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ПРЕДИСЛОВИЕ 

Книга посвящена ОЦНОЙ из важных и еще недостаточно разрабо­

танных проблем почвенной зоологии - трофическим отношениям бес­

позвоночных-сапрофагов, непосредственно .учасТвующих в разnвже­

нии и гумификации растительных остатков, в биологическом круго­

вороте и в формировании плодородия почвы. 

Роль почвенных животных в почвообразовании ',давно привлек ала 

внимание исследователей. Еще в прошлом веке формирование поч­

венного гумуса рассматривалось'как биологический процесс, в ко­

тором животные играют большую и многогранную роль. Однако дол­

гие годы оставался дискуссионным вопрос о том, имеЮТ ли почвен­

ные беспозвоночные самостоятеЛЬНОе знаЧение в этом процессе 

или их участие сводится к 8.Ктивизации деятельнос.ти микроорга­

низмов. 

Прецставители советской почвеННО-ЗООЛОГИЧеской школы рассмат_ 

ривают почвообитающих животных как важных агентов минерализа­

ции и гумификации растительных остатков. Работа Б.Р. Стригано­

вой убецительно доказывает, что беспозвоночные-сапрофаги приви­

мают непосредственное у'_астиев трансформации органического ве­

щества в почве. В КНИГе обобщены результаты многолетних ЭКC1Iе­

риментальных исследований автора по определению величины пище-<' 

вых рационов и усвояемости пищи у представителей важнейших 

групп почвенных сапрофагов (мокриц, диплопод, личинок ряда насе­
комых и др.), что дает возможность количествеННОЙ оценки роли 
животных в процессах разложения растительных' остатков.' Показа­

ны зависимость пищевого рациона от гидротермических факторов и 

возрастные особенности пищевой активности салрофагов. 

Б.Р. Стригановой специально изучены те процессы трансформа­
ции растительных остатков, КОТорые осуществляются в кишечнике 

животных. Она установила, что уже в кишечнике некоторых групп 

(дождевые черви, личинки ЦЛИННОУСЫХ двукрылых И 'др'> осуществля­
ются начальные стадии гумификации растительных остатков, а у 

представителей других групп (панцирные клещи, мокрицы, диплопо­
ды) ресинтез гумусовых веществ не наблюдае<гся, а, наоборот, ин­
тенсифицируются процессы минерализации. 

Автором книги обобщены данные мировой литературы по пище­

вым связям сапрофагов и роли отдельных групп почвенных беспо­

звоночных в деструкции растительного опаца и ПОДЗемных чаСТей 

растений, предложена новая дифференцированная схема пищевой 
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цепи разложения для наземных ЭКО(:И'~·I·"М. 0'1'111"1/11''''111\1 "OllpeMelIHbI:vl 

представлениям о характере ВЗI:IИМОО'I'IIОI!I'ЩIIII МI'IIЩу IШ'lIIообитаю­

щими микроорганизмами и ЖИВОТНЫМИ. :+1'1' ('K"~'" ~1(.H(,"I' использо­

ваться для моделирования пищевых циrрii 11»11 ОРI'IIIIII:IIЩIЩ экологи­

ческого мониторинга и для целей БИОИЩ\IШIЩIIII III'I'У"II'IIIIЙ почвен­

ной среды. На основе собственного МI:IТ()р 111 111 11 11 МIIШ'()'lllсленных 
данных лаборатории почвенной зоологии НI!(':ТIIТУТII :>lIОJlЮIЩОННОЙ 
морфологии И экологии животных им. A.II. (~('I\"!ЩОIIII ЛII СССР по­
казано, что в разных природных зонах в естеСТI\l'IIIЩХ '>lIогеоцено­

зах удельная роль почвенных сапрофагов, МИКРОфIlТОфlll'ОI\ и детри­

тофагов неодинакова, что позволяет показать спеЦНфllКУ участия 
Щивотных в процесс ах разложения растительных ОС'I'II КОН 13 разных 
условиях. 

Книга Б.Р. Стригановой представляет не только теоретический 
интерес. Приведенные в работе материалы имеют. значение и при 
разработке методов биологической мелиорации почв путем интро­
дукции новых активных форм почвообразователей и дополнительных 

видов пищевых ресурсов сапрофагов с целью ускорения биологичес­

кого круговорота и повышения почвенной Продуктивности. ОсОбую 

актуальность приобретает ЭтО направление в свете современных 
задач охраны природных ресурсов, среди которых один из важней­

ших - Почвенный покров, и повышения продуктивности естествен­
ных и культурных ландшафтов. 

Академик м.е. ГИЛЯРОВ 

ВВЕДЕНИЕ 

Исследования питания и трофических связей почвообитающих бес­

позвоночных начались Б прошлом столетии. С самого начала они 
были ориентированы на выяснение роли животных в процессе разло­

жения растительных остатков в почве и почвообразовании. На ран­
них этапах развития этого направления большую роль сыграли рабо­
ты почвоведов, связавших формирование почвенного гумуса с де я":' 

тельностью животных [Высоцкий, 1889; Костычев, 1884,. 1890; 
ДОI{учаев, 1883, 1899; Тюрин, 1937; Кононова, 1944, 1951, 
1963; Димо, 1905, 1916]. В первой же классификации типов гу­
муса, предложенной П. Мюллером [Miiller, 1887], их биологичес­
кая характеристика ВКЛ1Очала данные по количеству и составу поч­

венных беспозвоночных. 

Непосредственное участие в трансформации органического мате­

риала в почве принимают беспозвоночные-сапрофаги, питающиеся 

растительными остатками. Пропуская через свой кишечник большую 
массу отмерших раСТlIТельных тканей, сапрофаги осуществляют их 

механическое разрушение и перемешивают с минеральной массой. 

Эти функции животных не дублируются никакими другими группами 

живых организмов. деятельность почвенных животных является од­

ним из основных факторов формирования почвенного покрова на Земле. 

М.С. Гиляровым [1949, 1965] была сформулирована концепция 
формирования в почвах разных природных районов специфических 

комплексов животного населения; определяюших в свою очередь тип 

почвообразования. Анализу роли отдельных групп животных в гуми­

фикации и минерализации растительных остатков, создании водопроч­

ной структуры почвы, а также проблеме взаимоотношений почвенных 

животных и микроорганизмов посвящена обширная литература (Архан­
гельский, 1929; Гиляров, 1947а; 1951, 1965, 1970б; Понома­
рева, 1953: димо, 1938, 1945; Зражевский, 1 Q57; Курчева, 
1960, 1971; Гаврилов, 1963; Карпачевский, Перель, 1966; Чер­
нова, 1966, 1977; Перель, Карпачевский, 1968; Стриганова, 
1968, 1971; Атлавините,1975; Гиляров, Стриганова, 1978; Ja~ 
сос, 1939; Meyer, 1943: Franz, 1950; Kiihnelt, 1950; Gere, 
1956, 1962; Edwards, bleath, 1963; Madge, 1965; Naglitsch, 1965, 1966; 
HeiHh etal., 1966; W'itkamp, Crossley, 1966; Naglitsch etal.,'1968; Ed­
wards ес al., 1970]. 

Исследования трофической структуры комплексов почвообитающих 

животных и количественная оценка их роли в потоке энергии долгие 
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годы тормозились из-за относительно слабой изученности видового 

состава и экологии ряда групп, в первую очередь мелких беспозво­

ночных, относящихся к микрофауне. Недостаток сведений пс? пита­

нию почвенных сапрофагов и оТсутствие адекватных методов иссле­

дования привели к противоречивой оценке роли почвенных животных 

в цепях разложен~я. 

ДО недавнего времени беспозвоночные рассматривалисв как пре­

имущественно механические разрущители растительных остатков 

[Drift van der, 1951; Dunger, 1958а, 1963]. Поэтому в 60-х годах 
количественная оценка деятельности животных-сапрофагов базирова­
лась лищь на изучении механического разрушения растительных 

тканей и ,стимуляции микробиальной активности в почве. Эти рабо­

ты оказали влияние на представление экологов о структуре детрит­

ной пищевой цепи в наземных экосистемах. В частности, Ю. Одум 

[ 1975] рассматривает почвеннУю микрофлору как основное звено 
детритной цепи, а всех беспозвоночных животных относит к более 

высоким трофическим уровням. 

Между тем в 60-х и 70-х годах в почве;нной зоологии проводи­

лось интенсивное изучение пищевой активности отдельных групп 

и видов почвенных беспозвоночных-сапрофагов, и в настояшее вре­

мя накоплен огромный фактический материал, позволяющий по-ново­

му подойти к проблеме взаимоотношений почвенных животных с 

другими почвенными организмами и пересмотреть их роль в процес­

сах деструкции. Исследования питания сапрофагов выявили глубокие 

различия пкщевой специализации и характера пищеварения отдельных 

видов и групп почвенных беспозвоночных, определяемые уровнем их 

организации, размерами, характером освоения почвенной среды в 

процессе эволюции и экологическими особенностями современных 

форм. В состав комплекса почвенных сапрофаговвходят представи­

тели нескольких типов беспозвоночных, имеюшие кардинальные раз:­

личия в строении и функциях пищеварительной и выделительной си­

стем. Этот комплекс неоднороден по характеру питания .входящих 

в его состав животных. Резкие расхождения разных авторов в трак­

тешке роли животных в процессах разложения отчасти ВОЗНИК;ЛИ 

из-за того, что данные эксперименталънь!х исследований, проведен­

ных наотделъных модельных объектах, экстраполировались на весь 

комплекс сапрофагов. Это приводило к одностороннему и нереако 
неверному освещению деятелъности животных в почве. 

Исследования питания сапрофагов имеют большое значение для 

оценки продуктивности наземных экоеистем, в которых основная 

часть потока энергии направлена по детритной пищевой цепи и со­

средоточена в почвенном ярусе. В высокопродуктивных природнь!х 

экосистемах (лиственные леса, луга умеренной зоны) животные, 
потребляющие живые растительные ткани, ут;щизируют не более 10"А. 

первичной продукции. Остальная ее часть поступает в почву в виде 

растительных остатков и является источником энергии для сапро­

трофных микроорганизмов и животных. K~ правило, биомасса поч­
венных животных во много раз выше,. чем в наз~мном ярусе. На-
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пример в широколиственных лесах Европы это соотношение Дости-
120'1 В комплексах почвообитаюших беспозвОНОЧНЫХ таких 

::~:исте~ д~минируют сапрофаги, составляюшие 80% и выше от 
общей зоомассы. Изучение функционирования комплекса сапрофагов, 
взаимОСвязи животных и сапрофильных микроорганизмОв открывает 
пе спекТИВЫ активной регуляции процессов деструкЦИИ в почве с 
це~ю повышения ее плодородия продуктивности экосистем в 

целом. роф связей от-
В настояшей монографии nается обзор т ических 

nельных групп почвенных беспозвоночных-сапрофагов, на основании 
вязей меЖду отдельнымИ ком-

которого предлагается схема взаимос ос НОВ-
понентами детритной пишевой цепи в наземныХ экосистемах. фи 
ное внимание уnешrется количественным исследованиям питанИЯ -
тосапрофагов которые непосредственно участвуют в разложении 

, ней На основании этого 
структурных элементов растительных тка .' 

ценке трофической активнос-
Разработаны методические поnхоnы к о б х и их роли в процессах де-
ти популяций почвенных еспОЗВОНОЧНЫ 
струкции днализ особенностей пищеварения почвенныХ сапрофагов 
позволил' определить место отдельных групп животных в цепях раз-
ложения и nать их функциональную классификацию. . 

Данная рабo:rа является результатом собстве1!~:;::;;' и<?слеnований 
питания почвообитающих беq!!I}::!~Ш'!.С';'ilых-сапрофагов, а также a~a-
1Т"~~ -uступной литературы. позволивших сделать ряд обобшении, 
~:~~ихся количественных закономерностей пишевой активнОСТИ 

. . Сбор материала и полевые наблюдения прове-
почвенных животных. ( 
Аены в разных природных зонах нашей страны полярная пустыня, 

тайга смешанные и широколиственные леСа, степь, полу-

:'~:~~я, суб;РЩIИКИ). Работа выполнена в 1966-19~6 гг. :O~~ 
боратории почвеннОЙ зоологии Института эволюциоННОИ морфа 

. Д н се ерцова под руководством aкane-
и экологии животных ИМ. •• в б 
мика М.С. Гилярова. которому автор выражает глубокую лагодар-

ность. 



ГЛ А В А 1 

САПРОФАГИЯ ПОЧВЕННЫХ БЕСПОЗВОНочных 

Сапрофагия обычно определяется как питание животных остатка­

ми отмерших организмов. Этот термин, вошедший в литер
атуру с 

давних времен, имеет весьма широкое значение. Остатки Ж
Ивотных 

и растении, разлагающихся в почве или в воде,существенно 
раз­

личаются не только с точки зрения Химического состава, н
о и по 

структурным свойствам, и по составу раЗВИ13ающейся на нИх ми­

крофлоры, которая Является неотъемлемой частью данного субстра­

та. Сапрофиты Также служат важным комПонентом пищи ЖИвотных_ 

сапрофвгов. На суше сапрофагия распространена преимущественно 

среди почвообитаюших беспозвоночных, так как именно в ПОЧВ'е
 и 

на ее повеРfНОСТИ сосредоточивается ОСновная масса органич
е~~их 

остатков. 

Сапрофагия рассматривается как Исходный способ питания на­

земных беспозвоночных', сформировавшийся в процессе их перехода 

к жизни на суше [Simroth, 1891). Предполагается, что первыми 

сапрофагами на суше были ВОДные детритофаги. переживавшие вре­

менную засуху в прИбрежнои полосе, в скоплениях гншощих
 водоро­

слей,. которые служили для Животных и средой обитания и пии ,')вы
м 

субстратом. Архаичность сапрофагии подтверждается и тем, что она 

характерна для Низших групп почвообитающих беспозвоночн
ых [Ги.:. 

ляров, 1949). данный способ Питания сохранился у широкого круга 

COBpeMelI!lblX почвенных ЖИВО'r!!ЫХ, ·rax как Этому способствовало вы­

сокое соnержание разлагающегося органического веще
ства в почве . 

. Среди сапрофагов уже давно разделяют группировки зоосапрофа_ 

гов (=неКРОфаги) и фитосаПРОфагов (потребители растительных ос­

татков), различающихся по объектам питания, морфофизиологическим 
особенностям органов пищеварения и ряду биологических черт 
[Speyer,1924). 

Многие некрофаги - специализированные потребители трупов оп­

ределенных групп животных, проявляющие избирательность
 и к ста­

диям разложения Животных тканей. 

Термин "сапрофагия" в современных работах в большинстве слу_ 

чаев используется как синоним фитосапрофагии. В экОно
мике эко­

систем первостепенное значение имеет утилизация первич
ной про­

дукции, в результате чего высвобождаются энергия и э
лементы пи­

тания, акКумулированные ·автотрофами. В ПРИродных эко
системах. 

большая часть фитомассы после ОТмирания становится основой для 
цепей раз'ложения. 
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Активностьсапрофагов - разрушителей растительных остатков оп­

ределяет темпыI и характер трансформации орг
анического вещества 

и влияет на скорость круговорота. 

В литературе ПО' обшей экологии и почвенной зооло
гии, издан­

ной в разных странах, встречаются некото
рые терминологические 

инверсии при описании цепей разложения.' Поэтом
у мы СЧ\.lтаем не­

обходимым дать краткую характеристику некотор
ых понятий и тер­

минов. употребляемых в разных значениях, и определить их смысл 

при ИСПОЛЬЗовании в настоящей книге. 

Органический материал, включающийся в процессы
 разложения. 

часто обозначается термином "детрит", откуда и происходит на
зва­

ние "детритная пищевая цепь". детритофагия также испол
ьзуется 

как аналог сапрофагии, особенно в публикациях 
на английском язы­

ке. В более ранних работах разлагающиеся в поч
ве растительные 

остатки нередко объединялись под наЗванием "гум
ус" в соответ­

СТВИИС трактовкой этого понятИя, данной С.А. Ваксманом [1937]. 

в связи с этим и потребителей органических остатков называ
ли 

гумифагами (= детритофаги, сапрофаги ) [Brauns, 1968; \1" allwork, 1970]. 

В почвенной зоологии детритом принято называть 
измельченные, 

сильно разложивши\Эся и гумифицированные, органические остатк и, 

нередко перемешанные с минеральными частицами 
почвы. данный 

термин относитс~ фактически лишь к последним 
стадиям трансфор­

маЦRИ органического материала. Органический детрит является пи­

шей для ряда почвообитающих сапрофагов. котор
ые объединяются в 

группу детритофагов. . 

Таким образом. сапрофагия, даже :в ее суженном понимании. со­

храняет известную неопределенность, T/ilК каК животные, потребляю­

щие растительные остатки, могут усваивать либ
о мертвые тка'ни 

растений, либо продукты их распада, либо сапрофи
льную микрофлору. 

Эта неопределенность в отношении пищевых объект
ов у. сапРОфагов 

HeOДHOKp~THO 'подчеркивалась М.С. Гиляровым [1949. 1965). 

Во многих работах сапрофагия отождеств.ляется с 
неизбиратель­

ным питанием, характерным действительно для не
которых почвооби.;. 

тающих детритофагов, которые заГЛатываЮт 
почву и переваривают 

содержащуюся в ней органику. Однако большинство
 пdчвенных бес­

позвоночных-сапрофагов проявл&Ют избирательнос
ть в отношении пи­

щевых объектов. Накопленные за последние десятилетия м
атериалы 

по биологии и физиологии питания сапрофагов по
звол&Ют выделить 

среди них ряд трофических групп со специал
изированными пищевыми 

режимами. Представления о всеядности почвен
ных сапрофагов под­

держивались еще и тем. что не' было четких критерие
в для опреде­

ления этой группы. Сюда относили все формы. жив
ущие в скоплени­

ях разлагающихся органических остат
ков или в гумусовом слое 

почвы и не имеюшие явных морфологиче€ких аЬапт
аций к хищничест­

ву. Сюда же включали и почвенных беспозвоночн
ых, заглатывающих 

почву. Группа сапрофагов объединилась. таким обр
азом, скорее ПО 

топическим, нежели по трофическим признакам. Естествен
но. что в 

нее попадали животные с различными пищевыми 
связями. 
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В литературе послецних лет нередко встречается выражение 

"сапрофильный комплекс'. Это менее конкретное назв~ие с боль­

шей точностью выражает топическую общность животных, включае­

мых в цанную группировку. 

у почвообитающих беспозвоночных-сапрофагов обнаружена изби­

рательность в отношении как биологических объектов, так и меха­

ническогосостава пищи. Способы питания беспозвоночных объеди­
няются в 4 группы по размеру пищевых объектов, физическому 
состоянию пищи и способу ее зах;:Латывания [Yonge, 1928]: 1) мик­
рофагия (питание мелкими частицами, цобываемыми путем фильтра­
ции); 2) потребление крупных частиц, заглатываемых либо цели­
ком, либо после прецварител~ного размельчения; 3) сосущий тип; 
4) внекишечное пищевареНl'Jе.: Классификация была предложена цля 
воцных беспозвоночных, оцнако может быть полностью riрименима 

и к почвообитающим сапрофагам. Все перечисленные типы пищи 

встречаются в разлагающемся в почве органическом материале; 

это опрецелилоосновные направления морфофункционапьной специа­

лизации ротового -аппарата беспозвоночных, 'что было IIOказано на 

примере почвенных личинок жесткокрьщых [Стриганова, 1966]. 
Экспериментальные лабораторные исследования питания сапро­

фагов, культивирование их на разных cpeц~x и сравнительные ана­

лизы соцержимого кишечника у прецставителей разных вицов и 

групп показали, что сапрофильный комплекс почвенных беспозвоноч­

ных разцеляется на истинных сапрофагов - потреБИТ€,'1ей мертвых 

организмов и потребителей_ сапротрофной микрофлоры. Имеется ряд 

форм, утилизируЮщих те и цругие компоненты растительных остат­

ков. Например, среци панцирных клещей были выцелены группы 

макро-, микро- и панфитофагов~ Это деление было сдеаано на при­

мере панцирных клещей "[Luxton, 1972]. К первой группе отнесены 
настоящие сапрофаги и фитофаги, ко второй - потребители сапрофи­

тов и к тре.тьеЙ - формы со смешанным питанием, КО'1'Орое ассоци­

ировалось со всеяцностью. Оцнако изучение питания твких вицов 

орибатиц в лабораторных культурах показало" что они проявляют . 
избирательность и к вицам опаца высших растений, и J( грибам, 

развивающимся на листве. К таким животным со смешанными пище­

выми режимами вряц ли поцходит название 'панфитофаги", так как 

они практически используют для питания ограниченный набор видов 

высших и низших растений. Эти беспозвоночные представляют ин­

тереСНЪJЙ пример сочетания различных пищевых режимов на базе 

высокоразвитой пищевой специализации, опрецеляемой спектром фер­

ментов и кишечных симбионтов. 

для ночвенных беспозвоночных, утилизирующих вещеСТво и энер­

гию разлагающихея растительных остатков, выделены такие пище­

вые режимы, как сапрофагия (sensu stricta), т.е. детрuтофагия, 
микофаГIrЯ и копрофагия !Гиляров, 1965]. 

Среци ИСТl!ННЫХ сапрофагов, избирательно питающихС:Я отмерщи­

ми тканями растений, сохраняющими свою структуру, Быдепяются 

группировки сапроксилофагов, потребителей листового n хвойного 
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опаца <сапрофиллофагов) и сапроризофагов. К наиболее типичным 
сапроксилофагам относятся. личинки ряца групп жуков и двукрылых 
с грызущим ротовым аппаратом, многие термиты, тараканы поnсэ­
мейства Panestrinae, некоторые виnы панцирных клещей из семей­
ства Phthiracaridae. Наиболее активнымИ разрущителями листового 
опада являются диппопоцы, мокрицы, наземные молпюски, некото­

рые виды дождевых червей (например, l.umbricus), mrчинки тиnyпид 
и бибионид. Сапроризофагия характерна цля форм, обитающих в ми­
неральных слоях поЧвы, к которым принадлежат дожцевые черви, 

личинки пластинчатоусых, чернотелок, панцирные клещи, а также 

многие сапроби:отические нематоцы [гfшя.Ров , 1968БJ. 
детритофаги также потреБЛЯЮТ в ·основном остатки высщих рас­

тений. Однако они вьщепяются в особую группу, так как в отличие 
от сапрофf'ГОВ питаются о<:::татками, утратившими исходную структу­
ру, среди которых могут быть и остатки покровов животных, от­
мершие и живые клетки <:::апрофитов, простейшие, аморфный орг~ни­
ческий детрит. Эта группа животных включает дождевыХ червеи, 

энхитреид, орибатиц, личинок некоторых жуков. По типу питания 
почвообитающие цетритофаги относятся к потребителям плотной пи­
ЩИ .• Среди них имеются, оцнако, формы, обитающие в очень влаж­
ной почве у берегов водоемов или в очагах разложения раститель­
ных остатков с сильно оБВОдНенными продуктами разложения (ли­
чинки жуков и нематоды). у этих форм питание приближается к 
фильтрационному типу. Например, личинки некоторых видов Hydro· 
philidae и Helodidae потребляют воnоросли и взвешенные в воце 

органические частицы. Сапробиотические нематоды из группы. раб­
днтид питаются взвесью живых и мертвых бактериальных клеток. 

Среди микофагов имеются формы с ,?некиwечным пищеварением 

(HeMaTOЦьr), которые высасывают соцержимое грибных гиф, а также 
беспозвоночные, заглатывающие споры и обрывки мицелия. К по­
следним относятся многие ВИДЫI панцирных и тироглифоидных клещей, 
энхитреlrЦЫ, коплембопы, нематоды, личинки жуков и цвукрылых. 

Большинство микофагов проявляют избирательность в отношении 

вицов грибов. 
Группа копрофагов включает беспозвонОЧных, потребляющих не-

переваренные растительные остатки в экскрементах крупных траво­
ядных животных пибо почвенных беспозвоночных. Специализирован­
ными копрофагами являются личинки жуков-навозников Scarabaeidae­
Laparosticti. Энхитреиды, клеши и коллемБолы� нередко засепя-: 
ют экскременты крупных почвенных сапрофагов ~ ДИJJПопо~, дожде­
вых' червей И питаются частичками детрита и грибами [NIC,holson 
et al., 1966]. Экскременты заселяются также сanроБИОНТНЫМИ не.,. 
матоцами, потребл.яющими бактерии и жидкие процукты разложения. 

Помимо указанных групп, в комплексе <:::8ПРОфагов спецует вьще­
лить еще группировку альгофагов, пнтающихся почвеннымИ вuцopoc­
лями. Альгофагия встречается как основно:й пищевой режим у неко­
торых видов коловраток, нематод, мокриц, личинок жуков. ЭТи фор­
мы цолжны скорее рассматриваться как фитофаги. Оцнако водорос-
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JНI IIOTp"fIJIIII{)'I'. ',1 11 МIIO)'ИМН 1'IШIIЧНЫМИ сапрофагами (орибатиnами, 

IIШIЩ' 'I\I,IMII '" ')!"IIМИ, ПИll1юпоnами) как пополнительный компонент 
111111\11 IN"I",,:;t>va ('1 al., J076]. Талломы и отдельные клетки во­
ДЩЮ"il('/!, JlI>IД(Ш\llощие обильную слизь, служат ~eCТOM концентра­

ют микроорганизмов и представляют питательный суБСТtJат для 

раЭl\итиsr богатой сапротрофной микрофлоры [Штина, Гоnпербах, 
J ()7б '. Распространение альгофагии среnи сапрофагов, возможно, 
определяется тем, что жИвотные потребляют не только живые, но 

и отмирающие клетки водорослей, затронутые микробиальным раз-

• ложением, а также связанные с водорослями гетеротрофные бакте­

рии.,Однако этот вопрос требует специального Изучен~. 

Многие почвеНные сапрофаги питаются лишайниками (термиты, 
орибатиды, мокрицы, моллюски). Иногnа лихенофагия рассматрива­
ется как особый пишевой режим. Однако животные, регулярно пи­

тающиеся лишайниками, как правило, потребляют лишь оnин из его 

компонентов: большинство беспозвоночных уТилизируют гриБЫj у 

моллюсков и клещей было установлено питание воnорослями. В сущ­
ности питание сапрофагов лишайниками представляет частный слу­

чай либо микофагии, либо альгофагии. 

Среди почвенных беспозвоночных имеются и формы с сосущим 

типом питания, потребляющие жидкую пищу. Это личинки nвукрылых, 

вторично перешедшие от хищничества к сапрофагии и питающиеся 

ЖИдкими продуктами разложения древесины или растительных остат­
ков в экскрементах травоядных животных. К этим формам принад­

лежат и некоторые личинки ,щелкунов - детритофаги. У проволочни­

ков ротовые аппараты имеют форму, типичную для специализирован­

ных хищников; они могут всасывать только ЖlfдКУЮ пишу. Эти ли­

чинки, обитающие в почвах с высоким содержанием гумусированных 
продуктов разложения органики, при достаточной влажности потреб­

ляют растворимые органические вещества. В более сухих условиях 
или в почвах с низким содержанием гумуса личинки щелкунов пере­

ходят к питан'ию Живыми растительными тканями. По характеру 

приема пищи и ее составу они отличаются от настоящих почвенных 

детритофагов, каковыми являются, например, дождевые черви и эн­

хитреиды. Последние могут переваривать структурные эJIементы 

растительных тканей, в то время как личинки щелкунов усваивают 
только раСтворимые! соединения, образующиеся на последних этапах 

разложен~. 

Почвенные беспозвоночные про являют избиратель~ость по отно­
шению к стадии механического и химического. разложения раститель­

ных ОСТатков. ,Среди сапрофагов выделены группировки первичных 

и вторичных разрушителей [Dunger, 1958а], различающихся по 
способности осуществдять механическую деструкцию плотных расти­

тельных тканей. К первичным разрушителям В. дунгер отнес круц­
ных почвенных и подстилочных беСПОЗВОНО<JНЫх, питающихся отмер­

шмми' оргацами растений, полностью сохранившими тканевую струк­
туру. Животные р~змалывают и мацеРll:pуют частички растительных 

тканей в ротовой попости и кишечнике и разрушают связи между 
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отдельными клетками. Эта чисто механическая обработка имеет 
большое значение для дальнейшего микробиаЛЬf.огоразложения. При 
мацерации в растительных остатках многокраТ10 увеличивается 

суммарная поверхность, доступная для аэробноi микрофлоры. Актив­
ность ее в разрушенных живо-х:ными растителыых остатках всегда 

поэтому выше, чем при отсутствии первичных разрушителей. Они 
ускоряют разложение попстилки в 3-8 раз в зависимости от чис­
ленности и внешних условий [Курчева, 1960, t 971] . 
. Вторичные разрушители потребляют уже раЗ\<Iельченные расти-
тельные ткани, частично переваренные энзима~И животных и микро­

организмов. К этой группе относятся копрофаГ1 идетритофаги. 
Сходство физиологии пищеварения детритофагов и копрофагов опре­
деляет возможность сочетания этих nвух пишеЕЫХ режимов, что и 

наблюдается у ряда почвенных животных (бронзовки и дождевые 
черви). . 

Существ'енным различием характера пищеварения первичных и 

вторичных разрушителей является то, что первые способны перевари­

вать структурные компоненты остатков высших растений - клетчат­
ку, гемиuелmoлозы и пектины, а вторые усваИВilЮТ преимущественно 

легкогидролизуемые продукты разложения раСТ!lтельных тканей. 
Понятие сапрофагии включает, таким образом, широкий спектр 

пишевых режимов, характерных для беспозвоночных с разным уров­

нем организации и карnинальными физиологическими различиями. 

у почвенных сапрофагов встречаются почти все типы питания, опи-; 

санные для бе,9ПОЗВОНОЧНЫХ. Поэтому сапрофагию нельзя раqсматри­

вЕ!ть как один тип или режим питания наряnу с хищничеством или' 

фитофагией. Неопределенность понЯтия сапрофагии и кажущаяся все­

ядность сапрофагов объясняются именно тем, что это не единая ' 
трофическая группа животных, как это преnстаl\ЛЯЛОСЬ раньше. 

Сапрофагия - комплекс пищевых режимов ЖlfВОТНЫХ, УТИЛИЗIfРУЮ­

щих энергию отмерших автотрофных организмов. В группе сапрофа­
гов объединяются формы, пи'I'ающиеся непосредственно остатками 

зеленых растений и продуктами их ра,зложен~ либо сапрофитами. 
Первым обитателям суши было свойСтвенно, очевидно, неизбира­

тельное питание продуктами микробиального разложения раститель­

ных остатков, что наблюдается. у некоторых. из современных форм 
nеТРИТQфагов. В процессе эволющiИ беСПОЗВОНО'lные-сапрофаги осво­
дли различные компоненты сапробиотической среды, в связи с 

чем у животных сформировалась специализацЩl к потреблению ,тех 
или иных растительных остатков или опреnелен:ных групп сапротроф.. 
ных микроорганизмов. У современных форм почвенных сапрофагов 
имеет место четкая дифференциация трофических режимов У отдель­

ных групп животных, которую можно рассматрйвать как один из 

путей снижения конкуренции животных за пищеt:lые ресурсы. 

Критерии пищевой избирательности у почвенJiЫХ сапрофагов иные, 
чему фитофагов и хищников. Специализация последних определяется 

видовым спектром кормовых растений или жерТВ. У моно- или оли­
l~офaгs>в круг пищевых объектов ограничен немSОГИМИ видами. Про-
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ТаБЛИIIа 1 

Пищевые режимы у беспозвоночных сапрофильного комплекса 

Микрофитофаги 

Бактериофагия 

МикофаГИI1. 

Альгофагия 

ФитосаПРОфаги 

первичные разруши- вторичные разрущи-

тели тели 

Сапроксилофагия 

Сапрофиллофагия 

Сапроризофагия 

Копрофагия 

детритофагия 

Потребление жидких 

продуктов разложения 

странственное распределение и ареалы таких форм сопряжены с 

распространением их пищевых объектов. ПО данной системе все 

сапрофаги должны быть отнесены к полифагам. 

Вместе\с._.тем у сапрофагов четко выражена избирательность по 
отнощению к различным органам растений, а также и стадии пред­

варительной деструкции растиТельных}остатков. У ряда видов сап­
РОфагов наблюдаются различия пищевых связей в разных типах 

местообитаний, а также сезонная смена пищевых объектов. При на­
л~ии избирательности, одни и те же виды могут сочетать в своем 

рационе остатки высших растений и сапротрофные микроорганизмы. 

Это определяется своеобразием среды обитания сапрофагов, пред­

ставляющей сочетание мертвого органического материала и сапро­

троq»юй микрОфлоры, причем между этими двумя компонентами про­
исходит постоянный обмен элементами питания и энергией. 

Выше приводится классификация комплекса почвообитающих сап­

рофагов по типам питания и пищевым режимам, охватывающая все 

известные направления трофической специализации этих беспозво­

ночных (табл. 1). 

ГЛАВА 2 

ПИЩЕВЫЕ РЕСУРСЫ САПРОФАГОВ 

В этом разцеле цается характеристика морфологических и хими­
ческих свQйств растительных остатков с точки зрения их пищевой 

ценности цля саnpофильного комплекса беспозвоночнь~. Структура 
и состав растительного покрова обусловливают расnpецеление от­

мерщего растительного матеРИ<\lла в почвенном npофиле и локализа­

цию процессов его биогенного разложения. 

динамика накопления и разложения опаца лучще всего изучена 
на, примере лесных почв разнь~ прироцнь~ районов. Основная масса 

растительнь~ остатков в лесу поступает на поверхность почвы и 

формирует поцстилку, которая рассматривается как специфическое 
органогенное образование, через которое осуществляется обмен эле­
ментами JIИтания в системе "растение-почва". Скорость аккумуля­

ции и разложения органического материала в поцстилке во многом 

опрецеляет химизм и процуктивность лесных почв [Морозов, 1926. 
Зонн, 1964]. Комплексы поцстилочнь~ и почвенных саnpофагов в 
лесах отличаются высокой численностью, вицовым и групповым раз­

НООбразием. Затененность поверхности почвы Пологом леса и нали­
чие слоя поцстилки созцают благоприятные условия цля жизнецея­

тельности многих поверхностно-обитающих форм. Поэтому в лесах 

животные играют особенно большую роль в трансформации орган:и­

ческих остатков. Исслецования характера распределения сапрофагов 

в лесной подстилке и следов их деятельности позволили выявить 

пищевые потребности' МНОГИх животнь~ и роль отдельнь~ форм в 
процессах деструкции. . 

В разных типах леса масса опада, ежегодно поступающего В.поч­
ву, колеблется в ЩИроких пределах: в хвОЙНЫх лесах северной тай­
ги - 20-70 u/ra, в цубравах подзоны смешанных лесов - 380u/ra, 
в буково-грабовых лесах - 740 ц/га, в тропическом лесу (Гана) _ 
250 ц/га [Ремезов, 1961: Рор;ин, Бааилевич, 1965; Постолаке 
1976]. ' 

В щироколиственнь~ лесах Европы листовой опар; составляет 
77% от общей} массы надземного опада, древесина и кора - 10-
31, цветы и плоды - 6-30% [Jensen, 1974]. В тропических лесах 
опад зеленых частей составляет не более 30%, цревесины - 60, 
корней - 10% [Роцин, Базилевич, 1965J. Масса нацземнь~ частей 
цревесины растений нередко превышает массу корей: у ВИl10В, рас­

пространенных в YM~peHHOM поясе, это соотношение колеблется в 

преl1елах 1:1-6:1 [Свешникова. 19_69J. В цубравах на черноземах 
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Рис. 1. Слои лесной подстилки 
AOL - листовой опад; AOF- ферментативный 

мусовый слой' Lпо Brauns, 1968]: . 
спой; Аон- гу-

масса корней составляет 1,5 кг/м3 почвы [Афанасьева, 1966]. 
Е зрелых дубняках вес мелких сосущих корней 1J.0Стигает 8,2 ц/га 
[Самойлова, 1968]. Сосущие корни живут 0.0 2-3 месяп:ев, таким 
образом в течение гоца они полностью обновляются и составляЮт 
основную массу корневого опаца [Фецорова, 1968l. Привеаенные 
пифры покаэывают, что в лесах опавщие зеленые части' и 'о.ревеси­
на в поцстилке являются главными пищевыми ресурсами почвенных 

сапрофагов. 
Запас поастилки в лесах опрецеляется как количеством опааа, 

так и скоростью его разложения, зависящей в первую очерець от 

гицротермических условиЙ. В северных областях при низкой темпе­
ратуре и избыточной влажности опаll разлагаеТСЯ меаленно и плохо 

минерализуется, там происхоо.ит интенсивное торфообразование. 
В тропических лесах темпы разложения и минерапизапии ПОЦСтИЛКИ' 
столь высоки, что опаа не накапливается на поверхности почвы и 

поастилка там отсутствует. Е заболоченных лесах северной тайги 
масса поцстилки на поряаок выше количества ежегоцного опаца -
455 ц/;а. Е цубравах Поо.московья запас доцстилки составляет 
63 ц/га, а в широколиственных лесах Молцавии - 49-66 т/га 
[Постолаке, 1976З. 

в районах умеренного и теплого климата разложение л:нстового 

опааа ПРОИСХОQИТ в течение 2-4, а аревесины - 4-8 лет. Скорость 
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1'1\: 11IОЖ(ШИ~1 рIIС'I'И'Г()JIЫIЫХ OC'I'IITI{()J\ 11 (ЮJlЫIlОЙ С1'ОIlOlIИ ЗЩШСИТ ОТ 

i Т' ШСIlИ У'llК'ТИЯ ЖИ[Ю'Г'IЫХ D IIРОПСl:сах цеструкшш. Е лесной поа-

i 'типке вьщеляIOТСЯ 3 сло"! с разной стеденью разрушения и гумифи­

I(II'\ИИ растителыIOГО материапа (рис. 1). Е' оорхнем (AOL - собст­
l\eJlIIO опиц) слое растительные остатки полностью сохраняют свою 
структуру и у листьев покро!3ы почти не поврежцены. Енещиие пр.и­

:шаки разложения отсутствуют, листва -рыхлая и сухая. СреD.НИЙ 

(AOF- ферментативный) СЛОЙ состоит из размельченного опаца (об-
11ОМКИ листовых пластинок, объеD.енные жилки, Аревесные опилки}. 
влажный, уплотненный. Межцу листьями .имеются скопления экскре­

ментов животных .и грибной мицелий. Количество органического Qe­

трита зоогенного происхождения возрастает в нижней части СЛQЯ. 

Этот поцгоризонт характеризуется высоким с')цержанием минерали­

зованных процуктов разложения. 3Аесь сосрецоточена масса мелких 

корешков растеНJfЙ, испопьзующих легкогицропизуемые соеQинения. 
Е нижнем (Аон - гумусовый) слое наря/J,У с непереваренными частич­
ками растительных тканей соцержится большое количество аморфно­

го цетрита, перемешанного с минеральныJ\((И частицами. Е широко­

'лиственных лесах опац перехоцит во второй спой уже после первой 

зимовки на поверхности почвы. Е течение спецующей весны большая 

часть его превращается в почвенный перегной при аКТИБНОМ ,участии 

ЖИВQтных-цетритофагов и вовлекае.тся ими в минеральные горизон­

ты (рис. 2). 

PJfc. 2. Слецы деятельности животных в листовой ПОАСТЮ1Ке 
Экскременты: а - кол.лембоп;: Ь - мелких личинок АВУКРЫ­

лых; с, е - энхитреид и меЛКJfХ дождевых червей; d - АИПIIО­
под; h - копролиты червей I~.terrestris [по Zachariae, 1965] 
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В степях масса растительного опаца колеблется в прецелах от 

40 цо 200 ц!га. При этом опац нао.земных частей составляет в 
луговых степях 50-60%, а в сухих - всего 30% [Роцин, Базиле­
вич, 1965]. доля корней в фитомассе и опаце растений увеличи­
вается по мере нараста!Шя арицности климата. В луговых ассоциа­

циях Аскания-Нова соотношение нацеемной фитомассы и корней 

составляет 1:8-1:32 [шалыI,. 1950]. В травянистых экосистемах 
процессы биогенного разложения r;мещаются в основном в минераль­

ные горизонты почвы. Разложение и минерализация растительных 

остатков в степи происхоцят горазцо быстрее, чем в лесах. 

В степном нацзеМНQМ onaAe различают ветошь - отмершие су-

хие части растений, не потерявшие связи с корнями, и собственно 

поцстилку - лежащие на земле разлагающиеся Qстатки. Количество 

ветощи и поцстилки резко колеблется в разные сезоны. динамика 

накопления и разложения опаца в степях опрецеляетс~ гицротерми­

ческим режимом и существенно различается в разных типах место­

обитаний. Разложение травяного опаца наиболее цетально изучено 

на примере луговых степей Курской области [Семенова-Тяншанская, 
1966]. Масса Нацэемного опаца составляет там осенью 74 ц!га, 
весной - 36 ц!га. Весной происхоцит некоторое накопление ветоши 
за счет отмирания перезимовавших частей растен,ИЙ. Этот же сезон 

характеризуется и наибольшей интенсивностью разложения (35-54% 
от исхоцного веса в опыте). В течение лета процессы разложения 
процоnжаются с постепенным замецлением. При участии всех, групп 

сапрофильных организмов за лето разлагается цо 80% опаца. Осенью 
наблюцается массовое отмирание, зеленых частей, расте!:'.::.::::>, и накопле­

ние ветоши и ПОЦСТилки постепенно превы!.':::,;;,т скорость разложения 

растительных (}C;i::';':;:~~ r С:Р""~::~:;;а-~Гяншанска~,' 1966]. 
В СТе1IЯХ активная Жизнецеятельность животных-сапрофагов и 

микрофлоры. на поверхности почвы возможна лишь во влажный пе­

риоц. Во второй половине лета опац и верхний слой почвы пере­

сыIают •• В разные гоцы темпы разложения оп.аца коррелируют с ко­
личеством осацков [Курчева, 1971]. 

Основная масса,корней степных растений, среци которых преоб­

лацают корневищные формы, сосрецоточена в верхнем слое почвы 

цо глубины 30 см [Шалыт, 1950; Свешникова, 1952, 1968]. 
Корни прецставляют наибо:лее существенный источник пищи сапро­

фагов в степях. У многолетних растений црирост молоцых корней 

. и отмирание старых протекают цовольно интенсивно: мелкие кореш­
ки в 70-сантиметровом слое почвы полностью заменяются в тече­

ние четырех лет. В полевых. опытах корни травянистых растений 

при закапывании в почву в нейлоновых сетках теряли за гоц 3 о-
75% веса [Waid, 1974]. 

Разрушение тканей начинается еще в живых. корешках фитопа­

разi1тами и ризофагами, минирующими корни. Большую роль в кон­
центрации микроорганизмов, простейших и нематоц вокруг корней 

, ! 
играют выцеления послецних, соцержащие. сахара, аминокислоты, 

орга!Шческие кислоты' [Со1етап, 1976]. После отмирания ткани КОР--
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11' '11 перерабатываются сапрофагами, причем покровы, соцержащи() 

II'Уl\ноперевариваемую пробковую ткань, разрушаются в послецнюю 

,"'II'IЮЦЬ. Внутренность-корней заполняется гумифицированным цстри­

l' ,М, а· после разрушения ПОl5:РОВОВ он перемешивается с минераль­

lI!lii частью почвы [Ги.Jlяров, 1968б].Поэтому корневые хоцы отли­
'I"IОТСЯ на разрезах, от окружающей почвы более темпой окраской, 

'111) является результатом жизнецеятельности сапротрофных орга­

IIII;IMOB внутри корней, 
В пустынях масса корней в 5--8 раз превышает массу sеленых 

'l:tстеЙ .. В сероземных почвах нацземная фитомасса составляет 2-
I ц/га, а корни-90-120 ц!га [Роцин, Базилевич, 1965]. Таким 
!,I'IЮЭОМ, основная масса растительных остатков локализована в 

fo\lIlIеральном горизонте почвы. Корневые системы растений в пус­

II,me служат очагами концентрации беспозвоночных, утилизирующих 
1I,Iшые и отмершие ткани и микрофлору. Корн.и травянистых расте­

IIНИ' полностью разлагаются в течение оцнога гоца при участии жи­

Iютных. Оцнако ЦОСТУПНОСТЬ цЛЯ сапрофагов отмерших раститель­

"ых остатков в пустыне ограничена относительно короткими влаж­

ными перИоцами. Поэтому бо:льшинство почвообитаюIlЦ1Х беспозво­

IIОЧНЫХ в пустыне питается сочными живыми тканями [Гиляров, 
Ш70а]. 

В тунцрах опац корней также превышает опац нацземных час­

т()й, масса которых составляет соответственно 700-800 ц/га и 
10-50 ц!га в кустарничковых тунцрах, 9-30 ц!га и 5-7 ц!га -
11 арктических [РОQИн, Базилевич, 1965]. В кустарниковых ассоциа­
I!ИЯХ холоцных полупустынь процукция корней втрое 'превышает про­

Itукцию нацземной массы [Caldwell, Camp,19741. Разложение опаца 
в условиях низкой температуры протекает крайне мецленно, что 

привоцит к накоплению растительных остатков и закреплению в них 

элементов питания. 

В составе растительности типичных и арктических тунцр преоб­

JIацают листостебельные и печеночные мхи как по биомассе, так и 

по площаци проективного покрытия. Лишь в местообитаниях лугово­

~'O типа сосуцистые растения имеют эначительную биомассу. Напри­

мер, на Аляске в таких участках фитомасса высших растений со­

став..Т(яет 200 г/м2 , МХОв - 160 г/м2 , лишайников - 10 г/м2, 
Боцорослей - 0,15 г/м2 [Bunnell ее а1., 1975]. Лишайники и поч­
венные ооцоросли наряцу с сосуцистыми растениями потребляются 
многими почвенными беспозвоночными. Мхи относительно мало ис­

пользуются животными, о чем поцробнее буцет сказано ниже. 

В табл. 2 показаны суммарные цанные по химическому составу 
разных вицов растительных остатков, Основными компонентамн 

остатков сосуцистых растений и мхов являются клетчатка и комп­

лекс гемицеллюлоз, прецставляюш.ие энергетические ресурсы цля 

организмов-разрушителей. В цревесине, листовом и ХВОЙНОМ опаце 

большое значение имеет также лигнин. Лигноцеллюлоэный комплекс 

составляет структурную основу растительных тканей. Он разруша­

ется при возцействии сложного комплекса живых организмов и 
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Таблица 2 
Основные химические компоненты растительных остатков [по 

. М.М. Кононовой, 1963] 

: Процент от сухого веса 

Группа расте- гемицел-

ний, вегета- воски, 
клет-

люлозы, 

тивные части жиры белки раствори- лигнин 
чатка 

смолы мые угле-

воды 

Многолетние 

бобовые травы 

корни 10-12 10-15 20-25 25-30 10-15 
листья 12-20 15 10-12 5 

Корни злаков . 5-12 5-10 25-30 25-30 10-20 
Листовой опац 3-5 4-10 15-25 10-20 10 
церевьев 

Хвоя 20-25 5-7 20 15-~Ю 15 
Древесина 3-5 0,1-1 40-50 15-30 20-30 
Мхи 5-10 15-25 30:"'60 
Лишайники 3-5 5-10 60-80 8-10 
Воцоросли 10-15 5-10 50-60 
Бактерии 40-70 Слизь 

многократно поцвергается ферментаТИВНDЙ обработке в кишечнике 

животных и в почве. В структуре стенок растительных клеток раз­

личают целлюлозные ,микрофИбриллы и пластический матрикс, состоя­

щий из протопектинов и гемицеллюлоз. ЛИГliИН является вторичным 
включением клеточных стенок наряцу с кутином, восками и аубиль­

ными веществами. По мере развития и старения растительных тка­

ней соцержание лигнина в них увеличивается. Например, в молоцых 

листьях цуба Лигнин составляет 20,67%, а в опацающих - 29,66% 
[Ваксман, 1937]. 

Клетчатка прецставляет собой гомополимер {З-D-ГЛЮi{()зы, вклю­

чающий цо 1 О тыс. глюкозных остатков. Микрофибриллы состоят 
из сотен молекул клетчатки, связанных межцу собой воцороцными 

мостиками, поэтому структура их отличается чрезвычайной про'f­

ностью. Это опрецеляет и высокую устойчивость лигноцеллюлозного 

комплекс~ в почве, Разрушение молеКУJI клетчатки протекает в 
несколько этапов при возцействии целого комплекса целлюлоз! [Reese 
et al., 1950]. В первой стации фермент С1 преобразует нативную 
молекулу клетчатки в более поцвижную форму без отщепления струк­

турных ециниц. Затем фермент Сх разрушает ц~ллюлозную цепь с 
образованием цисахариаов типа целлобиозы. Послеание поц цействи­

ем {З-глюкозицазы расщепляются ао глюкозы. 
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1 Гемицеллюлозы - гетерополимеры различных моносахарицов. Они: 

1 'ilзрушаются легче, чем клетчатка, с образованием пентозанов и 

'()кстрина. Гемицеллюлозы прецставляют собой целый комплекс 

соеQинеliИЙ, строеliИе которых изучено пока нецостаточно. Они раз-

1 'ушаются в кишечнике многих почвенных животных при участии 

('имбионтов, что было показiшо у термитов и ряца жуков-ксилофа­

,'ов - Lyctidae, Scolytidae, Cerambycidae, Anobiidae [Parkin, 1940; 
Yokoe, Yasumasu, 1964]. Оцнако в поцстилке и почве соцержание 
клетчатки убывает скорее, чем гемицеллюлоз. Там происхоцит вто­

I'ичное накопление пентозанов, синтезируемых микроорганизмами, 

11 гемиц~ллюлоз, образуюшихся при разложении клетчатки [Соколов, 
/1ваницкая, 1971]. 

Пектиновые вещества также относятся к высокомолекулярным 

1I0лисахарицам. Они образуют комплексные соецинения с клетчаткой 

(протопектины). Основной частью пектинов является а-галактуроно­
вая кислота. Эти соецинения расщепляются комплексом пектиназ в 

несколько этапов, как и клетчатка. Многие почвенные сапрофаги 

облацают полным набором пектиназ, и пектин составляет у н'ИХ су­

щественную часть рациона. При его разложении нарушаются связи 

межау растительными клетками, что стимулирует разрушение клет­

'JaТКИ. 

Лигнин прецставляет собой процукт полимеризации аррматичес­

ких и алифатических сое Qинений, ~бразующихся в процессе вторич­

IIОГО ·обмена. При этоIyl лигнин сразу же выключается из обменных 

процессов. 'Молекулы лигнина весьма устойчивы к окислительным 

возцеЙствиям. Этот компонент клеточных стенок разлагается в поч­

ве чрезвычайно мецленно, его расщепление осушествл,яется лишь 

некоторыми группами баЗИl:tиальных грибов [Частухин, Николаевская, 
1969; Мирчинк, 1976; Kaarik,1974]. У почвенных животных фер­
менты, разрушающие лигнин, отсу;гствуют. В растительных тканях 

лигнин наХОQИТСЯ в сложном соеаинении с клетчаткой и различными 

включениями клеточных стенок. Высокое соцержание лигнина тор­

мозит и разложение цругих структурных компонентов. В хвойных 
лесах соцержание ЛИГliина в слое AOF выше, чем в AOL ,что явля­
ется результатом отставания темпов его разложения по сравнению 

с цругими группами' структурных' соеаинений растительных тканей. 
Процукты окисления лигнина участвуют в формировании гумусовых 

веществ [Кононова, 1963]. Оцнако в условиях, гце преоблацают 
процессы минерализации и разложение растительных остатков про­

текает . с высокой скоростью, соцержание ЛИГliина в почве быстро 
снижается [Соколов, ИваliИцкая, 1971]. 

Из прочих включений клеточной стенки особо слецует отметить 

цубильные вещества, близкие по прироце к фенолокислотам. Они не 
потребляются животными, а, наоборот, по свиаетельству РЯQа ~'\ВTO-' 

ров, оказывают на liИХ репеллентное Qействие [Heath, King, 1964; 
Satchell, Lowe, 1967; Lophty, 1974]. Привлекательность раститель­
ных остатков цля беспозвоночных возрастает по мере выщелачива­

ния из них цубильных веществ. Среци послецних вьщеляют группу " 
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Тlllн[ица :3 
Измош:щио соцержания таннинов (в % от су'­
хого веса) в опаце цревесных пороц :в про­
цессе разложения [по Satchell,Lowe, 1967] 

Лиственница 5,22 О 
Сосна 3,19 О 

Бук 2,26 0,10 
Пуб 1,33 0,05 
Ясень 1,22 О 

Черешня 0,63 0,02 
Лещина 0,52 О 

Липа 0,45 О 

Береза 0,33 О 

Ольха О О 

легкогицролизуемых и конценсированных соеаинений, не поавергаю­

щихся гицролитическому расщеплению. В подстилке наиболее рас­

пространенные соеаинения гиаролизуемой группы - таннины, обла­

аающие антисептическими свойствами. Особенно много их в аревес­

ной коре - 5-16% [Частухин, Николаевская, 1969]. В табл. 3 
показано соаержание таннинов в листовом и хвойном ошще разных 

цревесных пороа сразу после опааания и через 6 недель после вы­
щелачивания на поверхности почвы. 

Из некоторых вицов опаца таннины исчезают полностью. Но в 
буковой листве они остаются в значительном количестве, что, по­

видимому. является оцной из причин несъеаобности этого опааа 

цля боrtьшинства почвенных сапрофагов. Разложение букового опааа 

в лесу осуществляется преимущественно микрофлорой. В широколист­

BeHHbIX лесах листва бука разлагается меаленнее, чем опаа со­

путствующих пороц - В течение 4-8 лет [Zachariae, 1965J. 
Легкогицролизуемые аубильные вещества выщелачиваются на пер­

вых этапах разложения из поцстилки атмосферными осааками, а 

также окисляются почвенными энзимами. Специальные ИССJ!еаования 

разложения таннинов в лесу показали, что основными разрушителя­

ми их являются почвенные грибы [GRittke, Kunze, 19761. 
Азотсоцержащие соединения имеются в растительных остатках в 

весьма ограниченном количестве (особенно низко их соаержание в 
цревесине). Соаержание. азота в основном опрецеляет питательную 
ценность органических остатков цля сапрофагов: степень прецпочи­

таемости разных виаов опаца коррелирует у первичных разрушителей 

с соцержанием азота [Dullger, 1958а, 1963; White, 1978]. В расте­
ниях белки концентрируются в плоцах и семенах, гае они синтези­

руются из аминокислот, поступающих из Листьев и из .транспортных 
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форм азота из корней. В стареющих, листьях ускоряется распац бел­

ков ао аминокислот оановременно с замеалением синтеза белков. 
Поэтому в опаце соцержание белков и амино,КИСЛОТ весьма незначи­

тельно [Ли бберт , 1976]. В опавшей листве цуба количество азота 
составляет 1,67%, граба - 1,08, бука - 0,91% от сухого ;leca 
[Постолаке, 1976]. ' 

В растительных остатках азотсодержащие соединения утилизи­

руются живыми организмами в первую очереа.ь. В анаэробных усло-

виях 4 аня общее содержанцеаминокислот в большинстве 

опытов мало изменялось, а при аэробном разложении они полностыо 

"исчезали в течение суток [Nykvist, 1963). 
Животные-сапрофаги проявляют избирательность по отношению 

не только к видам растител~ных остатков, но и к степен~ их прец_ 

варительного разложения [Стриганова, 1971б, 1975б1. Специаль­
ные исслецования динамики разложения и минерализации раститель­

ных остатков в почве начались еще в прошлом веке [Костычев, 
1886]. ИнтеНСИВJ:!ОСТЬ разложения опрецелялась по количеству лег­
ко растворимых органических соеаднений, коррелирующему со ско­

ростью потери веса опаца [Кравков, 1908; 1911; Шумаков,1941; 
Ремезов, Погребняк, 1965]. Установлена также обратная зависи­
мость межцу скоростью разложения и отношением С : N за счет 
минерализации органических соединений (клетчатка, гемицеллюлозы). 

На первых стаа.иях разложения наибольшую роль играют процес­

сы выщелачивания легкорастворимых соецинений атмосферными осаа.­

ками и почвенной влагой. В дожцевой воде, стекающей с листьев и 

стволов деревьев, соцержится большое количество элементов мине­

рального питания растений, а также сахаров, вьщеляющихся на по­

верхности листьев, и в экскрементах ~ИТофа:ОВ, Количество сахаров 
в дожцевой воде аостигает 650 мг/м [Boo(s et аl., 1976). Они 
быстро утилизируются грибами, Таким образом, выщелачивание на­

чинается уже в живых тканях растений: В подстилке сосняков в воаную 

вытяжку переходит 6,4% зольных веществ в поцгоризонте AOL' а в 
AOF- 7,4% зольного остатка [Соколов, Ивани:и;кая, 1971]. С уве-' 
личением степени разложения выход зольных и органических ве.­

ществ в почвенный раствор снижается. В свежем опаде интенсив­

ность выщелачивания почти не зависит от микробиальной активнос­

ти . [Nykvist, 1963]. 
ПОЦРОбная характеристика процессов биогенного разложения рас­

тительного опаца цана в работах Е.Н. Мишустина [1949), Н.Н. Ви­
нограа.ского [1952), Т.В. Аристовокой [1965], В.Я. Частухина, 
М.А. Николаевской [1969], Л.С. Козловской [1976]. Микроорга-,. 
низмы в первую очерець утилизируют аминокислоты и сахара. Уже 
через 2-4 неа.ели после листопаа.а микробиальная масса достигает 
пика, а затем снижается [Minderman, Daniels, 1967]. В этом перно­
де в микрофлоре преоблацают неспороносные бактерии и плесневые 

грибы, затем они сменяются спороносными формами [Saito, 19561. 
При этом элементы питания аккумулируются в плазме микроорганиз­

мов и таким образом иммобилизуются. В первую очереа.ь это касает-
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, 11 II;Ю'l'1I 11 фО('фОjl/1 IIIIУМIIJЮВ, lН41; Аusшus et а1., 1976]. Жи-
110'1'111,,"', IIО'I'I"'I'JIШI jlllСТИтс>льпые остатки и развивающуюся на них 

МIII<jlОфJlО"У, СОI(UЙСТВУЮТ высвоБОЖQению элементов питания. ,[Edwards 
('1 .. 1., lH70J. В частности, Почвенные сапрофаги являются ос-
I!ОВlIЫМИ регуляторами скорости высвоБОЖQения азота и фосфора 
IМасВгауег, 1977]. 

Сапрофаги н~чинают питаться растительнь~и остатками лишь 
после выщелачивания из них полифенольных соеQинений _ через не­
Сколько неQель или Qаже месяцев после опаQания [Курчева,1966]. 
В процессе мацерации растительных тканей и частичного разложения 
компле~са ге ми целлюлоз и клетчатки в кишечнике Животных расти­
тельны~ материал становится более QоступныIM QЛЯ вторичных разру­
шителеи_ В пе~ИОQ активного питания сапрофагов в ПОQСтилке усили­
вается. и микробиальная активность, Qостигающая второго максиму_ 
ма [Salt(), 1956]. Результатом этого является интенсивная мине­
рализация органических соеQинениЙ. Часть ПРОQуктов'окисления вклю~ 
чается в ПРОЦt)ССЫ ресинтеза и гумификации. На этой стаQИИ раз­
ло~ения в растительных остатках исчезает большая часть соеQине­
нии, имеющих пищевую ценность QЛЯ фитосапрофагов, и они стано-
вятся Пищей QеТfJ"н'офагов. ' 

Микро~орфологические исслеQования лесной ПОQСТИЛКИ показали, 
что превращение ее в Почвенный Qетрит в УСловиях умеренного кли­
мата является в ОСновном реЭУJlьтатом Qеятельности животных. Эти 
процессы сосреQоточены в ферментативном слое, rQe обитают и 
питаются преQставители почти всех групп первичных разрушителей_ 
ДИПлоподы, мокрицы, ЛИЧИНКИ ТИпулид И бибионид; там же 
пита.ются и дождевые черви, потребляющие ЛИСтовой опад [Za­
chaГlae, 1965] . 

На рис. 2 показаны следы пищевой активности сапрофагов в под­
Стилке ШИРОколиственного леса: СЕ:елетиррванные листья и скопле­
ния экскрементов беспозвоночных разных групп. Животные в ПРИРОQ­
ных условиях наиболее активно: потребляют ЛИСтву, перезимовавшую 
на поверхности Почвы. ' 

В некоторых ксерофитных лесах или лесопосаQках с низкой чио­
ленностью первичных разрушителей послеQние успевают потреблять 
в первый rOQ лишь часть опаQа. 3начительifaя масса ЛИСтвы остает­
ся, неразрушенной, и в ней развиваются микробиальные процессы 
разложения. Еще, через r0l:\ такой опаQ становится несъеQобным QЛЯ 
саnpофагов, так как в нем выщеЛОЧена большая часть клетчатки и 
остаются преимущественно лигнизированные элементы. По нашим 
опреQелениям, Qубовый опаQ лесопосаQОК в ПОлупустыне 3акаспия 
через rOQ СОQержал менее 1% клетчатки. Личинки ТИПУЛИQ, осущест­
вляющие там в основном первичное разложение опаQа, потребляли 
его после второй Зимовки, но усвояемость растител'Ьных тканей бы­
ла столь незначительной, что яl3но не покрывала пищевые потреб.., 
ности насекомых. Первичные разрущители в лесной ПОц'стилке по­
требляют оп ад , пока в нем сохраняются гемицеллюлозы.и клет­
чатка. 
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, Древесина, включающаяся в лесную ПО QСТИЛКУ, обычно уже силь-

110 разрушена грибами и ксилофагами . ПоЦ.стилочные сапроксилофаги 
расщепляют в неЙ значительную часть клетчатки и пектинов. ОДНа­

ко в экскрементах животных остается много непереваренных частиц 

Qревесины с неразрушенной структурой, которые затем перерабаты­

ваются Qетритофагами. На послеQНИХ этапах разрушения древесины 

специализированные сапроксилофаги сменяются типичными пшiсти­
лочными И почвенными ВИQами, потрр5ляющими Qревесину наРЯQУ с 

листовь~ опаQОМ [Мамаев, 1960]. 
В хвойных лесах комплекс первичных разрушителей беQнее, чем 

в лиственных. В хвойном опаQе в отличие от листового много ВОС­

ков Й смол (см. табл. 2). Высокое СОQержание таннинов (см. табл. 
3) является препятствием QЛЯ потребления хвои многими животны­
ми. В таежной зоне основные первичные разрушители хвои - грибы. 

НО в районах умеренно влажного и теплого климата поли фенолы и' 

смолы быстро разлагаются в ПОQстилке, и в разложении хвойного 

опаQа активное участие принимают QОЖQевые черви [Wittich, 1953; 
Zachariae, 1967]. В хвойных лесах послеQовательность разруше­
н~я различных компонентов растительных тканей такая же, как в 
лиственных, но темпы его замеQлены. В тайге численность сапро­

фагов в подстилке и верхнем слое почвы QОВОЛЬНО высока, OQHaKo 
среQИ них преоблаQают мuкофаги, избирательно потребляюш.ие мице­

лий и споры разных ВИQОВ грибов. Ткани хвойного опаQа потребля­
ют лишь некоторые преQставители орибаТИQ и личинки мух. 

у почвенных сапрофагов почти ОТСУТFТВУЮТ трофические связи 

с мхами, что было отмечено еще Э.Г. Беккером [1947] на примере 
насекомых. Наиболее ПОQробно был исслеQован комплекс разруши­

телей' сфагновых мхов [Fгапklапd, 1974]. Эффективными разруши­
телями остатков мхов являются грибы. Бактерии могут потреблять 

аЗОТСОQержащие соеQ.инения сфагнума только в присутст~ии симбио­

тических грибов. Поэтомуостаткц мхов разрушаются и минерализу­

ются гораЗQО меQленнее, чем oIIaQ QРУГИХ групп растений. СреQИ 
беспозвоночных лишь ОТQельные виды питаются тканями мхов, OQ­
н'ако QЛЯ некоторых' из них нет [(остЬверных [(анных о том, что они 
могут переваривать мхи. Причинами являются, во-первых, очень 

низкое СОQержание элементов питания (3-6%), во-вторых, HecxoQ­
ство химической структуры основных компонентов [Частухин, Ни­
колаевская, 1969]. В молекулах клетчатки имеется много у-Форм 
глюкозы [Fгапk1апd,1974]. Молекулы лигнина в отличие от травя­
нистых растений СОQержат значительно меньше метоксильных групп 

[Манская, 1954]. На основании химических анализов лигниновые 
компоненты В' мхах рассматриваются лишь как "преQшественники 

лигнина" [Кононова, '1963]. Лигноцеллюлозная основа мхов TPYQ­
нее разрушается ферментами микрофлоры по сравнению 'с СОСУQИСТЫ­

ми растениями,' а в кишечнике ж.ивЬтных эти соеQинения, ПО-ВИQИ­

мому, вообще не расщепляются. Мхи характеризуются также высо­

ким СОQержанием фенолов, которые не утилизируЮтся микроорганиз­
мами [Ftапk1апd, 1974]. 
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, основным ПИlIЩВЫМ о(jъсктом НUJШ"I']'('И 

, 
ДЛЯ многих с~профагов б 1 составляЮШИО значительную 

почвенные микроскопические гри Ь, На опадающих 
~ б в почве и поцстилке. 

часть микробиальнои иомассЫ б ивающиеся после листопа-
еются споры гри 013, разв 

лиСТЬЯХ уже им . Ч:е ез 2 месяца после листопао.а 
о.а при о.остаточноЙ влажностИ. Р 1 2 тыС м/г сухой 

бного мицелия о.остигает - . 
суммарная цлина гри 0-5 церново-поо.зопистЫХ почв 
JIИСТВЫ [Jensen, 1974].В СЛО95 32 С/М2 (Мирчинк 1976). Живот" 

составляет - г м , 
грибная биомасса отношении поч:венных грибов. 

ют избирательность в т-
ные проявля . численность животных, в час 
В свяЗИ с этим групповой состав и прецеляющиМИ соотношение 
ности микофагов, . являются факторами, о 

б астительных остатках. 
ото.ельных групп гри 013 В Р ляются первичНЫ-

бы как и животные, яв 
Многие почвенные гри , Например в буковых 

стительных остатков. , 
ми разрушителями ра . . ерхнем слое поцс'Гилки 0.0-

иственных лесов в в 
парцеллах широкол естах с грабовым и' цуБОвЫМ 

бное разложение, а в м б 
минирует гри ( 1974] Преоблацание гри ного 
опадом - зоогенное Стриганова, . что он малосъецобен 

б опаце связано с тем, . 
разложения в уковоМ б е количество грибов оби-

В поо.стилке ольшо 
цля беспоЗВОНОЧНЫХ' . лоя Там же наблюцается 

й ч:а~ти ферментативноГО с . 
тает в нижне. б личинок цвукрылых И жуков, а 
и максимуМ численности гри ояцныХ 

[Zachariae 1965]. 
также микроартропоц . б ' чныIe в качестве основного 

офильные еспозвоНО 
Некоторые сапр оцоросли [Штина, Голлер-

пользуют почвенные в 
объекта питания ис слей отмечено весьма ВЫ-, 
б 19761. в клетках и талломах вОЦОРО (абл 2) 
ах, . створимых углевоцов см. т '. , 
сокое соцержание белков и ра ' В очве масса воцорослей 

ются животными. п 
которые быстро усваива / НИ' прецставлЯЮТ важнЫЙ резерв 
составляет 20-1500 кг га, и о сли способны к фиксации ат-
азота. Некоторые синезеленые воцоро ер' отрофныМ·'образом жиз-

Формы с мик со-и гет 
мосферного азота. . ""нения азота' _ нитраты и 

ают минеральные сое ...... 
ни хорошо усваив ий азот водоросли как пище-

.... л а также органическ '. 
аммони,,-ные со и, . грают особенно важную роль 
вой объект почвенных беспозВОНОЧНЫХ :стительным покровом и це­
в ланцшафтах с сильнО разреженнЫМ Р ркие лу' стыни первичные 

(полярные и жа . , 
фицитом азота в почве ан опогенными нарушениями поч:вен--;s 
наскальные почвы, места с тр . слей отличаются эфемерно-

i 

ногО покрова). ilиклы развитиЯ воцоро, При вьmацении осацков 
от влажностИ поч:выI. 

стью, их рост зависиТ ачинают расти через несколь-
:fЮЦОРОСЛИ быст'ро всасывают влагу и н ТЬ 0.0 4 5 мг азота / 

D.,bl они могут накаплива , 
ко· минут. В активные перио '. ли прежце всего утили~ 
м2/час [Henriksson , 1972]. Поэтому воцорос ития (простейшие, 

ами с коротким циклоМ раза 
аируются организм им воцоросли потребляются и 
нематоды, коллемболы). Наряцу с эт. Ф МИ n"ecTe -с остатка-

црУГJiМИ сапро ага >п" 
пере1\8риваются и многими ' и циплопоцы, энхитреицы, мол-
ми высших растений (Qожцевые черв, 

люски). ва почве входит в 
часть органического вещест в 

Значительная й ое биогенное 
Послецний прецставляет собо сложн 

состав цетрита. 
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<>l;i';I~.IOВШIИе, ВКJ1ючающее мельчайшие кусочки тканей с лигноцеллю­

JIOЭIlЫМ комплексом, остатки покровов животных, мертвые и живые 

(iактериальные клетки и ресинтезированные органические соеQине­

пия в вице органо-минеральных пленок (Са- и Fe-гумаТНbIеr, ац­
сорбированных и химически закрепленных на поверхности минераль­

ных частиц. Такие частицы способны СJшпаться и являются основой 

формирования воцопрочных почвенных агрегатов. В органичес;ком 

цетрите проаолжаются процессы гумификации и минерализации. Дет­

рит - малопитательная пища о.ля животных, так 'как основные ком­

поненты растительных тканей, соцержашие элементы питания, боль­

шей частью использованы первичными разрущителями. Детритофаги 

питаются практически микрофлорой или проауктами микробиального 

разложения растительных и животных остатков. Кроме того, орга­

ническая часть почвенного аетр.ита сильно "разбавлена" минераль­
ными частицами, которые также заглатываются животными. В про­

цессе пищеварения в кишечнике цетритофагов происхоцит перемеши­

вание органических и минеральных частиц, склеивание их слизисты­

ми вьщелениями и обогащекие микрофлорой. 

Скорость трансформации растительного материала очень высока 

на поверхности почвы и низка в минеральных горизонтах. Некоторые 
исслецователи преалагают использовать в условиях умеренного кли­

мата о.ве различные временные шкалы цля характеристики скорости 

разложения на поверхности почвы И' в глуБО!IИХ частях почвенного 

npофиля. Если поверхностный СПОЙ отличается вы(::окой цинамич­

ностью процессов трансформации органики, то минеральные слои -
стаблльностью соцеожання органики и ее форм и замедленностью 

процессов минерализаuии за счет постоянного притока органическо­

го вещества в вице процуктов ресинтеза [Babel,1972; Stout еС al., 
1976). При переходе растительных остатков. в минеральные гори­
зонты в ких остается мало поцвижных соецинений; органическое 

вещество становится более "консервативным" [Рунов, Соколов, , 
1958]. 

Радиоуглеродным методом бьmо установлено, что в верх­

нем слое скорость полного разложекия растительнь~ остатков из­

меряется гоцами. а разложекие органического детрита алится сот­

ни лет. Растительные остатки:., перехоця в Лоч:венный .Детрит, вклю­

чаются в иную систему трансформации органического материала, 

нежели в поверхностном горизонте. В нем скорость минерализации 

органического вещества сбалансирована со скоростью формирования 

стабильных органо-минеральнь~ комплексов, формируюшихся при 

активном участии беспозвоночных-сапрофагов. 

РазлагаЮULиеся органические остатки в почве лрецставляют боль­

шое разнообразие трофических ниш цля беспозвоночных сапрофиль­

ного комплекса. Послецпие .используют и компоненты растительных 

тканей на разнь~ стаа,иях их цеструкции, плазму раЗЕИвающихся в 

них микроорганизмов и остатки животнь~. Тем самым цостигается 

наиболее полная аккумуляция элементов питания и энергии, заклю­

чоннь~ в растительных остатках. 
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I 'JII I 1111 011 '>('0("'111101:'1'1,10 ОlН'lllНI'ЮСКОI'О компонента Почвы является 
IIi1JII\'IIШ JЮСТО>1ШЮ!'О оБМОJlи элементами и й 

энергие межцу неживым 
ОРJ'ШIИЧССКИМ материалом и сапротрофными организмами, которые 
отм~рая, в свою очерець пополняют запас мертвого органическог~ 
в:щества в почве и возвращают' туца элементы питания. Таким об­
разом, мертвый органический материал, составляющий источник жиз';';' 
ни сапрофагов. оказывается весьма t:tинамичной срецой хар 
~. , актер и-

зующеися непрерывными циклическими изменениями своего состава 
п Физико-химических свойств. Эта специФика опреt:tеляет разнообра­
зие пищевых связей животных сапрофильного комплекса. Структура 
трофических сетей существенно разлиЧается в разных типах поч'в 
в ~ависимости от состава растительности, расnpеt:tеления раститель­
нои массы по почвенному проФилю и условий разложения раститель­
ных остатков. 

ГЛАВА 3 

ОБЗОР ТРОФИЧЕСКИХ СВЯЗЕЙ ОСНОВНЫХ ГРУПП 
БЕСПОЗВОНОЧНЫХ-САПРОФАГОВ В ПОЧВЕ 

в почвенной зоологии запосneдние 20 лет накоплен боЛЪЩОЙ 
материал, позволяющий определить пищевые, связи многих грУпп и 
видов сапрофагов, особенности их пищеварения и фyнкшm в раз­

ложении растительных остатков в Щ>ЧБе. Трофоnoгические исcneдо­

вания' почвенных сапрофагов отличаются больщим разнообразием 
методов. для животных с раэnичныIи'' типами питания, разных раэ­

MepHbIX групп используются специфические методы опредеneния по­

цазателей пищевой активиости. 

В компneксе почвообитающих сапрофагов среди многокneточных 

животных встречаются представители многих классов беспозвоноч­

ных. Ниже приводится обзор трофа-экологических особенностей 0'1'­

дельных групп сапрофагов. Обзор построен по таксомическому ПРИН­

ципу и включает наиболее распространеюrые группъi животны:х:,СВЯ­
заниых с ПОЧВОЙ В течение всего жизненного цИкла или в период 
развития цитающихся стадИЙ (личинки нaceKOМbIX). МЫ не останав­
ливаемся на нев:оторых мелких группах (коловратки, тихоходки), 
H~ играющих заметной роли в цроцессв.х разложения., ПорЯдок рао­

положения групп в обзоре соответствует их' положению в системе 

животного мира. Рассматриваемые группы неравноценны по своему 

таксономическому рангу - классы, отряды, семеЙства. Их. объем 
определяется распространением сапрофагии и амплитудой экологи­

ческогоразнообраэия животных в пределах раэных таксонов. 

НЕМАТОДЫ-NЕМАТОDА 

в почве обнаружено до 5000 видов нематод. К НИМ относятся 
как свободноживущие настоящие почвениые формы, так'и Фитопара­

зиты, раэмножаЮlIIИеся в почве. Биомасса нематод колеблетсs! в 
пределах 9-230 мг/га и составляет 2% от обшей зоомассы в поч­
ве [Meyl, 1961,] и 90-99% от общей чиcneнности беСПОЗВОНОЧIiЫХ. 
ИХ плотность измеряется миллионами на 1 м2 и сильно варьирует 
п разныt лацдшафтах [Кирьянова, 1935; 'кактыя,' 1959; Соловье­
В8. и др., 1976; Stockli, 1952; Meyl, 1961; Banage, 1963). 

В почве и разлагающихся растительных остатках встречаются 
щюдставители четырех отрядов: Rhabditida, Tylenchida, Chromadorida, 
1':lюрlidа. Установлена специализация отдельных групп в отнощении ' 
I~"mагающихся органических субстратов вдочве: среди нематод 
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O'I'M"'IIIII1,1 "Ш1IК)J{<:ИJЮфIlГИ IIШhш,:l. 956; Goodey, 1963: Wallwork, 
I.! )70 1. обитатели подстилки и экскрементов :Крупных животных, 
В почве обитает JТИШЬ небольшая часть современных. форм, сохранив­
ших рЯд примитивных морфоэкологических признаков [Парамонов. 
1962, 1968]. ПочвеЮIые нематоды шиj:юко распростране,Ны во всех 
при родных зонах земного шара - от жарких до полярных пустынь. 

Они способны переносить длительное воздеЙствие неблагоприятнь~ 

погоднь~ усnoвий в неактивном состоянии, отличаются короткими· 

циклами развития и могут быстро "накапливаться" в очагах разло­

жения растительных остатков. Почвенные нематоды - активные ре­
гуляторы численности сапротрофных микроорганизмов. Б РЯде слу­

чаев они оказываются возбудителями гнилостных процессов и откры­

вают путь для фитопатогенной микрофлоры в растительныIe ткани. 

Таким 'образом,' трофическая активнос;ь нематод может способство­
вать .Началу микробиального разложения подземных органов растений 
и их отмиранию. 

Среди немащд выделяют ряд трофических групп по характеру 

строения и фУНIlдИонирования их ротовой поnoсти и кишечника и по 

избирательности в отношении пищевь~ объектов. Б настоящее время 

в литературе имеется несколько трофических классификациЙ, нематод, 
предложенных разными авторами на основании изучения трофических 

и топических связей жнвотнь~ и экспериментального исследования 

питания нематод в лабораторных культурах. Первая классификация 

была создана О. Нильсеном, разделившим трофические группировки 

по приз:наку механического состава пищи [Nielsen, 1949]: 1) по­
требител'и жидкой пищи с вооружением ротовой полости в виде копья 

ил,и стилета (Tylenchida, Dorylaimoidea); 2) потребитеffiI мелких час:­
тип, взвешеЮIЬ~ в воде, - бактерий и одноклеточных вdлорослей 

с невооруженной ротовой полостью (большинство сnoбодно живуших 
нематод); з) потребители крупных организмов - простейших, нема­
тод, коловраток. Это хищники с зубчиками и перетирающими плас:­

тинками в ротовой полости (виды Mononchus, \=hoanolaimus, Ttipyla)j 
4}; нематоды с неопределенной пищевой избирательностью (МопсЬу· 
s (е га, Р гismаtоlаiшus). . 

В более позд~'классификаIIИЯХ [Stockli, 1952: Banage, 1963; 
Yeates, 1967; Wasilewska, '1971] выделяются особенности пищевых 
связей с разпичными компонентами почвенной биоты. Предnoженные 

~зными' авторами GXeMbI включают хищников, фитофагов, сосущих 
живые ткани подземных органов растений, а также потребителей 

почвенной микрофлоры, разделяемых обычно на 2 группы в разных 
сочетаниях. Например, в неко:юрых случаях нематоды - потребите­

ли грибов объединяются с фитофагами, а к микрофагам относятся 

альго- и бактериофаги {Banage, 1963]. Б других классификациях 
отдельно рассматриваются' бактериофаги, а мико-, и альгофаги объе­

динены в общую группу [Stockli, 1952; Yeates, 1967]. А. Штекли, 
выделял, кроме того, еще группу потребителей разлагающейся орга- . 
ники - детритофагов. 

