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ÏÐÅÄÈÑËÎÂÈÅ

Â ïðåäëàãàåìîì ÷èòàòåëþ èçäàíèè èçáðàííûõ òðóäîâ àêàäåìèêà Ìåðêóðèÿ Ñåðãåå-
âè÷à Ãèëÿðîâà (1912–1985) ñîáðàíû ðàáîòû, ïîñâÿùåííûå âîïðîñàì ýâîëþöèîííîé áèî-
ëîãèè.

Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ – ñîçäàòåëü íîâîé íàó÷íîé äèñöèïëèíû ÕÕ âåêà — ïî÷âåííîé çîîëîãèè,
ñôîðìèðîâàâøåéñÿ íà îñíîâå ñèíòåçà êîíöåïòóàëüíî-ìåòîäîëîãè÷åñêèõ ïîäõîäîâ ïî÷âî-
âåäåíèÿ è ýêîëîãèè æèâîòíûõ. Îí — îäèí èç êðóïíåéøèõ ó÷åíûõ, îòêëèêíóâøèéñÿ íà
âûçîâ íîâîãî ýòàïà ðàçâèòèÿ åñòåñòâîçíàíèÿ, êîòîðûé õàðàêòåðèçîâàëñÿ ôîðìèðîâàíèåì
íîâûõ êîìïëåêñíûõ îòðàñëåé íàóê íà îñíîâå âçàèìîïðîíèêíîâåíèÿ ìåòîäîâ è ïîäõîäîâ
ðàçíûõ äèñöèïëèí äëÿ ðåøåíèÿ êðóïíûõ íàó÷íûõ ïðîáëåì. Îäíà èç òàêèõ ïðîáëåì — ïî-
ÿâëåíèå æèçíè íà Çåìëå è çàñåëåíèå ñóøè. Ýòà ïðîáëåìà âêëþ÷àåò àñïåêòû èçó÷åíèÿ ôèëî-
ãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé îòäåëüíûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ, èõ àäàïòàöèé ê ðàçíûì ñðåäàì îáèòà-
íèÿ, à òàêæå ýâîëþöèîííóþ èñòîðèþ ôîðìèðîâàíèÿ ñîâðåìåííîãî áèîðàçíîîáðàçèÿ.

Â ìîíîãðàôèè «Îñîáåííîñòè ïî÷âû, êàê ñðåäû îáèòàíèÿ è åå çíà÷åíèå â ýâîëþöèè
íàñåêîìûõ» (1949) Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ âûäâèíóë è îáîñíîâàë òåîðèþ î òîì, ÷òî âûõîä æèçíè
íà ñóøó ñîâåðøàëñÿ ÷åðåç ïî÷âó, êîòîðàÿ ðàññìàòðèâàëàñü èì, êàê îñîáàÿ íàçåìíàÿ ñðåäà,
îòëè÷àþùàÿñÿ îò âîäíîé è îò îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè ñóøè ïî âîäíîìó ðåæèìó è ñòðóêòó-
ðå. Íà îñíîâå ìíîãîëåòíèõ èññëåäîâàíèé ýêîëîãèè ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ, Ì.Ñ. Ãèëÿðîâûì
áûëè âïåðâûå âûÿâëåíû îñîáåííîñòè ïî÷âû, êàê ñðåäû îáèòàíèÿ áåñïîçâîíî÷íûõ æè-
âîòíûõ. Âàæíåéøèìè èç íèõ ÿâëÿþòñÿ âûñîêàÿ îáåñïå÷åííîñòü ñâîáîäíîé âëàãîé è
òðåõôàçîâàÿ ïîëèäèñïåðñíàÿ ñòðóêòóðà. Ýòî îïðåäåëèëî âîçìîæíîñòü îáèòàíèÿ â ïî-
÷âå è ãèäðîáèîíòíûõ, è àýðîáèîíòíûõ ôîðì, â òîì ÷èñëå, æèâîòíûõ, íå èìåþùèõ çà-
ùèòíûõ ïðèñïîñîáëåíèé îò ïîòåðè âëàãè ÷åðåç ïîêðîâû. Ïîëèäèñïåðñíàÿ ñòðóêòóðà
ïî÷âû ñîçäàåò âîçìîæíîñòü ñåãðåãàöèè îòäåëüíûõ ãðóïï æèâîòíûõ ñîîòâåòñòâåííî èõ
òðåáîâàíèÿì ê âîäíî-âîçäóøíîìó ðåæèìó è ïî ðàçìåðíîìó ïðèçíàêó. Ïîçäíåå èìåííî
ýòè îñîáåííîñòè ïî÷âû ðàññìàòðèâàëèñü, êàê îñíîâíîé ôàêòîð, îïðåäåëèâøèé âûñî-
êèé óðîâåíü ðàçíîîáðàçèÿ ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ (Ghilarov, 1977) .

Â êà÷åñòâå îñíîâíîãî ýâîëþöèîííîãî ïðèîáðåòåíèÿ, ðàçðåøèâøåãî âûõîä íàñåêî-
ìûõ â îòêðûòóþ àòìîñôåðó, áûëî ïîÿâëåíèå òðàõåéíîãî äûõàíèÿ ñ íåïîñðåäñòâåííûì
òðàíñïîðòèðîâàíèåì êèñëîðîäà ê òêàíÿì òåëà ÷åðåç ñèñòåìó òðàõåé, êîòîðîå òðàêòîâà-
ëîñü Ì.Ñ. Ãèëÿðîâûì, êàê àðîìîðôîç.

Â îòëè÷èå îò È.È. Øìàëüãàóçåíà, îí âûäâèíóë ïîëîæåíèå î òîì, ÷òî èçìåíåíèÿ,
âåäóùèå ê îáùåìó ïîäúåìó îðãàíèçàöèè è æèçíåäåÿòåëüíîñòè äîëæíû âîçíèêàòü íà
îñíîâå ïîñòåïåííî ñìåíÿþùèõñÿ èäèîàäàïòàöèé, êîòîðûå ñëóæàò ïðåäïîñûëêîé ê àðî-
ìîðôîçó. Â ÷àñòíîñòè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî âîçíèêíîâåíèå ó íàñåêîìûõ òðàõåéíîé ñèñ-
òåìû, êàê àðîìîðôîçà, îáåñïå÷èâøåãî èõ ïðîöâåòàíèå, ìîãëî áûòü ðåàëèçîâàíî, ëèøü
êàê ðåçóëüòàò ïîñòåïåííûõ ïðèñïîñîáëåíèé ïðè ïåðåõîäå ïðåäêîâ òðàõåàò èç âîäû ñíà÷à-
ëà â ïî÷âó, à çàòåì íà ïîâåðõíîñòü ñóøè. Îñíîâíàÿ ïîçèöèÿ, ñôîðìóëèðîâàííàÿ Ì.Ñ.
Ãèëÿðîâûì îá àðîìîðôîçå, êàê ñêà÷êå, çàâåðøàþùåì ýâîëþöèîííûå «èäèîàäàïòèâíûå»
ïðèñïîñîáëåíèÿ îðãàíèçìîâ ê èçìåíÿþùåéñÿ ñðåäå, ïðèëîæèìà êî âñåì ãðóïïàì îðãà-
íèçìîâ, îíà âîøëà â òåîðèþ ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè, êàê îäíî èç åå ôóíäàìåíòàëüíûõ
ïîëîæåíèé.

Â ïóáëèêóåìîé çäåñü êíèãå « Çàêîíîìåðíîñòè ïðèñïîñîáëåíèé ÷ëåíèñòîíîãèõ ê
æèçíè íà ñóøå» (1970) Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ðàññìàòðèâàåò àäàïòàöèè ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñ-
êèõ âåòâåé ÷ëåíèñòîíîãèõ ê æèçíè â ïî÷âå è â îòêðûòîé àòìîñôåðå è ïðîâîäèò òùà-
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òåëüíûé àíàëèç ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíûõ îñîáåííîñòåé îñíîâíûõ ñèñòåì îðãàíîâ —
ïîêðîâîâ, âûäåëèòåëüíîé, äûõàòåëüíîé è ðåïðîäóêòèâíûõ ñèñòåì. Îí ïîêàçàë, ÷òî ïå-
ðåõîä ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè ñîâåðøàëñÿ íåçàâèñèìî âî ìíîãèõ âåòâÿõ ýòîãî òèïà
áåñïîçâîíî÷íûõ. Â ÷àñòíîñòè, ó ãåêñàïîä âûÿâëåíû ñàìîñòîÿòåëüíûå ôèëîãåíåòè÷ñ-
êèå âåòâè ïåðåõîäà èç ïî÷âû ê îòêðûòîìó îáðàçó æèçíè (êîëëåìáîëû è ýêòîãíàòíûå).
Ñðàâíèòåëüíûå ðÿäû îñâîáîæäåíèÿ îò ïîñòîÿííîé ñâÿçè ñ âëàæíîé ñðåäîé íàìå÷åíû
òàêæå â êëàññàõ ìíîãîíîæåê è ïàóêîîáðàçíûõ. Îòäåëüíóþ âåòâü ïåðåõîäà îò âîäíûõ ê
ñóõîïóòíûì ôîðìàì äàþò ñêîðïèîíû (âêëþ÷àÿ èñêîïàåìûå âîäíûå ôîðìû).

Óòî÷íåíèå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïóòåé ýâîëþöèè íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, âûäåëå-
íèå â ïðåäåëàõ òèïà ðàçíûõ óðîâíåé àäàïòàöèè ê æèçíè âíå âîäû — â ïî÷âå è â îòêðû-
òîé àòìîñôåðå ñ äåôèöèòîì âëàæíîñòè ïîçâîëèëî Ì.Ñ. Ãèëÿðîâó âûäåëèòü îáùèå çà-
êîíîìåðíîñòè ýâîëþöèè îðãàíèçìîâ ïðè ñìåíàõ ñðåä îáèòàíèÿ.

Íà ïðèìåðå ÷ëåíèñòîíîãèõ îí ïîêàçàë, ÷òî ïðè ïåðåõîäå ê æèçíè íà ñóøå â èõ
ïîêðîâàõ äèôôåðåíöèðóþòñÿ ñòðóêòóðû, ïëîõî ïðîíèöàåìûå äëÿ âîäû (óòîëùåíèå ïðî-
êóòèêóëÿðíîãî ñëîÿ, èìïðåãíàöèÿ óãëåêèñëûì êàëüöèåì, ðàçâèòèå ëèïèäîñîäåðæàùåé
ýïèêóòèêóëû) è ó÷àñòêè, ïðîíèöàåìûå äëÿ ãàçîîáìåíà, êîòîðûå ñòàíîâÿòñÿ îñíîâîé
ñïåöèàëèçèðîâàííûõ îðãàíîâ âîçäóøíîãî äûõàíèÿ. Ýâîëþöèÿ äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ
òàêæå íàïðàâëåíà íà ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ñîêðàùåíèþ ïîòåðè âîäû. Â ÷àñòíîñòè, èñïà-
ðåíèå ñ äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé òðàõåé ìåíüøå, ÷åì ïðè êîæíîì è ëåãî÷íîì äûõà-
íèè, ÷òî îïðåäåëèëî ïðîãðåññèâíîå ðàçâèòèå òðàõåéíîé ñèñòåìû äûõàíèÿ. Â ýâîëþöèè
âûäåëèòåëüíîé ôóíêöèè ó ÷ëåíèñòîíîãèõ íàìå÷åí îñíîâíîé òðåíä, ïðèâîäÿùèé ê ôîð-
ìèðîâàíèþ òðóäíî ðàñòâîðèìûõ êîíå÷íûõ ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà, è Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ
ðàçäåëÿåò äâà îñíîâíûõ ïóòè ýêñêðåöèè — âûâåäåíèå ýêñêðåòîâ â çàäíþþ êèøêó ñ
ðåàáñîðáöèåé âîäû è îòëîæåíèå êàòàáîëèòîâ â òêàíÿõ, íàïðàâëåííûå íà ýêîíîìèþ âîäû
â òåëå æèâîòíîãî. Â ðàçâèòèè ðåïðîäóêòèâíîé ôóíêöèè îñíîâíûì óñëîâèåì îñâîáîæ-
äåíèÿ îò ñâÿçè ñ âëàæíîé ñðåäîé ÿâèëîñü ðàçâèòèå âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ, à òàêæå
ïðèñïîñîáëåíèÿ äëÿ çàùèòû îò âûñûõàíèÿ ýìáðèîíàëüíûõ ñòàäèé (ôîðìèðîâàíèå âî-
äîíåïðîíèöàåìûõ ÿéöåâûõ îáîëî÷åê, ñíàáæåíèå ÿèö ïèòàòåëüíûìè âåùåñòâàìè, äàþ-
ùèìè ìåòàáîëè÷åñêóþ âîäó ïèòàòåëüíûìè âåùåñòâàìè, æèâîðîæäåíèå). Òàêèì îáðà-
çîì, àäàïòàöèè ê æèçíè íà ñóøå ïðè äåôèöèòå âëàãè, îáåñïå÷èâàþùèå ñîõðàíåíèå âîäû
â òåëå æèâîòíîãî îõâàòûâàþò öåëûé êîìïëåêñ ñèñòåìíûõ ñòðóêòóð. Â ðàçíûõ ãðóïïàõ
íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðîñëåæèâàþòñÿ òåíäåíöèè ê ôèëîãåíåòè÷åñêèì èçìåíåíè-
ÿì ñèñòåì îðãàíîâ èìåííî â ýòèõ íàïðàâëåíèÿõ.

Íà ïðèìåðå ÷ëåíèñòîíîãèõ, ãðóïïû, îòëè÷àþùåéñÿ ìàêñèìàëüíûì ðàçíîîáðàçèåì
ñðåäè ñîâðåìåííûõ ôîðì æèâîòíûõ, ïîêàçàíî, ÷òî ÷èñëî âàðèàíòîâ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ
èçìåíåíèé îãðàíè÷åíî, ïîýòîìó â ðàçíûõ âåòâÿõ ïðîñëåæèâàåòñÿ áîëüøîå ÷èñëî ïà-
ðàëëåëüíî ðàçâèâàâøèõñÿ ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíûõ àäàïòàöèåé ê äåôèöèòó âëàãè â ñðå-
äå. Íà ýòîì îñíîâàíèè Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ðàññìàòðèâàë ýâîëþöèþ àäàïòàöèé ê æèçíè íà
ñóøå, êàê íàïðàâëåííûé ïðîöåññ, ïîä÷èíÿþùèéñÿ îáùåé çàêîíîìåðíîñòè.

Ýòè ïîëîæåíèÿ îí ðàçâèâàë â ñâîèõ ñòàòüÿõ, ïîñâÿùåííûõ îòäåëüíûì ïðîáëåìàì
ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè. Äåòàëüíî èññëåäóÿ ñâÿçè ñ âîäíîé ñðåäîé, ïî÷âîé è åå ïî-
âåðõíîñòüþ â ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âåòâÿõ íàñåêîìûõ, Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ îáðàùàë îñî-
áîå âíèìàíèå íà ñìåíó ñðåä îáèòàíèÿ â ïðîöåññå îíòîãåíåçà, è ðàçëè÷èÿ íàïðàâëåíèé
ôîðìèðîâàíèÿ àäàïòàöèé ó ðàçíûõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ. Ðàññìàòðèâàÿ ïðîèñõîæäåíèå ìå-
òàìîðôîçà, îí ïîêàçàë, ÷òî ñìåíà ñðåäû îáèòàíèÿ íå ìîæåò áûòü åäèíñòâåííûì ôàêòî-
ðîì åãî ôîðìèðîâàíèÿ. Âåäóùóþ ðîëü â ýâîëþöèè îíòîãåíåçîâ èìååò ðàçäåëåíèå æèç-
íåííûõ ôóíêöèé ìåæäó ðàçíûìè ñòàäèÿìè ðàçâèòèÿ. Áîëüøîå çíà÷åíèå Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ
ïðèäàâàë ôóíêöèè àêòèâíîãî ðàññåëåíèÿ, âîçíèêíîâåíèþ ïîëåòà, êîòîðûé ðàññìàòðè-
âàë, êàê îñíîâó âîçíèêíîâåíèÿ ìåòàìîðôîçà.
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 Ñâÿçûâàÿ ýâîëþöèþ îíòîãåíåçîâ íàñåêîìûõ ñ ýêîëîãè÷åñêèìè ôàêòîðàìè, Ì.Ñ.
Ãèëÿðîâ ïîêàçàë ïðàâîìî÷íîñòü ãèïîòåçû î íåçàâèñèìîì ïðîèñõîæäåíèè ïîëíîãî è
íåïîëíîãî ïðåâðàùåíèÿ íàñåêîìûõ îò áîëåå ïðèìèòèâíîãî òèïà ðàçâèòèÿ, ñâîéñòâåí-
íîãî Apterygota è, ïî-âèäèìîìó, áûâøåãî èñõîäíûì è äëÿ äðåâíèõ Pterygota. Ñ ïîçè-
öèé ñìåíû ôóíêöèé íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà èì ðàññìîòðåí âîïðîñ î ïðîèñõîæ-
äåíèè ñòàäèè êóêîëêè ó Holometabola è âûäåëåíû ðàçíûå àäàïòèâíûå òèïû ëè÷èíî÷-
íûõ ôîðì íà îñíîâå ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíîãî àíàëèçà îñîáåííîñòåé èõ ñòðîåíèÿ è
ïèòàíèÿ («Ýâîëþöèÿ ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ è òèïû ëè÷èíîê íàñåêîìûõ», 1957).

Ðàññåëåíèå æèâîòíûõ Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ðàññìàòðèâàë, êàê îäíó èç âàæíåéøèõ ôóíê-
öèé æèçíåííîãî öèêëà êàæäîãî âèäà, îáðàùàÿñü ê ýòîìó âîïðîñó â ðÿäå ñâîèõ ðàáîò.
Íàðÿäó ñ ïðîèñõîæäåíèåì ïîëåòà, îí àíàëèçèðîâàë àäàïòàöèè íàñåêîìûõ ê ïàññèâíî-
ìó ðàññåëåíèþ íà ïðèìåðå àíåìîõîðíûõ è ôîðåòè÷åñêèõ âèäîâ. Â ýòèõ ñëó÷àÿõ ôóíê-
öèÿ ðàññåëåíèÿ ïåðåõîäèò ê þâåíèëüíûì ñòàäèÿì, ÷òî ñîïðîâîæäàåòñÿ ïîâûøåíèåì
ïëîäîâèòîñòè, àññîöèèðîâàííûì ñ ðåãðåññèâíûìè èçìåíåíèÿìè ñàìîê â ïåðèîä ðåï-
ðîäóêöèè. Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ñâÿçàë ðåãðåññèâíûå ïðèçíàêè ñàìîê èìåííî ñ óòðàòîé ôóíê-
öèè àêòèâíîãî ðàññåëåíèÿ è ïîêàçàë, ÷òî ìîðôî-ãåíåòè÷åñêèå è ýêîëîãè÷åñêèå êîððå-
ëÿöèè ñâÿçàíû ïîëîæèòåëüíûìè îáðàòíûìè ñâÿçÿìè, ÷òî îáúÿñíÿåò äàëåêî èäóùèå ïà-
ðàëëåëèçìû ïàññèâíî ðàññåëÿþùèõñÿ âèäîâ («Ýâîëþöèÿ íàñåêîìûõ ïðè ïåðåõîäå ê
ïàññèâíîìó ðàññåëåíèþ è ïðèíöèï îáðàòíîé ñâÿçè â ôèëîãåíåòè÷åñêîì ðàçâèòèè», 1966).

Ôóíêöèîíàëüíûé ïîäõîä áûë èñïîëüçîâàí è ïðè àíàëèçå ïðîèñõîæäåíèÿ ðàçíûõ
òèïîâ ñèììåòðèè. Âíåøíÿÿ ñèììåòðèÿ òðàêòóåòñÿ, êàê àäàïòèâíûé, ýêîëîãè÷åñêè äå-
òåðìèíèðîâàííûé ïðèçíàê, ïîýòîìó ñõîäíûå òèïû ñèììåòðèè ìîãóò ðàçâèâàòüñÿ ïî
ïðèíöèïó êîíâåðãåíöèè â ðàçíûõ âåòâÿõ îðãàíè÷åñêîé æèçíè. Ïðè ýòîì ôîðìèðîâàíèå
áèëàòåðàëüíîé ñèììåòðèè ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ, êàê àäàïòàöèÿ ê ïðåîäîëåíèþ ñî-
ïðîòèâëåíèÿ ñðåäû â íàïðàâëåíèè, ïåðïåíäèêóëÿðíîì ê äåéñòâèþ ñèëû òÿæåñòè. Â ÷à-
ñòíîñòè, Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ñâÿçûâàë ïîÿâëåíèå áèëàòåðàëüíîé ñèììåòðèè ó æèâîòíûõ ñ
âûõîäîì íà ñóøó è íàïðàâëåííûì ïåðåäâèæåíèåì â ïî÷âå («Î ôóíêöèîíàëüíîì çíà÷å-
íèè ñèììåòðèè îðãàíèçìîâ», 1944).

Ñ ýêîëîãè÷åñêèõ ïîçèöèé Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ðàññìàòðèâàë è ïðîèñõîæäåíèå ïàðòåíîãå-
íåçà, êàê ýâîëþöèîííóþ ñòðàòåãèþ, îáåñïå÷èâàþùóþ çàâîåâàíèå íîâûõ ñðåä è ðàñøè-
ðåíèå àðåàëîâ. Èçìåíåíèÿ óñëîâèé ñðåäû, ïðîâîöèðóþùèå ôàêóëüòàòèâíûé ïàðòåíî-
ãåíåç â ïðèðîäå, ïðèâîäÿò ê çàêðåïëåíèþ â îíòîãåíåçå ñòîéêèõ ìóòàöèé, âåäóùèõ ê
ïîñòîÿííîé òåëèòîêèè. Ïîýòîìó ïàðòåíîãåíåçó èìååò çíà÷åíèå, êàê ôàêòîð ñòàáèëèçè-
ðóþùèé ãåíîòèï è ôåíîòèï â ìàñøòàáàõ ýâîëþöèîííîãî âðåìåíè è îäèí èç ïóòåé äàëü-
íåéøåé äèâåðãåíöèè ôîðì («Ýêîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå ïàðòåíîãåíåçà», 1982).

Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ïðîâåë äåòàëüíûé àíàëèç ðàçâèòèÿ ïðåäñòàâëåíèé î ãîìîëîãèè, ðàñ-
ñìàòðèâàÿ îñíîâíûå êðèòåðèè ãîìîëîãèè, âïåðâûå ñôîðìóëèðîâàííûå Remane (1961)
íà îñíîâå ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ. Íà ðÿäå ïðèìåðîâ îí óòî÷íèë ïîíÿòèÿ ðàçíûõ
òèïîâ ñõîäñòâà (êîíâåðãåíöèè, ïàðàëëåëèçìû, àíàëîãèè ãîìîéîëîãèè, ìèìèêðèÿ), êî-
òîðûå ìîãóò çàòóøåâûâàòü ãîìîëîãè÷íûå ñîîòíîøåíèÿ. Èíòåðåñíî, ÷òî è â ýòîé ïðî-
áëåìå Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ñëåäóåò ñâîåìó ïðèíöèïó ïðèìàòà ôóíêöèé ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóê-
òóð ïðè óñòàíîâëåíèè ãîìîëîãèè îòäåëüíûõ îðãàíîâ. Ïðè ýòîì îí âûäâèãàåò íîâàöèîí-
íóþ èäåþ î âîçìîæíîñòè ãîìîëîãèçàöèè ñëîæíûõ ôóíêöèé è ôîðì ïîâåäåíèÿ æèâîò-
íûõ íà òîì îñíîâàíèè, ÷òî ðåçóëüòàòîì ðàçâèòèÿ ñëîæíûõ ôîðì ïîâåäåíèÿ ÿâëÿþòñÿ
ñòðóêòóðû, ãîìîëîãèçàöèÿ êîòîðûõ ïðàâîìî÷íà òàê æå, êàê è ãîìîëîãèçàöèÿ îðãàíîâ.

Ïîëåìèçèðóÿ ñ À.Í. Ñåâåðöîâûì, Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ñ÷èòàåì íåâåðíûì íàçûâàòü ðÿäû îò-
äåëüíûõ ãîìîëîãè÷íûõ ñòðóêòóð ôèëîãåíåòè÷åñêèìè ðÿäàìè, ò.ê. ðÿä, ïîñòðîåííûé ïî äðó-
ãèì îðãàíàì, äàåò â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ èíóþ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ôîðì. Îí ïîä÷åðêèâàåò,
÷òî «…ôèëîãåíåçà îðãàíîâ íå ñóùåñòâóåò: ñóùåñòâóåò ôèëîãåíåç îðãàíèçìîâ, à ðàñïîëàãàå-
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ìûå â ïîñëåäîâàòåëüíûå ðÿäû èçìåíåíèÿ ãîìîëîãè÷íûõ îðãàíîâ ýòèõ îðãàíèçìîâ ëèøü â
áîëüøåé èëè ìåíüøåé ñòåïåíè ñîîòâåòñòâóþò îáùåìó íàïðàâëåíèþ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàç-
âèòèÿ ãðóïïû».

Ïðîáëåìó ãîìîëîãèè Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ñâÿçûâàåò ñ íîâûìè òåíäåíöèÿìè â ðàçâèòèè ñèñ-
òåìàòèêè, óæå â òå ãîäû íà÷àâøåé èñïîëüçîâàòü ãåíåòè÷åñêèå è áèîõèìè÷åñêèå ìåòîäû.
Ïðè ýòîì îí ÷åòêî ôîðìóëèðóåò ðàçëè÷èÿ çàäà÷ ïðè èññëåäîâàíèè âîïðîñîâ ôèëîãåíèè è
ñèñòåìàòèêè, êîòîðûå âèäèò â òîì, ôèëîãåíåòèêè ðàññìàòðèâàþò òàêñîíû, êàê êîíòèíóó-
ìû, à ñèñòåìàòèêè èùóò õèàòóñû ìåæäó ãðóïïàìè (Ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ î ãîìîëî-
ãèè», 1964).

Ê íåîáõîäèìîñòè ââåäåíèÿ ýêîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà â ôèëîãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâà-
íèÿ Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ îáðàùàëñÿ è ïîçäíåå («Ýêîëîãè÷åñêèå è ýòîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè â
ñèñòåìàòèêå è ôèëîãåíåòèêå íàñåêîìûõ», 1974).

Ñðàâíèâàÿ ìîðôî-ôèçèîëîãè÷åñêèå àäàïòàöèè ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè ó êðûëà-
òûõ íàñåêîìûõ è âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ, Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ óñòàíîâèë âûñîêèé óðîâåíü ñõîä-
ñòâà â èçìåíåíèÿõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îñíîâíûõ ñèñòåì îðãàíîâ, à èìåííî – çàìåíó
àììîíîòåëèè è óðîòåëèè íà óðèêîòåëèþ â ðàáîòå âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìû, çàìåíó æà-
áåð èëè êîæíîãî äûõàíèÿ íà äûõàíèå ñ ïîìîùüþ ïîãðóæåííûõ äûõàòåëüíûõ ïîâåðõ-
íîñòåé (ëåãêèå è òðàõåéíàÿ ñèñòåìà), âíóòðåííåå îñåìåíåíèå, çàìåíà íåêëåéäîè÷íûõ
ÿèö íà êëåéäîè÷íûå è, íàêîíåö, îáðàçîâàíèå àìíèîòåëè÷åñêîé ïîëîñòè, îòñóòñòâóþ-
ùåé ó ïðåäñòàâèòåëåé âîäíûõ è ïðèìèòèâíûõ íàçåìíûõ ãðóïï, ó êîòîðûõ ÿéöà ðàçâè-
âàþòñÿ âî âëàæíîé ïî÷âå.(«Îáùèå íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè íàñåêîìûõ è âûñøèõ ïîçâî-
íî÷íûõ, 1975).

Ýòî ïðèâåëî ê ïîíèìàíèþ îáùèõ çàêîíîìåðíîñòåé ôèëîãåíåçà, êîòîðûé ïðåäñòàâëÿ-
åò ñîáîé âåêòîðíûé ïðîöåññ, õàðàêòåðèçóþùèéñÿ îïðåäåëåííîé ñêîðîñòüþ è íàïðàâëå-
íèåì. Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ïîêàçàë, ÷òî â ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âåòâÿõ æèâîòíîãî ìèðà ïðî-
ñëåæèâàþòñÿ ãëóáîêèå êîíâåðãåíöèè è ïàðàëëåëèçìû, ñâèäåòåëüñòâóþùèå î òîì, ÷òî ôè-
ëîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå íàïðàâëÿåòñÿ îáùèìè ïðèíöèïàìè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îðãàíèç-
ìà, êîòîðûå ëèìèòèðóþòñÿ ïîòåíöèÿìè æèâîé ìàòåðèè, à òàêæå óñëîâèÿìè ñðåäû, â êîòî-
ðûõ ñóùåñòâóåò äàííàÿ ãðóïïà. Ïîýòîìó âîçìîæíîñòè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îðãàíèçìà â
êîíêðåòíûõ óñëîâèÿõ ñðåäû îãðàíè÷èâàþò ÷èñëî âîçìîæíûõ íàïðàâëåíèé ôèëîãåíåçà.
Íà äîñòàòî÷íî ïðîñòîé ñõåìå Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ïîêàçàë, ÷òî òå÷åíèå ôèëîãåíåçà ðåãóëèðóåò-
ñÿ ïî ïðèíöèïó ñëîæíîé îáðàòíîé ñâÿçè. Ïðèíöèï àâòîìàòè÷åñêîé ðåãóëÿöèè ïðîöåññîâ,
ñâÿçàííûõ îáðàòíîé ñâÿçüþ â öåïÿõ ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ è ýêîëîãè÷åñêèõ êîððåëÿöèé,
ïîçâîëèë îáúÿñíèòü íåîáðàòèìîñòü ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé îðãàíèçàöèè («çàêîí
Äîëëî»), à òàêæå óñêîðåíèå ýâîëþöèîííûõ èçìåíåíèé. («Çàêîíîìåðíîñòè è íàïðàâëåíèÿ
ôèëîãåíåçà», 1970).

Îòêëèêàÿñü íà èíòåíñèâíîå ðàçâèòèå ïðîäóêöèîííîé ýêîëîãèè â 1960–1970-õ ãã., Ì.Ñ.
Ãèëÿðîâ ïîñâÿòèë ñïåöèàëüíóþ ðàáîòó èçó÷åíèþ ðîëè áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ â
ýêîñèñòåìàõ. («Íåêîòîðûå îñíîâíûå ïîëîæåíèÿ ýêîëîãèè íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ»,
1973). Îí îáðàùàë ñïåöèàëüíîå âíèìàíèå íà íåîáõîäèìîñòü èññëåäîâàíèé âëèÿíèÿ
îðãàíèçìîâ íà ñðåäó, âîïðîñ, êîòîðûé çàíÿë ïîäîáàþùåå ìåñòî â ýêîëîãè÷åñêèõ ðàáî-
òàõ ëèøü ñ ðàçâèòèåì áèîãåîöåíîëîãèè. Ïðè ýòîì âëèÿíèå æèâîòíûõ íà ñðåäó, êàê è
çàâèñèìîñòü îðãàíèçìîâ îò ñðåäû, äîëæíî èçó÷àòüñÿ íà ðàçíûõ óðîâíÿõ îðãàíèçàöèè
æèâûõ ñèñòåì — îò îðãàíèçìà äî áèîñôåðû. Ñïîñîáíîñòü æèâîòíîãî îðãàíèçìà ê âûáî-
ðó ìåñòîîáèòàíèÿ (àêòèâíîå ðàññåëåíèå, ìèãðàöèè) íàðÿäó ñ èçìåíåíèåì ñâîåé ñðåäû
îáèòàíèÿ, ðàññìàòðèâàëîñü Ì.Ñ. Ãèëÿðîâûì, êàê ïðåäïîñûëêà ñ îäíîé ñòîðîíû, äëÿ ñî-
õðàíåíèÿ ýêîëîãè÷åñêîãî ñòàíäàðòà âèäà â îòíîøåíèè âåäóùèõ ôàêòîðîâ ñðåäû, à ñ
äðóãîé — ê ïðèñïîñîáëåíèþ ê íîâûì óñëîâèÿì, è, êàê ñëåäñòâèå, ê ýâîëþöèîííîìó
èçìåíåíèþ âèäà.
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Âî âñåõ òðóäàõ Ì.Ñ. Ãèëÿðîâà ïî ðàçíûì âîïðîñàì ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè ïîñëå-
äîâàòåëüíî ðàçâèâàåòñÿ èäåÿ î âàæíîñòè èçó÷åíèÿ ôóíêöèè èçó÷àåìûõ ñòðóêòóð (îðãà-
íîâ è ñèñòåì îðãàíîâ) è óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ îðãàíèçìà äëÿ âîññòàíîâëåíèÿ âîç-
ìîæíûõ ïóòåé åãî ýâîëþöèè. Íà ïðèìåðå áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ èì áûëè âûÿâëå-
íû ìåõàíèçìû âîçäåéñòâèÿ ýêîëîãè÷åñêèõ ôàêòîðîâ íà ýâîëþöèîííûå èçìåíåíèÿ ñèñ-
òåì îðãàíîâ. Àäàïòàöèè ê íîâûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ â õîäå ôèëîãåíåçà ðàññìàò-
ðèâàëèñü èì, êàê îðòîãåíåòè÷åñêèé ïðîöåññ, íàïðàâëÿåìûé ñ îäíîé ñòîðîíû îáùèìè
÷åðòàìè îðãàíèçàöèè, âûðàáîòàâøèìèñÿ â ïðåæíåé ñðåäå îáèòàíèÿ, è ñ äðóãîé — âîç-
ìîæíîñòÿìè íàèáîëåå ýôôåêòèâíûõ èçìåíåíèé äàííîé îðãàíèçàöèè â íîâûõ óñëîâèÿõ.

Âñëåä çà È.È. Øìàëüãàóçåíîì (1964), êîòîðûé ïðåäëîæèë ìàòåðèàëèñòè÷åñêóþ òðàê-
òîâêó íàïðàâëåííîñòè ôèëîãåíåçà â êèáåðíåòè÷åñêèõ òåðìèíàõ, Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ ñôîðìó-
ëèðîâàë îáùèå çàêîíîìåðíîñòè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ, êàê âåêòîðíîãî ïðîöåññà
ñ îïðåäåëåííîé ñêîðîñòüþ è íàïðàâëåíèåì. Âûÿâëåííûå èì ïîëîæèòåëüíûå îáðàòíûå
ñâÿçè â èñòîðè÷åñêîì ðàçâèòèè îðãàíèçìîâ îáúÿñíÿþò ïóòè ýâîëþöèè ðàçëè÷íûõ ãðóïï
îðãàíèçìîâ è ìåõàíèçìû óñêîðåíèÿ ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà.

Á.Ð. Ñòðèãàíîâà
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ÃËÀÂÀ I
ÎÁÙÀß ÕÀÐÀÊÒÅÐÈÑÒÈÊÀ ÏÎ×ÂÛ ÊÀÊ ÑÐÅÄÛ ÎÁÈÒÀÍÈß

Ïðåæäå ÷åì ïåðåéòè ê ðàññìîòðåíèþ ïðèñïîñîáëåíèé íàñåêîìûõ ê îáèòàíèþ â
ïî÷âå, íåîáõîäèìî äàòü îáùóþ õàðàêòåðèñòèêó ïî÷âû êàê ñïåöèôè÷åñêîé ñðåäû îáè-
òàíèÿ.

Ïî÷âà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîþ ïîëèäèñïåðñíóþ òðåõôàçíóþ ñèñòåìó. Òâåðäàÿ ôàçà ïî-
÷âû ñîñòîèò èç ÷àñòèö ðàçëè÷íîé âåëè÷èíû — îò êîëëîèäàëüíûõ äî äîñòèãàþùèõ âå-
ëè÷èíû äîëåé ìèëëèìåòðà è íåñêîëüêèõ ìèëëèìåòðîâ, à íåäîñòàòî÷íî ñôîðìèðîâàâ-
øèåñÿ ïî÷âû âêëþ÷àþò è áîëåå êðóïíûå îòäåëüíîñòè.

Äëÿ ÷àñòèö ðàçëè÷íûõ ðàçìåðîâ ïðåäëîæåíû ðàçëè÷íûå êëàññèôèêàöèè ïî èõ ðàç-
ìåðàì (êëàññèôèêàöèè ìåõàíè÷åñêîãî ñîñòàâà), ïðè÷åì â îñíîâó ýòèõ êëàññèôèêàöèé
êëàäóòñÿ îïðåäåëåííûå ôèçè÷åñêèå ñâîéñòâà, õàðàêòåðèçóþùèå äàííûå ðàçìåðíûå êëàñ-
ñû. Âñå òàêèå êëàññèôèêàöèè óñëîâíû è ïðîèçâîëüíû, êàê ïðàâèëüíî îòìå÷àåò Êðàâ-
êîâ (1937). Îäíàêî, ïîñêîëüêó êîìïëåêñ ñâîéñòâ ìåíÿåòñÿ êîððåëÿòèâíî ñ èçìåíåíèåì
ðàçìåðîâ, òàêàÿ êëàññèôèêàöèÿ ðàçìåðîâ ÷àñòèö íåîáõîäèìà. Òàê, íàïðèìåð, â îòíîøå-
íèè âîäíûõ ñâîéñòâ ïî÷âû Àòòåðáåðã óêàçûâàåò, ÷òî ãðàâèé è õðÿù (÷àñòèöû êðóïíåå 2
ìì) íå îáëàäàþò êàïèëëÿðíîñòüþ, ïåñîê (0.2–2 ìì) îáëàäàåò çàìåòíîé êàïèëëÿðíîñ-
òüþ, ïðè÷åì ðàçìåð 0.2 ìì ÿâëÿåòñÿ îãðàíè÷èâàþùèì âîäîïðîíèöàåìîñòü. Òîíêèé ïåñîê
(0.02–0.2 ìì) îáëàäàåò êàïèëëÿðíîñòüþ, ïðè÷åì äèàìåòð ÷àñòèö 0.02 ìì ÿâëÿåòñÿ ïî-
ðîãîâûì äëÿ êîàãóëÿöèè. Èë õàðàêòåðèçóåòñÿ ÷àñòèöàìè ðàçìåðîì îò 0.002 äî 0.02 ìì,
î÷åíü âûñîêî êàïèëëÿðåí è ìåëü÷àéøèå åãî ÷àñòèöû ïðåäñòàâëÿþò ïðåäåë äëÿ áðîó-
íîâñêîãî äâèæåíèÿ. Íàêîíåö, ÷àñòèöû ìåíåå 0.002 ìì ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ êîëëîèä-
íûé èë ñî ñâîéñòâàìè êîëëîèäîâ.

Ó íàñ øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíà êëàññèôèêàöèÿ àêàäåìèêà Â.Ð. Âèëüÿìñà (1939), äå-
ëÿùåãî ÷àñòèöû íà èë (ìåëü÷å 0.001 ìì), ïûëü (0.01–0.05 ìì), ïåñîê (0.25–3 ìì) è
õðÿù (3–10 ìì). Èìååòñÿ è ìíîãî äðóãèõ êëàññèôèêàöèé (íàïðèìåð, èç áîëåå íîâûõ —
Îõîòèí, 1935). Í.À. Êà÷èíñêèé ðàçëè÷àåò äâå îñíîâíûå ôðàêöèè ïî÷âû: ôèçè÷åñêèé
ïåñîê (÷àñòèöû êðóïíåå 0.01 ìì) è ôèçè÷åñêàÿ ãëèíà (÷àñòèöû ìåëü÷å 0.01 ìì).Â çàâè-
ñèìîñòè îò ñîîòíîñèòåëüíîãî ñîäåðæàíèÿ ðàçëè÷íûõ ðàçìåðíûõ ÷àñòèö (öèôðàìè â
ñêîáêàõ îáîçíà÷åíî ñîäåðæàíèå ïåñêà) ïî÷âû äåëÿòñÿ ïî ìåõàíè÷åñêîìó ñîñòàâó íà
ïåñ÷àíûå (ñâûøå 90%), ñóïåñ÷àíûå (90–80%), ëåãêèå ñóãëèíêè (80–70%), ñðåäíèå ñóã-
ëèíêè (70–55%), òÿæåëûå ñóãëèíêè (55–40%), ëåãêèå ãëèíèñòûå (40–30%), ñðåäíèå (30–
20%) è òÿæåëûå ãëèíèñòûå (ìåíüøå 20%)- ×åì áîëüøå ãëèíèñòûõ ÷àñòèö â ïî÷âå, òåì
îíà «òÿæåëåå», ÷åì áîëüøå ïåñ÷àíûõ — òåì ïî÷âà «ëåã÷å». Òåðìèíû «ëåãêèé» è «òÿæå-
ëûé» â ïðèìåíåíèè ê ïî÷âàì ñâÿçàíû ñ èõ ñîïðîòèâëåíèåì îáðàáàòûâàþùèì îðóäèÿì —
ñ óâåëè÷åíèåì ñîäåðæàíèÿ ãëèíèñòûõ ÷àñòèö âîçðàñòàåò ñöåïëåíèå âî âëàæíîé ïî÷âå.

Îò ðàçìåðîâ ÷àñòèö çàâèñèò îáúåì æèäêîé è ãàçîîáðàçíîé ôàç ïî÷âû, îïðåäåëÿå-
ìûé, îäíàêî, íå òîëüêî ìåõàíè÷åñêèì, íî è ñòðóêòóðíûì (àãðåãàòíûì) ñîñòàâîì ïî-
÷âû. Â êàæäîé åñòåñòâåííîé ïî÷âå ïî÷âåííûå ÷àñòèöû ñöåìåíòèðîâàíû êîëëîèäàëü-
íûìè ÷àñòèöàìè â áîëåå èëè ìåíåå ïðî÷íûå, áîëåå èëè ìåíåå êðóïíûå ñòðóêòóðíûå
îòäåëüíîñòè. Îñîáåííîå çíà÷åíèå â öåìåíòèðîâàíèè ÷àñòèö èìåþò îðãàíè÷åñêèå êîë-
ëîèäû.

Îáúåäèíåíèå ÷àñòèö ïî÷âû â ñòðóêòóðíûå îòäåëüíîñòè çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàåò
îáùóþ ñêâàæíîñòü ïî÷âû, ïîâûøàÿ åå âîäîïðîíèöàåìîñòü, àýðàöèþ è ò. ä. Áëàãîäàðÿ
íàëè÷èþ î÷åíü áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ïîëîñòåé ìåæäó ïî÷âåííûìè ÷àñòèöàìè è èõ àã-
ðåãàòàìè ïî÷âà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîþ ñèñòåìû õîäîâ, ðàñïîëîæåííûõ â íàïðàâëåíèè âñåõ
òðåõ èçìåðåíèé. Âñëåäñòâèå ýòîãî îáùàÿ ïîâåðõíîñòü õîäîâ â ïî÷âå î÷åíü âåëèêà, è â
ïî÷âå âîçìîæíî ìíîãîÿðóñíîå ñóùåñòâîâàíèå îðãàíèçìîâ.
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Ïðîìåæóòêè ìåæäó òâåðäûìè ÷àñòèöàìè è èõ àãëîìåðàòàìè â ïî÷âå çàïîëíåíû
âîçäóõîì è âîäîé. Îáû÷íî ðàçëè÷àþòñÿ òðè ñîñòîÿíèÿ âîäû â ïî÷âå: ãðàâèòàöèîííîå,
êàïèëëÿðíîå è ãèãðîñêîïè÷åñêîå (Êèí, 1931).1   Ëåáåäåâ (1936) ðàçëè÷àåò ãðàâèòàöèîí-
íóþ, êàïèëëÿðíóþ, ïë¸íî÷íóþ è ãèãðîñêîïè÷åñêóþ âëàãó â ïî÷âå. Â íîâåéøåé äåòàëü-
íîé êëàññèôèêàöèè Äîëãîâà (1946) ðàçëè÷àåòñÿ äâà òèïà ïî÷âåííîé âëàãè: ñîðáèðî-
âàííàÿ è ñâîáîäíàÿ. Ñîðáèðîâàííàÿ (ñâÿçàííàÿ) ïî÷âåííàÿ âëàãà äåëèòñÿ Äîëãîâûì íà
ïðî÷íî-ñâÿçàííóþ (àäñîðáèðîâàííóþ) è ðûõëî-ñâÿçàííóþ (ëèîñîðáèðîâàííóþ).

Àäñîðáèðîâàííàÿ âîäà îáðàçóåòñÿ â ïî÷âå ïóòåì àäñîðáöèè ìîëåêóë âîäû ïîâåðõ-
íîñòüþ òâåðäûõ ÷àñòèö (ñî çíà÷èòåëüíûì âûäåëåíèåì òåïëîòû ñìà÷èâàíèÿ). Ýòà âîäà
íåïîäâèæíà, ïðè÷åì òîëùèíà ïëåíêè íàõîäèòñÿ â îáðàòíîé çàâèñèìîñòè îò êðèâèçíû
(ò. å. ðàçìåðîâ) ÷àñòèö (Ðûæîâ, 1937). Êîëè÷åñòâî ýòîé âîäû îòâå÷àåò âîçäóøíîé ãèã-
ðîñêîïè÷íîñòè ïî÷âû. Ëèîñîðáèðîâàííàÿ âîäà îáðàçóåòñÿ çà ñ÷åò âòîðè÷íîé îðèåíòà-
öèè áèïîëüíûõ ìîëåêóë âîäû ïîâåðõ ñëîÿ àäñîðáèðîâàííûõ ìîëåêóë è çà ñ÷åò òàê íà-
çûâàåìîé îñìîòè÷åñêîé âîäû (Ìàòñîí, 1934), îáðàçóþùåéñÿ ïðè ãèäðàòàöèè àäñîðáè-
ðîâàííûõ èîíîâ (îòâå÷àåò ïëåíî÷íîé âëàãå Ëåáåäåâà).

Âñÿ ñîðáèðîâàííàÿ âîäà â ïî÷âå âõîäèò â ñîñòàâ âîäû, ñîîòâåòñòâóþùåé ìàêñè-
ìàëüíîé ãèãðîñêîïè÷íîñòè (çàâèñÿùåé è îò ìåíèñêîâîé âëàãè).

Ñâîáîäíàÿ âîäà áûâàåò êàïèëëÿðíî ðàçîáùåííîé, åñëè îòäåëüíûå êàïëè, îãðàíè-
÷åííûå ìåíèñêàìè, ðàçäåëåíû âîçäóõîì; ýòà âîäà â æèäêîì ñîñòîÿíèè íå ïåðåäâèãàåò-
ñÿ. Äàëüíåéøåå óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà âëàãè â ïî÷âå ïðèâîäèò ê ñïëîøíîìó çàïîëíå-
íèþ êàïèëëÿðîâ âîäîé è ê åå êàïèëëÿðíîïîäâèæíîìó è êàïèëëÿðíîëåãêîïîäâèæíîìó
ñîñòîÿíèþ è ïåðåäâèãàåòñÿ ïîä âëèÿíèåì îòðèöàòåëüíîãî ìåíèñêîâîãî äàâëåíèÿ. È,
íàêîíåö, Äîëãîâ âûäåëÿåò ñîñòîÿíèå ïðîñà÷èâàþùåéñÿ ñâîáîäíîé ïî÷âåííîé âëàãè è
ñîñòîÿíèå ãðóíòîâîãî ïîòîêà — ôîðìû âëàãè, îáû÷íî îáîçíà÷àâøèåñÿ êàê ãðàâèòàöè-
îííàÿ âîäà.

Íàáëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî íàëè÷èå â ïî÷âå êàïåëüíîé âëàãè (ãðàâèòàöèîííîé è,
ìîæåò áûòü, ëåãêî ïîäâèæíîé êàïèëëÿðíîé, ïî Äîëãîâó) ãóáèòåëüíî äåéñòâóåò íà ïî-
÷âåííûõ íàñåêîìûõ (Êóëàãèí, 1934; Cameron, 1913). Ëèòåðàòóðà ïî ïðèêëàäíîé ýíòî-
ìîëîãèè ñîäåðæèò ìíîæåñòâî óêàçàíèé íà íåáëàãîïðèÿòíîå âëèÿíèå ïîâûøåííîé ïî-
÷âåííîé âëàæíîñòè äëÿ áîëüøèíñòâà ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå íàñåêîìûõ (Ùåãîëåâ,
1938).

Îäíîé èç ïðè÷èí íåáëàãîïðèÿòíîãî âëèÿíèÿ ïîâûøåííîé ïî÷âåííîé âëàæíîñòè
íà îáèòàþùèõ â íåé íàñåêîìûõ ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî âî âëàæíîé ïî÷âå ñîçäàþòñÿ áëàãîïðè-
ÿòíûå óñëîâèÿ äëÿ ðàçâèòèÿ ïàòîãåííûõ äëÿ íàñåêîìûõ ãðèáîâ (Ëèíäåìàí, 1928; Âàñè-
ëüåâ, 1914; Êóëàãèí, 1934; è äð.). Äðóãàÿ ïðè÷èíà ñâÿçàíà ñ ïðîíèöàåìîñòüþ ïîêðîâîâ,
áëàãîäàðÿ êîòîðîé âî âëàæíîé ïî÷âå ìîæåò íàñòóïàòü óâåëè÷åíèå îáúåìà íàñåêîìîãî è
óìåíüøåíèå êîíöåíòðàöèè òêàíåâûõ è ïîëîñòíûõ æèäêîñòåé. Íàêîíåö, òðåòüåé è íàè-
áîëåå ñóùåñòâåííîé ïðè÷èíîé ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî ïðè âûñîêîé âëàæíîñòè ïî÷âû â íåé
óõóäøàåòñÿ àýðàöèÿ. Çàïîëíåíèå ïî÷âåííûõ ïîð âîäîþ, äàæå ÷àñòè÷íîå, íå òîëüêî
óìåíüøàåò àáñîëþòíóþ âåëè÷èíó îáúåìà âîçäóõà â íåé, íî è ïðèâîäèò ê ñîçäàíèþ
ðàçîáùåííûõ ïëåíêàìè è ñòîëáàìè âîäû èçîëèðîâàííûõ îáúåìîâ âîçäóõà, â êîòîðûõ
âîçîáíîâëåíèå êèñëîðîäà, ðàñõîäóåìîãî îðãàíèçìàìè, ñîâåðøàåòñÿ î÷åíü ìåäëåííî è
âîçìîæíî íàñòóïëåíèå óñëîâèé àíàýðîáèîçà.

Íåäîñòàòîê âëàãè îñîáåííî ñóùåñòâåíåí â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ïî÷âà òåðÿåò âñþ âîäó
êðîìå ãèãðîñêîïè÷åñêîé âëàãè. Ïðè âëàæíîñòè áîëåå âûñîêîé, ÷åì ìàêñèìàëüíàÿ ãèã-
ðîñêîïè÷íîñòü (èëè â íåêîòîðûõ ïî÷âàõ ñâûøå äâîéíîé ìàêñèìàëüíîé ãèãðîñêîïè÷-
íîñòè, ñîîòâåòñòâóþùåé êîýôôèöèåíòó çàâÿäàíèÿ ðàñòåíèé), âîçäóõ â ïî÷âå íàñûùåí

1 Ïàðîîáðàçíóþ âëàãó — âîäÿíûå ïàðû â ïî÷âåííîì âîçäóõå ÿ èñêëþ÷àþ èç âñåõ ïðèâîäèìûõ êëàññèôèêàöèé.
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èëè î÷åíü áëèçîê ê íàñûùåíèþ âîäÿíûìè ïàðàìè. Ïðè áîëåå íèçêèõ âëàæíîñòÿõ ïî-
÷âû â ïî÷âåííîì âîçäóõå ñîçäàåòñÿ äåôèöèò âëàãè. Òàêîé äåôèöèò ñîçäàåòñÿ òîëüêî â
âåðõíèõ ãîðèçîíòàõ ïî÷âû â àðèäíûõ ìåñòíîñòÿõ è ëèøü âðåìåííî — â ñóõèå ïåðèîäû
ãîäà. Òîëüêî â òàêèõ óñëîâèÿõ äëÿ ïî÷âåííûõ îðãàíèçìîâ ñîçäàåòñÿ ñåðüåçíàÿ óãðîçà
ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ, îáû÷íî îòñóòñòâóþùàÿ â ïî÷âå.

Îäíàêî áîëüøèíñòâî îáèòàòåëåé ïî÷âû òðåáóåò äëÿ ñâîåãî ñóùåñòâîâàíèÿ áîëåå
âûñîêèõ âëàæíîñòåé, ÷òî ñâÿçàíî ëèáî ñ õàðàêòåðîì ïèòàíèÿ (ñð. äàííûå Langenbuch,
1932, äëÿ Agriotes), ëèáî ñ ïðèñóùèì ïî÷âåííûì îðãàíèçìàì ïîãëîùåíèåì âëàãè çà
ñ÷åò àäñîðáöèè, îñîáåííî ÷åòêî âûðàæåííûì ó ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå ÿèö ìíîãèõ
íàñåêîìûõ (ñàðàí÷îâûå, õðóùè è ò.ä.).

Ó êàæäîãî âèäà ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ èìåþòñÿ ñâîè îïðåäåëåííûå ïðåäïî÷èòàå-
ìûå âëàæíîñòè (Ïðèíö, Áîáèíñêàÿ, 1937; Campbell, 1937). Â ïðåäåëàõ êàæäîé äàííîé
ìåñòíîñòè ðåæèì âëàæíîñòè ïî÷âû ïðåëîìëÿåòñÿ ÷åðåç åå ìåõàíè÷åñêèé ñîñòàâ, ÷åì,
ïî-âèäèìîìó, è îïðåäåëÿåòñÿ âûáîð ïî÷â òîãî èëè èíîãî ìåõàíè÷åñêîãî ñîñòàâà êàæ-
äûì âèäîì ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ (ñì., íàïðèìåð, Fidler, 1936, â îòíîøåíèè ëè÷èíîê
õðóùåé).

Íà ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ î÷åíü ÷åòêî ïðîÿâëÿåòñÿ îáùàÿ ãåîãðàôè÷åñêàÿ çàêîíî-
ìåðíîñòü âûáîðà ïî÷â îïðåäåëåííîãî ìåõàíè÷åñêîãî ñîñòàâà. Â áîëåå ñåâåðíîé è âëàæ-
íîé ÷àñòè àðåàëà ñâîåãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ âèä îáèòàåò íà áîëåå ëåãêèõ (è ñîîòâåòñòâåí-
íî áîëåå ñóõèõ è ïðîãðåâàåìûõ) ïî÷âàõ, ÷åì â áîëåå þæíûõ. Ýòà çàêîíîìåðíîñòü (Ãè-
ëÿðîâ, 1939) ìîæåò áûòü ëåãêî ïðîñëåæåíà íà øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ âèäàõ, íà-
ïðèìåð íà ëè÷èíêàõ ìàéñêîãî õðóùà èëè ïðîâîëî÷íèêàõ Agriotes obscurus, âñòðå-
÷àþùèõñÿ çà ïîëÿðíûì êðóãîì òîëüêî íà ïåñêàõ.

Ïî÷âåííûé âîçäóõ â âåðõíèõ ñëîÿõ ïî÷âû ïðè íåçàòîïëåííûõ âîäîþ ïðîìåæóòêàõ
ìåæäó ïî÷âåííûìè ÷àñòèöàìè, ïðè ñîîáùàþùèõñÿ õîäàõ ïî÷òè íå îòëè÷àåòñÿ îò àò-
ìîñôåðíîãî ïî ñîäåðæàíèþ êèñëîðîäà, íî ñîäåðæèò â ñðåäíåì â 10 ðàç áîëåå ÑÎ

2
.

Ñîîòíîøåíèå äûõàòåëüíûõ ãàçîâ â ïî÷âåííîì âîçäóõå çàâèñèò îò âëàæíîñòè è áèî-
ëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè ïî÷â: ÷åì âëàæíåå ïî÷âà, ÷åì òðóäíåå âîçîáíîâëåíèå â íåé âîç-
äóõà, òåì âûøå ñîäåðæàíèå óãëåêèñëîòû. Â ïî÷âå íàáëþäàåòñÿ âåðòèêàëüíûé ãðàäèåíò
ñîäåðæàíèÿ êèñëîðîäà (ïàäàþùåãî ñ ãëóáèíîé) è óãëåêèñëîòû (âîçðàñòàþùåãî ñ ãëó-
áèíîé).

Â ñâÿçè ñ êîëåáàíèÿìè ñîîòíîøåíèÿ êîëè÷åñòâà âîäû è âîçäóõà â ïðîìåæóòêàõ
ìåæäó òâåðäûìè ÷àñòèöàìè ïî÷âû, èçìåíÿþùèìè óñëîâèÿ äûõàíèÿ è ñòåïåíü ïîòåðè
âëàãè çà ñ÷åò âûñûõàíèÿ, ñòîÿò îáû÷íî âåðòèêàëüíûå ìèãðàöèè ïî÷âåííûõ áåñïîçâî-
íî÷íûõ, â òîì ÷èñëå è íàñåêîìûõ, ïðè èçáûòêå âëàãè è óõóäøåíèè àýðàöèè ïîäíèìàþ-
ùèõñÿ ê ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, ïðè íåäîñòàòêå âëàãè è óëó÷øåíèè óñëîâèé àýðàöèè —
óõîäÿùèõ âãëóáü ïî÷âû.

Îäíàêî âëàæíîñòüþ è àýðàöèåé — ôàêòîðàìè î÷åíü ñëîæíûìè ïî ñâîåìó âîçäåé-
ñòâèþ íà âåðòèêàëüíûå ìèãðàöèè, íå îãðàíè÷èâàåòñÿ âëèÿíèå àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ
ñðåäû íà âåðòèêàëüíûå ïåðåäâèæåíèÿ ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ.

Áîëüøîå çíà÷åíèå èìååò òåìïåðàòóðíûé ôàêòîð; êàê ïðàâèëî, â óìåðåííîì êëèìà-
òå ñ ïîâûøåíèåì òåìïåðàòóðû ïî÷âû óìåíüøàåòñÿ åå âëàæíîñòü è, òàêèì îáðàçîì, õîä
òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòü ÿâëÿþòñÿ âçàèìîñâÿçàííûìè âåëè÷èíàìè. Ïðåîáëàäàþùåå
âëèÿíèå òåìïåðàòóðû íà ãëóáèíó çàëåãàíèÿ íàñåêîìûõ â óñëîâèÿõ óìåðåííîãî êëèìàòà
íàõîäèò îòðàæåíèå â ñåçîííûõ âåðòèêàëüíûõ ìèãðàöèÿõ ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê, õîðîøî
èçâåñòíûõ äëÿ ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ õðóùåé.

Çèìîé òåìïåðàòóðà ñ ãëóáèíîé ïîâûøàåòñÿ, à ëåòîì, íàîáîðîò, ïàäàåò. Îñå-
íüþ è âåñíîé íàñòóïàþò òåìïåðàòóðíûå ðåâåðñèè, ïîñëå êîòîðûõ ìåíÿåòñÿ íà-
ïðàâëåíèå òåìïåðàòóðíîãî ãðàäèåíòà, âûçûâàþùåãî âåðòèêàëüíûå ìèãðàöèè. Â
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õîëîäíûå ìåñÿöû â íàøèõ øèðîòàõ â çîíå óìåðåííîãî óâëàæíåíèÿ ïî÷âåííûå æè-
âîòíûå íàõîäÿòñÿ ãëóáæå, ÷åì ïðè òàêèõ æå óñëîâèÿõ óâëàæíåíèÿ â òåïëûå, ëåò-
íèå. Èëëþñòðàöèè èëè îáîñíîâàíèÿ ýòîãî ïîëîæåíèÿ ìîæíî âñòðåòèòü â ëþáîé
ðàáîòå ïî ôåíîëîãèè ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ.

Ìèãðàöèè âûðàæåíû òåì áîëåå ÷åòêî, ÷åì ñòåíîòåðìè÷íåå ìèãðèðóþùèé îðãàíèçì.
Íåîáõîäèìîñòü ãëóáîêèõ ìèãðàöèé â çèìíèé ïåðèîä â óñëîâèÿõ ëåñíîé è ëåñîñòåïíîé
çîí îáúÿñíÿåò ïðè÷èíû îòñóòñòâèÿ ëè÷èíîê õðóùåé íà ó÷àñòêàõ ñ âûñîêèì ñòîÿíèåì
ãðóíòîâûõ âîä. Èññëåäîâàíèå ãðàíèö ðàñïðîñòðàíåíèÿ ëè÷èíîê ìàéñêîãî õðóùà íà ñêëî-
íå áàëêè, ïðèìûêàþùåé ê çàáîëî÷åííîìó ó÷àñòêó, äàëî ðåçóëüòàòû, ñâåäåííûå â òàáë. 1.

Äëÿ êàæäîãî îáñëåäîâàííîãî ïîÿñà ôèêñèðîâàëàñü âûñîòà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû îò-
íîñèòåëüíî çåðêàëà ãðóíòîâûõ âîä âî âòîðîé äåêàäå èþíÿ.

Èç ýòèõ öèôð âèäíî, ÷òî ëè÷èíêè Agriotes âñòðå÷àþòñÿ ïî âñåìó ïðîôèëþ ñêëîíà.
Ýòè ëè÷èíêè íà çèìó ãëóáîêî íå óõîäÿò, îñòàâàÿñü â ïðåäåëàõ ïðîìåðçàþùåãî ïàõîòíî-
ãî ãîðèçîíòà. Ê ñîæàëåíèþ, äðóãèå ïðåäñòàâèòåëè ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ ïðè óêàçàí-
íûõ ðàñêîïêàõ, ïðåñëåäîâàâøèõ ïðèêëàäíûå öåëè, ìíîþ íå ó÷èòûâàëèñü.

Íàáëþäåíèÿ íàä ñåçîííûìè âåðòèêàëüíûìè ìèãðàöèÿìè ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ â
Ìèññóðè ïîêàçàëè, ÷òî îñåíüþ ðåçêî ðåàãèðóþò íà èçìåíåíèå íàïðàâëåíèÿ òåìïåðà-
òóðíîãî ãðàäèåíòà ëè÷èíêè Emolpinae, Asilidae, Dolichopodidae, Aeolus, ìíîãîíîæêà
Arenophilus bipuncticeps, òîãäà êàê ëè÷èíêè Harpalini, Melanotus communis ñëàáî ðåàãè-
ðóþò íà îñåííþþ èíâåðñèþ òåìïåðàòóðû, îñòàâàÿñü â ïðîìåðçàþùåì ñëîå ïî÷âû
(Dowdy, 1937). Õîëîäîñòîéêîñòü Ì. communis äîñòàòî÷íà äëÿ íàõîæäåíèÿ ëè÷èíîê çè-
ìîþ íà ãëóáèíå 10 ñì (Mail, 1930).

Îò ãëóáèíû îñåííåé ìèãðàöèè çàâèñèò è íà÷àëî âåñåííåé àêòèâíîñòè ëè÷èíîê, ÷òî
èìååò áîëüøîå ïðèêëàäíîå çíà÷åíèå ïðè ðàáîòå ñ ïî÷âåííûìè âðåäèòåëÿìè. Ïî ìîèì
íàáëþäåíèÿì, íà þãå ëåñîñòåïè Óêðàèíû âðåäíàÿ äåÿòåëüíîñòü è ïîäúåì â âåðõíèå
ãîðèçîíòû ïî÷âû ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ íà÷èíàåòñÿ ïî÷òè íà ìåñÿö ïîçæå, ÷åì ëè-
÷èíîê ùåëêóíîâ, çèìóþùèõ â ïàõîòíîì ãîðèçîíòå.

Íàëè÷èå òåìïåðàòóðíîãî âåðòèêàëüíîãî ãðàäèåíòà è åãî ðåâåðñèé â îñåííèé è âå-
ñåííèé ïåðèîäû ñáëèæàåò óñëîâèÿ òåìïåðàòóðíîãî ðåæèìà ïî÷âû ñ òåìè, êîòîðûå íà-
áëþäàþòñÿ â îçåðàõ (Ëèïèí, 1926). Àíàëîãèÿ òåïëîâîãî ðåæèìà ïî÷â è âîäîåìîâ òåì
ïðàâîìî÷íåå, ÷òî â ïî÷âå òåìïåðàòóðà íà íåêîòîðîé ãëóáèíå çíà÷èòåëüíî ïîñòîÿííåå,
÷åì ó ïîâåðõíîñòè. Óæå íà ãëóáèíå 15 ñì êðèâàÿ ñóòî÷íûõ è ñåçîííûõ ñìåí òåìïåðàòó-
ðû áûâàåò çíà÷èòåëüíî ñãëàæåíà â ñðàâíåíèè ñ òåìïåðàòóðîé ïîâåðõíîñòè ïî÷âû è ñ
àòìîñôåðíîé òåìïåðàòóðîé (Ðýññåëü, 1931; Ôðèäåðèêñ, 1932).

Òàáëèöà 1.1. Çàâèñèìîñòü êîëè÷åñòâà ëè÷èíîê õðóùåé îò ãëóáèíû çàëåãàíèÿ
ãðóíòîâûõ âîä (Ìèõíåâî, 12–16/V1 1941)

¹  
ïîÿñà 

Ãëóáèíà 
 Ãðóíòîâûõ 

 âîä â ñì 

Êîëè÷åñòâî  
ëè÷èíîê 

 Melolontha  
íà 1 ì2 

Êîëè÷åñòâî  
ëè÷èíîê  
Agriotes  

íà 1 ì2 

Êîëè÷åñòâî 
 ïðîá 

 ïî 0.25 ì2 

1 180 4.5 3.0 8 
2 150 6.0 4.5 8 
3 120 6.5 5.5 8 
4 90 0.5 3.5 8 
5 75 — 7.0 8 
6 50 — 2.5 8 
7 20 — 0.5 8 



18  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ïîâåðõíîñòü çåìëè èãðàåò äíåì è íî÷üþ
öåíòðàëüíóþ ðîëü â òåïëî- îáîðîòå. Äíåì îíà
ñëóæèò îñíîâíûì ìåñòîì ïîãëîùåíèÿ ñîëíå÷-
íûõ ëó÷åé è çîíîé íàèáîëåå âûñîêîé òåìïåðà-
òóðû. Ïî ìåðå ïðîäâèæåíèÿ âãëóáü ïî÷âû òåì-
ïåðàòóðà ïàäàåò. Â íî÷íûå ÷àñû ïîâåðõíîñòü
çåìëè ÿâëÿåòñÿ îñíîâíûì ìåñòîì òåïëîèçëó÷å-
íèÿ è ïîýòîìó ñòàíîâèòñÿ çîíîé ñàìûõ íèçêèõ
òåìïåðàòóð (Ãåéãåð, 1931), è ïî íàïðàâëåíèþ
âãëóáü â ïîâåðõíîñòíîì ãîðèçîíòå ïî÷âû òåì-
ïåðàòóðà âîçðàñòàåò.

Â ñâÿçè ñ ýòèìè èçìåíåíèÿìè òåìïåðàòóðû
ïðîèñõîäÿò ñóòî÷íûå âåðòèêàëüíûå ìèãðàöèè,
íàëàãàþùèåñÿ íà ñåçîííûå. ×åì ñóøå óñëîâèÿ
ðàéîíà è ÷åì âûøå èíñîëÿöèÿ, òåì íà áîëüøåé
ãëóáèíå ïðîòåêàþò èçìåíåíèÿ òåìïåðàòóðû,
ñâÿçàííûå ñ ñóòî÷íûì ðèòìîì. Íàïðèìåð, äëÿ
ïóñòûííûõ ïî÷â îêðåñòíîñòåé Àøõàáàäà ñóòî÷-
íûå êîëåáàíèÿ â ëåòíèé ïåðèîä ñêàçûâàþòñÿ íà
ãëóáèíå 50 ñì (Áîëüøàêîâ, 1946), õîòÿ, íàïðè-
ìåð, äàæå â Åãèïòå îòìå÷àëîñü, ÷òî óæå íà ãëó-

áèíå 20 ñì â èþëå ýòè êîëåáàíèÿ íè÷òîæíû.
Â óñëîâèÿõ Þæíîé Êèðãèçèè (ñîâõîç Êàðà-Àëìà Äæàëàëàáàäñêîé îáëàñòè) ëå-

òîì íà þæíîì áåçëåñíîì ñêëîíå òåìïåðàòóðà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû â ïîëäåíü èçìåðÿ-
ëàñü 42°, à íà ãëóáèíå 150 ñì áûëà ðàâíà âñåãî 14°. Èññëåäîâàíèÿ ñóòî÷íîãî õîäà
òåìïåðàòóðû ïî÷âû è âîçäóõà â Ôåðãàíñêîì õðåáòå, ïðîâîäèâøèåñÿ â òåõ æå ìåñòàõ,
â êîòîðûõ ìíîþ èçó÷àëàñü äèíàìèêà ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ, äàëè ñëåäóþùóþ êàðòè-
íó (ðèñ. 1.1).

Â óñëîâèÿõ Ñðåäíåé Åâðîïû ïðè ñóòî÷íûõ êîëåáàíèÿõ èþëüñêîé òåìïåðàòóðû ó
ïîâåðõíîñòè ïî÷âû â 10° íà ãëóáèíå 15 ñì ýòè êîëåáàíèÿ ñîñòàâëÿþò îêîëî 6°, à íà
ãëóáèíå 30 ñì âñåãî îêîëî 2° (Ôðèäåðèêñ, 1932).

Ñóòî÷íûå èçìåíåíèÿ òåìïåðàòóð (è êîððåëèðóþùèõ ñ íèìè óñëîâèé âëàæíîñòè) â
âåðõíåì ãîðèçîíòå ïî÷âû âåäóò ê ñóòî÷íûì âåðòèêàëüíûì ìèãðàöèÿì íàñåëåíèÿ, îñî-
áåííî ÷åòêî íàáëþäàþùèìñÿ â áîëåå þæíûõ ðàéîíàõ (þã ëåñîñòåïè, ñòåïè). Ìíå ïðè-
øëîñü â 1934 ã. â Ïîëòàâñêîé îáëàñòè èññëåäîâàòü âåðòèêàëüíîå ðàñïðåäåëåíèå â ïî÷âå
âðåäíûõ íàñåêîìûõ äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ãëóáèíû çàòðàâêè ïî÷âû ïðè ôóìèãàöèè õëîð-
ïèêðèíîì.Ýòè íàáëþäåíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî â àâãóñòå ïîñëå äîæäåé, êîãäà ïî÷âà áûëà
óâëàæíåíà, ëè÷èíêè Omophlus proteus, Podonta daghestanica, Agriotes gurgistaiius,

Anisoplia spp. îáëàäàþò ñõîäíûì ðèòìîì âåðòèêàëüíûõ ìèãðàöèé. Ðàíî óòðîì îíè äåð-
æàòñÿ â ñëîå 5–10 ñì, ïîäíèìàÿñü ê 8–10 ÷àñàì ê ñàìîé ïîâåðõíîñòè. Ïîñëå ïîëóäíÿ, â
14–16 ÷àñîâ, ýòè ëè÷èíêè ñíîâà ñïóñêàþòñÿ íà ãëóáèíó îêîëî 10 ñì, ïîäíèìàÿñü ê âå÷å-
ðó ñíîâà ê ïîâåðõíîñòè. Ëè÷èíêè Pentodon idiota â òå÷åíèå âñåãî äíÿ íàõîäèëèñü ó
ñàìîé ïîâåðõíîñòè.

Â ñåíòÿáðå íàáëþäàëèñü òîëüêî óòðåííèå (â 9–10 ÷àñîâ) ïîäúåìû ëè÷èíîê ê ïîâåðõíî-
ñòè ïî÷âû, ãäå îíè îñòàâàëèñü â òå÷åíèå âñåãî äíÿ, óõîäÿ, î÷åâèäíî, ëèøü ïîçäíî âå÷åðîì
èëè íî÷üþ âãëóáü, òàê êàê ïðè çàõîäå ñîëíöà ëè÷èíêè âñòðå÷àëèñü ó ïîâåðõíîñòè, à ðàíî
óòðîì — íà ãëóáèíå 10–15 ñì. Ëè÷èíêè æå Pentodon idiota óæå â ñåíòÿáðå óõîäèëè íà
çèìîâêó â ãëóáü ïî÷âû. Ïðèâåäåííûå äàííûå îòíîñÿòñÿ òîëüêî ê ÿñíûì ñîëíå÷íûì äíÿì. Â
ïàñìóðíûå äíè ñóòî÷íûå âåðòèêàëüíûå ïåðåäâèæåíèÿ ëè÷èíîê íå âûðàæåíû.

Ðèñ. 1.1. Ñóòî÷íûå êîëåáàíèÿ òåìïåðàòó-
ðû âîçäóõà è ïî÷âû (Îðåõîâûé ëåñ, Êàðà-
Àëìà, Äæàëàëàáàäñêîé îáë., âûñîòà 1450
ì. 25–26 èþëÿ 1945 ã.).
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Ïðè ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ðàáîòàõ ñ ëè÷èíêàìè Limonius, Agriotes è äð. áûëî âûÿñ-
íåíî, ÷òî ïî÷âåííûå ëè÷èíêè ïðåäïî÷èòàþò îïðåäåëåííûå òåìïåðàòóðû, ïðè÷åì ïðåä-
ïî÷èòàåìûå òåìïåðàòóðû âàðüèðóþò â çàâèñèìîñòè îò ñåçîíà (Campbell, 1938; Deal,
1941; Falconer, 1945).

Âñå óêàçàííûå ôàêòîðû, èìåþùèå ðåøàþùåå çíà÷åíèå äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ìíîãèõ
ãðóïï ïî÷âåííûõ îáèòàòåëåé, îêàçûâàþò âëèÿíèå íà õîä âåðòèêàëüíûõ ïåðåìåùåíèé
ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ â ñâîåé ñîâîêóïíîñòè, è ðàñ÷ëåíåíèå ýòèõ ôàêòîðîâ, äîñòèãàå-
ìîå ñ áîëüøèìè òðóäíîñòÿìè â ýêñïåðèìåíòàõ, èìååò òîëüêî ïîçíàâàòåëüíîå çíà÷åíèå.
Â ïðèðîäå æå ðàñ÷ëåíèòü âëèÿíèå ýòèõ ôàêòîðîâ îêàçûâàåòñÿ íåâîçìîæíûì.

Ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå íà ïî÷âåííîå íàñåëåíèå îêàçûâàåò õèìè÷åñêèé ñîñòàâ ïî-
÷âû. Ïî÷âåííàÿ âîäà â çàâèñèìîñòè îò èîííîãî ñîñòàâà ðàñòâîðèìûõ ñîåäèíåíèé ìî-
æåò èìåòü íåéòðàëüíóþ, êèñëóþ èëè ùåëî÷íóþ ðåàêöèþ. Êèñëàÿ ðåàêöèÿ îñîáåííî
õàðàêòåðíà äëÿ ïî÷â áîãàòûõ ãóìóñîì, îáðàçóþùèìñÿ â óñëîâèÿõ ïîâûøåííîé âëàæ-
íîñòè è íåäîñòàòî÷íîé àýðàöèè.

Áîëüøèíñòâî ðàáîò ïî âëèÿíèþ ðåàêöèè ïî÷âû íà ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ ïðîäåëà-
íî ñ äîæäåâûìè ÷åðâÿìè. Ðàáîòû â ýòîì íàïðàâëåíèè äàëè íåñêîëüêî ïðîòèâîðå÷èâûå
ðåçóëüòàòû. Îáû÷íî ñ÷èòàþò, ÷òî ðåàêöèÿ ïî÷âû ÿâëÿåòñÿ îñíîâíûì ôàêòîðîì, âëèÿþ-
ùèì íà ðàñïðåäåëåíèå ÷åðâåé, è ÷òî âñòðå÷àþòñÿ îíè ãëàâíûì îáðàçîì â ïî÷âàõ ñ ðåàê-
öèåé, áëèçêîé ê íåéòðàëüíîé (ðÍ 7–8).

Îäíàêî â îòíîøåíèè, íàïðèìåð, Helodrilus lynbergi áûëî ïîêàçàíî, ÷òî îíè àöèäî-
ôèëüíû èëè âî âñÿêîì ñëó÷àå ìèðÿòñÿ ñ êèñëîé ðåàêöèåé ïî÷âû, â îòíîøåíèè äðóãèõ
âèäîâ — ÷òî îíè â íåêîòîðîé ñòåïåíè áàçîôèëüíû, ò. å. ÷òî ðàçíûå âèäû ÷åðâåé ïî-
ðàçíîìó îòíîñÿòñÿ ê ðåàêöèè ñðåäû. Áîëåå íîâûå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî íà âûæè-
âàåìîñòü ÷åðâåé âëèÿåò íå ñòîëüêî ñàìà ðåàêöèÿ ïî÷âû, ñêîëüêî ñâÿçàííûå ñ íåþ ôèçè-
÷åñêîå ñîñòîÿíèå è ìèêðîôëîðà (îáçîð: Êàøêàðîâ, 1933).

Âëèÿíèå ðåàêöèè ïî÷âû íà ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ìàëî èçó÷åíî. Íàèáîëüøåå âíè-
ìàíèå èññëåäîâàòåëåé ïðèâëåêàëî îòíîøåíèå ê ðåàêöèè ïî÷âû ëè÷èíîê ùåëêóíîâ. Èñ-
ñëåäóÿ ðåàêöèþ ïî÷âû â çàðàæåííûõ ïðîâîëî÷íèêàìè ìåñòíîñòÿõ, Áëóíê è Ìåðêåíø-
ëàãåð íàøëè, ÷òî â î÷àãàõ íàèáîëüøåé ÷èñëåííîñòè ýòèõ ëè÷èíîê ïî÷âà èìååò êèñëóþ
ðåàêöèþ. Èññëåäîâàíèÿ Ëàíãåíáóõà òàêæå ïîêàçàëè, ÷òî ëè÷èíêè Agriotes lineatus è À.

obscurus íàèáîëåå ìíîãî÷èñëåííû â ìåñòàõ ñ ðÍ 4–5.2 (Langenbuch, 1932). Àíàëîãè÷-
íûå äàííûå ïîëó÷åíû Áîáèíñêîé (1937) â Ëåíèíãðàäñêîé îáëàñòè. Îòìå÷åíî, îäíàêî,
÷òî A. obscurus âñòðå÷àåòñÿ èíîãäà è íà íåéòðàëüíûõ è äàæå ùåëî÷íûõ ïî÷âàõ (Flachs,
1929). Ïî-âèäèìîìó, àöèäîôèëüíîñòü ñâîéñòâåííà íå âñåì âèäàì ïðîâîëî÷íèêîâ. Ëàí-
ãåíáóõ, íàïðèìåð, îòìå÷àåò, ÷òî íà îäíîì ïîëå, ãäå íà êàæäîå ðàñòåíèå êàïóñòû ïðèõî-
äèëîñü äî 63 ïðîâîëî÷íèêîâ, ðåàêöèÿ ïî÷âû áûëà ùåëî÷íîé (ðÍ 8.1), íî ëè÷èíêè ïðè-
íàäëåæàëè ê ðîäó Limonius.

Íåêîòîðàÿ àöèäîôèëüíîñòü ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê ùåëêóíîâ âèäíà è èç òîãî, ÷òî â
ëèòåðàòóðå, ïîñâÿùåííîé âîïðîñàì áîðüáû ñ ïðîâîëî÷íèêàìè, øèðîêî ðåêîìåíäóåòñÿ
èçâåñòêîâàíèå (Subklew, 1938). Â òî æå âðåìÿ âíåñåíèå â ïî÷âó ñåðû (äî 1125 êã íà 1 ãà)
â ïîëåâûõ îïûòàõ è ñëåäîâàâøåå ïðè ýòîì ñìåùåíèå ðÍ íà åäèíèöó â ñòîðîíó êèñëîò-
íîñòè íå âûçûâàëî ñíèæåíèÿ ÷èñëåííîñòè ýòèõ ëè÷èíîê (Campbell and Stone, 1932).Áýë-
äæåð (Bulger, 1928) â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ ñîçäàâàë ïîâûøåííóþ êèñëîòíîñòü ïî-
÷âû, ïîäêèñëÿÿ åå ñåðíîé êèñëîòîé. Äàæå ïðè êèñëîòíîñòè ñ ðÍ 2.7 ïðîâîëî÷íèêè íå
ïîãèáàëè, è ëèøü ïðè ðÍ 1.9 îáíàðóæèâàëîñü òîêñè÷åñêîå äåéñòâèå êèñëîé ðåàêöèè
ïî÷âû.

Áîëüøàÿ ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ ðàáîòà ïî âûÿâëåíèþ îïòèìàëüíîé ðåàêöèè ïî÷âû äëÿ
ëè÷èíîê Agriotes obscurus è íåñêîëüêèõ âèäîâ ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ áûëà ïðîâå-
äåíà â Ëåíèíãðàäå Ïðèíöåì (1937). Ëè÷èíêè ïîìåùàëèñü â ñîñóäû, â êîòîðûõ ÷åðåäî-
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âàëèñü ñëîè ïî÷âû ñ âåëè÷èíîé ðÍ 4–5–6–7–8. Ðàçìåùåíèå ëè÷èíîê áûëî ðàâíîìåð-
íûì ïî âñåì ñëîÿì (ïî 20 ýêçåìïëÿðîâ êàæäîãî âèäà â êàæäîì ñëîå).

Â ïðåäåëàõ êàæäîãî èñïûòûâàâøåãîñÿ âèäà ëè÷èíîê áîëüøèíñòâî îñîáåé ñêîí-
öåíòðèðîâàëîñü â ñëîÿõ ñî ñëåäóþùèì çíà÷åíèåì ðÍ:

Agriotes obscurus — 5–6 Amphimallon solstitiale — 5–6 Melolontha hippocastani— 5–
6,  Anisoplia austriaca —6–8,  Polyphylla fullo — 7–8.

Òàêèì îáðàçîì, ïî äàííûì îïûòîâ Ïðèíöà, ðàçëè÷íûå âèäû òðåáóþò ðàçëè÷íîé
ðåàêöèè ïî÷âû è ñïîñîáíû àêòèâíî âûáðàòü áëàãîïðèÿòíóþ äëÿ ñåáÿ ñòåïåíü êèñëîò-
íîñòè. Îäíàêî âî âñåõ ñëó÷àÿõ ðåàêöèÿ ëè÷èíîê áûëà íåäîñòàòî÷íî îò÷åòëèâîé. Íå÷åò-
êîñòü ðåàãèðîâàíèÿ ïðîâîëî÷íèêîâ íà ðÍ îòìå÷àëàñü è Ìýéëîì (Mail, 1932).

Åñëè îïðåäåëåííûå êîððåëÿöèè ìåæäó ðåàêöèåé ïî÷âû è ìåñòîîáèòàíèÿìè ðàç-
ëè÷íûõ âèäîâ ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ìîãóò îáúÿñíÿòüñÿ êîñâåííûìè ñâÿçÿìè, çàâèñÿ
îò èíûõ ôàêòîðîâ2,  òî ïðÿìîé îòâåò ëè÷èíîê íà èçìåíåíèå ðÍ ïîâåäåíèåì ïîêàçûâàåò
è íåïîñðåäñòâåííîå âëèÿíèå ýòîãî ôàêòîðà ñðåäû. Âî âñÿêîì ñëó÷àå ðÍ ñðåäû — ôàê-
òîð, èìåþùèé çíà÷åíèå â âîäå3  è íå îêàçûâàþùèé íåïîñðåäñòâåííîãî âëèÿíèÿ íà áîëü-
øèíñòâî íàçåìíûõ îòêðûòî æèâóùèõ îðãàíèçìîâ, íåïîñðåäñòâåííî âîçäåéñòâóåò íà
ïî÷âåííîå íàñåëåíèå.

Ñåðüåçíîå âëèÿíèå íà ïî÷âåííîå íàñåëåíèå ìîæåò îêàçûâàòü è äðóãîé ôàêòîð õè-
ìèçìà ïî÷â — êîíöåíòðàöèÿ ñîëåé. Âëèÿíèå ñîëåâîãî ðåæèìà íà ïî÷âåííîå íàñåëåíèå,
êàê è âëèÿíèå êèñëîòíîñòè, îïðåäåëÿåòñÿ â çíà÷èòåëüíîé ìåðå ïðîíèöàåìîñòüþ êóòè-
êóëû (ãë. VII).

Ðàçëè÷íûå èîíû, êàê áóäåò ðàçîáðàíî íèæå, îêàçûâàþò íåîäèíàêîâîå âëèÿíèå íà
ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ, ñðåäè êîòîðûõ äàæå ëè÷èíêè ùåëêóíîâ è õðóùåé îêàçûâàþòñÿ
ïîéêèëîñìîòè÷íûìè: êîíöåíòðàöèÿ ñîëåé è îñìîòè÷åñêîå äàâëåíèå â ãåìîëèìôå è â
òêàíåâûõ æèäêîñòÿõ ýòèõ ëè÷èíîê çàâèñÿò îò êîíöåíòðàöèè ñîëåé â îêðóæàþùåé ñðå-
äå. Ñëåäóåò, îäíàêî, îòìåòèòü, ÷òî ñîëè, äàæå íàèáîëåå ñèëüíî äåéñòâóþùèé íà ëè÷è-
íîê ùåëêóíîâ è õðóùåé õëîðèñòûé êàëèé, îêàçûâàþò ëåòàëüíîå âëèÿíèå ëèøü ïðè êîí-
öåíòðàöèÿõ, îáû÷íî â ïî÷âàõ íå íàáëþäàþùèõñÿ (Langenbuch, 1933; Langenbuch,
Subklew, 1935; Subklew, 1934). Äàæå èñêóññòâåííîå âíåñåíèå â ïî÷âó ìèíåðàëüíûõ óäîá-

2 Íàïðèìåð, êèñëàÿ ðåàêöèÿ ïî÷âû îáû÷íî ñâÿçàíà ñ âûñîêîé ñòåïåíüþ óâëàæíåíèÿ, ôàêòîðîì áèëîãè÷åñêè
áîëåå ñóùåñòâåííûì.

3 Ãäå çíà÷åíèå åãî äëÿ îðãàíèçìîâ  òàêæå áûâàåò íåäîñòàòî÷íî îïðåäåëåííî âûðàæåíî (Çåðíîâ, 1934).

Òàáëèöà 1.2. Ñðàâíèòåëüíàÿ ÷èñëåííîñòü ëè÷èíîê íà 1 ì2

(Êàðà-Êûð, ìàé, 1938 ã. (ñðåäíèå èç 20 ïðîá)

Ó÷àñòîê Íàçâàíèå íàñåêîìûõ 

Íåçàñîëåííûé Çàñîëåííûé 

Amphimallon solstitiale  

Adoretus nigrifrons  

Äðóãèå Scarabaeidae  

Agriotes  

Pleonomus 

Tenebrionidae   

1.4 

0.2 

0.2 

2.2 

1.2 

2.2 

— 

— 

— 

— 

— 

1.2 
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ðåíèé îêàçûâàåò òîêñè÷åñêîå äåéñòâèå íà ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ëèøü â äîçèðîâêàõ,
ãóáèòåëüíûõ è äëÿ áîëüøèíñòâà êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé (King, et al., 1933, Subklew, 1938
è äð.).

Íå÷óâñòâèòåëüíîñòü ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ê òåì êîíöåíòðàöèÿì, êîòîðûå îáû÷íî
íàáëþäàþòñÿ â áîëüøèíñòâå ïî÷â (ò. å. îòíîñèòåëüíàÿ ýâðèãàëèííîñòü ïî÷âåííûõ íà-
ñåêîìûõ), ïîçâîëÿåò â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ íå ñ÷èòàòüñÿ ñ ýòèì ôàêòîðîì. Òîëüêî ïðè
î÷åíü âûñîêèõ êîíöåíòðàöèÿõ ñîëåé â ïî÷âå (íàïðèìåð, íà ñîëîí÷àêàõ) ýòîò ôàêòîð
ðåçêî ïðîÿâëÿåò ñâîå âëèÿíèå íà ïî÷âåííîå íàñåëåíèå, ýëèìèíèðóÿ ìíîãèå ôîðìû. Òàê,
íàïðèìåð, â Ãîëîäíîé ñòåïè íà ó÷àñòêàõ, íåçàñîëåííîì è ðÿäîì ðàñïîëîæåííîì çàñî-
ëåííîì, ïðè ðàñêîïêàõ áûëè âûÿâëåíû ñëåäóþùèå ÷èñëåííîñòè ëè÷èíîê õðóùåé, ÷åð-
íîòåëîê è ùåëêóíîâ (òàáë. 1.2).

Íà çàñîëåííîì ó÷àñòêå âñòðå÷åíû ÷åðíîòåëêè èíîãî âèäà, ÷åì íà íåçàñîë¸ííîì,
ïðè÷åì âñå â îäíîé ïðîáå (íåïîñðåäñòâåííî îêîëî êóñòà ñîëÿíêè — 6 øòóê).

Ïîñêîëüêó ôàêòîð çàñîëåíèÿ — ôàêòîð, ïðåäñòàâëÿþùèé ëîêàëüíåé èíòåðåñ, ÿ íå
áóäó â äàëüíåéøåì íà íåì îñòàíàâëèâàòüñÿ. Äëÿ îáùåé õàðàêòåðèñòèêè ïî÷âû êàê ñðå-
äû îáèòàíèÿ âàæíî îòìåòèòü òîëüêî, ÷òî ïî÷âåííûå æèâîòíûå ïðèõîäÿò â ïîñòîÿííîå
ñîïðèêîñíîâåíèå ïîâåðõíîñòüþ ñâîåãî òåëà ñ ðàñòâîðàìè ñîëåé — ìîìåíò, ñáëèæàþ-
ùèé óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ â ïî÷âå ñ óñëîâèÿìè âîäíîãî îáèòàíèÿ. Ïðè ýòîì êîíöåí-
òðàöèÿ ñîëåé â ïî÷âå ïîñòîÿííî ïîäâåðãàåòñÿ êîëåáàíèÿì, ïîâûøàÿñü ïðè âûñûõàíèè,
óìåíüøàÿñü ïîñëå âûïàäåíèÿ îñàäêîâ, ÷åì, âîçìîæíî, ÷àñòè÷íî è îáúÿñíÿåòñÿ îòíîñè-
òåëüíàÿ ýâðèãàëèííîñòü ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ.

Íàëè÷èå ðàñòâîðåííûõ â ïî÷âåííîé âîäå âåùåñòâ ñïîñîáñòâóåò íåêîòîðîìó ñíè-
æåíèþ äàâëåíèÿ âîäÿíîãî ïàðà â ïî÷âåííîì âîçäóõå.

Áîëüøîå âëèÿíèå íà îáèòàþùèõ â ïî÷âå æèâîòíûõ îêàçûâàåò ïðàêòè÷åñêè ïîâñå-
ìåñòíîå ñîäåðæàíèå â ïî÷âå îðãàíè÷åñêèõ îñòàòêîâ, áëàãîäàðÿ ÷åìó â ïî÷âå ïîñòîÿííî
áûâàþò äèñïåðãèðîâàíû âåùåñòâà, ìîãóùèå ñëóæèòü èñòî÷íèêîì ýíåðãèè. Âñëåäñòâèå
ýòîãî â ïî÷âå äëÿ ìíîãèõ ôîðì âîçìîæíî ïèòàíèå ïóòåì çàãëàòûâàíèÿ ñóáñòðàòà. Ñïî-
ñîáíîñòü ê ñàïðîôàãèè — îñîáåííîñòü, ñâîéñòâåííàÿ î÷åíü ìíîãèì ôîðìàì ïî÷âåí-
íûõ íàñåêîìûõ. Ñîäåðæàíèå è õàðàêòåð ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêîâ â ïî÷âå, êîððåëèðóþùèå
ñ ñîäåðæàíèåì è òèïîì ãóìóñà, ðåçêî îòðàæàþòñÿ íà ïî÷âåííîì, íàñåëåíèè, îñîáåííî
íà âèäàõ, ñïîñîáíûõ ê ñàïðîôàãèè (ñì. ãë. VII).

Âîçìîæíîñòü ïèòàíèÿ ïóòåì ïðîïóñêàíèÿ ÷åðåç êèøå÷íèê ÷àñòèö ñóáñòðàòà, ñëó-
æàùåãî ñðåäîé îáèòàíèÿ, ñáëèæàåò õàðàêòåð ïèòàíèÿ ïî÷:- âåííûõ ñàïðîôàãîâ ñ òèïà-
ìè ïèòàíèÿ âîäíûõ, îñîáåííî áåíòè÷åñêèõ ôîðì.

Ïðè àíàëèçå àäàïòàöèé íàñåêîìûõ, îáèòàþùèõ â ïî÷âå, ÿ îñòàíîâëþñü íà òåõ, êî-
òîðûå èìåþò, ñ ìîåé òî÷êè çðåíèÿ, íàèáîëüøåå çíà÷åíèå äëÿ ïîíèìàíèÿ ýêîëîãè÷åñêîé
ñïåöèôèêè ïî÷âû è íàèáîëåå âàæíû äëÿ ñðàâíåíèÿ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ â íåé ñ
óñëîâèÿìè ñóùåñòâîâàíèÿ â âîäíîé è â âîçäóøíîé ñðåäå. Â äàëüíåéøåì èçëîæåíèè
ñïåöèàëüíî ðàçáèðàþòñÿ ïðèñïîñîáëåíèÿ ê äâèæåíèþ, íàêëàäûâàþùèå îòïå÷àòîê íà
îáùåå ñòðîåíèå îáèòàþùèõ â ïî÷âå îðãàíèçìîâ, ïðèñïîñîáëåíèÿ ê äûõàíèþ, èìåþ-
ùèå ñïåöèôè÷åñêèå ÷åðòû, ïðîìåæóòî÷íûå ìåæäó óñëîâèÿìè äûõàíèÿ â âîäå è â îò-
êðûòîì âîçäóõå, îñîáåííîñòè ïðèñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ, èíòåðåñíûå ñ
ýòîé æå ñòîðîíû, è îñîáåííîñòè ïèòàíèÿ ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ. Íà îñíîâàíèè ýêîëî-
ãè÷åñêîãî àíàëèçà óñëîâèé îáèòàíèÿ â ïî÷âå, â çàêëþ÷åíèå ðàçâèâàåòñÿ ãèïîòåçà î çíà-
÷åíèè ïî÷âû êàê ñðåäû, ñ êîòîðîé òåñíî ñâÿçàí ïåðåõîä ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè
ìíîãèõ ãðóïï âîäíûõ îðãàíèçìîâ.



ÃËÀÂÀ II
ÏÎ×ÂÅÍÍÎÅ ÍÀÑÅËÅÍÈÅ ÊÀÊ ÁÈÎÖÅÍÎÒÈ×ÅÑÊÈÉ

ÊÎÌÏËÅÊÑ

Â ïî÷âå âñòðå÷àþòñÿ ïðåäñòàâèòåëè âñåõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ òèïîâ íàçåìíûõ (ò.å. íå
âîäíûõ) æèâîòíûõ1 .

Ñïåöèôè÷íîñòü ïî÷âû êàê ñðåäû îáèòàíèÿ íàõîäèò ñâîå îòðàæåíèå â òîì, ÷òî íàñå-
ëåíèå ïî÷âû ïî ñâîåìó ñîñòàâó è äàæå ïî ñâîåé ÷èñëåííîñòè îòëè÷àåòñÿ âûñîêîé ñòåïå-
íüþ ïîñòîÿíñòâà â ðàçëè÷íûõ ìåñòíîñòÿõ, ïîâòîðÿåìîñòüþ ýòîãî ñîñòàâà, ýêîëîãè÷åñ-
êèì ñõîäñòâîì è áîëüøåé èëè ìåíüøåé ñèñòåìàòè÷åñêîé áëèçîñòüþ ÷èñëåííî ïðåîáëà-
äàþùèõ ãðóïï.

Áîëüøàÿ âûðàâíåííîñòü ãðóïïîâîãî ñîñòàâà ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ â ñðàâíåíèè ñ íà-
ñåëåíèåì äðóãèõ ÿðóñîâ ñóøè íàõîäèò ñâîå îáúÿñíåíèå â ïåðâóþ î÷åðåäü â òîì, ÷òî óñëî-
âèÿ âëàæíîñòè è êîëåáàíèÿ òåìïåðàòóðû â ïî÷âå ñãëàæåíû è óæå íà íåêîòîðîé ãëóáèíå
ïîëíîñòüþ âûêëþ÷àåòñÿ äåéñòâèå ñâåòà. Ýòè ìîìåíòû ñáëèæàþò óñëîâèÿ ñóùåñòâîâà-
íèÿ â ïî÷âå â ðàçëè÷íûõ ìåñòíîñòÿõ, áëàãîäàðÿ ÷åìó íàñåëåíèå ïî÷âû, êàê è íàñåëåíèå
ïðåñíûõ âîäîåìîâ, õàðàêòåðèçóåòñÿ îïðåäåëåííîé ïîâòîðÿåìîñòüþ äàæå â ðàçëè÷íûõ
êëèìàòè÷åñêèõ çîíàõ, íà ïî÷âàõ ðàçëè÷íîãî òèïà. Ýòî îñîáåííî ÷åòêî âûÿâëÿåòñÿ ïðè
ãðóïïèðîâàíèè ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ ïî êðóïíûì ñèñòåìàòè÷åñêèì êàòåãîðèÿì (òàáë.
2.1 è 2.2.).

Ïðè ñîñòàâëåíèè òàáëèö ÿ èñïîëüçîâàë êàê ñîáñòâåííûå ìàòåðèàëû, òàê è ëèòåðà-
òóðíûå äàííûå.

Ñâåäåíèÿ î ïî÷âåííîé ôàóíå ëàòåðèòîâ ïî÷åðïíóòû ìíîþ òîëüêî èç ëèòåðàòóðíûõ
èñòî÷íèêîâ (ðàáîòû Ñòðèêëåíäà äëÿ Òðèíèäàäà è Äàììåðìàíà äëÿ ßâû). Äàííûå î ðàñ-
ïðîñòðàíåííûõ â êðàñíîçåìíîé ïî÷âå ëè÷èíêàõ æóêîâ ïîëó÷åíû ìíîþ íà îñíîâàíèè
ñïèðòîâûõ ìàòåðèàëîâ ðàñêîïîê Î.Â. Êîçóëèíîé â Öèõèñ-Äçèðè, êîòîðûå ÿ èìåë âîç-
ìîæíîñòü ðàçîáðàòü â Èíñòèòóòå êàó÷óêîíîñîâ. Terra rossa Êðûìà áûëè ìíîþ îáñëåäîâàíû
â 1946 ã. (Ãèëÿðîâ, 1947). Îïðåäåëåíèå êðàñíîöâåòíûõ ïî÷â Êðûìà, ôîðìèðóþùèõñÿ íà
èçâåñòíÿêàõ êàê ñðåäèçåìíîìîðñêèõ terra rossa, áûëî ïðîèçâåäåíî Âèëåíñêèì (1925).

Ñåðîçåìû èçâåñòíû ìíå ïî ìàòåðèàëàì ðàñêîïîê â ßíãèþëüñêîì ðàéîíå Óçáåêèñ-
òàíà, ïðèñûëàâøèìñÿ ìíå â òå÷åíèå ðÿäà ëåò ìîèìè ñîòðóäíèêàìè ïî ðàáîòå â Èíñòè-
òóòå êàó÷óêîíîñîâ (Ì.Â. Áîëüøàêîâ, Í.Í. Ðÿçàíöåâà, JI.Í. Ñòîâè÷åê), ïî ëè÷íûì ðàñ-
êîïêàì â êàó÷óêîñîâõîçàõ âîçëå æåëåçíîäîðîæíûõ ñòàíöèé Âðåâñêàÿ è Âåëèêî-Àëåê-
ñååâñêàÿ (1938). Êðîìå òîãî, ìîæíî ñîñëàòüñÿ íà ðàáîòó Êèðüÿíîâîé (1936) è íåêîòî-
ðûå ðàáîòû A.JI. Áðîäñêîãî.

Ïî÷âåííàÿ ôàóíà ÷åðíîçåìîâ õîðîøî ìíå çíàêîìà ïî ðàáîòå íà îïûòíûõ ñòàíöèÿõ
Èíñòèòóòà êàó÷óêîíîñîâ âîçëå Ñêàäîâñêà (1931), â Óñòèìîâêå, Ïîëòàâñêîé îáëàñòè
(1934—1936), âîçëå Êóðñêà (1938). Êðîìå òîãî, ïî ïî÷âåííîé ôàóíå ÷åðíîçåìîâ èìååò-
ñÿ öåëûé ðÿä ðàáîò (Ìåäâåäåâ, 1928, Êðèøòàëü, 1936, Ñàôðîíîâà, Ëåãàòîâ, 1931, Êîíà-
êîâ, Îíèñèìîâà, 1931, Ñàâ÷åíêî, 1930 è äð.).

Ïî÷âåííîå íàñåëåíèå áóðîçåìîâ Ôåðãàíñêîãî õðåáòà ÿ èçó÷àë â 1945 ã. Êðûìñêèå
áóðîçåìû èçâåñòíû ìíå êàê ïî ñîáñòâåííûì ðàñêîïêàì, òàê è ïî ðàáîòå Áóêîâñêîãî
(1936). Êàøòàíîâûå ïî÷âû Çàâîëæüÿ ÿ îáñëåäîâàë â Áóãóðóñëàíñêîì ðàéîíå ×êàëîâñ-
êîé îáëàñòè â 1938 ã. Ïîäçîëèñòûå è ñåðûå ëåñíûå ïî÷âû ïîä ëèñòâåííûìè ëåñàìè
îáñëåäîâàëèñü ìíîé â òå÷åíèå ñåìè ëåò ðàáîòû íà Ìèõíåâñêîì îïûòíîì ïîëå Èíñòè-
òóòà êàó÷óêîíîñîâ (Ãèëÿðîâ, 1942).

1 Ïîäðîáíåå îáçîð ãðóïï ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ â ãë. VIII.
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Ñ ïî÷âåííûì íàñåëåíèåì òîðôÿíèêîâ ÿ îçíàêîìèëñÿ â 1936 ã. â Äìèòðîâå Ìîñêîâ-
ñêîé îáëàñòè è â 1937 ã. â Ñìîëåâè÷àõ Ìèíñêîé îáëàñòè. Íà áîðîâûõ ïåñêàõ ìíå ïðè-
øëîñü òàêæå â 1937 ã. ïðîâåñòè ðàñêîïêè â Áîáðóéñêîì è Îðøàíñêîì ðàéîíàõ ÁÑÑÐ. Íà
ïîäçîëàõ ïîä òèïè÷íûìè õâîéíûìè ëåñàìè ÿ ðàáîòàë ïîä Ìîñêâîé. Êðîìå òîãî, äëÿ èõ
õàðàêòåðèñòèêè ÿ ïðèâëåêàþ äàííûå îáñëåäîâàíèé Ôîðñëóíäà (Forsslund, 1944–1945)
â Ñåâåðíîé Øâåöèè.

Ìàòåðèàëàìè ïî ïî÷âåííîìó íàñåëåíèþ òóíäðû ÿ íå ðàñïîëàãàþ. Îòñóòñòâóþò è
îáùèå îáçîðû ïî÷âåííîé ôàóíû òóíäðû, èìåþòñÿ òîëüêî îòäåëüíûå óêàçàíèÿ, íàïðè-
ìåð, íà êîìïëåêñ äîæäåâûõ ÷åðâåé â òóíäðîâûõ ïî÷âàõ (Òèõîìèðîâ, 1927). Ïîýòîìó
äàííûå î ïî÷âåííûõ ëè÷èíêàõ æóêîâ Çàïîëÿðüÿ ïî÷åðïíóòû ìíîþ èç ñëó÷àéíûõ óêà-
çàíèé, èìåâøèõñÿ â ëèòåðàòóðå. Íå ðàñïîëàãàþ ÿ õàðàêòåðèñòèêîé ïî÷âåííîé ôàóíû
æåëòîçåìîâ Êèòàÿ, âåðîÿòíî áëèçêîé ê ôàóíå ë¸ññîâûõ ñåðîçåìîâ.

Ïðèâåäåííûå â òàáë. 1 è 2 äàííûå î ðàñïðîñòðàíåíèè ÷ëåíèñòîíîãèõ â ïî÷âàõ ðàç-
ëè÷íûõ êëèìàòè÷åñêèõ çîí, â ïî÷âàõ, îòíîñÿùèõñÿ ê ðàçëè÷íûì ãåíåòè÷åñêèì òèïàì, à
òàêæå íàèáîëåå ìíîãî÷èñëåííûõ ãðóïï ëè÷èíîê æóêîâ, ïîêàçûâàþò îïðåäåëåííóþ ñòà-
áèëüíîñòü ãðóïïîâîãî ñîñòàâà ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ. Â êîìïëåêñå îðãàíèçìîâ, îòíîñè-
ìûõ â ðàçìåðíóþ ãðóïïó «ìåçîôàóíû», â ïî÷âàõ âñåõ òèïîâ ìû âñòðå÷àåìñÿ ñ îäíèìè è
òåìè æå äîìèíèðóþùèìè ïî ÷èñëåííîñòè ãðóïïàìè ëè÷èíîê æóêîâ. Áëàãîäàðÿ òîìó âå-
äóùåìó çíà÷åíèþ, êîòîðîå èìåþò ëè÷èíêè æóêîâ â ñîñòàâå ïî÷âåííîé «ìåçîôàóíû»,
èçó÷åíèå èìåííî èõ ïðèñïîñîáëåíèé ê ïî÷âå êàê ê ñïåöèôè÷åñêîé ñðåäå ïðåäñòàâëÿåò
îñîáûé èíòåðåñ.

Óäåëüíîå çíà÷åíèå îòäåëüíûõ ãðóïï, ïåðå÷èñëåííûõ â òàáëèöå, èçìåíÿåòñÿ â çàâèñè-
ìîñòè îò çîíû.2  Òàê íàïðèìåð, â óìåðåííîé çîíå, â íàïðàâëåíèè ê ñåâåðó çàìåòíî ñíèæà-
åòñÿ çàñåëåííîñòü ïî÷âû ÷åðíîòåëêàìè. Íà þãå ñòåïíîé çîíû (îêðåñòíîñòè Ñêàäîâñêà) ÿ
ïîñòîÿííî îáíàðóæèâàë ïðè ðàñêîïêàõ 7 âèäîâ ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê, ïðè÷åì 5 èç íèõ
áûëè î÷åíü ìíîãî÷èñëåííû, â Ïîëòàâñêîé îáëàñòè (þæíàÿ ãðàíèöà ëåñîñòåïè) — 5 âè-
äîâ, ïðè÷åì îáûêíîâåííû áûëè ëèøü äâà, â Êóðñêîé îáëàñòè (ëåñîñòåïü) — äâà âèäà,
ïðè÷åì îáûêíîâåíåí ëèøü îäèí (Opatrum sabulosum), à íà þãå ëåñíîé çîíû (âáëèçè ãðà-
íèöû ëåñîñòåïè, Ìèõíåâî Ìîñêîâñêîé îáëàñòè) íà ñóãëèíèñòûõ ïî÷âàõ çà 7 ëåò ðàáîòû
ïðè àíàëèçå ñâûøå 2000 ïðîá ïî 0.25 ì2  ÿ íè ðàçó íå îáíàðóæèâàë ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê.

Ñåâåðíåå äðóãèõ âèäîâ èç ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå ÷åðíîòåëîê íà ñåâåð ïðîíèêàåò
Crypticus quisguilius, äîõîäÿùèé äàæå äî ×åðåïîâöà (Ìåðêóëüåâà, 1937), íî ëèøü åäè-
íè÷íî âñòðå÷àþùèéñÿ â óñëîâèÿõ ëåñíîé çîíû è òîëüêî íà ëåãêèõ ïåñ÷àíûõ ïðîãðåâà-
åìûõ ïî÷âàõ îòêðûòûõ ìåñò ñ þæíîé ýêñïîçèöèåé.

Òàêàÿ æå â îáùåì òåíäåíöèÿ â îòíîøåíèè ïëàñòèí÷àòîóñûõ. Â ñòåïíîé çîíå ìíîãî-
÷èñëåííûå ëè÷èíêè ïëàñòèí÷àòîóñûõ ìîãóò ñ÷èòàòüñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ôàêòîðîâ
ïî÷âîîáðàçîâàíèÿ (Anisoplia, ïî Ìå÷íèêîâó). Â îêðåñòíîñòÿõ Ñêàäîâñêà, íà ïîëåâûõ
çåìëÿõ íà 1 ì2 ïðèõîäèëîñü â ñðåäíåì, ïî ìîèì ðàñêîïêàì â 1931ã., äî 60 ëè÷èíîê
Anisoplia (3 âèäà), à òàêæå áûëè ìíîãî÷èñëåííû ëè÷èíêè Amphimallon, Pentodon,

Anomala, Blitopertha, Hoplia è äð. (âñåãî íå ìåíåå 11 âèäîâ).
Íà þãå ëåñîñòåïè, ïî ìîèì îáñëåäîâàíèÿì â Óñòèìîâêå â 1934–1935 ãã., ÷èñëåí-

íîñòü ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ â òàêèõ æå óñëîâèÿõ áûëà ìíîãî íèæå, ïîðÿäêà 2–5 íà
1 ì2, ïðè øèðîêîì ðàñïðîñòðàíåíèè ëèøü ÷åòûðåõ âèäîâ (êóçüêà, êðàñóí, êóêóðóçíûé
íàâîçíèê è èþíüñêèé õðóù). Åùå ñåâåðíåå — âîçëå Êóðñêà (Êóðñêàÿ îïûòíàÿ ñòàíöèÿ è

2  Ïî ìàòåðèàëàì îáñëåäîâàíèÿ ïðåèìóùåñòâåííî ïàõîòíûõ çåìåëü.
3  Áîëüøåå ðàçíîîáðàçèå ñîñòàâà ïî÷âåííîé ôàóíû ïëàñòèí÷àòîóñûõ íà ïîëåâûõ çåìëÿõ íà þãå îáúÿñíÿåòñÿ,

âåðîÿòíî, òåì, ÷òî óñëîâèÿ ñòåïè áëèæå ê óñëîâèÿì ïîëåâûõ çåìåëü, ÷åì óñëîâèÿ åñòåñòâåííûõ áèîöåíîçîâ
ëåñîñòåïíîé è ëåñíîé çîí. Ïîýòîìó ê óñëîâèÿì ïîëåâûõ çåìåëü ëåã÷å ïðèñïîñàáëèâàþòñÿ ñòåïíûå âèäû
(Ãèëÿðîâ, 1947).
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êàó÷óêîñîâõîç ¹ 17, 1937–1938 ãã.) ÷èñëåííîñòü ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ â ïî÷âå åùå
íèæå, äåñÿòûå äîëè íà 1 ì2, è ïðåäñòàâëåíû îíè ëèøü äâóìÿ ðàñïðîñòðàíåííûìè âèäà-
ìè (èþíüñêèé õðóù è ìàéñêèé õðóù)3.

Íàêîíåö, íà þãå ëåñíîé çîíû (Ìîñêîâñêàÿ îáë.) ïëàñòèí÷àòîóñûå íà ïîëåâûõ ñóã-
ëèíèñòûõ ïî÷âàõ ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò, ëèøü èçðåäêà ïðè ìîèõ ðàñêîïêàõ åäèíè÷-
íî âñòðå÷àëèñü ëè÷èíêè ìàéñêîãî õðóùà4.

×èñëåííîñòü ëè÷èíîê ñòàôèëèíèä çàìåòíî ïàäàåò ïî ìåðå ïåðåõîäà èç âëàæíûõ
çîí â áîëåå ñóõèå. Áóäó÷è îáû÷íûìè, êàê âî âëàæíûõ ïîäçîëàõ áîðåàëüíîé çîíû, òàê è
â ëàòåðèòàõ âëàæíûõ òðîïè÷åñêèõ ëåñîâ (Dammermann, 1925, 1937, Strickland, 1945),
îíè î÷åíü íåìíîãî÷èñëåííû â ïî÷âàõ ÷åðíîçåìíûõ ñòåïåé Óêðàèíû (ïî ìîèì ðàñêîï-
êàì, âñòðå÷àþòñÿ åäèíè÷íî) èëè ñåðîçåìîâ Ñðåäíåé Àçèè.

Ïðè îáùåì ïîñòîÿíñòâå ãðóïïîâîãî ñîñòàâà âèäîâîé ñîñòàâ è ÷èñëåííîñòü ïðåä-
ñòàâèòåëåé ðàçëè÷íûõ ãðóïï ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ èçìåíÿåòñÿ ñ ïåðåõîäîì èç îäíîé
çîíû â äðóãóþ.

Äëÿ ïðèìåðà îñòàíîâëþñü íà èçìåíåíèÿõ êîìïëåêñîâ ëè÷èíîê ùåëêóíîâ è ÷åðíî-
òåëîê â ïî÷âåííî-çîíàëüíîì ðàçðåçå. Äëÿ óðàâíåíèÿ óñëîâèé ðàññìîòðèì ðàñïðîñòðà-
íåíèå êîìïëåêñà ýòèõ ëè÷èíîê íà îáðàáàòûâàåìûõ çåìëÿõ, íà ïàðîâûõ çåìëÿõ, âûøåä-
øèõ èç-ïîä ïîëåâûõ, ïðåèìóùåñòâåííî çåðíîâûõ êóëüòóð.

Îñíîâíûå äàííûå ìíîþ ïîëó÷åíû íà îñíîâàíèè îïðåäåëåíèÿ ìàòåðèàëîâ ïî÷âåí-
íûõ ðàñêîïîê íà 874 êîëõîçíûõ ïîëÿõ â ðàçëè÷íûõ çîíàõ â 1937 ã. è 347 â 1938 ã.,
ïðîøåäøèõ ÷åðåç ìîè îïðåäåëåíèÿ â Èíñòèòóòå êàó÷óêîíîñîâ, è ñîáñòâåííûõ ðàñêî-
ïîê â ðÿäå ïóíêòîâ. Â ïîäçîëèñòîé çîíå èç ëè÷èíîê ùåëêóíîâ íàèáîëåå ìíîãî÷èñëåí-
íû ëè÷èíêè ðîäà Agriotes (À. lineatus è A. obscurus). Òàê, â Þðüåâ-Ïîëüñêîì ð-íå Èâàíîâ-
ñêîé îáë. èç 1032 ñîáðàííûõ ïðè ðàñêîïêàõ ëè÷èíîê ùåëêóíîâ (íà 2130 ïðîá) 754 (73%)
îòíîñèëîñü ê ýòèì âèäàì. Â Áèðñêîì ðàéîíå Áàøêèðñêîé ÀÑÑÐ ëè÷èíêè ýòèõ âèäîâ
ñîñòàâëÿëè 69.4% (298 èç 422), à â Èãëèíñêîì — 80% (56 èç 70).

Ñåâåðíàÿ ãðàíèöà àðåàëà Agriotes obscurus çàõîäèò çà ïîëÿðíûé êðóã (Sudklew, 1934),
a A. lineatus — äî 60° ñåâ. ø. (Ã. Ì. ß., 1937, Saalas, 1923). Â áîëåå ñåâåðíûõ ÷àñòÿõ
ïîäçîëèñòîé çîíû ïðåîáëàäàåò Agriotes obscurus, à ó þæíûõ ãðàíèö çîíû — À. lineatus.
Ñïåöèàëüíîå èçó÷åíèå âèäîâîãî ñîñòàâà èìàãèíàëüíûõ ñòàäèé ïîëåâûõ ùåëêóíîâ â
îêðåñòíîñòÿõ ×åðåïîâöà ïîêàçàëî, ÷òî ñâûøå 95% ñîáðàííûõ ùåëêóíîâ ïàäàëî íà äîëþ
A. obscurus5 (Ãðèãîðüåâà, 1940), òîãäà êàê íà þãå ïîäçîëèñòîé çîíû (Ìèõíåâî Ìîñêîâñ-
êîé îáëàñòè), ïî ìîèì ó÷åòàì (Ãèëÿðîâ, 1940), 86.5% ñîñòàâëÿëè ùåëêóíû À. lineatus.

×ðåçâû÷àéíî õàðàêòåðíûì, íî íåìíîãî÷èñëåííûì íà ïîëåâûõ çåìëÿõ ýëåìåíòîì
ïî÷âåííîé ôàóíû ïîäçîëèñòîé çîíû ÿâëÿþòñÿ ëè÷èíêè Brachylacon murinus, áîëåå ìíî-
ãî÷èñëåííûå ïîä ïîëîãîì ëåñà. Ïîä ïîëîãîì æå ëåñà, îñîáåííî íà êèñëûõ ñóãëèíèñòûõ
ïî÷âàõ ó þæíûõ ãðàíèö ïîäçîëèñòîé çîíû (Ìîñêîâñêàÿ îáë. ), î÷åíü îáû÷íû è ëè÷èí-
êè Athous haemorrhoidalis. Â Ìèõíåâå Ìîñêîâñêîé îáëàñòè íà äîëþ ýòîãî âèäà ïðèõî-
äèëîñü, ïî ìîèì ó÷åòàì ñîâìåñòíî ñ Î.Ì. Áî÷àðîâîé, äî 80% ëè÷èíîê ùåëêóíîâ íà
ó÷àñòêàõ áåðåçîâî-îñèíîâîãî ëåñà. Äëÿ ëåãêèõ ñóïåñ÷àíûõ çåìåëü ïîäçîëèñòîé çîíû
õàðàêòåðíî øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå Selatosomus aeneus. Òàê, íàïðèìåð, ëè÷èíêè áëå-
ñòÿùåãî ùåëêóíà ÿâëÿþòñÿ äîìèíèðóþùèìè èëè ñóáäîìèíèðóþùèìè ýëåìåíòàìè â
êîìïëåêñå ïðîâîëî÷íèêîâ íà ñóïåñ÷àíûõ ïî÷âàõ â íåêîòîðûõ ðàéîíàõ Áåëîðóññèè. Äëÿ
èëëþñòðàöèè ïðèâåäó ñëåäóþùèå öèôðû ïî îáðàáîòàííûì ìíîþ ìàòåðèàëàì ðàñêî-
ïîê 1937 ã. (òàáë. 2.3)

4  Íà ïåñ÷àíûõ æå ïî÷âàõ ëè÷èíêà ìàéñêîãî õðóùà äîõîäèò äî 65° ñåâ. ø.
5  Â áîëåå âëàæíûõ óñëîâèÿõ Çàïàäíîé Åâðîïû À. obscurus — ïðåîáëàäàþùèé âèä è ãîðàçäî þæíåå Ìîñêâû,

íàïðèìåð â Àíãëèè (Salt, Hollick, 1944).
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Ïðåîáëàäàåò ýòîò âèä è íà ñóïåñ÷àíûõ ïî÷âàõ ïîäçîëèñòîé çîíû Êèðîâñêîé è Ãîðü-
êîâñêîé îáëàñòåé, êàê ïîêàçûâàþò ðàáîòû Ýñòåðáåðãà (1935). Ìåñòàìè äîìèíèðóåò S.

aeneus è âî Âëàäèìèðñêîé îáëàñòè (íà 8% îáñëåäîâàííûõ ïîëåé â Þðüåâ-Ïîëüñêîì
ðàéîíå, íà 1% ïîëåé â Ñóçäàëüñêîì) íà òåìíîöâåòíûõ ïî÷âàõ Âëàäèìèðñêîãî îïîëüÿ.

Íà þã S. aeneus ïî ïðèïîéìåííûì àëëþâèàëüíûì çåìëÿì ïðîíèêàåò äàëåêî, äî
ñàìîãî þãà ñòåïíîé çîíû (Õåðñîíñêàÿ îáëàñòü), íî âñòðå÷àåòñÿ òîëüêî íà âëàæíûõ,
èíòåðçîíàëüíûõ ïî õàðàêòåðó ïî÷âåííîãî ïîêðîâà ìåñòîîáèòàíèÿõ.

Äðóãèì õàðàêòåðíûì ýëåìåíòîì ïî÷âåííîé ôàóíû ëåãêèõ ñóïåñ÷àíûõ ïî÷â â ïîä-
çîëèñòîé çîíå ÿâëÿåòñÿ Limonius aeruginosus, âèä ìåíåå ìíîãî÷èñëåííûé, ÷åì S. aeneus,

îñîáåííî õàðàêòåðíûé äëÿ çàïàäíûõ îáëàñòåé. Â ïîäçîëèñòîé çîíå øèðîêî ðàñïðîñò-
ðàíåí íà ïî÷âàõ ñóãëèíèñòîãî ìåõàíè÷åñêîãî ñîñòàâà, íî íå î÷åíü ìíîãî÷èñëåíåí  Athous

niger.
Ïî ìåðå ïåðåõîäà îò ïîäçîëèñòîé çîíû ê çîíå ñåðûõ ëåñíûõ ïî÷â è äåãðàäèðîâàí-

íûõ ÷åðíîçåìîâ ïðîèñõîäèò ïîñòåïåííîå âûêëþ÷åíèå êàê ìàññîâûõ ýëåìåíòîâ ïî÷âåí-
íîãî íàñåëåíèÿ ñïåðâà À. obscurus, à çàòåì — À. lineatus, çàìåíÿþùèõñÿ íà ïîëåâûõ
çåìëÿõ ïðåäñòàâèòåëåì òîãî æå ðîäà — Agriotes sputator— îäíèì èç âåäóùèõ ïðåäñòà-
âèòåëåé ïî÷âåííîé ôàóíû ëåñîñòåïè. Agriotes sputator ÿâëÿåòñÿ, íàïðèìåð, âåäóùèì
âèäîì íà ñåâåðíûõ ÷åðíîçåìàõ â Òóëüñêîé îáëàñòè. Â Òåïëî-Îãàðåâñêîì ðàéîíå èç íàé-
äåííûõ â 117 ïðîáàõ 148 ïðîâîëî÷íèêîâ íà äîëþ A. sputator ïðèõîäèëîñü 66.9% (99
ýêçåìïëÿðîâ). Çîíû ïîäçîëîâ è ñåðûõ ëåñíûõ çåìåëü õàðàêòåðèçóþòñÿ ïðàêòè÷åñêèì
îòñóòñòâèåì ëè÷èíîê Tenebrionidae.

Íà ïî÷âàõ ñòåïíîãî òèïà óæå â ëåñîñòåïíîé çîíå â áîëüøîì êîëè÷åñòâå ïîÿâëÿþò-
ñÿ ëè÷èíêè Selatosomus latus — âåäóùåãî âèäà íà óïëîòíåííûõ ïîëåâûõ ïî÷âàõ âñåõ
ðàçíîñòåé â çîíå ñòåïíûõ ðàñòèòåëüíûõ ôîðìàöèé. Selatosomus latus—âèä ÷åðåçâû-
÷àéíî ïëàñòè÷íûé, âñòðå÷àþùèéñÿ ìåñòàìè â ëåñíîé çîíå, îñîáåííî íà ýêñòðàçîíàëü-
íûõ ïî÷âàõ, íàïðèìåð íà äåðíîâî-òåìíîöâåòíûõ ïî÷âàõ Âëàäèìèðñêîãî îïîëüÿ (Íå-
áûëîâñêèé, Þðüåâ-Ïîëüñêèé, Ñóçäàëüñêèé ðàéîíû). Îñîáåííî õàðàêòåðíà âûñîêàÿ ÷èñ-
ëåííîñòü S. latus íà ïëîõî îáðàáîòàííûõ .

Â íåêîòîðûõ ìåñòíîñòÿõ, îñîáåííî â Ïåíçåíñêîé, Òàìáîâñêîé è Âîðîíåæñêîé îá-
ëàñòÿõ, îòìå÷åíî ïðåîáëàäàíèå S. latus íàä äðóãèìè âèäàìè ïðîâîëî÷íèêîâ, î ÷åì ìîæ-
íî ñóäèòü ïî äàííûì òàáë. 2.4.

Íà ÷åðíîçåìíûõ ïî÷âàõ õàðàêòåðíûì ýëåìåíòîì ïîëåâîé ïî÷âåííîé ôàóíû ÿâëÿ-
þòñÿ ëè÷èíêè òàê íàçûâàåìîãî ñòåïíîãî ùåëêóíà Agrioles gurgistanus. Ñåâåðíàÿ ãðàíè-
öà åãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ ñîâïàäàåò ñ ãðàíèöåé ÷åðíîçåìîâ. Åäèíè÷íî âñòðå÷àÿñü â ìà-
òåðèàëàõ ðàñêîïîê â Ðÿçàíñêîé îáëàñòè (Ðàíåíáóðãñêèé ðàéîí), A. gurgistanus îáû÷åí,
íî íå ìíîãî÷èñëåíåí íà þãå Âîðîíåæñêîé îáëàñòè (Íèæíå-Äåâèöêèé, Ðîæäåñòâåíñêî-

íàéäåíî â ïðîáàõ Ðàéîíû ÷èñëî 
îáñëåäîâàííûõ 

ïîëåé 

÷èñëî 
ïðîá ëè÷èíîê 

ùåëêóíîâ 
S. aeneus 

% 
ëè÷èíîê 

S. aeneus 

÷èñëî 
S. aeneus 
íà 1 ì2 

Áåðåçèíñêèé 2 31 21 9 42.9 1.42 

Áûõîâñêèé 69 283 223 131 58.7 1.85 

Áîáðóéñêèé  8 85 75 58 77.3 2.73 

Ëþáàíñêèé 5 50 29 15 51.7 1.2 

Ñìèëîâè÷ñêèé 29 392 166 44 26.5 0.45 

Òàáëèöà  2.3.  Ðàñïðîñòðàíåíèå ëè÷èíîê Selatosomus aeneus â ìèíåðàëüíûõ
ïî÷âàõ ÁÑÑÐ



28  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Òàáëèöà 2.5. Ñìåíà äîìèíèðóþùèõ âèäîâ ëè÷èíîê Agriotes â ïî÷âàõ ïîëåâûõ
 çåìåëü ÑÑÑÐ â çîíàëüíîì àñïåêòå

Âèä Ïî÷âû Çîíà Îáëàñòè 
A. obscurus ïîäçîë ñåâåðíîãî òèïà òàéãà Ëåíèíãðàäñêàÿ  
A. lineatus ïîäçîë þæíîãî òèïà ëèñòâåííûå ëåñà Ìîñêîâñêàÿ 
À. ustulatus ñåðûå ëåñíûå 

çàïàäíûå 
òî æå Æèòîìèðñêàÿ 

À. sputator ÷åðíîçåìû 
äåãðàäèðîâàííûå 

ëåñîñòåïü Ðÿçàíñêàÿ 
Õàðüêîâñêàÿ 

À. gurgistanus ÷åðíîçåìû þæíûå 
òó÷íûå îáûêíîâåííûå 

ñòåïü Ïîëòàâñêàÿ 

À. sordidus êàøòàíîâûå òî æå Êèðîâàáàäñêàÿ 
A. meticulosus ñåðîçåìû ïîëóïóñòûíÿ Òàøêåíòñêàÿ 

Òàáëèöà 2.4. Ðàñïðîñòðàíåíèå ëè÷èíîê Selatosomus latus â ïî÷âàõ ïîëåâûõ çåìåëü
Öåíòðàëüíîé ÷åðíîçåìíîé çîíû ÑÑÑÐ (ïî ðàñêîïêàì 1937 ã.)

Íàéäåíî â ïðîáàõ 
Îáëàñòè Ðàéîíû 

×èñëî   ïðîá 
(0.25 ì2 ëè÷èíîê 

ùåëêóíîâ 
S. latus %  S. latus 

Òàìáîâñêàÿ Õîáîòîâñêèé  602 65 40 61.5 

 Ìè÷óðèíñêèé 637 265 149 56.2 

 Íèêèôîðîâñêèé 348 156 133 85.3 

Âîðîíåæñêàÿ Õàâñêèé  355 90 70 77.8 

 Íîâî-Äåâèöêèé  524 37 16 43.2 

 Èçáåðäååâñêèé  230 141 101 71.6 

Ïåíçåíñêàÿ Ëóíèíñêèé 370 63 , 37 58.7 

 Ïåíçåíñêèé 405 74 57 77.0 

Õàâñêèé è äð. ðàéîíû), à íà ÷åðíîçåìàõ Óêðàèíû îí ñòàíîâèòñÿ âåäóùèì âèäîì (ñâû-
øå 50% îò âñåãî êîëè÷åñòâà ïðîâîëî÷íèêîâ â Ãëîáèíñêîì è Îïîøíÿíñêîì ðàéîíàõ
Ïîëòàâñêîé îáëàñòè), ïðîíèêàÿ äàëåå íà þã (Ñêàäîâñê) è íà âîñòîê (Áóãóðóñëàí) â çîíó
êàøòàíîâûõ ïî÷â (òàáë. 2.5).

Äðóãèì õàðàêòåðíûì ýëåìåíòîì ïî÷âåííîé ôàóíû ÷åðíîçåìíîé çîíû ÿâëÿåòñÿ
Melanotus brunnipes, îñîáåííî õàðàêòåðíûé äëÿ ÷åðíîçåìîâ Êóðñêîé è Âîðîíåæñêîé
îáëàñòåé, íî ïðîäâèãàþùèéñÿ íà þã êàê ìàññîâûé âèä, äî ïðè÷åðíîìîðñêèõ ñòåïåé
(Íèêîëàåâ, Ñîêîëîãîðíîå) è â Çàâîëæüå.

Â ÷åðíîçåìíîé çîíå â ïî÷âàõ ïîëåâûõ çåìåëü ñòàíîâÿòñÿ ìíîãî÷èñëåííûìè ëè÷èí-
êè ÷åðíîòåëîê: íà ñåâåðå ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî Opatrum sabulosum è Pedinus femoralis,
ðàñïðîñòðàíåííûå â Åâðîïåéñêîé ÷àñòè Ñîþçà íà ïî÷âàõ ïîä âñåìè ñòåïíûìè ôîðìà-
öèÿìè äî êàøòàíîâûõ è ñîëîíöîâ âêëþ÷èòåëüíî (Ñêàäîâñê).

Ê ÷åðíîòåëêàì ïðèñîåäèíÿþòñÿ â ñòåïíîé çîíå è áëèçêèå êàê ìîðôîëîãè÷åñêè, òàê
è ýêîëîãè÷åñêè ëè÷èíêè ïûëüöååäîâ (Omophlus proteus è äðóãèå âèäû, Podonta

daghestanica). Íà þãå ÷åðíîçåìíîé çîíû è â çîíå êàøòàíîâûõ ïî÷â â êîìïëåêñå ëè÷è-
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íîê ÷åðíîòåëîê, âñòðå÷àþùèõñÿ íà ïîëåâûõ çåìëÿõ, ïîÿâëÿåòñÿ ìíîãî âèäîâ (ðîäîâ
Dasus, Blaps, Prosodes, Pimelia è ò. ä.).

Íà êàøòàíîâûõ ïî÷âàõ Çàêàâêàçüÿ (Àçåðáàéäæàí, Ìàðãóøåâàíû) èç ïðîâîëî÷íè-
êîâ ðàñïðîñòðàíåíû ëè÷èíêè Agriotes sordidus, âñòðå÷àåòñÿ è A. sputator, ïîÿâëÿþòñÿ
õàðàêòåðíûå ìåëêèå ëè÷èíêè Drasterius bimaculatus, Melanotus è äðóãèå è åäèíè÷íî
Agriotes meticulosus. Ïîñëåäíèé âèä õàðàêòåðåí äëÿ ñðåäíåàçèàòñêèõ ñåðîçåìîâ, ïðåä-
ñòàâëÿÿ îñíîâíóþ ìàññó ïðîâîëî÷íèêîâ íà îáðàáàòûâàåìûõ ïîëåâûõ çåìëÿõ, èíîãäà
âìåñòå ñ äðóãèì âèäîì — A. nadari. Íà áîãàðå ñåðîçåìîâ Ñðåäíåé Àçèè õàðàêòåðíûìè
ïðåäñòàâèòåëÿìè ïî÷âåííîé ôàóíû ÿâëÿþòñÿ ëè÷èíêè ùåëêóíîâ Pleonomus tereticollis.
Êîìïëåêñ ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå ÷åðíîòåëîê íà ñåðîçåìàõ ÷ðåçâû÷àéíî áîãàò âèäàìè,
íî ëè÷èíêè èõ íåäîñòàòî÷íî èçó÷åíû.

Ïðèâåäåííûé áåãëûé îáçîð ïîêàçûâàåò, ÷òî, íàïðèìåð, ëè÷èíêè ùåëêóíîâ ïðåäñòàâëåíû
ïðàêòè÷åñêè âî âñåõ ïî÷âàõ, íî âèäîâîé ñîñòàâ èõ ìåíÿåòñÿ, êàæäûé òèï ïî÷âû ìîæåò õàðàê-
òåðèçîâàòüñÿ îïðåäåëåííûì êîìïëåêñîì ëè÷èíîê ùåëêóíîâ è ïî÷âåííîé ôàóíû â öåëîì.

Ýêîëîãè÷åñêè î÷åíü ñõîäíûìè êîìïîíåíòàìè ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ âî âñåõ ïî-
÷âåííûõ çîíàõ ÿâëÿþòñÿ ëè÷èíêè Agriotes.

Íà òåððèòîðèè Åâðîïåéñêîé ÷àñòè Ñîþçà, ïðè îòñóòñòâèè íåïðåîäîëèìûõ äëÿ ðàñ-
ïðîñòðàíåíèÿ áàðüåðîâ, ìû âñòðå÷àåìñÿ ñî ñëåäóþùåé çîíàëüíîé ñìåíîé äîìèíèðóþ-
ùèõ âèäîâ ëè÷èíîê Agriotes, ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå ïîëåâûõ çåìåëü.

Ïðèâåäåííûå äàííûå î ãðóïïîâîì ñîñòàâå ïî÷âåííîé ôàóíû ñâèäåòåëüñòâóþò î
çíà÷èòåëüíîé óñòîé÷èâîñòè ïî÷âåííûõ çîîöåíîçîâ, íàïîìèíàþùèõ ïî ñâîåìó ïîñòî-
ÿíñòâó áèîöåíîçû ïðåñíûõ âîäîåìîâ.

Åùå áîëüøå êîíñòàíòíîñòü êîìïëåêñà ìèêðîîðãàíèçìîâ, íàñåëÿþùèõ ïî÷âó. Â ðàç-
ëè÷íûõ ïî÷âåííî-êëèìàòè÷åñêèõ çîíàõ ìû âñòðå÷àåìñÿ ñ îäíèìè è òåìè æå âèäàìè
ïî÷âåííûõ áàêòåðèé, ãåîãðàôè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ñâîéñòâ êîòîðûõ íå
ïðåâûøàþò ìàñøòàáîâ îáû÷íîé ãåîãðàôè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè   (Ìèøóñòèí, 1946).