На рис. 3 представлена схема трофической классификации HeMaтo~ 
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Рис. 3. Классификация пищевых режимов нематод по ТЕ\ИННУ 
[по Twinn, 1.974] 

д. Твин на [Twinn,1974], в которой отмечены пищевые режимы нематод 
и место отдельнь~ групп в детритной трофической цепи. Все эти 
классификации весьма ус ЛОВIIЬI , так как у нематод в пределах одно­
го семейства \иаблюдается большое разнообразие пищевых объектов. 
Даже представители одного вида легко меняют пищевые объекты в 
разных' условиях. что наблюдалось в лабораторных культурах. 

Установлено, что Dorylaimus ettersbergensis питается водорослями, 
бактериями, простейшими, мелкими нематодами, гифами· грибов и 
корневыми соками {Hollis, 1957]. Среди Dorylaimidae имеются и 
другие формы, питаюшиеся как растительными, так и животными 

организмами, и даже специализированные хищники, пот:ребляющие 
энхитреид (Nygolaimus). Представители Diplogasteridae также могут 
менять свои пишевые режимы. Например, Mononchoides potohikus 
хорошо' разводится на бактериальных культурах, но способен и к 
факультативному хищничеству [Yeates, 1969]. 

Особенно трудно разграничить формы нематод. потребляющие 
почвенные водоросли и сапротрофные микроорганизмы. Альгофаги 
выделяются в особую группировку по признаку высокого содержания 

в их кишечнике хлорофилловь~ зерен [Niеlsеп, 1949]. Однако одни 
и те же формы из разIIыIx мест могут сильно различаться· в этом 

отношении. Например, представители Monhystera во влажных место­
обитаниях с высоким обилием водорослей ведут себя как специали­
зированные альгофаги, а в более сухих участках они питаются бак­
те риями. Лишь немногие почвообитающие нематоды имеют четко 
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Таблица4 

Трофические группы и типы питания почвенных фитонематод [по Yeates, 1971 ] 

Y"at." 1967 Yeat." 1971 Niel •• n, 1949 Banage,1963 

хищники 

} хищники хищники 

{

. ~ сосущие 
хищники 

~ глотающие 

бактериофаг", _ бактериоФаги 

r } 

потребители 
. мелких частиц 

~ глотающие 

альгоФаги 

МИКРОфитофаги .( 
~ сосущие >- микрофаги 

фитофаги 

потребители дрожжей 

микофаги 

потребители живых 

растительных тканей 

". потребители 

жидкой пищи }-~ 
~------------~------~--------~~,~ 

ограниченные пищевые связи. Например D d б ' . estructor является па 

разитом клу ней картофеля, а виды Aphelenchoides к -
только на почвенныIx грибах [Twinn 1974] С ультивируются 
шении определенных видов растите~ьных объе:.;~:аJIИзация в отио­
для, паразитических форм У настоящих 'са й характерна более 
в • проэо ных нематод пище-

фаые связи, как и у других почвообитающих беспозвоночныхсаa гов, более широкие что про-динамичностью почве~ной о~~::::~ется гетерогенностью и высокой 
Набор пищевых объектов у нематод в большой от способа приема ии ( ) степени зависит 

у свободно живущих п:чве::: пфоитр:ни, я , Ротовая полость, особенно 

Ф 
• имеет многочи:сленные морфо-

ующиональныIe модификации. Среди нематод ния колющие, сосущие кусающи выделяют по типу пита-
б 

• е, глотающие, схватывающие и 

ущие формы [Wieser 1953] П ' скре-
фи 

,. оэтому для определения характера 
тро чеСких связеЙ того или иного ви)щ немато бо имеет ти . д льшое значение 
юшие U п их ~тания. Пользуясь делением на "сосущие//' и "глота-

сиФикаl~:~:~Т:ДТС пересмотрел существующие ТРОФ,ические :клас-
. , в том числе и свою и отда теме О. Нильсена в :которой ' л предпочтение сис-

, OCНOBНbIМ признаком были м 
кие свойства пищи [Yeates 1971] С еханичес-

Й ,. равнение разных кпассифи 
ци представлено в табл. 4. ка-

для понимания путей пищевоЙ спеllИализации нематод 
привела к кардинальныM морфофункшюнальным и • которая 
пище варе б зменениям их 

ния и о еспечи:ла этим животныIM переход из почвы в рас-

тительные ткани, наиболее информат й логическая классификаЦия ивно и логичной является эко-
1962J ' ,разработанная А.А. Парамоновым [1952 

и отражаI0IЦ,9.Я основные щшравления эволюции данной rP~I. 
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, А.А. Парамонов выделяет 4 группы нематод: эусапробионты, 
девисапроБионтыI' параризоБионтыI и фитогельминты. ИЗ них все 
,','У1ШЫ включают почвенные формы. входящие в состав комплекса 
,:сшрофагов И участвующие в передаче энергии по детриТНОЙ пищевОЙ 
цепи. Наибольшее чи:сло нематод, связанное с разлагающимися в почве 
растительными тканями, относится к группе эусапробионтов. или 
типичных сапробиотических нематод. Они связаны трофическими 
отношенияМИ с гнилостными микроорганизмами. В процессе разло­
жения растительных тканей наблюдаются сукцессионныIe изменения 
комплекса эусапробионтов, сопряженные с сукrI8ссией микрофлоры. 
К ним относятся Rhabditidae, Diplogasteridae и виды Chelobius. Эуса­
пробионты питаются мелкимИ частицами, взвешенныIии в воде с. 
растворенными в ней продуктами разложеиия раститеЛЬ!1ЫХ т~неЙ. 
плотные частички растительного материала перетираются в кишеч­
нике лопастями клапана и прессуютСЯ [Doncaster, 1962]. Эусапро­
бионты .заглатыIают водную суспензИю, образуюшуюся в гниющем 
растительном материале. относительно малая концентРация пишевых 
частиц определяет высокую величиНу пишевыХ рационов этих нематод. 
Эусапробионты проявляюТ избирательноСТЬ по отношению к стадиям 
разложения растительного материала по признаку их обводнениЯ Й 
.заселяЮТ их при определенном осмотическоМ давле1iliИ ' (Stockli, 
1952] . основная их пища _ бактерии. Многие видыI имеЮТ корот­
кие циклы развития _ несколькО суток. ч'ro рассматривается как 
адаптация ,к субстрату, быстро меняюшему своИ свойства (Пара-
монов, 1962]. 

девисапробионты питаютСЯ микроорганизмами и соками корневых 
клеток. РЯд видов потребляет содержимое клеток почвенныIx водо­
рослей и грибньLX гиф. Потребление живъLX растнтельнъLX тканей -
вторИ'ffiый пищеВОЙ режим. К этой группе относятся семейства Ра­
nagrolairoidae, Cephalobidae и частично Plectidae. у них ротовое от­
верстие неравномерно склеротизовано , и нематоДЫ могут разрывать 
кутикулу растительных клетоК. 

В группе параризобионтов к сапроэоЙНЫМ формам относятся 
представители семейств Alairoidae, Monhysteridae, Chroroadoderidae. 
Они питаются водорослями, бактериями, мицелием гибов и содержи­
мым KopHeBpLX клеток (Суменкова, 1971]. У фитопаразитических 
параризобионтов имеется вооружение в виде стилета, и они всасы­
вают только жидкую пищу. Питаются соками корней и грибным ми-

целием. парариэоБионты! концентрИРУЮТСЯ в ризосфере растений, но в 
трофическом отношении связаны преимущественно с llростеЙшими. 
обитающиМИ на корнях, гриб4ми И водорослями В риэосфере. 

Группа фитогельминтов в соответствИИ со своим названием вКЛЮ­
чает в основном специализированнЫХ паразитов растений. Но и 
Эдесь имеЮТСЯ видыI нематод, связанные с сапротрофными почвен­
ными организмами. Ряд форм фитогельминтов являются микофагами. 
Они концентрируюТСЯ в очагах развития грибов. К ним относятся 

3. Зак. 931 
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п~дставители Aphelenchidae, Арhеlепсhоldidае, Туlепсhidае и Neotv lеп­

сhldае.Это специализированные формы, ПРОявлиющие четкую изб~­

рательность в отношении видов и групп грибов и высасыва
ющие 

содержимое и3 гиф. Микогельминты относяТся к эктопаразит
ич:еским 

фитогельминтам, которые рассматривались А.А. Парамоновым [1962] 

как исхОДное звено развития фитопаразитизма. С м:икогел
ьМинтами 

эволюционно связаны эктопаразиты корневой системы
 растений. 

Взаимоотношения нематод и грибов имеют большое значение 

для раЗвития процессов деструкции в Почве. При этом обе 
группы 

организмов взаимно служат пишевыly1И объектами одна для 
другой. 

Среди грибов многие формы гифомицетов специализированы к' пита­

нию почвенными нематодами и имеют специальные приспосо
бления 

дли ловли своей добычи в виде СЛИЗИСТы:х клейких сетей [Duddi
пg­

tоп, 1955]. Пишевая деятельность нематод, питаюшихся грибами 

является фактором регуляции группового состава грибной флоры ' 

в ризосфере растений. 

Избирательность нематод-микофагов в отношении видов грибов 

исследовалась в лабораторных условиях при выращивании
 популя'­

ций нематод на грибных пленках. В Опытах с Ditуlепсhus destructor 

было установлено, что они успешно развивались на 64 Штаммах 

грибов из ~редложенных 115. Таким образом, HeM8ToдbI в природ­

ных условиях могут иСпользовать для питания щирокий кр
уг объек­

тов. Как правило, они потребляют лишь МОЛОДые гифы и не питают­

ся на CTflpbIX грибных культурах. Очевидно, выделения грибов ока­

Зывают на животНых репеллентное деЙСтвие. Арhеlепсhus
 аvепае 

пред~очита:,т па~зитиче~l,(ие грибы, поселяюшиеся на кор
нях рао­

те~ии -. Rhl.zосtоша sоlаш,\регiсоп ia sp., Verticil1iurn' Бр., Fusагiuп1, 

~hlelavlosplS~ Ругепосhаеtа, Sclerotium, Arml1laria.Ha грифах РеПlсil­

lшm и Asperg!llus эти нематоды развивались не так активно [Сумен­
кова, 1971]. 

у нематод со смеutаннымпитанием грибами и соками корней 

наблюдается тенденция к настоящей са~рофагии, Т.е. потреблению 

клеток отмерших растительных тканей. Например, Туlепсh
us emargi­

паtus могут высасывать клетки корней хвойных деревьев, у
же за­

тронутые разложением. 

у фитонематод кишечный тракт дифференцирован на переднюю, 

среднюю и заднюю кишку. Кишечник образует соверше
нно прямую 

трубку. В передней кишке различают ротовую ПОЛОСТЬ (стому.) И 

пищевод. Ротовая ПОЛость ограничена спереди подвижными губам
и, 

число и форма которых варьируют у раЗных групп нематод в з
а­

вИСимости от характера их питания. Морфология СТОм
ы отличается 

у форм, заглатывающих водную суспензию и сосущих растительные 

COK~. Нематоды с неизбирательным питанием, как правило, не име­

ют вооружения" в ротовой полости. у форм, питающихся крупными
 

оДноклеточными и многоклеточными организмами, имею
тся зубчики 

и онхи, участвующие в заХвате ПОдВижной пищи и разры
вании кле­

точных стенок жертв. В процессе приспособления к питан
ию жидкой 

пишей у нематод развиваlОТСЯ выдвгающиесяя колюше-сосущие орга-
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I1Ы - кош .. е (одонтостиль) у Dorylaimoldca и стилет (стоматостиль) -

у Туlепсhidа. Эти образования гомологичны стоме, хорошо
 выражен­

ной у представителей Rh:,tbditldae [Парамонов, 1962, 1968]. 

Пищевод у нематод имеет радиальную 'мускулату
ру. У .ряда форм 

он соединяется со средней кишкой при помощи
 клапана, мускулис­

тые стенки которого участвуют в п
еретирании пищи у нематод, за­

гпатьц\аюших микробиальные клетки или частички 
аморфного детрита. 

у нематод, питающихся соками растений, задний
 отдел пищевода 

превращается в железистый орган, там формиру
ются эктофермент­

нью желе~ы. Они открываются в стому или передн
ие отделы� пищево­

да [Мюге, 1958а,б; Парамонов, 1962]. у представителей Neotylen­

сЬ idae железы расположены либо компактно в тканях пищевода, ли­

бо в полости тела в виде лопастей, прилегаюш
их снаружи к кишеч­

нику [Суменкова, 19751. 
Средняя кишка у некоторых нематод дифференцир

оВ8JИ на желудо­

чек, имеюший вид расширения в передней части ср
едней кишки, и 

тонкую кишку. Формированце желудочка рассматри
вается как адапта­

ция к увеличению всасываюшей поверхности,. В 
средней кишк,е закан­

чивается переваривание пищи и про
исходит всасывание продуктов 

пишеварения и накопление питательных вешеств. У
 многих нематод· 

пищеварение вне кишечное [Парамонов, 1962]. 

Развитие самостоятельной ферментативной актив
ности у нематод 

в процессе эволюции было одним из основных фа
кторов, определив­

ших пути пишевой специализАции этих животных, п
риведшей к форми­

рованию колюще-сосущего ротового апп
арата'и переходу нематод 

от свободного образа жизни к фитопаразитизму. 

Нематоды с неизбирательным питанием и преимущ
ественные бак­

териофаги отличаются очень lmзкой пишеварительн
оЙ активностью. 

Они потребляют лишь легкоусвояемые продукты 
метаболизма микро­

флоры. Таким образом, нематоды используют ферм
ентативную актив­

ность бактерий, расшепляющих углеводы, белки, про
топектины. В 

трофическом отношении они полностью зависят о
т деятельности бак­

терий [Hirscbmann, 1952J. Поэтому многие сапробиотические нема-' 

тоды и привлекаются к очагам интен
сивного разложения органики, 

где обильно развиваются микрооргаНI!ЗМы. Эти
 очаги в почве созда­

ются в скоплениях растительнь~ остатков и в р
изосфере. 

Типичными потребителями продуктов микробиаль
ного гидролиза 

являютс~ представители Rhabditida. Многие внды хорошо культиви­

руются на аксеничной среде, где потребляют рас
творенные в воде 

неорганические соединения. Поэтому в литерат
уре неоднократно 

высказывалось мнение, что немаТОдЫ-Эусапробионты
, относяшиеся 

к группировкам бактериофагов и детритофагов, н
а самом деле не 

переваривают ни микробиальные клетки, ни частич
ки аморфного 

детрита. Ис~чник их питания - вода, сахара, пептоны�' полипептиды' 

аминокислоты, аммиак. В лабораторных услови
ях такие виды�' как 

Rhabditis aspersa, хорошо развивались на поли- и трипептидаХ, а 

Rh.lопgiсаudа и Rh.brevispina - на дипептидах [Мюге, 1958а,БJ. 

Эта точка зрения подтверждается и тем, что в экс
крементах рабди-
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тид ИЗ лабораторных культур были найдены живые бактериальные 

клетки [Niеlsеп, 1949). Живые бактерии обнаружены также в кишеч­
никах Entrnolairnus, I{habdolairn~'s, Monhystera, Plectus, Wilsопеrnа, Випо­
пеrnа [Yeates,1971). Имеются данные, что сапробиоти-ч:еские бакте­
рии хорошо развиваются лишь на средах с ЖИIlЫМИ бактериями и 

перестают расти на стерилизованных средах. 

Таким образом, у рабдитид связи С бактериями имеют скорее 

не т!Юфический, а симбиотический характер. Нематоды выступают 

здесь как вторичные разрушители растительных остатков в почве, 

использующие продукты жизнедеятелы!Ости микрофлоры. 

У представителей Cephalobidae и Diрlоgаstегidаеустановлеио на­
личие собственной эктоферментативной активности. Они имеют на­

стоящие трофические связи с сапротрофными микроорганизмами. 
У ряда форм эктоферменты появляются лишь в половозрелой стадии 

и отсутствуют у личинок, питаюшихся как рабдитиды [Мюге, 1958а, 
б)" У девисапробионтов обнаружена пеЛЛ.lOлаэа; у представителей 
Cephalobus, Panagrolairnus, Chiloplacus, Acrobcloides найдены амилаза 
и липаза [Судакова, Шубина, 1965] . У фитонематод активность 
пеmnoлазы очень значительна [ОеиЬегс,· Rohde, 1971J. Спепиализи­
рованные микофаги имеют хитиназу и пеллюлазу . Хитиназа наЙдена 
также у некоторых спепиализированных фитопаразитов. Это свиде­

тельствует о том. что их ближайшие предки были связаны с гриба­

ми. Фитопаразиты, очевидно, эволюционно связаны с грибами [Тга­
сеу, 1958; Парамонов, 1968J. 

Количественные аспекты питания нематод мало разработаны. Пе­

риод переваривания пищи у них составляет всего 3 мин. Учет ко­

личества потребляемой пищи очень сложен. У нематод, высасыва­

ющих содержимое клеток, можно сосчитать количество опустошен­

НbIX клеток под микроскопом. Например, Ditуlепсl1US destructor за 
один прием может опустошить до пяти грибных гиф [Апdегsоп, 
1964). Среди микофагов различают две группы по скорости перева­
ривания пищи. Одни формы прокалывают сте!Ши гиф и внеДРЯЮТСf[ 

внутрь в течение нескольких секунд Evans, 1967], дру­
гие - всасывают одну гифу за 1-1,5 ч [НесЫег, 1962; АпdеГSО!1, 
1964; Doncaster, 1966J. К быстрососутим формам относятся 
А.аvепае, Рагарhеlепсh\lS acontiodes, к медленнососущим - D.rnycelio­
phagus, D. destructor, Neotylenchus. 

У He~ттoд одним из основных конечных продуктов белкового 

обмена является аммиак. В не значительных количествах выдшIIo'I'­

ся мочевина, мочевая кислота, аллантоин, креатинин, у некоторых 

форм ПРОИСХОдНт синтез аминокислот [Rothstein, 1963; Twinn, 
1974]. выдneниеe азота составляет 2-4% от общего 
содержания его в теле животных [Myers, Krusberg, 1965З. 

В комплексах почвообитающих нематод потребители микрофлоры 
занимают ДОМИНИрук1щее положение. В оБЩfЙ сложности нематоды 

съедают в почве огромную массу микроорганизмов; например, в лу­

говых почвах дании они ~тилизируют до 800 кг/га микробиалыюй 
массы, содержащей около 200 кг азота [Niеlsеп, 1961J. 
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Значение нематод в процессах деструкпИИ состоит преимушествен­
но в регуляции группового состава микрофлоры и УСl\орении микро­
биальной сукцессии. Микофаги способствуют замене грибной фазы 
ра.зложения бактериальной и препятствуют изъятию грибами элемен­
тов питания из разлагаюшихся растительных остатков. У фитопара-
витов также наблюдается большой побочный они fI открывают 
ворота" для проникновения микробиальной инфекции внутрь расти­
тe~ЬHЫX тканей, разрушая покровы корней. В результате их деятель­
ности изымается значительно большая фитомасса, чем то количест­
во растительных тканей, которое они могут утилизировать. При опен­
ке роли нематод в комплексах сапрофагов необходимо детальное иссле­
дование трофических связей Доминируюnmх групп, что позволяет 
определить место тех или иных форм в трофических цепях. 

ЭНХИТРЕИДЫ - ENCHYTRAEIDAE 

Эихитреиды _ семейство малощетинковых червей, включаюшее 
почвенные и полуводные формы. Известно более 500 видов, широко 
распространенных в почвах умеренного пояса. Однако фауна эихитре­
ид изучена далеко не поmюстью, что посnужило ОдНОЙ из причин 
слабой изученности и трофических связей этих животныХ. 

Энхитреиды особенно миоDoчисленны� :в лесных почвах, под поло­
гом древесной растительности раснространя:ются И В аридныle обла­
сти. В районах бореального и умеренного климата они встречаются 
и в открытыХ местообитаниях - на лугах, пахотных почвах, в тунд­
ровъхх ландшафтах [Сент-Иneр, 1938; Курт, 1961; Арнольди и др •. 
1971; Тишлер, 1971; Гиляров, Чернов, 1975]. В полярной пусты­
не энхитреиды - одна из доминирующих групп: в мохово-л2шайнико­въ!Х мес,-ообитаниях их биомасса состаl;\ляет 3,8-7,8 г/м при об­
щей биомассе 11,5-13,0 г/м2 [Chernov еС al., 1977]. В 1ВОЙНЫХ 
лесах численность энхитреид составляет 134 тыс. экз.!м и био-
масса 10,5 г/м2 , на лугах - 25-200 тыс. экз.!м2 и210,8- 2 
35 О г/м2 в эаболоченнь!Х почвах - 290 тыс. экз./м и 53 г/м 
fO'Соппог 1957; Реасl1еу, 1963; Dash, Cragg, 1972]. в почве 
распреде~ение энхи.треид отличается высокой мозаичностью, что 
обусловлено перепадами влажности. Оптимальная влажность для их 
нормального развития 50-96% [Abrachamsen, 1971, 

Эихитреиды многочисneнныI в литоральной зоне на морских побе­
режьях. Они концентрируются там в скоплениях разлагающихся во­
дорослей и являются их активными разрушителями [Stгепzkе, 1963]. 
На северном побережье Кольского п-ова в тралиторальной зоне 
плотность их составляет в почве 65 экз.!м , а в скоплениях водо­
рослей измеряется десятками в 1 г субстрата [Стриганова, 1973). 

. В лесах умеренного пояса у энхитреид наблюда~rся пики числен­
ности в КОIЩе лета или осенью [Nielsen, 1955; O'Lonnor, 195'7; 
Peachey, 1963; Springett, 19701. Различные виды четко различа­
ются по характеру вертикального распределения в почве. Например, 
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Рис. 4. Почвенный детрит в кишечнике энхитреид 

Cognettia наиболее многочисленны в подстилке, Marionina 
совом горизонте, Achaeta - в минеральном слое почвы 
1967]. 

в гуму­

[O'Connor, 

Энхитреиды потребляют органическиЙ детрит и микрофлору. Не­

которые могут хнщничать, потребляют водоросли, однако приурочен­

ность этих беспозвойочных к скоплениям разлагающихся раститель­

HЬ~ остатков позволяет рассматривать сапрофагию как исходный и 

. основной способ питания в данной группе. . 
Кишечник энхитреид дифференцирован на глотку, пищевод, мышеч­

ный желудок, среднюю и заднюю кишку. На уровне глотки имеются 

3 пары септальнь~ слюннь~ желез, секрет KOТOPЬ~ обладает силь­
ной щелочной реакцией. Энхитреиды размягчают пищу перед загла­

тыванием [Stephenson, 1930;' Юihпеlt, 1961). Вне кишечная обработ­
ка пищи необходима, очевидно, для нейтрализации кислой реакции 

почвенного детрита. В кишечном тракте происходит мацерация рас­

тительнь~ тканей и полное разрушение клеточной структуры [Zacha­
riae, 1965). На основании люБЕЗНОГО сообщения Л.М. Семеновой 
установлено, что в кишечнике энхитреид сек ретируется мембрана, 

играющая, вероятно, защитную роль. Средняя кишка имеет четко­

видную форму с округль!ми расширениями внутри каждого сегмен-

та (рис. 4). со спинноЙ сторонь! развит тифлозоль, Увеличивающий 
поверхность эпителия. 

Состав кишечнь~ ферментов исследовали у четырех видов энхи­

треид. У них обнаружен большой набор карбогидраз: а -глюкозида.зы 

(мальтаза, сахараза, трегалаза), {3-глюкозидазы (целлобиаза, са­
лициназа), а- И {3-галактозидазы и из полисахараз - амилаза 

38 

[Nielsen,1962]. Энхитрiщды не могут самостоятельно переваривать 
клетчатку, но расщепляют промежуточные продукты ее микробиаль­

ного разложения - целлобиозу и трегалозу. Следует отметить, что 

у энхитреид не найдена хитиназа, характерная для потребителей 

почвенных грибов. Однако в кишечникахэнхитре~д содержание гриб­
ных гиф обычно велико. 

Первые исследования питания энхитреид предприняты в 20-х 

годах (Jegen, 1920]. Предполагалось, что эти животные "проедают­
ся" сквозь почву и переваривают органические частицы. Однако 

1\1икроскопические исследования кишечника отдельных видов энхитре­

ид показывают наличие избирательности в отношении разных ком­

понентов органических остатков. В настоящее время выделены 3 
экологические группы [Zachariae, 1964]: 1. Обитатели листового 
опада, питающиеся микрофлорой, развивающейся в листве, пыльцой, 

экскрементами коллембол. Это преимущественные микрофитофаги. 

2. Обитатели ферментативного слоя подстилки, питаюшиеся преиму­
щественно.экскрементами крупнь~ беспозвоночнь~-сапрофагов·­
копрофаги. В широколиственнь~ лесах эти формы концентрируются 

в местах высокоЙ Чllсленн:ос'Т·и личиНОК ТИПУЛИА и диплопод. 3. Оби­
татели гумусового слоя поч~ы, питающиеся органическим детритом. 

Э'rO малоиэбирательные формы, которые заглатывают и органические 

и минеральные частицы. В экскрементах энхитреид не обнаружива­

ется кусочков расТl!'гeльнь~ тканей с клеточной структурой. Таким 

образом, эти вторичные разрушители полностью заканчивают разру­

шение стенок растительнь~ клеток (де тритофаги ). 
Экскременты энхитреид представляют собой конгломераты орга­

нических и минеральнь~ частиц, скрепленных слизью, обильно выде­

ляющейся в срGд~~~.i Qт.Целе кишеЧНИl{El е'!':и:~ car:r-p<]~!":'~; ~ти экск~ 
менты отличаются высокой водопрочностью И В этом отношении на­

поминают экскременты дождевь~ червей [Kubiena, 1938). 
В околоводнь~ местообитаниях энхитреиды питаются преимущест­

венно водорослями, грибами и бактериями [O'Connor, 1967]. В при­
брежных местообитаниях Lumbricillus lineatus, L. rivalis, Enchytraeus 
albidus питаются разлагающимися водорослями и быстро .. превращают 
их в· гумусированную массу. На побережьях Эl;IXИтреиды могут пи­

таться и как некрофаги. Например, скопления E.albidus были' обнару­
жень! вокруг трупов Р:6Iб и птиц на берегу. Эти черви питались жид­

кими продуктами разложения животных тканей [Kiihnelt, 1961]. 
Однако не исключено, что в дaHHЬ~ случаях энхитреиды потребляли 
микрофлору, развивающуюся на трупах. . . 

Скопления энхитреид в почве обнаружены таюке вокруг корней 

травянисть~ растений, зараженнь~ нематодами. Энхитреиды пита­

ются нематодами и проникают вслед за ними внутрь зараженных 

корней [Jegen, 1920). В вегетационнь~ опытах при внеGении энхи. 
треид в -почву разруш.8ние корней растений, зараженных нема1'одами, 
приостанавливалось. 

Избирательность энхитреид в отношении различнь~ видов пищи 

исследовалась на примере трех видов, распространеннъ~ в почве 
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Рис. 5. Содержимое кищечника энхитреид, обитающих в разных 
слоях подстилки и почвы [по O'Connor, 1967] 

1.-C.cognettii; 2 M.cambrensis; 3 A.eiseni.· а - остатки 
опада; б - г.ифы грибов; в - минеральные частицы; Н - KOHTponъ 

ельников, - Cognettia cognettii, Marionina cambrensis, АсЬаееа eiseni 
[О' Connof, 1957]. На поперечн:ых срезах кишечника ЭНХИ'l'реид опре­
деляли соотношение остатк()в высших растениЙ, грибных гиф И крИ:ООо 

талликов кремиез~ма. ЭТО соотношение сопоставляли с относитель­
ными количествами данных компонеНТОБ в соответствующих гори­

зонтах гумусового профиля, из KOТOPbIX были собраны эдх:итреиды. 
Рез~льтаты определений преДС'IClвлены на рис. 5. У Achaeta и Cog­
nеНlа, основная масса представителей KOТOPDIX обитает в гумусовом 

с;лое, содержание грибного мицелия ВдВОе выше, чем в окружающей 
почве. АсЬаеса, очевидно, избегает заглатывать ткани растительных 
остатков, содержание которых в КиШечнике червей значительно 1Ш= 

же, чем в почве. Возможно, что это в какой-То мере определяет 

низкую численность данного вида в подстилке, где остатки высших 

растений преобладают. В минеральном слое разница в содержании 

растительных остатков в почве и кишечнике АсЬаееа выражена еще 
больше. У Marionina соотношение органических и минеральных ком­
понентов в кишечнике такое же, как в почве. Очевидно, у этого 

вида избирательность не выражена и животные одинаково способны 

к перевариванию грибных гиф и органического детрита. У Cognettia 
проявцяется некоторое предпочтение грибного мицелия, содержание· 
которого В кишечнике червей выше, чем в гумусовом слое. 

В лабораторных условиях эих.итреид вырашиваm! на моноксенич­
ных культурах Escherichia соН на агаре. На этой культуре соР,.ержа­
ли Enchytraeus fragmentosus,KoтopbIe размножались бесполым путем­
делением. Ряд поколений E.fragmentosus успешно развйв.ался на этой 
культуре при добавлении к агару крупинок овса [Dougherti, So1berg, 
1960]. Этот же вид энхитреид успешно разводили в аксеничной 
культуре - на агаре: с добавлением экстракта печени [Dougherti 
Solberg, 1961]. Эти опыты показывают, что энхитреиды могут ~c­
пользовать для питания широкий круг органических соединений. В 

природных условиях они утилизируют продукты разложения расти­

тельных тканей микроорганизмами и переВl,i.ривают отмершие и живые 
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микроБИ8.льные клетки. Заглатывая и пропуская через свой кишеч­

ник растительные остатки, энхитреиды усваивают растворимые уг­

леводыI иазотсодержашие: соединения. 

В кишечнике энхитреид наблюдалось увеличение численности мик­

рофлоры, в первую очередЬ актиномицетов и споровых форм бакте­

рий, разлагаюших. клетчатку [Козловская, 1976]. Именно поэтому 
в организме энхитреиди происходит окончательное разрушение 

клеточной структуры. .продукт. микробиального разложения клет­

чатки - целлобиоза переваривается энзимами червей. Кроме торо, 
в КИШечнике энхитре:и:д активизируются аммонифиuирующие микро­

организмы, используюшие минеральные формы азота. Это соответ­

ствует результатам наБJIЮдений о потреблении этими животными· 

сильно разрушенноЙ и минераJIИЗОванной органики. В JIИтературе 

имеются данные о потреблении энхитреидами некоторых видов лис­

тового опада. В лабораторных условиях черви скелетировали лист­

ву клена, белого бука, лещинъi LSchaerfenberg, 1950]. Однако учас­
тие этих беспозвоночнъ~ в первичном разрушении опада не имеет 

сушественного значения в природных условиях. Возможность nO"D­

ребления листовых тканей энхитреидами зависит от состава микро­

флоры и юрактера предварительного микробиального разрушения 

листвы. Черви могут скелетировать в лаборатории лишь отдеЛЬНЫе 

листья н.екоторых видов опада. В подстилке лесов первичное· раз­
рушение листового опада осуществляется практически крупныIии жи­

вотными, С которыми ЭIIXИтреиды не конкурируют. 

Отношения эн.хитреид с почвенными грибами исследовались в по­

левых и лабораторных опытах в Канаде [Dash, Cragg, 197-2.]. в 
лесную подстилку закладывали "'грибные ловушки" - блоки, выре­

занные из агаризованных культур определенных видов почвенных гри­

бов. Через неделю ~ти бnDни вынимались из подстилки, найденные в них 

животные. идентифицировались под микроскопом. В качестве лову­

щек использоваШIСЬ грибы, распространенные во всех слоях гуму­

GOвorO профиля. - Ceutospora, ClaJosporium, Penicillium, И1аеlоmусеs. 
В ловушки попало в общей сложности около 3000 беспозвоноч.ных. 
включая нематод. Энхитреид· всего 97 особей: 54 эн.хитреиды соб­
раны в ловушках с Ceutospora и 43 - с Cladosporium. В контрот­
ных ловушках со стерилизованной агаризованной средой энхитреиды 
полностью отсутствовали. Эти наблюдения подтверждают наличие у 

энхитреид определенной избирательности в ОТНОШI:!НИИ грибов. 

Нами проводилисьопределения избирательности эихитреид из 

Подмосковья В отношении почвенных грибов, выдленньlx из тех же 

проб, что и животные. Коодратики грибных пленок, вырезанные из 

агаРV,ЗОf?llННЫХ культур (2х 2 см), помещались в широкий стеклян­
ныЙ сосуд на стерилизованный увлажненный песок по кругу на не­

котором расстоянии друг от друга. В центр Сосуда выпустили 50 
э~ид Fridericia galba. Через 3 дня про:веряли характер рас­
пpeJ:te1lения .животных в сосуде. для опыта были выбраны грибы 

Mortierella Г.<1.,?а:шiапа, Tricho~e~m~ viride, Cladosporium sp., Pycnidia-
1es sp., РеШS;l11lUm сЬоте, Решсll1lUmsр.32 энхитреиды были обнаруже-
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ны В мицелии M.ramanniana и 7 - B.Cladospo.rium. Остальные живот-
ные находились в песке, на расстоянии ОТ грибных пленок.' , 

Энхитреиды переваривают гифы лишь некоторых почвенных .гри­
бов. В их экскрементах общее количество микроскопических гри­
бов выше, чем в окружающей почве. Очевидно, несъеаобные 
для животных грибы размножают€я в кишечнике [КОЗJЮвская 
1976]. ' 

в содержимом кише'шика ЭIчштреид из Московской обл. наЙдено 
5 видов грибов, из которых идентифицированы Penicillium brevicom­
pactus и Aspergillus fumigatus. Последний не был выделен из поч­
венных проб, но обнаружен при посевах 'содержимого кишечника эн­
хитреид И дождевь~ червей. 

Эихитреиды, питающиеся листовым опадом, проявляют изful:ратель­
насть по отношению к виду листвы и степени ее вьпцелоченности. 

ОНИ активно поедают Gвежий опад бузины, а листву липы, клена, 
и бука - пишь после перезнмовки на поверХНОСТИ почвы. Ду_ 

бовую листву ЖИвотные могут потреблять уже через 3 месяца пос­
ле опадания [D6zsa-Farkas, 1976] ~ Быстро разрушали жИвотные 
,опад липы, граба, свидины, медленнее - опад дуба. Участие в пер.­
вичном разложении листового опада принимают лишь виды, обита .... 
ющие в верхнем слое подстилкl'l. 

В целом энхитреиды могут быть охарактеризованы как де три­
тофаги с тенденцией к избирательной микофагии. Хищничество 
свойственно неполовозрелым особям многих ВИдОВ. и обитатеl1ЯМ 
полуводных биотопов [Sauerlandt, 1961] . В почве, очевидио, опти":' 
мальные усло.ия для ЭТИХ животных имеются в гумусовом СlЮе 

почвы. Там ЭlIxитреИдЫ наХОдЯтся в условиях избытка пищевого 
субстрата. При освоении яруса листовой подстилки и минерального 
слоя почвы они переходЯТ к микофагии' и хищничеству. Потребле­
ние более питательной пищи приводит к ускорению темпов роста 
и развития и позволяет эихитреидам существовать в условиях более 
контрастного гидротермического режима. 

ДОЖДЕВЫЕ ЧЕРВИ - LUMBRICIDAE 

Проблема участия ДОждевых червей в процессах почвообразова­
ния привпеК811а внимание ученых со времен ·Ч. дарвина [1899]. 
Биопогии Этой группы посвящена общирная литература. Черви встре­
чаются в разных npироцных зонах, за искпючением жарких И поляр­

ных пустынь. В широкопис'гвенны.х песах и пуговых степях их чис­
ленность состаRпяет 100-500 экз./м 2[ Гипяров, Чернов, 1975], 
!3 пахотны.х: почвах 10-1900 экз.!м2 [Evans Guild 1948- Guild 
1952, Stockli,1958; Тишлер, 1971], , , , , 

Среди дождевых червей выделены разl1ичные экологические груп­
пировки, различаюшиеся по .характеру вертикального распредепения 

в почве, I\.roрфофиэиологическим особенностям, .характеру питания и 
отиошению 1, абиотическим факторам среды (впажность, рН, газовый 
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Таблица 5. 
Структура и функlШИ кишечника дождевых червей [по Laverack, 
1963] 

н,омера, 
Отдеп кишечника рН Функция 

сегмен-

,тов 

Ротовая полость 6.5-7,3 Прием пищи 1-3 
глотка 6,5~7,4 Начало пищеварения 3-6 
Пищевод 6,5-7,0 Про.ход пищи 6-13 
3об 6,5 Фильтрация 13-16 
М:ышечный желудок 6,5-6,7 Растирание 16-19 
Средняя и задняя 6,4-7,3 Переваривание с 19 
кишка и всасывание 

режим) [Мапевич, 1 Мапевич и др., 1954; Соколов, 1956. 
Бызова, 1965; Franz, 1950; Wi1cke, 1953; Satchell, 1955]. 

ПО характеру питания различают 2 морфоэкологическихтипа 
червей - потребителей листовой подстилки на повер,ХНОСТИ почвы и 

потребитепей детрита [Перель, 1975, 1977]. ПовеР,ХНОСТНО-обита­
ющие виды нередко связаны с экскрементами крупных травоядных 

животных. Например, Eisenia {оесЫа -специаnизированный потреби-
тель навозного компоста. ' 

В кишечнике червей выделяют ряn отделов (табл. 5). Подробное 
анатомо-гистологическое исследование кишечника червей с разпич­

ным ,характером питания проведено Л.М. Семеновой [1966]. 
в средней кишке на спинной стороне имееtся впячивание - тифnо­

зопь, различающийся по размерам и форме у представитепей разных 

экологических групп. 

У червей А. caliginosa, Eophila sturanyi, Е. гоsеасредняя И задняя 
кишка имеет' ципиндрическyI<Y. форюу с крупным СКП8Дчатым тИфnо­

зол ем , занимающим почти 3/4 просвета кшпечника. Эти черви 
заглатывают почву в минеральных споях и пропускают через свой 

кшпечник больШую минерапьную массу с диспергированной в ней 

органикой. Сильное развитие тифпозопя приводит к увепичению по­

вер.х.ностп эпителия, соприкасающейСя с пищевой массой, и повыша­

ет эффективность пищеварения. 

У червей, питаюtnихся перегноем в гумусовом спое почвы, уве­

личение переваривающей поверхности кишечника достигается за 

счет его четко видной формы с округлыми вздут и ям и на уровне сег­

ментов (Е. 'foetida, Е. submontana~ D. octaedra, Е. tenuis, Е. tetraedra). 
Тифпщюль развит меньше и практически не увеличивает поверхность 

эпитепия. Пища' этих Uгумифагов" представляет собой рыx.nую мас­

су с высоким содержанием продуктов разложения растительных сю­

татков и микробиальных экзометаболитов, п'егко усваиваемых чер­

вями. У npедставитепеЙ. Lumbricus, питаюЩихся пистовым опадом, 
тифлозольимеет npомеЖ)"ТО'lное строение: он довопьно крупный, с 
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МЩIКИМИ МНОГОЧИСl1енными СКl1адками, придающими ему гофРИРОi3ан­

нуюформу. Кищечник UИПИНДРW-IескиЙ. Маuерэuия раститепьных ос­
татков происходит в мышечном желудке, где обнаруживается боль­

шое КОl1nчество крупных минерапьных частиц - песчинок, участвую­

ших в перетирании ППОТНОй пищи [Семенова, 1966]. 
Тифпозопь у червей запопнен xnорагогенной тканью, в которой 

накв.Пl1иваются пищевые резервы. Формы с крупным скпадчатым 

тифпозопем могут поэтому дпитепьное время находиться в реа\{тив­

номсостоянии в гпубоких почвенных горизонтах, куда они уходят 

при наС'l'уппении небnагоприятных усповий [Семенова, 1967]. 
Дождевые черви имеют богатый HaQOp пищеварительных энзимов. 

у них были обнаружены целлюпаза и хитиназа [Tracey, 1951], что 
позволяет червям разрушать клетчатку в остатка.х растительных 

тканей, сохраняющих кпеточную структуру. Поэтому в их экскре­

ментах набпюдается частичная минерапизация органики [Соколов, 
1956]. 'В почвенном детрите содержится много остатков ЖИJ:;ОТНЫХ, 
в том числе экэувиев чпенистоногих. С помощью хитиназы черви 

переваривают хитиновые покровы и своей пищеваритеl1ЬНОЙ актив­

ностью способствуют формированию аморфного органического детрита. 

Uеппюпаза и хитиназа выдепяются у червей в средней кишке, про­

теиназа - в мышечном желудке. 'у представитепей мегаСКОl1ецид 
Phe се tima. протеonитич еская активнос,!, ь найдена в передней кишке, 
жепудке и в задней части кишечника [I~averack, 1963]. Выдепение 
отдепьных ферментов у червей локапизовано в разных частях кишеч­

ника. Это коррепирует с копебаниями рН в разных отдепах, так как 

оптимум рН дпя активности тех ипи иных ферментов разпичен. 
Основными пищевыми ресурсами дождевых червей являются азот­

содержащие соединения. так как их потребности в азоте очень ве­

пики. Запасы этого элемента в почве ограниченны, поэтому его со­
держание и доступность бенков опредепяют пространственную ло­

кализацию и уровень ппотности популяций червей в разных место­

обитаниях [Satchel1, 1967]. При содержании дождевых ,червей в бо­
гатом азотом субстрате темпы индивидуапьного роста и пподови­

тость резко увепnчиваются [Evans, Guild, 1948; Barley, 1959]. 8оз­
мо)Кно" что ограниченность запасов азота в минерапьных горизонтах 

почвы послужипа движушим фактором перехода червей к питанию 

мало разрушенными раститепьными остатками в подстипке. Это яв­
ляется одной из причин концентрации червей в экскремеНТ8i1( 

травоядны~ животных и высокой численности червей на паст­

бищах. 

Копичественные аспекты питания' червей лучlJlе изучены Щ! при­

мере первичных разрушитепей опада, питающихся пистовой ПОДСТИл­

кой. Избиратепьность червей к разным видам опада неоднократно 

отмечапась впитературе [ДаРВШI, 1899; Lindquist,1941; Сокопов, 
1956; 3ражевский, 1957; Барпевnч, 1974]. Быпи проведены l1або­
раторные исспедования степени предпочитаемости' листового опада 

разных пород деревьев у представитепей наибопее распространенных 

видов - L. terrestris, А. longa, А. caligi!losa, А. 'l'osea, Е. foetida, D. ос-
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Табпица 6 

1. 

П. 

Ш, 

IV. 

У. 

VI. 

Ряды предпочитаемости разных видов листового и 

травянистого опада у Lumbricus terrestris* 

По Bornebush, 1953 

Перепеска миогопет-

ЩIЯ 

Крапива 

Киспица 

ПО певица 

Бузина 

Боярышник 

Опьха 

Вяз 

Ясень 

Сllива 

Клен 

Граб 

Лещина 

Смородина 

Спива 

Дуб 

Пихта 

Псевдотсуга 

Сосна 

Ель 

Листвешшпа 

ПО Satchell, J_,owe, 1967 

Бузина 

Вяз 

Ольха 

Тополь 

Вишня мепКОПИпьчатая . 
Ясень 

Береза 

Берескпет 

Осина 

Кпен 

Липа 

Капина 

Апыча 

Лещина 

Конский каштан 

Грепкий орех 

Черешня 

Ппющ 

Бук 

Пихта каllифорнийская 

Сосна 

Лиственнипа 

Дуб каменный 

* Степень предпочитаемости сверху вниз. 

taedra, О. 1ассеиm [Перепь, Соколов, 1964; Eornebush, 1953; Оип-
ger, 1958а; Satchell, Lowe, 1967; Crossly е!' al., 1971]. На основании полу­
ченных данных составлены ряды предпочитаемости разИЫ.х видов 

опада (таБЛ. 6). 
Борнебуш [Bornebush, 1953] разделип раститепьные остатки на 

6 категорий [10 скорости их потребnения червяМИ L. се rres tris. !3 пер­
вую категорию попап опад травннистых растений и бузины, в послед­

них оказа.пся опад X!JоЙны.х деревьев. В опытах Сэтчеппа и Леве 
порядок предпочтения опада в цепом оказапся сходным. 

Факторы, опредеllяющие избиратепьность червей в отношении опа-
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да, до сих пор не полностью выяснены, Некоторые авторы отмеча­

ют, что дождевые черви предпочитают пищу, более богатую азотом 

[Wittich, 1953]. Однако эта тенденция не всегда выражена, Неодно­
кратно отмечаl10СЬ, что они различают пищу "по вкусу". При этом жи­

вотные не всеГЦ8 выбирают пищу наиБОl1ее питательную. Виттих прец­

полагает, в частности, что черви могут различать в листве колебания 
концентрации растворимых сахаров, содержание которых часто корре­

лирует с соцержанием азота [W iпiсh, 1953; La :verack, 1%0; Lophry ,1974]. 

Таблица 7 
Встречаемость разных видов растительных 

остатков в кишечнике 1 .. шЬеllus СП 

Древесина 

ЛИСТОВОЙ опац 

Корни трав 

Семена березы 

Гифы грибов 

Меl1кие частицы 

неопределенной структуры 

6 
12 
8 
2 
2 
20 

14 
2 

8 

Большое влияние на избирательность дождевых червей, питаю­

щихся опавшей листвой, оказывает наличие попифенольных соедине­

НИй, несъедобных для этих животных [King, НеасЬ, 1964]. Анапиз 
различных физических и Х1!мических 'Свойств разны.х видов листово­

го опада показал, что степень их предпочитаем ости коррелирует 

лишь с содержанием общего азота, величиной С; N, конпентрацией 
кальция [Satchell, Lowe, 19671. Растворимые сахара и полифенолы 
в опаде играют, по-видимому, роль соответственно ат'грактантов 

или репеллентов. 

В' литературе высказывапось мнение, что при про хождении рас- ' 
тительных остатков через кишечник червей они почти не размель­

чаются, так как величина частиц в переднем и заднем отделах KI:I­
щечника почти одинакова TZachariae, , 1965]. Поэтому участие дожде­
вых червей в механическом разрушении опада подвергал ось сомне­

нию. Нами проводипось микроскопическое исследование содержимого 
кишечника L. rubellus из Подмосковья. Черви были собраны из поц­
стилки березнЯlШ в середине I1ета, когда они активно питаl1ИСЬ. 
Вскрыты кишечники у 20 червей, и из зоба и задней кишки ИЗВl1е­
чено содержимое. Пищевая масса раэбавшmась каНl1ей воды, равно­

мерно, распределЯлась по поверхности предметного стекла. ,Затем 
воду отсасывали и содержИмое кишечника заЛl:Iвали в препарат. Оп­

ределяли состав и размеры 'органических частиц в разных отделах. 
кишечника (табл. 7). 

В зобе у большинства вскрытых червей преобладают относитель-
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Рис. 6. Частицы листового опа/3,а в зобе червей L. rerrestris 

110 круппью частицы листового опада и древесины. Кроме того, у 
.8 жl'Iвотных обнаружены сильно разрушенные корешки трав с мапе­
рированными проводящими тканями. Частиuы листового опада доооль­

но крупные, до 1,5 мм в диаметре. На рис. 6 показаны о.БI10МКИ 
листового опада в зобе L. rubellus, в которых хорошо видна клеточ­
ная структура. Частицы древесины, заглатываемьiе червями, СИI1ЬНО 

гумифицированы и как бы оБУГl1ены сверху. Они компактные и труд­

но поддаются ме,ханическому разрушению. Кроме того, в зобе при­
сутствует большое количество мелких бесструктурных органических 
частиц, а также кварцевый песок. Рднако объем минеральных час­

тиц не составляет и десятой доли содержимого зоба червей. У не­
КOTOPЬ~ особей встречаl1ИСЬ скопления мелких органических части~ 

чек: окутанные слизью. Слизь. как известно, играет у червей боль­
шую р.оль в механическом скреПl1ении органики и минеральных ком­

понентов, Однако при микроскопических исследованиях содержание 
слизи в кишечнике отдельных особей оказалось весьма различным. 

В Зiщнем отделе кишечника L. rubellus оформленные кусочки древеси­
ны практически отсутствуют, уменьшается количество остатков кор:" 

'но возрастает отноСительный объем бесструктурной органики. 

Внутри крупных частиц листовых TKaHe!'i, сильно мацерированных и 
"разрыхленных", увеличивается объем вкраплений аморфного детри­

та" Величина частиц листового опада, почти не уменьшается посрав­

нению с содержимым зоба. В кишечнике червей не происходит дей­

ствитеl1ЬНО размельчения растительных остатков. но имеет место 

мацерация тканей, в которых клеточные стенки разрушаются при 

расщеплении клетчатки и переваривании содержимого раститеl1ЪНЫХ 

Кl1еток. На рис. 7 ноказаны частицы I1ИСТОВОГО опад/:! в зобе и зад­

ней кишке, снятые в отраженном свете. Края кусочка Ilиста в зобе 
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Рис. 7. Кусочки растительных тканей в зобе (А) и зад­
ней кишке (Б) 1" rubellus (фото в отраЖенном свете) 

очерчиваются четкой линией. В задней кишке края писта окружены 
РЫХЛым скоплением мелких органических и минерапьных чаСТИIl и 

внутри кусочка. видны просветы в местах с' разрушенной клеточной 

структурой. При выбрасывании непереваренных остатков из кишеч-
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1]' "'IKa червей в таких МНЦОРИРОН/lIШЫХ 'JilС'I'ИНI\Х О('О!)\ ЩIЮ 1I]('ПIIIIIO PiJ:I-" 

11111\ЩОТСЯ процеССЬ1' микробиального РLlэпожеНИ~l, ПРЮlOдяшиu к гуми­
фllкации органики. Таким образом, в кишечнике червей действитеш,-

110 происходит увепичение суммарной поверхности раститепьных ос­

'I'"тков, что рассматривается как одна из основных функций живот­

I/I.IX В процессах биоге~1НОЙ деструкции. 
Лабораторные исследования скорости потребления и усвояемости 

!>нада дождевыми червями покаэапи, что суточный рацион у них сипь­

но копеблется в зависимости от вида пиши. Скорость потребления 
'штыре.х видов листового опада сравнивалась у червей L. te rres tris, 
собранных весной [Перепь, Сокопов, 1964]. Опыты ПРОВОДlШИСЬ В 
сосудах с почвой, на поверхность которой помешали цо 10 г, (сухой 
вес) опада дуба, липы, кпена и лешины. В каждом сосуде 6,-,ло по 

3 червя, вес животных в разных вариантах КQлебаllСЯ в предепах 

4,1-5,2 г. Опыты продолжапись 1,5 меСЯllа, и в течение этого 
срока выявилась опредепенная избирательность червей по отношению 

к предпоженным видам пиши. Суточный рацион животных составпял 

в опаде клена 17,7 мг/экз., дуба - 35,3, mшы - 45,6 и лещины-
50,0 мг/экз. Здесь скорость потреблеНИЯ"ОП8да клена илешины 
разпичалась почти в 2,5 раза, что соответствовало и темпам при­
роста массы тела: в ходе опыта черви прибавипи в сосудах с ПИпой 
до 17,4% от исходно:го веса, а в сосудах с пешиной - 32,1% [Пе­
рель, Сокопов, 1964]. 

Коэффициент потребпения опада у L. terrestris при КОРМllении на­
иболее предпочитаемыми видами (пещина, вщз, Оllьха) составляе~ 
окопо 27 мг/г сухого веса в сутки, Т.е. 2,7% [Needham, 1957; Уап 
Rhee,1963J. Суточный рацион L. rubellus при питании разрушенной 
ЛljСТВОЙ в лабораторных опытах составляп 20,4 мг/экз. [Franz, Lei­
tenberger, 1948]. В пересчете на живой вес :взрослых особей этого 
вида данные опредепений дают С.ходную вепичину коэффициента по­

требления пищи. 

Усвояемость листового опада червями измерялась радиоизотоп~ 

ным методом rCrossly et al., 1971]. Было установл:ено, что коэФФи­
циент усвоения пищи у О.lасtеumсоставляет 11,6%, у Eisenia hor­
tensis - 28,5, yL.terrestris - 25,4%. Черв\!: О.lасtеumнаряду с 
ПИСТВой заглатывают бопьшое количество почвы. Однако ассимиля­

ция радиоизотопа из почвы! не Бы/Ia зафиксирована. ЭТО еще раз до­

казывает четкую трофическую специализацию червей. 

Среди форм, обитающих в минеральных споях ПОЧВЫ, преобладают 

детритофаги, потребпяюшие аморфную opraHl!:кy, микроорганизмы и 

мелкие обпомки раститепьных тканей, сИльно измененные поч.венны­
ми энзимами. 

Нами проводипись микроскопические исследования содержимого 

кишечника А. caliginosa из почвы ельника в .московской обл. Черви 
собраны из слоя 0-15 см. Результаты определения содержl1Jy.lОГО 
зоба и задней кишки у 20 червей показаны в табn. 8. . 

В зобе и заднем отдепе кишечника А. caliginosa содержится зна­
чительное количество минерапьньрс частип, масса которых, однако, 
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эначитепьно меньше массы органики. В органическом материitJ!(' Il()!'­

обпадают компоненты, которые возможно идентифицировать, хотя ОПИ 
относитепьно мепкие и с си/Iьно разрушенной структурой. ВепичИIШ 

самых крупных частиц в зобе достигает 1 мм. У червей в пищевой 
массе преобпадают остатки древесины. Кроме того, в бопьшом ко­

пичестве встречаются остатки пистового опада и корешков трав. пы­

сокая степень Гумификации древесных тканей в зобе позвопяет пред­

ПОПlС!гат'Ь, 'fTO ОНИ неоднократно подвергаmrсь ферментативной обра-

Табпиuа 8 
Встречаемость разных видов органических 

остатков в кишечнике А. caliginosa (п 20) 

Органические ос~атки Зоб Задняя 

кишка 

древесина 12 4 
Кора' 2 
Корни трав 6 8 
ЛистОВой опад 6 2 
Покровы животных 4 2 
Частицы аморфной органики + + 

ботке в кишечнике других сапрофагов и воздействию почвенной мик­
рофлоры. В пистовых тканях· имеются вкраппения аморфного гумифи'­

uированного детрита и даже минерапьных частиu, которые застрева­

ют в участках с разрушенной клеточной структурой. У нескопьких 

червей отмечены ХИТИновые панuири меj1КИ.х Ч/IенистонЬгих. Пищевая 

масса в зобе окутана слизью, мепкие органические частички у этих 

червей образуют СКОП/Iения в каппях спизи, что наблюдапось у всех 

вскрытых особей. В заднем отдепе кишечника возрастает масса 

бесструктурной органики, среди которой различаются отдепьные 

крупные кусочки, СО.храняющие структуру (рис .. 8). 
Черви, обитающие в минера'льных горизонтах почвы И питаЮШlfе­

ся детритом, не могут питаться неразрушенным пистовым опадом, 

как представитепи Lumbricus [Lindquist, 1941]; Однако они потребляют 
значительное копичество крупных остатков растительных тканей, 

преимущественно корней. Высокая активность А. caliginosa.B разру­
шении корней неоднократно отмечаласьразными авторами [Warers, 

.1955; Gerard, 1963]. В наших опредепения.х в зобе A.caliginosa най­
дено значите/Iьное количество остатков корней, l! у некоторых осо­

бей они состаВ/IЯ/1И основную массу содержимого зоба. Корни ма­

церируются в проuессе про хождения через кишечник червей, но не 

теряют ПОЛНОСТЬЮ своей структуры. Поэто:му в задней кишке А. са-

1iginosa они также наЙдены у значитепьной части вскрытых особей. 
В других исСледованиях также БыlIo отмечено, что в экскремен­

тах червей по сравнению с содержимым передних отдепов кишеЧНfI­

ка уве/Iичивается масса бесструктурной органики [Роltoп. Phillipsol1 
1976]. . , 

50 

Рис. 8. Почвенный детрит в кишечнике чер­
вей А. caliginosa 

При изучении состава пищи уА. rosca, питающейся почвенным де­
тритом, Быllo установпено. что содержимое зоба существенно ОТ/IИ­

чается. "'т состава окружающей почвы как по КО/Iичеству органики, 

так и по ве/IИЧИне пищевых частиц, состаВ/IЯЮШИХ основную массу 

пищевого комк.;>. В кишечнике червей доминирует органика, а в поч­

венных горизонтах, откуда были собраны черви, - минеральные части­

цы [Bolron, Phillipson, 1976]. Это не согласуется с ранее принятой 
точкой зрения о неизбирательном питании дождевых червей, которые 

якобы tlпроедаютсяU сквозь почву при прокпадывании ходов. Черви пи­

таются и внутри готовых ходов, заглатывая органику с их стенок. На 

основе сравнений содержимого кишечника ·А. rosea и почвы, собран­

ной со стенок их ходов, была установлена избирательность червей по 

отношению к заглатываемому субстрату: в почве содержание органики 

составляло 11,25%, авкишечнике-14,7% [В01СОI1, РhШiрsоп, 1976). 
Суточные раuионы уА. catigil10sa и А. rosea опредепялись в пабо­

раторных условиях при кормлении червей наво:';!ом. В купьтурах чер-. 

вей, содержавшихся в навозе ОКОПО Дву.х лет, суточное потребление 
состаВ/IЯЛО 20-24 Mr/r живого веса у A.caliginosa и 36/40 мг/г 
уА. rosea [Guild, 1955]. В других опытах суточное потребпение на­
воза yA.caliginosa достигало 80 Mr/r живого веса [&rley 1959' 
Piearce, 1972]. Очевидно, вепичина пищевого рациона дожде~ь;.х ч'ер-. 
вей определяется не только качеством пиши, но зависит и от ГИl1ротер­

мцческих условий и плотности животных, что оказывает влияние на ре­

зупьта'rы определений пищевой активности в лабораторных культурах. 

Потреб/Iение почвы, богатой органикой, червями А. caliginosa со­
ставпяет ,200-400 мг сухого веса/г живого веса червей/сутки 
[Barley, 1959, 1961,1969], а у A.rosea - 280 Mr/r. При этом ус­
вояемость гумусированной органики детритофагами чрезвычайно. низ-
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К" по сравнению с усвоением тканей. /IИСТОВОГО опада первичными 

рнзрушитепями И составпяет пишь 0,2% [Воltоп, Phi1lipson, 1976]. 
Этот показатепь коррепирует с высокими темпами пищеварения. У 
1 .. rubel1us дпитепьность прохождения пищи через кишечник состав­
ляет 0,5-1 сутки [Satchel1, 1967; Piearce, 1972], а у А. rosea -
1,8-2,2 ч. 

Таким образом, пищевая спеuиапизаuия у потребит~~ей подстип­
ки идетритофагов отразилась и на характере И,х суточных ритмов 

активности. При кормпении дождевых червей не свойственными для 

них видами пищи они либо не потребпяют ее, либо скорость потреб­

пения и усвоение этой пищи гораздо ниже нормы. Например, у 

.L. rubel1us при содержании в навозе рацион составпяет всего 70% 
от нормы. В то же время при кормпении навОзного червя Е. foetida. 
пистовым опадом степень гумификаuии органики в экскрементах чер­

вей значитепьно ниже, чем у специапизированных потребитепе:й пис­

тового опада L. rubellus и О. subrubicunda [Sachtler, 1958; Dunger, 1963]. 
В некоторых специфических местообитаниях дождевые черви при­

спосабливаются к потребпению раЗПИЧных видов растительных остат-, 

ков и даже живых тканей зепеных растений. Широко известна спо­
собность червей питаться почвенными водорослями, которые онИ 

загпатывают вместе с органическим детритом [Штина, Гоплербах, 

1976; Nekrasova.et al., 1976]. В паборатории червей L. rubel1us. и 
O.lacreum кормипи торфом, в который была инокулирована купьтура 
Chlorella vulgaris в смеси с другими видами водороспеЙ. Через сут­
ки животные быпи BCKPblTbI, подсчитано копичество живых кпеток 
водорослей в разных отдепах кишечника И проведена их идентифи­

кация. Быпо обнаружено, что копичество видов водороспей в кишеч­
нике червей меньше, чем в .торфе. В сосудах с L. rubellus в торфе 
обнаружеНQ 18 видов, а в зобе животных - 13, у O •. lacteum най­
дено 7 видов. водороспей из 12. В 1 г торфа (сухой вес) содер­
жапось 464,6 тысJклеток зепеных водороспей, 84,6 тыс. сине­
зепеных И 29,6 тыс" диатомовых. А в переднем отделе кишечника 
червей Haiiдeкo 157,7 тыс. зеленых и 1,0 тыс. диатомовых водо­
роспей, а сине-зепеные отсутствовали. В задней кишке содержание 

кпеток зеленых водорослей составляло 407,5 тыс. и дИатомовых -
3,4 тыс. [Nekrasova et аl., 1976]. Эти данные показывают, что 
черва избирательно потребляют водоросли. В заднем отделе их ки­

шечника набпюдается увепичение копичества живых кпеток посрав­
нению с передним. Это явпение характерно и дпя других сапрофаго:е. 

заглатывающих почвенные водороспи, например для диппопод. Не 

ИСКЛКАено, что вкишечни~е червей водоросли не пер~вариваются, 

а, наоборот, размножаются, как некоторые группы микроорганизмо,В. 

Однако водоросли в некоторых спучаях перевариваются в кищеч: ... · . 
нике червей. в тундре они составпяют.с)nЦественную часть рациоuа 

этих животных. Нами быпо ус.тановпено~ что в арктической тундре 

Северного Таймыра черви Eisenia. nordenskioldi питаютсяnpeиму"­
щественно водороспями Nostoc. В пятнистоЙ.тундре у северной гра­
н:.щы своего ареапа эти черви встречаются в пятнах голого грунта, 
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так как эти места наиболее сипьно прогреваются солнцем. В пят­

нах развивается бопьшое копичество водороспей Nos toc, составпЯIO­
щих здесь основу фитомассы. При содержании Е. nordenskioldi в со­
судах с грунтом Из ЭТИ.х пятен водороcnи ДОВОI1ЬНО быстро исчеза­

пи. Черви загпатывапи почву вместе с водороспями и переварива­
пи их клетки. При пересадке животных в сосуды с грунтом, содер­

жащим остатки и живые ризоиды мхов, черви загпатывапи их, но 

неперевариВ8ПИ. Под микроскопом в частицах остатков мха из ки­

шечника животных не быпо обнаружено спедов мацераЦИИИI1И г;уми­

фикации тканей. Через две недели черви переставали питаться и 

опустошали кишечник. При возвращении и'х в грунт с ВОДОРОСI1ЯМИ 

они возобновпяпи питание. В усповиях арктической тундры; где рас­

пространение червей возможно лишь в строго ограниченных место­

обитаниях, отвечающих требованиям этих животных к гидротерми­

ческим ~сповиям, водороспи представпяют~дпя них основной источ­
ник ... пиши. Заселение червями пятен гопого груНта стапо возможно 
бпагодаря тому, что они освоипи этот вид пищи, который в умерен­

ном кпимате имеет дпн них второстепенное значение. 

Бопьшой интерес представляют также набпюдения за участием 

червей в разпожении ,хвойного QТIада, проведенные в Шварuвапьде 

[\flittich, 1963]. Там в некоторых высокогорных районах с впажным 
и прохпадным климатом подстипочные черви встречаются в бопьшом 

копичестве под чистыми насаждениями ели и пюс:ты. Под пологом 

сомкнутых насаждений при отсутствии травяного покрова хвоя яв­

пяется единственным источником пищи для червей. В местах с вы­

сокой ЧИСl1енностью червей вся подстилка перерабатывается за 2 
месяца, и там формируется муллевый горизонт. В участках с высокой 

числе~остью червей исчезновение подстипки с поверхности проис­

ходит в 8 раз быстрее, чем там, где черви отсутствуют. В проuес­
се переваривания растительных остатков в кишечнике червей форми­
руются гумусовые вещества. ОНи отпичаются 110 химическому соста­
ву от гумуса, образующегося в почве при участии топько МИКРОфI10-

ры.В частности, гумус в .хвоЙных лесах характеризуется бопее вы­
соким содержанием низкомопекулярных КИСI10Т· и быстрыми темпами 

их минерализации. В кишечнике червей развиваются процессы поли­

ме.l;!изаuии низкомопекупярных продуктов распада органики и форми­

руются мопекупы гуминовых киспот, имеющие нейтральную реакцию. 

ОНи образуют комппексные соединения с минерtll1ЬНЫМИ компонентами 

и долго сохраняются в почве в виде 'стабипьных агрегатов. Поэтому 

деятепьность червей замедпяет вымывание. из почвы 'ЦОдвижных со­

единений И предотвращает под:зопообразование в хвойных лесах. 

. Изучение пространственного распредепения процессов гумификации . 
подстипки в хвойных песах показаl10, что черви :L. rerrestris концент-' 
рируют подстипку вокруг своих ходов и эти места явпяются цент­

рами развития процессов гумусообразования [Zachariae, 1967]. 
Пищевая активность дождевых червей привод:ит к нейтрапиэации 

киспых продуктов разложения органики и повышает вепичину рН в 
пищевой массе. При высокой чиcnенности черви могут содейство-
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вать повышению рН почвы. ЭТО связано с выделением (JOпьшого 
копичества капьция известковыми жепезами в кишечный тракт, ко­

торый активно реагирует с разпичньлми соедИнениями в процессе 
пищеварения. . 

Р,,\зпожение кпетчатки и переваривание азотсодержащих соединений 
раститепьных остатков и МИКРОбиапьнЬ!х клеток, развиваю:щихся в 

почвенном детрите, приводят к ЧаСТИЧНОЙ минерализации органики 

и увепичению подвижных форм ряда элементов, что набпюдапось в 
экскрементах червей. В частности, черви повышают Подвижность 
азота, кат!я, фосфора, :магния, кальция. Содержание нитратов в 
верхнем горизонте почвы составnяет 4,7 ед.!мпн., а в экскремен­
тах червей - 21,9, обменного кальция - 1993 и 2793, магния _ 
162 и 492, доступного фосфора - 20 и 150 и доступного капия-
32 и 358 eu.lMnH. соответственно [Lunt, Jacobson, 1944]. 

Выше уже говорилось о ВЫСОКОй потребности червей в азотис­
тых соединениях. Бепки составnяют 72% от сухого веса червей. 
Поспе отмирания эти >КИВОТЕые представпяют богатый бепковый суб­
страт, который быстро утилизируется микрофлорой. Биомасса одного 
пишь Вида L. terrestris в дубовых лесах достигает 364 г/м2, а со­
деР>l\aние азота составляет 1,75% от живого веса. Таким образом, 
черви ежегодно возвращают в почву 6-7 г азота на 1 м2 
[Satchell, 1967]. Экскреция азота этими червями составляет 
269 мкг/г/сутки [Needham, 1957]. Соде.ржание азота в экскрементах 
червей оказывается значительно выше, чем в почве [Graff, 1970; i 

Атлавините. 1975]. В целом с экскрементами и трупами червей 
в почву возвращается ежегодно до 10 г/м2 азота [Satchell, 1967]. 

В кишечнике червей происходит массовое размножение некоторых 
групп микрофлоры [Козловская, 1976, Козловская, Жданникова, 
1961, 1963; Stockli, 1928; Parle, 1963; Satchell, 1967]. Состав 
микрофпоры в кишечнике разных видов зависит от состава пиши. У 
L. rubelIus и Е. ukrainae, потребляющих спаборазпожившийся опад, 
преобладают флуореспирующие бактерии. котОрые обычно доминируют 
в растительных остатках в начапьных фазах разпожения. У О. lac­
tеUШ"обитающих в спое 10-40 см и питающихся органическим детри­
том, в кишечнике численность флуореСIIИРУЮЩИХ бактерий ни>ке, 1:\ 

споровых - выше, чем в почве. В ходе естественной СУКIIессии мик­

роорганизмов в растительных остатках споровые формы и актиноми­

иеты обычно сменяют флуореСIIирующие формы. Таким образом, в 
кишечнике' черве!i происходит ускорение разложения органики по 

сравнению с ПОЧВОй. В экскрементах червей стимупируется минера.~ 
лизаIIИЯ органики: там резко возрастае'1' чиспенность аКТИНОМИIIетов 

и других микроорганизмов, развивающихся на крахмапо-аммиачном 

агаре [Козповская, 1976]. 
Отношения дождевых червей с грибами исследованы на примере 

L. rubelIus и О.lасtеuЛl, содержавшихся в паборатории в торфяной 
почв~. ~Y них повышается чиспенность разпичных представитепей пе­
НИцилповых грибов, а количество Trichoderma, оказапось ниже,чем 
в контроле. у, Е. ukrainae и Е. погdепskiоldi в кишечнике Trichoderma 
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отсутствовала. Очевидно, они вовсе не заглатывапи эти грибы [,Коз­
ловская, 1976). Таким образом, черви избирательно щ}требпяют 
почвенные грибы. и у них в кишечнике установпено массовое размно­

жение некоторых групп. В экскрементах червей ппотность Penicil­
lium оказывается выше, чем в окружающей почве. Таким образом, 

черви обог.ащают почву этими формами грибов. Черви играют боль­

шую ропь в обогащении почвы разными группами микроорганизмов. 

Эти ,сапрофаги положительно вnияют на биологическ)ю активность 

почв. Уровень микробиальной активности коррепирует с чиспенностью 

дождевых червей [Пономарева, 1949, 1953; 3ражевс;кий. 1957; 
Атлавините, 1975; Kozlov,1965J. 

Итак, среди червей выделяются группы разруШителей структуры 

растительных тканей, потребпяющих листовой опад и сильно разру­

шенную древесину, и детритофагов. У представителей Той и другой­

групп установлена избирательность в отношении вида пищи. Потреби­

тели ПОДСТИПКji проявпяют избиратепьность к ВИду опада Или древе­

сины и степени их предварительного разрушения. Детритофаги изби­
рательны по отношению к общему содержанию органики в загпатыва-' 
Ii'МОЙ ими массе детрита и к составу низших растений, развиваю­

щи.хся в почве, - водороспей и грибов. Богатый ферментный спектр 

в кишечнике червей и временно-симбиотические отношения с микро­

организмами определяют знаЧИТеПЬНЫЙ уровень усвояемости пищи, 

особенно у потребителей опада. 

Роль дождевых червей в разложении растительных остатков до­

с'гаточно подробно освещена в литературе. Кратко резюмируя приве­

денные выше сведения по пишевой активности червей, можно заклю": 

чи'гь, что эти сапрофаги выполняют следующие функции в деструк­

ционных процессах: 

1) механическое разрушение ЛИСТОВой подстипки и гниющей дре­
весины (первичное разрушение). 

2) мацерация растительных тКаней, механическое И химическое 
разрушение клеточной структуры; 

3) минерализация и гумификация органического материапа; 
4) цейтрапизаIIИЯ кислъ~ продуктов распада растительных тканей 

с помощью выделяющихся соединений Са в пищеварительном тракте; 

5) избиратепьная стимуляция некоторых групп бактерий и грибов, 
участвующих в раз пожени и структурных компонентов раститепьных 

тканей и трансформации азотныХ соединений;' 

6) минерализация органики с высвобождением ряда зооьных эле­
ментоВ в подвижной форме. 

КЛЕЩИ - АеАЮ 

Кпещи - сборная группа паукообразных, объединяющая свободно­
живуших и паразитических мелких беспоэвоночных. сильно р8эличаю­

шихся по своей ЭКОI10ГИИ. В почвах встречаются обычно представи­
тели трех отрядов кЛещей - Mesostigmata, Prostigmata и Sarcoptifor-
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mes. Среди них имеются хищники, сапрофаги и растительноядные 
формы. Пищевые связи клещей хорошо изучены по сравнению с дру' 
гими представителями почвенной фаун!,!, так как многие из них яв­

ляются переносчиками возбудителей опасных заболеваний. естест­

венными врагами многих экономически важных видов животных и 

вредителями полезных растений. Поэтому экология и трофические 

связи клещей были предметом специальных исследований в приклад­

ных отраслях зоологии. 

В почве клещи-сапрофаги активно участвуют в разрущении рас­

тительных остатков, их больщая роль в трансформации органики и 

перераспределении ее в почве неоднократно подчеркивалась в лите­

ратуре уже в 30-х годах. В табл. 9 показаны наиболее распростра­
ненные в отдельных семействах почвообитающих клещей пищевые 

режимы. Здесь использованы ,данные ряда авторов [Hartenstein ' 1'962' 
Rajski; 1966; Wallwork, 1967, 1970; Lebrun,1971]. Сапрофагия :Пи- ' 
роко распространена среди клещей: детритофагия и ми'кофагия 
встречаются у 'представителей всех трех отрядов. У клещей Mesos­
tigmata и Prostigmata широко распространено хищничество. Сапрофа­
гия - преобладающий тип питания лишЬ"'-в трех семействах. В от­

ряде Sarcoptiforme:;: группу панцирных клещей Oribatei почти полно­
стью можно отнести к комплексу сапрофагов. Среди них имеются 

потребители остатков растительных и животных организмов и ,са­

протрофной микрофлоры. Случаи хищничества наблюдаются у многих 

видов орибатид, которые могут питаться нематодами и колnембола­

ми [криволуцкий. 1976; Rockett, 1966]. Регулярное потребл~ние 
мелких почвенных беспозвоночных, установлено у представителей 

~ergalumna. Scheloribates, Oribel1a [Wall work, 1967]. Однако среди 
орибатид почти нет специализированных хищииКов. Питание живот­

ной пищей. как правило. комбинируется у этих клещеЙ с микофа­

гией или д~ритофагиеЙ. 

В процессах почвообразования наибольшее значение имеют пред­

ставители Oribatei, широко распространенные в разных природиых 
зонах земного шара и встречающиеся 'в почве '13 большом количе­
стве. Численность и биомасса орибатид достигают максимальных 

'показателей в условиях высокой температуры и влажности и сни­
жаются чомере нарастания дефицита влаги и СНИЖения температу­

ры. ,Во влажных субтропиках годовая продукция орибатид достига­
ет 13 T/M2 , в широколиственных лесах - 8, в тайге - 6, в тун­
дре - 1-2, в степях - 2 и в аридных районах - O • .1-i г/м2 [Кри­
волуцкий, 1976; Lebrun, 19711 • Скорость развития многих кле­
щей составляет 3-4 недели в условиях умеренного климата. В бо­
лее теплых областях орибатиды дают 2-3 поколения в год. За счет 

этого возрастает их суммарная продукция. Многие орибатиды со-

13ершают вертикальные миг.раuии. глубина которых летом обусловли­

вается градиентом влажности вдоль ПОЧ13енного профиля. а зимой -
мощностью промерзающего слоя (Криволуцкий, 1972; Wallwork, 
1967]. Панuирные клещи активно питаются и в подстилке. и в ми­
неральных горизонтах J10ЧВ:Ы. ОНИ способствуют обогащению opra-
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Табпица 9 

Пищевые связи представителей некоторых семейств почвообита­

ющих клещей 

Группы клещей 
хищ- Некро- Детри- Микро- Фито--, 

ники фаги тофаги фитофаги фаги 

1 2 3 4 5 6 

Mesostigmata 
Macrochelidae + 

. Veigaiidae + 
Р arasitidae 
Digamasellidae (+)* 

Rhodacaridae (+) 

Zerconidae (+) + + 

Uropoidae + + + 

Trachy tidae + + 

Prostigmata -
Trombldiformes 
Bdellidae + 

Trombidiidae + 
Rhagidiidae + 

Tydeidae + + 

Eupodidae + + 

Erythraeidae + 

Scutacaridae + + 
Pyemotidae + 

Tarsonemidae + 

Sarcoptiformes 
Acarididae 
Acaridae + (+) 

AnQetidae .. 
Czespinskiidae + + 

Sarcoptiformes -
Oribatei 
Hypochthoniidae + + + 
Camisiidae + 

В rachy ch th оп iidae + + + 

Belbidae 1- + 

Haplozetidae + + 

N anhermann'iidae 1- + 

Nothridae + 

Hermanniidae 
Oppiidae 
J;uscozetidae :- + 

( :eratozetidae + + 
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Т а б л'иц а 9 (окончание) 

Н ermann ie1lidae + 
Achipteridae' + + + 
Pelopidae + + 
Galumnidae + + + 

* н с~мействе имеютея други~е пищевые режимы. 

никой и продуктами ее распада глубоких слоев почвы. В лесной 

подстилке они наиболее многочисленны в ферментативном ,слое и 
на гранине между подстилкой и минеральным горизонтом. По ха­

рактеру вертикального распределения и' морфоэкологическим особен­

ностям среди клещей выделен ряд жизненных форм, количественное 

соотнощение которых в комплексе орибатид является специфичным 

для разных типов почв. 

Численность орибатид наиболее Bыco~a в лесных почвах; в ело­
вых лесах она достигает 2 млн. экз.lм В слое 0-5 см [FогsslЩJd, 
1961]. В умеренной зоне наблюдаются пики численности весной 
и осенью. В тропических лесах маКСИМ~1Ы численности клеmей' сов-

падают с периодами листопада [Madge, 1969]. Jf' 
Панцирные клещи потребляют плотную пищу. у/х ротовой аппарат 

1 ' • . грызу него типа, хелицеры используЮ'гся для отрывания кусочков 

тканей. На медиальном крае хелицер имеются зубчатые жеl10бки, 

вдоль которых движутся пальпы. Пища захватывается пальпами и 

растирается между зубчиками при движении вдоль желобков [Diпs­
dale,. 1974]. в кищечнике циффеjJенцированы глотка, пищевод, мус"': 
кульный ,желудок с крупными слепыми выростами, тонкая и прямая 

кищка. В глотку открывается несколько пар слюННых желез. Ос­

новная функция слепых выростов - секреция ферментов r Семенова, 
Тарба, 1977;~Tarman, 1968]. 

у Ameronothridae, пит.ающихся грибами и водорослями, в кищеч­
нике перевариваются только мелкие частицы, а крупные проходят 

через кишечник без изменений и быстро выбрасываются в виде 

"первичных фекалий"; "В1'ори«цые фекалии" у них 'состоят из про­
дуктов обмена [Schulte, 1976]. У других форм экскременты оди­
наковы по cocTaJ?Y. 