Îïðåäåëåííàÿ, â îáùèõ ÷åðòàõ ãåîãðàôè÷åñêè ïîâòîðÿþùàÿñÿ áèîöåíîòè÷åñêàÿ
ñòðóêòóðà ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ, ïðè âàðüèðîâàíèè âèäîâîãî ñîñòàâà ñëàãàþùèõ ãðóïï,
ïîçâîëÿåò âûäåëèòü ïî÷âó êàê ñïåöèôè÷åñêóþ ñðåäó îáèòàíèÿ, à îáèòàòåëåé åå â òàêóþ
æå òèïè÷íóþ ãðóïïèðîâêó, êàê, íàïðèìåð, «ïëàíêòîí» èëè «áåíòîñ».

Ôðàíñå (Francé, 1912, 1921) ïðèìåíèòåëüíî ê ïî÷âåííîìó íàñåëåíèé) (ïðåèìóùå-
ñòâåííî ìèêðîñêîïè÷åñêîìó) ââåë òåðìèí «ýäàôîí». Ôðàíñå ñ÷èòàåò, ÷òî ýäàôîí ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîþ èçîëèðîâàííóþ îò îòêðûòî æèâóùèõ îðãàíèçìîâ ñèñòåìó, ñïîñîáíóþ ê
ñàìîñòîÿòåëüíîìó ñóùåñòâîâàíèþ è êðóãîâîðîòó âåùåñòâ (âîäîðîñëè, áàêòåðèè, ãðè-
áû, ïðîñòåéøèå è íåêîòîðûå íå âûõîäÿùèå íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû Metazoa). Òàêàÿ êîí-
öåïöèÿ Ôðàíñå âûçâàëà çàñëóæåííóþ êðèòèêó (Ôðèäåðèêñ 6, 1932) è ïðèâåëà ê òîìó,
÷òî òåðìèí «ýäàôîí» íå íàøåë äîñòàòî÷íî øèðîêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ7.

Êàæäûé áèîöåíîç âêëþ÷àåò â ñåáÿ âñå çàñåëåííûå îðãàíèçìàìè ÿðóñû çåìíîé ïî-
âåðõíîñòè â êàæäîé äàííîé åå ÷àñòè. Íàñåëåíèå ïî÷âåííîãî ÿðóñà ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå
òèïè÷íûì è îäíîðîäíûì âî âñåõ êëèìàòè÷åñêèõ çîíàõ (íàïðèìåð, Onychiurus armatus

ðàñïðîñòðàíåí âî âñåõ ÷àñòÿõ ñâåòà).
Îãðàíè÷åíèå ïîíÿòèÿ «ýäàôîí» ôîðìàìè, íå âûõîäÿùèìè èç ïî÷âû (ïî Ôðàíñå,

ýäàôîí — «çàìêíóòîå â ñåáå ñîîáùåñòâî»), ïðîòèâîðå÷èò ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíè-
ÿì î áèîöåíîçå è çàñòàâëÿåò âòèñêèâàòü ôàêòû â óçêèå ðàìêè ñõåìû. Òàê, íàïðèìåð, èç

6 Ôðèäåðèêñ îòìå÷àåò, ÷òî ýäàôîí íåìûñëèì áåç ãóìóñà, îáðàçóþùåãîñÿ ïðè ðàçëîæåíèè óêîðåíÿþùèõñÿ â
ïî÷âå ðàñòåíèé, ÷òî íåïðàâîìî÷íî èñêëþ÷åíèå âûñøèõ ðàñòåíèé èç ýäàôîíà.

7 Êëàññèôèöèðóÿ ÿðóñíîå ðàñïðåäåëåíèå æèâîòíûõ, Äîãåëü (1924) ââåë äëÿ íàñåëåíèÿ ïî÷âû òåðìèí «ãåî-
áèé».
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ýêîëîãè÷åñêè ýêâèâàëåíòíûõ îáèòàòåëåé ïî÷âû, ïèòàþùèõñÿ ðàçëàãàþùèìèñÿ ðàñòè-
òåëüíûìè òêàíÿìè — ýíõèòðåèä è ëè÷èíîê ìóõ, ïåðâûå, ïî îïðåäåëåíèþ Ôðàíñå, âõî-
äÿò â ñîñòàâ ýäàôîíà, à âòîðûå — íåò, òàê êàê âî âçðîñëîé ñòàäèè ìóõè æèâóò íå â
ïî÷âå.

Ïîçäíåéøèå èññëåäîâàòåëè ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ ïðåäëàãàëè ðàçëè÷íûå ñèñòåìû
ýêîëîãè÷åñêèõ êëàññèôèêàöèé ïî÷âåííûõ çîîöåíîçîâ.

Ôðåíöåëü (Frenzel, 1936) äåëèò ïî÷âåííîå íàñåëåíèå íà ãåîáèîíòîâ (îðãàíèçìû,
ïîñòîÿííî îáèòàþùèå â ïî÷âå, «ýäàôîí» â ñìûñëå Ôðàíñå), ãåîôèëîâ (îðãàíèçìû, ó
êîòîðûõ â ïî÷âå ïðîòåêàåò îäíà èç ñòàäèé ðàçâèòèÿ) è ãåîêñåíîâ (îðãàíèçìû, âðåìåííî
óõîäÿùèå â ïî÷âó). Òàêèì îáðàçîì, Ôðåíöåëü â îñíîâó ñâîåé êëàññèôèêàöèè êëàäåò
òîëüêî ïðèíöèï ñòåïåíè ñâÿçàííîñòè ñ ïî÷âîé îíòîãåíåçà îðãàíèçìà. Â òîì æå ãîäó
Äæåêîò (Jacot, 1936) ïðåäëîæèë äåëåíèå ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ íà «ðåçèäåíòîâ», äàëåå
êëàññèôèöèðóþùèõñÿ ïî õàðàêòåðó ïèòàíèÿ (õèùíèêè, ñàïðîôàãè, ôèòîôàãè è ò.ä.), è
«íå-ðåçèäåíòîâ» — ôîðìû, íå ïèòàþùèåñÿ â ïî÷âå è ïîäðàçäåëÿþùèåñÿ â ñâîþ î÷å-
ðåäü íà îòêëàäûâàþùèõ òîëüêî ÿéöà â ïî÷âó, îêóêëèâàþùèõñÿ â íåé, îæèäàþùèõ õîçÿ-
åâ ïàðàçèòîâ, è ôîðìû, óõîäÿùèå â ïî÷âó íà íåáëàãîïðèÿòíûå ïåðèîäû ãîäà. Òàêèì
îáðàçîì, Äæåêîò êëàäåò â îñíîâó ñâîåé êëàññèôèêàöèè êàê ñòåïåíü ñâÿçè æèâîòíûõ ñ
ïî÷âîé, èõ çàâèñèìîñòè îò íåå, òàê è ñòåïåíü èõ àêòèâíîñòè â ïî÷âå.

Â íåäàâíî âûøåäøåé ðàáîòå Ôîðñëóíäà (Forsslund, 1944) ïðèíÿòà ñëåäóþùàÿ êëàñ-
ñèôèêàöèÿ: ïîñòîÿííûå îáèòàòåëè ïî÷âû («ïî÷âåííûå æèâîòíûå»), «÷àñòè÷íî ïî÷âåí-
íûå æèâîòíûå» (ïðèìåðíî ãåîôèëû Ôðåíöåëÿ), è «âðåìåííî ïî÷âåííûå æèâîòíûå»
(ãåîêñåíû Ôðåíöåëÿ). Îäíàêî ýòîò àâòîð ñ÷èòàåò áîëåå ñóùåñòâåííûì äåëåíèå íà «àê-
òèâíûõ ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ», ïèòàþùèõñÿ â ïî÷âå è óñêîðÿþùèõ êðóãîâîðîò â íåé
âåùåñòâ, è «íåàêòèâíûõ ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ», ïðîâîäÿùèõ â ïî÷âå ïåðèîä ïîêîÿ èëè
íåïîäâèæíóþ ñòàäèþ ðàçâèòèÿ.

Ýêîëîãè÷åñêàÿ êëàññèôèêàöèÿ ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ, áëèçêàÿ ê êëàññèôèêàöèè Ôîð-
ñëóíäà, áûëà ïðèíÿòà ìíîãî åùå â 1939 ã. («Ïî÷âîâåäåíèå», ¹ 6).

Ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïî÷âå êàê ê ñïåöèôè÷åñêîé ñðåäå îñîáåííî ïîëíî è ÷åòêî ïðî-
ÿâëÿþòñÿ ó ôîðì, ïðîâîäÿùèõ â ïî÷âå àêòèâíóþ ïîäâèæíóþ è ïèòàþùóþñÿ ñòàäèþ
ðàçâèòèÿ.

Ìû ñ îäèíàêîâûì îñíîâàíèåì äîëæíû âêëþ÷àòü â ýäàôîí è «ãåîáèîíòîâ» è òåõ
«ãåîôèëîâ», êîòîðûå â àêòèâíîé ñòàäèè æèâóò â ïî÷âå, ïîìíÿ, ÷òî âîîáùå îòäåëåíèå
êîìïëåêñà îáèòàòåëåé ïî÷âû îò âñåãî áèîöåíîçà â öåëîì âîçìîæíî ïðîâåñòè òîëüêî äî
èçâåñòíîé ñòåïåíè, ÷òî íàñåëåíèå ïî÷âû ñîñòàâëÿåò ñïåöèôè÷åñêèé ÿðóñ áèîöåíîçà.
Ìû íå ìîæåì èñêëþ÷èòü ãèäðîìåäóçó èç ñîñòàâà ïëàíêòîíà íà òîì îñíîâàíèè, ÷òî ãèä-
ðîèäíûé ïîëèï — ïðåäñòàâèòåëü áåíòîñà. Òî÷íî òàê æå ìû íå ìîæåì íå ïðè÷èñëÿòü ê
ýäàôîíó, íàïðèìåð, ëè÷èíîê êóçüêè íà òîì îñíîâàíèè, ÷òî æóê â èìàãèíàëüíîé ñòàäèè
äåðæèòñÿ íà êîëîñüÿõ.

Ñïåöèôèêà ïî÷âû êàê ñðåäû îáèòàíèÿ ëåã÷å âñåãî âñêðûâàåòñÿ íà îñíîâàíèè àíà-
ëèçà îñîáåííîñòåé è àäàïòàöèé íàñåëÿþùèõ åå æèâîòíûõ. Îñîáåííî ìíîãîîáðàçíû è
ñîâåðøåííû àäàïòàöèé ê óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ ó îáèòàþùèõ â ïî÷âå íàñåêîìûõ, â
÷àñòíîñòè ó ëè÷èíîê Holometabola, ñîñòàâëÿþùèõ ïîâñåìåñòíî îäíó èç äîìèíèðóþ-
ùèõ ãðóïï ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ. Ýòèì îáúÿñíÿåòñÿ òîò èíòåðåñ, êîòîðûé ïðåäñòàâëÿ-
åò èçó÷åíèå èõ àäàïòàöèé ê ïî÷âåííîé ñðåäå.

Âñëåäñòâèå äèâåðãåíòíîé ýâîëþöèè ëè÷èíî÷íîé è èìàãèíàëüíîé ñòàäèé íàñåêî-
ìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì, íà îðãàíèçàöèè âçðîñëîé ñòàäèè ñóùåñòâåííî íå ñêàçû-
âàþòñÿ óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ëè÷èíîê, à ëè÷èíêà îêàçûâàåòñÿ âñåöåëî ïðèñïîñîá-
ëåííîé ê ñâîåé ñïåöèôè÷åñêîé ñðåäå.



ÃËÀÂÀ III
ÏÐÈÑÏÎÑÎÁËÅÍÈß ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ Ê ÄÂÈÆÅÍÈÞ Â ÏÎ×ÂÅ

Ïðèñïîñîáëåíèÿ íàñåêîìûõ ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå, êàê è áîëüøèíñòâî äðóãèõ
ïðèñïîñîáëåíèé ê îáèòàíèþ â ýòîé ñïåöèôè÷åñêîé ñðåäå, â ëèòåðàòóðå ïî÷òè ñîâåð-
øåííî íå îñâåùåíû. Â ðàáîòå ïî ýâîëþöèè äâèæåíèÿ Çåíêåâè÷ (1944) âîîáùå íå ðàñ-
ñìàòðèâàåò äâèæåíèÿ â ïî÷âå.

Óñëîâèÿ æå ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå íàñòîëüêî ñâîåîáðàçíû, ÷òî ïðèâåëè ê âûðàáîò-
êå ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ó ìíîãèõ åå îáèòàòåëåé, ôóíêöèÿ êîòîðûõ áåç ó÷åòà
ñïåöèôèêè ïåðåäâèæåíèÿ â ýòîé ñðåäå îñòàâàëàñü ñîâåðøåííî íåÿñíîé.

Ñâîåé çàäà÷åé ÿ ñ÷èòàþ âûÿñíåíèå ñïåöèôèêè óñëîâèé ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå, óñ-
òàíîâëåíèå îñíîâíûõ âîçìîæíûõ ïðèíöèïîâ ïåðåäâèæåíèÿ â íåé æèâîòíûõ îðãàíèç-
ìîâ è ðàçáîð àäàïòàöèé ê äâèæåíèþ â ïî÷âå.

Ïî÷âà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîþ òðåõôàçíóþ ñèñòåìó: ìåæäó òâåðäûìè ÷àñòèöàìè è èõ
êîíãëîìåðàòàìè (ñòðóêòóðíûìè îòäåëüíîñòÿìè) èìåþòñÿ ïîëîñòè, çàíÿòûå âîçäóõîì è
ïëåíêàìè âîäû. Êðîìå òîãî, ïî÷âà ïðîíèçàíà áîëåå êðóïíûìè ïîëîñòÿìè — êîðíåâû-
ìè ñëåäàìè, òðåùèíàìè, õîäàìè, óæå ïðîäåëàííûìè áîëåå êðóïíûìè æèâîòíûìè è ò.
ä. Áëàãîäàðÿ ýòèì ñòðóêòóðíûì îñîáåííîñòÿì ïî÷âû, ïåðåäâèæåíèå â íåé æèâîòíûõ
âîçìîæíî ëèáî ïóòåì èñïîëüçîâàíèÿ óæå ñóùåñòâóþùèõ â ñêâàæèí, òðåùèí è ïîëîñ-
òåé, ëèáî ïóòåì àêòèâíîãî ïðîêëàäûâàíèÿ õîäîâ.

Äëÿ ìåëêèõ îðãàíèçìîâ, ðàçìåðû êîòîðûõ íåâåëèêè â ñðàâíåíèè ñ ðàçìåðàìè ñó-
ùåñòâóþùèõ â ïî÷âå ñêâàæèí, ïåðåäâèæåíèå ïî íèì â ïî÷âå ïðèíöèïèàëüíî íå îòëè-
÷àåòñÿ îò ïåðåäâèæåíèÿ ïî ïîâåðõíîñòè âñÿêîãî òâåðäîãî ñóáñòðàòà. Ïîýòîìó, íàïðè-
ìåð, ó ìíîãèõ áîëåå ìåëêèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (êëåùè, íîãîõâîñòêè) ìîæåò è íå âûðàáà-
òûâàòüñÿ ñïåöèôè÷åñêèõ ïðèñïîñîáëåíèé ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå. Ñ âîçðàñòàíèåì
æå ìàññû òåëà âîçíèêàåò íåîáõîäèìîñòü â âûðàáîòêå ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê
ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå.

Ïåðåäâèæåíèå â ïî÷âå ñ èñïîëüçîâàíèåì åñòåñòâåííûõ ïîëîñòåé äëÿ áîëåå êðóï-
íûõ îðãàíèçìîâ âîçìîæíî ëèøü ïðè âûòÿíóòîé ÷åðâåîáðàçíîé ôîðìå òåëà, òîëùèíà
êîòîðîãî íå ïðåâûøàåò øèðèíû èñïîëüçóåìûõ äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ õîäîâ. Òàêàÿ ôîðìà
òåëà õàðàêòåðíà äëÿ ìíîãèõ òèïè÷íûõ ãåîáèîíòîâ — îáèòàþùèõ â ïî÷âå ÷åðâåé, ìíî-
ãîíîæåê, ìíîãèõ ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå ëè÷èíîê íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì.

Äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå ñ èñïîëüçîâàíèåì ñóùåñòâóþùåé â íåé ñêâàæíîñòè íå-
îáõîäèìî, ÷òîáû ïîêðîâû îòâå÷àëè äâóì ïðîòèâîïîëîæíûì òðåáîâàíèÿì: ñ îäíîé ñòî-
ðîíû, îíè äîëæíû áûòü äîñòàòî÷íî òâåðäûìè è ïðî÷íûìè, ÷òîáû íå ïîðàíèòüñÿ ïðè
ïåðåäâèæåíèè ìåæäó áîëåå èëè ìåíåå îñòðûìè ìèíåðàëüíûìè ÷àñòèöàìè è îêàçûâàòü
ñîïðîòèâëåíèå ñæàòèþ ïðè ïðîòèñêèâàíèè â áîëåå óçêèõ ìåñòàõ. Ñ äðóãîé ñòîðîíû,
ïîêðîâû äîëæíû áûòü íàñòîëüêî ãèáêèìè, ÷òîáû îáåñïå÷èòü ñïîñîáíîñòü ê ðåçêèì
èçãèáàì â ðàçëè÷íûõ ó÷àñòêàõ òåëà, íåîáõîäèìóþ äëÿ òîãî, ÷òîáû æèâîòíîå ìîãëî
ïåðåäâèãàòüñÿ ïî ñëó÷àéíî îáðàçîâàâøèìñÿ, ïðèõîòëèâî èçâèòûì õîäàì ïî÷âû.

Ïåðâîå òðåáîâàíèå ó âñåõ îáèòàþùèõ â ïî÷âå áåñïîçâîíî÷íûõ îáåñïå÷èâàåòñÿ íà-
ëè÷èåì áîëåå èëè ìåíåå ñèëüíî ðàçâèòîãî êóòèêóëÿðíîãî ñêåëåòà.

Öåëüíûé ñïëîøíîé íàðóæíûé ïàíöèðü ìîæåò óäîâëåòâîðÿòü âòîðîìó òðåáîâàíèþ
ëèøü ïðè íåçíà÷èòåëüíîé òîëùèíå, âñëåäñòâèå ÷åãî îí èìååòñÿ ëèøü ó íàèáîëåå ìåë-
êèõ è òîíêèõ èç èìåþùèõ ÷åðâåîáðàçíóþ ôîðìó îáèòàòåëåé ïî÷âû — ó íåìàòîä1 . Ó

1 Ó êðóïíûõ ïî÷âåííûõ íåìàòîä ñåì. Mermitidae íàìå÷àåòñÿ ëîæíàÿ ñåãìåíòàöèÿ ïîêðîâîâ, óêàçûâàþùàÿ íà
òåíäåíöèþ ê èõ ðàñ÷ëåíåíèþ.



32  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

áîëåå æå êðóïíûõ ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ ãèáêîñòü áîëåå ìîùíîãî õèòèíîâîãî
íàðóæíîãî ñêåëåòà äîñòèãàåòñÿ áëàãîäàðÿ åãî ðàñ÷ëåíåíèþ è íàëè÷èþ ìåæäó ñèëüíî
ñêëåðîòèçèðîâàííûìè çâåíüÿìè áîëåå òîíêîé ìÿãêîé è ýëàñòè÷íîé ïåðåïîíêè.

Áîëüøîå êîëè÷åñòâî ñåãìåíòîâ õàðàêòåðíî äëÿ îáèòàþùèõ â ïî÷âå îëèãîõåò —
ýíõèòðåèä è îñîáåííî äëÿ äîæäåâûõ ÷åðâåé.

Äëÿ îáèòàþùèõ â ïî÷âå è ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ Onychophora, òåëî êîòîðûõ óòðàòèëî
ïåðâè÷íóþ íàðóæíóþ ñåãìåíòàöèþ, õàðàêòåðíî âòîðè÷íîå ðàçäåëåíèå ïîêðîâîâ íà áîëü-
øîå êîëè÷åñòâî êîëåö — ïðèñïîñîáëåíèå, îáåñïå÷èâàþùåå âûñîêóþ ñïîñîáíîñòü ê
èçãèáàì òåëà ïðè ïåðåäâèæåíèÿõ â òðåùèíàõ ïî÷âû, ïîä ñòâîëàìè óïàâøèõ äåðåâüåâ è
ò.ä.

Ðàñ÷ëåíåíèå íà áîëüøîå ÷èñëî ñåãìåíòîâ õàðàêòåðíî è äëÿ òàêèõ òèïè÷íûõ ãåîáè-
îíòîâ, êàê ìíîãîíîæêè. Ñðåäè Chilopoda îñîáåííî áîëüøîå êîëè÷åñòâî î÷åíü ïîäâèæ-
íî ñî÷ëåíåííûõ ñåãìåíòîâ, ïîçâîëÿþùèõ ïðîèçâîäèòü ðåçêèå è ìíîãî÷èñëåííûå èç-
ãèáû òåëà ñîîòâåòñòâåííî ôîðìå õîäîâ è òðåùèí ïî÷âû, èñïîëüçóåìûõ ïðè ïåðåäâè-
æåíèÿõ ýòèìè õèùíèêàìè, õàðàêòåðíî äëÿ Geophilidae, ó êîòîðûõ ÷èñëî ñåãìåíòîâ äî-
ñòèãàåò 120. Geophilidae — íàèáîëåå òèïè÷íûå èç Chilopoda îáèòàòåëè ïî÷âû.

Ó Diplopoda, îáëàäàþùèõ ïðî÷íûì õèòèíîâûì êàëüöèôèöèðîâàííûì ïàíöèðåì2,
óâåëè÷åíèå ãèáêîñòè òåëà òàêæå äîñòèãàåòñÿ áëàãîäàðÿ ñåãìåíòàöèè.

Èç ïî÷âåííûõ ìíîãîíîæåê íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî ñåãìåíòîâ èìåþò Symphyla è
Pauropoda — ìåëêèå ôîðìû, ðàçìåðû êîòîðûõ ìàëî îòëè÷àåòñÿ îò ðàçìåðîâ õîäîâ,
èñïîëüçóåìûõ èìè ïðè äâèæåíèè. Òèïè÷íûìè îáèòàòåëÿìè ïî÷âû è ýêîëîãè÷åñêè ñõîä-
íûõ ìåñòîîáèòàíèé (òðåùèíû ñêàë, êàìåíèñòûå îñûïè, ëåñíàÿ ïîäñòèëêà, ãíèþùèå
îñòàòêè äåðåâüåâ è ò.ä.) ÿâëÿþòñÿ è íèçøèå íàñåêîìûå — Apterygota. Ýòî ìåëêèå ôîð-
ìû, äëÿ êîòîðûõ ïåðåäâèæåíèå â òðåùèíàõ è ïîëîñòÿõ ïî÷âû ñóùåñòâåííî íå ðàçíèòñÿ
îò ïåðåäâèæåíèÿ ïî ïîâåðõíîñòè òâåðäîãî ñóáñòðàòà.

Óæå äëÿ ìåëêèõ îáèòàþùèõ â ïî÷âå ìíîãîíîæåê Symphyla õàðàêòåðíî óìåíüøåíèå
è ñòàáèëèçàöèÿ ÷èñëà ñåãìåíòîâ. Ðàñ÷ëåíåíèå òåëà íà áîëüøîå ÷èñëî ãîìîíîìíûõ, ò.
å. áîëåå èëè ìåíåå îäíîòèïíûõ, ñåãìåíòîâ â óñëîâèÿõ íàçåìíîãî îáðàçà æèçíè è, â
÷àñòíîñòè, â ïî÷âå, ñëóæèò ïðèñïîñîáèòåëüíûì ïðèçíàêîì ñðàâíèòåëüíî êðóïíûõ îðãà-
íèçìîâ, ñâÿçàííûì ñ ïåðåäâèæåíèåì ïî óçêèì èèçâèòûì õîäàì. Äàëüíåéøàÿ ýâîëþ-
öèÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè ïðèâåëà ê åùå áîëüøåìó óìåíüøåíèþ ÷èñëà ñåãìåíòîâ è äèô-
ôåðåíöèàöèè òåëà íà îòäåëû (òåãìàòèçàöèè, ïî òåðìèíîëîãèè Áåêëåìèøåâà, 1944).

Ïðîèñõîæäåíèå íàñåêîìûõ îò ìíîãîíîæêîîáðàçíûõ ôîðì ñ òåëîì, ðàçäåëåííûì
íà áîëüøîå êîëè÷åñòâî ïîäâèæíî ñî÷ëåíåííûõ ñåãìåíòîâ, îáèòàâøèõ, âåðîÿòíî, â ïî÷âå
èëè ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ, ïîçâîëÿåò ïîíÿòü, ïî÷åìó ó íàñåêîìûõ îñíîâíóþ ôóíêöèþ
ïåðåäâèæåíèÿ (ëîêîìîòîðíóþ) íåñóò ïåðåäíèå (ãðóäíûå), à íå çàäíèå (áðþøíûå) ñåã-
ìåíòû.

Ïî óçêèì èçâèòûì õîäàì óäëèíåííîå ìÿãêîå è ãèáêîå òåëî, íà áîëüøîì ïðîòÿæå-
íèè ñîïðèêàñàþùååñÿ ïîâåðõíîñòüþ ñ òâåðäûì ñóáñòðàòîì, ëåã÷å ïåðåäâèãàòü âïåðåä,
ïîäòÿãèâàÿ, ÷åì ïîäòàëêèâàÿ åãî ñçàäè. Ìîæíî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî èìåííî ïîýòîìó ó
íàñåêîìûõ îñíîâíóþ ëîêîìîòîðíóþ ôóíêöèþ íåñåò ïåðåäíèé (ãðóäíîé), à íå çàäíèé
(áðþøíîé) îòäåë.

Ýëåìåíòàðíûé îïûò ïîäòâåðæäàåò ýòî ïðåäïîëîæåíèå. Ó êðóïíûõ Geophilus, èìå-
þùèõ äëèííîå âûòÿíóòîå òåëî è ãîìîíîìíî ðàçâèòûå êîíå÷íîñòè, àìïóòèðîâàëèñü
âñå íîãè, êðîìå òðåõ ïåðåäíèõ ïàð. Ìíîãîíîæêè ñîõðàíÿëè ñïîñîáíîñòü ê äâèæåíèþ
âïåðåä, ïîäòÿãèâàÿ ëèøåííûé êîíå÷íîñòåé çàäíèé îòäåë. Åñëè æå îòðåçàëèñü âñå íîãè,

2   Èìåþùèì, ïîâèäèìîìó, íàðÿäó ñ äðóãèìè ñðåäñòâàìè (îòòàëêèâàþùèì çàïàõîì) è ôóíêöèþ ïàññèâíîé çà-
ùèòû.
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êðîìå ïîñëåäíèõ òðåõ ïàð, ìíîãîíîæêè óòðà÷èâàëè ñïîñîáíîñòü ê äâèæåíèþ âïåðåä
ïðè ïîìîùè êîíå÷íîñòåé.

Ó áîëüøèíñòâà íàçåìíûõ ÷åòâåðîíîãèõ ïîçâîíî÷íûõ îñíîâíóþ ëîêîìîòîðíóþ ôóí-
êöèþ íåñóò çàäíèå êîíå÷íîñòè, ñâÿçàííûå ñ îñåâûì ñêåëåòîì, îáúåäèíÿþùèì âñå òåëî
â ìåõàíè÷åñêè åäèíîå öåëîå.

Ó íàñåêîìûõ, ïåðåøåäøèõ ê ñâîáîäíîìó îáðàçó æèçíè íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû è
ïðîèçîøåäøèõ îò ôîðì, ó êîòîðûõ ðåäóöèðîâàëèñü áðþøíûå êîíå÷íîñòè è ëîêîìî-
òîðíàÿ ôóíêöèÿ ñêîíöåíòðèðîâàëàñü â ïðåäåëàõ ãðóäíîé (òîðàêàëüíîé) òåãìû. Ó áûñò-
ðî áåãàþùèõ è îñîáåííî ïðûãàþùèõ ôîðì îñíîâíàÿ ëîêîìîòîðíàÿ ðîëü ïðèíàäëåæèò
çàäíåé ïàðå êîíå÷íîñòåé. Õîðîøèì ïðèìåðîì òàêîãî ñëó÷àÿ ìîãóò ñëóæèòü ïðûãàþ-
ùèå ïðÿìîêðûëûå (Orthoptera-Saltatoria)3.

Âòîðè÷íûé ïåðåõîä òàêèõ ôîðì ê îáèòàíèþ â ïî÷âå, äåëàþùåìó áîëåå âûãîäíûì
ïðîòàñêèâàíèå, à íå ïîäòàëêèâàíèå òåëà, âåäåò ê ïðîãðåññèâíîìó ðàçâèòèþ ïåðåäíåé
ïàðû êîíå÷íîñòåé (Gryllotalpidae) è èíîãäà ê âòîðè÷íîìó ïðèîáðåòåíèþ ÷åðâåîáðàç-
íîé ôîðìû òåëà (ïàòàãîíñêèå è àâñòðàëèéñêèå Cylindrochaeta, Cylindroryctes). Îáùàÿ
æå òåíäåíöèÿ íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè íàñåêîìûõ Pterygota — ïåðåõîä ê îòêðûòîìó îá-
ðàçó æèçíè è àêòèâíîé æèçíåäåÿòåëüíîñòè íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû.

Òåñíî ñâÿçàííûìè ñ îáèòàíèåì â ïî÷âå îñòàëèñü òîëüêî þâåíèëüíûå ñòàäèè ìíî-
ãèõ íàñåêîìûõ. Â ïî÷âå, êàê â ñðåäå, â êîòîðîé ìèíèìàëüíû ïîòåðè âëàãè è ñíèæàåòñÿ
óãðîçà ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ, ïðîòåêàþò «ïîêîÿùèåñÿ» ñòàäèè ìíîãèõ íàñåêîìûõ (ñòà-
äèÿ ÿéöà ïðÿìîêðûëûõ è ìíîãèõ Holometabola, ñòàäèÿ êóêîëêè áîëüøèíñòâà
Holometabola). Ðàçâèòèå â ïî÷âå õàðàêòåðíî è äëÿ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì ìíîãèõ Pterygota.

Ñðåäè âçðîñëûõ ôîðì ïòåðèãîò ìû ïî÷òè íå âñòðå÷àåì òèïè÷íî ïî÷âåííûõ îáèòà-
òåëåé.

Èìàãèíàëüíàÿ ñòàäèÿ ïòåðèãîò âîçíèêëà êàê àäàïòàöèÿ ê ðàññåëåíèþ, ê ïåðåäâè-
æåíèþ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, ïðåèìóùåñòâåííî æå ê ïîëåòó (Ãèëÿðîâ, 1945). Ïîýòî-
ìó ïî÷òè íåò âçðîñëûõ ôîðì ïòåðèãîò, ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê îáèòàíèþ èñêëþ÷èòåëüíî
â ïî÷âå. Èñêëþ÷åíèå — íåìíîãèå âòîðè÷íî óïðîùåííûå ôîðìû, îáèòàþùèå íà êîð-
íÿõ ðàñòåíèé Rhynchota (íàïðèìåð, àíîëîöèêëè÷íûå òëè Fordea, ÷åðâåöû Neomargarodes,
ñâÿçàííûå áîëüøå ñ êîðíÿìè ðàñòåíèé, ÷åì ñ ïî÷âîé). Êðîìå òîãî, íàïðèìåð, â ïåñ-
÷àíûõ ïóñòûíÿõ Ñðåäíåé Àçèè èìåþòñÿ íàñåêîìûå, è âî âçðîñëîé ñòàäèè íå ðàññòàþ-
ùèåñÿ ñ ïåñêîì. Òàêîâû ïëàñòèí÷àòîóñûå Thynoryctor, ÷åðíîòåëêè Remipedella,
Ammozoum, êëîï Stibaropus è ïîäîáíûå, âòîðè÷íî óòðàòèâøèå êðûëüÿ ôîðìû. Ó íåêî-
òîðûõ èç íèõ ðàçâèâàþòñÿ ñïåöèàëüíûå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ðûòüþ â ðûõëîì ïåñêå, äâè-
æåíèå â êîòîðîì îòäàëåííî íàïîìèíàåò ïëàâàíèå; ïåðåäâèãàþùèõñÿ ïîäîáíûì îáðà-
çîì â ïåñêå íàñåêîìûõ À.Ï. Ñåìåíîâ-Òÿíüøàíñêèé ïðåäëîæèë íàçûâàòü «àììîêîëèì-
áåòàìè». Íåîáõîäèìî, îäíàêî, èìåòü â âèäó, ÷òî ïåðåäâèæåíèå â ðûõëîì ïåñêå ñ ïëàâà-
íèåì íè÷åãî îáùåãî íå èìååò. Íàëè÷èå âòîðè÷íî áåñêðûëûõ, íå ïîêèäàþùèõ ïåñêà
ôîðì íå ïðîòèâîðå÷èò îáùåìó âûâîäó î òîì, ÷òî èìàãèíàëüíàÿ ñòàäèÿ Pterygota ïðè-
ñïîñîáëåíà â îñíîâíîì ê îáèòàíèþ âíå ïî÷âû è ìîæåò òîëüêî èëëþñòðèðîâàòü ðàçâè-
âàåìîå íèæå ïîëîæåíèå, ÷òî â êðàéíå çàñóøëèâûõ ìåñòíîñòÿõ óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ
â òîëùå ïî÷âû äëÿ æèâîòíûõ áëàãîïðèÿòíåå, ÷åì íà åå ïîâåðõíîñòè.

Èçáèòûì è ïî÷òè åäèíñòâåííûì ôèãóðèðóþùèì â ýêîëîãè÷åñêèõ ñâîäêàõ ïðèìå-
ðîì àäàïòàöèè íàñåêîìûõ ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå ÿâëÿåòñÿ ìåäâåäêà. Îäíàêî ÷åðòû

3 Ó îòêðûòî æèâóùèõ Collembola-Sminthuridae, èìåþùèõ ñëèòíîå òåëî, îñíîâíóþ ëîêîìîòîðíóþ ôóíêöèþ
íåñóò ñïåöèàëüíûå ìîäèôèöèðîâàííûå áðþøíûå êîíå÷íîñòè, îáðàçóþùèå òàê íàçûâàåìóþ ïðûãàòåëü-
íóþ âèëêó, ðåäóöèðîâàííóþ ó ôîðì äâèãàþùèõñÿ ïî ñêâàæèíàì ïî÷âû è èìåþùèõ ðàñ÷ëåíåííñå òåëî
(Onychiurus).
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ñòðîåíèÿ ìåäâåäêè âûÿâëÿþò ïðèñïîñîáëåííîñòü íå òîëüêî ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå,
íî è ê õîæäåíèþ ïî åå ïîâåðõíîñòè è ê ïîëåòó, ÷òî ÿâíî îáíàðóæèâàåòñÿ âî âñåé åå
îðãàíèçàöèè: ôóíêöèîíèðóþùèå êðûëüÿ, õîäèëüíûé õàðàêòåð âòîðîé è òðåòüåé ïàðû
êîíå÷íîñòåé è ò.ä. (ñð. Êîáàõèäçå, 1943). Òî æå ìîæíî ñêàçàòü îá îðãàíèçàöèè òàêèõ
ïðîâîäÿùèõ çíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü æèçíè â ïî÷âå èìàãî íàñåêîìûõ, êàê æóêè-íàâîçíèêè,
êàðàïóçèêè, êëîïû Microporus è ò.ä.

Â îðãàíèçàöèè äàæå íàèáîëåå òåñíî ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé âçðîñëûõ ôîðì Pterygota
ìîæíî îáíàðóæèòü ÷åðòû ëèøü ÷àñòè÷íîãî ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå
(íàïðèìåð, ðàñøèðåíèå è çàçóáðåííîñòü ãîëåíåé, îñòðûé çàçóáðåííûé ïåðåäíèé êðàé
ãîëîâû ó ïëàñòèí÷àòîóñûõ æóêîâ) íàðÿäó ñ áîëåå ÿðêî âûðàæåííûìè ÷åðòàìè àäàïòà-
öèè ê ïåðåäâèæåíèþ â âîçäóøíîé ñðåäå — ê  äâèæåíèþ ïî ïîâåðõíîñòè ïî÷âû èëè ê
ïîëåòó.

Íàèáîëåå ÿðêî àäàïòèðîâàííîñòü ê ñóùåñòâîâàíèþ è, â ÷àñòíîñòè, ê ïåðåäâèæå-
íèþ â ïî÷âå âûðàæåíà ó ëè÷èíîê Holometabola, ðàçâèòèå êîòîðûõ ïðîòåêàåò â ýòîé
ñðåäå. Ïðèìèòèâíàÿ, íàïîìèíàþùàÿ îáèòàþùèõ â òåõ æå óñëîâèÿõ òèçàíóð «êàìïîäå-
îâèäíàÿ» ôîðìà òåëà î÷åíü ðàñïðîñòðàíåíà ñðåäè ëè÷èíîê æóêîâ è ñåò÷àòîêðûëûõ,
ïîëüçóþùèõñÿ ïðè ïåðåäâèæåíèÿõ åñòåñòâåííîé ñêâàæíîñòüþ ïî÷âû (ìåëêèå ôîðìû,
íàïðèìåð, ëè÷èíêè Atomaria) èëè ïðåèìóùåñòâåííî õîäàìè, ïðîðûòûìè äðóãèìè æè-
âîòíûìè (õèùíûå, ïèòàþùèåñÿ â ïî÷âå ëè÷èíêè ìíîãèõ æóæåëèö, ñòàôèëèíèä, ñåò÷à-
òîêðûëûõ). Îñíîâíûìè ëîêîìîòîðíûìè îðãàíàìè òàêèõ ëè÷èíîê ñëóæàò êîíå÷íîñòè,
ïðèñïîñîáëåííûå ê äâèæåíèþ ïî ïîâåðõíîñòè òâåðäîãî ñóáñòðàòà (íàïðèìåð, äâóõêî-
ãîòêîâûå ëàïêè ó áîëüøèíñòâà ëè÷èíîê æóæåëèö è ó ñåò÷àòîêðûëûõ). Êàìïîäåîâèä-
íàÿ ôîðìà ÿâëÿåòñÿ ïðèñïîñîáëåíèåì ê áûñòðîìó ïåðåäâèæåíèþ ïî èçâèòûì õîäàì,
áîëåå øèðîêèì, ÷åì øèðèíà òåëà íàñåêîìîãî.

×åðâåîáðàçíàÿ ôîðìà êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå ÷àñòî âñòðå-
÷àåòñÿ ó ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå ëè÷èíîê Holometabola. Ëèøü â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ, îä-
íàêî, ýâîëþöèÿ â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå ïî ñóùå-
ñòâóþùèì â íåé ïîëîñòÿì è õîäàì ÿâëÿåòñÿ åäèíñòâåííûì ïóòåì ðàçðåøåíèÿ ïðî-
áëåìû ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå. Â ýòèõ ñëó÷àÿõ ïðèñïîñîáëåíèå ê ïåðåäâèæåíèþ ïî
õîäàì è òðåùèíàì ïî÷âû äîñòèãàåòñÿ òåìè æå ñïîñîáàìè, êàê è ó äðóãèõ «Annulata»
— ïóòåì ðàñ÷ëåíåíèÿ õèòèíîâîãî ïîêðîâà íà áîëüøîå êîëè÷åñòâî ñåãìåíòîâ è çà
ñ÷åò ïîâûøåíèÿ åãî ãèáêîñòè.

Â íàïðàâëåíèè ðàçâèòèÿ äîïîëíèòåëüíîé «ëîæíîé» ñåãìåíòàöèè õèòèíîâîãî ýê-
çîñêåëåòà ýâîëþöèîíèðîâàëè, íàïðèìåð, èç æóêîâ — ëè÷èíêè Cardiophorus è
Horistonotus (Elateridae), èç äâóêðûëûõ — ëè÷èíêè Therevidae. Òåëî ëè÷èíîê
Cardiophorus êàæåòñÿ ñîñòîÿùèì íå èç 12, êàê ó áîëüøèíñòâà ïðîâîëî÷íèêîâ, à èç 23–
26 ñåãìåíòîâ, à òåëî ëè÷èíîê Therevidae ñîñòîèò êàê áû èç 20 ñåãìåíòîâ.

Ëè÷èíêè Cardiophorus è Therevidae îáèòàþò íà ëåãêèõ ïåñ÷àíûõ èëè ñòðóêòóðíûõ
ïî÷âàõ, â êîòîðûõ âûñîêàÿ åñòåñòâåííàÿ ñêâàæíîñòü îáëåã÷àåò ïåðåäâèæåíèå òîíêèõ
÷åðâåîáðàçíûõ ëè÷èíîê.

Äëÿ áîëüøèíñòâà æå îáèòàþùèõ â ïî÷âå ëè÷èíîê Holometabola, äàæå èìåþùèõ
áîëåå èëè ìåíåå ÿñíî âûðàæåííóþ ÷åðâåîáðàçíóþ ôîðìó, õàðàêòåðíî ðàçâèòèå
ïðèñïîñîáëåíèé ê àêòèâíîìó ïðîêëàäûâàíèþ õîäîâ.

Äëÿ æèâîòíûõ, àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ õîäû â ïî÷âå, ïî÷âà âûñòóïàåò êàê òâåð-
äàÿ ñðåäà. Àêòèâíîå ïðîêëàäûâàíèå õîäîâ òðåáóåò ðàçâèòèÿ äâóõ òèïîâ ïðèñïîñîá-
ëåíèé. Âî-ïåðâûõ, íåîáõîäèìî íàëè÷èå àïïàðàòà, ïðè ïîìîùè êîòîðîãî ðàçìåëü÷àåò-
ñÿ è ðàçäâèãàåòñÿ èëè îòãðåáàåòñÿ óæå ðàçìåëü÷åííàÿ ïî÷âà. Âî-âòîðûõ, ïîñêîëüêó
ïî÷âà, êàê âñÿêèé òâåðäûé ñóáñòðàò, îêàçûâàåò âûñîêîå ñîïðîòèâëåíèå ïðîêëàäûâà-
þùåìó â íåé õîä æèâîòíîìó, äîëæíû áûòü ïðèñïîñîáëåíèÿ äëÿ óïîðà ïðè ïðîêëàäû-
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âàíèè õîäà äëÿ ôèêñàöèè ïîëîæåíèÿ òåëà ëè÷èíêè â ïðîêëàäûâàåìîì õîäå. Ýòà çàäà-
÷à ðàçðåøàåòñÿ â ðàçíûõ ãðóïïàõ ëè÷èíîê ðàçëè÷íûìè ïóòÿìè, íî ïî îãðàíè÷åííîìó
÷èñëó ïðèíöèïîâ.

Ïî îñíîâíûì ïðèíöèïàì àêòèâíîé ïðîêëàäêè õîäîâ â ïî÷âå (è â ñõîäíûõ ïî ôèçè-
êî-ìåõàíè÷åñêèì óñëîâèÿì ñóáñòðàòàõ) ìîæíî ðàçëè÷èòü òðè ãðóïïû ëè÷èíîê.

1. Ëè÷èíêè, ñïîñîáíûå ê çíà÷èòåëüíûì èçìåíåíèÿì òîëùèíû òåëà, ïðè ïðîêëàäû-
âàíèè õîäà ðàçäâèãàþùèå ÷àñòèöû ïî÷âû. Ê ýòîé ãðóïïå îòíîñèòñÿ áîëüøàÿ ÷àñòü ïðî-
êëàäûâàþùèõ õîäû â ïî÷âå ëè÷èíîê äâóêðûëûõ. Òèïè÷íûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè ýòîé
ãðóïïû ìîãóò ñëóæèòü ëè÷èíêè ïî÷âåííûõ Tipulidae.

2. Ëè÷èíêè, íå ñïîñîáíûå ê çíà÷èòåëüíûì èçìåíåíèÿì òîëùèíû òåëà, ïðîêëàäû-
âàþùèå õîäû â òâåðäîé ïî÷âå ïóòåì åå ðàçðûõëåíèÿ. Ëè÷èíêè ñ áîëåå èëè ìåíåå öè-
ëèíäðè÷åñêèì òåëîì, ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûìè ïîêðîâàìè è ñèëüíî ðàçâèòûìè îïîð-
íûìè îðãàíàìè íà çàäíåì (êàóäàëüíîì) êîíöå òåëà. Õàðàêòåðíûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè
ìîãóò ñëóæèòü ëè÷èíêè íåêîòîðûõ æóêîâ, íàïðèìåð Selatosomus èç ùåëêóíîâ, Blaps èç
÷åðíîòåëîê, à èç äâóêðûëûõ — ëè÷èíêè Xylophagidae.

3. Ñ-îáðàçíî ñîãíóòûå ëè÷èíêè ñ ìÿãêèìè ñêëàä÷àòûìè ïîêðîâàìè è ñèëüíî õèòè-
íèçèðîâàííîé ãîëîâíîé êàïñóëîé. Õàðàêòåðíûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè ýòîé ãðóïïû ÿâëÿþò-
ñÿ îáèòàþùèå â ïî÷âå ëè÷èíêè õðóùåé, à òàêæå ìíîãèõ äîëãîíîñèêîâ, Dascillidae è äð.

Ïðèâåäåííîå âûäåëåíèå äâóõ îñíîâíûõ ïðèíöèïîâ ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå — àê-
òèâíîãî ïðîêëàäûâàíèÿ õîäîâ ëèáî èñïîëüçîâàíèÿ ñóùåñòâóþùåé â ïî÷âå ñêâàæíîñòè
è òèïîâ ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïåðåäâèæåíèþ — äàåò ïðåäñòàâëåíèå òîëüêî î ïðåîáëàäàþ-
ùåì äëÿ äàííîãî îðãàíèçìà ïðèíöèïå ïåðåäâèæåíèÿ. Ôîðìû, ñïîñîáíûå àêòèâíî ïðî-
êëàäûâàòü õîäû â ïî÷âå, ìîãóò â òî æå âðåìÿ ïîëüçîâàòüñÿ äëÿ ïåðåäâèæåíèé è ñóùå-
ñòâóþùèìè â ïî÷âå ïîëîñòÿìè. È íàîáîðîò, ôîðìû, èñïîëüçóþùèå åñòåñòâåííûå ïóñ-
òîòû â ïî÷âå, ìîãóò â òîé èëè èíîé ñòåïåíè àêòèâíî ïðîðûâàòü ñåáå ïóòü èëè, âî âñÿ-
êîì ñëó÷àå, íåñêîëüêî åãî ðàñøèðÿòü. Âûäåëåíèå îñíîâíûõ òèïîâ ïðèñïîñîáëåíèÿ ê
ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå îêàçàëîñü âîçìîæíûì áëàãîäàðÿ èçó÷åíèþ îáùåãî ñòðîåíèÿ
òåëà íàñåêîìûõ ïàðàëëåëüíî ñ èçó÷åíèåì ôóíêöèé îòäåëüíûõ ÷àñòåé ïðè äâèæåíèè.

ÀÊÒÈÂÍÎÅ ÏÐÎÊËÀÄÛÂÀÍÈÅ ÕÎÄÎÂ ÐÀÇÄÂÈÃÀÍÈÅÌ ×ÀÑÒÈÖ ÏÎ×ÂÛ

Ïðèìåðîì àêòèâíîãî ïðîêëàäûâàíèÿ õîäîâ ïóòåì ðàñøèðåíèÿ ñóùåñòâóþùåé â
ïî÷âå ñêâàæíîñòè ìîæåò ñëóæèòü ïåðåäâèæåíèå â ïî÷âå ëè÷èíîê êîìàðîâ-äîëãîíîæåê
Tipula. Ïðîêëàäûâàíèå õîäà â ïî÷âå ñâîäèòñÿ ê ïîñëåäîâàòåëüíîé ñìåíå îòäåëüíûõ
ôàç äâèæåíèÿ: 1) ôèêñàöèÿ çàäíåãî êîíöà òåëà â ïðîêëàäûâàåìîì õîäå, 2) óâåëè÷åíèå
ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ïåðåäíèì è çàäíèì êîíöàìè òåëà, âûíîñ ïåðåäíåãî êîíöà òåëà âïå-
ðåä, 3) ôèêñàöèÿ ïîëîæåíèÿ ïåðåäíåãî êîíöà òåëà, 4) ïîäòÿãèâàíèå çàäíåãî êîíöà òåëà,
ñîêðàùåíèå ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ïåðåäíèì è çàäíèì êîíöàìè òåëà.

Òàêàÿ ñõåìà ñîêðàòèòåëüíîãî äâèæåíèÿ øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíà è ñðåäè æèâîòíûõ
ñ âûòÿíóòîé ôîðìîé òåëà, ïåðåäâèãàþùèõñÿ ïî ïîâåðõíîñòè òâåðäîãî ñóáñòðàòà. Ó
ôîðì, îáèòàþùèõ â âîäíîé (ïðåñíîâîäíàÿ ãèäðà, ìíîãèå ïèÿâêè) èëè âîçäóøíîé (ãó-
ñåíèöû ïÿäåíèö è íåêîòîðûõ ñîâîê, ëè÷èíêè ñèðôèä) ñðåäå ïðè äâèæåíèè ïî ïîâåðõ-
íîñòè òâåðäîãî ñóáñòðàòà èçìåíåíèå ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ïåðåäíåé è çàäíåé ôèêñèðóþ-
ùèìè òî÷êàìè äîñòèãàåòñÿ îáû÷íî ïóòåì äóãîîáðàçíûõ èçãèáàíèé òåëà.

Â ïî÷âå æå, ãäå ðåçêèå èçãèáàíèÿ òåëà íåâîçìîæíû, èçìåíåíèå ðàññòîÿíèÿ ìåæäó
ïåðåäíèì è çàäíèì êîíöàìè òåëà ïðè ïîñòóïàòåëüíîì äâèæåíèè äîñòèãàåòñÿ èçìåíå-
íèåì ëèíåéíûõ åãî ðàçìåðîâ. Â ïðîñòåéøåì ñëó÷àå àêòèâíîå ïðîêëàäûâàíèå õîäîâ
ïðîèñõîäèò ñ èñïîëüçîâàíèåì ñóùåñòâóþùåé â ðûõëîé ïî÷âå ñêâàæíîñòè: ïåðåäâèãàþ-
ùååñÿ â íåé æèâîòíîå, âûòÿãèâàÿñü è ñòàíîâÿñü òîíüøå, ïðîíèêàåò ïåðåäíèì êîíöîì
òåëà â óçêèå õîäû, à çàòåì, ôèêñèðóÿ ïîëîæåíèå ïåðåäíåãî êîíöà òåëà, ïîäòÿãèâàåò
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çàäíèé åãî êîíåö. Ïðè ýòîì ñåãìåíòû, óâåëè÷èâàÿñü â ïîïåðå÷íîì ñå÷åíèè ïîñëåäîâà-
òåëüíî â íàïðàâëåíèè ñïåðåäè íàçàä, ðàçäâèãàþò ñòåíêè èñïîëüçóåìîãî õîäà.

Ïî òàêîìó ïðèíöèïó ïåðåäâèãàþòñÿ â ïî÷âå çåìëÿíûå ÷åðâè (Lumbricidae) (Gray
and Lissman, 1938). Òàêèì æå îáðàçîì ïðîèñõîäèò ïåðåäâèæåíèå â ãðóíòå ìîðñêîãî äíà
ðîþùåé ïîëèõåòû Arenicola4  (Wells, 1944). Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòèì æå ïðèíöèïîì ïðî-
èñõîäèò è ïåðåäâèæåíèå â ïî÷âå ìíîãèõ ÷åðâåîáðàçíûõ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ. Â ÷àñò-
íîñòè, òàê â îñíîâíîì ïåðåäâèãàþòñÿ è ïî÷âåííûå ëè÷èíêè òèïóëèä. Ýòîò ñïîñîá ïå-
ðåäâèæåíèÿ ÿâëÿåòñÿ â ñóùíîñòè ïðîìåæóòî÷íûì ìåæäó ïåðåäâèæåíèåì ïî ñóùåñòâó-
þùèì â ïî÷âå ñêâàæèíàì è àêòèâíûì ïðîêëàäûâàíèåì õîäà.

Ïðè ïåðåäâèæåíèè ëè÷èíêè ïî ñóùåñòâóþùèì â ïî÷âå õîäàì, áåç èçìåíåíèÿ èõ
øèðèíû, åñëè õîä â íåêîòîðûõ ñâîèõ ÷àñòÿõ óæå, ÷åì òåëî ëè÷èíêè, ïðîèñõîäèò ïîñëå-
äîâàòåëüíîå âîëíîîáðàçíîå èçìåíåíèå òîëùèíû îòäåëüíûõ ó÷àñòêîâ òåëà æèâîòíîãî
áåç îáùèõ ñîêðàùåíèé è âûòÿãèâàíèÿ, ÷òî èñêëþ÷àåò íåîáõîäèìîñòü â îñîáî ïðî÷íîé
ôèêñàöèè ïîëîæåíèÿ çàäíåãî êîíöà òåëà. Ó ëè÷èíîê æå òèïóëèä ïîëîæåíèå çàäíåãî
êîíöà òåëà â ïåðâóþ ôàçó ïðîêëàäêè õîäà ôèêñèðóåòñÿ ïðè ïîìîùè ñïåöèàëüíûõ îáðà-
çîâàíèé ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà.

Ïîñòóïàòåëüíîå äâèæåíèå â ïî÷âå ëè÷èíîê Òipula paludosa, ïîäðîáíî ðàçáèðàåìîå â
ãëàâå X, ñîâåðøàåòñÿ ïóòåì ÷åðåäóþùèõñÿ óâåëè÷åíèé è ñîêðàùåíèé ðàññòîÿíèÿ ìåæäó
çàäíåé è ïåðåäíåé ôèêñèðóþùèìè òî÷êàìè (ñïåöèôè÷åñêè ìîäèôèöèðîâàííûé çàäíèé
ñåãìåíò è ãîëîâà ñ ÷åëþñòíûì àïïàðàòîì), äîñòèãàåìûõ ïîñëåäîâàòåëüíûìè èçìåíåíèÿ-
ìè ôîðìû è îáúåìà òóëîâèùíûõ ñåãìåíòîâ òåëà. Ýòîò ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ ëè÷èíîê
Tipula â ïî÷âå îãðàíè÷èâàåò âîçìîæíîñòè ïåðåäâèæåíèÿ ïî÷âàìè, ñðàâíèòåëüíî ëåãêî
ïîääàþùèìèñÿ äåôîðìàöèè. Íà áîëåå ïëîòíûõ è ñóõèõ ïî÷âàõ, âûñòóïàþùèõ äëÿ áîëåå
êðóïíûõ ëè÷èíîê êàê òâåðäûé ñóáñòðàò, ýòîò ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ ÷ðåçâû÷àéíî çàò-
ðóäíèòåëåí. Òàêîå ïðîêëàäûâàíèå õîäà, áóäó÷è ïðèìèòèâíûì ïî ôèçèêî-ìåõàíè÷åñêîìó
ïðèíöèïó, ÿâëÿåòñÿ è ýêîëîãè÷åñêè íåñîâåðøåííûì. Ïðè ðàçäâèãàíèè ïî÷âû âîêðóã ïðî-
äâèãàþùåéñÿ ëè÷èíêè çà íåþ îñòàåòñÿ õîä, ïî êîòîðîìó åå ñçàäè ëåãêî ìîãóò íàñòèãíóòü
îáèòàþùèå â ïî÷âå õèùíèêè (ëè÷èíêè æóæåëèö, ñòàôèëèíèäû, ëè÷èíêè êòûðåé).

Êðîìå òîãî, òàêîé õîä ïðåäñòàâëÿåò ñîáîþ äîâîëüíî çíà÷èòåëüíóþ ïîëîñòü, â êîòî-
ðîé ïðè âûñûõàíèè ïî÷âû ìîæåò ñîçäàòüñÿ äåôèöèò âëàæíîñòè.

Ïðèìèòèâíîñòü è áèîëîãè÷åñêîå íåñîâåðøåíñòâî ïðèíöèïà ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå
ëè÷èíêè Òipula îò÷àñòè îáúÿñíÿåòñÿ, ïîâèäèìîìó, òåì, ÷òî ýòè ëè÷èíêè âòîðè÷íî ïåðå-
øëè ê îáèòàíèþ â ïî÷âå ñðàâíèòåëüíî íåäàâíî, ïðîèñõîäÿ îò âîäíûõ ôîðì, æèâøèõ â
óñëîâèÿõ ñðåäû, ñîâåðøåííî îòëè÷íîé ïî ôèçèêî-ìåõàíè÷åñêèì óñëîâèÿì .

Ñîïðîòèâëåíèå ñðåäû ïðè òàêîì ãèäðàâëè÷åñêîì ïðèíöèïå ïåðåäâèæåíèÿ ïðåîäî-
ëåâàåòñÿ ïîêðîâàìè, íàõîäÿùèìèñÿ ïîä ïðîïîðöèîíàëüíûì ñîïðîòèâëåíèþ äàâëåíè-
åì ïîëîñòíîé æèäêîñòè. Ïîêðîâû äîëæíû áûòü íå òîëüêî ïðî÷íûìè, íî è ýëàñòè÷íû-
ìè, ñïîñîáíûìè ëåãêî ìåíÿòü ôîðìó.

Âíóòðåííèå îðãàíû ïðè òàêîì ïåðåäâèæåíèè òàêæå íàõîäÿòñÿ ïîä äàâëåíèåì, ïðî-
ïîðöèîíàëüíûì ñîïðîòèâëåíèþ ñðåäû. Ïîýòîìó ïåðåäâèæåíèå, îñíîâàííîå íà ïðèí-
öèïå ðàçäâèãàíèÿ ÷àñòèö ïî÷âû äàâëåíèåì ïîëîñòíîé æèäêîñòè, îñóùåñòâëÿåòñÿ ëèøü
íà ñðàâíèòåëüíî ìÿãêèõ ñóáñòðàòàõ (ðàçëàãàþùèåñÿ îñòàòêè îðãàíèçìîâ, ïî÷âû, áîãà-
òûå òàêèìè îñòàòêàìè — òîðôÿíèêè, ïàðíèêîâûå çåìëè, êîìïîñòû, æèâîòíûå è ðàñòè-
òåëüíûå òêàíè). Ó áîëüøèíñòâà ëè÷èíîê ìóõ, îáèòàþùèõ â ïîäîáíûõ ñóáñòðàòàõ è
àêòèâíî â íèõ ïåðåäâèãàþùèõñÿ, ìîæíî âñòðåòèòü ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïåðåäâèæåíèþ

4 Ïî íîâåéøèì äàííûì, íè äîæäåâûå ÷åðâè, íè Arenicola íå ïðîêëàäûâàþò õîäîâ, çàãëàòûâàÿ ãðóíò. Çàãëàòû-
âàíèå ãðóíòà ïðîèñõîäèò ñ äðóãèìè öåëÿìè, íåïîñðåäñòâåííî íå ñâÿçàííûìè ñ ïðîêëàäêîé õîäà (ïèòàíèå,
çàïîëíåíèå êèøå÷íèêà ìèíåðàëüíûìè ÷àñòèöàìè äëÿ ìåõàíè÷åñêîãî ïåðåòèðàíèÿ ïèùè è ò. ä.).
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ïî ýòîìó ïðèíöèïó. Ïðèìåðîì ìîæåò ñëóæèòü ðàñïðîñò-
ðàíåííàÿ â ãíèþùèõ âåùåñòâàõ è íà ìÿãêèõ ïàðíèêîâûõ
è îãîðîäíûõ çåìëÿõ ëè÷èíêà ðîñòêîâîé ìóõè Chortophila

florilega. Ó íåå ÷åòêî âûðàæåíî ïðèñïîñîáëåíèå äëÿ ôèê-
ñàöèè ïîëîæåíèÿ çàäíåãî êîíöà òåëà â ïðîêëàäûâàåìîì
õîäå (ðàñøèðåííàÿ ïëîùàäêà ñ íàïðàâëåííûìè íàçàä è
ââåðõ áóãîðêàìè è âûðîñòàìè  (ðèñ. 3.1).

×åëþñòíîé àïïàðàò (êàê è ó âñåõ ëè÷èíîê Diptera-
Cyclorrhapha, çàãëàòûâàþùèõ æèäêóþ ïèùó, ñ ýêñòðàèí-
òåñòèíàëüíûì ïèùåâàðåíèåì) íåñåò ïðåèìóùåñòâåííî ëî-
êîìîòîðíóþ ôóíêöèþ è ïðåäñòàâëåí äâóìÿ çàãíóòûìè âíèç, ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííû-
ìè êðþ÷êàìè, ãîìîëîãèçèðóåìûìè ðàçíûìè àâòîðàìè ñ ðàçëè÷íûìè ÷àñòÿìè ïðèìè-
òèâíîãî ãðûçóùåãî ðîòîâîãî àïïàðàòà. Ýòè êðþ÷êè ñëóæàò ïðè äâèæåíèè äëÿ ôèêñà-
öèè ïîëîæåíèÿ ïåðåäíåãî êîíöà òåëà. Óâåëè÷åíèå ðàññòîÿíèÿ ìåæäó êîíöàìè òåëà äî-
ñòèãàåòñÿ ó ëè÷èíîê Chortophila ïåðåãîíîì ïîëîñòíîé æèäêîñòè.

Ïåðåäâèæåíèå â áîëåå ïëîòíûõ è ñóõèõ ïî÷âàõ ñîâåðøàåòñÿ ïî èíûì ïðèíöèïàì,
õàðàêòåðíûì äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ â òâåðäîì ñóáñòðàòå. Ó ïðîêëàäûâàþùåãî õîä â òàêîì
ñóáñòðàòå îðãàíèçìà ðàçâèâàþòñÿ ïðèñïîñîáëåíèÿ íå òîëüêî äëÿ ôèêñàöèè ïîëîæåíèÿ
òåëà â ïðîêëàäûâàåìîì õîäå, íî è äëÿ ðàçìåëü÷åíèÿ òâåðäîãî òåëà è îòãðåáàíèÿ îáðàçî-
âàâøåéñÿ ïðè ýòîì òðóõè.

Òðåáóþùàÿñÿ äëÿ ïðåîäîëåíèÿ ñîïðîòèâëåíèÿ ïëîòíîé ïî÷âû ïðî÷íàÿ ôèêñàöèÿ
ïîëîæåíèÿ çàäíåãî îòäåëà òåëà äîñòèãàåòñÿ ïðè ïîìîùè ñïåöèàëüíûõ îïîðíûõ ïðè-
ñïîñîáëåíèé. Õàðàêòåðíûå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê òàêîìó ïåðåäâèæåíèþ îñîáåííî ÷åòêî
âûðàæåíû ó ëè÷èíîê Elateridae, Tenebrionidae è äðóãèõ ïðîâîëî÷íèêîîáðàçíûõ ëè÷è-
íîê.

ÏÐÎÊËÀÄÛÂÀÍÈÅ ÕÎÄÎÂ ÐÀÇÌÅËÜ×ÅÍÈÅÌ ÏÎ×ÂÛ

Ó ëè÷èíîê, ïðèñïîñîáëåííûõ ê ïåðåäâèæåíèþ â òâåðäîé ïî÷âå, ïðîêëàäûâàíèå
õîäîâ äîñòèãàåòñÿ ðàçìåëü÷åíèåì ïî÷âû ïåðåäíèì êîíöîì òåëà, îòãðåáàíèåì íàðû-
òîé ïî÷âû íàçàä è çàêóïîðêîé åþ õîäà, îñòàþùåãîñÿ çà äâèæóùåéñÿ ëè÷èíêîé. Òà-
êèì îáðàçîì, ýòîò ñïîñîá àêòèâíîãî ïðîêëàäûâàíèÿ õîäîâ â ïî÷âå ýêîëîãè÷åñêè áî-

Ðèñ. 3.2. Ëè÷èíêè æóæåëèö: à — Carabus (Pantophyrtus), á — Calosoma (Callisthenes) èç Ôåðãàí-
ñêîãî õðåáòà.

Ðèñ. 3.1. Ïîñëåäíèé ñåãìåíò
áðþøêà Chortophila (ïî Çíà-
ìåíñêîìó, 1927).
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ëåå ñîâåðøåíåí, ÷åì ïðîêëàäûâàíèå ðàçäâèãàíèåì ÷àñòèö ïî÷âû — çà äâèæóùåéñÿ
ëè÷èíêîé íå îñòàåòñÿ îòêðûòîãî õîäà, êîòîðûì ìîãóò âîñïîëüçîâàòüñÿ ïðåñëåäóþ-
ùèå åå õèùíèêè.

Ïðè ðûòüå õîäà â ïî÷âå ïóòåì åå ðàçðûõëåíèÿ ðåøàþùåå çíà÷åíèå èìååò ôèêñàöèÿ
ïîëîæåíèÿ òåëà â ïðîêëàäûâàåìîì õîäå è ôèêñàöèÿ ïîëîæåíèÿ ìåñò ïðèêðåïëåíèÿ ðûõ-
ëÿùèõ îðãàíîâ.

Õàðàêòåðíûå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïåðåäâèæåíèþ òàêîãî òèïà èìåþòñÿ ó íåêîòîðûõ
îáèòàþùèõ â ïî÷âå ëè÷èíîê æóêîâ — ìíîãèõ Elateridae, Tenebrionidae, Alleculidae-
Omophlinae. Äëÿ ýòèõ ëè÷èíîê õàðàêòåðíà ñèëüíàÿ õèòèíèçàöèÿ ïîêðîâîâ, îáðàçóþ-
ùèõ ïðî÷íûé ïàíöèðü, îáåñïå÷èâàþùèé ïðî÷íóþ îïîðó äëÿ ðûõëÿùèõ ïî÷âó îðãàíîâ
(ãîëîâû è ÷åëþñòåé ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ, ïåðåäíèõ íîã ó ÷åðíîòåëîê è ïûëüöååäîâ)
ïðè ôèêñàöèè ïîëîæåíèÿ çàäíåãî êîíöà òåëà.

Ïî õàðàêòåðó ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå ê ïðîâîëî÷íèêîîáðàçíûì ëè÷èíêàì ïðèìûêà-
þò íåêîòîðûå êðóïíûå ëè÷èíêè æóæåëèö, íàïðèìåð Carabus, Calosoma (ðèñ. 3.2) è
íåêîòîðûõ äðóãèõ æåñòêîêðûëûõ. Ïîâèäèìîìó, ê ýòîìó æå òèïó ïåðåäâèæåíèÿ íóæíî
îòíåñòè âñòðå÷àþùèõñÿ â ïî÷âå ëè÷èíîê Xylophagidae (ðèñ. 3.3), èìåþùèõ ðàçâèòûå
õèòèíèçèðîâàííûå ïîêðîâû.

Ôèêñàöèÿ ïîëîæåíèÿ çàäíåãî êîíöà òåëà ó àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ õîäû â ïî÷âå
ïðîâîëî÷íèêîîáðàçíûõ ëè÷èíîê äîñòèãàåòñÿ ïðè ïîìîùè ñïåöèàëüíûõ âûðîñòîâ çàä-

íåãî (IX áðþøíîãî) ñåãìåíòà — ïàðíûõ ìîùíûõ îòðîñò-
êîâ ó áîëüøèíñòâà ëè÷èíîê ùåëêóíîâ, øèïîâ è çóáöîâ ó
íåêîòîðûõ ïðîâîëî÷íèêîâ (Melanotus) è ó Tenebrionidae,
âîíçàåìûõ â ñâîä ïðîêëàäûâàåìîãî õîäà.

Ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ, àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ õîäû
â ïî÷âå, òàêèìè âûðîñòàìè ÿâëÿþòñÿ òàê íàçûâàåìûå óðî-
ãîìôû (urogomphi) — ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûå, îáû÷íî
çàãíóòûå êâåðõó (èëè èìåþùèå íàïðàâëåííûå ââåðõ îòðî-
ñòêè) ïàðíûå õâîñòîâûå îáðàçîâàíèÿ IX ñåãìåíòà (ðèñ. 3.4).
Ìîðôîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå óðîãîìô ðàçáèðàåòñÿ ìíîþ
íèæå. Çóáöû óðîãîìô âîíçàþòñÿ â ñâîä ïðîêëàäûâàåìîãî
õîäà ïðè âûïÿ÷èâàíèè òàê íàçûâàåìîãî ïîäòàëêèâàòåëÿ,
óïèðàþùåãîñÿ â äíî õîäà.

Ïîäòàëêèâàòåëü ó âñåõ ëè÷èíîê æóêîâ ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîþ, ïî êîíöåïöèè Áðàññà (Brass, 1914) è áîëüøèíñòâà
ïîçäíåéøèõ èññëåäîâàòåëåé, íàñòîÿùèé áðþøíîé ñåãìåíò
(àíàëüíûé, ó ëè÷èíîê — äåñÿòûé ïî ñ÷åòó), ñìåñòèâøèéñÿ
íà áðþøíóþ ñòîðîíó IX ñåãìåíòà.

Ìíîãèå çîîëîãè èçáåãàþò îïðåäåëåííî ãîìîëîãèçèðî-
âàòü ýòî îáðàçîâàíèå ñ öåëûì ñåãìåíòîì, îáîçíà÷àÿ åãî êàê
«ñåäüìóþ íîæêó», «ïîäòàëêèâàòåëü», «àíàëüíûé êîíóñ»,

Ðèñ. 3.3. Ëè÷èíêà Xylophagidae sp. (pr — îïîðíûå àíàëîãè óðîãîìô ëè÷èíîê ùåëêóíîâ).

Ðèñ. 3.4. Ëè÷èíêà Pleonomus

tereticollis (ug — óðîãîìôû).
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«âûïÿ÷èâàþùèéñÿ îðãàí» (äëÿ Tenebrionidae — St. George, 1928), «ïîäïîðêà» (äëÿ ëè÷è-
íîê Carabidae — Çíîéêî,  1929) è ò. ä. Êðàéíèå òî÷êè çðåíèÿ íà ïðèðîäó ïîäòàëêèâàòåëÿ
ïðåäñòàâëÿþò âçãëÿäû Áåðëåçå, ñ÷èòàþùåãî, ÷òî îí ÿâëÿåòñÿ ïðîèçâîäíûì çàäíåé êèø-
êè, è Êåìíåðà (ïî Snodgrass, 1931), ðàçëè÷àþùåãî â íåì ñëåäû äâóõ ñåãìåíòîâ.

Èìåþùèéñÿ â ìîåì ðàñïîðÿæåíèè ìàòåðèàë ïî ëè÷èíêàì æóæåëèö ãîâîðèò â ïîëüçó
êîíöåïöèè Áðàññà. Äëÿ áîëüøèíñòâà ëè÷èíîê æóæåëèö õàðàêòåðíî íàëè÷èå
ñïåöèàëèçèðîâàííîãî X ñåãìåíòà, ñìåùåííîãî íà áðþøíóþ ñòîðîíó IX ñåãìåíòà, ðåç-
êî îòëè÷àþùåãîñÿ ñòðîåíèåì îò îñòàëüíûõ. Îäíàêî ñ
ðåäóêöèåé öåðêîâ ó èññëåäîâàííîé ìíîþ ôîðìû èç Ôåð-
ãàíñêîãî õðåáòà, X ñåãìåíò ïðèîáðåòàåò êîíå÷íîå ïîëî-
æåíèå è ïî ñòðîåíèþ ñòàíîâèòñÿ òèïè÷íûì ñåãìåíòîì,
íåìíîãèì áîëåå îòëè÷àþùèìñÿ îò äðóãèõ ñåãìåíòîâ,
÷åì, íàïðèìåð, ó ëè÷èíêè Scarabaeidae (ðèñ. 3.5 è 3.6).
Ïåðåõîä ê òàêîé ñòðóêòóðå èìååòñÿ ó ëè÷èíêè Cnema-

canthus desmaresti darwini, ó êîòîðîé ñïèííûå îòðîñòêè
IX ñåãìåíòà ðåäóöèðîâàíû äî íåáîëüøèõ áóãîðêîâ (ðèñ.
3.7).

Òàêèì îáðàçîì, ïîëîæåíèå çàäíåãî êîíöà òåëà ïðè
ðûòüå îêàçûâàåòñÿ ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ ôèêñèðîâàííûì:
ñâåðõó — óïèðàþùèìèñÿ â ñòåíêó õîäà óðîãîìôàìè,
ñíèçó — ðàñøèðèâøèìñÿ, óïèðàþùèìñÿ ïîäòàëêèâàòå-

Ðèñ. 3.5. Ñ-îáðàçíàÿ ëè÷èíêà ðàñòèòåëüíîÿäíîé æóæåëèöû Chilotomus.

Ðèñ. 3.6. Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû ëè÷èíêè Chilotomus : a — ñïèííàÿ ñòîðîíà; á — âèä ñáîêó; â —
áðþøíàÿ ñòîðîíà.

Ðèñ. 3.7. Ïîñëåäíèé ñåãìåíò
áðþøêà (ñïèííàÿ ñòîðîíà) ëè-
÷èíêè Cnemacanthus desmaresti

darwini (ïî van Emden, 1942).
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ëåì. Ïðè âûòÿãèâàíèè ïåðåäíåãî îòäåëà òåëà âïåðåä è ñîïðîòèâëåíèè ïî÷âû ýòîìó
äâèæåíèþ ñêîëüæåíèå ëè÷èíêè íàçàä ïðåäîòâðàùàåòñÿ çàÿêîðèâàíèåì óðîãîìô.

Âûäâèæåíèå õèòèíèçèðîâàííîãî êîëüöà ïîäòàëêèâàòåëÿ ñîâåðøàåòñÿ, ïîâèäèìî-
ìó, ïî ãèäðàâëè÷åñêîìó ïðèíöèïó ïðè ñîêðàùåíèè êîëüöåâîé ìóñêóëàòóðû, îõâàòûâà-
þùåé çàäíþþ êèøêó. Âñå ñåãìåíòû òåëà áîëüøèíñòâà ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâ
Elateridae è Tenebrionidae, àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ õîäû â ïî÷âå, ñèëüíî õèòèíèçè-
ðîâàíû, áëàãîäàðÿ ÷åìó ëè÷èíêè òàêîãî òèïà ïîëó÷èëè íà âñåõ ÿçûêàõ íàçâàíèå «ïðî-
âîëî÷íûõ ÷åðâåé» èëè «ïðîâîëî÷íèêîâ».

Ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûå ñêëåðèòû íàëåãàþò äðóã íà äðóãà (êàæäûé ïðåäøåñòâó-
þùèé íàëåãàåò íà ïîñëåäóþùèé), ñîåäèíÿÿñü ìåæäó ñîáîþ ãèáêîé ýëàñòè÷íîé ïåðå-
ïîíêîé. Òàêîå ñîåäèíåíèå ñåãìåíòîâ îáåñïå÷èâàåò èõ âçàèìíóþ ïîäâèæíîñòü è îáùóþ
ãèáêîñòü òåëà ëè÷èíêè ïðè ïðî÷íîñòè ïîêðîâîâ, îáðàçóþùèõ ñïëîøíîé ïàíöèðü èç
íàëåãàþùèõ äðóã íà äðóãà ñêëåðèòîâ.

Ñèëüíàÿ ñêëåðîòèçàöèÿ ñåãìåíòîâ, èõ íàëåãàíèå äðóã íà äðóãà è ïîäâèæíîå ñîåäè-
íåíèå ñêëåðèòîâ äðóã ñ äðóãîì ïðè ïîìîùè ýëàñòè÷íîé ñîåäèíèòåëüíîé ïåðåïîíêè
ïîçâîëÿþò ëè÷èíêàì òàêîãî òèïà ìåíÿòü äëèíó òåëà íåïîñðåäñòâåííî ïðè ïîìîùè ìóñ-
êóëàòóðû. Ïðè ñáëèæåíèè ñåãìåíòîâ ïåðåäíÿÿ ÷àñòü êàæäîãî ñåãìåíòà âòÿãèâàåòñÿ â
çàäíèé îòäåë ïðåäøåñòâóþùåãî.

Áëàãîäàðÿ îñîáåííîñòÿì íàðóæíîãî ñêåëåòà è ñïåöèàëüíîé äèôôåðåíöèðîâêå ÷àñ-
òè ìóñêóëàòóðû, ãèäðàâëè÷åñêèé ïðèíöèï óâåëè÷åíèÿ äëèíû òåëà íå èìååò, ïîâèäèìî-
ìó, èñêëþ÷èòåëüíîãî çíà÷åíèÿ äëÿ äâèæåíèÿ ïðîâîëî÷íèêîâ.

Ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ è ÷åðíîòåëîê ïîâûøåíèå äàâëåíèÿ ïîëîñòíîé æèäêîñòè, ïðè-
âîäÿùåå ê ðàçäâèæåíèþ ñåãìåíòîâ, äîñòèãàåòñÿ ïðè ñîêðàùåíèè ïîïåðå÷íîé âíóòðè-
ñåãìåíòíîé ìóñêóëàòóðû, ñáëèæàþùåé ïëåéðèòû è ñòåðíèòû. Ó ëè÷èíîê æå Alleculidae-
Omophlinae, èìåþùèõ ýòîò æå òèï ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå, òåðãèòû,
ïëåéðèòû è ñòåðíèòû ñëèâàþòñÿ â ñïëîøíûå ñèëüíî ñêëåðîòèçèðîâàííûå êîëüöà, ÷òî
èñêëþ÷àåò âîçìîæíîñòü ðàçäâèãàíèÿ ñåãìåíòîâ ïî ãèäðàâëè÷åñêîìó ïðèíöèïó. Ïðè ïðî-
ðûâàíèè õîäà â ïî÷âå, ñîïðîâîæäàþùåìñÿ åå ðàçðûõëåíèåì (à íå ðàçäâèãàíèåì), èçìå-
íåíèÿ øèðèíû òåëà ñòàíîâÿòñÿ íåñóùåñòâåííûìè: îñíîâíûì ïðèñïîñîáëåíèåì ñòàíî-
âèòñÿ ïðî÷íîñòü âñåãî òåëà êàê «âðóáîâîé êîíñòðóêöèè», îáåñïå÷èâàþùåé ïðî÷íóþ
ôèêñàöèþ ïîëîæåíèÿ òåëà è ðàçìåëü÷àþùèõ ïî÷âó îðãàíîâ.

Â ñâÿçè ñ èçëîæåííûì, ó ëè÷èíîê ýòîãî òèïà âî âíóòðåííåé îðãàíèçàöèè (ó ëè÷è-
íîê ùåëêóíîâ î÷åíü ïðîñòîé) íåò ïðèñïîñîáëåíèé ê öèðêóëÿöèè ïîëîñòíîé æèäêîñòè,
êàêèå íàáëþäàþòñÿ ó ëè÷èíîê òèïóëèä. Ñèëüíî ðàçâèòûå ñïëîøíûå ëîïàñòè æèðîâîãî
òåëà çàïîëíÿþò âñþ ïîëîñòü òåëà ëè÷èíîê ùåëêóíîâ.

Ñïîñîáíîñòü ê ðàçäâèãàíèþ ñåãìåíòîâ äåëàåò ïîíÿòíûì, ïî÷åìó ó æèâûõ ëè÷èíîê
ùåëêóíîâ è ÷åðíîòåëîê, íåñìîòðÿ íà ñèëüíîå ðàçâèòèå ìåæñåãìåíòíûõ ïåðåïîíîê, ñêëå-
ðèòû íèêîãäà íå âèäíû ïðè äâèæåíèè, ñòàíîâÿñü ÿâñòâåííî âèäèìûìè ó ëè÷èíîê, ôèê-
ñèðîâàííûõ êèïÿòêîì, ó êîòîðûõ ñåãìåíòû ðàçäâèãàþòñÿ ïîä äàâëåíèåì ðàñøèðÿþ-
ùåéñÿ îò âûñîêîé òåìïåðàòóðû è ñâåðòûâàþùåéñÿ ïîëîñòíîé æèäêîñòè.

Ñèëüíàÿ ñêëåðîòèçàöèÿ ïîêðîâîâ ïðîâîëî÷íèêîîáðàçíûõ ëè÷èíîê èìååò çíà÷åíèå
è êàê ïðèñïîñîáëåíèå äëÿ çàùèòû îò ìåõàíè÷åñêèõ ïîâðåæäåíèé ïðè ïðîäâèæåíèè
ëè÷èíêè â ïðîêëàäûâàåìûõ åþ õîäàõ.

Ïîâèäèìîìó, èìåííî ôóíêöèÿ ìåõàíè÷åñêîé çàùèòû è áûëà èñõîäíîé, äàâøåé òîë-
÷îê ê ðàçâèòèþ ñèëüíîé õèòèíèçàöèè ïîêðîâîâ ó ýòèõ ëè÷èíîê. Òàê, ó ëè÷èíîê æóæå-
ëèö, ïîëüçóþùèõñÿ ïðè ïåðåäâèæåíèÿõ â ïî÷âå åñòåñòâåííîé ñêâàæíîñòüþ, ó òàêèõ,
êàê, íàïðèìåð, Chlaenius, Broscus èëè Harpalus, íà áîëåå âûïóêëî âûñòóïàþùèõ ÷àñ-
òÿõ ñåãìåíòîâ ðàçâèâàþòñÿ ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûå ùèòêè (äîðçàëüíûå, ïëåâðàëü-
íûå, âåíòðàëüíûå).
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Ó ëè÷èíîê æóæåëèö Carabus, àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ õîäû â ïî÷âå ïðèìåðíî
òàêèì æå îáðàçîì, êàê è ïðîâîëî÷íèêè, îáëàäàþùèõ ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûìè ìîù-
íûìè âûðîñòàìè IX ñåãìåíòà, ôóíêöèîíèðóþùèìè êàê îðãàíû îïîðû, ïîêðîâû ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîþ ïàíöèðü, ïîêðûâàþùèé âñþ ñïèííóþ ïîâåðõíîñòü òåëà ëè÷èíêè (ñêëå-
ðîòèçàöèÿ ñòåðíèòîâ íåïîëíàÿ, ñèëüíî õèòèíèçèðîâàíû ëèøü îòäåëüíûå ùèòêè). Ó ëè-
÷èíîê Carabus óâåëè÷åíèå äëèíû òåëà íåïîñðåäñòâåííî ïðè ïîìîùè ïðè÷ëåíÿþùåéñÿ
ê ñêëåðèòàì ìóñêóëàòóðû åùå íå èìååò ìåñòà. Ëè÷èíêè Carabus, êàê ïîêàçûâàþò íà-
áëþäåíèÿ, ïðè ïðîäâèæåíèè óïèðàþòñÿ â ñâîä ïðîêëàäûâàåìîãî õîäà óðîãîìôàìè, âû-
íîñÿò âïåðåä íîãè è, ïåðåíåñÿ íà íèõ óïîð, ïðîòàëêèâàþò âïåðåä êëèíîâèäíî ñæàòóþ
ãîëîâó, îäíîâðåìåííî îòãðåáàÿ ÷àñòèöû ïî÷âû ñèëüíûìè íîãàìè, âîîðóæåííûìè øè-
ïàìè. Ðàçäâèãàíèå ñåãìåíòîâ ó ëè÷èíîê Carabus åñëè è èìååò ìåñòî, òî ëèøü ïîä äàâ-
ëåíèåì ïîëîñòíîé æèäêîñòè.

Èíòåðåñíî, ÷òî ñèëüíàÿ ñêëåðîòèçàöèÿ ïîêðîâîâ ïðîâîëî÷íèêîâ, çàùèùàÿ òåëî ëè-
÷èíêè îò ïîðàíåíèÿ îá îñòðûå âûñòóïû ïî÷âû è îáåñïå÷èâàÿ âûñîêóþ ñîïðîòèâëÿåìîñòü
èõ ñæàòèþ, íå èãðàåò ðîëè â çàùèòå ëè÷èíîê îò ïîòåðü âëàãè èëè îò íåáëàãîïðèÿòíûõ
îñìîòè÷åñêèõ óñëîâèé ñðåäû. Íåñìîòðÿ íà ñèëüíîå ðàçâèòèå õèòèíîâûõ ïîêðîâîâ, ïðî-
âîëî÷íèêè î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíû ê äåôèöèòó âëàãè è ëåãêî ïîãèáàþò îò âûñûõàíèÿ.

Ðûõëåíèå òâåðäîé ïî÷âû ñîâåðøàåòñÿ ó ïðîâîëî÷íèêîîáðàçíûõ ëè÷èíîê ðàçëè÷-
íûìè ñïîñîáàìè. Ëè÷èíêè ùåëêóíîâ, ïåðåäâèãàÿñü â áîëåå ðûõëîé ïî÷âå, ðàçäâèãàþò
åå ÷àñòèöû ïëîñêîé ñæàòîé ñâåðõó âíèç ãîëîâîé, óïèðàÿñü â ñâîä õîäà óðîãîìôàìè èëè
øèïàìè çàäíåãî ñåãìåíòà è â äíî õîäà — ïîäòàëêèâàòåëåì è íîãàìè. Ïåðåäíÿÿ ïàðà
íîã ëè÷èíêè îòõîäèò îò çàäíåé ÷àñòè ñèëüíî óäëèíåííîé (âäâîå áîëåå äëèííîé, ÷åì
äðóãèå ñåãìåíòû) ïåðåäíåãðóäè, ÷òî îáåñïå÷èâàåò âûñîêóþ ìàíåâðåííîñòü äâèæåíèé
ïåðåäíåãî êîíöà òåëà. Â áîëåå òâåðäîé ïî÷âå ëè÷èíêè ðàçðûõëÿþò ïî÷âó ïîñëåäî-
âàòåëüíûìè íàïðàâëåííûìè âïåðåä (÷àñòè÷íî è âíèç) óäàðàìè ãîëîâû, êàê ëîìîì. Ïðè
ýòîì ðîëü ëåçâèÿ èãðàåò çàîñòðåííûé íàðóæíûé êðàé ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûõ ìîù-
íûõ ìàíäèáóë. Íå ïîääàþùèåñÿ óäàðàì ãîëîâû ó÷àñòêè ïî÷âû ëè÷èíêà ñòàðàåòñÿ ðàç-
ðûõëèòü äâèæåíèÿìè ìàíäèáóë, îòêàëûâàÿ èìè ÷àñòèöû ïî÷âû. Ïîñëåäíèé ñïîñîá
ðûõëåíèÿ ïî÷âû íàáëþäàë è Ëèñ (Lees, 1943), âîñïèòûâàÿ ëè÷èíîê Agriotes.

Ïðè ïðîòàëêèâàíèè ÷åðåç ïî÷âó è ïðè íàïðàâëåííûõ âïåðåä óäàðàõ ãîëîâîé  îñ-
íîâíóþ ñèëó ñîïðîòèâëåíèÿ ïðèíèìàåò íà ñåáÿ ïåðåäíèé êðàé ãîëîâû. Â ñîîòâåòñòâèè
ñ òàêèì ñïîñîáîì ïåðåäâèæåíèÿ ãîëîâà ëè÷èíîê ùåëêóíîâ ïðåòåðïåâàåò õàðàêòåðíûå
èçìåíåíèÿ êàê â îáùåé êîíôèãóðàöèè, ïðèîáðåòàÿ õàðàêòåðíóþ êëèíîîáðàçíóþ ôîð-
ìó, òàê è â ðàçâèòèè îòäåëüíûõ åå ÷àñòåé.

Äëÿ ëè÷èíîê, îáèòàþùèõ â ïëîòíûõ ïî÷âàõ, êàê, íàïðèìåð, Pleonomus tereticollis,
çàñåëÿþùèõ ñóõèå ë¸ññîâûå çåìëè Ñðåäíåé Àçèè (Åìåëüÿíîâà, 1935, 1938), õàðàêòåðíà
ñëèòíîñòü ãîëîâíîé êàïñóëû, îòñóòñòâèå øâîâ íà ýïèêðàíèóìå. Âñåì ëè÷èíêàì ùåëêó-
íîâ ïðèñóùà ðåäóêöèÿ âåðõíåé ãóáû — òîíêîé ïîäâèæíî ïðè÷ëåíåííîé ïëàñòèíêè ñî
ñâîáîäíûì êðàåì, íàïðàâëåííûì âïåðåä. Ïðè îïèñàííîì ñïîñîáå äâèæåíèÿ âïåðåä â
òàêîé ïëîòíîé ñðåäå, êàê ïî÷âà, âåðõíÿÿ ãóáà äîëæíà áûëà áû ÷àñòî îáëàìûâàòüñÿ.
Î÷åâèäíî, èìåííî ïîýòîìó ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ âåðõíÿÿ ãóáà ðåäóöèðîâàíà è âñÿ ïå-
ðåäíÿÿ (êëèïåî-ëàáðàëüíàÿ) îáëàñòü ýïèêðàíèóìà ïðåîáðàçîâàíà â ìîùíûé, íàïðàâ-
ëåííûé âïåðåä, õèòèíîâûé âûðîñò — íàçàëå (ïàsale), îêàí÷èâàþùèéñÿ îñòðûì ïðî÷-
íûì çóáöîì èëè òðåìÿ îñòðûìè çóáöàìè. Íàçàëå, êàê è ïåðåäíèå êðàÿ ñîìêíóòûõ ÷å-
ëþñòåé, ñëóæèò äëÿ ðàçðûâàíèÿ ïî÷âû ïðè äâèæåíèè ëè÷èíêè âïåðåä. Îáû÷íî ìàíäè-
áóëû íåñêîëüêî àñèììåòðè÷íû è ëåâàÿ íåñêîëüêî ïðèêðûâàåò ïðàâóþ (ó Pleonomus).

Ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå íàçàëå ëè÷èíîê ùåëêóíîâ êàê îðãàíà ðûõëåíèÿ äîêàçû-
âàåòñÿ òåì, ÷òî ó äàâíî ïåðåëèíÿâøèõ ëè÷èíîê íàïðàâëåííûå âïåðåä õèòèíîâûå çóáöû
áûâàþò ñòåðòû.
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Ðåäóêöèÿ âåðõíåé ãóáû èìååò ìåñòî è ó äðóãèõ ôîðì ëè÷èíîê ñ ÷åëþñòÿìè, íàïðàâ-
ëåííûìè âïåðåä (îðòîãíàòè÷åñêèõ), ïðîðûâàþùèõ õîäû â ïî÷âå ïðè ïîìîùè íà-
ïðàâëåííîé âïåðåä ãîëîâû. Âåðõíÿÿ ãóáà ðåäóöèðîâàíà ó ëè÷èíîê æóæåëèö è ñòàôèëè-
íèä. Ó îðòîãíàòè÷åñêèõ ëè÷èíîê Tipulinae, ðîþùèõñÿ â ïî÷âå èëè ãðóíòå âîäîåìîâ,
êëèïåî-ëàáðàëüíàÿ îáëàñòü ïðåäñòàâëÿåò ñîáîþ öåëüíîå, ñëèòíîå îáðàçîâàíèå, òîãäà
êàê ó ìîðôîëîãè÷åñêè áëèçêèõ ëè÷èíîê Pediciinae, ñâîáîäíî ïåðåäâèãàþùèõñÿ â âîäå
è íå èñïûòûâàþùèõ òàêîãî ñîïðîòèâëåíèÿ ñðåäû, âåðõíÿÿ ãóáà è íàëè÷íèê õîðîøî
äèôôåðåíöèðîâàíû.

Îòãðåáàíèå ïî÷âû, ðàçðûõëåííîé äâèæåíèÿìè ãîëîâû, ïîä áðþøíóþ ïîâåðõíîñòü òåëà
ïðîèçâîäèòñÿ ëè÷èíêàìè ùåëêóíîâ ïðè ïîìîùè íîã. Â ñâÿçè ñ ýòèì ëè÷èíêè ýòèõ æóêîâ,
àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèå õîäû â ïî÷âå, èìåþò íå âûïóêëóþ, êàê ïðåäñòàâèòåëè ýòîãî ñå-
ìåéñòâà, äâèæóùèåñÿ ïî èìåþùèìñÿ â ïî÷âå ïðîñâåòàì (Agriotes), à íåñêîëüêî âîãíóòóþ
èëè, âî âñÿêîì ñëó÷àå, ïëîñêóþ ôîðìó áðþøíîé ïîâåðõíîñòè òåëà (Selatosomus, Athous).

Îáùàÿ ñòðóêòóðà íîã ëè÷èíîê ùåëêóíîâ ìàëî ìîäèôèöèðîâàíà â íàïðàâëåíèè îò-
ãðåáàíèÿ ïî÷âû (îñîáåííî â ñðàâíåíèè ñ ëè÷èíêàìè áîëüøèíñòâà ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê
÷åðíîòåëîê è ïûëüöååäîâ), íî çàòî îíè âîîðóæåíû ñïåöèôè÷åñêèìè ðàñøèðåííûìè
ïëîñêèìè ëîïàòî÷êîîáðàçíûìè øèïèêàìè. Ýòè øèïèêè, ñèäÿùèå ðÿäàìè íà îñîáûõ
ðåáðàõ, óâåëè÷èâàþò ãðåáíóþ ïîâåðõíîñòü íîã. Îñíàùåííîñòü íîã ëîïàòî÷êîîáðàçíûìè
øèïèêàìè êîððåëèðóåò ñ ðàçâèòèåì äðóãèõ ïðèñïîñîáëåíèé äëÿ àêòèâíîãî ïðîðûâà-
íèÿ õîäîâ â ïî÷âå (â ÷àñòíîñòè, ñ íàëè÷èåì óðîãîìô). Ó ôîðì, ëèøåííûõ óðîãîìô,
ðàñïðîñòðàíåííûõ ïðåèìóùåñòâåííî íà ðûõëûõ ïî÷âàõ (Agriotes), è îñîáåííî ó ôîðì,
ñïåöèôè÷åñêè ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê ïåðåäâèæåíèþ ñ èñïîëüçîâàíèåì ñóùåñòâóþùåé
â ïî÷âå ñêâàæíîñòè (Cardiophorus), äëÿ êîòîðûõ îòãðåáàíèå íàðûòûõ ÷àñòèö ïî÷âû íå
èìååò áîëüøîãî çíà÷åíèÿ, êîëè÷åñòâî òàêèõ øèïèêîâ çíà÷èòåëüíî ðåäóöèðîâàíî â ñðàâ-
íåíèè ñ ôîðìàìè, îáëàäàþùèìè ðàçâèòûìè óðîãîìôàìè.

Ïî ìåðå ïðîêëàäûâàíèÿ õîäà ëè÷èíêà âûòÿãèâàåòñÿ è, âûòÿíóâøèñü äî ïðåäåëà,
ôèêñèðóåò ïîëîæåíèå ïåðåäíåãî êîíöà òåëà ïðè ïîìîùè íîã, à èíîãäà, ïîâèäèìîìó, è
÷åëþñòåé, ïîñëå ÷åãî ïîäòÿãèâàåò çàäíèé êîíåö òåëà.

Íàêàïëèâàþùàÿñÿ â õîäå ïî÷âåííàÿ òðóõà, îáðàçóþùàÿñÿ â ðåçóëüòàòå ðîþùåé äå-
ÿòåëüíîñòè ëè÷èíêè, îòãðåáàåòñÿ ëè÷èíêîé ïîä áðþøíóþ ïîâåðõíîñòü òåëà è ïî ìåðå
äâèæåíèÿ ëè÷èíêè âïåðåä îêàçûâàåòñÿ ïîçàäè åå òåëà. Äàëåå ëè÷èíêà äâèæåíèåì áðþø-
êà ñïåðåäè íàçàä, íàùóïûâàÿ íîâóþ òî÷êó îïîðû äëÿ óðîãîìô, îòãðåáàåò ýòó òðóõó
áëàãîäàðÿ ñêîøåííîé íàçàä è âíèç ôîðìå ñïèííîé ïîâåðõíîñòè çàäíåãî (IX) ñåãìåíòà
áðþøêà, êîòîðàÿ îáðàçóåò áîëåå èëè ìåíåå ïëîñêóþ «ïëîùàäêó», îãðàíè÷åííóþ ñ áî-
êîâ ïðèïîäíÿòûìè çóá÷àòûìè êðàÿìè.

Òàêàÿ ïëîùàäêà ó áîëüøèíñòâà ôîðì, îáèòàþùèõ íà òâåðäûõ ïî÷âàõ è îáëàäàþ-
ùèõ ðàçâèòûìè óðîãîìôàìè, ÷ðåçâû÷àéíî íàïîìèíàåò òàê íàçûâàåìóþ «òà÷êó», îáðà-
çóåìóþ çàäíèìè ÷àñòÿìè íàäêðûëèé ó æóêîâ íàñòîÿùèõ êîðîåäîâ (Ãèëÿðîâ, 1942). Ðîëü
æå òà÷êè â ïðîöåññå îòãðåáàíèÿ íàòî÷åííîé òðóõè æóêàìè-êîðîåäàìè áûëà ïîäðîáíî
èññëåäîâàíà è äåòàëüíî îïèñàíà Øåâûðåâûì (1904, 1910). Çóá÷àòûå ïðèïîäíÿòûå êðàÿ
ïëîùàäêè ïðåïÿòñòâóþò ñêàòûâàíèþ ñ íåå ÷àñòèö ïî÷âû. Òàêèì îáðàçîì, ïðè äâèæåíèè
ëè÷èíêè â ïëîòíîé ïî÷âå ïðîèçâîäèòñÿ çàêóïîðêà ïðîêëàäûâàåìîãî åþ õîäà. Ýòî çà-
ùèùàåò ëè÷èíêó îò ïðåñëåäóþùèõ åå õèùíèêîâ è óìåíüøàåò ïðîñòðàíñòâî, íàñûùàå-
ìîå èñïàðÿåìîé åþ âëàãîé. Ôàêò çàêóïîðêè õîäà ëè÷èíêàìè Pleonomus íàðûòîé òðó-
õîé îòìå÷àëñÿ è ×åðíîâîé (1939).

Ïðîêëàäûâàíèå õîäà â òâåðäîé ïî÷âå ïðîâîëî÷íèêîì ñëàãàåòñÿ èç ñëåäóþùèõ îñ-
íîâíûõ ôàç: 1) ôèêñàöèÿ ïîëîæåíèÿ çàäíåãî êîíöà òåëà ñ ïîìîùüþ óðîãîìô èëè øè-
ïîâ è ïîäòàëêèâàòåëÿ; 2) âûòÿãèâàíèå òåëà ïðè îäíîâðåìåííîì ðûõëåíèè ïî÷âû ïåðå-
äíèì êðàåì ãîëîâû; 3) îòãðåáàíèå íîãàìè íàðûòîé ïî÷âû; 4) ôèêñàöèÿ ïðè ïîìîùè



43Îñîáåííîñòè ïî÷âû, êàê ñðåäû îáèòàíèÿ. Ãëàâà III

íîã ïîëîæåíèÿ ïåðåäíåãî êðàÿ òåëà; 5) ïîäòÿãèâàíèå çàäíåãî êîíöà òåëà; 6) çàêóïîðêà
îñòàâëåííîãî õîäà ïðè ñëåäóþùåé ôèêñàöèè ïîëîæåíèÿ çàäíåãî êîíöà òåëà.

Àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèå õîäû â ïî÷âå ëè÷èíêè ìíîãèõ Tenebrionidae (íàïðèìåð,
Blaps) ðàçðûõëÿþò ïî÷âó èíà÷å. Îñíîâíûìè ðîþùèìè îðãàíàìè ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê
ñëóæàò ìîùíûå ïåðåäíèå êîíå÷íîñòè. Çàêàí÷èâàþùèåñÿ ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûìè
êîãîòêàìè ïåðåäíèå íîãè ëè÷èíêè ìîãóò âûíîñèòüñÿ âïåðåä äàëüøå ïåðåäíåãî êðàÿ
ãîëîâû. Ñ èõ ïîìîùüþ ëè÷èíêà ïðîèçâîäèò ñêîáëÿùèå äâèæåíèÿ, îòðûâàÿ ÷àñòèöû
ïî÷âû.

Ðîþùàÿ ôóíêöèÿ ïåðåäíåé ïàðû íîã ó ìíîãèõ ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê ÿñíî ñêàçûâàåò-
ñÿ âî âñåé èõ ñòðóêòóðå. Ïåðâàÿ ïàðà íîã ó íèõ ðàçâèòà çíà÷èòåëüíî ñèëüíåå âòîðîé è
òðåòüåé ïàð, òàê êàê èìåííî íà íèõ ïàäàåò ôóíêöèÿ ðàçðûõëåíèÿ ïëîòíîé ïî÷âû. Ìîù-
íîå ðàçâèòèå ïåðåäíåé ïàðû íîã ñëóæèò íàèáîëåå íàãëÿäíûì ïðèçíàêîì, ïî êîòîðîìó
áîëüøèíñòâî ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê ëåãêî îòëè÷èòü îò ëè÷èíîê ùåëêóíîâ. Òàçèêè ïåðå-
äíèõ íîã ó ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê, íàïðèìåð, ó Blaps, ñèëüíî ñáëèæåíû (íà ñðåäíå- è
çàäíåãðóäè — ðàññòàâëåíû è íîãè áîëåå èëè ìåíåå òèïè÷íî õîäèëüíûå). Âåðòëóãè ïå-
ðåäíåé ïàðû íîã ðàñøèðåííûå, èìåþùèå òðåóãîëüíóþ ôîðìó, ïðè÷åì îñíîâàíèå òðåó-
ãîëüíèêà îáðàùåíî ê âíóòðåííåìó êðàþ, à çàêðóãëåííàÿ âåðøèíà — ê íàðóæíîìó. Ïå-
ðåäíèå áåäðà òîæå òðåóãîëüíûå, íî êàê áû íàîáîðîò, îñíîâàíèå òðóãîëüíèêà îáðàùåíî
ê íàðóæíîìó êðàþ. Êàê âåðòëóãè, òàê è áåäðà âîîðóæåíû øèïàìè, êîãòåîáðàçíî çàãíó-
òûìè íàçàä. Ãîëåíè èìåþò âèä ñðåçàííûõ êîíóñîâ è òîæå íåñóò øèïû. Ëàïêà êîãòåîá-
ðàçíàÿ è î÷åíü ñèëüíî õèòèíèçèðîâàíèàÿ, äàæå ñèëüíåå, ÷åì ÷åëþñòè.

Ïðè ïðîêëàäûâàíèè õîäà ëè÷èíêà âûíîñèò âïåðåä äëèííûå ïåðåäíèå íîãè, ôèêñè-
ðóÿ ïîëîæåíèå òåëà ïðè ïîìîùè íàïðàâëåííîãî ââåðõ îñòðèÿ çàäíåãî ñåãìåíòà ïðè
îäíîâðåìåííîì âûïÿ÷èâàíèè ïîäòàëêèâàòåëÿ. Ñèëüíûìè êîãîòêàìè, âûíîñèìûìè âïå-
ðåä äàëüøå ïåðåäíåãî êðàÿ ãîëîâû, ëè÷èíêè îòñêàáëèâàþò ÷àñòèöû ïî÷âû. Îñíîâíûì
îðãàíîì îòãðåáàíèÿ ðàçðûõëåííîé çåìëè ñëóæàò ïåðåäíèå íîãè, äåéñòâóþùèå êàê åäè-
íîå öåëîå, íàïîäîáèå ëîïàòû. Áëàãîäàðÿ ñáëèæåííîñòè òàçèêîâ è ñïåöèôè÷åñêîé ôîð-
ìå âåðòëóãîâ è áåäåð îáå íîãè ïðè îòâåäåíèè íàçàä äåéñòâóþò êàê ñïëîøíàÿ ïëàñòèíêà
(ðèñ. 3.8). Ïðè ýòîì èìåííî âíóòðåííèå, âîîðóæåííûå øèïàìè ïîâåðõíîñòè âåðòëóãîâ
è áåäåð îêàçûâàþòñÿ îáðàùåííûìè íàðóæó, óâåëè÷èâàÿ ïîâåðõíîñòü, çàõâàòûâàþùóþ
íàðûòûå ÷àñòèöû ïî÷âû. Äâèæåíèå ïåðåäíåé ïàðû íîã äîïîëíÿåòñÿ ñãèáàíèåì âíèç
âñåé ïåðåäíåé ÷àñòè òåëà, èìåþùåé óïëîùåííóþ áðþøíóþ ïîâåðõíîñòü.

Ïîñêîëüêó ãîëîâà ó ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê ïðè ïðîêëàäêå õîäîâ íå âñòðå÷àåò ñîïðî-
òèâëåíèÿ ïî÷âû è íå ïðèíèìàåò íåïîñ-
ðåäñòâåííîãî ó÷àñòèÿ â ðûõëåíèè, îíà
íå íåñåò òàêèõ ñïåöèôè÷åñêèõ ÷åðò
àäàïòàöèè ê ïðîêëàäûâàíèþ õîäîâ, êàê
ó ïðîâîëî÷íèêîâ. Â ÷àñòíîñòè, äëÿ ëè-
÷èíîê ÷åðíîòåëîê õàðàêòåðíà ðàçâèòàÿ
âåðõíÿÿ ãóáà (labrum), íàëè÷èå êîòîðîé
ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç âàæíåéøèõ ïðèçíà-
êîâ, ïîçâîëÿþùèõ ïî âíåøíåìó âèäó
îòëè÷èòü ëè÷èíêó ÷åðíîòåëêè èëè
ïûëüöååäà îò îáèòàþùåé â ñõîäíûõ
óñëîâèÿõ ëè÷èíêè ùåëêóíà. Îáùàÿ
ôîðìà ãîëîâû ïðè ðàññìàòðèâàíèè
ñâåðõó ïî÷òè øàðîâèäíàÿ, ïîïåðå÷íàÿ,
ñ ðàçâèòûìè òðåõ÷ëåíèêîâûìè àíòåí-
íàìè.

Ðèñ. 3.8.  Ïåðåäíèå íîãè Blaps, ñëîæåííûå äëÿ
îòãðåáàíèÿ ïî÷âû (ñõåìà).
ñî — òàçèê; tr — âåðòëóã; få — áåäðî; ti — ãî-
ëåíü; ta — ëàïêà.
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Ó áîëüøèíñòâà ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê (â íàøåé ôàóíå, íàïðèìåð, Blaps,
Prosodes, Gnaptor, Asida, Platyscelis, Opatrum) ôèêñàöèÿ ïîëîæåíèÿ òåëà ïðîèñõîäèò ïî
òàêîìó æå ïðèíöèïó, êàê è ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ òèïà Athous èëè Selatosomus, íî ðûõëå-
íèå ïî÷âû ïðîèçâîäèòñÿ äðóãèìè îðãàíàìè, ïî äðóãîìó ïðèíöèïó. Â ðûõëåíèè è îò-
ãðåáàíèè ïî÷âû ó÷àñòèå ïðèíèìàåò, íàðÿäó ñ êîíå÷íîñòÿìè, è ãîëîâà, íî ëèøü äâèæåíè-
ÿìè ñâåðõó âíèç, ïðè êîòîðûõ îñíîâíîå çíà÷åíèå èìååò íèæíÿÿ ïîâåðõíîñòü ðàçâèòûõ
ìàíäèáóë, ôîðìîé íàïîìèíàþùèõ ñêðåáîê. Âåðõíÿÿ ãóáà ïðè òàêîì ñïîñîáå ðûõëåíèÿ
çàùèùåíà îò òðåíèÿ î ïî÷âó ìàíäèáóëàìè, è ïîòîìó ðåäóêöèè åå ó ôîðì, äàæå ïðèñïî-
ñîáèâøèõñÿ ê ðûõëåíèþ ïî÷âû èñêëþ÷èòåëüíî óäàðàìè ãîëîâîé ñâåðõó âíèç (íàïðè-
ìåð, Ñ-îáðàçíûå ëè÷èíêè õðóùåé è äîëãîíîñèêîâ),  íå íàáëþäàåòñÿ.

Òàêèì îáðàçîì, ïðîêëàäûâàíèå õîäà â ïî÷âå ëè÷èíêàìè ÷åðíîòåëîê òèïà Blaps ñî-
ñòîèò èç ñëåäóþùåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ôàç äâèæåíèÿ: 1) ôèêñàöèÿ ïîëîæåíèÿ òåëà
ïðè ïîìîùè îòðîñòêîâ IX ñåãìåíòà è ïîäòàëêèâàòåëÿ; 2) âûíåñåíèå âïåðåä ïåðåäíèõ
êîíå÷íîñòåé è ðûõëåíèå èìè ïî÷âû; 3) îòãðåáàíèå íàðûòîé ïî÷âû ïðè ïîìîùè ïåðå-
äíåé ïàðû íîã è ïëîñêîé áðþøíîé ñòîðîíû ïåðåäíèõ ñåãìåíòîâ; 4) ôèêñàöèÿ ïîëîæå-
íèÿ ïåðåäíèõ íîã â ïðîäåëàííîé ïåùåðêå; 5) ïîäòÿãèâàíèå çàäíåãî êîíöà òåëà.

Óâåëè÷åíèå ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ïåðåäíèì è çàäíèì êîíöàìè òåëà ðàçäâèãàíèåì ñåã-
ìåíòîâ çàìåíÿåòñÿ ó ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê âûòÿãèâàíèåì ðàçâèòûõ ïåðåäíèõ êîíå÷íîñ-
òåé. Ó ýòèõ ëè÷èíîê, â ñâÿçè ñ ïåðåõîäîì ôóíêöèè ðûõëåíèÿ ê ïåðåäíèì êîíå÷íîñòÿì,
óòðà÷èâàåò çíà÷åíèå óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ òåëà ïóòåì ðàçäâèãàíèÿ ñåãìåíòîâ (ïî ïðèí-
öèïó ïîäçîðíîé òðóáû).

Ýâîëþöèÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè ïðèâåëà ê ðåäóêöèè ïîïåðå÷íîé ìóñêóëàòóðû è ê
ïîëíîìó ñëèÿíèþ òåðãèòîâ, ïëåéðèòîâ è ñòåðíèòîâ, ê îáðàçîâàíèþ ñïëîøíûõ öèëèíä-
ðè÷åñêèõ êîëåö ó îáèòàþùèõ â ïî÷âå ëè÷è/íîê ïîäñåì. Omophlinae, áëèçêîãî ê
Tenebrionidae ñåìåéñòâà Alleculidae. Ó íèõ ðåäóöèðîâàí è ïîäòàëêèâàòåëü — X ñåãìåíò
áðþøêà ïîëíîñòüþ âòÿíóò â äåâÿòûé. Ðåäóöèðîâàíû ó Omophlinae è îïîðíûå îáðàçî-
âàíèÿ äåâÿòîãî ñåãìåíòà.

Ôóíêöèÿ îïîðû âûïîëíÿåòñÿ ó ëè÷èíîê Podînta êîíå÷íîñòÿìè çàäíå- è ñðåäíåãðó-
äè, ïðè÷åì, ïîâèäèìîìó, ó íèõ ïðåîáëàäàåò äâèæåíèå ïî ñêâàæèíàì ïî÷âû, ÷òî ñîãëà-
ñóåòñÿ è ñî ñòðîãî îêðóãëûìè î÷åðòàíèÿìè èõ ïîïåðå÷íîãî ñå÷åíèÿ, è ñ ïðåèìóùå-
ñòâåííûì ðàñïðîñòðàíåíèåì íà ñòðóêòóðíûõ è ðûõëûõ ïî÷âàõ.

Ïðè îòãðåáàíèè íàðûòîé ïî÷âû ïóòåì ñãèáàíèÿ âíèç ïåðåäíåãî îòäåëà òåëà àâòî-
ìàòè÷åñêè ïðîèñõîäèò ôèêñàöèÿ ïîëîæåíèÿ çàäíåãî îòäåëà. Ïðè äóãîîáðàçíîì ñãèáà-
íèè òåëà áðþøíàÿ ñòîðîíà ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà óïèðàåòñÿ â äíî õîäà, à ñïèííàÿ ïîâåð-
õíîñòü ñåãìåíòîâ ñðåäíåãî îòäåëà òåëà — â ñâîä. Â ñòîðîíó ôèêñàöèè òàêîãî ïîëîæå-
íèÿ òåëà ýâîëþöèîíèðîâàëè ìíîãèå ëè÷èíêè æóêîâ, îáèòàþùèå â ïî÷âå è äðóãèõ òâåð-
äûõ ñóáñòðàòàõ (ïëàñòèí÷àòîóñûõ, äîëãîíîñèêîâ è äð.). Òåíäåíöèÿ ê ýâîëþöèè â ýòîì
íàïðàâëåíèè âñòðå÷àåòñÿ ó ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê â ïîäñåìåéñòâå Pimeliinae, èìåþùèõ
øèðîêîå òåëî. Íåêîòîðûå ëè÷èíêè, íàïðèìåð, Stalagmoptera confusa (ðèñ.  3.9), èìåþò

Ðèñ. 3.9. Ëè÷èíêà Stalagmoptera confusa (Tenebrionidae).
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ñëåãêà ñîãíóòóþ â âåíòðàëüíîì íàïðàâëåíèè ôîðìó òåëà è áîëåå ìÿãêèå, ÷åì ó äðóãèõ
ãðóïï ÷åðíîòåëîê, ïîêðîâû (ïðèçíàêè, ñâîéñòâåííûå ñêàðàáåîèäíûì ëè÷èíêàì). Äëÿ
ëè÷èíîê Stalàgmoptera õàðàêòåðíî ðàçâèòèå îïîðíûõ îáðàçîâàíèé — ìîùíûõ ùåòè-
íîê è øèïèêîâ íå íà ñïèííîé ñòîðîíå ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà, êàê ó áîëüøèíñòâà ÷åðíî-
òåëîê, à íà áðþøíîé, â ÷àñòíîñòè, íà âåíòðàëüíîì ïîëóêîëüöå ïîäòàëêèâàòåëÿ, êîòî-
ðûé, êàê è ó âñåõ ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê, ðàçâèò ñëàáî. Îáùàÿ ôîðìà çàäíåãî êîíöà áðþøêà
ëè÷èíêè íàïîìèíàåò çàäíèé êîíåö ëè÷èíîê íåêîòîðûõ ïëàñòèí÷àòîóñûõ.

Èíòåðåñíîå îòêëîíåíèå îò òèïè÷íîãî ñòðîåíèÿ ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê ïðåäñòàâëÿþò
Helopinae (íàïðèìåð, Zophohelops (ðèñ. 3.10). Ó ýòèõ ëè÷èíîê íàáëþäàþòñÿ ÿâíûå ïðè-
çíàêè óòðàòû ñïîñîáíîñòè ê ðûòüþ; ïåðåäíèå íîãè ó íèõ ðàçâèòû íå ñèëüíåå, ÷åì II è
III ïàðû êîíå÷íîñòåé, ïîäòàëêèâàòåëü ðåäóöèðîâàí, à ñèëüíûå ïàðíûå îòðîñòêè óêîðî-
÷åííîãî IX ñåãìåíòà íàïðàâëåíû âïåðåä, êàê ó ëè÷èíîê Omophlus, è íå ìîãóò ñëóæèòü
îðãàíîì îïîðû ïðè ïðîêëàäûâàíèè õîäà. Ýòè îñîáåííîñòè ëè÷èíîê Helopinae ñâÿçàíû
ñ ïðèñïîñîáëåíèåì ê äâèæåíèþ ïî ïîëîñòÿì ïî÷âû è õèùíè÷åñòâîì (ñð. Èëüèíñêèé,
1948).

Èçó÷àÿ ïåðåäâèæåíèå ëè÷èíîê ïîäêîðíèêîâ, Áðàññ (Brass, 1914) ïðèøåë ê âûâîäó,
÷òî àíàëüíûé ñåãìåíò âìåñòå ñ âîîðóæåíèåì IÕ ñåãìåíòà ó îáèòàþùèõ â ýòèõ óñëîâè-
ÿõ ëè÷èíîê æóêîâ ñëóæèò ãëàâíûì îáðàçîì äëÿ äâèæåíèÿ ëè÷èíêè ïî õîäó íàçàä, çà-
äîì íàïåðåä, áóäó÷è òîé òî÷êîé, ê êîòîðîé ïîäòÿãèâàåòñÿ òåëî ëè÷èíêè.

Äëÿ ëè÷èíîê, èìåþùèõ îñòðèå, íàïðàâëåííîå ââåðõ èëè ââåðõ è íàçàä (êàê ó áîëü-
øèíñòâà ëè÷èíîê, àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ â ïî÷âå õîäû), äâèæåíèå íàçàä ïðåäñòàâ-
ëÿåò ñîáîé ëèøü îäíó èç ôóíêöèé õâîñòîâûõ âûðîñòîâ, — îñíîâíàÿ æå, êàê ðàçáèðà-
ëîñü âûøå, — ôèêñàöèÿ ïîëîæåíèÿ òåëà ïðè ïðîêëàäûâàíèè õîäà âî âðåìÿ äâèæåíèÿ
âïåðåä â òâåðäîì ñóáñòðàòå.

Ìåõàíè÷åñêèå óñëîâèÿ ïåðåäâèæåíèÿ ïðè ïðîêëàäûâàíèè õîäà â ïëîòíîì ñóáñòðà-
òå îïðåäåëÿþò ìåñòîïîëîæåíèå è íàïðàâëåíèå îñíîâíûõ îïîðíûõ îáðàçîâàíèé. Äâè-
æåíèå ïåðåäíåãî êîíöà òåëà ëè÷èíêè âñòðå÷àåò ñîïðîòèâëåíèå ïî÷âû, íàïðàâëåííîå
âäîëü îñè òåëà, íàâñòðå÷ó äâèæåíèþ ëè÷èíêè  è â íàïðàâëåíèè ñíèçó ââåðõ, íàâñòðå÷ó
îòãðåáàþùèì äâèæåíèÿì ëè÷èíêè. Ðàâíîäåéñòâóþùàÿ èõ íàïðàâëåíà íàçàä è ââåðõ.
Ïîýòîìó åñòåñòâåííî, ÷òî ó ëè÷èíîê, ðîþùèõ õîäû â íàïðàâëåíèè äâèæåíèÿ, îñíîâ-
íîé îðãàí îïîðû äîëæåí íàõîäèòüñÿ íà ñïèííîé ñòîðîíå çàäíåãî êîíöà òåëà è áûòü
íàïðàâëåí íàçàä è ââåðõ.

Íåîáõîäèìîñòüþ ðåøåíèÿ ýòèõ ìåõàíè÷åñêèõ çàäà÷ îáúÿñíÿåòñÿ ðàçâèòèå îïîð-
íûõ îáðàçîâàíèé íà ïîñëåäíåì ñåãìåíòå ëè÷èíîê, îáèòàþùèõ â ïëîòíûõ ñóáñòðàòàõ è
èìåþùèõ áîëåå èëè ìåíåå öèëèíäðè÷åñêóþ ôîðìó. Ïîýòîìó åñòåñòâåííî îæèäàòü êîð-

Ðèñ. 3.10.  Ëè÷èíêà Zophohelops
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ðåëÿöèè ìåæäó ñòåïåíüþ ðàçâèòèÿ õâîñòîâûõ îòðîñòêîâ è óñëîâèÿìè ñóùåñòâîâàíèÿ
ëè÷èíêè ìåõàíè÷åñêèìè óñëîâèÿìè åå ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå. Îòñóòñòâèå îïîðíûõ âû-
ðîñòîâ íà çàäíåì ñåãìåíòå ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ëè÷èíêè ïåðåäâèãàþòñÿ ïðåèìó-
ùåñòâåííî ïî åñòåñòâåííûì ñêâàæèíàì ïî÷âû èëè î òîì, ÷òî îíè ïðîêëàäûâàþò õîäû
â ñîîòâåòñòâèè ñ äðóãèìè ïðèíöèïàìè (êàê, íàïðèìåð, Ñ-îáðàçíûå ëè÷èíêè).

ÑÂßÇÜ ÌÅÆÄÓ ÏËÎÒÍÎÑÒÜÞ ÏÎ×ÂÛ È ÐÀÇÂÈÒÈÅÌ ÕÂÎÑÒÎÂÛÕ ÂÛÐÎÑÒÎÂ
Ó ÍÀÑÅËßÞÙÈÕ ÅÅ ËÈ×ÈÍÎÊ

Çíà÷åíèå âûðîñòîâ çàäíåãî ñåãìåíòà äëÿ àêòèâíîãî ïðîêëàäûâàíèÿ õîäîâ â ïëîò-
íîé ïî÷âå êîñâåííî äîêàçûâàåòñÿ òåì, ÷òî èìåííî ó ôîðì, îáèòàþùèõ íà ïëîòíûõ ïî-
÷âàõ, ýòè îáðàçîâàíèÿ îñîáåííî ñèëüíî ðàçâèòû.

Íàèáîëüøèì ìàòåðèàëîì î ðàñïðåäåëåíèè ðàçëè÷íûõ ôîðì íà ïî÷âåííûõ ðàçíîñòÿõ,
ðàçëè÷íûõ ïî ìåõàíè÷åñêèì ñâîéñòâàì, ÿ ðàñïîëàãàþ â îòíîøåíèè ëè÷èíîê ùåëêóíîâ.

Ñèëüíî ðàçâèòûå óðîãîìôû îñîáåííî õàðàêòåðíû äëÿ âèäîâ, ÷èñëåííî ïðåîáëàäà-
þùèõ íà ïëîòíûõ çåìëÿõ, ÷òî ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü ýòè îáðàçîâàíèÿ êàê ïðèñïî-
ñîáëåíèÿ ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå. Â ïðåäåëàõ ãðóïï ïðîâîëî÷íèêîâ, îáëàäàþùèõ óðî-
ãîìôàìè è êîððåëèðóþùèìè êîìïëåêñàìè ïðèçíàêîâ (ïîäñåìåéñòâî Ðóãrhophorinae,
ïî Hyslop, 1917), ýòè îáðàçîâàíèÿ íàèìåíåå ðàçâèòû ó ôîðì, îáèòàþùèõ â áîëåå ðûõ-
ëûõ ïî÷âàõ. Òàê, íà ðûõëûõ òîðôÿíèêàõ Ïîäìîñêîâüÿ ïðåîáëàäàþùèì âèäîì ïðîâî-
ëî÷íèêîâ ÿâëÿåòñÿ Ñîrymbites sjaelandicus ñî ñëàáîðàçâèòûìè îòðîñòêàìè IX ñåãìåíòà.
Ñëàáî ðàçâèòû óðîãîìôû è ó îáèòàþùèõ íà ïåñêàõ ëè÷èíîê Limonius aeruginosus (ðèñ.
3.11).

Ó ýòèõ âèäîâ óðîãîìôû â Ç–5 ðàç êîðî÷å, ÷åì ó âèäîâ, ñâîéñòâåííûõ ïëîòíûì ïî-
÷âàì. Ñõîäíûå óñëîâèÿ ïåðåäâèæåíèÿ â ðûõëîé ïî÷âå ïðèâåëè ê ôîðìèðîâàíèþ ñõîä-
íûõ ñòðóêòóð ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà, ê îäèíàêîâîé ñòåïåíè ðåäóêöèè óðîãîìô ó ýòèõ
ñèñòåìàòè÷åñêè äàëåêèõ äðóã îò äðóãà âèäîâ è ÷ðåçâû÷àéíî íåñõîäíûõ â îòíîøåíèè
äðóãèõ ñòîðîí èõ ýêîëîãèè. Â ïëîòíûõ ñóãëèíèñòûõ ïî÷âàõ êàê Ñ. sjaelandicus, òàê è L.

aeruginosus ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâóþò, çàìåíÿÿñü âèäàìè pîäîâ Athous è Selatosomus,
õàðàêòåðèçóþùèìèñÿ ñèëüíûì ðàçâèòèåì îïîðíûõ âûðîñòîâ çàäíåãî ñåãìåíòà. Çíà÷å-
íèå âîîðóæåíèÿ ñïèííîé ñòîðîíû ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà ìîæåò áûòü ïðîñëåæåíî è íà
ïðèìåðå ÷åðíîòåëîê: ïðèóðî÷åííûå ê ïëîòíûì, íåîáðàáàòûâàåìûì çåìëÿì þãà ëåñî-
ñòåïè Óêðàèíû ëè÷èíêè Asida lutosa è Tentyria nomas (ðèñ. 3.12) îòëè÷àþòñÿ îò ôîðì,
îáû÷íî âñòðå÷àþùèõñÿ íà ðûõëûõ ïàõîòíûõ çåìëÿõ (íàïð. Opatrum sabulosum), áîëü-
øèì ðàçâèòèåì øèïîâ è îáùåé ñõîæåñòüþ ñòðóêòóðû ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà ñ ïîñëå-
äíèì ñåãìåíòîì àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ õîäû ïðîâîëî÷íèêîâ.

Ðèñ. 3.11. IX áðþøíîé ñåãìåíò ëè÷èíîê. à —  Corymbites sjaelandicus; á —  Limonius aeruginosus

(âèä ñâåðõó ïî Èâàíîâó è äð., 1937).

à á
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Àíàëîãè÷íûå îïîðíûå îáðàçîâàíèÿ ïîñëåäíå-
ãî ñåãìåíòà õàðàêòåðíû è äëÿ ìíîãèõ ëè÷èíîê, àê-
òèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ õîäû â äðåâåñèíå è èìåþ-
ùèõ âûòÿíóòóþ ôîðìó òåëà.

Ëåéçåâèö (Leisewitz, 1906) óêàçûâàåò, ÷òî ëè-
÷èíêè Hylecoetes dermestoides íåñóò íà çàäíåì êîí-
öå òåëà øèïû, èìåþùèå îïîðíóþ ôóíêöèþ. Îïè-
ñûâàÿ ñòðîåíèå ëè÷èíîê ðîãîõâîñòà (Sirex), Ãàðòèã
(Hartig, 1837) óæå áîëåå 100 ëåò íàçàä âûñêàçàë
òî÷êó çðåíèÿ íà åãî õâîñòîâîé øèï êàê íà îïîðíîå
îáðàçîâàíèå. Íî â íîâåéøèõ ðàáîòàõ àäàïòèâíîå è
ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå îòäåëüíûõ ñòðóêòóð,
äàæå òàêèõ ñïåöèôè÷åñêèõ, êàê îïîðíûå øèïû è
îòðîñòêè, íå îñâåùàåòñÿ. Â ñòàðûõ îïèñàíèÿõ, íàïðèìåð â îïèñàíèÿõ ëè÷èíîê óñà÷åé,
ïðèâîäèìûõ Êþâüå (Cuvier, 1805) â åãî «Ñðàâíèòåëüíîé àíàòîìèè», äàåòñÿ àíàëèç ïðè-
ñïîñîáëåííîñòè ëè÷èíêè óñà÷à ê äâèæåíèþ ïî òàêîìó ñïîñîáó, «êàê äâèæåòñÿ òðóáî-
÷èñò â òðóáå êàìèíà», íî òùåòíî ìû ñòàëè áû èñêàòü ôóíêöèîíàëüíóþ òðàêòîâêó ôîð-
ìû òåëà ëè÷èíîê óñà÷åé â ðàáîòàõ ñîâðåìåííûõ ýíòîìîëîãîâ-ìîðôîëîãîâ è ñèñòåìàòè-
êîâ (íàïðèìåð ó Ïëàâèëûöèêîâà, 1932, 1937, Ãðåçå, 1936, è äð.).

Íåîáõîäèìîñòü â õâîñòîâûõ îïîðíûõ îáðàçîâàíèÿõ ïðè àêòèâíûõ ïåðåäâèæåíèÿõ
â ïî÷âå îáúÿñíÿåò è èõ íàëè÷èå ó ìíîãèõ íàçåìíûõ ôîðì ëè÷èíîê, îêóêëèâàþùèõñÿ â
ïî÷âå (íàïðèìåð, Phalacridae èëè Nitidulidae ñðåäè æóêîâ). Ó íèõ íàëè÷èå õâîñòîâûõ
îïîðíûõ âûðîñòîâ ñâÿçàíî ñ çàðûâàíèåì â ïî÷âó äëÿ îêóêëèâàíèÿ — ôóíêöèîíèðóþò
îíè èìåííî ïðè çàðûâàíèè. Ïîâèäèìîìó, ïåðâè÷íî îïîðíóþ ôóíêöèþ ïðè çàêàïûâà-
íèè èìåþò è õâîñòîâûå «ðîãà» íà IX ñåãìåíòå ãóñåíèö Sphingidae, êîòîðûå èç-çà êðóï-
íûõ ðàçìåðîâ îñîáåííî íóæäàþòñÿ â îïîðíûõ ïðèñïîñîáëåíèÿõ ïðè çàðûâàíèè â çåì-
ëþ, ãäå îíè îêóêëèâàþòñÿ.

Êàê ïðèñïîñîáëåíèÿ ê àêòèâíîìó äâèæåíèþ â ïî÷âå ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü «öåðêè»
êóêîëîê æóêîâ, îêóêëèâàþùèõñÿ â ïî÷âå. Òàê, êóêîëêè ùåëêóíîâ (Agriotes) è õðóùåé
(Amphimallon), áóäó÷è âûáðîøåíû ïðè ïàõîòå íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû, ìîãóò çàðûòüñÿ â
çåìëþ, ïðè÷åì çàäíèé êîíåö ñ öåðêàìè èãðàåò îñíîâíóþ ðîëü îïîðíîãî ïðèñïîñîáëåíèÿ.
Òàêóþ æå (îïîðíóþ) ôóíêöèþ ïðè ïðîêëàäûâàíèè õîäà â ïî÷âå èìåþò êðþ÷å÷êè (hàmuli)
êðåìàñòåðà êóêîëîê Noctuidae, Geometridae è äðóãèõ áàáî÷åê, îêóêëèâàþùèõñÿ â ïî÷âå
(ðèñ. 3.13).

Ó ïîêðûòûõ êóêîëîê áàáî÷åê, îêóêëèâàþùèõñÿ â ïî÷âå, ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûå
âèëîîáðàçíî ðàçâåòâëåííûå èëè ðîãîîáðàçíûå êðåìàñòåðû ñëóæàò îñíîâíûì îðãàíîì
îïîðû ïðè âûíóæäåííûõ ïåðåäâèæåíèÿõ êóêîëîê â ïî÷âå. Ïîäâèæíîñòü V è VI ñåãìåí-
òîâ áðþøêà ïîêðûòûõ êóêîëîê áàáî÷åê îáåñïå÷èâàåò èñïîëüçîâàíèå õèòèíîâûõ îïîð-
íûõ êðþ÷êîâ êàê òî÷êè îïîðû, à âñåãî áðþøêà êóêîëêè — êàê ðû÷àãà è ïðè âçëàìû-
âàíèè ñòåíîê êîëûáåëüêè ïðè âûõîäå âçðîñëîãî íàñåêîìîãî (ñð. Chapman, 1896).

Ñòðîåíèå êðåìàñòåðîâ êóêîëîê ðàçíûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï áàáî÷åê, îêóêëèâàþ-
ùèõñÿ â ïî÷âå, áûâàåò î÷åíü ñõîäíî è âîîáùå ïðîÿâëÿåò ìíîãî ïðèçíàêîâ êîíâåðãåíòíîãî
ñõîäñòâà (íàïðèìåð, y Geometridae è Noctuidae). ×åïìåí îòìå÷àåò, ÷òî êóêîëêè ïîêðûòûå
(obtectae) ïðåäñòàâëÿþò íå ãîìîãåííóþ ãðóïïó, à ïðîèñõîäÿò îò ðàçëè÷íûõ ãðóïï êóêîëîê
ñ ðàñ÷ëåíåííûì áðþøêîì (incompletae). ×åðâåîáðàçíî äâèæóùèåñÿ ñêâîçü ïî÷âó êóêîë-
êè Micropterygidae èìåþò ìÿãêîå, íåñëèòíîå áðþøêî, à õîä âçðîñëîå íàñåêîìîå ïðîãðû-
çàåò, èñïîëüçóÿ êóêîëî÷íûå ÷åëþñòè. Âîîðóæåíèå êðåìàñòåðîâ êóêîëîê áàáî÷åê, îêóêëè-
âàþùèõñÿ â ïî÷âå, îáíàðóæèâàåò ïðèçíàêè êîíâåðãåíòíîãî ôóíêöèîíàëüíî îáóñëîâëåí-
íîãî ñõîäñòâà ñ óðîãîìôàìè ëè÷èíîê ùåëêóíîâ (ñì. ðèñ. 3.13, À-Å).

Ðèñ. 3.12. Ïîñëåäíèé ñåãìåíò ëè÷èí-
êè Asida lutosa (ïî Êîëîáîâîé).
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Ó êóêîëîê áàáî÷åê, îêóêëèâàþùèõñÿ ñâîáîäíî èëè â êîêîíàõ, òàêèõ îïîðíûõ õèòè-
íèçèðîâàííûõ êðþ÷î÷êîâ íå áûâàåò. Ó êóêîëîê, îáðàçóþùèõñÿ èç ãóñåíèö, æèâóùèõ è
îêóêëèâàþùèõñÿ âíóòðè ðàñòèòåëüíûõ òêàíåé (íàïðèìåð, ó Sesiidae), êîòîðûì ïðåä-
ñòîèò ïåðåäâèæåíèå ïî ãîòîâîìó õîäó, à íå àêòèâíîå ïðîêëàäûâàíèå õîäà, ñåãìåíòû
íåñóò ïîïåðå÷íûå ðÿäû íàïðàâëåííûõ íàçàä êðþ÷êîîáðàçíûõ ùåòèíîê. Ýòè ùåòèíêè
ñëóæàò òàêèìè æå îïîðíûìè îáðàçîâàíèÿìè, êàê, íàïðèìåð, àíàëîãè÷íî ðàñïîëîæåí-
íûå ùåòèíêè ó ëè÷èíîê ìíîãèõ ìóõ (ñð. Êóçíåöîâ, 1915). Ó êóêîëîê áàáî÷åê, îêóêëèâà-
þùèõñÿ îòêðûòî (ó Rhopalocera), êðåìàñòåð ñíàáæåí çàãíóòûìè êðþ÷êàìè, ïðè ïîìî-
ùè êîòîðûõ êóêîëêà ïîäâåøèâàåòñÿ (ðèñ. 3.13, Æ-È). Ó êóêîëîê áàáî÷åê, îêóêëèâàþ-
ùèõñÿ â ëåãêèõ êîêîíàõ, âûõîä èç êîòîðûõ íå çàòðóäíåí, êðåìàñòåð ñíàáæåí òîëüêî
êðþ÷êîâèäíûìè ùåòèíêàìè, çàäåðæèâàþùèìè êóêîëî÷íûé ýêçóâèé (ëèíî÷íàÿ øêóð-
êà) â êîêîíå ïðè âûõîäå áàáî÷êè (ó Orneodes, Epermånia, Chrysîchoris, Pterophorus).

ÏÎÑÒÝÌÁÐÈÎÍÀËÜÍÎÅ ÐÀÇÂÈÒÈÅ ÕÂÎÑÒÎÂÛÕ ÂÛÐÎÑÒÎÂ ËÈ×ÈÍÎÊ,
ÎÁÈÒÀÞÙÈÕ Â ÏÎ×ÂÅ

Çíà÷åíèå õâîñòîâûõ âûðîñòîâ è øèïîâ äëÿ ïðîêëàäûâàíèÿ õîäîâ â ïî÷âå ëè÷èíêà-
ìè êîñâåííî äîêàçûâàåòñÿ è òåì, ÷òî ýòè ïðèçíàêè âîçíèêàþò â òå÷åíèå ïîñòýìáðèî-
íàëüíîãî ðàçâèòèÿ ïî äîñòèæåíèè ëè÷èíêàìè îïðåäåëåííûõ ðàçìåðîâ, è îòñóòñòâóþò
ó ìàëåíüêèõ ëè÷èíîê ïåðâûõ âîçðàñòîâ.

Îïîðíûå îáðàçîâàíèÿ IX áðþøíîãî ñåãìåíòà íóæíû òîëüêî ëè÷èíêàì, ðàçìåðû
êîòîðûõ íå ïîçâîëÿþò èì ïîëüçîâàòüñÿ ñóùåñòâóþùåé â ïî÷âå ñêâàæíîñòüþ, è êîòî-
ðûå â òî æå âðåìÿ äîñòàòî÷íî ñèëüíû, ÷òîáû ïðîêëàäûâàòü õîäû ñîáñòâåííûìè óñèëè-
ÿìè. Äëÿ ìåëêèõ ñëàáûõ ëè÷èíîê ïåðâûõ âîçðàñòîâ, ïîëüçóþùèõñÿ ïðè ïåðåäâèæåíèè
òðåùèíàìè è ïîëîñòÿìè ïî÷âû, îïîðíûå îáðàçîâàíèÿ êàóäàëüíîãî ñåãìåíòà íå èìåþò
çíà÷åíèÿ. È äåéñòâèòåëüíî, äëÿ ìíîãèõ ëè÷èíîê æóêîâ ïåðâîãî âîçðàñòà õàðàêòåðíî
îòñóòñòâèå âîîðóæåíèÿ IX ñåãìåíòà. Òàê, ëè÷èíêè ñòàðøèõ âîçðàñòîâ Athous

Ðèñ. 3.13. Êðåìàñòåðû êóêîëîê áàáî÷åê, îêóêëèâàþùèõñÿ â ïî÷âå (à–ã) è îêóêëèâàþùèõñÿ îò-
êðûòî (ä–ç). Áðþøíàÿ ñòîðîíà.
à – ïîäãðûçàþùàÿ ñîâêà Åuõîà segetum; á – ëèñòîãðûçóùàÿ ñîâêà Polia persicae; â – øèïîíîãàÿ
ñîâêà Chloridea dipsacea; ã – ïÿäåííèöà Lithostege; ä – áðàæíèê Smerinthus ocellatus; å – áðàæíèê
Sphinx ligustri; æ – ìàõàîí Papilio machaon; ç – áåëÿíêà Pieris brassicae.

à á â ã

ä å æ ç
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haemorrhoidalis õàðàêòåðèçóþòñÿ íàëè÷èåì âåòâèñòûõ óðîãîìô ñ îñîáåííî äëèííûìè,
çàãíóòûìè ââåðõ â âèäå äëèííûõ çóáöîâ íàðóæíûìè îòðîñòêàìè.

Ëè÷èíêè ïåðâîãî âîçðàñòà, õîòÿ è èìåþò ðàçäâîåííûé çàäíèé êîíåö ïîñëåäíåãî
ñåãìåíòà, ëèøåíû çàãíóòûõ ââåðõ îòðîñòêîâ — óðîãîìôû öåëèêîì ëåæàò âî ôðîíòàëü-
íîé ïëîñêîñòè è êîíöû èõ íàïðàâëåíû íåñêîëüêî íàâñòðå÷ó äðóã äðóãó òàêèì îáðàçîì,
÷òî íå ìîãóò ñëóæèòü îïîðíûìè îáðàçîâàíèÿìè.

Ó ëè÷èíîê ñòàðøèõ âîçðàñòîâ ÷åðíîòåëîê Blaps çàäíèé êîíåö IX áðþøíîãî ñåã-
ìåíòà âûòÿíóò â çàãíóòîå ââåðõ ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííîå îïîðíîå îñòðèå, íàïîìè-
íàþùåå ôîðìîé êîíå÷íûé øèï ëè÷èíîê Sirex. Ëè÷èíêè ïåðâîãî âîçðàñòà ðîäà Blaps,
èìåþùèå, â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ïðîâîëî÷íèêîîáðàçíûì ëè÷èíêàì ñòàðøèõ âîçðàñ-
òîâ, ìÿãêèå ïîêðîâû, ëèøåíû êàêèõ-ëèáî îïîðíûõ øèïîâ è èìåþò âìåñòî íèõ íà
çàäíåì êîíöå IX ñåãìåíòà äâà íåæíûõ íåáîëüøèõ, ëåæàùèõ âî ôðîíòàëüíîé ïëîñêî-
ñòè îòðîñòêà, íåñóùèõ, ïîâèäèìîìó, ôóíêöèþ îðãàíîâ ÷óâñòâ è ãîìîëîãèçèðóåìûõ
ìíîþ ñ öåðêàìè äðóãèõ ëè÷èíîê æóêîâ. Ëè÷èíêè ïåðâîãî âîçðàñòà îáëàäàþò íà êàæ-
äîì òåðãèòå II–III ñåãìåíòîâ ãðóäè è I–VIII ñåãìåíòîâ áðþøêà äâóìÿ ñèììåòðè÷íî
ðàñïîëîæåííûìè øèïèêàìè ñ âîëîñêîì ó îñíîâàíèÿ êàæäîãî, ñïîñîáñòâóþùèìè,
âèäèìî, ïðîäâèæåíèþ ëè÷èíêè â óçêèõ ñêâàæèíàõ ìåæäó îòäåëüíîñòÿìè ïî÷âû. Ïå-
ðåäâèæåíèå ëè÷èíîê ìëàäøèõ âîçðàñòîâ ñ èñïîëüçîâàíèåì ñêâàæíîñòè ïî÷âû è àê-
òèâíîå ïðîêëàäûâàíèå õîäîâ êðóïíûìè ëè÷èíêàìè ñòàðøèõ âîçðàñòîâ, äîñòèãàþ-
ùèìè 40 ìì äëèíû è 5 ìì øèðèíû, êîñâåííî äîêàçûâàþòñÿ è òåì, ÷òî ó ëè÷èíîê
ïåðâûõ âîçðàñòîâ èìåþòñÿ ãëàçêè, èñ÷åçàþùèå ïîñëå âòîðîé ëèíüêè (Îãëîáëèí è
Êîëîáîâà, 1926). Ñðåäè ëè÷èíîê ùåëêóíîâ, îáèòàþùèõ â ïî÷âå, ðàçâèòûå ãëàçêè õà-
ðàêòåðíû äëÿ âèäîâ, ïîëüçóþùèõñÿ ïðè ïåðåäâèæåíèè òðåùèíàìè ïî÷âû, ðåäóêöèÿ
ãëàçêîâ — äëÿ àêòèâíî ïðîðûâàþùèõ â íåé õîäû (Ãèëÿðîâ, 1942).

Ïîäîáíûå ñîîòíîøåíèÿ íàáëþäàþòñÿ è ó äðóãèõ îáèòàþùèõ â ïî÷âå ëè÷èíîê ÷åð-
íîòåëîê, êîòîðûå â ñòàðøèõ âîçðàñòàõ îáëàäàþò îïîðíûìè øèïàìè íà òîïîãðàôè÷åñ-
êè ïîñëåäíåì ñåãìåíòå (Pedinus, Platyscelis) (Îãëîáëèí, Êîëîáîâà, 1927).

Èçìåíåíèÿ öåðêîâ â òå÷åíèå ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ Carabus, ïîñòåïåííîå
ïðåâðàùåíèå èõ â îïîðíûå îáðàçîâàíèÿ â ñâÿçè ñ ïðèñïîñîáëåíèåì ê àêòèâíîìó ïðî-
ðûâàíèþ õîäà, ðàçáèðàåòñÿ íèæå.

Äëÿ ëè÷èíîê ñòàðøèõ âîçðàñòîâ Tipula paludosa õàðàêòåðíî íàëè÷èå ñïèííûõ îòðî-
ñòêîâ IX ñåãìåíòà áðþøêà, êîòîðûå ïðè íàïîëíåíèè ïîëîñòíîé æèäêîñòüþ ñòàíîâÿòñÿ
óïðóãèìè è ñëóæàò îðãàíàìè îïîðû. Ëè÷èíêè ïåðâûõ âîçðàñòîâ ëèøåíû ñïèííûõ îòðî-
ñòêîâ íà IX ñåãìåíòå (Rennie, 1917). Çàäíèé êðàé âåðõíåé ñòîðîíû IX ñåãìåíòà ëè÷èíêè
ïåðâîãî âîçðàñòà T. paludosa âìåñòî ÷åòûðåõ ñïèííûõ îòðîñòêîâ íåñåò âîñåìü òîíêèõ
äëèííûõ õèòèíîâûõ ùåòèíîê (Gerbig, 1912), èìåþùèõ, ïî ìîåìó ìíåíèþ, îñÿçàòåëüíóþ
ôóíêöèþ. Òîëüêî ïîñëå ïåðâîé ëèíüêè õâîñòîâîé ñåãìåíò ëè÷èíêè ïðèîáðåòàåò õàðàê-
òåðíóþ çâåçä÷àòóþ ñòðóêòóðó áëàãîäàðÿ ðàçâèòèþ âîêðóã äûõàëåö öèðêóìñïèðàêóëÿð-
íûõ îòðîñòêîâ. Òàêèì îáðàçîì, ó ëè÷èíîê Tipula èìååòñÿ òà æå çàêîíîìåðíîñòü â îíòîãå-
íåòè÷åñêîì ïðåîáðàçîâàíèè çàäíåãî ñåãìåíòà, ÷òî è ó ïðîâîëî÷íèêîîáðàçíûõ ëè÷èíîê
æóêîâ. Ó ëè÷èíîê ïåðâîãî âîçðàñòà, áëàãîäàðÿ íåçíà÷èòåëüíûì ðàçìåðàì ïåðåäâèãàþ-
ùèõñÿ â ïî÷âå, èñïîëüçóÿ åå ñêâàæíîñòü, íåò îïîðíûõ îáðàçîâàíèé, âìåñòî êîòîðûõ ó
íèõ ðàçâèòû, êàê è ó âñåõ òèïè÷íûõ îáèòàòåëåé ïî÷âåííûõ ïîëîñòåé, õâîñòîâûå ÷óâñòâó-
þùèå ùåòèíêè. Ëèøü ñ óâåëè÷åíèåì ðàçìåðîâ ó ëè÷èíêè ðàçâèâàþòñÿ öèðêóìñïèðàêó-
ëÿðíûå îòðîñòêè, èñïîëüçóåìûå êàê îïîðíûå îáðàçîâàíèÿ ïðè àêòèâíîì ïðîêëàäûâàíèè
õîäîâ.

Òàêèì îáðàçîì, äëÿ îáèòàþùèõ â ïî÷âå ñàìûõ ðàçíîîáðàçíûõ íàñåêîìûõ, èìåþ-
ùèõ íà IX ñåãìåíòå áðþøêà îïîðíûå âûðîñòû, õàðàêòåðíî òî, ÷òî ýòè ñòðóêòóðû ðåà-
ëèçóþòñÿ â òîò ïåðèîä ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, êîãäà âîçíèêàåò íàäîáíîñòü â èõ
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ôóíêöèè. Íàäîáíîñòü æå ïîÿâëÿåòñÿ ïðè óâåëè÷åíèè òåëà äî ðàçìåðîâ, äåëàþùèõ íå-
âîçìîæíûì ïåðåäâèæåíèå ïî ñêâàæèíàì â ïî÷âå è âûçûâàþùèõ íåîáõîäèìîñòü â àê-
òèâíîé ïðîêëàäêå â íåé õîäà.

ÏÅÐÅÄÂÈÆÅÍÈÅ ËÈ×ÈÍÎÊ ÙÅËÊÓÍÎÂ Â ÏÎ×ÂÅ Ñ ÈÑÏÎËÜÇÎÂÀÍÈÅÌ
ÑÓÙÅÑÒÂÓÞÙÅÉ ÑÊÂÀÆÍÎÑÒÈ

Àäàïòèâíîå çíà÷åíèå âûðîñòîâ çàäíåãî ñåãìåíòà êàê îðãàíîâ ïåðåäâèæåíèÿ õîðî-
øî ïðîÿâëÿåòñÿ è ïðè ñðàâíåíèè îðãàíèçàöèè ôîðì, ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê àêòèâíîìó
ïðîêëàäûâàíèþ õîäîâ, ñ áëèçêèìè ôîðìàìè, èñïîëüçóþùèìè äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ ñóùå-
ñòâóþùèå â ïî÷âå ïîëîñòè.

Íà ëè÷èíêàõ ùåëêóíîâ ëåãêî ïðîñëåäèòü âëèÿíèå ïåðåõîäà ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî-
÷âå ñ èñïîëüçîâàíèåì óæå ñóùåñòâóþùåé ñêâàæíîñòè íà èçìåíåíèå íåêîòîðûõ ìîðôî-
ëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ.

Âûøå îòìå÷àëîñü, ÷òî ó ìíîãèõ îáèòàþùèõ íà ðûõëûõ çåìëÿõ ëè÷èíîê ùåëêóíîâ
èç ïîäñåìåéñòâà Pyrrhophorinae óðîãîìôû ïîäâåðãàþòñÿ çíà÷èòåëüíîé ðåäóêöèè. Òà-
êîâû îáèòàþùèå íà ïåñ÷àíûõ ïî÷âàõ ïðîâîëî÷íèêè Limonius aeruginosus, õàðàêòåð-
íûå äëÿ òîðôÿíèêîâ ëè÷èíêè Corymbites sjaelandicus è äð. Ó íèõ âûðåçêà ïîñëåäíåãî
ñåãìåíòà ïî÷òè çàìêíóòàÿ, çàíèìàåò ëèøü íåçíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü îáùåé åãî äëèíû, óðî-
ãîìôû ïðèòóïë¸ííûå, ëèøåííûå íàïðàâëåííûõ ââåðõ çóáöîâ (ðèñ. 19). Åùå äàëüøå
óòðàòà ïðèñïîñîáëåíèé ê àêòèâíîìó ïðîêëàäûâàíèþ õîäîâ ïîøëà ó ïðåäñòàâèòåëåé
òðèáû Agriotini, ó êîòîðûõ óðîãîìôû îòñóòñòâóþò.

Íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûìè è îáùåèçâåñòíûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè ýòîãî òèïà ïðî-
âîëî÷íèêîâ ÿâëÿþòñÿ ëè÷èíêè ðîäà Agriotes, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ êîíè÷åñêèì (áîëü-
øèíñòâî âèäîâ, â ÷àñòíîñòè øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå ó íàñ À. lineatus è A. obscurus)
èëè ðåæå ïàðàáîëè÷åñêèì (À. gurgistanus) çàäíèì ñåãìåíòîì, íåñóùèì íà ñïèííîé ñòî-
ðîíå äâå äûõàëüöåîáðàçíûå ÿìêè. Òåëî ëè÷èíîê Agriotes (à â åùå áîëüøåé ñòåïåíè,
íàïðèìåð, Adrastus èëè Dolopius èç Adrastini) ãîðàçäî áîëåå âûòÿíóòî, ÷åì ó àêòèâíî
ïðîêëàäûâàþùèõ õîäû â ïî÷âå Pyrrhophorinae. Ïîïåðå÷íîå ñå÷åíèå òåëà ýòèõ ëè÷èíîê
èìååò ôîðìó ïî÷òè ïðàâèëüíîãî êðóãà, âåñü îáëèê åùå áîëåå ÷åðâåîáðàçåí, ÷åì ó ëè÷è-
íîê ùåëêóíîâ, ðàññìîòðåííûõ âûøå. Èìåííî ê Agriotes ïåðâîíà÷àëüíî áûëî ïðèìåíå-
íî íàçâàíèå «ïðîâîëî÷íûå ÷åðâè».

Ëè÷èíêè Agriotes ðàñïðîñòðàíåíû íà áîëåå ðûõëûõ ïî÷âàõ, ÿâëÿÿñü ïîñòîÿííûìè
êîìïîíåíòàìè ïî÷âåííîé ôàóíû îáðàáàòûâàåìûõ çåìåëü. Ëèñ (Leås, 1944) îòìå÷àåò,
÷òî îíè îáèòàþò â ñèñòåìå ãîòîâûõ õîäîâ, èçáåãàÿ àêòèâíîãî ïðîêëàäûâàíèÿ íîâûõ.
Ïåðåäâèæåíèå â ïî÷âå ñ ïðåèìóùåñòâåííûì èñïîëüçîâàíèåì ñêâàæíîñòè êîððåëèðóåò
ó ëè÷èíîê Agriotes ñ óòðàòîé ìíîãèõ ïðèçíàêîâ, ïðèñïîñîáëåííûõ ê ïðîêëàäûâàíèþ
íîâûõ õîäîâ. Ó ëè÷èíîê Agriotes, â îòëè÷èå îò ïðîâîëî÷íèêîâ, êîòîðûå àêòèâíî ïðî-
êëàäûâàþò õîäû â ïî÷âå, îòñóòñòâóþò óðîãîìôû, ðåäóöèðîâàíà âîîðóæåííîñòü êîíå÷-
íîñòåé ãðåáíûìè ëîïàòêîîáðàçíûìè øèïèêàìè, äëèíà òåëà çíà÷èòåëüíî ïðåâûøàåò
åãî øèðèíó è, íàêîíåö, ïîïåðå÷íîå ñå÷åíèå èìååò ôîðìó êðóãà áëàãîäàðÿ îòñóòñòâèþ
ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê îòãðåáàíèþ íàðûòîé ïî÷âû.

Åùå ðåç÷å ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå ñ èñïîëüçîâàíèåì ñêâàæíîñòè
âûðàæåíû ó ëè÷èíîê òðèáû Ñardiophorini (ðîäû Cardiophorus è Horistonotus).

Ëè÷èíêè Cardiophorus è Horistonotus âñòðå÷àþòñÿ íà ëåãêèõ ïåñ÷àíûõ è íà ñòåï-
íûõ ñòðóêòóðíûõ ïî÷âàõ. Àìåðèêàíñêèé âèä Horistonotus uhleri, â ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè
ìîðôîëîãè÷åñêè î÷åíü ñõîäíûé ñ íàøèìè Cardiophorus, âñòðå÷àåòñÿ ïðåèìóùåñòâåí-
íî íà ïåñ÷àíûõ ïî÷âàõ. Ëè÷èíêà Í. uhleri ïðåäïî÷èòàåò äâèãàòüñÿ ïî óæå ñóùåñòâóþ-
ùèì õîäàì, ïðè÷åì äâèæåíèå ïðîòåêàåò äîâîëüíî áûñòðî, äàæå â âåðòèêàëüíîì íà-
ïðàâëåíèè.
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Äëÿ ëè÷èíîê Cardiophorus è Horistonotus õàðàêòåðíû ñëåäóþùèå ïðèçíàêè, ñâèäå-
òåëüñòâóþùèå îá àäàïòàöèè ê ñïåöèôè÷åñêîìó ñïîñîáó ïåðåäâèæåíèÿ ïî ñóùåñòâó-
þùåé â ïî÷âå ñêâàæíîñòè. Òåëî ëè÷èíêè î÷åíü óäëèíåííîå, òîíêîå è ÷åðâåîáðàçíîå.
Øèðèíà òåëà ëè÷èíêè 1,5 ìì, äëèíà 30 ìì, ò. å. îòíîøåíèå äëèíû ê øèðèíå çíà÷èòåëü-
íî áîëüøå, ÷åì ó ëè÷èíîê, àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ õîäû â ïî÷âå, èëè äàæå ÷åì ó
ëè÷èíîê Agriotes. ×åðâåîáðàçíàÿ ôîðìà îáëåã÷àåò ïåðåäâèæåíèå ëè÷èíîê â óçêèõ ïðî-
ìåæóòêàõ. Ïîâûøåíèå ãèáêîñòè òåëà äîñòèãàåòñÿ ó ëè÷èíîê çà ñ÷åò ðåäóêöèè õèòè-
íîâîãî ïàíöèðÿ. Ïîêðîâû Cardiophorus ìÿãêèå, áåëûå, ïîëóïðîçðà÷íûå (â îòëè÷èå îò
áîëüøèíñòâà «ïðîâîëî÷íèêîâ», èìåþùèõ îêðàñêó îò æåëòîé äî òåìíîêîðè÷íåâîé, ÷òî
ñâÿçàíî ñ ñèëüíîé õèòèíèçàöèåé ñêëåðèòîâ). Òîëüêî ãðàíè÷àùèé ñ ãîëîâíîé êàïñóëîé
ïðîòîðàêàëüíûé ñåãìåíò, îñîáåííî â ïåðåäíåé ïîëîâèíå, ó ëè÷èíîê Cardiophorus ñî-
õðàíÿåò òèïè÷íóþ äëÿ ëè÷èíîê ùåëêóíîâ ñèëüíóþ õèòèíèçàöèþ è èìååò òàêóþ æå
èíòåíñèâíî êîðè÷íåâóþ îêðàñêó, êàê è ãîëîâíàÿ êàïñóëà. Ýòî óêàçûâàåò íà âòîðè÷íûé
õàðàêòåð ðåäóêöèè õèòèíèçàöèè ó ëè÷èíîê Cardiophorus — ïàíöèðü ñîõðàíÿåòñÿ ëèøü
â ïåðåäíåé ÷àñòè òåëà, èñïûòûâàþùåé íàèáîëüøåå òðåíèå î ÷àñòèöû ïî÷âû äàæå ïðè
äâèæåíèè â óæå ñóùåñòâóþùèõ õîäàõ.

Äðóãîå âàæíîå ïðèñïîñîáëåíèå ê óâåëè÷åíèþ ñïîñîáíîñòè òåëà ê ðåçêèì èçãèáàì
â èçâèëèñòûõ õîäàõ — õàðàêòåðíàÿ äëÿ ëè÷èíîê Cardiophorus äîïîëíèòåëüíàÿ (ëîæ-
íàÿ) ñåãìåíòàöèÿ ïîêðîâîâ. Ó íèõ òåëî êàæåòñÿ ñîñòîÿùèì èç âèäèìûõ íå 12 (ïëþñ
ïîäòàëêèâàòåëü), à 26 ñåãìåíòîâ. Âòîðè÷íîå ðàñ÷ëåíåíèå ñåãìåíòîâ ñïîñîáñòâóåò ïî-
âûøåíèþ ãèáêîñòè òåëà è îáëåã÷àåò ëè÷èíêå ïåðåäâèæåíèå â ðûõëîé ïî÷âå. Ïîäñ÷åò
íàñòîÿùèõ ñåãìåíòîâ ó ëè÷èíîê Cardiophorus íå ïðåäñòàâëÿåò çàòðóäíåíèé, òàê êàê ó
íèõ, êàê è ó âñåõ ëè÷èíîê ùåëêóíîâ, èìååòñÿ ïàðà ñòèãì íà ïåðåäíåãðóäè è ïî ïàðå íà
I–VIII ñåãìåíòàõ áðþøêà. Ñ ïåðåäâèæåíèåì ïî ñêâàæèíàì ïî÷âû ñâÿçàíà è óòðàòà ëè-
÷èíêàìè Cardiophorus ïðèñïîñîáëåíèé äëÿ ðàçðûâàíèÿ ïî÷âû. Ìàíäèáóëû ýòèõ ëè-
÷èíîê âèëîîáðàçíî ðàçäâîåíû, íå îáðàçóþò â ñîìêíóòîì ñîñòîÿíèè ëåçâèÿ êëèíà, õà-
ðàêòåðíîãî äëÿ ôîðì, àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ õîäû â ïî÷âå (ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷å-
íèå âèëîîáðàçíî ðàñùåïëåííûõ ìàíäèáóë ëè÷èíîê Cardiophorus îñòàåòñÿ ïîêà íåÿñ-
íûì). Õàðàêòåðíî è îòñóòñòâèå ó Cardiophorus çóá÷àòîãî ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííîãî
íàçàëå.

Ïåðåäâèæåíèå ïî ïóñòîòàì è òðåùèíàì ïî÷âû, â êîòîðûå âîçìîæíî ïðîíèêíîâå-
íèå ñâåòà, ñïîñîáñòâóåò ïðîãðåññèâíîìó, â ñðàâíåíèè ñ äðóãèìè Elateridae, ðàçâèòèþ
ãëàçêîâ. Íåñêîëüêî ñèëüíåå ðàçâèòû, ÷åì ó äðóãèõ Elateridae, òàêæå è àíòåííû, è ùóïè-
êè. Âåñü îáëèê ëè÷èíêè Cardiophorus — îáëèê ëè÷èíêè, ïðèñïîñîáèâøåéñÿ ê ïåðåäâè-
æåíèþ â ïî÷âå ñ èñïîëüçîâàíèåì ñóùåñòâóþùèõ â íåé ïóñòîò, òðåùèí è õîäîâ.

Ïðèìåð ëè÷èíîê ùåëêóíîâ, ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê ðàçëè÷íûì ñïîñîáàì ïåðåäâèæå-
íèÿ â ïî÷âå, ìîæåò áûòü õîðîøåé èëëþñòðàöèåé ñëó÷àåâ äèâåðãåíòíîé ýâîëþöèè, âû-
ðàáîòêè ðàçëè÷íûõ è äàæå ïðîòèâîïîëîæíûõ «òèïîâ ïðèñïîñîáëåíèé» ó ïðåäñòàâèòå-
ëåé îäíîãî è òîãî æå ñåìåéñòâà (ïî Ãàíäëèðøó, äàæå ïîäñåìåéñòâà è òðèáû), îáèòàþ-
ùèõ è ýâîëþöèîíèðîâàâøèõ â ñõîäíûõ èëè äàæå îäíîðîäíûõ óñëîâèÿõ.

Ýòîò ïðèìåð ïîêàçûâàåò, ÷òî ïðè÷èíîé äèâåðãåíòíîé ýâîëþöèè ìîãóò áûòü íå òîëüêî
ðàçëè÷èÿ óñëîâèé ñðåäû, íî è ðàçíûå ïðèíöèïû èñïîëüçîâàíèÿ ñðåäû îðãàíèçìàìè.

Îáðàçîâàíèå ðàçëè÷íûõ «òèïîâ ïðèñïîñîáëåíèé», ðàçëè÷íûõ «æèçíåííûõ ôîðì»
ó îáèòàþùèõ â ïî÷âå ëè÷èíîê ùåëêóíîâ ìîæåò ñëóæèòü ÿðêîé èëëþñòðàöèåé òîãî, ÷òî
èìåííî õàðàêòåð âçàèìîîòíîøåíèé îðãàíèçìà ñî ñðåäîé ÿâëÿåòñÿ ôàêòîðîì, íàïðàâëÿ-
þùèì ýâîëþöèîííûé ïðîöåññ (Ãèëÿðîâ, 1942). Äèâåðãåíöèÿ â ñõîäíûõ óñëîâèÿõ ñó-
ùåñòâîâàíèÿ áûëà íåäàâíî ïîä÷åðêíóòà Çåíêåâè÷åì (1944), ââåäøèì òåðìèí «êîíòðà-
ñòíûé àìôèãåíåç» äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ñëó÷àåâ, «êîãäà â ýâîëþöèè êàêîé-íèáóäü ôîðìû
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èëè ôóíêöèè ìû íàáëþäàåì ðåçêîå ðàñõîæäåíèå ïî äâóì ïðîòèâîïîëîæíûì íàïðàâëå-
íèÿì (ðàçâèòèå èëè óòðàòà çðåíèÿ ó ãëóáîêîâîäíûõ ðûá è ò. ï.)».

Ïðèñïîñîáëåíèÿ æèâîòíûõ ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå ñ èñïîëüçîâàíèåì ñêâàæíîñòè
èëè ïóòåì ïðîêëàäêè íîâîãî õîäà äàþò áîëüøîå êîëè÷åñòâî ïðèìåðîâ òàêîãî «êîíòðà-
ñòíîãî àìôèãåíåçà».

Äîïîëíèòåëüíàÿ ëîæíàÿ ñåãìåíòàöèÿ, êîððåëèðóþùàÿ ñ âûòÿãèâàíèåì è óìåíüøå-
íèåì òîëùèíû òåëà, êàê íåñîìíåííîå ïðèñïîñîáëåíèå ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì ñóùåñòâóþùèõ â íåé ïðîìåæóòêîâ ìåæäó òâåðäûìè îòäåëüíîñòÿìè,
âñòðå÷àåòñÿ ó ìíîãèõ ëè÷èíîê ìóõ.

Òàê, ó îáèòàþùèõ ïðåèìóùåñòâåííî íà ëåãêèõ ïåñ÷àíûõ ïî÷âàõ òîíêèõ, äëèííûõ
ëè÷èíîê Therevidae  ñïîñîáíîå ê ðåçêèì èçãèáàì òóëîâèùå êàæåòñÿ ñîñòîÿùèì èç 20
ñåãìåíòîâ. Ìíå ïðèõîäèëîñü âñòðå÷àòü áîëüøèå êîëè÷åñòâà ëè÷èíîê Therevidae íà ðûõ-
ëûõ ïåñêàõ Îêñêîãî ïîáåðåæüÿ, íî ÿ íè ðàçó íå âñòðåòèë èõ íà ñóãëèíèñòûõ ïî÷âàõ â
ýòîé æå çîíå, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ðàáîòû ïî èçó÷åíèþ ïî÷âåííîé ôàóíû ìíîþ
ïðîèçâîäèëèñü çäåñü â òå÷åíèå 9 ëåò, â òå÷åíèå êîòîðûõ ìíîþ áûëî ïðîàíàëèçèðîâàíî
íàñåëåíèå ñâûøå 2000 ïðîá ïî÷âû ïëîùàäüþ 0.25 ì3 êàæäàÿ. Äîïîëíèòåëüíàÿ ñåãìåí-
òàöèÿ õàðàêòåðíà è äëÿ ëè÷èíîê Scenopius (Õîëîäêîâñêèé, 1928). Òåíäåíöèÿ ê ýâîëþ-
öèè â ýòîì íàïðàâëåíèè íàáëþäàåòñÿ è ó íåêîòîðûõ ëè÷èíîê ìèöåòîôèëèä, êàê, íàïðè-
ìåð, ó Zelmira.

Ïðèâåäåííûå ïðèìåðû — ñëó÷àè íàèáîëåå ÿðêî âûðàæåííûõ ïðèñïîñîáëåíèé ñðàâ-
íèòåëüíî êðóïíûõ ëè÷èíîê ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå ñ èñïîëüçîâàíèåì ñóùåñòâóþùèõ â
íåé ïîëîñòåé. Îáû÷íî æå ó áîëüøèíñòâà ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê äâóêðûëûõ ÷åðâåîáðàçíàÿ
ôîðìà ñî÷åòàåòñÿ ñ íàëè÷èåì îïîðíûõ ïðèñïîñîáëåíèé, ïîìîãàþùèõ àêòèâíîìó ðàç-
äâèãàíèþ ÷àñòèö ïî÷âû. Òàêîâû õàðàêòåðíûå ïëîùàäêè ñïèííîé ñòîðîíû ïîñëåäíåãî
ñåãìåíòà ó ëè÷èíîê ìíîãèõ ìóõ Brachycera, îáèòàþùèõ â ïî÷âå è äðóãèõ áîëåå èëè ìå-
íåå ïëîòíûõ ñóáñòðàòàõ, òàêîâû íàïðàâëåííûå íàçàä ùåòèíêè, ïîêðûâàþùèå â ðàçíûõ
ìåñòàõ òåëî ìíîãèõ ëè÷èíîê äâóêðûëûõ, êàê ó Bibio marci (Bibionidae), ïîêðûòûå ùåòèí-
êàìè áóãîðêè (ó Asilidae, ó Òàbànidae), íàïîìèíàþùèå äàæå ëîæíîíîæêè ãóñåíèö áàáî-
÷åê (ó ëè÷èíîê ñëåïíåé) è ðàçëè÷íûå õâîñòîâûå õèòèíèçèðîâàííûå øèïû è âûðîñòû.

ÀÄÀÏÒÈÂÍÎÅ ÇÍÀ×ÅÍÈÅ Ñ-ÎÁÐÀÇÍÎÉ ÔÎÐÌÛ ËÈ×ÈÍÎÊ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ,
ÎÁÈÒÀÞÙÈÕ Â ÏÎ×ÂÅ È Â ÑÕÎÄÍÛÕ ÑÓÁÑÒÐÀÒÀÕ

Õàðàêòåðíóþ ìîðôîëîãè÷åñêóþ ãðóïïó ëè÷èíîê æóêîâ ïðåäñòàâëÿþò òàê íàçûâàå-
ìûå ñêàðàáåîèäíûå ëè÷èíêè, èìåþùèå Ñ-îáðàçíî ñîãíóòîå ìÿãêîå ñêëàä÷àòîå òåëî ñ
áîëåå èëè ìåíåå ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííîé ãîëîâíîé êàïñóëîé, ñíàáæåííîé ìîùíûì
÷åëþñòíûì àïïàðàòîì. Òàêàÿ ôîðìà òåëà õàðàêòåðíà äëÿ ëè÷èíîê áîëüøèíñòâà ïëàñ-
òèí÷àòîóñûõ (ðèñ. 3.14), äëÿ äîëãîíîñèêîâ, äëÿ êîðîåäîâ, äëÿ ïîñëåäíèõ âîçðàñòîâ ìíî-
ãèõ Meloidae, äëÿ Dascillus (Dascillidae) è íåêîòîðûõ äðóãèõ ôîðì.

Ñ-îáðàçíûå ëè÷èíêè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ õàðàêòåðíóþ ýêîëîãè÷åñêóþ ãðóïïó îáè-
òàòåëåé ïî÷âû èëè ñóáñòðàòîâ, áëèçêèõ ê ïî÷âå ïî ìåõàíè÷åñêèì ñâîéñòâàì (æèâûå
èëè ðàçëàãàþùèåñÿ ðàñòèòåëüíûå òêàíè).

Ñ-îáðàçíàÿ ôîðìà ðàññìàòðèâàåòñÿ îáû÷íî êàê ïðèìèòèâíàÿ, ýìáðèîíàëüíàÿ, õà-
ðàêòåðíàÿ äëÿ ëè÷èíîê, îáèòàþùèõ â ñóáñòðàòå, ñëóæàùåì èì ïèùåé. Ïî ìîèì ïðåä-
ñòàâëåíèÿì, îáùàÿ êîíôèãóðàöèÿ òåëà æèâîòíîãî îïðåäåëÿåòñÿ ñèëîâûìè ñîîòíîøå-
íèÿìè, â êîòîðûå îíî âñòóïàåò ñî ñðåäîé, îñîáåííî ïðè äâèæåíèè (Ãèëÿðîâ, 1936, 1944).
ß ñ÷èòàþ, ÷òî Ñ-îáðàçíàÿ ôîðìà ÿâëÿåòñÿ íå ñëåäñòâèåì ðåäóêöèè â ñâÿçè ñ îòñóòñòâè-
åì íåîáõîäèìîñòè â äâèæåíèè, à ñâîåîáðàçíîé è ñîâåðøåííîé àäàïòàöèåé ê àêòèâíîìó
äâèæåíèþ â ñïåöèôè÷åñêîé, î÷åíü àãðåññèâíîé ïî ìåõàíè÷åñêèì ñâîéñòâàì ñðåäå, êà-
êîâîé ÿâëÿåòñÿ ïî÷âà èëè ïëîòíàÿ ðàñòèòåëüíàÿ òêàíü.
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Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ëè÷èíêè ïëàñòèí÷àòîóñûõ, â ÷àñòíîñòè ëè÷èíêè ìàéñêîãî õðó-
ùà, ïðèíàäëåæàò ê ÷èñëó íàèáîëåå èçó÷åííûõ íàñåêîìûõ, âîïðîñ î ñïîñîáàõ ïåðåäâè-
æåíèÿ ëè÷èíîê â ïî÷âå (óõîäÿùèõ èíîãäà íà ãëóáèíó äî 2 ì) â ëèòåðàòóðå ïî÷òè íå
îñâåùåí. Ñâåäåíèÿ î äâèæåíèè ëè÷èíîê õðóùà èìåþòñÿ ó Ëåéçåâèöà (Leisewitz, 1906)
è â áîëåå ïîçäíèõ ðàáîòàõ Ðèòòåðñõàóçà (Rittershaus, 1927) è Øâåðäòôåãåðà
(Schwerdtfeger, 1939).

Ëåéçåâèö óêàçûâàåò, ÷òî â ïî÷âå îñíîâíûì îðãàíîì äâèæåíèÿ ëè÷èíêè ÿâëÿåòñÿ
ëèøåííûé ìóñêóëàòóðû çàäíèé îòäåë áðþøêà, äåéñòâóþùèé êàê åäèíîå öåëîå, íàïî-
äîáèå íîãè äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ. Ðîëü áðþøêà â ïðîöåññå äâèæåíèÿ ëè÷èíêè â
ïî÷âå, êàê áóäåò ïîêàçàíî íèæå, íåñîìíåííà, íî Ëåéçåâèöåì ïåðåîöåíåíà: çàäíèé îò-
äåë áðþøêà èìååò çíà÷åíèå ëèøü êàê îäíà èç òî÷åê îïîðû ïðîêëàäûâàþùåé õîäû ëè-
÷èíêè. Îïèñàíèå äâèæåíèé â ïî÷âå ëè÷èíîê Phyllopertha, äàííîå Ðèòòåðñõàóçîì è ïîä-
òâåðæäåííîå Øâåðäòôåãåðîì äëÿ ëè÷èíîê Melolontha, îòíîñèòñÿ ê ñïåöèôè÷åñêèì
óñëîâèÿì ïåðåäâèæåíèÿ â ðûõëîé ïî÷âå.

Õàðàêòåð ïåðåäâèæåíèÿ â ïëîòíîé ïî÷âå ëè÷èíîê Scarabaeidae-Pleurosticti âûãëÿ-
äèò ñëåäóþùèì îáðàçîì.

Ôèêñàöèÿ ïîëîæåíèÿ òåëà ëè÷èíêè, íà÷èíàþùåé êîïàòåëüíûå äâèæåíèÿ â ïðîêëà-
äûâàåìîì õîäå, äîñòèãàåòñÿ ïîäãèáàíèåì ïîñëåäíèõ (çàíÿòûõ «áðîäèëüíîé êàìåðîé»)
÷ëåíèêîâ áðþøêà, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ïîëîæåíèå åãî ôèêñèðóåòñÿ ìåæäó äâóìÿ òî÷êàìè
îïîðû: áðþøíîé êîíåö ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà óïèðàåòñÿ â äíî ïðîêëàäûâàåìîãî õîäà, à
ñïèííàÿ ïîâåðõíîñòü I–III ñåãìåíòîâ áðþøêà ïðèæèìàåòñÿ ê ñâîäó ïðîêëàäûâàåìîãî
õîäà.

Íàõîäÿùàÿñÿ â ïî÷âå ëè÷èíêà íå èìååò òàêîé ïðàâèëüíîé ñîãíóòîé â ôîðìå áóêâû
«Ñ» ôîðìû, êîòîðàÿ ñòîëü õàðàêòåðíà äëÿ âûíóòûõ èç ïî÷âû è äëÿ ôèêñèðîâàííûõ
ëè÷èíîê. Ïåðåäíèé êîíåö òåëà ëè÷èíêè áûâàåò çàãíóò ïðè ðûòüå õîäà íåñêîëüêî ââåðõ,
òàê ÷òî òåëî åå èìååò äàæå ñêîðåå S-îáðàçíóþ, ÷åì Ñ-îáðàçíóþ ôîðìó. Ðàçðûõëåíèå
òâåðäîé ïî÷âû ïðîèçâîäèòñÿ âòûêàíèåì â íåå ìîùíûõ ÷åëþñòåé ëè÷èíêè è ïîñëåäóþ-
ùèì ñîêðàùåíèåì áðþøíîé ìóñêóëàòóðû, ïðè êîòîðîì ãîëîâà ïðèáëèæàåòñÿ ê àíàëü-
íîìó êîíöó. Ìàíäèáóëû ÿâëÿþòñÿ îñíîâíûìè îðãàíàìè ðûõëåíèÿ ïî÷âû, äåéñòâóþ-
ùèìè ïðè ñîêðàùåíèè áðþøíîé ìóñêóëàòóðû êàê êèðêà (îòñêàáëèâàíèå ÷àñòèö ïî÷âû
ñîâåðøàåòñÿ çàîñòðåííûì íàðóæíûì êðàåì ìàíäèáóë).

Ïðè ïðîäâèæåíèè âïåðåä èãðàþò ðîëü è íîæíèöåîáðàçíûå äâèæåíèÿ ÷åëþñòåé,
êîòîðûìè ëè÷èíêè ìîãóò ïåðåãðûçàòü âñòðå÷àþùèåñÿ íà ïóòè äàæå ñèëüíî îäðåâåñ-
íåâøèå êîðíè. Ïîýòîìó ó ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ ãîëîâíàÿ êàïñóëà ìàññèâíàÿ, íå
èìåþùàÿ øâîâ, ñëèòíàÿ, ñëóæàùàÿ íàäåæíîé îïîðîé äëÿ ÷åëþñòåé è ìîùíîé ÷åëþñò-
íîé ìóñêóëàòóðû. Ñèëüíàÿ õèòèíèçàöèÿ ÷åðåïíîé êîðîáêè ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ
èìååò çíà÷åíèå è ïîòîìó, ÷òî ïðè ïðîðûâàíèè õîäà èìåííî ãîëîâà ïðèíèìàåò íà ñåáÿ
îñíîâíîå òðåíèå î ÷àñòèöû ïåðåäíåé ñòåíêè ïðîêëàäûâàåìîãî õîäà ïðè ñîêðàùåíèÿõ
áðþøíûõ ïðîäîëüíûõ ìûøö. Ðîëü çàùèòû îò ìåõàíè÷åñêèõ ïîâðåæäåíèé âûïîëíÿþò,
âèäèìî, è ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûå ïÿòíà ïî áîêàì I ãðóäíîãî ñåãìåíòà.

Ïîñëå ñîêðàùåíèÿ òåëà, âîëíîîáðàçíûìè ñîêðàùåíèÿìè ïðîäîëüíîé ñïèííîé ìóñ-
êóëàòóðû â íàïðàâëåíèè îò çàäíåãî ê ïåðåäíåìó êîíöó (êîòîðûå íà÷èíàþòñÿ â ñåãìåí-
òàõ, ñëóæàùèõ ñïèííîé òî÷êîé îïîðû), ëè÷èíêà ñíîâà ðàñïðÿìëÿåò è âûòÿãèâàåò ïåðå-
äíèé êîíåö òåëà, ñíîâà âîíçàåò ìàíäèáóëû â ïî÷âó, ïîñëå ÷åãî ñëåäóåò íîâîå ñîêðàùå-
íèå áðþøíîé ìóñêóëàòóðû. Îòêàëûâàåìûå ÷àñòèöû ïî÷âû îòãðåáàþòñÿ íèæíåé ñòîðî-
íîé ãîëîâû è óïëîùåííîé íèæíåé ïîâåðõíîñòüþ ãðóäíûõ è ïåðåäíèõ áðþøíûõ ñåã-
ìåíòîâ â ïîëîñòü, îáðàçóåìóþ âûåìêîé âåíòðàëüíîé ñòîðîíû ñîãíóòîãî òåëà.

Êîíå÷íîñòè ñîâåðøàþò ïðè ýòîì âîëíîîáðàçíûå äâèæåíèÿ ñïåðåäè íàçàä, ñïîñîá-
ñòâóÿ îòãðåáàíèþ ðàçðûõëåííîé ïî÷âû; çíà÷åíèå èõ äëÿ ïîñòóïàòåëüíîãî äâèæåíèÿ
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ñðàâíèòåëüíî íåçíà÷èòåëüíî, êàê ýòî óêàçàë è Ëåéçåâèö, îòâîäèâøèé êîíå÷íîñòÿì ëè-
÷èíîê ìàéñêîãî õðóùà ðîëü îðãàíîâ íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ.

Ïîñëå òîãî êàê ðÿäîì ïîñëåäóþùèõ ñêîáëÿùèõ äâèæåíèé ëè÷èíêà ðàñøèðèëà õîä,
ôèêñèðóåòñÿ ïîëîæåíèå ïåðåäíåãî êîíöà òåëà (ïðè ïîìîùè ùåòèíèñòûõ âàëèêîâ òåð-
ãèòîâ, íîã è ìàíäèáóë) è áðþøêî ïîäòÿãèâàåòñÿ âïåðåä. Ïîñëå ýòîãî ëè÷èíêà ãëàäêîé
ñïèííîé ñòîðîíîé ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà ñïðåññîâûâàåò ðàçðûõëåííóþ ïî÷âó, îáðàçóþ-
ùóþ òàêèì îáðàçîì ïðîáêó, êîòîðàÿ çàêðûâàåò ïðîäåëàííûé ëè÷èíêîé õîä. Áëàãîäàðÿ
ýòîìó äâèæóùàÿñÿ â ïî÷âå ëè÷èíêà íå îñòàâëÿåò çà ñîáîé õîäà, êîòîðûì ìîãëè áû âîñ-
ïîëüçîâàòüñÿ õèùíèêè.

Ëè÷èíêè õðóùåé çàùèùàþòñÿ îò ïîòåðè âëàãè â ñóõîé ïî÷âå ñîçäàíèåì âîêðóã òåëà
êàìåðû ñ óïëîòíåííûìè ñòåíêàìè, âîçäóõ â êîòîðîé íàñûùàåòñÿ èñïàðÿåìîé ëè÷èí-
êîþ âëàãîé ( Fidler, 1936).

Ïðè íàáëþäåíèÿõ â ñàäêå ñ ðûõëîé ïî÷âîé óñòàíîâëåíî, ÷òî ëè÷èíêà ñîçäàåò âîêðóã
òåëà ïåùåðêó ñ âûðîâíåííûìè è óïëîòíåííûìè ñòåíêàìè. Óïëîòíåíèå ñòåíîê ïåùåðêè
äîñòèãàåòñÿ áëàãîäàðÿ âðàùàòåëüíûì äâèæåíèÿì â íåé ëè÷èíêè. Îòñêîáëèâ ÷åëþñòÿìè
íåìíîãî ïî÷âû, ëè÷èíêà ñîêðàùåíèåì áðþøíîé ìóñêóëàòóðû ïîäãèáàåò ãîëîâó, ïðè÷åì
ïåðåäíÿÿ ÷àñòü òåëà ñêîëüçèò âäîëü íèæíåé ñòîðîíû áðþøêà. Óïèðàÿñü ùåòèíèñòûìè
âàëèêàìè òåðãèòîâ â äíî ïðîêëàäûâàåìîãî õîäà, ëè÷èíêà äåëàåò ïîëíûé îáîðîò, óïëîò-
íÿÿ è ñãëàæèâàÿ ñòåíêè õîäà ãëàäêîé ñïèííîé ñòîðîíîé çàäíèõ ñåãìåíòîâ.

Òàêèå æå âðàùàòåëüíûå äâèæåíèÿ ëè÷èíîê ñàäîâîãî õðóùèêà íàáëþäàëà Ðèòòåðñ-
õàóç, ñ÷èòàÿ èõ åäèíñòâåííûì ñïîñîáîì ïåðåäâèæåíèÿ, è Øâåðäòôåãåð, íàáëþäàâøèé
çà ëè÷èíêîé ìàéñêîãî æóêà. Îäíàêî ñðàâíåíèå ïåðåäâèæåíèÿ ëè÷èíîê â ìîíîëèòàõ ïëîò-
íîé ïî÷âû è â ñàäêàõ ñ íàñûïàííîé ïî÷âîé ïîêàçûâàåò, ÷òî òàêîå âðàùåíèå â ïðîêëà-
äûâàåìîì õîäå íå ÿâëÿåòñÿ îðãàíè÷åñêîé ÷àñòüþ ïîñòóïàòåëüíîãî äâèæåíèÿ ëè÷èíêè,
íî ïðèñïîñîáëåíèåì ê óïëîòíåíèþ ñòåíîê ïðîêëàäûâàåìîãî õîäà.

Ðàçîáðàííûé ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå ëè÷èíîê õðóùåé ïîêàçûâàåò, ÷òî ó íèõ
îñíîâíîé ìîðôîëîãè÷åñêîé àäàïòàöèåé ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå ÿâëÿåòñÿ Ñ-îáðàçíàÿ
ôîðìà òåëà — ïðèçíàê, ñâîéñòâåííûé ìíîãèì îáèòàþùèì â ïî÷âå ãðóïïàì ëè÷èíîê
æóêîâ. Ïðåèìóùåñòâî Ñ-îáðàçíîé ôîðìû çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî ïðè ðûõëåíèè òâåð-
äîé ïî÷âû ñóììèðóþòñÿ óñèëèÿ âñåé ïðîäîëüíîé âåíòðàëüíîé ìóñêóëàòóðû òåëà: ïðî-
êëàäêà õîäà äîñòèãàåòñÿ áëàãîäàðÿ ñîêðàùåíèÿì âñåãî òåëà, à íå êàêîãî-ëèáî îäíîãî
ñïåöèàëüíîãî îðãàíà.

Òåíäåíöèþ ê ïðîêëàäêå õîäà òàêèì ñïîñîáîì ìîæíî íàáëþäàòü è ó íåêîòîðûõ ëè-
÷èíîê ÷åðíîòåëîê. Òàêîâà ëè÷èíêà Stalagmîptera confusa (Pimeliinae) ñ øèðîêèì òå-
ëîì, óïëîùåííîé íèæíåé ïîâåðõíîñòüþ è êîïàòåëüíûìè íîãàìè, ñ ëèøåííûì âîîðó-
æåíèÿ ïîñëåäíèì ñåãìåíòîì è îáùèì îáëèêîì, íàïîìèíàþùèì ñêàðàáåîèäíûé.

Â ñâÿçè ñ îïèñàííûì ñïîñîáîì ïåðåäâèæåíèÿ ëè÷èíîê Scarabaeidae ñòîèò è âîîðó-
æåíèå îïîðíûìè øèïèêàìè òåõ ÷àñòåé òåëà, êîòîðûå ïðèíèìàþò íà ñåáÿ ôóíêöèþ îïî-
ðû. Åäèíñòâåííîé ÷àñòüþ áðþøíîé ïîâåðõíîñòè, èìåþùåé çíà÷åíèå òî÷êè îïîðû ïðî-
êëàäûâàþùåé õîä ëè÷èíêè, ÿâëÿåòñÿ áðþøíàÿ ñòîðîíà çàäíåãî êîíöà ïîñëåäíåãî áðþø-
íîãî ñåãìåíòà. Ó ëè÷èíîê Scarabaeidae-Pleurosticti âñÿ áðþøíàÿ ïîâåðõíîñòü òóëîâèùà
ãîëàÿ, çà èñêëþ÷åíèåì èìåííî ýòîé ÷àñòè, âîîðóæåííîé ïðî÷íûìè øèïèêàìè, ðàñïîëî-
æåííûìè ó áîëüøèíñòâà ôîðì, îáèòàþùèõ â ïî÷âå, äâóìÿ ïðîäîëüíûìè ðÿäàìè. ×èñëî
øèïèêîâ è èõ ðàñïîëîæåíèå äîâîëüíî ñòðîãî ïîñòîÿííû äëÿ êàæäîãî âèäà ïëàñòèí÷àòî-
óñûõ.

Òåðãèòû âñåõ ñåãìåíòîâ òóëîâèùà ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ, êðîìå òðåõ ïîñëå-
äíèõ, ðàçäåëÿþòñÿ ãëóáîêèìè áîðîçäàìè íà âàëèêè — ïðî- ìåçî- è ìåòàòåðãèò. Îñîáåí-
íî ñèëüíî ðàçâèò ìåçîòåðãèò. Íà ãðóäíûõ ñåãìåíòàõ ýòè âàëèêè íå íåñóò îñîáûõ ùåòè-
íîê, èìåþùèõ ëîêîìîòîðíóþ ôóíêöèþ, à íà ïåðâûõ ïÿòè áðþøíûõ ñåãìåíòàõ, óïèðà-
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þùèõñÿ â ñâîä ïðîêëàäûâàåìîãî õîäà, îíè óñàæåíû
ïðî÷íûìè ùåòèíêàìè äëèíîþ îêîëî 0.25 ìì. Ðàñïîëî-
æåíû ùåòèíêè íà âàëèêàõ òàê, ÷òî ñðåäíÿÿ ïîëîâèíà
êàæäîãî âàëèêà ïîêðûòà ùåòèíêàìè, à ïåðåäíèå è çàä-
íèå ÷åòâåðòè îò íèõ ñâîáîäíû (ðèñ. 3.14). Ïðè âîëíî-
îáðàçíî ïðîáåãàþùèõ ñîêðàùåíèÿõ ñïèííîé ìóñêóëà-
òóðû óñàæåííûå ùåòèíêàìè ÷àñòè âàëèêîâ ïîî÷åðåäíî
ðàçäâèãàþòñÿ è ñäâèãàþòñÿ, ñïîñîáñòâóÿ ïðîäâèæåíèþ
ëè÷èíêè âïåðåä (Leisewitz, 1906; Hayes, 1930; Rittershaus,
1927). Ëîêîìîòîðíàÿ ôóíêöèÿ ñíàáæåííûõ ùåòèíêàìè
âàëèêîâ òåðãèòîâ îñîáåííî õîðîøî âûÿâëÿåòñÿ ó ëè÷è-
íîê Cetonia, äâèãàþùèõñÿ äàæå ïî ïîâåðõíîñòè òâåð-
äîãî ñóáñòðàòà, ëåæà íà ñïèíå, êàê îòìå÷àë åùå Ôàáð.

Çíà÷åíèå øèïèêîâ äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå õîðîøî âûÿâëÿåòñÿ ïðè ñîïîñòàâëå-
íèè ñòåïåíè ðàçâèòèÿ, íàïðèìåð, àíàëüíûõ øèïèêîâ è îáðàçà æèçíè ïðåäñòàâèòåëåé
ðàçëè÷íûõ ãðóïï ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ.

Òàê, ëè÷èíêè ïðåäñòàâèòåëåé Melolonthini è Rutelini îáèòàþò â ïî÷âå, ïèòàÿñü êîð-
íÿìè ðàçëè÷íûõ ðàñòåíèé, â ïîèñêàõ êîòîðûõ äîëæíû ñîâåðøàòü áîëåå èëè ìåíåå çà-
ìåòíûå ïåðåäâèæåíèÿ. Íà çèìîâêó ýòè ëè÷èíêè óõîäÿò íà çíà÷èòåëüíóþ ãëóáèíó. Ó ïðåä-
ñòàâèòåëåé ýòèõ ãðóïï ïëàñòèí÷àòîóñûõ íàèáîëåå ÿðêî âûðàæåíà Ñ-îáðàçíàÿ ôîðìà è
íàèáîëåå ðàçâèòû è äèôôåðåíöèðîâàíû øèïèêè íà áðþøíîé ñòîðîíå àíàëüíîãî ñåã-
ìåíòà. Îíè îáû÷íî íåñêîëüêî çàãíóòû íàçàä, ðàñøèðåíû â ñòîðîíû è ðàñïîëîæåíû äâó-
ìÿ ðÿäàìè âäîëü ãëàâíîé îñè, ïðèäàâàÿ ëè÷èíêå ìàêñèìàëüíóþ óñòîé÷èâîñòü ïðîòèâ
ñäâèãîâ â áîêîâîì èëè çàäíåì íàïðàâëåíèè.

Èçîáðàæåíèÿ ðàñïîëîæåíèÿ àíàëüíûõ øèïèêîâ ó ëè÷èíîê íàøèõ âðåäíûõ ïëàñòèí-
÷àòîóñûõ, îáèòàþùèõ â ïî÷âå, ïðèâåäåíû â êíèãå Ãîëîâÿíêî (1936).

Ñ ïåðåäâèæåíèåì â ïî÷âå â ïîèñêàõ ïèùè ñâÿçàíî è ðàçâèòèå øèïèêîâ, è ñîâåðøåí-
ñòâî Ñ-îáðàçíîé ôîðìû, è ðàçâèòèå îðãàíîâ ÷óâñòâ, îáëåã÷àþùèõ ïîèñêè ïèùè. Ó ëè-
÷èíîê Melolonthini è Rutelini àíòåííû ïÿòè÷ëåíèêîâûå.

Ó ëè÷èíîê Dynastini, îáèòàþùèõ â ïî÷âå è âðåäÿùèõ êîðíÿì ðàñòåíèé, êàê, íàïðè-
ìåð, ó ëè÷èíîê Pentodon idiota, òåëî ìåíåå ñòðîéíîå, à øèïèêè íà àíàëüíîì ñåãìåíòå
ðàñïîëîæåíû íå îïðåäåëåííûìè ðÿäàìè, à áåñïîðÿäî÷íî. Áîëüøèíñòâî ïðåäñòàâèòåëåé
ýòîãî ïîäñåìåéñòâà ðàçâèâàåòñÿ â çàãíèâàþùåé äðåâåñèíå, ïèòàÿñü åþ (âèäû p. Oryctes,
Ligurodes relictus è äð.) è íå íóæäàåòñÿ â äàëåêèõ ìèãðàöèÿõ. Ó ëè÷èíîê áðîíçîâîê
(Cetoniini), îáèòàþùèõ â àíàëîãè÷íûõ óñëîâèÿõ, â ñëóæàùåì ïèùåé ñóáñòðàòå, òåëî èçîã-
íóòî ñëàáî è âîîðóæåííîñòü øèïèêàìè àíàëüíîãî ñåãìåíòà ñëàáåå.

Îáèòàþùèå â íàâîçå ëè÷èíêè Scarabaeidae — Laparosticti, âñåãäà îáåñïå÷åííûå ïè-
ùåé áëàãîäàðÿ ñîâåðøåíñòâó èíñòèíêòîâ ðîäèòåëåé è ïî÷òè íå íóæäàþùèåñÿ â ïåðå-
äâèæåíèè â òâåðäîì ñóáñòðàòå, ëèøåíû âîîðóæåíèÿ íà àíàëüíîì ñåãìåíòå. Àíòåííû —
òðåõ-, ÷åòûðåõ÷ëåíèêîâûå. ×àñòî îáùàÿ êîíôèãóðàöèÿ òåëà ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ
— êîïðîôàãîâ ðåçêî óêëîíÿåòñÿ îò òèïè÷íîé Ñ-îáðàçíîé ôîðìû.

Ó òåõ ïðåäñòàâèòåëåé ïîäñåìåéñòâà íàâîçíèêîâ, êîòîðûå îòêëàäûâàþò ÿéöà â åñòå-
ñòâåííûå êó÷è íàâîçà è ó êîòîðûõ ëè÷èíêè äëÿ çàùèòû îò âûñûõàíèÿ äîëæíû ìèãðèðî-
âàòü â áîëåå ãëóáîêèå ñëîè ïî÷âû, ôîðìà òåëà ëè÷èíîê åùå ñîõðàíÿåò õàðàêòåðíóþ äëÿ
àêòèâíî ïåðåäâèãàþùèõñÿ â ïî÷âå ïëàñòèí÷àòîóñûõ Ñ-îáðàçíóþ ôîðìó (íàïðèìåð, ó
Aphodius, ó êîòîðûõ èìåþòñÿ è ñëàáûå ïðåäàíàëüíûå øèïèêè). Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà
ëè÷èíêè ðàçâèâàþòñÿ âíóòðè ñïåöèàëüíî èçãîòîâëåííîãî íàâîçíîãî êîìà, çàùèùåííî-
ãî îò âûñûõàíèÿ ïðî÷íîé êîðêîé, ñäåëàííîé ðîäèòåëüñêèìè îñîáÿìè (íàïðèìåð ó
Scarabaeus) â óñëîâèÿõ, èñêëþ÷àþùèõ íåîáõîäèìîñòü â àêòèâíûõ ìèãðàöèÿõ â ïî÷âå,

Ðèñ. 3.14. Ëè÷èíêà Melolontha.



56  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

ëè÷èíêà óòðà÷èâàåò õàðàêòåðíóþ äëÿ àêòèâíî äâèæóùèõñÿ ôîðì ñòðîéíîñòü è ïðàâèëü-
íîñòü Ñ-îáðàçíîé ôîðìû. Òåëî ó òàêèõ ëè÷èíîê èìååò õàðàêòåðíîå âçäóòèå, íåñîâìåñ-
òèìîå ñ àêòèâíûì ïðîêëàäûâàíèåì õîäîâ â ïëîòíîì ñóáñòðàòå.

Åùå äàëüøå ðåäóêöèÿ ïðèñïîñîáëåíèé ê àêòèâíîìó äâèæåíèþ èäåò ó æóêîâ
Lamellicornia-Passalidae, ó êîòîðûõ ðîäèòåëüñêèå îñîáè ñëåäÿò çà ðàçâèòèåì ëè÷èíîê,
îáëåã÷àÿ èì íàõîæäåíèå ïèùè è äàæå ïîìîãàÿ ëè÷èíêàì â óñòðîéñòâå êóêîëî÷íîé êî-
ëûáåëüêè. Ëè÷èíêè Passalus, ëèøåííûå íåîáõîäèìîñòè ïðîêëàäûâàòü õîäû â ïëîòíîì
ñóáñòðàòå, ïî÷òè óòðàòèëè Ñ-îáðàçíóþ èçîãíóòîñòü òåëà. Áðþøíàÿ ñòîðîíà àíàëüíîãî
ñåãìåíòà ëè÷èíêè Passalus ëèøåíà øèïèêîâ. Àíòåííû ðàçâèòû ñëàáåå, ÷åì ó êîïðîôà-
ãîâ (äâóõ-, òðåõ÷ëåíèêîâûå). Íîãè ñëàáûå, è òðåòüÿ èõ ïàðà ñîâåðøåííî óòðàòèëà ëîêî-
ìîòîðíóþ ôóíêöèþ, ðåäóöèðîâàâøèñü è ïðåâðàòèâøèñü â ñòðèäóëÿöèîííûé àïïàðàò,
ïîâèäèìîìó â ñâÿçè ñ «îáùåñòâåííûì» îáðàçîì æèçíè (Hayes, 1930).

Ïðèâåäåííûå ñðàâíåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî Ñ-îáðàçíàÿ ôîðìà ëè÷èíîê è ðàçâèòèå
øèïèêîâ íà ïîñëåäíåì ñåãìåíòå êîððåëèðóþò ñî ñòåïåíüþ ñïîñîáíîñòè ê ïåðåäâèæå-
íèþ â òâåðäîì ñóáñòðàòå, ÷òî ýòè ïðèçíàêè çàâèñÿò îò îáðàçà æèçíè ëè÷èíêè, îò ñòåïå-
íè åå îáåñïå÷åííîñòè ïèùåé.

Ãåéèñ (Hayes, 1930) è Ðèòòåðñõàóç (Rittershaus, 1927) îòìå÷àþò, ÷òî øèïèêàìè âåí-
òðàëüíîé ñòîðîíû ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà áðþøêà ëè÷èíêè ÷èñòÿò ñâîè ðîòîâûå îðãàíû.
Ãåéèñ íàçûâàåò ýòó äîðîæêó ñ øèïèêàìè «òåðêîé» («radula»), îòìå÷àÿ, ÷òî íèêàêîé äðó-
ãîé ôóíêöèè ýòèì îáðàçîâàíèÿì ïðåæäå íå ïðèïèñûâàëîñü.

Â ñâåòå ïðèâåäåííûõ íàáëþäåíèé íàä õàðàêòåðîì ïåðåäâèæåíèÿ ëè÷èíîê Scarabaeidae
â ïëîòíîé ïî÷âå, âîîðóæåíèå ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà, êàê è îáùàÿ êîíôèãóðàöèÿ òåëà, ïðè-
îáðåòàåò áîëåå ñóùåñòâåííîå çíà÷åíèå; ÷èñòêà æå ðîòîâîãî àïïàðàòà èìååò, âèäèìî, çíà-
÷åíèå ïîáî÷íîé ôóíêöèè. Êðîìå òîãî, åñëè áû «radula» èìåëà òîëüêî ôóíêöèþ ÷èñòêè
÷åëþñòåé, áûëî áû ñîâåðøåííî íåïîíÿòíî, ïî÷åìó ýòî îáðàçîâàíèå ðåäóöèðîâàíî ó êîï-
ðîôàãîâ è äåòðèòîôàãîâ, îáèòàþùèõ â ñëóæàùåì èì ïèùåé ñóáñòðàòå.

Àäàïòèâíîå çíà÷åíèå Ñ-îáðàçíîé ôîðìû êàê ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïðîêëàäûâàíèþ
õîäîâ â ïî÷âå ó ëè÷èíîê, ðàçìåðû êîòîðûõ ïðåâûøàþò ðàçìåðû ñóùåñòâóþùèõ â ïî-
÷âå ïóñòîò, õîðîøî ïîäòâåðæäàåòñÿ ïðè ñðàâíåíèè ëè÷èíî÷íûõ ôîðì â ïðåäåëàõ ñèñ-
òåìàòè÷åñêèõ ãðóïï, â êîòîðûõ ÷àñòü ïðåäñòàâèòåëåé ðàçâèâàåòñÿ â ïî÷âå èëè â ñõîä-
íûõ ïî ôèçèêî-ìåõàíè÷åñêèì ñâîéñòâàì ñóáñòðàòàõ, à ÷àñòü — ñâîáîäíî æèâóùèå.

Òàê, â ñåìåéñòâå ëèñòîãðûçîâ (Ñhrysomelidae) ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî ïðåä-
ñòàâèòåëåé ðàçâèâàåòñÿ îòêðûòî è ëè÷èíêàì èõ ñâîéñòâåííû ñàìûå ðàçíîîáðàçíûå
ôîðìû: íåðåäêî òåëî ó íèõ áûâàåò äîðçîâåíòðàëüíî óïëîùåííûì, ñíàáæåííûì äëèí-
íûìè íîãàìè (íàïðèìåð Melasoma), à èíîãäà è ïðè÷óäëèâûìè âûðîñòàìè (Cassida);
êàê ïðàâèëî, áîëåå èëè ìåíåå ãóñåíèöåîáðàçíîå, íî íèêîãäà îòêðûòî æèâóùèå ëè-
÷èíêè íå èìåþò ñêàðàáåîèäíîé ôîðìû. Äëÿ áîëüøèíñòâà ëè÷èíîê Ñhrysomelidae õà-
ðàêòåðíà áîëåå èëè ìåíåå ñèëüíî âûðàæåííàÿ ïèãìåíòàöèÿ, òåìíàÿ èëè ÿðêàÿ îêðàñ-
êà (ßêîáñîí, 1905).

Ðàçâèâàþùàÿñÿ æå â ïî÷âå è ïèòàþùàÿñÿ êîðíÿìè ðàçëè÷íûõ ðàñòåíèé äîâîëüíî
êðóïíàÿ (äî 24 ìì) ëè÷èíêà Ñîlaspis brunnea, ðàñïðîñòðàíåííîãî â Ñåâ. Àìåðèêå (Metcalf
and Flint, 1929), èìååò ÿâñòâåííî âûðàæåííóþ G-îáðàçíóþ ôîðìó è âñå ïðèçíàêè, õà-
ðàêòåðíûå äëÿ ñêàðàáåîèäíûõ ëè÷èíîê — ìÿãêèå ñêëàä÷àòûå íåïèãìåíòèðîâàííûå ïî-
êðîâû, ìîùíóþ ãîëîâíóþ êàïñóëó è ò. ä. Êñàìáå (ïðèâîäèòñÿ ïî Øàðïó, 1912), îïèñû-
âàÿ ëè÷èíîê ëèñòîãðûçà Chrysochus pretiosus, óêàçûâàåò, ÷òî îíè «æèâóò â ïî÷âå, ïèòà-
ÿñü êîðíÿìè, êàê ëè÷èíêè Rhizotrogus, íà êîòîðûõ îíè î÷åíü ïîõîæè».

Áîëüøèíñòâó ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà äîëãîíîñèêîâ (Curculionidae) ñâîéñòâåíåí
ñêðûòûé îáðàç æèçíè ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè, ïðîòåêàþùèé â ïî÷âå èëè âíóòðè ðàñòè-
òåëüíûõ òêàíåé. Ëè÷èíêè, ðàçâèâàþùèåñÿ âíóòðè ðàñòèòåëüíûõ òêàíåé, â áîëüøèí-
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ñòâå ñëó÷àåâ ïåðåä îêóêëèâàíèåì âûõîäÿò èç òîãî îðãàíà ðàñòåíèé, â êîòîðîì ðàçâèâà-
ëèñü, è îêóêëèâàþòñÿ â ïî÷âå.

Âñåì ëè÷èíêàì, ðàçâèâàþùèìñÿ â ïî÷âå (Cleonus, Bothynoderes, Otiorrhynchus,
Sciaphobus è ò. ï.) èëè îêóêëèâàþùèìñÿ â íåé, çàðûâàþùèìñÿ äëÿ îêóêëèâàíèÿ â çåì-
ëþ (Ceuthorrhynchus, Rhynchites, Anthonomus è äð.), ñâîéñòâåííû Ñ-îáðàçíàÿ ôîðìà,
îòñóòñòâèå ïèãìåíòàöèè è äðóãèå ïðèçíàêè ñêàðàáåîèäíûõ ëè÷èíîê ïðè ïîëíîé ðåäóê-
öèè êîíå÷íîñòåé.

Â òåõ ðåäêèõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ëè÷èíêè äîëãîíîñèêîâ âåäóò îòêðûòûé îáðàç æèçíè
âíå òâåðäîãî ñóáñòðàòà (ïî÷âû èëè ðàñòèòåëüíûõ òêàíåé), îíè óòðàòèëè ýòè ïðèçíàêè.
Òàê, ëè÷èíêè ëèñòîâîãî ëþöåðíîâîãî ñëîíèêà (Phytonomus variabilis), ïèòàþùèåñÿ ëè-
ñòî÷êàìè è çàâÿçÿìè íåðàñêðûâøèõñÿ öâåòîâ ëþöåðíû, èìåþò âûòÿíóòûé ãóñåíèöåîá-
ðàçíûé îáëèê è òðàâÿíèñòî-çåëåíóþ îêðàñêó òåëà ñ òåìíîáóðîé ãîëîâîé. Ëè÷èíêà ïå-
ðåäâèãàåòñÿ ïðè ïîìîùè íàõîäÿùèõñÿ íà áðþøíîé ñòîðîíå âûïÿ÷åííûõ áóãîðêîâ, ñíàá-
æåííûõ ùåòèíêàìè. Ýòè ùåòèíêè â îáëàñòè ãðóäè ïðèâîäÿòñÿ â äåéñòâèå ìóñêóëàòó-
ðîé èìàãèíàëüíûõ äèñêîâ, íàõîäÿùèõñÿ â ìåñòàõ óòðà÷åííûõ ãðóäíûõ íîã (Perez, 1911).

 Íà îòêðûòî æèâóùèõ ëè÷èíêàõ äîëãîíîñèêîâ (Íóðårà è Phytonomus), ïèòàþùèõñÿ
íà áîáîâûõ, ìîæíî ïðîñëåäèòü âñå ãðàäàöèè óòðàòû Ñ-îáðàçíîé ôîðìû è ïåðåõîä ê
óäëèíåííîìó ãóñåíèöåîáðàçíîìó îáëèêó. Óòðà÷åíà Ñ-îáðàçíàÿ ôîðìà è ó òåìíîîêðà-
øåííûõ ëè÷èíîê Cionus, îòêðûòî ïèòàþùèõñÿ íà ëèñòüÿõ è ïîõîæèõ íà ãóñåíèö. Óòðà-
òà Ñ-îáðàçíîé ôîðìû íàáëþäàåòñÿ è ó òàêèõ ëè÷èíîê äîëãîíîñèêîâ, ó êîòîðûõ âñå
ðàçâèòèå ïðîòåêàåò âíóòðè ðàñòèòåëüíîãî ñóáñòðàòà, â êîòîðîì ïðîèñõîäèò ïèòàíèå
ëè÷èíêè, â ñâÿçè ñ ÷åì èñ÷åçàåò íåîáõîäèìîñòü â àêòèâíûõ ïåðåäâèæåíèÿõ íà áîëåå
èëè ìåíåå çíà÷èòåëüíûå ðàññòîÿíèÿ. Âçäóòîå ìàëîïîäâèæíîå òåëî èìååò ëè÷èíêà àì-
áàðíîãî äîëãîíîñèêà (Calandra granaria), îêóêëèâàþùàÿñÿ âíóòðè òîãî æå çåðíà, â êî-
òîðîì ïðîèñõîäèëî åå ðàçâèòèå.

Íà ëè÷èíêàõ äîëãîíîñèêîâ, êàê è íà ëè÷èíêàõ Scarabaeidae, ìîæíî ïðîñëåäèòü çà-
âèñèìîñòü ðàçâèòèÿ õèòèíîâûõ îáðàçîâàíèé íà áðþøíîé ñòîðîíå àíàëüíîãî ñåãìåíòà
îò ñòåïåíè ñïîñîáíîñòè ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå.

Ëè÷èíêè äîëãîíîñèêîâ, ðàçâèâàþùèåñÿ â òêàíÿõ ðàñòåíèé èëè äàæå â ïî÷âå, íî â
íåïîñðåäñòâåííîé áëèçîñòè ê êîðíÿì, ñëóæàùèì èì ïèùåé (Bothynoderes, Sitona), íå
ñîâåðøàþùèå áîëüøèõ ìèãðàöèé â ïî÷âå, íå èìåþò ñïåöèàëüíûõ îïîðíûõ ïðèñïîñîáëå-
íèé íà áðþøíîé ñòîðîíå ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà.

Ãëóáæå äðóãèõ ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå ëè÷èíîê äîëãîíîñèêîâ óõîäÿò â ïî÷âó ëè-
÷èíêè Tanymecus palliatus, ïèòàíèå êîòîðûõ ñâÿçàíî ñ òîíêèìè êîðíÿìè ñëîæíîöâåò-
íûõ; ãëóáèíà, íà êîòîðîé ðàçâèâàþòñÿ ëè÷èíêè, — ïîðÿäêà îäíîãî ìåòðà (Èâàíîâ, 1937).
Íà òàêîé ãëóáèíå ëè÷èíêè äîëæíû ïðè ïåðåõîäå îò êîðåøêà ê êîðåøêó ïåðåäâèãàòüñÿ
÷åðåç áîëåå èëè ìåíåå çíà÷èòåëüíûå òîëùè ïëîòíîé çåìëè. Ñ òàêèìè óñëîâèÿìè ïåðå-
äâèæåíèÿ ñâÿçàíû è õàðàêòåðíûå îñîáåííîñòè ýòîãî âèäà. Çàäíèé êîíåö ëè÷èíêè (îá-
ùåå îïèñàíèå åå — ñì. Áîãîÿâëåíñêèé, 1915, Çâåðîçîìá-Çóáîâñêèé, 1927, Ñèðîòèí,
1937) íåñåò õàðàêòåðíóþ îñòðóþ õèòèíîâóþ ïëàñòèíêó, èìåþùóþ ôóíêöèþ îðãàíà
îïîðû ïðè ïðîêëàäûâàíèè õîäà. Ýòîé ïëàñòèíêîé çàêàí÷èâàåòñÿ ïîëóöèëèíäðè÷åñêèé
âûñòóï, ðàñïîëîæåííûé íà ñïèííîé ñòîðîíå XI è XII ñåãìåíòîâ. Îñòðûé õèòèíîâûé
êðàé ïëàñòèíêè îò÷åòëèâî âèäåí è ïðè ðàññìàòðèâàíèè êîíöà òåëà ñ áðþøíîé ñòîðî-
íû. Ýòà ïëàñòèíêà èãðàåò, âèäèìî, òàêóþ æå ðîëü, êàê è îñòðûå øèïèêè ïîñëåäíåãî
ñåãìåíòà ëè÷èíîê õðóùåé (ðèñ. 3.15).

Õàðàêòåðíû è îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ ãîëîâíîé êàïñóëû ëè÷èíêè Tanymecus palliatus,
ñâÿçàííûå ñ åå ñïîñîáíîñòüþ ê ðûòüþ õîäîâ â ïî÷âå. Ó áîëüøèíñòâà ëè÷èíîê äîëãîíîñè-
êîâ, îáèòàþùèõ â ïî÷âå, â ÷àñòíîñòè ó ëè÷èíîê Otiorrhynchus ligustici, Cleonus piger,
Bothynoderes punctiventris, Chromoderes fasciatus, Sphenophorus striatopunctatus è äð., èìå-
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þòñÿ ÿâñòâåííûå ëîáíûå øâû, à ó ëè÷èíêè Ò.
palliatus — ãîëîâíàÿ êàïñóëà ñëèòíàÿ, êîìïàê-
òíàÿ, êàê è ó ëè÷èíîê õðóùåé. Õèòèíîâûé
ùèòîê ïðîòîðàêàëüíîãî òåðãèòà íà çàäíåì
êðàå íåñåò äâà îñîáåííî ñèëüíî õèòèíèçèðî-
âàííûõ áóãîðêà.

Ó ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âàõ îðåõîâî-ïëî-
äîâûõ ëåñîâ Ôåðãàíñêîãî õðåáòà íà ãëóáèíå
15-40 ñì ëè÷èíîê Catàðionus ïîñëåäíèé ñåã-
ìåíò òàêæå âîîðóæåí ñèëüíî õèòèíèçèðîâàí-
íûìè áóãîðêàìè.

Àäàïòèâíîå çíà÷åíèå Ñ-îáðàçíîé ôîðìû
äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå âûÿâëÿåòñÿ ïðè
ñðàâíåíèè áëèçêèõ ôîðì Meloidae.

Â êóáûøêàõ ñàðàí÷åâûõ ð. Doñiostaurus

â Ñðåäíåé Àçèè ðàçâèâàþòñÿ ëè÷èíêè äâóõ î÷åíü áëèçêèõ âèäîâ p. Mylabris — Ì.
tekkensis è Ì. sñabiosae. Çàõâàòêèí (1931), äåòàëüíî ïðîñëåäèâøèé öèêëû ðàçâèòèÿ
ýòèõ íàðûâíèêîâ, îòìå÷àåò, ÷òî äëÿ Ì. scabiosae î÷åíü õàðàêòåðíî òî, ÷òî ëè÷èíêà
îêóêëèâàåòñÿ âíóòðè êóáûøêè òàì æå, ãäå è ïèòàëàñü, òîãäà êàê ëè÷èíêà Ì. tekkensis,
äîñòèãíóâ ïÿòîãî âîçðàñòà, âûõîäèò èç êóáûøêè äëÿ ïðåâðàùåíèÿ â ëîæíîêóêîëêó.

Íà ðèñ. 3.16 ïðèâîäÿòñÿ ñõåìàòèçèðîâàííûå ïðîôèëè ëè÷èíîê ïÿòûõ âîçðàñòîâ ýòèõ
âèäîâ, ÿñíî ïîêàçûâàþùèå, ÷òî ó ëè÷èíîê Ì. tåkkensis, àêòèâíî ïðîáèðàþùèõñÿ ÷åðåç
ïî÷âó, âûðàáîòàëàñü òèïè÷íàÿ Ñ-îáðàçíàÿ «ñêàðàáåîèäíàÿ» ôîðìà òåëà, òîãäà êàê ó îñòà-
þùåéñÿ âíóòðè êóáûøêè ëè÷èíêè Ì. scabiosae, ëèøåííîé íåîáõîäèìîñòè ïðîêëàäû-
âàòü ñåáå õîäû â ïî÷âå, ñêàðàáåîèäíûå ïðèçíàêè ñãëàæåíû.

Ëè÷èíêà Ì. scabiosae, èìåþùàÿ âçäóòîå è ëèøü ñëåãêà èçîãíóòîå òåëî, â îáùåì
íàïîìèíàåò ëè÷èíîê ðàçíûõ ãðóïï Holometabola, âñå ðàçâèòèå êîòîðûõ ïðîòåêàåò â ïè-
òàòåëüíîì ñóáñòðàòå, ÷òî èñêëþ÷àåò íåîáõîäèìîñòü â àêòèâíîì ïðåîäîëåâàíèè ñî-
ïðîòèâëåíèÿ ïëîòíîé (òâåðäîé) ñðåäû (íàïðèìåð, ëè÷èíêè ïàðàçèòè÷åñêèõ îñ èëè
âñêàðìëèâàåìûå ðàáî÷èìè îñîáÿìè ëè÷èíêè «îáùåñòâåííûõ» Hymenoptera).

Ó Epicàuta erythrocephala (ðèñ. 3.17) ñëàáî èçîãíóòàÿ è òîëñòàÿ ëè÷èíêà V âîçðàñòà,
îáèòàþùàÿ â êóáûøêå, ïðîéäÿ ïîêîÿùååñÿ ñîñòîÿíèå (ëîæíîêóêîëêó), ïðåâðàùàåòñÿ â ïðå-
ïóïàëüíóþ ëè÷èíêó, âûõîäÿùóþ èç êóáûøêè. Çàõâàòêèí (1931) îòìå÷àåò, ÷òî «ïåðåäâèæå-

íèÿ â çåìëå è ðàáîòà ïî ñîîðóæåíèþ íîâîé
êîëûáåëüêè — åäèíñòâåííûå ôóíêöèè ïðå-
ïóïàëüíîé ëè÷èíêè». Ìîÿ òðàêòîâêà àäàï-
òèâíîãî ê äâèæåíèþ çíà÷åíèÿ Ñ-îáðàçíîé
ôîðìû îáúÿñíÿåò, ïî÷åìó àêòèâíî ïåðåäâè-
ãàþùàÿñÿ â ïî÷âå ïðåïóïàëüíàÿ ëè÷èíêà ó
Å. erythrocephala ïðèîáðåòàåò òàêóþ ÿâíî
âûðàæåííóþ ñêàðàáåîèäíóþ ôîðìó òåëà.

Ó òåõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Meloidae, ó
êîòîðûõ ðàçâèòèå ïðîòåêàåò â ãíåçäàõ îäè-
íî÷íûõ ï÷åë, êàê, íàïðèìåð, Ìå1î¸, ëè-
÷èíêè íå èìåþò ñêàðàáåîèäíîé ôîðìû,
î÷åðòàíèå òåëà ëè÷èíêè ïðèñïîñîáëåíî ê
ïëàâàíèþ â ìåäó.

Åæèêîâ (1929) ñïðàâåäëèâî îòìå÷àåò,
÷òî îáùèé îáëèê ëè÷èíêè ÿâëÿåòñÿ ïðè-

Ðèñ. 3.15.  Ïîñëåäíèé ñåãìåíò ëè÷èíêè
Tanymecus palliatus (ñïèííàÿ ñòîðîíà). ñh –
õèòèíèçèðîâàííàÿ ïëàñòèíêà.

Ðèñ. 3.16. Ëè÷èíêè íàðûâíèêîâ (ïî Çàõâàò-
êèíó, 1931): à — Mylabris scabiosae; á — Ì.
tekkensis.

à á
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ñïîñîáèòåëüíûì ïðèçíàêîì. Ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå Meloidae, ñâÿçàííûõ ñ ïî÷-
âîé, ïîçâîëÿåò îáúÿñíèòü âîçíèêíîâåíèå ñêàðàáåîèäíîé ôîðìû êàê ïðèñïîñîáëåíèÿ
ëè÷èíêè ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå ïðè óâåëè÷åíèè ìàññû òåëà, òðåáóþùåì èíîãî, â
ñðàâíåíèè ñ ìàëåíüêèìè ëè÷èíêàìè ïåðâîãî âîçðàñòà, ïðèíöèïà.

Òðèóíãóëèíû Meloidae èìåþò òèïè÷íóþ êàìïîäåîâèäíóþ ôîðìó òåëà, èìåþùóþ
àäàïòèâíîå çíà÷åíèå äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ ïî ñêâàæèíàì è ïóñòîòàì ïî÷âû (÷òî ðàçáèðà-
åòñÿ íèæå).

Ïðåâðàùåíèå æå òðèóíãóëèíû â êàðàáîèäíóþ è ïîñëåäóþùèå ñêàðàáåîèäíûå ñòà-
äèè — ïðîöåññ íå ñòîëü êðóïíûõ èçìåíåíèé, êàê ìîæåò ïîêàçàòüñÿ ñ ïåðâîãî âçãëÿäà,
êàê ýòî ïîêàçûâàåò è Çàõâàòêèí (1931).

Âûøåäøàÿ èç ÿéöà ìàëåíüêàÿ ïîäâèæíàÿ òðèóíãóëèíà, îòûñêèâàÿ êóáûøêó, ïîëüçó-
åòñÿ ñóùåñòâóþùåé â ïî÷âå ñêâàæíîñòüþ. Ïåðåäâèæåíèå â ïî÷âå æèâîòíûõ, ðàçìåðû
êîòîðûõ ìåíüøå ðàçìåðîâ èñïîëüçóåìûõ èìè ïóñòîò, ìàëî îòëè÷àåòñÿ îò ïåðåäâèæå-
íèÿ ïî ïîâåðõíîñòè òâåðäîãî ñóáñòðàòà, â ñâÿçè ñ ÷åì ïî÷âåííûå «Microarthropoda»
îáëàäàþò õîðîøî ðàçâèòûìè íîãàìè. Íîãàìè æå ïîëüçóþòñÿ è òðèóíãóëèíû. Õàðàê-
òåðíûìè îðãàíàìè ÷óâñòâ äâèãàþùèõñÿ ïî ñêâàæèíàì ìíîãèõ ìåëêèõ Apterygota, íà-
ïðèìåð Campodea, ÿâëÿþòñÿ öåðêè. Íàëè÷èå ïîäîáíûõ îðãàíîâ î÷åíü õàðàêòåðíî äëÿ
ïåðåäâèãàþùèõñÿ â ñêâàæèíàõ ïî÷âû ëè÷èíîê ìíîãèõ æóêîâ (ìåëêèå Carabidae). Ó
òðèóíãóëèíû èìåþòñÿ äëèííûå, íàïîìèíàþùèå öåðêè, àïèêàëüíûå ùåòèíêè, ÷òî çà-
âåðøàåò èõ ñõîäñòâî ñ ôîðìàìè íàñåêîìûõ, îáèòàþùèõ â ïî÷âå è äâèãàþùèõñÿ ïî åå
ñêâàæèíàì.

Óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ òåëà ëè÷èíîê ñòàðøèõ âîçðàñòîâ íå ïîçâîëÿåò èì ïåðåäâè-
ãàòüñÿ â ïî÷âå ïî òàêîìó ïðèíöèïó, êàê òðèóíãóëèíû (ñ èñïîëüçîâàíèåì ñêâàæíîñòè).
Ïîýòîìó ýâîëþöèÿ ôîðìû èõ òåëà èäåò â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê îäíîìó èç
âîçìîæíûõ ïðèíöèïîâ àêòèâíîãî ïðîêëàäûâàíèÿ õîäîâ — â íàïðàâëåíèè ðàçâèòèÿ ñêà-
ðàáåîèäíîé ôîðìû.

Ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå ëè÷èíîê Meloidae ÿñíî ïîêàçûâàåò, ÷òî Ñ-oáðàçíàÿ
ôîðìà ÿâëÿåòñÿ íå ïðèìèòèâíîé ôîðìîé ýìáðèîíà â ÿéöå, à âòîðè÷íîé, àäàïòèâíîé ê
îñîáûì óñëîâèÿì ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå.

Ðèñ. 3.17. à – òðèóíãóëèíà Epicauta erythrocephala; á – ëè÷èíêà V âîçðàñòà; â ïðåïóïàëüíàÿ (ïî
Çàõâàòêèíó, 1931).

à á â
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Ïðè òàêîé òî÷êå çðåíèÿ ëè÷èíêè ñ Ñ-îáðàçíîé ôîðìîé òåëà ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ
êàê ïðîèñøåäøèå îò ôîðì ñ áîëåå ìåëêèìè ëè÷èíêàìè, è ìîðôîëîãè÷åñêàÿ íåïðåðûâ-
íîñòü ðÿäà, ñîåäèíÿþùåãî êàìïîäåîâèäíûõ ëè÷èíîê õèùíûõ Adephaga è íèçøèõ
Polyphaga ñ áåçíîãèìè ñêàðàáåîèäíûìè ëè÷èíêàìè äîëãîíîñèêîâ, ïðèîáðåòàåò ýêîëî-
ãè÷åñêóþ îñíîâó. Èíòåðåñíî, ÷òî ó íåêîòîðûõ ðàñòèòåëüíîÿäíûõ ëè÷èíîê æóæåëèö,
íàïðèìåð, ó Chilotomus tschitscherini, èìååòñÿ ÿâíàÿ òåíäåíöèÿ ê óòðàòå ïðèçíàêîâ, õà-
ðàêòåðíûõ äëÿ ëè÷èíîê Carabidae (ïîëíàÿ ðåäóêöèÿ öåðêîâ, ãëàç, ïèãìåíòàöèè è ò. ä.), è
ê ïðèîáðåòåíèþ Ñ-îáðàçíîé ôîðìû.

Ýâîëþöèÿ ôîðìû òåëà ëè÷èíîê æóêîâ â òàêîì ðÿäó ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ïåðåõîä ê
íîâîìó ïðèíöèïó äâèæåíèÿ. Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî íàïðàâëåíèå ýâîëþöèîííîãî ïðîöåñ-
ñà îïðåäåëÿåòñÿ èçìåíåíèÿìè ñîîòíîøåíèé îðãàíèçìà ñî ñðåäîé, ÷òî âûøå èëëþñòðè-
ðîâàëîñü è íà ïî÷âåííûõ ëè÷èíêàõ ùåëêóíîâ.

Ïàðàëëåëüíûé ðÿä ïåðåõîäîâ îò êàìïîäåîâèäíîé ê Ñ-îáðàçíîé ôîðìå ìîæíî ïðî-
ñëåäèòü è íà îáèòàþùèõ â ïî÷âå è ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ ëè÷èíêàõ ñåò÷àòîêðûëûõ íàñå-
êîìûõ (â øèðîêîì ñìûñëå ñëîâà). Ó Raphidiidae (R. maculicollis) æèâóùàÿ ïîä êîðîé
èëè â òðåùèíàõ ëè÷èíêà ïîõîæà íà ëè÷èíîê æóæåëèö èëè ñòàôèëèíèä. Êàìïîäåîâèä-
íûå ëè÷èíêè õàðàêòåðíû äëÿ Hemerobiidae, äëÿ Chrysopidae. Ó Mantispidae, êàê è ó
Meloidae, íàáëþäàþòñÿ äâå ôîðìû. Ëè÷èíêà Mantispa ïåðâîãî âîçðàñòà êàðàáîèäíîãî
òèïà ïîñëå ëèíüêè â ÿéöåâûõ êîêîíàõ ïàóêà Lycosa ïðåâðàùàåòñÿ â áåçíîãóþ è íåïîä-
âèæíóþ ëè÷èíêó âòîðîãî âîçðàñòà.

Ïðåäñòàâèòåëè æå èññëåäîâàííîãî Òèëüÿðäîì (Tillyard, 1922) ñåìåéñòâà Ithonidae,
ðàñïðîñòðàíåííîãî â Àâñòðàëèè è Òàñìàíèè, ðàçâèâàþòñÿ â ïåñ÷àíîé ïî÷âå. Ëè÷èíêè
õèùíè÷àþò çà ñ÷åò ìåäëåííî ïåðåäâèãàþùèõñÿ â ïî÷âå ëè÷èíîê õðóùåé. Âíåøíå ëè-
÷èíêè Ithonidae î÷åíü ïîõîæè íà ëè÷èíîê õðóùåé. Îíè èìåþò òàêóþ æå Ñ-îáðàçíóþ
ôîðìó òåëà, ìÿãêèå, áåëûå ñêëàä÷àòûå ïîêðîâû è äðóãèå ïðèçíàêè, õàðàêòåðíûå äëÿ
àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ â ïî÷âå õîäû ñêàðàáåîèäíûõ ëè÷èíîê.

Òàêèì îáðàçîì, â ñâÿçè ñ àíàëîãè÷íûìè õàðàêòåðàìè èçìåíåíèé óñëîâèé ïåðåäâè-
æåíèÿ ìû âèäèì êîíâåðãåíòíûå ðÿäû ëè÷èíî÷íûõ ôîðì äëÿ Coleoptera è Neuroptera.

Ñðåäè Mecoptera Ñ-îáðàçíàÿ ôîðìà õàðàêòåðíà äëÿ ëè÷èíîê áåñêðûëîãî, ïîÿâëÿþ-
ùåãîñÿ âî âçðîñëîé ñòàäèè â íà÷àëå çèìû Boreus. Ëè÷èíêè Boreus æèâóò â âåðõíåì
ãîðèçîíòå ïî÷âû, ïèòàÿñü ó îñíîâàíèÿ ìõîâ. Îíè êðåìîâî-áåëîãî öâåòà è ïîõîæè íà
ëè÷èíîê äîëãîíîñèêîâ âñåìè ïðèçíàêàìè, çà èñêëþ÷åíèåì íàëè÷èÿ òðåõ ïàð ãðóäíûõ
íîã. Ðàñòèòåëüíîÿäíûå ëè÷èíêè (êàê è èìàãî) Boreus ñîñòàâëÿþò èñêëþ÷åíèå ñðåäè
õèùíûõ Mecoptera (Leffroy, 1923). Òàêèì îáðàçîì, è ó Mecoptera ïåðåõîä ê îáèòàíèþ â
ïî÷âå è ïèòàíèþ íåïîäâèæíîé ïèùåé ïðèâîäèò ê âûðàáîòêå Ñ-îáðàçíîé ñêàðàáåîèä-
íîé ôîðìû òåëà.

Ó Ðànîrðà ìû âñòðå÷àåìñÿ ñ òåíäåíöèåé ê îáðàçîâàíèþ Ñ-îáðàçíîé ôîðìû, âèäè-
ìî, â ñâÿçè ñî ñïîñîáíîñòüþ ê àêòèâíîìó ðûòüþ õîäà ó ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, â êîòîðîì
ëè÷èíêà æèâåò è ïîäñòåðåãàåò äîáû÷ó.

Ïðè ïðîêëàäûâàíèè õîäà â ïî÷âå (èëè â äðóãîì òâåðäîì ñóáñòðàòå) Ñ-îáðàçíî ñî-
ãíóòûìè ëè÷èíêàìè îñíîâíóþ ðîëü èãðàþò ñîêðàùåíèÿ âñåãî òóëîâèùà. Ôóíêöèÿ êî-
íå÷íîñòåé ïðè ïðîêëàäûâàíèè õîäà ïî òàêîìó ïðèíöèïó ïåðåñòàåò áûòü ñóùåñòâåííîé
— ðûõëÿùèì àïïàðàòîì ñëóæàò ÷åëþñòè, à îòãðåáàþùèì ðàçðûõëåííóþ çåìëþ ïðè-

Coleoptera Carabidae 
Staphylinidae 

Meloidae Scarabaeidae 

Neuroptera Rhaphidiidae  
Hemerobiidae 

Mantispidae Ithonidae 
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ñïîñîáëåíèåì ñòàíîâèòñÿ óïëîùåííàÿ íèæíÿÿ ñòîðîíà ïåðåäíåãî îòäåëà òóëîâèùà. Äàæå
ó òåõ ôîðì, êîòîðûå îáëàäàþò ñðàâíèòåëüíî õîðîøî ðàçâèòûìè íîãàìè, êàê, íàïðèìåð,
ëè÷èíêè ïëàñòèí÷àòîóñûõ, íîãè èìåþò çíà÷åíèå íå äëÿ ðûõëåíèÿ, à ëèøü äëÿ îòãðåáà-
íèÿ îòêîëîòûõ ìàíäèáóëàìè ÷àñòèö ïî÷âû, íî è ýòà ôóíêöèÿ â îñíîâíîì âûïîëíÿåòñÿ
óïëîùåííîé áðþøíîé ïîâåðõíîñòüþ ïåðåäíèõ îòäåëîâ òåëà.

Â ñâÿçè ñ óòðàòîé îñíîâíîé äâèãàòåëüíîé ôóíêöèè íîã ó ëè÷èíîê, èìåþùèõ Ñ-
îáðàçíóþ ôîðìó, íåðåäêè ñëó÷àè èçìåíåíèÿ èõ ôóíêöèè, íàïðèìåð, ïðåâðàùåíèå íîã â
àïïàðàò äëÿ ñòðåêîòàíèÿ (ñòðèäóëÿïèîííûé) ó Passalidae è äàæå ïîëíàÿ ðåäóêöèÿ êî-
íå÷íîñòåé ó Curculionidae. Ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå ìíîãèõ ôîðì ïîêàçûâàåò, ÷òî
ðåäóêöèþ êîíå÷íîñòåé ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïðèñïîñîáèòåëüíîå èçìåíåíèå Ñ-îá-
ðàçíûõ ëè÷èíîê.

Ñðàâíåíèå ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ, èìåþùèõ Ñ-îáðàçíóþ ôîðìó (êîððå-
ëèðóþùóþ ñ ìÿãêîñòüþ è ýëàñòè÷íîñòüþ ïîêðîâîâ, ïîïåðå÷íîé ñêëàä÷àòîñòüþ òåðãè-
òîâ, õèòèíèçàöèåé ãîëîâíîé êàïñóëû è ä.ò.), ñ äðóãèìè ãðóïïàìè, îáèòàþùèìè â òåõ æå
óñëîâèÿõ, ïîçâîëÿþò âûÿñíèòü, ñ êàêèìè îáùèìè áèîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè ñâÿ-
çàíà ôîðìà èõ òåëà.

Äâèæåíèå â ïî÷âå ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ ëèáî ïóòåì èñïîëüçîâàíèÿ óæå
ñóùåñòâóþùeé cêâàæíîñòè, ëèáî ïóòåì àêòèâíîãî ïðîêëàäûâàíèÿ õîäîâ.

Ïåðåäâèãàþòñÿ ïî ñóùåñòâóþùèì â ïî÷âå õîäàì ëèáî ôîðìû ìåëêèå (íàïðèìåð,
ïî÷âåííûå Apterygota), ëèáî õèùíèêè (ëè÷èíêè Staphylinidae è ìåëêèõ Carabidae), ïðå-
ñëåäóþùèå æåðòâó ïî ïðîðûòûì åþ õîäàì. Äëÿ áûñòðî ïåðåäâèãàþùèõñÿ â ïî÷âå ïî
õîäàì õèùíûõ ëè÷èíîê õàðàêòåðíà òèïè÷íî âûðàæåííàÿ êàìïîäåîâèäíàÿ ôîðìà, ðàç-
âèòûå êîíå÷íîñòè, ïðèñïîñîáëåííûå äëÿ áûñòðîãî ïåðåäâèæåíèÿ ïî ïîâåðõíîñòè òâåð-
äîãî ñóáñòðàòà, íàëè÷èå îñÿçàòåëüíîãî òèïà öåðêîâ.

Ïåðåäâèæåíèå ïî õîäàì ïðè êðóïíûõ (â ñðàâíåíèè ñ ðàçìåðàìè õîäîâ) ðàçìåðàõ
òåëà âîçìîæíî òîëüêî ïðè ÷åðâåîáðàçíîé ôîðìå òåëà, ÷àñòî ñîïðîâîæäàþùåéñÿ ó ëè-
÷èíîê íàñåêîìûõ âòîðè÷íîé ñåãìåíòàöèåé (ëè÷èíêè Cardiophorus). Òàêèå ôîðìû, íå
áûñòðî äâèæóùèåñÿ, ÿâëÿþòñÿ ÷àùå ñàïðîôàãàìè.

Àêòèâíîå ïðîêëàäûâàíèå íîâûõ õîäîâ — ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå, íåâûãîä-
íûé äëÿ õèùíèêîâ, ïðåñëåäóþùèõ ïîäâèæíóþ äîáû÷ó. Àêòèâíîå ïðîêëàäûâàíèå õî-
äîâ — ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ, íàèáîëåå õàðàêòåðíûé äëÿ ëè÷èíîê, ïèòàþùèõñÿ íåïîä-
âèæíûìè, ïÿòíèñòî âñòðå÷àþùèìèñÿ â ïî÷âå îáúåêòàìè. Â íàèáîëüøåé ñòåïåíè ýòî
îòíîñèòñÿ ê ôîðìàì, ïèòàþùèìñÿ êîðíÿìè ðàñòåíèé (èëè, íàïðèìåð, êóáûøêàìè ñà-
ðàí÷åâûõ); íàèáîëåå ÿðêî ïðèñïîñîáëåíèÿ ê àêòèâíîìó äâèæåíèþ â ïî÷âå âûðàæåíû ó
ôèòîôàãîâ.

Ïðîêëàäûâàíèå õîäîâ âîçìîæíî ðàçäâèãàíèåì ïî÷âû è ðàñøèðåíèåì ñóùåñòâóþ-
ùåé â íåé ñêâàæíîñòè. Òàêîé ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ, èìåþùèéñÿ ñðåäè íàñåêîìûõ ó
ëè÷èíîê Tipula è íåêîòîðûõ äðóãèõ ëè÷èíîê Diptera, áèîëîãè÷åñêè î÷åíü íåñîâåðøå-
íåí. Îí îãðàíè÷èâàåò âîçìîæíîñòè ñóùåñòâîâàíèÿ íå ñëèøêîì ïëîòíûìè ïî÷âàìè, â
êîòîðûõ ëè÷èíêà ìîæåò ïðîèçâåñòè óïëîòíåíèå ÷àñòèö ïî ïóòè ïðîêëàäûâàåìîãî õîäà.
Êðîìå òîãî, ïðè òàêîì ñïîñîáå ïåðåäâèæåíèÿ ëè÷èíêà îñòàâëÿåò çà ñîáîþ õîä, ÷òî íå-
âûãîäíî â äâóõ îòíîøåíèÿõ. Âî-ïåðâûõ, ïðè áîëüøîì îáúåìå ïîëîñòè õîäà ïðè âûñû-
õàíèè ïî÷âû â íåì ïàäàåò âëàæíîñòü, âñëåäñòâèå ÷åãî ôîðìû, äâèãàþùèåñÿ â ïî÷âå ïî
òàêîìó ïðèíöèïó, ëèáî ñâÿçàíû â ñâîåì ðàñïðîñòðàíåíèè âëàæíûìè ìåñòîîáèòàíèÿ-
ìè, êaê Tipulidae, ëèáî, êaê Lumbricidae, äîëæíû ãëóáîêî óõîäèòü â ïî÷âó íà ñóõîå âðå-
ìÿ. Âî-âòîðûõ, îñòàâëåíèå õîäà îáëåã÷àåò õèùíèêàì ïðåñëåäîâàíèå. Áîëåå ñîâåðøåí-
íû ñïîñîáû ïðîêëàäêè õîäîâ ïóòåì ðàçìåëü÷åíèÿ ïî÷âû, ïîçâîëÿþùèå íàñåêîìîìó
ïðîäâèãàòüñÿ äàæå â òâåðäîì ñóõîì ñóáñòðàòå, êàê, íàïðèìåð, â ïëîòíîé ñóõîé ïî÷âå
èëè â äðåâåñèíå. Â óñëîâèÿõ ñóõîé ïî÷âû îäíèì èç íàèáîëåå ñîâåðøåííûõ ñïîñîáîâ
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ïåðåäâèæåíèÿ ÿâëÿåòñÿ ïåðåäâèæåíèå Ñ-îáðàçíûõ ëè÷èíîê, îáåñïå÷èâàþùåå èñïîëü-
çîâàíèå äëÿ ïðåîäîëåíèÿ òðåíèÿ ñóììàðíîãî óñèëèÿ âñåé ïðîäîëüíîé âåíòðàëüíîé
ìóñêóëàòóðû.

Ïîëüçóÿñü ôèãóðàëüíûì ñðàâíåíèåì, ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî âûèãðûø îò òàêîãî ñïî-
ñîáà ïðîêëàäêè õîäà â ñðàâíåíèè ñ ðûòüåì ïðè ïîìîùè êîíå÷íîñòåé (êàê, íàïðèìåð, ó
áîëüøèíñòâà ëè÷èíîê Tenebrionidae), òîãî æå ïîðÿäêà, êàê âûèãðûø â ýôôåêòèâíîñòè
ðàáîòû ëîäî÷íèêà, ãðåáóùåãî âñåì êîðïóñîì, â ñðàâíåíèè ñ òåì, êòî ãðåáåò ëèøü îäíè-
ìè ðóêàìè.

Ïðè ïðîêëàäûâàíèè õîäà G-îáðàçíàÿ ëè÷èíêà íàõîäèòñÿ â êàìåðå ñî ñòåíêàìè, óï-
ëîòíåííûìè äâèæåíèÿìè ëè÷èíêè, ïîëîñòü êîòîðîé áûñòðî íàñûùàåòñÿ âîäÿíûìè ïà-
ðàìè çà ñ÷åò èñïàðÿåìîé òåëîì ëè÷èíêè âëàãè, áëàãîäàðÿ ÷åìó äàëüíåéøàÿ ïîòåðÿ âëà-
ãè çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ ñòàíîâèòñÿ ìèíèìàëüíîé (òàêîå æå çíà÷åíèå èìååò ñîîðóæåíèå
êîëûáåëüêè îêóêëèâàþùèìèñÿ â ïî÷âå ëè÷èíêàìè). Ïîýòîìó ëè÷èíêè, èìåþùèå Ñ-
îáðàçíóþ ôîðìó, â ïîèñêàõ ñî÷íîé ïèùè ìîãóò ïðîêëàäûâàòü õîäû â ñóõîé — êàê ïëîò-
íîé, òàê è â ñûïó÷åé ïî÷âå.



ÃËÀÂÀ IV
ÊÎÍÅ×ÍÛÅ ÏÐÈÄÀÒÊÈ ÁÐÞØÊÀ ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ

ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ È ÈÕ ÇÍÀ×ÅÍÈÅ

Äëÿ ìíîãèõ ëè÷èíîê æóêîâ, îñîáåííî îáèòàþùèõ â ïî÷âàõ èëè â äðóãèõ àíàëîãè÷-
íûõ ñóáñòðàòàõ, õàðàêòåðíî íàëè÷èå íà õâîñòîâîì ñåãìåíòå ïàðíûõ êîíå÷íûõ âûðîñ-
òîâ, îïèñûâàâøèõñÿ ðàçëè÷íûìè àâòîðàìè äëÿ ðàçíûõ ôîðì êàê öåðêè (cerci) (Çíîéêî,
1929; Trams, 1937), furculae (Berlese, 1909), óðîãîìôû (urogomphi) (Boving,  Craighead,
1931), ïñåâäîöåðêè (pseudocerci) (Oertel, 1926) è ò. ä.

Òåðìèíó öåðêè (cerci) ðàçëè÷íûìè ìîðôîëîãàìè ïðèäàåòñÿ ðàçëè÷íîå çíà÷åíèå.
Áåðëåçå, ñ÷èòàÿ öåðêè ïðîäîëæåíèÿìè ïëåéðèòîâ, äîïóñêàåò, ÷òî îíè ìîãóò áûòü íà IX,
íà X è íà XI ñåãìåíòàõ, ïðè÷åì ïðèñóòñòâèå èõ íà îäíîì èç ñåãìåíòîâ îáû÷íî èñêëþ-
÷àåò ïðèñóòñòâèå èõ íà îñòàëüíûõ ñåãìåíòàõ. Îí äàæå äàåò ñëåäóþùóþ êëàññèôèêàöèþ
öåðêîâ: íà XI ñåãìåíòå áðþøêà öåðêè, èëè àêðîöåðêè, íà X ñåãìåíòå — ìåçîöåðêè è íà
IX ñåãìåíòå — ïðîöåðêè. Ãààçå (Haase, 1889) ñ÷èòàåò öåðêàìè óñèêîîáðàçíûå ïðèäàò-
êè íà àíàëüíîì ñåãìåíòå. Ôåðõåôô (Verchoeff, 1896) ïðèçíàåò öåðêàìè òîëüêî íàñòîÿ-
ùèå ñåãìåíòèðîâàííûå ïðèäàòêè X ñåãìåíòà áðþøêà, ïðèäàâàÿ ñåãìåíòàöèè îñíîâíîå
äèàãíîñòè÷åñêîå çíà÷åíèå. Ïî Ïåéòóðî, öåðêè — ýòî äîðçàëüíûå ïðèäàòêè X ñîìèòà,
çàêëàäêà êîòîðûõ ïðîèñõîäèò ñõîäíî ñ çàêëàäêîé êðûëüåâ (òî÷êà çðåíèÿ, ðåçêî ðàñêðè-
òèêîâàííàÿ Ôåðõåôôîì è äðóãèìè íîâåéøèìè àâòîðàìè). Ãåéìîíñ ñ÷èòàåò, ÷òî öåðêè
— íàñòîÿùèå êîíå÷íîñòè XI ñåãìåíòà áðþøêà — òî÷êà çðåíèÿ, âûäâèíóòàÿ Õîëîäêîâ-
ñêèì (1891) â îòíîøåíèè Orthoptera.

Ãåéìîíñ ñ÷èòàåò àíàëüíûé ñåãìåíò òåëüñîíîì (XII), à öåðêè— ïðèäàòêàìè ïðåäà-
íàëüíîãî XI ñåãìåíòà. Òî÷êà çðåíèÿ Ãåéìîíñà íà ìîðôîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå öåðêîâ
íàèáîëåå ïðî÷íî âîøëà â ýíòîìîëîãè÷åñêóþ ëèòåðàòóðó è ïîëíîñòüþ ðàçäåëÿåòñÿ Ñíîä-
ãðàñîì (Snodgrass, 1931).

Ãåéìîíñ è Ãààçå, ñðàâíèâàÿ íå òîëüêî ñòðîåíèå öåðêîâ è àíòåíí, íî è èññëåäóÿ èõ
çàêëàäêó â îíòîãåíåçå, ñ÷èòàþò ýòè îáðàçîâàíèÿ «äàëåêî èäóùèì ïàðàëëåëèçìîì», ðàñ-
ñìàòðèâàÿ öåðêè êàê â îñíîâíîì ÷óâñòâóþùèå îáðàçîâàíèÿ. Èìåííî ÷óâñòâóþùóþ ôóí-
êöèþ èìåþò öåðêè ó Campodea (Marten, 1938).

Ãîìîëîãèçàöèÿ âûðîñòîâ IX áðþøíîãî ñåãìåíòà ëè÷èíîê æóêîâ ñ öåðêàìè, â ïîíè-
ìàíèè ýòîãî òåðìèíà, äàâàåìîì Ãåéìîíñîì, âñòðå÷àåò íåêîòîðûå çàòðóäíåíèÿ.

Îòíåñåíèå áðþøíûõ êîíå÷íûõ ïðèäàòêîâ ëè÷èíîê æóêîâ ê öåðêàì îáëåã÷àåòñÿ,
åñëè ïðèíÿòü, êàê ýòî äåëàåò Áåðëåçå, ÷òî IX ñåãìåíò ëè÷èíîê æóæåëèö, ùåëêóíîâ,
÷åðíîòåëîê è äðóãèõ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîþ ðåçóëüòàò ñëèÿíèÿ IX, X è XI ñåãìåíòîâ. Ïðè
òàêîé êîíöåïöèè ãîìîëîãèçàöèÿ îáðàçîâàíèé IX áðþøíîãî ñåãìåíòà ëè÷èíîê æóêîâ è
öåðêîâ íå âñòðå÷àåò îñîáûõ çàòðóäíåíèé. Îäíàêî òî÷êà çðåíèÿ Áåðëåçå íà ïðèðîäó ñåã-
ìåíòîâ áðþøêà íå ìîæåò áûòü öåëèêîì ïðèíÿòà. Ïî êîíöåïöèè Áåðëåçå, òàê íàçûâàå-
ìûé «ïîäòàëêèâàòåëü» ÿâëÿåòñÿ ïðîñòî âûðîñòîì àíóñà, õîòÿ, ïî äàííûì íåêîòîðûõ
ïîçäíåéøèõ èññëåäîâàòåëåé, ïîäòàëêèâàòåëü ÿâëÿåòñÿ íàñòîÿùèì àíàëüíûì ñåãìåíòîì,
ìîäèôèöèðîâàííûì áëàãîäàðÿ ïðèîáðåòåííîé íîâîé (ëîêîìîòîðíîé) ôóíêöèè.

Ñõîäñòâî âûðîñòîâ IX ñåãìåíòà ëè÷èíîê ìíîãèõ æóêîâ ñ öåðêàìè áûâàåò ñòîëü
âåëèêî, ÷òî ìíîãèå àâòîðû íàçûâàþò èõ «ïñåâäîöåðêàìè» èëè äàæå ïðîñòî öåðêàìè
(êàê, íàïðèìåð, Áëóíê), õîòÿ è ñ÷èòàþò, ÷òî ýòè îáðàçîâàíèÿ, íàõîäÿùèåñÿ ó ëè÷èíîê
æóæåëèö íà IX âèäèìîì ñåãìåíòå, íå ìîãóò áûòü ãîìîëîãèçèðîâàíû ñ íàñòîÿùèìè êî-
íå÷íîñòÿìè, êàêîâûìè ÿâëÿþòñÿ öåðêè íèçøèõ íàñåêîìûõ.

Îöåíèâàÿ ìîðôîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå ïðèäàòêîâ âèäèìîãî IX áðþøíîãî ñåãìåíòà
ó íàñåêîìûõ, ïî-ìîåìó, ïðåæäå âñåãî íåîáõîäèìî ïðèíÿòü âî âíèìàíèå, ÷òî çàðîäûø ó
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íàñåêîìûõ èìååò îáû÷íî 10-÷ëåíèêîâîå áðþøêî, êàê îòìå÷àåò Èììñ (Imms, 1934),
õîòÿ ýòîò àâòîð è óêàçûâàåò, ññûëàÿñü íà àâòîðèòåò Ãåéìîíñà, ÷òî ïðèìèòèâíûì êîëè-
÷åñòâîì áðþøíûõ ñåãìåíòîâ ñëåäóåò ñ÷èòàòü äâåíàäöàòü.

Ðåäóêöèÿ êîëè÷åñòâà áðþøíûõ ñåãìåíòîâ äî 10 îáëåã÷àåò ãîìîëîãèçàöèþ «ïñåâ-
äîöåðêîâ» ëè÷èíîê æóêîâ ñ öåðêàìè âçðîñëûõ ñòàäèé íèçøèõ íàñåêîìûõ. Ãîìîëîãèçà-
öèÿ IX áðþøíîãî ñåãìåíòà ëè÷èíîê æóêîâ ñ XI ñåãìåíòîì ïðèìèòèâíûõ ôîðì òåì
ïîçâîëèòåëüíåå, ÷òî îíè ÿâëÿþòñÿ ïðåäïîñëåäíèìè ñåãìåíòàìè, òîãäà êàê ðåäóêöèè
(èëè ñëèÿíèþ ïðè ñîêðàùåíèè ÷èñëà ñåãìåíòîâ) ïîäâåðãàþòñÿ ãîìîíîìíûå, à íå êî-
íå÷íûå, íåñóùèå îñîáóþ ôóíêöèþ ñïåöèàëèçèðîâàííûå ñåãìåíòû.

Ãåéìîíñ æå, äàâøèé íàèáîëåå ÷åòêîå ìîðôîëîãè÷åñêîå îïðåäåëåíèå öåðêîâ êàê
ïðèäàòêîâ XI ñåãìåíòà, ñ÷èòàåò àíàëüíûé ñåãìåíò âñåãäà òåëüñîíîì (ìîðôîëîãè÷åñêè
XII ñåãìåíòîì), à ïðåäøåñòâóþùèé åìó, íåñóùèé ïðèäàòêè — îäèííàäöàòûì. Ýòî äàåò
îñíîâàíèå, ãîâîðÿ î ïðèäàòêàõ IX ñåãìåíòà ëè÷èíîê æóæåëèö è ñõîäíûõ ëè÷èíî÷íûõ
ôîðì, íàçûâàòü èõ ïðîñòî öåðêàìè, êàê ýòî äåëàþò ìíîãèå àâòîðû, ãîìîëîãèçèðóÿ òåì
ñàìûì ýòè îáðàçîâàíèÿ ñ «íàñòîÿùèìè» öåðêàìè íèçøèõ íàñåêîìûõ.

Ïðàâîìî÷íîñòü ãîìîëîãèçàöèè öåðêîâ Apterygota è îòðîñòêîâ îêîí÷àòåëüíî ñôîð-
ìèðîâàííîãî õâîñòîâîãî ñåãìåíòà ëè÷èíîê æóêîâ ñòàíîâèòñÿ îñîáî ÿñíîé, åñëè ïðè-
âëå÷ü äëÿ ñðàâíåíèÿ êëàññè÷åñêèå ïðèìåðû ãîìîëîãèè èç îáëàñòè ñðàâíèòåëüíîé àíà-
òîìèè ïîçâîíî÷íûõ.

Òàê, ãîìîëîãèÿ áðþøíûõ ïëàâíèêîâ â ðàçëè÷íûõ ãðóïïàõ êîñòèñòûõ ðûá íå âûçû-
âàåò íè ìàëåéøèõ ñîìíåíèé. Îäíàêî ó íåêîòîðûõ ôîðì áðþøíûå ïëàâíèêè ïðèäâèíó-
òû ê ñàìîé ãîëîâå, íàïðèìåð, ó Lophius piscatorius èëè ó Gobiidae, ó êîòîðûõ îíè ëåæàò
âïåðåäè ãðóäíûõ ïëàâíèêîâ1, èëè êàê ó Sargus, íåïîñðåäñòâåííî ïîçàäè ãðóäíûõ, òîãäà
êàê ó äðóãèõ îíè ðàñïîëîæåíû áëèæå ê õâîñòîâîìó êîíöó òåëà, íàïðèìåð ó ëîñîñåâûõ,
ó ñåëüäåé 2  (Ñåâåðöîâ, 1939). Ïðè ýòîì ïðîèñõîäÿò îíè èç ðàçëè÷íûõ ãðóïï ñîìèòîâ,
ñîîòâåòñòâåííî ñâîåìó ïîëîæåíèþ. Åùå áîëüøå èçìåí÷èâîñòü ìåñòà çàêëàäêè ïåðå-
äíèõ êîíå÷íîñòåé ó ðàçëè÷íûõ ïîçâîíî÷íûõ, çàêëàäêà êîòîðûõ ñîâåðøàåòñÿ â ðàçëè÷-
íûõ ãðóïïàõ â ðàçíûõ ñîìèòàõ è êîòîðûå òåì íå ìåíåå âñåìè ìîðôîëîãàìè áåç êîëåáà-
íèé ïðèçíàþòñÿ ãîìîëîãè÷íûìè.

Íå ìîæåò ñëóæèòü ñåðüåçíûì ïðåïÿòñòâèåì ê ãîìîëîãèçàöèè îáðàçîâàíèé IX ñåã-
ìåíòà ëè÷èíîê Adephaga è Clavicornia ñ öåðêàìè è èõ ñïèííîå ïîëîæåíèå è ñâÿçü òîëü-
êî ñ òåðãèòàìè, òàê êàê ýòè ïðèçíàêè õàðàêòåðíû è äëÿ «íàñòîÿùèõ» öåðêîâ, ÿâëÿþ-
ùèõñÿ ïî ýìáðèîíàëüíîé çàêëàäêå áåññïîðíî êîíå÷íîñòÿìè. Íüþýë (Newell, 1917) îò-
ìå÷àåò, ÷òî öåðêè, âõîäÿùèå â ñîñòàâ íàðóæíîãî ïîëîâîãî àïïàðàòà ñàðàí÷åâûõ, ñî-
åäèíÿþòñÿ ñî ñêëåðèòàìè èìåííî òåðãèòîâ. Ñíîäãðàññ â óïîìèíàâøåéñÿ ìîíîãðàôèè
óêàçûâàåò, ÷òî ìóñêóëàòóðà öåðêîâ — âñåãäà äîðçàëüíàÿ. Òåì íå ìåíåå îí âîçäåðæèâà-
åòñÿ îò ðåøèòåëüíîé ãîìîëîãèçàöèè öåðêîâ è ñõîäíûõ ïðèäàòêîâ IX ñåãìåíòà ëè÷èíîê
íèçøèõ æóêîâ âñëåäñòâèå ðàçëè÷èÿ èõ ñåãìåíòàðíîãî ïîëîæåíèÿ, èñõîäÿ èç ôîðìóëè-
ðîâêè Ãåéìîíñà, ÷òî öåðêè åñòü ïðèäàòêè XI ñåãìåíòà áðþøêà. Îñíîâíûì ïðåïÿòñòâè-
åì ê ãîìîëîãèçàöèè ïðåäàíàëüíûõ ñåãìåíòîâ ëè÷èíîê æóêîâ è íèçøèõ íàñåêîìûõ ÿâ-
ëÿåòñÿ òî, ÷òî Êåìíåð (1918) ðàçëè÷àåò â ïîäòàëêèâàòåëå íàçåìíûõ Adephaga è Clavicornia
îñòàòêè ñêëåðèòîâ äâóõ ñåãìåíòîâ. Ñëåäóåò, îäíàêî, èìåòü â âèäó, ÷òî èìåííî ýòîò ñåã-
ìåíò ó íàçâàííûõ ãðóïï ëè÷èíîê ïîäâåðãñÿ íàñòîëüêî ãëóáîêèì âòîðè÷íûì èçìåíåíè-
ÿì â ñâÿçè ñ ïðèîáðåòåííîé èì ëîêîìîòîðíîé ôóíêöèåé, ÷òî âûäåëåíèå õèòèíîâîé

1 Ó Lophius áðþøíûå ïëàâíèêè èííåðâèðóþòñÿ VII,VIII, IÕ è Õ ïàðàìè ñïèííîìîçãîâûõ êîðåøêîâ, à ó Gobius

— III è IV ïàðàìè. Ó ýìáðèîíà Lophius ïëàâíèêè çàêëàäûâàþòñÿ íà òîì æå ìåñòå, ãäå îíè íàõîäÿòñÿ è ó
îêîí÷àòåëüíîé ñòàäèè.

2 Ó ýòèõ ðûá èííåðâàöèÿ áðþøíûõ ïëàâíèêîâ îñóùåñòâëÿåòñÿ XVIII—XX ïàðàìè ñïèííîìîçãîâûõ íåðâîâ.



65Îñîáåííîñòè ïî÷âû, êàê ñðåäû îáèòàíèÿ. Ãëàâà IV

ïëàñòèíêè â åãî âåðøèííîé ÷àñòè â êà÷åñòâå ñàìîñòîÿòåëüíîãî ñåãìåíòà íåëüçÿ ñ÷è-
òàòü äîñòàòî÷íî îáîñíîâàííûì.

Áëóíê, ðàçáèðàÿ áðþøíûå ïðèäàòêè ëè÷èíîê ïëàâóíöà, ãîìîëîãèçàöèÿ êîòîðûõ ñ
ïðèäàòêàìè ëè÷èíîê æóæåëèö íå âñòðå÷àåò çàòðóäíåíèé, ïîêàçàë, ÷òî â íèõ èìååòñÿ
ìóñêóëàòóðà. Â îòíîøåíèè æå ïîðÿäêîâîãî ñ÷åòà ñåãìåíòîâ Áëóíêîì ñäåëàíî íàáëþ-
äåíèå, ÷òî âïîëíå ñôîðìèðîâàííûé I ñåãìåíò ëè÷èíêè îáðàçóåòñÿ ñëèÿíèåì ïåðâîãî è
âòîðîãî ñîìèòîâ, — ôàêòû, îáëåã÷àþùèå îòíåñåíèå ïðèäàòêîâ ïëàâóíöà ê íàñòîÿùèì
öåðêàì. Òåì íå ìåíåå,  Ñíîäãðàññ âñå æå ñ÷èòàåò ïðèðîäó ïðèäàòêîâ IX ñåãìåíòà áðþøêà
Dytiscus ñîìíèòåëüíîé, ðàññìàòðèâàÿ ìóñêóëàòóðó îòðîñòêîâ êàê îáîñîáèâøóþñÿ ïðî-
äîëüíóþ ñåãìåíòàðíóþ èëè èíòåðñåãìåíòàðíóþ, à â îòíîøåíèè ñëèÿíèÿ ñîìèòîâ óêà-
çûâàåò, ÷òî íà äðóãèõ ëè÷èíêàõ æóêîâ äàííûå Áëóíêà íå ïîäòâåðäèëèñü.

Ãîìîëîãèçàöèÿ äðóã ñ äðóãîì òîëüêî îáðàçîâàíèé îäíîãî è òîãî æå ñåãìåíòà, äî-
ïóñêàåìàÿ òàêèìè êðóïíûìè ýíòîìîëîãàìè-ìîðôîëîãàìè, êàê Ãåéìîíñ è Ñíîäãðàññ,
ïî ìîåìó ìíåíèþ, ñóæàåò ïîíÿòèå ãîìîëîãèè è ïðèäàåò òðàêòîâêå ýòîãî òåðìèíà ñëèø-
êîì ôîðìàëüíîå çíà÷åíèå.

ÖÅÐÊÈ APTERYGOTA È ÍÈÇØÈÕ PTERYGOTA

Äëÿ íàñ ñ òî÷êè çðåíèÿ èññëåäîâàíèÿ àäàïòàöèé ê ïåðåäâèæåíèþ â ïî÷âå íå ñòîëüêî
ñóùåñòâåííî óñòàíîâëåíèå èëè îòðèöàíèå ãîìîëîãèè «ïñåâäîöåðêîâ» ëè÷èíîê æóêîâ ñ
«öåðêàìè» íèçøèõ íàñåêîìûõ, ñêîëüêî èìåííî èñêëþ÷èòåëüíîå ñõîäñòâî îáîèõ îáðà-
çîâàíèé, ïîçâîëÿþùåå ìíîãèì àâòîðàì ãîâîðèòü î öåðêàõ êàê î «òåõ èëè èíûõ ïðèäàò-
êàõ òåðìèíàëüíîãî ñåãìåíòà íàñåêîìûõ»3  (Newell, 1918).

Ìíîãèå ýíòîìîëîãè ïðèìåíÿþò òåðìèí «öåðêè» ê ïàðíûì õâîñòîâûì îòðîñòêàì
ëè÷èíîê æóêîâ áåç àíàëèçà èõ ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíîãî çíà÷åíèÿ. Òàê, íàïðèìåð, ìîæ-
íî âñòðåòèòü íàçâàíèå «öåðêè» â ïðèìåíåíèè ê ÷ëåíèñòûì è íå÷ëåíèñòûì îòðîñòêàì
ëè÷èíîê æóæåëèö (Çíîéêî, 1929), ê ïàðíûì õâîñòîâûì âèëîîáðàçíûì âûðîñòàì ëè÷è-
íîê ùåëêóíîâ (v. Emden, 1945), äàæå ê ïàðíûì õèòèíîâûì øèïèêàì íà çàäíåì ñåãìåí-
òå ëè÷èíîê Tenebrio (St. George, 1927).

Èñêëþ÷èòåëüíîå ñõîäñòâî «ïñåâäîöåðêîâ» è öåðêîâ (îñîáåííî åñëè ïðèíÿòü, ÷òî
ýòè îáðàçîâàíèÿ íå ãîìîëîãè÷íû) äàåò îñíîâàíèå èñêàòü ñõîäíûe ôóíêöèè, ñõîäíûe
àäàïòàöèè, êàê è ïðè âñÿêîé ñòðóêòóðíîé êîíâåðãåíöèè èëè ïàðàëëåëèçìå. Ñõîäñòâî
ïîëîæåíèÿ, îáùåé ñòðóêòóðû, õàðàêòåðà èçìåí÷èâîñòè ñòðîåíèÿ ïðèäàòêîâ ïðåäàíàëü-
íîãî ñåãìåíòà áðþøêà ëè÷èíîê æóêîâ, îáèòàþùèõ â ïî÷âå, è öåðêîâ íèçøèõ íàñåêî-
ìûõ, îáèòàþùèõ â òàêèõ æå óñëîâèÿõ, ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü ýòè îáðàçîâàíèÿ âî
âñÿêîì ñëó÷àå êàê î÷åíü ñõîäíûå è áëèçêèå.

Áîëüøèíñòâî èññëåäîâàòåëåé ïðèçíàåò ÷ëåíèñòûå öåðêè íèçøèõ íàñåêîìûõ îðãà-
íàìè ÷óâñòâ, ñõîäíûìè ñ àíòåííàìè íå òîëüêî ïî ñòðîåíèþ, íî è ïî âñåìó õîäó îíòîãå-
íåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ýòèõ îðãàíîâ.

Íàëè÷èå öåðêîâ â èìàãèíàëüíîé ñòàäèè õàðàêòåðíî äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé íåêîòîðûõ
íèçøèõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ (èç Apterygota è Hemimetabola). Èç íàçåìíûõ (íå âîäíûõ)
íàñåêîìûõ ðàçâèòûìè ÷óâñòâóþùèìè öåðêàìè îáëàäàþò, êàê ïðàâèëî, ôîðìû, îáèòà-
þùèå â ïî÷âå, â òðåùèíàõ ñêàë, ìåæäó êàìíÿìè, â ëåñíîé ïîäñòèëêå è â ïîäîáíûõ
ñóáñòðàòàõ.

Äâèæåíèå â óçêèõ èçâèòûõ õîäàõ, êîòîðûå ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ òðåùèíû ïî÷âû,
ïðîìåæóòêè ìåæäó åå ñòðóêòóðíûìè îòäåëüíîñòÿìè, ïîëîñòè ìåæäó êàìíÿìè è ò.ä.,

3 Â ïîñëåäíåå âðåìÿ â òåîðåòè÷åñêîé ìîðôîëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå ïðèíöèïû àíàëîãè÷íîãî ñõîäñòâà îðãà-
íîâ ïðèâëåêàþò âñå áîëüøå è áîëüøå âíèìàíèÿ êàê ïðèíöèïû, áîëåå ïåðñïåêòèâíûå äëÿ ïîíèìàíèÿ ôîð-
ìû, ÷åì òîëüêî ìîðôîëîãî-ôèëîãåíåòè÷åñêèé ïîäõîä, îòðàæàþùèé áîëåå ñòàòè÷åñêèå óñëîâèÿ.
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äåëàåò îñîáî âàæíûì íàëè÷èå îðãàíîâ ÷óâñòâ íå òîëüêî íà ïåðåäíåì, íî è íà çàäíåì
êîíöå òåëà. Êîãäà íàñåêîìîå, ïåðåäâèãàþùååñÿ ïî óçêîìó õîäó, â êîòîðîì íåëüçÿ ïî-
âåðíóòüñÿ íà 180° (âî âñÿêîì ñëó÷àå, ñðàçó), ñòàëêèâàåòñÿ ñ óãðîçîé èëè ïðåïÿòñòâèåì,
íåîáõîäèìà ñïîñîáíîñòü áûñòðîãî äâèæåíèÿ â îáðàòíóþ ñòîðîíó, çàäîì íàïåðåä. Äëÿ
ïðàâèëüíîé îðèåíòàöèè ïðè òàêîì ñïîñîáå ïåðåäâèæåíèÿ â èçâèëèñòûõ õîäàõ íåîáõî-
äèìî íàëè÷èå íà çàäíåì êîíöå òåëà îðãàíîâ ÷óâñòâ ñ îñÿçàòåëüíîé ôóíêöèåé. Òàêèìè
îðãàíàìè è ÿâëÿþòñÿ ÷ëåíèñòûå öåðêè; êðîìå òîãî, òàêèå öåðêè èìåþò çíà÷åíèå è äëÿ
âîñïðèÿòèÿ ïðèáëèæåíèÿ ñçàäè äðóãîãî îðãàíèçìà, äâèãàþùåãîñÿ ïî òîìó æå õîäó.

Òèïè÷íî ÷óâñòâóþùèå (ñåíñîðíûå) öåðêè èìåþòñÿ ó Campodea staphylinus, îáèòà-
þùåé íà ñòðóêòóðíûõ ïî÷âàõ è ïåðåäâèãàþùåéñÿ â íèõ ñ èñïîëüçîâàíèåì ñóùåñòâóþ-
ùåé â ïî÷âå ñêâàæíîñòè. Öåðêè ó Ñàmðîdea ìíîãî÷ëåíèêîâûå (ñâûøå 50 ÷ëåíèêîâ),
äëèííûå, î÷åíü íàïîìèíàþùèå àíòåííû.

Îñÿçàòåëüíàÿ ôóíêöèÿ öåðêîâ Campodea ëåãêî âûÿâëÿåòñÿ ïðè ñàìûõ ïðîñòûõ íà-
áëþäåíèÿõ. Äâèãàÿñü ïî ïîâåðõíîñòè òâåðäîãî ñóáñòðàòà, Campodea staphylinus ïðîèç-
âîäèò âèáðèðóþùèå äâèæåíèÿ àíòåííàìè è öåðêàìè. Äâèæåíèÿ àíòåíí è öåðêîâ î÷åíü
ñõîæè. Ðåàêöèÿ íà ïðèêîñíîâåíèå íàèáîëåå ðåçêî ïðîÿâëÿåòñÿ ïðè ïðèêîñíîâåíèè èìåí-
íî ê àíòåííàì è öåðêàì. Åñëè äâèæóùåéñÿ âïåðåä Campodea ñëåãêà ïðèæàòü èãîëêîé
óñèêè, îíà ðåàãèðóåò íà ýòî áûñòðûì äâèæåíèåì íàçàä, ïðè÷åì ñíà÷àëà áåç îáîðîòà
âñåãî òåëà. Öåðêè ïðè ýòîì ñîâåðøàþò î÷åíü áûñòðûå âèáðèðóþùèå äâèæåíèÿ, êàê áû
íàùóïûâàÿ äîðîãó. Íà òîë÷êè è ñîòðÿñåíèÿ Campodea îòâå÷àåò êîëåáàíèåì óñèêîâ è
öåðêîâ. Ïðè óäàëåíèè óñèêîâ êîëåáàíèÿ öåðêîâ ïðè òîë÷êàõ ïî ñîñóäó, â êîòîðîì íàõî-
äèëèñü ýòè íàñåêîìûå, ñòàíîâèëèñü åùå îïðåäåëåííåå.

Ðàçâèòûå ÷ëåíèñòûå öåðêè ÷óâñòâóþùåãî òèïà èìåþòñÿ è ó Machilis, îáèòàþùåãî
ìåæäó êàìíÿìè. Ó Machilis öåðêè (è ãîìîäèíàìè÷åñêàÿ ñ íèìè ñðåäèííàÿ õâîñòîâàÿ
íèòü — íåïàðíûé âûðîñò òåðãèòà) ñëóæàò íå òîëüêî ñåíñîðíûìè îðãàíàìè, íî è ïðè-
íèìàþò ó÷àñòèå â äâèæåíèè: ñ èõ ïîìîùüþ Machilis ñîâåðøàåò äîâîëüíî ðåçêèå ïðûæ-
êè.