Некоторые ВИ.\lы потреблsiют пищу ежедневно, с короткими пере­
рывами. Другие имеют. периоды питания и 2-з-недельную паузу 

[Rajski, 1966; I~uxton. 1972] •. 
Кр,.ещи 'имеЮ'Г ,широкий спектр ферментов, в том числе це~ЛЮJiазу; 

у микофагов обнарy)j.<ены трегалаза и хитиназа [.Ziпklег, 1971; 1..их'" 
соп, 1972]. Тр;:галоза образуется при раз ЛОЖ\:>НИ и. грибами целлю-
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лозно-лигнинового комплекса растительных остатков и накаплива­

ется в гифах. Переваривание пищи происходит в средней кищке 
LSchuster, 1956; Luxton, 1972]. у форм, питающихся остатками 
высших растений, эти энзимы отсутствуют, но У них имеется цел­

люлаза, источником которой являются симбиотические микроорга­

низмы. Предполагается, что в кишечнике орибатид имеются соб­
ственные энзимы, расшеПЛЯЮIIlИе промежуточные продукты микро­

биального распада клетчатки и лигнина', 
В кишечнике клещей Galumna"Rhizotritia, Protoribates найдены 

живые бактериальные клетки, однако данные о том, являются они 

симбионтами или нет, отсутствуют [Rohde, 1955; VJооdгiпg, 1'963]. 
В то же время при обработке гомогенатов КЛешей бактерицидными 

препаратами целлюлазная активность в них исчезала. Сильно раз­

ЛОЖИвшаяся листовая подстилка, которая является предпочитаемой 

пишейдпя Р. lophotrichus, становится несъедобной после стерилиза­
ции [Нагtепstеiп, 1962]. На лабораторных популяциях Ceratozetes 
cesalpinus было установлено, что личинки, вышедшие из яиц со сте­
рилизованными оболочками, Не могут начать питаН,ие, пока к ним 
в кишечник не попадут ГР1!бные гифы. Обы'ё!НО они потребляют ли­

шайники [v,'ооdгiпg, Cook, 1962]. Таким образом, сиМбиотические 
организмы играют, очевидно, большую роль в пишеварении панцир-

ных клешей. . 
Питание ПЛОТНОЙ пишей позволяет идентифицировать содержимое 

кищечника клещей на микроскопических препаратах. Поэтому состав 

пишевых объектов для многих видов изучен довольно подробно на 

больщих сериях Животных. Однако достаточно обоснованной трофиче­

ской классификации в литературе пока нет. Среди орибатид выде­

лены три основные трофические группировки: потребители высших' 

р?-стений, микрофлоры и формы <;:0 смешанны~ питанием [Schuster, 
1956; Hartenstein, 1962; Rajski, 1966; l~ebrun, 1971; Luxton, 1972]. 
В лесных почвах зоны умеренного пояса примерно половина видов 

орибатид являются потребителями микрофлоры. Например, в работе 

А. Райского дается анализ пищевой специализации 130 видов кле­
шеЙ. Из них 65 видов оказались микрофитофагами, 37 - потреби­

телями тканей высщих растений и 28 видов - со смешанным пи­
танием. 

Среди орибатид щироко распространены таКЖе некрофагия, коп­

рофагия и хищничество [Riha, 1951; Wallwork, 1958; Hartenstein, 
1 96 2 ]. н екоторые виды - активные регуляторы численности нема­
тод [Rockett, 1966]. Орибатидь! нередко эаселяют экскременты 
крупных сапрофагов и ЯВlIЯЮ'Гся вторичными разрушителями расти­

тельных остатков [Dunger, 1958а). Galumna и Oppia sp., обитаю­
щие в гнилой древесине, питаются экскрементами фтиракарид-кси­
лофагов [Wallwork, 1958]. В лабораторных опытах некоторые кле­
ши питаются экскрементами МОКРШl[Sсhustег, 1956]. Предпола­
гается, что они потребляют там микроорганизмы. Многие ориба­

тиды - преимущественные микофаги: остатки грибного мицелия на­

ходили у многих почвенных и подстилочн:6'Iх форм [Macnamara, 1924; 
F orsslun~, 1939). 
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Подробные исследования избирательрости клещей в отнощении 

пищи проведены Хартенстейном(Нагtепstеiп, 1962а-с]. Больщин­
ство микофагов избирательны в отнощении ВИДОВ грибов (табд.10). 
Многие клещи не потребляют дрожжи, мицелий Rhodotorula. Asper­
gillus использует только Oppia nova. Thyreophagus sp., Cepheus 
latus, Isosoma arborea питаются аксомицетами [Harding, Stuttard, 
1974]. . 

У орибатид установлена избирательность в 01'ношении мицелия и' 

спор грибов [Farahat; 1966]. Все-клещи предпочитают молодой ми­
целий-:- В старой грибной культуре накапливаются выделения, ток­

сичные для животных. у бол.ьщинства микофаго~ круг ПИIце13ЫХ объ­

ектов ОГQаничен несколькими видами грибов [Mignolet, 1971; Pande, 
Berthet,1973]. ' 

Особенно четко проявляется пищевая избирательность орибатид 

при кормлении их культурами микроорганизмов, выделенных из той 

же пробы почвы или подетилки, что и животные. Например, клещам 
из подстилки букового леса предлагались гифы и споры грибов, 

'дрожжи и бактериальные пленки, выделенные из той же листвы. 
Два вида Steganacaru's вовсе не потребляли эти микробиальные куль­

туры. Adoristes ovatus и взрослые особи Damaeus clavip.fs питались 
только мицелием Phoma, анеполовозрелые D.clavipes предпочитали 
культуры Т. viride. Belba corynop'us;" единственный вид. питавщийся 
пеницилловыми грибами. Gustavia microcephala оказались специали­
зированными потребителями бактериальных клеток, l"!ypochthonius 
rufulus питались и бактериями, и грибами [Luxton, 1972]. Таким 
образом, трофические связи видов клещей-микрофитофагов весьма 
назнообразны. 

Таблица 10 ; 

Избирвтельность панцирных клещей в ОТl:!ощении некоторых ви­

дов почвенных грибов ,[IiooНartenstein, 1962] 

Clati .Tri .. 
Вид do\'" '" cho-

spo- der-
rium та 

Belba kшgl + + 
Ceratoppia ЬiрШs 
Eremobelba nervosa + 
Galumna elimata + 
Hypochthonius ru­
fulus 
МеtаЬеlЪа топСапа. + 
Oppia поуа ,+ 
Oribatula minuta 
Scheloiibates pal-
lidulus + 
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+ 

+ 
+ 

Но- Phi-
то- alo-
den- pho-
drum га 

-
+ 

+ + 

+ 

+ + 

+ + 

Аl- Spo- Ste- Syn- :\~pe 
Сег- rot- mph- €eph- rgl-
па- ri- yl- elas- llus 
па сhuпi шт (гит 

+ + + 

+ 
+ + 

+ 

+ + 

Панцирные клеши используют в пищу не только низшие грибы и 

бактериальные rчrенки. но и некоторые другие группы низших расте­

ний. Среди них МQЖНО выделить группировку альгофагов, к которым 

относятся прежде всего форм!ЭI, обитаюшие в прибрежных место­

обитаниях. На морских побережьях панuирные клещи часто заселя­

ют в больших количествах разлагаюшиеся водоросли Fucus. ,Остат­
ки водорослей преврашаются кпещами в гумифицированную массу. 

Среди альгофагов наибольшее значение имеют представители семей­

ства Атегопоthгidае"обитаюшие в приливно-отливной полосе. Среди 
них личиночные стадии преимущественно потребляют одноклеточные 

водоросли, а взрослые - талломные и нитчатые формы [Schulte, 
1976]. Водоросли являются основным источником питания ори ба­
тид и в арктических туидрах. В лабораторных условиях N anheгmannia 
папа, Platynothrus peltifeг, представители Camisia, Nothrus silves­
tris, He~Topыe виды Damaeus, Galumna, ,имеюшие смешанные пи­
шевые режимы, успешно_разводились на il:ультурах Protococcus и 
Pleurococcus [Woodring, 1963; Littlewood, 1 %9]. 

Лишайники также используются клещами. их остатки регулярно 

находили в кишечниках Camisiasegnis, Р. peJtifer, Nothrus sp., 
Schel.oribates laevigatus, Oppia nova [Michael, 1884; Woodring, Cook, 
1962]. Специализированными лихенофагами являются также Haloze­
tes belgicae, Pimodus detuctidens, виды Scapheremaeus, Cryptoriba­
tula. Последние питаются корковыми лишайниками [Trav~, 1963;' 
Harding, Stutrgard; 1974]. Исследования пищеварения клещей по­
казали, что в лишайниках они потребляют чаше ВСеГО грибные ком­

поненты и в СУЩНQСТИ питаются как микофаги. Формы, питаюшиеся 
водорослями, могут их переваривать с помощью грибных симбион­

тов. СтерилизоВанные особи в лабораторных опЫт,ах не могли пи­
таться клетками водорослей [Vloodring, Cook,1962]. Таким обра­
зом, при питании водорослями клещи испольЗовали грибы в каче­
стве симбионтов. 

Во многих случаях клеши оказываются потребителями отмерших 

оодорослей и лишайников. В прибрежной полосе, .наскальных почвах 

они играют большую роль в разложении остатков растительности, 

представленной ,в OCHQBHOM этими двумя группами низших растений. 

Такие виды панuирных клещей, как Camisia spinifer, Ceratozetes 
gracilis, Hermannia gilba. Nanhermannia elegantula, Phtmracarus seto­
sellum, Platynothrus peltifer, Protoribates lophotrichus, Pseudottitia 
ardua, Steganacarus diaphanum, явпяются сап рофа гами , потребпяюши­
ми остатки древесины н' листового опада [Hartenstein, J; 962]. Они 
Питаются лишь тканями, подвергшимися сильному микробиальному 
разложению, с частично перевареннымнклеТОЧНI;>IМИ стенками. В ла;" 

бораторных опытах клещи более активно потребляли древесину и 

листву, заселенную естественным ;комплексом пОДСТИnОЧ,ной микро­

флорыI' нежели растительные остатки, которые подвергались обра­

ботке одной микробиальной кул.ьтуроЙ в лабораторных условиях. 

Листовой опад клещи начинали потреблять уже через две недели 

после начала его разложения в подстилке, а древесину - через 

" недепи. 
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Среди истинных сапрофагов установлена избирательность в отно­
шении вегетативных органов растений и видов листового опада. На­

пример, Р. lophotrichus предпочитает кленовый опад. и в нем - па­
ренхимную ткань. Представители Pelops питаются покровами. высох­
ших листьев в верхнем слое подстилки. В данном случае клеши 

выступают как первичные разрушители, что редко встречается сре­

ди микроартропод. Некоторые формы панцирных клещей, например 

виды фтиракарид, могут в течение короткого периода ПС.ТI)еI5лятъ 

свежий дубовый опад после двухнедельного выдерживания его в во­

де. при такой обработке выщелачиваются соединения полифенолыIOГО 

ряда, несъедобные для почвенных сапрофагов. При потреблении ли­

ствы фтиракариды выгрызают из нижней части листовой пластинки 

более мягкие ткани и избегают сицьно лигнифиЦированных частей 

(Fiihrer, 1961]. Предпочтение эпидермиса и мезофила проводящим 
тканям листового опада характерно и ·для других форм почвенных 

сапрофагов - диплопод и мокриц (Striganova, 1967]. Однако среди 
орибатид имеются и специализированные потребители сосудистых 

тканей: например, S. diарhапuш проникают внутрь листовых жилок 

в опаде и минируют их. 

Паицирные клещи - одна из немногих групп почвенных сапрофа­

гов, способная питаться хвойным опадом. В таежных лесах ориба­

тиды - наиболее эффективные первичные разрушители подстилки. 

Adoristes ovaFus, виды родов S teganacarus и Phthiracarus питаются 
тканями опавшей хвои, минируя их []acot, 1936, 1939; Murphy, 
1953, 1955; Hartenstein, 1962; Pande, Berthet, 1973]. С;основая 
хвоя в меjiьшей степени, чем еловая, подвергается зоогенному раз­

ложению. ОдНако среди клешей отдельные виды могут потреблять 

и усваивать ткани сосновой ХI30И. В мезофиле сосновых игл были 

обнаружены полости, заполненные экскрементами клещей. В иссле­

дованном местообитании основными разрушителями были А. ovatus, 
концентрирующиеся в большом количестве в ферментативном слое 

подстилки, где находились и объеденные иглы (] асос, 1939 J. 
Среди клещей-сапрофагов выделяется группа потребителей отмер­

шей коры дере13ьев (некоторые прещ:тавители Mesostigmata, Phthi. 
racaridae, Негшаnriiеl1а, Liacarus, Серhеu~).Некоторые виды прогры­
зают ходы в гнилой древесине и откладывают там яйца. В этих хо­

дах развиваются неполовозрелы~ стадии. Ходы S.magnus и Rhizot­
ritia были найдены в ветвях березы, в коре тсуги, в древесине со­
сны и дуба. Среди этих форм орибатид имеются истинные ксилофаги, 

а также потребители экскрементов других беспозвоночных и мико­

фаги. Например, Steganacarus diaphanum питается преимущественно 
ксилемными тканями сосны (Hartenstein, 1962]. Копрофаги и мико­
фаги осуществляют лишь механическое разрушение древесины, но 

питаются 13 основном мицелием грибов. 
Панцирные клещи являются также потребителями отмерших кор­

ней. У Rhizotritia ardua установлен преферендум в отношении корней 
полыни [Fiihrer, 196Л • Эти клещи развиваются внутри отмирающих 
мелких корешков. Другие видьi Rhizotritia были найдены внутри 0')"-
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1 ~Н'IШIИХ корней деревьев [Anderson, Healey, 1 ]. Орибатиды мо-
l·yT также питаться покровными тканями мертвых корней, недостyn­
!l1.IМИ для других сапрофагов из-за высокого содержания пробковой 
ткани. Таким образом, среди панцирных клещей имеется большое 
I\ОJIИчество форм, являющихся первичными разрушителями разных 

органов высших растеиий !f проявляющих избирательность в отно­
Illении отдельных видов растений и их тканей. 

В европейской фауне примерно 40% панцирных клещей имеют 
смешанное питание. Они могут потреблять как остатки высших рас­

тений, так и сапротрофные микроорганизмы. Такие форм:ы в лабора­
торных условиях могут питаться опадом в течение длительного вре­

мени, но у особей, собранных из почвы, в сОдержимом кишечника, 
как правило, преобладают остатки грибных гиф. К -НИМ относятся 
виды родов Ceratoppia, Belba, Oribatula, Scheloribates, Ceratozetes, 
Galumna [Вhаttасhоцууа, 1962; Rodriguez, 1964; Wallwork, 1967]. 
Некоторые авторы рассматривают такие виды как неспециализиро­

l3анные [Schuster, 1956; L ebrun, 1971] либо как "панфитофаги" 
(Luxton, 1972]. ОдНако экспериментальные исследования пишевой 
избирательности данной группы� клешей показали, что и первое и 

I3торое определения вряд ли верны. Представители Carabodes are­
olatus ПРОЯl3ляли четкое предпочтение мицели,Я Cladosporium, Homoden­
dгuш, Phialophora, Stemphylium. При отсутствии этих грибов они пе­
реходили к питанию сильно разрушенными тканями листового опада 

и древесины. Platynothrus peltifer также предпочитает грибные гифы, 
но при ИХ отсутствии переходнт к потреблению подстилки [Harten­
stein t 1962]. Данный автор характеризует этих' клещей как пре/J,­
почитаюших грибы, но питаюшихся и опадом высших растений. Оче­
видно, эти формы клещей можно рассматривать как переходяшие. от 

микофагии к фитосапрофагии. У некоторых видов обнаружены воз­
растные различия пищевой избирательности. Неполовозрелые стадии 

оказываются более специализированными в отношении пиши, чем 

взрослые. У некоторых видов личинки - мнкофаги, а взрослые кле­

щи - сапроксилофаги (Rohde, 1955; Wallwork, 1967]. 
Характер пишевой избирательности панцирных клещей позволяет 

предположить, что являются их основными и ИСХОдНыми для 

данной группы объектами питания. У них имеются специфические 
энзимы, ПОЗВОЛЯЮЩJ4е перевариватъ покровы и включения грибных 
клеток. Личинки и нимфальные стадии 'Сохраняют трофические связи 

с грибами даже у тех видов, которые 'во взрослом состоянии по­
требляют остаткИ l3ысших растений. В лабораторных условиях боль­
шинство паицирных клешей культивируется на почвенных грибах или 
на растиТельном опе/3,е,: подвергщемся грибному разложению [Gra­
ves, 1960; Woodring, 1963; Butcher et al •• 1971]. В литературе 
неоднократно отмечалось, что клешИ - преимушественные потреби­
тели грибов, остатки которых находили в кишеЧН!fке большинства 
видов ор~батид. обитающих в подстилке и почве [Macnamarn,1924; 
f'orsslund, i 939]. Питаясь остатками растений, предварительно 
разрушенными грибами, клещи, очевидно, усваи:вают прежде всего 
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отмершие клетки грибов и TBepabIe продукты их обмена, оставши­
еся в растительных тканях. Формы со смешанным питанием могут 

усваивать как содержимое грибных клеток, так и продукты разло­

жения тканей высших растений. Избирательность в отношении гри­

бов проявляется этими клешами и при выборе отмершихраститель­

ных тканей, разрушенных теми или ИНJ"IМИ грибами. Поэтому у кле­

шей смешанное питание или микосапрофагию нельзя рассматривать 

как неспеuиализированное питание либо всеядность. Они проявляют 

избирател~ность .в отношении виаов растений, их органов и тканей, 

определяемую составом первичных. разрушителей - грибов • 
. В процессе эволюции у панuирных клешей, как и у некоторых 

других групп сапрофагов, трофические Связи с грибами модифици­

ровались в симбиотические отношения; Благодаря этому клещи ока"" 

зались способными питаться. продуктами грибного разложения рас­

тительных остатков и живых клеТ6К (например, водорослей). У кле­
щей-сапрофагов способность к перевариванию растительных клеток 

определяется в основном активностью симбионтов. В лабораторных 

опытах такие клещи могли питаться лишь растительными тканями 

или их экстрактами только при наличии в них микробиальной актив­

ности. После стерилиз8.I!ИИ растительные. ткани становились не­

съедобными для клещей [Fuhrer) 1961; Hartenstein, 1962З. ЭТИ 
опыты показывают, что клещи используют энзимы тех микроорга­

низмов, которые они заглатывают вместе с пищей. Огсутствие хи­

тиназы в кишечнике клещей-сапрофагов является одним из доказа­

тельств замены трофических ОТНQшений с грибами симбиотическими. 

Это позволило некоторым орибатидам утилизировать труанодоступ­

ные для других беспозвоночных-сапрофагов растительные остатки -
хвойный Qпад, покровы корней, покровы свежего листового опада, 

проводящие ткани. Таким. образом, панuирные клещи "своили щиро­
кий круг растительных объектов из разных таксономических групп 
растительного мира. Как и нематоды, клещи с помощью грибов 

смогли перейти вт микрофитофагии к потреблению тканей высших 

растений, этому способствовала замена трофических отнощ·ениЙ с 
грибами симбиотическими. 

Современные данные о пищевой специализации панцирных клещей 

позволяют несколько расщирить число специализированных трофиче­

ских групп и в комплексе сапрофагов вместо трех пищевых режи­

мов выделить семь. На рис. 9 в схематической форме показаны 

связи между отдельными пищевыми режимами, из которых :исход­

ным является микофагия. Клещи могут питаться не только расти­

тельными остатками в почве, но и живыми растительными тканями. 

у представителей некоторых семейств орибатид наряду с сапрофа­

гией и микрофитофагией отмечена и фитофагия (см. табл. 9). 
Панuирные клещи весьма многочисленны. в моховых местообита­

ниях, оанако ВзаИМООТt!Ошения между этими беспозвоночными и 
мхами ао сих пор неясны. В литературе имеlOТСЯ предположения, что 

моховая дернина - лишь убежище для разных групп почвообитающих 

клешей с благоприятными для них гидротермическими условиями, 
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РиС. 9. Пищевые режr;мы паНItИРНЫХ клещей i 

Оанако I! naбораторнЫХ 
но ПРJi этом животные не пи~а:С;г~~f~~tа питались мхами [Sengl­
опытах некоторые преnставител й " . ~ишечнике также нахОJ1ИЛИ 
busch, 1958). у паНЦИРН~IХ клеl;е95~] Оанако не установлено, 
остатки зеленых мхов [SC!uster, . ~кани ИЛJi чаСТИllЫ мха про-

б . отные переваривать их , 
спосо НЫ пи ЖJiВ . . ... поэтому способность. кле-

ечник без Jiзменени". 
ходят через их киш раф утилизации тканей мхов остается. 
щей, как и nругих сап агов, к . 

проблематичноЙ. в пищевой активНОСТ}I пан-
ОпреаелениЯ КОШlчественных параметро ~ффективность JiC-

Й ( "очный рацион, усвояемосТЬ,". . 
uирных клеще СУ1 . т~'ескими трудностями из-за 

. ма) связаны с методn, 
ПОJiьзования кор . личественные Fсслеаования пи-
малЫХ размеров клещей. ПоэтОМУ ко м чиС11е объектов. Гравимет­
тания проведены на очень ограниченно. ма"онадежен Суточные 

ТИХ беспОЗВОНОЧНЫХ" • 
рическИЙ Me'i'OJJ. для э я веса пищеВОГО субстрата в 
раuионЫ :клещей так малы, '{то пот;: может оказаться больше, чем 
течение опыта в КОН~~ЛЬНОМ1 ~o~~] НаJiоолее эффективен для ори-
в сосуде с клещами l ауеБ,. ой актИiЗНОСТИ. Ре-

й метод измерения их пищев 
батид радиоизотопнь~ бления разных ВИ/10В пищи 
зультаты опреаелений скорости ПQтре 

представлены в табл. 11. ада в отношении к живому 
Коэффициент цотребпения листового ~~BЫM детритом эТОТ показа-

ет 40'31: при питании сос 1 
~ecy составпя о.с) о 125% [Engelmann, 1961; Kowal, Cross еу. 
тель колеблется от 2~. д ~,. Например У пот-. .. зависИТ от ее COCTa~. .• ~. 
1971). УсвояемосТЬ пиЩИ, 14% [Berthet 19641. 
. опаД8 она не превышает . , 
ребителей листового .. _ 19-52 (Webb Elmes 
S s при кормлении оШ:ЩОМ вереска " • 

• magnu ~ [Е 1 1961] грибным мицелием -
19721. дрожжами - 20 пgе ma~n., , 

4 0-70% [Healey, 1967; Luхtоп, 19/21. 6 г/м2/г"п гои-
и утилизируют >"'"' • 

в широколиственных лесах клещ бо· т ким образом. эта груrша 
2% годовой проДУКЦИИ гри в. а 

бов, т.е. таВ8 и численности грибной 
50 . ю роль в регуляцИИ сос 

играет льшу й cOВnl1nalOТ с пиками микро-
фЛОРЬ1 • ПИКИ пищевой активНОСТИ клеще 
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Таблица 11 

Пишевые рационы некоторых ВИДОв панцирных клеШей 

Вид клешей 

Steganacarus rnagnus 

Cultoribatula juncta 

Darnaeus clavipes 
N othrus biciliatus 

Вид ПИЩИ 

Смесь 1IИсто-

вого опада 

Опад вереска 

Сосновый 

детрит 

Грибные гифы 

Дрожжи 

Суточный 

рацион, Автор, год 

мг/экз. 

5,2-8,7 Berthet, 1964 

3,2-15,1 Webb Elrnes, 
1972 

1,06 Kowal, 1969 

0,1-5,8 Luxton, 1972 
6,5 Harding, Stut-

tard, 1974 

би?льной активности в тех ярусах подстилки, где они обитают 

[МнсЬеll ес al., 1976]. Деятельность орибатид имеет значение при 

разрушении корней. хвоЙного и в меньшей степени лист
овоГо опада. 

Эк?кременты орибатид представляют тонкозернистую темную массу 

с высоким содержанием минерализованных форм элемен
тов питания. 

МОКРИЦЫ - ONISCOIDEA. 

Мокрицы широко распространены в почвах разных природных зон 

от тайги до пустынь. Это группа активных почвообразователеЙ. 

пеI?ВИЧ~ЫХ разрушитепей растительных остатков. . НаJJ,семеЙстВQ. 

ОШSСОldеа - единСтвенная группа из равноногих ракообразных, пол­

ностью перешедшая к сухопутному образу жизни [Edney. 1954]. 

Среди мокриц выделяют ряд экоЛогических групп - ОТ гидрофилов 

до умеренных ксерофилов, различающихся по характеру 
зонального 

и стациального распреJJ,еления. Благодаря высокой п
ластичности и 

высо:кому адаптационному потенциалу мокриuы освоили
 разнообраз­

ные биотопы и проникли В аридные районы. Однако) несмотря на 

кальцинированные покровы, снижаЮшие интенсивность 
испарения 

воды из организма, мокрицы могут сушествовать лиш
ь в атмосфе-

ре высокой влажности [ГиЛяров, 1970]. в умеренном поясе они . 

Живут на поверхности почвы в укрытиях или подстилке, 
а в арид­

ных ландшафтах,становятся обитателями глубоких горизонтов п
оч­

вы. Глубина ходов ,пустынных мокриu. ~остигает 1 м [Димо, 1 945] • 

. В Европе хаpli\ктерными фоРМ{l.МИ явлЯются представители О' "d . 
Т . h " "d . " ШSСl ае, 

пс ОПlSСl ае, Porcell~Onl?ae, АrrnаdiШdае. В пустынной фауне боль
-

шую роль играют Hernl1eplstus [l3oруцкий, 1945 1949 1950 
1978]. ' , , 

Большинство МOtI:риu, обитаЮlIIИХ в подстилке и почве, _ сапро-
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фаги. У пустынных форм распространена фитофагия
. Эги животные 

являются примером почвенных беспозвоночных, у к
оторых переход 

от сапрофагии к фитофагии возник как адаптация к
 компенсации де­

фицита влаги в организме при высокой скорости и
спарения в усло­

виях жаркого климата [Гиляров, 1 97 О]. у мокриц, живущих в лес­

ной подстилке, в кишечнике, как п~виJ1O, н
е встречаются зеленые 

части растений. Однако при содержании в лаборат
орных условиях 

они легко переходят к потреблению зеленой 1IИс
твы или корнепло­

дав, богатых сахарами. Живые растительные тка
ни, очевидно,' слу­

жат для них в основном источником влаги, так как мокрицы
 не 

проявnяют по отношению к ним особой иэ()ирательност
и. В то же 

время у многих видов мокриц обнаружена четка~
 пищевая специали­

зация в отношении различных видов л
истового опада или древесины. 

Для боn.ьшинства водных форм равноногих ракооб
разных харак­

терным пищевым реЖимом является детритоФагия. В водоемах де
т­

ритпредставnяет собой основной пищевой ресурс э
тих беспозвоноч­

ных - "фильтраторов" и "глотателей" [J orgensen.1966]. Детрит в 

водоемах образуется за счет остатков растений и жив
отныI,' бак­

терий, терригенного детрита и растворенно
го органичеСКQГО веше­

ства. Масса бактерий в детрите не превышает 1% от общего веса 

детритных чаСтиц [Сущеня, 1 975]. Поэтому ба~териальная фрак­

ция, ВИДИМО, не имеет большого значения в питани
и детритофагов. 

Наиболее существенным компонентом пищи детрито
фагов являются 

водоросли и инфузории, развивающиеся на органи
ческих остатках. 

Водные иэоподы также в основном потребляют эти
 организмы, что 

подтверждается ис;::спеJJ,Ованиями содерж
имого кишечника водных. рав­

ноногих ракообразных. Например, вскрытие кишечника Idotea bal­

tica fюказало, что этот вид в Баренцевом море питается преимуще
­

ственно ВОJJ,орослями, содержимое кишечника на 
80% состоит из 

энтероморфы и 20% составляют диаТQмовые водороспя и остатки 

амфипоJJ, и полихет [Бокова, 1952]. 

Пещерные и амфибиотические Oniscoidea тоже являются детрито­

фагами, как и водные представители изопод. О
чевидно, у предков 

мокриu детритофагия бьmа основным пишевым рационом п
ри выходе 

ИХ на сушу. Она сохранилась у современных форм,
 ПОАдерживаюших 

регулярную связь с водной средой. Пещерные
 :мокрицы, например, 

питаюТСЯ на дне подземных водоемов,
 где скапливаются гниющие 

органические остатки. Они потребляют мелко ра
здробленные час­

тички растительных и животных тканей, и, очевидно, частью их ра­

циона являются сапр!>трофные бактерии и водоро
сли [l3oруцкий, 

1945]. . 
у амфибиотических мокриц, питающихся на суше во вл

ажной по.ч­

,ве, в кишечнике обнаружены мелкие органические
 частицы смешан ... 

ного происхождения. Среди них идентифицирован
ы остатки высших 

растений и почвенных микроаРТРОПОII [Семенова, 1970]. В Средней' 

Азии некоторые виды Ligidiurn питаются на дне pycIЬeB, где их не­

OAHOll!paTHO находили вМесте с водными мокриu8.МИ Aseli us. Е.В. во­

руцкий [1949] предполагал, '1то они питаются бактериями водного 
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грунта. Но при ЭТОМ он отмечал, что мокрицы КОlЩентрируются в 

скоплениях опада на дне ручьев. В тех же местах попадались в 

ВOДHЫ~ ПIЮ~ах и типичные наземные формы мокриu - Р гоtгасhеопis· 
cus опепtаllS И Desertoniscus bersteini, которые ЯВ1IЯЮТС~ саПIЮфага­
ми, потребляюшими листовой и травяной опад. Эти мокриuы, оче­

видно, спасались в ручьях ОТ жары и сухости в жаркое время су­

ток и находили на дне подходящую пищу. Возможно, что и Ligidium 
питаются в ручьях не только бактериями. но и гниющими остатками 

высщих растений. 

ВОПIЮС о IЮли микрофлоры в питании наземных мокриц долгое 
время оставался спорным. При микроскопическом исследовании со­

держимого кишечника .у мокриu разных таксономических и экологи­
ческих групп неизменно регистриIЮвалис,ь остатки высших растений, 

мелких животных, а также МИКIЮбиальные клетки, обрывки мицелия 

почвенных грибов и жгутиковые ПIЮстейшие [Biver, (961'; Striganova, 
1967; Вгаuпs, 1968]. Однако обший метаболизм МИJ{РОфЛОРЫ в экс­
крементах мокриц сразу после выбрасывания их из организма зна­
чительно выше, чем в разлагающемся опаде или в почве [Biver 
1961; Reves, Tiedje, 1974]. В ПIЮцессе ПIЮхождения пищи че~ез 
кишечник мокриц, как и у многих других почвенных саПIЮфагов, 

ПIЮисходит не снижение, а резкая вспыщка чиспенности определен­

ных групп МИКIЮфлоры. Высокая МИКIЮби.аньная активность сохра­

няется неКОТОIЮе время и в экскрементах, выБIЮшенных в почву, 

а затем затухает. В кищечнике мокриц имеет место не подавление, 

а стимуляция МИКIЮбиального IЮста. это свидетельствует о ТОМ, 

что микробиаllьная плазма не является основным источником пита­

тельных веществ для мокриц [Козловская, 1976]. 
Количественные исследования динамики микробиальной активно­

сти в ПIЮцессе переваривания пищи у мокриЦ Tracheoniscus rathkei 
показали, что при кормлении животных листовым опадом, взятым 

из лесной подстилки, общее число бактерий возрастает от 2,4·108/г 
сухого веса (в опаде) до 16,2'108/г (в кишечнике) и 401,1' 
'108/г (в экскрементах) ,[Reves, Tiedje, 1976]. При кормлении 
этих же мокриц листвой, обработанной в автоклаве, количество бак­

терий в пищевом субстрате СОСТEfВnЯет лишь 1,1'1 08/г• В кишеч-' 
нике оно возрастает до 4,8'1 О , а в экскрементах - до 671 l' 
·1 О 8. В данном случае подавление МИКIЮбиальной активности ~ 
опаде приводнт к тому, что в кишечнике МИКIЮбиальная активность 

в 4 раза ниже.нормы, в результате чего растительные ткани раз­
Щ\гаются не полностью. Максимум МИКIЮбиальной активности в пи­
щевом комке при этих условиях наБПЮД8ется уже вне организма 

животного. Путем' мечения бактерий по 14с Рейес и Тидл устано­
вили, что мокрип:ы переваривают микробиальные клетки лишь при 

длительном голодании. Таким образом, для наземных мокриц, по­

требляюших 'растительные остатки, не характерны ТIЮфические отно­

шения. с гетеIЮТIЮфНОЙ МИКIЮфлорой. В кишечнике мокриц наблюда­

ется массовое размножение бактерий, которые затем либо вы�ра-­
сываются из организма, либо лизируются. По:М'Ому для наземных; 
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как' и для водных, равноногих основным источником НИЩИ ЯllШJ"'Н'\I 
не бактериальная масса, а отмершие или живые ткани автотрофвых 
организмов и в меньшей степени остатки животных. 

ДЛЯ наземных почвообитаIОЩИХ мокриц характерна саПIЮфагия, 
возникшая, очевиднО, на базе детритофагии. Если у водных, равно­
н()гих ракообразных пиша представляет взвесь мелких частиц, кото­
рые отфИЛЬТIЮвываются от воды И пресСУЮТСЯ в глотке, ТО назем­
ные сапIЮфаги 1ютребляют плотныЙ грубый субстрат. который они 
перед заглатыванием размельчают. Представители Опisсоidеа имеют 
IЮТОВОЙ аппарат грызушего типа, состояший из пары мандибул, двух 
пар максилЛ и оДНОЙ пары максиллярНЫХ конечностей. Манд.и.булы у 
мокриц сильно склерОТИЗОваны и не имеют причлененных ВЫIЮСТО;В, 
что свидетельствУет о том, что эти органы приспособлены к отры­
ванию или отскабливанию и дроблению плотных частиц. СТIЮение 
ротового аппарата мокриц, в частнОСТИ форма мандибул, показывает, 
что современные формы ЯБЛяюtся спец:иаЛИЗИIЮваннымИ потребите­
лями тверllОЙ пищи, а н.е фильтраторами. 

Однако у наземных мокриц можно проследнть ОСТаТКИ преЖНИХ 
ТIЮфических связей с ВОДОРОСЩIМИ, характерных для оодных равно­
ногих раков. В ча,СТНОСТИ, было установлено, ЧТО подстилочные мок­
рицы в лесу активно потребляют зеленые почвенные водоросли Ple­
urococcu:;;., клетки которых регу.пярно обнаруживалисъ в кишечниках 
животных [Brerton, 1957]. 
" Кишечник мокрИII представляет собой прямую ШИIЮкую трубку, 
диффереНЩIIЮванную на короткую переднюю кишку," средний отдел с 
двумя парами извитых печеночнЫХ прицатков и среД!IЮЮ кишку. В 
полости желуД,ка эцитеJlИй yroлщается в виде ПIЮJ;lОЛЬНЫХ валиков, 
:вооруженных N,УТ.икуляриыми зубчиками и волосками. ЭтI:'A система 
образует фильтр, задерживаЮЩJ1Й плотные крупные частицы. Пища, 
прощеДШ8Я через фильтры, попадает 13 печеночные придатки, где 
подвергается ферментативной обработке. Средняя кишка У мокриц 
не имеет секретирующего эпителий Н, очевиднО, выполняет лишь 
всасыеаюшую функцию. Секретируюшая функция у наземных сапро­
трофиых форм полностью переходит к печеночныМ придаткам [Се-
МЕ)нова, 1970]. 

у МОКРИЦ пища очень быстро прохоДIГГ через переднюю кищку, а 
в средней З8J1ерЖК:'>8ется на несколько часов. ПО нашиМ наблюде­
НИЯ;vi, выбрасывание экскрементов начинается у мокриц через 4 ч 
поспе начала приема ниши (Strig<>nova, Экскременты мокриц 
имеЮТ харакн~рную уплощенную пр(,цолгоw;\тую форму С ПIЮДОlJЬНОЙ 
.'10жбинкоU. БЛ8ГОДL1РЯ этому iI почве :их экскременты пег'il:О ОТ;1И" 
чаются от другнх, И ПО этим остаткан. моЖНО опредеШI'ГЬ характер 
ЛOi<аЛИЗ811ИИ актив-ЧОСТИ мокрин }t интенсивнОСТЬ раэр)'ЫeIШЯ .ими 
раСТI,те.пьных остатков. Непереf'аренпые част'И'iКИ раститепьных тка­
ней в ЭI{скре:мент8Х не превыщают у лесных: евронеЙских. 1\ИДО[; 
4000 Мlcшм Б ДllИНУ. Внутри других час'Гич(;,{, преДС'jЧ\J.J.ЛЯЮЩИХ, КЮ{ 
Ilравиnо, обрывкИ меэофипа или прОВОI1,Я1UУ:" тканей, имеrатся TC~M-
ине f:lкраплеt!ИЯ аморфного Ilетрита, из ПРОЦУ:";ТQВ 
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обмена животных, отмерших оактериальных клеток и продуктов их 
метаболизма. 

У многих мокриц имеются трофические связи с почвенными гри­
бами, что неоднократН<:> отмечалось в литературе [Вгегсоп, 1957; 
МиНег, Веуег, 1965; Mi.iHer, 1965]. Грибы потребляются мокрицами 
в природных местообитаниях,. очевидно, в небольшом количестве и 
нер.егулярно. Но в лабораторных условИях мокрицы могут ДЛИТель­
ный период расти и размножаться на грибной диете. В опытах по 
исслед.ованию избирательности мокриц в отношении грибов было по­
казано, что эти беспозвоночные проявл~ют предпочтение к опреде­
ленным видам Репiсillium:и Aspergillus [Miiller, Beyer, 1965]. Ми­
кофагия, Имеющая большое значение в других группах почвенных 
сапрофагов, у мокриц представляет лишь факультативный пищевой 
режим. 

Как отмечено выше, в кишечниках разных видов наземных мок­
риц встречаются остатки животного происхождения. во многих слу­

чаях это остатки панцирей'мокриц и' нередко того же ВИJJ.а. При со­

держании мокриu в лабораторных культурах у животных часто на­

блюд.аетея каннибализм. Взрослые особи регулярно поедают часть 
молод.ых особей. Эгим они, с одной стороны, регулируют уровень 
плотности популяции, а с другой - восполняют свои потребности в 

кальции, необходимом для формирования и построения их панциря. 
Мокрицы предпочитают карбонатные почвы, где плотность особенно 
высока. Они ассимилируют К8ЛЬЦИй из растительных и Животных 
остатков, потребляемых в пищу. При питании растительными остат­
ками с низким содержанием С а потребление животных тканей у 

мокриц возрастает. Интенсивность усвоения Са из растительных.:.: 
остатков исследовалась Р8ДИОИЗОТОПНЫМ методом на представите­

лях Trache4S iscus balticus УегЬ. которых кормили опадом липы, 
меченным Са [Radu et. al., 1970. Было установлено, что усвоя-
емость кальция из пищи Очень высока и составляет у молодых ин­

тенсивно растущих особей 81-94%, а у поЛовозрелых ЖИJ30тных в 
возра~е 2-8 лет - 79-82%. При таком высоком уровне ассими"';' 
ляnии кальция из опада ЖИвотные часто нуждаются в ДОполнитель­

ных источниках кальция, если в растительных остатках, которые 

сл}'Жат им пищей, содержание кальция невепико. экскреция кальция 

происходит преимушественно во время линьки вместе с экзувиями. 

Мокрицы нередко заглатывают сброшенные экзувии особей того же 
вида и УТИЛизируют ИЗ них кальций. 

Несмотря на большое разнообразие пищевых объектов, наземные 
мокриць! являются преимущественными фитосапрофагамии оСновное 

их значение в функционировании комплексов почвообитающих беспоз­
воночных заключается в первичном разрущении растительных остат­
ков на поверхности почвы. В широкОЛиственных лесах мокрицы пе­
рерабать!вают примерно 1/6 часть ЛИСТОВОГООП8да [Dunger. 1956, 
1958а]. Мокрицы Porcel1io scaber, Trachelipes rarhkei и АгmаdiШ­
dium pulchellum обильно заселяют гнилые пни. В лесной подстилке 
мокршхы КО1щентрируются в ферментативном слое. Меэофильные 

ВИJJ.ы, приуроченные к лесным местообитаниям, редко встречаются 

в открытыхлв.ндшафтах. под пологом леса влажность почвы и 1I0Д­

стилки - основной фактор пространственного распределения этих 

беспозвоночных [Веуег, 1964; Radu, Tomescu, 1976J. Искусствен­
ные лесонасажпения. отnичающиеся от настоящих лесов более кон­
трастным гидротермическим режимом почвы, как правило, заселя­
ются синантропными' видами [Веуег, 1964]. Умеренно ксерофильные 
виды встречаются и в' открытых местообитаниях, и в поцстилке 

древесно-кустарниковых насаждений. На полях люцерны в Средней 
Азии мокрицы - основные разрушители травянистого опада на по­

верхности почвы [Ануфриева, 196 З, 1966]. 
У лесных видов не обнаружено заметных различий в активности 

потребления пищи в дневные и ночные часы [Веуег, 1965] •. у оби­
татещэй открыть!х ландшафтов в арИJJ.НЫХ районах четко выражен 

суточный ритм с максимумом активности утром и вe~1:ePOM. пусты�-­

ные МОКUИЦЫ весной выходят из норок на поверхность только в 

!!рохлад.~ые часы суток, но при пневном освещении. В конЦе весны, 
когда раСТИ'l'ельные остаткБ ~:"I поверхности почвы пересыхают и 

становятся недоступными для потреблеii,,;;: ~::": беспозвоночными-сап-. 
рофагами, мокрицы переходят . к питанию зелеными частями 
нистых растений. Переход к фитофагии у Н. cristatus совпадает с 
периодом цветения эФемеров. в ~TO время они остаются на поверк­

ности почвы и в дневные жаркие часы. Летом мокрицы в пустыне 

питаются растительными остатками, которые они запасают в своих 

норках. Они появляются на поверхности почвы лищь для очистки 

нор ранним утром на очень короткое время. Среди пустынных мок­

рии, однако, имеются формы, в разной степени чувствительные к 

температуре и д.ефициту влажности воздуха. Например, пре.!1стави­

тели п/рода Desertill iо,ИСПОJ1ьзуюшие для поселения норы других 
беспозвоночных, могут питаться на поверхности почвы и в полдень, 

но они в больщей степени, чем Н. cristatus, используют ткани жи­
вых растений, что позволяет им комnеНСИРОВI;\ТЬ большой расход 

влаги на испарение. При содержании в лаборатории в благоприят­

HbIX условиях влаж~ости и температуры D esertillio активно потреб­
ляпи раститепьные ОС'l'атки,· собранные из их естественных место­

обитаний. У них пищевой режим, очевидно, смешанный, и предпоч­

тение Живых или отмерших растительных тканей опрепеляется внеш­

ними факторами. 

Роющие мокрицы Н emilepistus ,:питаясь летом в норах, выбрасы­
вают ежедневно до 1 О мг экскрементов и 4,5 мг почвы. На выб­
росах мокриц, образующих ваЛики вокруг их нор, почва о"богашена 
минеральными солями, аккумулирующимися в нижних горизонтах, и 

минерализованными продуктами пищеварения. На них особенно обиль­

но развивается весной растительный покров [Лащак, 1952, 1954]. 
Таким образом, у мокриц, .:живущих в глубоких почвенных ходах, 

функции пот,ребления пищи и выделения проnуктов обмена осушест­

вляются практически на поверхности. ~ позволяет предполагать, 

что переход к обитанию в минераJIЬНЫХ горизонтах почвы - О"fНОСИ-
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тельно недавнее приспособление в эволюции данной группы, сохра­

нившей 'трофические связи с надземным яр~тсом. Питание пустынных 
мокршt почвенным детритом ни разу не было зарегистрировано при 

вскрытии их :ltишечников. 

Г"kнrРIЩЫ проявляют четко выраженную избирательность в отно­

шении вида р",стит~nьных остатков. При содержании в лаборатории 

они, как правило, nOTpeV;;7;;1::':' rrr''=tf'~ущественно ту пищу, КОТDрой 

питаются в своих естественных местообитаНI1";:;:':. "Ешример, мокри­

цы, вс'гречающиеся в разрушенной древесине, пре.rЩОЧl:, '::::'>. с'"~ раз­

личным ·sидам листооого опада. Пустынные мокрицы потребпяют 1,/-,:::­
имущественно стебnи полукустарников и почти не питаются опадом 

деревьев и кустарников, растущих в лесах умеренной зоны. 

Пищевую избирательность мокршt изучали в лабораторных усло­

виях при содержании их небольшими группами или поодиночке в раз­

ных видах раститеnьных остатков. Мерой активности пи'Гания слу­

жили суточный рацион, .кОЭффИlшент усвоения, холичест)'I() ~;:;ЗМI:о~>.:а­

ющихся самок и выживаемость МQЛОДЫХ O(";('jr;,,-:. нРI' ::.Jрмле.fПIИ раз­

ными вид.ами опада. Нами cpaf"p··:.. .. "'<.:b п:"шевая активность пред-
ств.витрrтОт'} о 1 -, 

.. _~ _., \X''J-;::'::ЩJlЛ В широколиственном долинном лесу, 

при "'}рмлеНИJl их перезимовавшим опадом кпена и дуба. Суточный 

jJацион взрослых мокриц составлял соответственно 6,4 и 2, D :мг. 
Однако Э1'0 не означает, что Р. scar)er предпочитали кленовый опац, 

При кормлении. этим опадом через 2-3 недели взрослые мокрины 
переставапи размнож,зт'ЬСЯ, а молодые особи почти гюлностью ноги­

бали. В то же время в опаде дуба в течение месяца :мокрицы сох­

раняли способность к размножению и :их молодь активно поеДIШД 

JlИСТВУ. !,v\ОЛQдые мокрицы быстро росли и линяли, 

Мокрицы в ОТJIичие от других гр)'IШ ПОl!fТЩЮЧНЫХ сапрофаго:в 

маЛОllзбирательны в о'.сношении к степени выщеJIоченности JIИС'l'ОВОГО 

опада. Мапораsрушенную листву из верхнего слоя ПОДСТИЩСИ они по-. 

требляют стодь же активно, как и подвергшуюся 

обработке микроорганизмами в ферментативном спое. ОчеВilLJ.НО, 

мокрю.lЫ не так чув(."1·Ь;;:':' .... ..,Ны к содерж/:ыию полифенопов J3 ошще, 

r<;Э!( д:шлоподь' или ДОЖДF·вые чег' :;, на которых эти соединения 
оказывают репеШIЕ:нтное )J.еЙствие. Например, при K','fJM"''''''''''' 'Ц'''-''Н­
ПОД С. (cutol1icus листвой "зимнего Н дуба, опадающей весной, и пе-­

реЗИМОМhШИМ на зем.пе осенним опадом у НИХ Cj'Точный рацион·' 
различался втрое: потребление весеннего опада дуба было Быше-
4,4 мг/экз.lсу'I'КИ. 

Некоторые IIсследоватеЛ11 по.пагвют, ч'Го у JvЮКР.ы! П\пuевщ1 ра­

цион заЕИСИТ (:1' содержания в ПИЩ,; некоторых эпеJ .. !еН'I'ОЕ ПИТliJШЯ, 

сред.и которых наибопее l!.~/t\J-.rbI медь и капьпий~ }\!\е;IЬ неоБХОJ.НПv'[Et 

мокрицам аля ОКИСJI:ИТeJIьно~,воссг,анов~,!телы;ых реНКЦl'(1, так 1\5.\( она 
входит сос'Т'ав дыxa"').ТibH()ГO пигмснта. попучак\т медь 

из lJJiiЦИ:i У НЕХ скорост'Ь растительных остатков на--

ходите!! Е сбратной 38Ы1СИlvЮСТИ от СЩ:i,Е'ржан.ия в ИЮ, меди. П!JИ 

недостатке этого ",лемента в ;,.юо!.е мокри:rы аКТИВIЮ 

свои 9кскрем<снты t ';j 1 ею E~, 1 1968 J. Поэтому для 0(·-
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Таблица 12 

lIищевая ак'l'ИI,ИОС'l'Ь МОКРИЦ Л.раllаsii в разных j3ицах листового 

опаца 

; 

,вес Сухой 

Ошщ мокриц, вес, мг 

мг 

---l----tr , . __ r 

дуб 262,Ь 
F<>I)~~' 310,8 
эа 

Суточ ... 
ное по-

треоое-

ние,МГ 

9,1", 
18,4 

Лшш 273,1 76,4 37,7 

Коэффи-

циент 

потреб-

лен-ияr 9Ь 

49,9 

Усвоя-

омоеть 

опаца,% 

27,2 
27,7 

Кол.-во 

усооен-

1,011 JШ-

ЩИ,МГ 

2,7 
5,1 

Коэффи-

Щlент 

асс.ими-

лядии, 

МГ 

3,7 
5,9 

При-
рост, 

мг жн-

ВО1'О 

веса 

.~ +3,;:S 
+0,4 

-0,5 

РЕ'депениS1 ,.,:::" Vi-<tlОСТИ разных видов растительных остатков следу­

ет учитывать, помимо pa.u:i<>rtti, еше и усвояемость пищи, и завися­
щие от количестве асст..1ШIированноЙ Ш~ШИ темпы роста, и скорость 

размножения, Т.е. оочетать разные пока.затели трофической актив­

ности. 

В 48-часовых лабораторных опытах нами сраВl!ИМП8СЬ пищевая 

активность крымских мокриu А rmadillidium pallasii при кормлении 
раЗJ1ИЧНЫМИ видами ОПВI1В •. Мокрицы собраны В апреле в ксероф.ит­
ных редколесьях на южном склоне КРЬП.1СКИХ гор. Их кормили ли­
ствой скального дуба, собранной в тех же мес'roобliтаниях, что и 
животные, а также опадом и липы ИЗ Московской обл. Ре-
эупьтаты определений привед,ены в табл. 12" 

В кажцом ваоианте опыта ИСПОЛЬЗО8ано по 15 взрослых МОКРИЦ 
БJiизкого веса. В таблице привецены срецн:ие одвные из 15 опреце­
"гний. Величина суточного рациона сильно колеблется в .зависимос­
ти ат вица ЛЮДИ. Усвояемость цубового л бере(;!ооого опаца 27%, 
а ЛИIIОJ'\ОГО - около 50%. Однако лишь в первом варианте опыта 
наблюца,'тся фактическnй ЩJирост массы тела у живОтных, хотя коЭФ-
фИЦИel!'!' 8(,(~и"iйТ1'r<,:::;: m1СТВЫ h.\iже, чем цругих вицов пищи. 

Л y,::::~~"~:..!!! :t='.:)c:~~' :в Ц8ИНО!",f слу'чае н(26л.t:c::!::~ Т!~Я только nly"~ питании теJo.Л 

вИЦОМ опаца, который ":,,rшотные потребляют в сволх естественных 

местообитгНИЛА, ПР!! КОРIYIпении ОПIНJ,ОМ из цругого прироцного райо­
на у мокриц паряц.у ;:; увеличением раююна н высокой усвояемостЬЮ 
rювышаеТЕ:я. ИНТ<;ЕСИЕ;НОСТЬ обмею3., 13 результате чего аССИ:МНЛf1РО­

В/шrия эвnргия: тратится на ме'l'абmшческие реакI!.!Ш, 
К1ЖНОИ нами провоцились наблюцення З1] питанием 

макрип, обит;)ющих 13 прецГОРНО-ПОnУПУСТhIННОЙ зоне. В j"ЮС'l'ах T~Ы­
х'ОГ\О!3 коренных nopoQ, ь гипсированных серОЗСё!мах тлжелого .M()xa~ 
наческого состава там встр€·чаются колонии Н.сгi::;tашs, широко 
паСIIПОС10аНfJННОГО В Азии. Кроме того, в ,,:гих 

;:нюг:о'нн;лr'нны прецстаВ!fтели ЦРУJ'ОГО ПО131'оца Нешilсрistоs-!.)еsеr о 

[IIJio "р., обитающиР в норках Н.сгls[аtlJs ппп r:<:;:>угах бесгюзвопоч­
ННХ, ОНИ В БОilЬШiJМ КОI1ИЧ(:СТВС вt;тречаются на 1'ерритори:и КОJЮНИЙ 
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Таблица 13 

Пищевая активность мокриц из прецгорно-пустынных лаНQшафтов 

Ю. Туркмении 

Вид. мок- Опад. Суточный У'свояемость Кол-во kA• % 
риц рацион, пищи. % ассими-

мг/экз. лирован-

ной пищи. 

H.cristatus Стебли 14,0:':0,4 78,8:!:2.6 11.03 10,9 
Zollikoferia 

Desertillio Тот же 6,2:!:0.9 42,212,1 2,61 8,4 
sp. 
P.orientalis Листва 

фисташки 1,8:!::0.4 32,1±1,9 0,58 6,7 

пустынных мокриu И около ВОQопоев, гце обитают поц навозом тра­

воя иных жиоотных. В фисташниках и антропогенных местообитаниях 

встречаются P.orientalis. Лабораторные исслеиования пищевой ак­
тивности этих трех вииов мокриц показали наличие у них строгой 

пищевой избирательности. H.cristatus и DеsегtШiо sp. питались оna­
({ом стеблей полукустарника Zollikoferia, широко распространенного 
в осоко-злаковых ассоциациях. гие жили эти мокрицы. Опа,Ц фисташ­

ки они не потребляли вовсе, хотя отцельные церевья' фисташки встре­

чались на территории их колоний. Р .orien talis питались в ПРИРОQНЫХ 
условиях фисташковым опацоМ. В лабораторных опытах они потреб-; 
ляли и опад. АРУГИХ ПОрОQ ({еревьев (березы, липы, иуба). Опац 
Zollikoferia мокрицы заглатывали в небоЛЬШ0М количестве, НО не 
усваивали: вес вь~брошенных экскрементов соответствовал потере 

веса опаца в cocYQaX с мокрица:v.!И. Мокрицы через 2-3 дня начина­
ли поеиать собственные экскременты. Результаты опрецеления пи­

щевой активности мокриц привеQены в табл. 13. 
При кормлении P.orientalis опацом липы из Московской обл. 

усвояемость его составляла 27-30%. Эти показатели схоцны с те­
ми, что были получены при кормлении мокриц ЛИСТВОй фисташки. 

у Hemilepistus суточные рационы цовольно низкие. но усвояемость 
пищи очень высока - 78,8%. Пищевая активность B.cristatus иссле­
цовалась также на популяциях мокриц из дангарского' района Тац­

жикистана [Стриганова, Вiшиахмеиов, 1975]. Там основным пище­
вым объектом мокриц является опаи стеблей зопника Phlomis. Ско­
рость его потребления у взрослых особей составляпа в СРЕщнем 
24,0±1,5 мг/сутки (при живом весе 400-450 мг), а усвояемость-
45,6±2,8%. Таким образом, у мокриц можно констатировать нали­
чие четкой избирательности в отнощении вицов растительных остат-
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ков и преQпоч-r:ение опрецеленных ве;.етативных частой P/l("l'''~НJli. 
Формы, приспособленные к потреблению остатков трнвянис;той Р"С­
тительности, не могут питаться и нормально расти при кормлении 

их опац,ом цревесных порои, И, наоборот, песные вицы мокриц не 

питаются травянистым onaQoM. 
Характер питания разных вицов пустынных мокриц также сущест­

венно различается. H.cristatus могут Qлительное время в лаборато­
рии питаться опаиом. Но прецставители цругого вица - H.reaumury -' 
цля нормальной жизнецеятельности и роста нужца:ются в потребле-
нии почвенного цетрита [Shachak et al., 1976]. При кормлении их 
оиним опацом выживаемость состаВЛЯJ;Iа лишь 30-600,i" а при кормле­
иии почвенным Qетритом - 79,2%. Суточный рацион этих мокриц 
при питании опаиом' составляет 0,8-3,4 мг/сутки, а усвояемость -
50,8-81,9%. при питании цетритом - 25,4-47,8 мг/сутки и 25,0-

. 34,8%. Рассчитанное потребление энергии в 2течение гоца с расти­
тельной пищей цостигает 10,3-38,6 ккал/м • а с цетритом - 0,6-
6,2 ккал/м2 • Тем не менее, растительный опац, очевиино, соцер­
жит иекоторыIe неоБХОQимые элементы питания в нецостаточном ко­

личе~'Тве, поэтому, несмотря на его высокий энергетический экви­
валент, мокрицы нужца:ются в цополнительно'й пище. Наиболее цефи­
цитными элементEJ..j:;{И питания цля ианной группы саnpофагов являют-' 
ся кальций и мець, которые поглошаются из пищи почти на 100%. 
Но животные часто цолжны использовать и цополнительные источни­

ки этих' элементов, поецая ,собственные экскременты [Wieser,1965]. 
Возможно, что в опытах по питанию имеет место нецостаток како­

го-либо из этих элементов в опаие. Во всяком случае состав пищи 

различных популяций мокриц во многом зависит от локальныхосо­

бенностей почвенной органики и опаца. 

Факторы пищевого преференцума у мокри~ изучены в настоящее 

время неио~'Таточно. Избирательность в отношении пищи опреиеляет­

ся, вероятно, не только ее химическпм составом и потребностями 
мокриц в ОТQельных элементах питания, но 11 составом сапротраф­
ной микрофлоры растительных остатков, с которой мокридыI нахоцят­

ся в симбиотических или антагонистических отношениях. Период 
приема и переваривания пищи У мокриц цлится 2-3 суток, а затем 
наступает перерыв в питании в течение семи QнеЙ. Поэтому при 
обслецовании кишечников мокриц, собранных в разных биотопах, в 
периоц их активнОСТИ 67-73% животных, как праВИJIО, имеют пустой 
кишечник [York, 1973]. 

Сезонные ритмы пищевой активности различаются у ВIЩОВ И3 раз­

ных прироцных зон. В лесах Восточной Европы у мокрип молоиые 

особи появляются в сере цине лета. Летом и осенью они' активно пи­

таются и растут. Зимняя циапауза наблюиается с ноября по апрель, 
после чего питание возобновляется [Gere, 1959J. У прецставите-
лей Armadillidillm из ксерофитных реиколесий Крыма и Кавказа ПИК 
пищевой активностИ приход,ится на март - апрель. Размножаются 
они ранней весной. Летом прерывают питан:,е: !з прохпаиные и влаж­
ные гоцы могут питаться и летом. У Агmаd!llldшm JIетняя пауза 0'1'-
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Носится к разноnицности физического покоя, прекращающегося при 
ШJступлении благоприятной ситуации. у пустынных мокриц в начаil0 
.пета начинается циапауза, нерецко перехоцящая в зимнюю. КОJlИ-
чеСтвенные показатели -у мокриц, имеющих регулярные перерывы в 
питании, скорость потребления и усвояемость пищи как правило 
выше чем зоф " , у ме ИЛьных лесных вицов, питающихся в течение 
всего вегетаnионного сезона. 

у MOKP~Ц установлена высокая энзиматическая активность 
них имеются карбогицразы (а- и ,в-глюкозицазы, а- И ,в-га;а:то­
эицазы, ~милаза), протеазы,' липазы, эстеразы [Newcomer 1959' 
Нагtепstеш 1964) А " , , " . ктивность цеплюлазы и хитиназы весьма зна-
чительна [Flогkш, Loset 1949'] eaniaux 1956] П 
что эти энзимы '.' , . редполагается, 

__ лроцyuирую г,ся симбиотическими микроорганизмами 
хотя tlt лск~ючено, что целлюлаза в небольщой степени м~жет сек: 
ретироваться и эпителиальными клетками. 

В Листовом ог;аце и остатках трав, которыми ПИтс-iется больщинст_ 
во мокр.иц, клетчатка прецставляет основной энергетический ресурс. 
Мокрицы, пере варивают почти половину клетчатки в лище [Kozlo,,­
sk:Ja. Sшgапоvа, 1977). В результате мацерации растительных тка­
неи в кишечнике этих сапрофагов :и разложения значительной Ч.:1СТИ 
клетчатки, происхоцйт высвобожцение лигнина, что имеет большое 
значение цля послецующего синтеза гумусовых веществ в почве. 

ДВУПАРНОНОГИЕ МНОГОНОЖКИ DIPLOPODA 

ДИППО~ОQЫ известны как очень активная группа первичных раз­
рушитепеи ЛОЦстилки. Они. связаны С лесными почвами~ в разных 
прироцных зонах и перерабатывают олац .Т1иствы й а:ревесины, Неко­
торые вицы встречаются в открытых ланцшафтах _ в луговых степях 
и паХОТI!ЫХ почвах полупустынхx ' • ," и питаются остатками трав. Имеют-

ся и специализированные пустынные формы, связанные с кустарни-
ковой растительностью. < 

Численность циплопоц в широколиственных лесах умеренного поя­
са составляет 30-80 эКЗ.lм2 в т~йге - 20-30 экэ./м2, во в.nаж­
ных субтропиках - 60;130 экэ.lм2 , в СУХИХ субтропиках _ (Фис­
ташники) - ~13 экз.lм~. в степях .. 30-80 экэ.lм2 [Гиляров, 1957; 
~ерель, 1,:304.; Бабабекопа, 1969; Гипяров, Пере.nь, 197.3: Стри­
:анова, la74, Сгриганова, Рахманов, 1973; ВОП1сhusг!, 1930: 
Й-Jfr "ап aCf, 1951; Arno!al, Ghilar.~.H 1 {)A)'J· \'~ l Q 7 'St' 

• . ~'-', .-<.. 't·}t а, ~....... '- 1'1-

,;';Zlпоча, VаllП 197(jj. В ТРОПичдских лесах ПЛОТНОСТЬ мел-
ких ю!шюпод при учетах нд ЭКЛЕШ'I'орах достигает 100-200 экз.lдм2 
iMaclge, 1969]. В YMOP",HHOi'<,j поясе масса OTQeJJblIblX особей у цип­
поноц .варьирует в лрес;еm.!х 60-2500 МГ,. н ТРОПНКllл ВСС наиболее 
крупных форм преВЪПIlС!СТ 3() г. 

дишюпоо.ы - повеРХНQстно-обитаlOщие формы. В периоцы покоя 
они 'УХО'JЯТ на глубину 2.0-30 СМ ИЛИ В СПНЛУЮ цровесину. Они пло­

пэреноснт как НЕщ()статок, так и l'!эБЫТОl\ :'ШНГИ. В районах с Эi1~ 

i6 

i: 

сушливым летом у циллопоц наблюцается регунярпня ЩIШШУЭII 

[Стриганова, 1977] . 
.У лесных вицов имеются 2 лика активности' - весной и осенью 

[Verhoeff, 1928]. диплопоцы могут цвигаться и питаться в широком 
циапазоне температур. У ВИQОВ, обитающих в умеренном поясе, вы­

цепены цве экологические группы, разl1ичающиеся по уровню верх­

него температурного прецела пищевой активности. Формы с более 

низким порогом - цо 280с '- являются, как правило, обитателями 
лесов либо встречаются в районах с Блажным климатом. Дидлопо­

цы, способные питаться при температурах выше 300С, приспосо6и­

лись к 06итан-ию в степях и сухих субтропиках и встречаются :,на 

.нахотных землях, 

В почвах лесной и лесостепной зон наиболее распр.остранены 

прецставители отряцов Glomerida, Polydesmida, J u!ida, RJlyzoniida, 
которые играют большую роль в процессах разруш~ния растительньtx 

остатков. 

рото:аой аппарат большинства циплопоц (за исключением Ро! yzo­
nium) грызущего типа, с крупными склеротизированными манцибула­
ми, состоящими из нескольких поцвижно сочлененных склеритов. У 

ВЗРОСЛЫХ форм развита вторая пара максиллярных прицатков, кото­

рые срастаются и образуют гнатохилариум - специфическое образо­

вание, характерное цля цанной группы' члеRИСТОНОГИХ. Форма и рас­

члененuе гнатохилариума несколько схоцны с J1а6иомаксиллярным 

комплексом у личинок жесткокрылых с грызущим. " ротовым аnnара­
'гом. В глоточцом отцеле имеются эли- и гипофаринкс, склеротизо­

ванные образования, принимающие участие в перетирани.и пиши. У 

прецставителей Po!yzonium ротовые части мягкие, взцутые, частич­
но редуцированные. Гнатохилариум состоит из оциого скщ~р.ит.а~ 

Кишечник t:tиплопоц щ:iецставляет прямую трубку, цифференциро­

ваннJЮ на пере цний , срециий и зацний от целы , мало различающиеся 
по tiиаметру. в перецний отцел открываются протоки оцной или цвух 
пар <:mюнных желез. СреtJ;няя кищка выстлана оцнослойныM секрети­

рующим эпитедием, функционирующим по мерокринному типу, что 

характерно цля сапрофагов. Зцесь же происхоt:tит всасывание процук­

тов пищеварения. В ЗЩl.неЙ кишке имеются замыкающий клапан и 

склацчатая мускулистая камера. 

у циплопоц сильно развито жировое тело, окружающее кишечник, 

в котором накапливаются гликоген и жиры. БлаГО/J.аря этим резер­

ным веществам циплопоцы могут цпительное время нахоциться в 

'неактивном состоянии, переживая неблагоприятные услоnия. 
Среци пищевых ЭНЗИМОв у циплопоц отмечена высокая активность 

карбогицраз, расщелляющих олигосахара: цемобиозу, мальтозу, ме­

лицитозу, рафинозу, сахарозу, трегалозу, а также лротеазы [Nie!­
sen, 1962; Marcuzzi, Turchetto, 1976a,bJ. Исслецования дипаз у 
трех вицов Glomeris показали, что они могут! переваривать оливковое 
масло, глицеринтрибутират и этилбутират. а также воск. Состав 

липаз несколько различается у разных ВИЦОБ. В целом липоjштичес­

кая активность у ЦИПЛОПОQ н.иже. чем у МОЛЛЮСКОв или насекомых 
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[Marcuzzi, Turchetto,1977]. Этрт ВЫВОЦ согласуется с ранее лр.иня-' 
тыми лрецставлениями о том, что жиры в кишечнике циллолоц лочти 
не леревариваются и всасываются в неизменном вице. 

У гломериц и лолицесмиц не была найцена целшолаза [Nielsen, , 
1962; Marcuzzi, Turcbetto, 1976Ь]. Но у лрецставителей Julidae об- I 
наружена целлюлазная активность в срецнем отцеле кишечника [Стри­ганова, 1970]. При опрецелениях активности фермента ткани кишеч- I 
ннка отмываnись от соцержимого физиологическим раствором, из 
них приготовляли гомогенат высокой концентрации (100 мг/мл) и 
инкубировали с целлофаном. Соцержание глюкозы опрецеляnи антро­
новым метоцом. При этом было обнаружено наличие энэима в гомо­
t'eHaTe тканей кишечника, хотя активность, его быЛа в 5 раз ниже, 
чем в соцержимом кишечника. Таким образом, у кивсяков имеется 
собственный энзим, цействие которого многократно усиnивается ак­
тивностью микРОфлоры в лищевом комке. 

Среци циллопоц поцавляющее большинство являются первичными 
разрущителями растительных остатков, способными питаться плотны­
ми растительными тканями, лрецварительно размельченными в 'рото­
ВОЙ лолости. Исключение прецставляют лишь полизониицы, потребля­
ющие сильно увлажненный почвенный цетрит. БраНQТ (Brandt,1831] 
рассматривал Fblуzопiuш germanicum как сосущих животных. Но I М. Римский-Корсаков [1895] считает, что эти цюшопоцы - регрес- ! сивно измененные формы с нецоразвитым poToвым аппаратом. Оки \1 
не имеют специальных приспособлений 'цля всасывания жицкостей и 

I 
глотают размягченную гомогенную массу в разлагающейся цревеси­
не. В кишечнике P.germanicum не было обнаружено плотных частиц. 
Вероятно, оки потребляют жицкие процукты микробиального распаца 
и бактериальные клетки, как' и сапробионтные нематоцы отряца раб­
цитиц. 

15 экземпляров P.germanicum соцержались в лаборатории на раз­
лагающейся, очень :влажнОй цревесине граба, очищенной от экскре­
ментов ЖивотНЫХ. Срецний вес особей составлял 18,1 мг. Живот­
ные активно лерецвигались в сосуце и литались. Оцнако через неце­
лю было установлено СllИжекие веса всех особей, составившее 13,5%. 
За.тем P.germanicum быnи лересажены на экскременты кивсяков, 
литавшихся той же цревесиноЙ. Через 5 цней вес их увеличился в 
срецнем на 6%. Очевицно, P.germanicum питались не самой цревеси­
НОй, а экскрементами ее первичных разрушителей. Поцобное явление 
наблюцается и у некоторых вицов фтиракариц, обитающих в гнилой 
'цревесине rWallwork, 1967]. Таким образом, прецставители Polyzo­
niidae относятся к группе вторичнъ~ раэрушителеЙ-цетритофагов. 

ДетритЬфагия наблюцается и у кивсяков В некоторых местообита­
ниях, в первую очерець в хвойн~ лесах. Диплопоцы не потреблЯlОТ 
хвою. При отсутствии в лееу опаца лист:ееннъ~ пороц церевьев оки 
питаются цетритом в гумусовом спое - хвойным мором. Oj;ЦlaKO 
цетритофагия нехарактерна цля цанной группы в целом. 

У кивсяков нерецко фитосапрофагия сочетаетСя с фитофагией,ЧТQ 
,осо69нно распространено у обитатепей агроценозов. Состав пищева-
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рительнь~ 'ЭНЗИМОВ ЛQЗвonяетциппоооцам переваривать не ТOiJIЬКО ' растительные остатки, прецварительно выщеuоченные микроорганиз­
мамИ, но и живые растительные ткаНИ - корешки и зеленые части растений. Перехоц к фитофагии У циплопоц связан С тем, чт.о потреб­ление СОЧНЫХ тканей восполняет потерю влаги из организма при уси­ленной транспирациИ в ,условиях' низкой влажности И высокой тем-

. пературы . почвы. Кроме того, в открытых ланцшафтах ра~ительные остатки на ловерхнОСТИ почвыI быстро лересыХ8ЮТ веснои И стаНО­
вятся нецоступныМИ цля потребления. это вынужцает животн~ 
лереХОQИТЬ на живые ткани растений. 

В агроценозах QЮIЛОПОЦЫ часто оказыва~тся врецителями сель-СКОКQЗЯЙGтвеннь~ культур и приносят заметНЫй экономический 
ущерб. 

В центральной Европе, в районах с влажным к.лим;атом, пи-
тание зеленымИ Рl3.стениями - рецкое явление. Оцнако там, выявле­но около цесяти вицоВ врецителей rSeifert, 1961; Тишлер, 1971]. 
В лесостепнъ~ районах кивсяки регулярНО поврежцают всхоцы про­па'шнъ~ И зерновъ~ культур. В О,прецелитель, сеlIЬСКОХОЗЯЙСТве?нъ~ врецителей включены два вида кивсяков - КИ,всяк песчаный (Schrzo-
phyIlum sabulosum) И кивсяк крапчатый (Blanrulus guttulatus) [Ос-
моловский (рец.), 1976). . 

Иногца ц:и;nлопоцы, мигрируют на ПОЛЯ из-поц полога леса или ле-сополос и питаются всхоцами растений. Это на!5люцалось на Украи­
не во время весенней засухи, в периоц актиВНОГО питаКИя циплопоц после весенней линьки. Такие вицы, как Sarmatiulus kessleri, соче­
тают са'лрофаг,ию и фитофагию и меняют ре:ким питащш в завцсимо­
сти от гицротермических условий. Оцнако наибольшее числО прец­
ставителей QИЛЛОПОЦ явлЯlOТСЯ первичнъThЛИ разрушителюми ЛИСТОВОГО опаца. что и опрецеляет месТо цаннОЙ группы в трофических цепях и их роль в круговороте веществ [Стриганова, 1971). 

Диплопоцы riроявпяютизбирательность к вицаМ растительныХ ос­
татков, которая неоцнократно исслецовалась на разнъ~ прецст~ви­телях цанной группы [Lyford, 1943; Dun~er, 1958, 1963;. Strrga­
,nova, 1967; С'l;ри1'ан.ова. 1969: Marcuzzr, 1970kНиже пр.ивецены ряцы прецпочитаемости J1ИСТОВОГО опаца, составлеНН~lе цшr кивСЯКОВ 
разными авторами, которые в основноМ совп,ацают 'Хруг с ЦРУГОМ (скорость потреблекия листвы убывает сверху В1iИз):. 

По Lyford, 1943 

Береза желтая 

Ясень 

Осина 

Клен красНЫй 
Клен америкаНСкий 
Береза японская 

Береза желтая выIокаяя 

Дуб северный 
Бук 

По Dunger, 1962 

Липа 

Ясень 

01)ъха 

Вяз 
Кл'ен ппатаноЛистный 
·Грl'.fб 

дуб черешчатый 
Бук 
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У':'j'iНЮШIGНЫ корреляции межцу стеш')нью прецпочтснпя и соцержа_ 
нием азота [Dunger, 1958]. Имеется корреляция межцу Сi<:оростью 
разрушения опаца и соцержанием в нем кальция {Lyford, 194Э]. 
Кальций, необхоцим ЦИПЛОПоцам ЦЛЯ ФОРМирования их панциря: в ку­
тикуле имеются вкЛЮчения углекислого кальция, соцержание кото­
рого у форм, обитаюших в открытых местообитаниях или в районах 
с контрастным гицротермическим режимом, значительно выше, чем 
у мезофильных и ГИГРОФильных форм [Гиляров, 197 О]. Поэтому 
циплопоцы, как правило, преЦПОчитают почвы с ВЫСОким соцержани­
ем Са и могут Служить их инцикаторами [Гиляров, 1957, 1965). 
Оцнако СКорость разрушения опаца кивсяками не всвгца Пропорцио­
нальна соцержанию Са. В частности, Б опытах с раЗНыми вицами 
Glоrnегisтакая корреляция не наблюцалась [Marcuzzi. 19701. 

ПУстынные Многоножки Orthoporus ornatus питают~я ОП~дОМ пустын­
ных кустарников, проявляя прецпочтение в отношении отцельных 1311-
ЦО13. В Техасе они питаются преимушественно ПОКровными тканями 
опунции, лорреи и фукореи [Wоotеп, Crawford, 1975). 

в процесс е переваривания опаца циплопоцы ассимилируют около 
50% соцержашихся в нем зОЛЬных элементов. При этом 90% от 
обшего количества этих элементов составляет Са, откг.ацываюшийся 
в покровах ЦI1ПЛОПОЦ [MacBrayer, 1973]. Соцержание Са в покровах 
цостигает 24% [Бызова, 1970, 1973]. 

Количественные, ИСслецования Скорости потребления ЦИПЛопоцами 
разных ВИЦОв ЛИСТового опаца ПРОВОЦдлнсь нами на вицах, собран­
ных в смешанных лесах Северного Кавказа. Там ЦОминируют 3 1311-

аа (Pachyiulus foetidissimus, J ulus colchicus, Су liщkоiulus [и Ьс г), 
питающиеся ЛИстовой ПОцСТилкой и гниЛой цревесиной [(.:триганова, 
1969б; Striganova, 1971). КИВСяков кормили во время опытов опа­
цом граба, клена, цуба и бука, собранных в тех же лесах. К,шсяки 
соцержались в стеклянных сосу цах, зарытых в ПОQСТИЛку. Скорость 
Потребления опаца сравнивапась по разнице сухого опада цо и пос­
ле РПыта (табл. 14). r1роцолжительность опытов была 48 ч. Впаж­
HqCT'b опаца около 70%. 

Наиболее быстро КИВСяки поецали листву граба при кормлении 
их тОлько оцним вицом пиши И смесью ЛИСтвы. В целом очерец­
Ность в скорОсти потребления опаца разных пороц соответсТвовала 
Поряцку известных ряцов прецпочитаемости. Оцнако животные в л<;:снои 
поцстилке потребляют не ТОЛько наиболее прецпочитаемые вицы ли­
ствы, но и опад разных ПОРОД. При кормле:нии КИ!~сяков смесью разных 
ВИДОв листового опаДа пищевые рационы ЖИВОТных были выше, чем при 
кормлении только одной, предПочитв.емоЙ ими грабовой ПОДСТИЛкой. 

диПлопоаы активно поеаают также мягкую гнилую цревесину .бука 
из пней и колод. В лесу они разрушают толстые ветви и колоцы 
церевьев. выгрызая в них глубокие камеры с нижней стороны. Ле­
том при Высыхании ПОЦСТилки кивсяки перехоцят в цревесину, цvлго 
сохраняющую высокую влажность. Кивсяки Amblyl\ll\1S сопtiпепtаlis 
в Ленкоранской зоне АзССР зимуют в гнилой цревесине, а в 'перио­
цы питания ВЫХОЦят в Поцстилку [(;триганова, Рахманов, 1973]. 
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Таблица 14 
Скорость разрушения листового ошща и цреlJО(;Ю[Ы I,IIII<:HI\IIMII 

~ 

СуточныЙ рацион, мг/сухой вес/экз. 

I при соцержании в 
~ Виц 

смеси опаца при соцержании в оцнороц-

ном опаце опаца 

Р. foeti- J. colchi- С. гиЬег Р. foeridis- J. col- С. ruber 
dissirnus cus Slrn\lS chic\ls 

J 

Смесь 52 12,5 12,3 
листово-

го опаца 

Бук 12,0 1,0 1,1 1,0 
Дуб 22,0 3,3 2,5 12,0 . 1,0 1,5 
Клен 36,0 11,0 6,1 16,0 2,0 2,5 
Граб 42,0 14.0 11,3 24,0 9,5 7,3 
Древеси- 122,0 19,0 15,0 
на бука 

При благоприятных условиях температуры и влажности разные вицы 
QНПЛОПОЦ про являют опрецеленную из'бирательность в отнощении опа­

иа листвы или цревесины. Например, С. ruber часто встречаются 
большими скоплениями ПОI1 отставшей корой в колоццах буков. А J .col-
chic\lS не встречались в цре13есине в периоц пишевой: активности. 

но поецали ее в лабораторных опытах. ~ 

В кишечнике циплопоц происхоцит мадерация растлтельных тканеи, 

в их экскрементах обнаружены обрывки различных тканей, в КОТО­

рых механические связи межцу ОТlJ,ельными структурными элемента­

ми нарушены' и межцу "разрыхленными" клетками имеются вкрапле-. 

ния аморфного цетрита (рис. 1 о). 
При микроскопическом, исслецовании соцержимого кишечника было 

обнаружено, что вместе с растительным материалом животные за­

глатывают и крупные минеральные чаСТИШI. составляющие треть от 

общей массы. Песчинки, очевицно, .используются ЦJlЯ перетиран.ия 

расти"гельных тканей при ПРОХОЖIlОНИИ пищевого комка через ки­

щечник. 

Процесс перевариван,ия дищи у кивсяков цлится около суток. :­
них обнаружен опрецеленный ритм дищевой активности, состоящеи 

из коротких цикло]), процолжающихся ОКО.'10 2,5 ч. Кивсяки А. соп­

tiпепtаlis вьщерживались без пиши цвое суток, а затем их помешали 

в сосуа с увлажненной попстилкой. Уже через 15 мин после начаJIа 
приема пиши при вскрытии кишечников у большинства осо~ей были 

обнаружены первые порции дищи в перецней части срецнеи кищки в 

8ице компактных !юмочков. Через 1-1,5 ч пища заполняла всю 
срециюю кищку. 