Èç Pterygota ÷ëåíèñòûå ÷óâñòâóþùèå öåðêè õàðàêòåðíû äëÿ Grylloblattoidea.
Grylloblatta —ïîõîæåå ïî ôîðìå òåëà íà òèçàíóð áåñêðûëîå íàñåêîìîå, îáèòàþùåå ñðåäè
êàìíåé è ò. ï. Ãëàçà ó íåå ðàçâèòû ñëàáî; íàëè÷èå äëèííûõ ìíîãî÷ëåíèñòûõ àíòåíí è
âîñüìè÷ëåíèêîâûõ öåðêîâ çàñòàâëÿþò äóìàòü, ÷òî îðèåíòèðîâêà íàñåêîìîãî ìåæäó êàì-
íÿìè èìååò òàêîé æå õàðàêòåð, êàê è ó Campodea ïðè äâèæåíèè â ñêâàæèíàõ ïî÷âû.

Äâóõ÷ëåíèêîâûå öåðêè èìåþòñÿ ó ýìáèé. Óêîðî÷åíèå öåðêîâ ó ýìáèé ñâÿçàíî, ïî-
âèäèìîìó, ñ òåì, ÷òî îíè îáèòàþò â õîäàõ (â ïî÷âå, ïîä êàìíÿìè èëè êîðîé), âûñòëàí-
íûõ âûäåëÿåìîé èìè øåëêîâîé ïàóòèíêîé. Áëàãîäàðÿ ýòîìó óñëîâèÿ äâèæåíèÿ ýìáèé â
õîäàõ çíà÷èòåëüíî óïðîùàþòñÿ. Õîòÿ çàäíèé êîíåö òåëà ýìáèé íåñåò ñðàâíèòåëüíî ñëàáî
ðàçâèòûå öåðêè, îíè, «áóäó÷è ïîòðåâîæåíû â ñâîèõ óáåæèùàõ, ñ îäèíàêîâûì ïðîâîð-
ñòâîì ñïîñîáíû áåæàòü è íàçàä, è âïåðåä» (Imms, 1934). Ïî ýêîëîãè÷åñêèì îñîáåííîñ-
òÿì (îòíîøåíèå ê ñâåòó è ñóõîñòè) ýìáèè ïðèáëèæàþòñÿ ê òèïè÷íî ïî÷âåííûì ôîð-
ìàì.

Íà ñëàíöåâûõ ïî÷âàõ â îêðåñòíîñòÿõ ßëòû â ñåíòÿáðå ÷ðåçâû÷àéíî çàñóøëèâîãî
1946 ã. ÿ íàõîäèë ýìáèé (Haploembia taurica) íà ãëóáèíå äî 80 ñì. Ïîìåùàÿ ýìáèé â
÷àøêè Ïåòðè, íàïîëíåííûå êðóïíûìè îðåõîâàòûìè ñòðóêòóðíûìè îòäåëüíîñòÿìè ïî-
÷âû, ÿ ìîã óáåäèòüñÿ, ÷òî îíè ñïîñîáíû áûñòðî ïåðåäâèãàòüñÿ íå òîëüêî ïî ñâîèì òðó-
áî÷êàì, íî è ìåæäó ïî÷âåííûìè ÷àñòèöàìè, ïðè÷åì ñ îäèíàêîâîé ëåãêîñòüþ è âïåðåä,
è íàçàä. Â ìåñòàõ íàõîæäåíèÿ ýìáèé íà ãëóáèíå 60–80 ñì ÿ íå íàõîäèë õàðàêòåðíîé
ïàóòèíêè, âûäåëÿåìîé èìè ïðè îáèòàíèè ó ïîâåðõíîñòè ïî÷âû.

×ëåíèñòûå, íî ìåíåå ðàçâèòûå öåðêè èìåþòñÿ è ó Blattoidea, õàðàêòåðíûìè ìåñòî-
îáèòàíèÿìè êîòîðûõ ÿâëÿþòñÿ ëåñíàÿ ïîäñòèëêà, ùåáíèñòûå îñûïè è ò. ï.
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Ïåðåõîä ê îáèòàíèþ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, íà îòêðûòîì âîçäóõå âåäåò ê ÷àñòè÷-
íîé èëè ïîëíîé ðåäóêöèè öåðêîâ — îäíî÷ëåíèêîâûõ ó Orthoptera-Saltatoria, îòñóòñòâó-
þùèõ ó âçðîñëîé ñòàäèè âûñøèõ Pterygota.

Ó îáèòàþùèõ â ïî÷âå è ñõîäíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ íèçøèõ íàñåêîìûõ íàáëþäàþòñÿ
è ñëó÷àè èçìåíåíèÿ ñòðîåíèÿ è ôóíêöèè öåðêîâ4. Ó Japygidae, íàïðèìåð, öåðêè íå ÷ëå-
íèñòûå, ìîùíî õèòèíèçèðîâàííûå. Ñèëüíàÿ õèòèíèçàöèÿ öåðêîâ õàðàêòåðíà è äëÿ
Dermaptera. Ãîìîëîãèçàöèÿ íå÷ëåíèñòûõ õèòèíîâûõ êëåùåé íà êîíå÷íîì ñåãìåíòå ó
Japyx ñ öåðêàìè íå âñòðå÷àåò çàòðóäíåíèé; â ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè Japyx èìååò ÷ëåíèñ-
òûå öåðêè, ñëèâàþùèåñÿ è ñèëüíî õèòèíèçèðóþùèåñÿ ëèøü ïîñëå ïîñëåäíåé ëèíüêè.

Ó áîëüøèíñòâà Dermaptera (íàïðèìåð, ó Forficula) öåðêè õîòÿ è íå÷ëåíèñòûå, â
ïåðâîì âîçðàñòå ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ åùå äîâîëüíî òèïè÷íûå ÷óâñòâóþùèå, ñíàáæåí-
íûå ùåòèíêàìè îáðàçîâàíèÿ, à ó íèìô íåêîòîðûõ èíäèéñêèõ Dermaptera (Diplatys

gerstaeckeri è äð.) öåðêè ÷ëåíèñòûå, òèïè÷íî ñåíñîðíûå.
Õèòèíèçèðîâàííûå öåðêè óõîâåðòîê èìåþò, ïîâèäèìîìó, çàùèòíóþ ôóíêöèþ (Ìà-

õîòèí, 1940), çàùèùàÿ íàñåêîìîå îò íàïàäåíèÿ ñçàäè ïðåñëåäóþùèì ïî óçêîìó õîäó
õèùíèêîì. Âîçìîæíî, òàêèå ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûå öåðêè Japyx ïðèíèìàþò ó÷àñ-
òèå è ïðè ïðîêëàäûâàíèè õîäîâ â ïî÷âå, ñòàíîâÿñü îðãàíàìè îïîðû, ò.å. ïðèîáðåòàÿ
ïðèíöèïèàëüíî íîâóþ, ëîêîìîòîðíóþ ôóíêöèþ, òàê êàê Japygidae ÿâëÿþòñÿ òèïè÷íî
ïî÷âåííûìè ôîðìàìè.

Ñîïîñòàâëåíèå ñòåïåíè ðàçâèòèÿ öåðêîâ ñ ýêîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè íàçåì-
íûõ íàñåêîìûõ ïîêàçûâàåò, ÷òî ðàçâèòûå öåðêè õàðàêòåðíû äëÿ áîëåå ïðèìèòèâíûõ
ãðóïï íàñåêîìûõ. Ïîäîáíûå ãðóïïû ñâÿçàíû, âñëåäñòâèå íåñîâåðøåíñòâà ðàçâèòèÿ ïðè-
ñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ, ñ òàêèìè ìåñòîîáèòàíèÿìè, êàê ïî÷âà, ðàñùåëè-
íû ñêàë è ò.ï. Êàê ïåðâîíà÷àëüíî ñõîäíîå ïðèñïîñîáëåíèå ê ïåðåäâèæåíèþ â õîäàõ
ìåæäó êàìíÿìè, âîäîðîñëÿìè è ò.ï. ìîæíî ðàññìàòðèâàòü, ïîâèäèìîìó, è íàëè÷èå ðàç-
âèòûõ öåðêîâ ó îáèòàþùèõ â âîäå ëè÷èíîê ïîäåíîê è âåñíÿíîê. Ñ ýêîëîãè÷åñêîé òî÷êè
çðåíèÿ íàèáîëåå âåðîÿòíî ïðåäïîëîæèòü ïðîèñõîæäåíèå ýòèõ ïðèìèòèâíûõ ãðóïï âîä-
íûõ íàñåêîìûõ îò ôîðì, ðàçâèòèå êîòîðûõ ïðîòåêàëî â íàñûùåííûõ âîäÿíûìè ïàðàìè
ïîëîñòÿõ ìåæäó ïðèáðåæíûìè êàìíÿìè, ïîä ãàëüêîé, â ïîäâåðãàþùèõñÿ çàòîïëåíèþ
ìåñòàõ. Ñ ïåðåõîäîì ê îáèòàíèþ â âîäíîé ñðåäå öåðêè ó íèìô ýòèõ ãðóïï ïðèîáðåëè
íîâóþ ñïåöèôè÷åñêóþ ôóíêöèþ îðãàíîâ äâèæåíèÿ â âîäíîé ñðåäå (ôóíêöèÿ, ñ÷èòàþ-
ùàÿñÿ Ìàðòûíîâûì, 1937, îñíîâíîé äëÿ öåðêîâ íèìô ïîäåíîê è âåñíÿíîê), ðàçáîð êî-
òîðîé âûõîäèò çà ïðåäåëû çàäà÷ ìîåé ðàáîòû.

ÖÅÐÊÈ  ËÈ×ÈÍÎÊ ÆÓÊÎÂ. ÆÓÆÅËÈÖÛ

Ó ìíîãèõ îáèòàþùèõ â ïî÷âå ëè÷èíîê æóêîâ èìåþòñÿ ïàðíûå êîíå÷íûå ïðèäàòêè
áðþøêà, îêîí÷àòåëüíîå ïîëîæåíèå, ñòðîåíèå è ôóíêöèÿ êîòîðûõ ó âçðîñëûõ ëè÷èíîê
èäåíòè÷íû öåðêàì íèçøèõ íàñåêîìûõ. Íà íèõ ìîæíî ïðîñëåäèòü âñå ïåðåõîäû îò ãèá-
êèõ ìíîãî÷ëåíèêîâûõ öåðêîâ ñ ÿâíûì ïðåîáëàäàíèåì ÷óâñòâóþùåé ôóíêöèè äî ñèëü-
íî õèòèíèçèðîâàííûõ íå÷ëåíèñòûõ óðîãîìô, êîòîðûå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê
ñïåöèôè÷åñêèå ëîêîìîòîðíûå îðãàíû îáèòàþùèõ â ïî÷âå è ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ ëè÷è-
íîê. Ìíîþ ðàçáèðàëèñü ïðèäàòêè ðàçíîîáðàçíûõ ëè÷èíîê æóæåëèö. Êðàéíèå ñòåïåíè
ñïåöèàëèçàöèè ñòðîåíèÿ öåðêîâ ïðåäñòàâëÿþò ñëåäóþùèå ôîðìû.

Ëè÷èíêè Chlaenius ñ äëèííûìè ãèáêèìè ìíîãî÷ëåíèêîâûìè öåðêàìè òèïà óñèêîâ
(ðèñ. 4.1). Ëè÷èíêè Carabus ñ íå÷ëåíèñòûìè ìîùíûìè êðþ÷êîâèäíûìè îòðîñòêàìè,

4 Â äàëüíåéøåì èçëîæåíèè ÿ áóäó ïðèìåíÿòü òåðìèí «öåðêè» ïðåèìóùåñòâåííî ê ÷óâñòâóþùèì ïðèäàòêàì
ëè÷èíîê è «óðîãîìôû» ê îïîðíûì. Òàêèì îáðàçîì, ÿ ïðèäàþ ýòèì òåðìèíàì ÷èñòî ôèçèîëîãè÷åñêîå çíà÷å-
íèå, îòäàâàÿ ñåáå îò÷åò â óñëîâíîñòè ðàçëè÷èé ìåæäó öåðêàìè è óðîãîìôàìè.
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íåñóùèìè îïîðíóþ ôóíêöèþ. Ëè÷èíêè ðàñòèòåëüíîÿäíîé
æóæåëèöû (Chilotomus tschitscherini), ëèøåííûå öåðêîâ.

Äðóãèå èññëåäîâàííûå ìíîþ è èçâåñòíûå èç ëèòåðà-
òóðû ôîðìû ïî ñòðîåíèþ öåðêîâ çàíèìàþò ïðîìåæóòî÷-
íîå ïîëîæåíèå.

Ëè÷èíêè Chlaenius flavicornis è Chlaenius sp. ñîáðàíû
ìíîþ â èþëå 1945 ã. íà Ôåðãàíñêîì õðåáòå íà áåðåãó ð.
Êàðà-Àëìà. Ýòè ëè÷èíêè (è âçðîñëûå æóêè) äåðæàòñÿ ïîä
ùåáíåì, ïîä êàìíÿìè, êðóïíîé ãàëüêîé, ëåæàùèìè íà
êðóïíîì âëàæíîì ãðàâèè. Ïðîêëàäûâàíèå õîäîâ ëè÷èí-
êàìè â òàêèõ óñëîâèÿõ ïðàêòè÷åñêè èñêëþ÷åíî, è ïåðå-
äâèãàþòñÿ îíè ïî èçâèòûì åñòåñòâåííûì õîäàì â ïðîìå-
æóòêàõ ìåæäó ãàëüêîé è, âåðîÿòíî, ïî õîäàì, óæå ïðîëî-
æåííûì äðóãèìè áåñïîçâîíî÷íûìè.

Ëè÷èíêà ýòà — òèïè÷íûé õèùíèê, íà ÷òî óêàçûâàþò
åå óäëèíåííûå, ñåðïîâèäíûå, òîíêèå è îñòðûå ìàíäèáó-
ëû. Íîãè òèïè÷íî áåãàòåëüíîé ñòðóêòóðû: äëèííûå ñ äâóõ-
êîãîòêîâîé ëàïîé ñ ðàâíûìè êîãîòêàìè. Çàäíèé êîíåö òåëà
ëè÷èíêè íåñåò ïàðó î÷åíü äëèííûõ ÷ëåíèñòûõ öåðêîâ.

Òåðãàëüíûé ñêëåðèò IX ñåãìåíòà ó ëè÷èíêè Chlaenius
ðàçäåëÿåòñÿ ïðîäîëüíûì øâîì íà äâå ñèëüíî õèòèíèçè-
ðîâàííûå ïëàñòèíêè, ñðàñòàþùèåñÿ â ïåðåäíåé ÷àñòè.
Öåðêè îò÷ëåíåíû îò îñíîâíîé ÷àñòè òåðãèòà ïåðåïîí÷à-
òûìè ñâåòëûìè ó÷àñòêàìè ìåæñêëåðèòíîé ìåìáðàíû.
Êàæäûé èç öåðêîâ îòõîäèò îò îêðóãëîãî ñêëåðîòèçèðîâàí-
íîãî îñíîâàíèÿ. Êðàé òåðãèòà, ëåæàùèé ïðîòèâ ìåñòà ïðè-
êðåïëåíèÿ öåðêîâ, ñîîòâåòñòâåííî âûðåçàí. Áëàãîäàðÿ òà-
êîìó ïîäâèæíîìó ïðèêðåïëåíèþ öåðêè ìîãóò äâèãàòüñÿ
íåçàâèñèìî äðóã îò äðóãà îòíîñèòåëüíî IX ñåãìåíòà. Öåð-
êè ó ëè÷èíêè Chlaenius äëèííûå, äëèíà èõ ïðåâîñõîäèò â
10 ðàç øèðèíó IX ñåãìåíòà, î÷åíü ìíîãî÷ëåíèñòûå (ìíî-

ãî äåñÿòêîâ ÷ëåíèêîâ), ïîêðûòû òîíêèìè, íàïðàâëåííûìè ê âåðøèíå, ùåòèíêàìè. Ñòðî-
åíèå ýòèõ öåðêîâ íàïîìèíàåò ñòðîåíèå ïðèìèòèâíûõ ãîìîíîìíî ðàñ÷ëåíåííûõ ìíîãî-
÷ëåíèêîâûõ ùåòèíêîâèäíûõ àíòåíí (êàê, íàïðèìåð, ó ìíîãèõ êóçíå÷èêîâ). Òàêèå öåðêè
èìåþò íåñîìíåííî ÷óâñòâóþùóþ ôóíêöèþ è âïîëíå ìîãóò áûòü ñðàâíåíû ñ öåðêàìè,
íàïðèìåð Ñampodea.

Êàê è ó Campodea, äëèííûå ÷ëåíèñòûå ÷óâñòâóþùèå öåðêè ìîæíî ðàññìàòðèâàòü
êàê àäàïòàöèþ ê áûñòðîìó ïåðåäâèæåíèþ â óçêèõ èçâèòûõ õîäàõ, êàê îðãàíû, îáåñïå-
÷èâàþùèå âîçìîæíîñòü îðèåíòèðîâêè ïðè áûñòðîì äâèæåíèè íàçàä. Â ìîðôîëîãè÷åñ-
êîé ëèòåðàòóðå èìååòñÿ óïîìèíàíèå îäíîé êàïñêîé ôîðìû ëè÷èíêè æóæåëèöû, òî÷íåå
íå îïðåäåëåííîé, ó êîòîðîé òàêæå èìåþòñÿ ìíîãî÷ëåíèêîâûå àíòåííîîáðàçíûå öåðêè
(Blunck, 1924).

Òàêîå áûñòðîå äâèæåíèå íàçàä ó ëè÷èíîê Chlaenilus ñîâåðøàåòñÿ ïðè ïîìîùè òðóá-
êîîáðàçíîãî ïîäòàëêèâàòåëÿ5.

Ðèñ. 4.1. Ëè÷èíêà  Chlaenius

flavicornis èç ãàå÷íèêà ð.
Êàðà-Àëìà (ðèñ. À. Øàðî-
âà).

5 Èíòåðåñíî, ÷òî â òåõ æå óñëîâèÿõ, ÷òî è ëè÷èíêè Chlaenius, ìíå âñòðå÷àëèñü ëè÷èíêè Diptera, ïîâèäèìîìó,
áëèçêèå ê Liponeura ,  õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ðàçâèòèåì íàïîìèíàþùèõ öåðêè õâîñòîâûõ âûðîñòîâ è íàïîìè-
íàþùèì ïîäòàëêèâàòåëü ñòðîåíèåì àíàëüíîãî ïîëÿ, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ïðèñïîñîáëåííîñòè ê äâèæåíèþ
ïî ïîëîñòÿì ìåæäó êàìíÿìè.
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Ïðîòèâîïîëîæíûé òèï ñòðîåíèÿ öåðêîâ, ÿâíî óòðàòèâøèõ ïåðâîíà÷àëüíóþ ÷óâ-
ñòâóþùóþ ôóíêöèþ è ïðèîáðåòøèõ íîâóþ ôóíêöèþ — ôóíêöèþ îðãàíà îïîðû, ïðåä-
ñòàâëÿþò ïðèäàòêè IX ñåãìåíòà ïðåäñòàâèòåëåé òðèáû Carabini. ß èìåë â ðàñïîðÿæå-
íèè ìàòåðèàë ïî íåñêîëüêèì âèäàì Carabus è Calosoma.

Äëÿ ëè÷èíîê Carabus õàðàêòåðíà ñèëüíàÿ õèòèíèçàöèÿ ïîêðîâîâ, Âñå îòêðûòûå
÷àñòè ñåãìåíòîâ ñèëüíî ñêëåðîòèçèðîâàíû è èìåþò òåìíóþ îêðàñêó. Îñîáåííî ñèëüíî
ñêëåðîòèçèðîâàíû òåðãèòû, îáðàçóþùèå èíîãäà äîâîëüíî ñèëüíûå ïàðàíîòàëüíûå âû-
ðîñòû.

Ïðåäñòàâèòåëè p. Carabus ÿâëÿþòñÿ âûðàæåííûìè õèùíèêàìè ñ õàðàêòåðíûìè äëÿ
õèùíèêîâ ñåðïîâèäíûìè ìàíäèáóëàìè. Ó ìíîãèõ âèäîâ íà âíóòðåííåì êðàå ìàíäèáóë
èìååòñÿ ïî íåáîëüøîìó îñòðîìó çóáöó (retinaculum).

Îáùàÿ îðãàíèçàöèÿ ëè÷èíîê Carabus õàðàêòåðèçóåòñÿ íàëè÷èåì ïðèçíàêîâ, àäàï-
òèâíûõ ê àêòèâíîìó ïðîêëàäûâàíèþ õîäîâ, íàïîìèíàþùèõ àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ
õîäû â ïî÷âå ëè÷èíîê ùåëêóíîâ. Ãîëîâà ó íèõ êëèíîâèäíî ñæàòà ñâåðõó âíèç è ñëóæèò
ðîþùèì ïðèñïîñîáëåíèåì; ïåðåäíèì ðåæóùèì êðàåì êëèíà ñëóæèò âíåøíèé çàîñò-
ðåííûé êðàé ñîìêíóòûõ ìàíäèáóë. Îáëàñòü âåðõíåé ãóáû è íàëè÷íèêà ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûé çàîñòðåííûé âûðîñò — íàçàëå.

Íîãè ó ëè÷èíîê Carabus ñíàáæåíû áîëüøèì êîëè÷åñòâîì øèïîâ, ñëóæàùèõ äëÿ
îòãðåáàíèÿ çåìëè. Êîððåëÿòèâíî ñ ýòèìè ïðèçíàêàìè îòðîñòêè IX ñåãìåíòà êðþ÷êî-
âèäíûå, ïðî÷íûå, íå÷ëåíèñòûèå, ñ çàãíóòûìè êâåðõó îñòðèÿìè, ñíàáæåííûìè íàïðàâ-
ëåííûìè êâåðõó æå äîáàâî÷íûìè çóáöàìè.

Ýòè ïðèäàòêè î÷åíü ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûå, ñëèòíûå, ñ ãðóáîçåðíèñòîé ïîâåð-
õíîñòüþ. Âíåøíèì âèäîì îíè íàïîìèíàþò òèïè÷íûå óðîãîìôû ëè÷èíîê ùåëêóíîâ è
âïîëíå ñ íèìè ñõîäíû ïî ôóíêöèè, ÿâëÿÿñü îðãàíàìè îïîðû ïðè àêòèâíîì ïðîðûâà-
íèè õîäà.

Áèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ëè÷èíîê Carabus äåëàþò ïîíÿòíûì, ïî÷åìó ó íèõ ïðè
íàëè÷èè ñïåöèôè÷åñêèõ ïðèñïîñîáëåíèé ê áûñòðîìó ïåðåäâèæåíèþ ïî ïîâåðõíîñòè òâåð-
äîãî ñóáñòðàòà (áåãàòåëüíûå íîãè) è ê õèùíè÷åñòâó íåò òàêîãî õàðàêòåðíîãî ïðèñïîñîáëå-
íèÿ ê îðèåíòèðîâêå ïðè äâèæåíèè ïî èçâèòûì õîäàì, êàê ÷óâñòâóþùèå öåðêè è, íàîáîðîò,
öåðêè ìîäèôèöèðîâàíû â òèïè÷íî îïîðíûå ïðèñïîñîáëåíèÿ, íóæíûå ïðè àêòèâíîì ïðî-
êëàäûâàíèè õîäà, òîãäà êàê ýòîò ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå íåâûãîäåí äëÿ õèùíèêîâ.

Îáúÿñíÿåòñÿ ýòî òåì, ÷òî ëè÷èíêè
Carabus, ïðîâîäÿùèå áîëüøóþ ÷àñòü
âðåìåíè â ïî÷âå, â âûðûâàåìûõ èìè
õîäàõ (èíîãäà äîâîëüíî ãëóáîêèõ è
äëèííûõ), äëÿ ïîèñêîâ ïèùè âûõîäÿò
íà åå ïîâåðõíîñòü. Ïîèñêè è ëîâëÿ äî-
áû÷è ó ëè÷èíîê Carabus ïðîèçâîäÿò-
ñÿ íå â ïî÷âå, êàê, íàïðèìåð, õèùíû-
ìè ëè÷èíêàìè Broscus, à íà åå ïîâåðõ-
íîñòè. Ëè÷èíêè îáû÷íî âûõîäÿò íà
îõîòó íî÷üþ èëè ïîñëå ñèëüíûõ äîæ-
äåé è â ïàñìóðíóþ ïîãîäó, êîãäà óãðî-
çà ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ ìèíèìàëüíà.
Îäíàêî â ñëó÷àå ñèëüíîãî ãîëîäà ëè-
÷èíêè âûõîäÿò èç ïî÷âû è äíåì, äàæå
â ñóõóþ ïîãîäó. Â Ôåðãàíñêîì õðåáòå
â èþëå è àâãóñòå 1945 ã. ìíå ïðèõîäè-
ëîñü ñîáèðàòü ëè÷èíîê Carabus, áåãàâ-

Ðèñ. 4.2. Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû ëè÷èíêè Tefflus (ïî
van Emden, 1942).
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øèõ ïî îñâåùåííîé ñîëíöåì äîðîãå â
ñóõèå è æàðêèå ñîëíå÷íûå äíè.

Òàêèì îáðàçîì, ëè÷èíêè Carabus, íå
îõîòÿñü â ïî÷âå, íå ïîëüçóþòñÿ õîäàìè,
ïðîëîæåííûìè äðóãèìè íàñåêîìûìè,
êàê ýòî äåëàþò áîëåå ìåëêèå õèùíûå ëè-
÷èíêè æóæåëèö. Ïðîêëàäûâàíèå æå õî-
äîâ íå ñâÿçàíî íåïîñðåäñòâåííî ñ ëîâ-
ëåé äîáû÷è, âñëåäñòâèå ÷åãî ó ëè÷èíîê
Carabus è Ñàlosoma íàðóøàåòñÿ îáû÷-
íàÿ äëÿ ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê êîððåëÿöèÿ
ìåæäó õàðàêòåðîì ïèòàíèÿ, ñ îäíîé ñòî-
ðîíû, è ñïîñîáîì ïåðåäâèæåíèÿ è ñòðî-
åíèåì ïîñëåäíèõ ñåãìåíòîâ — ñ äðóãîé.

Îðãàíû óïîðà ëè÷èíîê Carabus íà
çàäíåì ñåãìåíòå íåñîìíåííî ãîìî-
ëîãè÷íû, êàê áóäåò ïîêàçàíî íèæå, öåð-
êîîáðàçíûì ïðèäàòêàì ÷óâñòâóþùåãî
òèïà ëè÷èíîê Chlaenius è äðóãèõ æóæå-
ëèö, íî â òî æå âðåìÿ âïîëíå ñðàâíèìû
è ñ îïîðíûìè íå÷ëåíèñòûìè óðîãîìôà-
ìè ëè÷èíîê, íàïðèìåð, ùåëêóíîâ.

Ñðåäè æóæåëèö ìû ìîæåì âñòðå-
òèòü âñå ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ïåðå-
õîäà îò ôîðì ñ òèïè÷íî ÷óâñòâóþùèìè
öåðêàìè ê ôîðìàì ñ öåðêàìè, îïîðíû-
ìè ïî ñâîåé ôóíêöèè.

Òàê, íàïðèìåð, ó ëè÷èíîê Zuphiini
(ðèñ. 4.2) öåðêè äëèííûå, 11-÷ëåíèêî-
âûå, ó ëè÷èíîê Catascopus öåðêè òàêæå
äëèííûå è ìíîãî÷ëåíèêîâûå, ó ëè÷èíîê
Leistus öåðêè äëèííûå, ñåíñîðíûå ïî
ôóíêöèè, íî òåðÿþùèå ÷ëåíèñòîñòü. Ó
Platysma è Harpalus (Pseudophonus), ó
Elaphrus öåðêè ñîõðàíÿþò òîëüêî ñëåäû
÷ëåíèñòîñòè (ïî ðàñïîëîæåíèþ ùåòèí-
êîîáðàçíûõ áóãîðêîâ). Ó Tefflus (ðèñ. 4.3)
è Craspedophorus öåðêè äëèííûå, íî
ñàáëåâèäíûå, ëèøåííûå ÷óâñòâóþùèõ
ùåòèíîê è ïðèîáðåòàþùèå îïîðíóþ
ôóíêöèþ. Ó Clivina, íàêîíåö, ñòðîåíèå
öåðêîâ ïðèáëèæàåòñÿ ê òåì òèïè÷íî
îïîðíûì îáðàçîâàíèÿì, êîòîðûå õàðàê-
òåðíû äëÿ Carabus.

Ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå ëè÷è-
íîê Carabus ïîäòâåðæäàåò ãîìîëîãèþ
èõ õâîñòîâûõ îïîðíûõ óðîãîìô ñ òèïè÷-
íûìè öåðêàìè äðóãèõ ëè÷èíîê Carabidae
(ðèñ. 4.4).

Ðèñ. 4.3. Èçìåíåíèÿ ïðîïîðöèé öåðêîâ ëè÷èíêè
Ñarabus â òå÷åíèå îíòîãåíåçà. Ô — I  âîçðàñò, á
— II âîçðàñò, â - III âîçðàñò.

Ðèñ. 4.4. Ëè÷èíêà Calosoma. Ñõåìàòè÷åñêîå
èçîáðàæåíèå ïîñëåäíèõ ñåãìåíòîâ, âèä ñáîêó. an.
con. — ïîäòàëêèâàòåëü; ð. å. — îïîðíûé âûðîñò.
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Ðàñïîëîæåíèå ùåòèíîê è áóãîðêîâ íà ñïèííîé ñòîðîíå îòðîñòêîâ ó ëè÷èíîê Carabus

ïåðâîãî âîçðàñòà î÷åíü íàïîìèíàåò ñòðîåíèå ëîæíî÷åòûðåõ÷ëåíèñòûõ öåðêîâ, íàïðè-
ìåð Harpalus, ïðè÷åì äëèíà èõ âäâîå ïðåâûøàåò äëèíó IX ñåãìåíòà. Ó ëè÷èíîê âòîðîãî
âîçðàñòà ðàññòîÿíèå ìåæäó ïåðâûì, âòîðûì, òðåòüèì è âåðøèííûì ñïèííûìè áóãîðêà-
ìè óìåíüøàåòñÿ, óìåíüøàåòñÿ è îòíîøåíèå âñåé äëèíû ê øèðèíå îòðîñòêà, äëèíà êî-
òîðîãî ëèøü ðàçà â ïîëòîðà áîëüøå äëèíû IX ñåãìåíòà. Ó ëè÷èíîê æå ïîñëåäíåãî âîç-
ðàñòà îòðîñòêè ïðèîáðåòàþò âèä òèïè÷íî îïîðíûõ óðîãîìô, ïî äëèíå ðàâíûõ IX ñåã-
ìåíòó áðþøêà. Ïî ìåðå óêîðî÷åíèÿ è óòîëùåíèÿ öåðêîâèäíûõ îòðîñòêîâ ó ëè÷èíîê
Carabus èçìåíÿåòñÿ è õàðàêòåð ùåòèíîê.

Ó ëè÷èíîê ïåðâîãî âîçðàñòà ùåòèíêè äëèííûå, òîíêèå, èìåþùèå, ïîâèäèìîìó, îñÿ-
çàòåëüíóþ ôóíêöèþ. Ó ëè÷èíîê æå ñòàðøåãî âîçðàñòà — ùåòèíêè êîðîòêèå, óòîëùåí-
íûå, ñëóæàùèå äëÿ óâåëè÷åíèÿ óïîðà öåðêîâ, â ñâÿçè ñ ÷åì ùåòèíêîíîñíûå áóãîðêè
ðàçâèâàþòñÿ â çóáöåîáðàçíûå âûðîñòû. Íà ðèñ. 4.4 ïðèâåäåíû èçìåíåíèÿ ôîðìû óðî-
ãîìô ëè÷èíîê Carabus â òå÷åíèå îíòîãåíåçà, ïðè÷åì äëÿ óäîáñòâà ñðàâíåíèÿ èõ ðàçìå-
ðû óðàâíåíû. Èçìåíåíèÿ â ñòðîåíèè îòðîñòêîâ IX áðþøíîãî òåðãèòà Carabus â òå÷åíèå
ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, óêàçûâàþùèå íà ïðîèñõîæäåíèå óðîãîìô ó Ñàràbidae
(è, âèäèìî, ó äðóãèõ Coleoptera) îò öåðêîèäíûõ îáðàçîâàíèé, èìåþò, î÷åâèäíî, àäàï-
òèâíûé õàðàêòåð.

Âûøåäøèå èç ÿéöà ìàëåíüêèå ëè÷èíêè ïåðâîãî âîçðàñòà Carabus íå ïîêèäàþò ïî-
÷âó, à ïåðåäâèãàþòñÿ â îñíîâíîì ïî ñóùåñòâóþùèì â íåé ñêâàæèíàì, ò. å. ïî òîìó æå
ïðèíöèïó, êàê, íàïðèìåð, Campodea. Ó íèõ, êàê è ó äðóãèõ Carabidae, ïîëüçóþùèõñÿ
äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå ñóùåñòâóþùåé ñêâàæíîñòüþ, îòðîñòêè çàäíåãî ñåãìåíòà, ñíàá-
æåííûå äëèííûìè ùåòèíêàìè, èìåþò â îñíîâíîì ÷óâñòâèòåëüíóþ ôóíêöèþ. Ïî ìåðå
ðîñòà ëè÷èíîê òàêîé ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ â ïîèñêàõ ïèùè äëÿ êðóïíûõ Carabus ñòàíî-
âèòñÿ íåâîçìîæíûì, è îíè ïåðåõîäÿò ê ïèòàíèþ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû. Â ñâÿçè ñ ýòèì
ñòîèò, ïîâèäèìîìó, âûñîêàÿ ñòåïåíü õèòèíèçàöèè ïîêðîâîâ ëè÷èíîê Carabus è Calosoma

â ñðàâíåíèè ñ áîëåå òåñíî ñâÿçàííûìè ñ ïî÷âîé ëè÷èíêàìè äðóãèõ Carabidae è ðàçâèòèå
ïðèñïîñîáëåíèé ê àêòèâíîìó çàðûâàíèþ â çåìëþ íà æàðêèå äíåâíûå ÷àñû.

Ðàçâèòèå îïîðíîé ôóíêöèè öåðêîâ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ðåçóëüòàò êîíöåíòðà-
öèè ôóíêöèè îïîðû ó îáèòàþùèõ â ïî÷âå è ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ ëè÷èíîê.

Ïðè ïðîêëàäûâàíèè õîäà â òâåðäîì ñóáñòðàòå íåîáõîäèìî, êàê óæå óêàçûâàëîñü, ñ
îäíîé ñòîðîíû, ðàçâèòèå ðûõëÿùèõ îðãàíîâ (â ýòîì íàïðàâëåíèè äèôôåðåíöèðîâàëèñü
ðàçëè÷íûå îðãàíû ïåðåäíèõ îòäåëîâ òåëà), à ñ äðóãîé — ïðèñïîñîáëåíèÿ äëÿ ôèêñàöèè
òåëà â ïðîêëàäûâàåìîì õîäå. Â ýòîì íàïðàâëåíèè ó æèâóùèõ â ïî÷âå ëè÷èíîê íàñåêî-
ìûõ ïðîãðåññèâíî äèôôåðåíöèðóåòñÿ çàäíèé êîíåö òåëà, ïîñëåäíèå ñåãìåíòû áðþøêà.

Äëÿ ëè÷èíêè, ïðîêëàäûâàþùåé õîä â òâåðäîì ñóáñòðàòå, âûãîäíà ïðî÷íàÿ ôèêñà-
öèÿ èìåííî çàäíåãî êîíöà òåëà, ÷òî äàåò âîçìîæíîñòü ïðè ïðîòàëêèâàíèè ÷åðåç ïëîò-
íûé ñóáñòðàò èñïîëüçîâàòü ñóììàðíîå óñèëèå ëîêîìîòîðíîé ìóñêóëàòóðû âñåõ îòäåëîâ
òåëà è ïðîòîëêíóòü ïåðåäíèé îòäåë íà ìàêñèìàëüíîå ðàññòîÿíèå. Â áîëåå ïðèìèòèâíûõ
ñëó÷àÿõ îðãàíû, ôèêñèðóþùèå ïîëîæåíèå æèâîòíîãî â ïðîêëàäûâàåìîì õîäå, ðàñïîëî-
æåíû áîëåå èëè ìåíåå ðàâíîìåðíî íà âñåì ïðîòÿæåíèè òåëà. Òàêàÿ êàðòèíà íàáëþäàåò-
ñÿ ó äîæäåâûõ ÷åðâåé, ó êîòîðûõ ùåòèíêè ðàñïîëîæåíû íà âñåõ ñåãìåíòàõ. Òà æå êàðòè-
íà èìååò ìåñòî è ó ìíîãèõ ëè÷èíîê ìóõ.

Áîëåå èëè ìåíåå ðàâíîìåðíîå ðàñïðåäåëåíèå îðãàíîâ îïîðû íà âñåì ïðîòÿæåíèè
òåëà íàáëþäàåòñÿ ëèáî ó ôîðì, ó êîòîðûõ àêòèâíîå ïðîêëàäûâàíèå õîäîâ ñî÷åòàåòñÿ ñ
èñïîëüçîâàíèåì ñóùåñòâóþùåé â ïî÷âå ñêâàæíîñòè, ëèáî ó ôîðì, îáèòàþùèõ â áîëåå
èëè ìåíåå ìÿãêèõ ñóáñòðàòàõ è íå ïåðåäâèãàþùèõñÿ íà äàëåêèå ðàññòîÿíèÿ.

Ó ëè÷èíîê æóæåëèö, íàïðèìåð, ïåðåäâèãàþùèõñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ïî ñóùåñòâó-
þùèì â ïî÷âå õîäàì, òåðãàëüíûå ùèòêè âñåõ ñåãìåíòîâ íåñóò ùåòèíêè, èìåþùèå îïîð-
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íóþ ôóíêöèþ (íàïðèìåð, Ðseudophonus). Ïåðåõîä ê àêòèâíîìó ïðîêëàäûâàíèþ õîäîâ,
ðàçâèòèå â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ôèêñàöèè ïîëîæåíèÿ çàäíåãî êîíöà òåëà ïðè-
âîäèò ê èçìåíåíèþ ñòðóêòóðû ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà è ïðåâðàùåíèþ öåðêîâ â îïîðíûå
îáðàçîâàíèÿ. Êîððåëÿòèâíî ñ ðàçâèòèåì îïîðíîé ôóíêöèè âûðîñòîâ çàäíåãî ñåãìåíòà
ïðîèñõîäèò ðåäóêöèÿ îïîðíûõ ùåòèíîê íà äðóãèõ ñåãìåíòàõ.

Ó ëè÷èíîê Carabus òåðãèòû ãîëûå, ãëàäêèå, ÷òî ñïîñîáñòâóåò óìåíüøåíèþ òðåíèÿ
ïðè ïîñòóïàòåëüíîì äâèæåíèè ëè÷èíêè. Äðóãèå ëè÷èíêè æóêîâ ñ ðàçâèòûìè îïîðíûìè
ïðèñïîñîáëåíèÿìè íà çàäíèõ ñåãìåíòàõ (Elateridae-Corymbitinae, Tenebrionidae) òàêæå
õàðàêòåðèçóþòñÿ îòñóòñòâèåì îïîðíûõ ùåòèíîê íà äðóãèõ ñåãìåíòàõ è áîëüøîé ãëàä-
êîñòüþ cèëüíî õèòèíèçèðîâàííûõ ïîêðîâîâ.

Ïàðàëëåëüíóþ êàðòèíó ìîæíî íàáëþäàòü è íà ïðåäñòàâèòåëÿõ Diptera — Tipuloidea,
ó êîòîðûõ ñ ðàçâèòèåì õèòèíîâûõ íàääûõàëüöåâûõ (ñóïðàñòèãìàëüíûõ) îïîðíûõ âûðî-
ñòîâ çàäíåãî ñåãìåíòà ðåäóöèðóþòñÿ îïîðíûå ñåðïîâèäíûå ùåòèíêè íà äðóãèõ òóëî-
âèùíûõ ñåãìåíòàõ.

Ïðèâåäåííûå ñðàâíåíèÿ ñòðîåíèÿ ïðèäàòêîâ IX äåôèíèòèâíîãî ñåãìåíòà ëè÷èíîê
æóæåëèö ïîêàçûâàþò, ÷òî â ïðåäåëàõ ýòîãî ñåìåéñòâà ãîìîëîãèçàöèÿ ÷ëåíèñòûõ äëèí-
íûõ ãèáêèõ ÷óâñòâóþùèõ öåðêîâ è ñîâåðøåííî íåðàñ÷ëåíåííûõ êîðîòêèõ âûðîñòîâ òåð-
ãèòà ïðåäàíàëüíîãî ñåãìåíòà íå âñòðå÷àåò ïðåïÿòñòâèé.

Âîçíèêàåò âîïðîñ î äîïóñòèìîñòè ãîìîëîãèçàöèè ñ íèìè íå÷ëåíèñòûõ âûðîñòîâ
òåðãèòîâ IX âèäèìîãî ñåãìåíòà ó äðóãèõ îáèòàþùèõ â ïî÷âå (è ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ)
ëè÷èíîê, íàïðèìåð, ó Elateridae. Ñ àíàòîìè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ óðîãîìôû ëè÷èíîê ùåë-
êóíîâ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé âûïÿ÷èâàíèå êîæè. Îäíàêî, íàïðèìåð, æãóòèêè àíòåíí è «íà-
ñòîÿùèå» öåðêè Apterygota, êàê óêàçûâàåò Ãåéìîíñ, òàêæå â îñíîâíîì òîëüêî âûðîñòû
ïîêðîâîâ, õîòÿ ãîìîëîãèçàöèÿ ýòèõ îáðàçîâàíèé ñ êîíå÷íîñòÿìè íå âûçûâàåò ñîìíåíèé.

Ïðîèñõîæäåíèå íå÷ëåíèñòûõ óðîãîìô ëè÷èíîê ùåëêóíîâ îò ÷óâñòâóþùèõ ðàçâè-
òûõ öåðêîâ ìîæíî ïðåäñòàâèòü ñåáå ïî òàêîé æå ñõåìå, ïî êàêîé Ãåéìîíñ ðèñóåò ïðîèñ-
õîæäåíèå ãðèôåëüêîâ (styli) îò íàñòîÿùèõ ÷ëåíèñòûõ êîíå÷íîñòåé. Ãåéìîíñ îòìå÷àåò,
÷òî àáñîëþòíî ÷åòêóþ ãðàíü ìåæäó êîíå÷íîñòüþ è âûðîñòîì ãèïîäåðìû óñòàíîâèòü
íåëüçÿ, ÷òî ìåæäó íàñòîÿùèìè êîíå÷íîñòÿìè òèïà ãðóäíûõ íîã è âûðîñòàìè ïîêðîâîâ
(òèïà ãðèôåëüêîâ) èìåþòñÿ âñå ïåðåõîäû (àíòåííû, öåðêè, æàáðû Sialis).

Ðåäóöèðóþùèåñÿ, ñòàíîâÿùèåñÿ íåíóæíûìè ïðè èçìåíåíèè õàðàêòåðà äâèæåíèÿ
öåðêîâèäíûå ÷óâñòâóþùèå ïðèäàòêè èñ÷åçàþò íå ñðàçó, ñòàíîâÿñü ñïåðâà âûñòóïàìè
ãèïîäåðìû, è â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ïðèñïîñàáëèâàþòñÿ ê íîâîé îïîðíîé ôóíêöèè.

Îáëèê äëèííîãî ÷óâñòâóþùåãî ïðèäàòêà, òèïè÷íîãî öåðêà, âñå áîëåå ñòèðàåòñÿ, óñ-
òóïàÿ ìåñòî ôèëîãåíåòè÷åñêè áîëåå ìîëîäûì îáðàçîâàíèÿì — âûðîñòàì ãèïîäåðìû,
êàêîâûìè ÿâëÿþòñÿ òèïè÷íûå óðîãîìôû ëè÷èíîê Elateridae, ðàçâèâàþùèåñÿ íà òåõ æå
ìåñòàõ, íà êîòîðûõ ó êàìïîäåîâèäíûõ ëè÷èíîê íàõîäÿòñÿ öåðêè.

ÓÐÎÃÎÌÔÛ ËÈ×ÈÍÎÊ ÙÅËÊÓÍÎÂ

Ñõîäñòâî ïîëîæåíèÿ è îáùåãî ñòðîåíèÿ óðîãîìô ëè÷èíîê Elateridae ñ îòðîñòêàìè
IX òåðãèòà áðþøêà Carabus ïîçâîëÿåò ãîìîëîãèçèðîâàòü ýòè îáðàçîâàíèÿ, à ñïåöèôè-
÷åñêèå ÷åðòû èõ ñòðîåíèÿ íàõîäÿò îáúÿñíåíèå â áîëüøåé ïðèñïîñîáëåííîñòè ê íîâîé
ôóíêöèè — ôóíêöèè àêòèâíîãî ïðîêëàäûâàíèÿ õîäîâ.

Íàèáîëüøåãî ðàçâèòèÿ óðîãîìôû äîñòèãàþò ó ëè÷èíîê, îáèòàþùèõ íà ñóãëèíèñ-
òûõ, ïëîòíûõ ïî ìåõàíè÷åñêîìó ñîñòàâó ïî÷âàõ, â êîòîðûõ ëè÷èíêè àêòèâíî ïðîêëàäû-
âàþò õîäû.

Ó ëè÷èíêè Pleonomus tereticollis, íàðóæíàÿ ìîðôîëîãèÿ êîòîðîé îïèñàíà ×åðíîâîé
(1939), óðîãîìôû äîâîëüíî äëèííûå è êðóòî çàãíóòû êâåðõó. Êîíöû èõ, íåïîñðåäñòâåí-
íî âîíçàþùèåñÿ â ïî÷âó, ñèëüíî õèòèíèçèðîâàíû. Ãîìîäèíàìíû ê ýòèì âûðîñòàì òðè
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ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûõ áóãîðêà, ðàñïîëîæåííûõ âäîëü êðàÿ ïëîñêîé ïëîùàäêè ñïèí-
íîé ïîâåðõíîñòè IX ñåãìåíòà, çàêàí÷èâàþùåéñÿ óðîãîìôàìè. Óðîãîìôû è çóá÷àòûå êðàÿ
ïëîùàäêè IX ñåãìåíòà îáðàçóþò êîìïëåêñ õâîñòîâûõ îïîðíûõ ñòðóêòóð ëè÷èíîê
Pleonomus, îáèòàþùèõ íà ïëîòíûõ ë¸ññîâûõ ñåðîçåìàõ è ñîâåðøàþùèõ äëèííûå êàê
ãîðèçîíòàëüíûå, òàê è âåðòèêàëüíûå ìèãðàöèè â ïîèñêàõ ïèùè è óõîäÿùèõ â æàðêèé
ïåðèîä â áîëåå ïðîõëàäíûå è âëàæíûå ãîðèçîíòû ïî÷âû (íà ãëóáèíó äî 2 ì).

Ó ëè÷èíîê Athous niger, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ íà ïëîòíûõ ñóãëèíèñòûõ ïîäçî-
ëàõ íåîáðàáàòûâàåìûõ çåìåëü, ïàðàëëåëüíûå äëèííûå óðîãîìôû, â ñâîþ î÷åðåäü, âè-
ëîîáðàçíî ðàçäâîåíû; íàðóæíàÿ áîëåå äëèííàÿ ÷àñòü çàãíóòà êâåðõó. Íàðóæíûå êðàÿ
ïëîùàäêè IX ñåãìåíòà òàêæå íåñóò çóáöåîáðàçíûå õèòèíîâûå îïîðíûå áóãîðêè. Ñõîä-
íóþ ñòðóêòóðó èìååò è ïîñëåäíèé ñåãìåíò Athous haemorrhoidalis. Ó ýòîãî âèäà óðîãîì-
ôû êîðî÷å è êîíöû èõ ñáëèæåíû (òåíäåíöèÿ ê îáðàçîâàíèþ îäíîé êîíöåâîé òî÷êè îïî-
ðû).

Ó ëè÷èíîê Selatosîmus latus, ðàñïðîñòðàíåííûõ íà ïëîòíûõ íåîáðàáàòûâàåìûõ çà-
ëåæíûõ çåìëÿõ ëåñîñòåïè è ñòåïíîé çîíû, óðîãîìôû òàêæå äâóâåòâèñòûå, íî îáå âåòâè
ðàâíîé äëèíû — è íàðóæíàÿ, íàïðàâëåííàÿ îñòðèåì ââåðõ, è âíóòðåííÿÿ, íàïðàâëåííàÿ
îñòðèåì íàçàä. Óïëîùåííàÿ ñïèííàÿ î÷åíü ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííàÿ ñòîðîíà ïîñëå-
äíåãî ñåãìåíòà, êàê è ó ïðåäûäóùèõ âèäîâ, íåñåò ïî êðàÿì íàïðàâëåííûå ââåðõ çóá÷à-
òûå âûðîñòû, ñëóæàùèå äëÿ óïèðàíèÿ â ñâîä õîäà. Êàê óïîìèíàëîñü âûøå, íàëè÷èå
îïîðíûõ óðîãîìô ÿâëÿåòñÿ ïðèçíàêîì, àäàïòèâíûì ê óñëîâèÿì ïåðåäâèæåíèÿ, êîððåëè-
ðóþùèì è ñ äðóãèìè ýêîëîãè÷åñêè âàæíûìè ïðèçíàêàìè, â ïåðâóþ î÷åðåäü ñ õàðàêòå-
ðîì ïèòàíèÿ.

Ó îáèòàþùèõ íà ïëîòíûõ ïî÷âàõ è àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ â íèõ õîäû ëè÷èíîê
ùåëêóíîâ íàðÿäó ñ óðîãîìôàìè ðàçâèòû îïîðíûå çóáöû ïî êðàÿì ñïèííîé ïëîùàäêè
ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà. Ïðèðîäà èõ, ïîâèäèìîìó, òà æå, ÷òî è çóáöîâ íà ñïèííîé ïîâåðõ-
íîñòè îòðîñòêîâ IX ñåãìåíòà ó ëè÷èíîê Carabus. Ó ìíîãèõ ëè÷èíîê Ñarabidae â ñâÿçè ñ
ðàçâèòèåì îïîðíîé ôóíêöèè ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà è öåðêîâ, ñèäÿùèå íà íèõ ùåòèíêè,
èìåâøèå ïåðâè÷íî ÷óâñòâóþùóþ ôóíêöèþ, ïðèîáðåòàþò ôóíêöèþ îðãàíîâ îïîðû. Â
ñâÿçè ñ íîâîé ôóíêöèåé ùåòèíêè ñòàíîâÿòñÿ òîëùå è êîðî÷å, ïðè÷åì îñîáåííî ñèëüíî
ðàçâèâàåòñÿ èõ îñíîâàíèå — ùåòèíêîíîñíûå áóãîðêè.

Ùåòèíêè â ìåñòàõ íàèáîëüøåãî ñîïðîòèâëåíèÿ îáëàìûâàþòñÿ, è èõ îïîðíàÿ ôóíê-
öèÿ ïåðåõîäèò ê ñèëüíî ðàçâèòûì õèòèíîâûì ùåòèíêîíîñíûì áóãîðêàì, çàìåùàþùèì
ùåòèíêè. Òàêèì îáðàçîì, ïàðàëëåëüíî èçìåíåíèþ ôóíêöèè öåðêîâ êàê öåëîãî, èçìåíÿ-
åòñÿ è ôóíêöèÿ ýëåìåíòàðíûõ îðãàíîâ — ñåíñèëë.

Ùåòèíêîíîñíûå áóãðû ñèëüíî ðàçâèòû íà íàðóæíîé ïîâåðõíîñòè öåðêîâ ó Broscus,
ó Harpalus, ó Cymindis, ó Scarites. Â òå÷åíèå ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ó ëè÷èíîê
Carabus ìîæíî ïðîñëåäèòü óìåíüøåíèå äëèíû ùåòèíîê è ðàçâèòèå øåòèíêîâûõ áóãîð-
êîâ, íà áàçå êîòîðûõ è ðàçâèâàþòñÿ íàïðàâëåííûå ââåðõ âåòâè öåðêîâ. Îñîáåííî ñèëüíî
òàêèå âåòâè ðàçâèòû ó Calosoma (ðèñ. 4.5). Âåðîÿòíî, òîãî æå ïðîèñõîæäåíèÿ è âåòâëå-
íèå õâîñòîâûõ îòðîñòêîâ ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ.

Ó âûøåäøåé èç ÿéöà ëè÷èíêè Athous íåâåòâèñòûå óðîãîìôû, ëåæàùèå â ïëîñêîñòè
òåëà, íåñóò íà ñïèííîé ïîâåðõíîñòè ùåòèíêè, ñìåíÿþùèåñÿ ó ëè÷èíîê ñòàðøèõ âîçðà-
ñòîâ çàãíóòûìè ââåðõ ìîùíûìè îòðîñòêàìè. Ñðàâíèâàÿ ñòðîåíèå îïîðíûõ õèòèíîâûõ
çóáöîâ, ðàñïîëîæåííûõ ïî êðàÿì ïëîùàäêè çàäíåãî ñåãìåíòà ëè÷èíîê ùåëêóíîâ, ñ ùå-
òèíêîíîñíûìè áóãðàìè, ëåæàùèìè íà äðóãèõ ÷àñòÿõ òîãî æå ñåãìåíòà, ìîæíî ïðîñëå-
äèòü âñå ïåðåõîäû îò òèïè÷íî ÷óâñòâóþùèõ äëèííûõ ùåòèíîê ê õèòèíèçèðîâàííûì
áóãðàì, íåñóùèì óêîðî÷åííóþ è òîëñòóþ, ëåãêî îáëàìûâàþùóþñÿ ùåòèíêó.

Óæå íà ëè÷èíêàõ ùåëêóíîâ ÿñíî âèäíà òåíäåíöèÿ ê ôóíêöèîíàëüíîé çàìåíå ìîäè-
ôèöèðîâàííûõ öåðêîâ õèòèíîâûìè âûðîñòàìè ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà. Ó ëè÷èíîê
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Melanotus, ëèøåííûõ óðîãîìô (ñóäÿ ïî ïðîïîðöèè òåëà, ïðîèñøåäøèõ îò ôîðì, ïåðå-
äâèãàâøèõñÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ñêâàæíîñòè), âòîðè÷íî ÷àñòè÷íî ïåðåõîäÿùèõ ê àêòèâ-
íîìó ïðîêëàäûâàíèþ õîäîâ, íàìå÷àåòñÿ ïëîùàäêîîáðàçíîå óïëîùåíèå ñïèííîé ñòî-
ðîíû ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà ñ îñòðûìè õèòèíîâûìè âåðõóøå÷íûìè çóáöàìè.

Ïðèñóòñòâèå áîëåå èëè ìåíåå ðàçâèòûõ óðîãîìô õàðàêòåðíî äëÿ ëè÷èíîê, ïðèíàä-
ëåæàùèõ ê áîëåå ïðèìèòèâíûì ãðóïïàì ùåëêóíîâ (òðèáû Agripnini, Hemirhipini,
Monocrepidini, Ghalcolepidini, Lepturoidini, Athouini, Ludiini — ïî  êëàññèôèêàöèè Ãèñ-
ëîïà (Hyslop, 1917). È, íàîáîðîò, ðåäóêöèÿ èõ õàðàêòåðíà äëÿ áîëåå âûñøèõ ïðåäñòàâè-
òåëåé ýòîãî ñåìåéñòâà (Steatoderini, Agriotini, Elaterini, Physorrhini, Melanotini,
Cardiophorini). Ýòî äàåò îñíîâàíèå äëÿ çàêëþ÷åíèÿ î ïåðâè÷íîñòè äëÿ ëè÷èíîê Elateridae
íàëè÷èÿ óðîãîìô è ïîêàçûâàåò, ÷òî ýòè îáðàçîâàíèÿ èìåþò áîëåå äðåâíèé õàðàêòåð,
÷åì øèïû IX ñåãìåíòà ëè÷èíîê Melanotus, ÷òî óâåëè÷èâàåò îñíîâàíèÿ äëÿ ðàññìîòðå-
íèÿ èõ êàê ñòðóêòóð, ðàçâèâøèõñÿ âìåñòî öåðêîâ.

ÎÏÎÐÍÛÅ ØÈÏÛ ËÈ×ÈÍÎÊ ×ÅÐÍÎÒÅËÎÊ

Ìíîãî ïðèìåðîâ ñèëüíîãî ðàçâèòèÿ îïîðíûõ õâîñòîâûõ âûðîñòîâ ïîñëåäíåãî ñåã-
ìåíòà äàþò îáèòàþùèå â ïî÷âå ëè÷èíêè ÷åðíîòåëîê. Íàñòîÿùèå óðîãîìôû ó íèõ îò-
ñóòñòâóþò. Îïîðíóþ ôóíêöèþ íåñóò øèïû, ðàñïîëîæåííûå ïî êðàÿì çàäíåé ÷àñòè ñïèí-
íîé ñïîðîíû IX ñåãìåíòà, êîòîðàÿ ó ôîðì, æèâóùèõ íà áîëåå ðûõëûõ çåìëÿõ, ìîæåò
áûòü âûïóêëîé, à ó òàêèõ âèäîâ, êàê Asida lutosa è Tentyria nomas, âñòðå÷àþùèõñÿ ïðå-
èìóùåñòâåííî íà íåîáðàáàòûâàåìûõ ïëîòíûõ çåìëÿõ, îáðàçóåò áîëåå èëè ìåíåå ïëîñ-
êóþ ïëîùàäêó ñ ãðóáî áóãðèñòîé øåðøàâîé ïîâåðõíîñòüþ, ïîêðûòîé íàïðàâëåííûìè
ââåðõ è íàçàä øèïèêàìè (Ãèëÿðîâ, 1937).

Îñíîâíîå çíà÷åíèå êàê ïðèñïîñîáëåíèå äëÿ óïîðà ïðè ïðîêëàäûâàíèè õîäîâ èìå-
þò êîíå÷íûå ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûå øèïû. Ýòè øèïû ìîãóò áûòü êàê ïàðíûìè
(íàïðèìåð, ó Asida lutosa, Tenebrio molitor), òàê è íåïàðíûìè (íàïðèìåð, ó Blaps, ó
Prosodes — ðèñ. 4.6), ó Gnaptor, ó êîòîðûõ IX ñåãìåíò âûòÿíóò â îñòðèå, çàêàí÷èâàþ-
ùååñÿ ìîùíûì õèòèíîâûì øèïîì). Íåïàðíûå äëèííûå êîíå÷íûå øèïû ëè÷èíîê Blaps

îáíàðóæèâàþò ïðîèñõîæäåíèå îò ñëèÿíèÿ äâóõ êîíå÷íûõ øèïèêîâ: â îñòðèå íåäàâíî
ïåðåëèíÿâøèõ ëè÷èíîê ïðîñâå÷èâàþò äâà áîëåå òåìíûõ õèòèíîâûõ òÿæà â áîêîâûõ
÷àñòÿõ øèïà.

Îáðàçîâàíèå êîíöåâûõ íåïàðíûõ øèïîâ èç ïàðíûõ îáðàçîâàíèé îñîáåííî ÷åòêî
âûÿâëÿåòñÿ ïðè èçó÷åíèè èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà â òå÷åíèå îíòîãå-
íåçà. Ïðè ðàáîòå ïî âûâåäåíèþ ëè÷èíîê Blaps lethifera èç ÿèö îòìå÷åíî, ÷òî ëè÷èíêè
ïåðâîãî âîçðàñòà êàê ïî îáùåìó îáëèêó, òàê è ïî ñòðîåíèþ IX áðþøíîãî ñåãìåíòà
îòëè÷àþòñÿ îò âçðîñëûõ ëè÷èíîê.

Ðèñ. 4.5.  Ëè÷èíêà Prosodes èç ïî÷â ôðèãàíû Ôåðãàíñêîãî õðåáòà.
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Ó ìÿãêîé íåæíîé áåëîé ëè÷èíêè ïåðâîãî âîçðà-
ñòà îòñóòñòâóþò õàðàêòåðíûå äëÿ âçðîñëîé ëè÷èíêè
îïîðíûå øèïû, IX áðþøíîé ñåãìåíò çàêàí÷èâàåòñÿ
õàðàêòåðíûì ðàçäâîåíèåì, êîòîðîå ìîæíî ðàññìàò-
ðèâàòü êàê ðóäèìåíòàðíûå öåðêè. Ìÿãêèå ïàðíûå ïðè-
äàòêè IX ñåãìåíòà ëè÷èíîê ïåðâîãî âîçðàñòà Blaps
èìåþò, ïîâèäèìîìó, ÷óâñòâóþùóþ ôóíêöèþ.

Ëè÷èíêè ïåðâîãî âîçðàñòà ïåðåäâèãàþòñÿ â ïî-
÷âå ïî ñóùåñòâóþùèì â íåé õîäàì. Ïî ìåðå ðîñòà
ëè÷èíêè òàêîé ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ ñòàíîâèòñÿ íå-
âîçìîæíûì (âçðîñëàÿ ëè÷èíêà Blaps èìååò äëèíó ïî-
ðÿäêà 40 ìì ïðè òîëùèíå òåëà îêîëî 6 ìì) è ëè÷èíêà
ïåðåõîäèò ê íîâîìó ñïîñîáó ïåðåäâèæåíèÿ — ïóòåì
àêòèâíîãî ïðîêëàäûâàíèÿ õîäîâ. Ñîîòâåòñòâåííî íî-
âûì óñëîâèÿì ïåðåäâèæåíèÿ ìåíÿþòñÿ è íåêîòîðûå
÷åðòû îðãàíèçàöèè ëè÷èíêè: ïîêðîâû ñèëüíî õèòè-
íèçèðóþòñÿ, øèïèêè íà II–X òåðãèòàõ ðåäóöèðóþò-
ñÿ, îïîðíóþ æå ôóíêöèþ öåëèêîì ïðèíèìàåò íà ñåáÿ
IX ñåãìåíò áðþøêà, ïðèîáðåòàþùèé õàðàêòåðíóþ
ôîðìó îðãàíà óïîðà.

Ïàðíûå ìÿãêèå îòðîñòêè íà êîíöå IÕ ñåãìåíòà
áðþøêà õàðàêòåðíû è äëÿ ëè÷èíîê ïåðâîãî âîçðàñòà
Platyscelis gages, Pedinus femoralis, Asida lutosa (Îã-
ëîáëèí è Êîëîáîâà, 1926).

Òåðìèíàëüíûå øèïû ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê (ïàðíûå èëè íåïàðíûå, ïðîèñøåäøèå
èç ïàðíûõ ïóòåì èõ ñëèÿíèÿ) ìîæíî ðàññìàòðèâàòü íà îñíîâàíèè èçó÷åíèÿ èõ ïîñòýì-
áðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, êàê îáðàçîâàíèÿ, âîçíèêøèå íà ìåñòå öåðêîâ è èõ çàìåíèâ-
øèå. Ïîýòîìó ïðèìåíåíèå òåðìèíà «öåðêè» ê õâîñòîâûì øèïèêàì Tenebrionidae ìîæ-
íî ñ÷èòàòü ïðàâîìî÷íûì.

Çàìåíà ëîêîìîòîðíûõ ïðèäàòêîâ øèïèêàìè è ùåòèíêàìè ïîñëå ðåäóêöèè ïðèäàòêîâ
èçâåñòíà äàæå, íàïðèìåð, äëÿ ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé íåêîòîðûõ ëè÷èíîê æóêîâ. Òàê, ó âåäó-
ùèõ îòêðûòûé îáðàç æèçíè ëè÷èíîê Phytonomus, ó êîòîðûõ, êàê è ó âñåõ ëè÷èíîê äîëãîíî-
ñèêîâ, ãðóäíûå êîíå÷íîñòè ðåäóöèðîâàíû, ïåðåäâèæåíèå ïî ïîâåðõíîñòè ëèñòüåâ ñîâåð-
øàåòñÿ ïðè ïîìîùè áóãîðêîâ, íåñóùèõ ñèëüíûå ùåòèíêè. Ïåðåö (Perez, 1911) ïîêàçàë, ÷òî
ýòè îáðàçîâàíèÿ ëè÷èíîê Phytonomus ÿâëÿþòñÿ ãîìîëîãàìè êîíå÷íîñòåé è ÷òî äâèæåíèÿ
ùåòèíîê ñîâåðøàþòñÿ ïðè ïîìîùè ìóñêóëàòóðû èìàãèíàëüíûõ äèñêîâ ãðóäíûõ íîã.

Ó ëè÷èíîê ïåðâîãî âîçðàñòà Otiorrhynchus ligustici ãðóäíûå ñåãìåíòû íåñóò äëèí-
íûå ëîêîìîòîðíûå ùåòèíêè, ðàñïîëîæåííûå â òåõ ìåñòàõ, ãäå ó øåñòèíîãèõ ëè÷èíîê
æóêîâ èìåþòñÿ êîíå÷íîñòè, ïðè÷åì ýòè ùåòèíêè ôóíêöèîíèðóþò êàê íîãè. Ïðè äàëü-
íåéøåì ðàçâèòèè ëè÷èíêè, ñ ïåðåõîäîì åå îò ïîëçàíèÿ ïî ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà ê
àêòèâíîìó ïðîêëàäûâàíèþ õîäîâ (ïî ïðèíöèïó ðûòüÿ Ñ-îáðàçíûõ ëè÷èíîê), ýòè ëîêî-
ìîòîðíûå ùåòèíêè èñ÷åçàþò (Âàñèëüåâ, 1910).

Òàêèì îáðàçîì, èìåþòñÿ îñíîâàíèÿ äëÿ ðàññìîòðåíèÿ õâîñòîâûõ ïðèäàòêîâ ìíî-
ãèõ ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê Coleoptera êàê åäèíîãî ðÿäà âàðüèðóþùèõ ñòðóêòóð, ñâÿçàí-
íûõ äðóã ñ äðóãîì ïåðåõîäàìè. ×ëåíèñòûå ÷óâñòâóþùèå ïðèäàòêè ëè÷èíîê æóæåëèö
òàêîãî òèïà, êàê ó Chlaenius, çàíèìàþò êðàéíåå ïîëîæåíèå ñ îäíîé ñòîðîíû ðÿäà, õèòè-
íîâûå êîíöåâûå øèïû ëè÷èíîê Tenebrionidae — ñ äðóãîé.

Ìîùíûå õâîñòîâûå îïîðíûå øèïû õàðàêòåðíû äëÿ áîëåå êðóïíûõ îáèòàþùèõ â
ïî÷âå ëè÷èíîê Tenebrionidae. Òàê, íàïðèìåð, ìîùíûå øèïû õàðàêòåðíû äëÿ ëè÷èíîê

Ðèñ. 4.6. Ëè÷èíêà I âîçðàñòà
Lebia. Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû ñ ðàç-
âèòûìè ÷ëåíèñòûìè öåðêàìè (ïî
Silvestri, 1905).
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Â1àðs (Â. 1åthifera è Â. halophila), äîñòèãàþùèõ äëèíû 40 ìì, äëÿ Prosodes obtusa (òà-
êèõ æå ðàçìåðîâ), äëÿ Gnaptor spinimanus (äëèíà äî 44 ìì), äâîéíûå øèïèêè äëÿ Asida

lutosa (äëèíà òåëà äî 40 ìì). Ó áîëåå ìåëêèõ ôîðì, òàêèõ, êàê Opatrum sabulosum (äî
17 ìì), Dasus pusillus èëè äàæå Platyscelis polita (gages) (äî 24 ìì), êîòîðûå ìîãóò ïðè
ïåðåäâèæåíèÿõ ÷àñòè÷íî èñïîëüçîâàòü ñêâàæíîñòü ïî÷âû è ïîýòîìó ïðåîäîëåâàþò ìåíü-
øåå ñîïðîòèâëåíèå ñðåäû, òåðìèíàëüíûå øèïèêè ðàçâèòû ñëàáåå. Èõ ôóíêöèÿ ðàçäå-
ëÿåòñÿ ìíîãî÷èñëåííûìè ìåëêèìè øèïèêàìè, ðàçâèâàþùèìèñÿ ïî íàðóæíîìó êðàþ
âåðøèíû IX ñåãìåíòà (16–22 øèïèêà ó Î. sabulosum, 14 — ó D. pusillus, 12 — ó P.
polita).

ÐÅÄÓÊÖÈß ÖÅÐÊÎÂ

Ðåäóêöèÿ öåðêîâ õàðàêòåðíà ïðåæäå âñåãî äëÿ íåïîäâèæíûõ ôîðì. Òàê, ðåäóöèðî-
âàíû öåðêè ó ïàðàçèòèðóþùåé íà êóêîëêàõ áàáî÷êè àìåðèêàíñêîé æóæåëèöû Brachinus

(Çíîéêî, 1929). Î÷åíü ïîêàçàòåëüíà ðåäóêöèÿ öåðêîâ ïðè ïåðåõîäå ê íåïîäâèæíîìó
îáðàçó æèçíè â ñâÿçè ñ ïàðàçèòèçìîì ëè÷èíêè Lebia scapularis (ñì. Silvestri, 1904). Äëÿ
ýòèõ ëè÷èíîê Ñèëüâåñòðè óñòàíîâèë, ÷òî õîä èõ ðàçâèòèÿ íàïîìèíàåò ãèïåðìåòàìîð-
ôîç ëè÷èíîê Meloidae. Âûõîäÿùàÿ èç ÿéöà ëè÷èíêà èìååò òèïè÷íóþ êàìïîäåîâèäíóþ
ôîðìó, õàðàêòåðíóþ äëÿ ëè÷èíîê, ïåðåäâèãàþùèõñÿ ïî ñêâàæèíàì ïî÷âû. Öåðêè ó ëè-
÷èíîê L. scapularis äëèííûå, òðåõ÷ëåíèêîâûå (ðèñ. 4.7). Ïîñëå æå ïåðåõîäà ê íåïîä-
âèæíîìó îáðàçó æèçíè â øåëêîâîì ÷åõëèêå ëè÷èíêà óòðà÷èâàåò êàìïîäåîâèäíóþ ôîð-
ìó, òåëî å¸ ñòàíîâèòñÿ âåðåòåíîâèäíî âçäóòûì. Öåðêè ó ëè÷èíîê Lebia scapularis ñòàð-
øåãî âîçðàñòà ïîëíîñòüþ ðåäóöèðóþòñÿ, ÷òî ñâÿçàíî ñ íåïîäâèæíûì îáðàçîì æèçíè.

Â ãîðíûõ ëóãàõ Ôåðãàíñêîãî õðåáòà ìíîþ íàéäåíà ðàñòèòåëüíîÿäíàÿ ëè÷èíêà æó-
æåëèöû, ïðèíàäëåæàùàÿ (ñóäÿ ïî ìåñòîîáèòàíèþ è
ïî ñîïîñòàâëåíèþ ñî ñáîðàìè âçðîñëûõ ñòàäèé, ïðî-
âåäåííûõ òàì æå Ê.Â. Àðèîëüäè), âåðîÿòíåå âñåãî,
Chilotomus tschitscherini.

Äëÿ ýòîé ëè÷èíêè õàðàêòåðíî ïîëíîå îòñóòñòâèå
öåðêîâ è íåêîòîðîå ñõîäñòâî îáùåé ôîðìû ñ ëè÷èí-
êàìè ïëàñòèí÷àòîóñûõ. Èíòåðåñíî ñòðîåíèå åå ïîñëå-
äíåãî (òîïîãðàôè÷åñêè X) ñåãìåíòà. Ó ëè÷èíîê æó-
æåëèö, èìåþùèõ ðàçâèòûå öåðêè (÷óâñòâóþùèå èëè
îïîðíûå), X ñåãìåíò ñìåùåí íà áðþøíóþ ñòîðîíó IÕ-
ãî, ìîðôîëîãè÷åñêè âåñüìà îòëè÷åí è ñëóæèò ïîäòàë-
êèâàòåëåì («ñåäüìîé ëàïêîé») ëè÷èíêè. Ó íàçâàííîé
ðàñòèòåëüíîÿäíîé ëè÷èíêè X ñåãìåíò ïî ñòðîåíèþ
óïîäîáëÿåòñÿ îñòàëüíûì áðþøíûì ñåãìåíòàì, ïî÷òè
íå ñìåùåí íà áðþøíóþ ñòîðîíó äåâÿòîãî è çàíèìàåò
êîíöåâîå ïîëîæåíèå.  Âñÿ ãðóïïà áðþøíûõ ñåãìåí-
òîâ, íà÷èíàÿ ñ ÷åòâåðòîãî, çàãèáàåòñÿ êíèçó, ÷åì è
îïðåäåëÿåòñÿ âíåøíåå ñõîäñòâî ýòèõ ëè÷èíîê ñ ëè÷èí-
êàìè Scarabaeidae, êîòîðîå óâåëè÷èâàåòñÿ òåì, ÷òî ó
íèõ ñëàáî õèòèíèçèðîâàííûå, ìÿãêèå, áåëûå, ïî÷òè
ïðîçðà÷íûå ïîêðîâû.

Íàëè÷èå îïîðíûõ ùåòèíîê ïðåèìóùåñòâåííî íà
áðþøíîé ñòîðîíå çàäíåãî êîíöà òåëà (IX è X áðþø-
íûå ñåãìåíòû) ïîêàçûâàåò, ÷òî ýòè ëè÷èíêè ïåðåäâè-
ãàþòñÿ â ïî÷âå òàê æå, êàê è ëè÷èíêè Scarabaeidae.
Ôèêñàöèÿ ïîëîæåíèÿ òåëà ïðè ðûòüå äîñòèãàåòñÿ ïîä-

Ðèñ. 4.7. Çàäíèé êîíåö òåëà è öåð-
êîèäíûå ëîæíûå  íîæêè (VI)
Ligia italica.
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ãèáàíèåì çàäíåãî êîíöà. Ïðè òàêîé ôèêñàöèè ïîëîæåíèÿ òåëà îñíîâíóþ íàãðóçêó íå-
ñåò áðþøíàÿ ñòîðîíà ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà, íà êîòîðîé è ðàçâèâàþòñÿ îïîðíûå øèïè-
êè è ùåòèíêè, êàê ýòî èìååò îáû÷íî ìåñòî ó ëè÷èíîê õðóùåé. Ñ-îáðàçíàÿ ôîðìà è
ñâÿçàííûé ñ íåþ õàðàêòåð ïåðåäâèæåíèÿ ëè÷èíîê â ïî÷âå õàðàêòåðåí, êàê ðàçáèðàëîñü
âûøå, äëÿ ëè÷èíîê, ïèòàþùèõñÿ íåïîäâèæíûìè îáúåêòàìè, ïðåèìóùåñòâåííî äëÿ ðà-
ñòèòåëüíîÿäíûõ ôîðì. Ñòðîåíèå ìàíäèáóë (ðèñ. 4.8) èññëåäîâàííîé ëè÷èíêè, èõ ìàñ-
ñèâíîñòü, áîëüøîå çíà÷åíèå îòíîøåíèÿ øèðèíû ê äëèíå, ìîùíî ðàçâèòûå retinaculum
è ñëàáàÿ çàãíóòîñòü êîíöîâ õàðàêòåðíû äëÿ ðàñòèòåëüíîÿäíûõ ôîðì.

ßâíàÿ òåíäåíöèÿ ê ðåäóêöèè öåðêîâ è ïðèîáðåòåíèþ Ñ-îáðàçíîé ôîðìû íàáëþäà-
åòñÿ ó ëè÷èíîê Amara (ðàñòèòåëüíîÿäíûõ èëè ïèòàþùèõñÿ, êàê ïîêàçàëè Äåõòÿðåâ,
1925, è Êèðè÷åíêî, 1926 äëÿ A. equestris, êóáûøêàìè ñàðàí÷åâûõ), èìåþùèõ íåïèã-
ìåíòèðîâàííûå, ìÿãêèå ïîêðîâû è î÷åíü ìàëåíüêèå íå÷ëåíèñòûå öåðêè.

Ðåäóöèðîâàíû õèòèíîâûå îïîðíûå îáðàçîâàíèÿ íà ïîñëåäíåì ñåãìåíòå è ó ëè÷è-
íîê Tenebrionidae, ïåðåõîäÿùèõ ê ïåðåäâèæåíèþ ïî ïðèíöèïó Ñ-îáðàçíûõ ëè÷èíîê.
Îñíîâíûìè ðûõëÿùèìè îðãàíàìè ó ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê ÿâëÿþòñÿ ìîùíûå ïåðåäíèå
êîïàòåëüíûå íîãè ñ ðàñøèðåííûìè áåäðàìè.

Îòãðåáàíèå ðàçðûõëåííîé çåìëè ñîâåðøàåòñÿ ó ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê íå òîëüêî êî-
íå÷íîñòÿìè, íî è âñåì ïåðåäíèì îòäåëîì òåëà, áðþøíàÿ ïîâåðõíîñòü êîòîðîãî óïëî-
ùåíà èëè äàæå íåñêîëüêî æåëîáîîáðàçíî âîãíóòà. Òàêèì îáðàçîì, â ñàìîì õàðàêòåðå
äâèæåíèÿ ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê çàëîæåíû ïðåäïîñûëêè äëÿ ïåðåõîäà îò ðàçðûõëåíèÿ
ïî÷âû ïðè ïîìîùè êîíå÷íîñòåé ê ðûòüþ âñåì ïåðåäíèì îòäåëîì òåëà ïðè ñîêðàùåíèè
ïðîäîëüíîé âåíòðàëüíîé ìóñêóëàòóðû — òèï, õàðàêòåðíûé äëÿ Ñ-îáðàçíûõ ëè÷èíîê.

Ýâîëþöèÿ â òàêîì íàïðàâëåíèè, ñîïðîâîæäàþùàÿñÿ óêîðî÷åíèåì è ðàñøèðåíèåì
òåëà, õàðàêòåðíà äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé ïîäñåìåéñòâà Pimeliinae. Îñîáåííî õîðîøî ýòî
âûðàæåíî ó ëè÷èíîê Stalagmoptera confusa .

Ïåðåäâèæåíèå â ïî÷âå ëè÷èíêè ïî òîìó ïðèíöèïó, ïî êîòîðîìó â íåé ïåðåäâèãàþò-
ñÿ ïðîâîëî÷íèêè, ïðè óâåëè÷åíèè ïëîùàäè ïîïåðå÷íîãî ñå÷åíèÿ ëè÷èíêè ñòàíîâèòñÿ
çàòðóäíèòåëüíûì è òðåáóåò ïåðåõîäà ê äâèæåíèþ ïî äðóãîìó ïðèíöèïó — ðûõëåíèÿ
íå ïðè âûòÿãèâàíèè òåëà, à ïðè ñîêðàùåíèÿõ, êàê ó Ñ-îáðàçíûõ ëè÷èíîê.

Ðèñ. 4.8. Ãîëîâà ëè÷èíîê æóæåëèö: à — ðàñòèòåëüíîÿäíîé (Chilotomus), á — õèùíîé (Chlaenius).

à á
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ÊÎÍÖÅÂÛÅ PEDES SPURII ÈÇÎÏÎÄ

Îöåíèâàÿ ôóíêöèîíàëüíîå è àäàïòèâíîå çíà÷åíèå öåðêîâ ëè÷èíîê æóêîâ, îáèòà-
þùèõ â ïî÷âå, èíòåðåñíî ñðàâíèòü âàðüèðîâàíèå èõ ñòðîåíèÿ ñ âàðüèðîâàíèåì àíà-
ëîãè÷íûõ îáðàçîâàíèé ó äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, îáèòàþùèõ â ñõîäíûõ óñëîâèÿõ. Ó
èçîïîä ñ ïåðåõîäîì ê ðûòüþ â ïî÷âå íàáëþäàþòñÿ èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû ïîñëåäíåé
ïàðû êîíå÷íîñòåé, àíàëîãè÷íûå òåì, êîòîðûå ïðîèñõîäÿò ñ öåðêàìè îáèòàþùèõ â
ïî÷âå ëè÷èíîê.

Ó ìîðñêèõ Idotheidae øåñòàÿ ïàðà ëîæíûõ íîæåê (pedes spurii) ñîõðàíÿåò áðþøíîå
ïîëîæåíèå. Ó Asellus âûñòóïàþùàÿ çà ïðåäåëû áðþøíîãî ùèòêà ïàðà çàäíèõ êîíå÷íî-
ñòåé êàæåòñÿ çàíèìàþùåé ñïèííîå ïîëîæåíèå.

Èç ÷èñëà íàçåìíûõ Isopoda-À¸rîsðirantia (ñåì. Oniscidae) ïðèìèòèâíàÿ äâóâåòâèñ-
òàÿ ñòðóêòóðà ïîñëåäíåé ïàðû ëîæíûõ íîæåê ñîõðàíÿåòñÿ òîëüêî ó îáèòàþùèõ íà ïî-
áåðåæüÿõ ìíîãèõ îêåàíîâ è ìîðåé ïðåäñòàâèòåëåé Ligia, êîòîðûå ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê
íàèáîëåå íèçêîîðãàíèçîâàííûå, íàèáîëåå ñâÿçàííûå ñ ãèãðîôèëüíûìè óñëîâèÿìè ôîð-
ìû íàçåìíûõ ðàâíîíîãèõ. Ñóäÿ ïî ðèñóíêàì VI ïàðû ëîæíûõ íîæåê, ýòè êîíå÷íîñòè ó
Ligia îñåànica è îñîáåííî ó Ligia italica (ðèñ. 4.8) íåñîìíåííî èìåþò íå ëîêîìîòîðíóþ,
à ÷óâñòâóþùóþ ôóíêöèþ.

Òàêîå ñòðîåíèå è ôóíêöèÿ áðþøíûõ êîíöåâûõ ïðèäàòêîâ ñòàíîâÿòñÿ ïîíÿòíû,
åñëè ó÷åñòü, ÷òî âñòðå÷àþòñÿ Ligia ñðåäè êðóïíûõ êàìíåé è ïåðåäâèãàþòñÿ â õîäàõ,
îáðàçîâàâøèõñÿ â ïðîìåæóòêàõ ìåæäó íèìè. Óñëîâèÿ ïåðåäâèæåíèÿ ñõîäíû ñ ïåðå-
äâèæåíèåì â ãàëå÷íèêàõ ëè÷èíîê Chlaenius è äðóãèõ ôîðì ëè÷èíîê æóæåëèö, îáèòà-
þùèõ â ñõîäíûõ óñëîâèÿõ è èìåþùèõ äëèííûå ÷óâñòâóþùèå êîíöåâûå ïðèäàòêè
áðþøêà.

Ó îáèòàþùèõ ïîä êàìíÿìè, ïîä êîðîé, â ïî÷âå è òîìó ïîäîáíûõ ìåñòàõ Ðîrñålliî,
Oniscus è ò. ä. ñèëüíî ðàçâèòà òîëüêî íàðóæíàÿ ÷àñòü VI pedes spurii, ïðèîáðåòàþùàÿ
äâó÷ëåíèñòóþ ñòðóêòóðó, äèñòàëüíàÿ ÷àñòü êîòîðîé îáðàçóåò âûäàþùååñÿ ââåðõ è íà-
çàä ëàíöåòîâèäíîå îñòðèå. Ãåðøòåêåð, ãîâîðÿ îá ýòèõ îáðàçîâàíèÿõ, îòìå÷àåò, ÷òî ñó-
äèòü îá èõ ôóíêöèÿõ ÷ðåçâû÷àéíî òðóäíî. Ó÷èòûâàÿ óñëîâèÿ ïåðåäâèæåíèÿ è ïðîêëàä-
êè õîäîâ â ñóáñòðàòàõ, â êîòîðûõ îáèòàþò ïðåäñòàâèòåëè ðîäîâ Ðîrñålliî è Oniscus (s.

1.), íàçíà÷åíèå èõ ìîäèôèöèðîâàííûõ VI ëîæíûõ íîæåê ëåãêî óñòàíîâèòü: èõ ôóíêöèÿ
îïîðíàÿ, ýòè ñòðóêòóðû ôóíêöèîíàëüíî ìîãóò áûòü ñðàâíåíû ñ îïîðíûìè óðîãîìôàìè
ëè÷èíîê Carabus èëè ùåëêóíîâ Ñîrómbitini. Îïîðíàÿ ôóíêöèÿ òàêèõ «ãðèôåëüêîâ» ó
Hemilepistus (Ðîrñålliî) elegans îñîáåííî ëåãêî îáíàðóæèâàåòñÿ.

«Ïóñòûííûå ìîêðèöû» Hemilepistus elegans â Ñðåäíåé Àçèè øèðîêî ðàñïðîñòðà-
íåíû íà ñóãëèíèñòûõ ïî÷âàõ ñ çàðîñëÿìè ñîëÿíîê è ñ äîâîëüíî áëèçêèì ñòîÿíèåì ãðóí-
òîâûõ âîä. Îíè ðîþò ãëóáîêèå íîðû, äîáèðàÿñü äî âëàæíîãî è íåïðîãðåâàåìîãî ñëîÿ
ïî÷âû (Ôàóñåê, 1906). ×èñëåííîñòü «ìîêðèö» áûâàåò íàñòîëüêî âåëèêà, ÷òî èõ ðîþùåé
äåÿòåëüíîñòè ïî÷âîâåäû ïðèäàþò âåäóùåå çíà÷åíèå â ïðîöåññàõ ïî÷âîîáðàçîâàíèÿ â
çàñåëåííûõ èìè ìåñòíîñòÿõ (Äèìî, 1945).

Ïðè íàáëþäåíèÿõ çà ïåðåäâèæåíèÿìè ìîêðèöû ââåðõ è âíèç ïî õîäó óäàëîñü çàìå-
òèòü, ÷òî, óïèðàÿñü â îäíó ñòåíêó ãðóäíûìè íîãàìè, â ïðîòèâîïîëîæíóþ ñòåíêó îíà
óïèðàåòñÿ çàäíèì êîíöîì áðþøêà ñ çàîñòðåííûìè ëàíöåòîâèäíûìè ëîæíûìè íîæêà-
ìè.

Ëîêîìîòîðíàÿ ôóíêöèÿ â óñëîâèÿõ ïðîêëàäêè õîäîâ â ïî÷âå èëè íà åå ïîâåðõíîñòè
ïîä êàìíÿìè îáúÿñíÿåò îñîáåííîñòè èçìåíåíèÿ ñòðóêòóðû VI ïàðû ëîæíûõ íîæåê ó
íàçåìíûõ èçîïîä.

Ïàðàëëåëèçì õàðàêòåðà èçìåíåíèÿ ïðèäàòêîâ êîíöà áðþøêà ó íàçåìíûõ èçîïîä è ó
îáèòàþùèõ â ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ íàñåêîìûõ ïîêàçûâàåò, ÷òî ðàçëè÷íûå îïîðíûå îá-
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ðàçîâàíèÿ, íàïðàâëåííûå ââåðõ èëè íàçàä è ââåðõ íà ïîñëåäíèõ ñåãìåíòàõ òåëà, ÿâëÿ-
þòñÿ ôóíêöèîíàëüíî âàæíûìè îðãàíàìè, íåçàâèñèìî âîçíèêàþùèìè íà áàçå ðàçëè÷-
íûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð (âûðîñòû ñòèãìàëüíîãî ïîëÿ ó ëè÷èíîê Òipula selene,
óðoãîìôû ó ëè÷èíîê Carabus, ñâîåîáðàçíûå ãðèôåëüêè íà êîíå÷íîì ÷ëåíèêå ó æóêîâ-
ñòàôèëèíèä, «ëîæíûå íîæêè» Oniscoidea è ò.ä.). Ýòè îïîðíûå îòðîñòêè åñòü îäíî èç
îñíîâíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê ïðîêëàäûâàíèþ õîäà â òâåðäîì ñóáñòðàòå, êîòîðîå òðåáó-
åò ïðåîäîëåâàíèÿ áîëüøîãî ñîïðîòèâëåíèÿ ñðåäû. Ýòî ïðèñïîñîáëåíèå, ñóäÿ ïî åãî
ðàñïðîñòðàíåííîñòè â ðàçíûõ ãðóïïàõ, ìåõàíè÷åñêè íàèáîëåå ïðîñòî è âûãîäíî.

Ýâîëþöèÿ èçìåíåíèÿ VI ïàðû «ëîæíûõ íîæåê» ó Oniscoidea  â ñâÿçè ñ ïåðåõîäîì îò
ïåðåäâèæåíèþ ïî ïîëîñòÿì ê àêòèâíîìó ðûòüþ â ïî÷âå (â ïëîòíîì ë¸ññå, â ñëó÷àå
Hemilepistes ålegans), ñâÿçàíà ñî ñìåíîé ôóíêöèé îò ÷óâñòâóþùåé ê îïîðíîé, òàêîé æå,
êàêàÿ õàðàêòåðíà äëÿ ïðèäàòêîâ áðþøêà ëè÷èíîê æóêîâ. VI ïàðà pedes spurii íàçåìíûõ
Oniscoidea ìîæåò áûòü ñ òàêèì æå îñíîâàíèåì ñðàâíèâàåìà ñ öåðêàìè íàñåêîìûõ, ñ
êàêèì èõ àíòåííóëû ãîìîëîãèçèðóþòñÿ ñ àíòåííàìè íàñåêîìûõ. Îíè çàíèìàþò òàêîå
æå ïîëîæåíèå, ðàñïîëîæåíû íà ïðåäøåñòâóþùåì òåëüñîíó ñåãìåíòå è ñïîñîáíû ê âû-
ïîëíåíèþ òåõ æå ôóíêöèé, êîòîðûå âûïîëíÿþòñÿ öåðêàìè è èõ ïðîèçâîäíûìè ó îáèòà-
þùèõ â òàêèõ æå óñëîâèÿõ íàñåêîìûõ, ïðèîáðåòàÿ îáùåå ñõîäñòâî ñ íèìè.



ÃËÀÂÀ V
ÏÐÈÑÏÎÑÎÁËÅÍÈß ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Ê ÇÀÙÈÒÅ ÎÒ ÂÛÑÛÕÀÍÈß

ÂËÀÆÍÎÑÒÜ ÏÎ×ÂÅÍÍÎÃÎ ÂÎÇÄÓÕÀ

«Äûõàíèå âñåãäà ïðîèñõîäèò â âîäíîé ñðåäå». Ýòîò â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ñïðà-
âåäëèâûé ôèçèîëîãè÷åñêèé ïàðàäîêñ ñîçäàåò äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ íàçåìíûõ æèâîòíûõ
÷ðåçâû÷àéíî òðóäíî ðàçðåøèìûå ïðîòèâîðå÷èÿ. Óñëîâèÿ ãàçîîáìåíà òðåáóþò íàëè÷èÿ
òîíêèõ äûõàòåëüíûõ ïîêðîâîâ, ëåãêî âûñûõàþùèõ íà âîçäóõå. Óãðîçà ãèáåëè îò âûñû-
õàíèÿ òðåáóåò ðàçâèòèÿ ïîêðîâîâ, çàùèùàþùèõ îðãàíèçì îò ïîòåðè âëàãè. Ïîýòîìó
íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåíû ê óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ íà ñóøå òå ãðóïïû æèâîòíûõ, ó
êîòîðûõ íàèáîëüøåãî ñîâåðøåíñòâà äîñòèãëè îðãàíû çàùèòû îò âûñûõàíèÿ è ðàçâè-
ëèñü âíóòðåííèå äûõàòåëüíûå ïîëîñòè. Òàêîâû âûñøèå ïîçâîíî÷íûå, à ñðåäè ÷ëåíèñ-
òîíîãèõ — íàñåêîìûå.

Îäíàêî ñîâåðøåíñòâî ïðèñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ (ÿâëÿþùååñÿ îñ-
íîâíûì êðèòåðèåì ñòåïåíè ñîâåðøåíñòâà ïðèñïîñîáëåííîñòè ê íàçåìíîìó îáðàçó æèç-
íè) è â ïðåäåëàõ ýòèõ ãðóïï âûðàæåíî ó ðàçëè÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé íåîäèíàêîâî, ïðè-
÷åì äàæå ôîðìû, íàèáîëåå çàùèùåííûå îò ïîòåðè âëàãè, íàõîäÿòñÿ ïîä ïîñòîÿííûì
êîíòðîëèðóþùèì âëèÿíèåì ýòîãî ôàêòîðà.

Èíòåíñèâíîñòü ïîòåðè âëàãè îðãàíèçìîì çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ çàâèñèò îò îòíîñèòåëü-
íîé âëàæíîñòè îêðóæàþùåãî âîçäóõà. ×åì áëèæå îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà ê
íàñûùåíèþ âîäÿíûìè ïàðàìè, òåì ìåíüøå èñïàðåíèå âîäû æèâîòíûìè.

Ýòî ïîëîæåíèå ñïðàâåäëèâî äëÿ ïîñòîÿííîé òåìïåðàòóðû. Ñëåäóåò èìåòü â âèäó, ÷òî
ñêîðîñòü èñïàðåíèÿ çàâèñèò íå òîëüêî îò îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà, íî è îò òåì-
ïåðàòóðû. Ïðè îäèíàêîâîé îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà èñïàðåíèå ïîâûøàåòñÿ ñ
ïîâûøåíèåì òåìïåðàòóðû, òàê êàê ïðè áîëåå âûñîêèõ òåìïåðàòóðàõ òðåáóåòñÿ áîëüøåå
êîëè÷åñòâî âëàãè äëÿ íàñûùåíèÿ åþ åäèíèöû îáúåìà âîçäóõà. Ñêîðîñòü èñïàðåíèÿ íàõî-
äèòñÿ â ïðÿìî ïðîïîðöèîíàëüíîé çàâèñèìîñòè èìåííî îò ýòîé ïîñëåäíåé âåëè÷èíû, îò
äåôèöèòà âëàæíîñòè. Êàê ïîêàçàë Áýêñòîí (Buxton, 1932), ïðè êîëè÷åñòâåííûõ èññëåäî-
âàíèÿõ âëèÿíèÿ âëàæíîñòè âîçäóõà íà íàñåêîìûõ óäîáíåå ïîëüçîâàòüñÿ ïîêàçàòåëÿìè íå
îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà, à èìåííî äåôèöèòà âëàãè (âåëè÷èíà, ïðèâîäèìàÿ â
ñîâðåìåííûõ ïñèõðîìåòðè÷åñêèõ òàáëèöàõ, íàïðèìåð, èçä. Ãèäðîìåòèçäàòîì, 1940).

Âëàæíîñòü âîçäóõà, íàðÿäó ñ òåìïåðàòóðîé, ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ àáèîòè-
÷åñêèõ ôàêòîðîâ ñðåäû, âëèÿþùèõ íà âñå ïðîÿâëåíèÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòè íàñåêîìûõ:
íà èõ àêòèâíîñòü, ïëîäîâèòîñòü, ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè, ïîâåäåíèå è ò.ä. ×åì áëè-
æå îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà ê 100%, ê òî÷êå íàñûùåíèÿ, òåì ìåíåå óãðîçà
ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ, òåì ìåíåå ÿñíî ìîãóò áûòü âûðàæåíû ó îðãàíèçìà ïðèñïîñîáëå-
íèÿ ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ.

Óñëîâèÿ óâëàæíåíèÿ â ïî÷âå î÷åíü ñëîæíû. Ïî÷âà — òðåõôàçíàÿ ñèñòåìà, â êîòî-
ðîé ïðîìåæóòêè ìåæäó îòäåëüíûìè òâåðäûìè ÷àñòèöàìè è èõ àãðåãàòàìè çàïîëíåíû
âîäîþ è âîçäóõîì. Ñîîòíîøåíèå îáúåìà âîäû è âîçäóõà â ïî÷âå èçìåíÿåòñÿ â çàâèñè-
ìîñòè îò êîëè÷åñòâà è ñðîêîâ âûïàäåíèÿ îñàäêîâ, îò òåìïåðàòóðû, îò èñïàðåíèÿ ñ ïî-
âåðõíîñòè, îò òðàíñïèðàöèîííîé äåÿòåëüíîñòè ðàñòåíèé è ò.ä.

Âëàæíîñòü ïî÷âåííîãî âîçäóõà áûëà èññëåäîâàíà íàøèì èçâåñòíûì ó÷åíûì À.Ô.
Ëåáåäåâûì, ïðîâåäøèì â 1910–1911 ãã. â Îäåññå ÷ðåçâû÷àéíî îáñòîÿòåëüíîå è äî ñèõ
ïîð åäâà ëè íå åäèíñòâåííîå èññëåäîâàíèå â ýòîì íàïðàâëåíèè.

Ïîëåâûå íàáëþäåíèÿ ïðè ïîìîùè ñïåöèàëüíî ìîäèôèöèðîâàííûõ ãèãðîãðàôîâ
Ðèøàðà, êàëèáðîâàííûõ ïî ïñèõðîìåòðó Àññìàíà, ïðîâåäåííûå â ëåòíåå è îñåííåå âðå-
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ìÿ, ïîêàçàëè, ÷òî íà ãëóáèíàõ ñâûøå 10 ñì îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà äàæå â
ñàìûå ñóõèå ìåñÿöû íå ñïóñêàëàñü íèæå 100%, ò.å. â óñëîâèÿõ äàæå þãà ñòåïíîé çîíû
âîçäóõ â ïî÷âå âñåãäà áûâàåò íàñûùåí âîäÿíûìè ïàðàìè. Â áîëåå ïîâåðõíîñòíûõ ãî-
ðèçîíòàõ îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà áûëà íåñêîëüêî íèæå, ïàäàÿ äî 96–97% íà
ãëóáèíå 10 ñì.

Ñïåöèàëüíûå èññëåäîâàíèÿ â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ, ïðîâåäåííûå Ëåáåäåâûì,
ïîêàçàëè, ÷òî ïîêà â ïî÷âå çàïàñ âîäû ïðåâûøàåò ìàêñèìàëüíóþ ãèãðîñêîïè÷íîñòü,
îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà â íåé íå ñïóñêàåòñÿ íèæå 100% (òàáë. 5.1.).

Ïðè âëàæíîñòè ïî÷âû íèæå ìàêñèìàëüíîé ãèãðîñêîïè÷íîñòè îòíîñèòåëüíàÿ âëàæ-
íîñòü âîçäóõà â íåé ìåíüøå, ÷åì 100%, è áûâàåò òåì âûøå, ÷åì âûøå òåìïåðàòóðà.
Òàê, íàïðèìåð, ïðè ìàêñèìàëüíîé ãèãðîñêîïè÷íîñòè ÷åðíîçåìà 5.62% è âëàæíîñòè åãî
4% îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà â ïî÷âå èçìåíÿåòñÿ ñëåäóþùèì îáðàçîì (òàáë.
5.2.).

Íàáëþäåíèÿ è îïûòû Ëåáåäåâà ïîêàçàëè, ÷òî âîçäóõ â ïî÷âå íàñûùåí âîäÿíûìè
ïàðàìè è ÷òî ëèøü â êñåðîôèòíûõ óñëîâèÿõ àðèäíîãî êëèìàòà âëàæíîñòü âîçäóõà ñíè-
æàåòñÿ, è òî òîëüêî â ñàìûõ âåðõíèõ ãîðèçîíòàõ ïî÷âû. Òîëüêî â ïî÷âàõ ïîä êñåðîôèò-
íûìè ðàñòèòåëüíûìè ôîðìàöèÿìè ñêëîíîâ þæíîé ýêñïîçèöèè âëàæíîñòü âåðõíèõ ãî-
ðèçîíòîâ áûëà íèæå ìàêñèìàëüíîé ãèãðîñêîïè÷íîñòè. Â òàáë. 5.3. ñâåäåíû ðåçóëüòàòû
òåõ îïðåäåëåíèé âëàæíîñòè ïî÷âû, ïðîâîäèâøèõñÿ ÷åòûðå ðàçà â òå÷åíèå ëåòíåãî ïå-
ðèîäà, êîòîðûå äàëè ìèíèìàëüíûå âåëè÷èíû âëàæíîñòè. Èç òàáëèöû âèäíî, ÷òî òîëüêî

Òàáëèöà 5.2. Çàâèñèìîñòü îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà â ïî÷âå îò òåìïåðàòóðû

t° ñ 17 35 50 60 
RH% âîçäóõà â ïî÷âå 81 86 92 98 

Âëàæíîñòü âåðõíèõ ãîðèçîíòîâ ïî÷âû (%) Ðàñòèòåëüíîñòü Ìàêñèìàëüíàÿ 
ãèãðîñêîïè÷-

íîñòü ïî÷âû (%) 
íà ãëóáèíå  

îò 0–10  
äî 40–50 ñì 

0–10  
ñì 

10–20 
ñì 

20–30 
ñì 

30–40 
ñì 

40–50 
ñì 

Çàðîñëè Hordeum 

bulbosum  
(ñóõîé þæíûé ñêëîí) 

6.5–7.1 2.3 4.0 5.3 4.3 3.0 

Çàðîñëè Inula grandis  
(ñóõîé þæíûé ñêëîí)
  

6.4–7.5 5.7 5.7 6.2 6.2 6.1 

Çàðîñëè Polygonum 

bucharicum (ìåçîôèòí. 
ñåâåðíûé ñêëîí) 

8.6–7.8 25.3 25.1 21.0 18.9 17.2 

ßáëîíåâî-êëåíîâûé ëåñ 
Pometo-aceretum 
(ìåçîôèòí. âîñò. è ÞÇ 
ñêëîíû) 

10.1–5.5 25.2 25.9 18.8 20.8 20.8 

Çàðîñëè Serratula (ïëàòî, 
âûñîòà 1800 ì) 

7.8–6.4 14.8 14.7 – 12.8 11.2 

Òàáëèöà 5.3. Âëàæíîñòü ïî÷â ðàçëè÷íûõ ìåñòîîáèòàíèé Ôåðãàíñêîãî õðåáòà (àâãóñò,
1945 ã., Êàðà-Àëìà).
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â ïî÷âàõ ñóõèõ þæíûõ ñêëîíîâ, ñèëüíî ïðîãðåâàåìûõ ñîëíöåì, ñ ðåçêî âûðàæåííûì
êñåðîìîðôíûì õàðàêòåðîì, âëàæíîñòü âîçäóõà â ïî÷âå ïàäàëà íèæå 100%, íà ó÷àñòêàõ
æå ñ ìåçîôèòíîé ðàñòèòåëüíîñòüþ, â òàêèõ ðåçêî êîíòèíåíòàëüíûõ óñëîâèÿõ, êàê â Þ.
Êèðãèçèè, âîçäóõ â ïî÷âå è íà ãëóáèíå äî 10 ñì îñòàâàëñÿ íàñûùåííûì âîäÿíûìè ïà-
ðàìè.

Â íåàðèäíûõ óñëîâèÿõ äàæå íà î÷åíü íåáîëüøîé ãëóáèíå â ïî÷âå âîçäóõ îêàçûâà-
åòñÿ âñåãäà íàñûùåííûì âîäÿíûìè ïàðàìè è â íàèáîëåå ñóõèå ïåðèîäû ãîäà. Íî äàæå
â íàèáîëåå ñóõèõ óñëîâèÿõ, â ïåñ÷àíîé ïóñòûíå íà èçâåñòíîé ãëóáèíå ïåñîê îêàçûâàåò-
ñÿ íàñûùåííûì âîäÿíûìè ïàðàìè.

Èíòåðåñíûå íàáëþäåíèÿ, ïðîâåäåííûå â Ðåïåòåêå, ïîêàçàëè, ÷òî äâèæåíèå áàðõà-
íîâ ïðîèñõîäèò çàêîíîìåðíî (Îðëîâ, 1928). Ïîëãîäà áàðõàí äâèæåòñÿ íà þãî-âîñòîê,
ïîëãîäà — íà ñåâåðî-çàïàä. Ïðè ýòîì äâèæåòñÿ ëèøü âåðõíÿÿ ÷àñòü áàðõàíà, íèæíÿÿ
æå îñòàåòñÿ íåïîäâèæíîé. Ëåòîì â Ðåïåòåêå äîæäÿ íå áûâàåò è ïåñ÷àíàÿ ìàññà íå ìî-
æåò ïîëó÷èòü âëàãè çà ñ÷åò îñàäêîâ. Â òî æå âðåìÿ îêàçûâàåòñÿ, ÷òî â ïåðåäâèíóâøåéñÿ
÷àñòè áàðõàíà ñâåðõó íàõîäèòñÿ ñëîé ñûïó÷åãî ïåñêà òîëùèíîé 30–40 ñì, à ïîä íèì
ïðîñòèðàåòñÿ ñëîé ìîùíîñòüþ îêîëî ìåòðà, èìåþùèé âëàæíîñòü ïîðÿäêà ìàêñèìàëü-
íîé ãèãðîñêîïè÷íîñòè (îêîëî 2% äëÿ ýòèõ ïåñêîâ). Íèæå íà ãëóáèíå îêîëî 1.5 ì ñíîâà
ñëîé ñóõîãî ïåñêà ñ âëàæíîñòüþ îêîëî 1%, èíîãäà ñûïó÷åãî.

Âîäà â ñûïó÷èõ ïåñêàõ îáðàçóåòñÿ íà ìåñòå çà ñ÷åò êîíäåíñàöèè àòìîñôåðíîé âëà-
ãè. Òåìïåðàòóðà ïî÷âû äíåì, à ñëåäîâàòåëüíî è óïðóãîñòü âîäÿíîãî ïàðà, òåì âûøå,
÷åì áëèæå ñëîé ê ïîâåðõíîñòè. Ïàð äâèæåòñÿ â íàïðàâëåíèè ìåíüøåãî äàâëåíèÿ, âãëóáü
ïî÷âû, ãäå è ïðîèñõîäèò åãî êîíäåíñàöèÿ ïðè ïîïàäàíèè â áîëåå õîëîäíûå ñëîè, êîãäà
äîñòèãàåòñÿ íàñûùåíèå èì ïî÷âåííîãî âîçäóõà1 . Ñ «ïîäïîâåðõíîñòíûì» ñëîåì ñâÿçà-
íû êîðíåâûå ñèñòåìû ðàñòåíèé, ðàñòóùèõ â ïóñòûííûõ óñëîâèÿõ, â íåì íàõîäèò
íåîáõîäèìóþ âëàãó è âñÿ ïóñòûííàÿ ýíòîìîôàóíà, íà äåíü çàðûâàþùàÿñÿ â ïåñîê.

Âëàñîâ (1932) óñòàíîâèë, ÷òî â ïóñòûíå â æàðêèé ñóõîé ïåðèîä ãîäà ïðè âëàæíîñòè
âîçäóõà 15%, â ïåñêå óæå íà ãëóáèíå 8 ñì âëàæíîñòü âîçäóõà áëèçêà ê íàñûùåíèþ
(98%), ïðè÷åì ýòî îòíîñèòñÿ äàæå ê íîðàì ãðûçóíîâ, ìèêðîêëèìàò êîòîðûõ â ïóñòûíå
áëàãîïðèÿòåí äëÿ òàêèõ âëàãîëþáèâûõ íàñåêîìûõ, êàê ìîñêèòû (Ïåòðèùåâà, 1946).

Òàêèì îáðàçîì, â ïî÷âàõ ñàìûõ ñóõèõ ìåñòíîñòåé íà èçâåñòíîé ãëóáèíå âîçäóõ
íàñûùåí âîäÿíûìè ïàðàìè, â íèõ ïîääåðæèâàåòñÿ ðåæèì, ïðåïÿòñòâóþùèé âûñûõà-
íèþ íàõîäÿùèõñÿ â ýòîì ñëîå îðãàíèçìîâ. Äàæå â ñàìûõ âåðõíèõ ãîðèçîíòàõ ïî÷âû
âëàæíîñòü âîçäóõà âûøå, ÷åì íà îòêðûòîì âîçäóõå — òîëüêî ïðè ïîëíîì èññóøåíèè
âëàæíîñòü âîçäóõà â ïî÷âå óðàâíèâàåòñÿ ñ àòìîñôåðíîé.

ÓÕÎÄ Â ÏÎ×ÂÓ ÊÀÊ ÇÀÙÈÒÀ ÎÒ ÂÛÑÛÕÀÍÈß

Â îòíîøåíèè óãðîçû ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ, îò ïîòåðè âîäû îðãàíèçìû, îáèòàþùèå
â ïî÷âå, íàõîäÿòñÿ â áîëåå áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ, ÷åì æèâóùèå îòêðûòî. Áëàãîäàðÿ
ìåíüøåé ïîòåðå âëàãè â ïî÷âå â ñðàâíåíèè ñ îòêðûòîé àòìîñôåðîé ìíîãèå îòêðûòî
æèâóùèå íàñåêîìûå ñ öåëüþ çàùèòû îò âûñûõàíèÿ óõîäÿò â ñóõîé ïåðèîä ãîäà èëè íà
ñóõîå âðåìÿ äíÿ â ïî÷âó. Ìíîãèå íàñåêîìûå â çàâèñèìîñòè îò âëàæíîñòè àòìîñôåðíîãî
âîçäóõà ïåðåõîäÿò ê îáèòàíèþ â ïî÷âå èëè íàä åå óðîâíåì.

Òàê, íàïðèìåð, â 1934–1935 ãã. ìíîþ áûë ðàçîáðàí êîìïëåêñ êîðíåâûõ òëåé, âðåäÿ-
ùèõ êàó÷óêîíîñíûì ðàñòåíèÿì â ïëàíòàöèîííûõ óñëîâèÿõ íà Óêðàèíå (Ãèëÿðîâ, 1938).
Â ýòîì êîìïëåêñå íàèáîëåå âàæíûì âðåäèòåëåì îêàçàëàñü òëÿ Xerophilaphis scorzonerae.
Â îòñóòñòâèå ìóðàâüåâ, ïðèíóæäàþùèõ òëþ ñåëèòüñÿ îáÿçàòåëüíî íà êîðíÿõ, ýòà òëÿ

1 Ðîäå (1946) äàåò íåñêîëüêî èíîå îáúÿñíåíèå âîçîáíîâëåíèþ çàïàñà âîäû â ïî÷âå.
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äåðæèòñÿ âáëèçè êîðíåâîé øåéêè. Âåñü îáëèê X. scorzonerae ïîêàçûâàåò, ÷òî îíà íå
òèïè÷íàÿ êîðíåâàÿ òëÿ, î ÷åì ñâèäåòåëüñòâóåò ïðåæäå âñåãî åå çåëåíîâàòàÿ îêðàñêà.
Íàñòîÿùèå êîðíåâûå òëè, â òîì ÷èñëå è âñòðå÷àþùèåñÿ íà êîðíÿõ êàó÷óêîíîñîâ, àíîëî-
öèêëè÷íûå Trifidaphis phaseoli è Trama troglodytes — áåëûå èëè æåëòîâàòûå, ëèøåííûå
ïèãìåíòàöèè. Îêàçàëîñü, ÷òî ïðè ïîâûøåííîé âëàæíîñòè, ïîñëå ñèëüíûõ äîæäåé, òëè
X. scorzonerae ïåðåõîäÿò íà îñíîâàíèÿ è íèæíþþ ïîâåðõíîñòü ëèñòüåâ, è äàæå íà âåð-
õíþþ ñòîðîíó ëèñòüåâ â öåíòðàëüíîé ÷àñòè ðîçåòêè. Ïðîñòûå ýêñïåðèìåíòû ïîäòâåð-
äèëè îáóñëîâëåííîñòü ïåðåõîäîâ òëè íà íàäçåìíûå ÷àñòè ðàñòåíèÿ óñëîâèÿìè âëàæíî-
ñòè âîçäóõà.

Áîëë (Ball, 1915) ñäåëàë ñõîäíûå íàáëþäåíèÿ íàä ïåðåõîäîì ê ïîäçåìíîìó îáðàçó
æèçíè ïîä âëèÿíèåì ñóõîñòè âîçäóõà íèìô íåêîòîðûõ Cercopidae è Membracidae, ðàç-
âèâàþùèõñÿ â ïåíèñòûõ âûäåëåíèÿõ, çàùèùàþùèõ èõ îò âûñûõàíèÿ è, ìîæåò áûòü, îò
âðàãîâ. Ðàñïðîñòðàíåíû îíè ïðåèìóùåñòâåííî âî âëàæíûõ ìåñòíîñòÿõ, è ëèøü î÷åíü
íåìíîãèå âèäû (íî ïðåäñòàâèòåëè ïî÷òè âñåõ ðîäîâ) âñòðå÷àþòñÿ è â àðèäíûõ ìåñòíî-
ñòÿõ. Îáû÷íî â òàêèõ óñëîâèÿõ èõ ðàçâèòèå ïðîòåêàåò ëèáî â íà÷àëå ëåòà, äî íàñòóïëå-
íèÿ ñóõîãî ïåðèîäà, ëèáî â ãîðàõ, ëèáî â îñîáî âëàæíûõ ìåñòàõ (Clastoptera). Áîëë
îáíàðóæèë Aphrophora permutata â Êîëîðàäî íà ïîäçåìíûõ ÷àñòÿõ Compositae, òîãäà
êàê áëèçêèå âèäû — îáèòàòåëè íàäçåìíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèé. Vanduzea vestita

(Membracidae) îáèòàåò êîëîíèÿìè íà Amorpha canescens. Âî âëàæíîé äîëèíå Ìèññèñè-
ïè ýòî íàñåêîìîå çàñåëÿåò âåðõíèå ÷àñòè ðàñòåíèÿ, à íà ñóõèõ þæíûõ ñêëîíàõ Êîëîðà-
äî äåðæèòñÿ íà ïîäçåìíûõ ÷àñòÿõ ñòåáëÿ è íà êîðíÿõ. Àíàëîãè÷íî âåäåò ñåáÿ è
Camphylenchia curvata.

Ïîâåäåíèå ïåðå÷èñëåííûõ Rhynchota, ïåðåõîä èõ ê îáèòàíèþ â ïî÷âå ïðè ïàäåíèè
âëàæíîñòè âîçäóõà ïîêàçûâàåò, ÷òî â ïðåäåëàõ êîíêðåòíîãî áèîòîïà îáèòàíèå â ïî÷âå
ñâÿçàíî ñ ìåíüøèìè ïîòåðÿìè âëàãè, ÷åì îáèòàíèå íà îòêðûòûõ ñóáñòðàòàõ. Ïåðåõîä ê
îáèòàíèþ â ïî÷âå ïóòåì âåðòèêàëüíîé ìèãðàöèè ïî îðãàíàì êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ (ó òëè
X. scorzonerae) íå ñâÿçàí ñ ïðåêðàùåíèåì ïèòàíèÿ. Â ñóõèõ ìåñòíîñòÿõ ìíîãèå áîëåå
âëàãîëþáèâûå íàñåêîìûå, ïèòàþùèåñÿ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, ïðîâîäÿò ñóõîé ïåðèîä
äíÿ, çàðûâøèñü â ïî÷âó, â íåàêòèâíîì ñîñòîÿíèè, âûõîäÿ íà ïîâåðõíîñòü ëèøü â ÷àñû ñ
áîëåå íèçêîé òåìïåðàòóðîé, êîãäà âëàæíîñòü âîçäóõà ïîâûøàåòñÿ, è ìåíüøå óãðîçà ãè-
áåëè îò âûñûõàíèÿ.

Òàêîâî, íàïðèìåð, ïîâåäåíèå æóêîâ èþíüñêîãî õðóùà (Amphimallon solstitiale), îáóñ-
ëîâëåííîñòü ïîâåäåíèÿ êîòîðîãî ðåæèìîì âëàæíîñòè îñîáåííî ðåçêî ïðîÿâëÿåòñÿ â
Ñðåäíåé Àçèè. Â ýòèõ óñëîâèÿõ ðàñïðîñòðàíåíèå èþíüñêîãî õðóùà ïðèóðî÷åíî ê áåðå-
ãàì âîäîåìîâ êàê åñòåñòâåííûõ, òàê è îñîáåííî èñêóññòâåííûõ. Â óñëîâèÿõ ïîëèâíîãî
õîçÿéñòâà ýòîò õðóù êîíöåíòðèðóåòñÿ â îñíîâíîì ïî áåðåãàì ìàãèñòðàëüíûõ àðûêîâ, â
ïî÷âå êîòîðûõ îñîáåííî ìíîãî ëè÷èíîê èþíüñêîãî õðóùà. Â ïåðèîä ë¸òà æóêè âåñü
äåíü ïðîâîäÿò â ïî÷âå, â êîòîðóþ çàðûâàþòñÿ íà 5–20 ñì (ñàìêè ãëóáæå, ÷åì ñàìöû), è
òîëüêî ñ íàñòóïëåíèåì ñóìåðåê æóêè âûõîäÿò íà ïîâåðõíîñòü.

Â óñëîâèÿõ ëåñîñòåïè íà ïîëåâûõ çåìëÿõ (Ïîëòàâñêàÿ îáë.) ïåñ÷àíûé ìåäëÿê
(Opatrum sabulosum) ïðåäîõðàíÿåòñÿ îò âûñûõàíèÿ è ïåðåãðåâà, çàáèðàÿñü â æàðêèå
÷àñû äíÿ ïîä îñòàòêè ñóõèõ ëèñòüåâ, ïîä ñòåëÿùèåñÿ ïî çåìëå ëèñòüÿ ñîðíÿêîâ è òîìó
ïîäîáíûå óêðûòèÿ. Â áîëåå ñóõèõ óñëîâèÿõ êðàéíåãî þãà ñòåïíîé ïîëîñû Óêðàèíû
(Ñêàäîâñê) ïåñ÷àíûé ìåäëÿê çàêàïûâàåòñÿ â ïî÷âó, òàê êàê íàçâàííûå óêðûòèÿ íåäîñòà-
òî÷íî ïðåäîõðàíÿþò îò ïîòåðè âëàãè. Íàîáîðîò, íà âëàæíûõ òîðôÿíèêàõ Ìèíñêà ïåñ-
÷àíûé ìåäëÿê, ïî íàáëþäåíèÿì íà îïûòíîì ïîëå Èíñòèòóòà áîëîòíîãî õîçÿéñòâà, àêòè-
âåí äàæå â ÷àñû íàèáîëüøåé èíñîëÿöèè.

Êîëè÷åñòâî ïðèìåðîâ, êîãäà íàñåêîìûå äëÿ ïðåäîõðàíåíèÿ îò âûñûõàíèÿ çàðûâà-
þòñÿ â ïî÷âó, ìîæíî çíà÷èòåëüíî óìíîæèòü. Äàæå òàêèå êñåðîôèëüíûå ýëåìåíòû íà-
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øåé ñòåïíîé ôàóíû, êàê æóêè ÷åðíîòåëêè ðîäà Blaps (B. lethifera è Â. halophila), êàê
ïîêàçàëè îïûòû Ñòàðêà (1940), àêòèâíû òîëüêî â òîì ñëó÷àå, åñëè îòíîñèòåëüíàÿ âëàæ-
íîñòü ïðèçåìíîãî ñëîÿ âîçäóõà ïîðÿäêà 80–100%. Ñ ïàäåíèåì æå âëàæíîñòè íèæå 50%
æóêè çàáèðàþòñÿ ïîä óêðûòèÿ èëè çàðûâàþòñÿ â çåìëþ.

Áëàãîäàðÿ ìàëîé ïîòåðå âëàãè è ñëàáîé óãðîçå ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ â ïî÷âå, â íåé
ïðîòåêàþò íåïîäâèæíûå, íå ïðèíèìàþùèå ïèùè ñòàäèè áîëüøèíñòâà íàñåêîìûõ, íå
èìåþùèõ ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ. Òàê, íàïðèìåð, â ïî-
÷âå ðàçâèâàþòñÿ ÿéöà áîëåå ïðèìèòèâíûõ ïðåäñòàâèòåëåé áîëüøèíñòâà ãðóïï íàçåì-
íûõ íàñåêîìûõ. Â íåé ïðîèñõîäèò ðàçâèòèå ÿèö âñåõ ãðóïï àïòåðèãîò (Protura, Collembola,
Thysanura). Ñðåäè Hemimetabola ðàçâèòèå ÿèö â ïî÷âå õàðàêòåðíî äëÿ Grylloblattoidea,
Orthoptera-Saltatoria, Dermaptera, Isoptera, Embioptera, Cicadidae ñðåäè Rhynchota.

Ñðåäè Holometabola ðàçâèòèå â ïî÷âå ÿèö õàðàêòåðíî äëÿ Mecoptera, ìíîãèõ íèç-
øèõ ÷åøóåêðûëûõ (Hepialidae, íåêîòîðûõ Pyralididae è Noctuidae), áîëüøîãî êîëè÷å-
ñòâà æóêîâ (íàçåìíûõ Adephaga, íèçøèõ Polyphaga, íèçøèõ ïðåäñòàâèòåëåé òàêèõ ãðóïï,
êàê äîëãîíîñèêè, ïëàñòèí÷àòîóñûå è ò.ï.), èç äâóêðûëûõ — íàçåìíûõ Nematîcera è
íèçøèõ Ârachycera — Orthorrhapha, äëÿ ìíîãèõ ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ.

Â ïî÷âå ÿéöà íå òîëüêî íå âûñûõàþò, íî ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ äàæå íàáóõàþò, êàê
ýòî îòìå÷àëîñü Êåðåíñêèì (Kerensky, 1930) äëÿ êóçüêè è Êîñìà÷åâñêèì (1943) äëÿ ðÿäà
äðóãèõ ïëàñòèí÷àòîóñûõ (ìàéñêèé è èþëüñêèé õðóùè).

Îòñóòñòâèå óãðîçû ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ äåëàåò ïî÷âó î÷åíü áëàãîïðèÿòíîé ñðåäîé
äëÿ îêóêëèâàíèÿ íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì, îñîáåííî äëÿ èìåþùèõ íåçàùè-
ùåííóþ êóêîëêó — pupa libera (áîëüøèíñòâî æóêîâ), à òàêæå äëÿ ìíîãèõ ôîðì, èìåþ-
ùèõ ïîêðûòóþ êóêîëêó, íî íå äåëàþùèõ ñåáå çàùèòíûõ êîêîíîâ.

Îêóêëèâàíèå â ïî÷âå õàðàêòåðíî äëÿ ìíîãèõ áàáî÷åê, äàæå ïðèíàäëåæàùèõ ê ÷èñ-
ëó ôîðì, ãóñåíèöû êîòîðûõ ðàçâèâàþòñÿ íà íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèé (Noctuidae,
Sphingidae, à òàêæå ïðåäñòàâèòåëè ìíîãèõ ñåìåéñòâ «Micrîlepidoptera»).

Îêóêëèâàíèå â ïî÷âå êîððåëèðóåò ñ íî÷íûì èëè ñóìåðå÷íûì îáðàçîì æèçíè âçðîñ-
ëîé ñòàäèè, ñâÿçàííûì ñ îïðåäåëåííîé ãèãðîôèëüíîñòüþ. Èç áàáî÷åê, ïðèíàäëåæàùèõ
ê ñòàðûì ãðóïïàì «Crepuscularia» è «Nocturna», íå â ïî÷âå îêóêëèâàþòñÿ òîëüêî ôîð-
ìû, îêóêëèâàíèå êîòîðûõ ïðîèñõîäèò â äðóãèõ íàñûùåííûõ âëàãîé óêðûòèÿõ, êàê, íà-
ïðèìåð, Psychidae (ïîä ÷åõëèêàìè èç ïàóòèíêè ñ âêëþ÷åíèÿìè ðàçëè÷íûõ ðàñòèòåëü-
íûõ ÷àñòèö), â êîêîíàõ (Bombycidae) èëè â òêàíÿõ ðàñòåíèé, âíóòðè êîòîðûõ îáèòàëà è
ïèòàëàñü ãóñåíèöà (Sesiidae, Cossidae).

Îêóêëèâàþòñÿ â ïî÷âå â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ è ëè÷èíêè Diptera-Nematocera, â òîì
÷èñëå è ìíîãèå îáèòàþùèå â ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè â âîäå (Tipulîidea).

Áóäó÷è èçâëå÷åííûìè èç ïî÷âû, êóêîëêè (îñîáåííî íåïîêðûòûå) îêóêëèâàþùèõñÿ
â íåé íàñåêîìûõ áûñòðî ïîãèáàþò; íà ýòîì îñíîâàíû ìíîãî÷èñëåííûå ðåêîìåíäàöèè
âñïàøåê â ïåðèîä îêóêëèâàíèÿ êàê ïðèåìà óíè÷òîæåíèÿ òåõ èëè èíûõ îêóêëèâàþùèõ-
ñÿ â ïî÷âå âðåäèòåëåé (ñâîäêó ñì. ó Ùåãîëåâà, 1938).

Ïðèâåäåííûå ïðèìåðû ïîêàçûâàþò, ÷òî ìíîãèå íàçåìíûå íå îáèòàþùèå â ïî÷âå
íàñåêîìûå â êðèòè÷åñêèå ñ òî÷êè çðåíèÿ óãðîçû îò âûñûõàíèÿ ñåçîíû èëè ÷àñû ñóòîê
óõîäÿò â ïî÷âó; â ïî÷âå æå ïðîòåêàþò ñòàäèè, íà êîòîðûõ íàñåêîìîå íå ìîæåò àêòèâíî
âîñïîëíèòü çàïàñû âëàãè â îðãàíèçìå.

×ÓÂÑÒÂÈÒÅËÜÍÎÑÒÜ ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ ÁÅÑÏÎÇÂÎÍÎ×ÍÛÕ Ê ÂÛÑÛÕÀÍÈÞ

Íàñûùåííîñòü âîçäóõà ïî÷âû âîäÿíûìè ïàðàìè ïîçâîëÿåò îæèäàòü ó îáèòàòåëåé
ïî÷âû îòñóòñòâèÿ ñïåöèàëüíûõ, ÿðêî âûðàæåííûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñû-
õàíèÿ. Äåéñòâèòåëüíî, ïî÷âåííûå æèâîòíûå ÷óâñòâèòåëüíû ê âûñûõàíèþ ïî÷òè â òà-
êîé æå ñòåïåíè, êàê è âîäíûå îðãàíèçìû.
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Ìåëêèå ïî÷âåííûå ýíõèòðåèäû, èçâëå÷åííûå èç ïî÷âû è ïîëîæåííûå â ñóõóþ îò-
êðûòóþ ÷àøêó Êîõà, ïîãèáàþò îò âûñûõàíèÿ ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå ÷åðåç 10–15
ìèíóò. Ãèáåëü èìåþùèõ áîëåå êðóïíûå ðàçìåðû äîæäåâûõ ÷åðâåé â îòêðûòûõ ïëîñêèõ
ñîñóäàõ ïðîèñõîäèò óæå ïî ïðîøåñòâèè 12–24 ÷àñîâ, à ïðè óäàëåíèè âàòêîé çàñòûâàþ-
ùåé íà èõ ïîâåðõíîñòè ñëèçè è ñêîðåå, ÷åðåç 4–5 ÷àñîâ, õîòÿ ìíîãèå èç íèõ ñïîñîáíû
òåðÿòü î÷åíü ìíîãî âëàãè, íå óòðà÷èâàÿ æèçíåñïîñîáíîñòè. Òàê, íàïðèìåð, Allolobophora

chloroticus ñïîñîáíà ïðè âûñûõàíèè ïîòåðÿòü îêîëî 70% ñâîåãî èñõîäíîãî âåñà, äî 83%
çàïàñà âëàãè (Hall, 1922). Áûñòðàÿ ïîòåðÿ âëàãè äîæäåâûìè ÷åðâÿìè îòìå÷àëàñü è â
îïûòàõ Ìåíòîíà è Ðàìçàÿ (Manton and Ramsay, 1937), ïðîïóñêàâøèõ íàä ÷åðâåì òîê
ñóõîãî âîçäóõà ñî ñêîðîñòüþ 7 ì/ñåê, ïðè 30 °Ñ. Çà 15 ìèíóò óáûëü â âåñå ïðè ýòèõ
óñëîâèÿõ äîñòèãàëà 18%. Â òàêîì æå îïûòå ñ ïåðâè÷íîòðàõåéíûì Peripatopsis ýòè àâ-
òîðû ïîëó÷èëè ïîòåðþ 39% èñõîäíîãî âåñà. Â êîìíàòíûõ óñëîâèÿõ çà 3.5 ÷àñà ïîòåðÿ â
âåñå ó Peripatopsis òàêæå äîñòèãëà çíà÷èòåëüíîé âåëè÷èíû — 33%.

Ìíîãîíîæêè p. Geophilus èç ïîäìîñêîâíûõ ïî÷â ïîãèáàþò â îòêðûòûõ ïëîñêèõ
ñîñóäàõ ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå ÷åðåç 2–3 ÷àñà. Ãèáåëü äèïëîïîä Julus ïðè òàêèõ
æå óñëîâèÿõ ïðîèñõîäèò ÷åðåç 12–15 ÷àñîâ. Øåëôîðä (Schelford, 1913) ïðèâîäèò ðå-
çóëüòàòû îïûòîâ ñ ìíîãîíîæêîé Fontaria (ÿâëÿþùåéñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ïî÷âîîáðà-
çîâàòåëåé â ëåñàõ Ñ. Àìåðèêè), ó êîòîðûõ ãèáåëü â ñóõîì âîçäóõå ïðè âëàæíîñòè îêîëî
30% íàñòóïàåò ÷åðåç 30 ÷àñîâ. Î÷åíü áûñòðî ïîãèáàþò íà îòêðûòîì âîçäóõå è ìîêðè-
öû. Â ñóõîé àòìîñôåðå ãèáåëü ìîêðèö Ligidium gracilis ïðîèñõîäèò ïðè 20 °C ìåíåå ÷åì
÷åðåç 2 ÷àñà, à ïðè 30 °C çà 0.5 ÷àñà (Miller, 1938). Æóêè Pterostichus, òåñíî ñâÿçàííûå ñ
ïî÷âîé, ïîãèáàþò ÷åðåç 22 ÷àñà ïðè ñîäåðæàíèè â àòìîñôåðå ñ îòíîñèòåëüíîé âëàæíî-
ñòüþ âîçäóõà 30% (Shelford, 1913).

Â êîðîòêèé ñðîê ïîãèáàþò îò âûñûõàíèÿ è îáèòàþùèå â ïî÷âå ëè÷èíêè
Holometabola. Òàê, íàïðèìåð, ïî íàáëþäåíèÿì 1934 ã. íà Óñòèìîâñêîé îïûòíîé ñòàí-
öèè ïî êàó÷óêîíîñàì, â èíñåêòàðèè ãèáåëü îáèòàþùèõ â ïî÷âå ëè÷èíîê æóêîâ íàñòóïà-
ëà ÷åðåç 2–5 (Agriotes gurgistanus, A. sputator, Selatosomus latus) — 24-96 (Pentodon idiota)
÷àñîâ (Ãèëÿðîâ, 1937). Ñêîðîñòü ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ âàðüèðóåò
ó ðàçíûõ âèäîâ â çàâèñèìîñòè îò ðàçìåðîâ. Êàê ïðàâèëî, áîëåå êðóïíûå ëè÷èíêè âûæè-
âàþò äîëüøå, ÷åì áîëåå ìåëêèå. Ýòî îòíîñèòñÿ êàê ê íàñåêîìûì, ïðèíàäëåæàùèì ê
îäíîìó âèäó, òàê è ê ðàçíûì âèäàì. Òàê, íàïðèìåð, â óñëîâèÿõ ñîäåðæàíèÿ â îòêðûòûõ
áîëüøèõ ñîñóäàõ ïðè òåìïåðàòóðå â êîìíàòå 18–23 °C (âëàæíîñòü âîçäóõà íå êîíòðîëè-
ðîâàëàñü), ãèáåëü ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ íàñòóïàëà ÷åðåç ðàçíûå ñðîêè (òàáë. 5.4).

Áîëåå áûñòðàÿ ãèáåëü îò âûñûõàíèÿ áîëåå ìåëêèõ ôîðì â ãðóïïàõ ñî ñõîäíûì ñòðî-
åíèåì òåëà ïîçâîëÿåò ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ïîòåðÿ âîäû ëè÷èíêàìè ïðîèñõîäèò íå òîëüêî
÷åðåç òðàõåéíóþ ñèñòåìó, íî è ÷åðåç âñþ ïîâåðõíîñòü òåëà.

Òàáëèöà 5.4. Çàâèñèìîñòü âûæèâàåìîñòè ëè÷èíîê  ïëàñòèí÷àòîóñûõ æóêîâ
îò âåëè÷èíû

Íàçâàíèå ëè÷èíîê è âîçðàñò Äëèíà â ìì Ñðîê ãèáåëè 50% 
ëè÷èíîê (â ÷àñàõ) 

Êîëè÷åñòâî  
ëè÷èíîê 
â îïûòå 

Anisoplia segetum              (I ã.) 
Anisoplia segetum              (II ã.) 
Amphimallon solstitiale     (II ã.) 
Amphimallon solstitiale     (III ã.) 
Pentodon idiota                 (IV ã.) 
Oryctes nasicornis             (?) 