6. Зак. 931 

В этом отцеле пища зацерживается на 8-12 ч и 
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Р"ис. 10. Остатки рЩ.;титеw",ных тканеи в ЭКС1::ре_ 

M€H:!'1"ax ДИl1ЛОПОД 

затем прохоаит заднюю кишку, гце формируются экскреМ,енты и 

из массы отсасывается воца. Животные непрерывно пи-

таются О,КОПQ цв)'-х 'ЮСОВ, ПОТОМ У них Hacl'YIbl.E!T 1 пау-

за, и питание возобновляетсs;. После пяти-шести таких IIдЮ10
В на­

ступает цлитеЛЫJЫй. перерыв на 2-:3 Ч, ПОсле чего снова ПОВТОРSlет,~ 

ся несколько коротких ЦИКЛОВ. достоверн-ых различий меж
цу цш,в.' 

НОй И ночной пищевой активностью ,не обнаружено. ФОРМifрование 

экскрементов в з[щией кишке происхоп:ит в течение нес
кольких ча-, 

сов, длительность пребывания пищевой массы в этом отцеле сильно 

варьирует Е зависимости от внешних УСЛОЕ\ИЙ, У КИВСЯ1СОв П
ОЧТИ ни­

КОИJ.а кишечник не освобожцается полностью. При прекраще
нии прие-

ма пищи у НИХ зап:ерживается. Через ОQНи-[!вое суток Е' 

аацней кишке ЖИвотных все еще сохраняются экскременты. 

:ка наБШОц<шась !) I3 УСJIОВИя..'( п:ефlПUiта влаги. 

пиnювоii КОМ,Ж ЩJеi~стс'вляет реэ"рв в.тrаги QПя КИВСЯIШ!:l. 

НОВЛеНИ;j ШИ'ЭНИЯ ЭJ(сн:р~меЕТЫ ВСЕоре выбрасываются НЗ 
оргаFИЭМ&. 

ruШЛОШЩ ПГ"щстьв.ТJЯlЛТ собой конгломераты, состоя-

шие из Н0П'iJревареНIlЫХ раститеЛLНЪJХ остатков, 
органики 

и J\HiHepaJ1blJblX сюстиu. пегко разрушаются воцай и в Почве дол-

го Не сохраняются. В местах высокой конnев.траuии этих ЖИВO
'I'!IЫХ 

на ПОВf"РХи:ОСТИ 1yfуПfеральногс> ело'я почвыl поц :аОQСТИJ1КОй 

г;я спой ТСШКUЭЩIНИСТОЙ f'Ji1v1.нфицированной мас(ыl _ мупля или моие-

ГЙ 1 Rommell, 1935J. На рис. 10 Ноказаны частицы 
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различных листо:вых 'l'ЮJIЮЙ н ;·'I\CI\I'\'M."II'I'I\X 1\1111< \11\"1\ ( ,( ,"'1111.- .. 

cinctus. Максимальная величина 'ШС'l'Иlt 0,1-0,., мм, '111/11111 J!l1I" 11'.' 

разрушаются В разной степени в зависимости
 0'1' M"Xllllll'l"':I(!,i\ 111''''1' 

ности их структурных элементов. Дуигер {l)ungcr,10u:11 Щ"'IlJН')J(В.I' 

шкалу цля количественной опенки механического
 РНЗ}JУIIIЩIИI1 1,,1<"1'11-

тельных тканей, БЫ целив 5 степеней разрущения - от I1lЮСТOJ 'О 1,,1:.­

мельчения цо мацерации на ОТlJ,ельные кле5КИ, Одн
ако стешшц 1'11:'­

рущения в кишечнике животных за..висИТ в 
значительной мере от то­

ГО, в I<aKoM состоянии находится опап: 13 ПОlJ,стилке. Листья, поа13GJJI'­

щиеся прецварительному микробиальному разложен
ию, сильнее ManG­

рируютсSl ЖИВОТНЫМИ,чем мало поврежп:енный 
опаlJ, сненарушенными 

покровами. Сильнее всего разрушается мезофильная тка
нь, труп:нее­

ЭПИlJ,ермис и провоцящие пучки. У некоторых поро
п:, например у 

ау6а, кутикула листа толстая, пропитанная воС
ковыми соеl1инениями, 

Такая кутикула труцнее разрывается маНlJ,ибула
ми lJ,иплопоlJ" .И: меп:-

ленное таких листьев HepelJ,KO опрецеляется не их пище-

выми качествами, а скорее механической пр
очностью покровов. 

Листья С обломанными краями или погрызами СЪ
0о.аются ЦИПЛОПОlJ,а­

ми, быстрее. В кишечиике животных, собранных 
иэ ПОI1СТИЛКИ, встре­

чаются и сильно мацерированные обрывки эпио.е
рмнса, и более 

крупные кусочки, сохраняюшие клеточную структ
уру. При кормлении 

кивсяков листвой из нижнего, сильно разру
шенного слоя ПОI1СТИЛКИ 

в экскрементах обнаружены лишь мелкие части
чки эпидермиса, 

прецставляющие группы из нескольких клеток (рис. 10). Большая 

часть эпицермиса переварена. Мезофильная ткан
ь разрушается пол­

ностью, на препаратах вип:ны лишь 
ОТlJ,еJLьиые клетки или разрыхлен­

ные группы клеток с аморфным цетритом межlJ,У ними (рис. 1 О). 

Наиболее труцно ПОЦl1аются разрущению про 130 цюци е ткани, так как 

стенки отцельных СОСУП:ОВ сильно лиг
низированы и имеют СIIираль­

ную арм:э.туру. Многие первичные разрушитепи не
 потребляют сосу­

QИстую '[кань. Они разрущают JIИШЬ мезофил, скел
етируя листовую 

пластннку. ДИIlЛОПОДЫ разрушают лист целиком, 
В их ЭКСl,реМ0нтах 

встречаются обломки сосуци~'Тых пучков с нар
ущепными связями 

межцу отцельными СОСУlJ,ами (P[IC. 10) И более крупные плотные 

кусочки листовых жилок, сильно гумифицированные снаруж
и (рис. 

1 О). в экскрементах по сравнению с опацом сильно возрастает
 ко­

личество аморфного цетрита, соцержащего ПРОП
:УКТЫ пищеварения 

животных. На рис. 11 показан участок мезофильной ткани на попе­

речном срезе через листовую пластинку и маnе
РИР()В~ШН~IЙ кусочек 

мезофила из заlJ,ней кищки кивсяка. В тканя.'С опав
ших листьев fI 

поцстилке начинается уже процесс гумификации
. При ПРОХОЖlJ,ещIИ 

опаца через кишеЧj!ЫЙ тракт животного масса гу
мифиuировс:ююго M&-~ 

териала возрастает, что соответствуе
т и аанным химических апали~ 

зов iDunger, 196з]. 
В кишечнике кивсяков встречаютг;я: иногца гифы 

и споры грибов, 

Одпако грибы не являются реГУJlЯРНЫМИ лищевыми
 объектами этих 

бе'::ПОЗDОНОЧНЫХ. При кормлении .их стнрой листвой, ПОКРЫТОЙ гифео", 

ми грибов, щшлопоцыI вовсе не такой опrщ. ВыцеJJGНИЯ 
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Рис. 11. Меэофильная ткань в опавшей листве граба (А) и 
в непереваренных частицах опада в кишечнике кивсяков (Б) 

грибов и кислая реакция процуктов грибного разложения, очевицно, 

оказывают отрицательный эффект. 

Диплопоцы не питаются также только что опавшими листьями, 

соцержащими полифенольные соеQипения [Heath Кiпg, 1964; Heat.h 
ес аl., 1966а,Ь). Наиболее высокой питательной ценностью и вкусо­
выми качествами QЛЯ сапрофагов ОПаQ обпацает весной, после зи­

мовки на поверхности почвы, когца в нем выщелочены попифенопы, 

несколько разрушены 110КРОВЫ листьев, а опац насыщен влагой, но 
сохраняетсн [!Остаточное количество клетчатки, растворимых саха­

ров и аЗОТСОQержащи:х соецинений IЩЯ покрытия энергетических 

п:о'гребностей и роста животных. Ранней весной щшпопоцы более 

активно потребляют опац "хрупких" пороц с относитеn:ыю меньшим 

СОQержанием ЛИГIIOЩЩJlЮЛОЗНЫХ компонентов и высоким соцержанием 

азота (бузина, :lещпна, ясень, граб). Позже их основным пищевым 
объектом становится опац цуба и березы, который разрушается мец­

леннее. !З течение весны и лета цоступность и пищевая ценность 

от цельных вицо!З опаца изменяются 11 в соо'гвеТСТВ11И с этим колеб­
ш::tтся и величина пищевого рациона животных. Данные, привеценные 

в та'бл. 14, получены в мае. В июле скорость потребления опаца 
граба .и lJ.уба возрастает соответственно цо 62,5 и 43 мг/экз. 
[Стриганова, 1969Ь]. 

Большое значение имеет также влажность fШШИ. В лабораторных 

условиях при влажности опаца 5570 коэффициент потребления пищи 
у циплопоц сос'гаВJ1ЯЛ а при 70%-ной влажности - свыше 9% 
[Drift van der, 1951]. Поэтому при пересыхании поцстилки циппопо­
цы перестают ее потреблять и перехоцят на цругие объекты. . 

В некоторых случаях у ЦИПЛОIЮЦ наблюцались питание экскре­

ментами травояцных животных и некрофагия. 'в южном KpblJviY най-
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цены скоплен.ия кивсяков P.f1avipes в навозе [Гиляров. 1947]. 
Эти ЦИПJlОпоцы обитают в ксерофитных лесах, в каменистых откры­

тых местообитаниях, вблизи жилья чеJlовека, гце живут на поверх­
ности почвы в укрытиях (в расселинах, поц камнями, в погребах 
и прохлацных помещениях). Навозные кучи прецстаВJlЯЮТ цля н.их 
местообитании с благоприятной влажностью, гце он.и и питаются 

непереваренными растительными остатками. Диплопоцы заселЯIpТ 

также навозный IЮМIЮСТ па ранних стациях разложения [Чернова, 
1966]. 

В некоторых .СJlУЧЩIХ аИШЮIIOI\I.1 rютроБJIЯЮТ собственные экскре­

менты, утилизируя ,П них t!ОПШШИ'j'о.ш.IIые количества клетчатки и 

минеральных элементов. ЭТО Ж(' Щ;JЮIШО паблюцаJlОСЬ и у мокриц, 

усва.ивающих из собствонных ЭК<':Кl'смснтов мы,ь [Wieser,.1966]. Ко­
личественные исслецованин КQпрофагии циплопоц провоцились на при­

мере Apheloria montana (сем. ЕUI·у<lcsшidае), распространенных в лес­
ной поцстилке на востоке Северной Америки. Этот роц является 

эпцемич:ным цля цанной области IMac Brayer, 197з1. Питание А.топ­
(а!lа исслецоваЛQСЬ в лаборатории, гце животные соцержались в 

контролируемых условиях температуры и В.нажности. У оцной группы 

ЖИВОТНЫХ выброшенные экскременты сразу уцалялись, а у цругой -
они оставались в течение всего опыта (30 цней) и животные мог-
ли их потреблять. Были провецены опрецелен.ия энергетических 

эквивалентов опаца. экскрементов и самих циплопоц (табл. 15). 
Привеценные цанные показывают, ч:то при питании поцстилкой 

животные потребляют больше энергии, чем при смешанном питании 

поцстилкой и экскрементами. Но усвояемость пищи во втором слу­

'т" составляет 8% (в сравнении с 5,2%). и эта разница отражает­
C~! на величине прироста. Копрофагия QИШЮПОЦ рассматривается в 

н/шной работе как приспособление к стимуЛЯдин· процесса разложения 

Таблица 15 
Энергетические показатели пищевой активности ЦИIlЛОПОЦ А. mon­
tana при 210с [по Мае Brayer, 1973] 

Показатель 

IIО'II'",j.Jlеиие поцстилки 

IIOTI" ",Jlение экскрементов 
( н '11" '(' потребление IlИIII.И 

1\ •• ·1I~II1JlЯдИЯ 

111'''IIУЮlИЯ 

) (1.1 Х/IIШС 

11. 'l"III'IШIЯ экскреция 
'1.1< "I';JЯ экскреция 

Подстилка Подстилка + 
+ экскременты 

кал/гl.6утки 

111,3 
105,5 
216,8 
17.3 
3,8 
13,5 
105,5 
94,0 

1 

256,7 

256,6 
13,3 
1,1 
12,2 
243,4 
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кпетчатки в кишечнике [Мае Вгауег, 1973). Эти ДНIIЛопоцы не имеют 
собственного фермента и симбионтов с целлюлоэолитической фермен­

тативной активностью. Разложен;ие клетчатки в растительных остат­

ках начинается лишь в экскрементах циплопоц после их выбра-сыва­

ния иэ организма н осушествляется почвенной микрофлорой. Загла­

тывая свои экскременты, животные ввоцят в кишечник микроорга­

IШЗ!vfЫ, которые расщепляют молекулы клетчатки, а npомежуточные 

процукты ра:зложения утилизwруются Ц.иплопоцами. 

Специальные исслеЦОваllИЯ некрофапш Ц.иплопоц не ПРОВОQИлись. 

Зарегистрированы случаи нахожцения этих беспозвоночных в трупах 

животных, что особенно часто наблюдалось в открытых местооби­

таниях. В частности, в трупах наХОQИЛИ B.guttulatus и U. foetidus, 
которые рассматривались некоторыми авторами как всеяцные формы 

[Тишлер, 1971]. Однако в лесу эти кивсяки питаются листовым 
опацом. Некрофагия, как и КОПРОфIfГИ:Я, не может рассматриваться 

как регулярный пищевой режим цанной группы. 

Значение коnpо- и некрофагии в разных группах ЦИПЛОПОQ, оче­

вицно, различно. В некоторых случаях цишlопоцыI питаются экскре­

ментами цля пополнения запаса влаги. А.тОПСапа повыщают усвоя­

емость растительных остатков, вторично пропуская· их череэ свой 

кишечник после обогащения почвенной микрофлорой. Можно' пола­

гать, что у д,иплопоц, которые не -могут утилизировать структурные 
элементы растительных тканей, экскременты или группы животных 

я:f>JlЯЮТСЯ цополнительным источником элементов дитв.ния и энергии, 

так как соцержат много легкогищ:юдизуемых соец,инений и богатую 

микрофлору. Диплопоцы усваивают здесь процукты микробиального 

распаца. 

Представители ц'иплопоц, которым в F!аибольшей степени свойст­

венна некрофагия или копрофагия (Glomeris, И. {ое tidus, А. топ сапа), 
характеризуются низкими показателями усвояемости пищи, поряцка 

5-13% [Gere, 1956; Mareuzzi, 1970; MaeBrayer, 1973;Striganova, 
1975]. Очевицно, это связано с отсутствием иди ниэким уровнем 
целлюлазной активности в их кишечнике, в результате чего клетчат­

ка не утилизируется этими животными. Несоответствие литературных 

цанных, касающихся усвояемости пищи У циплопоц, воэможно опрецеляет­

ся тем что у отцельных прецставителей этой группы имеются большие 

раэлич~я в способности расщеплять клетчатку при помощи собственной 
или симбиотической ферментативной активности. У кивсяков, актив-

но разрушающих клетчатку. усвояемость пищи составляет 30-40%. 
Например, у р .fоеtiдissimus усвоение опаца граба составляет 39,6%, 
цуба - 37,4% [Стриганова, 1969). Эти цишюпоцы полностыо обе­
спечивают свои потребности в энергетических ресурсах и элементах 

пит~ния потреблением листовых ткаiiей, и в кратковременных опы-
тах у них наблюцался прирост массы тела. .. 

Процессы пищеварения цетально исслецовались у GlornerlS margr" 
паСа [Boeoek, 1963]. Животные соцержаШIСЬ при постоянном гицро­
термическом режиме, оптимальном цля их пищевой активности, и 

питCtлись смесью опаца ясеня и лещины. Этот опац характеризуется 
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вЫСОКИМ ('(Н('! Ijl\,'11H1t '1 I ... Н.Т.'} 11 ilH:H·,JII·1 tJ'I-II€IIIII'lltt~'r-"1 

16:1. C:pn"'([~'JII1i' !\.I.II()\JIJliJJ\H '1'11 11I!l1IЛ ~I )1',1 ~\!,( "II','fH', 

чителыIн)) lIil'I'.~I!I(j -IjJ''(Н'lIl1 IJ,If·TliT('J':.ill.I;'~ O('-I;I'IН,(;i"~ j(·I'.~".I"I\HI( 'п. 1111 
щИ СОС'Г:Н~НИJI:' 'jJ!)',~;j~ XIiI\,111'li,t'I~Jlii {-O('Т,'\I~ 11111ЩI 11 }1\('I~lн'r-vJ('IIТ(II~ IH~ 

казан J3 1'Il(m. 1.(;. 

70% энеРI'ИИ (;.tII'H/',III,Ha 'IССИМI'JlНРУj(rl' ;I!I (;'1С'1' 1"';\.1101'\' ','11 '.1 

клетчатки, на PUCT расхоцуется нри этuм O,2!J-(I,!J!";{,. l\:ю'I'''ОII'·I .... 
жашие соецииения потребляются в lIе:;.ш1'lи'I'С~,1[I>НОМ fIОJ!iI'Ю' :'J'1)(', по­

этому соотношение C:N почти не И3МNШСТСЯ н lЮJlСРZ:I><ljЮШlЫХ uc­
татках и сос'гавляет 15:1. В течение жизни {;.rnarl:~illat'l нссими·· 

лируют 1,2 г сухого вещества и :из ннх 60-75 мг тратят lIa ПОСТ­

роение тканей своего тела [Bocock, 1963J. 
Пищевая активность полицесмиц исслецовал:н:ъ нами но. примере 

Polydesmus eomplanatus, обитающего в широколиственных лесах Кнрпат 
(табл. 17). :Животные соцержалисъ в лабораторных условиях при 
180. Их .кормили раэньпли виц,ами опаца, собранного весной. [\лаж­
ность его в опытных сосуцах составляла около 70%. 

Диплопоц,ы, обитающие в районах умерщпюго КJ!имаТ8, по раз­

мерам относятся к меэофауне. Длина C'"MI·IX крупных IНЩОВ В фауне 
СССР .... Р. foelidissimLIs и P.flavipes - СОС'Т'tJJ3лqе'l' В, С[JGЦlЮМ 8-
10 см у взрослых особей, а вес цостv,гает 1,Ej-2 г. СреCLИ тропи­

ческих форм ИМОЮТС2 гиганты, масса топа которых на rюряцок вы­

ше .,. 20-30 г, ОНИ '1'оже растительнояцны и: питаютсн живыми и 

меРТВЬLVtи ра~l'ительными тканями. ПищеВая активность таких цип­
.ТЮПОQ исслецовалась лабораторных условиях при температуре 21-
220 на примере Polyconoeer<is sp. (SрiюЬоlidа, Rhiпоегiсidае) из Hu­
вой Гвинеи: 11 нашем распоряжении было три кивсякf.I {1 самец 
и 2 самки), которые несколько месяцевжилн в лабораТОР:ИfI и пи·­
тались яблоками и листовым ОПaLЩМ. Опыты по опрецелению пище..., 

вого рациона ПРОВОQИ,ПНСЬ при кормлении ИХ смесью ВЫIШ:!,;!О"iенного 

опаца фисташки, J1ИПЫ граба (табл. 18). Все вицы этой листвы 
активно посданись ЖНВО'Г"iЫМИ. Продолжительность опытов была '6 дней. 

j-IеCJ'ЮТРЯ 1'1; "rШЫЦ7М; раэличия усвояемости пищи, за:зисящие как 

u'!' свойств CH"/foH ~1r,orH! тп;;: и от характера пищевой ак'f'ИВВ:ОСТИ 

Таблица 16 

Соцержание структурных компонентов и включений в тканях 

JI.истового опаца и экскрементах (в % от СУ',:ОГО веса! 
[по Boeoek, 196 3] 

Onац 

Эк:скременты 

3.6 
1,7 

4,0 
4,0 



Таблица 17 

Пищевая активность Р. соmрlапаtllS в широкошrственных лесах 
Карпат 

Граб 

Дуб 

Бук 

Таблиuа 18 

25,9 
6,5 
5,0 

11,0 
4,1 
Э 

38,7 
30,5 

Пищевая активность Qиплолоц·Роlусопосегаs sp. из Новой Гвинеи 

Пол 

Самка 

Самец 

Самка 

Живой 

вес, г 

33,0 
31,8 
30,3 

Рацион. 

мг/экз./ 
сутки 

340 
350 
300 

Коэффи-

·uиент по-

требле-

пия пищи, 

% 

1,0 
1,1 
0,99 

У Своя€- I Кол-во 
мость, % асс ими-

i 
I 

80,3 

nирован-

ной пищи, 

мг 

2.12,2 
156,1 
240,9 

КЛ' % 

0,7 
0,5 
0,8 

QИПЛОПОQ, У них имеется обратная зависимость межцу массой тела 

и КОJIичеством потребленной пищи. У ц,шлопоц, обитаюших 13 широ­

колиственных песах умеренного климата, при массе тела 0,1-2 r 
коэффициенты потребления колеблются в прецеЗlах 10-200;6. У Круп ..... ~· 
ных. тропических форм они составляют около 1%. Оцнако усвояе­
мость опаца у них ВIJ,вое превышает таковую у многих Qип.110ПОЦ­

обитаталей умеренного пояса. Оцнако эти ециничные опрецеления не 
цают возможности судить о характере пищевой активности ТРОl1И­
ческих циплопоц в их естественных местообитаниях и цаже о пище­
вой яэбирательности. 

Такнм образом, циплопоцы прецставляют специализированную 
грyпnу потребителей растительных остатков на поверхности почвы 
пеРВИЧНblХ ра;зрушиrелей листового опаца и црев(~сины. Их пищевая 

активность способствует формированию модерового профиля и сти­
мулирует микро5иаЛЬНЫ(;е процессы разложения. В кишечнике многих 
форм происхоцят активное разложение клетчатки и частичная мине­
рализация органических остатков. Угдевоцы составляют ОСНовные 

энергетические резервы Qаннои группы, а ,~зотсо~ержащие соеЦИIIО-
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ния перевариваются ими в меньшей Степени. Поэтому в экскремен­

тах диплопод величина отношения C:N мало изменяется по сравне­
нию С опадом. В трофической структуре комплексов ПО"<Iвенных сапро­

фагов ц,ИПЛОПОQЫ занимают место потребитеней пер:аичной продукции 

[MacBrayer, Reichle, ~971J. Однако у некоторых преQставителей 
этой груплы наряду с потреблением опада наблюдается копро- и 

некi:юфагия. Многие ВИQЫ сочетают сапрО- и фитофагию, утилизируя 
структурные углевоцы и включения как в отмерших, так и в живых 

растительных тканях. 

НАСЕКОМЫЕ - INSECT А 

Почт!! У 95% видов насеко!у!ых развитие отдельных стаДl~Й про­
текает в почве. Более примит'нвные группы этого многочисленного 

класса членистоногих связаны с почвой 13 течение всего жизненно­

го цикла. Это относится прежде всего к пеРВИЧRобескрылым насе­
комым и представиrtщям некоторых отрядов Hemimetabola. ' Из кры­
латых насекомых с полным превращением постоянно обитают в поч­

ве в личиночном и взрослом состояниях прецставители некоторых 

семейств жуков (жужелицы, коротконадкрылые, воцоmoбы, карапу­
зh"КИ). муравьи. Многие насекомые имеют почвообитающих личинок, 
куколок либо откшщывают в почву яйца. В исследованиях зооген­

ных процессов в почве наибольший интерес представляют формы, 

активно питающиеся и перецвигающиеся в почве. Насекомые, кото­
рые встречаются там лишь в стации яйца или куколки либо укрывв;-. 
ются в почве в неблагоприятные сезоны, практически не участвуют 

в трофических uепях, характерных для почвенных экосистем. 

ПЕРВИЧНОБЕСКРЫЛЫЕ НАСЕКОМЫЕ 

ПоnаВЛЯ1Qщее большинство представителей Д8ННОЙ группы на­

секомых можно отнести к комплексу почвенных С!'lпрофагов. Они жи­

вут И питаются в подстилке и почве растительным детритом, сапро­

трофной микрофлорой, остатками животных, иногда хищничают. Про­

туры имеют ротовой аппарат сосущего типа. Они питаются жидкими 

продуктами разложения растительных и животных тканей и соцержи­

мым грибных гиф, которые они высасывают. Двухвостки и тизануры 

имеют грызущий ротовой аппарат и могут потреблять плотную пищу. 

В их кишечнике найцены частицы органического детрита и минеральные 

частицы, споры грибов, клетки водорослей, оста1'КИ животных тканей. 

Соотношение остатков животного и растительного происхождения в ки­

шечнике варьирует у представителей разных таксономических групп. 

В разложении растительных остатков в почве активную роль 

играют ко.племболы. представляющие оцну из наиболее многочислен­

ных и широко распространенных групп почвенного населения. Ниже 

приводится детальный обзор пищевых связей и характера трофичес­

кой активности коллембол в почвах умеренной зоны. 
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IIIIIО\lIЩ"IОI .,. ('оllешЬоlа 

1', ''''1'''''''''; ,!,,'у'", 1\ :шстоящее Llремя изuостно около 2 1'ЫС. ВЮI0В 
''''''11' ,",,," /\p"IIJ11,1 MHOrfiX UИ.l10В очень широки, некоторые ИЗ них 

'" l' ., .. , '11' '. 1\. "1"10" !>[J(;пространеНVlе. Вместе с клещами коллемБОJIЫ 

,,' 'J,"/lII'"'''''''' " "ГНШУЮ экологическую группу микроартропод. Харак= 
"1' "1"" '1'1111' "'\"111101'0 распределения клещей и коnnембол, сезонная 

11'''''''''''',11 '" ''''''JН'IШОСТИ П активности питания имеют много общего 

11 ""1"'11"11',"""".1 "iНШОЙ группой факторов, что и послужило основа-
11'" " 1111'" '1'1"",,'0 о{j·ыщинення. Эти животные относятся к размерной 
1 "',11111'1 '''1\'''' ~tlШJlофауны и играю'г большую роль как вторичные раз-
1","11'" "'11' I""ТI'Т!'ПЫIЫХ ОСТ8'тков И потребители микрофлоры fDunger, 
1 ' " " '. 1" ~ ,:', !, 1', ряде обзоров по экологии почвенных беcnозвоноч-

'11,'" ".""111" 11 J(оJIJн.мболы рассматриваются ,вместе [Тишлер, 1971; 
11",1".)", ",11111\",1, J 074]. Однако клещи и коnnемБолы� имеют и 
,,, ,'" ,'11".' 1"" ,JIII'IШI 13 характере биотопического распредеl1ения и пи­

" ' ". "i ' 11' 'lНlltJlизации. Поэтому в конкретных местообитаниях их 

, :" +"'11 '.н \1" СI\НЭИ И функции В процессах цеструкции в почве силь,,"' 
I!" р;}. ~J~il'I;\IОТСЯ* 

I':."ш,·мбоnы обитают в почве, подстиnке, могут подниматься в 

"P'''','ilIНC'j'j,:i1 ярус, Dстречаются иногда в листве кустарников. Они 

,':"" '.11'.11"'1' разпагающиеся пни, колоды деревьев, полости под QТСТав­

КО,"ЮЙ, моховые н лишайниковые местообитания, наскальные 

вш '1ючные почвы. 

Коллемболы встречаются практически во всех прироnных зонах. 
В отличие от клещей они постигают наиболее высокого УРОВНЯ чис­
nэнности в раЙQнах субарктического климата. КоллемБОllbl мало­

"УВС'Т'ВrIтельны к низким температурам и могут активно питаться 

Р<:,3Биваться при температуре, близкой к 00, В частности, пище­
sая е,КТИЕНОСТЬ ЭТИХ насекомых набnюдалась при +20 [Hale, 1963]. 

тундре '[,"'ютность коплембол достигает 44200 экз.lм2 , в лесной 
;зоне 1>lэкс,{мальные поквsатели численности в 3-4 раза ниже t1 про­

снижаться :в ТРЩ,ШНИС'l'ЫХ лаНдшафтах по мере нарастания 

дефИ!!ИТ1?!, вла.ги Б ;';;(}~ёBe 1975] Кonлемболы очень чувстви­

;~"O'1"'ДЬ' Х вле.Жl·ЮСТИ cpej.;;bl и явm{j(jТСЯ в большинстве спучаев гигро­

Ощ,ia!!.V Е, попярной пустыне коллемболы составляют основ­

ЭООМf\ССЫ почrаНJ':ЮГО насепеню.J [Chernov et al.,' 19771. 
f:УЭЭt,О Рi:lггй,ча:;:V'J'СЯ по хнрактеру своих гигропрефе-

"щ:нщэrшет Gсоб'SННОСТ'1, их пространственного распре­

ОIJ,НОГС> иеСТСС')ИТti,iШЯ i Стебаева и др., 1977; 
1::;(;::)]. i';.'~1f.кн,,' рr:;Эiviеры ЖШЮТIIЫХ (0,1-1 см) 

ере,к", РFi",вн'rJШ iЮЭI',С)Л:;"l-ЮТ им использовать 

,',\Е',:;"',',.;i<,iтельные U8рЕ;,и,д",; A""!~p(",ep)"i .. i"!€:CK,H'O режима 11 lIочве 

~, определяемые Сi'РУКТУРОИ рш "1'11'1" ,льно.,. 

;ОХ(,Хс;Е!,. распределением органических ос'Гв'гков, в ПОЧII< '. Ilоэто­

,'-1" е ')Ii;';НЫХ типах экосистем в комплексе коnnембon IIС"'Р"'ШЮТСИ 

,:i!if:t:,ЮJ варьирующими гигро-термопрефереНДУМIIМН и ОТНО .. 
"",но",)".' J~О'Ii.'Ьj [lfJallwork, 1976]. 

Е скорость роста и раЭtll,.,'1I11 ""'lllембол 

исследовали в лабораторных культурах при одиночном и групповом 
содержании [Goto, 1961; MacMillan, 1976]. Как правило, коллем­
БОлы имеют несколько генер/Щий в году. В зоне умеренного клима­
та число поколений колеблется от 3 до 12 в разных местообитаии­
ях. В лабораторных условиях было показано, что, например, процол­
жительность жизни представителей Hypogastrura порядка двух ме­

сяцев, а у зимующих особей - около года [Britt,' 1951] . ,В Суб­
арктике за лето развивается лишь одно-цва поколения. Показатели 

биомассы коллембол невелики:в тундре 0,5-2,2 г/м2, в широко­
лиственных лесах - 0,2-0,6 г/м2 [Гиляров, Чернов, 1975]. , 
Но быстрые темпы развития и смена нескольких поколений в годУ'" 
обеспечивооот высокий уровень продукции коллембол, что и опреде­

ляет большое значение этих беспозвоночных в потоке энергии че­

рез почвенный ярус. 

,"Характер участия коллембол в разложении растительных остат­
ко;;;" долгое время оставался неясным, так как их трофические свя­
зи были плохо изучены. Вопрос о наличии у коллембол пищевой из­

бирательности до сих пор обсуждается в литературе, ХОТЯ различия 

в характере питания нашли свое отражение в морфофункциональitых 
модификациях ротового аппарата и кишечника отдельных ВИl10В кол­

лемБОII., 

у коллембол описано три тИпа строения ротового аппарата: гры­
зущий, режуще-сосущий и коnюще-сосущий [Walter, 1963]:" для 
большинства' из них характерен грызущий ротовой аппарат,'"" который 
представляет, очевидно, исходную для данного отряда насекомых 

форму. Мандибулы характеризуются наличием жевательной пластин­

ки (молы) и зубчиков на медиальном крае. Они могут отрывать и 
перетирать кусочки ПЛОТНОй пищи. Такое строение мандибул свой­

ственно и для грызущих типов ортоптероиJUlОЙ формы ротового ап­

парата крылатых насекомых. Максиллы у коллембол имеют крупную 

жевательную лопасть - лацинию, которая называется часто 'голов­

кой" из-за ее формы. Галея и маКСИlIлярные папьпы у некоторых 

форм редуцированы. Максиллы используются для удерживания и рас­

тирания пищи. Режуще- и коnюще-сосущий типы ротового аппарата 

представляют последовательные модификации грызущего типа. Их 

формирование было связано с переходом насекомых к хищничеству 

и питанию жидКОЙ пишеЙ. Максилла превращается у сосущих форм 

в стилет, а мандибулы приобретают серпообразную форму. Коллем­
болы с сосущими типами ротовых аппаратов питаются преимущест­
венно животной пишей (хищники, неКPQфаги). Среди них имеются 
специализированные формы, питающиеся ЯЙ!Iами различных беспозво­

ночных в почве (Frisella mirabi1is). Q3иды с грызущими ротовыми 
частями пиТооотся растительными остатками, почвенным детритом, 
экскрементами крУпных беспозвоночных, сапротрофной микрофлорой, ' 
могут потреблять и ryмусированную органику, адсорбиpgванную на 
поверхности минеральных частиП почвы [Petersen, 1971 ]::) " 

В~литературе иногда разделяют коллембол .по характеру строе­

ния рртового аппарата на раститеЛЬНОЯI1НЫХ и -хищных [Macnamara, 
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1924]. Однако это деление весьма условно, так как животные с 
сосущими рот'овыми частями могут потреблять содержимое грибных 

гиф, оболочки которых прокалываются заостренными мандибулами. 
~оллемболы с грызущими ротовыми частями часто заглатывают мел­
ких животных - нематод, мелких коллембол и Т.а. Например, 150-
сота sepulcralis имеют хорощо развитые молярные пластинки на 
мандибулах и регулярно питаются животными тканями, остатки ко­

торых находят у них в кищечнике {Sharma, Kevan, 1963]. ,Хищни­
чество щироко распространено среди коллембол как факультатив~ый 
пищевой режим. Потребляя живот~о пищу, они восполняют потреб­

ность в белках [Gisin, 1952]. При разведении их в лаборатории 
они активно поедают яичный белок, что наблюдается и у других 

почвообитающих беспозвоночных-сапрофагов, в том числе у панцир­

ных клеще Й~\ 

Кищечник коллембол имеет характерное для саПРОфагов cтpoe~ 

ние - прямая трубка, в которой четко дифференцированы три основ­

ных отдела. Передняя и средняя кищка у многих форм' имеет почти 

. одинаковую длину. У коллембол' с сосущим ротовым аппаратом в 
средней кищке имеется один или несколько диеертикулов, например 

у Nea nura, Protanura, Pseudachoru.tes [Walter, 1963]. у колпембол 
с грызущими ротовыми частями средняя кишка имеет либо трубча­

тую (Pogonognathellus, Tomocerus, Orchesella), либо округлую форму 
(Sminthurus). В средней кищке фОрмируется перитрофическая мем­

брана, секретируемая эпителиальными клетками в зоне кардиально­

го клапана I Семенова, 1973]. в кишечнике коллембол обнаружены 
морфофункциональные различия клеток секретирующего эпителия 

IJшп, 1958; Семенова, 1973]. Например, эпителий Tetradontopho­
r;l IнеJаПt:пsis представлен многочисленными высокими столбчаты­

ми КЛе'тками, выделяющими большое количество пищеварительного· 

секрета. На гистологических препаратах было отмечено большое 

количество разрушенных и регенерирующих клеток. Коллемболы 

Т. bielanensis питаются листовым опадом,; Интенсивная секреция 
пищеварительных энзимов связана, вероятно, с перевариванием; кле­

точных cTeHoK.Y~Onychiurus armatus и Isotomaviridis клетки сек­
ретирующего эпителия более широкие и количество их меньше. Эги 
виды .преимущественно потребляют мицелий грИбов';JY Sminthurus 
viridis количество регенерируюших эпителиальных клеток очень 

незначительно. Л.М. Семенова [1973] рассматривает это как 
признак длительного и равномерного функционирования. S. viridis 
питается пыльцой, которая является леГКОУСIюяемой пищей. 

~ИсслеДОБания состава пищеварительных энзимов у коmtембол по­
казали наличие ряда карбогидраз, из которых наиболее высока вк­

,:\И13ность Сf.lхаразы и амилазы. Кроме TOГO~ у коллембол установпе;;.. 

на акТИБНОСТЬ м аль-т азы , трегалазы и у Onychiurus subuliginatu5 -
цеmtобиазы [Zinkler, 1971]. ilеллобиаза имеется У' многих сапро­
фагов, питающихся растительными остатками. Расщепление клетчат- , 
IOI до целлобиоэы осуществляется в их кишечнике микроорганизма··· 

ми, а с помощью собственных ферментов животные продолжают рЕ.\С-
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щепление этого промежуточного продукта до углекислоты и воды. 

Возможно, что коллемболы, заглатывающие частицы опада, исполь­

зуют продукты микробиального разложения целлюлозно-лигнинового 
комплекса~~)' 

Различия в строении кишечного эпителия показывают, что у кол­
лембол пищевая специализация достаточно глубокая. Но микроско­

пические исследования содержимого кишечника коллембоft с гры­

зущим ротовым аппаратом не обнаружили четкой избирательности 

в отношении пищевых объектов. У особей одн.ого и того же вида, 

собранных из разных местообитаний, встречаются в равной мере 

остатки растительного опада и микробиальные клетки. Однако в 

пределах одного местообитання у коллембол можно проследить пред­

почтение в отношении определенных объектов [Petersen, 1971]. 
Это является в какой-то степени .результатом строгой локализации 

отдельных видов коллембол в почве или подстилке в соответствии 

с их узкими требованиями к гидротермическому режиму и кислот­

ности окружающей среды. 'Пространственная дисперсия отдельных 
видов коллембол в разных экологических нишах является основой 

их трофически х различий, определяемых запасами пищи в соответ­

ствующих микробиотопах. Отсутствие узкой пищевой специализации 

и способность к усвоению разных компонентов почвенной органики 

имеют, очевидно, адаптационное значение, позволившее отдельным 

видам коллембол приспособиться к обитанию в разных природных 

зонах. Благодаря высокой пластичности в отношении пищи коллем­

болы могут быстро осваивать новые для них местообитания. Имен­

но поэтому коллемболы являются пионерными формами, заселяющи­

ми пленочные почвы, образующиеся на горных породах, и отвалы 

земли в индустриальных ландшафтах [Стебаев, 1 1962; Dun-
ger, 1968]. Поэтому в отличие от других групп сапрофагов у 01'- t 
дельных видов коллембол нельзя выделить· определенные пищевые ~ 

режимы, можно лишь говорить о предпочитаемых пищевых объектах ~ 

в условиях конкретных экосистем. 

Все коллемболы потребляют и мертвые органические остатки, и 

почвенную микрофлору, иногда зеленые водоросли, ПЫЛЬЦУ, нектар. 

В целом эта группа связана преимущественно' с низшими растения­

ми [Беккер, 1'9471. Потребление листового опада характерно для 
представителей семейства Sminthuridae. 'Виды Entomobryidae пита­

ются пыльцой, ВОАОРОСЛЯМИ, спорами грибов. Г!редставителей Fol­
sошiа, Onychiurus, Isotoma, Hypogastrura, Tomocerus, Orchesella мож­

но рассматривать как наиболее ярко выраженных сапрофагов. В ки­

шечнике у них преобладают частички опада, гифы грибов, бактериаль­

ные клетки. Многие виды питаются непереваренными остатками в 

:жскрементах более крупных беспозвоночных. Isotoma grandiceps, 
{. viridis, Frieseaspp., Нуроgаstгша рщрurеsсепs в большей степени 
потребляют пищу Животного происхождения - экзувии беспозвоноч­

ных, мелких членистоногих, трупы животных rChris tiansen, 1964]',:'" 
Различия пищевого переферендума у коmtембол коррелируют с­

характером их вертикаrcьного распределения в ГY~~COBOM профиле 
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Рис. 12. Погрызы и экскременты ко1t1lембоп на опавших 'IIИ""" 

стьях (А) и хвое (Б) [по Zachariae, 1963] 

почвъt)СреДIf них выделяют 2 экологические группы: 1) поверхност­
но-обитающие формы с пигментирoвiанными -покровами, раЗВИТЫМIf 

глазами, СИЛЬНЪJМIf конечностями, очень подвижные. Они концентри­
руются в верхней части подстипки и являются обитателями листо­

ного и хвойного оп адов , встречаются и на травянистой раститель­
IЮСТИ; ;!) почnеllные формы обитают в гумусовом слое, на границе 

MIIIIC'I'I\JlJ,j!IoIM I'ОРИЭОПТОМ. Это менее подвижные коплемболы, не 

111,1"'/111111\\" 1111 IIOI"'I'XI\OI "1'1 , J!оItСтиJIКИ. часто спепые, с непигменти", 

1"'1"111111,1"'11 IIIJIII"'f\I\MII 11'1',11', 1:\·1:1; :I.<l1"11<Ir;'\(', 1.0вз]. Среди 

"1"'11' IIIIIII' ..... ·{I 111"'11"/1 I'РУ"'",\ I\()JlJ!f'IIЛ(ЮJI liМI'РТСЯ много потреби-

• "11"1\ '.11"/11'. " '\jl I\·I~IJ".'~ II'Ylllr~' IlfH\(~t)J1!i1(l'I(}T i\-1нкрофИ'rофаги и дет-

1-" J I HII'!' 11 

. \'1111"" 11111111'1'" 'tt1" Н, I }l1'/{tiIHI'IIt\( НОf\'~РХЛ()СТИ опавшей JIИСТВЫ и 

'1>' I "" III,I~ jHt!,H 'jiJl J'lc'JI!I,H:TH 1\.()JtJн~мбол показали, что эти 

, 11" ""'lltI"III_H 11 111'rllll-' 1\1 1\ ()('IIOBIIOM грибными гифами и бактери-

.", '"'' 11' "'1"''','11,''', Р"·1I111111НI1III1IМIlСЯ 118 поверхности ЛИСТВЫ. НО кол­

,. "'''''11.' '1'" \. 1 1··'·!!·I"·I .. III'1'I, КJlUТКИ эпидермиса в местах, где ткани 

"11 '11' ""1111"1"'1111<:1, ф"РМШlта'гивной обработке. На рис. 12 показаны 
\ "''''1''11 11II"ТОIIUИ IIJlНС'ГИНКИ If еловой хвои, скелетированные кол­

Jj"hll"'JIIIMIJ. которые оставили свои экскременты. На хвое заметны 

Т'-'МII1,Н' Шlтиа микробюшьных повреЖ/lениЙ. расширенные КОlшембо­

.IIЫ"IИ, ! leKoтopble авторы полагают, -что ко1t1lемболы размельчают 
Рctстительные ткани, но не переваривают их, а усваивают лишь мик­

-fЮбиаПЬНЫ6 клетки [Hale, 1967}. В качестве /lоказатеЛЬСТЕ при­
водились Д,анные лабораторных опытов, в которых коллемБОIIЫ ЗВ­

гJJ:атывали вместе с микробиальными КJIетками нейтральный субст­
р.ат, l1РОХОДИВШИЙ через их кишечник без ИЗIvfенениЙ. Однако имеют-, 

ся многочисленные данные о том, что кошtемболы могут перевариJ.,. 

'вать структурные элементы ра(;тительных клеток с по"ющью мик­

роорганиэмон.~ В их экскрементах не была обнаружена клетчатка. 
Предполагается; что I{оплемболы, питаюшиеся экскрементами пер­
пичных разрушителей, заКЕ:НЧИВают разложение клетча'I':К1:! {Zacha 
1i1(5). На рис. 1 Э ПOIсаэаны экскременты JIИЧИНОК тиnyлид С 
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Рис, 13. Экскременты ЛИЧИ1iОК типулид СО слеД.ами деяте1lЪНОСТИ 
ВТQРИ'ЧНЫХ разрушителей 

и, Ь - непереваренные остатки листовых тканей; с, d '- погрызы 
и экскременты коллембол [по Zacha riae, 1963] 

KpynHbIMJf непереваренными кусочкйми листового опщ:щ и на них -
'['емные ТОЧ1f,:И экскрементов ко.rmембол. Последние дonгo сохраняют­

ся в почве 11 не разлагаются микрофпорой. В пленочных почвах 

экскременты коллемБОl! и клещ<:;;,й составляют ОСНОВflУЮ массу гуми­

фицированного органического материала, перемешаююго с минераль­

ными чаСТiщами [Rusek, 1975]. Величина экскрементов кол.лембол 
0,1-0,2 мм. Устойчивость экскрементов коллембол к микробиаль­
ному разложению позволяет полагать. Ч'Го они не соцержат органи­
ческого материала, которы.Й мог бы ИСIlОльзоваться микрофлорой 

rшк питательный суботрат:, Таким образом, остатки растительных 
тканей полностью перевариваются в кишечнике коллембол,и продук­

ты и:х распада минерализуютсh. 

В лабораторных опытах коплемболы ЭФРективно разрушают опав­
шую листву некоторых пород деревьев (Soudek, 1928; Schaller, 
I П50; Dunger, 1956J. На примере Тошоссl"US flavescerls и Orche­
,:(,I]a flavescens было показано, что они обнаруживаЮ'1' оqреJ1еленную 

иэuирв'геlfuНОСТЬ !3 ОТношешш разных ВlЩОВ опада, НаиБОлее активно 
1ютребляют они листву дуба, клена, бука [Scha!ler, 1950]. Кол­
л,'мболы могут пи'гаться только что опавulИМИ листьями> но при 

Jютреблении опада, разрушенного микрофлорой, их пишевая актив­

"ОСТЬ повышается [IJunger, 1956]. J10-ВI1ДИМОМУ, коллемболы мало­
ЧУ1\('твительны к содержанию полифенольных соединений в ОП8nе. 

,'.КТI:визация питания в разрушенной листве предrlОложите1lЪНО явля­

"ТСЯ реЭУJlьта'гом того, что живстные потребляют клетки МI1КРОФЛо-

111.1 наряду с тканями I1ИСТВЫ. 

Среди ко1t1lембол встречаются формы с более широким и более 
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узким спектром пищевых объектов. Например, Onyehiurus armatus 
потребляет грибные гифы, бактериапьные пленки, детрит, мелких 
животных, а также. захватывает минеральные частицы [Rusek, 1975З. 
Наличие таких форм дапо повод говорить' о всеядности коллембол 
[Agrell, 1941]. О.IlНако эти коллемболы проявляют избирательность 
в отношении мицелия разных видов грибов, который потреблЯют с 
различной скоростью [Мае МШап, 1976]. В то же время такие 
виды, как О. papulosus, потребляют топько микробиальные клетки 
в верхнем слое подстилки, О. denisi питаются грибами, причем в 
пределах одного местообитания они, как правило, оказывают пред­
почтение одному виду грибов [Rusek, 1975]. У Тоmоеещэ minor 
T.longicornis, 1. notabilis 'основным объектом питания также явл~­
ются почвенные грибы [Poole, 1959], у т: fla vescens _ листовой 
o~aд и экскременты крупных беспозвоночных [Kl1ight, AngeJ, 1967; 
Gllmore, Faffensberger, 1970]. Isotoma saltans питается преиму­
щественно пыльцой хвойных церевьев [Handschin 1926" Steinbock 

1 Н,1Т! . Избиратепьность коллембол в отношени~ пиши о;ределяетс~ 
'( flK I\ПДОПОЙ спецификой, так и особенностями их конкретных ~лесто-
011l1'1'111II}1I 1<;;111101'<', Haffensberger, 1970; Petersen, 1971; Rusek, 1975] .. 

1 \ 1I11I'ЮРIIТОРШ,}Х !(уш,турах коллемболы также проявляют избира-
} "JIj,"I" '1'1. 11 0'1'1101111-111111 111111[11, 110 гшщевые преферендумы в лаборатор-

1111' "111.11'" '1'1<111 111' .' ... ·}·III··}·С·I·IIУJОтдПJIJ1ым, полученным при изуче-

/1НН! 11111I1"fHn!t'."., «lIIШ"II"П(tl Oi'(I!H·ii. (:ОГJРtНr!IhJХ ИЗ ПОЧВЫ .. Поэтому 

,'" '1"'''''''''1111'' 1'" 'У т.1 11'1<<11 ""I"'I"IT","II,IX 1I<:1'1!"ПО!\I)НИЙ: на ПРИРОАные 
I"HI\ ttHilHIt 'I JI1 1'1I'II, •• II, 1IIIJlJНJlfJ Irl •• 'I"tHIITI •• ~I ( 'уЧ~''1'ОМ ДЫННЫХ изучения 

''''''1''''1'' 1"'11 i1 1Hlli"IIHIt\l1 ,~c! 01111 J ~ "/{.I* /V\rJOl'HO ВИДЬ] коппембоп 
'f-,I .. 'r 'It I 1'" IHIТ t ".~ I I ~iI H:II1\li I ,.~ н 11/1 Н, iO)IOi{ltX, которые и Использу;.... 

j '! 1, .. I'j 1/111111 1111 111\"""'1\ "fЩ НОН!О I(JIH лабораторных культур. 

11., I "1'''1'''/1' 11"11"",,1"'111,1 ",. IIIIТIIIО'j'('Я ДРОЖЖами [Britt, 1951; Mar-
1,,11 1, '11, 1 "1.' I 

1 1'1111"1'."" 11 .1'''1''''1'''111,110'''1'1. рызных видов коллемБОII в лаборатор_ 
',' ""1'''','' II~II"'T ""'I'кие различия: Folsomia sirпilis раЗМножается 

, .. "",1" "1'11 !ltIJIII'ШН дрожжей и ЛИСТОВОГО,опада, }':candida мОжет 

""1",1/1111,1''' IН1Э/Jиваться на любом из этих компонентов без заметных 
1'/IIJlll'llIii ,\ томпах развития [Marshall, Kevan; 1962; Milne, 1959 
I ~ Ц;О 1, 1', s imilis при ВОСпитании на опаце не размножается, но ' 
IIP!! пересад'!(е на дрожжи самки вскоре начинали откладывать яйца. 
J Jри добавлении к дрожжам оп ада темпы разв:ития коллембол замет­
но возрастали [Sharma, 'Кеуап, 1963а] .. Pseudosinella alba нор­
мально размножается при кормлении опадом, но при добавлении 
дрожжей ее рост ~ктивизируется [Sharma, Кеvап, 1963Ь]. Пред­
ставители Pseudosrnella могут культивирова'гься также на разных 
раститеnьных материалах, которыми они не питаются в Природ.ных 
УСЛОВИЯХ: на КуКурузе, сахарном трОстнике. У них четко выражено 
отрицательное ОТНошение к почвенным грибам. В то 'же время у 
других коnлембол дрожжи не перевариваются в кишечнике, что кор­
релирует с преДпочтением грибного мицелия. Некоторые ВИЦЫ кол_ 
лембоп ведут себя в лаборатории как специалИ'Эированные микофа-
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1'11: .У OllycllilJrlJs рrосашраtus 
I!fI' 'т<':я при питании миделием 

11,1,·, J.>hоша Бр. НIale, 1967]. 

макси:мальная СКОРОСТЬ. роста набmо­

Mortierella isa Ье Шna, Triclloderma. vi-

В:iаимоотношения различных ВИДОв коллембon и грибов выясняли 

1\ СJIедуюшем эксперименте: в опытные сосуды с почвой и коnлем_ 

lюнами вносили культуру грибов, а затем ежемесячно учитывали 

'lIIсненность коллембол в контрольных и опы'гных сосудах путем ЭК­

стракции животных из 'проб почвы, взятой из сосуцов [Faranat" 
I ~)661. ПЛОТНОСТЬ Entomobryalanuginosa в контрольных f{ опытных 
нробах через 1, 2, 3 месяца составляла соответственно 4 и 171; 
:\ и 170;5 и J:63 экз.; плотность IS.Qtomiella. minor в той же 
ситуации составляла 26 и 6; 9 и 4; 8 и 6 экз. Таким образом, 

J·.lanuginosa, очевидно, активно потребляли грибы и быстро раз­
множались, а '. minor бъmи инднфререптны к грибам. Некоторые 
D:rдb! Isotomiella и Smiпtlшгus погибали в присутствии грибов, Гриб­

ные выделения, очевидно, оказывали на них отравляющее nеЙС'l'вие. 

Известно, что некоторые коллемболы проглатывают споры гри­

бов, например баЗИЦИОМlЩетов, но не пере!3ариваю'Г их. Споры либо 

выбрасываются в жизнеспособном состоянии из кишечника жйвотных, 

либо Ilаже нач:инвю'r раэвивать~я в задней кищке колле:мбол, увели­

чиваясь в размерах [Schaller, 1950; КiihпеJt, 19611. У гри50ЯД­
НЫХ коппемБОJ1 наблюдается избирательность в отношении вегета­

ТИВНЫХ и генеративных органов грибов. При куль'!:ивировании кол;.­

лембол в сосудах с грибным !.\ицелием было установлено, что та­

кие виды, как E.lanuginosa, могут питаться гифами и спорами, а 
Сшiпог - только спорами [Fara}tat, 1966J. Коплемболы проявля­
ют избирательность и по отношещ;:ю к виду грибов, что выражает­

ся в соотношеюш скорости раз~иtия и плодовитости при питании 
различными микроскопическими грибами. 

Характер пищеварения коллембоп изучен пОКа недостаточно. 

В ОПЫТRЫХ' УСIЮВИЯХ сравнивали СКОРОСТЬ развития отдельных стЕ:\­

,ПIЙ КОlиемБОll на дрожжах и двух видах синтетической пищи - с 

ВЫСОКИМ (40%) и низким (3.4%) содержа'liием белка. На Щlще, 
бедной беJ'!КОМ, КОЛllемболы раЗВ!ffiВЛИСЬ наиболее медленно, а мак­

симальная скорость раЭВI1ХВ наблюдалась на црожжах [Snider,. 
I 071] . Известно, что холлемБОl!Ы могут усваивать также жиры и 
) глеводы, за исключением структурных r:юлисахаридов. В природных 
условиях источником азота для них является плазм.а микробиальньrx 

I(Н(.)ТОК [Ch·ristiansen. 1964]. Но КОЛi!емболы имеют и сnмбиоти­
'Iщ:кие отношения с микрофлорой. В частности, у' них в кишечнике 

"f)наружены бактерии Вас illus s р., расщеПЛЯlощие хитин. Поэтому 

многие коллемболы способны переваривать оболочки грибных гиф 

11 1I0КРОВЫ мелких членистоногих, 

у КОJшембол, питаюшихся живыми растительными тканями, важ­

III,IЙ НСТQЧЮШ питания - почвенные водоросли, что Xapa:l\TepHQ в осо­

",,!III0СТИ для тундровых местообитаниЙ. В арктических "I'увдрах коп­

т' мбоnы в БОJIЬШОМ l{ол:ичестве встречаются в пятнах голого грун­

'1'/\ ШI разной степени зарастания [Чернов и др., 1971]. Основным 
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пищевым резервом В· этих местах являются водоросли с сопутствую­

щей им бактериальной флорой. В полярной пустыне коллемболы, как и 

другие представители почвенного населения, концентрируются в местах 

скоплений талломных водорослей И питаются их отмершими частями. 

Коллемболы - основной компонент фауны моховых местообита­

ний, однако данных о потреблении ими мхов очень мало. Известно, 

что некоторые коллемболы культивируются на мхах и в их кишеч­

нике найдены остатки зеленых тканей мха. Экскременты коллембол 

обнаружены на листьях некоторых зеленых мхов [Pryor, 1962; 
Drift уап der, 1963; MacMillan, Healey, 1974] . Это не ИСКJIючает 
80ЗМОЖНОСТИ питания КОЛJIембол микрофJIОРОЙ, развивающейся на мхах. 

Радиоизотопным методом было установлено, что суточное потреб­

ление почвенного детрита у коллембол составляет 0<018 мг/сутки/ 
экз. [Kowal, Crossly, 1971]. Активность потребления грибного 
мицелия у ОпусJ-.iuгus procamparus колеблется в пределах 0,25-
0,38 мг/сутки [Healey, 1967З. В. Дунгер определил объем тка ... 
ней листового опада, потребляемых Folsomia fimetaria, который 

составлял 0,04 мм3/сутки (Dunger, 19561. 
Коллемболы играют большую роль в формировании гумусового 

слоя подстилки. Было рассчитано, что 20 тыс. коллембол продуциру­
ют в сутки до 480 мм3 экскрементов lSoudek, 1928]. Популяция 
коллембол в 10 тыс. экзJм2 ежегодно формирует около 183 г 
экскрементов, ЧТО соответствует слою гумуса мощностью 0,2 мм 
[Sc ha Не r, 1950]. Деятельность этих беспозвоночных в основном 
сконцентрирована в нижних слоях подстилки AOF, где они находят 
остатки разного происхождения, частично разрушенные ферментами 

животных и микроорганизмов, и превращают их в органический дет­

рит. В этом слое смешаны обломки листовых пластинок и хвои, 

непереваренные остатки опада и древесины. трупы и экзувии беспоз­

воночных, мертвые клетки сапротрофных микроорганизмов, активная 

микрофлора. Весь этот материал перерабатывается разными вид.ами 

коллемБОlI, предпочитающими те или иные компоненты подстилки, 

и превращается в тонкозернистую однородну.ю гумусированную массу. 

Коллемболы - типичные вторичные разрушители органических остат­

ков в почве. Особенно велико значение КОllЛембол в местооБИ'l'аниях, 

где первичное разрущение оп ада осуществляется микроорганизмами. 

Коллемболы наряду с клещами выступают как активные регуляторы 

скорости микробиальной сукцессии [Чернова. 1977]. Они способству­
ют инкорпорации размельченной органики в минеральный слой почвы. 

КРЫЛАТЫЕ НАСЕКОМЫЕ 

Среди крылатых .насекомых, развивающихся в личиночной стадии 

в почве или связанных с ней в течение всего жизненного цикла, 

сапрофагия наиболее распространена у представителей отрядов та­

ракановых, уховерток, термитов, жесткокрылых и двукрылых, мно­

гие ИЗ которых непосредственно участвуют в разложении раститель­

ных остатков в почве. 
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О'l'ряд 'l'аракановых - Blattoptera 

Тараканы обитают на поверхности почвы, в ПОllстилке, раститель­
lI"ii ветОШИ, под камнями, в гнилой древесине. По характеру пита­
IIIШ они скорее являются полифагами, так как потребляют остатки 
I'fiстительного И животного происхождения. В фауне СССР насчиты­
\'.IЮТСЯ более 50 вицов тараканов. Они распространены преимущест; 
IHmHO в субтропических, степных и лесостепнь)х районах, OTЦ;;Ь;~! 
IIредставителИ встречаютсй и в лесной зоне [Бей-Биенко, 12 . 
'Iисленность тараканов очень низка, порядка 0,5-0,7 экз.lм в 
Крыму И на Кавказе [Гиляров, 1965]. 

Среди тараканов имеется ряд вицов, питающихсЯ преимуществен-
но растительными остатками, некоторые перехоцят к фитофагии и 
вредЯТ декоративным и оранжерейным растениям. В Средиземномор­
ской области и в Средней Азии широко распространен Polyphaga 
<1c:gyptica L. ·В лабораторных условиях он длительное время живет, 
питаясь остатками трав из природных местообитаниЙ. Вскрытия ки­
шечника этих тараканов, проведенные нами, показали, что наряду с 
растительнымИ тканями они заглатывают и мин:ральнь:е частипы 
почвы. Суринамского таракана Pycnoscelus suгшаmеПSlS в лабора­
торных условиях культивировали на дубовой подстилке, перемещан­
ной с почвой [Rybicki, Luczak, 19661. Длительность развития та­
раканов составляла почти год, но при кормлении их живыми расти­
тельными тканSiIМИ _ картофелем и зеленой листвой - скорость раз-

Т образом у них набnюдалось 
вития увеличивалась почти вдвое. аким , 
явное предпочтение сочных растительныХ трав, хотя тараканы нор~аль-
но развивались и на опаде. Эти тараканы, завезенные в Европу и ме­
рику из тропических районов, известны как вредители в оранЖЕ!реях. 

В тропиках многие представители этого отряца цостигают значи­
тельных разм~ров (цо 5-7 см) и высокого уровня численности. е 
ОчевидНО, они являются там одной из наиболее активныХ групп, n -
[,срабатывающих подстилку и мертвую древесину. АктивнымИ разру­
шителями /1ревесины в тропиках явЛЯЮТСЯ представители семейства 
Panesrridae [Бей_Биенко, 1950]. В СССР на Дальнем Востоке. 
встречается Cryptocercus relictus B.-Bienko, питающийСЯ гнилои 

древесиной. ения 
Исследования пищевых потребностей и характера пищевар - У 

тараканов провоцились преимущественно на синантропНЫХ ВИ/1ах. в 
лабораторных культурах. В частности, черный таракан Bla tra orlen· 
talis щироко используется в качестве модельного объекта цля раз­
личных аспектов физиологических исслецованиЙ. При кормлении 
этих тараканов сухой размельченной растительной пищей было ус­
тановлено, что основой их питаниЯ являюТСЯ углевоцы: при низком 
количестве азота 13 пише либо при ограниченном количестве ами­
нокислот в раиионе тараканы поццерживают нормальный вес тела 
и заканчивают свое развитие [Шовен, 1953] . '! 

Тараканы имеют грызущий ротовой аппарат с мощнымИ ротовь­
ми частями. Кишечник У них че':Гко цифференпирован на РЯ/1 отделов, 
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xapaKTef!HbIx NЛЯ насекомых: вперепней киwке выделяется расwирен_ 

ный зоб и мышечный желудок с ХИТИНОвым слоем щетинками и 

зубчиками внутри, средняя киwка с нескольким~ Слепыми вы­
ростами. 

У этих насекомых име~тся щирокий спектр пиwеварительных 

энзимов: амилаза (в слюне и в переnней и· сре/щей киwке). инвер­

таза, обнаруженная лиwь у Blattella, мальтаза (средняя кищка). 

Протеолитический фермент наПОминает катепсин, характерный для 

:;rозвоночных. Липазная активность обнаружена Только в зобе, но 

она проявляется при гораздо более высоком Значении рН, ч
ем то, 

которое наблюдается в норме в кишечнике тараканов. Поэтому ж
и­

pъ~ перевариваются у них очень медлеННIJ и ДОлго ОСТаются в
 зобе 

[Wlgglesworth, 1927; Шовен, 1953]. . 

в кишечнике тараканов обнаружен комплекс симбионтов, в ко­

тором большую роль играют ЖГУТИковые простейшие и бактерии. 

У Cryptocercus punctulatu5 наЙдено около 20 видов жrутиконосцев, 

близких к киwечным симБИонтам термитов [Cleveland, 1934]. Сим­

биотические бактерии локализованы у них в мицетоме жирового 

тела. Бактериальные симбионты С. punctulatus при культивировании 

на агаре напоминают риккетсии [Нооуег, 1945). У некоторых ви­

дов тараканов кишечные бактерии i-1e Культивируются вне организ­

ма Животных. Как -и термиты, тараканы, очевиnно, способны пере
_ 

варивать клетчатку с помощью симБИОli:ТОВ. Кроме того, си
мбионты 

играют больwую роль и в переваривании белков. У стерилизован_ 

ных тараканов протеолитическая активность гора·здо слабее,
 чем у 

нормальных особей. Очевидно, У. них бактерии >,шЛяются ОСновным 

источником протеазы [Ranerjee et al., 1969] .. 

Степень усвоения пиши и эqxpективность прироста у тараканов 

очень высоки: ОТНQwение прироста массы тела к потребле
нной пи­

ще за единицу времени составляет 31,3-31,(3 у Rlatellagermanica 

[МсСау, 1938]. . 

Таким образом, тараканы, обитающие в ПРНрОДных местообита_ 

ииях на поверхности почвы, могут рассматриваться как п
реимущест_ 

венные фитосаПрофаги со склоНностью к фитофагии. Основу их ра­

циона составляют безазотистые соединения, к6торые расщ
епляются 

в киwечн\!!Ке животных с помощью их собственных фер
ментов. Бел­

ки, также охотно потребляемые тараК8fjами, переварива
ются с по­

мощью симбионтов. Прав-тической роли в переработке раститель
ных 

остатков на территории нашей страны эти насеком
ые не играют. 

Исслеnова~ие их питания представляет интерес ШIШЬ с точки зрен
ия 

сравнения с пищевыми потребностями других г
рупп. 

Отряд iтермиты 1-IIsорtега 

Термиты распространены преимущественно в тропически)): и суб­

тропических районах, в саваннах и степях Африки, Авс
тралии и Юж­

ной Америки. Они играют большую роль в почвообразовательных 

процесс ах. Численность и видовое разнообразие термитов оче
нь ве­

лики, и ЭТИ насекомые выступают как основные пот()ебители
 и раз-
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jlУlllители растительных остатков в почве. В ландшаф
тах саванн в 

I '''ЙОН8 Берега Слоновой Кости плотность термитов
 колеблется в 

ЩJ(!делах 160-500 экз.lм2 , а биомасса - 1,15-2,15 г/м2 tJo­

';('115, 1972]. 
В СССР обитает лиwь около деСЯ1'ка видов термит

ов, распро­

страненных в Средней Азии, на Кавказе, в Крыму,
 в Молдавии и 

южнОй Украине. В Средней Азии наибольшее знач
ение. имеют виды 

Асаnthоtегшеs, на юге европейской части СССР - Каlоtсппе5 и 

Кеtiсulitегшеs, характерные для Средиземноморья. На территории 

нашей страны термиты связаны преимуще
ственно с патеритами, 

крымскими красноцве'l'НЫМИ почвами и с
 ПУСТЫННЫМИ сероземами 

[Гиляров, 1949; Димо, 1916]. 

Среди термитов выделяется несколько экологиче
ских групп, раз­

личаюшихся по структуре гнезд и характеру питания.
 Одни виды 

заселяют мертвую древесину, проклаАывая ход
ы внутри колод, пней 

и деревянных ПОС'ljроек. Древесина - основная пиша этих форм. дру­

l'ая рруппа термитов строит термитни
ки из частиц по'LI'\ы, скреплен­

ных вы/lлениямии слюнных жепез и экскретами, В саванне и на 

опушках тропических лесов термитники особенн
о Мlюрочисленны и 

являются характерным элементом ландwафта [Lee, \У; ood, 19711. 

Высота термитников иногда щ:х"вышает 2 м. ·Эти термиты питаются 

раС1'итеl!ЬНЫМИ остатками на разных стilдиях разлож
ения и грибами, 

выращиваемыми 13 гнездах ("грибные с.ады"). 3акаспи!!:ские термиты 

Hodorcrmes v'аgапs, Н. scptentriol1alis иН. angcriallHs строят неболь­

шие надземные холмики. Среднеазиатские терм.а
ты строят почвен­

ные гнезда, глубина их достигает 3-4 м IДимо, 1955 i. 

Ротов')И: аппарат термито!> грызущего типа. Форм
а !:! веЛИЧl{на 

мандибул сильно варьируют у прецставителеи
 отдельных видов в 

зависимости от характера пищи, а также кас'говой принадлежности. 

Наибольшее разнообразие в строении мандибул наблю
дается у сол­

дат. Среди термитов,. 11итающихся растительн
ыми ОСТатками, вьще­

ляЮ'l'СЯ группы первичных и вторичных. разрушителей. Пе
рвые ПОТ­

ребляют отмершие органы растений, полностью' сох
раняющие свою 

структуру, вторые - размельченные и перемешанные с ПОЧВОЙ ос­

татки растений, сильно измененные другими беспо
звоночными -

сапрофаr'ами И микрофлорой [Wood, 1976]. Эти термиты относятся 

некоторыми авторами к группе "гумифаl'ОВ
n [joscns, 1972; Lee, 

I В74]. Предпопагалось, что они усваивают гумусовые сое
динения, 

ОI1ЮЖО экспериментальных подтверждений этому нет.
 Возможно, 

теРМИТbI потребляют остатки клетчатки, микрофлору 
либо продукты 

разложения растительных остатков. Поэтому их. было бы прав иль­

пе'~ хара!\:·Теризовать как детритофагов (наряду с энхитреидами, дож.­

девыми червями, обитающими в минеральных 
горизонтах ПОЧВЫ, не­

которыми личин..'t8МИ двукрылых И жуков). Терми'ты, шrтающие
ся 

ПJ1ОТНОЙ рас'!'ительной пищей (дрер.еСЮ-'Нl, корни, листовой и травя_:­

нистый ОШ\l1), И детритофаги четко различаются -по форме мarщибул 

н вооружению медиального края 
1 

Исследования пишевых реЖИМОi\ и ;;арак тера ТР'iфическо:й спеuи-
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ализацпи термитов IIОЗIЮЛИЛIf IJЫдPJШТI, с[юди НИХ ряд трофических 
групп. }Jжозенс IJоs('пs, J ~J7:~ I вrЩОJ1НUТ три группы: 1) Ф ф_ 
ги (жнець) ито а 

r 1 , питаЮщиеся ЖИвыми РНСТlfТОЛЫIЫМИ тканями; 2) гуми-
фаги и 3) микофаги, lIыращнвшопню грибы 11 своих Гнездах. 

другая, более подробная классифИкация предложена ВУАОМ [Wood 
1976]: 1) потребители ЖИВЫХ растений (сюда автор относит и ' 
полифагов, КО'l'орые могут питаться и растительными остатками), 
2) потребители отмерших. растений "на корню"; 3) потребители от­
мерших растений, лежащих на поверхности почвы (преимущественно 
кс~лофаги); 4) потребители ПО.l1стилки (в первую очере.l1Ь древес_ 
НОИ); 5) потребители почвы (деТРИТОфаги ); 6) сборная группа 
включающая формы с узкой пищевой специализацией и не связ~нные 
друг с IIpyrOi'4, например пихеНОфаги, риз6фаги, копрофаги. 

В КОЛОниях термитов наблюдается также некрофагия оофагия 
каннибализм, трофаллаксис. Сочетание различных пище;ых режи~ов 
обеспечивает высокую ступень утилизации первичной процvкции и . 
наиболее Эффективное ИСпользование элементов питания. В саваннах 
с высоким видовым разнообразием термитов наблюдается, как пра­
~:o, и большое разнообразие пищевых режимов у отдельных ВИДов. 
, можно рассматривать как механизм снижения конкуренции за 
пищу. 

В трофической классификации, предложенной Вудом, достаточно 
подробно характеризуются Пищевые объекты термитов. Однако автор 
не выделяет среди них термитов-микофагов. ВКЛЮчая их, По-види­
мому, в число. потребителей подстилки. Между тем термиты, свя­
занные с грибами, имеют ря.l1 специфических особенностей в физио_ 
логии пищевареЮIЯ и поведении. В термитниках многие виды стро­
ят спе . .шальные камеры, где культпвируют мицелий некоторь\х шля­
почнь!}( грибов. Они потребляют древесину, но могут нормально 
расти и развиваться лишь в ПРИсутств!,!и грибов [Raw. 19671. 

для определения пОложения отдельных видов TepM~TOB в трофи_ 
ческих цепях нам представляется целесообразным выделение сле­
ДУ'ощих Пищевых режимов:. фитофагия, сапрофитофагия (преимущест_ 
B'~HHO КСИЛОфагия), микофагия, деТРИТОфагия. Пищевые режимы, 
объединенные Вудом в 4-ю группу, имеют чаСТное значение. 

Биология питания и особенности пищеварения термитов исследо_ 
вались преимущественно на примере ксип.офагов идетритофагов. 
Суточный рацион у термитов раССЧитывается обычно на единицу Жи­
вого веса насекомых. Величина рационов колеблется у разных ви­
дов от 1 О до 90 мг сухого веса пищи на 1 г. Различия в скорос_ 
ти потреб~ения опре.l1еляются как характером пищи, так и видовой 
спецификои термитов. Например, у ксилофагов Nasutieermes exieio~ 
sus Пищевой р~цион составляет 10,6-12,2 мг/г; у фитофагов Hodo-
termes mоББаты1иаs - о [Nel ее аl '1970] . м 
termieinae _ "'94 [] . (.].-." .• у почве~ных aera-
2760 / 

г:::; osens, 1.)72, у д:етритофагов CubJtermes _ 
мг г [НеЬтnc, 1970]. 

Усвояемость пищи очень высока в сравнении с .I1РУГИМИ'почво­
обитающими саПрофагами. У фитофагов, питающихся травянистыми 
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РlIстениями, она составляет 61%, у ксилофаГQВ (Kalotermes, Reti­
'lIlitermes, Heterotermes) - 54-93, у представителей Termitidae -
!14-85 и у .I1етритофагов - 15% [Seifert, . 1962; Seifert, BackN, 
1965; Noirot Noirot-Timothee, 1969; Nel ес а1., 1970; Wood, 
1.976]. у Ma'crotermitinae, питающихся IlревесиноЙ. зараж~нной гри­
бами, усвояемость растительных тканей в конечном счете прибли­

жается к 100%. 
Основным Н:С7QЧНИКОМ энергии для многих термитов являются 

углеводы в частности полисахариды. Термиты переваривают клет:" 

~aTKY в ~астительных остатках почти ПОЛНОСТЬЮ: Kalotermes - 79-
91%, Heterotermes - 78-8:;:), Reticulitermes - G6-g:j, Nasu[i[er-
mes - 91-97% [Seifert, Baeker, 1965]. При культивировании тер­
митов в лаборатории на искусственных средах у К. flavipes ii Coprc· 
termes fогшоsапus оптимальный состав пищи включал 34% целлюлозы, 
65% ВО.l1ы и 0,06";(, стеринов. При .I10бавлении к эТОй смеси белков ка­
зеина и альбумина в концентрации выще 0,05% они оказывали токси­
ческое действие [Mauldin, Rich, 1975]. Азотсодержащие соединения 
перевариваются термитами в незначительном количестве; коэффициент 

переваРИЕ>ания азота у Hodotermes порядка 0,486 [Nel et аl., 1970]. 
В кишечнике термитов обнаружен широкиЙ.спектр карбогидраз. 

расшепляющих моно-, ди- и полисахариды, а также хитиназа и про­

теиназа. В кишечнике расщепляется также и лигнин, хотя и в не­

большом количестве [Seifert, Вacker, 1965; I_ee, Wood, 1971. 
V!ood, 1976]. Uеллюлазная активность очень высока: термиты име­
ЮТ симбиотических жгутиковых простейших из групп Polyma;;tigina 
и Hypermastigina, которые в свою очередь имеют вторичных сим­

бионтов - бактерии. Эти симбионты и являются основными продуцен.,.., 

тами целлюлазы П_аvеtt, 1969]. Симбиотические организмы со­
средоточены у термитов в заднем ОТ.I1еле кишечника, сильно расши­

ренном. Именно здесь была зарегистрирована высокая целлюлазная 

активность, в то время как в средней кишке установлено наличие 

целлюлазы, выделяемой лишь эпителиальными клетками. 

Видовой состав жгутиконосцев в кишечнике отдельных видов тер­

митов различается. Отдельные группы симбионтов функционально 

связаны друг с другом, и удаление одного вида приводит к нару­

шениям жизне.l1еятельности других и влечет за собой глубокие на­

рушения в пишеварении термитов. При отсутствии бактерий лишь 

немногие виды жгутиковых могут размножаться. В кишечнике Zoo­
termopsis жгутиконосцы питаются не только клетчаткой, но и бак­

териями. В полости кишечника бактерии лизируются также и энзи .... 
мами термитов и служат ,!!ЛЯ последних дополнительным источником 

питания [Орлова, 1974]. 
У низших термитов цеnлюлаза выделяется лишь симбионтами. 

При удалении симбионтов путем повышения температуры и напряже­

ния кислорода термиты теряют способность переваривать клетчатку 

и погибают от голода [Misra, 1964}. Клетчатка разрушElется ки .... 
шечными симбионтами до углекислоты, BOl1bI и ацетиловой кислоты,. 

нЬторая и усваивается термитами [Hungate; 1941]. 
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У выс:ших термитов семейства Тсгшiriаас симбиотИ'ноские про­

стейшие в КИШечнике отсутствуют. В этой группе имеется много 

форм, связанных с грибами. Очевидно. они потребляют грибной ми­

целий, а также продукты ~"fе'габолизма грибов. Меточные стенки 

гиф переваРlffiaIOТСЯ в кишечнике термитов с помощью имеющейся у 

НИХ Х!fтинаэы. Специализированные микофаги могут потреблять и 

компоненты тканей высших растений, но при ОТСУ'гствии грибов пре­

кращают свой рост. Высшие термиты переваРИВ8ЮГ и клетчатку с 

помощью симБИO'r'ических бактерий. У некоторых видов обнаружена 
собственная целпюл8.ЗНая активность, однако ОНА о"рш~ неэначитель-
на [Misra, 1964; Россв, Леwitt, 1973]. . . 

Способность к утилизации кпет'чатки в отмерших раститепьных 
тканях :-::~jjZ.:~7;:;р;;;:: ;:Щн немногих групп почвооБИ1.'8ЮЩИХ беспозБО­

ночных, которые благоааря этому осуществляют первичное разло­

.жение раститеllЬНЫХ остатков и стимулируют развитие процессов 

минераJIИзации почвенной органики. Как правило, наиболее активные 

разрушители клетчатки (мокрицы. rшппоподы) имеют симбиотиче-' 
ские связи с uеллюлозоразрущаКlщей микрофлорой, которая ,либо ЯВ­

ляется единственным источником целлюлl3.ЗНОЙ активности, либо уси­

ливает собственную энзиматическую активнос'г.Ь животных. Низшие 

термиты обладают всеми чертами, характерными для почвенных сап­

минераJIИзаторов, У высших же термитов наблюдаетс;;;: 

тенденция к усвоению иных I{омпонентr;в растительных тканей, в 

час-гности азотсодержащих соединений, которые ОIШ уТИJ1ИЗИРУЮТ 

при потреблении грибов. Таким орразом, пишевые режимы IЩЗШИХ 

и высших термитов практически различаются: первые - сапрофаги, 

вторые - специализированные микофаги. 

Связи ВЫСших термитов' и грибов весьма сложны :и не ограничи­

ваются лишь трофическими отношениями, так как терми:ты культи­

вируют грибы в своих гнездах, ПРО'являя определенн)'Ю избиратель-­

насть в отношении отдельных видов. Здесь можно гоВ<)рить скорее 

о синергических свц-зях между этими группами. МикофагИJО у тер­

митов следует рассматривать как специализИрОванный пишевой ре­

жим, сформировавшийся иа основе соответствуюшего кm·лплекса 

симбионтов и ферментативного механизма животных. 

ские отношения с грибами дают возможность более полного усво­

ения термитаМи элементов питвния из расти'гельных OCTa',l'KoB, чем 

Э'I'O наБJlюдается у низших форм. . , 
Значение термитов в проиессах разложения оостIIтеn.ыхыx остат­

ков очень вечико. Они способны перерабатыват~ большую f>.'i8ccy 
органического материьла. Нt;шример, Масrotегmitiпае при ПЛОТ1!ОСТИ 
500 экэ.l:м 2 съедают 130 г/м2/год рliС'l'ительной массы, Pseuda~ 
сапtЬоtегmеs - 540-1508 г/м2/год. ДеТРI!ТОфаги пропуск8.Ю'J.' че-
рез свой :кишечник до 11 кг/м2/год детрита [Wood. 1 • В ре-
эупь'гате роющей деятельности термитов ПРОИСХОQИТ перераспреде­

ление элементов питаиия по почвенному профилю. Материаli, из ко­

торого строится наземная часть терми'!'НЮЮВ. обогащен угщ,родом, 

содержание КО'l'орого достигает 3% (В почве - 0,9), азотом - O,~.'\ 
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(1\ почве - О,ов), обменными основаниями - 0,65 - 1,3 (в поч-
IIl' - 0,5%) [Тгарпеll еС al., 1976]. Термитники долго сохраняют 
\~ВОЮ CTPYI(1'YPY, так как экскременты термитов, которыми скреп­

JJeHbI частИ!J.Ы почвы, почти не засепяются сапротрофной микрофло­
рой. ХИМlгqеские изменения в субстрате термитникОВ регистриру­

ются j1ИШЪ через десятилетия. Термиты способны, таким образом, 
осущеСТВJlЯТЬ понное разложение органического материала. Они 
возврашают в почву элементы питания в виде своих сильно мине­

р8лизованных экскрементов, отличающихся высокими значениямИ 
Q'1'ношений С: N • лигнин: КJIетчатка и высоким содержанием гумусо­
B~IX соеllинениЙ. В термитнике Ноdоtе!шеs turkestanictls J ас. в Сред­
ией Азии на глубине 0,2() см содержание гумуса составляеТ 2,21-
1,17%, а в почве на глубиче'О,25 см - 1,63-1,21% (Димо,1916]. 

Отряд 'уховертки i - .Dermaptera 

Уховертки С'БИ'1'ают Н':\ поверхности почвы, в подстилке, под кам­

няки, в гниющей древесине. По характеру питания типичные поли­

фаги. ОНИ ИМIi!ЮТ грызущий ротовой аппарат и ~уюгут размельчать 

плотные раститеllьные тz:аRИ, Л!~таются остатками растений и жи­
ВОТНЫХ в почве, в неко'ТОРЫХ случаях перехоШlТ к фитофагии или 
факультативному хищничеL'ТВУ. В литературе описаны массовые раз­
множения }'orficula аtlгiсulагiа в сада;lt ·и на полях. КОГД8 ОН8 Н8$)-' 

сила экономически ошутимые повреждения культурным расте-

НИЯМ. 

В кишечнике уховерток об}шружена высокая активность кар60·-
гид.раз - 1:lI'АИлаэы, инвер'газы (Каdаш. 1 Е'67). В лабораторчых ус·· 
лов ИЯХ они активно росли и раамножались при кормлении ост,н!.ам!'! 

травянИстых растений. Экспериментальные опреnеления п:и:щеВ(lЙ а,,·-
тивности проводиnись АпесЬша bipunctata и СЬеliduгеllэ. ~<aBj.~ 
iюру gia, встречающикся на fi8стбищах и лугах Чехословакии в б,)щ",~ 
щом КОIlичестве tTureec, 1R74). Суточное потребление травянисто­
го опада состаВ1lЯJlО в среднем 1,8 мг/сутки/экз •• а усвояемость 
пищи _ 53%. Количество усвоенной пищи Б сутки составляло 3,7% 
от· сухого веса ЖИВОТНЫХ. При плотности уховерток на пастбишах 
84 экз.lм 2 они ежегодно разрушают около обшей массы тра-
вянистого опада. Таким образом, вклад этих насекомых в ПрОЩi!С­

сы пере работки растrrгеЛЬШ.IХ остатков в почве весьма незначите­

лен даже при ~ысокой плотности. 

Отряд жесткокрылых - Coleopiera 

Деятег.ъность С8l1РОТРОФных JШЧИНОУ. жуков наРЯIlУ с д.ругими 

поч.венными и ПОДСТИJ10ЧНЫМИ сапрофагами во 1\.iIНогих ланд.шафтах 
и:грает существениую роль в процессах разложения органических 

остатков, особенно при разрушении отмершей древесины lf экскре­
МЕ)Н'ГОВ крупного рогатого скота. Сапрофагия раСllространена в раз­

JIИЧНЫХ рядах семейств жесткокрылых, она характерна для llИЧИНОК 

I'РУПП, сохраняющих некоторые примитивные черты органнзauии 



(Hydrophiloidea, Scaphylinoidea, Dascilloidea. Cucujoidea). и дЛЯ' БЫ­
сокоспециализированных форм (Elateridae). 

у личинок жуков ортоптероидная форма ротового аппарата имеет 
раЗJ1Ичные модификации у специаЛИзированных .Представителей от­
дельных групп [Стриганова,. 1966]. Характер питания у жуков рас­
сматривается как ведущий фактор формирования жизненных форм 
[Шарова, 1974]. ' 

Детр:итофагия бьmа. очевидно, ИСХОдным пищевым режимом личи­
нок жесткокрылых. Современные представитеJ1И наиболее древнего 
Подотряда жуков - Archostemata - пи'гаются преимущественно низ­
шими грибами в ,п~щстил~е ~ разрущенной .Древесине [Crowson, 1960]. 
Личинки Hydrophl11dae, Ll0dldae, Endomych.1dae, Lachridiidae сохраня­
ют эти Исходные пищевые связи, и ИХ !\южно характеризовать как 
неизбирательных микрофИТофагов. Личинки жуков С ПРИМИтивной 
СТруктурой ротового аппараТ8f наряду с микроорганизмами могут 
Т1отреблять и ткани высших растений, размягченные ff сИльно выще­
лоченные микрофлорой: Некоторые виды в этой группе перешли к 
фитофагии. Например, у личинок Byrrhus pilula при вскрытии в ки;;' 
шечНике были обнаружены почти искЛючительно хлорофиллоносные 
обрывки тканей. Эти личинки, очевидно, питаются наземными час­
тями зеленых растений. 

ЛичИ1'fКИ Жуков Helodida'e, Dlyopidae, некоторые Hydrophilidae 
вторично приспособились к ПOllУВОДИОМУ И водному образу Жизни 
и питаются как детритофаги и мЩtрофитофаги. Они потребляют вод­
ную микрофлору и взвешенный в воде органический детрит. По ха­
рактеру питания и строению ротовых органов они приближаются к 
ТИПffЧным водным фильтраторам, основой питания которых ЯБПЯЮТСЯ 
ОдноклетОЧные водоросли и остатки планктонных организмов. 

у форм, Связанных с высшими наземными растениями, ЭВОЛюция 
питания и морфологическая специализация ротового аппарата шли в 
направпении овладения ПЛОТнымирастите.l'lЬНЫМИ тканями, живыми 
и отмершими. Многие личинки жуков принимают аКтивное участие 
в механическом разрушении древесины, корней деревьев, в меffЬшей 
степени - ЛИСтового опада. Для них характерно развитие перети­
р.ающего и <?кребущего ти;rов ротового аппарата (семейства Dascil. 
l1dae, Lucan~dae, Scarab~eldae, Al1eculidae, Tenebrionidae, С erambyci­
dae, Buprest1dae, Scolyt1dae) [Стриганова, 1966]. Представители 
этих групп образуют основное ядро КОМПЛекса сапрофагов в преде­
лах отряда жесткокрылых. у них четко выражена ПИщевая специали­
зация по отношению к видам и частям растений и стадии их разру­
шения. Сукцессии личинок ЖУJЮВ и других насекомых в разлагаю­
щейся древесине свидетельствуют об :их избиратеJ!ЬНОСТИ по ОТНО­
шению к механическим и БИохимическим свойствам древесины и 
составу микрофлоры rЧастухин, Никопаевская, 1969; I)erksen, 1'9411 

В перечисленных семействах жуков у личинок ряда видов наблю­
дается сочетание сапро- и фитофагии: в разнь~ условиях они могут 
питаться как Живыми, так и мертвыми растительными тканями, 
переваривап структурные элеме:нты клеток и их содержимое. Пере-
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ХОД К потреблению сочнь~ живых тканей является экологической 

IJдаптацией к существованию в почвах с резкими перепадами влаж­

ности [Гиляров, 1949, 1970]. 
8 семействах Alleculidae и Tenebrionidae х<?рошо разделяются 

формы, обитающие в подстилке и в гниюшей древесине, и настояшие 

почвенные обитатели. Они р~зличаютсs:! рядом морфологических при­

знаков и характером питания. У пыльцеедов наиболее полную связь 

с разлагающимися растительными остатками сохранили представи­

теJ1И подсемейства Alleculinae, а у чернотелок - Tenebrioninae [Ог­
лоблин, Знойко, 1950; Волгин, 1951]. Личинки этих групп пита­
ются древесиной, предварительно разрущенной грибами, или самими 

грибами. Среди чернотелок имеются личинки, развиваюшиеся в шля­

почных грибах. Они сохраняют некоторые черты биологической и 

морфологической примитивности. Обитатели минеральных горизонтов 

почвы - представители подсемейств Ошорhliпае (Alleculidae) и Blap. 
tinae, Opatrinae, Sepidiinae, Erodiinae (Tenebrionidae) - достигли 
наибольшего таксономического разнообразия в почвах аридных рай­

онов. Их личинки связаны в основном с травянистой растительно­
стью. Они питаются корнямя растений, потребляя отмершие и жи­

вые ткани. Степень фитофаги и коррелирует у них с влажностью поч:­

вы [Гиляров, 1949]. Среди личинок немало серьезных вредителей 
сельскогО хозяйства [Знаменский, 1926; Гуссаковский, 1949; Ос­
моловский (ред.) 1976). 

В надсемействе Lашеlliсоmiа личинки, обитаюшие в гнилой дре­

весине (Lucanidae, некоторые Scarabaeidae), являются преимуще­
ственно сапроксилофагами, а почвенные формы у большинства ви­

дов - копрофа ги и фитофаги [Медведев, 1952]. Ниже приводится 
схема распределения личинок различных триб семейства Scarabaei k 

dae в различных экологических, средах и их пишевых режимов. Для 
характеристики трофических связей использована трофическая клас­

сификauия (табл. 19) Ритчера [Ritcher, 1958] . 
Личинки, обитаюшие в древесине, подстилке, навозе и питающие-" 

ся разлагаюшимися остатками, имеют, как правило, признаки мень,., 

щей морфологической и экологической специализации, чем почвен­

ные формы [Медведев, 1952]. Это отражается и на строении ор­
ганов питания навозников и хрушей lСтригаиова, 1966]. 

Характер пере работки и переваривания личинками жуков с пере­

тираюшим и скребущим ротовым аппаратом мертвой древесины, ли­

стового опада И. корней принципиально не различается. Среди сапро­

фагов М,ногие формы 'В"~лабораторных условиях могут одинаково ак­

тивно nитаться: !! древесиной, превращенно:й в труху, и листовым 

опадом (например, личинки бронзовок). 8 этих растительных ос­
татках личинки разрушают в основном структурные компоненты -
клетчатку и геМИIIелпюлозы. 

Сапроксилофаги ,Jазделяются на три группы в соответствии с их 

спщ:обностью к перевариванию структурных компонентов раститель­

ных тканей fParki"" 1910]: 1) перевариваюшие лишь содержимое 
клеток. В их кишечниках расшепляются моно- и дисахариды, а ге-
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Таблица 19 

Пищевые ре>.Кимы личинок пластинчатоусых жуков (по Ritcher, 
1958] 

Триба 

Подсемейство Scaraba~ 

еlПае 

Aphodiini 
Copri.n i 
Geotrupini 
Lethrini 
Подсемейство Melolont­
hinae 
Trichiini 
Valgini 
Dynastini 
Cetoniini 
Rutelini 
Меlоlопthiпi 

Юlizоtгоgiпi 

Sericini 
Hoplini 
Glaphyrini 

Среда обитания личинок 

экскременты 

травоядных. 

древесина 

и подстил-

животных ка 

КО 

ко 

ко 

ко 

кс,д 

КС,д 

КС,д 

КС,д 

почва 

ко 

ко 

Ф 

Д,ф,ко 

кс,Д' 

кс,д,ф 

д,ф 

д,ф 

д,ф 

ф 

ф,д 

Условные обозначения: ко - копрофагия; кс - ксилосапрофагия; 
Д - детритофагия; Ф - фитофагия. 

мицеллюлозы и клетчатка не претерпевают никаких. изменений. К 

~ой группе относятся представители семейств Lyctidae и Боstгус­
chidae; 2) пере варивающие гемицеллюлозы (семейство Scolytidae); 
3) раз~ушители клетчатки (представители семейств Cerambycidae, 

. Anobiidae). К этой группе относятся также и некоторые lIИЧИНКИ из 
семейства SсагаЬаGidае - бронзовки lWerner, 1926]. 

Среди разрyuштеJlей клетчатки и гемиuелшолоз имеются, однако, 

и формы, с собственной uеn:пюпаэой ,. личинки Hylcaupes, Anobium, 
Сегап:Ьусidае [Ripper, 1930; Mansour, Mansour-Beck, 1934]. У боль-­
ШИНС'Т'38 личинок, ПlfтаЮШИХСh одревесневшш,~и растительными тка­

нями и разрушаюшими в них клетчатку, имеются кишечные симби­

онты - жгутиковые простейшие и бактерии. У ШI'IИНОК Potosia,Ha..:. 
щ:шмер. осаовную роль в разрушении КJютчатки играют попупяции 

Bacillus cellulosae fегшепtапs. Они расщеrl11ЯЮТ клетчатку до угле-· 
кислоты и воды и фиксируют азот из воздуха. Их КJIетки лизиру- . 
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ются В кише.чнике и перевариваются личинками жуков [Werner, 1926; 
Wiedemann, 1930]. 

Личинки-сапроксилофаги имеют сложный комплекс кишечных сим­

бионтов, отдельные представ~!тели которого используют различные 

компоненты растительных тканей. Например, в задней кишке личи­

нок Costelytra: zealaadica были найдены бактерии, расшепляющие 
пектин и ксилан, а целлюлозоразрушаюшие формы не обнаружены 

[Bauchop, Clarke, 1975]. У личинок хрущей, усачей и златок среди 
кишечных си~бионтов большую роль играют дрожжи. 

У личинок жесткокрылых - сапро- и ксилофагов процессы рас­

шепления структурных компонентов растительных тканей сосредото­

чены в заднем отделе кишечника. который у этих форм сильно диф­

Ференцирован. Это выражено в различной степени в разных СИС'i'е­

матических группах. НаПр'имер, у личинок пыльцеедов и чернотелок, 

питаюшихся древесной трухой, наблюдается расширение средней 
кишки, а задняя кищка образует изгиб, увеличивающий объем и об­

щуЮ поверхность кишечника. У личинок Scarabaeidae имеются сле­
пые пилорические выросты в среднем отделе кишечника, а задняя 

кишка образует бродильную камеру, в которой локализуются ки­

шечные симбионты и прочсходит в основном расшепление структур­

ных компонентов растительных тканей. Величина и количество пи­

лорических выростов у личинок Scarabaeidae, как и у других насе­
комых, имеющих подобное строение кишечника (например, ЛИЧИНlЩ 
типулид), варьируют в зависимости от р~има питания. В частно­

сти, у форм, питающихся сочными живыми тканями, количество 

выростов меньше, чем у сапрофагов [Гиляров, 1949]. 
Многие личинки, живущие в подстилке и мертвой древеСИlJе и 

разрушаюшие растительные остатки, питаJO't(:Я преимушественно гри­

бами. ОI;lИ совершают большую механическую работу, размельчая 

плотные раститеJIьные ткани, но по характеру истинной пищи, кото­

рая служит для них источником энергии, они должн'ы быть скорее 
отнесены к микофагам. Такие личинки, обитающие в древесине, 

называются ложными ксилофагами [Шовен, 1953]. 
Связь с грибами, характерная для анцестральных форм жуков, 

сохраняется у многих современных видов. В процессе эволюции на­

секомых и грибов эти· связи модифицировались от трофических к .. 
симБИОТf.!ческим. Среди жуков, как и среди термитов, имеются фор­
мы, культивируюшие грибы (амброзиевые жуки). KaI5 и у термитов, 

у личинок жуков-сапроксилофанов можно вьще';ить две линии пише­
вой специализации: 1) усилени~ целлюлозоразрушающей активности 
с помощью симбиотических жгутиконосцев и бактерий и возникно­

вение собст·венных энзимов у наиболее специализированных форм; 

2) переход к микофагии и формирование избирательности по отно­
шению к определенным видам грибов. 

Амброзиевые жуки заносят мицелий в прогрызаемые ими ходы, 

грибы сплошь покрывают С,тенки ходов и пР.qникают дальше в тол­

щу древесины [Buchner, 19~8]. Личинки, обитающие в этих ходах, 
lIитаются грибными гифами. У них имеется четкая' избирательность 
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к виnу и возрасту гиф. Амброзиевые жуки являются, таким образом 

распространителями грибной инфекции в nревесине и стимулируют 
процессы раз,ложения. 

Многие ЛИЧИнки жуков - сапромикофаги могут потреблять не 
только грибные гифы, но и проnукты их жизнеnеятельности и рас­

тительные ткани, преnварительно переработанные грибами. К ним 

?тносятся многие подстилочные формы (Rhysodidae, Alleculidae, 
Eucnemidae), а из обитателей гнилой древесины - некоторые виды 
усачей и златок. Грибы обладают высокой целлюлозоразрушающей 

способностью. ,Они расшепляют клетчатку и КОl\,mлекс rемицеллю­
лоз до углекислоты, спиртов, ацетона и молочной кислоты. В ре­

зультате в растительных тканях возрастает количество раствори­

мых сахаров, легко усваиваемых насекомыми. 

Микофаги усваивают преимушественно трегалозу, . составляющую 
2-15% содержимого грибных тканей. Содержание трегалозы осо­
бенно высоко в молодых гифах, что объясняет избирательность мно­
гих микофагов В отношщ!ии возраста мицелия. Кроме того, в гри­

бах относительно высоко содержание азотсодержащих соединений 
и фосфора, полностью ассимилируемых насекомыми. 

Некоторые личинки жуков используют грибы в качестве кишеч­

ных симбионтов~ культивируя их В своем кишечнике (некоторые 
Scolytinae). Споры грибов заносятся самкой на оболочку яйца, и 
таким образом личинки нового поколения обеспечиваются симбион-· 

тами. При ВЫЛУП[lении личинки съедают яйцевую оболочку и сим­

бионты проникают в кишечник [Buchner, 1928]. 'у самок жуков 
Xyloterinus politus бьmи найдены маленькие полости на переднегруди, 
окруженные хетами, в которых хранятся грибные споры. У жуков 

обоих полов этого вида имеются карманы, соединенные с ротовой 

полостью, и в них обнаружены дрожжевые грибы, которыми жуки 

заражают древесину при прокладывании ходов [A!nahamson, Norris, 
1966]. Личинки питаются в основном продуктами Жизнеnеятельно­
сти симбиотических грибов и переваривают их клетки лишь при дли­
тельном голодании. 

13ecbMa своеобразную группировку среди личинок жуков состав­
л.яю: коп рофаги , включаюшие представителей Scarabaeidae - Laparos­
осо. 

Копрофаги питаются растительными остатками, подвергшимися 
ферментативной и бактериальной обработке в кишечниках крупных 
Животных. Деятельность этих личинок' жуков способствует ускоре­

нию гумификации и минерализации непереваренных млекопитаюшими 
растительных тканей, превращению их в почвенньш детрит и пере­

мешиванию с минеральной массой почвы. 

Экскременты крупных животных на поверхности почвы преnстав­
ляют своеобразные временные местообитания, отличающиеся необы­
чайно быстрой динамикой гидротермического режима, биохимиче­
ских свойств и состава микрофлоры. Пищевые' потребности Специ­

ализИрованных копрофагов и скорость их развития адаптированы к 

этим особенностям. Копрофаги характеризуются высокой скоростью 
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развития и резкими колебаниями численности на разных стаnиях 

разложения экскрементов. 

Количественные исследования пищевой активности копрофагов 

проводились на примере личинок Aphodius rufipes [Holter, 1973, 1974, 
19751. Личинки развиваются в течение 1-1,5 месяцев, в конце 
лета, в последнем (П!) возрасте, через две нецели после линьки, 
перестают питаться и закапьmаются в почву поп экскрементами. 

Там они зимуют в неактивном состоянии и окукливаются на сле­

дующий год. Суточный рацион у А. rufipes необычайно высок: у ли­
чинок 11 возраста весом 53-1 34 мг отношение потребленной пиши 
к весу тела составляет 380-530%, а в возрасте III при масее 
тела 179-213 мг - 175-300%. Таким образом, личинки перера­
батывают в сутки в среднем 280-540 мг (сухой вес) экскремен­
тов. Зависимость суточного рациона от массы тела у них выража­

ется уравнением: С = 7,82W О ,61. Усвояемость этого субстрата 
очень низкая - 7-10,4% [Holter, 1974]. Однако в других опытах 
коэффициент усвояемости цостигал 14-17% [Holrer, 1977]. С воз­
растом усвояемость пищи личинок А. rufipes не изменяется. 

В экскрементах крупного рогатого скота основная масса непе­

реваренных остатков представлена клеточными стенками раститель­

ных тканей с высоким содержанием клетчатки и лигнина. Очевидно, 

эти структурные полисахарицы не перевариваются в кишечнике КОП­

рофагов. Источником энергии для них служат легкоусвояемые ве­

щества, образующиеся в результате деятельности микрофлоры. Пе­
риоц переваривания пиши уличинокА. rufipes очень короткий-
2-4 ч. Это связано, очевИдНО, с тем, что они усваивают лишь лег­

когидролизуемые компоненты пиши. Низкая усвояемость компенси­

руется у них высокой скоростью потребления пищи, это обеспечи­

вает быстрый рост и развитие личинок, что характерно для всех 

обитателей этих временных местообитанИЙ. Возможность быстрого 

заглатывания пищевого субстрата определяется его механическими 

свойствами - гомогенностью и ОТСУТСТl?ием плотных склеротизован­

ных элементев, требующих механического разрушения. Поэтому у 

КQПРОфагов ротовые органы отличаются меньшей степенью интеГ-· 

раuии и более слабым вооружением. чем у IlИЧИНОК того же семей­

ства, питающихся плотными раститеllЬНЫМИ тканями. Веllичина ко­

э4Фиuиента потребления пищи у копрофагов во много раз выше, чем 

у первичных разрушителей раститеllЬНЫХ остатков, и близка к ПОК8-

эателям. характерным цля водных цетритофагов, у которых она то­

же превышает 100% [Hargrave, 19721. 
У некоторых видов с личинками-копрофагами обнаружена способ­

ность к перевариванию к.nетчатки и новообразованию гуминовых 

соединений. В частности, в кишечнике Oryctes nasicomis была най­
дена целлюлаза, которая продуцируется симбиотическими микроор­

ганизмами. У этих форм период переваривания пищи в киmечнике 

составля-ет несколько дней [Roessler, 1961J . По-видимому, у них 
скорость потребления в связи с этим ниже,' чем у А. rufipes, а ус­

вояемость - выше. 
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Возрастной состав популяции А. и плотность личинок в 

суБС'l'рате отличаются быстрыми и резкими перепадами, В коровьем 

помете через 13 суток было найдено в среднем по 124 личинки 
1 и II возрастов, а через 31 день - 109 эКз. ПI возраста. Через 
6 недель личинки покинули субстрат [IIоlсег, 1974, 1975 J. При 
таком уровне численности за период активного питания личинкИ пе­

рерабатывали до 1300 г субстрата (46% от ИСХОДНОГD его коли- , 
чества). Таким образом. они оказываЮ'гся весьма активными аген­

тами разложения навоза на поверхности почвы. 

В результате личинки Aphodius ассимилйруют около 4 % общего 
запаса экскрементов. При этоМ наблюдаюгся интенсивная МИНЕ'рали­

зация органического материала и обогащение почвы элементами . 
питания растений в доступной для них форме. В экспериментальных 

условиях проводилась оценка влияния деятельности навозников на 

продуктивность растений. Опыты были поставлены в вегетационных 

сосудах, куда вносили почву,. коровий навоз и личинки OnthophagHs 
australis. Контропем служили сосуды без навозников (Bornemissa, 
Williams, 1970J. В результате в ОПЫТНЫх сосудах ассимиляция рас­
тениями азота и серы возросла в 2,5 раза, а фосфора - в 5 раз. 

При этом масса растеflИЙ была на 82% вьn.uе, чем в Jюнтроле. 
В литературе -имеюгся данные о том, что у взрослых жуков пе-' 

которых навозников копрофагия сочетается с I\шкофагией [Vater-
n аhш. 1924]. При этом жуки питаюгся не только низщими, НО И 
щляпочными грибами. Регулярное питание грибаМ}I наблюдалось у 

копрофагов Опthорhаgus dunningi в Австралии [Вошеmissа, 1971]. 
Они проявляли че-~ко выраженную избирательность в отношении ага­

риковых грибов, предпочитая виды Аmапitа, и JIИ!l!Ь при ИХ отсут­

ствИИ потребляли другие виды. Жуки откладывали яйrrа в почвенные 

ходы, вырытые под грибами; в личиночные ·колыбельки, сделанные 

из почвы, вкрапливэлись кусочки грибной ткани. Микофагия у этих 

жуков особенно распространена в районе с неболыiIИМ количеством 
рогатого скота. Собранные там жуки в лабораторных опытах пред­

почитали грибы навозу. В данном случае можно говорит~, о перехо­

де к микофагии как ко вторичному пищевому режиму на базе копро­

фагии. Причиной смены пищевого режима является, во-первых, не­

достаток субстрата, используемого для питания и развития жуков, 
и, во-вторых, низкая влажность почвы, в которой личинки, приспо­

собленные к обитанию в субстрате с высоким содержанием во:аы, 

не MOГytГ нормал.ьно развиваться. Этот фактор определил переход 

некоторых других копрофагов к фитофагии. 
В Австралии т!.чинки Aphodius howirii; распространенного в су­

хИх степях, также оказываюгся фитофагами: они питаюгся корнями 

травянистых растений [Raw, 1967J. 
В трибе Coprini наблюдается тенденция перехода к фитофагии у 

форм, обитаюших в засушли/3ых районах. Например, личинки кравчи­

ко/з питаются тканями травянистых растений, запасенными и засило­

сованными в почвенных норках. В данном сnучае, несмотря :на сме­

ну пищевого режима, у жуков сохранились поведенческие инстин-
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кты, характерные для копрофагов, и тенде1ЩИЯ к Uзахоронению'" В 
почве порций пищевого субстрата, необходиМОго для обеспечения 

пищей потомства. 

РассмотреННЫА ~,!,>nпе примеры потребления JIичинками жеСТ!f()-

крылых растительных остатков- и сапр'отрофпvЙ микрофлоры касались 
'I-8iПiХ ГРJ'ПП, У которых сапрофагия была исходным способом пита­
ния. У личинок современных видов жуков можно отметить uс~:;тю 
тенде1ЩИЮ' перехода от. не:цзбирате!IЬ;НОЙ детритофагии к питанию оп­

ределенными видами растите{lЬНЫХ остатков на разных стадиях. их 

раз рущения , и далее - к фитофагии согласно схеме, разработанной 

М.С. Гиляровым [1949]. 
Сапрофагия встречается ~ lIИчинок жуков И как производный пи­

щевой режим. Например, среди личинок шелкунов, обитающих в поч­
ве, имеется немало сапрофагов. Их ротовой аппарат по своей струк­
туре относится к режущему морфо-функциональному типу с opa~ь­

ными фильтрами (Стриганова, 1966]. Личинки могут заглатывать 
только жидкую гомогенную пищу. Их исходным пишевыIM режимом 

было хищничество с экстраинтестинальньJМ пищеварением, ЧТ<] v'i'~ 

разилось на морфологической специализации ротовых органов. Наи­

более примитивные формы пичинок щелкунов, об'ifтающие в гнилой 
древесине, являются хишниками [Crowson,1955; Долин, 1964; 

1969]. Переход к обитан:шu в почве СОПРОВQждался и сме­
ной пищевого режима - от Хrtщничества к фито- и сапрофагии [Ги­
ляров, 1949]. BTOr~f''''HOCTb сапрофагии у проволочников подтвер­
ждается и особ~нностями анатомо-гистологического строения ки­
щеч!:пп{а, полностью сохранивщего у растительноядных и сапротроф­
ных форм черты, характерные для хищных членистоногих [Семено-
ва, 1 • Поэтому у многих видов проволочников сапрофагия со-
четается с хищничеством (Melanotus, Limonius, Athous) или фито­
фагией (Selatosomus, Agriotes) [Langenbuch, 1932: Гиляров, 1937; 
КосмачевскиЙ. 1954: Долин, 1964]. 

Содержимое кищечника представляет темную жидкую массу с 

~ысоким содержанием растворимых сахаров и крахмала, которые 

усваиваются личинками. Потребность в белковой пище, необхоДНМОЙ 
для заверщения развития, проволочники часто воспопняюг потребле­
нием в последнем личиночном возрасте животной пищи. Хищничество 

перед окукливанием наблюдалось в лаборатории при воспитании ли­

чинок Н8 растительной диете. В почвенном детрите личинки заканчи..,. 

вэюг свое развитие и без животной пищи. Очевидно, они потребля­
юг плазму бактериальных клеток, в массе развивающихся в гуми­

фицированнь~ органических остатках. 

Соотношение фитофаги и и сапрофагии у личинок щелкунов опреде­

ляется конкретными условиями их местообитаний, а именнО содер­

жанием органики в почве и ее влажностью. Эти два фактора опре­
деляют наличие и доступность пищевых ресурсов для проволочников. 

Личинки ОДНИх и тех же ВИДОEl в разных районах или в разные се­

зоны могут легко переходит.Ь от одного пищевого объекта к друго­
му [Гиляров, 1949]. Сапрофагия возможна у них лить в почвах, 
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. Таблиuа 20 
Основные пишевые режимы личинок жесткокрылых, обитаюших 
в разлагаюшихся растительнь~ Остатках 

C(:1},:~:"~t:'TBO 

1 

Rhysodidae 
Hydrophi1idae 
Georyssidae 
Sphaeritidae 
Stарhуliпidае 
А;;l~()toшidае 

Ptiliidae 
Luсапidае 

Scarabaeidae 
Dermes tidae 
Byrrhidae 
ОсуорЫае 
Helodidae 
Dascillidae 
Heteroceridae 
Elateridae 
Еuспеmidае 

Buprestidat' 
Lymexylonic1ae 
Cucujidae 
Orthoperidae 
N itidulidae 
Lat!Hidiidae 
Colydiidae 
Rhizophagidae 
Endomych idae 
Mycetophagidae 
Erorylidae 
Melandryidae 
AntIJicidae 
Оеdешегidае 
Pyro-ch roidae 
Lagriidae 
Alleculidae 
т enebrionidae 
Morde11idae 
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ратеllЬ-

ная ми-

крофито-

фагия 

2 

+ 
+ 
+ 
+ 

+ 

+ 
+ 

+ 

+ 

+ 

I 

Детри-

тофа-

гня 

3 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

+ 

+ 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

+ 

+ 
+ 

+ 

+ 

+ 
+ 
+ 
+ 

i 

Мико-

фагия 

4 

+ 
+ 

+ 

+ 

+ 
+ 
+ 

+ 

Сапро-

ксило-

фагия 

5 

+ 
+ 
+ 

+ 
+ 

+ 

+ 
+ 

I 

Копро-

фагия 

6 

+ 

"7; 

Таблица 20 (окончание) 

1 I 2 3 -1 
4 5 6 

Cisidae + 
Anobiidae + 
Ptinidae + 
Cerambycidae + 
Lyctidae + 
Bostrychidae + 
Anthribidae + 

в которых осушествляется быстрое и полное разложение раститель­

ных остатков. 

В отличие от петритофагов и сапрофагов - первичных ра3.руши­

телей, потребляюших структурные компоненты раститеnьных Тканей, 

проволочники могут использовать лишь вторичные органические сое­

динения, возникшие в процессе трансформаllИИ Qрганических ос-гат­

ков в качестве промежуточных продуктов разложения. В почвах, 

где растительные остатки разлагаются медленно :и не полностью 

(тайга, тундра, заболоченные почвы), 1lИЧинки шелкунов питаются 

растительными соками. Кроме того, они, очевидно, ИСПО1IЬ3уют в каче­

стве пиши и почвенные грибы, косвенным nоказате1IЬСТВОМ этого явля­

ются результаты исследования влияния проволочников на микрофлору 

таежных почв [Козловская, Марьина, 1966] . В присутствии личинок 
Sеlаtоsопщs costalis в почве снижается численность низших грибов и 
стимулируется бактериа1IЬная активность. Здесь провооочники :выступа­

ют как регуляторы микробиапьного разложения, стимулируя сукцесси­

онные изменения комплекса·разрушителеЙ раститеnьных остатков. 

Таким образом, среди 1lИЧинок жесткокрылых сапрофагия распро­

странена очень широко, в процессе эволюции отдельных групп их 

трофические связи с .растительными остатками приобрели черты глу­

бокой специализации, отразившейся в строении ротового аппарата, 

КИШ~Чllика, составе пишеварительных ферментов и комплекса сим­

бионтов. Среnи личинок жуков, относяшихся К сапрофагам ~ цшро­
ком значении этого термина, можно выцелить ряц трофических груп­

пировок, отражаюших почти все направления пи:шевой специализации 

этого комплекса беспозво·но'1НЫХ (см. табл. 1). в этой группе на­
секомых отсутствуют лишь первичные разрушители lIИСТОВОГО опада. 

Некоторые виды бронзовок могут активно потреблять листовую под­

стилку в лабораторных условиях и переввривают ее, но предпочи;... 

тают разрушенную древесину._ Личинки жуков, питаюшиеся в под­

стилке, являются скорее разрушителями-детритофагами. Они испоJtЬ­

зуют в качестве пиши мелко раэдробденные частицы лисwвого оп8.-

• д'7' предварительно обработанные ферментами nругих животных и 

ми.кроорганизмов. Личинки, разрушаюшие в почве одревесневшие кор­

ни. скорее относятся к сапроксилофагам. Схема трофической специ­

ализации личинок жуков приведена в табд. 20. 
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Отряд двукрылых - Diptera 

Личинки большинства семейств длинноусых двукрылых развива­

ются в лесной подстилке, почве, древесине и питаются раститель-

, ными остатками. Среди них можно выделить группировки первич­
ных разрушителей, микофагов, детритофвгов. Личинки имеют грызу­

щий ротовой аппарат со склеротизованными массивными ма1fдибу­

лами. Личинки питаются плотной пищей, размельчая ее перед за­

глатыванием. У личинок короткоусых прямошовных двукрылых пре­

обладает хишничество. Сапрофагия характерна лишь для отдельньiх 

представителей Asilidae и более широко распространена в семей­
ствах Xylophagidae и Stratiomyidae. У круглошовных двукрылых сап­
рофа;гия характерна для личинок Lonchopteridae t Phorit1ae, Syrphidae, 
Lonchaeidae, Sаргошуzidае, Borboridae. 

Личинки высших двукрылых имеют ротовой аппарат сосущего 

типа. Мандибулы их модифицированы в крючки, двигающиеся парал­

лельно друг другу [Schremmer, 1951]. В подотряде высших дву:­
крылых сапрофвгия Имеет вторичное происхождение, как у личинок, 

щелкунов~ 

Некоторые личинки круглошовных мух - детритофаги, питаюши­

еся органическими чаСТНД8МИ, взвешенными в КеШЛЯХ воды В ли­

стовой подстилке [Roberts, 1969]. Сапрофаги и мпкофаги концен­
трируются в нижнем слое подстипки, потребляя растительные ткани 

и гифы грибов, [Zachariae,1965]. Почвенные личинки хирои'омид -
специализированные потребители живых и отмерших почвенных во­

дорослей, их плотность ОС9бенно высока в местах концентрации 

слизистых лишайников, которые служат укрытием и источником 

пиши для личинок мух. В этой группе лишайников водорослевые ком­

поненты доминируют. Хирономидыпитаются отмершими частями 

ЛИТJUlЙНИКОВ, в которых развивается' 'обильная сапротрофная микро":' 

флора [Сhегпоv ес al., 1977]. Наибольшее значение в первичном 
разложении подстилки имеет' активность личинок Lycoriidae, Bibio­
nidae, Tipulidae, численность которых, достигает BpICOKOrO уровня 
[Brauns, 1954, 1%8]. 

Личинки Lycoriidae обитают в листовой подстилке, под корой, в 
грибах. Они встречаются в 'большом количестве Б лесах юга лесной 
зоны и активно перерабатывают опад. их экскременты Образуют' 
слой мощностью в несколько сантиметров ЗражевскlIЙ, [1954 J • 
в проuессе пищеварения у них происходит формирование темноокрашен­
ных "прогумусовых"соединений в кишечнике [Костьrчев, 1886; 
Кононова, 1944]. Некоторые виды Sciara питаются съедобными 
грибами. 

Bibionidae распространены под пологом лесов от лесостепи до 
лесотундры. Они встречаются колониями до 200-1500 личинок в 
каждой. Личинки питаются lШСТОВЫМ и ХВОйНым опадом и сильно 

pliзрушенной древесиной [Sсhгешшег, 1958; Krogerus, 1960]; Неко­
торые формы обитают в луговых и пахотных почвах в районах с 

ВЛf,lжным климатом. Они питаются корнями травянистых растений и 

могут повреждат.Ь посевы - Б. johannis и B;marci [Raw, 1967]. 

В. шагсi широко распространен в широколиственных' лесах Евро­
пы и его личинки цринимают активное участие в процессах разло­

же~ия подстилки. Изучение питания и пищеварения этих личинок про­
водилось в Венгрии [Szabo et al., 1967]. Там IШОТНОСТЬ л~чинок 
составляет в среднем 200 экз.lм2, В экскрементах В. шагс! обна­
ружены остатки листовых жилок, обрывки мягких тканей, остаТКИ 

клеток водорослей, аморфный детрит и бопьшое количество мине~~\Лъ­
иых частиц. Годовая' продукция экскрементов достигает 100 г/м , 
потребllение подстилки - 300 г/м2 (15% от общего запаса). В гу­
мусовом слое вес экскрементов личинок бибионид составлиет 0,04% 
от массы почвы. В растителЬНЫХ остатках при переработке в кишеч­
нике бибиониц значительно снижаетСЯ величина отношения С: N - в 
Qпаде она составляет 30,1. в экскрементах - 12,6 [Szabo et al., 
1967]. '. 

В экскрементах увеличивается содержание аммиачных форм азо­
та и отмечено развитие процесСОВ гумификаuии l d 'Aguilar, Bessard, 
1962; Szabo et al., 1967; Karpachevsky ес al., 1%8]., 

Нами проводилось изучение показателей пищевой активносТИ ли­

чинок В. marci в лесополосах полупустынных районов закаСПИЯ'2 Плотность личинок в дубовых посадках составляла 500 экз.lм . 
В колониях преобладали личинки II и' III . возрастов. В сентябре у 
них наблюдается макСИМУМ пищевой активности. Личинки зимуют в 
последнем возрасте, а весной заканчивают pliзвитие и окукливают­
ся. У бибионид, как правило, развитие личиночной фазы происходит 
во второй половине лета. Они потребляют сильно разложИВШИЙСЯ 
опад,' вьппелоченный почвенными энэимами. В лиственных лесах де­
ятеЛЬНОСТЬ этих двукрылых имеет бо'льшое значение в разрушении 

дубового опада. 
Скорость переработки листовой подстилки и усвояемость пиши 

определяли в лабораторных опытах при 210. Влажность опад~ была 
около 70%. ЛИчинок помешали по 5 экз. В бюксы снавескои опада. 

Определения проведены в 10 повторност'ях. Дllительность опытов 
48 ч. Результаты определений представлены в табл. 21. 

Личинки В. marci активнО потребляют оба вида опада. их чис­
ленность высока и в дубовых' И В тополевых посадках. Скорость 
роста ~ри кормлении этой листвой почти одинакова. При длитеЛЬ­
ном содержании в лаборатории больших партий личинок бибИОRИД 
было установлено" что они нужцаются в минеральном субстрате, для 
нормальной жизнедеятельности. В их экскрементах отношение мас­

сы минеральных частнд к органической части гораздо выше, чем у 

других первичных разрушителей [Стриганова, 197~]. Темпы ро­
ста при наличии минерального субстрата у В. шагс! заметно воз­

растают (табл. 22). 
Определение темпов прироста проводилось в лабораторных усло­

виях на группах из 50 личинок. Исходный вес J1ИЧИНОК в одной, пар­
тии колебался в прецелах 1 мг. ДлительнОсть опыта 14 - 15 суток. 
Выживаемость их при наличии минерального субстрата выше, чем 
в одной листве, как и величина суточного прироста. В целом теlv1iIы 
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Таблица 21 
Пищевая активность личинок В. marci (Уральская обл., сентябрь 
1974 г.) 

Средний Суточный 
Усвояемость 

Вид опада вес личи- рацион, МГ k, % 
опада, % 

нок, МГ сухого веса 

ilуб 

Тополь 

40,4 
34,9· 

10,4+1,0 
9,О:!; 0,9 

28,1+2,5 
2з,зi1,9 

45,2:!;2,6 
50,3±4,3 

Т аблииа 22 
Темпы роста личинок· В. marci при питании разным:и видами 
опада 

Пища 

Тополь 

ilуб 
ilуб+мине­

ральный суб­

страт 

Число· 

личи-

нок в 

конце 

опыта 

35 
36 
48 

Таблица 23 

Средний 

Бес до 

опыта, мг 

20,3+0,5 
2з.о±о,6 
19,1':::0,5 

Средний 

вес после 

опыта, МГ 

31.9:!;1,1 
35,9':::1,3 
37,3±О,6 

Суточный 

прирост 

мг 

0,97 
1,0 
1,2 

% 

4,9 
4,3 
6,4 

Пищевая аКТИБНОСТЬ личинок ~ibio sp. в ЮЖной тундре (Таймыр, 
Кресты, ольшатник, август 1975 г.) 

Опад 
Вес личи- Суточный ра- Усвояемость 

I:ЮК, мг иион, мг опада, % 

Ольха 26,9 5,1 54,7 
31,2 5,4 29,8 

роста личинок бибионид очень велики. На рис. 14 показано рас­
пределение личинок по весовым группам с интервалом в 15 дней. 
Личинок выби{iJВЛИ из подстилки и взвешивали по 100 особей. За 
2 недели средний вес доминирующей весовой группы сместился с 
15 до 35 мг, общая биомасса 100 особей - с 2170 до 41 800 мг. 
Усвояемость пиши у ЛИЧИНОК этих мух достигает 50%, и поэтому 
степень утилизапии подстиnки у них очень высока. 

В южной тундре (Таймыр, Кресты, 1975 г.) в зарослях оль-
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Рис. 14. Весовой состав ко­
лонии личинок Bibio ma:rci в 
подстцпке дубового насажде­

ния (Джаныбек, Уралъсхаяобп.) 
1._ 7.IX 1975 Г.; 

:& - 22.IX Ч!75 Г. 

70 

1/l 

5и 

lIесо§рн iJР!lЛЛIl, #3 

шатников встречаются многочисленные колонии личинок Bibio sp., 
которые перерабатывают листовой опад. В этих районах бибиониды­
единственная группа первичных разрушителей листового опада. В ла·· 
бораторных опытах собранных IIИЧЮIОК кормили опадо~ ольшатника 

и карликовой березы, которая доминирует в раСТИТЕ:ЛЬНОМ покрове 

кустарнК,чковой тундры. В опытах личИНКИ бибионид содержались по 

1 О особей. Определения провеnены в трех повторностях (табл. 23). 
Личинки проявляют четкое предпочтение опада ольшатника по 

показатепю усвояемости пищи, что коррелирует и с характером их 

пространственного распредепения в тундре. В заросnях карпиковой 

березы они почти не встречаются. 

Таким образом. пичинки ВiЬiопidае предстаВЛflЮТ группу эффек­
тивных разрущитепей подстипки в широком диапазоне природных 

местообитаниЙ. 
Среди длинноусых двукрылых больщое значение имеет активность 

типулид, широко распространенных в разных nриродных зонах от 

арктических тундр до полупустынь И встречаюшихся не только в 

песных биоценозах, но и в лугово-степных местообитаниях, в мохQoo 
вых туидрах и на пахотных земпях. Личинки типулид - вторичновод­

ные формы, вторично перешедшие к наземному образу жизни. В ле­
сах они питаются опадом и участвуют в формирова.нии гумусового 

горизонта. В проиессе пере работки -растительных остатков они CnQoo 
собствуют м.инерализадии и первичной гумификации органики [Pries· 
ner, 1961; СТРИl"анова., 1971; Perel ее al., 197]]-. 

Нами l1РОВОдИЛИСЬ количественные исследова.ния пищевой актив­
ности у личинок Tipula peliosrigma. Этот вид широко распространен 
в Средиземноморье. На теРРИТi:JРИИ СССР его ареал простирается 

до западного Казахстана и южной Туркмении [Савченко, 1964). 
Личи·нки развиваются под пологом дреВесной и кустарниковой рас­
тительности в редколесьях. лесопосадках, OCTPOBНbIX neсах степной 
ЗОНЫ, в березовых копках, фистащниках. В СССР он многочислен в 

л.есостепи и степной зоне. 
Пищевая избирательность и скорость переработки листового оп&­

JJД личинками Т. peliostigma исследова.ныI на популяции из песопосв-
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Таблица 24 

Пищевая избирательность личинок Т. ре 1ios tigma (Уральская обл., 
дубовая лесопосадка, апрель 1973 г.) 

Виды листо- Число Средний СY'l'(jчный Коэф.рициент 

:вого опада личинок 
вес ли"Чинок, 

ра.цион, усвоения 

мг мг/экэ. опада, % 

Береза 21 214 40,8;:!:1,8 37,4;:!:1,6 
дуб 19 181 24,5;t1,6 55,7;:!:2,1 

Липа 17 200 22,3;:!:1,4 27,~1.2 

Клен 21 232 12,8,:!:О.9 37,5;t1,9 

док в Уральской обn. в апреле, в период весеJшего пика пищевой 

активности [Стриганова, 1975]. Результаты определений приведе­
ны в табл. 24. 

Наиболее предпочитаемые для типулид породы опада - березовый 

и дубовый. ПеРВЫЙ потребляется с наибольшей скоростью,· но опад 

дуба усваивается ими в гораздо больщей степени, чем другие виды 

растительнь~ остатков. Количество ассимилированного сухого ве­

щества при кормлении листвой березы и дуба почти вдвое выще, чем­

опадом клена и липы. При сравнении этого короткого ряда предпочи­

таемости с рядами, составленными для представителей других 

групп сапрофагов можно отметить, "ЧТО у личинок Т. ре lios tigma поря­
док предпочтения несколько иной. Опад дуба. который помещается 

обычно в конце ряда, занимает в данном случае одно иа первых 

IVIeCT. 

ХаракТер пищевой избирательности совпадает с ПIЮстранственным 

распределением этих личинок. ОНИ многочисленныI в дубовых ПОcaдНiах-
60-120 экз.lм2 - березовой (35 / 2) . ... , LJ полосе эка. м и отсутствуют 

в насаждениях чистого клена {Стриганова, 1975]. В степной зоне, 
где . в балочных ле.сах и лесопосадках доминирует дуб, личинки дан­
ного вИда играют большую роль в первичном раЗРУ-ilIении еГ9 опада. 

В лесных местообитаниях с высокой численностью ТИПУlIИд форми­

руется, гумусовый слой на поверхности минеральной почвы, что на­

блюдалось нами даже в фистащниках на типичных сероземах в юж­

ной Туркмении. В. джаныбеке при плотности 60 экз.lм2 ЛИЧИНКИ 
типулид в течение личиночио:ll: фазы потребляют в средНем 350 г/м2 
nиствы, что составляет почти половину годового опада. 

В семействе Tipulblae пищевые режимы личинок различных ви­
дов и родов весьма разнообразны. В этоЙ грутше встречаются хищ­

ннки, детритофаги, сап р6филлофаги , сапроксилофаги и фитофаги. При­
способление к определенному виду пищи привело к развитию раэли'Ч­

НЬ~ м:оpqюфизиологических адаптаций у личинок. Многае специали­

зированные формы не могут переходН'ГЬ на питание другими объек­

тами. Например, личинки Ctcllophora, являющиеся сапроксилофага~и. 
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110 потребmuoт IIИстовой опад. В то же время У других форм ТИIlУJlИН 
наблюдается. сочетание сапрофагии и. фитофагии. Преобладание того 
llnИ иного режима определяется В/IИянием абиотических факторов 
,-реды. 

Пищевая специализация ·Личинок типулид нашла свое отражение 
11 моpqюфункu:иональных различнях кишечника У хищников. сапIЮфа­
гов и фитофагов [ГИЛЯIЮв, 1949; Семенова, 1974]. Передняя киш­
ка представляет короткую УЗКУЮ трубку, средняя кишка - более 
толстая, увеличиваюШдЯСЯ в объеме при заполнении пищеЙ. Ее пе­
редний отдел (кардиальный или пилорический) обособлен и имеет 
округцую форму. От него отходят 4 слепых выроста, раэличающих­
ся у сапрофагов И фитофагов. у потребителей сочных, мягких тканей 
это узкие трубочки с гладкими стенками (Т. paludosa, Pales sp., 
Р. quadrifaria), у свпрофагов выросты имеют складчатые стенки 
(Т. scripta, Т. peliostigma). выросты ВЫI10ЛНЯЮТ секретщ:~ующую ФУНК­
ЦИЮ. УсвпроксилофаГОВ КОЛИ'lество выростов больше (Ctenophora). Зад­
няя кишка разделена па: тонкий ~ толсть!Й отделы; на границе меж­
ду ними развита бродильная камера. В ней, как и У личинок 1 брон39-
вОК, происходит переваривание пищи при участии симбиотическоЙ 
микрофлоры. У фитофагов секреция ферментов в слепых выростах 
и передНей кишке осушествляется по голокринному типу, У саПIЮфа­
гов _ по мерокринному. у последних выделяется перитрофическая 
мембрана [Семенова, 1974]. 

Сравнение содержимого кишечника представителей личинок типу-
ЛИд ИЗ разных типов местообитаний и КОlIИчественные исследования 
их пищевой аКТИВНОСТИ позволили установить особенносТИ трофиче­
ских свяаеЙ У форм из арктических и кустарничковЫХ тУНДр, сме­
шаннь1Х и ши роколис твеннь1Х. лесов умеренного пояса, лесопосадок 
в полупустыне и фисташников сухих субтIЮПИКОВ. 

детритофагия характерна для многих гигрофильнь1Х форм,. встре; 
чаюшихся в заболоченных или прибрежнь1Х местообитаниях, а также 
11 сильно разрушенноЙ влажной древесине и под стилке. Эти типули­
ды переваривают органи"Ческие остатки и почвенныIe воДОРОСIIИ. Хиш­
пиtlество характерно для водНЫХ личиНок. В 'ГУНДIЮВЬ~ оаериах в. 
большом количестве в(;тречаются личинки Prionocera, питающиеся 
личинками :х.ирономиц и энхитреидами, обитающиМИ в донном грунте. 
В кишечнике среди жидкой гомогенной массыI JDстречаются обрывки 
хитиновЬ~ покровов. 

Некоторые личинки тиiIуnид в тундре питаются почвенныМИ :во-
дорослямИ. Преимушественная альгофагия характерна для личинок 
Т. carinifrons у северной границы арктических тУНДр. Они обитают 
под моховыми валиками, окружающими. пятна голого грунта,и 
заглаты~ют почву с обильно развивающимися в ней синезелеными 
водорослями. На ЮЖНЬ1Х склонах в дренированнъ1Х участках эти 
личинки потребляlIИ живые корешки. В лаборатории они питались 
водорослями и не потребляlIИ мхов и опада полярнОЙ ивы. Сочета­
ние детритофаГИИ и фитофагии характерно' для ли"Чинок Nephrotoma. 
и представителей п/родов Tipula, Jamatotipula, Savtschenkia. Среди 
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личинок типулид имеются специализированные фитофаги - Т. ра lu- f 
Josa, Т. oleracea, Т. czizeki, распространенные в пахотных почвах 
и повреждающие полевые культуры [Bodenheimer. 1923; Силантьев, I 

1931: Кипенварлиц,1961]. Личинки-фитофаги могут успешно t 
развиваться и !I гумусированной почве, но детритофагия в природ-

ных условиях для них нехарактерна. В ЮжноЙ тундре большая часть 

личинок типулид питается живыми корешками и зелеными тканями. 

Несмотря на высокую влажность почвы в тундре, фитофагия являет-

ся преобладающим пищевым режимом личинок типулид. В кустарничо­

КОВЫх и травянистых местообитаниях их экскременты покрывают 

поверхность почвы сплошным слоем [Стебаев, 1958; Чернов, 1973] 
В непереваренньщ остатках развивается обильная сапротрофная 

микрофлора, экскnементы типули представляют центры, в кОторых 

сосредоточены процессы трансформации и минерализации [Стебаев, 
1958] . 

Отсутствие фитосапрофагии у личинок типулид, обитающих в 
тундре, можно объяснить, тем, что большая часть растительных 

остатков представлена там мхами, остатками которых типулиды 

не питаются. В условиях низкой температуры и избытка влажности 

процессы микробиального разложения остатков растительности тор­

мозятся, ЧТО приводит К накоплению торфа с большим количеством 

кислых продуктов разложения. Поэтому органический детрит в тунд­

ре также малосъедобен для сапрофагов. Личинки типулид связаны 

В основном с травянистой растительностью и потребляют живые 

ткани корней или зеленые живые ткани мхов. 

В лесу развитие трофической специализации личинок типулид 

было направлено на освоение растительных остатков, сохраняющих 

свою структуру и содержащих большое количество питательных 

веществ, необходимых для животных. В лесных биоценозах вьще­

лились сапроксилофаги, участвующие в разложении клетчатки и гу­

мификации древесины (Ctenophora), и разрушител~ mrCToвoro опада. 
Питание листвой широко распространено среди личинок подрода 

Lunatipula, обитающих в почвах с контрастным режимом влажности 
и являющихся мезофильными и умеренно ксерофильны":'1И формами 

[Савченко. 1961, 1964]. Ilентром формирования этой группы в 
чеJfвертичном периоде было древнее Средиземноморье. Большинст-

во современных представителей Luna tipula распространено в лесосте­
пи, степноЙ и субтропической зонах. В пределах данной группы ли­

чинки питаются преимущественно листовым опадом и не переходят 

при засухе на живые ткани. Uиклы ИХ развития четко скоррелирй­

ваны с сезонными колебаниями температуры и влажности почвы, 

и периоды пищевой активности личинок приходятся на наиболее бла­

гоприятные сезоны, что наблюдалось нами на при~ере Т. peliostigma 
и Т. pallidithorax в полупустынных местообитаниях 3акаспия и Сред­

неЙ Азии [Стриганова, 1975; Striganova, Valiachmedov~1976]. По 
сравнению с формами, распространенными в уМеренно влажных 

климатических районах, у полупустынных видов сроки личиночного 

разви<Гия гораздо короче за счет повышеЮfЯ уровня пищевой актив-
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lroсти (по степени ассимиЛЯЦИИ пищи). фитофагия нехарактерна для 
личинок данной групп:ы, даже в очень сухих местообитаниях:. 

Таким образом, в процессе эволюции типулид У личинок наблю­
даются два направления :пищевой специализации. определяеМЬ1е ха­
рактером ИХ местообитаний: первое - переХОА от детритофагии к фито­
фагии. распространенный у обитателей моховых и травянистых мес­
тообитаний; второе _ переход к canрофагии - потреблению листоВО­
го опада и гнилоЙ древесины. - характерныЙ для обитателей лесных 
биотоПОв Формы с растительноядными личинками проникли далеко 
на север: до арктических тундр, где они переходят к потреблению 
водорослей. Сапрофаги распространились под пологом древесной и 
кустарниковой растительносТИ в полупустьmные местообитания. Эти 
две группы личинок типулид в соответсТвии с характером ,питания 
участвуют в передаче энергии по разным трофическим цепям -
пастбишноЙ и детритНОЙ. В том и другом случаях специализирован­
ные формы представляют второй уровень пищевых цепей - потреби-
телей первичНОЙ продукции. 

Среди личинок двукрыльJX вьщелены формы, IШтаюmиеся ,высши,,:, 
ми грибами и мицелием почвенных плесн~~ых гри~в: ~hOf1da~, Llm-

b"d е Psychodidae Petauristidae, Lycorнdae, СhlГОПОШldае, Dltomy­
по 11 а , , . '-Td П б грибных 
lidae, Sc iophilidae, Myc~tophilida~, Boll,toPlll1 ае. отре и.тели _ 
спор _ виды CecidomYlClae, СhНОПОШldае [Brauns, 1954, Healey, Rus 

sel-Smith, 1971]. 
деятельнОСТЬ личинок-копрофагов имеет большое значение' в 

разложениИ экскрементов крупного рогатого скота на пастбищах. 
В комплексах копрофагов вьщеляют нескоЛЬКО групп, сменяющих 
друг друга в сукцессионНОМ рЯду и заселяющих навоз на опред~_ 
ленньJX стадиях его раапожения. ПеРВ~lе поселенцы - виды Lype 
sia Haematobia, Cryptoluci1ia, АпthоmУJa.Они отклады1аютT яйца, и. 
вы~едшие личинки питаются свежими экскрементами, потребляя 
жидкие продукты пищеварения животных. позже там появляются 
личинКи Borboridae и Sepsidae. Уровень пищевой аКТ;IВНОСТИ личинок­
копрофагов и темпы роста очень высоки. 

Таким образом, личинки двукрыльJX, питающиеся раз~гающими­
ся растительными остатками и сапротрофной микрофnорои, участву­
ют в разложении разнообразных органических материалов в природ­
пых и антропогенных местообитаниях. В их экскрементах наблюдает­
ся начало процесс а гумификации растительных остатков. СреАИ 
личинок двукрь1l1ЫХ мОЖНО выцелить группировки первичных и 
вторичных разрушителей растительных остатков. К первым от­
носятся формы с грызущим ротовым аппаратом, участвуuющие 
в механическом разрушении плотных растительных тканеи. Вто­
ричные разрушит,ели включаЮТ группировки потребител~й ЖИllКИХ 
продуктов разложения и органическоГо цетрита , а также копро­
фагов. Деятельность личинок АВУКРЫЛЫХ имеет особенно боль­
шое значение при цеструкцИИ I1ревесины. навоза, компостов. 
Они участвуЮТ в заключительныХ этапах разложения органичес-

ких остатков. 
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НАЗЕМf{ЫЕ БРЮХОНОГИЕ МОЛЛЮСКИ­
GASTROPODA, MOLLUSCA 

Наземные брюхоногие молтоски широко распространены в рай_ 

онах умеренного климата. В лесу они ОQитают в подстилке и верх­

нем слое почвы. В сырую погоду могут подниматься в 'f'равянистый 

ярус И питаются там зелеными частями растений. Основные q:aK'I'O­
ры, опредешпощие характер пространственного распределения и уро­

вень 'численности моллюсков, - температура; влажнос'IЪ, рН, содер.­

жание са в почве. В равнинных лесах Европы числениость моллюс­

ков ДОС'f'Игает 488 экз.lм2• биомасса - 278,7 Г; в дубравах на 
суглинках численность ниже - 320 ~кз.lм2. на песчаных почвах -
28 экз.lм2 [Мельниченко, 1936; Иванов, 1940; Лихарев, 1953; 
Newell, 1967; Ag6sey, 1968; Mason, 1970, 1974', Eishop, 1976]. 

Уровень численности моллюсков относитеJIЬНО стабилен в тече­

ние всего безморозного периода в лесных почвах, а в открытых 

местообитаниях наблюдаются резкие сезонные колебания численнос­

ти с пиками во влажные периоды [Eaker, 1968; Роmегоу, 1968, 1969; 
Jennings,Barkha11l,1975], ' . 

Большинство наземных молтосков растительноядны. Но среди 

них имеются и хишники - Daudebardia, Тгigопоеhlаmуdidае, Zonitidae. 
В экскрементах растительноядных I}НДОВ также встречаются гриб­

ные гифы и остатки животных [Раllапt, 1969]. В опытах при корм­
лении Diseus гоtuпdаtпs дождевыми червями крэффициент потребле­

ния пиши у них составлял 9,7%, а усвояемость - 78,6% [Маsоп, 
1970] . 

Среди растительноядных моллюсков выделяют 2 группы: 1) по­
требителей грибов и растительнь~ остатков; 2) потребителей гри­
бов и зеленых растений. К первым относятся представители Pupid 

lidae, VаlIопiidае, Clausiliidae, Епdоdопtidае, Phylomyeus, Епсопulus. 
Это мелкие и средних размеров улитки, обитающие преИМy:IlIественно 

в лесной подстилке. Некоторые из них потребшгют лишайники, в ко­

торых переваривают грибlыIe компонен,ты. Ко второй группе относят­

ся наиболее крупные прадставители q:aуны наземных моллюсков -
Fulota, Trichia, Arianta, Сераеа, Helix. 

Большая часть сmIЗней Агiопidае,И J.imacidae - полиq:aги, пита­
ющиеся растительной и животной пищей [Лиха рев, Раммельмейер, 
1952J . 

Кишечник у брюхоногих моллюсков дифференцирован на ротовую 

полостЬ, глотку, пищевод, жеЛУi;!ОК, среднюlO и заднюю кишку. На 

границе между ротовой полостью и глоткой находится ротовая че­

люсть, форма и P'i'счленение ее варьируют в разнь~ таксономических 

группах. Толстая нижняя стенка глотки имеет крупный мускулистый 

валик, на верхней стороне котОрого находится радула - терка. Она 

состоит из роговой мембраныI и поперечных рядов зубцов. У Helix 
aspersa. на радуле 180 рядов по 100 зубцов. В период активного 
роста на радуле ежедневно сменяется по 2 ряда [Smith, 1976J. 
Строение радулы раЗШlчается у разных видов. Моллюски соскре-
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бают час'f'ИЦЫ растительных Тl\дIЮЙ 11 1I/1ЩЧII\JJШ"'I' JJX 1\ I'JIO'J'J\Y. 1)1111 

могут скелетировать листья и принимаю'г Ш{'!'НJlJ10l' Y'lil<"I'III< 1\ ~I"X:I­

ническом разрушении опада, 

у моллюсков сильно развита печень - гепатопанк[)сюс, ~}<:ШОJl­

НЯlOщий все промежутки между внутренними органами в брюшной Н0-
лости. Протоки его впадают в желудок. В этом органе происходит 
секреция 'энзимов и всасывание продуктов гидролиза. У моллюсков 
отмечен, высокий уровень энзиматической активностИ, особенно вы­
сока активность целлюлазы и протеиназы по сравнению с другими 

почвенными сапроq:aгами [Marcuzzi, Turehetto, 1976]. В гомогена­
тах кишечника у них обнаружено более 30 энзимов, среди которых 
преобладают карбогидразы [Holden, Traeey, 1950]. jV\ОШ1юски рас­
щепляют также пектин и пигнин fNielsen, 1962] . У некоторых ви­
дов найдена хнтиназа, причем у хнщных форм И HeKpoq:aroB ее ак­
тивность выще, чем у фитоq:aгов fTereafs, Jеuпiаuх, 1961]. 

В процессе переваривания пищи в кишечнике моллюсков выде­

ляется больш~е количество слизи, окутываroшей пишевой комок. 
В их экскрементах СОllержится большое количество мукопротеинов, 

скрепляющих частицы непереваренных остатков. Поэтому эк~кремен­
ты моллюсков, как и дождевых червей, отличаются больщои механи­
ческой прочностью и долго сохраняются В почве, 

у растительноядных видов достаточно подробно исследовалась ПИЩt1-

вая избирательность. Почти все мош:rюски - полиq:aги. Однако они про­
являют предпочтение к определениым группам и видам растений. 
В частности, они предпочитают живые зеленые ткани разнотравья 

злакам. У фитофагов избирательность определяется как механичес­

кими свойствами листьев (строение кутикулы), так и их хнмичес­
ким соста'вом [Fromming, 1958; Grime et аl., 1968, 1970; Pal1ant, 1969; 
СЬа tf.ield, 1976] . 

./'v\oллюски, питающиеся листовым опадом, так;'Ке избирательныI 
к пище. Например, Arianta arbustorum и Сераеа hortensis предпочн­
'I'ают опад "хрупких" пород - ольхи, ясеня - и почти не питаются 
листвой дуба и бука; Е ulota frue ticorum преИМУJдествен~о по-:ребля­
ет опад березыI и почти не питается листвой ясеня [I,!ndqUlst, 
1941] . 

Моллюски питаются таюке гнилой древесиной. Они переваривают 
клетчатку, пектины и лигнин и способны разрушать структурные 

компоненты древесных тканей, преимy:IlIественныIe сапроксилоq:aги­
представители Discus и Mopressa 1amina ta fMason, 1970]. 

Выделяется группа подстилочных видов молюсков, КО'l'орых мож­

но характеризовать как преимущественных микоq:aгов. К ним 01'НО­
сятся обитатели ПОДСТИJIКИ хвойных лесов. Эти формы особенно мно­
гочисленны в участках с редким травянистым покровом [Fгоmmiпg, 
1951, 1 • К микофагам относятся также Milox so\verbii, Arion 
suЬfuscus и некоторые виды рода Limax [Маsоп, 1974]. 

у моллюсков наблюдается возрастная и сезонная смена пищевь~ 

.'Объектов. У Сераеа пеmогаlis, преимущественного сапрофага, весНОй 
60-80% пищи состояло из остатков злаков, а летом и oceHI-,Ю 
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Таблица 25 
Пищевая активность молшосков Discus rotundatus [по Mason, 19701 

Коэфрициент 
Усвояемость 

Пища Вид пиши потребления, 
пищи, % 

мг/г 

Зеленые Mercurialis perennis 2,38' 40,36 
ткани Circaea lutetiana 0,81 46,05 

U rtica dioica 4,40 47,70 
Опад Сагрiпus Ье tulus 2,53 48,67 

Cas сапеа ,S1 tiva 6,08 45,81 
Fagus sy lva tica 3,01 55,06 
Quercus соЬис 6,00 58,00 
Acer pseudopla са nus 5,91-9,40 43,07-47,49 

G 0-7 5% составляло разнотравье. У молодых особей данного вида в 
кишечнике преобладал почвенный детрит [Wil1iamson, Cameron, 1976]. 

Благодаря высокой энзиматической активности усвояемость пи­

щи у молшосков весьма значительна - около 50%. Количественные 
определения пищевой активности проводились у Discus rotundatus 
в лабораторных условиях [Mason,1970]. Это формы со смешанным 
питанием. В их экскрементах отношение остатков опада, живых 
растительных тканей и животных составляло 2,43:1,30:0,04. Ре­
зультаты определений представлены в табл. 25. При кормлении 
О. rotundatus опадом скорость потребления ПИllШ и ее усвояемость 
выше I чем при питании .зелеными тканями. Следует отметить, что 

усвояемость разных видов опада пропорциональна содержанию в 

них клетчатки. 

Температурные колебания не влияют на величину усвояемости 

опада, но коэффиниент потребления возрастает при повышении тем­

пературы в пределах 5_150. Коэфрициент потребления пиши по от­
ношепию к беЗЗОЛЫIОМУ весу у разных видов колеблется в пределах 

0,5-5,2% [Mason, 1970, 1974; Reichle, 1968; Crossley, Reid, 1971). 
При плотности 489 экз./м2 молшоски могут переработать за 

сезон 35-43% годового опада [Mason; 1970]. В литературе име­
'Ю'l'ся данные по энергетическому бюджету некоторых видов. Напри­

мер, в ШИРОКО1!иственных лесах летняя биомасса Arion ater состав­
ляе'l' 0,27 г/м2 . 

Средний рацион 16% на 1 I' сухого веса в сутки. Коэффициент 

аССИМЕ"ЛЯПИИ пиши 69-87%, общее потребление суХого вещества с 
мая по октябрь при этом 7,9 г/м2 [Jensen, 1975). При рас<ште 
соотношения продукции и общего метаболизма попупяции получились 

большие расхождения при сравнении данных разных методов. Од­
нако количественные определения пищевой активности молшосков­

сапрофагов показывают, что они являются очень активными первич:" 

ными разрут..uителями опада и гнилой древесшIыI. В их экскрементах 
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отмечено f8звитие проuессов гумификации [FГ()ПНI1 iп~, 1 П;,Н 1. Со­
гласltо устному сообшению Л.С. Козловской, состав микрофлоры ки­
шечника молшосков показывает, что У них имеет место активное 

разложение структурных элементов растительных тка~Й. азотсо­
держаших органических соединений и новообразование гумусовых 

веществ. 

Таким ~)G!Xi.::",лvi" iv;v;;;;iV(;;~~ =~ТИ"'FЮ )'частвуют в разложении клет­

чатки и мин~рализаuии растительных CC·!'~'!K()B. Н .. !!ере<Jiiренные ос­
татки в их экскрементах обогашаются азотсодержашими соединения­

ми слизи, выделяемой в кишечнике. В почве в экскрементах молшосков 

развиваются процессы гумификаuии. Пишевая активносТЬ МОrnIюсков 

приводит к формированию тонкозернистого гумусового слоя мулле во­

го типа на поверхности ПОЧБЫ. 



ГЛАВА 4 

ОСОБЕННОСТИ ДЕТРИТНОЙ ПИЩЕВОЙ ЦЕПИ 
В ПОЧВЕ 

приведенный выше обзор пищевых связей почвообитающих са­

профагов показывает, что среди них мало неизбирательных или все­

ядных форм. У подавляющего большинства видов имеется опреде­

леННЫЙ круг пищевых объектов. В этом комплексе можно разгра­

ничить группы непосредственных потребителей растительных остат­

ков и потребителей сапротрофной микрофлоры. Выделяется также 

особая группа детритофаГQВ (дождевые черви, ЭJlXИтреиды, некото­
рые МИI\роартроподы, личинки ряда ВИдов жуков). Детритофаги по~ 

требляют остатки и растительного, и животного происхождения, си~ 
но измененные первичными разрушителями и перемешанные с поч­

вой. В комплексе" сапрофаroв имеются также группы со смешанным 

питанием - сanромикофаги, проявляющие избирательность и к ос­

'гаткам высших растений, и к виду грибов. Они питаются той или 

другой пищеЙ в разной экологической обстановке (некоторые виды 
клещей и коллемБОJI). Однако животные со смешанным питанием и 
детритофаги составляют лишь часть комплекса сапрофагов, доля 

ко<roрой в общей численности и биомассе почвенного населения 

варьирует в разных типах почв. 

Различия пищевых связей сапрОфагов обусловливают необ:КlJДИ­
мость дифtlереJ:ЩироваlШОИ оценки роли отдельных трофических групп 

в процессах разложения и потоке энергии. через почвенный ярус 

экосистем. 

,Проблеме участия почвенных животных в разложении раститель­

ных остатков посвящено большое КОlJИчество работ. Эти исследОва­

ния ведут ,свое начало от caMbIX истоков почвенной зоологии. Фор­

мирование почвенного гумуса еще" в прошлом столетии рассматрио­

валось как биологический процесс, в котором животные принимают 

непосредственное участие [L!дрвин, 1899; докучаев, 1883; 1899; 
Костьrчев, 1884, 1886,1890; Miiller, 1887; Ramann,1888]. Спе­
циальные работы, касаюш:иеся деятельности животных в почве: по­
казали, что последние являются основными агентами формирования 

почвенного профиля. осуществляя пере распределение оргаlJИческих 

остатков и минеральных солей [димо, 1905, 1916, 1938, 1945; 
Неуструев, Никитин, 1926; Гиляров, 1947, 1951, 1953. 1965; 
Соколов, 1956]. 

Механическое разрушеmrе отмерших частей растений в почве и 

:на Е1.е поверхиостиосуществляется животныIии - первичными раз­

рушителями растительных остатков [ГИJlЯров, 1939, 1941, 1949, 

128 

1951, 1965, 1968а; Курчева, 1960, 1965, 1967, 1971; 
Ануфриева, 1963, 1966; Карпачевский, Перель, 1966; ~ерель. 
К.арnaчевскиЙ 1968; Стриганова, 1971б; Jacot, 1936; Kub.lena, 1938;, 
Wittich, 1963; НеасЬ ее al., 1966а, Ь; Madge, 1965, 1969; Naglltsch, 1966, 
Оип~ет, 1956, 1958, 19631. 

Количественная оцею;:а участия животных в пропессах первИЧНО-
го разложеюIЯ растительных QCTaTKOB показала, Ч'I'О при их отсут­
ствии не только многократно замедляется скорость размельчения 
ооститепьньrx тканей и инкорпорация их в минеральные слои. но и 
~арушается нормальный ход ХИ!v1Ической трансформации органическо-
1'.0 материала. Участне животных стимулирует процессы минерали­
зации и гум:ификации растительньrx остатков и ПРИВОАИ'f к увеличе.­
нию содержан:ия в почве подвижных форм элементов питания расте­
ний и резервного гумуса [Архангельский, 1929; Тюрии, 1937; '" 
Кононова, 1944, 1963; Пономарева, 1949, 1953; Соколов, 1~;:>5, 
Н)57: 3ражевский, 1957: Гаврилов, 1963; Пере ль, Сок?лов. 1~64; 
Козловская, 1965; 1976; Атлавините, 1974, 1975; ЭЙТМИЩl.ви­
чюте. 1975; Покаржеr;екий, 1976; ГИJlЯров, Стриганова. 1978; 
Miil1~r Р., 1887; Jegen, 920; Bornebush, 1930; Mc!'e.r, 1943;.Laa.:sch, 
1948; Stockli, 1949; Barley, 1959; Bocock, 1963; WlttlCh, 1963; MullerG., 
1965; Тоrпе, 1966, 1967; Brauns, 19б8; Pt;relet~1 • .'J966, 1971; Karpa~ 
chevsky etal.,1968; Edwards etal.,1970; AtlavIlllte, 1971; Ausmuset 
al.,'1976; Witkamp, Ausmus, 1976]. 

ОднаКО ~ литературе долгие годы оставался дискуссионным во-
прос о том, принимают ли сапрофа!'и непосредствен.ное участие в 
ТраНсформапии органичесКОГО ве ще с 'l'вa , или косвенно ВJIИЯЮТ на 
про:цессы его разложения пу'тем: регуляции состава и активносТИ 
сапро'l'РОФНОЙ микрофлорыI. Представители советской почвениО-ЗООЛО­
гическоЙ шкотr во главе с М.С. ГИJ1.яровьrм [1951. 1969, 1970б] 
p1lссматривали почвенных сапрофагов как неIIосредственных агентов 
ми:нерализациии гумификации растительных остатков. Эти процессы 
частично протекают в организме жи:во'гных в ходе переваривания 
пищи и продолжаются в их экскрементах в почве. Ту же позицию 
разделили и некоторые зарубежные ученые [Franz, 1950; Kiihnelt," 
1950]. в ПРОТИВОIlОЛОЖНОСТЬ этому высказывалась иная точка зре­
IШЯ о TQM, что животные могут лишь :измельчать растительньrе ос­
таткИ. а истинными пищеВЬn-ЛИ объектами сапрофагов являются· сап­
ротрофНhIе микроорганизмы или ПРОдУ"".б:ТЫ их жизнеде~тельности 
[Drift van der, 1951. 1963; Dunger, 1958. 1963; Nlelsen 1962; 
Miillcr,1965; Zachariae, 19651. Причной таких разно::ласий была 
в сущности недостаточная изученность шlщевых связеи и пищеваре­
ния сапрофаГОВ. которые рассматривались Кдк ед:и:ная трофическая 
группа с неизбирательнъrм питанием. 

Эти ЕЗГJlЯДЫ нашли свое отражение и в трактовке воцроса об 
участии беспозвоночныxсаn:рофаговB в трофиче?ких целях (или се­
тях.) наземных экосистем. Некоторые ЭКОJ10ГИ при анализе трофи­
ческой CTPYKТJ"PЫ комплексов почвенных организмов первостепен­
ное значение ПРИдавали их размерным различиям. Одум [1975} 
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считает; что непосредственными потребителями растительных остат­

ков явnтoтся лишь одноклеточные организмы (грибы, бактерии и 
простей.шие ), а многоклеточные животные - потребители микрофло-
ры ИЛИ простеЙших. ' 

Разме рный ПРИlЩип анализа трофических отношений почвенных 
организмов не согласуется с фактическими данньUdИ по питaнmю 

почвообитаюIдИX беспозвоночных, Величина животных определяет их 
требования к окружающей. среде; жизнедеятельность представитеneА 

отдельных размерных групп регулируется раЗЛИЧНЬUdи .к.атегориями 

физико-химических факторов, среды. М.С. Гиляров [1941, 1949, 
1975), обосновавший экологические задачи размерной ·классифи.к.а­
дии почвенных беспозвоночН'ых, подчеркивал, что в каждой выдеден­

ной группе имеются хишиики, сапрофаги и фитофаги, которые по­

разному влияют на свойства почвы и протекающие в ней процессы. 

, действительно, среди простеЙших. например, имеются автотрофы, 
потребители микроорганизмов, растворенного в воде органического 

вещества, и хищники, цитающиеся более мелкИМИ формами простей­

ших [Schonborn, 1965] . Наибольшее значение в динамике . почвенных 
процессов имеют виды, питающиеся бактериями, регулирут.ощие 

соотношение 'lИсленности в почве разных групп микроорганизмов 

[Николюк, 1965), Простейших поэтому нельзя объединить в одну 
трофиче<;кую группу с сапротрофной микрофлорой. Они не потребляют 

структурные элементыl' растительных тканей и не могут бъlТЬ отие­
сены к редуцентам. Почвенные простейшие представляют скорее 
грynпу первичных хищников или сапротрофов, заканчивающих процесс 

разложения растительных остатков. как и некотОрые мноroклеточ-
ные животные (нематоды, энхитреиды). ' 

Представители микро- и мезофауны также отЛичают:, i,ольшим 
разнообразием пищевых режимов, ка.к это показано в (/аоре. Поэто­

му сопоставление размеров животных с характером их питания и 

функциями в п"'Оцессах разложения растительных остатков предста:с ... 
ляется неверным,' 

Начальные звенья детритной пищевой цепи подробно исследова­

лись на примере разложения листвы мангровых деревьев в мелкиХ 

эстуариях на юге Флориды [Heald, 1969; Odum,1970). В разложении 
олада участвуют многочислеНН'l;>!е беспозвоночные, ·поедающие опа:е­

шую листву и непереЕ8.ренные растительные остатки в экскрементах 

первичных разрушителей (рис. 15). Авторы ПРОВОдЯт резкую грани­
ну между потребителями живых листовых тканеЙ маНГРОВ (первич­
нымя консументамипастбищиой пищевой цепи) и сапрофагами (перо;. 
вичными разpyruителями). К последним они относят разные трофи­
ческие группы. считая, что все сапрофаги получают лишь часть 

энергии из растительных ткаНеЙ и потребляют также микрофлору и 

простеЙщих. СООТ110шение- копичества энергии, получаемой, непос-ред­

ственно из растительных тканей и от микрофлоры, не измерялось. 