10–13 
19–23 
18–22 
30–36 
44–52 
68–74 

4 
30 
24 
38 
96 

132–144 

6 
10 
6 

12 
6 
2 
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Áîëåå òî÷íûå èññëåäîâàíèÿ âûæèâàíèÿ ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê â íàñûùåííîé è íå-
íàñûùåííîé âîäÿíûìè ïàðàìè àòìîñôåðå ïðîâîäèëèñü ïðåèìóùåñòâåííî ñ ëè÷èíêà-
ìè Agriotes lineatus è A. obscurus. Äëÿ îïûòà áðàëèñü òîëüêî ëè÷èíêè ñòàðøåãî âîçðà-
ñòà, íå êîðî÷å 18 ìì. Ïðîâîäèëñÿ îïûò â ãèãðîñòàòàõ ñ ïëîòíî çàêðûâàþùèìèñÿ êðûø-
êàìè, íà äíå êîòîðûõ ïîìåùàëèñü ïåðåíàñûùåííûå ðàñòâîðû ñîëåé, íàä ïîâåðõíîñ-
òüþ êîòîðûõ â çàìêíóòûõ ñîñóäàõ ñîçäàåòñÿ îïðåäåëåííàÿ, áîëåå èëè ìåíåå ïîñòîÿí-
íàÿ îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà ïðè òåõ êîëåáàíèÿõ òåìïåðàòóðû â ëàáîðàòî-
ðèè, êàêèå èìåëè ìåñòî â òå÷åíèå îïûòà (18–23 °C). Îïèñàíèå ïðèíöèïîâ óñòðîéñòâà
è äåéñòâèÿ ýòèõ ïðîñòûõ ãèãðîñòàòîâ ïðèâîäèòñÿ ó Êîæàí÷èêîâà (1937). Ïðîâîëî÷-
íèêè íàõîäèëèñü â ïîëîâèíêàõ ìàëûõ ÷àøåê Êîõà ñ íåáîëüøèì êîëè÷åñòâîì ïåñêà íà
äíå (ñëîé ïåñêà ïðèìåðíî ðàâíÿëñÿ òîëùèíå òåëà ëè÷èíîê), ñâåðõó çàòÿíóòûõ ïðîäû-
ðÿâëåííîé áðîíçîâîé ñåòêîé. Â êàæäîé ÷àøêå ïîìåùàëîñü ïî 10 ëè÷èíîê. ×àøêè ñ
ïðîâîëî÷íèêàìè óñòàíàâëèâàëèñü â ãèãðîñòàòû íåïîñðåäñòâåííî íàä ïîâåðõíîñòüþ
óâëàæíåííîé ñîëè (ïåðåñûùåííîãî ðàñòâîðà). Â òå÷åíèå îïûòà ïðîâîëî÷íèêè åæåä-
íåâíî âçâåøèâàëèñü. Ïðè ãèáåëè ñâûøå 50% ëè÷èíîê â âàðèàíòå, ó÷åò ïî âàðèàíòó
ïðåêðàùàëñÿ. Îïûò ïðîäîëæàëñÿ â òå÷åíèå 10 äíåé ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå (17–
21°). Ðåçóëüòàòû ïîêàçàëè, ÷òî ñêîðîñòü âûñûõàíèÿ ëè÷èíîê çàâèñèò îò ñòåïåíè íà-
ñûùåíèÿ âîçäóõà, è â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè â âîçäóõå ëè÷èíêè ïîãèáàþò, òåðÿÿ
ïî÷òè âåñü çàïàñ âëàãè (ïî Subklew, 1934, îáùåå ñîäåðæàíèå âîäû ó ëè÷èíîê îêîëî

Òàáëèöà 5.5. Çíà÷åíèÿ  âëàæíîñòè âîçäóõà, îïòèìàëüíûå äëÿ âûæèâàíèÿ ïî÷âåííûõ
íàñåêîìûõ

Èññëåäîâàííûå íàñåêîìûå Îïòèìàëüíàÿ 
îòíîñèòåëüíàÿ âëàæ-

íîñòü âîçäóõà â % 

Òåìïåðàòóðà Àâòîð 

Ïî÷âåííûå îáèòàòåëè 
Thysanura 

Campodea staphylinus 

Collembola 
Onychiurus armatus  

Isotoma viridis  

Tomocerus vulgaris  

Entomobrya multifasciata 

Dicyrtomina minuta 
Coleoptera (ëè÷èíêè) 

Harpalus sp. 
Amara sp. 
Staphylinidae sp.  

Agriotes sp.  

Corymbites tesselatus  

Aphodius sp.  

Serica brunnea   

Amphimallon solstitiale 

Dipterà (ëè÷èíêè) 
Tipula paludosa 

 

Îáèòàòåëè ñóõîãî çåðíà 
Coleoptera 

Callosobruchus chinensis 
C. maculatus 
Tribolium confusum 

 
 

100 
 

100 
100 
100 
100 
100 

 
100 
100 
100 
100 
100 
100 
100 
100 

 
100 

 
 
 

76 
44 
25 

 
 

êîìíàòíàÿ 
 

êîìíàòíàÿ 
25 
25 
25 
25 

 
18–23 
18–23 
18–23 
18–23 

? 
18–23 

? 
? 
 

18–23 
 
 
 

30.4 
30.0 
27 

 
 
Ñîáñòâ.  
 
Ñîáñòâ.  
Davies, 1928 
         » » 
         » » 
         » » 
 
Ñîáñòâ.   

» » 
» » 
» » 

Subklew, 1934 
Ñîáñòâ.  
Fidler, 1936 
Fidler, 1936 
 
Ñîáñòâ. 
 
 
 
Ludwig, 1945 
           » » 
           » » 
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59%). Áåç ó÷åòà âåñà îïûòû ïðîâîäèëèñü è ñ ëè÷èíêàìè æóæåëèö Harpalus è Àmara,
à òàêæå ñ ëè÷èíêàìè ñòàôèëèíèä, ñ ëè÷èíêàìè Aphodius sp. è Tipula paludosa, à òàêæå
ñ Onychiurus è Campodea èç àïòåðèãîò.

Ïðè ñîïîñòàâëåíèè âûæèâàíèÿ ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ïðè ðàçëè÷íûõ âëàæíîñòÿõ
âûÿñíèëîñü, ÷òî îïòèìàëüíûå äëÿ íèõ óñëîâèÿ — 100% âëàæíîñòü âîçäóõà. Äàííûå îá
îïòèìàëüíîé äëÿ âûæèâàíèÿ ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ âëàæíîñòè ïðèâîäÿòñÿ â òàáë. 5.5.,
â êîòîðóþ äëÿ ñðàâíåíèÿ âêëþ÷åíû è íåêîòîðûå îáèòàòåëè áîëåå ñóõèõ, ÷åì ïî÷âà,
ñóáñòðàòîâ.ïîêàçàíî, ÷òî îáèòàþùèå â ïî÷âå íàñåêîìûå ïðèñïîñîáëåíû ê îáèòàíèþ â
íàñûùåííîé âëàãîé àòìîñôåðå.

Áûñòðîòà, ñ êîòîðîé òåðÿþò âîäó ïî÷âåííûå íàñåêîìûå â íåíàñûùåííîé âëàãîé
àòìîñôåðå, äåëàåò èõ ÷óâñòâèòåëüíûìè ê äåôèöèòó âëàãè. Íà ïðèìåðå ëè÷èíîê Agriotes
Ëàíãåíáóõ (Langenbuch, 1932) óñòàíîâèë, ÷òî îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà 92%
óæå äëÿ íèõ ãèáåëüíà. Ïîòåðè âëàãè âçðîñëûìè ëè÷èíêàìè â îïûòàõ ýòîãî àâòîðà çà 1
÷àñ ïðè îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè 55% äîñòèãàëè 18.5% èñõîäíîãî âåñà, à ïðè âëàæíî-
ñòè 47–25.5%, ïðè÷åì ïîñëåäíÿÿ ïîòåðÿ äëÿ 80% ëè÷èíîê îêàçàëàñü ãèáåëüíîé.

Ìåëëàíáè (Mellanby, 1934) ñ÷èòàë, ÷òî ïîòåðÿ âëàãè íàñåêîìûìè ñîâåðøàåòñÿ ïðàê-
òè÷åñêè òîëüêî ÷åðåç òðàõåéíóþ ñèñòåìó; îí ïðîâîäèë îïûòû íàä íàñåêîìûìè, îáèòà-
þùèìè â î÷åíü ñóõèõ áèîòîïàõ, èìåþùèìè íàèáîëåå ÿðêî âûðàæåííûå ïðèñïîñîáëå-
íèÿ ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ. Â îòíîøåíèè íàñåêîìûõ, îáèòàþùèõ âî âëàæíûõ ñóáñòðà-
òàõ, ýòî ïîëîæåíèå Ìåëëàíáè, îáû÷íî ðàñïðîñòðàíÿåìîå íà âñåõ íàñåêîìûõ, íå ïîä-
òâåðæäàåòñÿ. Òàê, íàïðèìåð, Äýâèñ (Davies, 1928) ïîêàçàë, ÷òî áåñòðàõåéíûå íîãîõâîñ-
òêè, íàïðèìåð Isotoma viridis, ïîãèáàþò ïðè îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà íèæå
30% ÷åðåç 30 ìèíóò, òîãäà êàê â íàñûùåííîé âëàãîé àòìîñôåðå æèâóò äî 8 ÷àñîâ. Èìå-
þùèå æå ðàçâèòûå òðàõåè è äûõàëüöåâûé àïïàðàò Sminthurus viridis ñîõðàíÿþò æèçíå-
ñïîñîáíîñòü äàæå â ñîâñåì ñóõîé àòìîñôåðå â òå÷åíèå 5–10 ÷àñîâ. I. viridis ÿâëÿåòñÿ
òèïè÷íîé ïîäñòèëî÷íîé ôîðìîé, îáèòàþùåé â íàñûùåííîé âëàãîé àòìîñôåðå, òîãäà
êàê S. viridis — ôîðìà, ïåðåõîäÿùàÿ ê îòêðûòîìó îáðàçó æèçíè, ÷àñòî âñòðå÷àþùàÿñÿ
íà ëèñòüÿõ, íàïðèìåð ëþöåðíû, âðåäèòåëåì êîòîðîé îíà ÿâëÿåòñÿ â Àâñòðàëèè.

Ïðèìåð íîãîõâîñòîê ïîêàçûâàåò çíà÷åíèå òðàõåéíîãî äûõàíèÿ êàê ïðèñïîñîáëå-
íèÿ ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ. Èìåííî êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê çàùèòå îò ïîòåðü âëàãè
ïðè äûõàíèè, ïàðàëëåëüíî ñ ðàçâèòèåì âîäîíåïðîíèöàåìûõ ïîêðîâîâ, ðàññìàòðèâà-
åòñÿ âîçíèêíîâåíèå òðàõåéíîé ñèñòåìû â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèÿõ Ñíîäãðàñ-
ñà (Snodgrass, 1938) è Ëàìåðà (Lamèere, 1922). Ýòè æå äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî ïî-
êðîâû ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ìîãóò áûòü ïðîíèöàåìûìè äëÿ èñïàðåíèÿ âîäû. Áûñò-
ðî ïîãèáàþò îò âûñûõàíèÿ è âîäíûå ëè÷èíêè ñòðåêîç, èìåþùèå çàìêíóòóþ òðàõåé-
íóþ ñèñòåìó. Îò áûñòðîé ïîòåðè âëàãè ïîãèáàþò è èçâëå÷åííûå èç âîäû ëè÷èíêè
ïëàâóíöîâ (Blunck, 1924).

Äëÿ îïûòîâ ïî èçó÷åíèþ èñïàðåíèÿ âîäû ÷åðåç êóòèêóëó óäîáíû ëè÷èíêè äîëãîíî-
æåê. Ëè÷èíêà Òipula paludosa ñ ïåðåâÿçàííûìè çàäíèì êîíöîì, íåñóùèì äûõàëüöà è
àíóñ, è ïåðåäíèì, íåñóùèì ðîòîâîå îòâåðñòèå, òåðÿåò âëàãó. Ïðè òåìïåðàòóðå 23.5° è
îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà 52–56% ïîòåðÿ âåñà ëè÷èíêè âûðàçèëàñü ñëåäóþ-
ùèìè âåëè÷èíàìè: âåñ â íà÷àëå îïûòà — 820 ìã (100%), ÷åðåç 1 ÷àñ — 789 ìã (96%),
÷åðåç 3÷àñà — 738 ìã (91%), ÷åðåç 8 ÷àñîâ — 667 ìã, 81%.

ÏÐÎÍÈÖÀÅÌÎÑÒÜ ÊÓÒÈÊÓËÛ ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ ËÈ×ÈÍÎÊ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Ïðèâåäåííûå äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî ó ïî÷âåííûõ (è ó âîäíûõ) íàñåêîìûõ êóòè-
êóëà ïðîíèöàåìà äëÿ âîäû, ÷åðåç íåå ïðîèñõîäèò èñïàðåíèå. Èíòåðåñíî, ÷òî äàæå ó
îáëàäàþùèõ íàèáîëåå ïëîòíûìè ïîêðîâàìè ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê — ó ëè÷èíîê ùåëêó-
íîâ — êóòèêóëà ïðîíèöàåìà äëÿ âîäû.
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Ïåðâûå íàáëþäåíèÿ íàä ïðîíèöàåìîñòüþ êóòèêóëû ó ëè÷èíîê Agriotes áûëè ñäå-
ëàíû Ëàíãåíáóõîì, óñòàíîâèâøèì, ÷òî ýòè ëè÷èíêè ÷óâñòâèòåëüíû ê ñîëÿì êàëèÿ â
ïî÷âåííîì ðàñòâîðå.

Ðàáîòíèêàìè ïî ïðèêëàäíîé ýíòîìîëîãèè è ðàíåå îòìå÷àëîñü íåêîòîðîå ïîëîæè-
òåëüíîå äåéñòâèå óäîáðåíèÿ ïî÷âû êàèíèòîì íà ñíèæåíèå âðåäà, íàíîñèìîãî ïðîâî-
ëî÷íèêàìè. Ïðè èññëåäîâàíèè äåéñòâèÿ âûñîêèõ äîç êàèíèòà íà ëè÷èíîê Agriotes áûëî
óñòàíîâëåíî, ÷òî èç ñîñòàâíûõ ÷àñòåé êàèíèòà íàèáîëåå ñèëüíîå äåéñòâèå îêàçûâàåò
õëîðèñòûé êàëèé (Langenbuch, 1933). Ñîëè íàòðèÿ (NaCl) è ìàãíèÿ (MgSÎ

4
), ñîäåðæà-

ùèåñÿ â êàèíèòå, ïî îïûòàì Ëàíãåíáóõà, çíà÷èòåëüíî ñëàáåå äåéñòâóþò íà ïðîâîëî÷-
íèêîâ, ÷åì õëîðèñòûé êàëèé (Langenbuch, Subklew, 1934).

Ïðîäîëæàÿ ýòè îïûòû, Ñóáêëåâ (Subklew, 1934)2  ïðåäïîëîæèë, ÷òî ëè÷èíêè Agriotes
ïîéêèëîîñìîòè÷íû, ÷òî êóòèêóëà èõ ïðîíèöàåìà äëÿ âîäû. Ýòî ïîëîæåíèå îí ïîäòâåð-
äèë îïûòàìè ñ ëè÷èíêàìè, ó êîòîðûõ ðîòîâîå è àíàëüíîå îòâåðñòèÿ áûëè çàòêíóòû
ñìåñüþ âîñêà ñ ïàðàôèíîì, ÷òî èñêëþ÷àëî âîçìîæíîñòü çàãëàòûâàíèÿ èëè âûâåäåíèÿ
æèäêîñòè. Îêàçàëîñü, ÷òî â ãèïîòîíè÷åñêèõ ðàñòâîðàõ ëè÷èíêè ïðèáàâëÿëè â âåñå, â
ãèïåðòîíè÷åñêèõ — òåðÿëè, ÷òî óêàçûâàåò íà ïðîíèöàåìîñòü èõ êóòèêóëû (èçîòîíè-
÷åñêèì ðàñòâîðîì äëÿ ëè÷èíîê Agriotes, ïî Ñóáêëåâó, ÿâëÿåòñÿ 2%)3.

Ñóáêëåâ îòìå÷àåò òàêæå ïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû ëè÷èíîê Agriotes äëÿ ëèîòðîï-
íûõ èîíîâ, îêàçûâàþùèõ ïðè ïîâûøåííûõ êîíöåíòðàöèÿõ îòðàâëÿþùåå äåéñòâèå íà
ëè÷èíîê. Ïðè ýòîì äåéñòâèå èñïûòàííûõ êàòèîíîâ ðàñïîëàãàëîñü â ðÿä K1+ > NH

4
1+ >

Na1+ > Ca2+ > Mg2+, à èç èñïûòàííûõ àíèîíîâ íàèáîëåå ðåçêîå äåéñòâèå îêàçûâàë Ñl1-, à
íàèìåíüøåå — SO

4
2- (Ñl1- > ÑÎ

3
2- > NO

3
1- > J1- > Br1- > SO

4
2-). Ñóáêëåâ ñ÷èòàåò, ÷òî ñòîé-

êîñòü ëè÷èíîê ê ñîëÿì çàâèñèò îò âûñàëèâàþùåé áåëêè ñïîñîáíîñòè èîíîâ, âûðàæàå-
ìîé ðÿäàìè Ãîôìåéñòåðà. Îäíàêî íóæíî ó÷åñòü, ÷òî â ðÿäàõ Ãîôìåéñòåðà ðàñïîëîæå-
íèå êàòèîíîâ èíîå: Na1+> K1+ > NH

4
1+ > Mg2+> Ca2+. Óñòàíîâëåííûé æå Ñóáêëåâîì ðÿä

îêàçàëñÿ, ïî åãî æå äàííûì (1936), ñïðàâåäëèâûì è äëÿ ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê ïëàñòèí÷à-
òîóñûõ (Melolontha), ÷òî óêàçûâàåò íà åãî øèðîêóþ çíà÷èìîñòü äëÿ ïî÷âåííûõ ëè÷è-
íîê íàñåêîìûõ. ×ðåçâû÷àéíî èíòåðåñíî òî, ÷òî ïîëó÷åííûå Ñóáêëåâîì ðÿäû îòâå÷àþò
ðÿäàì, ïîëó÷àåìûì ïðè îïðåäåëåíèè ñêîðîñòè ïðîíèêíîâåíèÿ èîíîâ ñêâîçü ïîêðîâû
âîäíûõ ïîéêèëîoñìîòè÷íûõ æèâîòíûõ (ñîïîñòàâëåíèå, íå ïðîâîäèâøååñÿ íè Ñóáêëå-
âîì, íè äðóãèìè èññëåäîâàòåëÿìè).

Òàê, íàïðèìåð, ïî ñêîðîñòè îáìåíà ÷åðåç ïîêðîâû ãîëîòóðèè Ñàudina chilensis
(Koizumi, 1932) êàòèîíû ïðåäñòàâëÿåò ðÿä K1+ > Na1+ > Ca2+ > Mg2+, à àíèîíû — Ñl1- >
SO

4
2, ò.å. â òî÷íîñòè îòâå÷àþùèå ðÿäàì, ïîëó÷åííûì äëÿ ëè÷èíîê Agriotes è Melolontha.

Çåðíîâ (1934) óêàçûâàåò ýòîò æå ðÿä äëÿ ìíîãèõ ìîðñêèõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Øëèïåð
(Schlieper, 1935) â ñâîåé ñâîäêå, ïîñâÿùåííîé âîïðîñàì îñìîðåãóëÿöèè, îáñóæäàÿ ðå-
çóëüòàòû îïûòîâ Êîéçóìè, òàêæå îòìå÷àåò, ÷òî åãî ëèîòðîïíûé ðÿä èçâåñòåí ïî îïûòàì
ñ ïðîíèöàåìîñòüþ äëÿ ìíîãî÷èñëåííûõ âîäíûõ îáúåêòîâ.

Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî ïî÷âåííûå ëè÷èíêè íàñåêîìûõ ïî õàðàêòåðó ïðîíèöàåìîñòè
ïîêðîâîâ èìåþò ÷åðòû, îáùèå ñ âîäíûìè îðãàíèçìàìè.

Ïîçæå ïðîíèöàåìîñòü äëÿ ñîëåé ìûøüÿêà êóòèêóëû ëè÷èíîê ùåëêóíîâ Pheletes

áûëà ïîêàçàíà Âóäâîðòîì (Woodworth, 1938), ïðèøåäøèì ê âûâîäó, ÷òî ïðè ïðèìå-
íåíèè ïðîòèâ ýòèõ ïðîâîëî÷íèêîâ ïðèìàíîê, îòðàâëåííûõ ñîëÿìè ìûøüÿêà, ëè÷èí-
êè íå çàãëàòûâàþò îòðàâëåííîé ïðèìàíêè, îòðûãèâàÿ ïîïàâøóþ â ðîòîâóþ ïîëîñòü
îòðàâó. Îòðàâëåíèå ëè÷èíîê â ïðèìàíêàõ, ñîäåðæàùèõ ñîëè ìûøüÿêà, ÿâëÿåòñÿ ñëåä-

2 Íà îñíîâàíèè ñâîèõ îïûòîâ 1934/35 ã. ÿ ïðèõîæó ê òàêîìó æå âûâîäó î íåöåëåñîîáðàçíîñòè îòðàâëåííûõ
êèøå÷íûìè ÿäàìè ïðèìàíîê â áîðüáå ñ ïðîâîëî÷íèêàìè, èñõîäÿ èç äðóãèõ ïðåäïîñûëîê (Ãèëÿðîâ, 1938).

3 Ïîòåðÿ âåñà ëè÷èíîê Agriotes â ðàñòâîðå ñàõàðîçû ïðîïîðöèîíàëüíà pF ðàñòâîðà.
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ñòâèåì âñàñûâàíèÿ ýòèõ ñîëåé ÷åðåç ïîêðîâû. Â ðåçóëüòàòå àâòîð ïðèõîäèò ê ïðàêòè-
÷åñêè âàæíûì âûâîäàì î íåöåëåñîîáðàçíîñòè ïðèìåíåíèÿ îòðàâëåííûõ ïðèìàíîê
ïðîòèâ ïðîâîëî÷íèêîâ4, ÷òî ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ äëÿ îáùåé ôèçèîëîãèè íàñåêîìûõ.

Íàèáîëåå òî÷íûå äàííûå ïî ïðîíèöàåìîñòè êóòèêóëû ëè÷èíîê Agriotes äëÿ âîäû
áûëè ïîëó÷åíû Èâåíñîì (Evans, 1943), èçó÷èâøèì âëèÿíèå ðàçëè÷íûõ êîíöåíòðàöèé
ðàñòâîðà ñàõàðîçû íà àíåñòåçèðîâàííûõ ëè÷èíîê. Èâåíñ óñòàíîâèë, ÷òî îñìîòè÷åñ-
êîå äàâëåíèå ãåìîëèìôû ýòèõ ëè÷èíîê ýêâèâàëåíòíî ïðèìåðíî 0.3 Ì ñàõàðîçû. Ñî-
ñóùàÿ ñèëà (pF) â òàêèõ ðàñòâîðàõ ðàâíà 0.6%, ÷òî ñîîòâåòñòâóåò äåôèöèòó îòíîñè-
òåëüíîé âëàæíîñòè 0.6%, ò.å. îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà îêîëî 99.4%. Ïðè
îòíîñèòåëüíûõ âëàæíîñòÿõ âîçäóõà íèæå ýòîé âåëè÷èíû ëè÷èíêè èñïàðÿþò âëàãó,
ïðè÷åì ñêîðîñòü èñïàðåíèÿ ó ïðîâîëî÷íèêîâ, áëàãîäàðÿ âûñîêîé ïðîíèöàåìîñòè êó-
òèêóëû, çíà÷èòåëüíî âûøå, ÷åì ó ðàíåå èññëåäîâàâøèõñÿ íåïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ5 .

Âûñîêàÿ ïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû è ÷óâñòâèòåëüíîñòü ëè÷èíîê ùåëêóíîâ, îáèòà-
þùèõ â ïî÷âå, ê óæå î÷åíü íåáîëüøèì äåôèöèòàì âëàæíîñòè ïîêàçûâàåò, ÷òî ìîùíîå
ðàçâèòèå êóòèêóëû ïðîâîëî÷íèêîâ íå ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê
çàùèòå îò âûñûõàíèÿ.

Âñå ïðèâåäåííûå ìàòåðèàëû ïîêàçûâàþò, ÷òî îáû÷íàÿ íàñûùåííîñòü ïî÷âåííîãî
âîçäóõà âîäÿíûìè ïàðàìè äåëàåò íåíóæíûì íàëè÷èå âûñîêî íåïðîíèöàåìûõ ïîêðî-
âîâ; ðàçâèòèå ïîêðîâîâ â íàïðàâëåíèè èõ óòîëùåíèÿ è óñèëåíèÿ õèòèíèçàöèè, ðàññ÷è-
òàííîå íà óâåëè÷åíèå ìåõàíè÷åñêîé ïðî÷íîñòè, ñâÿçàííîé ñ óñëîâèÿìè äâèæåíèÿ ýòèõ
ëè÷èíîê â ïî÷âå (ñì. âûøå), íå ñîïðîâîæäàëîñü óìåíüøåíèåì èõ ïðîíèöàåìîñòè.

Îáèòàíèå â ïî÷âå, êàê è îáèòàíèå â ñîëîíîâàòîé è äàæå â ïðåñíîé âîäå, íå òðåáóåò
îáÿçàòåëüíîãî íàëè÷èÿ íåïðîíèöàåìûõ äëÿ âîäû ïîêðîâîâ. Óèããëñóîðñ (Wigglesworth,
1945) îïóáëèêîâàë äàííûå ñâîèõ èññëåäîâàíèé ïî ïðîíèöàåìîñòè êóòèêóëû äëÿ èñïà-
ðåíèÿ ó ðàçëè÷íûõ íàñåêîìûõ. Ïî äàííûì åãî îïðåäåëåíèé îáèòàòåëè ïî÷âû îòëè-
÷àþòñÿ áîëåå âûñîêîé ïðîíèöàåìîñòüþ êóòèêóëû, â ñðàâíåíèè ñ ôîðìàìè, îáèòàþùè-
ìè îòêðûòî èëè â ñóõèõ ñóáñòðàòàõ. Ýòî ïîëîæåíèå èëëþñòðèðóåòñÿ òàáë. 5.6.

Â êà÷åñòâå âåëè÷èíû, õàðàêòåðèçóþùåé âîäîïðîíèöàåìîñòü, âçÿòà òåìïåðàòóðà,
ïðè êîòîðîé èñïàðåíèå â ñóõîì âîçäóõå ðàâíî 5 ìã âîäû íà 1 ñì2 ïîâåðõíîñòè â òå÷åíèå
÷àñà. ×åì íèæå ýòà òåìïåðàòóðà, òåì ïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû âûøå.

Èíòåðåñíî, ÷òî åùå ðàíåå, èññëåäóÿ óäåëüíóþ ýëåêòðîïðîâîäíîñòü ãåìîëèìôû íåêî-
òîðûõ èç îáúåêòîâ, èçó÷åííûõ Óèããëñóîðñîì, Ñóáêëåâ íàøåë ñëåäóþùèå âåëè÷èíû
(Subklew, 1934): Agriotes — 58�10-4 , Euxoa segetum — 61�10-4 , Tipula — 76�10-4, Tenebrio

molitor — 118�10-4.
Ñîïîñòàâëÿÿ äàííûå îáîèõ àâòîðîâ, ìîæíî ïðèéòè ê âûâîäó, ÷òî êîíöåíòðàöèÿ

ãåìîëèìôû ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ òåì íèæå, ÷åì âûøå ïðîíèöàåìîñòü èõ ïîêðîâîâ.
Óñòîé÷èâîñòü îòêðûòî æèâóùèõ íàçåìíûõ íàñåêîìûõ ïðîòèâ ïîòåðè âëàãè îïðå-

äåëÿåòñÿ íåïðîíèöàåìîñòüþ êóòèêóëû, ñàìîãî åå íàðóæíîãî òîíêîãî ñëîÿ òîëùèíîþ
îêîëî 1 ì, òàê íàçûâàåìîé ýïèêóòèêóëû (Óèããëñóîðñ, 1937). Ýïèêóòèêóëà ñîäåðæèò
æèðíûå êèñëîòû è õîëåñòåðèíîîáðàçíûå âåùåñòâà, ïî÷åìó ìîæåò íàçûâàòüñÿ ëèïî-
èäíîé. Íà ÷åðíîì òàðàêàíå íàãëÿäíî âûÿâëÿåòñÿ çíà÷åíèå ýïèêóòèêóëû äëÿ ïðåäîõ-
ðàíåíèÿ íàñåêîìîãî îò ïîòåðè âëàãè çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ. Ñ ïîâûøåíèåì òåìïåðàòóðû
èíòåíñèâíîñòü èñïàðåíèÿ âëàãè òàðàêàíîì ïîâûøàåòñÿ. Äî 30 °Ñ ýòî ïîâûøåíèå èäåò
ïîñòåïåííî, ïðè 30 °Ñ èíòåíñèâíîñòü èñïàðåíèÿ ðåçêî ñêà÷êîîáðàçíî âîçðàñòàåò. Ýòî
ñâÿçàíî ñ èçìåíåíèåì ñîñòîÿíèÿ ëèïîèäíîé îáîëî÷êè, åå ïëàâëåíèåì è ðàçðûâàìè.

Êàê ïîêàçàëè èññëåäîâàíèÿ Áèìåíòà (Beament, 1945), ó èññëåäîâàííûõ èì íàñå-
êîìûõ èìååòñÿ âîñêîâîé ñëîé, ñëóæàùèé çàùèòîé îò èñïàðåíèÿ. Çíà÷åíèå ýïèêóòè-

4 Îòêðûòûå äûõàëüöà õàðàêòåðíû è äëÿ Onychophora.
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êóëû èëëþñòðèðóåòñÿ òàê íàçûâàåìûì ýôôåêòîì Öàõåðà. Ýòèì òåðìèíîì â ïðàêòè-
êå ïðèêëàäíîé ýíòîìîëîãèè îçíà÷àåòñÿ ãèáåëü ìåëêèõ îáèòàþùèõ â ñóõîì çåðíå
àìáàðíûõ âðåäèòåëåé îò ïðèìåíåíèÿ îïûëèâàíèÿ íåÿäîâèòûìè íåéòðàëüíûìè ïî-
ðîøêàìè (ìåëîì è ò.ï.) (Øîðîõîâû, 1938). Ãèáåëü ýòà ïðîèñõîäèò îò âûñûõàíèÿ çà
ñ÷åò èñïàðåíèÿ ÷åðåç ïîêðîâû, ïðîèñõîäÿùåãî âñëåäñòâèå íàðóøåíèÿ öåëîñòè ëè-
ïîèäíîãî ñëîÿ ýïèêóòèêóëû. Óèããëñóîðñ ïûòàåòñÿ äîêàçàòü, ÷òî ïîâûøåííàÿ ÷óâ-
ñòâèòåëüíîñòü ê âûñûõàíèþ è ïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû ó æèâóùèõ â ïî÷âå íàñåêî-
ìûõ îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî îíè, ïðîêëàäûâàÿ â ïî÷âå õîäû, ðàíÿò ñâîè ïîêðîâû î
òâåðäûå ìèíåðàëüíûå ÷àñòèöû.

Ýòî ïîëîæåíèå îí ïîäòâåðæäàåò òåì, ÷òî, íàïðèìåð, ëè÷èíêè Agriotes, ñëèíÿâøèå
áåç êîíòàêòà ñ ïî÷âîé â ïðîáèðêàõ ñ âëàæíîé âàòîé, ïðè 30 °Ñ èñïàðÿëè îêîëî 2 ìã
âîäû ÷åðåç êàæäûé ñì2 ïîâåðõíîñòè â òå÷åíèå 1 ÷àñà, à ëè÷èíêè èç ïî÷âû ïðè òàêèõ æå
óñëîâèÿõ — 13 ìã. Ïðè 40 °Ñ ñîîòâåòñòâåííûå âåëè÷èíû áûëè 5 ìã è 29.2 ìã. Ñêîðîñòü
èñïàðåíèÿ ó ðàçëè÷íûõ âçÿòûõ èç ïî÷âû îñîáåé Agriotes áûëà ïðîïîðöèîíàëüíà, ïî
äàííûì Óèããëñóîðñà, êîëè÷åñòâó öàðàïèí íà êóòèêóëå, îáðàçîâàâøèõñÿ ïðè ïðîäâèæå-
íèè ëè÷èíîê â ïî÷âå.

Îäíàêî ñîïîñòàâëåíèå äàííûõ î ñêîðîñòè ïîòåðè âîäû ëè÷èíêàìè Agriotes ñ íåïî-
ðàæåííîé êóòèêóëîé (ñëèíÿâøèìè â âàòå) ñî ñêîðîñòÿìè, ïîëó÷åííûìè äëÿ äðóãèõ íà-
ñåêîìûõ, ïîêàçûâàþò, ÷òî âñå-òàêè è ïðè ýòèõ óñëîâèÿõ ïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû ó
ëè÷èíîê Agriotes âûøå.

Òàáëèöà 5.6. Çàâèñèìîñòü ïðîíèöàåìîñòè êóòèêóëû äëÿ èñïàðåíèÿ îò ñðåäû îáèòàíèÿ
ëè÷èíîê íàñåêîìûõ (ïî Wigglesworth, 1945)

 
Íàçâàíèå íàñåêîìîãî 

 
Ñðåäà îáèòàíèÿ 

Òåìïåðàòóðà (â °Ñ), ïðè êîòîðîé 
èñïàðåíèå â ñóõîì âîçäóõå 

ðàâíî  5 ìã/ 1 ñì2 /÷àñ 
Diðtårà 
Ëè÷èíêà Bibio marci (Bibionidae) 
Ëè÷èíêà Tipula paludosa (Tipulidae) 

 
Ïî÷âà 

« 

 
<5 

23.0 
Lepidoptera 
Ëè÷èíêà Euxoa segetum (Noctuidae) 

 
« 

 
19.0 

Ñoleoptera 
Ëè÷èíêà Pterostichus madidus (Carabidae) 
Ëè÷èíêà Agriotes sp. (Elateridae) 
Ëè÷èíêà Aphodius fimetarius 
(Scarabaeidae) 
Ëè÷èíêà Phyllopertha horticola 
(Scarabaeidae) 

 
« 
« 

Ïî÷âà (íàâîç) 
Ïî÷âà 

 
<10 
<10 
15.5 
25.5 

Lepidoptera 
Ëè÷èíêà Pieris brassicae (Pieridae) 
Ëè÷èíêà P. rapae (Pieridae) 
 
Ëè÷èíêà Ephestia kuehuella (Pyralididae) 

 
Îòêðûòî 

íà ëèñòüÿõ 
êðåñòîöâåòíûõ 

Çåðíî 

 
46.5 
48.0 

 
57.5 

Coleoptera 
Ëè÷èíêà Tenebrio molitor (Tenebrionidae) 

 
Çåðíî 

 
58.5 

Hemiptera 
Íèìôà Rhodnius prolixus (Triatomidae) 

  
64.5 

Hymenoptera 
Ëè÷èíêà Nematus ribesii (Tenthredinidae) 

  
43.5 

Ïðèìå÷àíèå. Äëÿ âåäóùèõ áîëåå èëè ìåíåå îòêðûòûé îáðàç æèçíè èìàãèíàëüíûõ ñòàäèé ïåðå÷èñëåííûõ
íåñåêîìûõ (â òîì ÷èñëå è äëÿ ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå) ýòîò ïîêàçàòåëü êîëåáëåòñÿ â ïðåäåëàõ îò 40 äî 54.



92  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Äàííûå ñàìîãî Óèããëñóîðñà, ïîêàçûâàþò, ÷òî ñâåñòè ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê âûñûõà-
íèþ è ïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû òîëüêî ê ÷èñòî ñëó÷àéíûì, òðàâìàòè÷åñêèì èçìåíåíè-
ÿì íåëüçÿ; íàëèöî îòñóòñòâèå àäàïòàöèè ê îáèòàíèþ â ñóõîé àòìîñôåðå ó îáèòàþùèõ â
ïî÷âå ëè÷èíîê Agriotes.

Êóêîëêè æóêîâ, îêóêëèâàþùèõñÿ â ïî÷âå, î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíû ê âûñûõàíèþ, îä-
íàêî äëÿ íèõ èñêëþ÷åíà âîçìîæíîñòü ïîâðåæäåíèÿ ýïèêóòèêóëû, òàê êàê îíè íàõîäÿò-
ñÿ â îñîáîé èçãîòîâëåííîé ëè÷èíêîé çåìëÿíîé êîëûáåëüêå è ÷àñòî ïîêîÿòñÿ íà ýêçóâèè
(íàïðèìåð ó Carabus). Äîâîëüíî áûñòðî òåðÿþò âëàãó, ñìîðùèâàþòñÿ è âûñûõàþò ïðè
èçâëå÷åíèè èç ïî÷âû è êîðíåâûå òëè (Forda, Trifidaphis) íåñìîòðÿ íà íàëè÷èå âîñêîâî-
ãî íàëåòà è íåïîäâèæíûé îáðàç æèçíè, èñêëþ÷àþùèé âîçìîæíîñòü åãî ïîâðåæäåíèÿ
ïðè äâèæåíèÿõ â ïî÷âå.

Îòñóòñòâèå íåîáõîäèìîñòè â ðàçâèòûõ ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèÿõ ê çàùèòå îò
âûñûõàíèÿ íàõîäèò ñâîå âûðàæåíèå è â õàðàêòåðå äûõàëåö ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ. Äû-
õàëüöà ó ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå ëè÷èíîê, äàæå åñëè èìååòñÿ çàìûêàþùèé èõ àïïàðàò,
âñåãäà ñîîáùàþòñÿ ñ âíåøíåé ñðåäîé.

Ó ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê ñ ðàçâèòûì çàìûêàòåëüíûì àïïàðàòîì ñòèãì, êàê, íàïðèìåð,
ëè÷èíîê ìàéñêîãî õðóùà è äðóãèõ ïëàñòèí÷àòîóñûõ ñðåäè æóêîâ (Boas, 1893) èëè ó
Tipula ñðåäè äëèííîóñûõ äâóêðûëûõ (Wardle, 1926), íàðÿäó ñ ùåëåâèäíûìè çàìûêàþ-
ùèìèñÿ îòâåðñòèÿìè (ó ëè÷èíîê ìàéñêîãî õðóùà — âîêðóã öåíòðàëüíîé ñèëüíî õèòè-
íèçèðîâàííîé ÷àñòè, òàê íàçûâàåìîé áóëëû, ó ëè÷èíîê Tipula — â öåíòðàëüíîé ïðîá-
êå) èìåþòñÿ ñèòîâèäíûå ìåëêî ïîðèñòûå ïåðèôåðè÷åñêèå ïëàñòèíêè. ×åðåç ìåëêèå
îòâåðñòèÿ äèôôóçèÿ ãàçîâ ñîâåðøàåòñÿ ñ òàêîé æå ñêîðîñòüþ, êàê è áåç ïåðåãîðîäêè,
êàê ýòî õîðîøî èçâåñòíî äëÿ óñòüèö ëèñòüåâ âûñøèõ ðàñòåíèé.

Ó ëè÷èíîê Diptera-Cyclorrhapha, îáèòàþùèõ â ïî÷âå (èëè â äðóãèõ âëàæíûõ ñóá-
ñòðàòàõ) çàìûêàòåëüíûé àïïàðàò âîîáùå îòñóòñòâóåò. Íàêîíåö, ó òðàõåéíûõ ôîðì ïî-
÷âåííûõ Collembola äûõàëüöà îòêðûòû, áåç çàìûêàþùåãî àïïàðàòà4 .

Îòêðûòàÿ òðàõåéíàÿ ñèñòåìà è ïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ äëÿ
âîäû — ïîêàçàòåëè ïðèñïîñîáëåííîñòè ê ñóùåñòâîâàíèþ òîëüêî âî âëàæíîé ñðåäå, â
àòìîñôåðå ñ âûñîêèì ñîäåðæàíèåì ïàðîâ âîäû.

ÏÐÈÑÏÎÑÎÁËÅÍÈß Ê ÇÀÙÈÒÅ ÎÒ ÂÛÑÛÕÀÍÈß ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Ïðè îáùåì ðàçáîðå óñëîâèé óâëàæíåíèÿ âîçäóõà â ïî÷âå óæå óêàçûâàëîñü, ÷òî âîç-
äóõ â ïî÷âå îáû÷íî íàñûùåí âîäÿíûìè ïàðàìè, ñîäåðæàíèå êîòîðûõ ïàäàåò ëèøü â
ïîâåðõíîñòíûõ ãîðèçîíòàõ â àðèäíûõ óñëîâèÿõ è â æàðêèå ïåðèîäû ãîäà, ïðè ïîòåðå
ãèãðîñêîïè÷åñêîé âëàãè.

Íåêîòîðîå ñíèæåíèå äàâëåíèÿ ïàðîâ âîäû â ïî÷âåííîì âîçäóõå ïðè óìåíüøåíèè
âëàæíîñòè ïî÷âû ïðîèñõîäèò è âñëåäñòâèå òîãî, ÷òî ïðè ýòîì ïîâûøàåòñÿ êîíöåíòðà-
öèÿ ñîëåé â ïî÷âåííîì ðàñòâîðå. Èìååò çíà÷åíèå äëÿ íåêîòîðîãî ñíèæåíèÿ óïðóãîñòè
âîäÿíîãî ïàðà â ïî÷âåííîì âîçäóõå è ñîðáöèîííàÿ ñïîñîáíîñòü ãëèíèñòûõ ÷àñòèö.

Âî âñÿêîì ñëó÷àå, â âåðõíèõ ãîðèçîíòàõ ïî÷âû áûâàåò, ÷òî âëàæíîñòü âîçäóõà ïàäà-
åò íèæå êðèòè÷åñêèõ äëÿ ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ, íàïðèìåð ïðîâîëî÷íèêîâ, âåëè÷èí
(íèæå 98–99%). Ïîýòîìó äëÿ íàõîäÿùèõñÿ â âåðõíèõ ãîðèçîíòàõ ïî÷âû ïî÷âåííûõ íà-
ñåêîìûõ èíîãäà ñîçäàåòñÿ íåêîòîðàÿ óãðîçà ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ.

Ïðèñïîñîáëåíèÿ ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ ó íàñåêîìûõ î÷åíü ðàçíîîáðàçíû è óñëîâ-
íî ìîãóò áûòü ñâåäåíû ê ñëåäóþùèì êàòåãîðèÿì: 1) ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèñïîñîáëå-
íèÿ; 2) ôèçèîëîãè÷åñêèå ïðèñïîñîáëåíèÿ; 3) ýêîëîãè÷åñêèå ïðèñïîñîáëåíèÿ.

Ê ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèñïîñîáëåíèÿì ìîæíî îòíåñòè ñòðóêòóðó ïîêðîâîâ, íàëè-
÷èå íåïðîíèöàåìîé ýïèêóòèêóëû, óìåíüøàþùåå èñïàðåíèå ñòðîåíèå äûõàòåëüíûõ îð-
ãàíîâ.
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Ê ôèçèîëîãè÷åñêèì — ñâÿçûâàíèå âîäû â îðãàíèçìå ãèäðîôèëüíûìè êîëëîèäàìè,
âåäóùåå ê óìåíüøåíèþ ïîòåðè âëàãè, ðåàáñîðáöèþ âëàãè íèæíèìè îòäåëàìè ìàëüïè-
ãèåâûõ ñîñóäîâ, óìåíüøàþùóþ ðàñõîä âëàãè, è ò.ä. Ê íèì æå ñëåäóåò îòíåñòè ïðèñïî-
ñîáëåíèÿ ê âîçîáíîâëåíèþ ðàñõîäóåìîãî çàïàñà âîäû â îðãàíèçìå. Âîçîáíîâëåíèå çà-
ïàñà âëàãè ìîæåò ïðîèñõîäèòü çà ñ÷åò âëàãè, ñîäåðæàùåéñÿ â ïèùå, â òîì ÷èñëå èíîãäà
è ãèãðîñêîïè÷åñêîé (ó Tenebrio), çà ñ÷åò âîäû, âûäåëÿþùåéñÿ ïðè ìåòàáîëèçìå ïèùè è
çàïàñíûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, à òàêæå àáñîðáöèè âîäû èç îêðóæàþùåé ñðåäû.

Íàêîíåö, ê ýêîëîãè÷åñêèì ïðèñïîñîáëåíèÿì ìîæíî îòíåñòè âñå ýëåìåíòû ïîâåäå-
íèÿ, îáåñïå÷èâàþùåãî íàñåêîìûì ïðåáûâàíèå â óñëîâèÿõ, íàèáîëåå áëàãîïðèÿòíûõ ñ
òî÷êè çðåíèÿ çàùèòû îò âûñûõàíèÿ.

Â óñëîâèÿõ îáèòàíèÿ â ïî÷âå, â êîòîðîé âîçäóõ íà èçâåñòíîé ãëóáèíå íàñûùåí
âîäÿíûìè ïàðàìè, ýêîëîãè÷åñêèå ïðèñïîñîáëåíèÿ èìåþò íàèáîëüøåå çíà÷åíèå. Îáè-
òàþùèå â ïî÷âå ÷óâñòâèòåëüíûå ê âûñûõàíèþ ïîäâèæíûå æèâîòíûå ïðè ïàäåíèè âëàæ-
íîñòè âîçäóõà â ïî÷âå íèæå îïòèìóìà âñåãäà ìîãóò íàéòè áëàãîïðèÿòíûå äëÿ ñåáÿ óñ-
ëîâèÿ óâëàæíåíèÿ, ìèãðèðóÿ â áîëåå ãëóáîêèå âëàæíûå ãîðèçîíòû ïî÷âû. Òàêàÿ âåðòè-
êàëüíàÿ ìèãðàöèÿ âãëóáü ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå ïðîñòûì ïðèñïîñîáëåíèåì ê çàùèòå îò
âûñûõàíèÿ ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ. Â ñóõèõ ìåñòíîñòÿõ, íà ñóõîé ïåðèîä ëåòà âåðòè-
êàëüíûå ìèãðàöèè âãëóáü ñîâåðøàþòñÿ ìíîãèìè ïî÷âåííûìè æèâîòíûìè. Îáùåå ðàñ-
ïðåäåëåíèå ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ ïî ãîðèçîíòàì â ñóõèå è âëàæíûå ïåðèîäû îòðàæàåò
ýòè ìèãðàöèè. Ðàñêîïêè, ïðîâîäèâøèåñÿ ìíîþ â ðàçëè÷íûõ ïî÷âåííî-êëèìàòè÷åñêèõ
óñëîâèÿõ, äàëè ñëåäóþùèå ðåçóëüòàòû (òàáë. 5.7)

Ïðèâåäåííûå öèôðû ïîêàçûâàþò, ÷òî â ñóõîé ïåðèîä ãîäà ÷àñòü ïî÷âåííûõ æèâîò-
íûõ (õîòÿ äàëåêî íå âñå) ìèãðèðóåò â áîëåå ãëóáîêèå ñëîè ïî÷âû, óõîäÿ èç âåðõíåãî
ñëîÿ 0–10 ñì, â êîòîðîì äåðæèòñÿ âñå íàñåëåíèå ïî÷âû âî âëàæíûå ïåðèîäû ãîäà.

Ëàáîðàòîðíîå èññëåäîâàíèå ãèãðîòàêñèñà ëè÷èíîê, îáèòàþùèõ â ïî÷âå, è îòêðûòî
æèâóùèõ íàñåêîìûõ ïîêàçàëî ðàçëè÷èå èõ ðåàêöèé íà âëàæíîñòü âîçäóõà. Çà ïîñëå-
äíèå ãîäû çîîëîãàìè áûëî ïðîâåäåíî äîâîëüíî ìíîãî îïðåäåëåíèé ïðåäïî÷èòàåìîé
âëàæíîñòè âîçäóõà äëÿ ðàçëè÷íûõ íàñåêîìûõ — ñàðàí÷è, êîìàðà, òàðàêàíà, õðóùàêà,
ïðè÷åì ïðè âñåõ ýòèõ îïðåäåëåíèÿõ îêàçàëîñü, ÷òî èñïûòàííûå íàñåêîìûå èçáåãàþò
íàñûùåííîé âëàãîé àòìîñôåðû.

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, òàêèå îðãàíèçìû, êàê ìîêðèöû (Porcellio), ýêîëîãè÷åñêè î÷åíü
áëèçêèå ê ïî÷âåííûì æèâîòíûì, îáëàäàþùèå ñëàáîé ñïîñîáíîñòüþ ïðîòèâîñòîÿòü âû-
ñûõàíèþ, èçáåãàþò ñóõîãî âîçäóõà è ñîáèðàþòñÿ â ïðîñòðàíñòâå, íàñûùåííîì âîäÿíû-
ìè ïàðàìè. Òàêîå ïîâåäåíèå èìååò ÿâíî àäàïòèâíûé ê óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ õàðàêòåð
äëÿ íàñåêîìûõ ñ íåñîâåðøåííûìè îðãàíàìè çàùèòû îò âûñûõàíèÿ. ßðêî âûðàæåííûé
ïîëîæèòåëüíûé ãèãðîòðîïèçì ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ÿâëÿåòñÿ ýêîëîãè÷åñêèì ïðèñïî-
ñîáëåíèåì, êîìïåíñèðóþùèì ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ â óñëîâèÿõ îáèòàíèÿ â ïî÷âå.

Â 1943 ã. Ëèñîì (Lees, 1943) áûëè îïóáëèêîâàíû äàííûå îïûòîâ ïî âûáîðó âëàæ-
íîñòè âîçäóõà ïðîâîëî÷íèêàìè Agriotes. Ñêîíñòðóèðîâàííûå Ëèñîì íåñëîæíûå, óäîá-
íûå äëÿ îïûòà àëüòåðíàòèâíûå êàìåðû, ïîñòðîåííûå ïî ïðèíöèïó ãèãðîñòàòîâ ñ ñî-
ëÿìè, ïîçâîëÿþò ñðàâíèâàòü ïîïàðíî ðàçëè÷íûå ñòåïåíè íàñûùåíèÿ âîçäóõà ïàðàìè
âîäû. Ïîêàçàíî, ÷òî ëè÷èíêè ùåëêóíîâ âûáèðàþò ñàìóþ âûñîêóþ âëàæíîñòü âîçäó-
õà, ïðåäïî÷èòàÿ 100% RH ëþáûì äðóãèì. Ïðîâîëî÷íèêè çàìåòíî ðåàãèðóþò íà ðàç-
íîñòü îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà â 0.5% RH, ïðè÷åì îñîáåííî ÷åòêî âûðà-
æåíà ðåàêöèÿ ïðè âëàæíîñòÿõ, áëèçêèõ ê íàñûùåíèþ, ò.å. ïðè âåëè÷èíàõ, îáû÷íûõ â
åñòåñòâåííîé îáñòàíîâêå. Ëèñ óñòàíîâèë, ÷òî îðãàíàìè, âîñïðèíèìàþùèìè ðàçëè-
÷èÿ âëàæíîñòè âîçäóõà, ÿâëÿþòñÿ àíòåííû, íèæíå-÷åëþñòíûå è íèæíå-ãóáíûå ùó-
ïèêè, ÷òî áûëî èì äîêàçàíî îïûòàìè ñ àìïóòàöèåé. Ðåöåïòîðû âëàæíîñòè ôóíêöèî-
íèðóþò ó ëè÷èíîê Agriotes ïî ïðèïöèïó ýâàïîðèìåòðîâ, à íå ãèãðîìåòðîâ, ïîýòîìó
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95Îñîáåííîñòè ïî÷âû, êàê ñðåäû îáèòàíèÿ. Ãëàâà V

èíòåíñèâíîñòü ðåàêöèè äîëæíà áûòü ïðîïîðöèîíàëüíà äåôèöèòó âëàæíîñòè, ÷òî è
îòðàæàåòñÿ íà ïîâåäåíèè ëè÷èíîê.

ÃËÓÁÈÍÛ ËÅÒÍÈÕ ÌÈÃÐÀÖÈÉ ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ Â ÇÎÍÀËÜÍÎÌ
ÐÀÇÐÅÇÅ

Õàðàêòåðíîé ðåàêöèåé áîëüøèíñòâà ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, â òîì ÷èñëå è ëè-
÷èíîê ùåëêóíîâ, íà äåôèöèò âëàæíîñòè â âåðõíèõ ãîðèçîíòàõ, ÿâëÿåòñÿ ìèãðàöèÿ â áî-
ëåå ãëóáîêèå ñëîè, âîçäóõ â êîòîðûõ íàñûùåí âîäÿíûìè ïàðàìè. Âåðòèêàëüíàÿ ìèãðàöèÿ
âãëóáü îáû÷íî ÿâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íî íàäåæíûì ïðèñïîñîáëåíèåì ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ.

Â âåðõíèõ ãîðèçîíòàõ ïî÷âû âðåìåííûé äåôèöèò âëàæíîñòè ïî÷âåííîãî âîçäóõà,
äàæå â ïåðèîäû âûñîêîãî óâëàæíåíèÿ, âîçíèêàåò ïðè ïðîãðåâå ïî÷âû; ïðè ïîâûøåíèè
òåìïåðàòóðû íàñûùåíèå âîçäóõà âîäÿíûìè ïàðàìè ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ êàê
ïî÷âîé, òàê è íàõîäÿùèìèñÿ â íåé îðãàíèçìàìè.

Ìèãðàöèÿ â ãîðèçîíòû ïî÷âû ñ ìàëîé àìïëèòóäîé êîëåáàíèÿ ñóòî÷íûõ òåìïåðàòóð
îáåñïå÷èâàåò ÷óâñòâèòåëüíûì ê âûñûõàíèþ ïî÷âåííûì æèâîòíûì ïîñòîÿííîå íàõîæ-
äåíèå â àòìîñôåðå, áëèçêîé ê íàñûùåíèþ âîäÿíûìè ïàðàìè.

Ãëóáèíà, íà êîòîðóþ óõîäÿò îáèòàþùèå â ïî÷âå íàñåêîìûå íà ñóõîé ïåðèîä ëåòà,
âàðüèðóåò â çàâèñèìîñòè îò ìåñòíîñòè è õàðàêòåðà ïî÷âû. Òàê, íàïðèìåð, â Ñðåäíåé
Àçèè ëè÷èíêè áîãàðíîãî ùåëêóíà (Pleonomus tereticollis), íåñìîòðÿ íà ñâîå ðàñïðîñò-
ðàíåíèå â ñóõîé çîíå è ïðèóðî÷åííîñòü â åå ïðåäåëàõ ê êñåðîôèòíûì ñòàöèÿì, ê ñóõèì
áîãàðíûì çåìëÿì, î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíû ê äåôèöèòó âëàãè â îêðóæàþùåì èõ âîçäóõå,
è, áóäó÷è èçâëå÷åíû èç ïî÷âû, â êîðîòêèé ñðîê ïîãèáàþò.

Ïî ñâîåé ôåíîëîãèè ëè÷èíêè áîãàðíîãî ùåëêóíà ÿâëÿþòñÿ êàê áû ýôåìåðîèäàìè.
Òîëüêî âåñíîé, êîãäà âåðõíèé ñëîé ïî÷âû âëàæåí è ïûøíî ðàçâèâàåòñÿ ýôåìåðíàÿ è
ýôåìåðîèäíàÿ ðàñòèòåëüíîñòü, ëè÷èíêè ïîäíèìàþòñÿ â âåðõíèå ãîðèçîíòû ïî÷âû, ãäå
àêòèâíî ïèòàþòñÿ ïîäçåìíûìè ÷àñòÿìè ðàçëè÷íûõ ðàñòåíèé (êîíåö ôåâðàëÿ–ìàé). Ïðè
âûñûõàíèè âåðõíèõ ãîðèçîíòîâ ïî÷âû è âûãîðàíèè ðàñòèòåëüíîñòè ýòè ëè÷èíêè ìèã-
ðèðóþò â áîëåå ãëóáîêèå ãîðèçîíòû ïî÷âû, íà ãëóáèíó äî 2 ì, ãäå íåò ðåçêèõ êîëåáàíèé
òåìïåðàòóðû, è îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà íå íèæå 100%. Íà ýòîé ãëóáèíå ëè-
÷èíêè ïåðåäâèãàþòñÿ ìàëî è, ïî-âèäèìîìó, íå ïèòàþòñÿ, ñóùåñòâóÿ çà ñ÷åò âåùåñòâ,
íàêîïëåííûõ â ïåðèîä àêòèâíîãî ïèòàíèÿ. Âñêðûòèÿ ëè÷èíîê, ñîáðàííûõ íà ïîëÿõ,
ïîêàçàëè, ÷òî ó âñåõ ïîëîñòü òåëà ïåðåïîëíåíà ÷ðåçâû÷àéíî ìîùíî ðàçâèòûìè ëîïàñ-
òÿìè æèðîâîãî òåëà. Íà òàêóþ æå ãëóáèíó â ýòîé çîíå â ïåðèîä çàñóõè óõîäÿò è ìíîãèå
äðóãèå ïî÷âåííûå íàñåêîìûå, íàïðèìåð ëè÷èíêè óñà÷à Prionus turkestanicus.

Òàêèì îáðàçîì, âåðòèêàëüíûå ìèãðàöèè ÿâëÿþòñÿ ïðèñïîñîáëåíèåì ê ïðåáûâà-
íèþ â íàñûùåííîé âîäÿíûìè ïàðàìè ñðåäå äàæå â àðèäíûõ óñëîâèÿõ.

Â ñòåïíîé çîíå (îêðåñòíîñòè Ñêàäîâñêà), ïî ìîèì íàáëþäåíèÿì â 1931 ã., íà îáðà-
áàòûâàåìûõ çåìëÿõ ïî÷âåííûå íàñåêîìûå ãëóáæå 40–50 ñì íå ñïóñêàëèñü è â ñóõîå
âðåìÿ ãîäà (ëè÷èíêè Melanotus, Agriotes gurgistanus è äð., ëè÷. Anisoplia)5.

Â ÷åðíîçåìàõ þæíîé ëåñîñòåïè (Ïîëòàâñêàÿ îáë.), ïî íàáëþäåíèÿì 1934–1935 ãã.,
äàæå â óñëîâèÿõ ñèëüíîé çàñóõè, ëè÷èíêè ùåëêóíîâ ãëóáæå 30 ñì íå ìèãðèðîâàëè
(Agriotes gurgistanus, A. sputator). Â ëåñíîé çîíå íà ñåðûõ ëåñíûõ ïî÷âàõ è ïîäçîëàõ
ïî÷âåííûå íàñåêîìûå äåðæàòñÿ â òå÷åíèå âñåãî âåãåòàöèîííîãî ïåðèîäà ïðåèìóùå-
ñòâåííî â ïðåäåëàõ ãîðèçîíòà À

1
 è äàæå â ñàìîå ñóõîå âðåìÿ ãîäà íå óõîäÿò ãëóáæå 15–

20 ñì. Íà òîðôÿíèêàõ â Áåëîðóññèè, ïî-âèäèìîìó, âîîáùå íå ïðîèñõîäèò ëåòíåé ìèã-
ðàöèè ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ âãëóáü ïî÷âû ãëóáæå 10 ñì.

5 Â áëèçêèõ óñëîâèÿõ Âåëèêîãî Àíàäîëà Âûñîöêèé (1899) îòìå÷àë íàëè÷èå õîäîâ çåìëÿíûõ ÷åðâåé
Dendrobaena mariupolienis íà ãëóáèíå äî 8 ì (!).
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Âñå ýòè äàííûå îòíîñÿòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ê îáðàáàòûâàåìûì çåìëÿì, çàíÿòûì ïðî-
ïàøíûìè êóëüòóðàìè (êàó÷óêîíîñû. Íà íåîáðàáàòûâàåìûõ çåìëÿõ ãëóáèíà ìèãðàöèè çíà-
÷èòåëüíåå, òàê êàê ïî÷âà ñèëüíåå èññóøàåòñÿ. Òàêàÿ æå ñâÿçü ìåæäó ãëóáèíîé ëåòíèõ ìèã-
ðàöèé è óñëîâèÿìè óâëàæíåíèÿ èçâåñòíà è äëÿ äðóãèõ ÷óâñòâèòåëüíûõ ê âûñûõàíèþ ïî-
÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Íàïðèìåð, â Ñðåäíåé Àçèè äîæäåâûå ÷åðâè â ëåòíèé ïåðèîä
óõîäÿò íà ãëóáèíó íåñêîëüêèõ ìåòðîâ (Äèìî, 1938), à íà Ðèîíñêîé íèçìåííîñòè îíè íå
âñòðå÷àþòñÿ ãëóáæå 10–20 ñì (Êîáàõèäçå, 1941). Ó äîæäåâûõ ÷åðâåé ëåòíÿÿ ìèãðàöèÿ âãëóáü
ïî÷âû ñîïðîâîæäàåòñÿ ïðåêðàùåíèåì àêòèâíîñòè. Óéäÿ âãëóáü ïî÷âû, ÷åðâü ñâåðòûâàåòñÿ
â êëóáîê, îïîðîæíÿåò ñâîé êèøå÷íèê, öåìåíòèðóÿ ñâîèìè ýêñêðåìåíòàìè ñòåíêè ïîëîñòè,
â êîòîðîé íàõîäèòñÿ, è ñóõîé ïåðèîä ãîäà ïðîâîäèò â íåïîäâèæíîì ñîñòîÿíèè.

Èíòåðåñíî, ÷òî ìèãðàöèÿ âãëóáü è ïðåêðàùåíèå àêòèâíîñòè íàáëþäàþòñÿ è â óñëî-
âèÿõ, â êîòîðûõ óãðîçû îò âûñûõàíèÿ íåò. Òàê, íàïðèìåð, â 1945 ã. â Ôåðãàíñêîì õðåáòå
â îðåõîâî-ïëîäîâûõ ëåñàõ, â ñóõîé èõ ðàçíîñòè (ÿáëîíåâî-êëåíîâîé), â èþëå–àâãóñòå
ñâåðíóâøèåñÿ â êëóáêè ÷åðâè p. Eophila íàõîäèëèñü íà ãëóáèíå 40–60 ñì, à îòäåëüíûå
îñîáè — íà ãëóáèíå äî 110 ñì.

Ïî áåðåãàì î÷åíü âëàæíîãî è òåíèñòîãî ñàÿ (ðó÷åé â óùåëüå) â óñëîâèÿõ, â êîòîðûõ
àêòèâíû áûëè äàæå àìôèáèîíòíûå èçîïîäû, â ìåñòàõ, ãäå íà ãëóáèíå îêîëî 20 ñì â
ïðîáàõ âûñòóïàëà âîäà, íàéäåííûå ÷åðâè Eophila áûëè ñâåðíóòû â êëóáêè íà ãëóáèíå
îêîëî 10 ñì. Ïî-âèäèìîìó, ó äîæäåâûõ ÷åðâåé Eophila ìèãðàöèÿ âãëóáü è ïðåêðàùåíèå
àêòèâíîñòè íà ñóõîé ïåðèîä ãîäà çàêðåïëåíû îïðåäåëåííûì íàñëåäñòâåííûì ðèòìîì,
è òîëüêî ãëóáèíà ìèãðàöèè îïðåäåëÿåòñÿ âíåøíèìè óñëîâèÿìè. Ñâåðòûâàíèå ÷åðâåé â
êëóáêè íà ãëóáèíå 30–50 ñì â ëåòíèå ìåñÿöû íàáëþäàëîñü ìíîþ è â Ìîñêîâñêîé îáë. â
óñëîâèÿõ äîñòàòî÷íîãî óâëàæíåíèÿ.

ÂÅÐÒÈÊÀËÜÍÛÅ ÌÈÃÐÀÖÈÈ Â ÑÓÕÎÅ ÂÐÅÌß ÃÎÄÀ È ÃÅÎÒÀÊÑÈÑ

Â àðèäíûõ óñëîâèÿõ, ãäå íåáëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ óâëàæíåíèÿ âåðõíèõ ãîðèçîí-
òîâ ïî÷âû íàñòóïàþò åæåãîäíî â îïðåäåëåííûå ïåðèîäû, âåðòèêàëüíûå ìèãðàöèè ïî-
÷âåííûõ íàñåêîìûõ ïðèîáðåòàþò õàðàêòåð íàñëåäñòâåííî çàêðåïëåííîãî ñåçîííîãî ðèò-
ìà è íå ìîãóò áûòü ñíÿòû èçìåíåíèåì óñëîâèé óâëàæíåíèÿ.

Íà ïîëèâíûõ çåìëÿõ Ñðåäíåé Àçèè ðåçêî èçìåíÿåòñÿ ðåæèì âëàæíîñòè ïî÷âû, äî-
ïóñêàþùèé ñóùåñòâîâàíèå â íåé òàêèõ ãèãðîôèëüíûõ âèäîâ, êàê ïðîâîëî÷íèêè Agriotes
è ëè÷èíêè èþíüñêîãî õðóùà, è ïðåáûâàíèå èõ â òå÷åíèå âñåãî âåãåòàöèîííîãî ïåðèîäà
â âåðõíåì 20-ñì ñëîå. Òåì íå ìåíåå ëè÷èíêè Pleonomus, îáèòàþùèå íà ñóõèõ áîãàðíûõ
çåìëÿõ, è íà ïîëèâíûõ çåìëÿõ ìèãðèðóþò â íà÷àëå èþíÿ âãëóáü. Â ãîðèçîíòàõ, êóäà
ìèãðèðóþò ëè÷èíêè Pleonomus, íà ïîëèâíûõ çåìëÿõ ñîçäàþòñÿ íåáëàãîïðèÿòíûå óñ-
ëîâèÿ àýðàöèè, ÷òî è ÿâëÿåòñÿ îäíîé èç îñíîâíûõ ïðè÷èí áûñòðîãî ñíèæåíèÿ ÷èñëåí-
íîñòè Pleonomus ïîñëå îðîøåíèÿ.

Ìèãðàöèè ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ âãëóáü ïî÷âû êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê çàùèòå îò
âûñûõàíèÿ, íàáëþäàþòñÿ è ïðè óâëàæíåíèè âåðõíåãî ãîðèçîíòà ïî÷âû äî óðîâíÿ çíà-
÷èòåëüíî âûøå ìàêñèìàëüíîé ãèãðîñêîïè÷íîñòè. Ïðè ýòîì âîçäóõ â ïî÷âå äîëæåí áûòü
íàñûùåí âîäÿíûìè ïàðàìè. Íî ýòî ñòðîãî ñïðàâåäëèâî òîëüêî äëÿ ïîñòîÿííîé òåìïå-
ðàòóðû; ïðè áûñòðîì ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû â âåðõíèõ ãîðèçîíòàõ ïî÷âû è ïðè óâ-
ëàæíåíèè, áëèçêîì ê íàñûùåíèþ, ìîæåò âðåìåííî âîçíèêàòü äåôèöèò âëàæíîñòè ïî-
÷âåííîãî âîçäóõà.

Ìèãðàöèÿ âãëóáü ïî÷âû, â ãîðèçîíòû ñ íåçíà÷èòåëüíûìè êîëåáàíèÿìè òåìïåðàòó-
ðû è ïîñòîÿííîé íàñûùåííîñòüþ âîäÿíûìè ïàðàìè ïî÷âåííîãî âîçäóõà ñíèæàåò óã-
ðîçó ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ, íî â äðóãèõ îòíîøåíèÿõ ñîçäàåò äëÿ ïî÷âåííûõ áåñïîçâî-
íî÷íûõ ìåíåå áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ, â îòíîøåíèè ïèòàíèÿ. Äîæäåâûå ÷åðâè è ïðî-
âîëî÷íèêè Pleonomus ìîãóò ñëóæèòü ïðèìåðàìè òàêîãî ñëó÷àÿ.
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Ìèãðàöèè âãëóáü ïðè ïîäñûõàíèè âåðõíèõ ãîðèçîíòîâ ïî÷âû ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå
ïðèìèòèâíûì ïðèñïîñîáëåíèåì ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ, õàðàêòåðíûì äëÿ âñåõ íèç-
øèõ îáèòàòåëåé ïî÷âû. Ìèãðèðóÿ âíèç, èçáåãàþò âûñûõàíèÿ ïî÷âåííûå íåìàòîäû, îëè-
ãîõåòû, ìíîãîíîæêè (Diplopoda, Symphyla, ãåîôèëèäû), ïî÷âåííûå êëåùè è íèçøèå
íàñåêîìûå.

Íà ÿðêî âûðàæåííîì ïîëîæèòåëüíîì ãèãðîòàêñèñå è êîððåëèðóþùåì ñ íèì ïîëî-
æèòåëüíîì ãåîòàêñèñå îñíîâàíû ìåòîäû «àâòîìàòè÷åñêîãî» èçâëå÷åíèÿ èç ïî÷âû ìåë-
êèõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ïðåäëîæåííûå Áåðëåçå è ðàçâèòûå Òóëüãðåíîì è äðóãèìè èññëå-
äîâàòåëÿìè ïî÷âåííîé ôàóíû (Ãèëÿðîâ, 1941).

Äëÿ áîëüøèíñòâà ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ïðè ñíèæåíèè âëàæíîñòè ïî÷âû íèæå èõ
îïòèìóìà õàðàêòåðíî äâèæåíèå âãëóáü. Ïîëîæèòåëüíàÿ ãåîòàêòè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ ïðî-
ÿâëÿåòñÿ äàæå â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ïîäñóøèâàíèå âåäåòñÿ ñíèçó, îñîáåííî åñëè îíî
èäåò áîëåå èëè ìåíåå áûñòðî. Íà ýòîì îñíîâàíî äåéñòâèå ýêëåêòîðà Áåðëåçå, â êîòîðîì
ïîìåùåííàÿ íà ñèòî ïðîáà ïî÷âû èëè ïîäñòèëêè íàãðåâàëàñü è ïîäñóøèâàëàñü îò êåðî-
ñèíîâîé ëàìïû ñíèçó. Òåì íå ìåíåå, è â ïðèáîðå Áåðëåçå ìåëêèå æèâîòíûå ïðè ïîäñó-
øèâàíèè ïðîáû ïî÷âû, ïåðåäâèãàÿñü âíèç, ïðîâàëèâàþòñÿ ñêâîçü ÿ÷åéêè ñèòà è ïî ñòåí-
êàì ïîäñòàâëåííîé ïîä íåãî âîðîíêè ñêàòûâàþòñÿ â ñîñóä ñ ôèêñèðóþùåé æèäêîñòüþ.

Â íîâûõ ìîäèôèêàöèÿõ ïðèáîðà Áåðëåçå èñòî÷íèê íàãðåâàíèÿ ïîìåùàåòñÿ íå ïîä,
à íàä îáðàçöîì ïî÷âû, ïðè÷åì ýòî âûçûâàåòñÿ íå òåì, ÷òî ïîäñóøèâàíèå ïî÷âû ñíèçó
âåäåò ê äâèæåíèþ ìåëêèõ æèâîòíûõ ââåðõ, à ëèøü òåì, ÷òî, ìèãðèðóÿ âíèç èç áîëåå
âåðõíèõ ñëîåâ, ìåëêèå æèâîòíûå ïîïàäàþò â óæå èññóøåííûå ãîðèçîíòû è ïîãèáàþò,
íå óñïåâ ïðîáðàòüñÿ ñêâîçü ñóõîé ñëîé ïî÷âû.

Ñàìûé ïðèíöèï èçâëå÷åíèÿ èç ïî÷âû ìåëêèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïîêàçûâàåò, ÷òî â óñ-
ëîâèÿõ äåôèöèòà âëàæíîñòè â ïî÷âå îñíîâíûì ðàçäðàæèòåëåì, îïðåäåëÿþùèì íàïðàâ-
ëåíèå äâèæåíèÿ, ÿâëÿåòñÿ ïîëîæèòåëüíûé ãåîòàêñèñ. Ðîëü ãåîòàêñèñà êàê ôàêòîðà âåð-
òèêàëüíîé ìèãðàöèè ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê â çàâèñèìîñòè îò âëàæíîñòè ïî÷âû õîðîøî
âûÿâëÿåòñÿ â ðåçóëüòàòå ñëåäóþùèõ îïûòîâ: ïðè ïîìåùåíèè ëè÷èíîê Agriotes sputator,
Agriotes gurgistanus, Pentodon idiota, Anisoplia austriaca, Amphimallon solstitiale è
Omophlus proteus â ñîñóäû ñ âîçäóøíî-ñóõîé ðàâíîìåðíî ïåðåìåøàííîé ïî÷âîé îíè
íåèçìåííî ìèãðèðóþò âíèç. Â ñóõîé ïî÷âå ïðè äåôèöèòå âëàæíîñòè è ïðè îòñóòñòâèè
âåðòèêàëüíîãî ãðàäèåíòà âëàæíîñòè ïî÷âåííûå ëè÷èíêè ìèãðèðóþò âíèç. Ïðè íàëè-
÷èè æå âåðòèêàëüíîãî ãðàäèåíòà âëàæíîñòè áîëüøèíñòâî ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê íàñåêî-
ìûõ ìèãðèðóåò â ñëîè ñ âûñîêîé âëàæíîñòüþ ïî÷âû (Ïðèíö, Áîáèíñêàÿ, 1936).

Îïûòû ïî âûÿñíåíèþ ïðåäïî÷èòàåìîé âëàæíîñòè ïî÷âû áûëè ïðîâåäåíû Êåìï-
áåëåì (Campbell, 1937) ñ ëè÷èíêàìè ùåëêóíà Limonius californicus. Îïûòû ïðîâîäè-
ëèñü â ðàçáîðíûõ öèëèíäðàõ èç øåñòè ñåêöèé, êàæäàÿ èç êîòîðûõ íàïîëíÿëàñü ñóïåñ-
÷àíîé ïî÷âîé îïðåäåëåííîé âëàæíîñòè, áëàãîäàðÿ ÷åìó â òðóáêå óñòàíàâëèâàëñÿ îï-
ðåäåëåííûé ãðàäèåíò âëàæíîñòè ïî÷âû. Ïðè ãðàäèåíòå âëàæíîñòè â öèëèíäðàõ 4–8–
12–16–20–24% è âåðòèêàëüíîì èõ ïîëîæåíèè (íàèáîëåå ñóõîé ñëîé íàâåðõó) èç ïó-
ùåííûõ â âåðõíèé ñëîé 140 ïðîâîëî÷íèêîâ 81.8% óøëè âãëóáü, â ñëîè ñ âëàæíîñòüþ
âûøå 12%. Ïðè òàêîì æå ïîëîæåíèè öèëèíäðîâ ñ ðàâíîìåðíî óâëàæíåííîé ïî÷âîé
(12–15%), ñëóæèâøèõ êîíòðîëåì, íà ñîîòâåòñòâóþùóþ ãëóáèíó óøëî ëèøü 34.8%
ëè÷èíîê. Â öèëèíäðàõ, â êîòîðûõ íàèáîëåå ñóõàÿ ïî÷âà (4%) íàõîäèëàñü ïîñåðåäèíå,
à êâåðõó è êíèçó âëàæíîñòü ïîâûøàëàñü äî 16% (îïòèìóì) ïðè ïîìåùåíèè ëè÷èíîê
â ñóõóþ ïî÷âó (â öåíòðå ñóõîãî ñëîÿ) â áîëåå âëàæíûå ãîðèçîíòû ââåðõ ìèãðèðîâàëî
5.1% ëè÷èíîê, à âíèç — 85.5%. Íà îñíîâàíèè öåëîãî ðÿäà ïîäîáíûõ îïûòîâ Êåìï-
áåë ïðèõîäèò ê âûâîäó, ÷òî, ÷åì ñóøå ïî÷âà, òåì èíòåíñèâíåå äâèæåíèå ïðîâîëî÷íè-
êîâ â áîëåå âëàæíûå ãîðèçîíòû, ïðè÷åì íàïðàâëåíèå ýòîãî äâèæåíèÿ ðåãóëèðóåòñÿ
ñèëîé òÿæåñòè.
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Ëèñ, ïðèìåíÿÿ àëüòåðíàòèâíûå êàìåðû, â êîòîðûõ ïðîâîëî÷íèêàì ïðåäîñòàâëÿëñÿ
âûáîð ìåæäó äâóìÿ âàðèàíòàìè âëàæíîñòè ïî÷âû, ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî ïåðåäâèæåíèå
ïðîâîëî÷íèêîâ èç ñóõîé ïî÷âû (10% îò ïîëíîé âëàãîåìêîñòè) âî âëàæíóþ (65%) ñîâåð-
øàåòñÿ íåçàâèñèìî îò òîãî, ðàñïîëàãàåòñÿ óâëàæíåííûé ñëîé íèæå ñóõîãî èëè â îäíîé
ñ íèì ïëîñêîñòè. Âàðèàíòà, â êîòîðîì áû âëàæíûé ãîðèçîíò áûë âûøå, â îïûòàõ Ëèñà
íå áûëî, ÷òî îáåñöåíèâàåò ýòî åãî çàêëþ÷åíèå. Ëèñ ïîêàçàë, ÷òî äâèæåíèå ïðîâîëî÷íè-
êîâ â ñóõîé ïî÷âå ïðîèñõîäèò î÷åíü àêòèâíî, à ñ ïîâûøåíèåì âëàæíîñòè è, îñîáåííî
ïðè êîíòàêòå ñ âîäîé, ó íèõ íàñòóïàåò àêèíåçèñ. Ëèñ ñ÷èòàåò, ÷òî èìåííî ýòîé ðàçëè÷-
íîé àêòèâíîñòüþ ïðè ðàçíûõ âëàæíîñòÿõ îáúÿñíÿåòñÿ òîò ôàêò, ÷òî ïðè âîçìîæíîñòè
âûáîðà ïðîâîëî÷íèêè îêàçûâàþòñÿ â áîëåå óâëàæíåííûõ ñëîÿõ ïî÷âû.

Òî÷êà çðåíèÿ Ëèñà íå ìîæåò îáúÿñíèòü àêòèâíûõ âåðòèêàëüíûõ ìèãðàöèé ëè÷èíîê
ùåëêóíîâ (è äðóãèõ îáèòàòåëåé ïî÷âû) ââåðõ ïîñëå ñèëüíûõ äîæäåé èëè âåñíîé, êîãäà
ïî÷âà îêàçûâàåòñÿ íàñûùåííîé âëàãîé. Àêèíåçèñ (îöåïåíåíèå) íàñòóïàåò, ïî-âèäèìîìó
âî âëàæíîé ïî÷âå ïðè îòñóòñòâèè ãðàäèåíòà òåìïåðàòóðû è àýðàöèè. Ïðè íàëè÷èè æå
òàêèõ ãðàäèåíòîâ è âî âëàæíîé ïî÷âå ïðîèñõîäèò ïåðåäâèæåíèå ëè÷èíîê. Îäíàêî èíòåí-
ñèâíîñòü äâèæåíèÿ â ñóõîé ïî÷âå çíà÷èòåëüíî âûøå.

Âëèÿíèå ãåîòàêñèñà íà ãèãðîòàêòè÷åñêîå äâèæåíèå ëè÷èíîê èëëþñòðèðóåòñÿ äàí-
íûìè ñëåäóþùåãî ïðîñòîãî îïûòà. Â ÿùèê íàñûïàëè ñëîé âîçäóøíî-ñóõîé ïî÷âû òîë-
ùèíîé 10 ñì, êîòîðàÿ ðàçðàâíèâàëàñü, íî íå óòðàìáîâûâàëàñü, ïîñëå ÷åãî íà ïîâåðõ-
íîñòü ýòîé ïî÷âû âûáðàñûâàëîñü 20 ëè÷èíîê Agriotes, êîòîðûå íåìåäëåííî çàñûïàëèñü
10-ñì ñëîåì òîé æå ïî÷âû (ñóãëèíèñòûé ïîäçîë), íî óâëàæíåííîé äî 20% îò âîçäóøíî-
ñóõîãî âåñà. Â äðóãîì âàðèàíòå îïûòà ðàñïðåäåëåíèå ñëîåâ áûëî îáðàòíûì. ×åðåç ñóòêè
â íèæíåì óâëàæíåííîì ñëîå íàéäåíî 100% ïðîâîëî÷íèêîâ, â âåðõíåì óâëàæíåííîì
ñëîå — 73.5%, è â ñóõîì íèæíåì ñëîå — 26.5%.Â ïåðâîì âàðèàíòå ïîãèáëî 4, âî âòî-
ðîì — 6 ëè÷èíîê, íå ó÷èòûâàâøèõñÿ ïðè âû÷èñëåíèè ïðîöåíòîâ.

Ìèãðàöèÿ âãëóáü ïî÷âû, â ãîðèçîíòû, íàñûùåííûå âîäÿíûìè ïàðàìè, ðàçîáðàííàÿ
ìíîþ ïðåèìóùåñòâåííî íà ïðèìåðå ëè÷èíîê Agriotes, ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç íàèáîëåå ïðî-
ñòûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ.

Ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî ïîòåðÿ âëàãè çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ ïðîèñõîäèò ó ïîéêèëîòåðìíûõ
æèâîòíûõ äàæå â íàñûùåííîé âîäÿíûìè ïàðàìè àòìîñôåðå (Ludwig, 1945). Ïîýòîìó
ñòàíîâèòñÿ ïîíÿòíûì, ÷òî ïî÷âåííûå íàñåêîìûå, è â ÷àñòíîñòè ïðîâîëî÷íèêè, ìèãðè-
ðóþò íå òîëüêî â ñëîè ïî÷âû ñ âëàæíîñòüþ, ïðè êîòîðîé âîçäóõ íàñûùåí âîäÿíûìè
ïàðàìè, íî âûáèðàþò áîëåå óâëàæíåííûå ãîðèçîíòû, â êîòîðûõ íå òîëüêî ìèíèìàëüíà
òðàòà âîäû, íî âîçìîæíî è âîñïîëíåíèå åå çàïàñà. Ýòèì îáúÿñíÿåòñÿ, ÷òî ìèãðàöèè â
ãëóáîêèå ãîðèçîíòû ïî÷âû â ñóõîé ïåðèîä ãîäà âûðàæåíû ÷åò÷å ó ñàïðîôàãîâ, ÷åì ó
ôèòîôàãîâ (Ãèëÿðîâ, 1947).

ÍÀÑÛÙÅÍÈÅ ÏÎËÎÑÒÈ ÂÎÊÐÓÃ ÒÅËÀ ÈÑÏÀÐÅÍÈßÌÈ ÍÀÑÅÊÎÌÎÃÎ

Èññëåäóÿ ïîâåäåíèå ëè÷èíîê Phyllopertha horticola è Melolontha, Ðèòòåðõàóç
(Ritterhaus, 1927) è Øâåðäòôåãåð (Schwerdtfeger, 1939) óñòàíîâèëè, ÷òî, ïåðåäâèãàÿñü â
ðûõëîé ïî÷âå, ëè÷èíêè ðàñøèðÿþò ïîëîñòü âîêðóã ñâîåãî òåëà è óïëîòíÿþò åå ñòåíêè.

Âûøå ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ Ñ-îáðàçíûõ ëè÷èíîê — ïðèñïîñîáëåíèå ê äâèæåíèþ
èìåííî â ðûõëîé ïî÷âå, è óïëîòíåíèå ñòåíîê èìååò çíà÷åíèå, êàê ïðèñïîñîáëåíèå äëÿ
ñîçäàíèÿ âîêðóã ñâîåãî òåëà êàìåðû, âîçäóõ â êîòîðîé íàñûùåí âîäÿíûìè ïàðàìè.

Ïîêàçàíî, ÷òî äàæå â ñóõîé ïî÷âå îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà â ïîëîñòè âîê-
ðóã òåëà ëè÷èíêè òåìíîãî õðóùà ïîðÿäêà 100% (Fidler, 1936). Âîçäóõ â ïîëîñòè íàñû-
ùàåòñÿ èñïàðåíèÿìè òåëà ñàìîé ëè÷èíêè, åñëè ïî÷âà âîêðóã ñóõàÿ; äèôôóçèÿ ïàðîâ âîäû
çàìåäëÿåòñÿ áëàãîäàðÿ ïëîòíûì ñòåíêàì «ïåùåðêè». Õàðàêòåðíóþ îñîáåííîñòü ëè÷è-
íîê õðóùåé — ñòðîèòü ñåáå «ïåùåðêè» îòìåòèë è Êîñìà÷åâñêèé (1943), èçó÷àâøèé ýêî-
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ëîãèþ ìàéñêîãî è íåêîòîðûõ ñðåäíåàçèàòñêèõ õðóùåé.
Ñîîðóæåíèå çåìëÿíîé êîëûáåëüêè õàðàêòåðíî äëÿ î÷åíü ìíîãèõ ãðóïï Holometabola,

ëè÷èíêè êîòîðûõ ðàçâèâàþòñÿ â íàäçåìíîì ÿðóñå è óõîäÿò â ïî÷âó äëÿ îêóêëèâàíèÿ.
Çíà÷åíèå çåìëÿíîé êîëûáåëüêè êàê ïðèñïîñîáëåíèÿ ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ õîðîøî
èëëþñòðèðóåòñÿ íà ïðèìåðå îêóêëèâàþùèõñÿ â ïî÷âå ëè÷èíîê îäóâàí÷èêîâîãî äîëãî-
íîñèêà Ceuthorrhynchus punctiger. Ýòà ëè÷èíêà ðàçâèâàåòñÿ âíóòðè öâåòî÷íîé êîðçèí-
êè îäóâàí÷èêîâ è êî âðåìåíè ñîçðåâàíèÿ ñåìÿí è ðàñêðûâàíèÿ êîðçèíêè óñïåâàåò äîñòèã-
íóòü ñâîèõ îêîí÷àòåëüíûõ ðàçìåðîâ, âûïàäàåò èç êîðçèíêè è çàðûâàåòñÿ â çåìëþ, ãäå è
îêóêëèâàåòñÿ íà íåáîëüøîé ãëóáèíå (4–5 ñì). Ñïåöèàëüíûå îïûòû ïîêàçàëè, ÷òî ôàê-
òîðîì, âûçûâàþùèì ðåàêöèþ âûïàäàíèÿ ëè÷èíêè èç êîðçèíêè, ÿâëÿåòñÿ ñâÿçàííîå ñ
åå ðàñêðûâàíèåì ñíèæåíèå îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà, íåáëàãîïðèÿòíîå äëÿ
ýòèõ ëè÷èíîê. Òàêèì îáðàçîì, ñòàäèÿ êóêîëêè (è ïðåäøåñòâóþùèé åé ïðåïóïàëüíûé
ïåðèîä) ïðîòåêàåò ó ëè÷èíîê äîëãîíîñèêà â âåðõíåì ãîðèçîíòå ïî÷âû, â êîòîðîì âîç-
ìîæíî ïàäåíèå âëàæíîñòè âîçäóõà íèæå 100%. Ëè÷èíêè èçáåãàþò ãèáåëè îò âûñûõà-
íèÿ áëàãîäàðÿ ñîîðóæåíèþ ïëîòíîé çåìëÿíîé êîëûáåëüêè, ñòåíêè êîòîðîé ñêðåïëÿþò-
ñÿ âûäåëåíèÿìè è ýêñêðåìåíòàìè è óïëîòíÿþòñÿ âðàùàòåëüíûìè äâèæåíèÿìè.

Â 1941 ã. â Ìèõíåâå, ïðè ìàññîâîì ðàçìíîæåíèè ýòîãî äîëãîíîñèêà íà îäóâàí÷èêå,
áûë ïîñòàâëåí ñëåäóþùèé îïûò6. Âûðîñøèå, ãîòîâûå ê îêóêëèâàíèþ â ïî÷âå ëè÷èíêè
îäóâàí÷èêîâîãî äîëãîíîñèêà áûëè âûïóùåíû â êðèñòàëëèçàòîðû ñ íåáîëüøèì ñëîåì
ïðîñåÿííîé çåìëè (ñóãëèíêà èëè ïåñêà). Ñ ó÷åòîì äëèòåëüíîñòè ïðåïóïàëüíîãî ïåðèî-
äà ÷åðåç 2 íåäåëè èç ïðîñåÿííîé çåìëè áûëè èçâëå÷åíû çåìëÿíûå êîëûáåëüêè äîëãî-
íîñèêà, âûäåëÿþùèåñÿ íà ôîíå ïðîñåÿííîé ïî÷âû, êàê áîëåå êðóïíûå êîìêè, ïðåä-
ñòàâëÿþùèå ñîáîé ïðî÷íûå ñòðóêòóðíûå îòäåëüíîñòè. Ýòè êîëûáåëüêè ñ êóêîëêàìè
(èëè ïðåïóïàìè) áûëè ïîìåùåíû â èíñåêòàðèè â ðàçëè÷íûå óñëîâèÿ (â îòêðûòûõ ÷àø-
êàõ è ïðèñûïàííûå çåìëåé). Âî âñåõ âàðèàíòàõ îïûòà îíè ñîäåðæàëèñü â çàòåíåííîé
÷àñòè, çàùèùåííîé îò ïðÿìûõ ñîëíå÷íûõ ëó÷åé. Âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ êóêîëêè â ìîìåíò
ïðîâåðêè óñïåëè çàêîí÷èòü ñâîå ðàçâèòèå è ïðåâðàòèëèñü â æóêîâ. Ïðè âñêðûòèè êî-
ëûáåëüêè è ïîìåùåíèè êóêîëêè â óñëîâèÿ, ïðåïÿòñòâóþùèå ïîòåðå âëàãè, óäàâàëîñü
ïîääåðæèâàòü íîðìàëüíîå ðàçâèòèå íàñåêîìîãî. Êîëûáåëüêè, èçãîòîâëåííûå èç ïåñêà,
ïî-âèäèìîìó áîëåå ïðîíèöàåìû äëÿ ïàðîâ âîäû, ÷åì êîëûáåëüêè, ñîîðóæåííûå èç
ñóãëèíèñòîé ïî÷âû. Òàêèì îáðàçîì, èçãîòîâëåíèå ïëîòíîé çåìëÿíîé êîëûáåëüêè ÿâëÿ-
åòñÿ ïðèñïîñîáëåíèåì ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ, êîòîðóþ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê îñ-
íîâíóþ ôóíêöèþ êîëûáåëüêè. Êðîìå òîãî, ïëîòíàÿ êîëûáåëüêà ñëóæèò è ïðèñïîñîáëå-
íèåì ê çàùèòå îò õèùíèêîâ, îáèòàþùèõ â ïî÷âå.

Àòìîñôåðà âíóòðè êîëûáåëüêè èëè êîêîíà, êàê è â êàìåðå ëè÷èíêè ïëàñòèí÷àòîó-
ñîãî, íàñûùàåòñÿ ïàðàìè âîäû, èñïàðÿåìîé êóêîëêîé, áëàãîäàðÿ ÷åìó ñíèæàåòñÿ äàëü-
íåéøàÿ ïîòåðÿ âëàãè.

Ëþäâèã è Àíäåðñîí ïîêàçàëè, ÷òî ïðè âîñïèòàíèè èçâëå÷åííûõ èç êîêîíîâ êóêî-
ëîê Tropaea luna (Saturniidae) âåñ áàáî÷åê ïàäàåò ñîîòâåòñòâåííî ñíèæåíèþ âëàæíîñòè
âîçäóõà (Ludwig and Anderson, 1942) (òàáë. 5.8).

Ïðîïîðöèîíàëüíî ïîòåðå âåñà êóêîëêè ñîêðàùàëîñü è êîëè÷åñòâî îòêëàäûâàåìûõ
áàáî÷êîé ÿèö, ïðè÷åì íåìíîãî ñíèæàëñÿ ñðåäíèé âåñ êàæäîãî ÿéöà, íî ñîäåðæàíèå âîäû
â ÿéöàõ, îòêëàäûâàåìûõ áàáî÷êàìè, âûâåäåííûìè ïðè ðàçëè÷íûõ âëàæíîñòÿõ âîçäóõà,
íå èçìåíÿëîñü. Ýòî ìîæåò ñëóæèòü êîñâåííûì ïîêàçàòåëåì òîãî, ÷òî â óñëîâèÿõ äåôèöè-
òà âëàæíîñòè ðàñõîä âëàãè êóêîëêîé ïðè âûñûõàíèè ÷àñòè÷íî ïîêðûâàåòñÿ çà ñ÷åò ìåòà-
áîëè÷åñêîé âëàãè, ïîëó÷àåìîé ïðè èñïîëüçîâàíèè çàïàñíûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, â ïåð-
âóþ î÷åðåäü æèðà, íîðìàëüíî èñïîëüçóåìûõ ðàçâèâàþùèìèñÿ ÿéöàìè.

6 Â ïðîâåäåíèè îïûòà ìíå ïîìîãàëè ñòóäåíòû-ïðàêòèêàíòû Þ.À. Ïèñàðåâ è 3.Â. ×àäàåâà.
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Çåìëÿíûå êîëûáåëüêè ðàçíîé ñòåïåíè ñîâåðøåíñòâà õàðàêòåðíû äëÿ áîëüøèíñòâà
Holometabola, îêóêëèâàþùèõñÿ â ïîâåðõíîñòíûõ ãîðèçîíòàõ ïî÷âû. Ýêîëîãè÷åñêè ðàâ-
íîçíà÷íû òàêèì êîëûáåëüêàì ðàçëè÷íûå íàçåìíûå êîêîíû.

Ìåæäó îêóêëèâàíèåì â ïî÷âå áåç ñîîðóæåíèÿ êîêîíîâ è ñîîðóæåíèåì êîêîíîâ íà
îòêðûòîì âîçäóõå ìîæíî, ïðîñëåäèòü âñå ýêîëîãè÷åñêèå ñòóïåíè ïåðåõîäà. Òàê, íàïðè-
ìåð, ó áàáî÷åê ñòàäèÿ êóêîëêè ïðîòåêàåò ëèáî äîâîëüíî ãëóáîêî â ïî÷âå (Sphingidae,
Noctuidae), ëèáî â ïîâåðõíîñòíîì åå ãîðèçîíòå, íî òîãäà îáû÷íî â òùàòåëüíî ñäåëàí-
íîì, âûñòëàííîì ïàóòèíêîé ÷åõëèêå (Loxostege, Crambus, Bradyrrhoa), ëèáî, íàêîíåö, â
÷åõëèêå, íàõîäÿùåìñÿ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, ãèãðîñêîïè÷íîì è êîíäåíñèðóþùåì âëà-
ãó ðîñû (ìíîãèå Psychidae) è â ïëîòíûõ çàìêíóòûõ êîêîíàõ, ëèøåííûõ íåïîñðåäñòâåí-
íîãî êîíòàêòà ñ ïî÷âîé (Bombycidae, Saturniidae). È ëèøü ó Rhopalocera êóêîëêè íàõî-
äÿòñÿ â íåçàùèùåííûõ îò ñîëíöà, îò âûñûõàíèÿ ìåñòàõ.

Ìîæíî êîíñòàòèðîâàòü îáùóþ êîððåëÿöèþ ìåæäó ñïîñîáíîñòüþ ïðîòèâîñòîÿòü
âûñûõàíèþ ó êóêîëîê è âçðîñëûõ Lepidoptera. Îêóêëèâàþùèåñÿ â ïî÷âå ôîðìû âî âçðîñ-
ëîé ñòàäèè âåäóò íî÷íîé èëè ñóìåðå÷íûé îáðàç æèçíè. Òî æå îòíîñèòñÿ è ê êîêîíîïðÿ-
äàì. Äíåâíûå Rhopalocera îêóêëèâàþòñÿ îòêðûòî.

Â ïðåäåëàõ ñåìåéñòâà Noctuidae (êàê ïðàâèëî, íî÷íûå îêóêëèâàþùèåñÿ â ïî÷âå
ôîðìû) Plusia gamma ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç èñêëþ÷åíèé — ëåòàåò äíåì. Ïåðâîå ïîêîëå-
íèå ýòîé ñîâêè îêóêëèâàåòñÿ íå â ïî÷âå, à íà åå ïîâåðõíîñòè (Ùåãîëåâ è äð., 1938).

Êåííåäè (Kennedy, 1928) ïûòàëàñü óñòàíîâèòü ñîîòâåòñòâèå ìåæäó ýíåðãèåé ìåòà-
áîëèçìà íàñåêîìûõ è èíòåíñèâíîñòüþ ýíåðãèè ñðåäû, îòìå÷àÿ, ÷òî áîëåå àêòèâíûå ñî-
âðåìåííûå ôîðìû îáèòàþò â áîëåå æàðêèõ ñòðàíàõ, â áîëåå ñóõèõ ìåñòîîáèòàíèÿõ è
àêòèâíû íà ñâåòó äíåì. Îáèòàíèå â ïî÷âå êîððåëèðóåò ñ áîëåå íèçêîé èíòåíñèâíîñòüþ
ìåòàáîëèçìà, î ÷åì êîñâåííî ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü è äëèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ìíî-
ãèõ îáèòàþùèõ â ïî÷âå íàñåêîìûõ (ëè÷èíêè ùåëêóíîâ äî 9 ëåò, õðóùåé äî 5 ëåò, íèì-
ôû íåêîòîðûõ öèêàä äî 17 ëåò).

Íà ïðèìåðå êóêîëîê áàáî÷åê ìû ñòàëêèâàåìñÿ ñ ïåðåõîäàìè îò òåõ ñëó÷àåâ, êîãäà
íàñåêîìîå ñîçäàåò ñåáå çàìåäëÿþùóþ âûñûõàíèå îêðóæàþùóþ àòìîñôåðó (çà ñ÷åò íà-
ñûùåíèÿ ïàðàìè ïîëîñòè êîêîíà) ê êîìïåíñàöèè ðàñõîäà âëàãè çà ñ÷åò ïîâûøåíèÿ èí-
òåíñèâíîñòè ìåòàáîëèçìà.

Åñëè ïåðâûé èç òàêèõ ñëó÷àåâ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ýêîëîãî-ôèçèîëîãè÷åñêîå
ïðèñïîñîáëåíèå (íàïðèìåð, ó Tropaea luna), òî âòîðîé (íàïðèìåð, ó Vanessa) ÿâëÿåòñÿ
ïðèìåðîì ôèçèîëîãè÷åñêîãî ïðèñïîñîáëåíèÿ.

ÔÈÇÈÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ ÏÐÈÑÏÎÑÎÁËÅÍÈß Ê ÇÀÙÈÒÅ ÎÒ ÂÛÑÛÕÀÍÈß

Áýêñòîí (Buxton, 1932) âûäåëÿåò äâå êàòåãîðèè ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðèñïîñîáëåíèé
ê ïîëó÷åíèþ âëàãè: à) àáñîðáöèåé èç âîçäóõà, á) èñïîëüçîâàíèåì ìåòàáîëè÷åñêîé âëà-
ãè. Îáà ïðèñïîñîáëåíèÿ èìåþò ìåñòî ó ëè÷èíîê Tenebrio.

Òàáëèöà 5.8. Èçìåíåíèÿ âåñà êóêîëîê Tropaea luna  ïðè ðàçíîé âëàæíîñòè âîçäóõà
(ïî Ludwig and Anderson, 1942)

Îòíîñèòåëüíàÿ  
âëàæíîñòü  
âîçäóõà (%) 

Âåñ êóêîëêè â %  
îò èñõîäíîãî âåñà 

Ñðåäíåå ÷èñëî  
ÿèö â êëàäêå 

100 95.4 187 
74 86.6 171 
56 82.6 123 
27 72.8 88 
0 70.6 42 
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Àáñîðáöèÿ âëàãè èç âîçäóõà çàðåãèñòðèðîâàíà ëèøü äëÿ íåìíîãèõ îðãàíèçìîâ: äëÿ
êîëîðàäñêîãî êàðòîôåëüíîãî æóêà (Leptinotarsa decemlineata), äëÿ êóçíå÷èêà Chortophaga

viridifasciata, äëÿ Tenebrio molitor (Buxton, 1932).
Ãîëîäàþùèå ëè÷èíêè Tenebrio, ïî Áýêñòîíó, ïðèáàâëÿþò â âåñå ïðè îòíîñèòåëüíîé

âëàæíîñòè âîçäóõà âûøå 90% ïðè òåìïåðàòóðå 30 °Ñ, ïðè÷åì ïîâûøàåòñÿ ñîäåðæàíèå
âîäû â îðãàíèçìå. Ìåõàíèçì ãèãðîñêîïè÷íîñòè Tenebrio íå óñòàíîâëåí; Áýêñòîí ñ÷èòà-
åò, ÷òî ïðèáàâêó â âåñå íåëüçÿ îòíîñèòü çà ñ÷åò îêñèäàöèè æèðîâ, òàê êàê ñîäåðæàíèå
æèðà ó ëè÷èíêè ñîñòàâëÿåò âñåãî 15%.

Îáèòàíèå â ïî÷âå ïîçâîëÿåò àáñîðáèðîâàòü âîäó íå òîëüêî èç âîçäóõà, íî è èç ïî-
÷âû. Áëàãîäàðÿ ïðîíèöàåìîñòè êóòèêóëû ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ, ýòîò ñïîñîá âîçîáíîâ-
ëåíèÿ çàïàñà âëàãè â îðãàíèçìå â ïåðèîäû âûñîêîãî óâëàæíåíèÿ èìååò áîëüøîå çíà÷å-
íèå è òðåáóåò íàëè÷èÿ ðàçâèòîãî ìåõàíèçìà äëÿ âûâåäåíèÿ èçáûòêà âëàãè èç îðãàíèç-
ìà. Ýòèì, ïîâèäèìîìó, îáúÿñíÿåòñÿ òî, ÷òî ó ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ, êàê è ó âîäíûõ,
ìàëüïèãèåâû ñîñóäû äëèííûå è ðàçâèòûå. Äëèííûå, ìíîãîêðàòíî èçãèáàþùèåñÿ ìàëü-
ïèãèåâû ñîñóäû õàðàêòåðíû äëÿ ëè÷èíîê ùåëêóíîâ, ïëàñòèí÷àòîóñûõ è òèïóëèä.

Àíòîí (Anhton, 1910) óñòàíîâèë, ÷òî ó ëè÷èíîê òèïóëèä Ctenophora âûäåëèòåëü-
íóþ ôóíêöèþ íåñåò è çàäíÿÿ êèøêà. Èíòåðåñíî, ÷òî è ó èíäèéñêèõ äîæäåâûõ ÷åðâåé
êèøå÷íèê â óñëîâèÿõ ïåðåóâëàæåíåíèÿ ïðèíèìàåò íà ñåáÿ ôóíêöèè âûäåëèòåëüíûõ
îðãàíîâ (Bahl, 1945).

Îäíîé èç ôóíêöèé ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ó íàñåêîìûõ ÿâëÿåòñÿ ðåàáñîðáöèÿ âîäû,
ïðèâîäÿùàÿ ê óìåíüøåíèþ åå ðàñõîäà. Øòàììåð (Stammer, 1935), èññëåäîâàâøèé ñòðî-
åíèå è ôóíêöèþ âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìû ó ðÿäà æóêîâ, ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî ó íåêîòî-
ðûõ ëè÷èíîê æóêîâ ýòà ôóíêöèÿ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ îòñóòñòâóåò. Àíàëèçèðóÿ ãðóï-
ïû, â êîòîðûõ ýòà ôóíêöèÿ, ïî Øòàììåðó, íå èìååò ìåñòà, èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî ýòî
ëè÷èíêè ðàçâèâàþùèåñÿ ëèáî â âîäå (Dytiscidae, Hydrophilidae è ò.ä.), ëèáî â ïî÷âå
(Carabidae, Staphylinidae, Lamellicornia, «Palpicornia»). Ýòî òàêæå êîñâåííî ïîêàçûâàåò,
÷òî îáèòàíèå â ïî÷âå ïî âûñîêîé oáåñïå÷åííîñòè âîäîé ïðèáëèæàåòñÿ ê óñëîâèÿì âîä-
íîãî ñóùåñòâîâàíèÿ.

Êîñìà÷åâñêèé (1943) ïîêàçàë, ÷òî îòëîæåííûå â ïî÷âó ÿéöà ïëàñòèí÷àòîóñûõ íàáó-
õàþò, ïîä÷åðêèâàÿ, ÷òî íàáóõàíèå ÿèö õðóùåé ïðîèñõîäèò òîëüêî ïðè êîíòàêòå ñ ïî÷-
âîé, âëàæíîñòü êîòîðîé âûøå äâîéíîé ìàêñèìàëüíîé ãèãðîñêîïè÷íîñòè. Áåç êîíòàêòà
ñ âëàãîé, äàæå â íàñûùåííîé ïàðàìè àòìîñôåðå, íàáóõàíèå è ðàçâèòèå ÿèö õðóùåé íå
ïðîèñõîäèò, ò.å. ýêîëîãèÿ ðàçâèòèÿ ÿèö õðóùåé î÷åíü íàïîìèíàåò ýêîëîãèþ ïðîðàñòà-
íèÿ ñåìÿí â ïî÷âå.

Âîññòàíîâëåíèå ðàñõîäóåìîé îðãàíèçìîì âëàãè ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ ÷àñòè÷íî âîç-
ìîæíî è çà ñ÷åò èñïîëüçîâàíèÿ âîäû, îáðàçóþùåéñÿ â ðåçóëüòàòå ìåòàáîëèçìà. Íàèáî-
ëåå ÷åòêî ýòî áûëî ïîêàçàíî Áýêñòîíîì äëÿ ëè÷èíîê Tenebrio, êîòîðûå ïðè ñîäåðæàíèè
â ñóõîé àòìîñôåðå áåç ïèùè òåðÿëè â âåñå, ñîõðàíÿÿ äîëãîå âðåìÿ ïîñòîÿííîå ïðîöåí-
òíîå ñîäåðæàíèå âîäû. Â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè ó ñòàäèé, íå ïðèíèìàþùèõ ïèùó
(êóêîëêà), èëè â óñëîâèÿõ, èñêëþ÷àþùèõ âîçìîæíîñòü ïðèåìà âëàæíîé ïèùè, îáðàçî-
âàíèå âîäû â îðãàíèçìå ïðîèñõîäèò ïðè èñïîëüçîâàíèè ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, â ïåð-
âóþ î÷åðåäü íàêîïëåííûõ â æèðîâîì òåëå, èñïîëüçóåìîì íîðìàëüíî íà îáðàçîâàíèå
ïîëîâûõ ïðîäóêòîâ.

Ïîêðûòèå ðàñõîäà âîäû êóêîëêàìè îòêðûòî îêóêëèâàþùèõñÿ áàáî÷åê Rhopalocera
çà ñ÷åò îêèñëåíèÿ çàïàñíûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ îòìå÷àëîñü åùå â ñåðåäèíå ïðî-
øëîãî âåêà Áëàçèóñîì (Blasius, 1866). Ýòîò àâòîð íàøåë, ÷òî ó êóêîëîê Vanessa â ïå-
ðèîä èõ ðàçâèòèÿ ïðîöåíòíîå ñîäåðæàíèå âîäû íå òîëüêî íå ïàäàåò, íî äàæå ïîâûøà-
åòñÿ, òîãäà êàê îáùèé âåñ ïàäàåò ïî÷òè âäâîå, ÷òî è äàëî åìó îñíîâàíèå äëÿ òàêîãî
çàêëþ÷åíèÿ.
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Ïðèâåäåííûå âûøå äàííûå îïûòîâ ñ êóêîëêàìè ñàòóðíèä ïîêàçûâàþò, ÷òî ðàçâè-
òèå êóêîëîê ïðîèñõîäèò äàæå â óñëîâèÿõ ïîëíîãî äåôèöèòà âëàæíîñòè. Ýòî êîñâåííî
äîêàçûâàåò, ÷òî êîêîíû, äàæå òàêèå ïëîòíûå, êàê ó ñàòóðíèä, íå ïðåäñòàâëÿþò àáñîëþò-
íîé çàùèòû îò âûñûõàíèÿ (îêóêëèâàþùèåñÿ â ïî÷âå ôîðìû ïðè âîñïèòàíèè êóêîëîê â
îòêðûòîé àòìîñôåðå îáû÷íî ïîãèáàþò). Âñå æå íàõîäÿùèéñÿ ó ïîâåðõíîñòè ïî÷âû êî-
êîí T. luna ÷ðåçâû÷àéíî ãèãðîñêîïè÷åí, âïèòûâàåò â ýòèõ óñëîâèÿõ ìíîãî âëàãè è åãî
îñíîâíîå çíà÷åíèå — ïðåäîõðàíåíèå êóêîëêè îò ïîòåðè âëàãè.

Äëÿ ïî÷âåííûõ è îêóêëèâàþùèõñÿ â ïî÷âå íàñåêîìûõ æèðîâîé ìåòàáîëèçì, ñâÿ-
çàííûé ñ îáðàçîâàíèåì áîëüøîãî êîëè÷åñòâà âëàãè (â óñëîâèÿõ åå äåôèöèòà), èìååò
îñîáåííîå çíà÷åíèå è â óñëîâèÿõ äåôèöèòà êèñëîðîäà, òàê êàê òîëüêî æèðîâîé ìåòàáî-
ëèçì îáåñïå÷èâàåò âíóòðåííþþ ìîáèëèçàöèþ êèñëîðîäà. Â êîêîíàõ æå è êóêîëî÷íûõ
êîëûáåëüêàõ ñîçäàþòñÿ îáû÷íî óñëîâèÿ äåôèöèòà êèñëîðîäà.

* * *

Ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ ó ïî÷âåííûõ íàñåêî-
ìûõ, êàê ïðàâèëî, íå íàáëþäàåòñÿ.

Äëÿ î÷åíü ìíîãèõ ëè÷èíîê, êàê óæå óêàçûâàëîñü, õàðàêòåðíû ïðîçðà÷íûå áåñöâåò-
íûå òîíêèå ïîêðîâû (ëè÷èíêè äîëãîíîñèêîâ, óñà÷åé, ïëàñòèí÷àòîóñûõ, ãðèáíûõ êîìà-
ðèêîâ è ò.ï.) è âûñîêàÿ ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ. Òî æå ìîæíî ñêàçàòü è î íèçøèõ
íàñåêîìûõ (íàïðèìåð Înóchiurus, Campodea, Japyx è ò.ä.), îáèòàþùèõ â ïî÷âå. Õàðàê-
òåðíà îòìå÷àâøàÿñÿ âûøå ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ äëÿ èñïàðåíèÿ ó ôîðì ñ ìåõàíè-
÷åñêè î÷åíü ïëîòíûì è ïðî÷íûì õèòèíîâûì ïàíöûðåì (ëè÷èíêè Elateridae, ëè÷èíêè
Tipula).

Âîçìîæíîñòü íàõîæäåíèÿ â ïî÷âå óñëîâèé, èñêëþ÷àþùèõ óãðîçó âûñûõàíèÿ, ïðè-
âîäèò ÷àñòî ê ðåäóêöèè çàùèòíûõ îò âûñûõàíèÿ îáðàçîâàíèé ó ôîðì, ïåðåõîäÿùèõ îò
îòêðûòîãî ê ïî÷âåííîìó îáðàçó æèçíè. Ïðèìåðîì ìîãóò ñëóæèòü ñëèçíè è äðóãèå
Gastropoda.

Ó áîëüøèíñòâà æóêîâ íàäêðûëüÿ èìåþò ôóíêöèþ íå òîëüêî ìåõàíè÷åñêîé çàùè-
òû, íî è çàùèòû îò âûñûõàíèÿ. Â ïîëîñòü ïîä íàäêðûëüÿìè îòêðûâàþòñÿ äûõàëüöà,
÷àñòü áðþøêà, ïðèêðûòàÿ íàäêðûëüÿìè, áûâàåò îáû÷íî ìÿãêîé, ïðîçðà÷íîé, ñëàáî õè-
òèíèçèðîâàííîé. Ó îáèòàòåëåé ñóõèõ ìåñòíîñòåé, ïðè ðåäóêöèè êðûëüåâ ïðîèñõîäèò
ñðàñòàíèå íàäêðûëèé, îáðàçóþùèõ ñïëîøíîé ïîêðîâ íàä áðþøêîì (íàïðèìåð ó ÷åð-
íîòåëîê Pimelia). Ó æóêîâ-ñòàôèëèíèä ðåäóêöèÿ íàäêðûëèé íåñîìíåííî ñâÿçàíà ñ ïðè-
óðî÷åííîñòüþ æóêîâ ýòîãî ñåìåéñòâà ê îáåñïå÷åííûì âëàãîé ìåñòîîáèòàíèÿì. Â ÷àñ-
òíîñòè, ñòàôèëèíèäû îáû÷íî òåñíî ñâÿçàíû ñ ïî÷âîé. Îñîáåííî ðåçêî ñâÿçü ñ ïî÷âîé
ïðîÿâëÿåòñÿ ó ñòàôèëèíèä, îáèòàþùèõ â áîëåå ñóõèõ ðàéîíàõ.

Íåïðîíèöàåìûå ïëîòíûå ïîêðîâû ó ëè÷èíîê, íàïðèìåð ó Tenebrionidae, ðàçâèâà-
þòñÿ ó ôîðì, îáèòàþùèõ â ñàìîì ïîâåðõíîñòíîì ñëîå èëè ïåðåõîäÿùèõ ê îòêðûòîìó
îáðàçó æèçíè. Â ÷àñòíîñòè, äëÿ òàêèõ âûõîäÿùèõ íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû ëè÷èíîê ÷åð-
íîòåëîê õàðàêòåðíà áîëåå èíòåíñèâíàÿ ñêëåðîòèçàöèÿ è çàùèòíàÿ ïèãìåíòàöèÿ ïîêðî-
âîâ; ñïèííàÿ ïîâåðõíîñòü ó íèõ áûâàåò áîëåå òåìíîé, ÷åì áðþøíàÿ (íàïðèìåð, ó ëè÷è-
íîê Opatrum sabulosum ñïèííàÿ ñòîðîíà òåìíîñåðàÿ, à áðþøíàÿ ñâåòëàÿ, òîãäà êàê ïî-
÷âåííûå ëè÷èíêè Blaps ðàâíîìåðíî ïèãìåíòèðîâàíû ñâåðõó, è ñíèçó).

Àíàëèç ðåæèìà âëàæíîñòè â ïî÷âå ïîêàçûâàåò âñþ óñëîâíîñòü ïðèìåíåíèÿ òåðìè-
íà «êñåðîôèë» ê ïî÷âåííûì íàñåêîìûì. Ïî÷âåííûå íàñåêîìûå, äàæå îáèòàþùèå â
òèïè÷íî êñåðîôèòíûõ óñëîâèÿõ, íàõîäÿò èëè ñîçäàþò âîêðóã ñåáÿ àòìîñôåðó, íàñû-
ùåííóþ âîäÿíûìè ïàðàìè, èñêëþ÷àþùóþ ãèáåëü îò âûñûõàíèÿ.

Îñîáåííîñòè óñëîâèé óâëàæíåíèÿ â íåïîñðåäñòâåííûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ïî÷âåí-
íûõ íàñåêîìûõ ïîêàçûâàþò, ÷òî äëÿ ýêîëîãè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêè âèäà âàæíî çíàòü
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íå òîëüêî êëèìàòè÷åñêèå óñëîâèÿ åãî àðåàëà è ìèêðîêëèìàò åãî ñòàöèé, íî è óñëîâèÿ,
ñîçäàþùèåñÿ â ìåñòàõ íåïîñðåäñòâåííîãî êîíòàêòà îðãàíèçìà ñî ñðåäîé.

Ñïîñîá îöåíêè âëàæíîñòè ïî÷âû ïî ïðîöåíòíîìó ñîäåðæàíèþ âëàãè (àáñîëþòíàÿ
âëàæíîñòü) èëè â ïðîöåíòíîì âûðàæåíèè îò ïîëíîé âëàãîåìêîñòè, ïðèìåíÿåìûé ïî÷-
âîâåäàìè è àãðîíîìàìè, ñîâåðøåííî íåäîñòàòî÷åí äëÿ õàðàêòåðèñòèêè óñëîâèé ñóùå-
ñòâîâàíèÿ æèâîòíûõ â ïî÷âå, íåîáõîäèìîé ïðè ýêîëîãè÷åñêèõ ðàáîòàõ. Óñòàíîâëåíèå
óñëîâèé íàñûùåíèÿ âîçäóõà â ïî÷âå âëàãîé òðåáóåò çíàíèÿ öåëîãî ðÿäà êîíñòàíò, ìåíÿ-
þùèõñÿ â çàâèñèìîñòè îò ìåõàíè÷åñêîãî è ñòðóêòóðíîãî ñîñòàâà ïî÷âû. Ïîýòîìó óñëî-
âèÿ óâëàæíåíèÿ â ðàçëè÷íûõ ïî ìåõàíè÷åñêîìó ñîñòàâó ïî÷âàõ ïðè îäèíàêîâîì ïðî-
öåíòå âëàæíîñòè ìîãóò áûòü ñîâåðøåííî ðàçëè÷íû.

Ðàçðàáîòêà äîñòóïíîé ìåòîäèêè óñòàíîâëåíèÿ ýêîëîãè÷åñêè âàæíûõ ïîêàçàòåëåé
âëàæíîñòè äîëæíà áûòü îäíîé èç îñíîâíûõ áëèæàéøèõ çàäà÷ ïî÷âåííîé ýêîëîãèè.



ÃËÀÂÀ  VI
ÓÑËÎÂÈß ÄÛÕÀÍÈß Â ÏÎ×ÂÅ È ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ

ÏÐÈÑÏÎÑÎÁËÅÍÈß Ê ÍÈÌ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ ÓÑËÎÂÈÈ ÄÛÕÀÍÈß Â ÏÎ×ÂÅ

Îñîáåííîñòè óñëîâèé äûõàíèÿ â ïî÷âå, ñïåöèôèêà ãàçîâîãî ðåæèìà ïî÷âû íå ïðè-
âëåêàëè âíèìàíèÿ çîîëîãîâ-ýêîëîãîâ. Â îäíîé èç ïîñëåäíèõ î÷åíü îáøèðíûõ ñâîäîê
ïî îöåíêå çíà÷åíèÿ êèñëîðîäà êàê ýêîëîãè÷åñêîãî ôàêòîðà Ëåäåáóð (Ledebur, 1941) ïîä-
ðîáíî îñòàíàâëèâàåòñÿ íà àíàëèçå óñëîâèé äûõàíèÿ è ñíàáæåíèÿ êèñëîðîäîì â ìîðå, â
ïðåñíûõ âîäîåìàõ, â èëó áîëîò, îñîáåííîñòåé äûõàíèÿ ïàðàçèòîâ âî âíóòðåííîñòÿõ
äðóãèõ æèâîòíûõ, íî èì ñîâåðøåííî íå îñâåùàþòñÿ óñëîâèÿ äûõàíèÿ â ïî÷âå. Ðàáîò,
ñïåöèàëüíî ïîñâÿùåííûõ àíàëèçó óñëîâèé äûõàíèÿ æèâîòíûõ â ïî÷âå, âîîáùå íå ñó-
ùåñòâóåò.

Îöåíèâàÿ óñëîâèÿ äûõàíèÿ â ïî÷âå, ñëåäóåò,  ïðåæäå âñåãî ó÷èòûâàòü îáúåì ïî-
÷âåííîãî âîçäóõà, àýðàöèþ ïî÷âû. Ìàêñèìàëüíûé îáúåì âîçäóõà â ïî÷âå çàâèñèò îò åå
ñêâàæíîñòè, ôàêòè÷åñêèé æå îáúåì êîððåêòèðóåòñÿ ñòåïåíüþ âëàæíîñòè ïî÷âû. Ñêâàæ-
íîñòüþ ïî÷âû íàçûâàåòñÿ òà ÷àñòü åå îáúåìà, êîòîðàÿ íå çàíÿòà òâåðäîé ôàçîé, ò.å.
ñóììàðíûé îáúåì ïðîìåæóòêîâ ìåæäó òâåðäûìè ÷àñòèöàìè è èõ àãðåãàòàìè. ×åì ëåã-
÷å ïî÷âû ïî ìåõàíè÷åñêîìó ñîñòàâó è ÷åì îíè ñòðóêòóðíåå, òåì âûøå áûâàåò è ñêâàæ-
íîñòü, òåì ïðîïîðöèîíàëüíî áîëüøå è àýðàöèÿ ïî÷âû. Ïëîòíîñòü ñëîæåíèÿ ïî÷âû îêà-
çûâàåò âëèÿíèå íà ñêâàæíîñòü ïî÷âû, íà ñóììàðíûé îáúåì ïîð ìåæäó ÷àñòèöàìè. Åñëè
óñëîâíî ïðèíÿòü ôîðìó ÷àñòèö ïî÷âû çà ñôåðè÷åñêóþ, òî ïðè ìàêñèìàëüíî ïëîòíîì
ñëîæåíèè ïî÷âû îáúåì ïî÷âåííîãî âîçäóõà ðàâíÿëñÿ áû 26% îáúåìà ïî÷âû, à ïðè ðûõ-
ëîì, ñâîáîäíîì ñëîæåíèè — 47%.

Âîçäóõ â ïî÷âå çàíèìàåò âåñü îáúåì ïîð ïðè âîçäóøíî-ñóõîì åå ñîñòîÿíèè, ïðè
ìàêñèìàëüíîì æå íàñûùåíèè âëàãîé, ïðè ïîëíîé âëàãîåìêîñòè ïîðû çàïîëíåíû âî-
äîé. Ïðè âñåõ äðóãèõ âëàæíîñòÿõ ëèøü ÷àñòü îáúåìà ïîð çàíÿòà âîçäóõîì.

Îïðåäåëÿÿ îáúåì âîçäóõà â ïî÷âå â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ, Ðýññåëü (1931) ïîëó-
÷èë ñëåäóþùèå öèôðû (òàáë. 6.1.). Ýòè öèôðû (ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóþùèå è òåîðåòè-
÷åñêèì âû÷èñëåíèÿì) äàþò ïðåäñòàâëåíèå îá îáùåé åìêîñòè âîçäóõà â ïî÷âå.

Ðàìàí (Ramann, 1911) óêàçûâàåò, ÷òî â ïî÷âàõ êëåâåðíûõ ëóãîâ îáúåì âîçäóõà ñî-
ñòàâëÿåò 39%, íà ëóãîâûõ ïî÷âàõ, çàðîñøèõ òèìîôååâêîé,— 34%, òîãäà êàê ïîä ïîëå-
âûìè êóëüòóðàìè ñîäåðæàíèå âîçäóõà â ïî÷âå â ñðåäíåì íå ìåíåå 14% (10–18%).

Òàáëèöà 6.1. Îáúåì âîçäóõà â ïî÷âå ïðè ðàçíîé âëàæíîñòè
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òÿæåëûé ñóãëèíîê  
(4.3 % îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà) 

2.36 65.9 34.1 10.9 17.1 

ïàñòáèùíàÿ ïî÷âà  
(13 % îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà) 

2.22 52.7 47.3 7.3 25.0 
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Êîëè÷åñòâî âîçäóõà â ïî÷âå íå÷åðíîçåìíîé ïîëîñû íà öåëèííûõ  çåìëÿõ êîëåáëåò-
ñÿ â ïðåäåëàõ 2–12%, íà êóëüòóðíûõ  çåìëÿõ îïûòíîãî ïîëÿ îòìå÷åíî ñîäåðæàíèå âîç-
äóõà îò 220 ñì3 (òðåõëåòíèå êëåâåðà, ïîçäíèå ïàðû) äî 300–350 ñì3 (÷åðíûé ïàð, êàðòî-
ôåëü, ÿðîâûå õëåáà) íà 1 ë ïàõîòíîãî ãîðèçîíòà ïî÷âû (Äîÿðåíêî, 1915). Â ëèñòâåííîì
ëåñó âîçäóõ çàíèìàåò 24–31% îáúåìà ïî÷âû, à â âåðõíåì ñëîå ëåãêîé ïî÷âû ñîñíîâîãî
ëåñà íà äîëþ âîçäóõà ïðèõîäèòñÿ 37–78% îáúåìà (Volz, 1935),

Âîçäóõ â ïî÷âå ïî ñîäåðæàíèþ êèñëîðîäà ìàëî îòëè÷àåòñÿ îò àòìîñôåðíîãî. Åùå
Áóññåíãî îïðåäåëèë ñîäåðæàíèå Î

2
 â âîçäóõå ïî÷âû ðàâíûì 19–20%, Ïîñëå ðàáîò Áóñ-

ñåíãî äîëãîå âðåìÿ íå ïîÿâëÿëîñü ðàáîò ïî èññëåäîâàíèþ ãàçîâ ïî÷âû, ÷òî äàëî ïðàâî
àêàäåìèêó Â.È. Âåðíàäñêîìó (1913)  çàÿâèòü, ÷òî «äëÿ íàñ, ÷åðåç ñòîëåòèå ïî÷òè ïîñëå
ðàáîò Áóññåíãî, ÿâëÿþòñÿ ïîëíîé terra incognita ãàçû ïî÷âû â èõ åñòåñòâåííîì ñîñòîÿ-
íèè...».

Ðýññåëü, äàâàÿ ñâîäêó îïðåäåëåíèé ñîäåðæàíèÿ êèñëîðîäà â ïî÷âåííîì âîçäóõå ïî
èññëåäîâàíèÿì Ðîòàìñòåäñêîé ñòàíöèè, îòìå÷àåò, ÷òî ñîäåðæàíèå åãî ñîñòàâëÿåò áîëåå
20.3%, òîãäà êàê äëÿ àòìîñôåðíîãî âîçäóõà ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà ðàâíî 20.96%. Ïðî-
öåíòíûé îáúåì àçîòà â ïî÷âåííîì âîçäóõå (79) íå îòëè÷àåòñÿ îò åãî ñîäåðæàíèÿ â àò-
ìîñôåðå. Íåñêîëüêî ìåíüøåå ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà â ïî÷âåííîì âîçäóõå íàõîäèì ìû
â ìíîãîëåòíèõ îïðåäåëåíèÿõ Äîÿðåíêî (1915), íàøåäøåãî, ÷òî ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà
â ïî÷âå ïîä ïàðîì ñîñòàâëÿåò 18–19%, à íà ëóãó âñåãî 11.5–16.3%, Âûñîêîå ñîäåðæà-
íèå êèñëîðîäà â ïî÷âåííîì âîçäóõå, íåñìîòðÿ íà ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøîé îáúåì, çà-
íèìàåìûé ãàçîîáðàçíîé ôàçîé ïî÷âû, è îáèëèå ïîòðåáëÿþùèõ êèñëîðîä ïî÷âåííûõ
îðãàíèçìîâ, â ïåðâóþ î÷åðåäü ìèêðîîðãàíèçìîâ1 , îïðåäåëÿåòñÿ òåì, ÷òî â ïî÷âå ïðî-
èñõîäèò ïîñòîÿííîå âîçîáíîâëåíèå çàïàñà êèñëîðîäà çà ñ÷åò ïðèòîêà åãî èç àòìîñôå-
ðû.

Ñêîðîñòü îáìåíà ãàçîâ ìåæäó âîçäóõîì ïî÷âû è àòìîñôåðîé çàâèñèò îò âîçäóõî-
ïðîíèöàåìîñòè ïî÷âû. Âîçäóõîïðîíèöàåìîñòü æå ïî÷âû çàâèñèò, ñ îäíîé ñòîðîíû, îò
ìåõàíè÷åñêîãî (è ãðàíóëîìåòðè÷åñêîãî) ñîñòàâà ïî÷âû è ïëîòíîñòè åå ñëîæåíèÿ, à ñ
äðóãîé ñòîðîíû — îò åå âëàæíîñòè.

Èññëåäóÿ ñêîðîñòü äâèæåíèÿ âîçäóõà ñêâîçü ñëîé ïî÷âû, Àììîí íàøåë, ÷òî ïðè
òåìïåðàòóðå 5° è äàâëåíèè 40 ìì íàâåñêà 757 ã ïî÷âû â ðûõëîì ñîñòîÿíèè, çàíèìàÿ
îáúåì 982 ñì3, ïðîïóñòèëà 357 ë âîçäóõà çà ÷àñ, óïëîòíåííàÿ äî îáúåìà 770 ñì3 — 72 ë,
à óòðàìáîâàííàÿ, çàíèìàþùàÿ îáúåì 742 ñì3 — âñåãî 2 ë. Ïðè òåõ æå óñëîâèÿõ ÷åðåç
òðóáêó âûñîòîé 0.5 ì, îáúåìîì 982 ñì3, íàïîëíåííóþ ïî÷âîé ñ ðàçíûì ãðàíóëîìåòðè-
÷åñêèì ñîñòàâîì ïðîñà÷èâàëîñü 420 ë âîçäóõà ïðè âåëè÷èíå ÷àñòèö 1–2 ìì, 123.7 ë —
ïðè 0.5–1 ìì, 30,9 ë — ïðè 0.25–0.5 ìì è 1.6 ë — â áåññòðóêòóðíîé ãëèíå.

Âëèÿíèå âëàæíîñòè ïî÷âû íà åå âîçäóõîïðîíèöàåìîñòü ïîêàçàíî â ðàáîòå Äîÿðåí-
êî (1925) ( òàáë. 6.2)

Ñêàíäèíàâñêèé ïî÷âîâåä Ðîìåëë âû÷èñëèë, ÷òî íà ãëóáèíå 20 ñì (ò.å. ó íèæíåé ãðà-
íèöû ñëîÿ, îáû÷íî íàèáîëåå íàñåëåííîãî îðãàíèçìàìè) âîçäóõ ïîëíîñòüþ âîçîáíîâëÿ-
åòñÿ â òå÷åíèå ÷àñà. Ïðè ïðåêðàùåíèè âîçîáíîâëåíèÿ âîçäóõà â ïî÷âå ñîäåðæàíèå â íåì
ÑÎ

2
 óäâàèâàåòñÿ óæå ÷åðåç 90 ìèíóò. Òàêèì îáðàçîì, åñëè ó÷åñòü îáúåì ïî÷âåííîãî âîç-

äóõà, ñîäåðæàíèå â íåì êèñëîðîäà è ñêîðîñòü åãî âîçîáíîâëåíèÿ â âåðõíèõ ñëîÿõ ïî÷âû,
íàõîäèì, ÷òî îáùèé çàïàñ êèñëîðîäà äëÿ äûõàíèÿ îðãàíèçìîâ, îáèòàþùèõ â ïî÷âå, ðà-
âåí â ñðåäíåì 20–30 ë íà 1 ì3 ïî÷âû â ÷àñ. Âîçîáíîâëåíèå êèñëîðîäà â ïî÷âå ïðîèñõîäèò
âñëåäñòâèå äåéñòâèÿ ìíîãèõ ôàêòîðîâ. Âëèÿíèå îêàçûâàþò èçìåíåíèÿ àòìîñôåðíîãî äàâ-

1  Â.Ð. Âèëüÿìñ îòìå÷àåò, ÷òî íà 1 ãà â ïî÷âå îáèòàåò òðè òûñÿ÷è áèëëèîíîâ ìèêðîîðãàíèçìîâ (3 · 101á).
Îïðåäåëÿÿ âûäåëåíèå óãëåêèñëîòû íà ïøåíè÷íîì ïîëå, ÷åøñêèé èññëåäîâàòåëü Ñòîêëàçà îïðåäåëèë ñó-
òî÷íîå âûäåëåíèå ÑÎ

2
 ìèêðîîðãàíèçìàìè ðàâíûì 75 êã/ãà è êîðíÿìè ïøåíèöû — 60 êã/ãà (Stoklaza, 1926).
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ëåíèÿ — òàê êàê áàðîìåòðè÷åñêîå äàâëåíèå â ïî÷âå ñâîáîäíî ïåðåäàåòñÿ. Èìååò çíà÷å-
íèå è èçìåíåíèå îáúåìà âîçäóõà ïðè èçìåíåíèÿõ òåìïåðàòóðû, ÷òî îñîáåííî âàæíî, åñëè
ó÷åñòü, ÷òî êîëåáàíèÿ òåìïåðàòóðû íà ïîâåðõíîñòè çåìëè ìàêñèìàëüíû èìåííî ó ïîâåð-
õíîñòè ïî÷âû (Ãåéãåð, 1931). Íî÷üþ, ïðè îõëàæäåíèè çåìíîé ïîâåðõíîñòè ïî÷âà âñàñû-
âàåò àòìîñôåðíûé âîçäóõ, äíåì æå ïðîèñõîäèò áîëåå èíòåíñèâíîå âûäåëåíèå âîçäóõà èç
ïî÷âû ïðè åå íàãðåâàíèè. Ýòè çàêîíîìåðíûå, îïðåäåëÿåìûå ñóòî÷íûì õîäîì òåìïåðàòó-
ðû èçìåíåíèÿ îáúåìà ïî÷âåííîãî âîçäóõà íàçûâàþòñÿ «äûõàíèåì ïî÷âû» (Äîìðà÷åâà,
1938). Äîÿðåíêî (1915, 1925) ðàñöåíèâàåò èìåííî ýòîò ôàêòîð êàê íàèáîëåå âàæíûé äëÿ
ðåãóëÿðíîãî âîçîáíîâëåíèÿ ñîäåðæàíèÿ êèñëîðîäà â ïî÷âåííîì âîçäóõå.

Áîëüøîå âëèÿíèå îêàçûâàåò è âåòåð, òàê êàê äâèæåíèå ìàññû âîçäóõà â íàïðàâëå-
íèè, ïàðàëëåëüíîì ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, âåäåò ê ñíèæåíèþ äàâëåíèÿ íàä îòêðûâàþùè-
ìèñÿ íà ïîâåðõíîñòè ñêâàæèíàìè è êàïèëëÿðàìè. Ïîýòîìó êîñâåííîå âëèÿíèå íà îá-
ìåí âîçäóõà â ïî÷âå îêàçûâàåò è ðàñòèòåëüíûé ïîêðîâ. Íàêîíåö, îáìåí âîçäóõà ïðîèñ-
õîäèò è ïîä âëèÿíèåì ïðîíèêíîâåíèÿ â ïî÷âó âîäû.

Îäíàêî âñå ýòè ôàêòîðû  íåäîñòàòî÷íû äëÿ îáúÿñíåíèÿ âîçîáíîâëåíèÿ çàïàñà âîç-
äóõà â ïî÷âå. Êðîìå òîãî, îáíîâëåíèå âîçäóõà â ïî÷âå â ðåçóëüòàòå òåõ èëè èíûõ ðàçëè-
÷èé áàðîìåòðè÷åñêîãî äàâëåíèÿ íå ìîæåò îáúÿñíèòü ïîñòîÿííî ïîâûøåííîãî â ñðàâ-
íåíèè ñ àòìîñôåðîé ñîäåðæàíèÿ óãëåêèñëîòû â ïî÷âåííîì âîçäóõå.

Äîÿðåíêî (1915) íàõîäèë îò 0.3 äî 2.7% óãëåêèñëîòû â ïî÷âåííîì âîçäóõå ïàðîâûõ
çåìåëü è 1.6–2.1% â ïî÷âå ëóãîâ â ïîäçîëèñòûõ ñóãëèíêàõ Ìîñêîâñêîé îáë. Ðýññåëü
(1932) óêàçûâàë, ÷òî  ñîäåðæàíèå ÑÎ

2
 â âîçäóõå ïàõîòíîãî ãîðèçîíòà Ðîòýìñòåäñêîé

ñòàíöèè ñîñòàâëÿåò  0.15–0.65%, à â òðîïè÷åñêèõ ïî÷âàõ Èíäèè äîñòèãàåò 1–5%, òîãäà
êàê â àòìîñôåðå ñîäåðæàíèå ÑÎ

2
 ðàâíî âñåãî 0.03%. Ñ ãëóáèíîé ñîäåðæàíèå ÑÎ

2
 â

ïî÷âåííîì âîçäóõå âîçðàñòàåò, ÷òî, îáúÿñíÿåòñÿ, âåðîÿòíî, ñòåêàíèåì óãëåêèñëîòû â
ãëóáîêèå ãîðèçîíòû ïî÷âû.

Îñíîâíûì ôàêòîðîì âîçîáíîâëåíèÿ âîçäóõà â ïî÷âå ÿâëÿåòñÿ äèôôóçèÿ. Äèàìåò-
ðû ïî÷âåííûõ ïîð î÷åíü ìàëû, à äèôôóçèÿ ãàçà ÷åðåç ìåëêèå îòâåðñòèÿ ïðîèñõîäèò ñ
òàêîþ æå ñêîðîñòüþ, êàê è ÷åðåç êðóïíûå.

Ñêîðîñòü äèôôóçèè îòäåëüíûõ ãàçîâ â ãàçîâîé ñìåñè ïðîïîðöèîíàëüíà ãðàäèåíòó
ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ ãàçà (èëè ïàðà), ÷òî âûðàæàåòñÿ ñëåäóþùåé ôîðìóëîé:

dp/dx = RT · dc/dx,
ãäå dp/dx — ñêîðîñòü äèôôóçèè â íàïðàâëåíèè õ, R — êîíñòàíòà Êëàïåéðîíà, Ò — àáñî-
ëþòíàÿ òåìïåðàòóðà, ñ — êîíöåíòðàöèÿ ãàçà (Ðåáèíäåð, 1937).