На рис. 15 приведена схема этой детритноЙ пищевой цепи, в кото­
рой В смешанном трофическом комплексе объединены все сапрофа­
ги, включая перви'ПIlЩt разрушителей, детритофагов и даЖе хищни-
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Рис. 15. детритная ПИlllевая цепь на листовом опаде мангров 
[по Odum, 1970] 

ков. Эта модель считается пригодной: для разных типов наземных 

экосистем [Одум, 1975]. -
к сожалению, здесь, как и в других схемах детритных цепей, 

не дифJJeреlЩирован не только комплекс сапрофагов, но и органи­
ческое вещество почвы. которое рассматривается как смесь расти­
тельных и животных остатков на разных стадИЯХ разложения, засе­
ленных сапротрофными микроорганизмами. Такое представление со­

ответствует экологическому понимаlillЮ почвенного гумуса, сформу­
лированному ег:е в 30-х годах, которое включало остатки всех 
живых организМов, разnaгающихсЯ в почве [Ваксман, -1937). 
В настоЯщее время органическое вещество впочве следует разделять 
на отдельные компоненты по составу и структуре органических 
остаТКОВ. В комплексе сапротРОфиЫХ организмов, в том числе сре­
ди canрофагов. вьщеляются трофические ГРУППИРОl3ки, выполияющие 

разные фуекции в процессах деструкции. 

Растительные ткани труднее усваиваются животными, чем жи­
вотные ткани, богатые белками и аминокислотами. Усвояемость пи­
щи у сапрофагов колеблется в среднем в пределах 30-40%. Расти­
тепьноядные животные могут расщеплять лишь небопьшую часть струк­
TYPHЫX~ элементов растительных кпеток, СОСТОЯlllих из целпюлозно-лИГ­
НИНОВОFО комплекса. Поспедние составпяЮт основную массу неперева­
ренных остатков, попадающих в почву. Более высокая степень усвоения 
жИВЫХ раститепьных тканей (40-60%) животными объясняется нали­
чием большого количеС'rва pacTBop~bLX углеводов. Неполная утипи­
зация цешполозно-пигниновых эпементов при первичном разрушении 
растительных остатков .характерна не ТОI1ЬКО дПЯ беспозвоночных, 
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но и дпя грибов, Qбпадающих боп~е СИ/1ЬНЫМ энзиматическим аппа­
ратом [Maclaren, 1%7; Мирчинк, 1976]. Поэтому в почве разруше­
ние раститепьных остатков оБЬNНО протекает в нескопько этапов 

и при участии разпичных групп сапротрофных организмов, сменяюших 

др)'Г друга в сукцессионном ряду. Таким' образом, уровенl:, первичных 

консументов в детритной цепи распадается на нескопько звеньев. 

Современное состояние исспедований питания почвенных сапро­

фагов позвопяет опредепить попожение многих видов в д~тритной 

цепи и охарактеризовать их !3заимоотношения с микрофпорой. На 

рис. 16 представпена'схема детритной пишевой цепи на примере 
экосистем широкопиственного песа, отпичаюшейся высоким таксоно­

мическим разнообразием комппекса сапрофагов и сапротрофной мик­

рофпоры. Пространственное распредепение сапрофагов в гумусовом 

профипе подробно описано на примере грабово-букового песа в цен­

трапьной Европе [Zachariae, 1%5]. в процессах механического и 
химического разпожения раститепьных остатков 'животные и микро­

организмы неоднократно сменяют друг друга. На схеме в упрошен­

ном виде показаны топько трофические связи между беспозвоночны­

ми и микрофпорой. 

Сапрофаги - ш:!рвичные разрушитепи потребпяют бепки, раствори­
мые и структурные угпеводы. В пиственных песах, наибопее актив­

ные первичные разрушитепи - многочиспенные виды диппопод. мок­

рицы, пичинки типупид, бибионИд, кпеши семейства Phthiracaridae, 
дождевые черви, l1итающиеся в подстипке пистовым опадом (предста­
витепи Lumbricus), некоторые виды коппембоп. В перевариванпи пиши 
у ЭТИХ форм активную рапь играют. кишечные симбионты. В некото­
рых группах чпенистоногих нередко сочетаются сапрофагия и фито­

фагия. Эrо относится в первую очередь к обитатепям поверхностных 

споев почвы, не совершаюшим миграции ьее гпубокие горизонты. 

Регупярный .переход к питанию живыми тканями растений во время 

засухи набпюдается у многих диппопод, мокриц. Фитофагия распро­

':;транена и среди пичинок типупИд, ис.ходным ПJp1iевым режимом ко­

торых явпяется, по-видимому, детрИтофаГ(fЯ. Бпагодаря своей спо­
собности к питанию живыми растениями Дlшпоподы и пичинки ти­

пупИд И 11 пахотных почвах в усповиях умеренного кпимата иногда 

наносят экономИческий ущерб попевьrм купьтурам [Гиляров, 1949, 
Кип~нварпиц. 1961; Осмоповский (ред.),. 1976]. Кроме того, мно­
гие перi:щ:чные разрушитепи потребпяют зеленые почвенные водорос-. 

пи: В некоторых местообитаниях сапрофагиnитаютсst преимущест­

венно врдороспями, что набпюдалось в попярной пустыне [Chernov 
et а1., 1977]. 

Поэтому у первичных раэрушитепей непьэя в ряде спучаев стрп­

го разграничить фито- и сапрофагИIО. Огроение ротового аппарата, 

морфофункционапьные особенности кишечника, COC'faB пишеваритепь­

ных энзимов и симбиоl:'!ТОВ позвопяют им потребпять и усваивать 

раститепьные ткани, сохраняющие кпеточную структуру. Животные 
усваивают одни и те же компоненты в живь!х и отмерших тканя.х 

. растений - растворимые' угпеводы. кпетчатку и аминокислоты. 
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экскре­

менты 

фито­

фагов 

фитомасC<l 

опад 

неперева­

ренные 

растительные 

noчвенныil 

детрит 

минерализаторы 

детритофаги 

ю:mечное "вена пищевой цепи 

остатки ЖИ60ТНЬIХ 

р и с. 1 6. 1Jетритная пищевая цепь I\ почве ШИРОКQ.г;ИСТ1lенного 

леса 

ПеРВИЧ!iые разрушитепи не питаются сапротрофной микрофлорой. 
Для них БОllее характерны симбиотич:еские отношения с микроорrа.,.... 

ни.змами, которых они .заглатываЮ'I' 'вместе с пишеЙ. Активность мик­
рофлоры в экскрементах животных, как правило, выше, чем в Оl18де 
[Стебаев; 19.58,а,б; Kozlov, 1965; Козловская, 1976]. Таким.обра­
зом, первичные раЗРУI.tiитепи имеют большое схоцство, с фитофагами, 
у которых характер пиmеварения зависит от активности. симбионтов. 

Копрофаги и вторичные раЗРУШИ'l'8ПИ - сапрофаг.и заканчивают 
разпожение структурны.х компонентов раститетJЬНЫХ 'Тканей, не пере­
варенных первич:аыми разрушитепями и МИКРОфI10РОЙ. Среди спеuиа­
l1изированных сапрофагов, питающихся непосредственно растительны~л 

материалом, предваритепьно обработанным Э!lзимами животныХ !; 

микроорг'анизмов, наибопее активную ропь играют личиюш жуков~> 

навозников, двукрыпы.х, а 'r8.кже микроартропоlJ,Ы, засепяюшиЕ' скоп­

пения э.кскремен'гов почвеннык. беспозвоночныХ, М,югие вторИЧН:Ы,~ 

разр)'шитепи не могут расщеrшять кпетчатку и усваивают rч:юмЕзЖУ-' 

точные проIlуи:ты� ее разложения микроорганизмами.. О.о.I,""Ю ИХ ТОЖЕ'> 
СП8дует рассматримть как раС~:'f'1'еПЫjЫj:. остат"ое" 
так как они заканчивают pa~,.н');;Keнx~e ИХ структурных ЭП8j\'JSцТQВ, на­

чатое IlРJ'Т'ИМИ ЖИВЫlvШ OPгaH,:~,_",,,aMc(, 

Потребители почвенных !\1~П(~~(Ч)РГ;;Н:iИЭ1\110В U'[.Н)ДСТ-СН:;';"1s.:п:о'т.· }у.rорой 

гетеротрофный У;JuБеl1'" к ним liГ:'!QС}!ТСЯ ,,1НОГН·"\ 

артроподы. способные НИТi:\Т1С,,(;}; ;"РИ'} с,м и:. д!1Я Хi;lР;,шт<эрны 



циапьные энзимы, способные расщеп пять обопочки и вкпючения 

грибных кпеток. Некоторые виды в разных усповиях
 питаются пибо 

как ~апрофаги, пибо как микофаги, что было' показано
 на пр»мере 

панцирных кnещей. 

К этому же уровню относятся, помlfМО микрофитофагов, первич­

ные хищники, питающиеся почвенными пр
осте йШlfМи, некоторые некро­

фаги. На схеме детритной цепи подробно изображены
 лишь первые 

два трофических уровня •. В третий и поспедуюшие уровни вкпюче
ны 

все микро- и эоофаги, .хотя детритная цепь в почве состоит п
о 

меньшей мере из пяти звеньев. Но мы не остан
авливаемся подроб­

но на высших уровнях, так как они в
 сушности мало отпичаются от 

пастбищной цепи, которая подробно описана на ряд
е примеров [Мае­

fadyen, 1963; Onyr.I, 1975]. 
Особый интерес имеет лишь группа детритофаroв, 

представпен­

ная в' основном дождевыми червями, энхитреидами,
 нематодами· и 

мепкими формами пичинок насекомых. Детритофаги
 представляют 

смешанную группу с точки зрения трофических уровней
, так как мо­

гут расщеплять кпетчатку в обп'омках раститеnь
ных тканей, сохра­

няюших кпеточную структуру, перевари~ть бактериа
пьные кпетки и 

продукты распапа раститепьных И живоfrных тканеЙ. Дож
девые' черви 

играют бопьшую ропь в минерапизации детр'ита, но вместе
 с тем 

в их кишечнике и особенно в экскрементах ПРОИС
.ходит нов€>образо­

вание гумусовых веществ И их с'габипизация при
 формировании гпи­

нисто-гуминовых комппексов. TaKIfМ образом, чер
ви явпяются по­

требитепями и создатепями почвенного детрита. Они
 представляют 

закпючитепьное звено детрит ной цепи. 

Предпагаемая здесь схема детритной цени позво
ляет выделить 

отдельные этапы разложенияраститепьных остатк
ов и фуJIкционапь­

ные разпичия разных I1редставитеПfJЙ комппекса са
ПI:юфагов, КОТ(jрый 

раньше рассматривался как "черный ящик" [Heald, 1969; Odum, 1970]. 

Взаимоотношения между беспозвоночными и сапро
трофными мик­

роорганизмами очень сложны. Исспедования пищев
ых связей и фи­

зиопогии пищеварения у представителей отдепьных таксоном
ических 

групп почвенных беспозвоночных показывают, что
 характер связей с 

микрофпорой неоднократно изменяпся в проц
ессе эволюции животных. 

При освоении животными суши особенно большую 
роль сыграпи 

водороспи и грибы I !<Qторые появипись там, видим
о, одновременно 

с беспозвоночными. Пищевые связи почвенных ж
ивотных с водорос­

лями явпяются проnопжением отношений, спожив
шихся в водной сре­

де и в I1рибрежных, вр.еменно пересыхающих местообитани
ях. Для 

водных беспозвоночных - петритофагов ппанктонные водоросли 

состаВПЯIQТ существенную часть пищи. У ряда почвенны
х беспозво­

ночных, обитающих· в очень влажных прибрежных и
пи заболоченных 

местообитаниях (амфИбиотические мокрицы, личинки т
ипулид, хиро­

номид, воnопюбов, трясинников, энхитреид). водороспи мо
гут быть 

основным источником пищи. 

При выветривании горных пород на рыхпых про
дуктах их разруше­

ния посепяются в первую очередь воnороспи и лишай
ники, образую-
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щие пионерные сообщества. Вместе с ними появляются там й бе
спозво_ 

ночные-апьroфаги (микроартроподы), экскременты которых составпя_ . 

ют основу органической фракции первичных почв [Стебаев 19
58а б) 

Водоросли явпяются также первыми посепенцами и H~ промы~- . 

ленных отвапах [Штина, 1970]. их кпетки и тапломы СОСлизняю­

ШИМися оБОпочками удерживают бопьшое копичество ВОды и образ
у­

ют среду, благоприятную дпя посепения микроорганизмов. Уста­

новпено, что бактерии на проМышленных отвалах пояВляются по
спе 

посепения водорослей [Штина, Панкратова. 19741. 

Водоросли и развивающиеся за их счет микроорганизмы, очевид_ 

но, представляют ОСновной источник пищи дпя беспозвоноч
ных, пер­

выми засепяющих эти местообитания .. 

~~ми набпюдалось широкое распространение апьгофагии среди поч­
.веЮIЫХ беспозвоночных в ПОПЯрной пустыне. Разреженный раститеп

ь­

Ный покров представлен там в основном мхами, пишайниками и во
­

дороспями, Наибопее ВЫСОкая чиспенность и разнообразие беспоз
во­

ночных характерно для водорослевы�x группировок. Бопьшинс
тво най­

денных там форм (коппем~лы, llИЧИНКИ хирономид, энхитреиды) _ 

апьгофаги [Chernov ес al., 1977]. 

У почвеНflЫХ беспозвоночных Питание ВОДОРОСllЯМИ распростране­

но среди представитепей групп, относящихея к комппексу 
сапрофагов 

[Штина, Голпербах, 1976]. Здесь трудно отдифференцировать потреб­

ление ЖИВОтными ВОдорослей, посепяющихся в их талпомах 
микроор­

ганизмов If' продуктов МИКРОбиального разпожения водорослевых кле­

ток. д.анные пабораторных опредепений свидетепьствуют лишь о том, 

что беспозвоночные избиратепьно~ питаются разпичными Группами 

Водорослей [Atlavinite, Poeiene, 1%3; Штина и др., 1974. Nekraso-

va ее al., 1976], Однвке ~овместная встречаемость беспозвоночных и 

водороспевых ГРУППирОI?QК иМеет большое значение в . формировани
и 

иионерных сообществ в развивающихся почвах, на что ука
зываn еще 

И.В. Стебаев [1958б]. ' . 

Почвенные грибы представляют собой основной Источник пищи 

для многих почвенных беспозвоночных. В настоящее вре
мя мико­

фагия очень .широко раСпространена среди почвообитающих беспо­

ЗВQНОЧНЫХ, особенно в группах, сохранивших черты наибопьшей при­

митивности. Например, многие почвенные пичинки жеСТКОКРЫЛJ>
1Х-ПО­

требители ппесневых грибов (см. табл. 20). В процессеэвоmoции жи­

вотных и грибов связи между этими группами организмов 
модифйциро­

ваписьв симбиотические.У некоторых групп микофагия в проц
ессе эво­

moции привела к развитию хищничества или фитофаги
и (нематоды). 

Современные формы почвенных грибов .характеризуются· очень 

мощным энзиматическим аппаратом, пЬзволяющlfМ и
м стать первич­

выми разрушитепями различных органов растений и 
перейти к хищ­

ничеству и фитопаразитизму. 

У почвенных животных и грибов пищевые отношения бывают про­

ТИВопопожно направленными. Среди хищных грИбов-гиф
омицетов име­

ются специализированные. потребители нематод, р
еагирующие на 

npисутствие эти.х ЖИвотных образованием ловчих
 колец [Мирчинк, 
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1976]. Разви":!'ие хищничества у грибов связано с nоя:впением в 
почве 'беспозвеночных. У животRы-микофаговB nQявпяется избира­
тепыIOСТЬ по ОТНОlIIению к отдепьным группам грибов, которая от­

разипась на особенностях ах rюведення. У них имеется попожитеl1Ь­

ный таксис на выдепения, некоторых грибов. Запах несъедобных 

грибов оказывает на HIIX отпугивающее действие. Поэтому в почве и 
скоплениях раэпагающихся органических остатков и:аБЛЮД1l9ТСЯ ПРОС'l'­

ранствепно-временная коррепяuия Чliспенности почвенных грибов и ми­

"QфаГQВ. У нематод и НОIЮТОРЫХ групп микроар'1'РОПОД сезонные РИТ­
мЫ развития сочетаются с динамикой развития грибов и других 

представитепей микрофпоры, которыми они ~итаются, Это особенно 
че,.'КО проявпяется в компостах и песной ПОnСТИnI{е, характеризую;... 

tцихся быстрыми темпами биогенного раэпожения и сукцессии сапро­

трофНЫХ оргаНИЗМDВ и сопутствующих ИМ форм [Чернова, 1966,1977]. 
Пищевые связи почвенных беспозвоночных с гриб.зм:и: и COBMeC'l"­

пая их встречаемость сыгра,пл 6оnLШую роль в цапьнейШем разВi!И:Ю1 

их пищевоя саеUИ8пизации. В эшшогической ЭВОЛЮUIШ ПОЧВЗJlНЫХ 
грибuВ И нщшroрых групп беСIiDЗВОНОЧИЫХ наблюдаются параШIепъ­

вые тенденции. Подробный анапиз этого явления приведен А. А. ПВ-

раМОIIОВЫМ [1 1968, 1970) на примере иематод. У гр;;rбов 
и нематод в nроuессе ЭJЗопюшш раздепипись две ветви -' С8пробио­
ТИЧf)СКИХ <' фитоrrаразитических форм. В каждой ветва набпюдаю~'ся 
СХОfiиые СУlUIeССИО/:lные ОТI101IIОЮШ между \'! с аrтрофагам1t, 
Паразнтические формы явпяются перRIfLI.НЫМИ rrО'l'ребитепями расти·· 

тепьных тканей I:! npl-i о'Тмирании раститеЛЫП,I.х: кпеток уступаю'!' мос­
',:0 сапроБI10Н'l'ВМ. В рЕюви'.гии фитопараэитизма нематод боПЬЩ)'JО 
ропь сыграл ПОI10житеПЬ1iЫЙ микотаксис: ВСl1ед за грибами нематодр 

пронюши в 'П:с1ни IJОРDженных растени'Й, продолжая питаться на l1Е>р-

вых Э'l~апа.х содеРЖIIМЫМ грибных гиф. по мере разпнтия соб-
ственного энэиматического аппарата, нематоды перешmr к 

пению разпагающихся, а ПО'ГОМ здоровых 'гканей ВЫСШl!'х 

А.А. Пара:моноto [1970] рассматривае'г .МliКDХИПОфагию. как проме·· 
жуточный этап развития фи'гопаразитиэма. С;:нщиализация к ПИ'I'а­

нию грибами приоопв к преобразованюо стенок рабдитидной с'гомы <) 
<.-'Тиnет, :r.арактерн:ыЙ дпя хищных и паразит~неских фоРl>.1 неМ8'1'ОД. 
Это сQЗД.зпо МОРф:)ПОl'ическую основу дгш перехода к питанию HODbl-­
МИ обьеКТ8'/1-Нi: и освоения новой срепы обитания. Наиболее спеuиаn.'1.­
зированные qюрмы фитопаразитов утратипи СВЯЗI1 с почвой II rlOl1-

мостью переu[Пи к обитанию в pacтeH:J.2)';," 

ЭВQШРJlИОНБО';' развитие физиологин IIнтдеr:.арешш эаШJ10 :; HeMI1~ 

ror;, гораздо даПЫllе, чем у других почвообитающих беспозвоночных. 
!v1иогие СОВpэl"н)нные формы пQчБып,ы�x сапрофаГОБ не Mory'r переF:f"· 

ривать СТРУКТУРНЬ1е вещества растti'l'епы:!тхx кneTOK с помо1ды1o TO,P,,~' 

IЮ соCicтвешгы'х ЭНЗИМО:В и СОХРЕiНЯЮ'1' завнеимост", от энзиматичес-­

кой активности микрооргаШ;ЭМ(!f>, 

у некоторых насеКОМЫХ-С.8профаГОF, 'I'рофические связи с мю(ро,,, 

фJюрой успожнипись. n:римеро!>' чего СnУЖИ'l' куnьт!~вирование опр~:,р'С:-, 

пенных групп грИбов в гнезда.:', 1ЛН;: хода,. TepMw.rOB II UамбрОЭJЮШ: 
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! жуков", ПИ_8тание которых рассматривапось в предыдщейй гпаве 

[Buchner, 1928; Wood, 1976]. В резупьта'I'е такого сожитепьства жи­
I.JOтные обеспечиваются необходимой пищей, а грибы получают до­

r:юпнительный способ распространеНIIЯ с помощью беспозвоночных. 

В резуnьтате совместной деятеПЬНОСТi! грибов и беспозвоночных 
степень утипизации древесины прибпижается к 100% [Wood, 1976). 
В экскрементах термитов почти не остается органики, и они очень 
медпенно разрушаются микрофпороЙ. 

ПО анапогии с нематодами МожУ-О ПРI:ЩПОПОЖИТЬ, что у жукоI3-
ксИlЮфагом основным фактором, стимупировавшим ИХ переход К оби­
таЩIЮ в llревесине и аСЩ)Т1ьэоваi1ИЮ ее в качестве пищи, быnи 'гро­

фические связи с грибами. Очевидно •. грибы раньше, чем ЖI!:.ВQтные, 
освоили снuчаПf:i отмершие, а затем Жlmые, богатые УГl1еьодами 

ткани высuшх растений, в частности древесину. Венед з& ними ту­
l1а IIРОНИКПИ и )k-УКИ, которые потребпяпи на первых этапах грИбной 

мищ:mиЙ. ОНИ сталя nереносчикамtf r.пор и возБУl1итепей грибной ин­
фзЮ"П!И. Впоследствии среди КС!fi10фаго:в 110ЯJ?ИIНIСh формы, способные 
утищrз!1рОвать древесные ткани, подвергшиеся lJервичному грибному 

РВ3Ilоже}шю" Спедующш"f этапом в Э'1'Щ.1 ряду является формирование 
кскпофаГШI на базе собс""ве}IНОЙ ферментатищюй активности насеко,­
мых И при участии сшлбвотических организмов в I!:Х кишечниках. 

ПО'j:БеННЫХ фИТОСВП[Jофагов спеЩlапизированные n:отребите­
П:Н IIИСТОВО!'О опада и мертвой д-рев9СИНЫ тлеют собственНую ne!lnJo­
пазу (некоторые МОКРИnЫ, ДИШIОПОДЫ. высшие ТёРМИТЫ). Но ее ак­
тивность, как правило, не обеа:;ечрвв&т БЫСОВХ>ГО уровня усвояемос-

ти СТРУКТ;УР::Ь.!Х эпеме:н'гов растнтоаьных тк,знеЙ. РОЮ.> r; 

их У'ГИilИЭЫllпr у многих по~шенных сапрсфаГОЕ игрнют Cl-!1IIIбнонты -
бактеРR1JL з ~'"'рибь!, и п:ростеЙI.!!ие., -~ 

у почвенных бесп;)звоночных ('\!Iисана своеобразная времен-

НJДX симбиотичес,а,..х отношений с сапротрофной мш;:рофпорой, развн­

вающейся в раСТ}I'Г€ПЬНЫХ остатках и в почве [ГорIi8F-КО И др., 1956; 
1976]. 

В организме беС\IО3БОНО'IИЬ1Х созда1ОТСЯ бnагоприятные усповня 
;шя развития опредепенных форм микроорганизмов, которых живот':'" 
ные заГi1атываю'~' BMeC'l'e с пи:щеЙ. В кншеЧJIике происходит Вс:lIЬПШШ 

массового разложения микрофлоры, которая усип'Ивает многократно 

эщ>иматическую актIП3НОСТЬ животных или ДОl10пниет ее 

[Козповскан, 19i;'6]. Микроорганизмы выбрасьшuются вместо с ЭКС~ 
крементами из кишечника в Г',()чву, где ПРОДОl1жают РЕшножение непере~о 

варенных OCTt!TKOB, ПОЧВЕшные сапрофаги имеют большое значение в 

РЗIСГlр()с'гранен:ии почвенной МI!КРОфПОРЫ и стимупяции ее активности. 

образом. в комr;леl;се ПОЧВ<еНИЫХ животных-саrrрофагов на 

опре.l1еnенном этапе экопогической эвошоции произошпа замена 'грофи-· 

ческих отношеН\lй с МИН,РОф110РОЙ симбиотическm.1И, хараК'l'ериая дпя 

ряда наIfООП"Je СПРI.шаШf3!ЧJOванных. форм. В тех группах, где имею'I'­

си И остатков высших растений, это изме­

нение ВЗЩ,МООТClОШР.JШЙ двух групп сапротрофных организмов можно 

нрослеД?I'I'Ь ПО <:о<:,::твву пищеваритеПЬ}lЫХ энзиtviOВ жИВОТJ~ых. Напри-
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I лн;~, У МИКОфагов, как отмечалось выше, имеются трегалаза и хи­
'['иназа, а у саnрофагов, исnoль.зующих в качестве временных симби­
ОНТОВ грибы, эти ЭНЗИМы отсутствуют [Luxton, 1~972]. 

В кОмплексе почвенных бесnозвоночных-сапрофагов наиболее 
древним пищевым режимом была, очевидно, детритофагия [ГиляРов, 
1949]. Кроме ТОГО, у некоторых форм в nрибрежных местообl:IТан»­
як определилась преимущественная альгофагия, которая сохранилась 
и у ряда современных форм. . 

Избирательность в отношении определенных пищевых объектов у 
почвенных животных достигла высокого уровня у микофагов, У ко­

торых в процессе эволюции сформировался соответствующий энзима­

тический аппарат. Избирательное отношение к грибам стимупировало 
развитие сложных поведенческих реакций И таксисов, что можно на­

блюдать на nримере ряда· микофагов. Питание продуктами разпоже_ 
НИЯ тканей высших растений, а затем и их структурными элемен­

тами появилось у животных в более ПОЗДНИй период, Когда 1:\ поч-

ве ДИфференцировались уже основные трофические группы беспозво­
ночных-сапрофаГов. Во всех группах почвенных животных, включая 
личинок крылатых насекомых, наименее специализированные виды _ 
микрофитофаги с НИЗкой ПИщевой избирательностью. В составе та­
КИХ групп, как нематоды, мокрицы, панцирные клещи, многоножки, 

насекомые, можно·выяви:ть ряды форм, характеризующихся последова­

тельным развитием избирательности в отношении различных групп мик­

рофлоры, переходом к микофагии и к настоящей сапрофаги.и: в узком зна­

чении этого термина. Последняя у некоторых животных комбинируется 

с фитофагией. У дождевых червей, большинство преДСТа8l:IТелей KOТOP1>IX 

являются детриТофагами, сапрофагия (5. 's tr.) характерна для наиболее 
молодых в филогенетическом отношении видов [Перель, 1975]. 

Таким образом, среди почьенных сапрофаroв формы, имеюшие 
черты наибольшей биологической ПРИМJ:lТивности, отличаются Ееизби-

. рател'ьным питани)?м. Это детритофаги, nредставпяющие смешанный 
трофический уровень, которые питаются бактериями, водорослями, 
простеЙшими. Можно предполагать, что в процессе исторического 
развития почвенного покрова на Земле на ранних этапах разложение 

растительных остатков осуществлялось преимущественно микрофлорой. 

Специализация питания почвенных животных развивалась сначала по 
пути формирования МИКОфагии и хищничества, характерных для наи­
более древних форм беспозвоночных. Эти группировки образовали 
высшие трофические уровни пищевых цепей. Развитие микофагии 
стимулировало морФО-ФУнкциональную специализацию органов пи'Це­
t\нрения, усложнеlще энзиматического аппарата. Это создало физио­

ilОl'ическую базу дпя перехода к питанию тканями высших растений, 
'1I1<· ... ичнО разрушенных микрофлорой. Наиболее молодыми в эволюци­

"Н/ЮМ отношении ЯВЛяются сапрофаРи, способные переваривать СТРУК­
Т.У 1"" "р элементы растительных Клеток (первичные разрушители), ·и 
фIlТОфIlГИ. В современных условиях в детритных цепях в почве бес­
"",I'шш'шые наряду с nредставитеllЯМИ микрофлоры представляют 

1'1111'11" "'рофический уровень и осуществляют первичное разрушение 
1'111 '111'I"'НJ,lJblX остатков. 

ГЛАВА 5 

КОЛИЧЕСТВЕННЫЕ АСПЕКТЫ ИЗУЧЕНИЯ ПИТАНИЯ 
ПОЧВЕННЫХ САПРОФАГОВ . 

Исследования питания почвенных сапрофагов были ориентированы 
в DCHOBHOM на выяснение пmцевых связей животных и характера и.х 
специализации в отношении видов и частей растений и стадии их 
разрушения. Гетерогенность органического компонента почвы, соче­
тание остатков высШИХ растений, а таюке живых и мертвых сапро­
трофных микроорганизмов в пище сапрофагов представляют боль­
шие трудности для выявления истинных источников питания жи-
вотных. 

Основное внимание почвенных зоологов было направлено на иС!:ле-

дование характера взаимосвязей между почвеннь!Ми сапрофагами И 
саnротрофной микроФЛорой. Микроорганизмы являются пишей дЛЯ 
о'дних саnрофагов и временными симбионтами' дЛЯ других. Различные 
формы связей между животными и почвенными микроорганизмами 

подробно освещены Л.С. Козловской (1976]. 
Количественной стороне изучения пищевой активности сапрофагов 

удеiIялось меньше внимания. Во многих работах, касающихся иссле­
дований пишевой актИВНОСТИ определенных групп или видФв жиоот­
ных, регистрировалось лишь наllичие илИ отсутствие пищи в их ки­
шечнике в разные сезоны илй при разных условиях опытов. В 50-х 
и 60-х годах началИсь определения пищевых рационов у представите­
лей наиболее активныIx групп сапрофагов в почве. Однако. из....:за ис­
пользования разных методов определений и разных пФказателей 
nище!?ой активности литера.турные данные нередка оказывались про­

тиворечивыми. 

При исследоВании. вторичной продуктивности в наземных экосис­
темах И изученни питания животных, в частности почвенных бес по .... 
звоночных, используют в основном методы, заимствованные из гидро­
биологИи. В этой области трофологические исследования уже давно 
сформировались в самостоятеЛЬhое напраВllение, и там разработана 
система количественной оценки эффективности питания воднь~ЖИ­
ватных разных трофических .уровнеЙ [Винберг (ред.), 1968]. 
В рамках МБП дЛЯ наземных ЖИВQтных была проведена у.нификация 
OCHOBHЬ~ понятий и методов расчета показателей пищевой актив­
ности и rrpодуктивности [Petru5ewicz, 1967; Petrusewicz, Macfa­
dyen. 1970]. 

В настоящем разделе обсуЖдаются основные Jlоказатели, пищевой 
активности почвенных сапрофагоJ3 с учетом особенностей их биоло­
гии и спепифики пишевых ресурсов. 
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ОСНОВНЫЕ ПОКА3А ТЕЛ И 
ПИЩЕВОЙ АКТИВНОСТИ САПРОФАГОВ 

Мерой активности сапрофагов явпяется масса переработанного 
ими растительщ:>гр материала. Именно этот показатель опредепяет 

значение- каждой группы жИВОТНЫХ в комrшексе почвообитающих ор­

гаНJI:зМОВ, в динамике почвенных ~poцeCCOB и в конечном счете их 
удепьный вес в потоке энергии через экосистему • 

. В гидробиологии, а также при изучении динамики попупяций мно­
гих позвоночных животных исследования их пищевой активности ито ... 
рают вспомогатепьную ропь и служат для харктеристики ПРОДУКТ"В- . 
ности объектов промыспа пибо их кормовой базы. Н почвенной 300-
погии основноЙ задачей изучения питания сапрофагов явnяется оп­
редепение массы раститепьных остатков, вовпекаемых в круговорот, 

и СКОРОСТИ их минерализаuии и гу:мификаuии. Таким образом, здесь 
на первъtй ппан: выступают не проблемы ВТОРИЧНОЙ продуКТИВJIОСТИ 

сапрофагов, а резупьтаты их жизнедеятепьности. 

У многих сапрофагов, питающихся остатками высших раотений, 

усвояемость щпци не превышает 40%. Этот показатеnь ниже, чем 
у фитофагов (30-50%) и хишнцков (бопее 70%). В процессах био­
генного раЗПQжения раститепьных остатков имеет значение не топь­

ко масса органическогq вешества, ассимипированного ЖИВОТНЫМИ, 

но и непереваренные остатки, котоpI:>Ю поcnе механической И энзи­

матической обработки в I{ишечнике первичных разрушителей стано­

ВЯТСЯ пищей для детритофагов. Поэтому при опредепения,х пmцевой 
активности испопьзуются такие показатепи, как: 1} количество по­
требленного растительного материапа и 2) копичество ассимилиро­
ванной пиши. 

У iIервичных разрушитепей можно измерить объем ИIIИ массу 

съеденного корма И непереваренных остатков. Экскременты многих 
сапрофагов представляют П/10тные компактные кодгпомераты' состо­

яшие из обрывков непереваренных тканей И продуктов обмена. У 
детритофагов можно пишь опредепить скорость прохода пищи ,через 

кишечники ее объем (игш вес) в заполненноМ кишечнике. Основной 
показатепь пищевой активности У юrх - усвояемость пиши, опреде­

ляемая по разнице 'каIIОРИЙНОСТИ пищи и экскремеитов IIИбо по со­
держанию в них органического вещества. Однако у МНО}'ИJ{ почВе}I ...... 
иы�x сапрофагов В кишечнике происходит sспышк~ массового размно­

жения микроорганизмов, число которых в экскрементах Быше, ч:ем 

в окружающей среде [Рунов, СОКОЛОВt 1956; Стеб8ев, 
КоЗIIОl3Cкая. 1968, 1976; Ко.зповская, Жданникова, 1961, 1962 •. 
мзловска~, Загурапьск~я, 1966, 1967. Hutchinsol:., Kamel, 1956; 
.Ghilarov, 1963; Kozl0V. 1965]. Поэтому опредеnения усвояемости П~·­
щи могут n8Tb заJгюкениы�e рее'УПЬТ8ТЫ. 

В 78КЮ,. случаях щ:mьзук'ТСЯ каким--пибо кормом с известным 

химическим iI микробиопогическим составом. Напрн:мер, пищеву/о 
вКТИБПОСТЬ ДОЖдiC1ВЫХ червей }!e~ДKO опредепЯЮ'l:' nрп кормлении их 

навозом l 1955; Piearce. 1972].ЭнХiв:реиn культивировал\!! на. 

t4Q 

IJксеничных ипи моноксеничных средах [Dougherty, Solberg, 1960, 
196О.3десь спедует строго подходить к экстрапопящш I10пученных в 
лабораторных опытах данных на природные ПОПУПЯIШи животных с уче­
том'различий MexaHWiecKoro и химического составов почвенного 
детрита и субстратов, испопьзованных в модепьных опытах. 

У микрофитофаГОв,питаюших.ся различными представителями ми­

кроскопических грибов, бактериальными ппеllками, дрожжами, ОСНОВ­

ным поквзатепем пmцевой активности является скорость' потребле­

НИи пиши. Усвояемос,!,ь микробиальных клеток у животных довольно 

высока - 80 .... 90%. Пишевые раuионы микроорганизмов опредепяются 
ТОI1ЬКО в лабораторных усповиях при содержании ИХ на купьтурах 

различны.х бактерий и грибов. Однако экстраПОIIЯЦИЯ резупшатов 

опытов затруднена отсутствием достаточно точных методов опреде-' 

ления биомассы различных. видов микроорганизмов в почве. Здесь 

имеют большое значение косвенные показатепи - скорость прироста 

массы животных. Сопоставпение скорости роста И биомассы живот­

НЫХ в раЗПИЧИЬ1Х культурах при лабораторном разведении и в почве 

дает предстаВllение о пищевой ценности определенных МИКРОQиаль­

ны.х объектов. Скорость роста явпяется важным показатепем пише­
ВОЙ активности и для детритофагов. 

Таким образом, ПРИ исспедованиях пишевой активности почвен­

НЫХ сапрофагов испопьзуются те же показатепи, что и в гидробио-
110ГИИ, 'но значение и.х в системе оuенки ропи сапрофагов в экосис­

теме иное: еспи в гидроБИОIlОГИИ основным И конечным результатом 

явпяется определение ПРОДУКТИВНОСТИ животных, то дця почвенны{ 

сапрофагов продуктивность - только косвенный показатепь скорости 

разпожения ими раститепьных остатко.в. Биомасса животных и ее 

динамика сами по себе не могут характеризовать их РОIlЬ в транс­

формаuии органичеСltОГО материала в почве. 

Ниже ПРИВОДИТСЯ список унифицированных обозначений разпичных 

показатепей пишевой активности, принятых в почвенно-зоопогичес­

ких исследованиях [Petrusewicz, 1967]: 
С (consumption) - копичество пmци, потребпяемое животными в 

в единицу времени 

А (assimilation) .... усвоенная часть пищи 
и продукты обмена 

FU (rejecta) ~ неусвоенная часть пиши 
R (геsрiгаtiоп) - трата на обмен или дыхание 
Р (production) .... прирост массы тепа. 

Эти величины находятся в cnедуюшнх соотношениях: 

С = А + FU, 

. А Р + R. 

: ДЛЯ расчетов усвояемости пищи предложены различные методы. Фор­
муна Г.Г. Винберга [1962, 19641 основана на соотношении между по­
требленной пищей и ее неусвоенной частью (по весу или калорийно~ти): , 

с - FU 
• 100%. 

С 
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Метод Коновера [Conover, 1966] учитывает соотношение между 
беззольным и сухим весом пищи ИС,XDдя из того, что в пищеварении 

участвуют только органические компоненты пищи: 

F' - Е' 
• 100%, 

(1 - С ')f' , 
u 

где F' - отношение беззольного сухого веса к сухому весу потреб-

ленной пиши; Е' - то же в экскрементах. , 
Количество потребленной пищи можно определить на OC~OBe по­

казателей усвояемости и веса экскрементов [РhiШрsоп,1960J: 

W.100 
I ~ 

100 - U' 

где W - вес экскрементов. 
Вес ассимилированной пиши определяют по величине рациона и 

усвояемости [Phil1ipson, 1%0]: 

1· U' 
А 

100 

Пищевой рацион животных соотносят обычно с массой их тела, 

так как вес представителей отдельных видов даже в пределах одно­

го или бпизких семейств может различаться на порядок. Например, 
у кивсяков вес взрослых особей тропических qюрм ДOCT~aeT 30 г, 
вес самых крупных предста.вителеЙ фауны СССР - РасhУlUlцs - со­
ставляет 2-3 г, вес Cylindroiulus - 66 мг. На порядок различает­
ся масса тела у взрослых особей разных видов мокриц, энхитренд, 

коллембол. Поэтому при межвидовыхсравнеНИJiIХ пищевой активности 

используется, как правило, коэффициент потребления пищи k (отно­
шение веса съеденной пищи к массе тела). 

Пищевой рацион определяют в вЬсовых единицах абсолютно сухо­
го веса. Величина k рассчитывается либо на сухой, либо на жИВОй 
вес тела. Более точным является, безусловно, соотношение с сухим 

весом, так как содержание воды в теле ж ивотного может колебать­
ся в зависимости от влажности .почвы или подстилки. 

Скорость потребления пищи усапрофагов копебпется в зависимос­

ти от разных факторов, которые' подробно будут обсужnаться ниже. 

Дnя характеристики пищевых потребностей животных более инqюр­
мативньnм'показателем является масса усвоенной пищи (А) или ее 
отношение к массе тела. для сравнения пищевой активнос'l;'И сапро­
фагов, различающи.хся размерами тела, пищевой избирательностью 

и уровнем метаболизма, предлагается показатель уnелрной усвояе­

мости пищи k А: 

C·U 

W 

где W - масса тела. 
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[Стриганова, lQ77aJ 

При сравнительном изучении показателей пищевой активности 
]"IЭНЫХ виnов в их естественных местообитаниях С1lецует учитывать, 

'1'1'0 даже у qюрм С четко выраженной пищевой специапизацией на-

I imодается регулярная c~eHa пищевых объектов. При этом изменяют­

си И скоро.сть потребllения, и усвояемость пищи. 

для сапрофагов запасы пищи в почве в боllьшинстве случаев не­
ограничены и намного превышают потребности животных. У хищ­
НИКОВ или воnных беспозвоночных - фипьтраторов устаНОВlIена пря­

мня зависимость межnу плотностью кормовых объектов, пищевой 

активностью И продукцией [Ивлев, 1955J. У сапрофаroвуровень 
пищевой активности не реГУllируется КОllИЧеством раститепьных остат­

ков, а находится в первую очередь поп контропем гидротермических ус­

ловий в почве. ПОСllедние. с оnной стороны, опредепяют уровень ме­
таболической активности и скорость роста и развития животных, а 

с nругой - доступность пище~ого субстрата. Как ноказано во вто­

рой главе, раститеllьные остатки в почае или на ее поверхности 

быстро изменяют свои механические свойства, структуру и .химичес­

кий состав прежnе всего под nействием атмосферных осадков, поч­

~енной маги и активности микроорганизмов. ПО мере размягчения 
листовых пластинок, выщелачивания попифеНОllЬНЫХ со~динений и 

разпожения клетчатки бактериями и грибами до растворимых саха­

ров, усваиваемых сапрофагами, пищевая -ценность опаnа дпя живот­

ных повышается. При разпожении большей части азотсодержащих 

соединений и клетчатки в растительных тканях там остаются пиг­

низированные компоненты, мал·осъеДОбные nля сапрофагов. Осенью 
неразрушенная листва, пролежавшая на поверхности почвы всю зи­

му и лето, почти не потребnяется животньnми. 

Поэтому у первичных разрymитеllей и наблюnается сезонивя сме­

на предпочитаемы,х видов опада. Например, в широкопиствеНН!>IХ ле­

сах весной nиплоподы потребляют преимущественно опад граба и 
мена, летом они питаются дубовым о па дом , так как в листве кпе­
на и граба остаются в основном про вопящие пучки или сильно вы­

щелоченные обрывки листовых Пllастинок. Осенью в nубовом опаде· 

остаются лишь· слепы клетчатки, органическая часть 1Ili[CTOBbIX плас­
тинок в основном состоит из богатых lIИГНИНОМ элементов. Эти lIИСТЬЯ 
мало потребляются животными, которые переходят на питание новым 

опадом ",хрупких" видов листвы, например, бузины, лещины. 
На примере дубового опада можно продемонстрировать КОllебания 

показателей пищевой активности животных, зависящие только от 

свойств-пищи. Некоторые исслеnоватепи рассматривапи nубовыIe 
l1истья как малосъеnобную пищу для саПРОфИllлофагов [Dunger, 
1958J. Однако скорость разложения зависит от степени выщепочен­
ности: в полевых опытах листва дуба, пролежавmая зиму на земле, 

разрушалась сапрофагами в 5 раз быстрее, чем невыщелоченная 
листва зимней qюрмы дуба, про висевшая зиму на деревьях [Курче­
ва, 1966). Усвояемость листвы петней qюрмы дуба весной состав­
ляет 32-39%, а зимнего дуба - 20% [Стриганова, 1969а, 1971а]. 
При кормлении кивсяков опаnом дуба, собранным из поДстипки ле-
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са летом, скорость его потребления ВQзрастает почти вдвое, что 
было показано на прllмере кивсяксв Pachyiu:lus foetidissimus [Стри­
ганова, 1969а].· 

ЕСЛII ЛIытаться ма'гематически выразитЬ избирательность поч­
венныХ сапрофагов по отношению к пишевым объектам, например, 
методом определения показателя элективности [Ивлев, 1955], то 
ДЛЯ OAJiOrO И того же вида в разные сезоны или в разных место­
обитаниях пonучились бы противоречивые результаты. Доступность 
растительны.х остатков для сапрофагов завиСИТ не стопько от их 
количества, распределения, сколько от физико-химических свойств, 
постоянно изменяющихся под действием абиотических факторо!'? и 
микрофлоры. Смена I1шnевыХ объектов у почвенных сапрофагов я~ля­
ется характерной чертой их пищевой активностИ, не ИСКllючающеи, 
а усложняющей пищевую спеuиализаuию. При этом меняется и веilИ­
чина раIlИОНОВ животных, что неоБХОдимо учитывать при количест­

венных исследованиях. 

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
ПИЩЕВОИ АКТИВНОСТИ САПРОФАГОВ 

Методические приемы изучения питания почвенных беспозвоноч­
ных определяются спектром их пшnевых связей, величиной живот­
ных и особенностями пишеварения. Методы изучения пищевых ре­
жимов сапрофагов модифиuируются также в зависимости от механи­
ческих свойств пищи (крупные частицы раститеJJЬНЫХ тканей, аморф­
ный детрит, жидкие продукты разложения, микробиальные и гриб­
ные клетки). Поэтому универсальные методы изучения пищевой 
активности сапрофагов отсутствуют. Они специфичны для отдельных 
размерных групп животных и для учета разных органических ком-

понентОВ почвы. 

у первичных разрушителей. потребляющих крупные ку:очки ра-
стительных тканей, хорощо отдепяющиеся от минеральноя массы 
почвы, скорость их потребления легко можно определить по разни~ 
пе веса или объема растительных остатков, предложенных живот­
ным и оставщиХСЯ после окончания опыта (Стриганова, 1975а 1. 
В ЭТИХ определениях важно учитывать биологические особенности 
отдельньiх видов животных - характер их пространственного распре­
деления ритмичность питания, потребность в минеральном субстра­
те наря;у с растит~льными тканями и др. [Стриганова. 1975а]. 
Для получения репрезентативНЫХ результатов, которые могут быть 
экстраполированы на природные популяции сапрофагов, необходимо 
варьировать условия содержания И кормления животных во время 

опыта. . 
. Количество растительных остатков, используемых в лаборатор-

НЫХ опытах в качестве объекта питания, /J.оnж.но превышать в опыт­
ном сосуде максимальные пищевые потреб!;lОСТИ животныx не менее 
чем в 5-10 раз. Для них, особенно для подстилочных сапрофагов. 
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I'lIстительный опад служит не только пищей, но и средой обитания, 

,юддерживающе/{ определенный режим влажности, освещенности и 

т .д. В Koнue опыта, когда часть опада выедаетсв, должно остаться 

lюличество растительной массы, достаточное для ПОдl1ержания ста­

fiильны�x условий. Например, в опытах с кивсяками Sarmatiulus kes­
sleri (живой вес 350 мг) при суточном потреблении 20-40 мг 
опада в бюкс объемом 70-100 см3 нужно помещать не менее 
200-300 мг опавшей листвы (воздуш~о-сухой вес). При навеске 
ЛИСТвы 50-100 мг у кивсяков скорость потребления листвы резко 
возрастает, и 'через сутки они съедают оБы�ноo полностью листовые 

пластинки, оставляя лишь крупные жилки. Это наблюдалось и в тех 

случаях, когда бюксы с животными находились в эксикаторе. rne 
влажность воздуха близка к насыщению. Соприкосновение животных 

с сухой поверхностью стекла приводит к ускорению потребления пи­

щи в первую очередь как источника влаги. В таких случаях живот-. 

ные .часто потребляют свои экскременты [Стриганова, 1975 а] . 
. При выборе объема опытного сосуда следует учитывать разме­

ры Животных. для нормального питания животные 110ЛЖНЫ иметь 

возможность передВижения, чтобы выбрать наиболее легко разруша­

емые края растительных тканей. Растительный материал должен 

заполнять большую часть объема сосуда и быть несколько уплотнен­

ным. Это .повышает влажность воздуха между частиuвми раститель­

ных ОСтатков и .имитирует условия нижнего слоя подстилки, ГАе 

опад спрессован. 

Большое влияние на пищевую активность отдельных животных 

оказывает плотность их популяций в природных условиях И В опы­

тах. При этом разные виды сапрофагов по-разному реагируют на 

повышение или цонижение плотности. В лабораторных условиях у 

многих беспозвоночных скорость потребленпя пищи резко различает­

ся ПРI1 ~'.rtиночном и групповом содержании, даже при избытке KQPMa. 
Например, кився;;::: Pachyiulus foetidissimus, плотность которых в 
подстилке составляет 2-3 эА:.!;..~2. при содержании в сосудах по 
10-20 особей через сутки цepeCT~T ПИТ/:I';:'~~ у кивсяков Amblyi­
u,lus continentalis, наоборот, при одиночном CQдерж"шии .... a::~~a­
лось резкое снижение пищевой активности. У НИХ суточное потреб­

ление опада каштанолистного дуба составляло всего 7.7 мг, а при 

содержании группами по 1 О особей потребление дуба достигало" 
18 мг/сутки/экэ. В лесах на склонах Талыша, где был собран ма­
териал, эти кивсяки встречаются в лесной 'Jmдстилке по 65-80 экз.lм2 
[Стриганова, Рахманов, 1973]. Таким образом, тип простран­
ственного распределения видов определяет характер зависимости 

пищевой активности от плотности. 

Особенно 'сильное влияние плотности животных на скорость инди~ 
видуального потребления и усвоения пищи обнаружено у КОЛQниаль­

ных форм. Оно изучено на примере личинок ВiЬiОпidае. Личинки 
этого семейства встречаются в почве плотными колониями - по 

100-500 экз. в каждой. Питающаяся колония Bibio marci числен­
ностью в 200-300 особей занимает площадь около. 1000 см2 , а 
МОШНОсть ее по вертикали составляет несколько сантиметров. По 
10. 3ак. 931 145 



Таблица 26 

Влияние плотности личинок Bibio marci на потребление и усвое­
ние пИШИ (дубовые ,посадки в Уральской обл., сентвбрь 1974г.) 

плотность Кол-во по- Рацион, Усвояемость Кол-во УСВО-

личинок В вторностей мг/сутки/ опада, % еиной пищи, 

сосуде (опытных экз. 
мг 

сосудов) l 
I I 

1 15 31.5 79,1 24,9 

10 5 7,4 46,7 3,4 

20 5 4,7 43,8 2,1 

50 5 3,7 41,1 . 1,5 

мере переработки опада в одном участке колония перемещается на 
сосецниЙ. В I1аборатории опреnеляли величину раЦИQна и усвоения 
onana личинками В. marci. Личинок кормили опааом дуба, которым 
они питались и в природных ме<..:тообитаюыХ. В каждОМ БЮI<:Г:::; было 
около 1 г onana (сухой вес). Параллельно определяли параметры 
пишевой активнОСТИ у личинОК, соцержавшихсЯ в бюксах по 1, 10, 
20 и 50 особей. В опытах И'спользованы активно питавшиеся личин-
~и весом 110 30-50 мг (табл. 26). 

В вариантах с оnиночным содержанием личинок 2 особи погибли 
в течение 48 ч, 2 личинкИ не питались: ни экскрементов, I'И слеnов 
погрызов не было обнаружено. у оставшихСЯ 11 личинок показате­
ли пишевой активнОСТИ оказались чрезвычайно высокими, У большин­
ства из ltИХ отмечена прибавка живого веса на 3-11%, но у н€-ь.и­
торых особей наблюцалась потеря веса. При соnерЖ"I:r;;,~~;:"'инок не­
большими группами (по 1 О экз.) пИЩЕ'f'::lЯ Fit<_;:~:;:'J:iOCTb резко паl1ает, 
что отражается и на Be".~<': ... ie ~~ суточного рациона и на усвояемос­
ти ПИIlШ: '::::1,i',,<-'':'':';;''.1 ассимилированной пищи снижается в 7 раз. 
:-":Ja ,J.(iJlьнеЙшем увеличении плотности личинок падение уровня nи­
щ~вой акТИВНОСТИ проnолжвется, но не так интенсивнО. При группо­
вом содержании случаев гибели личинок во время опыта не БЫl10 
и у всех особей отмечен небольШОЙ прирост массы, порЯllка 0,5-1% 
в сутки. Очевицно, что в колониях личиНО!( бибионид В природных 
местообитаниях фактическая пищевая аКТИВЕОСТЬ отnельныХ особей 
намного ниже потенuиалыюЙ. Оанако колониальныЙ образ жизни да­
ет этим насекомЫМ ряд преим:уществ, обеспечивающих их -высокую 
выживаемосТЬ и возможность развития в широкой амплитуде эколо­
гическИХ условий, а также регулирует жизненный ЦИl,Л в завиСИМОС­
ти от сезоннОЙ смены условий. Поэтому при опрецелении парам":т­
ров пищевой аКТИВНОСТИ таких сапрофагов, которые в естественных 
условиях встречаются агрегациями или JЮЛОНИЯМИ, необходимо учи­
тывать стимулирующее или тормозящее влияние вЫСОКОЙ плотности 
на пищевую активнОСТЬ. 
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!'ис. 17. Колебания веса 
IШВСЯКОВ S. kessleri при го­
лодании (1 сутки) и возобнов­
лении питания в последующие. 

трое суток 

Процолжительность опытов по 

опрецелению пищевых рационов 

отцельных вицов животных цолж­

на соответствовать ритмичности 

их питания, оnpецеляемой ЭIЩО­

генными факторами, а также ус­

ловиями их местообитаниЙ. У не­

которых животных npиемпищи в 

периоаы пищевой активности наб-

.Я/J, 

JJ/J 

, , 
I 

IJuш­
Otl!fUff 

SllllmKU 
II!!З!!ОН!!МСIfШI nиmоник 

люаается и цнем, и ночью, снебольшими перерывами, что было 

описано у кивсяков. У мокриц периоцы приема пищи цлятся - 2-
3 дня, после чего животные несколько цней не питаются. Поэтому 

цлительность опытов цоnжна превышать по крайней мере оцин пе­

риоц приема. пищи и перерывы межцу цвумя приемами пищи. Для 

разных групп животных поэтому процолжительность опрсцелений 

скорости потребления и усвояемости растительных остатков варьи­

рует от 24 ч до двух недель. 
Ритм приема пищи у некоторых беспозвоночных можно синхрони­

зировать, выдерживав их перед опытом без пиши в течение 1-2 су­
ток. Более длительное голодание приводит к нарушению водного 

баланса, в результате чего при возобновлении питания сначала на­

блюдается слишком высокое потребление пищи, а затем- оно падает 

ниже нормы. ~o отражается на колебаниях живого веса. На рис. 17 
показано колеоание массы тела у кивсяков Sarmatiulus kessleri при 

ГОЛОllании и при возобновлении питания, У разных весовых групп 

в течение суток голодания вес уменьшается на 3-6% от исходного. 
Через 4 суток после начала потребления опада дуба вес резко воз­

растает - на 102-109%, а на Б-й день начинается стабилизация 
веса либо небольшая потеря его за счет снижения скорости потреб­

пения пищи. 

Перенесение почвенных и подстнлочных животных В лабораторные 

условия и содержание их в сосудах при выровненной температуре 

само по себе явпяется стрессовым фактором, отражающимся на ха­

рактере пищевой акТИВНОСТи. Гере [Gere, 1956, 1962] установил, 
что сразу после перенесения в лабораторию почвенные сапрофаги 

либо перестают на несколько дней питаться, либо, наоборот, потреб­

?ение пищи у них намного превышает HOP!l.1Y, Поэтому опрейеление 
.пШIево.ii: активности у почвенных сапрофагов в лабораторных усло­

пиях следует проводи'гь после акклиматизации в теченке 3-5 диеi'l 

IСтриганова, 197 5а). При длительном содержании в лаборатории 
,кивотные через несколько неnел!> снижают уровень своей пищевой 
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/Ш'J'IIIШО<;ТИ И теМЩ,J роста. Характер питания, почвенных с апрофаГОЕ} 
"f!сдположителыfо приближается к природной норме лишь в первые 
2. недели после перенесения из естественных местообитаний [Gere 
1956З., , 

Обычно потребление пищи, определяемое B~COBЫM методом, вы­
ражается в еДИНИЦах абсолютно сухого веса. При этом ЖИВОТным 
дают растительные остатки, вЗятые непосредственно перед опытом 
из Почвы, и параnnельно опреде1IЯIOТ в них содержание воды. Так 
проводят опыты в первую очередь с саПроксилофагами. Листовой 
или травяной опаn; предварительно высушивают при 500с и взвеши_ 
вают, а затем увлажняют до его размягчения. 

В ряде сnyчаев расчет потребления и усвояемости растительных 
остатков ПРОводится не в весовых, а в энергетических единицах 
методом прямой калориметрии [СТРИГ8НОВ8, 1975]. При этом весо­
вые и энергетические показатели в боЛЬШИНстве сnyчаев не совпа­
дают. Н!!пример, УСвояемость опада моллюсками-сапрофагами, опре_ 
деленная калориметрическим МЕ1ТОДОМ, составляет 70-80%, а ве­
совым - лишь, 60%. Причиной такого несовпадения, наблюдавшегося 
Почти во всех случаях, является ПРИСутствие в растительных остат­
ках и кишечнике ЖИвотных богатой микроФЛоры, что отражается на 
значениях калорийности растительного материала. При применении 
весового метода масса микроорганизмов в растительных остатках 
и экскрементах Животных не учитывается. ПРИ определениях усвоя­
емости пищи следует аналИЗировать соотношение ,содержания раз­
личных групп углеводов и азотсодержащих соединений, составляю_ 
щих основу рациона саПРОфагов. Например, ОДИН из существенных 
,Источников энергии 'для первичных разрушителей _ клетчатка. Спо­
собность отдельных групп Почвенных сапрофагов к разложению клет­
чатки и ее количество, расщеПляющееся в кишечнике ЖИВОтных, Име­
ют большое значение для динамики процеССОВ'деструкции раститель_ 
ных Остатков. дм мокриц, например, клетчатка составляет сущест_ 
венную часть рациона [Стриганова, Валиахмедов, 1 975 ]. У, ЭТИХ 
ЖИвотных количество расщепленной клетчатки может служить мерой 
утилизации пищи. Количество усвоенной пищи у них ПРОпорционально 
интенсивности разложения клетчатки !Kozlowskaja, Striganova, 1977]. 

Эффективные результаты оценки ПИЩ~вой активности Почвенных 
сапрофагов дает радиоизотопный меТОД.-ПQдробное описание его 
применительно к задачам экологии животных дано Добсоном и Дау_ 
десвеллом (Dowdeswell, 1959]. Этим методом были получены ко­
личественные даНные по пищевой акТИвности панцирных клещей 
f.Berthet, 1964] и мокриц (Reichle', 1967; Paris, Sikora, 1967; 
Radu ес al., 1971]. 

При определениях УСвояемости пищи наиболее часто ИСпользует_ 
ся растительный материал, меченный по 45Са, 90 Sr и 14,с. Содер­
жание первых двух элементов в пище определяет в значительной 
степени ее усвояемость. Стронций является аналогом калЬЦия и 
особенно Эффективен для определений усвоения растительных остат_ 
ков калькофильными формами (диплоподы, мокрIЩЫ). При исследо_ 
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вании мокриц эффективно также использование изотопов меди. Этот 
элемент потребляется ими из пищи в значительном количестве 

jWieser, 1966]: 
Выбор изотопа для. опытов с отдельнымисапрофагами определя­

ется тем, чтобы он не был токсичен для животных и чтобы период 

его полураспада превышал продолжительность опыта. В зависимос­

ти от задач исследования животные содержатся в мечеНом опаде 

от 1 до 20, суток. Изотопный метод применяется для измерения 
потребления и усвоения пищи у мелких форм почвенных сапрофагов; 

для которых весовой и калориметрический методы неприменимы. 

Как уже отмечалось выше, наиболее. затруднительны количествен..,. 

ные определения пищевой активности у детритофагов, питающихся 

сильно разложившимися остаТkами, в которых процессы деGТРУКЦИИ 

и минерализации сбалансированы с ресинтезом органических соеди­

нений, осуществляющимся сапротрофной микроqщорой. В литературе 

имеются данные ПQ величине пищевых рационов детритофагов, рас­

считанных на основе определений массы пищевого комка' и частоты 

заполнения кишечника. для этого животные предВарительно выдер­

живались некоторое время без пищи, для освобождения к;rшечника, 

а затем помешались в пищевой субстрат. Сразу после заполнения 

кишечника их отсаживали в другой сосуд с влажной фильтровальной 
бумагой, где можно наблюдать длительность переваривl'IНИЯ пищи и 

момент освобождения кишечника. После. этого животны~ снова по­
мещали в сосуд с почвенным детритом и т .д. Если прииять, ЧТО 

они Питаются непрерывно, то с:уточный пищевой рацион можно рас­

считать по формуле: R = п· w *. где n - количество наполнений ки­
шечника w - масса пишевого комка в кишечнике. Подрб!jые опре­

деления' наиболее применимы для дождевых червей, энхитре!!д и кол­
лембол, питающихся почвенным детритом. Другие методы определе­

'ния пищевых рационов для этих беспозвоночных малоэффективны. 

у некоторых сапрофагов содержимое кишечника просвечивает 

сквозь цокровы тела, поэтому моменты заполне.ния и освобождения 

кишечника легко регистрируются на живых животных. Было рассчи­

тано что суточное потребление детрита коnnемболами составляет 

2,4 'ММЗ [Soudek, 1928] или 0,01 мг [Schaller, 1950]. Однако 
этот метод наименее точен по сравнению с другими, описанными 

выше. В природных условиях полное опустошение кишечника наблю­

дается у таких форм, у которых имеются длительные перерывы в 

питании. У многих сапрофагов в период активности кишечник посто­

янно заполнен пищевой массой. Выбрасывание продуктов пищеваре­

ния и непереваренных остатков происходит тогда, когда передняя 

часть средней кишки уже заполнена новой порцией пищи. Поэтому 
уже условия опыта, при которых можно учесть частоту приема пи­

щи, сами по себе нарушают нормальный ритм питания. 

* Формула и соответствуюшие обозначения используются в гидро­
биологических исследованиях [Сущеия, 1975]. 
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_} IJЩ МllКРОфИТОфllГОI3 методы определения пищевого рациона раз­
!Jll tЮl'ЮIЫ 11 ОСНОIlНОМ на примере МИКОфагов. Избирательность жи­
ВОтных в ОТНОшении разных видов грибов определяется при кормле_ 
нии их пленками грибных Культур, выращенных на ЖИдКой среде 
или при содержании ЖИВОТных на кулЬтурах с агаризованным суб­
стратом. Количество съеденного МИцелия определяют на агаризо_ 
ванных культурах путем учета выеденной площади мицелия· либо по 
косвенным показателям - по приросту живого веса -жив~тных либо 
по количеству Экскрементов [Miiller, Веуег, 1965; Hartenst:in, 
1962а]. При работе с КУЛьтурами на агаризованной среде грибы 
выращивают сплошным газоном в чашках Петри и затем в них пус­
кают животных. Через несколько неделЬ определяют суммарную. 
биомассу животных, включающую и массу тех особей, КОторых по­
мещали в сосуд в начале опыта, и молодых особей, РОДившихся во 
время опыта. При ИСПОльзовании грибных пленок их помещают в 
стериальные сосуды на кварцевый песок. При определении массы 
грибного мицелия до и после опыта контролем служит такой же со­
суд без ЖИВОтных. При длительных опытах грибной МИцелий нужно 
сменя'I:Ь не реже чем раз в месяц, так как выделения старых коло­
ний могут быть ТОКСичными для почвенных саПРОфагов. 

ВЕЛИЧИНА ПИЩЕВОГО РАЦИОНА САПРОФАГОВ 

Количественные исследования пишевых потребностей и рационов 
у почвенных сапрофагов начали ПРОВОДиться в 50-х годах. На ос­
новании закона о СООтношении поверхности и массы Ван дер Дрифт 
установил Прямую зависимость между потреблением растительных 
остатков и весом животных в степени 2/3. Им была применена 
известная для опре~еления величины пищевого рациона у сапрофа_ 
гов формула: С = g Уз. к [Drift van der, 1951]. где С _ суточное 
потребление опада в еДИНИЦах сухого веса; g _ абсолютно сухой 
вес животного, К - ПОСТОянный коэФФициент для определенной эко­
погической группы животных. Под экопогической Группой в данном 
случае подразумевалась "группа видов членистоногих со СХОДной 
биологией питания .в пределах однородного местообитания" [Drift 
van der, 1951]. ОПЫТЫ Ван дер дРИфта были проведены на дипло­
подах, обитающих в ПОдСТИnке букового леса. Поэтому его расчеты 
касаются в первую очередь первичных раЗРушителей ЛИСтового опа­
да. Позднее КОЭффициент К получил название "константы Ван дер 
дрифта"' [Balogh, 1953; Balogh, Gere, 1953; Gere, 1956]. Ван 
дер· Дрифт Полагап, что значение К не зависит ни от величины жи­
вотных, НИ от их вИдовой специфики. 

Уравнение Ван дер Дрифта было проверено Гере [Gere 1956 
1962] экспериментальным путем на примере диплопод и' МОКРИ;, 
распространенных в Подстиnке дубово-грабовых лесов Венгрии. Им 
было YCTaHOB~eHO, что веЛИЧИНа КОнстанты Ван дер дриФТа состав_ 
ляет у Glоmепs 0,21-0,27, у мокрiщ (Protracheoniscus _ 0;11_ 
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0,14 и у кивсяков (Chromatoiulus) - 0,054-0,081. Таким обра­
зом, у представителей разных таксономических групп первичнь,х 

разрушителей были обнаружены существенные различия этого коэф­

фициента. Однако Гере рассматривал их как след~твие сдвига уров­
ня пищевой активности .животных в условиях длительного лаборатор­

ного содержания. Ван дердрифТ и Гере использовали величину. су­
точного рациона сапрофагов как основной показатель пищевой ак­

тивности. Они исходили ИЗ того, что животные ус~аивают лишь ни­

чтожную часть потребляемых растительных тканей. Потребление' 

животными растительных тканей и пропускание их через ·кищечныЙ 

тракт рассматривалось в основном как механический процесс, при 
котором растительный материал размельчается и мацерируется и 

из него извлекаются бактериальные и грибные клетки. В работах 

50-х и начала 60-х годов почти не обсуждался вопрос об усвояе­

мости различных видов растительных остатков почвенными сапрофа­

гами. 

~ Различия в скорости потребления растительных остатков оп~е­

деляются, с .одной стороны, пищевыми потребностями животных в 

разных элементах питания, а с другой - составом самой раститель­

ной пищи. В некоторых случаях низкая скорость потребления тех 

или иных видов опада определяется их высокой питательной ценно­

стью, в других - причиной этого может быть слишком высокая ме­
ханическая прочность растительных тканей либо наличие в них сое­

динений, оказывающих репеллентное действие на животных. В по­

следних случаях при соответствующей обработке растительных тканей 

скорость их потребпения возрастает. Например, при кормлении 

кивсяков Cylindroiulus caeruleocinctus цельными листьями дуба из 
верхнего слоя подстилки А OL скорость их П01'ребления составляет 
6,6 мг/сутки. Сильно склеротизованные покровы этих листьев труд­
но поддаются разрушению мандибулами животных; При разрезании 

листьев ножницами на кусочки площадью около 2 см2 скорость по­
требления возрастает до 14,6 мг. Скорость потребления того же 
опада из ферментативного слоя подстиnки, где lIистовые ппастинки 

разломаны и ткани сильно выщелочены, цостигает 20,8 мг [Striga­
nova, 1967]. В данном случае для животных имеет значение не 
величина кусочков, а прочность тканей опада. При механических на­

рушениях потребление увеличивается более чем в 2 раза. 

Большие различия в скорости потребпения сапрофагами разных 

видов растительных остатков позволяют предполагать, что величи­

на Ван дер дрифта должна варьировать в зависимости от характера 

пищи (таБЛ. 27). 
Значение К в разных видах листового опада и древесины колеб­

лется в очень широких пределах - от 0,12 до 3,53, хотя три ис­
следованных вида животных имеют весьма сходный характер пита­

ния. В данном случае ко~ебания суточного ра~иона у пред ставите­

лей каждого вида при кормлении разной пищей перекрываютмежви-
I 

довые различия. 

При кормлении животных одного вида различной пищей величина 
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. Таблица 27 

Константы Ван дер Дрифта (К C/G2/ 3) у ItИБсяков В разных ви­
дах опада 

Сухой~ вес, МГ 

Вид пищи Р. foetidissimus J. colchi cus С. ruber 

202,5 23,0 16,5 

On:ад бука 0,34 0,12 0,16 
On:ад ayqa 0,63 0,40 0,38 
On:ад клена 0,95 0,36 0,94 
Опад граба 1,19 1,73 2,15 
Смесь листового 1,48 1,54 1,89 
опада 

Древесина бука 2,53 2,35 2,39 

К сильно меняется в зависимости от СКGРОСТИ потребления того 

или иного вида растительных остатков. 

Табл. 28 показывает величину пишевых рационов первичных раз­
рушителей в отношении К единице сухого веса (k); Наиболее широ­
ка амплитуда колебаний k у аиппопод. Среди них особенно высоко 
значекие k у обитателей полупустынь Средней Азии Dangaroiu1us 
valiachmedovi, достигающее 139%. Такое высокое потребление пи­
щи объясняется тем, что в условиях аридного климата период актив­

ного питания и роста этих кивсяков относительно короткий, большую 

часть года они проводя'Г в состоянии диапаузы. Поэтому в течение 

1,5 месяцев активности эти животные должны накопить достаТQчное 
количество питательных веществ для роста, размножения и перене­

сения длительной диаl1аузы. 

Амплитуда колебаний коэффициента потребления пищи зависит 

скорее от характера пиши и особенностей сезонных ритмов питани3il 

животных, нежели от массы их тела. Например, среди мокриц са-· 

мые низкие и самые высокие зн~чения k набnЮдаются у предста­
вителей наиболее КРУПНЬJХ в фауне СССР форм - Hemilepistus и 

АrmаdШidium. Большое значение имее'г также видовая специфика 
избирательносТи в отношении отдельных видов опада. У диnлопод, 
например, з~ачение k ниже 1 0% наблюдало сь лищь при к~рмлении 
животных малосъеnобным аля них оп адом бука. Однако в преаелах 

одной такСОНОМИ'iес:койгруппы на уровне семейства в одинаковых 

условиях и при кормлении оаинаковой пищей обнаруживаеТСil тенден­

ция к снижению кОэффициента потребления пиши у животных с бощ.­

шей массой тела. В частности, у КИВсЯКов, распространенных. в 

широколиственных лесах, при кормлении опадом граба отмечена о()..:. 

ратная зависимость между щшичиной k и весом взрослых живот-
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Таблица 28 

Пищевой рацион сапрофагов, питающихся листовым опадом 

Суточ-

Вид живот- Вид Сухой ный ра- k, % Автор, год 

ных опада вес, мг цион, 

мг/экз. 

1 2 3 4 5 6 

L.terrestris Лещина 20,4 2,7 f'ranz, Leitenberger, 
1948 

S.magnus Ясень 3,5 
Дуб + бук 5,2 Berthet, 1964 

Граб + 8,3 
лещина 

Вереск 6,3 Webb, El~es, 1972 

H.cristatus 3опник 107 24,0 22,5* 

uоnnико- 101 14,0 13,9 

ферия 

А. pallasii Дуб 73 9,8 . 13,3 

Береза 87 18,4 22,4 

Липа 76 37,7 49,9 

Desertillio sp. Фисташка 31 6,2 20,2 

Р.огiепtа1is 9 1 21,0 

L.hypnorum Дуб 2,9 Striganova, 1967 

Клен 6,4 

Р. flavipes Граб 662 141,821,4 

Р. foetidissi- Бук 202 12,0 5,9 

тив 

Дуб 202 22,0 10;8 

Клен 202 36,0 17,7 

Граб 202 42,0 20,7 

Смесь 202 52,0 25,6 

листвы 

О. caspius Железное 133 29,0 21,9 

дерево 

Дуб. 133 14,8 11,1 

S. kessleri 114 36,9 32,4 

Клен 114 35,0 30,8 

Граб 118 25,6 21,5 

СЬ. projectus 11 97 24,8 25,5 Striganova, 1975 

kochi 
А. continenta- Железное 68 7,7 11,2 Стриганова, 1971а 

1is аерево 

Каштано- 67 19,8 29,5 " 
листный 

дуб 153 



Таблица 28 (окончание) 

1 2 3 4 5 6 

L. polonicus Граб 43 25,8 60,1 
U. foetidus 33 26,9 81,2 
С. burzenlandi- " 30 9,8 32,4 
Cus 
С. ruber Бук 16 1,1 6,6 Стриганова, 1969б 

Дуб 16 2,5 15,1 " 
Клен 16 6,1 36,9 
Граб 16 11,3 68,4 " Смесь 16 12,3 74,5 
листвы 

J. colchicus Бук 23 1,0 5,2 
Дуб 23 3,3 14,3 
Клен 23 11,0 47,8 .. 
Граб 23 14,0 60,9 " Смесь 23 12,5 54,3 " 
листвы 

D. valiachrne- Фисташка 60 21,0 139,0 Striganova, Valiach-
dovi rnedov, 1976 
T.peliostlgrna 'Береза 73 40,8 56,0 Стриганова, 1975 

Дуб 62 24,5 39,9 " 
Липа, 68 22,3 32,8 Ii 

Клен 79 12,8 16,2 " 
Вяз 75 50,8 67,4 " Bibio sp. Береза 8,1 5,4 60,7 

Примечание. Там, 
~ 

гце нет ссыпок на авторов, данные публи-
куются впервые. 

ных (рис. 18): при массе тела 100_200 мг этот КОэффипиент со­
ставляет 60-8О'Уо, а при 400 мг - 21-25%. 

Различия в скорости потребления опада опрецеЛRЮТСЯ также его 
усвояемостью. у IlИПЛОПОЦ и мокрип основным компонентом, усва­
иваемым из растительных тканей, являются углеводы, в том числе 
клетчатка. Масса потребляемой пищи в какой-то степени у них за_ 
висит от содержания углевоцов. ПО нашим опрецелениям, содержа­

ние клетчатки в опаде из горного леса Северного Кавказа в мае 
составляло в листве граба 18,5%, клена - 19,8, Ilуба _ 28,3%. 
Сравнение скорости потребления этой листвы покаЗывает четкую 
обратную зависимость меЖIlУ соцержанием клетчатки и величиной k 
у КИВСяков P.foetidissirnus, J.colchicus и C.ruber {рис. 19). 

у сапрофагов, которые наряду с листовым опаЦОМ питаются и 
гнилой древесиной, коэффипиент ее потребления значи~ельно выше, 
несмотря на высокое содержание клетчатки, составляющее более 

50%. у диплопоц суточное потребление цревесины почти Вllвое 
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Рис. 18. Колебания коэффициента потребления (k) опаца граба у 
кивстшв в зависимосТи от массы тела 

а- С. ruber; б С. burzenlandicus; в - U. foetidus; '/, - L. polonicus; 
д- S.kessleri; е P.foetidissimus; ж"-F.flаviреs 

выше. чем лИстового опаЦ8. У Р. foetidissirnus, J. colchicus и C.ruber 
значение k цостигает соответственно 60,2;, 82,6" и 93,9%. 
Древесина СОllержит горазllO меньше белковых соецинениЙ. чем 

листва, и соотношение С: N в ней составляет 45-55, в то время 
как в опаllе 18-30. ДЛ~ покрытия потребностей в азоте животные 
цоnжны' потреблять большое количество Ilревесных тканей. Благоца­
ря низкому соцержанию Ilубильных веществ Ilревесина, и по "вкусо­

вым" качествам оказывается привлекательной цля сапрофагов. Поэ­

тому она потребляется в большом количестве прецставителями раз­

ных групп животных (ЦОЖllевые черви, мокрицы, ЦИПЛОПОЦЫ, личинки 
жуков и цвукрылых, термиты, муравьи). 

у микроартропоц, потребляющих тканИ опавщей листвы, коэффи­

циенты потребления пищи относительно высокие. Например, у ори­

батид они цостигают 40% [Епgеlrпапп, 1961]. У коллембол F.Йrnе· 
taria суточное потребление листвы составляет 0,049' мг [Dunger, 
1956). 

у 1l0ждевых червей L. tепеstгis коэффициент потребления опав­
шей листвы невелик - 2,7% (Needharn, 1957]. В опытах с червя­
ми-детРИТОфагами часто в качестве пищевого субстрата использу­

ется навоз, который активно потребляется и У,сваива.ется животны­

ми. Коэффициент его потребления (в отнощении к живому весу) 
составляет: у N. caliginosa 2,0-8,6%, N. roseus - 3,5-4,0% 
[Guild, 1955; Barley, 1959; Реассе, 19721. При кормлении этих 
же видов червей почвой коэффициент потребления возрастает до 
20-40",6 у N. caliginosa и 28% у N. roseus [Barley, 19591. 

Таким образом, у червей КОэффИI1иент потребления пищи нахоцит­
ся в обратной зависимости от содержания в ней органики или азота. 

у микроаРТРОПОIl, питаюr.i:шхся органическим детритом в нижней 
части ПОIlСТИЛКИ, коэффициент потребления сильно варьирует. На­

пример, у коллембол этот показатель составляет всего 1,8% 
[Kowal, Crossley, 1971], у клещей Cultoribula juncta при кормлении 
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Рис. 19 •. Зависимость коэффици­
ента потребления ошща (k) у 
кивсяк:ов от соnержания клетчат-

ки 

1 _ граб; II - клен; III - n~б. 
1,- P.foetidissimus; 2-J.colchl~ 
cus; З - С. ruber 

сосновым uетритом суточный ра­
цион uостигал 1,06 мг, а вели­
чина k колебалась в преuелах 

25-125% [Kowal, 1969]. В а.ет­
рите, состоящем из обломков и 
непереваренных частичек расти­
тельныХ тканей, преоблацают 
структурные элементы, мецленно 

разлагающиеся при возцействии 

почвеннЫХ энзимов. Пищевая ценнОСТЬ растительногО цетрита по 
сравнению с малоразрушенными растительными остатками горазцо 
ниже, и у жиВОТНЫХ усвояемость его невелика, тем бол:е что .~ac­
тицы оргаrlических 'остатков перемешаны с минеральнои массои 
почвы. Поэтому цетритофаг.и пропускают через свой кишечник. отно­
сительно большую массу органического и минеральногО материала, 
усваивая его незначительную часть. Естественно, что интенсивнОСТЬ 
Х llИтаниЯ и коэффициенты потребления !10ЛЖНЫ быть выше, чем у 
~nециализи!Юванных форм сапрофагов, избирающих опре!1еленные ви­
Qbl и части отмерш.ИХ растений. АМПЛИТУ!1а колебаний коэффициента 
потребления пищи У цетритофагов гораЗ!10 шире, чем у потребите-
лей листового опаца.· " 

Большой интерес nля изучения трофических цепеи в почве преn-
ставляетвоп!Юс об интенсивностw питаниЯ микрофитофагов, но коли­
чественные nанные об их пищевь}х рационах весьма неМНhогочьи~л.еl~-

. б " клещами Not rus lСl lа-
ны Установлено. что потре ление n!Южжеи 

. . 6 5 мг/сутки потребление мик!Юскопических гри-
tus составляет , , . d 1974' 

, 

боЕ у Damaeus clavipes - 4,4-5,8 мг [Наrdшg, Stuttar , ' б 

L
· . 1972] У последних коэффициент потребления грибов коле -

uxton,' . . 40 70% У коллембол питающихся грибами, эти 
лется в. прецелах . -. , Onychiurus procampatus 
коэффициенты нескоЛЬКО ниже, например У 
25-38% [Healey, 1967]. Эти коллемболы потребляют в сутки око: 

о 1 мм3 грибной пленки. Почвенные бактерии· и грибы - легко 
ло, пища тем более что У специализированных микрофитофа-
усвояемая • " яющих 

имеются энзимы nля расщепления соецинении, исполн 
:~~рныеФункции в тканях низших растений. Мик!Юфитофаги. как и 
. . й пппявляют определенную I!З-' 
потребители остатков высших растени , ... - . 
бирательнос'lЪ в отношеНj{И виnов бактерий и грибов. При культиви­
ровании :разных вИIlОВ панuиРНЫХ клёщей 'в лабораториИ было уста-
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новлено, что Epidamaeus karnaensis прецпочитает мицелий Tricho­
derma sp., Oppia cOllcolor - Fusariurn sp. Показателями степени пред­
почтения служили количество животных в опытных сосудах через 

3 месяца и количество отложенных ими янu [She reef, 1971]. 
Эта избирательность определяется рядом факторов, среди которых 

большое значение имеют питательная ценность клеток микроорга­

низмов. а также наличие или отсутствие веществ. которые оказы­

вают репеллент ное воздействие на животных и ограничивают их 

потребление. Интенсивность потребления многих почвенных грибов, 

например, зависит от возраста мицелия: по мере его старения во­

круг него накапливаются вешества, подавляющие активность живот­

нь1х. 