Èìåííî òåì, ÷òî âîçîáíîâëåíèå çàïàñà âîçäóõà â ïî÷âå ïðîèñõîäèò â îñíîâíîì
áëàãîäàðÿ äèôôóçèè, ñêîðîñòü êîòîðîé ïðîïîðöèîíàëüíà ïàðöèàëüíîìó äàâëåíèþ,
ìîæíî îáúÿñíèòü, ÷òî ïî÷âåííûé âîçäóõ íàñûùåí âîäÿíûìè ïàðàìè, íåñìîòðÿ íà ïðî-
íèçàííîñòü ïî÷âû ïîðàìè, îòêðûâàþùèìèñÿ íà ïîâåðõíîñòü.

Âëàæíîñòü â % îò ïîëíîé âëàãîåìêîñòè Ðàçìåð 
÷àñòèö â 

ìì 
ñóõàÿ 20.2 38.4 62.3 84.8 100 

� 0.25 43.4 10.2 - - - - 

0.25-0.5 85.3 45.2 14.1 - - - 

0.5-1.0 97.2 95.4 98.2 94.1 99.1 60.1 

1.0-2.0 96.4 93.8 94.8 100 95.6 55.2 

2 100 100 96.4 98.5 100 74.2 

Òàáëèöà 6.2. Âîçäóõîïðîíèöàåìîñòü ïî÷â ðàçíîãî  ãðàíóëîìåòðè÷åñêîãî  ñîñòàâà
ïðè  ðàçëè÷íîé âëàæíîñòè
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Ïîñòóïëåíèå â ïî÷âó èç àòìîñôåðû Î
2
 âìåñòî èçðàñõîäîâàííîãî ïðîèñõîäèò âî

ìíîãî ðàç áûñòðåå, ÷åì âûäåëåíèå èç ïî÷âåííîãî âîçäóõà â àòìîñôåðó ÑÎ
2
 è âîäÿíûõ

ïàðîâ, õîòÿ êîýôôèöèåíò äèôôóçèè äëÿ óãëåêèñëîòû è âûøå, ÷åì äëÿ êèñëîðîäà, êàê
ïîêàçàë Áîð. Äèôôóçèÿ âîäÿíûõ ïàðîâ èç ïî÷âåííûõ ïîð îñîáåííî çàìåäëåíà â ñðàâ-
íåíèè ñ óãëåêèñëîòîé â ñâÿçè ñ òåì, ÷òî ó ïàðîâ ïðè òåìïåðàòóðå íèæå êðèòè÷åñêîé íå
âåñü îáúåì ñâîáîäåí äëÿ äâèæåíèÿ ìîëåêóë, à ëèøü ÷àñòü åãî, à ÷àñòü êàê áû çàíÿòà
ñàìèìè ìîëåêóëàìè (òàê íàçûâàåìûé «êîâîëþì») (Ðåáèíäåð, 1936). Êðîìå òîãî, âñÿ-
êèé äåôèöèò âëàæíîñòè âîçäóõà â ïî÷âå íåìåäëåííî ïîêðûâàåòñÿ çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ
âëàãè, íàõîäÿùåéñÿ â ãðàâèòàöèîííîì èëè ïëåíî÷íîì ñîñòîÿíèè.

Ïðèâåäåííàÿ îáùàÿ õàðàêòåðèñòèêà îñíîâíûõ îñîáåííîñòåé ïî÷âåííîãî âîçäóõà
ïîêàçûâàåò, ÷òî îáèòàþùèå â âåðõíèõ ñëîÿõ ïî÷âû îðãàíèçìû ìîãóò äûøàòü âîçäó-
õîì, ïðàêòè÷åñêè íå îòëè÷àþùèìñÿ îò àòìîñôåðíîãî ïî ñîäåðæàíèþ êèñëîðîäà, íà-
ñûùåííûì âîäÿíûìè ïàðàìè è îòëè÷àþùèìñÿ ïîâûøåííûì ñîäåðæàíèåì óãëåêèñëî-
òû.

Âîçìîæíîñòü äûõàíèÿ àòìîñôåðíûì êèñëîðîäîì ïðè ñâåäåííîé ê ìèíèìóìó ïî-
òåðå âîäû çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ äåëàåò óñëîâèÿ äûõàíèÿ â ïî÷âå êàê áû ïðîìåæóòî÷íûìè
ìåæäó òåìè, êîòîðûå ñóùåñòâóþò â âîäå, è òåìè, â êîòîðûõ ñóùåñòâóþò äûøàùèå âîç-
äóõîì ñóõîïóòíûå ôîðìû, îáèòàþùèå íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû.

Äûõàòåëüíûå ïðîöåññû â âîäå è âîçäóõå â íåêîòîðûõ îòíîøåíèÿõ ñóùåñòâåííî
îòëè÷íû. Â âîçäóõå, êàê è âîîáùå â ãàçîâîé ñðåäå, äèôôóçèÿ çíà÷èòåëüíî áûñòðåå.
Åñëè â âîçäóõå êèñëîðîä çàíèìàåò 21% îáúåìà, òî â ëèòðå âîäû åãî ðàñòâîðåíî ëèøü
5–10 ñì3. Êîëè÷åñòâî ÑÎ

2
 â ÷èñòîé âîäå íåçíà÷èòåëüíî, êàê è â àòìîñôåðå, íî â ñòî-

ÿ÷åé âîäå ñîäåðæàíèå ðàñòâîðåííîãî ÑÎ
2
 äîñòèãàåò 30 ñì3 íà 1 ë. Çàòî îñâîáîæäåíèå

äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè îò óãëåêèñëîòû â âîçäóõå èäåò òîëüêî çà ñ÷åò äèôôóçèè è â
çàìêíóòîì ïðîñòðàíñòâå ñîäåðæàíèå åå íå ìîæåò óìåíüøàòüñÿ, à â âîäå âûäåëåíèå è
áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ÑÎ

2
 íå ìåíÿåò åå ñîäåðæàíèÿ, òàê êàê ñâîáîäíàÿ óãëåêèñëîòà ñâÿ-

çûâàåòñÿ â âèäå êàðáîíàòîâ è áèêàðáîíàòîâ (Carter, 1931). Ïîýòîìó, à òàêæå âñëåäñòâèå
âûñîêîé ðàñòâîðèìîñòè ÑÎ

2
 â âîäå (500 ñì3 â 1 ë, Ãåíäåðñîí, 1924), äûõàíèå æèâîòíûõ

íå âûçûâàåò íàñûùåíèÿ åå óãëåêèñëîòîþ äàæå â ìåëêèõ âîäîåìàõ.
Òàêèì îáðàçîì, óñëîâèÿ ñíàáæåíèÿ äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ êèñëîðîäîì çíà÷èòåëü-

íî áëàãîïðèÿòíåå â âîçäóøíîé ñðåäå, îñâîáîæäåíèå æå äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè îò
óãëåêèñëîòû ïðîùå è áûñòðåå ñîâåðøàåòñÿ â âîäå.

Êàê ïðàâèëî, ïðîöåññ ãàçîîáìåíà ìåæäó ïîâåðõíîñòüþ äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ è
ñðåäîþ îáû÷íî âñåãäà ïðîèñõîäèò ÷åðåç æèäêîñòü; èçâåñòåí ôèçèîëîãè÷åñêèé ïàðà-
äîêñ, ÷òî «äûõàíèå âñåãäà ïðîèñõîäèò â âîäå». Ó äûøàùèõ âîçäóõîì æèâîòíûõ îáû÷-
íî ëèáî äûõàòåëüíàÿ ïîâåðõíîñòü ñìà÷èâàåòñÿ æèäêîñòüþ, äèôôóíäèðóþùåé ÷åðåç
òîíêèå íàðóæíûå ñòåíêè êëåòîê, ëèáî æå äëÿ ñìà÷èâàíèÿ èìåþòñÿ ñïåöèàëüíûå ïðè-
ñïîñîáëåíèÿ (íàïðèìåð, æåëåçû ó ñóõîïóòíûõ ìîëëþñêîâ è íàçåìíûõ ðàâíîíîãèõ ðà-
êîîáðàçíûõ, êîæíûå æåëåçû ó àìôèáèé è ò.ä.).

Ñëîé âëàãè, ïîêðûâàþùèé ïîâåðõíîñòü äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ íàçåìíûõ æèâîò-
íûõ, îòäåëÿþùèé åå îò âîçîáíîâëÿåìîãî âîçäóõà, î÷åíü òîíîê, íî âñå æå çíà÷èòåëüíî
áîëüøå, ÷åì â âîäå, ãäå íåîáíîâëÿåìûé ñëîé æèäêîñòè, ïðèìûêàþùèé ê äûõàòåëüíîé
ïîâåðõíîñòè, ïðåäñòàâëåí ëèøü îäíèì ñëîåì ìîëåêóë.

Ïðîöåññîì, íàèáîëåå òîðìîçÿùèì ãàçîîáìåí â îðãàíàõ âîçäóøíîãî äûõàíèÿ, ÿâ-
ëÿåòñÿ äèôôóçèÿ ãàçîâ ÷åðåç ïëåíêó æèäêîñòè, ïîêðûâàþùóþ èõ ïîâåðõíîñòü, çàâèñÿ-
ùàÿ îò ðàçíîñòè ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ ãàçîâ â òêàíè äûõàòåëüíîãî îðãàíà è â îêðó-
æàþùåé ñðåäå. Òîëùèíà ïëåíêè, ïîêðûâàþùåé äûõàòåëüíóþ ïîâåðõíîñòü, áûâàåò òåì
áîëüøå, ÷åì âûøå äåôèöèò âëàæíîñòè â ñîïðèêàñàþùåéñÿ ñ íåþ àòìîñôåðå, ÷åì âûøå
èñïàðÿþùàÿ ñèëà ñðåäû.
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Â  íàñûùåííîì âîäÿíûìè ïàðàìè âîçäóõå (÷òî èìååò ìåñòî è â ïî÷âå) òîëùèíà
òàêîãî ñëîÿ ìîæåò áûòü ìèíèìàëüíîé, ñïåöèàëüíûå ïðèñïîñîáëåíèÿ äëÿ ñìà÷èâàíèÿ
ìîãóò äàæå îòñóòñòâîâàòü. Â òàêèõ óñëîâèÿõ, ãäå äûõàòåëüíàÿ ïîâåðõíîñòü íàõîäèòñÿ
íà áëèçêîì ðàññòîÿíèè îò ñðåäû, ïîñòîÿííî íàñûùåííîé êèñëîðîäîì, êàê, íàïðèìåð
ïîâåðõíîñòü êîæè êîæíîäûøàùèõ íàçåìíûõ ôîðì èëè ïîâåðõíîñòü íàðóæíûõ æàáåð
àêòèâíî äâèãàþùèõñÿ âîäíûõ æèâîòíûõ, âîçîáíîâëåíèå äûõàòåëüíîé ñðåäû ïðîèñõî-
äèò ëåãêî. Â çàìêíóòûõ æå îðãàíàõ âîçäóøíîãî äûõàíèÿ, ïîòðåáíîñòü â êîòîðûõ âîç-
íèêàåò ïðè äûõàíèè â íåíàñûùåííîé âîäÿíûìè ïàðàìè àòìîñôåðå, ïàðöèàëüíîå äàâ-
ëåíèå Î

2
 â äûõàòåëüíîé ïîëîñòè áûâàåò íèæå, à ÑÎ

2
 âûøå, ÷åì â îêðóæàþùåì âîçäóõå

(íàïðèìåð â àëüâåîëàõ ÷åëîâåêà 14% Î
2
 è 5–6% ÑÎ

2
)2  (ñð. Winterstein, 1911).

Ñîïîñòàâëåíèå óñëîâèé äûõàíèÿ â âîäå, â ïî÷âå è â îòêðûòîé àòìîñôåðå íà ïîâåð-
õíîñòè ïî÷âû äàåò ñëåäóþùèå ðåçóëüòàòû (òàáë.6.3.).

Ïðèâåäåííûå ñîïîñòàâëåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî óñëîâèÿ äûõàíèÿ â ïî÷âå â ðÿäå îò-
íîøåíèé ïðèáëèæàþòñÿ ê âîäíûì, â äðóãèõ æå — ê òèïè÷íî âîçäóøíûì.

Çàïàñ êèñëîðîäà â ïî÷âå ñðàâíèòåëüíî ñ àòìîñôåðîé íåçíà÷èòåëåí, õîòÿ è ìíîãî
ïðåâûøàåò ñîäåðæàíèå åãî â âîäå. Äîÿðåíêî (1925), óêàçûâàåò, ÷òî ñóùåñòâóþùåãî â
ïî÷âàõ ïàõîòíûõ çåìåëü çàïàñà êèñëîðîäà õâàòèëî áû ëèøü íà 8–12 äíåé äëÿ äûõàíèÿ
òîëüêî êîðíåâûõ ñèñòåì ðàñòåíèé, íî  â ïî÷âå îáû÷íî ïðîèñõîäèò èíòåíñèâíûé ãàçî-
îáìåí ñ àòìîñôåðîé. Äèôôóçèÿ êèñëîðîäà èç àòìîñôåðû â ïî÷âó ïðîèñõîäèò áûñòðåå,
÷åì â âîäó. Ïî-âèäèìîìó, íà ïî÷âó, â êîòîðîé èìåþòñÿ íåçàïîëíåííûå âîäîþ õîäû è â
êîòîðîé ïðîèñõîäèò ïîãëîùåíèå êèñëîðîäà îáèòàþùèìè â íåé îðãàíèçìàìè, âïîëíå
ðàñïðîñòðàíèìû çàêîíîìåðíîñòè âîçîáíîâëåíèÿ êèñëîðîäà èç àòìîñôåðû, óñòàíîâ-
ëåííûå Êðîãîì (Êîøòîÿíö, 1940) äëÿ òðàõåé íàñåêîìûõ. Ñêâàæíîñòü ïî÷âû ìîæíî
ðàññìàòðèâàòü êàê ãèãàíòñêóþ ìîäåëü òðàõåéíîé ñèñòåìû, îñóùåñòâëÿþùóþ âîçîá-
íîâëåíèå çàïàñà êèñëîðîäà âîçëå ïîòðåáëÿþùèõ åãî îðãàíèçìîâ ïî òàêîìó æå ïðèíöè-
ïó.

Ýëåìåíò ñðàâíåíèÿ âîäà ïî÷âà Îòêðûòàÿ 
àòìîñôåðà 

Ñîäåðæàíèå Î2  â ñì3/ë äî 5 20-30 200 
Ñîäåðæàíèå ÑÎ2 â ñì3/ë äî 30 0.3-0.5 0.3 
Äûõàòåëüíàÿ ñðåäà âîäà âîçäóõ âîçäóõ 
Äåôèöèò âëàãè îòñóòñòâóåò ïðàêòè÷åñêè 

îòñóòñòâóåò*) 
âñåãäà èìååòñÿ 

Ïîòåðÿ âëàãè äûõàòåëüíîé 
ïîâåðõíîñòüþ 

îòñóòñòâóåò íåçíà÷èòåëüíà âåëèêà 

Íàðóæíûå îðãàíû äûõàíèÿ âîçìîæíû âîçìîæíû íåâîçìîæíû 
Äëèòåëüíîå êîæíîå äûõàíèå âîçìîæíî âîçìîæíî íåâîçìîæíî 
Ñîçäàíèå ïîòîêà ñðåäû ó  
äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè 

íåîáõîäèìî íåò íåò 

Âûäåëÿåìàÿ óãëåêèñëîòà ðàñòâîðÿåòñÿ ðàñòâîðÿåòñÿ è 
äèôôóíäèðóåò 

äèôôóíäèðóåò 

Òàáëèöà 6.3. Óñëîâèÿ äûõàíèÿ â âîäå, â ïî÷âå è íà åå ïîâåðõíîñòè

*) çà èñêëþ÷åíèåì êðàéíå àðèäíûõ óñëîâèé

2 Ñíèæåíèå ñêîðîñòè äèôôóçèè êèñëîðîäà ÷åðåç ïëåíêó æèäêîñòè, ïîêðûâàþùóþ ïîâåðõíîñòü äûõàòåëüíûõ
îðãàíîâ, âñëåäñòâèå åãî ìåíüøåãî ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ â äûõàòåëüíîé ïîëîñòè â ñðàâíåíèè ñ àòìîñôåðîé,
÷àñòî êîìïåíñèðóåòñÿ ðàçâèòèåì äûõàòåëüíîãî ïèãìåíòà, íàñûùàþùåãîñÿ êèñëîðîäîì ïðè áîëåå íèçêèõ êîí-
öåíòðàöèÿõ (Carter, 1931).
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ÊÎÆÍÎÅ ÄÛÕÀÍÈÅ ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ ÁÅÑÏÎÇÂÎÍÎ×ÍÛÕ

Êàðòåð (Carter, 1931) ñïðàâåäëèâî îòìå÷àåò, ÷òî âñÿêèé ýïèòåëèé, ñîïðèêàñàþùèé-
ñÿ ñî ñðåäîé, ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ äî íåêîòîðîé ñòåïåíè êàê îðãàí äûõàíèÿ.

Äûõàòåëüíàÿ ôóíêöèÿ  ïîêðîâîâ òåëà èìååò çíà÷åíèå ó âîäíûõ ôîðì; ðàçâèòèå ïðè-
ñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ ó íàçåìíûõ æèâîòíûõ ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ
ñïåöèàëèçèðîâàííûõ îðãàíîâ äûõàíèÿ, ïðåäñòàâëÿþùèõ ñîáîþ âíóòðåííèå ïîëîñòè
ðàçíîé ñòåïåíè ñîâåðøåíñòâà.

Íàñûùåííîñòü âîäÿíûìè ïàðàìè âîçäóõà ïî÷âû, à òàêæå ïîäñòèëêè âëàæíûõ òðî-
ïè÷åñêèõ ëåñîâ3  îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü êîæíîãî äûõàíèÿ â íåé ìíîãèõ âîäíûõ
ôîðì.

Áîëüøîå ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà â ïî÷âåííîì âîçäóõå â ñðàâíåíèè ñ âîäîé èíîãäà
îáåñïå÷èâàåò êîìïåíñàöèþ êîæíûì äûõàíèåì äàæå â ñëó÷àÿõ, êîãäà âîäíûå æèâîòíûå
â ðîäíîé ñòèõèè äûøàò íå òîëüêî ïîêðîâàìè òåëà, íî è ñïåöèàëèçèðîâàííûìè îðãàíà-
ìè (æàáðàìè). Äëÿ ìíîãèõ ïðèìèòèâíûõ ãðóïï íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, äëÿ ôîðì,
îáèòàþùèõ â ïî÷âå è â ýêîëîãè÷åñêè ñõîäíûõ ñðåäàõ, õàðàêòåðíî èìåííî êîæíîå äû-
õàíèå.

Äûøàò âñåþ ïîâåðõíîñòüþ òåëà íàèáîëåå íèçêî îðãàíèçîâàííûå èç ìíîãîêëåòî÷-
íûõ îáèòàòåëåé ñóøè — Prorhynchus è Euporobothria (Rhabdocoela), ïðåäïî÷èòàþùèå
âëàæíóþ çåìëþ — âîäå. Íàçåìíûå ïëàíàðèè (Triclada) ÷àñòî áûâàþò íåñïîñîáíû ê
æèçíè â âîäå. Òàêîâû, íàïðèìåð, áðàçèëüñêèå Geoplana, æèâóùèå â ïî÷âàõ è ïîäñòèëêå
íåçàòîïëÿåìûõ âîäîé ÷àñòåé ëåñà. Èñêëþ÷èòåëüíî êîæíîå äûõàíèå õàðàêòåðíî è äëÿ
ïî÷âåííûõ íåìåðòèí (p. Geonemertes, íàïðèìåð G. agricola íà Áåðìóäñêèõ îñòðîâàõ).
Äëÿ ïî÷âåííûõ ïëîñêèõ ÷åðâåé è íåìåðòèí õàðàêòåðíà ðåäóêöèÿ ðåñíè÷íîãî ïîêðîâà
íà ñïèííîé ïîâåðõíîñòè, ôóíêöèåé êîòîðîãî ó âîäíûõ ôîðì, ïî Êàðòåðó, ÿâëÿåòñÿ ñî-
çäàíèå òîêà âîäû âîçëå ïîâåðõíîñòè òåëà äëÿ îáåñïå÷åíèÿ ïîñòîÿííîãî ïðèòîêà îáíîâ-
ëåííîé âîäû.

Îòñóòñòâóþò ñïåöèàëèçèðîâàííûå îðãàíû äûõàíèÿ ó íåìàòîä è ó îëèãîõåò, ó êîòî-
ðûõ äûõàòåëüíóþ ôóíêöèþ íåñåò âñÿ ïîâåðõíîñòü êîæè. Êîæíîå äûõàíèå íàèáîëåå
ýôôåêòèâíî èìåííî â ïî÷âå. Ïðè îáèòàíèè íà îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè ýôôåêòèâíîñòü
êîæíîãî äûõàíèÿ ìåíüøå, òàê êàê ïðîíèöàåìàÿ äëÿ ãàçîâ êîæà äîëæíà áûòü ïîêðûòà
áîëåå òîëñòûì ñëîåì ñëèçè (îáû÷íî ãóñòîé), ïðåäîõðàíÿþùåé îò âûñûõàíèÿ è çàìåä-
ëÿþùåé ãàçîîáìåí4.

Èç âîäíîé ñðåäû, áëàãîäàðÿ ìåíüøåé êîíöåíòðàöèè ðàñòâîðåííîãî êèñëîðîäà, äèô-
ôóçèÿ åãî ÷åðåç ñëîé ñëèçè, äàæå çíà÷èòåëüíî áîëåå òîíêèé, çàìåäëåíà. Â ïî÷âå æå, ïðè
îòñóòñòâèè çíà÷èòåëüíîé òðàòû âëàãè çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ, òàêîé ñëîé ìîæåò áûòü î÷åíü
òîíêèì, à óñëîâèÿ äèôôóçèè êèñëîðîäà áëàãîïðèÿòíû äëÿ ãàçîîáìåíà.

Ïîýòîìó èìåííî ñðåäè îáèòàòåëåé ïî÷âû âñòðå÷àþòñÿ íàèáîëåå êðóïíûå èç íàçåì-
íûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, äûøàùèõ òîëüêî êîæåé, ëèøåííûõ ñïåöèàëüíûõ îðãàíîâ äûõà-
íèÿ. Òàêîâû, â ïåðâóþ î÷åðåäü, çåìëÿíûå ÷åðâè, îñîáåííî òðîïè÷åñêèå Megascolecidae,
Aclitellidae, äîñòèãàþùèå â äëèíó 1.5 ì (Êàðíîæèöêèé, 1890).

Ó îëèãîõåò ïðè îòñóòñòâèè ñïåöèàëèçèðîâàííûõ îðãàíîâ äûõàíèÿ ðàçâèòà öèðêó-
ëÿöèîííàÿ ñèñòåìà,  è êðîâü ñîäåðæèò äûõàòåëüíûå ïèãìåíòû (ðàñòâîðåííûé ãåìîãëî-
áèí), ñïîñîáñòâóþùèå ïîâûøåíèþ ýôôåêòèâíîñòè ãàçîîáìåíà.

3 Ïîäñòèëêà ðàññìàòðèâàåòñÿ ïî÷âîâåäàìè êàê âåðõíèé ñëîé ïî÷âû (À0) è â ëåñíîé ïîäñòèëêå âîçäóõ íàñûùåí
âîäÿíûìè ïàðàìè (ïî Âèëüÿìñó, 1939).

4 Ãóñòîòà ñëèçè íå îêàçûâàåò ñóùåñòâåííîãî âëèÿíèÿ íà ñêîðîñòü ãàçîîáìåíà, òàê êàê â ãåëÿõ äèôôóçèÿ ãàçîâ
ñîâåðøàåòñÿ ñ òàêîþ æå ñêîðîñòüþ, êàê è â æèäêîñòÿõ.
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Îòñóòñòâèå óãðîçû âûñûõàíèÿ ïðè îáèòàíèè â ïî÷âå (è â ñõîäíûõ ïî óñëîâèÿì óâ-
ëàæíåíèÿ ñóáñòðàòàõ) äåëàåò âîçìîæíûì ñóùåñòâîâàíèå â íåé æèâîòíûõ, èìåþùèõ ñðàâ-
íèòåëüíî ëåãêî ïðîíèöàåìûå ïîêðîâû. Ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ äëÿ âîäû, îïðåäåëÿþ-
ùàÿ âûñîêóþ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ ê âûñûõàíèþ, îïðåäåëÿåò è èõ
ïðîíèöàåìîñòü äëÿ ãàçîâ. Áëàãîäàðÿ ýòîìó ïî÷âåííûå æèâîòíûå ñïîñîáíû â òîé èëè
èíîé ñòåïåíè ê êîæíîìó äûõàíèþ. Ñóùåñòâîâàíèå çà ñ÷åò òîëüêî êîæíîãî äûõàíèÿ âîç-
ìîæíî ëèøü äëÿ ñðàâíèòåëüíî ìåëêèõ ôîðì, òàê êàê ïðè óâåëè÷åíèè ðàçìåðîâ ïîâåðõ-
íîñòü óâåëè÷èâàåòñÿ ïðîïîðöèîíàëüíî êâàäðàòó, à ìàññà ïðîïîðöèîíàëüíî êóáó ëèíåé-
íûõ èçìåðåíèé. Ïðåäåëüíûå ðàçìåðû, ïðè êîòîðûõ âîçìîæíî ñóùåñòâîâàíèå çà ñ÷åò òîëü-
êî êîæíîãî äûõàíèÿ, âàðüèðóþò â ðàçíûõ ãðóïïàõ æèâîòíûõ è çàâèñÿò îò ôîðìû òåëà, îò
ïðîíèöàåìîñòè ïîêðîâîâ, îò àêòèâíîñòè îðãàíèçìà è áèîõèìè÷åñêîé àêòèâíîñòè åãî
òêàíåé è ò.ä.

Äëÿ òèïè÷íî íàçåìíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ, äëÿ ìíîãîíîæåê è íàñåêîìûõ (ïîä-
òèï òðàõåéíûõ) õàðàêòåðíî äûõàíèå ïðè ïîìîùè òðàõåé. Îäíàêî íàèáîëåå ïðèìèòèâ-
íûå è ìåëêèå ôîðìû íàñåêîìûõ, îáèòàþùèå â ïî÷âå è â ýêîëîãè÷åñêè ñõîäíûõ ñóá-
ñòðàòàõ, ëèøåíû òðàõåé è äûøàò âñåé ïîâåðõíîñòüþ òåëà. Êîæíîå äûõàíèå õàðàêòåðíî
äëÿ Protura è íåêîòîðûõ Ñollembola — íàèáîëåå ïðèìèòèâíûõ íàñåêîìûõ, ñîâåðøåííî
ëèøåííûõ òðàõåéíîé ñèñòåìû5. Äëÿ âñåõ áîëåå êðóïíûõ è âûñîêî ðàçâèòûõ íàñåêîìûõ
õàðàêòåðíî íàëè÷èå òðàõåéíîé ñèñòåìû.

Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ýìáðèîëîãè÷åñêè ðàçâèâàåòñÿ êàê áîëåå èëè ìåíåå ìîùíûå âðà-
ñòàíèÿ êëåòîê èç ýêòîäåðìû, çàêëþ÷àþùèå ìåæäó ñîáîþ äîâîëüíî çíà÷èòåëüíûå ïî-
ëîñòè.

Ôèëîãåíåòè÷åñêè òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ðàçâèâàåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, êàê ñðåäñòâî óâå-
ëè÷åíèÿ ïîâåðõíîñòè ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ, èìåþùèõ äûõàòåëüíóþ ôóíêöèþ, ïðè îá-
ùåé ýâîëþöèè ïîêðîâîâ â íàïðàâëåíèè çàùèòíîé ôóíêöèè, â îñíîâíîì â ñâÿçè ñ ïåðå-
õîäîì ê îáèòàíèþ â óñëîâèÿõ, â êîòîðûõ ðåàëüíà óãðîçà ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ. Òðàõåé-
íàÿ ñèñòåìà íåçàâèñèìî âîçíèêàåò â ðàçëè÷íûõ ãðóïïàõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ; ðàç-
ëè÷íûå ñòåïåíè ñîâåðøåíñòâà òðàõåéíîé ñèñòåìû îñîáåííî ëåãêî ïðîñëåäèòü íà êëå-
ùàõ (Acarina), ó êîòîðûõ ìîæíî íàéòè âñå ïåðåõîäû îò áåñïîðÿäî÷íî ðàñïîëîæåííûõ
ñëó÷àéíî âîçíèêàþùèõ ÿìîê è òðóá÷àòûõ óãëóáëåíèé, äî òî÷íî ôèêñèðîâàííîé ñèñòå-
ìû ñ ïîñòîÿííûì ïîëîæåíèåì ñòèãì (íàïðèìåð ó ïàíöèðíûõ êëåùåé — Oribatidae).
Îòñóòñòâèå ÷åðò ãîìîëîãèè â ñòðîåíèè òðàõåéíîé ñèñòåìû ðàçëè÷íûõ ãðóïï íàçåìíûõ
÷ëåíèñòîíîãèõ îòìå÷àåò â ñâîåì êðèòè÷åñêîì îáçîðå è Ðèïïåð (Ripper, 1931), ñ÷èòàþ-
ùèé, ÷òî òðàõåéíàÿ ñèñòåìà íàñåêîìûõ ãîìîëîãè÷íà òîëüêî òðàõåéíîé ñèñòåìå ãóáî-
íîãèõ ìíîãîíîæåê.

Òðàõåéíóþ ñèñòåìó íàñåêîìûõ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü â ôèëîãåíåòè÷åñêîì ðàçðåçå
êàê ïðîèçâîäíîå ïîêðîâîâ, èìåâøèõ ó ïðåäêîâ ñîâðåìåííûõ òðàõåéíûõ íàñåêîìûõ è
äûõàòåëüíóþ ôóíêöèþ.

ß óæå óïîìèíàë, ÷òî äëÿ íàèáîëåå ïðèìèòèâíûõ ãðóïï ñîâðåìåííûõ íàñåêîìûõ
Protura è Collembola-Onychiuridae — õàðàêòåðíî ñîâåðøåííîå îòñóòñòâèå òðàõåéíîé
ñèñòåìû, ò.å. ÷òî îíè äûøàò èñêëþ÷èòåëüíî ïîâåðõíîñòüþ êîæè. Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî
â ïðèíöèïå õèòèíîâûå êóòèêóëÿðíûå ïîêðîâû íàñåêîìûõ ìîãóò âûïîëíÿòü äûõàòåëü-
íóþ ôóíêöèþ.

Âîçìîæíîñòü ãàçîîáìåíà ÷åðåç êóòèêóëó èçâåñòíà è äëÿ âîäíûõ àïíåéñòè÷åñêèõ
ôîðì ëè÷èíîê íàñåêîìûõ, èìåþùèõ çàìêíóòóþ ëèøåííóþ ôóíêöèîíèðóþùèõ äûõà-
ëåö òðàõåéíóþ ñèñòåìó (íàïðèìåð, ó ëè÷èíîê Odonata-Zygoptera, ó ìíîãèõ Trichoptera,
ó Antocha èç òèïóëîèäíûõ ëè÷èíîê è äð.). Èçâåñòíî êîæíîå äûõàíèå è äëÿ ëè÷èíîê

5 Îòñóòñòâóåò òðàõåéíàÿ ñèñòåìà è ó ìåëêèõ ìíîãîíîæåê (Pauropoda).
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ïîäåíîê. Îäíàêî â îòíîøåíèè íàñåêîìûõ, èìåþùèõ ðàçâèòóþ îòêðûòóþ òðàõåéíóþ
ñèñòåìó, î ðîëè êîæíîãî äûõàíèÿ èìååòñÿ î÷åíü ìàëî äàííûõ, îñîáåííî â îòíîøåíèè
íàçåìíûõ ôîðì.

ÊÎÆÍÎÅ ÄÛÕÀÍÈÅ ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ È ÅÃÎ ÝÊÑÏÅÐÈÌÅÍÒÀËÜÍÎÅ
ÄÎÊÀÇÀÒÅËÜÑÒÂÎ

Òî÷íîå óñòàíîâëåíèå ñïîñîáíîñòè ê êîæíîìó äûõàíèþ íàçåìíûõ íàñåêîìûõ, èìå-
þùèõ è ðàçâèòóþ òðàõåéíóþ ñèñòåìó, ìîæåò äàòü äîïîëíèòåëüíûå ìàòåðèàëû äëÿ ýêî-
ëîãè÷åñêîãî ïîíèìàíèÿ ïðîèñõîæäåíèÿ òðàõåéíîé ñèñòåìû.

Â òåêóùåì ñòîëåòèè âîïðîñ î çíà÷åíèè ïîêðîâîâ íàñåêîìûõ â ïðîöåññå ãàçîîáìå-
íà ó íàñåêîìûõ ÷åòêî ïîñòàâèë Kpoã. Ha îñíîâàíèè ñâîèõ êëàññè÷åñêèõ îïûòîâ ïî
èçó÷åíèþ ñîñòàâà òðàõåéíîãî âîçäóõà îí ïðèøåë ê âûâîäó î òîì, ÷òî ïîñòóïëåíèå êèñ-
ëîðîäà ïðîèñõîäèò ÷åðåç òðàõåè, íî ÷òî âûäåëåíèå óãëåêèñëîòû ïðîèñõîäèò äðóãèìè
ïóòÿìè, òàê êàê â òðàõåéíîì âîçäóõå ñîäåðæàíèå óãëåêèñëîòû âñåãäà íèæå, ÷åì äåôè-
öèò êèñëîðîäà. Ýòî ïîëîæåíèå Êðîã ñ÷èòàë äîêàçàííûì ñâîèìè îïûòàìè ñ ëè÷èíêàìè
Dytiscus, ó êîòîðûõ ïðè ïîãðóæåíèè â âîäó íå ïðîèñõîäèò íàêîïëåíèÿ óãëåêèñëîòû â
òðàõåÿõ (Krogh, 1920).

Îäíàêî Áóääåíáðîê è Pop (Buddenbrock und Rohr, 1922) îñïàðèâàþò ýòî ïîëîæå-
íèå, îòìå÷àÿ, ÷òî è ïîä âîäîé ÑÎ

2
 ìîæåò âûäåëÿòüñÿ ÷åðåç òðàõåè, ïîñêîëüêó ó ëè÷èí-

êè ïëàâóíöà ñòèãìû îòêðûòû. Ýòè æå àâòîðû ïûòàëèñü îïðåäåëèòü çíà÷åíèå êîæíîãî
äûõàíèÿ ó ïàëî÷íèêà Carausius morosus, íî èõ îïûòû ñ èçîëÿöèåé ìíîãî÷èñëåííûõ
äûõàëåö âûçûâàþò ñïðàâåäëèâóþ êðèòèêó ìíîãèõ èññëåäîâàòåëåé (Fraenkel and Herford,
1937), ïðèçíàííóþ è ñàìèì Áóääåíáðîêîì (Buddenbrock, 1939).

Íåêîòîðûå äàííûå î âîçìîæíîñòè ãàçîîáìåíà ÷åðåç ïîêðîâû ó íàñåêîìûõ ïðèâî-
äèò â íåáîëüøîé ñòàòüå Òîðï (Thorpe, 1928). Îí ïðîâîäèë ñâîè îïûòû ïðåèìóùåñòâåííî
ñ âîäíûìè è ïàðàçèòè÷åñêèìè ìåëêèìè àïíåéñòè÷åñêèìè è áåñòðàõåéíûìè ôîðìàìè
ëè÷èíîê, ïîìåùàÿ èõ â êàïëå âîäû ïîä ïîêðîâíûì ñòåêëîì. Ãàçîîáìåí Òîðï ïûòàëñÿ
óñòàíîâèòü áåç êîëè÷åñòâåííîé îöåíêè, ïðèìåíÿÿ òîëüêî êà÷åñòâåííûå ðåàêöèè. Âû-
äåëåíèå ÑÎ

2
 îí îïðåäåëÿë, ïðèìåíÿÿ ÷óâñòâèòåëüíûé èíäèêàòîð (îðòîõëîðôåíîë-èí-

äîôåíîë ñ ïîðîãîì èçìåíåíèÿ öâåòà ïðè ðÍ îêîëî 6.0–6.2), ïî ñäâèãó ðåàêöèè â ñòîðî-
íó êèñëîòíîñòè â ìåñòàõ ñîïðèêîñíîâåíèÿ ñ ïîâåðõíîñòüþ íàñåêîìîãî.

Èçìåíåíèÿ ðåàêöèè èíäèêàòîðà, ïî åãî íàáëþäåíèÿì, ïðîèñõîäÿò îäèíàêîâî èí-
òåíñèâíî êàê âîçëå äûõàëåö, òàê è âîçëå ëèøåííûõ äûõàëåö ó÷àñòêîâ ïîâåðõíîñòè. Ó
æóêîâ íåêîòîðîå âûäåëåíèå ÑÎ

2
 Òîðï êîíñòàòèðîâàë òîëüêî âîçëå ìåæñêëåðèòíûõ ïå-

ðåïîíîê. Ýòè îïûòû íå äàþò ïðåäñòàâëåíèÿ î ïóòÿõ ïîñòóïëåíèÿ êèñëîðîäà, âûäåëå-
íèå æå ÑÎ

2
 ìîæåò ïðîèñõîäèòü è çà ñ÷åò àíàýðîáíûõ ïðîöåññîâ.

Âîçìîæíîñòü êîæíîãî äûõàíèÿ ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ è ñóùåñòâåííîãî
åãî çíà÷åíèÿ äëÿ ìíîãèõ èç íèõ íå âûçûâàëè  ñîìíåíèé, ïîñêîëüêó ó ìíîãèõ îáèòàþ-
ùèõ â ïî÷âå äàæå êðóïíûõ ëè÷èíîê (íàïðèìåð ïëàñòèí÷àòîóñûõ, äîëãîíîñèêîâ, óñà÷åé
èç æóêîâ, ìèöåòðîôèëèä, òåðåâèä è äîëèõîïîäèä èç äâóêðûëûõ è ò. ä.) ïîêðîâû òîí-
êèå, ïðîçðà÷íûå, ìÿãêèå, ïî îáùåìó âèäó íàïîìèíàþùèå ïîêðîâû æèâóùèõ â ïî÷âå
Thysanura èëè Collembola.

Íàáëþäåíèÿ íàä áûñòðîòîé ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê ïðèâåëè ìåíÿ
ê âûâîäó î ïðîíèöàåìîñòè èõ ïîêðîâîâ äëÿ âîäû è íàøëè ñâîå ïîäòâåðæäåíèå â îïû-
òàõ Èâàíñà (Evans, 1943), ïîêàçàâøåãî, ÷òî äàæå ìîùíûé õèòèíîâûé ïàíöûðü ëè÷è-
íîê ùåëêóíîâ ðîäà Agriotes ïðîíèöàåì äëÿ èñïàðåíèÿ, è Óèããëñóîðñà (Wigglesworth,
1943, 1945), ïîäòâåðäèâøåãî ýòè äàííûå.

ß ïðåäïîëîæèë, ÷òî åñëè ïîêðîâû ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê ëåãêî ïðîíèöàåìû äëÿ âîäû,
òî îíè äîëæíû áûòü ïðîíèöàåìû è äëÿ ãàçîâ, ÷òî ãàçîîáìåí ó íèõ ñîâåðøàåòñÿ íå òîëü-
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êî ÷åðåç òðàõåéíóþ ñèñòåìó, íî è ÷åðåç ïîêðîâû. Îïûòû áûëè ïðîâåäåíû íà ëè÷èíêàõ õ
Tipula paludosa. Äàííûå ïî ïðîíèöàåìîñòè èõ ïîêðîâîâ äëÿ âîäû,  ïîêàçûâàþò, ÷òî êî-
æèñòûå ïîêðîâû ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê Tipula, íåïðîçðà÷íûå èç-çà ñâîåé ñðàâíèòåëüíî
áîëüøîé òîëùèíû, ìåíåå ïðîíèöàåìû, ÷åì ó ìíîãèõ æèâóùèõ â ïî÷âå ëè÷èíîê. Áóäó÷è
òèïè÷íî íàçåìíûìè, íèêîãäà íå âñòðå÷àþùèìèñÿ â âîäå ôîðìàìè, ëè÷èíêè Ò. paludosa

èìåþò ìåòàïíåéñòè÷åñêóþ õîðîøî ðàçâèòóþ äûõàòåëüíóþ ñèñòåìó. Åäèíñòâåííàÿ ïàðà
äûõàëåö, äèàìåòðîì 0.5–0.8 ìì êàæäîå, îòêðûâàåòñÿ íà íåñêîëüêî ñèëüíåå õèòèíèçèðî-
âàííîé ñïèííîé ïëîùàäêå ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà (ñòèãìàëüíîå ïîëå), îêðóæåííîé ñòèã-
ìàëüíûìè âûðîñòàìè. Îò äûõàëåö îòõîäÿò äâà ìîùíûõ òðàõåéíûõ ñòâîëà.

Â ñâîèõ îïûòàõ ÿ ñòðåìèëñÿ äîñòè÷ü ïîëíîãî  âûêëþ÷åíèÿ äûõàëåö. Êîíöåâîå
ïîëîæåíèå íåñóùåãî äûõàëüöà ñòèãìàëüíîãî ïîëÿ, à òàêæå ïðî÷íîñòü è ýëàñòè÷íîñòü
êîæèñòûõ ïîêðîâîâ ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê Tipula ïîçâîëÿëè «âûêëþ÷èòü»  äûõàëüöà ïå-
ðåâÿçêîé øåëêîâèíêîé çàäíåãî êîíöà òåëà íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä äûõàëüöåì. Èç 12
âçðîñëûõ ëè÷èíîê ñ ïåðåòÿíóòûìè øåëêîâèíêîé îñíîâàíèÿìè òðàõåéíûõ ñòâîëîâ 4
áûëî ïîìåùåíî â ÷àøêó Êîõà, âûñòëàííóþ âëàæíîé âàòîé, 4 — â ñîñóä ñ àýðèðóåìîé
ñìåíÿâøåéñÿ âîäîé, è 4 — â ñîñóä ñ êèïÿ÷åíîé âîäîé (áåç äîñòóïà ëè÷èíîê ê ïîâåðõ-
íîñòè). Â ñîñóäå ñ êèïÿ÷åíîé âîäîé ëè÷èíêè ïîãèáëè óæå ÷åðåç 3 ÷àñà, â ñîñóäå ñ àýðè-
ðóåìîé âîäîé òðè ëè÷èíêè æèëè ñâûøå ñóòîê, à âî âëàæíîé âàòå ñâûøå 4 ñóòîê.

Â 1946 ã.  áûëè ïîñòàâëåíû áîëåå òî÷íûå îïûòû ñ êîëè÷åñòâåííûì ó÷åòîì ïîòðåá-
ëåíèÿ êèñëîðîäà. Èìåííî ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà ìîæåò õàðàêòåðèçîâàòü íàëè÷èå äû-
õàíèÿ, òàê êàê íå èñêëþ÷åíà âîçìîæíîñòü, ÷òî ïî÷âåííûå ëè÷èíêè ñïîñîáíû âûíî-
ñèòü óñëîâèÿ àíàýðîáèîçèñà. Êàê  èçâåñòíî,  ñêîðîñòü äèôôóçèè óãëåêèñëîòû ÷åðåç
õèòèí âûøå, ÷åì êèñëîðîäà (Dewitz, 1890). Äàííûå Êðîãà ïîêàçûâàþò, ÷òî óãëåêèñëî-
òà â 35 ðàç áûñòðåå äèôôóíäèðóåò ÷åðåç ñîåäèíèòåëüíîòêàííûå ïåðåãîðîäêè, ÷åì êèñ-
ëîðîä. Ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà ëè÷èíêàìè ó÷èòûâàëîñü â àïïàðàòå Âàðáóðãà ïðè òåì-
ïåðàòóðå 25 °Ñ.

Êîíòðîëüíûå èçìåðåíèÿ èíòåíñèâíîñòè äûõàíèÿ (ñ îòñ÷åòàìè ÷åðåç êàæäûå 30 ìè-
íóò), ïðîâîäèâøèåñÿ â òå÷åíèå 4 ÷àñîâ, ïîêàçàëè, ÷òî íà ïðîòÿæåíèè ýòîãî ïåðèîäà
èíòåíñèâíîñòü ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà îñòàåòñÿ î÷åíü ïîñòîÿííîé, ñ îòêëîíåíèÿìè,
íå ïðåâûøàâøèìè  2–3%. Â îïûòàõ  â òå÷åíèå 2 ÷àñîâ  îïðåäåëÿëîñü íîðìàëüíîå
ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà ëè÷èíêîé. Ïîñëå ýòîãî ó ëè÷èíêè ïðîèçâîäèëàñü èçîëÿöèÿ äû-
õàëåö, ïîñëå ÷åãî ñíîâà ïðîäîëæàëîñü îïðåäåëåíèå ïîòðåáëåíèÿ Î

2
.

Äëÿ èçîëÿöèè äûõàëüöà çàìàçûâàëèñü ãóñòîé ìàçüþ èç ñìåñè êàó÷óêà ñ âàçåëèíîì
(1 ÷àñòü êàó÷óêà ñâàðåíà â 4 ÷àñòÿõ âàçåëèíà), ïîñëå ÷åãî íà ïîñëåäíèé ñåãìåíò íàäåâà-
ëè  òîíêèé ñïëîøíîé áåñøîâíûé ðåçèíîâûé êîëïà÷îê, à ïîâåðõ ðåçèíû ïðîâîäèëàñü
òóãàÿ, äî îòêàçà, ïåðåòÿæêà ïðî÷íîé íèòêîé.  Òàêèì îáðàçîì, ñîîáùåíèþ ïîëîñòè òðà-
õåéíîé ñèñòåìû ñ îêðóæàþùèì âîçäóõîì ïðåïÿòñòâîâàëè ñëîé âàçåëèíîâîé ìàçè, ïëîò-
íî ïðèëåãàþùèé ê äûõàëüöàì è ñòåíêàì òåëà ðåçèíîâûé êîëïà÷îê è ïåðåòÿæêà îñíî-
âàíèé òðàõåéíûõ ñòâîëîâ, ò.å. èçîëÿöèÿ áûëà àáñîëþòíàÿ.

Ïîâåðõíîñòü ïîêðîâîâ ëè÷èíêè áûëà âû÷èñëåíà ïî ïðåäëîæåííîé Óèããëñóîðñîì
(Wigglesworth, 1945)  ôîðìóëå: S=kW 2/3, ãäe S — ïîâåðõíîñòü â ìì2, k — êîýôôèöèåíò,
ïðèíÿòûé ìíîþ äëÿ ëè÷èíîê Tipula ðàâíûì 8, ÷òî ñîîòâåòñòâóåò ïîâåðõíîñòè âûòÿ-
íóâøåéñÿ ëè÷èíêè, a W — âåñ ëè÷èíêè â ìã. Ïîñêîëüêó ôîðìà è ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè

6 Â 1946 ã. ïîÿâèëàñü ðàáîòà Ìîððèñîíà, â êîòîðîé ïðèâîäÿòñÿ äàííûå îïðåäåëåíèé ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà
ó íåêîòîðûõ áåñïîçâîíî÷íûõ òîæå ïðè 25° Ñ. Ýòè öèôðû (â ìì3 ã-1 ÷àñ-1) ñëåäóþùèå: äîæäåâîé ÷åðâü —
220; ýïèïåðèïàòóñ — 230; òûñÿ÷åíîæêà — 460; ñòîíîæêà — 560; æóê-ïèëþëüùèê — 350 (Morrison, 1946).
Ñðàâíèâàÿ ýòè öèôðû ñ äàííûìè íàøåãî îïûòà, ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ó ëè÷èíîê äîëãîíîæêè íîðìàëüíîå
ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà áëèçêî ê ïîòðåáëåíèþ òèïè÷íûìè ãåîáèîíòàìè — çåìëÿíûìè ÷åðâÿìè è ïåðèïà-
òèäàìè.
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Òàáëèöà 6.4. Èíòåíñèâíîñòü êîæíîãî äûõàíèÿ  ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê Tipulidae
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- 
11.7 
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78 148 êîíòðîëü 
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270 332 êîíòðîëü 79.04 
58.24 
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- 
17.5 

100 
73.7 

280 344 êîæíîå äûõàíèå 58.24 
36.40 
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- 
10.6 

100 
62.7 

450 472 êîíòðîëü 78.26 
29.12 
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65 

- 
6.4 

100 
37.3 

610 568 êîæíîå äûõàíèå 125.8 
59.3 
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97 

- 
10.4 

100 
47.1 

700 632 êîíòðîëü 46.8 
43.7 

67 
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- 
6.9 

100 
93.4 

410 472 êîæíîå äûõàíèå 97.4 
35.4 

237 
86 

- 
75 

100 
36.3 

ó ëè÷èíêè Tipula ïðîèçâîëüíî èçìåíÿåòñÿ â çàâèñèìîñòè îò ñîêðàùåíèé îáèëüíîé è
äèôôåðåíöèðîâàííîé ìóñêóëàòóðû, ïîêàçàíèÿ, ïðèâåäåííûå ê åäèíèöå ïîâåðõíîñòè,
è åå îïðåäåëåíèÿ îðèåíòèðîâî÷íû. Ðåçóëüòàòû îïûòà ïîêàçàíû â òàáëèöå 6.4.

Ëè÷èíêè Tipula ñïîñîáíû ê äûõàíèþ ïðè âûêëþ÷åíèè äûõàëåö, ïðè÷åì ïîòðåáëå-
íèå êèñëîðîäà ÷åðåç êîæó ïðè âûêëþ÷åííûõ äûõàëüöàõ êîëåáëåòñÿ ó ðàçëè÷íûõ îñî-
áåé â ïðåäåëàõ îò 35 äî 100% îò íîðìàëüíî ïîòðåáëÿåìîãî êîëè÷åñòâà.

Èíòåíñèâíîñòü êàê äûõàíèÿ âîîáùå, òàê è êîæíîãî äûõàíèÿ ñèëüíî âàðüèðóåò ó
ðàçíûõ îñîáåé, è îïðåäåëåííîé çàâèñèìîñòè ìåæäó èíòåíñèâíîñòüþ êîæíîãî äûõàíèÿ
è ìàññîé èëè ïîâåðõíîñòüþ ëè÷èíêè óñòàíîâèòü íå óäàåòñÿ6 .

Äëÿ óñòàíîâëåíèÿ óäåëüíîãî çíà÷åíèÿ òðàõåéíîãî äûõàíèÿ ÷åðåç äûõàëüöà â îá-
ùåì äûõàòåëüíîì áàëàíñå ëè÷èíîê Tipula, ÿ ïîñòàâèë îïûò ñ âûêëþ÷åíèåì êîæíîãî
äûõàíèÿ è ñîõðàíåíèåì äûõàíèÿ ÷åðåç ñòèãìû. Äîñòèãàëîñü ýòî ñëåäóþùèì îáðàçîì.
Ïðîçðà÷íàÿ êàó÷óêîâàÿ òðóáêà ñ âíóòðåííèì äèàìåòðîì, ëèøü íåìíîãî ïðåâûøàþùèì

Òàáëèöà 6.5.   Èíòåíñèâíîñòü äûõàíèÿ ëè÷èíîê Tipula ÷åðåç äûõàëüöà

Âåñ ëè÷èíîê (ìã) Âàðèàíò îïûòà Ïîòðåáëåíèå Î2  
â ìì3/ã/÷àñ 

Ïîòðåáëåíèå Î2 â 
% îò êîíòðîëÿ 

470 êîíòðîëü 87.26 100.0 
 äûõàíèå 18.80 21.6 
265 êîíòðîëü 49.14 100.0 
 äûõàíèå 27.06 55.1 
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Òàáëèöà  6.6. Êîæíîå äûõàíèå ëè÷èíîê  Tipula ÷åðåç 3 ñóòîê ïîñëå èçîëÿöèè äûõàëåö.

Ïîòðåáëåíèå Î2 
â ìì3/ã 

Ïîòðåáëåíèå Î2 â % îò êîíòðîëÿ 

29.1 36.8 
29.1 49.8 
58.2 75.3 

òîëùèíó òåëà ëè÷èíêè, íàïîëíÿëàñü êàó÷óêîâî-âàçåëèíîâîé ìàçüþ. Ïîñëå ýòîãî â òðóáêó
âïóñêàëàñü ëè÷èíêà. Êîãäà ëè÷èíêà âëåçàëà â òðóáêó íàñòîëüêî, ÷òî ñíàðóæè îñòàâàëñÿ
òîëüêî íåñóùèé äûõàëüöà ïîñëåäíèé ñåãìåíò áðþøêà, òðóáêà ïåðåä ãîëîâíûì êîíöîì
ëè÷èíêè ïåðåøíóðîâûâàëàñü, ïåðåòÿãèâàëàñü è êðåïêî çàâÿçûâàëàñü íèòêîé, ïîñëå ÷åãî
ëèøíèé êîíåö òðóáêè îòðåçàëñÿ. Òàêèì îáðàçîì, ïî÷òè âñÿ ïîâåðõíîñòü òåëà ëè÷èíêè
(êðîìå ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà) îêàçûâàåòñÿ èçîëèðîâàííîé îò ñîïðèêîñíîâåíèÿ ñ âîçäó-
õîì, à äûõàëüöà ñâîáîäíî âûñòàâëåíû íàðóæó è äûõàíèå ÷åðåç íèõ íå íàðóøåíî.

Èçìåðåíèÿ èíòåíñèâíîñòè äûõàíèÿ ëè÷èíîê òîëüêî ÷åðåç äûõàëüöà (ñ âûêëþ÷åí-
íûì êîæíûì äûõàíèåì) äàëè ñëåäóþùèå ðåçóëüòàòû (òàáë. 6.5.).

Ýòè öèôðû ïîêàçûâàþò, ÷òî ïîñòóïëåíèå êèñëîðîäà ÷åðåç äûõàëüöà äàëåêî íå ïî-
êðûâàåò íîðìàëüíîãî åãî ïîòðåáëåíèÿ ëè÷èíêîé.

Ïîäîïûòíûå ëè÷èíêè  áûëè ïåðåíåñåíû â òåðìîñòàò ñ òåìïåðàòóðîé 11 °Ñ, ãäå
áûëè ïîìåùåíû â ñîñóäû ñ âëàæíûì âîçäóõîì. Ëè÷èíêè, äûøàâøèå òîëüêî ÷åðåç äû-
õàëüöà óæå ÷åðåç äâîå ñóòîê ïîãèáëè. Ëè÷èíêè  ñ çàêóïîðåííûìè äûõàëüöàìè, ñîäåð-
æàâøèåñÿ â òåõ æå óñëîâèÿõ (òàêæå áåç ïèùè), æèëè ñâûøå 14 ñóòîê; íà ÷åòûðíà-
äöàòûå ñóòêè ïîãèáëà ëèøü îäíà èç ïîäîïûòíûõ ëè÷èíîê.

Èññëåäîâàíèå èíòåíñèâíîñòè èõ êîæíîãî äûõàíèÿ ÷åðåç òðîå ñóòîê ïîñëå èçîëÿ-
öèè äûõàëåö è ïåðåòÿæêè òðàõåéíûõ ñòâîëîâ äàëî ñëåäóþùèå ðåçóëüòàòû (òàáë. 6.6.).

Êîíòðîëåì ê ýòîìó îïûòó ñëóæàò äàííûå îïðåäåëåíèé èíòåíñèâíîñòè äûõàíèÿ òåõ
æå ëè÷èíîê, äî èçîëÿöèè äûõàëåö.  Èíòåíñèâíîñòü äûõàíèÿ îäíîé èç ëè÷èíîê äàæå
íåñêîëüêî âîçðîñëà â ñðàâíåíèè ñ ïåðâûìè ÷àñàìè ïîñëå èçîëÿöèè äûõàëåö, ó äâóõ
äðóãèõ íåñêîëüêî ñíèçèëàñü.

Äîïóñòèòü íàëè÷èå êèøå÷íîãî äûõàíèÿ ó ëè÷èíîê Tipula íåò îñíîâàíèé, ò.ê. çàä-
íèé îòäåë êèøå÷íèêà ó íèõ îáû÷íî çàïîëíåí ìàññîé ýêñêðåìåíòîâ.

Íåñîìíåííî,  äûõàòåëüíóþ ôóíêöèþ, ïîìèìî âñåé  ïîâåðõíîñòè òåëà, íåñóò
ðàñïîëîæåííûå ïî êðàÿì àíàëüíîãî îòâåðñòèÿ àíàëüíûå ëîïàñòè — ãîìîëîãè êðî-
âåíîñíûõ æàáåð, èìåþùèå ó ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê ýòîãî ðîäà â îñíîâíîì ëîêîìî-
òîðíîå çíà÷åíèå.

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè ëè÷èíîê Tipula ïðè îäíîì ëèøü êîæíîì äûõàíèè è
áûñòðîòà ãèáåëè ëè÷èíîê ïðè äûõàíèè òîëüêî ÷åðåç äûõàëüöà, à òàêæå áîëüøåå ïî-
òðåáëåíèå êèñëîðîäà ÷åðåç ïîêðîâû, ïîêàçûâàþò, ÷òî íîðìàëüíî ãàçîîáìåí îñóùåñòâ-
ëÿåòñÿ ÷åðåç îáà ýòè ïóòè, ïðè÷åì êîæíîå äûõàíèå ó ëè÷èíîê Òipula èìååò ïðåèìóùå-
ñòâåííîå çíà÷åíèå.

Èç íàñåêîìûõ, îáëàäàþùèõ ðàçâèòîé òðàõåéíîé ñèñòåìîé è ôóíêöèîíèðóþùèìè
äûõàëüöàìè, êîæíîå äûõàíèå îòìå÷àëîñü äëÿ âîäíûõ ôîðì, íàïðèìåð äëÿ ëè÷èíîê
ïëàâóíöîâ (Weber, 1933) è âîäîëþáîâ (Raffy, 1931). Îäíàêî â îòíîøåíèè ëè÷èíîê ïëà-
âóíöîâ Êðîã îòìåòèë òîëüêî âûäåëåíèå ÷åðåç ïîêðîâû óãëåêèñëîòû, à â îïûòàõ Ðàôôè
ñ ëè÷èíêàìè âîäîëþáà âûÿñíèëîñü, ÷òî ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà èç íàñûùåííîé êèñëî-
ðîäîì âîäû íå ïðåâûøàåò 20% ïîòðåáíîñòè.

Íåäàâíî ïîÿâèëîñü èññëåäîâàíèå, ïîñâÿùåííîå äûõàíèþ âîäíûõ ëè÷èíîê ëèñòîã-
ðûçîâ — ðàäóæíèö Donacia  proxima, D.  cincticornis (Hoffmann, 1940). Ñ÷èòàëîñü, ÷òî
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ëè÷èíêè Donacia äûøàò âîçäóõîì èç ïîëîñòåé âîäíûõ ðàñòåíèé, îòêóäà îíè åãî ïîëó-
÷àþò, ïðîòûêàÿ òêàíè íåñóùèìè äûõàëüöå õâîñòîâûìè îòâåðñòèÿìè (Deibel, 1911; Varley,
1939). Ãîôìàí æå ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîêàçàë, ÷òî ëè÷èíêè Donacia ìîãóò æèòü â âîäå ñ
4–4.6% êèñëîðîäà â ïîãðóæåííîì ñîñòîÿíèè è ïðè îòñóòñòâèè ðàñòåíèé â òå÷åíèå òðåõ
íåäåëü, ïðè÷åì äûõàíèå ó íèõ êîæíîå.

Êîæíîå âîçäóøíîå äûõàíèå ïî÷âåííûõ ôîðì îáåñïå÷èâàåò çíà÷èòåëüíî áîëüøåå
ïîòðåáëåíèå O

2
 (äî 100% íîðìû), ÷òî ñâÿçàíî ñ áîëüøèì ñîäåðæàíèåì â âîçäóõå êèñ-

ëîðîäà.
Îïûòû ñ íàëîæåíèåì ëèãàòóð íà îñíîâàíèÿ òðàõåéíûõ ñòâîëîâ àìôèïíåéñòè÷åñ-

êîé ëè÷èíêè Calliphora erythrocephala, ôîðìû, ýêîëîãè÷åñêè ïðèìûêàþùåé ê òèïè÷íî
ïî÷âåííûì ôîðìàì (ðàçâèâàþòñÿ â ðàçëàãàþùèõñÿ âëàæíûõ îñòàòêàõ), ïîêàçàëè, ÷òî
ïîãëîùåíèå åþ êèñëîðîäà ïðè ïåðåâÿçêàõ òðàõåé è íåðâíîãî óçëà ñîñòàâëÿåò îêîëî
25% íîðìû (Fraenkel and Herford, 1937).

Ëè÷èíêè Tipula, îáèòàþùèå â ïî÷âå, ñïîñîáíû ê êîæíîìó äûõàíèþ, íåñìîòðÿ íà
íàëè÷èå ðàçâèòîé òðàõåéíîé ñèñòåìû7. Ýòî ïîëîæåíèå, ïî-âèäèìîìó, ìîæåò áûòü ðàñ-
ïðîñòðàíåíî è íà äðóãèå ãðóïïû ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ, ïîñêîëüêó ó íèõ ïðî-
íèöàåìîñòü ïîêðîâîâ íå íèæå, à ó áîëüøèíñòâà äàæå âûøå, ÷åì ó ëè÷èíîê Tipula.

ß ïûòàëñÿ ïðîâåñòè ýêñïåðèìåíòû ïî êîæíîìó äûõàíèþ ñ ëè÷èíêàìè ùåëêóíà
Corymbites sjaelandicus. Ýòà ëè÷èíêà áûëà âûáðàíà ìíîþ êàê îäíà èç íàøèõ íàèáîëåå
êðóïíûõ ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê Elateridae. Ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ 9 ïàð äûõàëåö: îäíà íà
ñðåäíåãðóäè, 8 ïàð íà ïåðâûõ áðþøíûõ ñåãìåíòàõ. Èçîëÿöèÿ äûõàëåö ïðîèçâîäèëàñü
íàíåñåíèåì íà íèõ êàïåëåê ãóñòîé êàó÷óêîâî-âàçåëèíîâîé ìàçè, äèàìåòð êîòîðûõ çíà-
÷èòåëüíî ïðåâûøàë äëèíó äûõàëüöà. Äëÿ ïðåäóïðåæäåíèÿ âîçìîæíîñòè ñòèðàíèÿ ìàçè
ñ äûõàëåö, ïåðåäíÿÿ ïàðà íîã ëè÷èíêè àìïóòèðîâàëàñü è ëè÷èíêà çàêðåïëÿëàñü íà ýí-
òîìîëîãè÷åñêîé áóëàâêå, ïðîïóùåííîé ïîä ïåðâûì òåðãèòîì, îäíèì èç ñðåäíèõ òåðãè-
òîâ è ÷åðåç ñïèííóþ ÷àñòü ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà. Áóëàâêà ñâîèìè êîíöàìè çàêðåïëåíà
êàê òåòèâà ëóêà â äóæêå èç óïðóãîãî áðèñòîëüñêîãî êàðòîíà. Òàêàÿ ôèêñàöèÿ ïîëîæåíèÿ
ëè÷èíêè ïðåäîòâðàùàëà âîçìîæíîñòü ñòèðàíèÿ ïðè äâèæåíèÿõ èëè î ñòåíêè ñîñóäà
âàçåëèíîâîé ìàçè, íàíîñèâøåéñÿ íà äûõàëüöà ïîä áèíîêóëÿðîì. Ïîñëå îïûòà öåëîñòü
êàïåëü ìàçè, èçîëèðóþùèõ äûõàëüöà, ïðîâåðÿëàñü òàêæå ïîä áèíîêóëÿðîì. Âî âñåõ
ñëó÷àÿõ ëè÷èíêè òåðÿëè ìíîãî ãåìîëèìôû è ñòàíîâèëèñü ìàëî àêòèâíûìè. Ïîëó÷åí-
íûå äàííûå (òàáë. 6.7)  ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî è ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ, èìåþùèõ
ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûå ïîêðîâû, èìååò ìåñòî ãàçîîáìåí ÷åðåç âñþ ïîâåðõíîñòü
òåëà.

Òàáëèöà 6.7. Ïîòðåáëåíèå Î2 ëè÷èíêàìè  Corymbites sjaelandicus  äî è ïîñëå èçîëÿöèè
äûõàëåö

Äî èçîëÿöèè Ïîñëå èçîëÿöèè ¹¹ 
I  îòñ÷åò II îòñ÷åò I îòñ÷åò II îòñ÷åò 

1 41 38 17 8 
2 23 22 6 4 
3 14 9 4 3 

7 Âîçìîæíîñòü ãàçîîáìåíà ÷åðåç êóòèêóëó äàåò íîâîå îáúÿñíåíèå ôàêòó ðàçâèòèÿ êóêîëîê ìó÷íîãî õðóùàêà
(Tenebrio molitor) ñ çàêóïîðåííûìè ëàêîì äûõàëüöàìè â òå÷åíèå âñåãî êóêîëî÷íîãî ïåðèîäà â îïûòàõ Kacjan
und Janda (1933). Àâòîðû, èñõîäÿ èç øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ âîççðåíèé íà êóòèêóëó, êàê ïðàêòè÷åñêè
íåïðîíèöàåìîå îáðàçîâàíèå, ñ÷èòàëè ýòîò îïûò äîêàçàòåëüñòâîì ñïîñîáíîñòè êóêîëîê Tenebrio ê àíàýðî-
áèîçèñó.
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ÄÛÕÀÍÈÅ ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ ËÈ×ÈÍÎÊ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ ÏÐÈ ÇÀÒÎÏËÅÍÈÈ

Â ïîëüçó òîãî, ÷òî ãàçîîáìåí ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ äåéñòâèòåëüíî ìîæåò îñóùåñòâ-
ëÿòüñÿ ÷åðåç ïîêðîâû, ãîâîðÿò è ìíîãèå êîñâåííûå äàííûå.

Â 1936 ã. âûøëà ðàáîòà Ëåéíà è Äæîíñà (Lane, Jones, 1936), ïîñâÿùåííàÿ âîïðîñó
áîðüáû ñ ïðîâîëî÷íèêàìè ìåòîäîì çàòîïëåíèÿ íà ïîëèâíûõ çåìëÿõ â øòàòå Âàøèíã-
òîí. Ïðåäâàðèòåëüíûå ëàáîðàòîðíûå îïûòû ïî âëèÿíèþ ïîãðóæåíèÿ â âîäó ëè÷èíîê
Limonius californicus è L. canus ïîêàçàëè, ÷òî ëè÷èíêè ýòèõ ùåëêóíîâ ñïîñîáíû â òå÷å-
íèå  äëèòåëüíîãî âðåìåíè îñòàâàòüñÿ ïîä âîäîé, íå òåðÿÿ æèçíåñïîñîáíîñòè. Âûæèâà-
íèå ëè÷èíîê çàâèñèò îò òåìïåðàòóðû: ÷åì íèæå òåìïåðàòóðà, òåì äîëüøå âûæèâàþò
ëè÷èíêè ïîä âîäîé. Ïðîâîëî÷íèêè ìîãóò  ïåðåíîñèòü ïðåáûâàíèå ïîä âîäîþ, ñâûøå
ãîäà, ïðè íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ (10–15 °Ñ). Òàêîå äëèòåëüíîå ïðåáûâàíèå ëè÷èíîê ùåë-
êóíîâ â âîäå ðàíåå íå îòìå÷àëîñü â ëèòåðàòóðå.  Êàìåðîí (Cameron, 1913) îòìå÷àë, ÷òî
ëè÷èíêè Agriotes lineatus ìîãóò ñîõðàíÿòü æèçíåñïîñîáíîñòü â âîäå â òå÷åíèå 6–8 äíåé,
à Ñòðèêëåíä (Strickland, 1927) ïðèâîäèë ðåçóëüòàòû îïûòîâ, ïðè êîòîðûõ ëè÷èíêè Ludius
aereipehnis îñòàâàëèñü æèâûìè ïîñëå ïÿòèíåäåëüíîãî ïðåáûâàíèÿ â âîäå.

Â íàñûùåííîé âîäîþ ïî÷âå  ñìåðòíîñòü ëè÷èíîê íàñòóïàåò ãîðàçäî ñêîðåå, ÷åì â
âîäå. Ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî âîçìîæíàÿ ïðè÷èíà ýòîãî — íåäîñòàòîê êèñëîðîäà è íàêîï-
ëåíèå óãëåêèñëîòû ïðè âûñîêèõ òåìïåðàòóðàõ â íàñûùåííîé ïî÷âå (Lane, Jones, 1936).
Àâòîðû ïðèíèìàëè êàê î÷åâèäíûé ôàêò, ÷òî ëè÷èíêè ùåëêóíîâ ìîãóò äûøàòü â âîäå,
ïðè÷åì íåñîìíåííî, ÷òî â ýòèõ óñëîâèÿõ äûõàíèå ìîãëî îñóùåñòâëÿòüñÿ ÷åðåç êîæó.
Ïî-âèäèìîìó, ïðè íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ áîëüøåå ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà â âîäå îáåñïå-
÷èâàåò âîçìîæíîñòü äûõàíèÿ ëè÷èíîê, òîãäà êàê ïðè áîëåå âûñîêèõ âîçðàñòàþùàÿ ïî-
òðåáíîñòü ëè÷èíîê â êèñëîðîäå íå ìîæåò óäîâëåòâîðÿòüñÿ çà ñ÷åò ìåíüøåãî ñîäåðæà-
íèÿ O

2
, ðàñòâîðåííîãî â âîäå.

Â 1936 ã. âûøëà ðàáîòà Êðèøòàëÿ ïî çàñåëåííîñòè áåñïîçâîíî÷íûìè ðå÷íûõ òåð-
ðàñ Äíåïðà. Àâòîð îòìå÷àåò, ÷òî ïî÷âåííûå ëè÷èíêè íåêîòîðûõ íàñåêîìûõ, â òîì ÷èñ-
ëå è äè÷èíêè ùåëêóíîâ Agriotes è Athous, ëåãêî âûíîñÿùèå çàòîïëåíèå ñðîêîì äî 40
äíåé ïðè òåìïåðàòóðàõ 2–10 °Ñ âî âðåìÿ âåñåííèõ ïàâîäêîâ, ïðè ëåòíèõ ïàâîäêàõ 1933
ã., êîãäà òåìïåðàòóðà âîäû äîñòèãàëà 17–20 °Ñ, â ìàññå ïîãèáàëè.

Áûë ïîñòàâëåí âîïðîñ î âîçìîæíîñòè ìåð áîðüáû ñ ïî÷âåííûìè âðåäèòåëÿìè â
Ñðåäíåé Àçèè ïóòåì ïðèìåíåíèÿ ëåòíåãî ïîëèâà  è çàòîïëåíèÿ ïîëåé ëþöåðíû è ïàðîâ
ïîëèâíîé âîäîþ â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ äíåé. Ëåéí è Äæîíñ â óñëîâèÿõ ïîëåâîãî îïûòà
ôèêñèðîâàëè ñíèæåíèå ÷èñëåííîñòè ïðîâîëî÷íèêîâ íà 75–100% ïðè ëåòíèõ ïîëèâàõ ñ
çàòîïëåíèåì íà 7–20 äíåé è ëèøü íåçíà÷èòåëüíîå óìåíüøåíèå ïëîòíîñòè çàëåãàíèÿ
ýòèõ ëè÷èíîê ïðè ñïëîøíîì çàòîïëåíèè â òå÷åíèå 210 äíåé â õîëîäíûé  ïåðèîä (îê-
òÿáðü–ìàé).

Ó÷èòûâàÿ äëèòåëüíîñòü âûæèâàíèÿ ëè÷èíîê â âîäå, ÿ ñäåëàë äîïóùåíèå, ÷òî îíè
ñïîñîáíû ê äûõàíèþ â âîäå. Ýòî ïðåäïîëîæåíèå áûëî ìíîþ ïðîâåðåíî ïîãðóæåíèåì
ëè÷èíîê â âîäîïðîâîäíóþ è â îáåäíåííóþ êèñëîðîäîì äîëãî êèïÿòèâøóþñÿ âîäó. Îïû-
òû ïðîâîäèëèñü â èþëå ñ ëè÷èíêàìè ñòàðøèõ âîçðàñòîâ Agriotes, ñîáðàííûìè â Ìîñ-

Òàáëèöà 6.8. Ñîñòîÿíèå ëè÷èíîê Agriotes, ïîãðóæåííûõ â âîäó ïðè
êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå

êîëè÷åñòâî æèâûõ ëè÷èíîê â ñîñóäå Âàðèàíò 
îïûòà äî îïûòà ÷åðåç  

1 ñóò. 
÷åðåç  
2 ñóò. 

÷åðåç  
3 ñóò. 

÷åðåç  
4 ñóò. 

âîäîïðîâîäíàÿ âîäà 10 9 8 10 9 
êèïÿ÷åíàÿ âîäà  10 0 0 0 0 
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êîâñêîé îáë.  èç-ïîä ïîâðåæäåííûõ ðàñòåíèé êîê-ñàãûçà. Â êàæäîì âàðèàíòå ïðîâîëî÷-
íèêè ïîìåùàëèñü â âîäó â ñîñóäàõ ñ ïëîùàäüþ îñíîâàíèÿ îêîëî 50 ñì2, ñ óðîâíåì âîäû
12 ñì, ïî 10 øòóê íà ñîñóä. ×åòûðå ñîñóäà ñîäåðæàëè âîäîïðîâîäíóþ, ÷åòûðå ïðîêèïÿ-
÷åííóþ âîäó, ïðè÷åì òåìïåðàòóðà âîäû â îáîèõ âàðèàíòàõ áûëà îäèíàêîâà (êîìíàòíàÿ).
×åðåç êàæäûå ñóòêè ñîñòîÿíèå íàñåêîìûõ â îäíîì èç ñîñóäîâ ïðîâåðÿëîñü ïóòåì èç-
âëå÷åíèÿ ëè÷èíîê èç âîäû è ïîìåùåíèÿ èõ íà ôèëüòðîâàëüíóþ áóìàãó íà ïîâåðõíîñòü
âëàæíîãî ïåñêà â îòêðûòûõ ÷àøêàõ Êîõà (òàáë. 6.8.).

Âûâîä èç ýòîãî îïûòà òàêîâ, ÷òî ëè÷èíêè Agriotes ñïîñîáíû äûøàòü è ïðåáûâàÿ
ïîä âîäîé, è î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíû ê äåôèöèòó â íåé êèñëîðîäà.

Äëÿ âûÿñíåíèÿ âîïðîñà î òîì, ïî÷åìó ëè÷èíêè ïîãèáàþò â çàòîïëåííîé ïî÷âå ñêî-
ðåå, ÷åì â âîäå, áûëè ïðîâåäåíû ñëåäóþùèå îïûòû: ïðîâîëî÷íèêè ïîìåùàëèñü ïî 10
øòóê â áàíêè, â êîòîðûå â îäíîì âàðèàíòå íàëèâàëàñü âîäà íà 12 ñì, â äðóãîì âàðèàíòå
— íàñûïàëñÿ ìîêðûé ïåñîê ñëîåì 6 ñì, ïîñëå ÷åãî äî óðîâíÿ 12 ñì áàíêà íàïîëíÿëàñü
âîäîé; â òðåòüåì âàðèàíòå áàíêè íàïîëíÿëèñü äî 6 ñì ìîêðîé ãëèíîé è äîëèâàëèñü
âîäîþ äî òàêîãî æå óðîâíÿ. ×òîáû èñêëþ÷èòü ôàêòîð äûõàíèÿ ïî÷âåííûõ ìèêðîîðãà-
íèçìîâ, â îïûòå èñïîëüçîâàíà  ïî÷âà,  áåäíàÿ îðãàíè÷åñêèì âåùåñòâîì, êîòîðàÿ ïðåä-
âàðèòåëüíî áûëà ïðîêèïÿ÷åíà,  ïîñëå ÷åãî ïðîñóøåíà è çàëèòà  âîäîïðîâîäíîé âîäîé.
Ðåçóëüòàòû ïîêàçàíû â òàáë. 6.9.

Â ïî÷âå ñ âîäîé, îñîáåííî ïðè ìàëîì îáúåìå ïðîìåæóòêîâ ìåæäó ÷àñòèöàìè ïî-
÷âû, çàìåäëåíî âîçîáíîâëåíèå âîäû âîçëå ëåæàùåãî íàñåêîìîãî. Êðîìå òîãî, ó æèâîò-
íîãî, íàõîäÿùåãîñÿ â íàñûùåííîé âîäîþ ïî÷âå, èñïîëüçóåìàÿ äëÿ äûõàíèÿ ïîâåðõ-
íîñòü òåëà ìåíüøå, òàê êàê ÷àñòü ïëîùàäè ïîêðîâîâ íàõîäèòñÿ â ñîïðèêîñíîâåíèè ñ
òâåðäûìè ÷àñòÿìè ïî÷âû. ß ïîëàãàþ, ÷òî èìåííî ýòèìè ìîìåíòàìè ñëåäóåò îáúÿñíèòü
îòìå÷åííîå Ëåéíîì è Äæîíñîì ÿâëåíèå áîëåå ñêîðîé ãèáåëè ëè÷èíîê îò çàäûõàíèÿ â
íàñûùåííîé âîäîþ ïî÷âå â ñðàâíåíèè ñ ÷èñòîé âîäîþ.

Ïðèâåäåííûå äàííûå â ñâîåé ñîâîêóïíîñòè ìîãóò ñëóæèòü êîñâåííûì äîêàçàòåëü-
ñòâîì òîãî, ÷òî äàæå ëè÷èíêè ùåëêóíîâ îáëàäàþò ñïîñîáíîñòüþ ê êîæíîìó äûõàíèþ,
äàþùåé âîçìîæíîñòü ëè÷èíêå äûøàòü íå òîëüêî àòìîñôåðíûì, íî äî íåêîòîðîé ñòåïå-
íè è ðàñòâîðåííûì â âîäå âîçäóõîì.

Ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà ÷åðåç êóòèêóëó ïðè ïîãðóæåíèè â âîäó îòìå÷àëîñü Ôðåí-
êåëåì è Ãåðôîðäîì (Fraenkel and Herford, 1938) äëÿ òàêîãî êñåðîôèëüíîãî äåðèâàòà
ïî÷âåííîé ôàóíû, êàê ëè÷èíêà Òånebrio molitor, ïîãëîùàâøàÿ èç íàñûùåííîé êèñëîðî-
äîì âîäû äî 20% êîëè÷åñòâà O
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, íîðìàëüíî ðàñõîäóåìîãî ïðè âîçäóøíîì äûõàíèè.

Ñïîñîáíîñòü âûíîñèòü äëèòåëüíîå çàòîïëåíèå îòìå÷àëàñü è äëÿ äðóãèõ ïî÷âåííûõ
áåñïîçâîíî÷íûõ, â ÷àñòíîñòè äëÿ äîæäåâûõ ÷åðâåé, Äàðâèíîì (1882), à â íîâåéøåå âðå-
ìÿ Áåêëåìèøåâûì è ×åòûðêèíîé (1935), Êðèøòàëåì (1936), Áàëåì (Âàhl, 1945) è äð.

Ïðèâåäåííûå ìàòåðèàëû ïîçâîëÿþò îáúÿñíèòü, ïî÷åìó ñðåäè ïî÷âåííûõ íàñåêî-
ìûõ ðàñïðîñòðàíåíà ñïîñîáíîñòü ê êîæíîìó äûõàíèþ. Ïðàêòè÷åñêîå îòñóòñòâèå óãðî-
çû ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ â ïî÷âå ñîçäàëî ïðåäïîñûëêè äëÿ îòáîðà ôîðì ñ ïðîíèöàåìû-

Òàáëèöà 6.9. Ñîñòîÿíèå ëè÷èíîê Agriotes, ïîãðóæåííûõ â âîäó
 è íàñûùåííóþ âîäîé ïî÷âó

êîëè÷åñòâî æèâûõ ëè÷èíîê â ñîñóäå ñðåäà 

äî îïûòà ÷åðåç 2 ñóò. ÷åðåç 4 ñóò. ÷åðåç 6 ñóò. 
âîäà 10 10 8 8 

ïåñîê +  âîäà 10 7 6 3 

ãëèíà +  âîäà 10 2 0 0 
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ìè ïîêðîâàìè, äëÿ îòñóòñòâèÿ ýâîëþöèè â íàïðàâëåíèè âûðàáîòêè íåïðîíèöàåìîñòè
ïîêðîâîâ äëÿ èñïàðåíèÿ.

Íàëè÷èå æå ïåðèîäîâ çàòîïëåíèÿ ïî÷âû (ïîñëå ñèëüíûõ îñàäêîâ, òàëûõ âîä è ò.ä.)
ñïîñîáñòâîâàëî óñòðàíåíèþ ôîðì, íåñïîñîáíûõ âûíîñèòü áîëåå èëè ìåíåå äëèòåëü-
íîå ïðåáûâàíèå â âîäå, è îòáîðó è ñîõðàíåíèþ îñîáåé, ñïîñîáíûõ ê äûõàíèþ íå òîëü-
êî àòìîñôåðíûì, íî è ðàñòâîðåííûì â âîäå êèñëîðîäîì, ò.å. îñîáåé, ñïîñîáíûõ ê êîæ-
íîìó äûõàíèþ, áëàãîäàðÿ ÷åìó çàêðåïëÿëñÿ è ïðèçíàê ïðîíèöàåìîñòè êóòèêóëû ó ïî-
÷âåííûõ ôîðì. Ïîýòîìó ó îáèòàþùèõ â ïî÷âå ôîðì è ñòàäèé íàñåêîìûõ, äàæå â òåõ
ñëó÷àÿõ, êîãäà ïî ìåõàíè÷åñêèì óñëîâèÿì ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå ôîðìèðóåòñÿ ïðî÷-
íûé ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûé ýêçîñêåëåò (ëè÷èíêè ÷åðíîòåëîê è ùåëêóíîâ), ïîêðîâû
ñîõðàíÿþò ïðîíèöàåìîñòü, ñïîñîáíû ñëóæèòü ïîâåðõíîñòüþ ãàçîîáìåíà.

Êîæíîå äûõàíèå ó ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ â âîçäóõå ýôôåêòèâíåå, ÷åì â âîäå, äàæå
íàñûùåííîé âîçäóõîì. Ê ýòîìó âûâîäó ìîæíî ïðèéòè è íà îñíîâàíèè èçëîæåííûõ âûøå
îïûòîâ ïî ñðàâíåíèþ ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè ëè÷èíîê Tipula ñ èçîëèðîâàííûìè äû-
õàëüöàìè â âîäå è â âîçäóõå. Î áîëüøåé æå (â äâà ðàçà) èíòåíñèâíîñòè äèôôóçèè êèñëî-
ðîäà ÷åðåç ïîêðîâû ëè÷èíêè Calliphora erythroñåðhala â âîçäóõå, ÷åì â íàñûùåííîé èì
âîäå, ñâèäåòåëüñòâóþò è äàííûå èçìåðåíèé, ïðîäåëàííûõ Ôðåíêåëåì è Ãåðôîðäîì. Ïî-
âèäèìîìó, òîëüêî ïðè èäåàëüíîì âîçîáíîâëåíèè íàñûùåííîé êèñëîðîäîì âîäû äèôôó-
çèÿ Î

2
 ÷åðåç êóòèêóëó â âîäå ìîæåò äîñòè÷ü òàêîé æå ñêîðîñòè, êàê â âîçäóõå.

Çàêëþ÷åíèå Âèíòåðøòåéíà (Winterstein, 1911) î òîì, ÷òî óñëîâèÿ äûõàíèÿ áëàãî-
ïðèÿòíåå â âîäå, ÷åì íà âîçäóõå, âñëåäñòâèå çàòðóäíåííîé äèôôóçèè ãàçîâ ÷åðåç ïî-
êðûâàþùèé äûõàòåëüíóþ ïîâåðõíîñòü ñëîé æèäêîñòè (ó íàçåìíûõ ôîðì) ñïðàâåäëè-
âî, ïî-âèäèìîìó, òîëüêî äëÿ æèâîòíûõ, èìåþùèõ âëàæíóþ äûõàòåëüíóþ ïîâåðõíîñòü,
êàê, íàïðèìåð, ïîêðîâû ó äîæäåâûõ ÷åðâåé. Ó ïî÷âåííûõ æå íàñåêîìûõ äèôôóçèÿ ñî-
âåðøàåòñÿ ÷åðåç ïðàêòè÷åñêè ñóõóþ òîíêóþ êóòèêóëó.

Íàðóæíûé ñëîé — ýïèêóòèêóëà íå ñìà÷èâàåòñÿ, êàê ïðàâèëî, âîäîé; äîáèòüñÿ ñìà-
÷èâàíèÿ òàêèõ òèïè÷íî êîæíîäûøàùèõ ïî÷âåííûõ ôîðì, êàê, íàïðèìåð, áåñòðàõåé-
íûå íîãîõâîñòêè Ohychiurus, ÷ðåçâû÷àéíî òðóäíî èç=çà çàòðóäíÿþùåãî ñìà÷èâàíèå âîñ-
êîâîãî íàë¸òà.

Áëàãîäàðÿ íåñìà÷èâàåìîñòè èëè ïëîõîé ñìà÷èâàåìîñòè ïîêðîâîâ ó ïî÷âåííûõ íà-
ñåêîìûõ âîçìîæíî áûâàåò ïðè ïîãðóæåíèè â âîäó äûõàíèå ãàçîîáðàçíûì ñâîáîäíûì
êèñëîðîäîì — àäñîðáèðîâàííûé íåñìà÷èâàåìîé ïîâåðõíîñòüþ ïóçûðåê ìîæåò ôóíê-
öèîíèðîâàòü êàê «ôèçè÷åñêàÿ æàáðà», êàê ñëîé âîçäóõà íà áðþøêå âîäíûõ êëîïîâ.

Îñîáåííî âåëèêî çíà÷åíèå êàê âñïîìîãàòåëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê äûõàíèþ ïîä
âîäîþ òåõ ïóçûðüêîâ âîçäóõà, êîòîðûå îêàçûâàþòñÿ ñîåäèíåííûìè ñ îòâåðñòèÿìè ñòèãì,
÷òî ìîæåò èëëþñòðèðîâàòüñÿ äàííûìè ìîåãî îïûòà ñ ëè÷èíêàìè Tipula paludosa .

Àíàëîãè÷íûé îïûò ÿ ïðîâîäèë åùå çèìîþ 1937 ã. ñ ïîãðóæàåìûìè â âîäó ëè÷èíêà-
ìè Tenebrio molitor. Â îäíîì âàðèàíòå êèñòî÷êîé óäàëÿëèñü ïðèñòàâøèå ê ïîâåðõíîñòè
ïóçûðüêè âîçäóõà ïî ìåðå èõ ïîÿâëåíèÿ, â äðóãîì — íåò. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè
ëè÷èíîê, ó êîòîðûõ ïóçûðüêè âîçäóõà íå óäàëÿëèñü ñ ïîâåðõíîñòè, áûëà çíà÷èòåëüíî
âûøå, ÷åì ó ëè÷èíîê, ó êîòîðûõ ïóçûðüêè ñíèìàëèñü.  Ìîððèñîí (Morrison, 1946) òàê-
æå îòìå÷àåò, ÷òî ñëîé âîçäóõà âîêðóã íåñìà÷èâàåìîãî òåëà ýïèïåðèïàòóñà ìîæåò ñëó-
æèòü ôèçè÷åñêîé æàáðîé ïðè çàòîïëåíèè îáèòàåìûõ èì âëàæíûõ áèîòîïîâ, è ïðèïè-
ñûâàåò áîðîäàâêàì ïîêðîâîâ ïåðèïàòóñîâ ôóíêöèþ óäåðæèâàíèÿ ñëîÿ âîçäóõà.

Îòñóòñòâèå óãðîçû ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ â ïî÷âå ñîçäàåò ïðåäïîñûëêè äëÿ ïåðåõî-
äà è îáèòàíèþ â ïî÷âå âîäíûõ ôîðì ñ ðàçâèòîþ ñïîñîáíîñòüþ ê êîæíîìó äûõàíèþ.
Óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ â ïî÷âå ñîçäàþò ïðåäïîñûëêè è äëÿ óòðàòû ïðèñïîñîáëåíèé ê
çàùèòå îò âûñûõàíèÿ íàçåìíûõ ôîðì, ïåðåõîäÿùèõ ê îáèòàíèþ â ïî÷âå. Õîðîøèå ïðè-
ìåðû ýòîìó ÿâëÿþò íàçåìíûå ìîëëþñêè. Äëÿ Gastropoda-Pulmonata õàðàêòåðíûì îáðà-
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çîâàíèåì, èñïîëüçóåìûì êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ, ÿâëÿåòñÿ ðàêîâè-
íà. Ïåðåõîä ê îáèòàíèþ â ïî÷âå âåäåò ê ðåäóêöèè ðàêîâèíû (Testacella, Agriolimax, Arion).

Óèããëcóîðñ (Wigglesworth, 1931, 1945) ðàññìàòðèâàåò ïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû ïî-
÷âåííûõ ëè÷èíîê Holometabola êàê íàñëåäñòâåííî íå çàêðåïèâøååñÿ ÿâëåíèå, îáúÿñ-
íÿÿ åå ìåõàíè÷åñêèì ïîâðåæäåíèåì âîñêîâîé ýïèêóòèêóëû. Òàêàÿ òðàêòîâêà ÿâëåíèé
ïðîíèöàåìîñòè êóòèêóëû íå âÿæåòñÿ ñ íåñîìíåííîé ñïîñîáíîñòüþ ïî÷âåííûõ íàñåêî-
ìûõ ê êîæíîìó äûõàíèþ, ñïîñîáíîñòüþ ê äûõàíèþ â âîäå, ïðèçíàêîì, èìåþùèì îã-
ðîìíîå ïðèñïîñîáèòåëüíîå çíà÷åíèå â óñëîâèÿõ îáèòàíèÿ â ïî÷âå.

Ïðèâåäåííûå äàííûå î êîæíîì äûõàíèè ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ïîêàçûâàþò, ÷òî
ïðîíèöàåìîñòü èõ êóòèêóëû óìåñòíåå ðàññìàòðèâàòü êàê àäàïòèâíûé ïðèçíàê, ÷åì êàê
ñëåäñòâèå ìåõàíè÷åñêèõ ïîâðåæäåíèé ýïèêóòèêóëû. Ýòî íèñêîëüêî íå èñêëþ÷àåò âîç-
ìîæíîñòè ïîâûøåíèÿ ïðîíèöàåìîñòè ïîêðîâîâ ïðè íàðóøåíèè ýïèêóòèêóëû.

ÊÎÆÍÎÅ ÄÛÕÀÍÈÅ ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ È ÏÐÎÈÑÕÎÆÄÅÍÈÅ
ÒÐÀÕÅÉÍÎÉ ÑÈÑÒÅÌÛ

Ñïîñîáíîñòü ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ê êîæíîìó äûõàíèþ ïîçâîëÿåò ïîíÿòü ïðîèñ-
õîæäåíèå òðàõåéíîé ñèñòåìû êàê äåðèâàòà ñïîñîáíûõ ê ãàçîîáìåíó ïîêðîâîâ â ïðî-
öåññå ïåðåõîäà îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàåìíîìó.

Ïðèìèòèâíàÿ ôîðìà äûõàíèÿ — êîæíîå äûõàíèå ïðè îáðàçîâàíèè íåïðîíèöàåìî-
ãî õèòèíîâîãî ïîêðîâà ñòàíîâèòñÿ íåâîçìîæíîé, äûõàòåëüíóþ ôóíêöèþ ïðèíèìàþò
íà ñåáÿ òîëüêî îòäåëüíûå ó÷àñòêè. Â ñëó÷àå îáèòàíèÿ âî âëàæíîé ñðåäå äûõàòåëüíûå
ó÷àñòêè ìîãóò ïðåäñòàâëÿòü ñîáîþ ïîñòîÿííûå èëè âòÿãèâàþùèåñÿ âûïÿ÷èâàíèÿ, êàê,
íàïðèìåð, íà íîãàõ ó Colobognatha èç ìíîãîíîæåê (Kükenthal, 1928), âûïÿ÷èâàåìûå
ìåøî÷êè ó Thysanura èëè, ìîæåò áûòü, äàæå ïëåéðîïîäèè íåêîòîðûõ ëè÷èíîê Carabidae
(Oertel, 1926). Íàëè÷èå òàêèõ âûïÿ÷èâàåìûõ ìåøî÷êîâ ó Colobognatha êîððåëèðóåò ñî
ñëàáûì è ïðèìèòèâíûì ðàçâèòèåì òðàõåéíîé ñèñòåìû. Îäíàêî íèçêàÿ âëàæíîñòü âîç-
äóõà èñêëþ÷àåò ôóíêöèîíèðîâàíèå âûïÿ÷åííûõ ó÷àñòêîâ äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé.
Óñëîâèÿ ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå òàêæå íåáëàãîïðèÿòíû äëÿ ïðîãðåññèâíîãî ðàçâèòèÿ
òàêèõ íàðóæíûõ îðãàíîâ âîçäóøíîãî äûõàíèÿ.

Åñòåñòâåííûé ïóòü ýâîëþöèè äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé ïî ïóòè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê
äåôèöèòó âëàãè — âäàâëèâàíèå èõ âíóòðü. Òàêîå ñìåùåíèå äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé
âîâíóòðü õàðàêòåðíî äëÿ âñåõ îòêðûòî æèâóùèõ äûøàùèõ âîçäóõîì ãðóïï æèâîòíûõ.

Õàðàêòåðíûé ïðèìåð ýòîãî ðîäà äàþò ìîêðèöû. Ó âîäíûõ ôîðì äûõàòåëüíîé ïî-
âåðõíîñòüþ ñëóæèò ýïèòåëèé ïðåîáðàçîâàííûõ â æàáðû ïëåîïîäèåâ. Ó íàçåìíûõ æå
ôîðì ïðîèñõîäèò ïîãðóæåíèå äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè âîâíóòðü è îáðàçîâàíèå òàê
íàçûâàåìîãî áåëîãî òåëà (ó Armadillidium). Àíàëîãè÷íî îáðàçîâàíèå âïÿ÷èâàíèé ïî-
êðîâîâ ó íàçåìíîé ïîëèõåòû Lycastis, î êîòîðûõ Ãàðìñ ïèøåò, ÷òî «îíè ïðîèçâîäÿò
âïå÷àòëåíèå òðàõåé» (Harms, 1934). Òàêàÿ òðàêòîâêà âîïðîñà î ïðîèñõîæäåíèè òðàõåé-
íîé ñèñòåìû ýêîëîãè÷åñêè è ôóíêöèîíàëüíî îáîñíîâàíà è ñîãëàñóåòñÿ è ñ ñîâðåìåí-
íûìè ìîðôîëîãè÷åñêèìè ïðåäñòàâëåíèÿìè î òðàõåéíîé ñèñòåìå.

Òåîðèÿ âîçíèêíîâåíèÿ òðàõåé èç íåôðèäèàëúíûõ îðãàíîâ àííåëèä, âûäâèíóòàÿ
Áþ÷ëè è ðàçâèòàÿ Ëàíãîì è äðóãèìè àâòîðàìè, ïðåäïîëàãàåò ìàëî âåðîÿòíóþ ñìåíó
ôóíêöèé. Ãèïîòåçû î ïðîèñõîæäåíèè òðàõåé èç êîæíûõ æåëåç è ãèïîòåçû, ðàçâèâàå-
ìûå Ôåðøëþéñîì, ýêîëîãè÷åñêè íåïðàâäîïîäîáíû. Îäíàêî íå èñêëþ÷åíà âîçìîæíîñòü
ïðèóðî÷åííîñòè óãëóáëÿþùåéñÿ äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè ê óæå ñóùåñòâîâàâøèì óã-
ëóáëåíèÿì, òåì áîëåå, ÷òî ìíîãî÷èñëåííûå ñåãìåíòàðíûå âûäåëèòåëüíûå îðãàíû ñ ïå-
ðåõîäîì ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè äîëæíû óòðà÷èâàòü ñâîþ ïåðâè÷íóþ ôóíêöãþ â
ñâÿçè ñ íåîáõîäèìîñòüþ ïåðåñòðîéêè îðãàíèçìà íà ýêîíîìè÷íîå ðàñõîäîâàíèå âëàãè.
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ÏÐÈÑÏÎÑÎÁËÅÍÈß Ê ÓÕÓÄØÅÍÈÞ ÓÑËÎÂÈÉ ÀÝÐÀÖÈÈ Â ÏÎ×ÂÅ

Äî ñèõ ïîð ìû ðàçáèðàëè óñëîâèÿ äûõàíèÿ â ïî÷âå ïðè íîðìàëüíûõ óñëîâèÿõ àýðà-
öèè, êîãäà ìåæäó òâåðäûìè ÷àñòèöàìè ïî÷âû èìåþòñÿ ñîåäèíÿþùèåñÿ äðóã c äðóãîì,
íåçàïîëíåííûå âîäîþ ïîðû. Â ýòèõ ñëó÷àÿõ ïðîèñõîäèò âîçîáíîâëåíèå ïî÷âåííîãî âîç-
äóõà çà ñ÷åò ïîñòóïëåíèÿ êèñëîðîäà èç àòìîñôåðû.

Ïðè îòñóòñòâèè âîçîáíîâëåíèÿ âîçäóõà, íàïðèìåð íà ïøåíè÷íîì ïîëå, çàïàñà åãî â
ïî÷âå òîëüêî äëÿ íåïîñðåäñòâåííûõ ïîòðåáíîñòåé â äûõàíèè êîðíåé ïøåíèöû (áåç ó÷åòà
ïîòðåáíîñòåé ïî÷âåííîé ôàóíû è ìèêðîôëîðû) õâàòèëî áû, ïî âû÷èñëåíèÿì Äîÿðåíêî
(1925) íà 12 äíåé.

Íåêðàñîâ (1925) ïîêàçàë, ÷òî ðàñïûëåíèå âåðõíèõ ãîðèçîíòîâ ïî÷âû ïðè íåïðà-
âèëüíûõ îáðàáîòêàõ ïàðîâûõ çåìåëü âåäåò ê çàïîëíåíèþ ïðîìåæóòêîâ ìåæäó òâåðäû-
ìè ÷àñòèöàìè íåïîäâèæíîé êàïèëëÿðíîé âëàãîé è ê îñëàáëåíèþ «äûõàíèÿ» ïî÷âû. Â
ðåçóëüòàòå ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà â ïî÷âåííîì âîçäóõå ìîæåò ñíèæàòüñÿ äî 2%. Ïðè
ýòîì ðåçêî ïîâûøàåòñÿ ñîäåðæàíèå óãëåêèñëîòû â ïî÷âåííîì âîçäóõå, êîëè÷åñòâî êî-
òîðîé áîëüøå íà òÿæåëûõ ïî÷âàõ è âîçðàñòàåò ñ ãëóáèíîé.

Òàêèì îáðàçîì, â ðåçóëüòàòå çàêóïîðêè âîäÿíûìè ïðîáêàìè ïðîìåæóòêîâ ìåæäó
òâåðäûìè îòäåëüíîñòÿìè ïî÷âû ïîñëå îñàäêîâ èëè òàëûõ âîä, â ãëóáæå ðàñïîëîæåí-
íûõ ñëîÿõ ìîãóò ñîçäàâàòüñÿ àíàýðîáíûå óñëîâèÿ8.

Íåäîñòàòîê êèñëîðîäà ÿâëÿåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, îñíîâíûì ôàêòîðîì, ëèìèòèðóþ-
ùèì ïðîíèêíîâåíèå æèâîòíûõ âãëóáü ïî÷âû (Ãèëÿðîâ, 1947).

Îáèòàþùèå â ïî÷âå æèâîòíûå ïðè óõóäøåíèè àýðàöèè àêòèâíî ïîäíèìàþòñÿ ê ïî-
âåðõíîñòè ïî÷âû; èçìåíåíèå ñîîòíîøåíèÿ ñîäåðæàíèÿ âîäû è âîçäóõà â ïîðàõ ïî÷âû
ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ôàêòîðîâ âåðòèêàëüíûõ ìèãðàöèé ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ.
Äàæå òàêèå òèïè÷íûå ãåîáèîíòû, êàê çåìëÿíûå ÷åðâè, ïðè äåôèöèòå êèñëîðîäà ïðè
çàòîïëåíèè ïî÷âû ìîãóò ïîäíèìàòüñÿ è âûëåçàòü íà åå ïîâåðõíîñòü. Îäíàêî ìåíåå ïîä-
âèæíûå èëè íåïîäâèæíûå ôîðìû äîëæíû ìèðèòüñÿ ñ âðåìåííî íàñòóïàþùèìè àíàý-
ðîáíûìè óñëîâèÿìè. Â òàêèõ óñëîâèÿõ îêàçûâàþòñÿ ïðåæäå âñåãî íåïîäâèæíûå ñòà-
äèè íàñåêîìûõ, â ÷àñòíîñòè êóêîëêè.

Íàèáîëåå ïðèìèòèâíûì òèïîì êóêîëêè ó Holometabola, êîòîðûé ìîæíî ðàññìàò-
ðèâàòü êàê èñõîäíûé äëÿ äðóãèõ, ÿâëÿåòñÿ ñâîáîäíàÿ êóêîëêà (pupa libera); ðàçâèòèå
êîòîðîé â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïðîòåêàåò â ïî÷âå, â ñðåäå, âîçäóõ â êîòîðîé îáû÷íî
íàñûùåí âîäÿíûìè ïàðàìè (Ãèëÿðîâ, 1944; Êîæàí÷èêîâ, 1946), ÷òî ñíèæàåò óãðîçó
ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ. Îêóêëèâàÿñü â ïî÷âå, áîëüøèíñòâî ëè÷èíîê íàñåêîìûõ, èìåþ-
ùèõ ñâîáîäíóþ êóêîëêó, ñîîðóæàåò ïëîòíóþ êîëûáåëüêó äëÿ ïðåäîõðàíåíèÿ îò âûñû-
õàíèÿ. Âîêðóã òåëà ëè÷èíêè îñòàåòñÿ ëèøü íåáîëüøàÿ ïîëîñòü, ñòåíêà êîòîðîé óïëîò-
íÿåòñÿ äâèæåíèÿìè ëè÷èíêè è íåðåäêî öåìåíòèðóåòñÿ åå âûäåëåíèÿìè (ïîäðîáíûå
îïèñàíèÿ ïðèãîòîâëåíèÿ «êîëûáåëüêè» ëè÷èíêàìè ðàçëè÷íûõ æóêîâ ïðèâîäÿòñÿ ó Ôàá-
ðà, 1904). Çíà÷åíèå êîëûáåëüêè çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî äàæå â íàèáîëåå ñóõîå âðåìÿ,
åñëè ïî÷âà â ñëîå, ãäå îêóêëèëàñü ëè÷èíêà, íà÷íåò òåðÿòü ïî÷âåííóþ âëàãó, íåáîëüøîé
îáúåì âîçäóõà â êîëûáåëüêå ëåãêî íàñûùàåòñÿ çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ íåáîëüøîãî êîëè÷å-
ñòâà âîäû èç êóêîëêè. Çàòðóäíåííàÿ äèôôóçèÿ ïàðîâ ÷åðåç óïëîòíåííûå ñöåìåíòèðî-
âàííûå ñòåíêè êîëûáåëüêè ïðåäîõðàíÿåò íàñåêîìîå îò äàëüíåéøåé ïîòåðè âîäû.

Îäíàêî ïëîòíîñòü ñòåíîê êîëûáåëüêè çàòðóäíÿåò è äèôôóçèþ ñêâîçü íèõ ãàçîâ,
áëàãîäàðÿ ÷åìó âíóòðè ïîëîñòè êîëûáåëüêè, îñîáåííî â ïåðèîäû äåôèöèòà âîçäóõà â

8 Åùå Ï.À. Êîñòû÷åâ (1886), îäèí èç îñíîâîïîëîæíèêîâ ñîâðåìåííîãî ïî÷âîâåäåíèÿ, ïðàâèëüíî îáúÿñíèë
íåïîëíîòó ðàçëîæåíèÿ îðãàíè÷åñêèõ îñòàòêîâ â áîëîòíîé ïî÷âå îòñóòñòâèåì  ïî÷âåííîé ôàóíû âñëåäñòâèå
àíàýðîáíûõ óñëîâèé. Ïîñòîÿííî àíàýðîáíûå óñëîâèÿ â ïî÷âå äåëàþò íåâîçìîæíûì ñóùåñòâîâàíèå æèâîò-
íûõ.
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ïî÷âå è ïàäåíèÿ ñîäåðæàíèÿ â íåì êèñëîðîäà, ñîçäàþòñÿ àíàýðîáíûå óñëîâèÿ èëè,  âî
âñÿêîì ñëó÷àå, óõóäøàþòñÿ óñëîâèÿ îêñèáèîçà. Òî æå îòíîñèòñÿ è ê êóêîëêàì, ðàçâèâà-
þùèìñÿ â ïëîòíûõ êîêîíàõ.

Ïîýòîìó åñòåñòâåííî, ÷òî õàðàêòåðíîé ÷åðòîé ðàçâèòèÿ èìåííî êóêîëîê ÿâëÿåòñÿ
àíîêñèáèîç. Óæå Âåéíëàíä (Weinland, 1906) îáúÿñíÿë íèçêèé äûõàòåëüíûé êîýôôèöè-
åíò êóêîëîê Calliphora (ìåíåå 0.6) íåïîëíûì îêèñëåíèåì æèðà, êîòîðûé îí ñ÷èòàåò
îñíîâíûì èñòî÷íèêîì ìåòàáîëèçìà êóêîëêè. Â îïûòàõ ñ êóêîëêàìè Vanessa io (Schwan,
1940), ñ ïî÷âåííûìè êóêîëêàìè ÿïîíñêîãî õðóùà (Popillia japonica) Ëþäâèã (1931)  è
äð. ïîêàçàëè, ÷òî â ñòàäèè êóêîëêè íàáëþäàåòñÿ ðåçêîå ïàäåíèå âåëè÷èíû äûõàòåëüíî-
ãî êîýôôèöèåíòà, ñíèæàåòñÿ ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà, ÷òî óêàçûâàåò íà àíîêñèáèîòè-
÷åñêèé õàðàêòåð ìåòàáîëèçìà, à òàêæå íà ïðåèìóùåñòâåííîå èñïîëüçîâàíèå æèðà,  êàê
ýíåðãåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà.

Êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê àíîêñèáèîòè÷åñêîìó ìåòàáîëèçìó êóêîëî÷íîé ñòàäèè,  Êî-
æàí÷èêîâ (1946) òðàêòóåò îáîñîáëåííîå îò òðàõåé ïîëîæåíèå êëåòîê æèðîâîãî òåëà, â
îòëè÷èå îò ñðàñòàþùèõñÿ ñ òðàõåéíîé ñèñòåìîé æèðîâûõ ýëåìåíòîâ Hemimetabola, íà-
ïðèìåð, ó ïðÿìîêðûëûõ (Ëàð÷åíêî, 1937).

Ïðåîáëàäàíèå æèðîâîãî ìåòàáîëèçìà êàê ïðèñïîñîáëåíèå êóêîëêè ê óñëîâèÿì àíà-
ýðîáèîçèñà ðàññìàòðèâàåòñÿ Êîæàí÷èêîâûì. Îäíàêî, ñ ìîåé òî÷êè çðåíèÿ, æèðîâîé
ìåòàáîëèçì èìååò è äðóãîå, íå ìåíåå ñóùåñòâåííîå çíà÷åíèå, ÿâëÿÿñü èñòî÷íèêîì âëà-
ãè äëÿ íàñåêîìûõ â ñòàäèè êóêîëêè, êîãäà èñêëþ÷åíî âîçîáíîâëåíèå çàïàñà âëàãè äëÿ
íàñåêîìîãî èçâíå. Â ñîîòâåòñòâèè ñ ýòîé ôóíêöèåé æèðîâîãî òåëà ñòîÿò è äàííûå Ëèí-
äñåÿ (Lindsay, 1939), îòìåòèâøåãî, ÷òî ó Lepisma â óñëîâèÿõ ïðåáûâàíèÿ â ñóõîé àòìîñ-
ôåðå âîçðàñòàåò çíà÷åíèå äûõàòåëüíîãî êîýôôèöèåíòà.

Óñëîâèÿ àíàýðîáèîçèñà ìîãóò âðåìåííî ñîçäàâàòüñÿ è äëÿ òåõ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì,
êîòîðûå çèìóþò íà çíà÷èòåëüíîé ãëóáèíå, êàê, íàïðèìåð, ëè÷èíêè ïëàñòèí÷àòîóñûõ.
Äàííûõ î ñòîéêîñòè ê àíàýðîáíûì óñëîâèÿì ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê èìååòñÿ íåìíîãî.

Ïîêàçàòåëüíû îïûòû Ôèäëåðà (Fidler, 1936), íàøåäøåãî, ÷òî ëè÷èíêè òåìíîãî õðó-
ùèêà (Serica brunnea) ïðè òåìïåðàòóðå 5 °Ñ æèëè 5–8 äíåé â àòìîñôåðå óãëåêèñëîòû.
Òàêèå òåìïåðàòóðû îáû÷íû â ãîðèçîíòàõ, ãäå ëè÷èíêè çèìóþò, ïðè÷åì è ïðè 4 °Ñ îíè
íå óòðà÷èâàþò àêòèâíîñòè. Îíè ñïîñîáíû ê àíàýðîáèîçèñó áåç íàñòóïëåíèÿ äèàïàóçû.
Ñâÿçàííûé ñ äèàïàóçîé è çèìîâêîé àíîêñèáèîç õàðàêòåðåí äëÿ êóêîëîê ÷åøóåêðûëûõ
(Êîæàí÷èêîâ, 1946).

Ïîâèäèìîìó, áîëüøèíñòâî ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ñïîñîáíî ê âðåìåííîìó ïåðåíå-
ñåíèþ àíàýðîáíûõ óñëîâèé è ïåðåíîñèò  ïîâûøåííîå  ñîäåðæàíèå óãëåêèñëîòû (Portier,
Rorthay, 1926).

Â ìîèõ îïûòàõ ëè÷èíêè Agriotes, ïîìåùàâøèåñÿ â êîëáû ñ ÑO
2
, æèëè ñâûøå ñóòîê,

íî ïî÷òè ïîëíîñòüþ óòðà÷èâàëè ïîäâèæíîñòü, âîññòàíàâëèâàÿ åå òîëüêî ïîñëå ïåðåíå-
ñåíèÿ íà âîçäóõ. Ìåòîäèêà îïûòà ñëåäóþùàÿ. Ëè÷èíêè ïðèâÿçûâàëèñü ê ñïèöå, âîòê-
íóòîé â ðåçèíîâóþ ïðîáêó, ïëîòíî ïðèãîíÿåìóþ ê ãîðëûøêó êîëáû. Êîëáà ïîä âîäîé
íàïîëíÿëàñü óãëåêèñëîòîé, ïîñëå ÷åãî ïëîòíî çàòûêàëàñü ïðîáêîé òàê, ÷òî ñïèöà ñ ïðè-
âÿçàííûìè ê íåé ëè÷èíêàìè îêàçûâàëàñü ââåäåííîé â àòìîñôåðó óãëåêèñëîòû. Ïî èñ-
òå÷åíèè 30 ÷àñîâ âñå 6 ëè÷èíîê îêàçàëèñü æèâûìè, íî àêòèâíîñòü èõ âîññòàíîâèëàñü
íå ñðàçó. Òåìïåðàòóðà ïðè ïðîâåäåíèè îïûòà áûëà 15–17 °Ñ. Íàëè÷èå íà äíå êîëáû
âîäû îáåñïå÷èâàëî çàìåäëåííóþ ïîòåðþ âëàãè.

Â îòíîøåíèè ëè÷èíîê èþíüñêîãî õðóùà Êîæàí÷èêîâ (1946) ïðèâîäèò äàííûå î
ñîõðàíåíèè æèçíåñïîñîáíîñòè â óñëîâèÿõ îòñóòñòâèÿ êèñëîðîäà (àñôèêñèè) ïðè 20 °Ñ
—îêîëî ñóòîê, à ïðè 2 °Ñ — ñâûøå íåäåëè (ìåòîäèêà ñîçäàíèÿ óñëîâèé àñôèêñèè àâòî-
ðîì íå îïèñûâàåòñÿ).
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Ñïîñîáíîñòü ê àíàýðîáèîçèñó Êîæàí÷èêîâ ñâÿçûâàåò ñ èíòåíñèâíîñòüþ ãàçîîáìå-
íà, êîððåëèðóþùåé ñ óñëîâèÿìè íàñûùåíèÿ äûõàòåëüíîé ñðåäû êèñëîðîäîì. Ñïîñîá-
íîñòü ê ïåðåíåñåíèþ íåäîñòàòêà êèñëîðîäà ïàäàåò ñ ïîâûøåíèåì òåìïåðàòóðû, ãóáè-
òåëüíîñòü çàòîïëåíèÿ äëÿ ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ïðè âûñîêîé òåìïåðàòóðå è èõ ñòîé-
êîñòü ê íåìó ïðè íèçêîé òåìïåðàòóðå îáúÿñíÿåòñÿ êàê ýòèì îáñòîÿòåëüñòâîì, òàê è òåì,
÷òî ñ ïîâûøåíèåì òåìïåðàòóðû â âîäå ïàäàåò ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà.

Îáèëèå æèðîâîãî òåëà ó ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ, ïîâèäèìîìó, ïîìîãàåò èì
ïåðåíîñèòü âðåìåííûå ïåðèîäû äåôèöèòà êèñëîðîäà è äàæå àíàýðîáèîçèñà çà ñ÷åò àíîê-
ñèáèîòè÷åñêîãî ìåòàáîëèçìà. ßâëåíèå àíîêñèáèîçèñà ó íàñåêîìûõ èçó÷àëîñü ó ëè÷è-
íîê æåëóäî÷íîãî îâîäà, ó òàðàêàíà è ëè÷èíîê ìîòûëÿ è îáçîð äàííûõ, ïîëó÷åííûõ äëÿ
ýòèõ îáúåêòîâ, èìååòñÿ â ðóêîâîäñòâå Áóääåíáðîêà (Buddenbrock, 1939) è â ñâîäêå Ëå-
äåáóðà (1941).

ÏÐÈÑÏÎÑÎÁËÅÍÈÅ ÒÈÏÓËÎÈÄÍÛÕ ËÈ×ÈÍÎÊ Ê ÂÎÄÍÎÌÓ ÄÛÕÀÍÈÞ9

Âîäíûå ëè÷èíêè òèïóëîèäíûõ ýâîëþöèîíèðîâàëè â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ
ê âîäíîìó äûõàíèþ.

Ïðèñïîñîáëåíèÿ ê äûõàíèþ âîçäóõîì ó ïîâåðõíîñòíîé ïëåíêè ñ ðàçâèòèåì âîäíî-
ãî äûõàíèÿ ïîñòåïåííî óòðà÷èâàþò ñâîå çíà÷åíèå, è ó òèïóëîèäíûõ ëè÷èíîê, îáèòàþ-
ùèõ â âîäå, ìû ñòàëêèâàåìñÿ ñ ðàçëè÷íûìè ñòåïåíÿìè ðåäóêöèè öèðêóìñòèãìàëüíûõ
âûðîñòîâ. Òàê, íàïðèìåð, ó Gnophomyia pilipes èìååòñÿ âñåãî 5 öèðêóìñòèãìàëüíûõ
ëó÷åé (ñïèííîé ëèøü îäèí), ó Poecilostola punctata ðàçâèòûõ ëó÷åé òîëüêî 4 (ñïèííîé
ðåäóöèðîâàí). Ó Elephantomyia, ó Eriopterini òîëüêî äâå ïàðû âûðîñòîâ, à ó Pediciini
âñåãî îäíà ïàðà èíôðàñòèãìàëüíûõ âûðîñòîâ. Ó Limnophilini, ó êîòîðûõ ïðåèìóùå-
ñòâåííîå çíà÷åíèå èìååò âîäíîå äûõàíèå, öèðêóìñòèãìàëüíûå âûðîñòû íåÿâñòâåííûå.

Ýâîëþöèÿ ëè÷èíîê Tipuloidea â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê äûõàíèþ â âîäå, óò-
ðàòà ïðåîáëàäàþùåãî çíà÷åíèÿ äûõàíèÿ êèñëîðîäîì âîçäóõà ó ïîâåðõíîñòíîé ïëåíêè
âåäóò ê ðåäóêöèè öèðêóìñòèãìàëüíûõ âûðîñòîâ è ê ïðèîáðåòåíèþ îñòàþùèìèñÿ íîâîé
ôóíêöèè — îðãàíîâ âîäíîãî äûõàíèÿ, ôóíêöèîíèðóþùèõ àíàëîãè÷íî àíàëüíûì æàá-
ðàì. Òàêèå îòíîøåíèÿ èìåþò ìåñòî óæå ó Pedicia. Êðàéíþþ ñòåïåíü ýâîëþöèè â ýòîì
íàïðàâëåíèè ïðåäñòàâëÿåò îïèñàííàÿ Àëåêñàíäåðîì (Alexander, 1920) åäèíñòâåííàÿ ñðå-
äè òèïóëîèäíûõ àïíåéñòè÷åñêàÿ ëè÷èíî÷íàÿ ôîðìà — Antocha saxicola. Çàäíèé êîíåö
òåëà A. saxicola ïî îáùåìó î÷åðòàíèþ óäèâèòåëüíî íàïîìèíàåò Pedicia. Îäíàêî ó Antocha

óïîäîáëåíèå èíôðàñòèãìàëüíûõ âûðîñòîâ àíàëüíûì æàáðàì çàøëî åùå äàëüøå, ÷åì ó
Pedicia. Ó ëè÷èíêè A. saxicola çàìêíóòàÿ òðàõåéíàÿ ñèñòåìà, ñòèãì íåò, ãàçîîáìåí ñîâåð-
øàåòñÿ ïðè ïîìîùè òðàõåéíî-êðîâÿíûõ æàáåð, ê êîòîðûì ñëåäóåò îòíåñòè íå òîëüêî àíàëü-
íûå ìåøêè, íî è èíôðàñòèãìàëüíûå âûðîñòû.

Â ñâÿçè ñ ïðåèìóùåñòâåííûì çíà÷åíèåì âîäíîãî äûõàíèÿ, ó âîäíûõ ôîðì òèïóëèä
âåäóùóþ ðîëü ïðèîáðåòàþò àíàëüíûå æàáðû, äîñòèãàþùèå ÷àñòî î÷åíü ìîùíîãî ðàç-
âèòèÿ. Ïóòåì ãëóáîêèõ ïðîäîëüíûõ ïåðåòÿæåê êîëè÷åñòâî æàáåðíûõ ìåøêîâ äîñòèãà-
åò íåðåäêî âìåñòî äâóõ ïàð øåñòè è äàæå âîñüìè ïàð (ìíîãèå Tipulinae). Ó òàêèõ ôîðì
êàê Longurio è Aeschnasoma äâå ïàðû àíàëüíûõ æàáåð ãðåáåí÷àòî-âåòâèñòûå, êàæäàÿ
æàáðà ðàçäåëÿåòñÿ ïðèìåðíî íà 6 îòâåòâëÿþùèõñÿ ìåøêîâ. Ó Pediciini ïðè ñîõðàíåíèè
èñõîäíîãî ÷èñëà àíàëüíûõ æàáåð (4) óâåëè÷åíèå äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè ïðîèñõî-
äèò çà ñ÷åò âîçðàñòàíèÿ èõ äëèíû è çà ñ÷åò âêëþ÷åíèÿ â æàáåðíûé àïïàðàò èíôðà-
ñòèãìàëüíûõ âûðîñòîâ.

9 Èç ãëàâû X.



ÃËÀÂÀ VII
ÓÑËÎÂÈß È ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ ÏÈÒÀÍÈß ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ

ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

ÕÀÐÀÊÒÅÐ ÏÈÒÀÍÈß ÍÈÇØÈÕ ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ ÁÅÑÏÎÇÂÎÍÎ×ÍÛÕ

Îáèëèå îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà, ñîçäàâàåìîãî âûñøèìè íàçåìíûìè ðàñòåíèÿìè,
íàêàïëèâàþùåãîñÿ â íî÷âå è íà åå ïîâåðõíîñòè è ïîäâåðãàþùåãîñÿ ðàñïàäó ïîä âëèÿ-
íèåì ôåðìåíòàòèâíîé äåÿòåëüíîñòè ìèêðîôëîðû, ÿâëÿëîñü, ïî âèäèìîìó, îñíîâíîé
ïðåäïîñûëêîé äëÿ ïåðåõîäà ê îáèòàíèþ â ïî÷âå ìíîãèõ îáèòàòåëåé áåíòîñà.

Íàèáîëåå äðåâíèì òèïîì ïèòàíèÿ ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ áûëà, âåðîÿòíî, ñàïðîôà-
ãèÿ. Áîëüøèíñòâî ìîðñêèõ æèâîòíûõ, ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê ïåðåæèâàíèþ îòëèâà íà
ñóøå íà áåçâîäíûõ ó÷àñòêàõ, ïèòàåòñÿ ãíèþùèìè âîäîðîñëÿìè, ïîä êîòîðûìè îíè íà-
õîäÿò è çàùèòó, è íåîáõîäèìóþ âëàæíîñòü (Simroth, 1891).

Îðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà, ñèíòåçèðîâàííûå âûñøèìè íàçåìíûìè ðàñòåíèÿìè, ïðè
ðàçðóøåíèè ôåðìåíòàòèâíûì àïïàðàòîì ìèêðîîðãàíèçìîâ è ïðåâðàùåííûå â áîëåå
ïðîñòûå ñîåäèíåíèÿ, ñòàíîâÿòñÿ äîñòóïíûìè ïåðåâàðèâàíèþ íèçøèìè íàçåìíûìè áåñ-
ïîçâîíî÷íûìè.

Ïîíÿòèå ñàïðîôàãèè — ïîíÿòèå íåäîñòàòî÷íî ÷åòêîå. Ïîä ñàïðîôàãèåé ÿ áóäó ïîä-
ðàçóìåâàòü ïèòàíèå ðàçëàãàþùèìèñÿ îñòàòêàìè âûñøèõ ðàñòåèèé (è æèâîòíûõ) â îò-
ëè÷èå îò ôèòîôàãèè (ïèòàíèå æèâûìè òêàíÿìè âûñøèõ ðàñòåíèé) è çîîôàãèè (æèâû-
ìè æèâîòíûìè). Ïðè òàêîì øèðîêîì îïðåäåëåíèè òåðìèíà «ñàïðîôàãèÿ» íå óòî÷íÿåò-
ñÿ, ïðîèñõîäèò ëè ïèòàíèå íåïîñðåäñòâåííî çà ñ÷åò ñóáñòàíöèè ðàçëàãàþùåãîñÿ ðàñòå-
íèÿ, ëèáî çà ñ÷åò ðàçâèâàþùèõñÿ íà íåé ìèêðîîðãàíèçìîâ è ñèíòåçèðîâàííûõ èìè âå-
ùåñòâ. Ïðè ýòîì òðóäíî âûäåëèòü è ïèòàíèå ïî÷âåííûìè ìèêðîñêîïè÷åñêèìè àâòîòðî-
ôàìè, íàïðèìåð âîäîðîñëÿìè. Òàêàÿ øèðîêàÿ òðàêòîâêà òåðìèíà «ñàïðîôàãèÿ», ñîäåð-
æàùàÿ â ñóùíîñòè îòðèöàòåëüíóþ õàðàêòåðèñòèêó (ïèòàíèå íåæèâûìè ÷àñòÿìè æè-
âîòíûõ è âûñøèõ ðàñòåíèé), íàèáîëåå ñîîòâåòñòâóåò íàøåìó î÷åíü íåñîâåðøåííîìó
çíàíèþ ñóùíîñòè ïèòàíèÿ áîëüøèíñòâà ñàöðîôàãîâ. Ëèøü â ñðàâíèòåëüíî ðåäêèõ ñëó-
÷àÿõ ìû ìîæåì ãîâîðèòü î ïðåâàëèðóþùåì çíà÷åíèè â ïèòàíèè æèâîòíîãî ìèêðîîðãà-
íèçìîâ íàä ðàçëàãàþùèìñÿ ñóáñòðàòîì (íàïðèìåð, â ñëó÷àå ïèòàíèÿ ëè÷èíêè Drosophila

äðîææàìè íà ïèòàòåëüíîé ñðåäå). Â ïîäàâëÿþùåì æå áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ìû íå â
ñîñòîÿíèè âûäåëèòü òå èëè èíûå âåùåñòâà, ïðåèìóùåñòâåííî ïîòðåáëÿåìûå îðãàíèç-
ìîì, ïèòàþùèìñÿ ðàçëàãàþùèìèñÿ îñòàòêàìè.

Òàêàÿ êîíöåïöèÿ ñàïðîôàãèè â ïðèìåíåíèè ê îáèòàòåëÿì ïî÷âû ñîîòâåòñòâóåò è
øèðîêîìó ýêîëîãè÷åñêîìó (íî íå õèìè÷åñêîìó) ïîíèìàíèþ òåðìèíà ãóìóñ, äàííîìó
Âàêñìàíîì (1937), ïðåäëàãàþùèì îáîçíà÷èòü ýòèì òåðìèíîì «âñå ðàñòèòåëüíûå è æè-
âîòíûå îñòàòêè, âíîñèìûå íà (èëè â) ïî÷âó è ïîäâåðãàþùèåñÿ çäåñü ðàñïàäó». Â ïðè-
ìåíåíèè ê îáèòàòåëÿì ïî÷âû, ïèòàþùèìñÿ ðàçëàãàþùèìèñÿ îñòàòêàìè, â ýíòîìîëîãè-
÷åñêîé ëèòåðàòóðå èìååòñÿ òåðìèí «ãåîôàã», ïðåäëîæåííûé Ãàíäëèðøåì - òåðìèí, ñ
ìîåé òî÷êè çðåíèÿ, ìàëî óäà÷íûé.

Äëÿ íèçøèõ (íå õèùíûõ) ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ õàðàêòåðíà èìåííî ñàïðîôà-
ãèÿ; ðàñòèòåëüíîÿäíîñòü ðàñïðîñòðàíåíà çíà÷èòåëüíî ðåæå, ïðè÷åì, êàê ïðàâèëî, ðàñ-
òèòåëüíîÿäíûå ôîðìû îòíîñÿòñÿ ê ÷èñëó áîëåå âûñîêîîðãàíèçîâàííûõ ïðåäñòàâèòå-
ëåé. Ñàïðîôàãàìè ÿâëÿþòñÿ ìíîãèå íàçåìíûå ïëàíàðèè, ïðè÷åì, íàïðèìåð,
Rhynchodesmus terrestris ñâÿçàíà ïî âèäèìîìó ñ ãðèáàìè. Ñðåäè íåìàòîä íèçøèå îáèòà-
þùèå â ïî÷âå ãðóïïû áåññòèëåòíûõ ôîðì, êàê ïðàâèëî, ñàïðîôàãè è òîëüêî âûñøèå,
îáëàäàþùèå âûñîêî äèôôåðåíöèðîâàííûìè ðîòîâûìè àïïàðàòàìè (êîëþùèé ñòèëåò),
ïèòàþòñÿ ñîêàìè æèâûõ ðàñòåíèé (Ôèëèïüåâ, 1934). Ñðåäè ïî÷âåííûõ îëèãîõåò
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Lumbricidae ÿâëÿþòñÿ îáùåèçâåñòíûìè ñàïðîôàãàìè. Ýíõèòðåèäû — òàêæå òèïè÷íûå
ñàïðîôàãè, ñïîñîáñòâóþùèå, ïî Ñòîêëàçà (1926), íàêîïëåíèþ â ïî÷âå ãóìóñà, è ïèòà-
þùèåñÿ ðàçëàãàþùèìèñÿ îðãàíè÷åñêèìè îñòàòêàìè. Åãåí (1920) òàêæå ñ÷èòàåò ýíõèò-
ðåèä ñàïðîôàãàìè, èìåþùèìè áîëüøîå çíà÷åíèå äëÿ ãóìóñîîáðàçîâàíèÿ. Îïèñàííûå
â ëèòåðàòóðå ñëó÷àè íàõîæäåíèÿ ýíõèòðåèä â ïîâðåæäåííûõ êîðíÿõ ðàñòåíèé ñëåäóåò
ïðèçíàòü âòîðè÷íûì ÿâëåíèåì, çàñåëåíèåì óæå îòìèðàþùèõ ãíèëûõ ÷àñòåé êîðíÿ.

Äëÿ îáèòàþùèõ â ïî÷âå èçîïîä õàðàêòåðíî ïèòàíèå ïðåèìóùåñòâåííî ðàçëàãàþ-
ùèìèñÿ ìÿãêèìè è ñî÷íûìè ðàñòèòåëüíûìè îñòàòêàìè (Sorauer, 1925). Ëèøü íåìíî-
ãèå ôîðìû ñïîñîáíû ïèòàòüñÿ ñî÷íûìè æèâûìè ÷àñòÿìè ðàñòåíèé (Porcellio ïèòàåòñÿ
âñõîäàìè îãóðöîâ â òåïëèöàõ, Hemilepistus â ïîëóïóñòûíÿõ Ñðåäíåé Àçèè — ñîëÿíêà-
ìè, ïî Äèìî, 1944 è ò. ä.). Îáèòàþùèå â ïî÷âå ìíîãîíîæêè Clhilopoda — õèùíèêè, íî
äëÿ Geophilus îòìå÷åíà ñàïðîôàãèÿ, íàõîæäåíèå â ãíèëûõ êîðíÿõ. Diplopîda ïèòàþòñÿ
ãíèþùèìè âåùåñòâàìè, è èíîãäà ïåðåõîäÿò ê ïèòàíèþ îñòàòêàìè æèâîòíûõ, æèâûìè
æèâîòíûìè è ê ïèòàíèþ íåæíûìè ÷àñòÿìè ðàñòåíèé, ïðåèìóùåñòâåííî êóëüòóðíûõ
(Sorauer, 1925). Íåáîëüøàÿ ãðóïïà äèïëîïîä âûäåëÿåòñÿ Ôåðõåôôîì â ãðóïïó ôèòîôà-
ãîâ (Brachydesmus attemsi, Strongylosoma pallipes è äð.). Ñàïðîôàãàìè ÿâëÿþòñÿ è
Symphyla, õîòÿ â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ óêàçàíèÿ íà ïîâðåæäåíèÿ ïîäçåìíûõ ÷àñòåé íå-
æíûõ òåïëè÷íûõ ðàñòåíèé Scolopendrella immaculata.

Îãðîìíîå áîëüøèíñòâî ñâîáîäíîæèâóùèõ ïî÷âåííûõ íå õèùíûõ êëåùåé — òàêæå
ñàïðîôàãè, ïèòàþùèåñÿ êàê ïðîäóêòàìè ðàçëîæåíèÿ ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêîâ, òàê è ðàç-
âèâàþùèìèñÿ íà íèõ ïëåñåíÿìè (Oribatoidea).1  Càïðîôàãîâ âñòðå÷àåì ìû è ñðåäè íèç-
øèõ íàñåêîìûõ, îáèòàþùèõ â ïî÷âå (Collembola, Thysanura) (Sorauer, 1925; Áåêêåð, 1947).

Òàêèì îáðàçîì, ñðåäè âñåõ íèçøèõ ãðóïï áåñïîçâîíî÷íûõ, îáèòàþùèõ â ïî÷âå,
ìû ñòàëêèâàåìñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ñ ñàïðîôàãàìè, ÷òî, ïî âèäèìîìó, ìîæåò ñëóæèòü
óêàçàíèåì íà àðõàè÷íîñòü ýòîãî õàðàêòåðà ïèòàíèÿ. Â ïî÷âå, îñîáåííî áîãàòûõ ãóìó-
ñîì, áëàãîäàðÿ îáèëèþ è äèñïåðãèðîâàííîñòè ðàçëàãàþùèõñÿ ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêîâ
ïðåäïîñûëêè äëÿ ñàïðîôàãèè îñîáåííî áëàãîïðèÿòíû.

Ýâîëþöèÿ âûñøèõ íàñåêîìûõ, îñîáåííî íàçåìíûõ èõ ãðóïï, áûëà òåñíî ñâÿçàíà,
ïî-âèäèìîìó, ñ ðàñöâåòîì öâåòêîâûõ ðàñòåíèé è ñ ïðèñïîñîáëåíèåì ê ïèòàíèþ æèâû-
ìè òêàíÿìè ðàñòåíèé. Ñðåäè âåäóùèõ îòêðûòûé îáðàç æèçíè íàçåìíûõ íàñåêîìûõ îã-
ðîìíîå êîëè÷åñòâî ôèòîôàãîâ, ñâÿçàííûõ ñ âûñøèìè ðàñòåíèÿìè.

Èíòåðåñíî, ÷òî ñ àðõåãîíåàòàìè ñâÿçàíî ëèøü íåìíîãî áîëåå äåñÿòêà âèäîâ íàñå-
êîìûõ (Simroth, 1891); ìõàìè òàêæå ïèòàåòñÿ ìàëî âèäîâ, ïîäàâëÿþùåå æå áîëüøèí-
ñòâî âûñøèõ ðàñòèòåëüíîÿäíûõ íàñåêîìûõ ñâÿçàíî ñ öâåòêîâûìè ðàñòåíèÿìè. Ïàëå-
îíòîëîãè÷åñêèìè äàííûìè äîêàçàíî, ÷òî äèôôåðåíöèàöèÿ ãëàâíåéøèõ ñîâðåìåííûõ
ãðóïï íàñåêîìûõ ñîâïàäàåò ñ ðàñöâåòîì ôëîðû öâåòêîâûõ â ìåëîâóþ ýïîõó.

ÑÏÎÑÎÁÍÎÑÒÜ Ê ÑÀÏÐÎÔÀÃÈÈ ÌÍÎÃÎßÄÍÛÕ ÐÀÑÒÈÒÅËÜÍÎßÄÍÛÕ ËÈ×È-
ÍÎÊ

Îñíîâíàÿ òåíäåíöèÿ ê ýâîëþöèè âûñøèõ íàñåêîìûõ — ðàçäåëåíèå ôóíêöèé â òå-
÷åíèå îíòîãåíåçà. Äëÿ âçðîñëîé ñòàäèè õàðàêòåðíî ïðèñïîñîáëåíèå ê ðàçìíîæåíèþ è
àêòèâíîìó ðàññåëåíèþ, ê ïîëåòó, à äëÿ ëè÷èíîê — ê ïèòàíèþ. Äëÿ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì
î÷åíü ìíîãèõ âèäîâ íàñåêîìûõ õàðàêòåðåí ñêðûòûé îáðàç æèçíè è, â ÷àñòíîñòè, îáè-
òàíèå â ïî÷âå. Áîëüøàÿ, ïî ñðàâíåíèþ ñ âçðîñëîé ñòàäèåé, ïðèìèòèâíîñòü ëè÷èíîê
Holometabola è âûñîêàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü èõ ê óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ äåëàåò èí-
òåðåñíûì âîïðîñ î õàðàêòåðå ïèòàíèÿ îáèòàþùèõ â ïî÷âå ëè÷èíîê.