Изложенные выше' данные позволяют выделить основные факторы, 
определяющие величину пищевых рационов почвенных сапрофагов. 

1. Характер пищевой специализации сапрофагов. Коэффициент по­
требления пищи у детритофагов с неизбирательным питанием, как 

правило, выше, чем у потребителей определенных групп микрофлоры 

и остатков высших растений. 2. Степень усвояемости пиши. Между 
скоростью потребления и усвояемостью пищи сушествует обратная 

зависимость: пища, бецная белками или углевоцами, усваиваю­

щимися в организме животного; потребляется в большем ко­
личестве. 

Зависимость пишевого рациона от веса животных специфична 

дЛя представителей различных таксономических групп. Однако в пре­

делах отдельных. таксономических групп' у форм со сходным харак­

тером питания имеется тенденция к снижению средней величины 

у более крупных животных, но при этом величина пищевого рацио-· 

на непропорциональна весу животных в степени 2/3 (см. рис. 18). 

УСВОЯЕМОСТЬ РАСТИТЕЛЬНЫХ ОСТАТКОВ 

КоэФФициент усвоения растительных остатков является важным 

показателем пищевой активности почвенных сапрофагов. Раститель­

ные ткани усваиваются в организме животных гораздо хуще. чем 

бактериальные клетки или животная пища, вследствие высокого со­

держания цеплюлозно-лигниновых компонентов. Если у некоторых 

форм имеется способность к перевариванию клетчатки с помошью 

симбионтов и собственной целлюлазы, то лигнин почти не расщеп­

ляется животными. Колебания усвояемости пищи сап!Юфагами опре­

деляются ее составом и степенью ее соответствия пишевым потреб­

ностям животных. 

У первичнык разрушителей, питаюшихся растительными остатка­

ми, не перемешанными с почвой, усвояемость определяют весовым 

методом, а также по разнице калорийности раститеifЬНЫХ остатков, 

и экскрементов животньiх [Стриганова, 1969а, 1975а]. 
для детритофагов и мнкрофитофагов, среди которых много мел­

ких форм, более эффективен радиоизотопный метоп. Коэффициент 
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ассимипяции при этом определяется по следующим формулам: 

dA(t)/dt 1 - kA(t), [Kowal, 1969], 
где А(с) - количество усвоенного материала (в мг/экз.); t - про­
должитеJ1ЪНОСТЬ опыт.а (в сутках): А - скорость потребления расти­
TeJ1ЪHOГO материапа (в мг/экз.lсутки); k - коэФtшциент выведения 
радионукпида ; 

1", kQeM , 
а 

[Reichle, 1967] 

где 1 - коэффи~иент накопления радионукпида; k - биологический 
коэфt!ициент выведения радионуклида: Qe - активность накопления 

раДИО'Нуклида в теле животного; М - вес тела (сухой); а - эмпи­
рическая константа накопления радио нуклида, она зависит от хими­

ческихсвойств элемента и особенностей животного организма. Ко­
эфt!ициенты усвояемости разных видов листового и травяного опада 

колеблются в пределах от 13 до 78% (табл. 29). При этом четко 
ПРОЯВnЯЮТСЯ различия пи~ательной ценности разных ВИ.!J.ов раститеJ1Ъ­

ных остатков и видоспецифические особенности пищевой избиратеJ1Ъ­

ности животных. 

Среди исследованных нами сапрофагов 4 вида диплопод - Chr. 
prajecrus, L. polonicus, О. foetudus и С. burzenlandicus - были со­

браны в одном лесу в предгорьях Карпат. Характер их пространст ... 
венного распределения и скорость потребления разных видов листо­

вого опада свидетеJ1ЪСТВУЮТ о явном предпочтении листвы граба 

I Стриганова, 1 . Однако усвояемость ее у эТих кивсяков варь-
ирует от 13,8 до 43,5%. Расчеты количества ассимилированной 

t пищи на оснойе скорости потребления и у'своения опада граба у 
этих видов животных показали, что у них значения А (усвоенная 
rrnща) довольно сходны: 5,4; 5,7: 3,6 и 4,3. Таким образом, ко­
лебания скорости потребления пищи несколько компенсируются сте­

пенью ее усвоения у животных со сходным характером питания. 

Усвояемость разных видов опада у одних и тех же животных ши­

роко различается. Например, у личинок типулид значение 11 А ко­
леблется от 27,5 до 55,7%, что отражается и на количестве усво­

енного растительного материала. При кормпении'опадом дуба и 

березы в лабораторных условиях они усваивают 20-22 мг опада 
в сутки, а при питании опадом липы и клена - 4,8-6.1 мг. В ле­
сополосах Уральской обл., где были собраны эти личинки, они ло­

кализировались преимущественно в насаждениях дуба, березы и 

тополя. В посадках клена татарскоГо они отсутствовали. При пита­

нии опадом липы из Подмос:ковья личинки типулид активно потребля­

ли его и величина k у них составляла 32,8% (как и при питании 
дубом). Но усвояемость опада липы почти вдвое ниже. 

Существенные различия усвояемости разных видов листовой под­

стиnкинабпюдались и у кивсяков. Сравнивались коэффициенты ус­

воения трех видов опада у Sannariul\ls kessleri. В опыте использова­
ны животные старших возрастов BeCQM 350-4.50 мг. Кивсяков КОр-
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Таблица 29 

Усвояемость растительных остатков почвенными сапрофагами 

. Вид животных 

-
Р. flavlpes 
Р. foetidissimus 

S. kessleri 

О. caspius 

СЬ. projec;tus kochi 
(\, ,-(\r~In':liL(Аlis 

L. polonicus 
U. foetidus 
С. burzenlandicus 
О. valiachmedovi 
Н. crisrntl!s 

Desertillio sp. 
А. pallasii 

р. orien talis 
В. тагс! 

Bibio sp. 

Т. peliostigma 

I 
I 

Живой 

вес,МГ 

мг 

2650 
1200 
1200 
500 
500 
500 
500 
530 
530 

эр,р.. 

275 
275 

172 
133 
120 
6f) 
380 
359 
110 
311 
311 
31 
49 
49 
34 
34 
230 
230 
230 
230 

Вид опада 

Граб 

Дуб 

Бук 

Дуб 

Граб 

КlIен 

Дуб 

Железное 

дерево 

Дуб 

Железное 

дерево 

Граб 

Фисташка 

30ПНИК 

Uолликоферия 

Фисташка 

Дуб 

Береза 

Фисташка 

Дуб 

Тополь 

Береза 

ОЛhшатник 

Дуб 

Береза 

Клен 

Липа 

l/А, % 

19,4 
39,4 
37,6 
26,0 
21,0 
38,0 
26,0 
32,7 
36,0 

2."i.~ 
33,0 
43,0 

22,0 
13,8 
43,5 
31,6 
45,6 
78,8 
42,2 
27,2 
27,7 
32,1 
45,2 
50,3 

37,4 
55,7 
27,5 
37,5 

А, мг 

36,9 
16,5 
8,3 
6,6 
7,7 
11,6 
9,1 
4,6 
8,4 

.=:3 j 11 

8,9 
3,э 

5,7 
3,6 
4,3. 
6,6 
11,0 
11,0 
2,6 
2,7 
5,1 
0,6 
4,7 
4,6 
1,6 
2,9 
15,2 
13,6 
6,1 
4,8 

kA, % 

5,6 
8,1 
4,1 
5,8 
6,9 
9,8 
8,0 
3,4 
9,3 

б,S 

16,0 
4,9 

13,3 
11,8 
14,2 
43,7 
10,3 
10,0 
8,8 
3,9 
5,9 
6,9 
42,3 
43,2 
19,7 
35,8 
20,9 
22,1 
8,9 
6,0 

мили листовым оп адом из· широколиственных лесов Крыма, собран­

ным ранней весной. В опытах использовали листву бука, ауба, кле­
на и граба. Усвояемость этих видов опада 26-38%. Но, несмотря 
на боJ1Ъшие различия усвояемости, количество ассимилированного 

материала в тканях дуба, клена и граба составляет 1,6 мгl экз. 
Опаа бука потребляется и усваивается в незначительных коли­

чествах. 
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ОrфеделеНf;fе коэффициентов усвоения растительных остатков ЖН­
вотными дает ВОЗможность прямого расчета пищевых потребностей 
саПРОфагов. ПокаЗ8,тели усвояемости во многих сnyчаях характери_ 
зуют пищевую избирательность саПрофагов.' Расчеты суточного ус­
воения пищи (А), показанные в табл. 29, свидетельствуют о том, 
что оно зависит не только от скорости потребления растительного 
материала, но и от его усвояемости. При учете этих дВух показа­
телей количество аССИмилированной пищи при питании разными ви­
дами опада окаЗывается сходным. Здесь же более четко выявляют­
ся различия между предпочитаемыми и маrюсъедобными раститель­
ными тканями, так как при учете показателя усвояемости исключа­
ется фактор механической прочности. опада, который нередко явля­
ется ~р~чи~ой его низкого потребления. Например, у КИDСЯКОВ 
Р. foel1dlSSlmus скорость потребления опада граба ПОЧти вдвое вы­
ше, чем дуба. Но коэффициенты усвоения этих двух видов шrствы 
почти одинаковы - 39,4 и 37,6%. Таким образом, листва дуба об­
ладает более вы�окимии пищевыми качествами. Ее медленное по­
требленае животными связано в основном с высокой механической 
прочностью lStriganova, 1967]. 

В целом усвояемость растительных остатков сапрофагами ока­
залась не такой низкой, как это прецполагалось ранее. У раз-

ных вицов животных этот показатель превышает 30% (см. 
табл. 29). 

Величина усвояемости пищя ~MeeT значение как при определе­
нии Пишевых потребностей отдельных щ:;~.пставителеЙ комплекса са­

профагов, так и при оценке роли животных в трь;;С'<!юрмации орга­
нического вещества почвы. Если коэффициент потребления ь ~OOT-, 
ношении с численностью и биомассой почвенных сапрофагов служит 
основой для определения интенсивности механического разрушения 
растительных остатков Животными, то уровень усвояемости показы­
вает характер хИмических изменений растительных тканей в орга­
низме живОтного. Для почвенных процессов существенно не только 
количество вещества, Использованного для формирования вторичной 
продукции, но и масса органического вещества, котор"lЯ после об­
работки в КИшечнике животных переходит в Почвенный детрит. 

Величина коЭФФициента УСВОения растительнь~ остатков зависит 
не только от питательной ценности растительного Willтериала, но и 
от ряда внешних факторов, например от температуры. При этом 
аМПлитуда колебаний усвояемости определяется экологическими осо­
бенностями ЖИВОтных rStriganova., 1972; Стригаиова, 1972, 1975]. 
В почвах с контрастным гидротермическ;,им режимом, где актИвная 
жизнедеятельность почвенных беспозвоночных возмоЖна лишь в оп­
ределенные сезоны, наблюдаются четкие сезонные ритмы пищевой 
активности с закономерными колебаниями интенсивности потребле­
ния и усвояемости [Стриганова, Рахманов, 1973]. Усвояемость 
пиши Изменяется с возрастом и весовым ростом Животных, что бы­
л? установлено у особей одного вида. Например, у Pachyiulus fla .. 
vlpes, у которых вес взрослых самок достигает 2,5 г, усвояемость 
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ПИЩИ В течение развития колеблется в пределах 55,2-19,4%. Это 
объясняется воqрастными различиями интенсивности обмена и роста. 

При сопоставлении величины kл у предста.еителеЙ диплопод, раз­
личающихся по весу, корреляции между коэффициентом ассимиля­

ции и весом отсутствуют (см. ·табл. 29). Как известно, энергия, 
затраченная на обмен, пропорциональна у пойкилотермных живот­

ных весу в степени 0,65-0,70. У отдельных видов КОliичество 
энергии, расходуемой' на рост в определенный отрезок времени, 

сильно варьирует. В 1-3-дневных опытах у животных невозможно 

точно измерить теl\;\ПЫ прироста массы тела. Однако характер из­

менений индивидуального веса при работе с массовым материалом 

даже за такой короткий срок свидетельствует о больших различиях 

'темпов прироста. При кормлении подстилочных салрофагов наибо­

лее предпочитаемыми видами опада суточные колебания веса тела 

составляют О;!: 7,0%. 
В табл. 30 приведена величина траты на обмен у представите­

лей семи видов первичных разрушителей. Определения проведены 

на неполовозрепых стациях (диплопоцы, 'мокриuы) или на лиЧинка,х 
двукрылых средних возрастов (Tipula, Bibio) в период их активно­

го роста. На основе показателей скорости потребления и усвояемо­

сти пищи рассчитано количество ассимилированного материала в 

течение суток •. 
Величина траты на 

степенной зависимостью, 

Таблица 30 

обмен связана с весом животных 

которая описывается уравнением: 

Суточный прирост массы тела и трата 'на обмен у почвенных 
сапрофагов 

Прирост, 
Отношение 

Трата 
Вид -сап,.. Сухой 

мг/сут-
прироста к 

А, мг на об-
рофагов вес, мг 'исходному 

ки 
весу, % 

мен,МГ 

Bjbio тагс! 11,3 .+0,3 27,0- 4,7 4.4 
Dangaroiulus 14,.4 +1,0 7,0 7,6 6,6 
valiachmedovi 
Лmblуiulus 39,1 +0.3 0,76 8,9 8,6 
continentalis 
Tipula pelio- 62,9 +4,2 6,6 15,2 11,0 
stigma: 
Лгmаdi11idium 73,5 +0,9 1,22 11,7 10,8 
pal1asii 
Не milepis tus 106,3 -2,2 2,0 9,6 11,8 
cris (а rus 
Sarma tiulus 117,9 +0,8 0,68 9,8 9,0 
kessleri 
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С=Q,I;!I(4Щ8 

Рис. 20. Зависимость ве-
личины траты на обмен от 

fD 
массы тела у подстилочных 

~ сапрофагов при питании на-

~ 7 иболее предпочитаемой пи-

~ щей 

"" J а В. marci; б - D. valiach-
~ -о 

medovi; в-А. continenta1is; 
J t Т. peliostigma; д- А. pal-

lasii; е - H.cristatus; $-
1О S. ,kessleri 101 Z 5 1(/ .ff' IJвса 

Т = O,53W П,6928±О,О18. На рис. 20 показана линия регрессии, 
рассчитанная по данному уравнению для восьми видов сапрофагов. 

Таким образом, величина пищевого рациона и масса усвоенной 
пищи не связаны с весом тела животных определенной зависимо­
стью; а в большей степени определяются особенностями раститель­
ных остатков, характером пишеварения ЖИвотных и динамикой их 
роста и развития. Функцией веса является количество вещества или 
энергии, затраченное на обменные реакции. Поэтому уравнение 
Ван дер Дрифта, описывающее степенную зависимость скорости по­
требления пищи от веса, представляет, очевидно, частный случай. 
В опытах Ван :цер Дрифта и Гере скорость прироста массы у жи­
вотных была незначительна, порядка 0,01-0,08% от веса. 

Среди сапрофагов можно выдепить 3 группы в соответстви.и с 
величиной удельной ассимиляции пищи kA: 1) kA 10%; 2) kA 10-20%; 3) kA > 30% (табл. 31). К группе с наиболее низкими 
коэффициентами удельной усвояемости относятся фОрмы с медлен­
ными темпами роста. Среди диплопод это в основном обитатели 
широколиственных лесов умеренного пояса. В подстилке ПОдllержи-· 
вается благоприятный цля многих животных гидротермический ре­
жим в течение всего лета, и они могут питаться практически в те­
чение всего безморозного периода (Р. foetidissimus, СЬ. projectus). 
К этой группе относятся также лесостепные виды S. kessleri и 
О. ·caspius, отличающиеся широкой экологическоЙ пластичностью и 
питающиеся при высоких температурах. почвы [Striganova, 1972; 
Стриганова. Рахманов, 197 3; Стриганова, i 976]. Эти "виды встре­
чаются не только поц пологом лесонасаждений, но и на обработан­
ных землях, где питаются живыми растениями. Низкие значения 
k А характерны для мокриц Armadillidium, Deserti1lio. Они ведут ак­
ТИВНI:dЙ образ жизни в течение большей части года· сперерывами 
в периоды понижения температуры ниже 00 и засухи в середине 
лета. При наступлении благоприятных условий они возобновляют пи­
тание. У этих сапрофагов периоц активного роста в течение года 
довольно продолжителен. При этом скорость их роста ниже, чем у 
форм, имеющих цлителъные перИОIlЫ покоя зимой и летом. 
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Таблица 31 

Удельная усвояемость опада у различных видов первичных раз­
рушителей 

S. ·kessleri 
Р. foetidissimus 

.0. caspius 
СЬ. projectus 
А. pallasii 

Desertillio sp. 
P.orientalis 

6,9 
8,1 
9,3 
5,5 
3,9 

8,8 
6,9 

10-2'" - ~1--_k_А_>_2_9_~_О __ _ 

Р. На v ipes 16,8 
А. continenta1is 16,0 
L. polonicus 13,3 
U.foetidus 11,8 
С. burzenlandiQ 14,2 
cus 
Н. с ris са tus 10,9 

D. valiachmedovi 43,7 
В. 'ffiarci 43,2 
Bibio sp. ' 35,8 
Т. peliostigma 22,0 

Для второй группы сапрофагов коэффиuиент ассимиляuии равен 
10-20%. Характерно наличие регулярной летней диапаузы (Р. fla' 
vipes, А. continentalis). ' У этих кивсяков активное питание и рост 
имеют место только веснОЙ и осенью. В эти периоды прирост мас­
сы тела у особей младщих и средних возрастов идет более быстры­
ми темпами. К этой же группе относятся и лесные виды с повы­
шенной чувствительностью к высоким температурам летом и имею­
щие регулярные продолжительные периоды физического покоя в сво­их естественных местообитаниях (L.polonicus, U. foetidus, С. bur­
zenlandicus). В Закарпатье в июле - августе они находились в не- ~ активном состоянии в почве [Стриганова, 1974]. 

из мокриц в эту группу входят Н. cristatus, живущие в пустыне, 
в глубоких почвенных норах. Летом мокрицы не выходят из нор и питаются запасенными в них растительными остатками [Пашак, 
1952]. В этот период уровень их метаболизма по~ижается и рост замецляется. АктивныЙ рост и размножение У Н. Crlstatus наблюда­
ются в конце зимы - начале весны. 

У третьей группы значения kA поряцка 20-40%. Это обитатели 
районов с пессимальными кл!': 1атическими условиями, гце живот­
ные имеют возможность активного существования лишь в течение очень короткого периода. Сюда относятсЯ кивсяки D.vаliасhщеdоvi,· обитающие в полупустынных фисташниковых ландшафтах Средней 
Азии с очень резкими сезонными перепацами гидротермического 
режима почвы и с очень коротким периодом, когда температура И 
влажность не выходят за пределы, в которых возможна активная жизнедеятельность кивсяков (1,5-2 месяца). У D. valiachmedovi 
уровень потребления и ас<;;:имиЛЯции пищи очень высок, что.опреце-, 
ляется, во-первых, повышением уровня метаболизма в условиях 
BЬ{COK~X температур и, во-вторых, высокими темпаМи роста в ак­
тивный период [Striganova, Valiachmedov, 1976] . 
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Измерения пищевой активности личинок Tipula и Eibio проводи­lIИСЬ на ПОПУJ1ЯПИЯХ, заселяющих подстилку искусственных лесопо­садок в полупустыне Закаспия. У типулид период личиночного раз­вития ограничен осенью и весной следующего года. 3а это время пичинки достигают массы 400-450 мг. У личинок бибиониД В зо­не умеренного климата основной период роста - осень. В условиях полупустыни, где период осенних дождей, когда личинки бибИQНИД активны, короче, чем в лесной зоне, сроки осеннего питания и роста Bibio Н1асс! сокращаются почти вдвое по сравнению, например, с Тульской или ~осковской областью. Ограничение периода роста климатическими условиями определяет и высокие теМПЫ роста у исследованных нами личинок двух видов двукрылых (рис. 14). То же набlfюдапось и у' личинок бибионид, обитающих в тундре. Там возможность активной жизнедеятельности ограничивается низкими температурами в течение большей части' года. Рост' и питание на­БЛЮQаются там только в июле - августе. В связи с этим величина kA достигает 20-35% (см. табл. 29). Таким образом, коэффици­ент ассимиляции пищи у саПPQфагов разных таксономических групп отражает СЦецифику экологической пластичности животных. Колебания основных показателей питания почвенных сапрофагов подчиняются иным закономерностям, чем водных беспозвоночных, питаюlllИХСЯ водным детритом. ,Эта специфика прежде 'всего определя­ется особенностями пищевых ресурсов почвенных сапрофагов, Т.е. растительных остатков, разлагающихся в почве, о которых го БОрИ­лось В начале этого раздела. 
~acca потребленной пищи у сапрофагов не зависит от количе­ства' растительных остатков -(как у водных фильтраторов и хищни­ков), а определяется их механическими и химическими свойствами. Величина пищевого рациона находится в обратной зависимости от механической прочности растительных тканей и их пищевой ценно­сти для животных. Величина количественных показателей зависит от пищевой избирательности почвенных сапрофагов. Коэффиnиент потребления пищи не имеет строгой математической зависимости от массы тела животных при сравнении форм, питающихся разной пищей. Тенденция к снижению величины k проявляется лишf, у близ­ких видов животных при условии питания оцинаковой пищей и при одинаковой степени ее предпочтения. другим видам растительных остатков [Drift vап der, 1951З. 
При определениях гравиметрическим методом усвояемость рас­титедьных остатков составляет 30-40%. Это показывает,','что по . крайней мере треть потребленного почвенными животными органи- . чес кого вещества трансформируется в организме ЖИВОТН~IХ и полу­ченная энергия расходуется на формирование вторичной продукции (рост + расхоц на дыхание). Отношение количества ассимилирован­ного материала к массе тела животных колеблется от 5 до 45%. Колебания показателя kA с одной стороны, определяются различи­ями энергетических потребностей животных, связанных степенной зависимостью с массой тела, с другой стороны, динамика kA зави-
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которая различается у предста-сит от скорости роста животных, го и того же вида. Скорость астнЫХ групп оцно вителей разныХ возр и от длительнОСТИ аКТИВНО-роста находИТСЯ в обратной завиСИМОСТ 
го периода. . о пищевоЙ аКТИВНОСТИ почвенных б ний показателеи 

бно 
Характер коле а лениЯХ пишевыХ потре -учитывать при опреде сапрофагов следует ли в п оцессах раЗJlожения. ЗначИ-стей животных и оценке их ро Р blIbIX тканей живоТНЫМИ' по-свояемоСТИ растител тельнаЯ величина у. лишЬ как механическИХ льзя рассматривать -казывает, что их не Количество ассимилирован-о ительНЫХ остатков. 

ых 
разрущителеи раст ические расходы животн покрывает энергет б 
ного вешества вполне. ла Поэтому потре. ле-иросТ массы те . на обменные процессы и пр льное питание живыми рас-леток или дополните о 
ние бактериальнЫХ к ичных разрушителеи лишь тительнЫМИ тканя1v!И наБJIюдае~ся у перви или при неблагопрИЯТНЫХ читаемоиИМИ пищ при недостатке предпо оваться для оuенки а~тив-ль k может использ . условиях. Показате А ителЬНОГО опаД8 и процессах пере работке раст ности животнЫХ В 

го вещеСТва в почве. гytvшфикации и минерализации органическо 



r л А В А6 
ВЛИЯНИЕ ТЕМПЕРАТУРЫ НА АКТИВНОСТЬ ПИТАНИЯ 
САПРОФАГОВ 

Температурные режимы поверхности поЧвы и глубоких горизон­
ТОв резко различакrг~я. Это относится как к абсолкrгным значениям 

максимальных и мннимальныIx температур,_ так и к характеру су­
точной и сезонной динамики температуры. В умеренном климате 
суточные околебания температуры н8. поверхности почвы составлякrг 
почти 30 , а на глубине 40 см - всего лишь 1_1,50. Различия 
тепловых режимов на поверхности почвы в подстилке и в глубоких 

слоях оказывают существенное БЛияние на термопреферендумы жи­

вотных и температурные границы пищевой активности обитателей 
различных горизонтов. 

Весной глубокие слои почвы прогревакrгся знаЧительно медлен­
нее поверхностных. Так, на глубине 160 см максимальные средне­
суточные температуры .наблюдаются на м~сяц позже, чем на по­
верхности. Зимой поверхность почвы охлаждается быстрее, и вер­
тикальное распределение температур противоположно летнему ре­

жиму. Амплитуда температурных колебаний на поверхности почвы 
зависит от интенсивности солнечной радиации и от структуры и 

мошности растительного покрова, экранирующего поверхность поч­

вы. Т аким образом, минеральные горизонты ПОЧВЫ имеют относи­
тельно стабильный тепловой режим. У почвообитаюших беспозво­
ночных температурные пред~лы пищевой активносТи гораздо более 

узкие, чем у наземных форм, а зона предnочнтаемых температур 
ниже, порядка 10-180. Многие бесПОЗвоночные могут сохранят.ь 
локомоторную И пищевую активность и при отрицательных темпе­

ратурах. Например, личинки бибионид в Подмосковье потреблякrг 
-листовой опад при температуре около 00. В ПОЛЯРНЪПr. пустынях вся 
активН8.Я жизнь почвенных беспозвоночных происходит при темпера­
турах не выще 50 [СЬе rnov е t а 1 .• 1977]. 

Почвенные жнвотные особенно чувствительны к ВЫСОКОЙ темпе­
ратуре, при повышении которой возникает дефицит влажности в nоч": 

ве и в организме ЖИвотных за счет испарения влаги с поверхности 

почвенных частиц и покровов жиБQтныI,� что создает опасность ги-' 

бели от иссушения. Поэтому дли многих из них характерны регу­
лярные суто'!ные и сезонные вертикальные миграции, рассматрива­

емые М.С. Гиliяровым [1970а] как одна из важных адаптаций .жи­
вотных к 'обитанию в почвах С контрастным гидротермическим ре­
жимом. В умеренном пояс.е вертикальные миграции обеспечивают 
жнвотным постоянное пребывание в условиях благоприятного для 
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них режима температуры и влажности, близкой к. н,эсыщению, при 

которой они могут активно питаться в течение всего безморозного 

пернода. 

Многие группы почВообитающих клещей чувствительны даже к 
суточным перепадам температуры. У панцирных клешей опис,эны су­

точные миграции в условиях морского климата Англии [Wallwork, 
196 О]. Зона термопреферендум,э и толерантная зона сильно разли­
чакrгся у разных видов, их амплитуда определяется климатическими 

условиями естественных местообитаний Животных. Н,эпример, у аф-
о 

риканских видов орибатид предпочитаемая температура 24-31 , 
толерантная зон,э 18-360, верхний температурный предел выжиВВ:­
емости 30-400. У североамериканских видов (Tectocepheus vela­
tus, Gymnodamaeus bicostatus, Fuscozetes fuscipes, Phthyracarus 00-
realis, Oppia. neerlandica, Achiptera~coleoptra ЦI.) пределы предпоч;ита­
емой зоны составляют 21-260, толерантной зоны 16-280 и ле­
тальные температуры 30-320. В лабораторных опытах даже при 
достаточной влажности клещи избегают участков с темпер,этурой 

нИЖе 200 и ВЪШlе 250' и ми:г:рируют в 39НУ температурного префе­
рендума. У некоторых видов зона' термопреферG:iдума очень узка, 

например у Belba. geniculata. 12-140 (при БЛ8Жности 80-100%) 
[Madge, 19611. Под пологом пихтовых лесов на Дальнем Востоке 
более 80% орибатид В течение влаЖных летних месяцев нахоцится 
в подстилке, сохраняющей достаточную для нормальной жизнеце-

"ятельности клещей влажность [Голосова, 11169]. в сентябре в под­
стилке остается лишь 45,5% орибаТИ/I. а 48,2% было обнаружено 
на глубине 70-80 см. В сентябре верхние слои ПОЧвы в том рай­
оне прогревакrгся и пересыхают и клещи "уходят в минеральные го­

ризонты полвы С более стабильным ГиДротермнческим режимом. 

Глубина сезонных миграций клещей может превышать 1,5 м [Крn": 
волyuкий, 1972]. При этом клещи активно ПИТliНIJТ{;Я даже зимой 
разлагаюшейся органикой или микрофлорой и заносят растительные 
остатки и споры грибов в СВОих кишечниках в глубокие горизонты, 

способствуя обогащению Их продуктами разложения и микрофлорой. 
Термопреферендумы широко р,эзличаются и у коллембол, обита­

ющих в разных условиях. Например, у подстилочных видов темпера­

турный оптимум находится в предел,эх 10-150, у нижнеподстилоч- . 
ных - около 100, у почвенных - около 50 [А gre 11, 194 1]. у ксе­
рофильных форм, обитающих' в t'нездах птиц, предпочитаемые темпе­

ратуры 23-26о'(NогdЬегg, 1936). На основании эксперименталь­
ного изучения термопреферендумов коллембол выделены 3 группы 
[Стебаева и др., 1977]: 1) почвенные обитатели с низкими тер­
мопреферендумими (9-110); 2) подстилочны�e виды, у которых име­
кrгся две предпочитаемые температурные зоны - низкая (12-180) 
и высокая (21-260); 3 ) поверхностно-обитающие формы, выхоця­
'щие в травянистый ярус, с широкой амплитуцоЙ. преJlдочитаемых 

температур. Таким образом, у коллембол способность к перенесе­
нию широких температурных колебаний определим возможность оби­
тания на поверхности почвы и даже выхода из почвы в надземный 

ярус. 
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Сезонные веРТИКа1Ц>ные миграции характерны для многих личи­
НО,к насекомых (хрущей, щелкунов, пыльцеедов, долгоносиков) и 
дождевых червей. При этом у насекомых-сапрофагов смещается зо­

на пищевой активности по профилю почвы, а у фитофагов, питающих­

ся корнями растений, при миграции- в более глубокие слои почвы, 
где мало корней, питание прекращается. В течение жаркого пери­

ода эти насекомые живут за счет резервных веществ. Летние миг­

раnии почвенных беспозвоночных более глубокие, чем зимние, что 

особенно четко проявляется в районах с мяг~ой зимой И жарким 
летом. М.С. Гиляровым [1949] была показана прямая зависимость 
между глубиной вертикальных миграций и температурой почвы в 

разных природных зонах. 

При сильном прогревании почвы летние миграции усапрофагов 

также сопровождаюгся прекращением пищевой активности. Причи~ой 
этого является не отсутствие пищи, а физиологическая реакция ор­

ганизма на высокую температуру. Периоды летнего покоя часто 

наблюдаюгся у дождевых червей в лесостепи и степной зоне,. В жа­
ру черви опустощаюг кищечники. Они опускаются в глубокие поч­

венные го РИЗОItТЬI , с!Юра.чиваюгся и находятся внеактивном состо­
~n .. rt до наступления благоприятных условий. 

Черви Bimastus zeteki в лаборатории при температурах 22-260 
достигали половой зрелости через' 3-4 месяца, а в природных ус-; 
ловиях развивались около года [Murchie, 1960]. Температура яв­
ляется ведущим фактором пищевой активности и роста червей. Пе~ 

риод роста от выхода из коконов до размеров взрослых особей у 

ряда щцроко распространенных видов на севере Европы более про­

должителен, чем, например, в Англии, это определяется длитель­

ностью зимней и летней диапа:уз. Период активного роста примерно 

GДИН8.КОВ у 'разных популяций одного вида [Nordstrom, 1976]. У чер­
вей уровень пИЩ€ЕОЙ активности меняется даже при небольщих от­

клонениях температурного режима: в усЛ<1виях лабораторных опытов 
у Dendrobaena subrubicunda период развития при 180 занимает 
100 дней, а при 90, - 140 дней [Satchell, 1967]. 

Таким образом, у беспозвоночных, способных активно передви­

J'аться пq почвенным ходам, колебания температуры вызывают миг­

рации в более благоприятные условия либо временное прекращение, 

питания. Животные, способные к активвой жизнедеятельности'В 

разных горизонтах почвы, характеризуюгся, как правило, длитель­
ным периодом пищевой активности в ГОдИчном цикле. 

У беспозвоночных, обитающих на поверхности почвы в условиях 

щkрокой амплитуды температурных колебаний, выработапись более 

сложные физиологические механизмы поддержания нормальной жиз­

недеятельности при переменной температуре. У них питание явля­

ется одним из путей компенсации расхода влаги на транспирацию 

при высоких температурах. Как правило, беспозвоночные, обитающие 

в верхнем слое nO";lBbI, особенно в подстиnке, способны к пищевой, 

и локомоторной активности в щироком дИвnазоне температур, что 

особенно, показательно у форм, распространенных в районах конти-
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нентального климата с резкими сезонными и суточными колеБUIIИ­
ями температуры почвы. 

Нами исследовалось влияние температурнь~ колебаний на основ­
ные параметры пищевой акт~вности беспоэвоночных-сапрофаг.ов: 
скорость потребления и коэффиuиент усвоения пищи. В качестве 
объектов исследования были выбраны подстилочные формы первич­
ных разрущителей - диплоподы и личинки типулид, питающиеся ли­
стовым ОШfДОМ В подстилке, лесов и лесонасаждений. Опыты прово­
дились В лабораторны�x условиях. Животные содержапись при посто­
янной температуре в сосудах с ПОЧ'вой и опадом. В ходе экспери­
MeH~a определяли температурные Гр'аницы пищевой активности бес­
позвоночных. После недельной акклиматизации к постоянной темпе-

о . 
ратуре около 20 одну партию животных помещали в термостат с 
температурным режимом выще комнатного, в котором температуру 
'повышали 'Щl 10, начиная с 200, через каждые трое суток. Другую 
партию животных помещали в холодильную камеру, где температу­
ру снижали на 10 от уровня комнатной через каждые трое суток. 

Для определения параметров пищевой активности животныХ от­

саживали из сосудов с почвой и опа[(ом в чашки Петри с опреде­
ленной навеской увлажненного оп ада на 24 ч. Определения прово­
дили на третьи сутки после каждой смены температурного режима. 
повторность всех вариантов опыта 1 О-кратная. Расчеты показате-
лей пищевой активности велись по стандартной меТОдИке. о 

Диплоподы. Опытьi проведены на кивсяках Sarmatiulus ke~slerI 
из полезащитных лесополос степной зоны Украины (Деркульская 
'опытная станция, Ворошиловоградская об1l..). Климат этОго района 
характеризуется частыми засухами в первой, половине лета и осе­
нью. Максимум активносТИ кивсяков наблюдается весной, когда 
почва и подстилка достаточно увлажнены. S. kessleri обитаюг там 
в байрачных лесах и под пологом лесополос, где уровень их чис-
ленности достигает 150-400 экз./м2 [Гиляров, 1957, 1965]. 
Эти диплоподы при нормальных условиях питаюгся листовым опа­
дом, но могут потреблять и живые растительные ткани при высо­
ких температурах. Они подгрызают корни и зеленые части травяни­
стых растений. В степи и лесостепи эти кивсяки выходят из-под 
полога древесных насаждений и встречаются на полях, приче~ в 
отличие от многиХ других представителей диплопод S. kesslert мо-

о жет без ущерба дЛя ~ебя переносить действие прямь~ солнечных 
лучей, как и Schizophy llum sa bulos ит [Тишлер, 1971]. 
, Сбор материала и экспериментальные исследования питания 

S. kеssl~гiпровод'ились в первой половине мая, после выхода живот'"" 
ных из зимней диапаузы и линьки, когда животные активно п:ита­
лись перезимовавшим опадом дуба и ясеня. В опытах использован, 
дубовый опад из лесополос [Striga nova, 1972]. Температурная зо-, 
на пищевоЙ аКТИВНQСТИ S. kessleri довольно широкая - от О до 34 о. 
При отрицательных температурах кивсяки перестают питаться, cBe{r 

тываются и впадаю'l' в состояние холодового оцепенения. При ком­
натноЙ температуре" 'они возобновпяют питание через несколько ча-

169 



Таблица 32 

Пищевая активность кивсяков Sarmariulus kessleri при разных 
температурах 

Суточный рацион, Усвояемость 

мг/экз. 
ос 

пищи, % 

неполово- полово- неполово- полово-

зрелые зрелые зрелые зрелые 

2 14,9 40,6 93,0 88,0 
3 9,5 8,5 61,0 67,0 
4 9,5 5,4 39,0 62,0 
5 12,4 10,3 18,0 20,0 
7 19,5 22,6 22,0 29,0 

21 63,5 49,0 46,0 20,0 
25 41,9 39,5 31.0 18,0 
30 27.4 28.1 18,0 22,0 
32 17,5 7,0 20,0 15,0 
33 13,2 26,7 27,0 15.0 
34 26.2 33,7 78,0 53,0 

сов. При 350 кивсяки такЖе прекращают питание, но активно двига ... 
ются, а при 370 - погибают. Таким образом, верхняя температура 
пищевой активности у зтих ;животных Jlliш.ь немного ниЖе верхнего 

температурного порога выживаеМОСТИ. 

Результаты определений приведены в- табл. 32. В опыIахx были 
использованы две возрастные группы: неполовозрелые особи сред­

них возрастов весом 300-350 мг и взрослые животные весом 
400-450 мг. 

Кривые суточного рациона и усвояемости пищи (рис •• 21) имеют 
более или менее четко выраженные пики при 210. Эта температура, 
по-видимому; оптимальна для пищевой активности данного вида. 

Особенностью кривых являетсЯ симметричное снижение показt:lтеnей 

при удалении в обе стороны от оптимальной температуры. У верх­

ней и нижней границ температурной шкалы наблюдалось некоторое 

увеличение скорости потребления и усвояемости пиши. Таким обра­

зом, температурная завИСИМОСТЬ интенсивности ПИТаНИя КИВСяков 

не соответствует правилу Вант-Гоффа - Аррениуса, которое счнта­
лось применимым ко всем пойкилотермным животным. Зависимость 

скорости биохимических процессов, связанных сrrpиеМQМ и церева­

риванием пиши, от температуры среды модифицируется адаПТИВНЬjМИ 

регуляторными механизмами. Повышение температуры сверх опти­

мальной зоны в период. питаНИЯ снижает скорость приема пиши и 

ее усвоение в той же мере, как и охлаждение. У взрослых и юве­

нильных особей S. kessleri минимальное потребление наблюдалось 
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Рис. 21. Влияние температуры на потребление (А) и 
усвояемость (1J) пищи у ки:всяков Sarmariulus ~essleri 

1 - неполовоэреnые особи; - 2 _ взрослые 

при 40 :5',4±О,2 мг и 9,5,:!:О,3 мг в сутки, а таj{же при зз0: 
: 7,О± 0,2 и ,1 3,:!:О,2 мг/сутки. При предпороговой температуре у 
нижнего предела шкалы потребление пиши у кивсяков резко возра­

стает, что особенно :выражено у взросл~rx особей. При 20 суточный 
рацион достигает 40,6±О,2 мг, Т.е. уровня, характерного для оп­

тимальной тепnовой зоны. При 1 о скорость потребпения пиши снова 
резко снижается. На листве заметны лишь сnеды погрызов, и вели-:, 

чина суточного рациона была исчезающе .маnа. У верхнего конца 

температурной шкалы между 32 и 340 пишевой активности скорость 
потребления пиши у взрослых и ювенильньц; форм возрастает. При 

350 потребление пищи прекращается. 
Подобную Же конфигурацию имеет и кривая усвояемости пиши с 

минимальными значениями при 50 и 30-320 и резким увеличением 
при предnороговых Температурах (см. табл. 31, рис. 21). У непо­
ловозрелых животных отмечается четкий максимум усвояемости -
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46% при 210 с симметричным снижением при повышении и сниже-
'itии температуры. у }'IЗрослых особей в температурной зоне от 5 
до 300 коэффициент усвоения пиши составnяет в Cpel1HeM 22% и 
колеблется очень незначительно. Увеличение усвояемости пищи при 

предпороговых температурах достигает 88-93% (при 2 0 ) и 53-78% 
(при 340). 

Л и ч и н к и т и n у л и д: опыты проводились на личинках Т ipu1a 
peliostigma, в массе встречающихся в листовой подстилке искус­
ственных лесопосадок в полупустынных районах Заволжья. Сбор ма­

териала и опыты проводились на Джаныбекском стационаре АН СССР 

(Уральская обл. )" Личинки типулид явnяются там основными пер­
вичными разрушителями листового опада. Наибольшая ПИЩ8!"18Я ак­

тивность у них; наблюдается в апреле и сентябре-октябре [Стрига-

HO~, 1 ]. В эти перИОI1Ы поч!"18 и поцстилка 110статочно 
увлажнены и опад ш:iрерабаТЫ!"l8ется животными. Срецнемеся:чные тем­
пературы апреля и октября 7,5-80, Однако именно в эти месяцы 
суточные перепады температуры воздуха до?тигают 200 (от 5 до 
250). 

В опытах использовали личинок III возраста весом 125-140 мг, 
предварительно акклиматизированных к ПОСТоянной температуре 20-
21 о в лабораторных условиях [Стриганова, 1976а]. Результаты 
определений пищевой активности, типулид при разных температурах 

показаны в табл. 32 и рис. 22. 
Наибольшая скорость потребления опада наблюдалась в интер­

вале температур 3-280, составnяя 24,5:t1,6 ± 35,9 ± 2,0 мг!сут­
ки. Ниже з0 и выще 280 происходит значительное снижение скоро­
сти потребления пищи - до 6,6+2,5 - 7,0±2,0 мг при 1-00 и до 
8,9 + 2,0 мг при 300. При 31 О-потребление возрастает до 14,5:t 
+ 0,1 мг, а при 320 личинки типулид погибают меньше чем через 
24 ч. При отрицательных температурах личинки типулид не пита~ 
ются, но при возвращении их в нормальные условия начинают по­

треблять оnaц уже через 2-3 ч. 
В интервале 3-21 о величина усвояемости опада поддерживается 

на уровне 65,O:t 15,8 -,55,7 ± 2,1 % со слабой тенденцией к сни­
жению по мере увеличения температуры. При 300 коэффициент ус­
воения пищи резко снижается - до 9,9 ± 0,6%, а затем следует не­
большой' подъем - до 20,2 + 1,5% при 310. У нижней границы тем­
пературной шкалы наблюдались большие индивидуальные колебания 
коэффициента усвоения. В среднем его величина составnяла 30,2 i: 
:t 11,6% при 1,50 и 92,5± 1,9% при 00, 

Таким образом, личинки Т. peliostigma, как и кивсяки S. kes­
sleri, способны потреблять и усваИ!"l8ть пищу В относительно шира­
ком диапазоне температур - от О до 310. У верхнего и нижнего 
пределов температурной зоны пищевой активности наблюдается зна­

чительное снижение, а затем некоторое увеличение ее показателей 

при предпороговых температурах. Последнее особенно хорошо выра­

жено на кривой усвояемости пищи (см. рис. 22). Но в отличие от 
кивсяков у личинок типулид нет четкого максимума в какой-либо; 
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Рис. 22. Влияние температуры на потребление (А) 
и усвояемость СБ) пmцп у пичинок Тipula pe1iostigma 

узкой температурной зоне. Кривые потребления и усвояемости пищи 
характеризуются у них широкой стабильной зоной пищевой активно-. 

сти, охватывающей большую часть температурной шкалы (см. рис. 22). 
Наличие такой широкой зоны следует рассматривать как приспособ­
ление ,к сильным кратковременным перепадам температур в природ-

ных меСтообитаниях. ' 
Характер зависимости активности питания почвенных и подсти­

почных беспозвоночных от температуры окружающей среды, оче~ид­

но', определиется особенностями климатических условий в природных 
местообитаниях отдельных видов. Верхний термальный предел, пище­

вой активности поверхностных и не мигрирующих в глубокие слои 

почвы животных может быть очень высоким у форм, распростран.ен­

ных в сильно прогреваемых почвах. У обитателей пахотных почв, 
, о [ 

например, эти температурные граНИUI;I превышают 35 Тишлер, 

·1971]. Способность к активной жизнедеятельност,fI в широком тем­
пературном интервале свойственна и многим обитателям песной под­
стилки в условиях теплового и сухого климата. 
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Таблица 33 

Влияние температуры на пишевую активность 

личинок типулид (Tipula pe1ios tigma) 

Суточный рацион, 
Усвояемость 

ОС 
мг/сухой вес/ опада, % 
экз. 

О 6,6 92.5 

1.5 7.0 30,2 

3 27,2 65,0 

15 35,9 59,8 

21 24,5 55,7 

23 25,0 19,2 

25 33,4 38,9 

28 34,3 29,8 

30 8,9 9,9 

31 14,5 20,2 

Влияние температуры на пишевую" активность беспозвоночных, 
обитаюших в подстилке, исследовалось на примере диплопод и мок­

риц в широколиственных лесах [Drift van der, 1951; Gere, 1956). 
Установлено, что при повышении температур от 16 до 220 скорость 
потребления пиши увеличивается в 2 - 3 раза. На этом основании ' 
было сделано заключение, что потребление пиши у почвенных бес­
позвоночных, как и всякая метаболическая активность, находится в 

прямой зависиМОСТИ от температуры. Температурный оптимум пи­
шевой активностИ исследованных подстилочных беспозвоночных со­
ставлял в опытах Ван дер Дрифта 17,5-22,50, в опытах Гере -
19,5-220. Эти различия определялись, видимо, климатическими 
различиями районов, где был собран материал Jlля исследования. 

у кивсяков S. kessleri в условиях степнОЙ зоны намечается тен­

денция к С'l'абилизации уровня усвояемости пиши в широком темпе­
ратурном дИапазоне. В лабораторных опытах это было констатиро­
вано только у взрослых особей. У личинок ТИПУЛИJl, обитаюших 1> 
полyrrустыне, где колебания гидротермического режима почвы выра­
жены еше более резко, такая стабилизация проявляется отчетЛИВО 
не только в усвояемости, но и в потреблении пиши (табл. 33). 

При 210 у личинок типулид резко снижаеТСЯ коэффициент ус­
вояемосТИ пиши, а скорость ее потребления и при 25-280 остает­
СЯ довольно высокой. Известно, что для многих наземных беспоз­
воночных пища являетСЯ основным источником маги. В литературе 
имеются данные об увеличении потребления пиши (избыточное пи­
тание) при снижении влаЖliОСТИ и повышении температуры ПОЧ1>Ы. 
так как при этом СОЗJlается опасность гибели животного от потери 

влаги. При высокой температуре почвенные животные переходят 
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к питанию объектами. богатыми влагой. М.С. Гиляров [1970] рас­
сматривает переход многих сапрофагов к фитофагии именно как 

адаптацию к компенсации потери влаги в сухой почве. При этом в 

животном организме потребляется в" основном вода, а усвоение 
энергетических ресурсов низкое. У личинок Т. pe1ios tigma высокая 
скорость потребления листвы на фоне снижения ее усвояемости при 

25-280, очеВИJlНО, преJlставляет случай избыточного питания дли 
компенсации потери маги на транспирацию. Таким образом, в этой 

части температурной шкалы уже начинается цискоораинация нор­

мального пишеварения. Выше 280 пишевая активность личинок рез­
ко снижается. 

Т. peliostigma - среJlизем:Номорский по происхождению вид, ареал 
которого простирается на восток до Туркмении и Казахстана. Ли­

чинки развиваются в умеренно влажных и сухих почвах ПОJl пологом 

древесной и кустарниковой растительности [Савченко, 1961,1964]. 
Этот вид приспособлен к обитанию в районах с резкими суточными 

и сезонными колебаниями температуры на поверхности почвы и в 

подстилке. Способность к активному питанию в широко~ темпера­

турном JlИапазоне является адаптацией к условиям среды, позволя­

юшей ПОJlдерживать высокий уровень численности личинок Т. реЕо-

s tl gma . Представители этого вида единично встречаются в полу':" 
пустынных лаНJlшафтах 3акаспия, в балках, заросших кустарниками. 

В лесных насаЖJlениях этого района численность личинок достигает 

130 экз.lм2 [Стриганова, 1975]. В Джаныбеке ПРОJlолжитель­
ность периода со среJlнесуточными температурами 5-150 весной 
и осенью состамяет всего лишь 72 дня [Карандина, Эрперт, 1972]. 
В остальное время суточные температурные колебаиия ВЫХОJlЯТ аа­

леко за преJlелы нормальной жизнедеятельности беспозвоночных: 

ПОJlстилка либо высыхает, либо промерзает. Именно в, 72 дня и ук"': 
лаJlывается срок личиночного развития данного вида. Масса тела 

личинок последИ его возраста, готовых к ок.укливанию, составляет 

350-400 мг. Скорость роста у них весьма значительна: прирост 
массы эа 10 дней составляет 4 5-75%. Способность к БыIтрому 
потреблению и перевариванию пиши и высокому усвоению при резко 

меняющейся температуре обеспечивает завершение личиночного раз­

вития в сравнительно короткий срок. Это и позволило данному виду 
распространиться в полyrrустынных районах. 

В период исследований, в середине апреля. в Джаныбеке ампли­
туда суточных колебаний температуры состамяла 4_250. Пишевую 
активность личинок ТИПУЛИJl намеряли в полевых условиях: чашки 

Петри с определенной навеской опада и животными ставил~ на по­

верхность почвы и закрывали сверху подстилкой. Измерения прово­

дились в 30 повторностях на личинках второго возраста (вес 
130 мг), Суточный рапион составлял у них 39,3±5,9 мг/экз., а 
усвояемость опада - 31 ,3± 10,2%. Фактически потребление спада 
личи~ками при переменной температуре превышает максимуМ, заре­

гистрированный в лабораторных условиях, а коэффициент усвояемо­

сти пиши несколько ниже, чем в "стабильной" зоне пищевой актив-
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ности при постоянных температурах (см. табл. 33). Кратковремен­
ные перепiщы температуры в течение суток являются важным фак­
тором, определяюшим уровень пишевой активности насекомых в ес­
тественных условиях. ОНИ по-разному воздействуют на скорость 

потребления и усвояемость пиши, что связано с различными меха­

низмами реrуляции водного баланса живот,ноrЬ. Так, у рыб скорость 
роста, потребление и переваривание пиши реагируют на температур­

ный фактор независимо друг от друга. При этом скорость перева­

ривания пиши оказывается наиболее чувствительной к колебаниям 
температуры [Kinne, 1960]. Суточные колебания температуры cpetJ,bI 

рассматриваются как сигнальные факторы, необходимые для нормаль­

ной жизнедеятельности многих наземных членистоногих LCloudsly­
Thompson, 1975; Макфедьен, 1965]. Для обитателей подстилки и 
верхнего почвенного ГОРИЗQнта, особенно в районах с континенталь­

ным климатом, такие перепады температуры являются постоянным 

фактором, определяюшим ритм и уровень их пишевой активности. 

Поэтому результаты измерений параметров этой активности в ла­

бораторных услевиях при постоянной TervmepaType MorYT отражать 
лишь обшие тенденции КQлебаний потребления и усвояемости пиши, 

но не дают их точной количест';енной оценки. Они часто оказыва­
ются заниженными. 

Резкие кратковременные колебания температуры среды вызыва­

ют у пойкилотермных животных явления Сверхкомпенс/Шии, обеспе­
чиваемые изменениями интенсивностИ дыхания и нервной деятель­

ностью [Grainger, 1958; Kerkut, Taylor, 1956]. У ряда видов на­
секомых при резких колебаниях температуры ускоряется рост, что 

было показано на примере саранчовых. Влияние температуры осо­

беnно эффективно, когда она резко опускается ниже порога развития 

[Parker, 1930; Шовен, 1953]. При понижении температуры, почти 
до нижнего порога активности и в лабораторных условиях регистри­

руется повышение скорости потребления и усвояемости пиши, что 

наблюдалось нами как на диплоподах, так и на личинках типулид 

(см. рис. 21-22). Суточные перепады температуры повышают, оче­
видно, обшую активность питания беспозвоночных., Именно наличи­
ем компенсационных механизмОв можно объяснить стабильность и 
высокий уровень пишевой активности У личинок типулид В широком 

диапазоне т~мператур. ' 
Действие слишком высоких и слишком низких температур на пи­

тание животных нами исследовалось в период весеннего максиму­

ма их пишевой активносТИ и роста. Поэтому явления компенсации 

наблюдались и при больших температурных отклонениях от оптиму­
ма, тем более что в естественных местообитанияхобоих исследо­
ванных вИllОВ такие резкие суточные колебания температуры зако-

номерны. , 
В природных условиях колебания суточного р/Шиона и усвояемо­

сти пиши у поверхностнЫХ обитателей почвы и подстилки более сгла­
жены, чем в эксперименте. У них реальная температурная зона пи­

шевой активности несколько, уже потенuиальной, и ее циапазон оп-

176 

. i' 

ределяется адаптацией к условиям конкретных местообитаниЙ. При 
исследовании, сезонной динамики пищевой активности у Glomeris 
margina са в лесах Западньй Европы было установлено, что весной 

эти беспозвоночные начинают питаться, когда среднесуточная тем­

пература достигает 5 - 60, а осенью при температурах около 60 
большая часть особей переходит к зимнему покою (Бососk, Heath, 
1967]. у некоторых других видов диплопод пишевая аКТИВНОСТI; во 
естественных местообитаниях зареrИСТРJ}рована в интервале 2-30 
(Thiele, 19591. Таким образом, влияни.е экстремальных температур 
в периоды активности подстилочные беспозвоночные испытывают , 
лишь при случайных погодных колебаниях. 

У многих пойкмлотермных животных интенсивность метаболизма 

при изменениях температуры среды может регулироваться в опреllе­

ленных пределах. У форм, приспособленных' к тем или иным терми­

ческим режимам, колебания температуры в пределах нормальной 

жизнедеятельности не оказывают сушественного влияния на интен­

сивность дыхания. Это,было процемонстрировано на примере ряда 

наземных беспозвоночных и обитателей прибрежных ВОд, жизнеде­

ятельность которых протекает в условиях постоянных значительных 

температурных колебаний [Newell, 1966]. Амплитуда температур­
ных колебаний, в пределах которых интенсивность метаболизма ма­

ло изменяется, определяется особенностями местообцтания живот­
ного. Например, у актиний верхний предел этой стабильной зоны 

150, а у саранчи шистоцерки - 350. В местообитаниях Actinia equi· 
па где проВОДИJLIfС:Ь исследования, максимальная температура дос-, . о 
тигает 170, а в местообитаниях шистоцерки - 39 . При повышении 
температуры за пределы стабильной зоньi у ЖИВQТНЫХ наблюдается 

уже строгая зависимость дыхания от 'l'емпературы среды. 

Исследования активнОСТИ дыхания кивсяков S. kessleri и А.соп­

tinentalis при разных температурах также выявили у них относитель­
но стабильную зону активности дыхания в прецелах 5-300. Увели­
чение скорости потребления кислорода с повышением темп~ратуры 

выражено здесь слабее, чем при БОлее высоких температурах [Бур 
zova, 197Ы . эТа температурная амплитуда соответствует в. целом 
границам нормальной пишевой активности кивсяков. Ommatoiulus cas­
pius и S. kessleri могут потреблять и переваривать пишу при тем­
пературе не выше 340, А. continentalis - до 280 [Стриганова, Рах­
манов, 1973). 

Многие виды пойкилотермных беспозвоночных способны регули­

ровать интенсивность обмена в различных температурных условиях. 
У родственных вицов в местообитаниях с различными термическими 

условиями nОКЩlaтели уровня метаболизма гораздо ближе, чем мож­

но было бы ожидать при паличии строгой зависимости от темпера­

туры [Bullock, 1955; Fry, 1 У типулид Molophilus ater и Ti­
ри]а subnodicornis, обитающих в горных местностях на разной вы­
соте, срОки развития популяций из разных вертикальных поясов 

сближены и не коррелируют с большими различиями суммы годо­

вых температур. Личинки, взятые зИМой с любой высоты, окукли-

• 
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ваются в те же сроки, что и особи, воспитываюшиеся в лаборатор­

ных условиях [Соulsол ее al.,' 1976]. Для личинок типулид установ­
лена относительная независимость скорости роста и развития от 

теМПературы, что обеспечивается, во-первых, сезонным ритмом раз­

вития и, во-вторых, стабилизацией уровня пишевой активности. 

Таким образом, поверхностно обитаюшие почвенные беспозвоноч­

ные в отличие от глубокопочвенных и мигрируюших в минеральные 

горизонты способны питаться в широком температурном ц:иanазоне­

от О до 300 и более. Амплитуда активных температур у них почти 
так Же широка, как у наземных форм. Нижний температурный пре­

дел пишевой активности близок, как правило, к нулю, отклоняясь 

на 2-з0. Верхний предел может быть очень высоким - ц:о 34 _ 350. 
У разных видов верхний и нижний пределы пишевой активности, а 

также з?на температурного оптимума колеблются в пределах не­

скольких градусов в зависимости от характера термического режи­

ма природных местообитаний животных. У форм, живуших В районах 

с резкими суточными колебаниями температуры, намечается тен­

денция к стабилизации уровня потребления и усвояемости пиши в 
определенных пределах. Прямая зависимость активности питания от 

количества тепла наблюдается лишь на небольших отрезках темпе­

ратурной шкалы и лучше выражена у стенотермных форм, обитаю­

ших в выровненных условиях. Стабилизация пишевой активности в 

Шl1РОКОМ температурном интервале является отражением обшей тен­

денции приспособлений пойкилотермных животных к обитанию на су­

ше в условиях сезонных~ и суточных колебаний температуры окру­

жающей среды. 

ГЛАВА 7 

ПОПУЛЯЦИОННЫЕ ФАКТОРЫ, 
ОПРЕДЕЛЯЮЩИЕ УРОВЕНЬ ТРОФИЧЕСКОЙ АКТИВНОСТИ 
САПРОФАГОВ 

Темпы переработки растительных остатков зависят не только от 

численности и биомассы ·отцельных вицов сапрофагов и их пишевой 
избирательности. Большое значение имеют TaJqКe возрастная струк­

тура ПОПУЛЯllий, сезонные ритмы nишевой акти!'lНОСТИ и характер 

npостранственного расnpецеления животных. Как известно, молоцые, 

быстро растущие особи отличаются более высокими показателями 

метаболизма и пищевой активности в расчете на ециниny массы, 

чем взрослые формы. Скорость роста животных и соотнощение раз­

ных возрастных групп в популяции опрецеляют в известных npеце­

лах результаты Qеятельности от цельных вИЦQв сапрофагов. В завИСИ­
мости от характера ацanтаций беспозвоночных к гицротермическим 

факторам у ОQНИХ форм имеются ясно выраженные пики и cnaQbl пи­
шевой активнОСТИ, совпацающие с колебаниями температуры .и влаж­

ности, цругие в течение всего безморозного пер.иоца ПОQцерживают 

более или менее стаб.ильныЙ уровень потребления и усвоения пиши. 

В лабораторных условиях животные HepeQKO потребляют более широ­
КИЙ круг пишевых объектов, чем это фактически наблюцается в 
nPИРОQНЫХ условиях. Характер пространственного раcnpецеления сап­

рофагов зависит от особенностей микрорельефа, состава раститель­
ного покрова, массы растительных остатков, а также от конкурент­
ных отношений разных вицов, что ограничивает фактические возмож­
ности выбора пиши. Поэтому пищевая активноСТЬ сanpофагов в при­
роце может не соответствовать QaHHbIM лабораторных определении. 

ВОЗРАСТНЫЕ КОЛЕБАНИЯ 
ПИЩЕВОЙ АКТИВНОСТИ САПРОФАГОВ 

Интенсивность метаБОJ1изма и масса тела животных связаны сте­

пенной зависимостью. У беспозвоночных показатель степени колеб­
лется в прецелах 0,6-0,8. Зависимость пищевого рациона от мао-
сы тела опрецеляется как метаболическими потребностями животно­
ГО, так и скоростью прироста массы, которая варьирует в щироких 

преQелах у npецставителеи разных таксономических групп. Ср,еQИ 
почвенных саnpофагов имеются формы, полный цикл развития которых 

!щится н.ескоЛЬКО нецель, а также животные с продолжительностью 

жизни более 10 лет. В течение .инцивидyotпьного развития У беспоз-
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воночных наблюцаются колебания скорости потребления и усвояемос­

ти пищи. Амплитуца этих колебаний зависит от темпов роста .и 

уровня метаБОлизма. Динамика этих колебаний ис~лецовалась нами. 

на при мере прецставитолей двух групп первичных разрушитепей лис­

тового опаца -- циплопод ,и личинок типулид. Первые относятся к 

формам почвенных беспозвоночных с очень большой продоmкитель­

ностью жизни' - 7-12 лет [Verhoeff; 1928]. Опрецеления провоцены 
на кивсяках Sаrшаtiulus kessleri и Pa:chyiulus Па vipes. Личинки типу­
лиц развиваются в разных прироцных зонах в течение 1-3 лет. 
В цанном случае был использован вид Tipulapeliostigma с гоцичным 
циклом развития. 

P.flavipes является оцн,иМ: из наиболее крупных прецставителей 

циnлопоц в фауне СССР. Вес взросnых самок достигает 3 г" Взрос-

. лые особи S. kessleri весят 0,5-0,6 г. У .кивсяков не были устан О­
влены морфологические возрастные различия, поэтому основным, 
критерием при разцелении их на группы служила масса тела. Факти­

чески определялась зависимость между показателкми пищевой актив­

ности и весом животных. Сбор материала провоцился весной,' в пе­
риод активного питания кивсяков после выхода из зимней диапаузы 

и линьки. Р. flavipes собраны в Крыму в середине апреля, а S. kes­
sleri - в лесопосадках Луганской обл. (УССР) в начале мая 1970г. 
СШределения проведены Б лаборатории при постоянной температуре 

19-200. Диплопоц кормили. опадом, собранным в их естественных 
местообитаниях: Р. flavipes - оnaЦОМ грабинника и S. kessleri 
опадом дуба [Стриганова, 1971]. Результаты определений пред­
ставлены' в табл. 34. 

Таблица 3ф 

ЗавИс.имость показателей пищевой активности от массы тела у 

циплопоц 

Виц живот-

HbIX 

Pachyiulus 
flavipes 

SariJlatiulus 
kess!eri 

180 

Среwшй су-

хой вес,мг 

11,0 
26,3 
38,5 
185,3 
645,4 
927,4 

55,8 
89,1 
125,2 
160,41 
193,2 

Суточный ра-' 

дион мг/экз.· 

3,8:!:О,2 

19,8±1,9 
13,4±О,6 
88,5±1,1 
96 .. 6:!:О,4 
141,8±О,4 

28,6:!:О,5 

42 , o.t0. 7 
35,8:!:О,4 

45,3±0.5 
65,О:!;.l,9 

I УсвояемClСТЬ 
Суточный 

прирост, % 
опаца, % от живого 

веса 

55,2±2,8 -0,3 
67,1±6,2 -5,3 
49,2±2,4 -4,1 
23.8±О,3 +4,1 
19,4±0.1 -1,3 
26,3±О,1 -1,1 

20,3:!:О,4 +1,7 
12,0:!;.0,2 -2,3 
15 , 4:!:0, 2 -3,0 
12,О:!;.О,2 -3,2 
11,2±0,3 -6,9 

• 
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Рис. 23'. Зависимость удельной усвояемости пиши 
от массы тела у кивсяков 

1-P.flavipes; 2-S.kessleri 

В популяции Р. flavipes вьщелено 6 весовых групп (от 31 до 
2650 мг). Измерения в каждой группе проведеii:ы на 15 осо.бях 
близкого веса. По мере возрастания веса наблюцалось неравномер­

ное снижеНИе коэффициента потребления и усвояемости пиши. Коли­
чество усвоенной пищи в отношении к единице веса кивсяков сни­

жается у более крупных особей. В цвух группах с наибольшим ве­
сом' величина коэффициента потребления пиши оцинакова, но усвояе­
мость у последней гpyrorы выше. 

Зависимость потребления пиши от веса описывает,СЯ уравнением 

С = 1,1wo,73. В naHHOM случае вся энергия пиши расхоцуется на 
метаболические реакции. В суточных опытах наблюд.алась небольшая 
потеря живого веса (порядка 1-5%), что связано, очевидно, с ПО­
терей влаги кивсяками. 

Среди S.kessleri в мае преобладали средние и старшие возраст­

ные группы. В определениях было использовано по 20 кивсяков В 
каждой из nят.и весовых групп. У S. kessleri отмечена низкая усво­
яемость дубовой листвы, не преВЬ1шающая 20% у самых младших 
особей. В лесополосах, где провод,или сбор матеРElала, распростра­

нена зимняя форма дуба, опадающего весной. Листья, провисевшие 

зиму на цереве, весной мало потребляются сапрофагами, Ta~ как 

сохраняют высокое содержание полифенолов. Поэтому у S. kessleri 
"потребление и -усвоение листвы зимнего цуба весной ниже нормы. 
OjJ.НaKo на этом фоне прояеляется определенная тенденция к посте­

пенному снижениIO пищевой активНОСТи У животных по мере увел.йче­

ния веса и стабилизации' ее у наиболее нр.упных половозрелых осо­

.беЙ. Форма кривых схоцна у обоих исслецованных видов (рис. 23). 
Динамика возрастных колебаний пищевой активнОСТИ У кивсяков 

соответствует результатам исследований интенсивности цыхвия,' 

'проведенных ,на этих же видах [Вызова, 1973]. Активность потреб­
ления 'кислорода резко снижается в младщих возрастах и становит­

ся постоянной после цостижен.ия животными опрецеленного веса. Это 
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. Рис. 24 . Сезонная динамика возрастного и весового состава ли-
чиночной популяuии Т. peliostigma (Джаныбек, Уральская обл.) 

установлено и у ПРЕщставителей цругих видов диплопод lPhillipson, 
1967]. У P.f1avipes зависимость цыхания от веса имеет форму 
Q = 36,5WO,73 [Бызова, 1971J. Показатель степени здесь совпа­
дает с тем, что был получен в определениях пищевой активности. 

У кивсяков возрастная структура популяций отличается ОТНОси­
тельной стабильностью. Они размножаются раз в гоц, весной или 
летом. Молоцые особи быстро растут и к осени достигают VI-VII 
возраста. Кивсяки живут свыше 10 лет, поэтому в попу~яции ПО­
стоянно Присутствует значительное количество срецних и старших 

возрастов, которые И составляют основную массу животных. При 

изучении структуры популяции циплопод в Англии было установлено, 

что в течение весны, лета и осени наблюцается лишь небольшой 

Сll,виг в сторону увеличения относительного количества прецстави­

телей более с;тарших возрастов [Вlower,1970]. В апреле в популя­
ции Р. flavipes в Симеизе преоблаll,али животные весом 5 00-900 мг. 
составлявшие более 50% общей численности.· Сборы· провоцились 
до Появления нового ПОколения. В этот периоц 1 00 особей цанного 
ВИll,а с учетом возрастньcr различий пищевой активности могут пе­

реработать свыше 4 г опаца в сутки, из них 1-1,5 г ассимилиру­
ется. 

Личинки Tipula peliostigma были собраны в искусственньcr лесо­
полосах Джаныбекского стационара АН СССР Урнльской об. Лёт 
взросльcr ДОЛгоножек Т. peliostigma наблюдается в середине лета. 
Из отложенных яиц часть ЛИЧИНОК ВЫХОllИТ В сентябре _ октябре,. 
после выпацения первьcr теплых дождей. Личинки питаются цо конца 

октября и зимуют во II-III возрастах. Весной 'пищевая активность 
у них возобновпяется в начале апреля, а в конпе мая появляются 
первые куколки. Весной ПРОИСХОQИТ вылупление личинок из зимовае-
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Таблица 35 

Скорость роста личинок~ T.peliostigma в разных вицах Qпада 

Опац 

Дуб 

Тополь 

Береза 

Вяз 

Срецний вес 

личинок цо 

опыта, мг 

121,2 
95,2 
86,9 
128,4 

Срецний вес 

личинок~ 

еЛе Опыта, 

мг 

189,4 
166,6 
152,4 
222,3 

Срецний 

мг 

68,2±4,1 
71,4:t5,З 
65,5±2.9 
93,9±4,4 

прирост 

% 

56,2±2,О 

75.O:t4,O 
75,3:t1,4 
73,l±0.9 

щих яиц, поэтому в личиночной популяции постоянно лрисутствуют 

особи разных возрастов. Некоторые· личинки не успевают окуклиться 

весной, они заканчиваЮ<r личиночное развитие осенью и зимуют в 

послецнем возрасте. На рис. 24 показана сезонная динамика воз­
растного и весового состава популяции личинок: T.peliostigma в Джа­
ныбеке. В лабораторных опытах личинки проявляли избирательность 

по отношению к опацу разных пороц церевьев из лесопосацок [Стри­
га нова , 1975].\ Сравнивалась скорость роста личинок при кормле­
нии листвой вяза, березы, цуба и тополя (табл. 35). Для каждогО 
варианта опытов использовали по, 30 личинок близкого веса, кот<,>­
рые соцержались в сосу цах с хорошо увлажненным опацом. Личинок 

взвещивали с .интервалом в 1 О дней. Наибольшая скорость роста 
наблюдалась при питании листвой березы и тополя и наименьшая -
листвой цуба. Анализ индивицуальных показателей роста выявил 

большие колебан,ия при потреблении опаца тополя (рис. 25). у личи­
нок отмечена тенденция к замедлению теМпов прироста с увеличе­

нием массы тела. Например, в опыте у особей с исхоцным весом 

Таблица 36 

Возрастные изменения пищевой активности личинок T.peliostigma 

,Возраст 

1 
Il 
II 
Ш 

Ш 

' Живой вес, 
мг 

12-24 
42-64 
98-110 
156-180 
207-238 

Срецний аб-

солютно су-

хой вес, мг 

5,91 
15,66 
31,08 
51,33 
66,45 

Суточный 

радион,мг 

7,5±О,5 

.18,4±0.8 
29,2±1,6 
46,2:t1 .7 
50.8±1.9 

Усвояемость 

опаца. % 

78,6±2,1 
35,9±0,9 
45,9±1,3 
34,6±0,7 
26,4±О,8 
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Рис. 25. Скорость прироста массы тела у л.ичинок Т. peliostigma. 
при кормлении разными видами опада в течение 1 О суток 

1 _ береза; 11 - тополь; III - вяз: 1 V - дуб 

Рис. 26. Возрастные колебания коэффиnиент.а потребления (k) и 
удельной усвояемости (kA) пищи у личинок T.peliostigma 

50-100 мг прирост I!> опаде тополя составлял 60-80%. ауба - 40-
60, с исхоаным весом 15()",,180 мг - 40-70 и 36- - 45% соот­
ветственно. 

ЛичинкиТ.реliоstigmа после выхоаа из яйца весят MeHыue10MГ. 

а переа окукливанием - 400-450 мг. Они отличаются весьма зна­
чительными темпами роста, что и поатвердилось в лабораторных 

опреаеленлях. При питакии листвой ауба и тополя они уже через 

2 месяца аостигают веса 300-350 мг. ПроаОJ!Жительность периоаа 
питания личинок в аанном районе в целом составляет около 2,5 ме­
сяца. 

для опреаелений возрастных колебанл:И пищевой активности этих 

личинок использовали опаа вяза. Потребление этого опааа и при­

рост отличаются наибольщей стабильностью (см. рис. 25). Измере­
ния провеаены на личинках пяти весовых групп (в.10 повторностях) 
1, II и III возрастов в апреле. Для опытов· отобраны личинки, актив­
но питающиеся межау линьками. У всех осооей в ·теченле суточиого 
опыта наблюаался незка.:штельный прирост массы (табл. 36). . 

, КоэФФщшент потребленля пищи у мелких личинок превыщает 
100%. У послеаней весовой группы он снлжается почти в 1,5 раза 
(рис. 26). Усвояемость пищи также скижается. Характер колебаний 
Iшщевои активности особенно четко проявляется при сравнении ве­
личин уаельно.й ассимиля:д.ии пищи (см. рис. 26). Она уменьщается 
неравномерно и непропорционально весу. Максимальное значение 

этого показателя характерно аля личинок 1 возраста. Во 11 и в 
начале III возраста значекие kАПОЧТИ не меняется, составляя около 
40%. В конце третьей стаllИИ k А реЗ!{Q снижается _. ао 26%. Здесь 
наблюаается связь пищевой активности с возрастными особенностя­

ми питания. Во втором возрасте. например, в интервале веса 42-
15 О мг величика k А остается постоянной. 

Было рассчитано количество опааа, разрущаемого личинками 

184 

10 

zax tl.1Y zи.л f(J.y 

Рис. 27.· Сезонные изменения биомассы личинок Т. peIios tigma и 
СКОр< ,,'ТЬ разрущения листовой ПОIIСТИЛКИ в лесопосацках (Джаны­
бек, Уральская ОБЛ.) 

а - биомасqа личинок ТИПУЛИII; б - масса разрущенной подстил­
ки в течение суток 

T.peliostigma в разные сезоны в лесополосе смещанного состава при 
среаней плщгност.и 120 экз./м2 (рис. 27). В ходе развития личи­
нок общее количество ПОт}Jебляемого ими опада возрастает почти 

вавое. Эффективность аеятельности этих первичных разрущителей 

зависит от возрастного состава личиночной популяции, ко~орьrn рез­

ко изменяется примерно через кажаую аекаау в периоаы активного' 

питанля. 

ВЛИЯНИЕ 

ПРОСТРАНСТВЕННОГО РАСПРЕДЕЛЕНИЯ ПОПУЛЯЦИЙ 
ОТДЕЛЬНЫХ ВИДОВ САПРОФАГОВ 

НА СКОРОСТЬ РАЗЛОЖЕНИЯ РАСТИТЕЛЬНЫХ 
ОСТАТКОВ 

Лространственное распреаеление почвенных сапрофагов иссле­
аовали в горно-лесных почвах npеQГОРИЙ Карпат, гце аоминирующей 

груПпой первичных разрушителей в поастилке являются аиплопоаь( 

[Стриганова, 1974]. 
. Количественные· уч~ты и опреаеления пищевой активности живот­

ных провоаили с мая по октябрь в участке щироколиственного ле-

са. По составу аревостоя и· поастилки в нем вьщелены три вариан­

та: 1) чистые густые букняки с плохо развитым поцростом. В поа­
стилке преоблааал опаа бука с небольщой примесью граба, Бстречаю­

щегося в· поалескеj 2) аубняки на возвыщенных эле-ментах мезо-
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Таблица 37 

Численность циплопоц (М, экз.lм2 ) и степень агрегации (,\) в 

разных участках ШИРОКОлиственного леса (Мукачевский ~H 

Закарпатской обл., сентябрь-октябрь 1972 г.) 

Участки чис- Дубняки на Дубняки в 

Виц животных 
того бука возвышенных понижениях 

местах 

М Л М л М л 

Cylindroiulus burzenlan- 13,6 1,4 3,8 1,7 17,7 1,2 
dicus 
Polyzonium germanicum 29,8 2,4 
Chromatoiulus proj ectus 5,6 0,9 24,3 1,9 29,0 1,3 
kochi 
Leptoiulus polonicus 7,2 1,4 9,1 1.3 8,8 1,1 
Unciger foetidus 2,4 0,9 3,1 0,9 2,2 От9 

Heteroporatia bosniense 3,8 0,9 
Polydesmus complanatus 0,8 1,1 2,2 0,9. 

Обшая численность и 30,4 1,1 46,4 2,3 87,2 3,5 
степень агрегации цип-

лопоц 

рельефа в более сухих участках. Преобnацал цуб, в поцлеске гр
аб. 

Опац этих пороц составлял поцстилки; 3) цубняки в пониже-

ниях. В первом ярусе ЦОМинировал цуб, в подстилке преобладал 

опац граба с примесью цубового и букового. Выбранный лесно
й мас­

сив по характеру рельефа и растительности является ТИпичным i:tЛЯ 

!iизких скЛОнов Карпат и может послужить МОцельным уч
астком [(IlЯ 

исслецования пространственного распре целения Почв
енных животных 

и зоогенных процессов разложения поцстилки в ц
анном горном 

районе. 

В почвенных раскопках найдено 7 вицов циПлоrЮI:\. ИХ распреце­

ление и численность в трех различных парцеллах по к
азаны в табл. 

37. В каЖI:\ОМ варианте было проанализировано по 20 поч-

венных проб ПЛОЩВ!1ЫО 1/16 и глубиной i:tO 20 см. Диплопоцы 

учитывлисьь ручной выборкой. 

Наиболее низкая численность ЦИПЛОПОI:\ Оказалась в буковых пар­

целлах - поц пологом чистых буков циплопоцы вообще отсутст
вова­

ли. Наиболее часто встречался С. burzenlandicus. цоминировавший в 

пробах. На возвышенных местах ПО!1 пологом цубов общая числен­

ность беспозвоночных несколько ниже, чем в букняках, что объя
с­

няется, очеВИI:\НО, низкОй влажностью почвы. Оцнако I:\ИПЛОП
ОЦ там 

больше, в пробах по численности преоблаl:\ал.Сh.ргоjесtus и часто 
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встречался L.polonicus. Во влажных цубовых участках установлены 

максимальные значения общей плотности беспоз
воночных и I:\ИПЛОПОЦ 

(см. табл. 36), Там цоминировали P.germanicum и Ch,projectus. 