1 Ïèòàíèå â îñíîâíîì ïëåñíåâûìè ãðèáêàìè îòìå÷àëîñü è äëÿ òèðîãëèôîèäíûõ Tyroglyphus farinae è Tyrophagus

noxius, èçâåñòíûõ êàê âðåäèòåëè çåðíà (Ãèëÿðîâ, 1941).
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Íàñêîëüêî ðàñïðîñòðàíåíà ñàïðîôàãèÿ ñðåäè îáèòàþùèõ â ïî÷âå ëè÷èíîê íàñåêîìûõ?
Â ÷àñòíîñòè ïðåäñòàâëÿåòñÿ èíòåðåñíûì âîïðîñ î òîì, íàñêîëüêî ñïîñîáíû ê ïèòàíèþ
ðàçëàãàþùèìèñÿ îðãàíè÷åñêèìè âåùåñòâàìè ðàçâèâàþùèåñÿ â ïî÷âå ëè÷èíêè â òåõ ãðóï-
ïàõ íàñåêîìûõ, ýâîëþöèÿ êîòîðûõ òåñíî ñâÿçàíà ñ ýâîëþöèåé ðàñòèòåëüíîãî ìèðà, â ãðóï-
ïàõ ïðåèìóùåñòâåííî ðàñòèòåëüíîÿäíûõ ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ, íàïðèìåð â òàêèõ, êàê
ñåìåéñòâà ïëàñòèí÷àòîóñûõ èëè ùåëêóíîâ ñðåäè æóêîâ. Ïîñêîëüêó î÷åíü ìíîãèå ïèòàþ-
ùèåñÿ ïîäçåìíûìè ÷àñòÿìè ðàñòåíèé ãðóïïû ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ÿâëÿþòñÿ îïàñíûìè
âðåäèòåëÿìè ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð, èçó÷åíèå õàðàêòåðà èõ ïèòàíèÿ ïðåäñòàâëÿ-
åò áîëüøîé ïðàêòè÷åñêèé èíòåðåñ, òàê êàê õàðàêòåðîì ïèòàíèÿ â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè
îïðåäåëÿåòñÿ ñòåïåíü âðåäîíîñíîñòè ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ.

Ïîëåâûå íàáëþäåíèÿ ïî ïîâðåæäàåìîñòè êàó÷óêîíîñîâ ïî÷âåííûìè âðåäèòåëÿìè
(ìíîãîÿäíûå ëè÷èíêè æóêîâ–ùåëêóíîâ, ÷åðíîòåëîê, ïûëüöååäîâ è ïëàñòèí÷àòîóñûõ) è
ñïåöèàëüíûå îïûòû ïîçâîëèëè âûÿâèòü çàâèñèìîñòü èíòåíñèâíîñòè ïîâðåæäåíèé ðàñòå-
íèé ïî÷âåííûìè âðåäèòåëÿìè îò âëàæíîñòè ïî÷âû è ñîäåðæàíèÿ ãóìóñà, óñòàíîâèòü ôà-
êóëüòàòèâíóþ ñïîñîáíîñòü ê ñàïðîôàãèè ó ëè÷èíîê ýòèõ òèïè÷íî ðàñòèòåëüíîÿäíûõ ãðóïï
íàñåêîìûõ. Îñíîâíûå íàáëþäåíèÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè ïðîâîäèëèñü ìíîþ â 1934–1935 ãã.
íà ïëàíòàöèÿõ êàó÷óêîíîñîâ â Ïîëòàâñêîé îáë. Ôàóíà ïî÷âåííûõ âðåäèòåëåé ðàñïðîñòðà-
íåííûõ íà ïàõîòíûõ çåìëÿõ âêëþ÷àåò ëè÷èíîê Agriotes sputator, A. gurgistarius (Elateridae),
Opatrum sabulosum (Tenebrionidae), Omophlus proteus, Podonta daghestanica (Alleculidae),
Anisoplia austriaca, ðåæå A. segetum, Amphimallon solstitiale è Peniodon idiota (Scarabaeidae).
Ïðè îäèíàêîâîé ÷èñëåííîñòè â äîæäëèâîì 1933 ã. ïî÷âåííûå âðåäèòåëè óíè÷òîæèëè âñå-
ãî îêîëî 10% ðàñòåíèé òàó-ñàãûçà, â êðàéíå çàñóøëèâîì 1934 ã. — äî 70% ðàñòåíèé, à â
îòíîñèòåëüíî ñðåäíåì ïî îñàäêàì 1935 ã. — 40% . Áîëåå ñèëüíûé âðåä îò ïî÷âåííûõ
âðåäèòåëåé â çàñóøëèâûõ óñëîâèÿõ îòìå÷àëñÿ íåðåäêî è ïðåæäå, íî ýòî ÿâëåíèå íå íàõî-
äèëî ïðàâèëüíîãî îáúÿñíåíèÿ. Ïîëåâûå íàáëþäåíèÿ è ïîëåâûå îïûòû ñ êàó÷óêîíîñàìè,
ÿâñòâåííî ñâèäåòåëüñòâîâàëè, ÷òî â óñëîâèÿõ áîëüøåé ñóõîñòè ïî÷âû âîçðàñòàåò êîëè÷å-
ñòâî ïîâðåæäåííûõ ïî÷âåííûìè âðåäèòåëÿìè ðàñòåíèé, ò.ê. ïîâûøàåòñÿ èíòåíñèâíîñòü
ïèòàíèÿ ïî÷âåííûõ âðåäèòåëåé ñî÷íûìè ïîäçåìíûìè ÷àñòÿìè ðàñòåíèé.

Âñå ëè÷èíêè, îòíîñÿùèåñÿ ê ïî÷âåííûì âðåäèòåëÿì, ïî õàðàêòåðó ñâîåãî ïèòàíèÿ
âïîëíå çàñëóæèâàþò òåðìèíà «ïàíòîôàãè»— âñåÿäíûå. Îíè ìîãóò ïèòàòüñÿ ïîäçåìíû-
ìè ÷àñòÿìè ðàçëè÷íûõ âèäîâ ðàñòåíèé (ïîëèôàãèÿ â óçêîì ñìûñëå ñëîâà). Îäíàêî ìíî-
ãèå àâòîðû îòìå÷àþò ó íèõ õèùíè÷åñòâî è êàííèáàëèçì êàê â ïðèðîäíûõ, òàê è â ëàáî-
ðàòîðíûõ óñëîâèÿõ (Îãèåâñêèé, 1909). Êðîìå òîãî, ïî÷âåííûå âðåäèòåëè ñïîñîáíû è ê
ïèòàíèþ ðàçëàãàþùèìèñÿ îðãàíè÷åñêèìè îñòàòêàìè - ïåðåãíîåì ïî÷âû (â ýêîëîãè÷åñ-
êîì ïîíèìàíèè ýòîãî òåðìèíà).

Èìåííî ñïîñîáíîñòü ê ñàïðîôàãèè ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ìîìåíòîâ, îïðåäå-
ëÿþùèõ çàâèñèìîñòü èíòåíñèâíîñòè ïèòàíèÿ ìíîãèõ âèäîâ ïî÷âåííûõ âðåäèòåëåé æè-
âûìè ðàñòåíèÿìè îò âëàæíîñòè ïî÷âû, òàê êàê ïèòàíèå ñî÷íûìè æèâûìè ðàñòåíèÿìè
âèäîâ, ñïîñîáíûõ ê ñàïðîôàãèè, ÷àñòî âûçûâàåòñÿ íå ñòîëüêî ïîòðåáíîñòüþ â ïèùå,
ñêîëüêî ïîòðåáíîñòüþ âî âëàãå. Äëÿ ðàçíûõ âèäîâ ëè÷èíîê, îòíîñèìûõ ê ïî÷âåííûì
âðåäèòåëÿì, ñîîòíîøåíèå ðîëè ñàïðîôàãèè è ôèòîôàãèè â ïèòàíèè íåîäèíàêîâî. Ýòî
íàõîäèò ñâîå îòðàæåíèå â ñòåïåíè âðåäîíîñíîñòè è, êàê áóäåò ïîêàçàíî íèæå, â ðàñïðå-
äåëåíèè ëè÷èíîê ïî ñòàöèÿì.

Â îòíîøåíèè âðåäíûõ âèäîâ ïðîâîëî÷íèêîâ, â ÷àñòíîñòè Agriotes lineatum À.
obscurus, òàêæå èìåþòñÿ óêàçàíèÿ î ñïîñîáíîñòè èõ ê ñàïðîôàãèè. Íåêîòîðûå àâòîðû
óêàçûâàþò íà èõ ïðåèìóùåñòâåííóþ (Subklew, 1934) èëè äàæå îáëèãàòíóþ ðàñòèòåëü-
íîÿäíîñòü (Evans and Gaugh, 1942), äðóãèå ñ÷èòàþò èõ ôàêóëüòàòèâíûìè ñàïðîôàãàìè
(Flachs, 1929), à íåêîòîðûå äàæå óêàçûâàþò íà èõ ïðåèìóùåñòâåííóþ ñêëîííîñòü ê ïè-
òàíèþ ðàçëàãàþùèìèñÿ îñòàòêàìè (Langenbuch, 1932).
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Åñòåñòâåííî, ÷òî èíòåíñèâíîñòü ïèòàíèÿ æèâûìè ðàñòåíèÿìè ôîðì, ñïîñîáíûõ ê
ñàïðîôàãèè, â áîëüøåé ìåðå, ÷åì ó îáëèãàòíûõ ôèòîôàãîâ çàâèñèò îò óâëàæíåíèÿ ïî-
÷âû è áîãàòñòâà åå îðãàíè÷åñêèìè îñòàòêàìè, òàê êàê ïîäñûõàíèå ïî÷âû ñîçäàåò äëÿ
ñàïðîôàãîâ íåáëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ è ðåæèìà âëàæíîñòè, è êîðìîâîãî ðåæèìà.

Â îïûòàõ ìíîþ áûëà ïðîâåðåíà ñïîñîáíîñòü ê ñàïðîôàãèè ïî÷âåííûõ âðåäèòåëåé,
òèïè÷íûõ äëÿ ïîëåâûõ ïî÷â íà ìîùíûõ ÷åðíîçåìàõ. Âñå âèäû ïî÷âåííûõ âðåäèòåëåé,
íàä êîòîðûìè ïðîâîäèëèñü íàáëþäåíèÿ â òå÷åíèå ïî÷òè äâóõ ñ ïîëîâèíîé ëåòíèõ ìåñÿ-
öåâ, æèëè â ñîñóäàõ ñ ïî÷âîé, óâëàæíåííîé äî 60–70% îò ïîëíîé âëàãîåìêîñòè, ïðè
ïîëíîì îòñóòñòâèè ðàñòèòåëüíîé ïèùè. Ïî èñòå÷åíèè ýòîãî ñðîêà ëè÷èíêè êóêóðóçíî-
ãî íàâîçíèêà, èþíüñêîãî õðóùà, êóçüêè, Agriotes sputator, A. gurgistanus, Omophlus proteus

è Podonta daghestanica íå îòëè÷àëèñü ïî âíåøíåìó âèäó è àêòèâíîñòè îò ëè÷èíîê, æè-
âóùèõ â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ. Ýòè íàáëþäåíèÿ äàâàëè îñíîâàíèå äëÿ çàêëþ÷åíèÿ î ñïî-
ñîáíîñòè ïî÷âåííûõ âðåäèòåëåé â òå÷åíèå äëèòåëüíîãî ïåðèîäà îáõîäèòüñÿ áåç ðàñòè-
òåëüíîé ïèùè è èõ ñïîñîáíîñòè ê ïèòàíèþ ñîäåðæàùèìèñÿ â ïî÷âå îðãàíè÷åñêèìè
îñòàòêàìè.

Ïîêàçàíî, ÷òî ëè÷èíêè êóêóðóçíîãî íàâîçíèêà, êàê è äðóãèõ ïëàñòèí÷àòîóñûõ, çàã-
ëàòûâàþò ïî÷âó, óñâàèâàÿ íàõîäÿùèåñÿ â íåé îðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà, ò. å. ïèòàíèå ëè-
÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ ìîæåò ïðîèñõîäèòü àíàëîãè÷íî ïèòàíèþ äîæäåâûõ ÷åðâåé. Â
ñâåòå ýòîãî ñïðàâåäëèâûì êàæåòñÿ âñêîëüçü ñäåëàííîå È.È. Ìå÷íèêîâûì çàìå÷àíèå î
òîì, ÷òî ëè÷èíêè õëåáíîãî æóêà-êóçüêè (Anisoplia austriaca) èãðàþò òàêóþ æå ðîëü â
ïåðåðàáîòêå ïî÷âû íà þãå íàøåé ÷åðíîçåìíîé çîíû, êàê äîæäåâûå ÷åðâè â áîëåå âëàæ-
íûõ ðàéîíàõ.

Èíà÷å ïðîèñõîäèò ïèòàíèå ïðîâîëî÷íèêîâ. Íàáëþäåíèÿ íàä ðàçëè÷íûìè âèäàìè
ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê ùåëêóíîâ (Ëàíãåíáóõ, 1932, Ãèëÿðîâ, 1937, Âóäâîðòñ, 1938) ïîêà-
çàëè, ÷òî ïðîâîëî÷íèêè íå çàãëàòûâàþò òâåðäûõ ÷àñòèö ïèùè, ïèòàÿñü òîëüêî ðàñòâî-
ðåííûìè èëè ìåëêî äèñïåðãèðîâàííûìè âåùåñòâàìè. Ïîâðåæäàÿ êîðíè, íàïðèìåð êà-
ó÷óêîíîñîâ, è ïðîãðûçàÿ â íèõ õîäû, îíè íå çàãëàòûâàþò îòãðûçàåìûõ ÷àñòèö, à ëèøü
âûæèìàþò èç íèõ ñîêè ñâîèìè ìîùíûìè ìàíäèáóëàìè. Ïîýòîìó ïîâðåæäåíèÿ ïðîâî-
ëî÷íèêàìè íèêîãäà íå èìåþò ðîâíûõ êðàåâ, à âñåãäà èìåþò ðâàíûå êðàÿ. Â êèøå÷íèêå
ïðîâîëî÷íèêîâ, èçúÿòûõ èç âëàæíîãî ñóáñòðàòà, æèäêîå ñîäåðæèìîå èìååò îêðàñêó
ïèùè. Òàê, íàïðèìåð, â ìîèõ îïûòàõ ñ ëè÷èíêàìè Agriotes gurgistanus ó ëè÷èíîê, ñî-
äåðæàâøèõñÿ â òå÷åíèå íåäåëè âíóòðè êëóáíÿ êàðòîôåëÿ, æèäêîå ñîäåðæàíèå êèøå÷-
íèêà áûëî áåñöâåòíûì, ó ëè÷èíîê èç ïåñêà ñ çåëåíûìè ïðîðîñòêàìè çëàêîâ — çåëåíî-
âàòîå, à ó ëè÷èíîê èç âëàæíîé ÷åðíîçåìíîé ïî÷âû — ÷åðíûì. Â îïûòàõ ïîêàçàíà òàêæå
çàâèñèìîñòü õàðàêòåðà ïèòàíèÿ ëè÷èíîê À. gurgistanus îò ïî÷âåííûõ óñëîâèé, óñèëå-
íèå ïîòðåáëåíèÿ ñî÷íîé ðàñòèòåëüíîé ïèùè ïðè ñíèæåíèè ñîäåðæàíèÿ â ïî÷âå îðãà-
íè÷åñêîãî âåùåñòâà. Àíàëîãè÷íû ðåçóëüòàòû ðàáîò Ëàíãåíáóõà (1932), ýêñïåðèìåíòè-
ðîâàâøåãî ñ ëè÷èíêàìè Agriotes lineatus è À. obscurus, ñòàâèâøèåñÿ ïîä ñîìíåíèå íåêî-
òîðûìè ïîçäíåéøèìè èññëåäîâàòåëÿìè (Evans and Gaugh, 1942), íî ïîäòâåðæäåííûå
íîâûìè îïûòàìè Ëèñà (1945). Ëàíãåíáóõ ïðèõîäèò ê âûâîäó, ÷òî ëè÷èíêè óïîìÿíóòûõ
âèäîâ ùåëêóíîâ ïèòàþòñÿ îðãàíè÷åñêèì âåùåñòâîì ïî÷âû, «ïîêà åå âëàæíîñòü îáåñ-
ïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü èõ ïîòðåáëåíèÿ». Ñòðèêëåíä (Strickland, 1939) îòìå÷àåò, ÷òî óäà-
âàëîñü äîâåñòè äî âçðîñëîãî ñîñòîÿíèÿ ëèøü íàïîëîâèíó âûðîñøèõ ëè÷èíîê ùåëêóíà
(Ludius aereipennis), âîñïèòûâàÿ èõ â áîãàòîé ãóìóñîì ïî÷âå ïðè ïîëíîì îòñóòñòâèè
æèâîé ðàñòèòåëüíîé ïèùè.

Ïåðåõîä ïî÷âåííûõ âðåäèòåëåé ê ïèòàíèþ æèâûìè ðàñòåíèÿìè ÷àñòî îïðåäåëÿåò-
ñÿ ïîòðåáíîñòüþ âî âëàãå. Òàêèå îáùåèçâåñòíûå ñàïðîôàãè, êàê ëè÷èíêà Oryctes

nasicornis, ïðè íåäîñòàòêå âëàãè â ïî÷âå ïåðåõîäèò ê ïèòàíèþ æèâûìè ðàñòåíèÿìè. À
ïðè äîñòàòî÷íîé âëàæíîñòè ïî÷âû è ñîäåðæàíèè â íåé ïåðåãíîÿ ìíîãèå âðåäíûå ïî-
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÷âåííûå ëè÷èíêè íå òðîãàþò ðàñòåíèé. Ëè÷èíêè Anisoplia austriaca â ïîëèâàåìûõ ñàä-
êàõ ñ ÷åðíîçåìîì íå ïîåäàëè âñõîäîâ òàó-ñàãûçà, à â ñàäêàõ ñ ïîäñûõàþùåé ïî÷âîé
íàáëþäàëèñü ìíîãî÷èñëåííûå ïîâðåæäåíèÿ (Ãèëÿðîâ, 1935).

Èç âñåõ ïðèâåäåííûõ äàííûõ ìîæíî ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî âèäû ïî÷âåííûõ
âðåäèòåëåé, íàä êîòîðûìè ÿ ïðîâîäèë íàáëþäåíèÿ, ñïîñîáíû íå òîëüêî ê ïèòàíèþ æèâîé
ðàñòèòåëüíîé ïèùåé, íî è ê ïèòàíèþ äèñïåðãèðîâàííûìè â ïî÷âå îðãàíè÷åñêèìè îñ-
òàòêàìè. Ýòîò ïîñëåäíèé ñïîñîá ïèòàíèÿ äëÿ ìíîãèõ âèäîâ, ðàñïðîñòðàíåííûõ íà ïî-
ëåâûõ çåìëÿõ, ÿâëÿåòñÿ äîìèíèðóþùèì, ïðè÷åì õàðàêòåð ïèòàíèÿ â áîëüøîé ìåðå îï-
ðåäåëÿåòñÿ âëàæíîñòüþ ïî÷âû è ñîäåðæàíèåì â íåé ïåðåãíîÿ. Ýòî ïðåäïîëîæåíèå áûëî
ìíîþ ïðîâåðåíî ñïåöèàëüíûì âåãåòàöèîííûì îïûòîì ñ ïðèìåíåíèåì âñõîäîâ òàó-ñà-
ãûçà â êà÷åñòâå èíäèêàòîðà ðàñòèòåëüíîÿäíîñòè ëè÷èíîê. Ñðàâíèâàëàñü èíòåíñèâíîñòü
ïèòàíèÿ ðàñòèòåëüíîé ïèùåé ëè÷èíîê êóêóðóçíîãî íàâîçíèêà, èþíüñêîãî õðóùà è ñòåï-
íîãî ùåëêóíà â ñëåäóþùèõ âàðèàíòàõ: 1) âëàæíàÿ áîãàòàÿ ïåðåãíîåì ïî÷âà, 2) ñóõàÿ
áîãàòàÿ ïåðåãíîåì ïî÷âà, 3) âëàæíàÿ áåäíàÿ ïåðåãíîåì ïî÷âà è 4) ñóõàÿ áåäíàÿ ïåðå-
ãíîåì ïî÷âà. Â êà÷åñòâå áîãàòîé ïåðåãíîåì ïî÷âû áûë âçÿò ÷åðíîçåì (ñîäåðæàíèå ãó-
ìóñà îêîëî 9%), â êà÷åñòâà áåäíîé — ñìåñü èç 5 îáúåìíûõ ÷àñòåé ïðîìûòîãî ðå÷íîãî
ïåñêà è 1 ÷àñòè òîãî æå ÷åðíîçåìà. Ïî÷âó â ñîñóäàõ çàñàäèëè ïðîðîñòêàìè òàó-ñàãûçà
(ïî 20 ïðîðîñòêîâ â ñîñóä).

Â ïîëîâèíå ñîñóäîâ ïîääåðæèâàëè ïîñòîÿííóþ âëàæíîñòü íà 40% îò ïîëíîé âëà-
ãîåìêîñòè, â äðóãîé ïîëîâèíå — íà 80%. Â ñîñóäû ïîìåñòèëè ïî 2 ëè÷èíêè Pentodon

idiota òðåòüåãî ãîäà, 2 ëè÷èíêè Amphimallon solstitiale âòîðîãî ãîäà è 2 âçðîñëûõ ëè÷èí-
êè Agriotes gurgistanus (ïî 5 ïîâòîðíîñòåé). Ñðàâíèòåëüíûå ðàçìåðû ïîâðåæäåíèé âðå-
äèòåëÿìè ðàñòåíèé òàó-ñàãûçà â ðàçëè÷íûõ âàðèàíòàõ ïðèâåäåíû â òàáëèöå 7.1.

Èç òàáëèöû âèäíî, ÷òî âî âñåõ ñëó÷àÿõ êîëè÷åñòâî óíè÷òîæåííûõ ëè÷èíêàìè ðàñ-
òåíèé áûëî íèæå âñåãî íà áîãàòîé ïåðåãíîåì è âëàæíîé ïî÷âå è áîëüøå íà áåäíîé è
ñóõîé ïî÷âå. Òàêèì îáðàçîì, ïîëåâûå íàáëþäåíèÿ, è ëàáîðàòîðíûå è âåãåòàöèîííûå
îïûòû ïîêàçûâàþò, ÷òî îáèòàþùèå íà áîãàòûõ ïåðåãíîåì çåìëÿõ ðàñòèòåëüíîÿäíûå
ëè÷èíêè æóêîâ, äàæå èçâåñòíûå êàê âðåäèòåëè âîçäåëûâàåìûõ ðàñòåíèé, ñïîñîáíû â
êàêîé-òî ìåðå ê ïèòàíèþ è îðãàíè÷åñêèìè âåùåñòâàìè, ñîäåðæàùèìèñÿ â ÷åðíîçåìíîé
ïî÷âå.

Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ óêàçàíèÿ, ÷òî øèðîêîé ñïîñîáíîñòüþ ê ñàïðîôàãèè îáëàäà-
þò è íåêîòîðûå ðàñòèòåëüíîÿäíûå ëè÷èíêè Diptera, èçâåñòíûå êàê îïàñíûå âðåäèòåëè.

Òàáëèöà 7.1. Èíòåíñèâíîñòü ïèòàíèÿ ïî÷âåííûõ âðåäèòåëåé â çàâèñèìîñòè îò
âëàæíîñòè ïî÷âû è áîãàòñòâà åå ïåðåãíîåì

Âëàæíîñòü ïî÷âû (îò ïîëíîé âëàãîåìêîñòè) 

80 % 40 % 
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Pentodon idiota ÷åðíîçåì 68 68 11.8 59 29 59.8 

 ïåñîê 44 31 29.5 71 32 54.1 

Amphimallon  ÷åðíîçåì 70 49 30.0 56 30 46.4 

      solstitiale ïåñîê 59 19 68.8 55 16 70.9 

Agriotes  ÷åðíîçåì 65 63 3.0 49 45 8.2 
      gurgistanus ïåñîê 68 64 5.8 52 43 17.3 



128  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Òàê, íàïðèìåð, Ðåííè (Rennie, 1917) óäàâàëîñü âîñïèòûâàòü ëè÷èíîê Tipula paludosa â
áîãàòîé ïåðåãíîåì ïî÷âå ïðè ïîëíîì îòñóòñòâèè æèâûõ ðàñòåíèé. Èìåþòñÿ óêàçàíèÿ,
÷òî è îëèãîôàãè, îáèòàþùèå â ïî÷âå, ñïîñîáíû ê ïèòàíèþ ðàçëàãàþùèìèñÿ îñòàòêàìè
(óñòíîå ñîîáùåíèå Çðàæåâñêîãî î ëè÷èíêå ñâåêëîâè÷íîãî äîëãîíîñèêà). Òàêèì îáðà-
çîì, ðàçâèòèå â ïî÷âå ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè ñâÿçàíî ñ âûðàáîòêîé ó ëè÷èíîê ñïîñîáíîñòè
ê ýêîëîãè÷åñêè ïðèìèòèâíîìó õàðàêòåðó ïèòàíèÿ, õàðàêòåðíîìó äëÿ ñâÿçàííûõ ñ ïî÷-
âîé íèçøèõ íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ — ê ñàïðîôàãèè.

Â ðàçëè÷íûõ ãðóïïàõ ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ìîðôîëîãè÷åñêèå àäàïòàöèè êèøå÷-
íîãî òðàêòà ê ñàïðîôàãèè âûðàæåíû íåîäèíàêîâî. Òàê, ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ êèøå÷-
íèê ïðåäñòàâëÿåò ñîáîþ ïðîñòóþ ïðÿìóþ òðóáêó. Âñêðûòèÿ ëè÷èíîê Agriotes è
Selatosomus ïîêàçàëè, ÷òî ïîñëå ïðèåìà ïèùè ó íèõ îòäåëüíûå ó÷àñòêè êèøå÷íèêà
ïóçûðåîáðàçíî ðàçäóâàþòñÿ, ïðè÷åì ìîæåò îáðàçîâûâàòüñÿ è îäíî èëè íåñêîëüêî
ïóçûðåâèäíûõ âçäóòèé â ðàçëè÷íûõ îòäåëàõ ñðåäíåé êèøêè, ãðàíèöû êîòîðîé ñ ïå-
ðåäíåé êèøêîé íåÿâñòâåííû. Ó Tenebrionidae (Blaps) ñðåäíÿÿ êèøêà ðàñøèðåíà, à çàä-
íÿÿ îáðàçóåò ïåòëåâèäíûé èçãèá, áëàãîäàðÿ ÷åìó óâåëè÷èâàåòñÿ ïîâåðõíîñòü è ïðî-
òÿæåííîñòü êèøå÷íîãî òðàêòà. Íàèáîëåå õàðàêòåðíû îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ êèøå÷-
íèêîâ ó ëè÷èíîê Scarabaeidae. Äëÿ íèõ õàðàêòåðíî íàëè÷èå ñèëüíî ðàñøèðåííîãî
îòäåëà çàäíåé êèøêè (òàê íàçûâàåìîé áðîäèëüíîé êàìåðû) è áîëüøîãî êîëè÷åñòâà
ñëåïûõ ïèëîðè÷åñêèõ âûðîñòîâ ñðåäíåé êèøêè. Â áðîäèëüíîé êàìåðå, ñóäÿ ïî ðàáî-
òå Âåðíåðà (Werner, 1929), ïðîèñõîäèò ðàçëîæåíèå êëåò÷àòêè äåÿòåëüíîñòüþ ìèêðî-
îðãàíèçìîâ. Êîëè÷åñòâî ñëåïûõ âûðîñòîâ ìåíüøå ó ðàñòèòåëüíîÿäíûõ Melolonthini
(ëèøü äâà ðÿäà) è áîëüøå ó áðîíçîâîê, à îñîáåííî ó Dynastini (Pentodon). Íàèáîëåå
ñëîæíîå äëÿ ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ ñòðîåíèå êèøå÷íèêà îïèñàíî ó Pentodon è
Oryctes. Òàêèì îáðàçîì, ó ñïîñîáíûõ ê ñàïðîôàãèè ëè÷èíîê æóêîâ ðàçëè÷íûõ ñå-
ìåéñòâ ìû âñòðå÷àåìñÿ ñ ñàìûìè ðàçëè÷íûìè ñëó÷àÿìè ñòðîåíèÿ ïèùåâàðèòåëüíîãî
òðàêòà — îò ïðÿìîé, ðàâíîé äëèíå òåëà òðóáêè (Agriotes), äî ñëîæíîãî è äèôôåðåí-
öèðîâàííîãî ïèùåâàðèòåëüíîãî àïïàðàòà (Ðåntodon). Îïðåäåëåííûõ êîððåëÿöèé ìåæ-
äó õàðàêòåðîì ïèòàíèÿ è ñòðîåíèåì êèøå÷íèêà ìîæåò íå áûòü äàæå ó ïðåäñòàâèòå-
ëåé îäíîãî è òîãî æå ñåìåéñòâà, êàê ýòî ïîêàçàíî äëÿ õèùíûõ è ðàñòèòåëüíîÿäíûõ
æóæåëèö.

Ñàïðîôàãèÿ, ïî âèäèìîìó, âîçìîæíà ïðè ñàìîé ðàçëè÷íîé ñòåïåíè ñëîæíîñòè ñòðî-
åíèÿ êèøå÷íèêà è äîëæíà ðàññìàòðèâàòüñÿ ïðåæäå âñåãî êàê ýêîëîãè÷åñêîå ïðèñïî-
ñîáëåíèå. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ íà îäíîòèïíî îðãàíèçîâàííûõ íàñåêîìûõ (ëè÷èíêè
Tipulidae) ìîæíî, îäíàêî, ÷åòêî ïðîñëåäèòü èçìåíåíèÿ è óñëîæíåíèÿ ñòðîåíèÿ êèøå÷-
íîãî òðàêòà, êîððåëèðóþùåå ñ èçìåíåíèåì ÷åëþñòíîãî àïïàðàòà, îïðåäåëÿåìîãî ïåðå-
õîäîì ê íîâîìó õàðàêòåðó ïèòàíèÿ,— îò õèùíè÷åñòâà ê ôèòî- è ñàïðîôàãèè).

ÊÎÐÐÅËßÖÈß ÑÏÎÑÎÁÍÎÑÒÈ Ê ÑÀÏÐÎÔÀÃÈÈ Ñ ÄÐÓÃÈÌÈ
ÝÊÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÌÈ ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒßÌÈ

Ñòåïåíü ñïîñîáíîñòè ê ñàïðîôàãèè îáúÿñíÿåò ðÿä ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé âðåä-
íûõ ëè÷èíîê, îáèòàþùèõ â ïî÷âå, âàæíûõ è äëÿ ðåøåíèÿ ìíîãèõ ïðàêòè÷åñêèõ âîïðî-
ñîâ. Â ÷àñòíîñòè, ñòåïåíü ñàïðîôàãèè îïðåäåëÿåò îòíîøåíèå ïî÷âåííûõ âðåäèòåëåé ê
îáðàáîòêå ïî÷âû (Ãèëÿðîâ, 1937).

Â ÷àñòíîñòè ó÷åòû çàðàæåííîñòè âðåäèòåëÿìè ñòàðîïàõîòíûõ ÷åðíîçåìíûõ è äåð-
íîâî-òåìíîöâåòíûõ ïî÷â ïîêàçàëè, ÷òî ëè÷èíêè Selatosmus latus, Amphimallon solstitiale,
Asida lutosa è Tentyria nomas è çåìëÿíûõ óñà÷åé Dorcadion equestre, D. pedestre, D. fulvus

÷èñëåííî ïðåîáëàäàëè íà íåîáðàáàòûâàåìîé çåìëå, òîãäà êàê Agriotes sputator, A.
gurgistanus Omophlus proteus è Podonta daghestanica è Anisoplia ausiriaca áûëè áîëåå
ìíîãî÷èñëåííû íà ïàõîòå.
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Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ óêàçàíèÿ íà òî, ÷òî ëè÷èíêè Selatosomus ïðåäïî÷èòàþò òâåð-
äûå ïî÷âû, a Agriotes — ðûõëûå è ïåðâûå áîëåå ìíîãî÷èñëåííû íà íåîáðàáàòûâàåìûõ
çåìëÿõ, à âòîðûå — íà ïàõîòíûõ (Ïîíîìàðåíêî, 1935), íî áåç êàêèõ-ëèáî îáúÿñíåíèé
ýòèõ ðàçëè÷èé. Íåîäèíàêîâîå îòíîøåíèå ðàñòèòåëüíîÿäíûõ ëè÷èíîê ê îáðàáîòêàì ïî-
÷âû íàõîäèò îáúÿñíåíèå â õàðàêòåðå èõ ïèòàíèÿ. Ñïîñîáíîñòü ê ñàïðîôàãèè âûðàæåíà
ó ðàçëè÷íûõ âèäîâ ïî÷âåííûõ âðåäèòåëåé â íåîäèíàêîâîé ñòåïåíè. Áîëüøèíñòâî èõ
ìîæåò áûòü è ôèòîôàãàìè, è ñàïðîôàãàìè, íî ó êàæäîãî âèäà èìååòñÿ âûðàæåííàÿ òåí-
äåíöèÿ ê òîìó èëè èíîìó òèïó ïèòàíèÿ. Òàê, íàïðèìåð, Selatosomus latus, ïðåèìóùå-
ñòâåííûé ôèòîôàã, â ñóõèõ ïî÷âàõ Êðûìà îõîòíî çàáèðàåòñÿ â ñâåæèé êîðîâèé íàâîç.
Ðàñòèòåëüíîÿäíûå âèäû íàõîäÿò áîëåå áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ íà íåîáðàáàòûâàåìûõ
çåìëÿõ, íà êîòîðûõ îíè ïðàêòè÷åñêè âñåãäà íàõîäÿò ïèùó. Íà îáðàáàòûâàåìûõ çåìëÿõ
äåôèöèò ðàñòèòåëüíîé ïèùè âî âðåìÿ îáðàáîòîê ñîçäàåò íåáëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ äëÿ
ïðåèìóùåñòâåííî ðàñòèòåëüíîÿäíûõ âèäîâ, à äëÿ îáëèãàòíûõ ôèòîôàãîâ — äàæå ãè-
áåëüíûå. Ïîñëåäíèì ìîìåíòîì îáúÿñíÿåòñÿ, âåðîÿòíî, òî, ÷òî â ñòåïíîé çîíå êîëè÷åñòâî
ëè÷èíîê Dorcadion (îáëèãàòíûõ ôèòîôàãîâ), îáèëüíûõ íà ñòàðûõ çàëåæàõ, áûñòðî ñíè-
æàåòñÿ ïðè ðàñïàõèâàíèè è íà ñòàðîïàõîòíûõ çåìëÿõ ëè÷èíêè ïîëåâûõ óñà÷åé ïðàêòè-
÷åñêè îòñóòñòâóþò, íåñìîòðÿ íà èõ ñïîñîáíîñòü ê ïèòàíèþ êîðíÿìè çëàêîâ. Íàîáîðîò,
ïðåèìóùåñòâåííûå ñàïðîôàãè íàõîäÿò íà îáðàáàòûâàåìûõ çåìëÿõ äàæå áîëåå áëàãî-
ïðèÿòíûå óñëîâèÿ, òàê êàê âëàæíîñòü ïî÷âû (íåïðåìåííîå óñëîâèå ñàïðîôàãèè) òàì
âûøå, ÷åì íà íåîáðàáàòûâàåìûõ çåìëÿõ, ãäå ïî÷âà èññóøåíà ãóñòûì òðàâÿíûì ïîêðî-
âîì. Ðàçóìååòñÿ, ýòî ïîëîæåíèå ñïðàâåäëèâî òîëüêî äëÿ ïî÷â, áîëåå èëè ìåíåå áîãàòûõ
ðàçëàãàþùèìèñÿ âåùåñòâàìè; íà áåäíûõ ïåñ÷àíûõ è ïîäçîëèñòûõ çåìëÿõ, ãäå âîçìîæ-
íîñòü ñàïðîôàãèè îãðàíè÷åíà, îòñóòñòâèå ðàñòèòåëüíîñòè ñêàçûâàåòñÿ è íà ïðåèìóùå-
ñòâåííûõ ñàïðîôàãàõ. Ïîñëåäíåå ïîëîæåíèå áûëî ïîäðîáíî ïðîèëëþñòðèðîâàíî â ðà-
áîòå, ïîñâÿùåííîé ñðàâíåíèþ ïî÷âåííîé ôàóíû òåìíîöâåòíîé è ïîäçîëèñòîé ïî÷âû
ïðåèìóùåñòâåííî íà íèçøèõ ãðóïïàõ ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ (Ãèëÿðîâ, 1942).

×àñòî ìíå ïðèõîäèëîñü âñòðå÷àòü ëè÷èíîê Agriotes âáóðàâëèâàþùèõñÿ â óæå çàã-
íèâàþùèå êîðíè ðàñòåíèé, òîãäà êàê Selatosomus ïèòàþòñÿ òîëüêî çäîðîâûìè ðàñòåíè-
ÿìè. Ëè÷èíêè Opatrum sabulosum è ïûëüöååäîâ, êàê è ëè÷èíêè Agriotes, î÷åíü ÷àñòî
íàáëþäàëèñü â ãíèëûõ êîðíÿõ êàó÷óêîíîñîâ âìåñòå ñ êèâñÿêàìè è ýíõèòðåèäàìè. Â
ñóõîé ïåðèîä ëåòà ëè÷èíêè Selatosomus latus îñòàþòñÿ ó ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, âîññòà-
íàâëèâàÿ ðàñõîä âëàãè â ñâîåì òåëå çà ñ÷åò ñî÷íûõ êîðíåé ðàñòåíèé, òîãäà êàê ëè÷èíêè
Agriotes ìèãðèðóþò âãëóáü, â áîëåå âëàæíûå ñëîè ïî÷âû.

Ïî âèäèìîìó, â ñàìûõ ðàçëè÷íûõ ìåñòíîñòÿõ ëè÷èíêè, èìåþùèå ñòðîåíèå, ñõîä-
íîå ñ ëè÷èíêàìè Selatosomus îáëàäàþùèå ðàçäâîåííûì 9-ì áðþøíûì ñåãìåíòîì, õî-
ðîøî ðàçâèòûìè óðîãîìôàìè. ò.å. ïðèñïîñîáëåíèÿìè ê àêòèâíîìó ïðîêëàäûâàíèþ õî-
äîâ â òâåðäîé ïî÷âå, ñâÿçàíû ñ íåîáðàáàòûâàåìûìè çåìëÿìè è î÷åíü âðåäîíîñíû, òîã-
äà êàê ëè÷èíêè ñ êîíè÷åñêèì, íåðàçäâîåííûì õâîñòîâûì êîíöîì, ìåíåå îïàñíûå äëÿ
âîçäåëûâàåìûõ ðàñòåíèé, ïðåîáëàäàþò ïà ñòàðîïàõîòíûõ çåìëÿõ, êîòîðûå ïåðèîäè-
÷åñêè äåðæàòñÿ ïîä ïàðîì. Íàïðèìåð, âî ìíîãèõ ìåñòíîñòÿõ ïîä Ìîñêâîé íà íåîáðà-
áàòûâàåìûõ çåìëÿõ ïðåîáëàäàþò ëè÷èíêè Athous, à íà îáðàáàòûâàåìûõ — Agriotes

lineatus è À. obscurus, ñïîñîáíîñòü êîòîðûõ ê ñàïðîôàãèè óêàçûâàëàñü â ëèòåðàòóðå
íåîäíîêðàòíî.

Â ñâîåé ðàáîòå ïî ñðàâíåíèþ ôàóíû íà îáðàáàòûâàåìûõ è íåîáðàáàòûâàåìûõ çåì-
ëÿõ â Ðîòàìñòåäå Áåêëü (Buckle, 1923) ïðèõîäèò ê âûâîäó òîëüêî îá åå òîæäåñòâå â
îòíîøåíèè âèäîâîãî ñîñòàâà. Îäíàêî ïðèâîäèìûå èì â òàáëèöàõ öèôðû ïîêàçûâàþò,
÷òî â êîìïëåêñå ëè÷èíîê ùåëêóíîâ íà îáðàáàòûâàåìûõ çåìëÿõ ÷èñëåííî çàìåòíî ïðå-
îáëàäàþò ëè÷èíêè Agriotes, à íà íåîáðàáàòûâàåìûõ — Athous. Íà òîðôÿíèêàõ â Áåëî-
ðóññèè íà íåîáðàáàòûâàåìûõ ó÷àñòêàõ áîëåå ìíîãî÷èñëåííû ëè÷èíêè Corymbites
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tesselatus, à íà îáðàáàòûâàåìûõ — À. lineatus. Ïî ìîèì íàáëþäåíèÿì âðåäîíîñíîñòü
Corymbites âûøå, ÷åì Agriotes.

Â Ñðåäíåé Àçèè íåîáðàáàòûâàåìûå íåïîëèâíûå ñåðîçåìû, íà êîòîðûõ óñëîâèÿ äëÿ
ñàïðîôàãèè íåáëàãîïðèÿòíû, çàñåëåíû ëè÷èíêàìè Ðleonomus tereticollis, ÷ðåçâû÷àéíî
îïàñíûìè äëÿ áîãàðíûõ êóëüòóð. Íà ïîëèâíûõ çåìëÿõ Ñðåäíåé Àçèè íàèáîëåå ðàñïðîñò-
ðàíåííûì è îáû÷íûì âèäîì ÿâëÿåòñÿ ïî÷òè ñîâåðøåííî áåçâðåäíûé Agriotes meticulosus

(ñð. Ðîää è äð., 1933). Áîëüøàêîâ (1935), èññëåäîâàâøèé ðàñïðåäåëåíèå ëè÷èíîê â ïÿòíàõ
âûïàäà ðàñòåíèé íà ïëàíòàöèÿõ òàó-ñàãûçà, îáíàðóæèë, ÷òî ëè÷èíêè A. meticulosus îñòà-
þòñÿ â ñåðåäèíå ïÿòíà, ïèòàÿñü ðàçëàãàþùèìèñÿ îñòàòêàìè, â òî âðåìÿ êàê Pleonomus è
Amphimallon ìèãðèðóþò ê êðàÿì ïÿòíà, ê æèâûì ðàñòåíèÿì, óíè÷òîæåíèå êîòîðûõ âðå-
äèòåëÿìè âëå÷åò çà ñîáîþ óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ ïÿòåí âûïàäà íà ïîñåâàõ.

Ñîãëàñíî Ëåéíó (Lane, 1935), íà òèõîîêåàíñêîì ñåâåðî-çàïàäå ÑØÀ íàèáîëåå ýêî-
íîìè÷åñêè âàæíûå ïðîâîëî÷íèêè L. noxius, L. inflatus, L. aereipennis, ïîõîæèå íà íàøèõ
Selatosomus, îãðàíè÷åíû â ñâîåì ðàñïðîñòðàíåíèè ñóõèìè ìåñòíîñòÿìè. Íåñêîëüêî
âèäîâ Agriotes, ðàñïðîñòðàíåííûõ íà Òèõîîêåàíñêîì ïîáåðåæüå íå çàðåãèñòðèðîâàíû
êàê âðåäèòåëè, à åäèíñòâåííûé âðåäíûé ïðåäñòàâèòåëü ýòîãî ðîäà — À. mancus, âðåäèò
òîëüêî íà ñòàðîïàõîòíûõ çåìëÿõ áîëåå âëàæíûõ âîñòî÷íûõ ðàéîíîâ Íîâîé Àíãëèè
(Hawkins, 1936). Ïî âèäèìîìó, ó îáèòàþùèõ â ïî÷âå ëè÷èíîê ùåëêóíîâ ñóùåñòâóåò
îïðåäåëåííàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó õàðàêòåðîì ïèòàíèÿ (è ñëåäîâàòåëüíî, ñòåïåíüþ âðå-
äîíîñíîñòè) è ìåñòîîáèòàíèÿìè è ñâÿçàííûìè ñ íèìè ñïîñîáîì ïåðåäâèæåíèÿ è ñòðî-
åíèåì òåëà. Ñêàçàííîå î ëè÷èíêàõ Agriotes îòíîñèòñÿ è ê ðàñïðîñòðàíåííûì íà ñòàðî-
ïàõîòíûõ ÷åðíîçåìàõ ëè÷èíêàì ïûëüöååäîâ Omophlus, Podonta è ÷åðíîòåëîê Opatrum
sabulosum, êîòîðûå, êàê óæå óïîìèíàëîñü, ÷àñòî âñòðå÷àëèñü èìåííî â ðàçëàãàþùèõñÿ
êîðíÿõ ðàñòåíèé, îñîáåííî òàó-ñàãûçà.

Òàêèå æå êîððåëÿöèè ìåæäó õàðàêòåðîì ïèòàíèÿ è ìåñòîîáèòàíèÿìè õàðàêòåðíû è
äëÿ âðåäíûõ ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ. Ëè÷èíêà Amphimallon solstitiale ïðåäïî÷èòàåò
íåîáðàáàòûâàåìûå çåìëè è áîëåå ðàñòèòåëüíîÿäíà, ÷åì ó Anisoplia austriaca, âñòðå÷àþ-
ùåéñÿ ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî íà ïàõîòíûõ çåìëÿõ. Ïðè ïëîòíîñòè çàëåãàíèÿ â ïî÷âå
ëè÷èíîê A. solstitiale, ðàâíîé 0.5 íà 1ì2, íà Óêðàèíå íàáëþäàëàñü ãèáåëü äî 30% òàó-
ñàãûçà, à â Ñðåäíåé Àçèè (Êàóí÷è, 1936) ïðè ïëîòíîñòè äâå ëè÷èíêè — ïîëíàÿ ãèáåëü
ïîñåâà áîëåå ñòîéêîãî ê ïîâðåæäåíèÿì êîê-ñàãûçà, òîãäà êàê ãèáåëü îò ëè÷èíîê êóçüêè,
äàæå ïðè ïëîòíîñòè 4–5 ëè÷èíîê íà 1 ì2, áûëà åäèíè÷íîé. Õàðàêòåð ïèòàíèÿ ëè÷èíîê
îïðåäåëÿåò õàðàêòåð èõ ìåñòîîáèòàíèé è ïîâåäåíèå âçðîñëîé ñòàäèè â ïåðèîä ÿéöåê-
ëàäêè, ÷åì îáúÿñíÿåòñÿ, íàïðèìåð, òî, ïî÷åìó ñàìêè èþíüñêîãî õðóùà îòêëàäûâàþò
ñâîè ÿéöà íà çàäåðíåííûõ ó÷àñòêàõ, è èçáåãàþò ëèøåííûõ ðàñòèòåëüíîñòè, ÷òî íàáëþ-
äàë Âîäîëàãèí (1935), òîãäà êàê êóçüêà ïðåäïî÷èòàåò äëÿ ÿéöåêëàäêè õîðîøî âñïàõàí-
íûå ïàðû (Âàñèëüåâ, 1914).

Òàêèì îáðàçîì, ñðåäè ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå ðàñòèòåëüíîÿäíûõ ëè÷èíîê-ïîëèôà-
ãîâ áîëåå âûðàæåííîé ñïîñîáíîñòüþ ê ñàïðîôàãèè îáëàäàþò ôîðìû, îáèòàþùèå íà
áîãàòûõ ïåðåãíîåì ïàõîòíûõ çåìëÿõ, ÷åì îáèòàþùèå ïà çåìëÿõ íåîáðàáàòûâàåìûõ.
Ýòè ôàêòû èíòåðåñíû è ñ òåîðåòè÷åñêîé ñòîðîíû, òàê êàê ïîêàçûâàþò, ÷òî íà îáðàáà-
òûâàåìûõ çåìëÿõ èäåò îòáîð îïðåäåëåííûõ ôîðì, à ñ ïðàêòè÷åñêîé ñòîðîíû îíè ïî-
çâîëÿþò äèôôåðåíöèðîâàòü ñèñòåìû ìåðîïðèÿòèé â îòíîøåíèè ðàçëè÷íûõ âèäîâ ïî-
÷âåííûõ âðåäèòåëåé è óñòàíîâèòü ïðåäåëû èõ âðåäîíîñíîñòè. Ðåøåíèå âîïðîñà î íàïðàâ-
ëåíèÿõ åñòåñòâåííîãî îòáîðà íà îáðàáàòûâàåìûõ ÷åëîâåêîì çåìëÿõ, î ôîðìèðîâàíèè
áèîöåíîçîâ êóëüòóðíûõ ïîëåé äàåò âîçìîæíîñòü ïðåäâèäåòü èçìåíåíèÿ, êîòîðûå ÿâëÿ-
þòñÿ ñëåäñòâèåì âêëþ÷åíèÿ íîâîãî ôàêòîðà - äåÿòåëüíîñòè ÷åëîâåêà. Òàêèå èçìåíåíèÿ
â êîìïëåêñàõ ðàñòèòåëüíîÿäíûõ íàñåêîìûõ âîîáùå è îáèòàþùèõ â ïî÷âå â ÷àñòíîñòè ÿ
è ïîñòàðàþñü ðàññìîòðåòü â ñëåäóþùåì ðàçäåëå.
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ÍÀÏÐÀÂËÅÍÈß ÅÑÒÅÑÒÂÅÍÍÎÃÎ ÎÒÁÎÐÀ ÑÐÅÄÈ ÐÀÑÒÈÒÅËÜÍÎßÄÍÛÕ
ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ ÏÐÈ ÈÇÌÅÍÅÍÈßÕ ÐÀÑÒÈÒÅËÜÍÎÃÎ ÏÎÊÐÎÂÀ

ÍÀ ÎÁÐÀÁÀÒÛÂÀÅÌÛÕ ÇÅÌËßÕ

Åñòåñòâåííûé îòáîð, âûæèâàíèå îñîáåé íàèáîëåå ñîâåðøåííî ïðèñïîñàáëèâàþùèõ-
ñÿ ê äàííûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ — ìîùíûå ôàêòîðû ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà. Îíè
îïðåäåëÿþò è ÷èñëåííîå ñîîòíîøåíèå ðàçëè÷íûõ âèäîâ îðãàíèçìîâ â êîíêðåòíîì ìåñ-
òîîáèòàíèè, à òàêæå ñòðóêòóðó áèîöåíîçà â êîíêðåòíîì áèîòîïå. Îñíîâíûì ïîêàçàòåëåì
áèîëîãè÷åñêîãî ïðîãðåññà âèäà â äàííûõ óñëîâèÿõ ñóùåñòâîâàíèÿ, êàê ýòî íåîäíîêðàòíî
ïîä÷åðêèâàë À.Í. Ñåâåðöîâ, ÿâëÿåòñÿ «ïðåæäå âñåãî, óâåëè÷åíèå ÷èñëà åãî îñîáåé». Òà-
êèì îáðàçîì, íàïðàâëåíèå åñòåñòâåííîãî îòáîðà â äàííûõ êîíêðåòíûõ óñëîâèÿõ íàõîäèò
ñâîå ïåðâè÷íîå âûðàæåíèå â ñòðóêòóðå áèîöåíîçà, äàþùåé ïðåäñòàâëåíèå îá èòîãàõ áîðü-
áû çà ñóùåñòâîâàíèå ìåæäó ðàçíûìè âèäàìè îðãàíèçìîâ íà äàííîì ó÷àñòêå «àðåíû æèç-
íè». Çàêîíîìåðíîñòè åñòåñòâåííîãî îòáîðà ìîãóò áûòü ïðîñëåæåíû â ýêîëîãè÷åñêèõ èñ-
ñëåäîâàíèÿõ, ïðè èçó÷åíèè ôîðìèðîâàíèÿ áèîöåíîçîâ.

Äàðâèí â òðåòüåé ãëàâå «Ïðîèñõîæäåíèÿ âèäîâ» ÷åðïàåò ìàòåðèàëû äëÿ äîêàçà-
òåëüñòâà åñòåñòâåííîãî îòáîðà èìåííî èç èçâåñòíûõ ñëó÷àåâ çàêîíîìåðíîãî ôîðìèðî-
âàíèÿ îïðåäåëåííûõ êîìïëåêñîâ îðãàíèçìîâ, ïðèñïîñîáëåííûõ ê îïðåäåëåííûì óñëî-
âèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ. Îñíîâíûå ïðèçíàêè, ïî êîòîðûì ïðîèñõîäèò åñòåñòâåííûé îò-
áîð, îñîáåííî ëåãêî âûÿâèòü, èçó÷àÿ èçìåíåíèå áèîöåíîçîâ ïðè ðåçêèõ èçìåíåíèÿõ
êàêèõ-ëèáî æèçíåííî âàæíûõ ôàêòîðîâ ñðåäû.

Îäíèìè èç îñíîâíûõ ñâÿçåé, îïðåäåëÿþùèõ ÷èñëåííûå ñîîòíîøåíèÿ ðàçëè÷íûõ
ôîðì â êîíêðåòíîì áèîöåíîçå ÿâëÿþòñÿ òðîôè÷åñêèå. Èñõîäíûìè çâåíüÿìè âñåõ «öå-
ïåé ïèòàíèÿ», âñåõ òðîôè÷åñêèõ ñâÿçåé ÿâëÿþòñÿ àâòîòðîôíûå ðàñòåíèÿ. Ïîýòîìó èç-
ìåíåíèÿ ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà íåèçáåæíî âëåêóò çà ñîáîþ êîðåííûå èçìåíåíèÿ âî
âñåé ñòðóêòóðå áèîöåíîçà, ïî êîòîðûì ìîæíî ñóäèòü î íàïðàâëåíèÿõ, ïî êîòîðûì èäåò
åñòåñòâåííûé îòáîð. ×åì ðåç÷å è áûñòðåå ïðîèñõîäèò ñìåíà ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà,
òåì ðåç÷å è ãëóáæå âûçûâàåìûå åþ èçìåíåíèÿ âñåãî áèîöåíîçà, íà÷èíàþùèåñÿ â ïåð-
âóþ î÷åðåäü ñ ðàñòèòåëüíîÿäíûõ ôîðì.

Íàèáîëåå ðåçêèìè è øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûìè, ïîñòîÿííî ïîâòîðÿþùèìèñÿ è õîðî-
øî íàì çíàêîìûìè èçìåíåíèÿìè ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà ÿâëÿþòñÿ òå, êîòîðûå ïðîèçâîäÿò-
ñÿ ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîé äåÿòåëüíîñòüþ ÷åëîâåêà. Íà áîëåå èëè ìåíåå îáøèðíûõ ïëîùà-
äÿõ ñîçäàþòñÿ ñïëîøíûå ìàññèâû êóëüòèâèðóåìîãî âèäà ðàñòåíèé, ñîçäàåòñÿ áîëåå âûðîâ-
íåííûé ðàñòèòåëüíûé ïîêðîâ, ÷åì â ëþáîé åñòåñòâåííîé ðàñòèòåëüíîé ôîðìàöèè.

Íàñêîëüêî çàêîíîìåðíû êîìïëåêñû îðãàíèçìîâ, â ÷àñòíîñòè æèâîòíûõ èõ êîìïîíåí-
òîâ, íà îáðàáàòûâàåìûõ è çàñåâàåìûõ ÷åëîâåêîì çåìëÿõ? Ìîæíî ëè ñ÷èòàòü îáðàáàòûâàå-
ìûå çåìëè áèîòîïàìè, à êîìïëåêñû çàñåëÿþùèõ èõ îðãàíèçìîâ áèîöåíîçàìè? Ìíîãèå áóð-
æóàçíûå ýêîëîãè, âñëåä çà Øåëôîðäîì (Shelford, 1914), îòðèöàþò âîçìîæíîñòü è öåëåñîîá-
ðàçíîñòü èçó÷åíèÿ çàêîíîìåðíîñòåé èçìåíåíèÿ ÷èñëåííîñòè îðãàíèçìîâ íà òåððèòîðèÿõ,
ïîäâåðãàþùèõñÿ âîçäåéñòâèþ ÷åëîâåêà, ãäå åñòåñòâåííûå çàêîíû ïðèðîäû ñìåíÿþòñÿ çà-
êîíàìè, íàâÿçàííûìè ðàçóìîì è òðóäîì ÷åëîâåêà. Ñ ýòîé ïîçèöèåé íåëüçÿ ñîãëàñèòüñÿ.

Ýêîëîãèÿ, âûðîñøàÿ â çíà÷èòåëüíîé ìåðå íà áàçå ïðèêëàäíîé çîîëîãèè, íå èìååò
íèêàêèõ îñíîâàíèé îòêàçûâàòüñÿ îò ìàòåðèàëîâ ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîé ïðàêòèêè. Ìîæ-
íî íàïîìíèòü, ÷òî Ìåáèóñ (1877), ââåäøèé â íàóêó òåðìèí «áèîöåíîç», ïèñàë, ÷òî «áèî-
öåíîç èçìåíÿåòñÿ, åñëè ÷èñëî âõîäÿùèõ â íåãî âèäîâ èëè îñîáåé ïàäàåò èëè óâåëè÷èâà-
åòñÿ ïîä âëèÿíèåì ÷åëîâåêà èëè äðóãîé êàêîé- ëèáî ïðè÷èíû, èëè åñëè êàêîé-íèáóäü
âèä âûïàäàåò èëè âõîäèò â ñîîáùåñòâî»2. Øèðîêî ïîëüçîâàëñÿ äàííûìè ñåëüñêîõîçÿé-
ñòâåííîé ïðàêòèêè è Äàðâèí â ãëàâàõ î åñòåñòâåííîì îòáîðå.

2 Öèòèðóþ ïî Áóêîâñêîìó (1935).



132  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ìîæíî íàïîìíèòü, ÷òî íàèáîëåå óáåäèòåëüíûå ïðèìåðû åñòåñòâåííîãî îòáîðà ïðè-
âîäÿòñÿ áîòàíèêàìè èìåííî íà îñíîâàíèè íàáëþäåíèé íà îáðàáàòûâàåìûõ çåìëÿõ. Èçó-
÷åíèå ïðèíöèïîâ åñòåñòâåííîãî îòáîðà íà îáðàáàòûâàåìûõ çåìëÿõ ïîçâîëÿåò ïðåäñòà-
âèòü, â êàêèõ íàïðàâëåíèÿõ áóäåò ïðîòåêàòü ýâîëþöèÿ áèîöåíîçîâ íà íàøåé ïëàíåòå, è
ó êàêèõ ôîðì èìåþòñÿ øàíñû íà áèîëîãè÷åñêèé ïðîãðåññ, ïðè ó÷åòå âñå âîçðàñòàþùå-
ãî âîçäåéñòâèÿ ÷åëîâåêà íà âñþ çåìíóþ êîðó è âåñü îðãàíè÷åñêèé ìèð, ïîçâîëèâøåãî
Â.È. Âåðíàäñêîìó ãîâîðèòü «î íà÷àâøåìñÿ ïåðåõîäå áèîñôåðû â íîîñôåðó».

Íà ïîñåâàõ êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé áîðüáà çà ñóùåñòâîâàíèå äëÿ âñåõ îðãàíèçìîâ,
êðîìå âîçäåëûâàåìûõ, íå òîëüêî íå îñëàáëÿåòñÿ, íî â ðÿäå ñëó÷àåâ ñèëüíî îáîñòðÿåòñÿ,
òàê êàê äåÿòåëüíîñòü ÷åëîâåêà ââîäèò äîïîëíèòåëüíûå ôàêòîðû îòáîðà. Ïîýòîìó íå-
ñîìíåííî, ÷òî ïîñåâû êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé áåçóñëîâíûå áèîöå-
íîçû — ïî òåðìèíîëîãèè Ôðèäåðèêñà (1932) — âòîðè÷íûå, ïî Áåé-Áèåíêî (1939) —
èñêóññòâåííûå), îáëàäàþùèå ïðèçíàêàìè ñëîæèâøèõñÿ áèîöåíîçîâ. Îñíîâíûìè èç ýòèõ
ïðèçíàêîâ ÿâëÿåòñÿ âûñîêàÿ îäíîðîäíîñòü ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà è åãî ìåçîôèòíîñòü,
õàðàêòåðíàÿ äëÿ ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé.

Ïðîâåðêà ïðèìåíèìîñòè îñíîâíûõ êðèòåðèåâ ïîíÿòèÿ áèîöåíîçà ê ïîñåâàì êóëü-
òóðíûõ ðàñòåíèé áûëà ñäåëàíà Ã.ß. Áåé-Áèåíêî íà ïðèìåðå êîìïëåêñîâ íàñåêîìûõ, îáè-
òàþùèõ íà ïøåíè÷íûõ ïîëÿõ. Èì áûëî ïîêàçàíî íà äîñòàòî÷íî óáåäèòåëüíîì ìàòåðè-
àëå, ÷òî êîíòèíãåíò íàñåêîìûõ íà ïîñåâàõ ïøåíèöû â ðàçíûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ïóíêòàõ
Çàâîëæüÿ îòëè÷àåòñÿ ïîñòîÿíñòâîì ñîñòàâà è ãåîãðàôè÷åñêîé ïîâòîðÿåìîñòüþ.

Ìíîþ áûëî ïðîâåäåíî ñðàâíåíèå ôîðì íàñåêîìûõ, â ìàññå ðàçìíîæàþùèõñÿ íà
çëàêîâûõ ïîëÿõ, â Ïàëåàðêòèêå è â Íåàðêòèêå. Êðèòåðèåì âûñîêîé ÷èñëåííîñòè â ìîåì
àíàëèçå ñëóæèëà ðåãèñòðàöèÿ íàñåêîìîãî â êà÷åñòâå ýêîíîìè÷åñêè âàæíîãî âðåäèòåëÿ.
Íàíîñèìûé âðåäèòåëåì ýêîíîìè÷åñêè îùóòèìûé âðåä ïîäðàçóìåâàåò åãî âûñîêóþ ÷èñ-
ëåííîñòü (òàáë. 7.2).

Ýòî ñðàâíåíèå (Ãèëÿðîâ, 1943) ïîêàçàëî, ÷òî íà ðàçíûõ êîíòèíåíòàõ, â ðàçíûõ çîî-
ãåîãðàôè÷åñêèõ îáëàñòÿõ íà ïîñåâàõ çåðíîâûõ ôîðìèðóþòñÿ îäèíàêîâûå êîìïëåêñû
ðàñòèòåëüíîÿäíûõ íàñåêîìûõ, çà ñ÷åò ðàçíûõ, íî ýêîëîãè÷åñêè ñõîäíûõ âèäîâ, âñòóïà-
þùèõ â àíàëîãè÷íûå îòíîøåíèÿ ñ âîçäåëûâàåìûì ðàñòåíèåì. Óñëîâèÿ äëÿ áèîëîãè-
÷åñêîãî ïðîãðåññà, äëÿ ïîâûøåíèÿ ÷èñëåííîñòè íà ïîñåâàõ ñîçäàþòñÿ äëÿ ýêîëîãè÷åñ-
êè ñõîäíûõ, âèêàðèèðóþùèõ âèäîâ. Ñõîäíûå èçìåíåíèÿ ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà îäíîãî
èç âàæíåéøèõ êîìïîíåíòîâ áèîöåíîçîâ, âåäóò ê êîíâåðãåíòíûì èçìåíåíèÿì áèîöåíî-
çîâ, ê ïðåèìóùåñòâåííîìó ðàçìíîæåíèþ îïðåäåëåííûõ ôîðì è çàêîíîìåðíîìó òå÷å-
íèþ åñòåñòâåííîãî îòáîðà.

Ìàòåðèàëû ïî êîìïëåêñàì âðåäèòåëåé ðàçëè÷íûõ ïîëåâûõ êóëüòóð ïðåäñòàâëÿþò áîëü-
øîé èíòåðåñ äëÿ èçó÷åíèÿ çàêîíîìåðíîñòåé îòáîðà, òàê êàê, âî-ïåðâûõ, ðåãèñòðàöèÿ íà-
ñåêîìîãî â êà÷åñòâå ýêîíîìè÷åñêè âàæíîãî âðåäèòåëÿ ÿâëÿåòñÿ îñíîâàòåëüíûì êðèòåðè-
åì åãî ìàññîâîñòè, à âî- âòîðûõ, ñòåïåíü èçó÷åííîñòè âðåäíûõ íàñåêîìûõ äîñòàòî÷íî
âåëèêà, è ïîçâîëÿåò ó÷åñòü îñíîâíûå ïðèçíàêè, ïî êîòîðûì èäåò åñòåñòâåííûé îòáîð
ñðåäè ðàñòèòåëüíîÿäíûõ íàñåêîìûõ íà ïëîùàäÿõ, çàíÿòûõ ïîñåâàìè êóëüòóðíûõ ðàñòå-
íèé.

Õàðàêòåðíîé ÷åðòîé ñîâðåìåííîãî ïîëåâîäñòâà ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå ñåâîîáîðîòîâ,
ïðè êîòîðûõ, êàê ïðàâèëî, åæåãîäíî íà áîëåå èëè ìåíåå çíà÷èòåëüíûõ ïëîùàäÿõ
ìåíÿåòñÿ âèäîâîé ñîñòàâ è õàðàêòåð ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà (â ñîîòâåòñòâèè ñ âè-
äîì âîçäåëûâàåìîãî â êàæäîì äàííîì ãîäó ðàñòåíèÿ). Òàêèì îáðàçîì, â óñëîâèÿõ
ñåâîîáîðîòîâ ìîãóò âûæèâàòü òîëüêî âèäû, ñïîñîáíûå âûíîñèòü ðåçêèå èçìåíåíèÿ
ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà. Â ïðåäåëàõ àðåàëà ñâîåãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ êàæäûé âèä çà-
íèìàåò îïðåäåëåííûå ìåñòîîáèòàíèÿ, îòâå÷àþùèå îïðåäåëåííûì òðåáîâàíèÿì âèäà.
Àìïëèòóäû êîëåáàíèÿ æèçíåííûõ ôàêòîðîâ, ïîçâîëÿþùèå ïîñòîÿííîå ñóùåñòâî-
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âàíèå âèäà â çàíèìàåìûõ èì ñòàöèÿõ, îïðåäåëÿþòñÿ ñòåïåíüþ ýêîëîãè÷åñêîé ïëàñ-
òè÷íîñòè.

Ïðèñïîñîáëåíèå ïîïóëÿöèè âèäà ê èçìåíåíèÿì óñëîâèé ñðåäû ïðîèñõîäèò â ðå-
çóëüòàòå ïðèñïîñîáèòåëüíûõ ðåàêöèé îñîáåé íà ïðîòÿæåíèè âñåãî îíòîãåíåçà è îòáîðà
ôîðì, áîëåå ïðèñïîñîáëåííûõ ê ñóùåñòâîâàíèþ â èçìåíèâøèõñÿ óñëîâèÿõ. Îäíàêî êî-
ëåáàíèÿ óñëîâèé ñðåäû, îñîáåííî ó ãðàíèö àðåàëà âèäà, ìîãóò ïðåâûøàòü ïðåäåëû,
äîïóñêàåìûå ýêîëîãè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòüþ âõîäÿùèõ â íåå êîìïîíåíòîâ. Â òàêîì ñëó-
÷àå, ïðè îòñóòñòâèè âîçìîæíîñòè ñìåíû ìåñòîîáèòàíèÿ äàííàÿ ïîïóëÿöèÿ îáðå÷åíà íà
ãèáåëü, è åå íèøà â áèîöåíîçå ìîæåò îêàçàòüñÿ çàíÿòîé ïîïóëÿöèåé äðóãîãî âèäà.

Ïîýòîìó ðàññåëåíèå, íàðÿäó ñ ðàçìíîæåíèåì, ÿâëÿåòñÿ îñíîâíîé ôóíêöèåé âèäî-
âîé æèçíè îðãàíèçìà. ×åì íèæå ýêîëîãè÷åñêàÿ ïëàñòè÷íîñòü âèäà, ÷åì óæå åãî ýêîëî-
ãè÷åñêèé ñòàíäàðò, òåì áîëüøåå çíà÷åíèå äëÿ åãî ñóùåñòâîâàíèÿ â èçìåíèâøèõñÿ óñ-
ëîâèÿõ ñðåäû ïðèîáðåòàåò ôóíêöèÿ ðàññåëåíèÿ. Äàííûå ïðàêòèêè ñåëüñêîõîçÿéñòâåí-
íîé ýíòîìîëîãèè äàþò õîðîøèå èëëþñòðàöèè ýòîãî ïîëîæåíèÿ.

Ïîñêîëüêó íà îáðàáàòûâàåìûõ çåìëÿõ åæåãîäíî ðåçêî ìåíÿåòñÿ ñîñòàâ è õàðàêòåð
ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà, êîìïëåêñû ðàñòèòåëüíîÿäíûõ íàñåêîìûõ îáðàáàòûâàåìûõ çå-
ìåëü, ôîðìèðóþòñÿ çà ñ÷åò âèäîâ, ñïîñîáíûõ íå òîëüêî ê ïèòàíèþ âîçäåëûâàåìûìè
ðàñòåíèÿìè, íî è ñïîñîáíûõ ïåðåíîñèòü ðåçêèå èçìåíåíèÿ ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà â
êîíêðåòíîì ìåñòîîáèòàíèè êàæäîé ïîïóëÿöèè.

Ñðåäè ðàñòèòåëüíîÿäíûõ íàñåêîìûõ, ñïîñîáíûõ ïèòàòüñÿ è ðàçìíîæàòüñÿ â ìàññî-
âûõ êîëè÷åñòâàõ íà ïîëåâûõ çåìëÿõ, ò. å., ÿâëÿþùèõñÿ ýêîíîìè÷åñêè âàæíûìè âðåäè-
òåëÿìè, èìåþòñÿ êàê âèäû ñ øèðîêîé ýêîëîãè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòüþ â îòíîøåíèè âû-
áîðà êîðìîâûõ ðàñòåíèé (ïîëèôàãè, ìíîãîÿäíûå âðåäèòåëè), òàê è âèäû ñ óçêèì ýêîëî-
ãè÷åñêèì ñòàíäàðòîì â îòíîøåíèè êîðìîâûõ ðàñòåíèé (îëèãîôàãè, ñïåöèàëèçèðîâàí-
íûå âðåäèòåëè).

Àíàëèç áèîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé ïðåäñòàâèòåëåé ýòèõ ãðóïï íàñåêîìûõ, ïîêà-
çûâàåò, ÷òî ñòåïåíü ñòåíîôàãèè íàõîäèòñÿ â ñâÿçè ñî ñïîñîáíîñòüþ ê ðàññåëåíèþ è ñ
äëèòåëüíîñòüþ æèçíåííîãî öèêëà.

Áîëüøèíñòâó êðûëàòûõ íàñåêîìûõ ñâîéñòâåííî ðàçäåëåíèå â îíòîãåíåçå ôóíêöèé
ïèòàíèÿ è ðàññåëåíèÿ. Ïåðâàÿ õàðàêòåðíà â îñíîâíîì äëÿ ëè÷èíî÷íûõ ñòàäèé, à âòîðàÿ,
ïðè àêòèâíîì ðàññåëåíèè — äëÿ âçðîñëîé. Ëèøü â ñðàâíèòåëüíî ðåäêèõ ñëó÷àÿõ ôóíê-
öèÿ ðàññåëåíèÿ âûïîëíÿåòñÿ ìîëîäûìè ñòàäèÿìè, íàïðèìåð ëè÷èíêàìè ó Ìå1î¸ ó

Òàáëèöà 7.2. Âðåäèòåëè îòäåëüíûõ îðãàíîâ ðàñòåíèé íà ðàçíûõ êîíòèíåíòàõ

Ïîâðåæäàåìûå îðãàíû èëè 
ìåñòîíàõîæäåíèå âðåäèòåëåé 

Ïàëåàðêòèêà (ÑÑÑÐ) Íåàðêòèêà (ÑØÀ) 

Ïðîðàñòàþùèå çåðíà è êîðåøêè â 
ñóõèõ ðàéîíàõ ñòåïíîé çîíû 

Blaps s pp. Eleodes  spp. 

Êîðíè â áîëåå ñóõèõ ðàéîíàõ Selatosomus  spp. Ludius  spp. 

Êîðíè âî âëàæíûõ ðàéîíàõ Agriotes  lineatus  

A. obscurus 

Agriotes mancus 

Âñõîäû îçèìè Euxoa  segetum Porosagrotis orthogonia 

Âíóòðè ñòåáëÿ Meromyza saltatrix Meromyza americana 
Âíóòðè ñîëîìèíû, ïîäïèëèâàåò 
îñíîâàíèå ñîëîìèíû 

Cephus pigmaeus Cepus cinctus 

Êîëîñîê Cantarinia tritici Thecodiplosis masellana 

Íàäçåìíûå îðãàíû (âûñàñûâàþò 
ñîêè) 

Eurygaster integriceps Blssus leucopterus 
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Coccidae. Â ýòèõ ñëó÷àÿõ ïðåîáëàäàåò ïàññèâíûé ñïîñîá ðàññåëåíèÿ, à âñå òå÷åíèå îí-
òîãåíåçà íîñèò ðåãðåññèâíûé õàðàêòåð. Èç ôèòîôàãîâ ïàññèâíî ðàññåëÿþùèìèñÿ ôîð-
ìàìè ÿâëÿþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî îáèòàòåëè äåðåâüåâ, à â óñëîâèÿõ òðàâÿíèñòîãî ðàñ-
òèòåëüíîãî ïîêðîâà ïàññèâíîå ðàññåëåíèå — ðåäêîå ÿâëåíèå.

Äëÿ ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà íàñåêîìûõ, è â òîì ÷èñëå âðåäÿùèõ ïîëåâûì êóëü-
òóðàì, õàðàêòåðíà íèçêàÿ ìèãðàöèîííàÿ ñïîñîáíîñòü ëè÷èíî÷íûõ (è íèìôàëüíûõ) ñòà-
äèé, îñîáåííî â ñðàâíåíèè ñî âçðîñëîé, ÷àñòî ñïîñîáíîé ê íàèáîëåå ñîâåðøåííîìó
ñïîñîáó ïåðåäâèæåíèÿ íà ñóøå — ê ïîëåòó.

Åñëè ïðîäîëæèòåëüíîñòü ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè áûâàåò áîëåå ãîäà èëè ðàçâèòèå ëè-
÷èíêè çàõâàòûâàåò äâà âåãåòàöèîííûõ ïåðèîäà, â óñëîâèÿõ ñåâîîáîðîòîâ ñïîñîáíû
âûæèâàòü òîëüêî ôîðìû, ñïîñîáíûå ïåðåíîñèòü ðåçêèå ñìåíû êîðìîâûõ ðàñòåíèé, ò.å.
ïîëèôàãè ñ âûñîêîé ýêîëîãè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòüþ â îòíîøåíèè âûáîðà ïèùè.

Òàêîâû, íàïðèìåð, ïðîâîëî÷íèêè — øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå â óñëîâèÿõ îáðàáà-
òûâàåìûõ çåìåëü Åâðîïåéñêîé ÷àñòè Ñîþçà ëè÷èíêè Agriotes è Selatosomus ñ ïðîäîëæè-
òåëüíîñòüþ öèêëà ðàçâèòèÿ ïîðÿäêà 5 ëåò. Ïðîâîëî÷íèêè èçâåñòíû êàê âðåäèòåëè âñåõ
áåç èñêëþ÷åíèÿ ïîëåâûõ êóëüòóð â íàøåé ñòðàíå, ÷òî óæå óêàçûâàåò íà èõ èñêëþ÷èòåëü-
íóþ ìíîãîÿäíîñòü. ßñíî âûðàæåííîé ìíîãîÿäíîñòüþ îáëàäàþò è ëè÷èíêè ïëà-
ñòèí÷àòîóñûõ, äëèòåëüíîñòü öèêëà êîòîðûõ ðàâíÿåòñÿ 2 ãîäàì (Anisoplia), 3 ãîäàì
(Amphimallon solstitiale), 4 ãîäàì (Pentodon idiota) è äàæå 4–5 ãîäàì (Melolontha

hippocastani). Èñêëþ÷èòåëüíàÿ ìíîãîÿäíîñòü ñâîéñòâåííà è ðàñïðîñòðàíåííûì â þæíîé
ëåñîñòåïè è ñòåïè Óêðàèíû ëè÷èíêàì ïûëüöååäîâ Omophlus è Podonta, èìåþáùèì 2-
ëåòíåþ ãåíåðàöèþ. Ïîëèôàãàìè ÿâëÿþòñÿ è ëè÷èíêè ÷åðíîòåëîê, íàïðèìåð Blaps, ðàçâè-
âàþùèåñÿ â òå÷åíèå 16 ìåñÿöåâ, èçâåñòíûå êàê âðåäèòåëè ìíîãèõ âèäîâ ïîëåâûõ êóëüòóð
íà þãå ñòåïíîé çîíû.

Ëè÷èíêè äîëãîíîæêè Tipula paludosa, âðåäÿùèå ðàçíîîáðàçíûì êóëüòóðàì â çàïàä-
íûõ îáëàñòÿõ ñòðàíû, âûõîäÿò èç ÿèö â àâãóñòå–ñåíòÿáðå, ïèòàþòñÿ ïîäçåìíûìè ÷àñòÿ-
ìè ðàñòåíèé äî ïîçäíåé îñåíè, çèìóþò è ñëåäóþùåé âåñíîé âîçîáíîâëÿþò ïèòàíèå,
îêóêëèâàÿñü â èþëå — àâãóñòå. Òàêèì îáðàçîì, ðàçâèòèå ýòèõ îáû÷íûõ, øèðîêî ðàñ-
ïðîñòðàíåííûõ âðåäèòåëåé, õîòÿ è ïðîäîëæàåòñÿ ìåíüøå ãîäà, íî çàõâàòûâàåò äâà
âåãåòàöèîííûõ ïåðèîäà.

Øèðîêèé íàáîð êîðìîâûõ ðàñòåíèé èçâåñòåí è äëÿ òàê íàçûâàåìîãî ñåðîãî äîëãî-
íîñèêà (Tanymecus palliatus), èìåþùåãî 2-ëåòíþþ ãåíåðàöèþ è âðåäÿùåãî ðàçëè÷íûì
âîçäåëûâàåìûì äâóäîëüíûì. Ìîæíî ïðèâåñòè ìíîãî àíàëîãè÷íûõ ïðèìåðîâ òîãî, ÷òî
âðåäíûå íàñåêîìûå, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå íà îáðàáàòûâàåìûõ çåìëÿõ ñ ëè÷èíî÷-
íîé ñòàäèåé, çàõâàòûâàþùåé íåñêîëüêî âåãåòàöèîííûõ ïåðèîäîâ, ïðåäñòàâëåíû âèäà-
ìè ñ ÿâíî âûðàæåííîé ïîëèôàãèåé. Ýòî íàõîäèò ñåáå ïðîñòîå îáúÿñíåíèå: íåñïîñîá-
íûå ìèãðèðîâàòü íà äàëüíèå ðàññòîÿíèÿ îëèãîôàãè ïðè ðåçêèõ è êîðåííûõ èçìåíåíèÿõ
ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà ïîãèáàþò, à âûæèâàþò ëèøü ëè÷èíêè-ïîëèôàãè.

Øèðîêàÿ ñòåïåíü ïîëèôàãèè õàðàêòåðíà è äëÿ âðåäèòåëåé ñ öèêëîì ðàçâèòèÿ ìåíü-
øå ãîäà, êîòîðûå íåñïîñîáíû ê ìèãðàöèè íà ñîñåäíèå ïîëÿ. Òàêîâà, íàïðèìåð, êîðíå-
âàÿ òëÿ (Trifidaphis phaseoli), íå äàþùàÿ â ëåñîñòåïè Óêðàèíû êðûëàòûõ îñîáåé (àíîëî-
öèêëè÷åñêàÿ ôîðìà), âðåäÿùàÿ áîëüøèíñòâó ñîðíûõ è êóëüòóðíûõ äâóäîëüíûõ (Ìîðä-
âèëêî, 1923, 1925).

Âèäû íàñåêîìûõ ñ óçêèì ýêîëîãè÷åñêèì ñòàíäàðòîì â îòíîøåíèè êîðìîâûõ ðàñòå-
íèé, ïðè îòñóòñòâèè õîðîøî ðàçâèòîé ñïîñîáíîñòè ê ðàññåëåíèþ èëè, åñëè ïåðèîäè÷-
íîñòü ðàññåëÿþùåéñÿ ñòàäèè ðåæå, ÷åì ñìåíû ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà â ñåâîîáîðîòå,
ïîãèáàþò è, âî âñÿêîì ñëó÷àå, íå ìîãóò â ìàññå ðàçìíîæàòüñÿ è èìåòü ýêîíîìè÷åñêîå
çíà÷åíèå. Â óñëîâèÿõ ñåâîîáîðîòîâ, âêëþ÷àþùèõ ÷èñòûå ïàðû, ò. å. ïîëÿ, ëèøåííûå
ðàñòèòåëüíîñòè â òå÷åíèå âåãåòàöèîííîãî ïåðèîäà, ñðåäè ôîðì ñ ïîíèæåííîé ñïîñîá-
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íîñòüþ ê ðàññåëåíèþ è ìíîãîëåòíèì öèêëîì ðàçâèòèÿ îòáèðàþòñÿ òàêèå, êîòîðûå ñïî-
ñîáíû â òå÷åíèå äëèòåëüíîãî ïåðèîäà ê ïèòàíèþ îðãàíè÷åñêèìè îñòàòêàìè èëè, âî
âñÿêîì ñëó÷àå, ê äëèòåëüíîìó îòñóòñòâèþ ðàñòèòåëüíîé ïèùè, êàê ýòî áûëî ïîêàçàíî
íà ïðèìåðå ïî÷âåííûõ âðåäèòåëåé.

Òàêèì îáðàçîì, ñïîñîáíîñòü âèäà ê ðàññåëåíèþ ÿâëÿåòñÿ ñâîéñòâîì, êîòîðîå êîì-
ïåíñèðóåò íåäîñòàòî÷íî øèðîêóþ ïëàñòè÷íîñòü â óñëîâèÿõ èçìåíÿþùåéñÿ ñðåäû. Ïðè-
âåäåííûé àíàëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî â èçìåíÿþùèõñÿ óñëîâèÿõ ñðåäû (äàæå ïðè îäíîì
âàðüèðóþùåì ôàêòîðå) îòáîð ïðîèñõîäèò íå ïî îäíîìó, à ïî öåëîìó êîìïëåêñó ïðèçíà-
êîâ, ñâÿçàííûõ ñ èçìåíÿþùèìñÿ ôàêòîðîì ïðÿìûìè (ñòåïåíü êîðìîâîé ñïåöèàëèçà-
öèè è èçìåíåíèå ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà), è êîñâåííûìè ñâÿçÿìè (ñïîñîáíîñòü ê ðàññå-
ëåíèþ, äëèòåëüíîñòü öèêëà ðàçâèòèÿ).

Ïðàâèëüíîñòü âûâîäîâ î âîçìåùàþùåì çíà÷åíèè ôóíêöèè ðàññåëåíèÿ äëÿ âûæè-
âàíèÿ ïîïóëÿöèé âèäà ïðè èçìåíåíèÿõ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ, ïðåâûøàþùèõ ñòå-
ïåíü èõ ïëàñòè÷íîñòè â îòíîøåíèè èçìåíÿþùåãîñÿ ôàêòîðà, ÿ ïðîâåðèë íà ïðèìåðå
ôîðìèðîâàíèÿ íîâîãî âòîðè÷íîãî áèîöåíîçà. Â òå÷åíèå 13 ëåò ìíîþ ïðîñëåæèâàëñÿ
ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ ýíòîìîöåíîçà êàó÷óêîíîñíûõ ïëàíòàöèé. Ôîðìèðîâàíèå êîìï-
ëåêñà âðåäíûõ íàñåêîìûõ íà ïîëÿõ êîê-ñàãûçà øëî çà ñ÷åò ìíîãîÿäíûõ ôîðì è âèäîâ,
ñâÿçàííûõ ñ ÿçû÷êîâûìè ñëîæíîöâåòíûìè, ãëàâíûì îáðàçîì ðîäà Taraxacum. Èç îëè-
ãîôàãîâ, ïèòàþùèõñÿ ñëîæíîöâåòíûìè, â ìàññå ðàçìíîæàþòñÿ íà ïîëåâûõ çåìëÿõ òîëüêî
âèäû, îáëàäàþùèå âûñîêîé ñïîñîáíîñòüþ ê ðàññåëåíèþ, íàïðèìåð, ìóõè Ensitia sonchi,
æóêè Olibrus bicolor, êëîïû

Nysius ericae, òëè Xerophylaphis scorzonerae è äð., íàíîñèâøèå â ðÿäå ìåñò ñóùå-
ñòâåííûé âðåä ïëàíòàöèÿì êàó÷óêîíîñîâ. Îëèãîôàãè, ìàëî ñïîñîáíûå ê ðàññåëåíèþ,
íå ëåòàþùèå èëè ñëàáî ëåòàþùèå âî âçðîñëîé ñòàäèè, äàæå ïðè âûñîêîé ïðèñïîñîá-
ëåííîñòè ê ïèòàíèþ îäóâàí÷èêàìè è êîê-ñàãûçîì â òîì ÷èñëå, íå ðàçìíîæàëèñü â ìàñ-
ñå íà åãî ïîñåâàõ, õîòÿ è áûëè îòìå÷åíû êàê âðåäèòåëè. Òàêîâû, íàïðèìåð, äîëãîíîñè-
êè Alophus triguttatus è Pseudocleonus cinereus, â èçâåñòíîé ñòåïåíè ñêðûòíîõîáîòíèê
Centhorrhynchus punctiger. ×èñëåííîñòü ýòèõ íàñåêîìûõ ïîâûøàëàñü òîëüêî ïðè ìíî-
ãîëåòíåì êóëüòèâèðîâàíèè ïîâðåæäàåìûõ ðàñòåíèé â ïðåäåëàõ äàííîãî ïîëåâîãî ìàñ-
ñèâà. ß ðàññìàòðèâàë ëèøü îäíó ñòîðîíó âëèÿíèÿ ïðîèçâîäèìûõ ÷åëîâåêîì èçìåíåíèé
ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà íà õîä åñòåñòâåííîãî îòáîðà ñðåäè ðàñòèòåëüíîÿäíûõ íàñåêî-
ìûõ — âëèÿíèå êîðìîâîãî ôàêòîðà. Ýòîò ôàêòîð, áåçóñëîâíî, ÿâëÿåòñÿ âàæíåéøèì è
äëÿ ýëèìèíàöèè ñòåíîòðîôîâ â ðÿäå ñëó÷àåâ, íî íå åäèíñòâåííûì.

Èíîãäà îñíîâíîå âëèÿíèå íà ñóäüáó ïîïóëÿöèè âèäà ïðè èçìåíåíèÿõ ðàñòèòåëüíî-
ãî ïîêðîâà ìîæåò îêàçàòü íå èçìåíåíèå ïèùåâûõ ðåñóðñîâ, à èçìåíåíèå ìèêðîêëèìàòà.
Èçâåñòíî, ÷òî ìèêðîêëèìàòè÷åñêèå óñëîâèÿ, â îñîáåííîñòè ðåæèì òåìïåðàòóðû è âëàæ-
íîñòè, âëèÿþò íà ìèãðàöèè íàñåêîìûõ è ðàñïðåäåëåíèå èõ ïî ñòàöèÿì. Ïîýòîìó èíòå-
ðåñíî áûëî ñîïîñòàâèòü äàííûå î ðàñïðåäåëåíèè ùåëêóíîâ ïî ðàçëè÷íûì êóëüòóðàì ñ
ðåçóëüòàòàìè îïðåäåëåíèÿ òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòè ïðèçåìíîãî ñëîÿ âîçäóõà, ñëîÿ, â
êîòîðîì ïðåáûâàþò ùåëêóíû â ïåðèîä ÿéöåêëàäêè. Ïîêàçàíî, ÷òî íà ó÷àñòêàõ ñî çëàêà-
ìè àìïëèòóäà êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòè áûëè ìåíüøå, ÷åì íà äðóãèõ ó÷àñ-
òêàõ ñ ìåíåå ãóñòûì èëè áîëåå íèçêèì òðàâîñòîåì. Ïîä çëàêîâîé ðàñòèòåëüíîñòüþ, ïî
äàííûì Ãåéãåðà (1931), òåìïåðàòóðíûé ìèíèìóì íî÷üþ íàáëþäàåòñÿ íå íà ïîâåðõíîñ-
òè ïî÷âû, à íà âûñîòå îêîëî 50 ñì. Êðîìå òîãî, ó ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ïîä ãóñòûì ðàñòè-
òåëüíûì ïîêðîâîì íàáëþäàåòñÿ ðåçêîå ñíèæåíèå ñèëû âåòðà ïî îòíîøåíèþ ê ñèëå âåò-
ðà íàä ðàñòåíèÿìè. Íåëüçÿ èãíîðèðîâàòü òàêæå òî, ÷òî â ãóñòîé çëàêîâîé ðàñòèòåëüíî-
ñòè ñîçäàåòñÿ çàòåíåííîñòü ïîâåðõíîñòè ïî÷âû. Âñå ýòè ìîìåíòû áëàãîïðèÿòíû äëÿ
÷óâñòâèòåëüíûõ ê âûñûõàíèþ æóêîâ-ùåëêóíîâ. Èçâåñòíî, íàïðèìåð, ÷òî ïðè äåôèöè-
òå âëàæíîñòè ó ùåëêóíîâ Agriotes ïðåêðàùàåòñÿ ÿéöåêëàäêà (Langenbuch, 1932). Äàëü-
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íåéøèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ùåëêóíû êîíöåíòðèðóþòñÿ íà òåõ êóëüòóðàõ, ãäå â
íàèáîëåå æàðêèå ÷àñû òåìïåðàòóðà ïðèçåìíîãî ñëîÿ âîçäóõà ìèíèìàëüíà, à âëàæíîñòü
ìàêñèìàëüíà, ò.å. êîëåáàíèÿ òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòè ñãëàæåíû. Íà âûáîð ùåëêóíàìè
çàäåðíåííûõ ó÷àñòêîâ óêàçûâàëè ßðîñëàâöåâ (1929), è Cohen (1942), ïðè÷åì ïîñëåäíèé
ïîäòâåðäèë âûñêàçàííîå ìíîþ ïîëîæåíèå î ïðåèìóùåñòâåííîì çíà÷åíèè ïîñòîÿííîãî
ðåæèìà òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòè ïðè ýòîì âûáîðå.

ÂËÈßÍÈÅ ÑÅÂÎÎÁÎÐÎÒÀ ÍÀ ×ÈÑËÅÍÍÎÑÒÜ ÑÏÎÑÎÁÍÛÕ Ê ÑÀÏÐÎÔÀÃÈÈ
ÏÎËÈÔÀÃÎÂ, ÎÁÈÒÀÞÙÈÕ Â ÏÎ×ÂÅ, È ÏÓÒÈ ÝÒÎÃÎ ÂËÈßÍÈß

Äàííûå íàáëþäåíèé äîêàçûâàþò, ÷òî ÿéöåêëàäêà ùåëêóíîâ èìååò ìåñòî â îñíîâíîì
íà çëàêîâûõ ïîëÿõ. Ãðèãîðüåâà (1940) ñîîáùèëà î ðåçóëüòàòàõ ñâîèõ ó÷åòîâ ïåðâûõ ñòà-
äèé Agriotes obscurus, ïðè êîòîðûõ îíà íàøëà, ÷òî îòðîæäåíèå ìîëîäè ó ýòîãî âèäà èäåò
íàèáîëåå èíòåíñèâíî íà ÿðîâîé ïøåíèöå è êëåâåðå. Ðàáîòàÿ íà î÷åíü ñèëüíî çàðàæåí-
íûõ ó÷àñòêàõ â ×åðåïîâåöêîì ðàéîíå, îíà ñìîãëà ïðèìåíèòü ìåòîä ïðîìûâîê äëÿ ó÷åòà
÷èñëåííîñòè ëè÷èíîê ïåðâûõ âîçðàñòîâ.

Åñëè ïî âîçðàñòó ëè÷èíîê, ïðåîáëàäàâøèõ íà êëåâåðèùàõ, ïðîèçâåñòè âû÷èñëåíèå
âðåìåíè èõ îòðîæäåíèÿ èç ÿèö, îêàçûâàåòñÿ, ÷òî îñíîâíàÿ ìàññà ëè÷èíîê âûøëà èç ÿèö
â ïåðâûé ãîä âåãåòàöèè êëåâåðà, ò. å. â ãîä, êîãäà êëåâåð áûë â ïîäñåâå, ïîä ïîêðîâîì
çëàêîâ. Ýòè ðåçóëüòàòû ñîãëàñóþòñÿ ñ äàííûìè î ëîêàëèçàöèè æóêîâ-ùåëêóíîâ â ïåðè-
îä ÿéöåêëàäêè èìåííî íà çëàêîâûõ ïîëÿõ è ïîçâîëÿþò ðàñøèôðîâàòü ïðè÷èíû ïîâûøå-
íèÿ ÷èñëåííîñòè ëè÷èíîê ùåëêóíîâ íà êëåâåðèùàõ (è âîîáùå íà ìíîãîëåòíèõ òðàâàõ),
íàáëþäàåìûõ â ïîëåâûõ ñåâîîáîðîòàõ.

Îñíîâíàÿ ìàññà ÿèö îòêëàäûâàåòñÿ ùåëêóíàìè íà ïîëÿõ ñ çåðíîâûìè êóëüòóðàìè.
Åñëè ê çëàêàì áûë ïîäñåÿí êëåâåð, òî â çàâèñèìîñòè îò ñðîêà èñïîëüçîâàíèÿ ó÷àñòêà, 2–
3 ãîäà ïî÷âà íà ýòîì ïîëå íå ïîäâåðãàåòñÿ îáðàáîòêàì. Ïåðâàÿ îáðàáîòêà ïðîèçâîäèòñÿ,
êîãäà ïðîâîëî÷íèêè, âûøåäøèå èç ÿèö íà çëàêîâîì ïîëå, äîñòèãàþò 2—3 ëåò. Äëÿ òàêèõ
êðóïíûõ ëè÷èíîê îáðàáîòêè ïî÷âû, êàê ïîêàçàëè íàøè ðàáîòû, íå ïðåäñòàâëÿþò îïàñ-
íîñòè. Ïîýòîìó ïîä êóëüòóðàìè, âûñåâàåìûìè ñðàçó ïîñëå ìíîãîëåòíèõ òðàâ, îòìå÷àåò-
ñÿ ïîâûøåííàÿ ÷èñëåííîñòü ïðîâîëî÷íèêîâ ñòàðøèõ âîçðàñòîâ.

Êîãäà çëàêè âûñåâàþòñÿ áåç ïîäñåâà êëåâåðà, ïîñëå óáîðêè óðîæàÿ çåðíîâîé êóëü-
òóðû ïîëå ïîäâåðãàåòñÿ ëóùåíèþ ñòåðíè è çÿáëåâîé âñïàøêå. Ïðè ýòîì ñëàáûå ìàëî-
ïîäâèæíûå ëè÷èíêè ïåðâîãî ãîäà ñ î÷åíü íåæíûìè ïîêðîâàìè, ïîãèáàþò. Ñòðåìÿñü óéòè
îò âûñûõàíèÿ, îíè óñòðåìëÿþòñÿ âãëóáü, ãäå âñòðå÷àþòñÿ ñ ïîäâåðãíóòûì óæå èññóøå-
íèþ ïîâåðõíîñòíûì ãîðèçîíòîì, â êîòîðîì â ìàññå è ïîãèáàþò.3  Âûñîêàÿ ÷óâñòâèòåëü-
íîñòü ëè÷èíîê èìåííî ïåðâûõ âîçðàñòîâ êî âñÿêèì íåáëàãîïðèÿòíûì âîçäåéñòâèÿì ñðåäû
ñêàçûâàåòñÿ è â âîçðàñòíîì ñîñòàâå ïîïóëÿöèè ïðîâîëî÷íèêîâ (Salt, Hollick, 1942).

Òàêèì îáðàçîì, çåðíîâûå ÿâëÿþòñÿ òåìè êóëüòóðàìè, íà êîòîðûõ ïðîèñõîäèò íîâîå
çàñåëåíèå ïîëÿ ëè÷èíêàìè Agriotes, à íà ñìåíÿþùèõ çåðíîâûå êëåâåðàõ ñîçäàþòñÿ â
ïîëåâîì ñåâîîáîðîòå áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ äëÿ âûæèâàíèÿ ëè÷èíîê. Ñóùåñòâóþùåå
â ðóññêîé íàó÷íîé ëèòåðàòóðå íàçâàíèå Agriotås — «çëàêîâûé ùåëêóí» (ßêîáñîí, 1927)
õîðîøî îòðàæàåò îòíîøåíèå âçðîñëîé ñòàäèè âðåäèòåëÿ ê çåðíîâûì êóëüòóðàì. Èíòå-
ðåñíî, ÷òî ëè÷èíêè ùåëêóíîâ Ludius aereipennis èìåííî â ïåðâûé ãîä æèçíè íóæäàþòñÿ
â ïèòàíèè êîðåøêàìè çëàêîâ, â äàëüíåéøåì ñòàíîâÿñü ïîëèôàãàìè è ñàïðîôàãàìè
(Strickland, 1939). Âñå ïðèâåäåííûå ìàòåðèàëû ïîêàçûâàþò, ÷òî ïîâûøåíèå ÷èñëåííîñ-
òè ïðîâîëî÷íèêîâ íà êëåâåðèùàõ ñâÿçàíî ñî ñïåöèôè÷åñêèì ýêîëîãè÷åñêèì ðåæèìîì

3 Â ñóõèõ ðàéîíàõ Çàâîëæüÿ ãëóáîêàÿ âñïàøêà â æàðêèé ïåðèîä ãîäà («íà ïåðåãàð») ñïîñîáñòâóåò ñíèæåíèþ
÷èñëåííîñòè âñåé ïîïóëÿöèè ëè÷èíîê, äàæå ñòàðøèõ âîçðàñòîâ, ïîãèáàþùèõ â áûñòðî âûñûõàþùèõ îáåð-
íóòûõ ïëàñòàõ (Ñàõàðîâ, 1937).
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ó÷àñòêîâ ñ çåðíîâûìè è ñ îòñóòñòâèåì îáðàáîòîê ïî÷âû íà êëåâåðíûõ ïîëÿõ. Ýòî ïîâû-
øåíèå ÷èñëåííîñòè ïðîâîëî÷íèêîâ ñâÿçàíî ñ òåì îáùèì ïîäúåìîì áèîëîãè÷åñêîé àê-
òèâíîñòè ïî÷â, êîòîðûé õàðàêòåðåí äëÿ òðàâîïîëüíîãî êëèíà â ïîëåâîì ñåâîîáîðîòå,
íà êîòîðîì ïîâûøàåòñÿ îáùàÿ ÷èñëåííîñòü âñåé ïî÷âåííîé ôàóíû, ñïîñîáñòâóþùåé
óëó÷øåíèþ ñòðóêòóðû ïî÷âû.

***

Ðåçþìèðóÿ èçëîæåííûå â ýòîì ðàçäåëå äàííûå, ìîæíî îòìåòèòü ñëåäóþùèå ãëàâ-
íûå ïîëîæåíèÿ. Îñîáåííîñòè ïî÷âû êàê ñðåäû, â êîòîðîé äèñïåðãèðîâàíî îðãàíè÷å-
ñêîå âåùåñòâî (ãëàâíûì îáðàçîì ðàñòèòåëüíûå îñòàòêè íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ áèîõèìè-
÷åñêîãî ðàçðóøåíèÿ), ñïîñîáñòâóþò øèðîêîìó ðàñïðîñòðàíåíèþ ñàïðîôàãèè ñðåäè îáè-
òàòåëåé ïî÷âû.

Ñàïðîôàãèÿ, õàðàêòåðíàÿ äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé íèçøèõ ãðóïï ïî÷âåííûõ áåñïîçâî-
íî÷íûõ, ñîõðàíÿåò ñâîå çíà÷åíèå äàæå â òåõ ãðóïïàõ ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ, êîòîðûì
ñâîéñòâåííà âûñîêàÿ ñòåïåíü ðàñòèòåëüíîÿäíîñòè (âðåäíûå âèäû). Ôàêóëüòàòèâíàÿ ñàï-
ðîôàãèÿ îñîáåííî õàðàêòåðíà äëÿ íàñåëåíèÿ áîãàòûõ ãóìóñîì ïî÷â.

Ñïîñîáíîñòü ê ñàïðîôàãèè îïðåäåëÿåò âûæèâàíèå è íàïðàâëåíèå åñòåñòâåííîãî
îòáîðà ñðåäè ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ ñ ìíîãîëåòíèì öèêëîì ðàçâèòèÿ íà îáðàáàòûâàå-
ìûõ çåìëÿõ, âåäóùåãî ê ôîðìèðîâàíèþ âòîðè÷íûõ áèîöåíîçîâ.

Âëèÿíèå ñìåí ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà â ñåâîîáîðîòàõ íà âûæèâàíèå íàñåêîìûõ îï-
ðåäåëÿåòñÿ ñòåïåíüþ ïîäâèæíîñòè âçðîñëîé ñòàäèè è åå îòíîøåíèåì ê ðåæèìó, ñîçäà-
þùåìóñÿ íà ðàçëè÷íûõ êëèíüÿõ ñåâîîáîðîòà.



ÃËÀÂÀ VIII
ÐÎËÜ ÏÎ×ÂÛ Â ÔÈËÎÃÅÍÅÇÅ ÍÀÇÅÌÍÛÕ ÃÐÓÏÏ

ÆÈÂÎÒÍÛÕ

ÏÅÐÅÕÎÄ Ê ÍÀÇÅÌÍÎÌÓ ÎÁÐÀÇÓ ÆÈÇÍÈ ÃÐÓÏÏ ÁÅÑÏÎÇÂÎÍÎ×ÍÛÕ,
ÏÐÅÄÑÒÀÂËÅÍÍÛÕ Â ÎÑÍÎÂÍÎÌ ÂÎÄÍÛÌÈ ÔÎÐÌÀÌÈ

Âîïðîñû ôèëîãåíåçà æèâîòíûõ ðåøàëèñü îáû÷íî íà ìàòåðèàëàõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ
äèñöèïëèí (ñðàâíèòåëüíàÿ àíàòîìèÿ, ïàëåîíòîëîãèÿ, ýìáðèîëîãèÿ), íà îñíîâå êîòîðûõ
è ñëîæèëèñü ñîâðåìåííûå âîççðåíèÿ íà ýâîëþöèþ ãëàâíåéøèõ ãðóïï æèâîòíûõ. Îäíà-
êî âîïðîñ îá èçìåíåíèè óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ, ïîä âëèÿíèåì êîòîðûõ ïðîòåêàëà ýâî-
ëþöèÿ òîé èëè èíîé ãðóïïû, â ëèòåðàòóðå ïî÷òè íå îñâåùàëñÿ.

Ñîîòâåòñòâèå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñõåì, ïîñòðîåííûõ íà îñíîâàíèè îäíèõ ëèøü ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ ìàòåðèàëîâ, îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî ñòðîåíèå îðãàíèçìà íåðàçðûâíî ñâÿçà-
íî ñ óñëîâèÿìè åãî ñóùåñòâîâàíèÿ è åãî èçìåíåíèÿ îòðàæàþò èçìåíåíèÿ æèçíåííî íå-
îáõîäèìûõ óñëîâèé. Ïðèâëå÷åíèå ñðàâíèòåëüíî-ýêîëîãè÷åñêîãî ìåòîäà ê ðåøåíèþ âîï-
ðîñîâ ôèëîãåíåçà, âûÿñíåíèå âîçìîæíûõ èçìåíåíèé óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ îðãàíèç-
ìîâ â ïðîöåññå ýâîëþöèè ìîæåò îêàçàòü áîëüøóþ ïîìîùü â îñâåùåíèè ïóòåé ýâîëþ-
öèîííîãî ïðîöåññà è âíåñòè ñóùåñòâåííûå êîððåêòèâû â ïðåäñòàâëåíèÿ, ñëîæèâøèåñÿ
íà îñíîâå ìîðôîëîãè÷åñêîãî èçó÷åíèÿ.

Ïî âîïðîñó î ìåñòå âîçíèêíîâåíèÿ æèçíè íà Çåìëå èìåþòñÿ äâå òåîðèè. Ïî òåîðèè
àêàäåìèêà Îïàðèíà (1937, 1945) æèçíü âîçíèêëà â îêåàíå. Ïî òåîðèè àêàäåìèêà Âèëü-
ÿìñà (1939) ìåñòîì âîçíèêíîâåíèÿ æèçíè áûëè âåðõíèå ãîðèçîíòû âûâåòðèâàþùåéñÿ
ñóøè, ñ ìîìåíòà âîçíèêíîâåíèÿ æèçíè ñòàâøèå ïåðâè÷íîé ïî÷âîé. Òàê ñ÷èòàåò è àêà-
äåìèê Áåðã (1947). Àêàäåìèê Õîëîäíûé (1945) äî íåêîòîðîé ñòåïåíè ñáëèæàåò îáå òî÷-
êè çðåíèÿ, îòíîñÿ âîçíèêíîâåíèå æèçíè êî âðåìåíè ïåðåñûõàíèÿ ïåðâè÷íûõ âîäîåìîâ
è ïðåâðàùåíèÿ èõ äíà â ïåðâè÷íóþ ïî÷âó. Êàêîé áû èç òî÷åê çðåíèÿ íà óñëîâèÿ âîçíèê-
íîâåíèÿ æèçíè íè ïðèäåðæèâàòüñÿ, â îòíîøåíèè æèâîòíîãî ìèðà íåñîìíåííî è îáùå-
ïðèíÿòî, ÷òî îñíîâíûå ïðèçíàêè æèâîòíûõ ñôîðìèðîâàëèñü â âîäíîé ñðåäå è ÷òî íà-
çåìíûå ôîðìû ïðîèñõîäÿò îò âîäíûõ.

Åñëè æèçíü çàðîäèëàñü íà ñóøå â ìåëêîçåìíûõ ïðîäóêòàõ âûâåòðèâàíèÿ, â ðóõëÿêå
â ïåðèîä åãî ñòàíîâëåíèÿ ïî÷âîé, êàê ýòî ïðåäïîëàãàåò è àðãóìåíòèðóåò Âèëüÿìñ, ìû
äîëæíû ïðèíÿòü, ÷òî îðãàíèçìû, áûâøèå ïðåäêàìè æèâîòíûõ, ïåðåøëè ê âîäíîìó îá-
ðàçó æèçíè, è óæå îò íèõ ïðîèçîøëè âñå ñîâðåìåííûå, â òîì ÷èñëå è íàçåìíûå, ôîðìû.
Âåäóùàÿ ðîëü ñðåäû â ïðîöåññå ïåðåõîäà îò âîäíîãî ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè, îöåíêà
îñíîâíûõ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ, ñâÿçàííûõ ñ ýòèì ïåðåõîäîì, â ëèòåðàòóðå ïî÷òè íå
îñâåùàëàñü. Âûäåëåíèå ïî÷âû, êàê ñïåöèôè÷åñêîé ñðåäû îáèòàíèÿ, îáëåã÷àåò ïîíèìà-
íèå ïóòåé ïåðåõîäà æèâîòíûõ îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó â ïðîöåññå èñòîðè-
÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ãëàâíåéøèõ ñîâðåìåííûõ íàçåìíûõ ãðóïï. Ýòîò ïðîöåññ ïðîèñõîäèò
è íà íàøèõ ãëàçàõ â ðÿäå ãðóïï òèïè÷íî âîäíûõ îáèòàòåëåé. Ðàçîáðàííûå âûøå îñî-
áåííîñòè ïî÷âåííîãî âîçäóõà êàê ñðåäû, â êîòîðîé ìèíèìàëüíà óãðîçà ãèáåëè çà ñ÷åò
áûñòðîé ïîòåðè âëàãè ÷åðåç èñïàðåíèå, ïî÷òè íå ïðèâëåêàëè âíèìàíèÿ çîîëîãîâ, âîîá-
ùå ìàëî èíòåðåñîâàâøèõñÿ ïî÷âîé êàê ñïåöèôè÷åñêèì ìåñòîîáèòàíèåì.

Âïîëíå îïðàâäûâàþòñÿ è â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñëîâà îäíîãî èç ïîñëåäîâàòåëåé Â.Â.
Äîêó÷àåâà, îòìåòèâøåãî, ÷òî «äî ñèõ ïîð ìàëî îáðàùàåòñÿ âíèìàíèÿ íà çíà÷åíèå íàñû-
ùåííîãî âëàãîé âîçäóõà ïî÷â äëÿ áèîëîãèè. Âñå äëèòåëüíî æèâóùèå â ïî÷âå îðãàíèç-
ìû è ÷àñòè îðãàíèçìîâ ïðèáëèæàþòñÿ ïî ñâîåìó ñòðîåíèþ ê âîäíûì îðãàíèçìàì è
áåççàùèòíû ïðîòèâ âëèÿíèÿ ñèëüíîãî èñïàðåíèÿ. Ýòî êàñàåòñÿ â ïåðâóþ î÷åðåäü êîð-
íåé ðàñòåíèé...» (Ramann, 1911). Ðýññåë (1931) ïèñàë, ÷òî «èçâåñòíî, ÷òî íà ãëóáèíå 2–
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8 äþéìîâ è íèæå ïîâåðõíîñòè ïî÷âû áèîëîãè÷åñêèå óñëîâèÿ âàðüèðóþò ìåíüøå, ÷åì
íà ñàìîé ïîâåðõíîñòè: òåìïåðàòóðà áûâàåò áîëåå ðîâíîé, à âîçäóõ ïî÷òè âñåãäà áëèçîê
ê íàñûùåíèþ âëàãîé; íå íàáëþäàåòñÿ çàìåòíîé ðàçíèöû â ñòåïåíè âëàæíîñòè, êîòî-
ðàÿ... âëèÿåò ïà ðàñïðåäåëåíèå íàçåìíûõ æèâîòíûõ».

Äîêàçàííàÿ Ëåáåäåâûì (1912, 1936) è ïîä÷åðêèâàåìàÿ Âèëüÿìñîì íàñûùåííîñòü
âîçäóõà â ïî÷âå âîäÿíûìè ïàðàìè, ñíèæàþùàÿ óãðîçó ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ, êîíñòàíò-
íîñòü òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèé â ïî÷âå, âàðüèðîâàíèå ñîäåðæàíèÿ êèñëîðîäà è óãëåêèñ-
ëîòû, âîçìîæíîñòü âåðòèêàëüíûõ ìèãðàöèé â ïî÷âå è, íàêîíåö, ïðèñóòñòâèå â íåé ïëå-
íî÷íîé è êàïåëüíîé âîäû — ïðèçíàêè, ñáëèæàþùèå óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ â ïî÷âå ñ
óñëîâèÿìè ñóùåñòâîâàíèÿ â âîäå. Âîçìîæíîñòü æå äûõàíèÿ êèñëîðîäîì âîçäóõà è óñ-
ëîâèÿ âëèÿíèå ñèëû òÿæåñòè äëÿ ìåëêèõ ôîðì, äâèãàþùèõñÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ñóùå-
ñòâóþùåé â ïî÷âå ñêâàæíîñòè — ÷åðòû, ñáëèæàþùèå óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ â ïî÷âå
ñ óñëîâèÿìè òèïè÷íî íàçåìíûìè. Òðåõôàçíîñòü æå ïî÷âû ïðåäñòàâëÿåò ñîâåðøåííî
îñîáûå óñëîâèÿ äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ â íåé, ñïåöèôè÷åñêèå äëÿ ïî÷âû, äî íåêîòîðîé ñòå-
ïåíè ñõîäíûå ñ êîòîðûìè ñîçäàþòñÿ è â òêàíÿõ íàçåìíûõ ðàñòåíèé.

Îñîáåííîñòè âîäíî-âîçäóøíîãî ðåæèìà ïî÷â ïîçâîëÿþò âûäåëÿòü ïî÷âó (è ïîä-
ñòèëêó, ðàññìàòðèâàåìóþ ïî÷âîâåäàìè êàê âåðõíèé ãîðèçîíò ïî÷âû — À

0
), êàê ñðåäó,

ïî ñâîèì ãëàâíåéøèì ýêîëîãè÷åñêèì îñîáåííîñòÿì ïðîìåæóòî÷íóþ ìåæäó âîäíîé è
âîçäóøíîé ñðåäàìè. Ýòèì îïðåäåëÿåòñÿ òîò èíòåðåñ, êîòîðûé ïðåäñòàâëÿåò äëÿ çîîëî-
ãîâ- ýâîëþöèîíèñòîâ ïî÷âà, êàê ñðåäà, ÷åðåç êîòîðóþ ìûñëèì ïåðåõîä îò âîäíîãî îáðà-
çà æèçíè ê íàçåìíîìó, ïåðåõîä, íå òðåáóþùèé ñïîíòàííîãî ïîÿâëåíèÿ îñîáåííîñòåé,
îñíîâíûì îáðàçîì ìåíÿþùèõ îðãàíèçàöèþ.

Â 1891 ã. âûøëà èíòåðåñíàÿ êíèãà Çèìðîòà (Simroth, 1891), â êîòîðîé àâòîð âûñêà-
çûâàåò ìíîãî ãèïîòåç î ïðîèñõîæäåíèè ðàçëè÷íûõ ãðóïï íàçåìíûõ æèâîòíûõ. Ìíîãèå
èç ðàçâèâàåìûõ ýòèì àâòîðîì ïîñòðîåíèé ÷åðåñ÷óð ãèïîòåòè÷íû (è äàæå ôàíòàñòè÷-
íû), ÷åì â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè è îáúÿñíÿåòñÿ òî, ÷òî åãî êíèãà ïðåäàíà ïî÷òè ïîëíî-
ìó çàáâåíèþ. Äëÿ íàñ îíà ïðåäñòàâëÿåò òîò èíòåðåñ, ÷òî â íåé àâòîð ñòàðàåòñÿ ïðîñëå-
äèòü íå òîëüêî ïîñëåäîâàòåëüíûå èçìåíåíèÿ îðãàíèçàöèè â ïðîöåññå ýâîëþöèè, íî è

óñëîâèÿ ñðåäû, â êîòîðûõ ýòè èçìåíåíèÿ ìîãëè ïðîòåêàòü. Îòìå÷àÿ, ÷òî ïåðâûå
íàçåìíûå îðãàíèçìû äîëæíû áûëè âñòðå÷àòüñÿ â ìåñòàõ, ãäå çàòðóäíåíî âûñûõàíèå,
Çèìðîò ïèøåò, ÷òî «Èç èëà äîðîãà, èñêëþ÷àþùàÿ âûñûõàíèå, âåäåò â ïî÷âó. Limicolae
ñòàíîâÿòñÿ terricolae... Terricolae â ñâîèõ ùåëÿõ ïîëüçóþòñÿ âëàæíîé, ðàâíîìåðíî íà-
ñûùåííîé àòìîñôåðîé». Îí ðàçëè÷àåò è äðóãèå ãðóïïû æèâîòíûõ, òðåáîâàòåëüíûõ ê
âûñîêîé âëàæíîñòè âîçäóõà: humicolae — îáèòàòåëè ðàçëàãàþùèõñÿ îñòàòêîâ, muscicolae
— îáèòàòåëè íèçêîãî ìõà, tubicolae — îáèòàòåëè òðóáîê, ÷åõëèêîâ è õîäîâ, ripariae—
îáèòàòåëè ñàìûõ áåðåãîâ âîäîåìîâ. Âñå ýòî òå óñëîâèÿ, â êîòîðûõ ìûñëèìî âûæèâàíèå
âîäíûõ îðãàíèçìîâ â ïåðèîäû îòñóòñòâèÿ âîäû. Ãåññå (Hesse, 1924), àíàëèçèðóÿ ìåñòî-
îáèòàíèÿ ðàçëè÷íûõ íàçåìíûõ æèâîòíûõ è ñòåïåíü èõ òðåáîâàòåëüíîñòè ê âëàæíîñòè
âîçäóõà, óñëîâíî âûäåëÿë äâå ãðóïïû — «æèâîòíûõ âëàæíîãî âîçäóõà» è «æèâîòíûõ
ñóõîãî âîçäóõà». Ïîâòîðÿÿ ìíîãèå ïîëîæåíèÿ Çèìðîòà, Ãåññå, îäíàêî, íå âûäåëÿåò ïî-
÷âó êàê ñïåöèôè÷åñêóþ ñðåäó ñ ïîñòîÿííî áëàãîïðèÿòíûìè óñëîâèÿìè ñóùåñòâîâàíèÿ
äëÿ æèâîòíûõ, ÷óâñòâèòåëüíûõ ê âûñûõàíèþ. Â íîâåéøåå âðåìÿ Ðåìè (Remy,19v32),
êîðîòêîé çàìåòêå î äåòðèòîôàóíå ëåñîâ îòìåòèë, ÷òî â íåé èìååòñÿ ìíîãî êîñìîïîëè-
òè÷åñêèõ ïðèìèòèâíûõ ôîðì, êîòîðûå ïî ñâîåé îðãàíèçàöèè, ìîãëè äàòü íà÷àëî íîâûì
ãðóïïàì îðãàíèçìîâ. Èìåííî â ýòîé ïðèìèòèâíîñòè ìíîãèõ îáèòàþùèõ â ïî÷âå ôîðì
êîðåíèòñÿ ñóùåñòâåííîå ðàçëè÷èå ìåæäó ïî÷âåííîé è ïåùåðíîé ôàóíàìè. Îáèòàòåëè
ïåùåð — óçêî ñïåöèàëèçèðîâàííûå ôîðìû, òîãäà êàê îáèòàòåëè ïî÷âû ÷àñòî ïðèíàä-
ëåæàò ê íàèáîëåå ïðèìèòèâíûì ãðóïïàì íàçåìíûõ æèâîòíûõ. Ýòîé ïðèìèòèâíîñòè,
îòñóòñòâèÿ óçêîé ñïåöèàëèçàöèè îáèòàòåëåé ïî÷âû íåäîó÷åë Ïèðñ (Pearse, 1936) â ñâî-



140  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

åé îöåíêå ïî÷âû, êàê âîçìîæíîé ñðåäû ïåðåõîäà îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó,
ðàñöåíèâàâøèé îáèòàíèå â ïî÷âå, êàê åäèíóþ ýêîëîãè÷åñêóþ êàòåãîðèþ ñ ïåùåðíûì
îáðàçîì æèçíè, «âåäóùåå ê òóïèêó ýâîëþöèè».

Ïðè àíàëèçå óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ íèçøèõ ïðåäñòàâèòåëåé íàçåìíûõ ãðóïï æè-
âîòíûõ, îñîáåííî òåõ ãðóïï, â êîòîðûõ èìåþòñÿ è âîäíûå ôîðìû è îáèòàòåëè ñóøè,
îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå òî, ÷òî íèçøèå íàçåìíûå ïðåäñòàâèòåëè âî âñåõ ãðóïïàõ —
ïî÷âåííûå èëè î÷åíü òåñíî ñâÿçàííûå ñ ïî÷âîþ ôîðìû (Ãèëÿðîâ, 1944, 1948). Ýòî îñî-
áåííî ÷åòêî âûÿâëÿåòñÿ, åñëè âûäåëèòü ïî÷âó èç îáùåé êàòåãîðèè íàçåìíûõ ìåñòîîáè-
òàíèé â îñîáûé ñïåöèôè÷åñêèé òèï ìåñòîîáèòàíèé, ïðîòèâîïîñòàâëÿÿ ïî÷âó êàê ñðåäó
è âîäíîé ñðåäå, è îòêðûòûì ïîâåðõíîñòÿì ñóøè. Ïðîâåäÿ òàêîå ðàçäåëåíèå, ðàññìîò-
ðèì ðàñïðåäåëåíèå ïî ìåñòîîáèòàíèÿì ãëàâíåéøèõ ãðóïï æèâîòíûõ.

Ïî÷âåííûå Protozoa. Â îòíîøåíèè ïðîñòåéøèõ âàæíî îòìåòèòü, ÷òî ñðåäè íèõ
íåò íàñòîÿùèõ íàçåìíûõ ãðóïï — âñå ïðîñòåéøèå ëèáî òèïè÷íî âîäíûå ôîðìû, îáè-
òàþùèå â àêòèâíîì ñîñòîÿíèè â âîäîåìàõ, õîòÿ áû òàêèõ íåçíà÷èòåëüíûõ ïî îáúåìó
êàê êàïëè âîäû â òðåùèíàõ êîðû äåðåâüåâ, ëèáî æå ïî÷âåííûå îáèòàòåëè. Â ïî÷âå ïðî-
ñòåéøèå ìîãóò íàõîäèòüñÿ ëèáî â êàïëÿõ ïî÷âåííîé âëàãè, ëèáî â ñîñòîÿíèè, àäñîð-
áèðîâàííîì ê ïî÷âåííûì ÷àñòèöàì â ïëåíêàõ âîäû. Â 1 ã ïî÷âû ñîäåðæèòñÿ äî ïîëóòî-
ðà ìèëëèîíîâ ïðîñòåéøèõ, ïðèëèïøèõ ê ïîâåðõíîñòè ïî÷âåííûõ ÷àñòèö (Âèëüÿìå,
1939). Ñïåöèôè÷åñêèõ ïî÷âåííûõ ôîðì ïðîñòåéøèõ, òàêèõ, êîòîðûå áû íå âñòðå÷à-
ëèñü â ïðåñíûõ âîäàõ, â ïî÷âå íå âñòðå÷àåòñÿ (êðîìå Amoeba terricola).

Ñ òî÷êè çðåíèÿ áëèçîñòè áèîòè÷åñêèõ óñëîâèé â ïî÷âå è â âîäå áîëüøîé èíòåðåñ
ïðåäñòàâëÿåò íàõîæäåíèå Áðîäñêèì (1927,1928, 1930, 1937) â ïóñòûíå Êàðàêóì îáèëü-
íîé è ñïåöèôè÷åñêîé ôàóíû æèâûõ è ñóáôîññèëüíûõ ðàêîâèííûõ êîðíåíîæåê, ïðåä-
ñòàâëåííûõ îòêëîíèâøèìèñÿ îò ìîðñêèõ ðîäè÷åé ôîðìàìè. Ýòè ôîðàìèíèôåðû, âñòðå-
÷àþùèåñÿ íà äîâîëüíî áîëüøîé ãëóáèíå, ÿâëÿþòñÿ ðåëèêòàìè ôàóíû ìîðÿ, ïðåæäå áûâ-
øåãî íà ìåñòå ïóñòûíè. Ýòè êîðíåíîæêè â ñóùíîñòè íå ñòîëüêî îáèòàòåëè ïî÷âû, ñêîëüêî
îáèòàòåëè ïî÷âåííûõ âîä, è âëàæíûé ïåñîê ñ æèâóùèìè â íåì êîðíåíîæêàìè îòíîñèò-
ñÿ Çåðíîâûì (1934) ê ðàçðÿäó êðàéíå ñïåöèôè÷åñêèõ «ïîãðåáåííûõ âîäîåìîâ».

Turbellaria. Îãðîìíîå áîëüøèíñòâî ñâîáîäíîæèâóùèõ ïëîñêèõ ÷åðâåé — âîäíûå
îáèòàòåëè, ó ìíîãèõ èç êîòîðûõ ñîõðàíèëñÿ åùå ïðèìèòèâíûé ðåñíè÷íûé ýêòîäåðìàëü-
íûé ýïèòåëèé, èìåþùèé êàê ÷àñòè÷íî ëîêîìîòîðíóþ ôóíêöèþ, òàê è ôóíêöèþ âñïî-
ìîãàòåëüíîãî äûõàòåëüíîãî àïïàðàòà. Åãî îñíîâíàÿ ðîëü — ñîçäàíèå ïîñòîÿííîãî òîêà
âîäû âäîëü ïîâåðõíîñòè òåëà æèâîòíîãî äëÿ îáåñïå÷åíèÿ íåïðåðûâíîãî ïðèòîêà âîäû,
îáîãàùåííîé ðàñòâîðåííûì â íåé êèñëîðîäîì. Ñðåäè òóðáåëëÿðèé ìû âñòðå÷àåìñÿ ñ
ôîðìàìè, ïåðåõîäÿùèìè ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè êàê â îòðÿäå Rhabdocoela, òàê è â
îòðÿäå Triclada. Äëÿ íå âîäíûõ òóðáåëëÿðèé õàðàêòåðíî îáèòàíèå èìåííî â ïî÷âå è
ìåðòâîé ïîäñòèëêå. Èç Rhabdocoela ìíîãèå ôîðìû (Prorhynchus, Euporobothria) îáèòà-
þò âî âëàæíîé ïî÷âå îõîòíåå, ÷åì â âîäå (ïî Âåéäîâñêîìó, 1895). Ðåìè íàõîäèë
Prorhynchus â ïîäñòèëêå áóêîâîãî ëåñà. Ó P. hytfrophilus Âåéäîâñêèé îòìå÷àåò îñîáåí-
íî ñèëüíîå ðàçâèòèå ñëèçåâûõ æåëåç, ïðè÷åì ó íåãî îòìå÷åíà è ðåäóêöèÿ ðåñíè÷íîãî
ïîêðîâà íà ñïèííîé ñòîðîíå. Îáèòàþùàÿ â ïî÷âå Prorhynchus stagnalis ðàññìàòðèâà-
ëàñü, êàê ñàìàÿ àêòèâíàÿ è áûñòðàÿ òóðáåëëÿðèÿ. Ó ïîäñòèëî÷íîé ðàáäîöåëèäû
Carcharadopharynx arcanus îòìå÷åíî èçìåíåíèå íàðóæíîãî ñëîÿ ýêòîäåðìû, ðàñöåíè-
âàåìîå êàê ïðîâèçîðíûé êóòèêóëÿðíûé ñëîé, êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê æèçíè â âîçäóø-
íîé ñðåäå (Reisinger, 1924).Â ïî÷âàõ ñðåäíåé Åâðîïû çàðåãèñòðèðîâàíî îêîëî 30 âèäîâ
Rhabdocoela, â òîì ÷èñëå Archivortex, Aderioplea, Geocentrophora, Prorhynchus è äðó-
ãèå, ïèòàþùèåñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ïî÷âåííûìè íåìàòîäàìè.

Åñëè ñðåäè Rhabdocoela îáèòàíèå â ïî÷âå ÿâëÿåòñÿ òîëüêî ôàêóëüòàòèâíûì îáðà-
çîì ñóùåñòâîâàíèÿ, òî íàçåìíûå ïëàíàðèè (Triclada) ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ íàñòîÿùèõ
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íàçåìíûõ æèâîòíûõ, ÷àñòî íåñïîñîáíûõ ê æèçíè â âîäå. Ýòè ïëàíàðèè îáèòàþò â ïî-
÷âå è â ñõîäíûõ ïî ðåæèìó âëàæíîñòè óñëîâèÿõ (ïîä êàìíÿìè, ïîä ñòâîëàìè äåðåâüåâ).
Ñóõèå ïåðèîäû ãîäà íàçåìíûå ïëàíàðèè ïåðåæèâàþò â ñãóñòêàõ ñëèçè, âûäåëÿåìîé èõ
ìíîãî÷èñëåííûìè æåëåçàìè. Åâðîïåéñêèå íàçåìíûå (ïî÷âåííûå è ïîäñòèëî÷íûå) ïëà-
íàðèè — Rhynodesmus terrestris è Microplana humicola. Â òðîïèêàõ, íàïðèìåð â Áðàçè-
ëèè, â ñóõèõ ÷àñòÿõ ëåñà âäàëè îò áîëîò ðàñïðîñòðàíåíû ïî÷âåííûå ïëàíàðèè Geoplana

(íàïðèìåð G. maxihiilliani è G. marginata). Ëèøåííàÿ îðãàíîâ çðåíèÿ è áåñïèãìåíòíàÿ
áðàçèëüñêàÿ G. subterranea — õèùíèê, îõîòÿùèéñÿ çà çåìëÿíûìè ÷åðâÿìè (Cuenot, 1911).
Ïî÷âåííûå ïëàíàðèè ÿâëÿþòñÿ ñàìûìè êðóïíûìè íàçåìíûìè æèâîòíûìè, íå èìåþ-
ùèìè äèôôåðåíöèðîâàííûõ îðãàíîâ äûõàíèÿ è êðîâîîáðàùåíèÿ. Äëèíà òåëà íåêîòî-
ðûõ òðîïè÷åñêèõ Geoplana ïðåâûøàåò 30–40 ñì, è ïî ñâîåìó îáùåìó îáëèêó îíè ïîõî-
æè íà êðóïíûõ ñëèçíåé. Âî âëàæíûõ òðîïè÷åñêèõ ëåñàõ ïëàíàðèè ðîäà Bipalia ïîäíè-
ìàþòñÿ äàæå íà äåðåâüÿ.

Nemertini. Áîëüøèíñòâî ïðåäñòàâèòåëåé ýòîé ãðóïïû ÷åðâåé ÿâëÿþòñÿ îáèòàòåëÿ-
ìè ìîðÿ, ëèøü íåìíîãèå ôîðìû — ïðåñíîâîäíûå èëè íàçåìíûå (Ïàðêåð è Ãàñâåëë,
1904). Ïåðåõîäÿ îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó, íåìåðòèíû â òðîïè÷åñêèõ ñòðà-
íàõ ñòàíîâÿòñÿ îáèòàòåëÿìè ïî÷âû, çàñåëÿþùèìè âëàæíûå çåìëè, íî ðàñïîëîæåííûå
èíîãäà è äàëåêî îò áåðåãà ìîðÿ. Geonemertes agricola æèâåò âáëèçè ìîðÿ, íî óõîäèò è
äîâîëüíî âûñîêî îò çîíû ïðèëèâà, à arboricola íà Ñåéøåëüñêèõ îñòðîâàõ ïîñåëÿþòñÿ
äàæå ïîä êîðîé äåðåâüåâ, ïîäíèìàÿñü íà âûñîòó äî 14 ì íàä ïîâåðõíîñòüþ ïî÷âû. Äëÿ
ïî÷âåííûõ íåìåðòèí, êàê è äëÿ ïëàíàðèè, õàðàêòåðíî âûäåëåíèå áîëüøîãî êîëè÷åñòâà
ñëèçè, à äëÿ íåêîòîðûõ ôîðì îòìå÷åíà è ðåäóêöèÿ ðåñíè÷íîãî ïîêðîâà (äëÿ. G.
chalicophdra). Áîëüøèíñòâî ïî÷âåííûõ íåìåðòèí èìååò öèëèíäðè÷åñêóþ ôîðìó è äëèíó
òåëà, íå ïðåâûøàþùóþ 7–8 ñì, ò. å. îíè íàïîìèíàþò ïî âíåøíåìó îáëèêó çåìëÿíûõ
÷åðâåé. Íåêîòîðûå ïî÷âåííûå íåìåðòèíû (G. agricola è G. chalicophora) íå âûíîñÿò
çàòîïëåíèÿ ïðåñíîé âîäîé, ò. å., ïðèñïîñîáèâøèñü ê îòíîñèòåëüíîìó äåôèöèòó âëàãè,
íå ñïîñîáíû ê ñóùåñòâîâàíèþ â ðåçêî ãèïîòîíè÷åñêîé âîäíîé ñðåäå.

Nematodà. Ñâîáîäíîæèâóùèå «íåìàòîäû æèâóò âåçäå: â ìîðñêîé è ïðåñíîé âîäå,
âî âëàæíîé ïî÷âå» (Ôèëèïüåâ, 1929, 1934). Âïðî÷åì, íåìàòîäû ìîãóò âñòðå÷àòüñÿ è â
ïî÷âàõ î÷åíü ñóõèõ çîí, íàïðèìåð â ïóñòûíÿõ. Îöåíèâàÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñâÿçè ðàç-
ëè÷íûõ ãðóïï íåìàòîä, Ôèëèïüåâ (1934) îòìå÷àåò, ÷òî ïåðâîíà÷àëüíîé ñðåäîé èõ îáè-
òàíèÿ ñëåäóåò ïðèçíàòü ìîðå. Â ìîðå âñòðå÷àåòñÿ íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî âèäîâ, ïðè-
÷åì ïðåäñòàâëÿþùèõ ïî÷òè âñå îòðÿäû ñâîáîäíîæèâóùèõ íåìàòîä. Ìîðñêèå ôîðìû
íàèáîëåå ïîëíî îðãàíèçîâàííûå, ò.å., ïî ïðåäñòàâëåíèÿì ãåëüìèíòîëîãîâ, íàèáîëåå ïðè-
ìèòèâíûå. Áëàãîäàðÿ îáèòàíèþ â èçîòîíè÷åñêîé ñðåäå — êóòèêóëà èõ ëåãêî ïðîíèöàå-
ìà. Îò ìîðñêèõ ôîðì, ÷åðåç ñîëîíîâàòî-âîäíûå ìîæíî ïðîñëåäèòü ïåðåõîä íåìàòîä ê
îáèòàíèþ â ïðåñíûõ âîäàõ. Ïðåñíîâîäíûå íåìàòîäû èìåþò ìåíåå ïðîíèöàåìóþ êóòè-
êóëó, à íàçåìíûå íåìàòîäû (ò.å. ïî÷âåííûå) ïðîèçîøëè, ïî Ôèëèïüåâó, îò ïðåñíîâîä-
íûõ, õàðàêòåðèçóÿñü åùå ìåíüøåé ïðîíèöàåìîñòüþ êóòèêóëû. Íàèáîëåå ïðèñïîñîáëå-
íû ê æèçíè â ïî÷âå Anguillulidae è Plectidae. Ñîâåðøåíñòâî êóòèêóëÿðíîãî ïàíöûðÿ,
èçîëèðóþùåãî îò âíåøíåé ñðåäû, ó Anguillulata ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü ýòó ãðóïïó
êàê ðîäîíà÷àëüíèêà ïàðàçèòè÷åñêèõ ôîðì è ìíîãèõ âòîðè÷íî-âîäíûõ íåìàòîä, êîòî-
ðûõ ìîæíî îòíåñòè ê ðàçðÿäó ãîìîéîîñìîòè÷åñêèõ æèâîòíûõ. Âîçíèêíîâåíèå ñàìûõ
îñíîâíûõ ïðèçíàêîâ îðãàíèçàöèè íåìàòîä — êðóãëóþ ôîðìó òåëà è íàëè÷èå òîëñòîé
êóòèêóëû, Ôèëèïüåâ ðàññìàòðèâàåò, êàê ðåçóëüòàò ðîþùåãî îáðàçà æèçíè â äíå âîäî-
åìîâ. «Ðàçâèòèå ïëîòíîãî ïàíöûðÿ ñëåäóåò ïîñòàâèòü â ñâÿçü ñ îáèòàíèåì î÷åíü ìíî-
ãèõ íåìàòîä ñðåäè çåðåí ïåñêà, ãäå â ïðîòèâíîì ñëó÷àå îíè ìîãëè áû áûòü ðàçìîëîòû
ïðè äâèæåíèè âîäû». Ýòîò êóòèêóëÿðíûé ïàíöûðü, äàæå ó ïî÷âåííûõ Anguillulata, íàè-
áîëåå ïðèñïîñîáëåííûõ ê îáèòàíèþ âíå âîäû, â àêòèâíûõ ñòàäèÿõ ÿâëÿåòñÿ ïðîíèöàå-
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ìûì äëÿ äèôôóçèè äûõàòåëüíûõ ãàçîâ è äëÿ èñïàðåíèÿ. Ïîýòîìó ïî÷âà è ñõîäíûå ñóá-
ñòðàòû ïðåäñòàâëÿþò åäèíñòâåííûå òèïû ñðåäû, êîòîðûå ïîçâîëÿþò íåìàòîäàì ñâî-
áîäíîå ñóùåñòâîâàíèå ïðè äûõàíèè êèñëîðîäîì âîçäóõà.