Послещшй не вс~речался в цругих участках леса. Высокой была и 

численность С. burzenlandicus. 
Таким образом, в от цельных группировках наБЛЮl1а

ются четкие 

различия в составе и численности ОТl1ельных ВИЦОв аипло
поц. С. Ьи r­

zenlandicus (частота более 50%) чувствителен к влажности почвы, 

поэтому его плотность на возвышенных элементах
 рельефа ниже, а 

в буковых и I:\убовых участках она мало различается - 13, и· 

17 экз.lм2. Для Ch. projectus влажность имеет, очевиQ.НО, ВТОрО­

степенное значение, но он более избирателен к 
составу ПОQСТИЛ~И: 

в буковых участках плотность этого ВИl1а в 4-5 раз ниже, чем в 

I:\Убовых. Численность L. polonicus СХОl1на во всех типах участков. 

Для более четкой характеристики пространственно
го расnpеQеле­

аия I:\ИПЛОПОQ в лесу были рассчитаны ИНl1ексы 
ВИ110ВОЙ сопряжен­

ности по их встречаемости [Чернов, 1971]: 

----~-~- ,'. 

Гl:\е Ка - степень ассоциации меЖl1У цвумя вицами, рассчитанная 

на основе их Нприсутствия - отсутствия", РаfЗ - количеСТБО проб с 

Е\Иl:\ами а и fЗ; Ра - то же с вицом а; РfЗ - то же с БИЦОМ f3 [Чер­

нов, 1971]. Наиболее выlокиеe ИНl1е~сы оказались у С. burzenlandi­

cus, Р. germanicum, СЬ. projectus: И L. polonicus, которые образуют 

ециную группу (табл. 38). Вторую группу с 'БЫСОКИМИ ИНl:\ексами 

совместной встречаемости npеQставляют и. foetidus, .Н. bosniense, 

Ch. projectus, L. polonicus. Послеl:\ние QBa вица оказываются связан­

ными с наибольщим числом l1РУГИХ Е\И110Б И име
ют самую высокую , 

сумму инцеКСОБ, которую можно использовать в
 качестве показ&Те­

ля специфичности вицового l1иапазона. P.germanicum имеёт макси­

мальный инцекс совместной встречаемости с С. burzenlandicus и не 

встречается вместе с Н. bosniense иР. complanatus. После[(ний ока­

зывается наиболее специфичным БИ110М, так как
 имеет наименьшую 

сумму инцексов. Сопоставление цанных по расnpе
целению QИПЛОПОЦ 

С ИНQексами их совместной встречаемости
 показывает, что первая 

группа (см. табл. 38), имеющая наиболее высокие покаэатели 

CXOI:\CT:вa, характерна цля пониженных учаСТКОБ с 
tiубо~грабовой 

ПОl1СТИЛКОЙ. Вторая группа составляет основу 
комплекса .QИПЛОПОЦ 

в сухих цубовых участках. В букняке встречаюТся 
5 из 7 вицСв, 

причем большая часть еI:\ИНИЧНО. 

В табл. 38 привецены значения ИНl1екса агрегации л. В боль­

шинстве случаев его величина :варьирует в. npеаелах 
0,9-1,4. что 

свицетельствует о случайном характере расп
рецеления QИПЛОПОQ в 

npецелах К8Ж110ГО из трех учаСТКОБ. Четкую теНl1ен
цию к формир<>­

:ванию скоплений ПРОЯВ1Iяет· P • ./!ermanicum (л =s 2,4), а также C.bur-
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Таблица 38 

Инцексы вицовой сопряженности циплопЬц по их встречаемости 

(J) 

~ 
(J) () ..... u) 

(J) ~ 
'-C:I ~ (J) v ~ Вид с:: u г :::1 (J) 

..::: ..... 
u u (J) 

с:: с:: 
с:: ~ о:! 

с:: о:! V, 
с:: '-C:I .~ -v § '- с:: ""' N [:: ..з v (J) Е 

'-< v ""' о о о о ~ Q() о.. 4-< ..а u ..а ..СЕ 
u р... u ....:1 :;:J ::::: о.. 

С. burzenlandicus 100 
Р. germanicum 35 100 
Ch. projec,tus 33 22 100. 
L. polonicus 28 17 30 100 
U. foetidus 12 10 20 18 100 
Н. bosniense 7 О, 15 17 15 100 
Р. complanacus 3 О 3 8 8 12 100 

Таблица 39 

Пищевая активность циплопоц в широколиственных лесах Карпат 

[по Stгigапоvа, 1975] 

-
Кол-во 

Число 
Ср~щний Суточный 

усвоен-

живот- Усвояемость, ного 
Вид. живот- живой рацион, 

% опаца, ных в 
HbIX вес,мг мг/экз. Mr/r:;YT опыте 

ки/экз. 

Ch. projectus 15 388,0 24,8;!:8,0 21,6;!:7,0 5,4 
L. роl0пiсus 24 171,5 25,8.t2-,5 22,О;!:4,6 5,6 
U. foetidus 10 132,6 26,9;!:6,4 13,8;!:3,9 3,7 
С. Ьuгzепlапdi- 12 120,3 9,8;!:2,2 43,5;!:8,6 5,4 
cus 

zenlandicus иСh. projectus в сухих цубовых участках (л = 1,7 
и 1,9 соответственно). Степень агрегации в цанном случае Qпреце­
пяется конкретными УСЛОВИЯМИ. Например, у Ch.projectus тенаенция 
к агрегации проявляется лишь в ca~x сухих участках, хотя их 

уровень численности почти оцинаI):ОВ и в сухих, и в более влажных 

участках Цубняков. 
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Таблица 40 

Количество Qпаца, разрушаемого кивсяками (мг сухого веса/м2 ) 
в разных участках леса 

Дубовые участки 

ВИl\ животных 
'Буковые 

участки на гребнях 1в понижеllИЯХ 

Ch. projectus 
С. burzenlandicus 
L. polonicus 
U. foetidus. 
Общий вес листвы, раз­

рушенной кивсяками,' 

мг/сутки/м.2 

139 
133 
186 
65 
523 

603 
37 
235 
83 
958 

! 

719 
171 
227 
$9 
1176 

Измерения пищевой активности провецеНI;.I у четырех вицов кив­

.сяков, наиболее многQчисленных в исCnецованном лесу. Диплопоц 
кормили в лаборатории поцстилкой, перезимов!3вшей на поверхности 

почвы. Животные прецпочитали грабовый опаl\ и почти не потребля­

ли листву бука. Характер распрецеления,ИХ в лесу и уровень плот­

ности коррелируют прежце всего с количеством съецобного опаrtа 

В листовой поцстилке. Пищевые рационы четырех исслецованных 
ВИЦОВ кивсяков преl\ставлены в табл. 39, 

У первых трех ВИl\ОВ суточное потребление листвы составляет 

24-26 мг, у С. burzenlandicus скорость приема пищи в 1,5 раза 
ниже и компенсируется ВЫСОКОЙ степенью ее усвояемости. Усвоение 
листового опацаколеблется у исслецованных ВИl\ОВ кивсяков В ши­

роких преl\елах. При этом количество усвоенной пищи мало разли­

'чается, как и темпы при роста в краткосрочных опытах - 0,5-1% 
от живого веса в сутки.· 

На основании полученных llaHHbIX по пищевой активности циплопоц 

в поцстилке исслецованного леса было рассчитано количеСТЕО опаl\а, 

разрушаемого ими 'в течение суток в разных участках (табл. 40). 
Общее количество опаца" переработанное кивсяками, в буковых 

учнстках почти Ецвое ниже, чем в цубовы •. 3l\есь активность пере­
работки поцстилк-и почти оцинакова у Ch,'projectus, С. burzenlandi­
cus и L. polonicus. В цубовых ГРУППИРОЕках преоблацающую роль 
играет сп. projectus, а второе место занимает L. polonicus, несмо""':: 
ря на относ1iтельно низкую численность. Деятельность С. burzenlan­
dicus имеет сушественное значение только во влажных местах. На 
рис. 28 прецставлены соотношения общей плотности четырех ЕИЦОВ 
к-ивсяков, численность кажцого из них и скорость разрушения ими 

поrtстИЛКИ. Послецняя непропорu.иональна общей численности кився­

ков, а зависит от плотности "'акт.ИВНЫХ" вицов с высоким пищевым 
paЦ~OHOM. Вцанном случае таКими ВИl\ами являются Ch. projectus 
и L. polonicus. 
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Рис. 28. Соотношение численности диплопод и скорости разруше­
ния листовой подстилки 

а _ масса разрушенного опада; б - общая численность кився-

ков; в _ численность; 1- Ch. projectus. 2 - С. burzenlandicus, 3 -' L. 
polonicus,4 U. foetidus 

Таким образом, в поцстилке леса можно вьщелить участки с 

различной интенсивностью разложения растительных остатков бес­
позооночнь.1МИ . Скорость его зависит не только от общей плотности 
сапрофагов, но и ОТ вицового состава и·характера пищевой актив­

ности преоблацающих вицов. 

ПРИВ~Qенные выше примеры показывают, что характер рельефа, 
структура растительного покрова, состав растительных остатков 

в почве влияют на распреQеление жиоотных, что опреQеляет в свою 

очерець локализацию очагов разложения в поЧВе. Расчлененный 
рельеф. различия в составе растительного покрова и неравномер­
ность распрецеления сапрофагов коррелируют с мозаичностью в 
строении почвенного профиля на отцельных элементах рельефа, обу­
словленной разными темпами биогенноЙ Qеструкцци. 

'.\ 

ГЛАВА 8 

ОСОБЕННОСТИ 

ПЕРЕРАБОТКИ РАСТИТЕЛЬНЫХ ОСТАТКОВ 

В КИШЕЧНИКЕ САПРОФАГОВ 

Почвенные сапрофаги непоорецственно участвуют в химическом 

преобразовании тканей растительных остатков, в их минерализации 

и гумификации. Первичные разрушители усваивают примерно треть 

потребляемой пиши. В их кишечнике ПРОИСХОQ.ит перевариваН.ие в 

первую очерець белков и углеВОQОВ. Многие первичные разрушите-

ли могут утилизировать структурные углевоцы. В растительных ос­

татках соцержание углеВОQОВ превышает 50% от общей массы, при­
чем большая часть их прецставлена клетчаткой и гемицеллюлозами, 

образующими клеточные стенки. В обзоре' питания. различных прец­

ставителей почвеннь~ сапрофагов ПОQчеркивалось. что у HeKOTOpь~ 

животных эти соеQинения используются в качестве энергетического 

материала. Разложение клетчатки и разрушение клеточных стенок в ки­

шечнике жиоотных имеют большое значение цля цаль'нейших химических 
преобразований органического вещества растительных остатков. . 

Проц:укты гицролиза углеВОQОВ и белков и непереваренные ком­

поненты растительных тканей в 'организме животнь~ или в их экскре­

ментах ПОQвергаются цальнейшим изменениям поц цействием микро­

биальных энзимов и включаютс'я в химические процессы, прююця-
щие к новообразованию гумусовых веществ. Ниже ПРИВОQЯТСЯ ре-; 
зультаты исслеQОваний процессов разложения клетчатки и гумифи­

кации растительнь~ остатков в кишечнике различных групп сапро­

фагов - первичнь~ разрушителей. 

Активность разложения клетчатки опрецелялась путем сравнения 

ее СОQержаllИЯ в пище и экскрементах ЖИВОТlIЬ~. В опытах живот­

ных соцержали в сосу цах с опреQеленным вицом растительного ма­

териала (листовой 01UЩ, цревесина), очншенным от минеральных 
. частиц и прецварительно высушенным при 500. Перец опытом жи­
вотные вьщерживались сутки без пищи QЛЯ освобожцения кишечни­

ка, а затем их пересаж,llВВЛИ в yвJIaжненный опац. Опрецеления со­

Qержания клетчатки провоцились м:етоцом кислотного гицролиза рас-

. тительного Материала и измерением концентрации образyioщейся 
глюкозы по антроновому методу Стриганова. 1975а . Количест­
во глюкозы, обраэовавщейся в результате ГИQРОЛИза, рассчитывали 

по разност.и ее СОQер:жания в гицролизате и в воцном экстракте. 

Соцержание клетчатки составляет 0,9 от количества глюкозы.·[ Ки­
зель, 1936]. Сравнения соцержания клетчатки и растворимь~ са­
харов в раСТ.ительных остатках и экскрементах животнь~ провоttи­

лись в расчете на сухой вес материала (таБЛ. 41). 
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Таблица 41 
Содержание клетчатки в листовом опаце и экскрементах кився­

ков в лееах Северного Кавказа (Гузерипль, Майкопский р-н, 
май 1967 г.) 

Виц пищи 

Олац 

Клен 

Дуб 

Бук 

Соцержание клетчатки, 

опац 

18,5 
19,8 
28,3 
33,3. 

. 
Р. foetidissi-
mus 

11,1 
5,8 
4,3 
9,7. 

% от сухого 

C.ruber 

'5,0 
11,7 
9,1 

вещества 

J. colchicus 

12,9 

Опац указаннь~ пороц составлял основную массу листовой под­

стилки и являnся основной пищей поцстилочнь~ саnpофагов .. Отдель­
ные вицы диствы потребляnись кивсяками с разной скоростью в за­

висимости от }1Х избирательности. Активность разложения клетчатки 

в разнь~ вариантах опыта сильно варьирует. Например, у Р. foeti- . 
dissimus при кормлении грабом суточный рацион составляет 

42 мг/экз., усвояемость -:39,6% [Стриганова, 1969а,б], J{ОЛИ­
чество ассимилированной пищи - 16,6 мг/сутки. Кивсяки утидизи­
руют 4.95 мг клетчаТJ{И .и выбрасывают с экскрементами 2,82мг. 

Клетчатка составляет у них почти треть усвоенной пищи. При корм­

лении этих же J{ИВСЯКОВ опацом дуба при. суточном рационе 

22,0 мГ/экз. и усвояемости 37,4%они усваивают всего 8,2мг сухого 
вещества. при этом клетчатка состаВ1IЯет 4,4 мг - половину ассими­

лированного материала. Таким образом, при питании разной пищей 

эти животные ассими1IИРУЮТ примерно одинаковое'количество клет­
чатки. Интенсивность разложения клетчатки .исслецовали также у 

кивсяков Amblyiulus continentalis из ГOPHЬ~ ресов Ленкоранской зо-
ны Азербайцжана (табл. 42). . 

Таблица 42 1. 
. ! . . 

Соцержание клетчатки в опаде и экскрементах А. сопtшепtаlis 

(Исти-Су, Ленкоранский р-н. октябрь 1968 г.) 

Исслецуемый . 
субстрат 

Опац. 

Экскременты 
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Соl1.ержание . клетчатки. % CYr сухого вещества 

железное дерево каштанолист­

ный I:\уб 

13,5 
10,7 

5~3 
4.1 

старая цодстил-' 

ка (смесь) 

11.4 
11.0 

Для анализов использованы экскременты взрослых животных, у 

КОТОРЫХ. ранее измерялись вепичина пищевого рациона и усвояемость 

опаца каштано1IИСТНОГО цуба и железного церева [СтригаНQва, 
1971а]. Суточное усвоение клетчатки составляло 0,5 и 0,54 мг. 
При кормлении старой поцстилкой, npолежавшей на земле 2 гоца, 

усвояемость пиши не опрецелялась. Потребление ее бьmо весьма не­

значнтельным, соцержание клетчатки в экскрементах кивсяков почти 

такое же, как в опаце. Б опаце железного царева и каштанодистно­

го цуба суточное усвоение клеТ'!dТКИ было почти оцинаковым и со­

ставля.цо 0,08-0,16 частъ рациона. Очевицно, у этих кивсяков ха­
рактер пищеварения ОТЛИЧl:lется от того, что наблюцалось, например, 

у'Р. foetidissimus. Они мало используют энергию структурных угле­
воцов .и переваривают в больmей степени азотсоцержащие соедине­

ния или цаже микроорганизмы, попацаюшие в кишечник вместе с 

пищей. Это поцтвержцается и низкой величиной их пишевых рационов 

(9-18 мг). 
Среци QИППОПОц разные формы, очевицно, сильно раЗJlичаются 

по способности к утилизации клетчатки. У некоторых прецставите­

JIей гломер.иц и кивсяков степень УТИЛИЗi1ции раститепьных тканей 

низка IDrift van der, 1951; 1956; Bocock, 1963]. Некоторые 
вицы циплопоц регулярно потреБJIЯЮТ собственные экскременты, в 

которых усваивают растворимые сахара, образующиеся при разложе­

нии клетчатки микроорганизмами пос.1ю выбрасывания непереварен­

ных остатков в почву [МасВгауег, 1973). Б то же время у кивсяков 
р, foetidissimus, С. ПlЬег, J. colchicus, Dangaroiulus valiachmedovi 
набпюцается очень активное разложение клетчатки в кишечнике 

[Стр.иганова, 1970; Striganova, 1971 Ь; Stгigапоvа, Valiachmedov, 
1976]. Таким образом, в цанной группе сапрофагов можно вьщелить 
активных разрушителей клетчатки и потребителей белковой пищи. 

Высокая целлюлозоразрушаюшая активность установлена и Б ки­

шечнике мокриц. Нами провоцилось исслецование потреБJIения пищи 

пустынными мокрицами Hemilepistlls cristatus в разныIx районах Срец­
ней Азии. В Дангарском районе Таджикистана основной пищей этих 

мокриц весной является опац зопника. Суточное потребпение и ус­

воение пищи взрослыми животными составляют 24,0 мг и 10 9 мг. 
Соцержание клетчатки в опаце стеблей зопника цостигает 28,6%, 
а в экскрементах - 13,7% [Стригано!38 •. Балиахмецов, 1975]. Мао­
са клетчатки, усваиваемой в течение суток, 5,8 мг, Т.е. почти 
половина ассимилированного сухого вещества. 

у мокриц того же виаа в Баl:\Xызе (Южная Туркмения) основным 
Пищевым объектом является опац полукустарника Zollikoferia. Его 
потребление составляет 14,0 мг/сутки, а усвояемость - 78,8%. 
Соотношение соцеРЖ8НИЯ клетчатки в пише и экскрементах мокриц 
близко к тому, что наблю[{алось в стеблях зопника, - 37,3% (опац) 
и 11,4% (экскременты). При ассимиляции 11,03 мг/сутки коли­
чество перевареннай клетчатки - 3,9 мг, треть рациона [Kozlov­
skaja, Striganova, 1977]. 

Разложение клетчатки в кишечнике почвеннь~ сапрофагов осу-
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Та6ЛJ!ца 43 

~cтв.B МИltрОфпоры D опа.цо. кишечнике н экскрементах пустынных мокриц Hemileplsrus 
Cflst"lIIs (fuCIXЫЗ, Туркменс"",. ССР, апрель 1975 г.) 

Аммонификаторы ()n:иroнит- Пек-rиио- ЦеЛllIО1l0З<>- Микроско- Споро-

I 
рофипы, разру- pвзpyU18.1О- ПИ'l6СКИQ вые, 

ИСCllецуе- МПА КАА "гарЭшбн Ш8юшие щие, агар грибы на МnA+ 
мы!! суб- ге ....... нсона СА +СА 
стра ... 

МnH.lr сухого _00 '\'ы.ll' сухого _"" 

I 
Onац 1275,4 1204.0 1428,0 12,5 266,0 154,7 59.5 
Кишечник 873,2 1604.8 519,2 250.0 7788,0 84,56 342,0 
эILсКреМеи .... 5874.44 21819,3 16273,0 250,0 3393,86 6117,3 175,0 
'П.! 

--~~ ..... 

щеGТВЛЯ,"ТСЯ 1;; основном микроорганизмами, расщепляющими ее мо­

лекулы цо гемицеллюлоз, которые разрушаются уже собственными 

ферментами животных (Nielsen,1962]. У мокриц и некоторых QИП-
. папоц имеется собственная целлюлазная активность, которая, оц-
пако, гораэцо слабее, чем аКТИВIIОСТЬ симбионтов [Hartenstein,1964; 
Стриганова, 1970]. 

У мокриц H.cristatus был проведен микробиологический анализ 
соцержимого ,кишечника и экскрементов~ результаты которого пока­

заны в таб.п. 43. 
В кишечнике мокриц снижается численность аммонифицирующих 

бактерий - флуоресцирующих, вегетативных форм споровых и желто­

пигментных, но при этом в цесятки раз возрастает число целлюло­

эоразрушающих бактерий. Разложение кпетчатки осуществляется 

преимущественно миксобактериями и в меньшей степени миксомице­

тами. В кишечнике происхоцит бурное развитие пектиноразрушающих 
форм бактерий. Развитие грибов поцавляется, за исключением мукоро­

вых, участвующих в начаJIЬНЫХ стаQИЯХ разложения органического ве­

щества. В экскрементах животных l]роцолжается активное разложение 
клетчатки и пектина. Таким образом, ,цанные микроБИОЛQгических 

исслецований совпацают с результатами химических анализов [Koz­
lovskaja, Striganova·, 1977]. 

Вспышка массового размножения целлюлозоразрушаюших микрО­

организмов в процессе переваривания пищи у мокриц прецставляет 

пример временно-симбиотическихсвязей сапрофагов с почвенной 

микрофлорой, которые были поцробно описаны л.с. Козловской 

[1976]. Сравнение состава микрофлоры кишечника разных ВИQОВ 
мокриц из Бацхыза показало, что групповой состав временных сим­

бионтов у животных из OQHOrO местообитания и при кормлении ОQИ­
наковой дищей раЗlIичается. У мокриц Desertillio sp., обитающих на 
терJИТОрИИ 'колоний Н. cristatus, в кишечнике основными разрущите­
lЫМИ клетчатки были грибы и актиномицеты, а миксобактерии .игра­

ли меньшую роль. Согласно любезному сообщению Л.С.' Козловской, 

обшая численность целлюлозоразрушающих микроорганизмов в ки­

шечнике DesertiIlio sp. была почти вц вое ниже, чем у Н. cristatt!s. 
Это соответствует показателям усвояемости растительных остатков, 
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Рис. 29. Содержание кпетчат-' 

ки (~ И ~nы ~)'Б опаu и 
экскрементах пустынных мокриц 

Н. 'Cristatus 

опреt{еленным весовым метоцом:-

78,8:!:2,6 у Н. cristatl!s и 42,2:!: 
±2,1 % у Desertillio sp. Таким об­
разом, у первичных разрушителей 

интенсивность разложения клет- / 20 
чаткн и усвояемость пищи прямо 

пропорщ"ональны возрас;ганию 

Ч!;1сленности микроорганизмов в {l L-_-"'=~==~ __ 
f/лаi1 .7/iCJ(pCMCHmbf кишечнике. 

При разложении клетчатки и разрушении клеточных стенок вы­

свобоЖQаются азотсоцержащие соецинения, которые перевариваются 

в кишечнике ЖИвОТНЫХ цо легкогицролизуемых форм. Минерализация 

растительных остатков начинается уже Б организме животных и 

процолжается в их экскрементах. Табл. 43 показывает, что у H'.cri· 
s tatus в экскрементах возрастает число микроорганизмов, утили­

зирующих органические и минеральные соецинения азота. Увели'Ш­

вается плотность вегетативных форм споровых бактерий Bacillus 
аggl0шеrаrus и В. idosus - фиксаторов атмосферного азота (Kozlov. 
skaja, Striganova, 1977]. Результаты химических анализов также 
показывают, что в процессе пищеварения у мокриц развиваются про­

пессы минерализации: СОQержание золы в экскрементах втрое пре­

вышает зольность пищи. Содержание золы в onaQe зопника и экскре­
ментах мокриц составляет соответственно 11,0 и 40,4%, в опаце 
Zollikoferia и экскрементах тех же мокриц - 14,5 и 43,9% На 
рис. 29 показано соотношение СОQержан.ия кпетчатк'и и золы в ди­
ще и экскрементах Н cristatus (Стриганова, Валиахмецов, 1975]. 
НаблЮQается обратная зависимость меЖQУ скоростью ра'зрушения 
клетчатки и увеличением зольности. 

Результi!'IЫ опрецелений акт.ивности расщепления клетчатки ли­
чинками ТИПУЛИQ прецставлены в табл.- 44. 

Соотношение обшего количества усвоенной' пищи и клетчатки' со­
ставляет при питании ЛИСТВОЙ Qуба 13,6 и 0,4 мг, березы - 15,1 
и 3,3, липы - 6,1 и 2,6, клена - 4,8 .и 0,8 мг соответственно. 
У этих сапрофагов использование клетчатки в процессе перевари­

вания растительных остатков сильно варьирует в разных вицах пи­

ши. В опаQе дуба и клена, rQe основная масса клетчатки уже раэ­
ложилась, усвоение ее незначительно. В листьях с более высоким 

СОQержанием клетчатки она усваивается в БОJIьщем количестве, оц­

вако составляет небольшую часть рациона. Характер симбиотичес­

ких связей с почвенной и поцстилочной микрофлорой У ли'Шнок цву­

крьmых имеет несколько иной характер, чем у мокриц и ц.иплопоlJ,. 
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Т аБЛ.ица 44 

Соцержание клетчатки в опаце и экскрементах личинок Tipula 
peliostigma (Джаныбек, Уральская оi5л., апрель 1973 г.) 

Опац 

Экскременты 

1,9 
0,6 

5,7 
2,А 

14,8 
10,5 

14,3 
3,5 

1.9 
8,6 

Исслеоования микробиальной активност.и в кишечнике личинок раз­
личных прецставителей rщинноусых цвукрылых (T,ipulidae В! ЫопЫае 
Scjaridae) показали, что у них стимулируется развитие а'ММОНИфика':' 
торов, число которых в сравнении с контролем возрастает в 

3-6 раз. У всех исследованных форм преобладали неспороносные фор_ 
мы, что свидетельствует о начальных стадиях разложения органическо-' 

го вешества. llеллюлозоразрушающие бактерии в :кишечнике не были 
обнаружены [Козловская, 3агуральская, 1967]. Здесь H8/J:O огове­
рить, что опыты Л.С. Козловской и Л.М. 3агуральской БыJIи nO~Taв­
лены на обитаюших в болотных почвах формах, которые наряцу с 
растительными остатка,АИ потребляют и животную' пишу (личинки 

Prionocera). Поэтому у них целлюлозоразрушаюша:я активность [{Олж­
на по крайней мере быть ниже, чем у специализированных потреби­

телей листового опаца - первичных разрушителей, к которым отно­
сятся многие прецставители поцроца Lunatipula, в частности. Т. ре­
liostigma. Послецние могут в некоторых случаях переваривать зна­
чительные кОличества клетчатки (в березовом и диповом опаце). 
При питании иными вицами пиши эти личинки утилизируют глав­
ным образом азотсоцержаШ!Iе соецпнения. 

В литературе высказывались различные МНеНИЯ по повоцу спо­
собност.И личинок типулиц переваривать клетчатку. Браунс [Brauns, 
1954] считал, что они не могут разлагать структурные компонен­
ты раСТИ1еЛЬFЫХ тканей. Другие авторы [Seguy, 1 пре/J:полага­

ли наличие целлюлозоразрушающих С.имбионтов в кишечнике ТИПУЛИ/J:. 

У форм, питающихся разрушенной цревесиной, в слепых выростах 
кишечника бы31И обнаружены бактерии Bacterium сеllulоsum,СПОСОб­
ные расщеплять клетчатку [Priesner, 1961]. 

АнаJ1ИЗ пищевых связей Лl1.чинок типулиц показывает, что у раз­
ных вицов способность кути lизации клетчатки различается в зави­
симости от их пищевых режимов: у хищников и r:tетритофагов она 

отсутствует, у сапрофагов и сапроксилофагов .имеются симбиотичео­
кие микроорганизмы, способные расщеплять значительные количест­
ва клетчатки. 

llеллюлозол.итическая активность обн! ружена и в кишечнике цож-
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[{евых червой, у которых имеется собственная целлюлава lTracey, 
1951]. Эти животные могут разрушать клеточную структуру частиц 
растительных тканей, не переваренных /J:РУГИМИ сапрофагами. 

O/J:HaKo у !J.ожцевых червей еше в большей степени, чем у личи­
нок цвукРылых, наблюr:tается а.l(тивизация микрофлоры, участвующей 

в трансформации аЗОТСО/J:ержащих соецинениЙ. При этом происхоцят 

минерализация органи.ческих соецинений и возрастание численности 

бактерий, утилизирующих минеральные формы азота. 

Таким образом, сре/J:И первичнь~ раЗрflllителей растительнь~ ос­

татков вьщеляются- /J:ВO группы ПО способности к разложению клет­

чатки. У многих !J.ИПЛОПО/J: и мокриц клетчатка составляет основную 

часть рациона. В процессе переваривания растительнь~ остатков в 

кишечнике животнь~ расщепляется более половины соцержашейся в 

ниХ клетчатки. Этот процесс сопровожцается интенсивной минерали-· 

зацней растительного материала, что поцтворжцается цанными мик­

робиологических и химических исслецований [Biver, 1960;' Bocock, 
196Зj Стриганова, 1970; Стриганова,. Валиахмецов, 1975; Козлов-· 
ская, 1976]. 

у /J:ИПЛОПОЦ Glomeris marginata при кормлении опа!J.ОМ ясеня усваи­
вается 28..7% соцержащихся в нем растворимь~ сахаров, 28,4 % 
клетчатки и 0,4% азота [Bocock, 1963]. Здесь углевоцы составля­
ют 70% ассимилированного вещества. 

В процессе пищеварения у циплопоц отношение C:N в экскремен­
тйх в большинстве случаев мало изменяется в сраВН<i!НИИ С гшшеЙ. 

Например, у G. еugапеоr.uш и G. СОПБреГБа пр.и кормлеции ona!J.oM 
значения этого показателя в пище и ~KCKpeMeHTax составляли: 31 
и 20, 44 и 25, 38, 79.И 61 соответственно [Marcuzzi, 1970]. 
Это также СВИ!J.етельствует о том, что они мало используют азоТ­

соцержашие сое!J.инения. 

Способность животнь~ к разложению клетчатки в растительнь~ 

остатках с помощью симбиотической микрофлоры имеет большое' зна­

чение !J.ля процессов гумификации органического вещества в почве. 
В xO/J:e микробиального разложения клетчатки образуются процукты 
обмена и ресинтеза микроорганизмов, которые могут служить струк­

турными ециницами при формировании молекул гумусовых веществ 

(Кононова, 19631. В лабораторных опытах Heor:tHoKpaTHo оцисаны 
случаи образования гумусопоцобпых вешеств пnесневыми грибами 

при выращивании ~,a срецах, гце е!J.инственными ис'roчниками пита­

ния были углевоцы [Кононова, Алексанr:tрова, 1958]. РаЦIЮИЗОТОП­
ным MeTO!J.OM бьшо установлено, что liРИ внесении В почву глюкозы, 
гемицелпю.nозы и клетчатки, меченных по 14с. через несколько 
цней там были обнаружены гумусовые соецинения с рациоактивным 

углероцом. 

клетчатки имеет большое значение и !J.ЛЯ активиза­

ции лигнина, составляющего в оста1'ках разнь~ частей растений 10-
300k. ЛигнИ1' - совокупность полимернь~ соеllИl-'ен.и!1 ароматической 

прироцы. Ero структура варьирует в завис.имос~и от характера со­
ставляющи:х KOмnoHel}:TOB. Это - инкрустирующее вешество в стенках 
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растительных клеток. Лигнин труцно ПОQцается энаиматическому раз­

ложению и в кишечнике животных практически не переваривается. 

Оцнако при разложении значительной ,{асти клетчатки в кишечнике 

циплопоц и мокриц происхоцит высвобожцение лигнина от глюкозид­

ных связей, после чего начинается его разложение: лигнин включа­

ется в окислительные реакция. При этом большое значение имеет 
конденсация лигнина с аммиаком, вьщеляюшимся в кишечнике мно­

гих сапрофагов (циплопоцы, мокрицы, цожаевые черви, личинки 
жесткокрылых) [Проссер, Браун, 1967]. Например, у G. marginata 
в кишечнике соцержание аммонийного азота составляет 175 мкг/г 
а в экскрементах - 1385 мкг/г. Содержание азота аминокислот' 
снижается со 193 ао 103 мкг/г [Bocock, 1963]. 

М.М. Кононова (1963) прицает большое значение процессам 
КОlщенсации лигнина с аммиаком и рассматривает это как оцин из 

важных этапов гумификации растительных остатков. В опытах по 

разложению соломы было YCTaHoвneHo, что процукты раало-:. 
жения лигнина в почве реагируют с процуктами метаболизма 

микрофлоры. В результате этого в составе лигнина наблюцалось 

снижение со~ержания углерода и увеличение азота (Flaig, 1959]. 
Отношение C:N в растительных остатках является важным показа­

телем степени их разложения и гумификации [Кононова 1963' 
Miiller, 1965]. Все это свицетельствует о том, что Hedocpeac;вeH­
ное уча?тие животных в разложении клетчатки и стимуляции микро­

биальн~и целлюлозолитической активности играет большую роль цля 

цальнеиших этапов трансформации органического вещества в почве. 

Пишевая активность почвенных сапрофагов прямо или опосредо­

ванно через микрофлору стимулирует разложение целлюлозолигнино,­
ВОГО"комплекса. Помимо рассмотренных выше первичныIx разруши­
телеи, б~~ьшое значение имеет деятельность коллембол [Чернова, 
1966; Тоше, 1966, 1967], клещей [Эйтминавичюте, 1975], дож­
девых червей [Атлавините, 1975]. 

При уцобрении соломой численность 'j:ервей через 10 дней воз­
растает почти вцвое. Через месяц в слое соломы появляются копро­

литы червей, масса которых быстро увеличивается. При поаавлении 

активности животных внесением нафталина на опытных целянках 

скорость разложения соломы замецляется на 17-23,9%, а при ис­
кусственном увеличении численности беспозвоночных - возрастает 
на 14,8-41,8% [Атлавините, 1975]. Эти цанные также свидетель­
ствуют об участии сапрофагов в разных этапах разложения расти­

гельных остатков. 

Животные являются важным фактором разложения цревесины и 

ее гумификации. На послецних стациях разложения цревесина засе­

ляется почвенными сапрофагами, которые преврашают ее в тонко­

зерни:тую гумифицированную массу я перемешивают с минеральной 

почвои [Desharнps, 1953]. На послецних стациях разложения цревеси­
вы большую роль играют личинки усачей, бронзовок, QИПЛОПОЦЫ, 

цожцевые черви, муравьи [Мамаев, 1960]. В цревесине клетчатка­
важный составной компонент. Большинство сапроксилофагов ОТ1IИ- . 
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чuются DЫСОКОЙ ЦСJIlIЮJю::.юрааРУIIIIIIОllЮЙ ilК'ПIIЯIO( ")'1.)<) : 111 С""')' С :(1)( ··1'­

венных ферментов и деятельности симБИОIlТОВ. В кишечнике t}Щ:I10а­
воночных существенная часть клетчатки и цревесных тканей разру­
шается, что привоцит к стимуляции процессов гумификации. 

Вопрос о том, в какой мере проясхоцит в организме животных 

новообразование гумусовых веществ, неоднократно аискутировался: 

в литературе. При разложении лигнина с высвобождением групп, 
реагирующих с аминокислотами, формируются исходные формы гу­
мусовых соединений. М.М. Кононова [1963] поцдерживает выска­
занные ранее предположения о возможности образования молекул 
гумусовых веществ в кишечнике сапрофагов при взаимодействии 
процуктов распаца лигнина и азотсодержащих соецинениЙ. KOHЦ~Hca­
пия этих вещеСТВ стимулируется цействием ферменто» типа феноло­
ксицаз, вьщеляемых эпителиальными клетками. При этом полифено­
ды окисляются цо хинонов И последние встулают в соеЦ.Иненне с 

аминокислотами, В iППl!f!чнике животных было обнаружено, '!То поц 

цействием фенолазы катехин окисляется цо ортохинона, который кон­
ценсируется с азотсоцержащими соецинениями [Маsол, 1955]. Было 
описано окисление моно- и цифенолов в кишечнике многих насеко­

мых [Whitehead er al., 1960]. Таким образом, в кишечнике беспоз­
воночных имеют место процессы, при которых может осуществлять­

ся формирование молекул гумусовых веществ при активном участии 

симбиотических микроорганизмов. 

Действительно, исследование состава экскрементов животнь~ 

показало, что в процессе переваривания растительнь~ остатков у 

HeKOTOpь~ форм ицет новообразование гумусовых веществ. Например, 
при п:ереварнвании корней люцеРИЬi ЛИЧiiнкаiv~И !".1ушек Sciara их экс­
кременты представляют аморфную гумиФицированную массу, в кото­

рой обнаружены низкомолекулярные бурые соецинения, характернЪ!е 
для ранних этапов гуМусообразования. Эти соединения названы 
"прогумусовыми" (Кононова, 1944). В кищечнике цожцевых червей' 
было обнаружено активное новообразование ГYМYCOBЬ~ веществ, в 

том числе высокомолекулярных гуминовых кислот. Концентрация их 
в экскрементах червей, питающихсянавозом, в несколько раз выще; 

чем в исхоцном субстрате [Meyer,1943; Gаwголski, 1963]. У чер­
вей процессы гумификации растительнь~ остатков более процвинуты, 
чем у других сапрофагов. У них происхоцит не только новообразо­
вание низкомолекулярных исхоцнь~ форм, но и полимеризация их, в 

результате чего образуются высокомолекулярные соецинения типа 

гуминовых кислот. Формирование эт.их кислот является признаком 

зрель~ стааий гумификации. 
Мы определяли содержание гумусовых соединений в' ~KCKpeMeн­

тах различнь~ групп сапрофагов В сравнении с их пишеЙ. Испольао­
вали метод определения оптической плотности шелочных экстрактов 

гумусовых веществ по Кулльману и Фрейтагу в модификaI1Щi Дун­
reJ18 [Стриганова, 1968. 197 5а]. Измерения оптической плотнос'fИ ' 
проводили на спектрофотометре Сф-4а при длинах воnн 465-
726 ммкм. Кривые оптической плотности растворов в указанном ДИ,:,· 
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ряс. 30. Кривые оптической плотности экстрактов гуматов (А) и 
растворов гуминовых кислот СЕ) в опаае граба (Л, . контроль) и 
экскрементах С. сиЬес (О, P.foetidissimus (ll), J. colchir:us (l/l) 
ГЛ _ гуминовые кислоты; ФК - ФУl1ЬВОКИСЛОТЫ (для рис. 30-37). 

пазоне отличаются IIO положению и крутизне падения при :перехоае от 
д.линновоmювоЙ к коротковолновой части спектра, что дает IIредствв­

пение о концентрации и составе гуматов в растительных субстра­
тах. Дднный метод не определяет абс6moтное содержание гуматов, 
оанако он позволяет суаить О· динамике гумусовых веществ .13 

·пропессе обработки растительных остатков в кишечнике сапро­

фагов. 
Измерения оптической плотности проведены в щелочных экстрак-

тах экскрементов ДИПЛОIIОд, мокриц, дождевых червей, личинок ти­
пулид. У разных видов кивсяков при питании опадом граба в экскре-· 
ментах повышается общее количество гумусовых веществ IIO срав­
нению с их IIищей (рис. 30). Наибольшее увеличение характерно 
для Cylindroiulus ruber, При этом кривые оптической плотности фуль­
вокислот ]3 пище и экскреМВJ.'I'ЦI.X всех трех видов живо'l'ных практи-
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Р и с. 31. Кривые оптической плотности экстрактов гуматов (А) и 

растворов гуминовых КИСJIОТ СБ) в опаае Ауба (1) и экскрементах 
P.foetidissimus (2) 

чески накладыIаютсяя друг на друга. Оптическая IШОТНОСТЬ pac~ 

ра гуминовых кислот значительно выше в экскрементах., чем в конт­

роле. ЭТО показывает, что в кишечнике животных происходит не 
только новообразование отдельных структурных элементов гумусо­

вых веществ, но и их полиме риза.ция. Активная гумификация остат­

ков листвы граба в кишечнике КИВСЯКОБ и мокриц была установлена 

впервые Дунгером [Dunger, 1958в, 1960, 1963]. 
При питании ДИПЛОl10Д опадом других пород (дуба, клена, бука) в 

экскрементах снижается содержание гуматов (рис. 31 ). То же набmoда­
ется при щ~реработке животными древесины бука (рис. 32). Различия 
в характере разложения тканей разных видов растительных. остат­

ков объясняются их химическими особенностями -и связанным с 

этим составом сапротрофной микрофлоры. В грабе по сравнению с 
другими видами листового опада отмечено самое высокое содержа~ 

ние азота, что рассматривается как основная причина высокой сте­

пени предпочитаемости этой листвы [Dunger, 1958 Ь]. Количество 
ассимилированного материала при питании кивсяков опадом граба 
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Рис. 32. Кривые ОптdЧеской 
плотности экстрактов гуматов из 

древесины бука ([О и экскремен­

тов кивсяков Су l.indrolulus ru"ber 
(1), РасЬу iulus foetidis~imus (ll). 

почти вдвое выше, чем при питании опадом дуба, но к~личество 

усвоенной клетчатки одинаково. Поэтому можно полагагь, что при 
кормлении грабовым опадом диплоподы усваивают знаЧiтельно боль­
шее КОЛИчество белков. Продукты их переваривания ВКm)чаются в 
процессыгумусообразования. 

Снижение концентрации Гумусовых веществ в расти"Ольных ос­
татках после прохожцения их через кишечник кивсяков м<>жно объяснить 

интенсивным развитием процессов минерализации и разлuжением час­

ти гуматов Микроорганизмами. Животные не могут усваивать гумино­

вые кислоты. Поэтому их чаСтичное разрушеflие прецставnяет побочный 
эфрект. связ,анный с активизацией микроорганизмов-мишрализаторов. 

Разложение гумусовых соединений наблюдалось и пуи ана:ПИзе ' 
экскрементов разных видов мокриц. В лабораторных условиях содер.­

жались мокрицы Porcellio scaber, Tracheoniscus rathkei I\rmadillidium 
pulcl1el1um, собранные по корой ЛИповых колод, ИХ ко~NИПИ кусоч.ка_ 
ми отставШеЙ мертвой коры, которую мокрицы активно поедали. 
Сравнение общей концентрации гуматов, Фульвокислот j гуминовъlX 
кислот в коре и экскрементах покаЗано на рис. 33. В эксКрементах 
на5люцается Снижение оптической плотности гуматов в o~HOBHOM за 
счет. разложения Гуминовых кислот. 

Процессы минерализашrи растительных тканей преоБJt!МЮТ над ФОI>­
мированием гумусовых веществ также и в кишечнике l1}'cтыннIx мок­

риц Н. cristatus (рис. 34). В данном слУчае было рассчитано со­
держание гумуса в исследуемых субстратах по методу Вельте [We!­
[е, 1956] по формуле С 79.9~1·Д472 - 103,О'!'Д665*-;Рас­
считанная величина С соответствует количеству (мг) ~НOBbIX 
~ислот В 100 мл раствора. 
с Содержание гумуса в стеблях зопника, которым пи,ались мок­
рицы, составляет 1,96%, а в экскрементах мокриц _ З,6%. В про­
цессе пищеварения животных несколько снижается кошентрация 
гуминовых кислот, а оптическая плотность фульвокислсТ В коротко­

волновой части спектра несколько возрастает. В данноМ случае 
происходЯТ некоторые изменения состава гуматов, в п~рвую очередь 
раЗllвгаются высокомолекулярные соединения. 

*l - толщина кюветыI' Д 4 72; 665 - величины оптичесКОЙ плотности 
растворов при соответствующих длинах волн. 
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Рис. 33. Кривые оптической плотности экстрактов ГУМ8Тов (ЭГ), 
гуминовыx кислот И Фуnьвохислот из древесины липы (1) и эксхре­
ментов, мокриц (2) 

Рис. 34. Кривые оптической плотности эхстрактов гуматов, гуми­
новых I{ИСЛОТ И фуnьвокислот в од аде зопника (1) и экскрементах 

мокриц H.cristatus (2) 

Таким образом, У диплопод и мокриц при переваривании расти­

тельных Тl'Шпей пекоторая часть гумусовых соединений вовлекаеТся 

в процессы минерализации, активно протекающие в кишечнике этих 

форм сапрофагов. Гуминовые кислоты могут, в частности, исполь­

зоваться некоторыми видами плесневых г?ибов. актиномицетами и 

дрожжаМИ в качестве источника азота [Кононова, 1963]. Экспери­
ментальным путем установлено, что интенсивность разложения 

rYMYCOBDIX вешеств повышается в ПРИСУТСТВИИ легкомобилизируе­

MDIX органических соединений, например глюкозы или белков. При 

добавлении к питательной среде с t'y'миновыии кислотамИ, на кото­

рой культивировали Pseudomonas fluorescens, дocтy1Iных форм угле­
водов или азота среда полностью обесцвечивается [Мишустин, Ники­

тин, 1961]. Принимая во внимание, что в КliШ8чнике диплопод и 
мокриц происходит интенсивное разложение клетчатки,С образова­

нием глюкозы. там может активизироваться деятельность микроор.­

ганизмов, утилизирующих гумусовые вещества в присутствии глюкозы. 

В кишечнике до)jj:девых червей происходит ре синтез и гумифика­

ция органического материала. Мы определяли изменения в составе 

t'y'МaТOB у червей Bimastus tenuis, питавшихся древесиной липы. 
В экскрементах установлено возрастание КОJЩентршmи фуnьво:к:иcnoт 
и гуминовых кислот (рис. 35). Содержание послед:них намного 
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Рис. 35. Кривые оптической плотности экстрактов rYl\4aToB, гуми­
(1) и экскрементов новых кислот и фульвокислот, из 

д.ождевых червей Bimastus tenuis 

нревышает общую концентрацию гуматов в пище. ОТНОIJuение С: N 
JЗ экскрементах снижается в 3 раза по сравнению с HTk 

- [С 1968]' дщеи трига-
нова, • В организме червей происходЯТ новообразование и 
стабилизация гумусовых веществ путем формирования 1:' м н ли ни сто-гу-
И овых комплексов. Копролиты - водопрочныIe агрггаты. 

в которых отдельные компоненты скреплены слизисть"" М' - ~чи вьщеления-

ми. укопротеины, входящие в состав слизи, являются дополнитель­

ным источником азота, поэтому гумификаuия ПРОДоШК<:tется и в 

копролитах червей в почве. Последние долго сохраняю" Т, ся в почве 
и не разрущаются под деЙствием влаги [Высоцкий 1900' ли 
1938; Meyer, 1943; Пономарева, 1949, 1953; 3~жевск~й, ~~57]. 

Гумификация растительных остатков отмечена и у JIiИчинок типу­

ЛИД. Л.С. Козловская r 1976] установила увеличение -l'{оличества 
флуоресцирующих и споровых бактерий, активную аММОIнификацию в 

кишечнике и экскрементах этих сапрофагов чте свидет 

б 
,:ельствует 

о глу оком разложении органического вещества В табл 45 • , • приве-

доны результаты сравнений содержания гуматов в раЗЕ!ых видах 

опада и экскрементах личинок Tipula peIiostigma' -Наибо" . ".ьшее увели-

чение содержания гумусовых вешеств наБЛЮдВJЮСЬ в ОJпаде дуба и 

березы - предпочитаемых видах растительных остаткоЕ3. 

На основании исследований характера пишеварения IИ трансфор-

1-18ДИИ органического вещества в кишечнике различныIx групп гюч-

BeHНbIX беспозвоночных-саПI-Офагов нами были выпелен' Г , ,.. 'Ы руппы 

минерализаторов и гумификато.ров растительных остатк;ов [Стрига­
нова, 1971 б]. Первые ОТffiIчаются высокой цеЛЛЮЛОЗО{:)азрУшающей 
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ТаБПНЦil /1::> 
Содержание гумуса в листовом urюде и эКt;креJvЮН'l'ах JШ'J!I1IОК 

обл, апрель 1973 г.) Т. peliostigma (IЬканыбек, 

Исследуеl.ЛЫЙ 

субстрат 

Опад 

Экскременты 

Дуб 

9,1 
12,2 

Вяз 

11,6 
11,8 

Береза 

6,4 
8,5 

Клен 

9,2 
10,9 

способностью, ,в их кишеЧНИIj:е' образуется большое количество по­
движных форм ЭJТементов питания растений. Активное разложение 
клетчатки в раСТИ'r€)льных остатках в конечном счете СТИМУШlрует 
процессы гумификации, которые осушествляютСЯ в экскрементах 
животных в почве соответствуюшими группами микрофлоры. Важным 
моментом пишеварения минерализаторов является высвобождение 
лигнина от глюкозидных связей и соединение его с аммиаком, что 
происходит в кишечнике некоторых активных минерализаторов. 
К этой группе сапрофагов можно отнести диплопод, мокриц, клещей­
фтиракарид, питающихсЯ древесн;ной, моллюсков. 

у представителей группы гумификаторов в кишечнике происходит 
активное новообразование гумусовых вешеств и стабилизация их 
в форме ГJlliН}iСТО-ГУМИНОВЫХ комплексов. Основным источником пи­
тания гумификаторов являются азотсодержашие соединения. Многие 
гумификаторы могут разлагать и утилизировать клетчатку. В ки­
шечнике гумификаторов с помощью симбиотических микроорганиз­
мов осуществляется минерализаuия азотсодержащих компонентов 
растительных тканей, сопровождающаяся микробиальным ресипте­
зом и образованием гумуса. В результате проuессов ресинтеза в 
экскрементах этих форм сапрофагов соотношение C:N в несколько 
раз снижается по сравнеJШЮ с пищей. Степень снижения этого по­
казателя коррелирует с интенсивноСТЬЮ проuессов гумификашш. 

, К группе ГУМИфИКl;1ТОРОВ принадлежат дождевые черви и личинки 
двукрылых. у в кишечнике формируются высокомолекулярные 
(;оединения типа гуминовых кислот. У личинок двукрылых образуют­
ся тIШЬ ИСхОJIНые продукты гумификаuии, которые М.М. Кононовой 
l1944] названы "прогумусовыми" веществами. у них особенно 
сильно возрастает концентрация фульвокислот по сравнению спишеЙ. 

ЭТО разделение сапрофагов по их функциям в процессах химичес­
кого преобраэования растительных остатков полностью согласуется 
с комплексной классификацией почвенных сапрофаГ()в, предложенной 
Л.С. Козловской [1972, 1976]. Она выделяет группы карбо- и 
нитролибе рантов, которые по функuиональным особенностям и со­
ставу животных соответствуЮт группировкам минерализаторов и гу­
мифIIкаторов. Л.С. Козловская l1976] выделяет среди НIlтролибе­
рантов подгруппы собственно нитролиберантов (дождевые черви) и 
пронитролиберантов (личинки двукрылых). Таким образом, участие 
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Рис. 36. Содержание клетчатки (1) и золы (2) в опаде фисташки 
и экскрементах личинок типулип (1) и nиплопод (П) 

Рис. 37. Кривые оптической плотности ГУМИНОвых кислот И фуль­
вокислот В опаде фисташки (1) и экскрементах ДИШ10ПОД (2) И ли­
чинок типулид (3) 

жИвотных не 'l'олько MHOГOK~THO ускоряет разложение раститет­

Ных OCTa'I'KOB в почве, но и определяет направление их химических 
изменений либо в сторону полной минерализации органических со­
едИнений с высвобождением элементов питания растений в подвиж­
ной форме, либо в сторону формирования 'резервного гумуСа. 

Различия в характере переработки растительнь~ остатков в ки­
шечнике минерализаторов и гумификаторов особенно четко проявля­

ются при исследовании пищеварения сапрофагов, питающихся одина­

ковой пищеЙ. Например, в фистащниках Средней Азии доминирующи_ 
ми группами перви;lНЬ~ раЗРУЩИ'l'елей опада фистащки явЛяются дип­
лоподы и личинки типулид, Которые относятся соответственно к 

ГРуппировкам минерализаторов и гумификаторов. Нами проведены 

химические ана.Т[ИЗЫ опада фисташки и экскрементов животнь~. соб­

paHHЬ~ в дангарском районе ТадЖИкистана [Striganova, Valiachmedov, 
1976]. Результаты определений представлены на рис. 36 и 37. 

В фисташниках дангарского района распространены личинки Ti­
pula palliditllorax и Dangaroiulus valiachmedovi. Плотность личинок 
типулид составляет 10 экз.l~2; они сосредоточены под кронами 
деревьев в сильно затененных местах. fuшлоподы встречаются в 
межкроновых промежутках - в трещинах почвы и под каМНЯми"где 
скапливается опавшая листва. ИХ численность достигает 13 экз./м2 
В течение весны эти сапрофаги перерабатывают до 200 кг листо­
вого опада, усвояемость пищи у них колеблется от 30 до 50%. 

Животные и листовой опад были собраны для анализов в начале 
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апреля, в период активного питания canрофагов. Содержание клет­

чатки в это время составляет в листве фиста!ШQ!: 7,6%, в экскре­
ментах личинок типулид - 4,7%, а у дИплопод обнаруживаются nишь 
следы клетчатки. Здесь четко проявляются различия В uеллюлозо­
разрушающей способности представителей раЗН:bJХ фушщиональных 

группировок сапрофагов: дИплоподы утилизируют практически всю 

клетчатку, содержащуюся в оиаде. В ИХ, кишеЧЮIке более интенсиэ­

но ПРОИСХОдИт минерализаuия растительнь~ остатков. Содержание 

золы в 'экскрементах диплопод ёостаВlIяет 41,3%, почти ВдВОе ВЫ'" 
ше, чем в опаде (26,6%). В экскрементах личинок тцпулид содер­
жание золы достигает 32,3% (см. рис. 36). КОlЩентрация гуматов 
расс"Штывалась по методу Вельте и составляла в опаде 1,6%, в 
экскрементах у дИплопод - 1,4%, УJIИЧИНОК типулид - 2%. У по­
следних наблюдается небольшое увеличение содержания ГY1'1YCOBЬ~ 

веществ. Показанные на графике (см. рис. 37) кривые оптической 
плотности Фульвокислот И ГУМиновь~ кислот В опаде и экскремен­

тах животных позволяют заключить, что возрастание КОlЩентрации 

гуматов в кишечнике личинок типулид происходит В основном за 

счет Фульвокислот. У них осуществляются, таким образом, первые 

стадИИ гумификаuии растительного материала с образованием низко­
молекулярнь~ соедИнений. 

Участие личинок тиrryлид в гумификации опада в условиях фис­

тАшников оказывается весьма эффективным. При учетах пространст­
венного распределения почвенных сапрофагов в фисташниках южной 

Туркмении было установлено, что личинки типулид встречаются 

там многочисленными колониями. ИХ количиство под одним деревом 

может достигать 100 и более особей. Под фИС'гашками, где встре­
чались такие КOJюнии, личинки типулид формируют гумусовый гори­

зонт мощностью в несколько сантиметров, четко отличающийся тем­

НОЙ прокраской от нижележащего слоя. Под фисташками, где ли'шн­

ки ОТСУТС'l'вовали, почва имела серый цвет от самой поверхности. 

Процессы разложения в типичнь~ сероземах отличаются высо­

кой интенсианостью минерализации и .низким содержанием гумуса, 

порядка. 1,5-2% [Ливеровский, 1974]. в фисташниках; произраста­
юших на типичных сероземах, скорость и характер разложения рас­

тительных ,остатков в целом такие же, как и в степных группиров­
ках. Однако под кронами некоторых деревьев свойства почвы не­

сколько отличаются от межкроновых участков; что следует отнести 
за счет цеятельности сапгофагов-гумификаторов. Личинки ТИПУЛИi1 спо­

собствуют СОЗQакию небольшого резерва IШтательных веществ в поч­

ве в местах их концентрации. Диплопоцы ускоряют минерализацию опа­

ца и стимулируют активность соответствующих групп микрофлоры. 

В результате деятелЬности этих животных происхоnит интенсивное БЫ­

свобожцение элементов питания растений ,В [{оступной цля них форме. 

Таким образом, сочетание различных групп.ировок сапрофагов в оцном 

местообитании способствует более быстрому и полному разложению 

растительных остатков и созцанию постоянного резерва питательнь~ 

вешеетв, ВОВJ1екаемь~ в круговорот в разные С!Э!>:lii.И. 



ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ОСОБЕННОСТИ 

КОМПЛЕКСОВ САПРОФАГОВ В ПОЧВАХ 

РАЗНЫХ ПРИРОДНЫХ ЗОН 

Приведенные вЫше материалы показывают, что комплекс бес­
позвоночных-са про фагов неоднороден пО' характеру участия в раз­

ложении растительных О'статков и включает группы животных' кар­

динальнО' раЗJшчаюшихся по своим пищевым связям, осО'бенностям 

пищеварения и взаимоотношениям с почвенными микроорганизмами. 

Это определяет и многообразие функций почвенных животнъrx в слож­

HbLX И многоступенчатых процессах разрушения, гумификации и минера­

лизации растительных остатков. С деятельностью' жиоотных связанъr 

следующие этаны деструкции: 

1. Пр6пуская через свой кишечник БОЛьшую массу растительных 
О'статкО'в, животные осуществляют их мехацическое размельчение. 

При этО'м многократно увеличивается суммарная поверхность расти­

тельных тканей, доступная для ферментативной активности микро­

орг&низмов, в первую очередь аэробньrx, а такж:е для воздействия 

атмосферных осадков и поч~енной влаги. В результате стимулиру-' 
ются разложение растительньrx О'статков и микробиаl!ЬRaЯ активность 

в почве. 

2. С помощью собственньrx энзимов, а также симбиотических 
О'рганизмов сапрофаги расщепляют в отмерших растительньrx тканях 
некоторые клеточные включения и целлюлозньrе компоненты клеточ­

HbIX стенок и высвобождаю~f' JlИГНИН, находяшийся в сложном соеди­

нении с клетчаткой. В кишечнике многих почвенных животНых про­

исходит реакция лигнина с d.ммиаком, после чего он быстро вовле­

Кается в химические процессы, при водящие к гумификации органи­

~еских остатков. 

В кишечнике сапрофагов в результате переваривания пищи 

образуются легкоминерализуемые сО'единении И исхо'цны�e 
структурные единицы гумусовых веществ. Ми:нерали.зация и гу­

мификация растительных остатков заканчиваеТСfl в почве при 

участии микроорганизмов, OIJ.HaKO начальнъrе этапы этих про­

цессов осуществляются в кишечнике сапрофагов. Отцельные 

формы животНЫх стимулируют .lИбо минерализацию, либо гу­

мификацию О'рганическогО' . материала. 
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З. В кишечнике сапрофагов избирательно стимулируется развитие 
оТДельных групп микроорганизмов, поnaq.aюших туда вместе спи,.. 
шей. Они ос:ущеСТВllЯЮТ частинв:ее преврашение растительных OCTa'J'l­
ков в организме животных, которое продолжается затем в' их экс-, 
крементах. Послецние отличаются более высоким уровнем микроби­
альной активности, creM окружающая почва. 

4. Сапрофагн, питаю~иеся почвенными микроорганизмами (мик­
рофитофаги), оказывают больщое влияние на состав микрофлоры. 
Избирательно питаясь одними группами, они тем самым стимули­

руют развитие других. Например, микофаги способствуют смене 
грибной фазы разложения ра<:тительных остатков'баК'гериальноЙ. При, 
отсутствии микофагов В почве накаплива~ТGЯ продукты гриБНого 
разложения - низкомолекулярные органические кислоты, грубый 
или КИСJIЫЙ гумус, И минерализация органическоГО вещества замед",:" 

ляется. 

5. Роющая деятельность беспозвоночных и их вертикальные миг-
рации способствуют формированию почвенного профиля. Животные 
заносят растительные остатки и микрофлору в глубокие горизонты 
вместе со своими экскрементами. При рытье ходов они выбрасы­
вают на поверхность значительную массу почвы из глубоких слеев, 

обогащенную минеральными солями. 

Система хоцов животных в почве СОlJ.ействует повышению eE~ 

аэрации И развитию аэробных. процессов разложения на' большо:'1 
Г.lIубине. Таким образом, животные О,сушествляют перераспреце.· 

.Iюшrе органического вещества и .минеральных солей по почвен·· 

ному профилю. 
Сапрофаги играют важную роль в круговороте зольных элемен­

'гов. При микробиальном разложении растительных остатков боль­
шая часть зольных элементов накапливается· в микробиальной био­
массе, сосрецоточенной в основном в верхних частях почвен­
ного профи:ля. Активность микрофлоры _спосО'бствует иммобилиза­

ции азота. 

Максимум иммоби.пизации элементов питания растений микрО'орга-

ни'змами совпадает с пиком биологической активнОсти почв [А us mus 
е l а 1.,' 1 976]. ФитосапрофаГJ:! и микрофитофаги пе реводЯТ большую 
часть этих элементов, потребленных с пищей, в доступную форму и 
возвращают их в почву с экскрементами или экзувиями. Количес'J'l­
венная оценка роли беспозвонОЧных в круговороте зольных элемен­

тов показала, что при ВJ:Тсокой численнО'сти животные вовлекают 

в круговорот почти весь запас элементов, по<'тупаюшнх в почву 
вместе с О'падом [Соколов, 1956; Гиляров, 1957: Вызова, 1970; 
3лотин, Хоdашова, 1974; ПокаржевскиЙ, 1976; Edwards et al.,. 
1970; C,raff, 1971; Zajonc, 1971]. 

Все вышесказаннО'е представляет характеристику совокупности 

всех форм сап рофагов , встречаюшнхся в почве. Однако отдельные 
виды и грynпы в зависимости от своей пищевоЙ специализации и 
эколого-физиологических особенностей могут выIю11-6Iтьь лишь некОТО­
рые функции в разложении растительных О'статков. По характеру пит[}-
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ния и пищеварения среди беспозооночных-сапрофагов можно вьщl;..'­

лить,. слеДУЮIl.Ше функциональные группы: 

потребители отмерших ,------
растительнь~ тканей 

гумификаторы ~ микрофитофаги --;;..;;...- минерализаторы 

t детритофаги 

Эта схема отражает качествеш:!ую сто РОНУ деятельности сапро­

фагов с учеТОJ;d только тех процессов, Ko'гopыIe происходят в кищеч­

нике животных. Количественная оценка роли животнь~ В разложеНI:fИ 

должна проводиться диффере!щироваlIНО для разнъ~ фушщиональных 

групп, . отличаЮIl.Шхся по пишевым связям и по реЗУJIьтатам измене­
ний органическо}'О вещества в кишечнике в ходе пищеварения. По­
казатели общей ЧИСJIенности, биомассы и суммарного дыхания поч­

вeHНbIX сanрофагов недостаточны для характеристики их активности, 

что уже отмечалось в литературе [Гиляров, 1955]. 
В зависимости от состава и численного соотношения отдельных 

функциональных ГPJ1Ш комплекса сапрофагов в разнь~ типах почв 
меняется и соотношение скорости отдельных зоогеннь~ процессов, 

связанных с разложением органического материала. Таксономичес­

кое и функциональное разнообразие комплекса сапрофагов коррели­

рует с широким участием животн:ых в механическом и химическом 

разрушении растительных остатков, в минерализации и гумификации 

растительных тканей. Наоборот, преобладание ОдНих групп и OTCY'I1-
ствие цругих привоцят к ограничению значения [(еятел!->ности животных. 

В комплексах почвообитающих беспозвоночных. xapaKTepHbIX дJlЯ 
зональных типов почв, хорошо выражена тенде!Щия увеличения об­

щей численности и биомассы животиых (в частности' сапрофаго'в) 
от тундры к широколиственным лесам и снижение этих показа'l'е­

лей по' мере нарастания аридности климата (рис. 38). Почвы раз­
ных ЗОН различаются также по составу и обилию отдельных Функ­

циональных группировок КОl\шлекса сапрофагов, представпяюших 

разные трофические уровни. В табл. 46 приведена схема таксоно­
мического состава и фупкциона.пьноЙ структуры сапрофильного комп­

пекса В различных зональных местообитаниях, составленная по 

опубликованны:v1 В СССР ма1'ериалам [ГиJШров, 1956, 1960, 1965; 
Козловская, 1957. 1962; Быэова, 1963; Алейникова, 1964; 
Перель, 1964; Чернов, 1965; 1973, 1975; КриволудкиЙ, 1967; 
Арнопьди и др •• 1971; Курчева, 1971; Чернов. и др •. 1971; Стри­
ганова, 1974; Гиляров, Чернов. 1975; Ghi1arov, Arnoldi, 1963; • 
Striganova, 1967; Chernov et al.,' 1977]. , 

В полярной пустыне основу почвенного населения составляю'!' 

КОJшемболы и ЭНХ!fТреиды, а также почвенные личинки хирономид. 

В ЭТИХ УСЛОВИЩ беспозвоночl1ыIe питаются преимущественно водо­

РОСJ!ЯМИ и развиваюшейся в их ТaJШОмах микрофлорой. Поэтому 
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Таблица 46 

Состав комплекса беспозвоно'шы-сапрофаговB В зон.алы1Ъ1X типах ПОЧВ 

Природн.ая I 
:-З_о_Н_а ___ --i_М_и_к_!Ю_ф_и_тО_фа_ги __ -if-_д_.е_т_р_К_ТО_фа_ги_ .. _ ФитосапрофаГИ 
Полярная Nematoda 
пуuтыня 

Тундра 

Тайга 

Широколист~ 

венные:леса 

14. 3ак. 931 

Enchyrraeidae 65* 
0,08 

Collembola .l2QQ. . 
0,04 

Chironomidae (1) 

Mycetophi1idae О) 

Nematoda 1,3 млн. 
0,1 

Enchytraeidae 1200. 
1,6 

Oribarei 4500 
0,01 

СоllеmЬоla 44200 
3,0 

Nematoda~ 
1,5 

Enchytrae idae 

Enchytraeidae 

Lumbricidae J.Q. 
1,6 

Elateridae (1) И 

Tipulidae (1) 1. 

Fncllytraeidae.!QQQQ. Enchyrraeidae 
2,1 

Ori 00 се i JШ.QQQ 
0,4 

СоllеmЬоla .1lQQQ.. 
, 2,0 

Nematoda.!l.Q2Q.. 
2,0 

Enchytraeidae 

Orioorei 2QQQQ, 
О,3 

Lumbricidae .1Q... 
16,5 

D iplopoda . .1Q.. 
0,8 

Ela reridae (1) 46 

Sca ra оое Ыае (1)З 

Tipulidae (1) 

Fnchyrraeidae 3700 
. 1,7 

LUr"bricidae .lQQ.. 
40,0 

Oriootei 

Oriootei 

Tipulidae (1) 

Bibionidae (1) 

Enchytrae idae 

Lumbricidae 

Oriootei 

Onisco.idea ..2Q. 
0,1 
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Таблица 46 i(окончание)' 

Природная 

зона 

Jlуг'овая 

степь 

Микрофитофаги 

CollemЬola 12 000 
2,0 

Nematoda. 30 M~ 
7,4 

Е nchytrae idae 

Oribatei 80000 
0,4 

CollemЬola 8000 
~ 

Суха степь Nematoda, 3,0 

Oriba се i 50 000 
0,3 

CollemЬola 

Полупустыня Nematoda 

.Oribatei 3500 
0,01 

CollemЬola. 4000 
0,1 

детри'I'Oфаги 

CollemЬola 

Elateridae (1) i§... 
0,8 

Enchytraeidae 2000 
1,6 

LumЬricidae .1.!.i.. 
14,3 

Е la te ridae (1) ~ 
0,4 

Sca ra Ьае ida е (1) 

LumЬricidae .l1... 
0,2 

Elateridae (1) ~ 
0,5 

Юа teridae (1) 200 

ФИ'I'Oсапрофаги 

Dlplopoda !ll 
3,1 

СоllеmЬоlа 

Ri bionidae (1) 

Tipulidae (1) 

Lycoriidae (1) 

Mollusca2-
0,4 

LumЬricidae 

Diplopoda J!Q.. 
2,0 

Scara ЬаеЫае 18 
о:б-

Oniscoidea 5 
0,1 

Diplopoda L 
0,4 

Scarabaeidae (1)...L 
2,0 

Oniscoidea _5_ 
0,1 

Tenebrionidae (1) 1.§... TeneЬr.ionidae (1) 

ScaraЬaeidae (1) ScaraЬaeidae (1)lQ.. 

'" В числителе - '~исленность животных в экз./м2 , в знаменателе - биоМасса в 
г/м2 • 
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все выlена,ч',uнн:blеe группы МОЖНО 0'1'1101"1'11 1\ М1ШI""1"1'lн.INII'IIМ; ',11.\.1-
треиды, впрочем, имеют смешаиное I1И'l'ани~;. 11 ИХ IШIIII"IIIIIIt" 1\("1'1"­

чаются частицы органического ;Qeтрита и бакте)JиаJ!J,ш,н~ КШ;""'!I. 

В типичной тундре преобriaдаюшими по биомассе ГРУПШ.lМН шш­

GываюТСQ коллемболы, дождевые черви и энх.итреиды (см. 'l'аБJl. /10), 
Там появляются в значительном количестве лаmшрные клеши. Од­
нако комплексы МИКр'оартопод в тундре и районах бореального кли­

мата имеют "коллемболоидныйU облик Щ) признаку доминирования 

этих насекомых '[Стебаев, 1962; Козловсу.Е.Я, 196;2: Чернов, 1965, 
1975]. Микроартроподы питаются в основном почвенными микро­
ОРГaI!ИЗIIffi.МИ. Микрофитофаги составляют около 40% почвеююй эоо­
массы. Они особенно многочисленныl в MOX,'OBW;; местообитаниях. 

В тунцре появляется и большое число цетритофагов {nP€I'(GТ8.В!1I'тели 
LumЬгiсidае, Enchytraeidae, Тiрulidае)JОни более характерны для тра­
ВЯНИС'гых местообитаний, где участвуют в разрушении остатков 

корней СОСУдИстых растений. Там же отмечена и конuентраuия КОР-;­

негрыэущих фитофагов; некоторые формы с<;>четают фито- и детри­

тофагию в зависимости от условий влажности. К ним относятся ли­

чию;;и РЯда видов типулид, щелкунов, пилюльшиков. В южной тундре 

в кишечнике личинок Tipulidae и Byrrhidae обнар)жены зеленые тка­
ни растений, что было характерно для большинства исследованных 

животнъlX, собранных В' дренираj.'l.'lнных местах. В арктической тунд­

ре дождевые черви и личинки Tipula carinifrons ,встречаюшиеся на 
пятнах' голого грунта, потребляют синеэеленые водоросли. Первич­
ные разрушители растцтельных остатков в тундре прак'ГИческиот- I 

сутствуют. На границе с лесотундрой единственной грyrrпой первич~. 

ных разрушителей оказываются копонии личинок бибионид, встреча­

юшиеся в значительном КОЛИчестве в ольшатниках. Эти насекомые 

связаны в тундре с кустарниковой растительностью. Они представ­

ляют скорее элементы лесных комплексов животных. проникшие в 

тундровыle местообитания. 

В тайге наблюдается увеличение разнообразия и численности 

группировки детритофагов. составJlЯЮШИХ более 70% от общей мас­
сы почвенных беспозвоночных (рис. 38). Здесь появляются много­
ножки Роlуzопium,численность которых достигает 20-30 экэ./м2 . 
[Перель, 1964; Курчева, 1972]. Общая биомасса животных в тай­
ге в 2,5 раза выше, чем в типичной тундре, в основном за счет 
дождевых червей. Среди микроаpiропод преобладают l1а1Щирные / 
клеши, общая плотность которых на порядок выше, чем в тундре 

(см. табл. 46). Среди них имеются первичные разрушители хвой­
ного опадаи древесины (представители семейства Phthirac'aridae).' 
ЭТИ клеши минируют опавшие иглы и играют большую роль в мei.9.­
ническом разрушении хвои [Криволyuкий, 1967; Гиляров, 1960, 
1965; Ghilarov, 19641. К первичным разрушителям относятся так':' 
же личинки Bibionidae и Tipulidae, которые, однако, предпочитают 
места с листовой подстилкой, котоpi9.я GЛyЖhТ для НИХ OCHO~ 
источником пиши. 

В IШlроколиствен:ных лесах в комплексе сапрофагов преобладают 
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первичные разрушители (40-45% зоомасс:ы), питающиеся листовым 
опадом ' и древесиной. Наиболее активные подстилочные формы - ди­
плоподы, мокрицы, личинки дЛИнноусых двукрылых, численность ко-

'ТOPbIX особенно велика на юге лесной зоны и '13 лесн:ых массивах 

лесостепи. Огромную роль в разрушении листового опада в данной 

зоне играют дождевые черви рода Lumbricus. первичныIe разрушите­
ли перерабатывают практически весь опад листвы и древесины, по­

ступающий на поверхность почвы. В лесных почвах встречаются 

некоторые сапроксилофаги (Lucanidae, Scarabaeidae - Cetoniini, Аllеси­
lidae). Они играют большую роль и в разрушении подстилки, и в гу­
мификаuии растительных остатков [Алейникова, 1964; Гиляров, 
1960, 1965; Ghilarov, 1964; ГИJLqРОВ, Чернов, 1975]. 

В лесах основная масса растительных остатков сосредоточена 

на поверхности почвы. В Л,есных буроземах в комплексах почвеН­

ных сапрофагов преобладают поверхностно-обитающие и подстилочные 

формы (диплоподы, мокрицыI. энхитреидыl •• Там процессы pf ЗЛОЖЕ\НИЯ 
опада сосредоточены на поверХности. В cepbIX лес.ных почвах, где 
основную массу сапрофагов составляют дождевые чеР1:!И, они "опус­

кают" растительные остатки в глубокие слои, где и набтодается 

наиболее высокая активность процессов разложения. Различия в 

структуре профиля серых лесных почв и буроземов определяю'lСЯ 

в основном деятельностью животных [Гиляров, Перель, 1970. 1973] • 
в луговых степях в комплексах сапрофагов по биомассе преоб­

ладают дождевые черви, хотя их плотность несколько снижается 

по сравнению с лесными почвами [Гиляров, 1949" 1960, 1965; 
Курчева. 1971: Чернов, 1971; Злотин, Ход<\\шова, 1974; Ghilarov, 
1964] . Основная масса сапрофагов принадлежит к грyrrпе детри~ 
фагов (45%), питающихся разлагающимися в почве коpnями и сап­
ротрофной микрофлорой. 

}\'\асса Д!;!тритофагов В степи В целом ниже, чем в лесах, однако 

имеются сушественные различия в развитии данной грушrnровки поч­

венного населения в разных типах лесных и степных экосистем. 

Например, численность дождевых червей в ГOPНbIX широколиственных 

лесах на буроземах составляет 5-28 экз./м2• в равнинных лесах -
93-177, в дубравах на cepbIX лесных почвах - 96-500, в дубра­
вах на черноземах - 170, в черноземноЙ степи под Курском - 66, 
в степных формациях на безлесных вершинах Кавказв на чернозе ... 
мах - 2,5-34 экз./м2 [Гиляров, 1965; Курчева, 1971; Гиляров, 
Перель, 1973; Гиляров, Чернов, 1975; Bornebush, 1930]. 

Первичные разрушители представлены лищь некоторыми ВИдами 

дождевых червей, питающихся опадом на поверхности почвы, и дип­

лоподами. Последние нередко сочетают сапрофагию с потреблением 

живых рас.тительных тканей в летниЙ сезон. 

Кj30ме того, в травяIlистых лаНдШафтах большую роль играют 

сапроризофаги - личинки пластинчатоусых жуков. 

Среди фитофагов в луговых степях встречаются представители 

семейств Alleculidae, Tenebrionidae, Cerambycidae (Dorcadion). В лес­
ной зоне эти семейства представлены� в основном сащ:юксилофага-
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Рис. 38. Биомасса разных трофических группировок сапрофиnьного 
комплекса почвенных беспозвоночных в типичных Зональных ланд­
шафтах 

[ - полярная пустыня; ll- тундра; [[l - тайга; lV - широко­
лиственные леса; V - луговая степь; V 1 - сухая степь, 1, _ микро­
фитофаги; 2 - детритофаги; 3 - фитосапрофаги; 4 - хишники И 
фитофаги 

ми. В травянистых ландшафтах преобладают формы, питающиеся 
сочными тканями живых корней в минеральных горизонтах. При 

, условиях благоприятной влажности личинки пыльдеедов, чернотелок 
и щелкунов могут питаться и почвенным детритом. 

В сухих степях обилие почвенных животных' в частности сапро­
фагов, еще ниже, чем в луговых степях. Сапрофаги едва ли состав­
ляют треть от общей зоомассы. При этом наблюдается особенно 
резкое сокращение обилия детритофагов, в то время как масса перо. 
вичных разрушителей остается на том же уровне, как в ЛУГОВОЙ 
степи (рис. 38). 

в полупустыне комплекс сапрофагов обеднен в таксономическом 
отнощении. Общая биомасса сапрофагов почти вдвое ниже, чем в 
тундре [Арнольди И др., 1971; Гиляров, Чернов, 1975] . Там ис­
чезвют дождевые черви; детритофаги представлены весьма немно­

гочисленными энхитреидами, активными лишь в короткие влажНЬi8 

периоды. Больщая часть почвообитающИ,Х личинок явШJЮТСЯ потре­
бителями живых корней. В HeKoтopых районах многочисленны мок­
риды, KoтopыI·. R засущливых районах пере;х,одят к фитофагии, по­
требляя зеJlеные ткани растен.иЙ. ТеИденция перехода беспозвоночн:ых 
от сапрофагии к фитофагии в арИдНЫХ районах яв.rrяется одной из 
важных адanтаций почвенных животных к обитанию в условиях де­
фидита влаги [Гиляров, 1970]. Поэтому роль животных в' разло­
жении растительнь:х остатков в по,лупустыне незначительна. 
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Таким образом, обнаруживаются определешrые тепдеlЩИИ зональ­

НbIX изменений самого сапрофильного комплекса почвооби'шioпщх 

беспозвоночных. Наиболее бедные компл.8ксы характерны для ХО­

лодных пустынь И тУндры, где преобладают микрофитофаги, и среди 
животных практически отсутствуютспециаnизированные потребите­

ли расти~льных остатков, раЗИТJШIЮщие их, структуру. Первичные 

разрушители появляются Е лесотундре, где они связаны с древес­

ной и кустарниковой растительностью. РаЗБитие этой группировки 

достигает максимума в подзоне широколиствен1Iых лесов. Здесь 

животные вкшочаются во все звенья трофической цепи наряду с 

микроорганизмами. В степях набшодается снижение обилия и таксо-

номического разнообразия комплекса сапрофаГОЕ), однако в нем 

представлены все функпи:ональные гр:уг!Пировки. В аридных условиях 

передко набшодается сочетание сапро- и фитофагии У жИвотных. 

используюших структурные компонентыI растительных тканей. 

Различия в составе комплексов сапрофагов разных типов почв 

и функдионалыrые особенности доминируюпщх форм животных опре­

деляют и характер участия животных в процесса;х разложения и гу­

мификации растительных остатков. Таким образом, пишевые связи 

почвенных сапрофагов и трофическая структура их комплексов яв­
ляются ведущими факторами при опре ',"пении роли беспоэвоно'чных 

в динамике по'чвенных пр::щессов. 
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