Annelida. Polychaeta. Ñðåäè ïîëèõåò ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî — îáèòàòåëè ìîðÿ.
Îäíàêî ñðåäè íèõ èìåþòñÿ íåìíîãî÷èñëåííûå ïðåñíîâîäíûå æèòåëè, à ñðàâíèòåëüíî
íåäàâíî áûëè íàéäåíû è îïèñàíû ïîëèõåòû, ïåðåøåäøèå ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè,
äûøàùèå âîçäóõîì è îáèòàþùèå â ïî÷âàõ ìàíãðîâûõ çàðîñëåé Çîíäñêèõ îñòðîâîâ.
Òàêîâû ïîëèõåòû Lycastis vivax è Nereis vitabunda, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ìîùíûì ðàçâè-
òèåì êóòèêóëû, îñîáåííî âûðàæåííîé íà ãîëîâå, ãäå îíà îáðàçóåò ïîäîáèå ãîëîâíîé
êàïñóëû Chilopoda. Ýòè ôîðìû è â ñâîåì ðàçâèòèè óòðà÷èâàþò ñâÿçü ñ âîäîé, óêðåïëÿÿ
ñâîè ÿéöà íà ñïèííûõ öèððóñàõ ïàðàïîäèé. Äàëüøå äðóãèõ ïîëèõåò âãëóáü ñóøè ïðî-
íèêàåò Lycastopsis amboinensis, æèâóùàÿ, êàê è âñòðå÷àþùèåñÿ âìåñòå ñ íåþ Peripatus

è ìíîãîíîæêè, â ïîäñòèëêå, ïîä îïàâøèìè ëèñòüÿìè è ëåæàùèìè íà çåìëå ñòâîëàìè
äåðåâüåâ. Ãàðìñ (Harms, 1934) îòìå÷àåò, ÷òî è ïî îáùåìó îáëèêó ýòè ïîëèõåòû ïîõîæè
íà õèëîïîä è õàðàêòåðèçóþòñÿ ïðèìèòèâíîé çà÷àòî÷íîé ÷ëåíèñòîñòüþ ïàðàïîäèé, ïðè
ïîìîùè êîòîðûõ ïåðåäâèãàþòñÿ ýòè íåðåèäû. Äâèæåíèÿ èõ íàïîìèíàþò äâèæåíèÿ ñêî-
ëîïåíäðû ïî ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà, íî â ïî÷âå Lycastis äâèæåòñÿ êàê çåìëÿíîé ÷åðâü.
Òàêèì îáðàçîì, è â òèïè÷íî âîäíîé ãðóïïå ïîëèõåò ïåðåõîä ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè
ñîâåðøàåòñÿ ÷åðåç ïî÷âó. Ó íàçåìíûõ ïîëèõåò, êàê ó íàçåìíûõ íåìåðòèí è òóðáåëëÿ-
ðèé, íàðÿäó ñ óòîëùåíèåì ýïèòåëèÿ ðàçâèòû æåëåçû, âûäåëÿþùèå ñëèçü. Äûøàò íà-
çåìíûå ïîëèõåòû âñåé ïîâåðõíîñòüþ òåëà, ïðè÷åì ó íèõ Ãàðìñ îòìå÷àåò çà÷àòêè âîç-
íèêíîâåíèÿ òðàõååïîäîáíûõ òðóá÷àòûõ óãëóáëåíèé ïîêðîâîâ.

Èíòåðåñíûå íàáëþäåíèÿ íàä ïåðåõîäîì ê îáèòàíèþ â ïî÷âå ìîðñêèõ ïîëèõåò ñäå-
ëàë Ýðçîã (Herzog, 1936), íàøåäøèé, ÷òî â Ïðîâàíñå Nereis diversicolor îáèòàåò â ñóõèõ
ìåñòàõ, ïðîðûâàÿ â ïî÷âå õîäû, «íàïîìèíàÿ ñâîèì îáðàçîì æèçíè ñêîðåå äîæäåâîãî
÷åðâÿ, ÷åì ïîëèõåòó». Î âñòðå÷àåìîñòè â ïî÷âå ïîëèõåò èìåþòñÿ è áîëåå ñòàðûå óêàçà-
íèÿ.

Oligochaeta. Îëèãîõåòû äåëÿòñÿ íà äâå åñòåñòâåííûå ýêîëîãè÷åñêèå ãðóïïû
«Limicolae», âêëþ÷àþùèå ïðåèìóùåñòâåííî ïðåñíîâîäíûå ôîðìû è «Terricolae» —
çåìëÿíûõ ÷åðâåé. Oligochaeta-Limicolae — ïðèìèòèâíåå, ÷åì Terricolae (ýòè ãðóïïû
ñîîòâåòñòâóþò è ðàñïðîñòðàíåííîìó ó ñèñòåìàòèêîâ äåëåíèþ îëèãîõåò íà Microdrili è
Megadrili). Õîòÿ áîëüøèíñòâî Limicolae æèâåò â ïðåñíûõ âîäîåìàõ, â ýòîé ãðóïïå èìå-
þòñÿ ïî÷âåííûå ôîðìû, îáèòàþùèå â áîãàòûõ ðàçëàãàþùèìèñÿ îñòàòêàìè, õîðîøî
àýðèðóåìûõ ïî÷âàõ, ïðåèìóùåñòâåííî â âåðõíèõ åå ñëîÿõ. Íàèáîëåå îáû÷íûìè ïðåäñòà-
âèòåëÿìè îáèòàþùèõ â ïî÷âå Limicolae ÿâëÿþòñÿ Enchytraeidae, ÷èñëåííîñòü êîòîðûõ íà
1 ì2 âûðàæàåòñÿ íåðåäêî òûñÿ÷àìè è äåñÿòêàìè òûñÿ÷.

Èíòåðåñåí ñëó÷àé ïðèñïîñîáëåíèÿ òèïè÷íî âîäíîé îëèãîõåòû Tubifex ê îáèòàíèþ
â ïî÷âå. Èññëåäîâàíèÿ, ïðîâåäåííûå ÷åðåç 8 ëåò ïîñëå îñóøêè îçåðà Ôåäåðçåå (Harms,
1934), ïîêàçàëè, ÷òî â ïî÷âå ñîõðàíèëèñü è ïðîäîëæàëè ðàçìíîæàòüñÿ òðóáî÷íèêè, ïðè-
÷åì â îðãàíèçàöèè èõ ïðîèçîøëè íåêîòîðûå èçìåíåíèÿ, âûðàæàþùèåñÿ ïðåæäå âñåãî
â óòîëùåíèè êóòèêóëû. Ýòîò ñëó÷àé ïðèñïîñîáëåíèÿ ê âîçäóøíîìó äûõàíèþ è îáèòà-
íèþ â ïî÷âå òàêîãî òèïè÷íîãî îáèòàòåëÿ áåíòîñà, êàêèì ÿâëÿåòñÿ Tubifex, õîðîøî èë-
ëþñòðèðóåò âîçìîæíîñòè ïåðåõîäà âîäíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè
÷åðåç ïî÷âó è òåìïû èçìåíåíèÿ îðãàíèçàöèè æèâîòíûõ ïðè èçìåíåíèè óñëîâèé ñóùå-
ñòâîâàíèÿ.

Ãðóïïà Terricolae âêëþ÷àåò â îñíîâíîì ïî÷âåííûå ôîðìû, â óìåðåííîì è õîëîäíîì
ïîÿñàõ ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ Lumbricidae, â òðîïèêàõ Glossoscolecidae è Megascolecidae,
âêëþ÷àþùèå ãèãàíòñêèõ Megascolides australis è äð., ñðåäè êîòîðûõ âñòðå÷àþòñÿ è íå-
êîòîðûå âòîðè÷íî-âîäíûå ïðåäñòàâèòåëè. Íàçåìíûå Terricolae — îáèòàòåëè ïî÷âû è
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ñõîäíûõ ñóáñòðàòîâ (ðàçëàãàþùàÿñÿ äðåâåñèíà è ò.ï.). Îäíàêî, íàïðèìåð, â ðîäå
Pheretima (Megascolecidae), îãðîìíåå áîëüøèíñòâî ïðåäñòàâèòåëåé êîòîðîãî — òèïè÷-
íî ïî÷âåííûå ôîðìû, èìåþòñÿ ôîðìû (Ph. moultoni), êîòîðûå ïåðåøëè ê îòêðûòîìó
îáðàçó æèçíè, ïðàâäà â áèîòîïàõ, â êîòîðûõ íàñûùåííîñòü âîçäóõà âîäÿíûìè ïàðàìè
áëèçêà ê ïîëíîé. Ph. moultoni íà îñòðîâå Áîðíåî ïîëçàåò ïî ñòâîëàì è ëèñòâå äåðåâüåâ,
ò.å. âñòðå÷àåòñÿ â óñëîâèÿõ îòêðûòîãî îáðàçà æèçíè. Ïðèñïîñîáëåííîñòü ê ñóùåñòâî-
âàíèþ íà ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà ñêàçûâàåòñÿ è â òîì, ÷òî Ph. moultoni óòðàòèëà îêðóã-
ëîñòü ïîïåðå÷íîãî ñå÷åíèÿ è ïî ôîðìå äîðçîâåíòðàëüíî ñïëþùåííîãî òåëà íåñêîëüêî
íàïîìèíàåò ãîëîãî ñëèçíÿ. Â òî æå âðåìÿ îïûòû èíäóññêîãî ôèçèîëîãà Áàëÿ (Âàhl, 1945)
ïîêàçàëè, ÷òî òèïè÷íî ïî÷âåííûå ïðåäñòàâèòåëè Pheretima, ðàñïðîñòðàíåííûå â Èí-
äèè, åùå ñîõðàíèëè ÷åðòè ïðèñïîñîáëåííîñòè ê îáèòàíèþ â âîäå. Çåìëÿíûå ÷åðâè ýòî-
ãî ðîäà õàðàêòåðèçóþòñÿ ýêîíîìíûì âûäåëåíèåì ìî÷åâîé æèäêîñòè òîëüêî ÷åðåç íå-
ôðèäèè, ñîõðàíÿþùèå âîäó (îïîðîæíåíèå êîæíûõ ïóçûðüêîâ íåôðèäèåâ ïðîèñõîäèò
îäèí ðàç â 3 äíÿ, ýêñêðåìåíòû ñóõèå). Â âîäå, ãäå â óñëîâèÿõ îïûòà ÷åðâè Ph. posthuma

áåç ïèùè æèëè îêîëî òðåõ íåäåëü, îíè îêàçûâàëèñü ñïîñîáíûìè ê îñìîðåãóëÿöèè. Ïðè
ýòîì îñìîðåãóëèðóþùèì îðãàíîì ÿâëÿåòñÿ êèøêà, ÷åðåç êîòîðóþ âûäåëÿåòñÿ âîäà â
êîëè÷åñòâå, äîñòèãàþùåì ïî÷òè ïîëîâèíû îáúåìà òåëà â ñóòêè. Òàêèì îáðàçîì, è äëÿ
ãðóïïû Oligochaeta â öåëîì ìîæíî ïî÷âó ðàññìàòðèâàòü êàê ñðåäó ïåðåõîäà îò âîäíîãî
îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó. Îò îáèòàíèÿ â ïî÷âå îíè ïåðåõîäÿò è ê îáèòàíèþ íà îòêðû-
òîé ïîâåðõíîñòè, ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè.

Arthropoda. Crustacea. Äëÿ êëàññà ðàêîîáðàçíûõ õàðàêòåðíî ñóùåñòâîâàíèå â âîä-
íîé ñðåäå, ïðåèìóùåñòâåííî â ìîðå. Íåêîòîðûå àâòîðû, èñõîäÿ èç ñàìûõ îáùèõ îñî-
áåííîñòåé ñòðîåíèÿ ðàêîîáðàçíûõ, âûâîäÿò èõ èç íàçåìíûõ ôîðì, ñ÷èòàÿ, ÷òî ðåäóê-
öèÿ êðîâåíîñíîé ñèñòåìû è ðåñíè÷íîãî ïîêðîâà, ðàçâèòèå ýêçîñêåëåòà, ïîëîæåíèå ÷ëå-
íèñòûõ êîíå÷íîñòåé íà áðþøíîé ñòîðîíå òåëà, ïîïåðå÷íàÿ ïîëîñàòîñòü ìóñêóëàòóðû è
äðóãèå ïðèçíàêè ÷ëåíèñòîíîãèõ âîçíèêëè êàê ïðèñïîñîáëåíèÿ ê íàçåìíîìó îáðàçó
æèçíè, è ÷òî îáèòàíèå ðàêîîáðàçíûõ â âîäíîé ñðåäå èìååò âòîðè÷íûé õàðàêòåð. Òàêàÿ
ïàðàäîêñàëüíàÿ òî÷êà çðåíèÿ ðàçâèâàëàñü íåêîòîðûìè çîîëîãàìè — Çèìðîòîì (1891),
Ôîêñîíîì (Foxon, 1935), èñõîäèâøèì èç áëèçêîé àðãóìåíòàöèè. Íî äàæå åñëè ïðèíÿòü
ïðîèñõîæäåíèå ðàêîîáðàçíûõ îò íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (ãèïîòåçà ñîâåðøåííî íå-
óáåäèòåëüíàÿ), áåññïîðíî, ÷òî ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî ðàêîîáðàçíûõ — ïðåäñòàâè-
òåëè âîäíîé, ïðåèìóùåñòâåííî ìîðñêîé ôàóíû, è ëèøü åäèíè÷íûå ïðåäñòàâèòåëè ïå-
ðåõîäÿò ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè, ïðè÷åì òåñíàÿ ñâÿçü ñîâðåìåííûõ íàçåìíûõ ôîðì
ñ âîäíûìè è âòîðè÷íîñòü ïðèñïîñîáëåíèé ê íàçåìíîìó îáèòàíèþ íå âûçûâàþò ñîìíå-
íèé. Èç Entomostraca òîëüêî äâà ïðåäñòàâèòåëÿ îòìå÷åíû äëÿ ñóøè, Moraria è
Canthocamptus (Harpacticidae, Copepoda), ïðè÷åì îáà íàéäåíû â ïî÷âå (France, 1922).
Ñðåäè Malacostraca ôîðìû, ïåðåõîäÿùèå ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè, èçâåñòíû äëÿ ìíî-
ãèõ ãðóïï. Íàèáîëåå ñîâåðøåííû ïðèñïîñîáëåíèÿ ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè, ê äûõà-
íèþ âîçäóõîì â îòðÿäå ðàâíîíîãèõ, â êîòîðîì áîëüøèíñòâî — ìîðñêèå ôîðìû, íåìíî-
ãèå ïðåñíîâîäíû è ëèøü îäíî íàäñåìåéñòâî Oniscoidea ïðåäñòàâëåíî íàçåìíûìè ôîð-
ìàìè.

Ñðåäè Oniscoidea èìåþòñÿ àìôèáèîòè÷åñêèå ïðåäñòàâèòåëè (Ligiidae, Trichoniscidae
è äð.) äûøàùèå ïðè ïîìîùè ëèñòîîáðàçíî èçìåíåííûõ ðàäèàëüíî ñêëàä÷àòûõ ýíäîïî-
äèòîâ ïëåîïîäèåâ. Ýòîò òèï äûõàíèÿ ñîõðàíÿåòñÿ è ó òèïè÷íî íàçåìíûõ ìîêðèö, ó
êîòîðûõ ìîæíî ãîâîðèòü î ôóíêöèîíèðóþùèõ êðîâåíîñíûõ æàáðàõ, óâëàæíÿåìûõ âû-
äåëåíèÿìè ïëåîïîäíûõ æåëåç. Áîëüøèíñòâî òàêèõ ìîêðèö ñîõðàíÿåò ñïîñîáíîñòü ê
äûõàíèþ â âîäå. Èçâåñòíû ïðèñïîñîáëåíèÿ Oniscidae, ïðè ïîìîùè êîòîðûõ îñóùåñòâ-
ëÿåòñÿ êàïèëëÿðíîå ïîäíÿòèå ê æàáåðíûì ëèñòêàì âîäû, ïîëó÷àåìîé îò âëàæíîé ïî-
÷âû èëè äðóãèõ óâëàæíåííûõ ñóáñòðàòîâ. Òàêèå ïðèñïîñîáëåíèÿ îòñóòñòâóþò ó àìôè-
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áèîòè÷åñêèõ ôîðì è ó ôîðì, íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííûõ ê âîçäóøíîìó äûõàíèþ, íà-
ïðèìåð Armadillidium, èìåþùèõ òàê íàçûâàåìûé òðàõåàëüíûé îðãàí. Îò àìôèáèîòè-
÷åñêèõ Ligia, îáèòàþùèõ ìåæäó êàìíÿìè â çîíå ïðèëèâà, ëåãêî ïðîâåñòè ðÿä ê îáèòàòå-
ëÿì ìåñòîîáèòàíèé, â êîòîðûõ âîçäóõ íàñûùåí ïàðàìè âîäû, è «÷åðåç âñå ïåðåõîäû ê
òàêèì ôîðìàì, êîòîðûå æèâóò â ñîîáùåñòâå ñ âïîëíå êñåðîôèëüíûìè æèâîòíûìè»
(Miller, 1938). Äíåì ìîêðèöû âåäóò ñêðûòûé îáðàç æèçíè, ïðÿ÷àñü ïîä êàìíÿìè, ñòâî-
ëàìè óïàâøèõ äåðåâüåâ, çàðûâøèñü â çåìëþ, òî åñòü, îíè òåñíî ñâÿçàíû ñ ïî÷âîé. Äëÿ
ïèòàíèÿ áîëüøèíñòâà ìîêðèö õàðàêòåðíà ñàïðîôàãèÿ.

Íåñîìíåííî, îäíèì èç íàèáîëåå êñåðîôèëüíûõ ýëåìåíòîâ ñðåäè ìîêðèö ÿâëÿåòñÿ
ïóñòûííàÿ ìîêðèöà Hemilepistus elegans, .øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííàÿ â Ãîëîäíîé ñòå-
ïè. Ýòà ìîêðèöà èçó÷àëàñü êàê ñåðüåçíûé ôàêòîð ïî÷âîîáðàçîâàòåëüíîãî ïðîöåññà â
çàñîëåííûõ ë¸ññîâûõ ïî÷âàõ ñðåäíåàçèàòñêèõ ïóñòûíü íàøèì èçâåñòíûì ïî÷âîâå-
äîì Í.À. Äèìî (1945). Ïóñòûííûå ìîêðèöû, ïèòàÿñü ïî íî÷àì ëèñòüÿìè ðàçëè÷íûõ
ñîëÿíîê, ñêðûâàþòñÿ äíåì, êîãäà óãðîçà ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ îñîáåííî âåëèêà, â ñâî-
èõ íîðêàõ. Íîðêè ïóñòûííîé ìîêðèöû âåðòèêàëüíûå, ãëóáîêèå, óõîäÿùèå íà ãëóáèíó
80–100 ñì. Îòâåðñòèå íîðêè, êàê ýòî íàáëþäàë åùå Ôàóñåê (1906), ìîêðèöû çàêðûâà-
þò ñëîâíî ïðîáêîé ñïèííîé ñòîðîíîé ñâîåãî òåëà. Ñïèííûå ùèòêè ïóñòûííîé ìîêðè-
öû âîîðóæåíû çóá÷àòûìè ãðåáåøêàìè, ê êîòîðûì âñåãäà ïðèëèïàåò ïî÷âà, îáðàçóÿ
ñïëîøíûå ïëîòíûå çåìëÿíûå ïàíöûðè. Ðàñïîëîæåííûå íà áðþøíîé ñòîðîíå äûõà-
òåëüíûå îðãàíû ìîêðèöû ñîïðèêàñàþòñÿ ñ âîçäóõîì çàìêíóòîé ïîëîñòè íîðêè, äíî
êîòîðîé äîñòèãàåò ñëîåâ ïî÷âû ñ âëàæíîñòüþ, ïðåâûøàþùåé ìàêñèìàëüíóþ ãèãðîñ-
êîïè÷íîñòü, ÷åì îáåñïå÷èâàåòñÿ äûõàíèå îáîãàùåííûì âîäÿíûìè ïàðàìè âîçäóõîì.
Ôàóñåê ñ÷èòàë, ÷òî çíà÷åíèå ñëîÿ ïî÷âû, ïðèñîõøåãî ê òåëó ìîêðèöû, ìàñêèðîâî÷-
íîå, íî âåðîÿòíåå ïðåäïîëîæèòü è åãî èçîëèðóþùåå çíà÷åíèå. Ïî÷âà, ïðèëèïøàÿ ê
ùèòêàì, çàòðóäíÿåò èñïàðåíèå. Òàêèì îáðàçîì, îáèòàÿ â êñåðîôèòíîé ìåñòíîñòè, ïó-
ñòûííàÿ ìîêðèöà îñòàåòñÿ ãèãðîôèëîì, ñâÿçàííûì ñ óñëîâèÿìè âûñîêîé íàñûùåííî-
ñòè âîçäóõà âîäÿíûìè ïàðàìè. Íà ëåãêèõ ïî÷âàõ ìîêðèöû â Ñðåäíåé Àçèè íå âñòðå÷à-
þòñÿ, ÷òî ñâÿçàíî è ñ íåâîçìîæíîñòüþ ðûòüÿ ãëóáîêèõ íîðîê ìàëåíüêîãî äèàìåòðà â
ïî÷âàõ ñ áîëåå ðûõëûì ñëîæåíèåì.

Ñëåäîâàòåëüíî, äàæå íàèáîëåå êñåðîôèëüíûå èç Oniscoidea íóæäàþòñÿ â áîãàòîì
âëàãîé âîçäóõå è òåñíî ñâÿçàíû ñ ïî÷âîé êàê ñî ñðåäîé, îáåñïå÷èâàþùåé ìèíèìàëüíûå
ïîòåðè âëàãè îò èñïàðåíèÿ. Òàêèå âûâîäû õîðîøî ñîãëàñóþòñÿ ñ äàííûìè ëàáîðàòîð-
íûõ îïûòîâ íàä êàëèôîðíèéñêèìè íàçåìíûìè ìîêðèöàìè, ïîêàçàâøèìè, ÷òî âèäû,
âñòðå÷àþùèåñÿ â íàèáîëåå ñóõèõ ìåñòíîñòÿõ, òðåáóþò ïîëíîé íàñûùåííîñòè âîçäóõà
âîäÿíûìè ïàðàìè è íå âûíîñÿò äàæå íåáîëüøîãî äåôèöèòà âëàãè â òå÷åíèå äëèòåëüíî-
ãî ïåðèîäà âðåìåíè. È â íàèáîëåå êñåðîôèòíûõ óñëîâèÿõ ìèêðîêëèìàò, â êîòîðîì íàõî-
äÿòñÿ áîëüøóþ ÷àñòü âðåìåíè ìîêðèöû, õàðàêòåðèçóåòñÿ íàñûùåííîñòüþ âîçäóõà âî-
äÿíûìè ïàðàìè. Íåêîòîðîå îãðàíè÷åííîå âðåìÿ ìîêðèöû ñïîñîáíû ïðåáûâàòü è â íå-
íàñûùåííîé âîäÿíûìè ïàðàìè ñðåäå. Äëèòåëüíîñòü òàêîãî ïðåáûâàíèÿ êîððåëèðóåò ñî
ñòåïåíüþ ïðèñïîñîáëåííîñòè ê âîçäóøíîìó äûõàíèþ è ê çàùèòå îò ïîòåðè âëàãè. Ïðè
30 °Ñ è â ñóõîì âîçäóõå (äåôèöèò âëàæíîñòè 31.5 ìì) Armadillidium vulgare âûæèâàëè
390 ìèíóò, Porcellio scaber — 330 ìèí. Ligidium gracilis — 33 ìèí. (Miller, 1938). L.

gracilis äûøèò ïîâåðõíîñòüþ íåæíûõ æàáåðíûõ ëèñòî÷êîâ, òîãäà êàê Porcellio èìååò
òðàõåéíîå äûõàíèå, à ó Àrmadillidium òðàõåéíîå äûõàíèå äîñòèãàåò íàèáîëüøåé âûñî-
òû, ñòàíîâÿñü ãëàâíûì èñòî÷íèêîì ñíàáæåíèÿ òêàíåé êèñëîðîäîì (cïåöèàëüíûå îïûòû
ïîêàçàëè, ÷òî ýêñòèðïàöèÿ òðàõåéíîãî îðãàíà ó Armadillidium ãóáèòåëüíà äëÿ æèâîòíî-
ãî). Ìåæäó ñòåïåíüþ ñîâåðøåíñòâà îðãàíîâ âîçäóøíîãî äûõàíèÿ è ñòåïåíüþ êñåðîôèò-
íîñòè ìåñòíîñòè, â êîòîðîé îáèòàþò ìîêðèöû, èìååòñÿ ïðÿìàÿ êîððåëÿöèÿ, íî ìåñòà, â
êîòîðûõ îíè ïðîâîäÿò áîëüøóþ ÷àñòü âðåìåíè (ïî÷âà, âêëþ÷àÿ è ïîëîñòè ìåæäó ïîâåð-
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õíîñòüþ ìåëêîçåìà è ëåæàùèìè íà íåì êàìíÿìè), ïîâñåìåñòíî õàðàêòåðèçóþòñÿ ïî-
ñòîÿííîé íàñûùåííîñòüþ âîäÿíûìè ïàðàìè.

Ñðåäè Amphipoda íàçåìíîå ñóùåñòâîâàíèå èçâåñòíî äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà
Orchestia. «Îòäåëüíûå âèäû âñòðå÷àþòñÿ âäàëè îò âîäû ïîä êàìíÿìè è â ðûõëîé çåìëå,
âìåñòå ñ íàçåìíûìè èçîïîäàìè (Orchestia bottae)», ò. å. è äëÿ àìôèïîä ñðåäîé ïåðåõîäà
ê æèçíè íà ñóøå ÿâëÿåòñÿ ïî÷âà. Â ðàçëè÷íûõ ãðóïïàõ, Decapoda èìåþòñÿ ïðåäñòàâè-
òåëè, îñòàâëÿþùèå âîäó. Ñðåäè Paguridae íàçåìíûé îáðàç æèçíè èçâåñòåí äëÿ Coenobita
rubescens, êîòîðûé ïðîêëàäûâàåò õîäû â ïî÷âå, èíîãäà íà ãëóáèíó äî 1 ì, è âðåäèò
ïëàíòàöèÿì êàêàî (Sorauer, 1925).

Àäàïòàöèè ìíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ ê îáèòàíèþ â ìàíãðîâûõ çàðîñëÿõ ðàçáèðàþòñÿ â
ëèòåðàòóðå. Ïàëüìîâûé êðàá — Birgus latro ëàçàåò äàæå ïî äåðåâüÿì, íî ðàçìíîæåíèå
åãî ïðîèñõîäèò â íîðàõ â çåìëå, íà äíå êîòîðûõ ñêàïëèâàåòñÿ âîäà, õîòÿ åùå Áîððà-
äåéëü ïîêàçàë, ÷òî âçðîñëûå Birgus çàäûõàþòñÿ â âîäå. Æèâóùèå â íîðàõ â ïî÷âå êðàáû
Gecarcinidae àìôèáèîòè÷íû, ïðîõîäÿò ñòàäèþ zoëa â âîäå (Ocypode, Uca è äð.). Íà îñ-
òðîâàõ Ìàëàéñêîãî àðõèïåëàãà â íåêîòîðûõ ìåñòàõ ïî÷âà ïðîðûòà áîëüøèì êîëè÷å-
ñòâîì õîäîâ, ïðîäåëàííûõ Uca, âûõîäÿùèìè èç ïî÷âû òîëüêî èçðåäêà. Ìíîãèå äåñÿòè-
íîãèå ðàêè èç Macrura, íàïðèìåð àìåðèêàíñêèé Cambarus, âðåäÿùèé ïëàíòàöèÿì õëîï-
÷àòíèêà, æèâóò â íîðàõ íà ïîëÿõ. Ýòè ðàêè ãèáíóò, áóäó÷è ïîãðóæåííûìè â âîäó, òàê
æå, êàê è òàñìàíèéñêèé Engaeus, îáèòàþùèé â õîäàõ â ïî÷âå. Òàêèì îáðàçîì, è â îòíî-
øåíèè ðàêîîáðàçíûõ, ïåðåõîäÿùèõ ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè, ÷åòêî ñêàçûâàåòñÿ ðîëü
ïî÷âû êàê ïåðåõîäíîé ñðåäû, â êîòîðîé âîçìîæíî âîçäóøíîå äûõàíèå ïðè ìèíèìàëü-
íîé óãðîçå ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ.

ÌÅÑÒÎÎÁÈÒÀÍÈß ONYCHOPHORA È MYRIAPODA

Onychophora. Âûäåëÿåìûå òåïåðü â ñàìîñòîÿòåëüíûé òèï Onychophora ñî÷åòàþò
â ñåáå ïðèçíàêè ÷ëåíèñòîíîãèõ è àííåëèä. Ðàíåå Onychophora îòíîñèëèñü òî ê ÷ëåíèñ-
òîíîãèì (êëàññ Protracheata), òî ê ÷åðâÿì, è ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì îíè íå
ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê èñõîäíàÿ ãðóïïà, äàâøàÿ íà÷àëî íàçåìíûì ÷ëåíèñòîíîãèì
(Ôåäîòîâ, 1933, Snodgrass, 1938); Íåñîìíåííî, îäíàêî, íàëè÷èå áîëüøîãî êîëè÷åñòâà
ïðèìèòèâíûõ ïðèçíàêîâ â ýòîì òèïå æèâîòíûõ, ñõîäíûõ ñ ïðèçíàêàìè ïðèìèòèâíûõ
íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Onychophora — òèïè÷íî íàçåìíûå æèâîòíûå. Íåñìîòðÿ íà íàçåìíûé îáðàç æèçíè
(êîíå÷íî, â øèðîêîì ñìûñëå ñëîâà) è ïðèñïîñîáëåííîñòü ê äûõàíèþ êèñëîðîäîì àò-
ìîñôåðíîãî âîçäóõà ïðè ïîìîùè èçîëèðîâàííûõ äðóã îò äðóãà ïó÷êîâ òðàõåé, êîëè÷å-
ñòâî êîòîðûõ, íàïðèìåð ó Peripatus edwardsi, äîñòèãàåò â ñðåäíåì 75 íà êàæäîì ñåã-
ìåíòå, Onychophora èñêëþ÷èòåëüíî ÷óâñòâèòåëüíû ê âûñûõàíèþ: çà 15 ìèíóò íàõîæ-
äåíèÿ â òîêå ñóõîãî âîçäóõà ñî ñêîðîñòüþ 7 ì/ñåê. Peripatopsis òåðÿåò 39% âåñà, òîãäà
êàê äàæå äîæäåâîé ÷åðâü òåðÿåò ïðè ýòèõ óñëîâèÿõ òîëüêî 18%. Ïîýòîìó ïåðâè÷íî-
òðàõåéíûå îáèòàþò â òàêèõ ìåñòàõ, ãäå ìèíèìàëüíà ïîòåðÿ âëàãè çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ: â
òðåùèíàõ ïî÷âû, â ïîäñòèëêå âëàæíûõ ëåñîâ, ïîä êàìíÿìè, ïîä ñòâîëàìè äåðåâüåâ, â
ãíèþùåé äðåâåñèíå è ò.ä. Ïðè ïåðåäâèæåíèè â ïî÷âå îíè îùóïûâàþò õîäû ñâîèìè
óñèêàìè, ïðåîäîëåâàÿ ïðåïÿòñòâèÿ ñèëüíûìè ñîêðàùåíèÿìè êîëüöåâîé ìóñêóëàòóðû,
ò. å. ïî òàêîìó æå ïðèíöèïó, êàê è äîæäåâûå ÷åðâè. Ãëàçà ñëóæàò äëÿ âîñïðèÿòèÿ ñâåòî-
âûõ ðàçäðàæåíèé, ïîçâîëÿÿ îòðèöàòåëüíî ôîòîòàêòè÷íûì ïåðèïàòóñàì èçáåãàòü ïîÿâ-
ëåíèÿ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû äíåì â óñëîâèÿõ, ñïîñîáñòâóþùèõ ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ.

Ïîñëå íàõîæäåíèÿ èñêîïàåìûõ Articulata — Xenusion è Aysheia ïðîèñõîæäåíèå
Onychophora îò âîäíûõ ôîðì ïîëó÷èëî ïàëåîíòîëîãè÷åñêîå äîêàçàòåëüñòâî, ïðèíèìà-
åìîå Ëàìåðîì (Lameere, 1922), Ôåäîòîâûì, 1933 è äð. Òàêèì îáðàçîì, êëàññ íàèáîëåå
íèçêî îðãàíèçîâàííûõ íàçåìíûõ æèâîòíûõ ñîñòîèò èç ïðåäñòàâèòåëåé, îáèòàþùèõ â
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ïî÷âå èëè â ýêîëîãè÷åñêè ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ, è ïðîèñøåäøèõ, âåðîÿòíî, îò âîäíûõ
ôîðì.

Myriapoda. Â ïîäòèïå Tracheata ìíîãîíîæêè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ ãðóïïó áîëåå
ïðèìèòèâíóþ, ÷åì íàñåêîìûå. Íèçøèå ïðåäñòàâèòåëè ìíîãîíîæåê — Symphyla ÿâëÿ-
þòñÿ òèïè÷íî ïî÷âåííûìè îáèòàòåëÿìè. Pauropoda òàêæå òèïè÷íûå îáèòàòåëè âåðõ-
íèõ ãîðèçîíòîâ ïî÷âû è ïîäñòèëêè. Ñðåäè Diplopoda ïðåîáëàäàþò ïî÷âåííûå ôîðìû
(èëè îáèòàòåëè ñõîäíûõ ïî ôèçè÷åñêèì óñëîâèÿì ñðåä), âñòðå÷àþùèåñÿ ïîä êàìíÿìè,
â ðàñùåëèíàõ ñêàë, ïîä êîðîé äåðåâüåâ è ò.ï.). Ëèøü âî âëàæíûõ òðîïè÷åñêèõ ëåñàõ
âñòðå÷àþòñÿ Diplopoda, ìåíåå ñâÿçàííûå ñ ïî÷âîé, îáèòàþùèå íà äåðåâüÿõ. Chilopoda,
ãðóïïà ìíîãîíîæåê, íàèáîëåå áëèçêàÿ ïî ìíîãèì ïðèçíàêàì ê íàñåêîìûì, ÷ðåçâû÷àé-
íî òåñíî ñâÿçàíà ñ ïî÷âîé. Ñîõðàíÿþùèå íàèáîëåå ïðèìèòèâíûå ÷åðòû Geophilomorpha
— òèïè÷íûå îáèòàòåëè ïî÷âû. Lithobiomorpha è Scolopendromorpha òàêæå òåñíî ñâÿçà-
íû ñ ïî÷âîé ôîðìû (õîòÿ ñòåïåíü èõ ñâÿçè è ìåíüøå, ÷åì ó Geophilomorpha), îíè âûõî-
äÿò îáû÷íî íà ïîâåðõíîñòü òîëüêî â íî÷íûå ÷àñû, ïðè ïîâûøåíèè âëàæíîñòè âîçäóõà.
Íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåíû ê îòêðûòîìó îáèòàíèþ Scutigeridae, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ìíî-
ãèìè ÷åðòàìè êîíâåðãåíöèè ñ íàñåêîìûìè (óìåíüøåíèå ÷èñëà ñåãìåíòîâ òåëà, èõ ïëîò-
íîå ñëèÿíèå, óäëèíåíèå êîíå÷íîñòåé è ðàñ÷ëåíåíèå ëàïêè, ïðîãðåññèâíîå ðàçâèòèå
îðãàíîâ ÷óâñòâ — ôàñåòî÷íûõ ãëàç, óñèêîâ è ò. ä.). Scutigera, îáèòàÿ ïîä êàìíÿìè, ÷àñòî
âûõîäèò è íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû. Òàêèì îáðàçîì, â öåëîì ãðóïïà ìíîãîíîæåê,íàèáî-
ëåå ïðèìèòèâíàÿ â ïîäòèïå òðàõåéíûõ, ÿâëÿåòñÿ òàêæå ñâÿçàííîé â îñíîâíîì ñ îáèòà-
íèåì â ïî÷âå, ëèøü â îòäåëüíûõ âåòâÿõ äàþùàÿ ôîðìû, ìåíåå ñâÿçàííûå ñ ïî÷âîé è
ñõîäíûìè ñóáñòðàòàìè (ñð. Ãèëÿðîâ, 1948).

ÎÁÈÒÀÍÈÅ Â ÏÎ×ÂÅ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Îáèòàíèå â ïî÷âå õàðàêòåðíî äëÿ íèçøèõ ãðóïï íàñåêîìûõ. Â ïî÷âå, â ïîäñòèëêå, â
ãíèëûõ ïíÿõ îáèòàþò Protura. Â òàêèõ æå óñëîâèÿõ âñòðå÷àåòñÿ è áîëüøèíñòâî Diplura
(Campodeidae, Japygidae, âñòðå÷àþòñÿ òàêæå âî ìõó). Ëèøü íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî ïðåä-
ñòàâèòåëåé Apterygota ñïîñîáíî ê áîëåå èëè ìåíåå äëèòåëüíîìó ñóùåñòâîâàíèþ âíå
ïî÷âû è äðóãèõ óêðûòèé. Òàêîâû, íàïðèìåð, ïèòàþùèåñÿ ëèñòüÿìè Sminthurus viridis

ñðåäè Collembola èëè âûõîäÿùèå èíîãäà íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû Machilis ñðåäè Thysanura.
Ó Machilis, êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê îòêðûòîìó îáðàçó æèçíè ðàçâèâàþòñÿ äàæå ôàñåòî÷-
íûå ãëàçà.

Ñðåäè íàçåìíûõ íàñåêîìûõ ñ íåïîëíûì ïðåâðàùåíèåì íèçøèå ãðóïïû âêëþ÷àþò
íàñåêîìûõ, áîëüøèíñòâî êîòîðûõ òåñíî ñâÿçàíî ñ ïî÷âîé èëè ñ ñóáñòðàòàìè, áëèçêèìè
ê ïî÷âå ïî ôèçè÷åñêèì ñâîéñòâàì. Òàêîâû òàðàêàíîâûå (Blattoidea), îáèòàþùèå â ëåñ-
íîé ïîäñòèëêå, ïîä êàìíÿìè è ò.ä. Â òàêèõ æå óñëîâèÿõ îáèòàåò è ïðåäñòàâëÿþùàÿ
îñîáûé îòðÿä Grylloblattoidea Grylloblatta campodeiformis, «áåãàþùàÿ ïîä êàìíÿìè, êàê
ìíîãîíîæêà». Ó íàñåêîìûõ íàèáîëåå äðåâíèå è ïðî÷íûå ýêîëîãè÷åñêèå ñâÿçè íàõîäÿò
ñâîå îòðàæåíèå â âûáîðå ìåñò ðàçìíîæåíèÿ, ìåñò îòêëàäêè ÿèö. Ïîñòîÿíñòâî èíñòèíê-
òîâ ÿéöåêëàäêè áûëî èñïîëüçîâàíî Ìîðäâèëêî (1923, 1936, 1929, 1936) äëÿ âîññîçäà-
íèÿ èñòîðèè íåêîòîðûõ ãðóïï òëåé, óñòàíîâëåíèÿ ïåðâè÷íûõ èõ ñâÿçåé ñ êîðìîâûìè
ðàñòåíèÿìè. Ïðè îïðåäåëåíèè êîðìîâûõ ñâÿçåé ðàñòèòåëüíîÿäíûõ íàñåêîìûõ ñ ïîë-
íûì ïðåâðàùåíèåì îñíîâíûìè êîðìîâûìè ðàñòåíèÿìè ñ÷èòàþòñÿ òå, íà êîòîðûõ ïðî-
èñõîäèò ïèòàíèå ëè÷èíîê (Ùåãîëåâ, 1940). Ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ èíòåðåñíî, ÷òî áîëü-
øèíñòâî Orthoptera â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ ñâÿçàíî ñ ïî÷âîé.

Ñðåäè Grylloidea íèçøèå ôîðìû (Gryllidae) îòêëàäûâàþò ÿéöà â ïî÷âó è â òå÷åíèå
ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ íåðåäêî çàðûâàþòñÿ â çåìëþ, ïðèìåðîì ÷åìó ìîãóò ñëó-
æèòü ïîâðåæäåíèÿ ïîëåâûì ñâåð÷êîì êîðíåé ñâåêëû. Ìíîãèå Grylloidea âòîðè÷íî ïå-
ðåøëè ê ïî÷òè ïîñòîÿííîìó îáèòàíèþ â ïî÷âå (Gryllotalpa, Brachytrypes, Cylindrochaeta,
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Cylindroryctes è äð.) Óîêåð (Walker, 1932) îòìå÷àåò, ÷òî ñâåð÷êè âîîáùå â çíà÷èòåëüíîé
ñòåïåíè îáèòàòåëè ïî÷âû.

Ó Locustoidea îòêëàäêà ÿèö ó áîëåå ïðèìèòèâíûõ ôîðì òàêæå ïðîèçâîäèòñÿ â ïî-
÷âó. Íåêîòîðûå êóçíå÷èêîâûå íà âñåõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ äåðæàòñÿ â ïî÷âå. Òàêîâ êàëè-
ôîðíèéñêèé Stenopelmatus irregularis, âûõîäÿùèé èç ïî÷âû òîëüêî ïî íî÷àì, è èíäèé-
ñêèé Schizodactylus, âðåäÿùèé èíîãäà êîðíÿì ðàñòåíèé. Ñàðàí÷åâûå (Acridoidea) ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîé íàèáîëåå êñåðîôèëüíóþ ãðóïïó ïðÿìîêðûëûõ, íàèáîëåå îñâîáîäèâ-
øóþñÿ îò ñâÿçè ñ ïî÷âîé. Íî è ó íèõ ÿéöà âñåãäà ðàçâèâàþòñÿ â ïî÷âå, ïðè÷åì ðàçâèòèå
íà÷èíàåòñÿ òîëüêî â ïåðèîä, êîãäà âëàæíîñòü ïî÷âû â ñëîå, â êîòîðîì îòëîæåíû êó-
áûøêè, ïîäíèìàåòñÿ âûøå ìåðòâîãî çàïàñà.

Ïðåèìóùåñòâåííî ïî÷âåííûìè ôîðìàìè ÿâëÿþòñÿ è ýìáèè (Embioptera), ÿâëÿþ-
ùèåñÿ î÷åíü âëàãîëþáèâûìè îðãàíèçìàìè, õîòÿ è ðàñïðîñòðàíåíû â êñåðîôèòíûõ óñ-
ëîâèÿõ. Â êîíöå ñóõîãî ëåòà 1946 ã. íà þæíûõ ñêëîíàõ ñî ñëàíöåâîé ïî÷âîé â ðàéîíå
ßëòû ÿ íàáëþäàë óõîä Haploembia taurica íà ãëóáèíó îêîëî ìåòðà, â ñëîé ïî÷âû, íàñû-
ùåííûé âîäÿíûìè ïàðàìè. Òî æå îòíîñèòñÿ è ê òåðìèòàì.

Áîëüøèíñòâî óõîâåðòîê äåðæèòñÿ â òðåùèíàõ ïî÷âû, ïîä êàìíÿìè è ò. ä. Â îòðÿäå
Hemimetabola ñðåäè Rhynchota, íàèáîëåå ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê îòêðûòîìó îáðàçó æèç-
íè, òåñíàÿ ñâÿçü ñ ïî÷âîé íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ îáíàðóæèâàåòñÿ ó Cicadidae, ñå-
ìåéñòâà, êëàäóùåãîñÿ îáû÷íî â îñíîâó ïîäîòðÿäà Homoptera. Ëè÷èíêè (íèìôû)
Cicadidae ðàçâèâàþòñÿ â ïî÷âå, ÷àñòî íà çíà÷èòåëüíîé ãëóáèíå. Ñðåäè òëåé îáèòàíèå â
ïî÷âå ñâîéñòâåííåå áîëåå ïðèìèòèâíûì ãðóïïàì (Pemphiginae, Lachninae). Òî æå íà-
áëþäàåòñÿ è ó êîêöèä.

Ó Holometabola ñâÿçü ñ ïî÷âîé òàêæå õàðàêòåðíà äëÿ áîëåå ïðèìèòèâíûõ ôîðì ìíî-
ãèõ îòðÿäîâ. Îñîáåííî òåñíî ñâÿçàíà ñ ïî÷âîé ëè÷èíî÷íàÿ, â îñíîâíîì ïèòàþùàÿñÿ
ñòàäèÿ. Âçðîñëàÿ ñòàäèÿ Holometabola, ïðèñïîñîáèâøàÿñÿ ê àêòèâíîìó ðàññåëåíèþ ïó-
òåì ïîëåòà, âñåãäà â áîëüøåé èëè ìåíüøåé ñòåïåíè ïðèñïîñîáëåíà ê îòêðûòîìó îáðàçó
æèçíè. Ïðèñïîñîáëåííîñòü âñåãî îíòîãåíåçà ê îòêðûòîìó îáèòàíèþ â âîçäóøíîé ñðå-
äå îòñòàåò â ïðîöåññå ýâîëþöèè îò ïðèñïîñîáëåííîñòè ê ýòèì óñëîâèÿì âçðîñëîé ñòà-
äèè. Ïîýòîìó èìåííî óñëîâèÿ ñðåäû, â êîòîðîé ïðîòåêàåò ëè÷èíî÷íàÿ ñòàäèÿ (îáû÷íî
áîëåå äëèòåëüíàÿ, ÷åì âçðîñëàÿ), ÿâëÿþòñÿ îñíîâíûì ìîìåíòîì, îïðåäåëÿþùèì ýêî-
ëîãè÷åñêóþ õàðàêòåðèñòèêó âèäà.

Ñðåäè æóêîâ ïðåèìóùåñòâåííî ïî÷âåííûìè ÿâëÿþòñÿ ëè÷èíî÷íûå ñòàäèè Adephaga
(íå âîäíûõ) è áîëåå ïðèìèòèâíûõ Polyphaga — Staphylinidae, Pselaphidae, áðàçèëüñêèå
Gnostidae, Scydmaenidae, Silphidae, Sphaeriidae, Corylophidae, Scaphidiidae (ïåðåõîäÿò
èç ïî÷âû è â ïëîäîâûå òåëà ãðèáîâ), Histeridae è äð. Äàæå â òàêèõ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ
ñåìåéñòâàõ, êàê íàïðèìåð Curculionidae, äëÿ áîëåå ïðèìèòèâíûõ ôîðì õàðàêòåðíî ðàç-
âèòèå â ïî÷âå. Â ïî÷âå ðàçâèâàþòñÿ Curculionidae-Adelognathi (Brachyderini, Tanymecini,
Otiorrhynchini), è áîëåå ïðèìèòèâíûå èç Curculionidae-Phanerognathi (Cleonini), îòêëà-
äûâàþùèå ÿéöà â ïî÷âó èëè íà åå ïîâåðõíîñòü. Äëÿ áîëåå æå ñïåöèàëèçèðîâàííûõ
Curculionidae-Phanerognathi (Hylobiini, ñêðûòíîõîáîòíèêè, ñåìååäû è ò.ä.) õàðàêòåðíî
ðàçâèòèå ëè÷èíêè â òêàíÿõ êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ, â ïîëîñòÿõ ìåæäó òåñíî ñîïðèêàñàþ-
ùèìèñÿ ÷àñòÿìè ðàñòåíèÿ (Àðion apricans, Ceuthorrhynchus punctiger) èëè äàæå îòêðû-
òîå îáèòàíèå íà ëèñòüÿõ ðàñòåíèÿ (Phytonorrtus, Cionus).

Ðàñïðåäåëåíèå ìåñòîîáèòàíèé ëè÷èíîê 101 ñåìåéñòâà æóêîâ (ïî ñèñòåìå, ïðèíè-
ìàåìîé Leffroy, 1923) ïîêàçàíî â òàáëèöå 8.1.

Â òàáëèöå 67 öèôðû â ñêîáêàõ îòíîñÿòñÿ ê ïðåäñòàâèòåëÿì òåõ ñåìåéñòâ, äëÿ êîòî-
ðûõ íå òîëüêî äàííîå ìåñòîîáèòàíèå ÿâëÿåòñÿ òèïè÷íûì. Íàïðèìåð, â ñåì.
Ghrysomelidae äëÿ ëè÷èíîê Sagrinae òèïè÷íî îáèòàíèå â ïî÷âå, äëÿ Donaciinae — â
âîäå, äëÿ Cassidinae — íà ïîâåðõíîñòè ëèñòüåâ. Íåïðåðûâíîñòü åñòåñòâåííîãî ýêîëî-
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ãè÷åñêîãî ðÿäà ïåðåõîäîâ ëè÷èíîê îò îáèòàíèÿ â ïî÷âå ê îòêðûòîìó îáèòàíèþ íà ïî-
âåðõíîñòè ëèñòüåâ ó Ñhrysomelidae ìîæåò èëëþñòðèðîâàòüñÿ òàêèìè ãðóïïàìè, êàê
Criocerini è Cryptocephalini, ó êîòîðûõ ëè÷èíêè, õîòÿ è îáèòàþò íà ïîâåðõíîñòè ëèñòü-
åâ, çàùèùåíû îò âûñûõàíèÿ ÷åõëèêàìè èç ýêñêðåìåíòîâ.

Åñëè äàæå ó÷åñòü íåñîìíåííóþ èñêóññòâåííîñòü ãðóïïèðîâîê «Clavicornia» è
«Serricornia», íàãëÿäíî ïðîÿâëÿåòñÿ îáùàÿ òåíäåíöèÿ: â íèçøèõ ãðóïïàõ ïðåîáëàäàþò
ôîðìû, îáèòàþùèå â ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè â ïî÷âå â áëèçêèõ ñóáñòðàòàõ (äåòðèò, ìåðòâàÿ è
ãíèëàÿ äðåâåñèíà è ò. ï.), è òîëüêî ïðåäñòàâèòåëè îòäåëüíûõ âûñøèõ ãðóïï ïåðåõîäÿò ê
îòêðûòîìó îáèòàíèþ. Âòîðè÷íûé ïåðåõîä ê îáèòàíèþ â âîäå íàáëþäàåòñÿ ïðåèìóùå-
ñòâåííî â òåõ ãðóïïàõ, â êîòîðûõ ëè÷èíêè ñâÿçàíû â îñíîâíîì ñ ïî÷âîþ. Òàê, íàïðèìåð,
ñðåäè Adephaga ïëàâóíöû è áëèçêèå ñåìåéñòâà âîäíûõ æóêîâ íåñîìíåííî ïðîèçîøëè îò
æóæåëèö; íåçàùèùåííîñòü îò âûñûõàíèÿ ëè÷èíîê, ïðèóðî÷åííîñòü ê ñðåäå, íàñûùåí-
íîé âîäÿíûìè ïàðàìè, ÷åðåç óâëàæíåííûå îáèòàíèÿ (êàê, íàïðèìåð, ó Chlaenius, Elaphrus)
äåëàåò òàêîé ïåðåõîä âïîëíå âîçìîæíûì. Ýêîëîãè÷åñêèì äîêàçàòåëüñòâîì ïðîèñõîæäå-
íèÿ Dytiscidae îò ïî÷âåííûõ ôîðì ìîæåò ñëóæèòü îêóêëèâàíèå èõ â ïðèáðåæíîé ïî÷âå.

Òàêîâû æå ñîîòíîøåíèÿ è ó Chrysomelidae. Óêëîíèâøàÿñÿ âåòâü Donaciinae, ó êîòî-
ðûõ ëè÷èíêè ðàçâèâàþòñÿ â âîäå1,  òåñíåå âñåãî ñâÿçàíà ñ Sagrinae ïðèìèòèâíîé ãðóï-
ïîé ëèñòîãðûçîâ, ó êîòîðûõ ëè÷èíêè æèâóò â ïî÷âå, ïèòàÿñü êîðíÿìè. Ýòè ïðèìåðû
âòîðè÷íûõ ïåðåõîäîâ îò îáèòàíèÿ â ïî÷âå ê îáèòàíèþ â âîäå îáëåã÷àþò ïîíèìàíèå
ïðîèñõîæäåíèÿ âîäíûõ ãðóïï íàñåêîìûõ (ñì. íèæå) è ïîäòâåðæäàþò èçëîæåííóþ âûøå
òðàêòîâêó ïî÷âû êàê ñðåäû, ïðèáëèæàþùåéñÿ ïî íåêîòîðûì ñâîèì ýêîëîãè÷åñêèì îñî-
áåííîñòÿì ê óñëîâèÿì âîäîåìîâ.

Ñõîäíûå ñâÿçè ñ ïî÷âîé ìåíåå ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ãðóïï íàáëþäàþòñÿ â îòðÿäå
Lepidoptera, êîòîðûé â öåëîì ìîæíî ñ÷èòàòü áîëåå çàâèñÿùèì îò ñîñòàâà ðàñòèòåëüíîñ-

Òàáëèöà 8.1. Òèïè÷íûå ìåñòîîáèòàíèÿ ëè÷èíîê ãëàâíåéøèõ ñåìåéñòâ æóêîâ
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Adephaga 2 2 - - - 5 - 
Polyphaga  
Staphylinoidea 9 3 1 - 1 - 2 
Scarabaeidoidea 1 3 (+1) (1) - - - - 
Clavicornia 6 8 (+3) 2 (+4) 1 - 3 5 
Serricornia 6 8 (+3) (1) - - (1) 2 
Heteromera 5 7 (+4) 1 (+2) - (1) - 5 
Phytophaga (2) - 4 (1) - (1) - 
Rhynchophora 2 2 (+1) 2 (+1) (1) - - 1 
Èòîãî: 30 (+4) 33 (+12) 10 (+9) 1 (+2) 1 (+1) 8 (+2) 15 

1 Ïðàâäà,  Donacia, êàê è âñå ëèñòîãðûçû, òåñíî ñâÿçàíà ñ ðàñòåíèÿìè, äûøà äàæå êèñëîðîäîì âîçäóõà  âîçäó-
õîíîñíûõ êëåòîê âîäíûõ ðàñòåíèé.
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òè. Ïîëíîå îñâîáîæäåíèå âñåõ ñòàäèé îò íàñûùåííîé âëàãîé àòìîñôåðû õàðàêòåðíî òîëüêî
äëÿ Rhopalocera — äíåâíûõ áàáî÷åê. Äëÿ ãóñåíèö ìíîãèõ Heterocera õàðàêòåðíî ðàçâè-
òèå â îãðàíè÷åííûõ ïîëîñòÿõ, óìåíüøàþùèõ èñïàðåíèå — â ÷åõëèêàõ (Psychidae,
Coleophoãà, ìíîãèå Pyralidae), â õîäàõ  òêàíÿõ ðàñòåíèé (Cossididae,  Sesiidae),  â ïî÷âå
(ìíîãèå Noctuidae). Ñðåäè Heterocera áîëüøèíñòâî ïðîõîäèò ñòàäèþ êóêîëêè ëèáî â ïî-
÷âå (Noctuidae, Geometridae, Sphingidae è äð.),  ëèáî â ïëîòíûõ êîêîíàõ èëè õîäàõ, èñêëþ-
÷àþùèõ óãðîçó ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ. Îêóêëèâàíèå â ïî÷âå õàðàêòåðíî è äëÿ ìíîãèõ
ãóñåíèö, ïèòàþùèõñÿ îòêðûòî íà ðàñòåíèÿõ (áðàæíèêè, ïÿäåíèöû, âûñøèå ñîâêè).

Ëè÷èíêè Neuroptera â áîëåå ïðèìèòèâíûõ ãðóïïàõ òåñíî ñâÿçàíû ñ ïî÷âîé
(Ithonidae). Â äðóãèõ ñåìåéñòâàõ íàáëþäàþòñÿ ïåðåõîäû ê îòêðûòîìó ñóùåñòâîâàíèþ
÷åðåç òàêèå ïðîìåæóòî÷íûå òèïû îáèòàíèé, êàê, íàïðèìåð, â ÿìêàõ ó ïîâåðõíîñòè ïî-
÷âû (Myrmecoleonidae, Nemopteridae), â òðåùèíàõ êîðû (Dilaridae) è ò.ä. Ìíîãî÷èñëåí-
íû ïåðåõîäû è ê âòîðè÷íî âîäíîìó îáðàçó æèçíè: ó Osmylidae — ëè÷èíêà àìôèáèîòè÷-
íà, ó Sisyridae è Hemerobiidae — âîäíàÿ, êàê è ó áëèçêèõ Megaloptera (Sialidae).

Ãðóïïà Hymenoptera â öåëîì, ïî-âèäèìîìó, ñâÿçàíà ñ ïî÷âîé âòîðè÷íî. Íèçøèå
ñèäÿ÷åáðþõèå ïåðåïîí÷àòîêðûëûå â ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè — ôèòîáèîíòû, ëèáî âåäóò
ñêðûòûé îáðàç æèçíè, ïðîäåëûâàÿ õîäû â òêàíÿõ ðàñòåíèé (Cephidae, Siricidae) èëè
ïèòàÿñü æèâîòíûìè, îáèòàþùèìè â õîäàõ (Oryssidae), ëèáî ïåðåõîäÿò  ê îòêðûòîìó
îáèòíèþ íà ðàñòåíèÿõ (áîëüøèíñòâî Tenthredinidae). Îòêðûòûé îáðàç æèçíè ëè÷èíîê
ïèëèëüùèêîâ, î÷åâèäíî, âòîðè÷åí, ÷òî äîêàçûâàåòñÿ õîòÿ áû òåì, ÷òî è â ñëó÷àå îòêðû-
òîãî ñóùåñòâîâàíèÿ ëè÷èíîê,  ÿéöà îòêëàäûâàþòñÿ âíóòðü òêàíåé ðàñòåíèÿ.

Äëÿ ñòåáåëü÷àòîáðþõèõ õàðàêòåðíî ðàçâèòèå ëè÷èíîê âî âëàæíîé ñðåäå. Ó ïàðàçèòè-
÷åñêèõ ôîðì — â òêàíÿõ æèâûõ îðãàíèçìîâ (Cynipoidea è ÷àñòü Chalcidoidea — â ðàñòè-
òåëüíûõ òêàíÿõ, áîëüøèíñòâî Chalcidoidea, Sephoidea, Ichneumonoidea — â æèâîòíûõ), ó
Vespoidea, Apoidea è Formicoidea — â ñïåöèàëüíûõ êàìåðàõ è ãíåçäàõ, ñîîðóæàåìûõ âçðîñ-
ëûìè îñîáÿìè, ó Chrysidoidea — â ÷óæèõ ãíåçäàõ. Ìíîãèå ôîðìû (Sphecoidea è ðÿä ïðåä-
ñòàâèòåëåé âûøåíàçâàííûõ ñåìåéñòâ) ðàçâèâàþòñÿ â ïî÷âå. Õîòÿ â öåëîì äëÿ îòðÿäà ñâÿçü
ñ ïî÷âîé, ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿåòñÿ âòîðè÷íîé, èíòåðåñíî, ÷òî âî ìíîãèõ ãðóïïàõ â ïî÷âå
îáèòàþò íàèáîëåå ïðèìèòèâíûå ôîðìû. Òàê, íàïðèìåð, ñðåäè ìóðàâüåâ íàèáîëåå ïðè-
ìèòèâíûå æàëîíîñíûå Ponerinae, èìåþùèå ïîäâèæíûõ ëè÷èíîê è ëèøü çà÷àòêè êî-
ëîíèàëüíîãî îáðàçà æèçíè, æèâóò â ïî÷âå â î÷åíü ïðîñòûõ ãíåçäàõ.

Ñðåäè áîëåå ïðèìèòèâíûõ Diðtårà (ïîäîòðÿä Nematocera) ìåíåå ñïåöèàëèçèðîâàí-
íûå ïåðèïíåóñòè÷åñêèå ëè÷èíêè Bibionidae ðàçâèâàþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â ïî÷âå. Â
ïî÷âå, â äåòðèòå è ãðèáàõ ðàçâèâàþòñÿ òàêæå ïåðèïíåóñòè÷åñêèå ìèöåòîôèëèäû. Áîëü-
øèíñòâî ìåòàïíåóñòè÷åñêèõ ëè÷èíîê Nematocera — âòîðè÷íî-âîäíûå èëè âòîðè÷íî-
ïî÷âåííûå ôîðìû. Ïî÷âåííûå (èëè âòîðè÷íî-âîäíûå) ëè÷èíêè, êàê ïðàâèëî, è ó íèç-
øèõ Âãàchycera- Orthorrhapha  (Stratiomyidae, Leptidae, Tabanidae, Asilidae,

Therevidae); èìåþòñÿ è ôîðìû, ïåðåøåäøèå ê ïàðàçèòèçìó. Äëÿ Cyclorrhapha òðóä-
íî íàìåòèòü îïðåäåëåííûå ñâÿçè ñ òîé èëè èíîé ñðåäîþ, òàê êàê äëÿ íèõ õàðàêòåðíî
ðàçâèòèå ëè÷èíîê íåïîñðåäñòâåííî â ñëóæàùåì ïèùåé ñóáñòðàòå.

Òàêèì îáðàçîì, äëÿ ãëàâíåéøèõ îòðÿäîâ Holometabola (Coleoptera, Neuroptera,
Lepidoptera, Hymenoptera, Diptera) íàìå÷àåòñÿ òåíäåíöèÿ ðàçâèòèÿ áîëåå ïðèìèòèâíûõ
ãðóïï â ïî÷âå.

ÓÑËÎÂÈß ÎÁÈÒÀÍÈß ËÈ×ÈÍÎÊ È ÏÅÐÈÎÄÛ ÀÊÒÈÂÍÎÑÒÈ ÂÇÐÎÑËÎÉ
ÑÒÀÄÈÈ

Äëÿ Pterygota õàðàêòåðíî ðàçäåëåíèå ôóíêöèé â îíòîãåíåçå; â òèïè÷íûõ ñëó÷àÿõ
âçðîñëàÿ ñòàäèÿ ïðèñïîñîáèëàñü ê ðàññåëåíèþ ïóòåì ïîëåòà. Ñëåäîâàòåëüíî, äëÿ ýòîé
ñòàäèè âñåõ Pterygota õàðàêòåðíà áóëüøàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ê óñëîâèÿì äåôèöèòà
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âëàãè (áîëüøåãî èëè ìåíüøåãî, íî ïîñòîÿííîãî â óñëîâèÿõ îòêðûòîé àòìîñôåðû) â
ñðàâíåíèè ñ âåäóùèìè ñêðûòûé îáðàç æèçíè ëè÷èíî÷íûìè ñòàäèÿìè. Äëÿ ôîðì áî-
ëåå ïðèìèòèâíûõ, ìåíåå ïðèñïîñîáëåííûõ ê  äåôèöèòó âëàãè,  îáû÷íî áîëåå õàðàê-
òåðåí íî÷íîé îáðàç æèçíè. Åùå Çèìðîò îòìåòèë, ÷òî ïðèñïîñîáëåíèå ê íåäîñòàòî÷-
íîé âëàæíîñòè øëî ïàðàëëåëüíî ñ ðàçâèòèåì ñâåòîáîÿçíè, óêàçûâàÿ, ÷òî, íàïðèìåð,
íàçåìíûå, îáèòàþùèå äíåì â íîðàõ, â çåìëå è â óêðûòèÿõ ðàêîîáðàçíûå — Gecarcinidae
(Birgus, Coenobita), ìîêðèöû — ôîòîôîáíû è âûõîäÿò äëÿ ïèòàíèÿ íà ïîâåðõíîñòü
òîëüêî ïî íî÷àì, òîãäà êàê áëèçêèå èì âîäíûå ôîðìû — äíåâíûå. Îí îáðàòèë âíèìà-
íèå è íà òî, ÷òî íèçøèå íàñåêîìûå è íèçøèå ïðåäñòàâèòåëè â âûñøèõ ãðóïïàõ òàêæå
àêòèâíû ïðåèìóùåñòâåííî ïî íî÷àì. Êåííåäè (1928), ïðåäïîëàãàÿ, ÷òî íèçøèå ôîð-
ìû íàñåêîìûõ äîëæíû èìåòü áîëåå íèçêóþ ýíåðãèþ ìåòàáîëèçìà, îòâå÷àþùóþ ìåíü-
øåé «èíòåíñèâíîñòè ýíåðãèè» ñðåäû, ïûòàëàñü ðàçáèòü ïî ñóòî÷íîé ïåðèîäè÷íîñòè
àêòèâíîñòè îòðÿäû ñîâðåìåííûõ íàñåêîìûõ. Õîòÿ îáùàÿ òåíäåíöèÿ òàêîãî ðîäà è
íàìå÷àåòñÿ, ãðóïïèðîâàíèå íàñåêîìûõ â ñõåìå Êåííåäè íîñèò èñêóññòâåííûé õàðàê-
òåð (íàïðèìåð, îòíåñåíèå âñåõ æóêîâ ê ãðóïïå òåíåëþáèâûõ ôîðì èëè âñåõ òðèïñîâ
— ê íî÷íûì æèâîòíûì). Áîëåå ÷åòêèå êîððåëÿöèè äàåò ñîïîñòàâëåíèå óñëîâèé îáè-
òàíèÿ ëè÷èíîê è ïåðèîäà ñóòî÷íîé àêòèâíîñòè âçðîñëîé ñòàäèè íàñåêîìûõ; êàê ïðà-
âèëî, ñêðûòûé îáðàç æèçíè ëè÷èíîê ñâÿçàí â èçâåñòíîé ñòåïåíè ñ ïðåèìóùåñòâåííî
íî÷íûì îáðàçîì æèçíè âçðîñëûõ ñòàäèé: îáà ïðèçíàêà - ïðèñïîñîáëåíèÿ ê çàùèòå îò
÷ðåçìåðíîé ïîòåðè âëàãè. Îäíàêî òàêèå êîððåëÿöèè ÷àñòî áûâàþò íàðóøåíû. Ñòà-
äèè, âåäóùèå ñêðûòûé îáðàç æèçíè â ïî÷âå, âûõîäÿò íà ïîâåðõíîñòü îáû÷íî òîëüêî
â íî÷íûå ÷àñû èëè ðåæå äíåì ïðè ïîâûøåííîé âëàæíîñòè âîçäóõà (â ïàñìóðíóþ
ïîãîäó, ïîñëå ñèëüíûõ äîæäåé). Òàê âåäóò ñåáÿ ìíîãèå Apterygota, ëè÷èíêè æóæåëèö
è äàæå ùåëêóíîâ è õðóùåé. ß íàáëþäàë â Ôåðãàíñêîì õðåáòå íà áåðåãó ðåêè Êàðà-
Àëìà ïîñëå çàõîäà ñîëíöà ïåðåïîëçàíèå ñ ìåñòà íà ìåñòî ïî ïîâåðõíîñòè ïî÷âû òà-
êîãî òèïè÷íîãî îáèòàòåëÿ ïî÷âû êàê ëè÷èíêà èþíüñêîãî õðóùà. Äèâåðãåíòíîå ðàçâè-
òèå ìîëîäûõ è âçðîñëûõ ñòàäèé â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè íàðóøàåò ýòè êîððåëÿöèè.
Îíè åùå äîâîëüíî ÷åòêî ïðîÿâëÿþòñÿ ó Hemimetabola (óõîâåðòêè, ìíîãèå òàðàêàíû,
ìåäâåäêè, öèêàäû, ýìáèè, òåðìèòû), ó êîòîðûõ ïðè ñêðûòîì îáðàçå æèçíè ëè÷èíîê
(íèìô) èìàãî âåäåò îáû÷íî íî÷íîé îáðàç æèçíè. Ó Holîmetabola ýòè ñâÿçè ÷àñòî áû-
âàþò ñèëüíî íàðóøåíû ñïåöèôè÷åñêèìè âòîðè÷íûìè àäàïòàöèÿìè îäíîé èëè îáåèõ
ñòàäèé. Íî è ó Holîmetabola ýòè òåíäåíöèè äîâîëüíî ÿñíû. Òàê, äëÿ æóêîâ, æèâóùèõ
â ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè â ïî÷âå, â îáùåì õàðàêòåðåí ïðåèìóùåñòâåííî íî÷íîé îáðàç
æèçíè (áoëüøèícòâo Carabdae, Staphylinidae, Silphidae, î÷åíü ìíîãèå Elateridae,
Tenebrionidae, Scarabaeidae è äð.). Äëÿ æóêîâ-ëèñòîãðûçîâ, ëè÷èíêè êîòîðûõ æèâóò
îòêðûòî, õàðàêòåðåí äíåâíîé îáðàç æèçíè (Cassidini, Chrysomelini). Èç äîëãîíîñèêîâ
ïðåèìóùåñòâåííàÿ íî÷íàÿ àêòèâíîñòü õàðàêòåðíà äëÿ ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå
Adelognathi (Otiorrhynchus, Sciaphobus, Polydrosus, Tanymecus è äð.), âåðîÿòíî äëÿ
ìíîãèõ Cleonini, òîãäà êàê âûñøèì ïðåäñòàâèòåëÿì äîëãîíîñèêîâ ñâîéñòâåíåí äíåâ-
íîé îáðàç æèçíè.

Ñðåäè ÷åøóåêðûëûõ ó Rhopalocera, ãóñåíèöû êîòîðûõ æèâóò è îêóêëèâàþòñÿ îò-
êðûòî, áàáî÷êè ëåòàþò äíåì è ðàíåå äàæå âûäåëÿëèñü â ãðóïïó «Diurna». Äëÿ ãóñåíèö
òåõ áàáî÷åê, êîòîðûå ëåòàþò íî÷üþ è âå÷åðîì, õàðàêòåðíî îêóêëèâàíèå â ïî÷âå, â ðàñ-
òèòåëüíûõ òêàíÿõ èëè â êîêîíàõ è îáèòàíèå â ïî÷âå, âíóòðè ðàñòèòåëüíûõ òêàíåé, â
÷åõëèêàõ èëè â ñûðûõ ìåñòàõ. Â  ñåì. Noctuidae ó Agrotini áàáî÷êè ëåòàþò íî÷üþ, à èõ
ãóñåíèöû æèâóò â âåðõíåì ãîðèçîíòå ïî÷âû, òîãäà êàê áàáî÷êè âûñøèõ ïðåäñòàâèòå-
ëåé ñîâîê Phytometrini (íàïðèìåð, P. gamma) è Melicleiptriini (íàïðèìåð Chloridea

dipsacea) ëåòàþò äíåì, à ãóñåíèöû èõ âåäóò îòêðûòûé îáðàç æèçíè, ïðè÷åì ó ñîâêè-
ãàììû äàæå îêóêëèâàíèå ìîæåò ïðîèñõîäèòü íå â ïî÷âå.
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Äëÿ Diptera-Nematocera, ðàçâèâàþùèõñÿ â ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè â ïî÷âå (èëè âîäå),
õàðàêòåðíà àêòèâíîñòü (ë¸ò) â ÷àñû ñ ïîâûøåííîé âëàæíîñòüþ âîçäóõà (ñóìåðêè, íî÷ü,
ïàñìóðíàÿ ïîãîäà).

Òàêèå êîððåëÿöèè ìåæäó ñðåäîþ îáèòàíèÿ ìîëîäûõ ñòàäèé è óñëîâèÿìè ïîÿâëå-
íèÿ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû âçðîñëîé ñòàäèè (áîëåå ïîëíûå ó Apterygota, ÷àñòè÷íî ñî-
õðàíÿþùèåñÿ è ó ïðèìèòèâíûõ ãðóïï Pterygota) ïîêàçûâàþò, ÷òî ýêîëîãè÷åñêè íàèáî-
ëåå âåðîÿòåí ïåðâè÷íûé íî÷íîé îáðàç æèçíè èìàãî íàñåêîìûõ.

ÝÊÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ ÓÑËÎÂÈß ÏÐÎÈÑÕÎÆÄÅÍÈß ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Ïðèâåäåííûå äàííûå ïîçâîëÿþò âîññòàíîâèòü ýêîëîãè÷åñêèå óñëîâèÿ ïðîèñõîæ-
äåíèÿ íàñåêîìûõ. Ïåðåõîä ìåëêèõ àííåëèäîîáðàçíûõ âîäíûõ æèâîòíûõ ê îáèòàíèþ â
ïî÷âå è ïîäñòèëêå, â ùåëÿõ ìåæäó êàìíÿìè è ò.ï. ïîñëóæèë ïðåäïîñûëêîé ê âûðàáîòêå
ïðèçíàêîâ ìíîãîíîæêîîáðàçíûõ. Âîçìîæíîñòü èìåííî òàêîãî íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè
äîêàçûâàåòñÿ ïðèìåðîì ñîâðåìåííûõ íàçåìíûõ ïîëèõåò Ìàëàéñêîãî àðõèïåëàãà. Èç-
ìåíåíèå óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ ïðèâåëî ó íèõ ê óòðàòå äûõàòåëüíîé ôóíêöèè íàðóæ-
íûõ ñêëàäîê òåëà (ñïèííûõ âåòâåé ïàðàïîäèé), ê óñèëåíèþ çíà÷åíèÿ êîæíîãî äûõàíèÿ
è ïðè óñèëåíèè çàùèòíîé ôóíêöèè ïîêðîâîâ — ê îáðàçîâàíèþ çà÷àòî÷íîé òðàõåéíîé
ñèñòåìû ïðè ïðèîáðåòåíèè è ìíîãèõ äðóãèõ ÷åðò ñõîäñòâà ñ ìíîãîíîæêàìè. Òàêèì æå
ïóòåì âîçìîæíî ïðåäñòàâèòü ñåáå è ïðîèñõîæäåíèå ïðåäêîâ ìíîãîíîæåê —
«Protomyriapoda».

Â ýòèõ óñëîâèÿõ îò òàêèõ ïåðâè÷íûõ ìèðèàïîä («Protomyriapoda») â ðåçóëüòàòå îëè-
ãîìåðèçàöèè, ñòàáèëèçàöèè ÷èñëà ñåãìåíòîâ è òåãìàòèçàöèè ñî ñïåöèàëèçàöèåé ïåðå-
äíèõ ñåãìåíòîâ òóëîâèùà â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê äâèãàòåëüíîé ôóíêöèè, ïðî-
èçîøëè è îáèòàâøèå â òåõ æå óñëîâèÿõ «Protohexapoda». Â ïîëüçó âåðîÿòíîñòè ïðîèñ-
õîæäåíèÿ íàñåêîìûõ îò ìíîãîíîæêîîáðàçíûõ ïðåäêîâ ñâèäåòåëüñòâóåò è ãîìîëîãèÿ ýì-
áðèîíàëüíûõ êîíå÷íîñòåé áðþøêà íàñåêîìûõ ñ êîíå÷íîñòÿìè ìèðèàïîä, ðàçîáðàííàÿ
Ãðàáåðîì (1891). Â ðÿäå ãðóïï ñîâðåìåííûõ ìíîãîíîæåê (Symphyla,  Schizotarsia,
Glomeridae) ìû âñòðå÷àåìñÿ ñ òåíäåíöèåé ê ýâîëþöèè â íàïðàâëåíèè îëèãîìåðèçàöèè
(Äîãåëü, 1947).

Ïîâûøåíèå ïðî÷íîñòè ïîêðîâîâ (ïåðâè÷íî, âåðîÿòíî, ñâÿçàííîå ñ ìåõàíè÷åñêèìè
ôóíêöèÿìè) ñïîñîáñòâîâàëî çàùèòå îðãàíèçìà îò áûñòðîé ïîòåðè âëàãè; ñ ðàçâèòèåì
íåïðîíèöàåìîñòè äûõàòåëüíàÿ ôóíêöèÿ ïåðåøëà îò âñåé ïîâåðõíîñòè ïîêðîâîâ ê ñïå-
öèàëèçèðîâàâøèìñÿ ýêòîäåðìàëüíûì âïÿ÷åííûì ó÷àñòêàì, äàâøèì íà÷àëî òðàõåÿì.

Ñïåöèàëèçàöèÿ îðãàíîâ äûõàíèÿ, îáåñïå÷èâàþùàÿ âîçìîæíîñòü ðàçâèòèÿ íåïðî-
íèöàåìûõ ïîêðîâîâ, ñ íåîáõîäèìîñòüþ âûçûâàåòñÿ è ïðè ïîñòåïåííîì óâåëè÷åíèè ðàç-
ìåðîâ òåëà, ÷àñòî ïðîèñõîäÿùåì â òå÷åíèå ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà. Âîçìîæíî, ÷òî
òàêîå óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ ÿâëÿëîñü è îäíèì èç ìîìåíòîâ, îáóñëîâëèâàâøèõ íåîáõîäè-
ìîñòü âûõîäà êîíå÷íûõ ñòàäèé íåêîòîðûõ «Protohexapoda» íà ïîâåðõíîñòü ïðè îáèòà-
íèè ìåëêèõ ìîëîäûõ ñòàäèé â ñêâàæèíàõ ïî÷âû è ïîäñòèëêè — â ñðåäå, â êîòîðîé îáè-
òàëè ïåðâè÷íûå Protohexapoda. Âîçìîæíîñòü òàêèõ âûõîäîâ îáåñïå÷èâàëàñü íåïðîíè-
öàåìîñòüþ ïîêðîâîâ, ðàçâèòèå êîòîðîé êîððåëèðîâàëî ñ óâåëè÷åíèåì èõ ìåõàíè÷åñêîé
ïðî÷íîñòè, ñâÿçàííîé ñ îáèòàíèåì âíå âîäû è ñ ðàçâèòèåì ñïåöèàëèçèðîâàííûõ îðãà-
íîâ äûõàíèÿ.

Âîçðàñòàþùàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ ê îïðåäåëåííûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ è òðåáî-
âàíèÿ óëó÷øåíèÿ óñëîâèé ðàññåëåíèÿ âèäà ïðèâåëè ê âûðàáîòêå ïðèñïîñîáëåíèé äëÿ
ðàññåëåíèÿ ïî ïîâåðõíîñòè ïî÷âû. Ñíà÷àëà òàêèå ðàññåëèòåëüíûå ïåðåäâèæåíèÿ ïî
ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ïðîèñõîäèëè ïðè âûõîäàõ íà ïîâåðõíîñòü, îáëåã÷àâøèõ è âçàèì-
íîå íàõîæäåíèå ïîëîâ äëÿ ñïàðèâàíèÿ. Ïðåèìóùåñòâî ðàññåëèòåëüíûõ ïåðåäâèæåíèé
ïðè òàêèõ êðàòêîâðåìåííûõ âûõîäàõ íà ïîâåðõíîñòü è ïðè ñîõðàíåíèè òàêîãî æå òèïà
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äâèæåíèÿ (ïîëçàíèå) êàê è â ñêâàæèíàõ ïî÷âû,  çàêëþ÷àëîñü â òîì, ÷òî â òàêèõ óñëîâè-
ÿõ óïðîùàåòñÿ ïåðåäâèæåíèå íà áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ.

Îò ðàññåëèòåëüíûõ êðàòêîâðåìåííûõ ïåðåïîëçàíèé ïðåäêè ñîâðåìåííûõ âûñøèõ
íàñåêîìûõ ïåðåøëè, âåðîÿòíî, ê äâèæåíèþ ïðûæêàìè. Áûñòðîòà äâèæåíèÿ ìíîãîíî-
ãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïî ïîâåðõíîñòè òâåðäîãî ñóáñòðàòà ñâÿçàíà ñ îëèãîìåðèçàöèåé è
áóëüøåé èíòåãðàöèåé òóëîâèùíûõ ñåãìåíòîâ. Ðàçëè÷íûå ðåøåíèÿ ýòîãî ñïîñîáà ðàñ-
ñåëèòåëüíûõ è çàùèòíûõ ïåðåäâèæåíèé íàáëþäàþòñÿ â òàêèõ ãðóïïàõ, êàê Collembola,
Machilidae, Lepismatidae, à òàêæå ó ïðÿìîêðûëûõ.

Òàêîé ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ, îñëîæíÿâøèéñÿ ïàññèâíûì ïåðåíîñîì ïîðûâàìè âåò-
ðà, ïðèâåë ê ýëåìåíòàðíûì ôîðìàì ïîëåòà. Óâåëè÷åíèþ ïàðóñíîñòè ñïîñîáñòâîâàëè
âûðîñòû òåëà. Òàêèìè âûðîñòàìè ó ïðåäêîâ íàñåêîìûõ, âîçìîæíî, áûëè ïàðàíîòàëü-
íûå âûðîñòû, ïåðâè÷íîé ôóíêöèåé êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ çàùèòà îò âûñûõàíèÿ. Òàêèå âû-
ñòóïàþùèå çà ãðàíèöû áîêîâîé ñòåíêè òåëà âûðîñòû òåðãèòîâ ìû âñòðå÷àåì ó Machilis2,
âûõîäÿùèõ íà ïîâåðõíîñòü êàìíåé, ó ìíîãèõ ëè÷èíîê æóêîâ (Carabus, Silpha). Àíàëî-
ãè÷íóþ ôóíêöèþ èìåþò âûðîñòû ñïèííûõ ùèòêîâ ó íàçåìíûõ ðàâíîíîãèõ ðàêîîáðàç-
íûõ, òàêîâû æå êðûëîîáðàçíûå âûðîñòû íåêîòîðûõ îðèáàòîèäíûõ ïàíöèðíûõ êëåùåé.

Ôóíêöèÿ çàùèòû  îò âûñûõàíèÿ  ïàðàíîòàëüíûõ âûðîñòîâ Machilis ÿâñòâåííî ñëå-
äóåò èç ñëåäóþùåãî ïðîñòîãî îïûòà. Èçâåñòíî, ÷òî Machilis äîëãî ìîãóò ñèäåòü íà ñó-
õèõ êàìíÿõ íà ñîëíöå. ß ïðèêðåïëÿë ïîéìàííûõ ìàõèëèñîâ ïðè ïîìîùè ýíòîìîëîãè-
÷åñêèõ áóëàâîê ê äåðåâÿííîé ùåïî÷êå áðþøíîé ïîâåðõíîñòüþ êâåðõó è ïîìåùàë ùå-
ïî÷êó íà íàãðåâàåìîé ñîëíöåì ïîâåðõíîñòè êàìíÿ, íà êîòîðîì îáû÷íî ñèäÿò óòðîì ýòè
íàñåêîìûå. ×åðåç 12–15 ìèíóò ïðè òàêîì ïîëîæåíèè ìàõèëèñû ïîãèáàëè.

Äàëüíåéøàÿ ýâîëþöèÿ òàêèõ èñõîäíûõ äëÿ  Pterygota ôîðì ïðîòåêàëà â íàïðàâëå-
íèè ïðèñïîñîáëåíèÿ âçðîñëîé ñòàäèè ê íàèáîëåå ñîâåðøåííîìó òèïó àêòèâíîãî ðàññå-
ëåíèÿ ê ïîëåòó, ê îòêðûòîìó îáèòàíèþ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû. Òàê ìûñëèìà ýâîëþöèÿ
îò ïåðâè÷íî áåñêðûëûõ ôîðì ê êðûëàòûì íàñåêîìûì. Ïðåäêè êðûëàòûõ íàñåêîìûõ
ïðîõîäèëè êàìïîäåîâèäíûå ìîëîäûå ñòàäèè â ïî÷âå è òîëüêî âî âçðîñëîé ñòàäèè âû-
õîäèëè íà ïîâåðõíîñòü äëÿ ñïàðèâàíèÿ è ðàññåëåíèÿ.

Ñ âûðàáîòêîé ïðèñïîñîáëåíèé âçðîñëîé ñòàäèè ê ïîëåòó, ê îáèòàíèþ íà ïîâåðõíî-
ñòè ïî÷âû ìûñëèìû äâà ïóòè ýâîëþöèè îíòîãåíåçà. Â îäíîì ñëó÷àå ìû èìååì òåíäåí-
öèþ ê óïîäîáëåíèþ îáðàçà æèçíè âñåõ àêòèâíûõ ñòàäèé: âûõîä èç ÿéöà íà áîëåå ïî-
çäíåé ñòàäèè ìîðôîëîãè÷åñêîé äèôôåðåíöèðîâêè, ïðèñïîñîáëåíèå ìîëîäûõ ñòàäèé ê
îòêðûòîìó îáèòàíèþ â òåõ æå óñëîâèÿõ, ÷òî è âçðîñëûå îñîáè — ïóòü Hemimetabola.

Ïðèñïîñîáèòåëüíàÿ ýâîëþöèÿ ïåðâè÷íûõ Hemimetabola ïðèâåëà ê øèðîêîé äèâåð-
ãåíöèè âçðîñëûõ ñòàäèé, ïðèñïîñîáëåííûõ ê îòêðûòîìó îáðàçó æèçíè, è ïîâëåêëà çà
ñîáîé ýêîëîãè÷åñêóþ ðàäèàöèþ ìîëîäûõ ñòàäèé, óòðàòèâøèõ â áîëüøîì êîëè÷åñòâå
ñëó÷àåâ íåïîñðåäñòâåííóþ ñâÿçü ñ ïî÷âîé è îñòàâèâøèõ ñêðûòûé îáðàç æèçíè. Âåòâü
«Protohemimetabola», ïðîäîëæàâøàÿ âåñòè â îñíîâíîì ñêðûòûé îáðàç æèçíè, äàëà íà-
÷àëî Isoptera, Embioptera è, âåðîÿòíî, Psocoptera è Zoraptera. Îñíîâíîå æå íàïðàâëåíèå
áîëüøèíñòâà âåòâåé Hemimetabola — ïåðåõîä ê îòêðûòîìó îáðàçó æèçíè è ôèòîôàãèè,
åùå ñëàáî âûðàæàþùèéñÿ ó Blattoidea è ó Dermapterà, ÿñíåå â ãðóïïàõ Orthoptera è
äîñòèãàþùèé ñâîåãî íàèáîëåå ÷åòêîãî âûðàæåíèÿ ó Rhynchota.

Äëÿ ýòèõ ôîðì õàðàêòåðíî ïðèáëèæåíèå îáðàçà æèçíè ìîëîäûõ ñòàäèé ê îòêðûòî-
ìó îáðàçó æèçíè âçðîñëîé ñòàäèè, ñâÿçàííîé ñ îáèòàíèåì â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè,

2 Ãèïîòåçó î ïðîèñõîæäåíèè êðûëüåâ èç ïàðàíîòàëüíûõ âûðîñòîâ ðàçâèâàë Ãàíäëèðø, à òîëêîâàíèå çíà÷åíèÿ
ïðûæêîâ  Machilidae   è èõ «pleurae»  äëÿ ïîíèìàíèÿ ïðîèñõîæäåíèÿ ïîëåòà, ñõîäíîå ñ ìîèì — èòàëüÿíñêèé
ýíòîìîëîã Ãðàññå.  Øâàíâè÷ (1946) âûñêàçûâàåò íåñêîëüêî èíóþ ãèïîòåçó ïðîèñõîæäåíèÿ àêòèâíîãî ïîëåòà.
Ðàçáîð ýòîé òåîðèè âûõîäèò çà ðàìêè ìîåé òåìû.
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è ïîòîìó — ýìáðèîíàëèçàöèÿ ðàííèõ ñòàäèé ïðè óâåëè÷åíèè çàïàñà æåëòêà â ÿéöå è
âûõîä èç ÿéöà  áîëåå äèôôåðåíöèðîâàííîé ñòàäèè (íèìôà).

Â äðóãîì æå ñëó÷àå ìû èìååì òåíäåíöèþ ê âîçðàñòíîé äèâåðãåíöèè. Ê âûõîäó íà
ïîâåðõíîñòü ïî÷âû ïðèñïîñîáëÿëàñü òîëüêî ðàññåëÿþùàÿñÿ âçðîñëàÿ ñòàäèÿ, òîãäà êàê
ìîëîäûå, ïèòàþùèåñÿ, ïðîäîëæàëè âåñòè ñêðûòûé îáðàç æèçíè, ñâîéñòâåííûé
«Protohexapoda». Ýòîò ïóòü — ïóòü Holometabola.

Òàêèì îáðàçîì, ïåðâè÷íîé äëÿ ìîëîäûõ ñòàäèé êàê äëÿ Holometabola, òàê è äëÿ
Hemimetabola ìîæíî ïðèçíàòü êàìïîäåîâèäíóþ (òèçàíóðîèäíóþ) øåñòèíîãóþ ôîðìó.

Äîïóùåíèå, ÷òî ïðåäêè íàñåêîìûõ îáèòàëè è ðàçâèâàëèñü â ïî÷âå è ïîäñòèëêå, â
ðàñùåëèíàõ ñêàë, ïîä êàìíÿìè è ïîäîáíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ íàñû-
ùåííûì âëàãîé âîçäóõîì, ïîçâîëÿåò ïîíÿòü è ïóòè, ïðèâåäøèå ê âîçíèêíîâåíèþ ãðóïï
íàñåêîìûõ ñ âîäíûìè ëè÷èíêàìè. Ëè÷èíêè, îáèòàâøèå ïåðâîíà÷àëüíî â ïðèáðåæíîé
ïî÷âå è ìåæäó êàìíÿìè íà áåðåãó, ëåãêî ìîãëè âòîðè÷íî ïåðåéòè ê àìôèáèîòè÷àåñêîìó
è âîäíîìó îáðàçó æèçíè. Íà ðàííèõ ýòàïàõ ýâîëþöèè íàñåêîìûõ ñ íåïîëíûì ïðå-
âðàùåíèåì îò ôîðì, îáèòàâøèõ â ïðèáðåæíûõ ïî÷âàõ è ùåáíå, îòäåëèëèñü âåòâè, ìî-
ëîäûå ñòàäèè êîòîðûõ ïåðåøëè (âòîðè÷íî) ê âîäíîìó îáðàçó æèçíè è äàëè íà÷àëî ñî-
âðåìåííûì ïîäåíêàì, ñòðåêîçàì è âåñíÿíêàì. Ïðè òàêîì ýêîëîãè÷åñêè âïîëíå ïðèåì-
ëåìîì ïóòè ôèëîãåíåçà àìôèáèîòè÷åñêèõ ïîäåíîê (à òàêæå ñòðåêîç è âåñíÿíîê) âïîëíå
ïîíÿòíûì ñòàíîâèòñÿ íàëè÷èå ó ëè÷èíîê ýòèõ ãðóïï òðàõåéíîé ñèñòåìû. Ïðèìåð ñëó-
÷àÿ òàêîãî ïåðåõîäà â íàñòîÿùåå âðåìÿ ìîæåò ïðåäñòàâèòü ëè÷èíêà Osmylus chrysops.
Ýòà òèçàíóðîèäíàÿ ëè÷èíêà æèâåò ìåæäó êàìíÿìè âáëèçè âîäû èëè â íåé, íî íå èìååò
æàáåð è äûøèò äâóìÿ ïàðàìè ðàçâèòûõ äûõàëåö.

Îáùàÿ îðãàíèçàöèÿ «íàÿä» (òåðìèí Êîìñòîêà, 1918), ò.å. ëè÷èíîê ñòðåêîç, ïîäåíîê
è âåñíÿíîê, ïðè èñêëþ÷åíèè ïðèçíàêîâ àäàïòàöèè ê âîäíîé ñðåäå,  áëèæå ê îðãàíèçàöèè
ïðèìèòèâíûõ ðàçâèâàâøèõñÿ â ïî÷âå «Ðãîtopterygota», ÷åì, íàïðèìåð, íèìô ó Orthoptera
èëè  ëè÷èíîê  Rhynchota.

Ïîíÿòèå ïåðâè÷íîé âîäíîñòè ëè÷èíîê, êàê ýòî ôîðìóëèðóþò Ãàíäëèðø (1927), Ëà-
ìåð (1900) èëè Ìàðòûíîâ (1938), äåëàåò âîçíèêíîâåíèå òðàõåéíîé ñèñòåìû ôèçèîëîãè-
÷åñêè è ýêîëîãè÷åñêè ñîâåðøåííî íåîáîñíîâàííûì. Âîçíèêíîâåíèå òðàõåé âîçìîæíî
òîëüêî ïðè âîçäóøíîì äûõàíèè, êîãäà âñëåäñòâèå âîçðàñòàíèÿ ïëîòíîñòè ïîêðîâîâ èëè
èç-çà óìåíüøåíèÿ âåëè÷èíû îòíîøåíèÿ ïîâåðõíîñòè ê îáúåìó êîæíîå äûõàíèå íå ìî-
æåò óäîâëåòâîðÿòü ïîòðåáíîñòÿì ãàçîîáìåíà. Òàêîå íåçàâèñèìîå êîíâåðãåíòíîå âîç-
íèêíîâåíèå òðàõåé èìååò ìåñòî â ðàçëè÷íûõ ãðóïïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ: ó Oniscoidea, ó
ïàóêîâ, ó êëåùåé, ó ìíîãîíîæåê è íàñåêîìûõ, à òàêæå ó Onychophora. Ó íàñåêîìûõ
èìåííî â ãðóïïå Apterygota ìû âñòðå÷àåìñÿ ñ èçîëèðîâàííûìè òðàõåéíûìè ïó÷êàìè,
íàïîìèíàþùèìè òî, ÷òî ìû èìååì ó Onychophora è â ãðóïïå ìíîãîíîæåê, ñðåäè êîòî-
ðûõ ó Chilopoda óæå îñóùåñòâëÿåòñÿ òåíäåíöèÿ ê îáðàçîâàíèþ öåëîñòíîé òðàõåéíîé
ñèñòåìû.

Ýâîëþöèÿ â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè ê ñêðûòîìó îáðàçó
æèçíè (ïðè ýâîëþöèè âçðîñëîé ñòàäèè â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê îòêðûòîìó
îáðàçó æèçíè è ê àêòèâíîìó ðàññåëåíèþ è ïîëåòó) ïðèâåëà ê ñîõðàíåíèþ ïåðâè÷íûõ
÷åðò ñòðîåíèÿ ëè÷èíîê è äàæå è ê âûõîäó èç ÿéöà íà áîëåå ðàííåé ñòàäèè ðàçâèòèÿ, ÷åì
ó èñõîäíûõ ôîðì (áëàãîäàðÿ íàõîæäåíèþ ëè÷èíîê â ñóáñòðàòàõ, îáåñïå÷åííûõ ïèùåé).
Ýòîò ïóòü ýâîëþöèè — ïóòü Holometabola, ëåãêî ñîãëàñóþùèéñÿ ñ òî÷êîé çðåíèÿ Åæè-
êîâà è Áåðëåçå íà ýìáðèîíàëüíûé õàðàêòåð ëè÷èíîê.

Àäàïòàöèÿ ìîëîäûõ è âçðîñëûõ ñòàäèé ê ðàçëè÷íûì îáðàçàì æèçíè ïðèâåëà ê íå-
îáõîäèìîñòè âûðàáîòêè ïðîìåæóòî÷íîé «ñòàäèè ïåðåñòðîéêè» — êóêîëêè.

Íàèìåíüøèå îòêëîíåíèÿ îò ìîëîäûõ ôîðì Protohexapoda ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êàì-
ïîäåîâèäíûå ëè÷èíêè, èìåþùèå öåðêè (îëèãîïîäíûå ëè÷èíêè Åæèêîâà — Áåðëåçå —
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Èììñà, õàðàêòåðíûå äëÿ íèçøèõ ãðóïï æóêîâ). Îò ýòîãî òèïà ëè÷èíîê ìîãóò áûòü âû-
âåäåíû è áåçíîãèå ëè÷èíêè, è ñïåöèàëèçèðîâàííûå ëè÷èíêè. Óâåëè÷åíèå ÿéöåïðîäóê-
öèè è âûõîä ëè÷èíîê íà åùå áîëåå ðàííåé ñòàäèè (ñâÿçàííîé ñ îáåñïå÷åííîñòüþ ëè-
÷èíêè ïèùåé) ìîã ïðèâåñòè ê ôîðìèðîâàíèþ ìíîãîíîãèõ (ïîëèïîäíûõ) ëè÷èíîê ñ ôóí-
êöèîíèðóþùèìè ëîæíûìè íîæêàìè, ðàçâèâàþùèìèñÿ íà ìåñòå çà÷àòêîâ ýìáðèîíàëü-
íûõ êîíå÷íîñòåé.

Ýâîëþöèÿ âçðîñëûõ ñòàäèé Holometabola â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê îòêðû-
òîìó îáðàçó æèçíè õàðàêòåðíà äëÿ ðàçëè÷íûõ âåòâåé Holometabola è ìîæåò áûòü ïðî-
ñëåæåíà è â ñåìåéñòâå æóêîâ, è â êîìïëåêñå íåéðîïòåðîäíûõ, è â êîìïëåêñå ïåðåïîí-
÷àòîêðûëûõ, è â âûäåëÿåìûõ Ìàðòûíîâûì âåòâÿõ Mecoptera — Diptera è Trichoptera —
Lepidoptera. Ýâîëþöèÿ èäåò â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê äíåâíîé àêòèâíîñòè, ò.å.
ìåíüøåé çàâèñèìîñòè îò ôàêòîðà âëàæíîñòè, áîëüøåé ýíåðãèè îáìåíà âåùåñòâ.

Ëè÷èíî÷íûå ñòàäèè âûñøèõ ñåìåéñòâ âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ òàêæå ïðèñïîñîáèëèñü ê
îòêðûòîìó îáðàçó æèçíè, à âî ìíîãèõ ãðóïïàõ íàáëþäàþòñÿ è âòîðè÷íûå ïåðåõîäû â
âîäó, îñîáåííî â áîëåå ïðèìèòèâíûõ ñåìåéñòâàõ. Ïðè òàêîé ïîñòàíîâêå âîïðîñà, ñ îä-
íîé ñòîðîíû, èñ÷åçàåò íåïðîõîäèìàÿ ïðîïàñòü ìåæäó ëè÷èíêîé è íèìôîé, îá îòñóò-
ñòâèè êîòîðîé ãîâîðÿò è äàííûå Ãåíñîíà (Henson, 1946), ñ äðóãîé æå ñòîðîíû, ÿñíîé
ñòàíîâèòñÿ ïðè÷èíà ïðèîáðåòåíèÿ íèìôîé ÷åðò âçðîñëîãî íàñåêîìîãî (èìàãèíèçàöèè),
åå áîëåå âûñîêèé â ñðàâíåíèè ñ ëè÷èíêîé óðîâåíü îðãàíèçàöèè. Ïðè òàêîé êîíöåïöèè
ýêîëîãè÷åñêîé îáóñëîâëåííîñòè äâóõ òèïîâ ðàçâèòèÿ ñëåäóåò, ÷òî ñòàäèÿ êóêîëêè —
ñòàäèÿ, ñàìîñòîÿòåëüíî ðàçâèâøàÿñÿ ó Holometabola, íî ïî îáùåìó óðîâíþ ìîðôîëî-
ãè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè ñðàâíèìàÿ ñ íèìôàëüíûìè ñòàäèÿìè íàñåêîìûõ ñ íåïîë-
íûì ïðåâðàùåíèåì.

Òàêèì îáðàçîì, ìîÿ ãèïîòåçà ýêîëîãè÷åñêèõ ïóòåé ýâîëþöèè íàñåêîìûõ ñîãëàñóåò-
ñÿ è ñ íîâåéøèìè ôèëîãåíåòèêî-ôèçèîëîãè÷åñêèìè âçãëÿäàìè

Êîæàí÷èêîâà (1946), è ñ îñíîâíûìè ïîëîæåíèÿìè Åæèêîâà (1929) — ñ òî÷êàìè
çðåíèÿ, ïðîòèâîïîëîæíûìè íà ïåðâûé âçãëÿä. Íàëè÷èå ïðèìåðíî îäèíàêîâîãî êîëè÷å-
ñòâà íèìôàëüíûõ âîçðàñòîâ ó íàñåêîìûõ ñ íåïîëíûì è ëè÷èíî÷íûõ — ó íàñåêîìûõ ñ
ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì îòðàæàåò, ïî-âèäèìîìó ëèøü îáùèå çàêîíîìåðíîñòè óñëîâèé
ðîñòà ïðè íàëè÷èè ïëîòíûõ õèòèíèçèðîâàííûõ ïîêðîâîâ. Ñ ñèëüíûì óïëîòíåíèåì
ïîêðîâîâ (íàïðèìåð, ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ èëè ÷åðíîòåëîê) êîëè÷åñòâî ëèíåê ìîæåò
ïðåâûñèòü 10 –12. Çíà÷èòåëüíîå óâåëè÷åíèå ÷èñëà ëèíåê íàáëþäàåòñÿ è ó íèìô öèêàä
è ñâÿçàíî ñ äëèòåëüíîñòüþ èõ öèêëà ðàçâèòèÿ.

Âîçîáíîâëåíèå âîçäóõà â òðàõåéíîé ñèñòåìå, êàê ïîêàçàë åùå Êðîã, âîçìîæíî òîëüêî
ïðè âîçäóøíîì äûõàíèè; òîëüêî ñêîðîñòü äèôôóçèè ãàçîâ ìîæåò îáåñïå÷èòü ãàçîîá-
ìåí ÷åðåç òðàõåè; äèôôóçèÿ ïî óçêèì òðóáêàì ãàçîâ, ðàñòâîðåííûõ â âîäå — ïðîöåññ
ñëèøêîì ìåäëåííûé:  íàïîëíåííûå âîäîé òðàõåè íå ìîãëè ôóíêöèîíèðîâàòü. Ñòîðîí-
íèêè ãèïîòåçû ïðîèñõîæäåíèÿ íàñåêîìûõ îò ïðåäêîâ, îáèòàâøèõ â âîäå, óïóñêàþò èç
âèäó, ÷òî ãðóïïû íàñåêîìûõ, â êîòîðûõ íàèáîëåå ñîâåðøåííû ïðèñïîñîáëåíèÿ ê âîä-
íîìó îáðàçó æèçíè, ïðèñïîñîáëÿëèñü ê íåìó â òå÷åíèå î÷åíü äëèòåëüíîãî âðåìåíè è
ïîòîìó èìåþò ìåíåå ÿñíî âûðàæåííûå ïðèçíàêè ïðîèñõîæäåíèÿ îò íàçåìíûõ ôîðì.

Òàêèå ãðóïïû êàê ïîäåíêè, ñòðåêîçû èëè âåñíÿíêè äîëæíû ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê
ãðóïïû, ïåðåøåäøèå ê âîäíîìó îáðàçó æèçíè â î÷åíü îòäàëåííóþ ýïîõó, è èìåííî
ïîòîìó òåïåðü èõ ëè÷èíêè òàê õîðîøî ïðèñïîñîáëåíû ê îáèòàíèþ â âîäå. Ðàçâèòèå
òðàõåéíûõ æàáåð — ðåçóëüòàò äëèòåëüíîé ýâîëþöèè è óêàçûâàåò íà áîëüøóþ äðåâ-
íîñòü ýòèõ ãðóïï, íî òîò ôàêò, ÷òî èõ æàáðû ñâÿçàíû ñ ñîâåðøåííîé, õîòÿ è ñïåöèôè-
÷åñêè èçìåíèâøåéñÿ òðàõåéíîé ñèñòåìîé, ñâèäåòåëüñòâóåò î ïðîèñõîæäåíèè îò íàçåì-
íûõ ôîðì, î âòîðè÷íîñòè ïåðåõîäà ê âîäíîìó îáðàçó æèçíè óæå ïîñëå ôîðìèðîâàíèÿ
òðàõåéíîé ñèñòåìû ó íàçåìíûõ ôîðì.
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Ïðåäïîëîæèòü ïðîèñõîæäåíèå ïðèìèòèâíîé ìåòàìåðíîé òðàõåéíîé ñèñòåìû  ó
Machilis è Japyx îò çàìêíóòîé òðàõåéíîé ñèñòåìû òèïà âîäíûõ Hemimetabola íåìûñëè-
ìî. Çàìêíóòàÿ  òðàõåéíàÿ  ñèñòåìà ó âîäíûõ ëè÷èíîê ïðîèçîøëà îò  ìåòàïíåóñòè÷åñ-
êîé, êîòîðàÿ â ñâîþ î÷åðåäü ëåãêî âûâîäèòñÿ îò àìôè- è ïåðèïíåóñòè÷åñêîé ñèñòåì â
ñâÿçè ñ âòîðè÷íûì ïðèñïîñîáëåíèåì ê îáèòàíèþ â âîäå. Ïðè ðåäóêöèè òðàõåéíîé ñèñ-
òåìû (íàïðèìåð, ó Lecaniinae èç õîáîòíûõ) îíà ïðèîáðåòàåò ñîâåðøåííî ìîäèôèöèðî-
âàííóþ è óïðîùåííóþ ñòðóêòóðó, íî îòíþäü íå ïðèìèòèâíîãî ìåòàìåðíîãî òèïà.

Ñðåäè ýíòîìîëîãîâ, îñîáåííî ïàëåîíòîëîãîâ, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû âçãëÿäû íà
ïðîèñõîæäåíèå íàñåêîìûõ îò âîäíûõ ôîðì è, â ÷àñòíîñòè, íà ïðîèñõîæäåíèå íàñåêî-
ìûõ îò òðèëîáèòîâ. Àâñòðèéñêèé ïàëåîýíòîìîëîã Ãàíäëèðø, âûäâèíóâøèé è ðàçâèâ-
øèé ýòó ãèïîòåçó è äîãìàòè÷åñêè ñôîðìóëèðîâàâøèé åå â ðÿäå ðàñïðîñòðàíåííûõ ðó-
êîâîäñòâ ïî ýíòîìîëîãèè (Schroder, 1925), çîîîëîãèè,  ïàëåîíòîëîãèè è â ìíîãî÷èñëåí-
íûõ ñòàòüÿõ, ñïîñîáñòâîâàë åå øèðîêîìó ðàñïðîñòðàíåíèþ. È â íîâåéøåå âðåìÿ â ðà-
áîòàõ áóðæóàçíûõ ó÷åíûõ ìîæíî âñòðåòèòü âîçâðàòû ê òðèëîáèòíîé òåîðèè, î ÷åì ñâè-
äåòåëüñòâóåò îáçîð Áèðøòåéíà (1948). Ê âçãëÿäàì Ãàíäëèðøà ïðèìûêàë è Ìàðòûíîâ
(1938). Ãàíäëèðø ðàçâèë ñâîþ òî÷êó çðåíèÿ, èñõîäÿ èç ðÿäà ÷åðò ôîðìàëüíîãî ñõîäñòâà
òðèëîáèòîâ è íàñåêîìûõ — îäèíàêîâîãî ÷èñëà ñåãìåíòîâ ó íàñåêîìûõ è íåêîòîðûõ
òðèëîáèòîâ, íåêîòîðîãî ñõîäñòâà ïàðàíîòàëüíûõ âûðîñòîâ Palaeodictyoptera ñ pleurae
òðèëîáèòîâ è íàëè÷èÿ ó òðèëîáèòîâ p. Neolenus îáðàçîâàíèé, íàïîìèíàþùèõ öåðêè.3

(×èñëî ñåãìåíòîâ ó íàñåêîìûõ ñîâïàäàåò è ñ ÷èñëîì ñåãìåíòîâ, íàïðèìåð, ó Oniscidae,
èìåþùèõ è âûðîñòû ñïèííûõ ùèòêîâ, è óðîïîäèè, íàïîìèíàþùèå öåðêè).

Âñå ýòè ÷åðòû — ïðèçíàêè ÷èñòî âíåøíåãî ñõîäñòâà, è âñÿ «òðèëîáèòíàÿ òåîðèÿ»
áàçèðóåòñÿ íà ñîçäàíèè ãèïîòåòè÷åñêèõ «ðåêîíñòðóêöèé» ôàíòàñòè÷åñêèõ ïåðâè÷íûõ
íàñåêîìûõ «Protentomon». Íåñîñòîÿòåëüíîñòü âçãëÿäîâ Ãàíäëèðøà è íàäóìàííàÿ èñ-
êóññòâåííîñòü åãî ïîñòðîåíèé ñ ìîðôîëîãè÷åñêèõ òî÷åê çðåíèÿ ïîêàçàíà  Ñíîäãðàñîì
(1938), Èììñîì (1937) è äðóãèìè. Ôåäîòîâ (1925) ïîêàçàë åùå ðàíåå, ÷òî èç âñåõ ñîâðå-
ìåííûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ òîëüêî Chelicerata ìîãóò áûòü íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçàíû ñ òðè-
ëîáèòàìè.

Ýêîëîãè÷åñêàÿ íåñîîáðàçíîñòü ãèïîòåçû, ïî êîòîðîé îò âîäíûõ òðèëîáèòîîáðàç-
íûõ ïðåäêîâ íåïîñðåäñòâåííî ìîãëè âîçíèêíóòü ëåòàþùèå ïî âîçäóõó ôîðìû, êàçàëàñü
áû ñëèøêîì î÷åâèäíîé äëÿ òîãî, ÷òîáû ñëåäîâàëî åå îïðîâåðãàòü, îñîáåííî â ñâåòå
ðàçáèðàåìûõ âûøå ýêîëîãî-ôèçèîëîãè÷åñêèõ óñëîâèé ïåðåõîäà îò âîäíîãî îáðàçà æèç-
íè ê íàçåìíîìó.

Îäíàêî ñëåäñòâèÿ èç ïîñòðîåíèé Ãàíäëèðøà ïðî÷íî óêîðåíèëèñü â ïðåäñòàâëåíèÿõ
ìíîãèõ ýâîëþöèîíèñòîâ. Ñåâåðöîâ (1934), äîïóñêàÿ è âîçìîæíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ
íàñåêîìûõ ÷åðåç ìíîãîíîæåê íåïîñðåäñòâåííî îò àííåëèä, ñêëîíÿåòñÿ ê òîìó, ÷òî â
÷èñëå ïðåäêîâ íàñåêîìûõ áûëè ðàêîîáðàçíûå. Ó Çåíêåâè÷à (1946), âçãëÿäû êîòîðîãî íà
ïðîèñõîæäåíèå íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ î÷åíü ïðèáëèæàþòñÿ ê ðàçâèâàåìîé çäåñü
êîíöåïöèè, ìû âñòðå÷àåìñÿ, íàïðèìåð, ñ òàêèìè ôîðìóëèðîâêàìè, ÷òî ìíîãîíîæêè
âîçíèêëè ïóòåì ïåðåõîäà îò îáèòàíèÿ â ãèäðîýäàôîíå (â ãðóíòå âîäîåìîâ) â àýðîýäà-
ôîí (ò.å. â ïî÷âó), òîãäà êàê íàñåêîìûå ïðîèçîøëè îò âîäíûõ ôîðì ÷åðåç îáèòàíèå â
ëèòîðàëè. Òàêèì îáðàçîì, ðàçðûâàåòñÿ ñâÿçü ìåæäó ïóòÿìè ýâîëþöèè ìíîãîíîæåê è
íàñåêîìûõ è îñòàâëÿåòñÿ ìåñòî äëÿ çàêëþ÷åíèÿ î ïåðâè÷íîé âîäíîñòè íàñåêîìûõ.

Ïðèâîäèìûå ìíîþ âûøå ýêîëîãè÷åñêèå äàííûå è çàêëþ÷åíèÿ ãîâîðÿò â ïîëüçó èñ-
õîäíîé íàçåìíîñòè íàñåêîìûõ êàê êëàññà è î ïðîèñõîæäåíèè íàñåêîìûõ îò ìíîãîíîæ-
êîîáðàçíûõ ïðåäêîâ. Ýòè äàííûå ñîçäàþò ýêîëîãè÷åñêóþ áàçó ðåàëüíî âîçìîæíûõ ïó-

3 Íàëè÷èå ó òðèëîáèòîâ îáðàçîâàíèé, ïî ñòðîåíèþ ñõîäíûõ ñ öåðêàìè, îòìå÷àåò è Øòåðìåð (1944), íî ýòîò
àâòîð íå ñîìíåâàåòñÿ â êîíâåðãåíòíîñòè ýòèõ îáðàçîâàíèé â îáåèõ ãðóïïàõ.
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òåé ýâîëþöèè â íàïðàâëåíèè ôîðìèðîâàíèÿ êëàññà íàñåêîìûõ, ñîâïàäàþùèõ ñ ñîâðå-
ìåííûìè ýâîëþöèîííûìè ñõåìàìè òàêèõ àâòîðèòåòíûõ ìîðôîëîãîâ êàê Ôåäîòîâ (1925,
1933,1935, 1938), Èâàíîâ (1944,1945),Ñíîäãðàññ (1938), Øòåðìåð (Stormer, 1944) è äð.

Åñëè ó÷åñòü, ÷òî ñâûøå 40 ëåò íàçàä Îñáîðí (Osborn, 1908) ãîâîðèë, ÷òî «â íàñòî-
ÿùåå âðåìÿ íå âîçíèêàåò ñîìíåíèé â ïðîèñõîæäåíèè âîäíûõ ôîðì íàñåêîìûõ îò îáè-
òàâøèõ íà ñóøå», ÷òî «ïåðâè÷íûå íàñåêîìûå áûëè îáèòàòåëÿìè ñóøè», èíòåðåñíî,
êàêèå àðãóìåíòû ìîãëè áûòü âûäâèíóòû ïðîòèâ ýòîé êîíöåïöèè.

Êðèòèêóÿ ãèïîòåçû ïðîèñõîæäåíèÿ íàñåêîìûõ îò ìíîãîíîæåê, Ãàíäëèðø îòìå÷à-
åò, ÷òî âñå ãðóïïû ìíîãîíîæåê íàñòîëüêî ñïåöèàëèçèðîâàíû, ÷òî âûâîäèòü îò íèõ ñî-
âðåìåííûõ íàñåêîìûõ íåâîçìîæíî. Òàêàÿ òî÷êà çðåíèÿ õàðàêòåðíà äëÿ ÷ðåçâû÷àéíî
ôîðìàëüíûõ è ìåòàôèçè÷åñêèõ ïîñòðîåíèé Ãàíäëèðøà.

Êîíå÷íî, íè îäíà èç ñîâðåìåííûõ ãðóïï ìíîãîíîæåê íå ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ
êàê ïðåäîê äðåâíèõ ïðèìèòèâíûõ ôîðì íàñåêîìûõ. Íåëüçÿ âûâåñòè íàñåêîìûõ îò õè-
ëîïîä, êàê ýòî äåëàë Áðàóýð (Õîëîäêîâñêèé, 1925), íåñìîòðÿ íà íàëè÷èå ìíîãèõ ïðè-
çíàêîâ, ñáëèæàþùèõ ýòè ãðóïïû (ðàñïîëîæåíèå ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ íà çàäíåì êîíöå
òåëà, îïèñòîãîíåàòíîñòü, õàðàêòåð ñòðîåíèÿ ñåãìåíòîâ è ò.ä.) è, íåñîìíåííî áóëüøóþ
ïðèìèòèâíîñòü õèëîïîä. Òàêîìó âûâåäåíèþ ïðåïÿòñòâóþò õîòÿ áû îñîáåííîñòè ñòðî-
åíèÿ ñïåöèàëèçèðîâàííîãî ðîòîâîãî àïïàðàòà õèëîïîä, êîòîðûé íåëüçÿ ïîëíîñòüþ ãî-
ìîëîãèçèðîâàòü ñ ðîòîâûì àïïàðàòîì íàñåêîìûõ. Òî÷êà çðåíèÿ íà Symphyla êàê íà ïðåä-
êîâ íàñåêîìûõ (Imms, 1937) âñòðå÷àåò òàêîå íåïðåîäîëèìîå çàòðóäíåíèå, êàê ïåðåäíåå
ïîëîæåíèå ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ (ïðîãîíåàòíîñòü) ýòèõ ìíîãîíîæåê. Âûâåñòè ôîðìû îïè-
ñòîãîíåàòíûå îò ïðîãîíåàòíûõ íåâîçìîæíî. Ïîýòîìó íåëüçÿ âûâîäèòü èç Symphyla
íàñåêîìûõ, õîòÿ ìíîãèå ÷åðòû îðãàíèçàöèè Symphyla è Àðterygota î÷åíü ñõîäíû. Òî÷-
íî òàê æå âûâåäåíèå íàñåêîìûõ îò äèïëîïîä4  (ãèïîòåçà Ãàðñòàíãà, ðàçäåëÿåìàÿ äå Áè-
ðîì, îñíîâàííàÿ íà òîì, ÷òî ó íèõ èç ÿéöà âûõîäèò øåñòèíîãàÿ ëè÷èíêà) âñòðå÷àåò
íåïðåîäîëèìûå òðóäíîñòè â èõ ïðîãîíåàòíîñòè, â äâîéíîé ïðèðîäå ñåãìåíòîâ è ò.ä.

Îäíàêî âîîáùå ìåòîäîëîãè÷åñêè íåïðàâèëüíî âûâîäèòü îäíó íûíå æèâóùóþ ãðóï-
ïû èç äðóãîé. Íàøè  äàííûå ïî èñêîïàåìûì ìíîãîíîæêàì î÷åíü áåäíû, ïðè÷åì äàæå
ïàëåîçîéñêèå èñêîïàåìûå ïðåäñòàâëåíû ñïåöèàëèçèðîâàííûìè áëèçêèìè ê ñîâðåìåí-
íûì ôîðìàì (Diplopoda èçâåñòíû ñ äåâîíà). Íàëè÷èå  îáùèõ ÷åðò ñòðîåíèÿ ñ íàñåêî-
ìûìè ó ðàçíûõ ãðóïï ìíîãîíîæåê ïðè îáùåé ïðèìèòèâíîñòè èõ ñòðóêòóðû â ñðàâíå-
íèè ñ íàñåêîìûìè ïîçâîëÿåò âûâîäèòü íàñåêîìûõ èç âûìåðøåé ãðóïïû «Protomy-
riapoda», îáëàäàâøèõ ñîâîêóïíîñòüþ ïðèìèòèâíûõ ïðèçíàêîâ, õàðàêòåðíûõ äëÿ ñîâðå-
ìåííûõ ìíîãîíîæåê è íèçøèõ íàñåêîìûõ.

Â ÷àñòíîñòè, òàêîå ðàçëè÷èå,  êàê ïîëîæåíèå ãåíèòàëüíîãî îòâåðñòèÿ, ëåæàùåå â
îñíîâå ñîâðåìåííîé ñèñòåìàòèêè êðóïíûõ ãðóïï ìíîãîíîæåê, â èñòîðè÷åñêîì àñïåêòå
íå ìîæåò âñòðå÷àòü îñîáûõ çàòðóäíåíèé, òàê êàê, ïî âèäèìîìó, ó ïðèìèòèâíûõ ìíîãî-
íîæåê (Protomyriapoda) ïîëîæåíèå ãåíèòàëüíîãî îòâåðñòèÿ âàðüèðîâàëî (Snodgrass,
1938). Îïèñòîãîíåàòíîñòü íàñåêîìûõ, âèäèìî âòîðè÷íà, ñîãëàñíî Ñíîäãðàññó. Â ïîëüçó
òàêîé òðàêòîâêè ãîâîðèò è óêàçàíèå Ëåéöèíãåðà íà ìåòàìåðíóþ ìíîæåñòâåííîñòü çàê-
ëàäêè ïîëîâûõ æåëåç ó ýìáðèîíà ïàëî÷íèêà. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, èññëåäîâàíèÿ Òèãñà
(Tiegs, 1943) ïîêàçûâàþò, ÷òî è ó Symphyla íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ãîíàä èìååòñÿ
òåíäåíöèÿ ê âîçíèêíîâåíèþ îïèñòîãîíåàòíîñòè.

Ýâîëþöèÿ íàñåêîìûõ îò èñõîäíîé íåñïåöèàëèçèðîâàííîé ãðóïïû ìíîãîíîæåê —
ãèïîòåçà, äîêàçûâàåìàÿ íà ìîðôîëîãè÷åñêèõ ìàòåðèàëàõ ìíîãèìè ýíòîìîëîãàìè è ïðè-
íèìàåìàÿ â íàøåé îñíîâíîé ó÷åáíîé ëèòåðàòóðå (Áåêêåð, 1938; 1940; Äîãåëü, 1947;

4 Íóæíî îòìåòèòü, ÷òî íå ó âñåõ âûõîäÿùèõ èç ÿèö äèïëîïîä 3 ïàðû íîã, êàê òðåáóåòñÿ ïî ýòîé ãèïîòåçå. Ó
Pachyiulus  èõ ìíîãî ïàð (Äèðø, 1937)
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Õîëîäêîâñêèé, 1925, è äð.),  â ñâåòå ïðèâåäåííûõ âûøå ñîîáðàæåíèé ïðèîáðåòàåò è
ýêîëîãè÷åñêóþ îáîñíîâàííîñòü.

Âòîðîå âîçðàæåíèå Ãàíäëèðøà íàïðàâëåíî íà íåâîçìîæíîñòü âûâåñòè Pterygota îò
Apterygota. Îí ïèøåò (Schroder, 1925), ÷òî «êàæäàÿ ãðóïïà àïòåðèãîò â îäíèõ îòíîøå-
íèÿõ èìååò äðåâíèé õàðàêòåð, â äðóãèõ æå âûñîêî ñïåöèàëèçèðîâàíà», âûäâèãàÿ ýòè
ïðèçíàêè ñïåöèàëèçàöèè (ýíòîòðîôíîñòü Campodea, óìåíüøåíèå ÷èñëà ñåãìåíòîâ ó
Collembola è ò.ä.) â êà÷åñòâå àðãóìåíòîâ ïðîòèâ âîçìîæíîñòè ïðîèñõîæäåíèÿ âûñøèõ
íàñåêîìûõ îò Apterygota è äåëàÿ äîïóùåíèå, ÷òî, íåñîìíåííî áëèçêèå ê ïòåðèãîòàì
Thysanura-Ectotrophi — âòîðè÷íî ðåäóöèðîâàííûå ôîðìû. Òàê ðàññóæäàÿ, Ãàíäëèðø
âïàäàåò â òó æå ìåòîäîëîãè÷åñêóþ îøèáêó. Ñïðàâåäëèâî äîêàçûâàÿ íåâîçìîæíîñòü âû-
âåäåíèÿ ïðåäêîâ (äàâíî âûìåðøèõ) êðûëàòûõ íàñåêîìûõ îò íûíå ñóùåñòâóþùèõ
Apterygota, îí ïîëàãàåò, ÷òî äîêàçûâàåò ïðèíöèïèàëüíóþ íåâîçìîæíîñòü âûâåäåíèÿ
áîëåå âûñîêî îðãàíèçîâàííûõ âûñøèõ íàñåêîìûõ îò  íåñîìíåííî áîëåå ïðèìèòèâíûõ
ãðóïï Apterygota.

Áîëåå óêëîíÿþùèåñÿ ôîðìû àïòåðèãîò, òàêèå êàê Protura èëè Collembola, âîçìîæíî
äàæå ìîãóò áûòü ñ áîëüøèìè îñíîâàíèÿìè âûäåëåíû èç êëàññà íàñåêîìûõ â ñàìîñòîÿ-
òåëüíûå ñèñòåìàòè÷åñêèå ãðóïïû. Îäíàêî îáùàÿ èõ ñâÿçü ñ åäèíûì ïîäòèïîì òðàõåé-
íûõ (ìíîãîíîæêè è íàñåêîìûå), íåñîìíåííà. Protura è Collembola ÿâëÿþòñÿ, âîçìîæíî,
ôîðìàìè, áëèæå ñâÿçàííûìè ñ ìíîãîíîæêàìè (ñõîäñòâî ìíîãèõ ñòðóêòóð, òàêèõ,  êàê
íàïðèìåð, ïîñòàíòåííàëüíûé îðãàí ó Symphyla è Collembola, îòñóòñòâóþùèé ó äðóãèõ
ãðóïï), íî ðàçâèâøèõñÿ â òîì æå îáùåì íàïðàâëåíèè, ÷òî è âåòâè Íåõàpoda, ïðèâåäøèå
ê Pterygota. Ïðè ëþáîé òðàêòîâêå ñèñòåìàòè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ àïòåðèãîò â èõ îðãàíè-
çàöèè ìû ìîæåì îáíàðóæèòü ÷åðòû, ñâîéñòâåííûå ïðèìèòèâíûì íàñåêîìûì. Ñòðîå-
íèå õîòÿ áû ìåòàìåðíîé òðàõåéíîé ñèñòåìû è íåðâíîé ñèñòåìû Apterygota óêàçûâàåò
íà ïðèìèòèâíîñòü, à íå íà âòîðè÷íîå óïðîùåíèå ýòèõ ôîðì, ïðè÷åì ìîðôîëîãè÷åñêèå
ïóòè ýâîëþöèè îò Apterygota ê Pterygota äîâîëüíî ëåãêî ìîãóò áûòü íà÷åðòàíû è îáðè-
ñîâûâàëèñü êàê ñòàðûìè àâòîðàìè (Börner, 1904 è äð.), òàê è ñîâðåìåííûìè (Ñíîäã-
ðàññ, 1936; Èììñ, 1934).

Âûäâèãàåìàÿ òåîðèÿ î ïðîèñõîæäåíèè íàñåêîìûõ îò òðèëîáèòîâ ñòðîèòñÿ Ãàíä-
ëèðøåì íà ïðîèçâîëüíûõ äîïóùåíèÿõ. Çà èñõîäíóþ ôîðìó íàñåêîìûõ Ãàíäëèðø ïðè-
íèìàåò ãèïîòåòè÷åñêîãî «Protentomon», êðóïíîå íàñåêîìîå ñ ðàçâèòûìè êðûëüÿìè è
ïàðàíîòàëüíûìè âûðîñòàìè ïåðåäíåãðóäè, ãîìîíîìíûìè êðûëüÿìè, ñ÷èòàÿ, ÷òî òàêèå
êðûëàòûå ôîðìû íåïîñðåäñòâåííî ïðîèçîøëè îò âîäíûõ òðèëîáèòîâ è ÷òî áåñêðûëûå
Apterygota — âòîðè÷íî ðåäóöèðîâàííûå ôîðìû.

Åñëè äëÿ ïóòè ýâîëþöèè îò àííåëèä ÷åðåç ìíîãîíîæåê ê íàñåêîìûì ñïåðâà áåñêðû-
ëûì, à çàòåì êðûëàòûì ìû ëåãêî ìîæåì ñåáå ïðåäñòàâèòü ýêîëîãè÷åñêóþ îáñòàíîâêó,
ïîñëåäîâàòåëüíóþ ñìåíó ñðåä è óñëîâèé îáèòàíèÿ, íàáðîñàííóþ âûøå, òî äëÿ îáîñíî-
âàíèÿ âîçìîæíîñòè ïåðåõîäà âîäíûõ òðèëîáèòîîáðàçíûõ æèâîòíûõ ê ïîë¸òó íå ìîæåò
áûòü ïðåäëîæåíî íè ýêîëîãè÷åñêîé, íè ôèçèîëîãè÷åñêîé ïðåäïîñûëêè. Âïðî÷åì, òðè-
ëîáèòíàÿ òåîðèÿ ïðîèñõîæäåíèÿ íàñåêîìûõ è ñ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïîçèöèé íå âûäåð-
æèâàåò êðèòèêè (Störmer, 1944, Snodgrass, 1936, Imms, 1934).

Ãàíäëèðø ñòðîèë ñâîè âûâîäû íà îñíîâàíèè ãëàâíûì îáðàçîì ïàëåîíòîëîãè÷åñ-
êèõ ìàòåðèàëîâ, èñïîëüçóÿ äëÿ «ðåêîíñòðóêöèè» (âåðíåå æå äëÿ «êîíñòðóêöèè») ñâîåãî
«ïðîòåíòîìîíà» ðÿä ïðèçíàêîâ ãèãàíòñêèõ èñêîïàåìûõ íàñåêîìûõ — Palaeodictyoptera.
Ýòî — ñïåöèàëèçèðîâàííûå ôîðìû ñ óæå î÷åíü ðàçâèòûìè êðûëüÿìè, êàê è «Protento-
mon», è íå ìîãóò ñ÷èòàòüñÿ ïðèìèòèâíûìè èñõîäíûìè ôîðìàìè. Òàêèå êðûëüÿ ìîãëè
âîçíèêíóòü òîëüêî â èòîãå äëèòåëüíîé ýâîëþöèè. Â ñâåòå ðàçâèâàåìîé ìíîþ òî÷êè çðå-
íèÿ íà ïóòè ýâîëþöèè íàñåêîìûõ, Palaeodictyoptera — ñëåïàÿ âûìåðøàÿ âåòâü. Òàêàÿ
òî÷êà çðåíèÿ âïîëíå ñîãëàñóåòñÿ è ñ èçâåñòíûì ýìïèðè÷åñêèì îáîáùåíèåì Äîëëî-Äå-
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ïåðå îá óâåëè÷åíèè ðîñòà â òå÷åíèå ýâîëþöèè ðÿäà ãðóïï æèâîòíûõ. Ïàëåîíòîëîãè,
ðàçäåëÿâøèå òî÷êó çðåíèÿ Ãàíäëèðøà, äîëæíû áûëè âèäåòü â ñîâðåìåííûõ íàñåêîìûõ
èçìåëü÷àâøèå ôîðìû, òàê êàê Palaeodictyoptera — ñàìûå êðóïíûå èç èçâåñòíûõ íàñå-
êîìûõ (äî 1 ì â ðàçìàõå êðûëüåâ).

À.Â. Ìàðòûíîâ (1937), âûñêàçàâøèé èíòåðåñíûå ñîîáðàæåíèÿ îá ýâîëþöèè îíòî-
ãåíåçà íàñåêîìûõ â ñâîåé ðàáîòå î êðûëüÿõ òåðìèòîâ, ïî âûâîäàì çíà÷èòåëüíî ïðåâîñ-
õîäÿùåé íàçâàíèå, âûñêàçûâàåòñÿ â òîì æå äóõå, ÷òî è Ãàíäëèðø, ðàçäåëÿÿ åãî ãèïîòå-
çó. Îí ïèøåò (ñ. 140–141), ÷òî «ìû ìîæåì ãîâîðèòü î ïåðâè÷íîñòè âîäíîãî îáðàçà æèç-
íè ìîëîäûõ ôàç ïðåäêîâ âñåõ Holometabola, ïîñêîëüêó ìû ñ÷èòàåì, ÷òî ñòâîë íàñåêî-
ìûõ â êîíöå êîíöîâ âûäåëèëñÿ èç êàêèõ-òî àðõàè÷åñêèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, áëèçêèõ ê ïåð-
âîáûòíûì ðàêîîáðàçíûì è òðèëîáèòàì è, ñëåäîâàòåëüíî, ìîðñêèì». Òåîðèÿ Ãàíäëèð-
øà âîçíèêëà â ðåçóëüòàòå ïåðåîöåíêè ïàëåîíòîëîãè÷åñêèõ ìàòåðèàëîâ.

Âïîëíå åñòåñòâåííî, ÷òî íàèáîëåå äðåâíèå ñîõðàíèâøèåñÿ îñòàòêè íàñåêîìûõ ïðè-
íàäëåæàëè ïðåèìóùåñòâåííî âîäíûì (àìôèáèîòè÷íûì) âèäàì. Èìåííî â âîäå, íà äíå
ïîëèñàïðîáíûõ âîäîåìîâ, â óñëîâèÿõ àíàýðîáèîçèñà ïðîèñõîäèò ñîõðàíåíèå îðãàíè-
÷åñêèõ îñòàòêîâ íà ìàòåðèêàõ, áëàãîäàðÿ ÷åìó èìåííî ôîðìû, îáèòàâøèå â âîäå èëè
âáëèçè âîäû íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, ïðåäñòàâëåíû â èñêîïàåìîì ñîñòîÿíèè íàèáîëåå
ïîëíî.

Â ïî÷âå æå, â óñëîâèÿõ àýðîáèîçèñà ïðîèñõîäèò áûñòðîå ðàçëîæåíèå âñåõ îðãàíè-
÷åñêèõ îñòàòêîâ, èõ ìèíåðàëèçàöèÿ è ïîëíàÿ óòðàòà ñòðîåíèÿ. Îñîáåííîñòè ïî÷âû êàê
ñðåäû, â êîòîðîé áûñòðî ðàçðóøàåòñÿ ñòðóêòóðà âñÿêèõ îðãàíè÷åñêèõ îñòàòêîâ, áûëè
íàãëÿäíî èëëþñòðèðîâàíû íàáëþäåíèÿìè è îïûòàìè Êîñòû÷åâà (1886).

Êðîìå òîãî, ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî â äûõàòåëüíîì áàëàíñå îáèòàâøèõ â ïî÷âå ïðåäêîâ
íàñåêîìûõ äî ðàçâèòèÿ òðàõåéíîé ñèñòåìû  áîëüøóþ ðîëü äîëæíà áûëà èãðàòü äèôôó-
çèÿ ãàçîâ ÷åðåç ïðîíèöàåìûå ïîêðîâû, ò.å. ïîêðîâû äîëæíû áûëè áûòü òîíêèìè è ìÿã-
êèìè ïî ýêîëîãî-ôèçèîëîãè÷åñêèì óñëîâèÿì îáèòàíèÿ. Îòñóòñòâèå ðàçâèòîãî íàðóæ-
íîãî ñêåëåòà òàêæå óìåíüøàåò âîçìîæíîñòü ñîõðàíåíèÿ â èñêîïàåìîì ñîñòîÿíèè ïðè-
ìèòèâíûõ ôîðì, ÷òî îòìå÷àë åùå Äàðâèí. Ñîõðàíÿþùèåñÿ æå îñòàòêè ïðèíàäëåæàò
óæå âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûì ãðóïïàì ñ ìîùíûìè õèòèíîâûìè ïîêðîâàìè.

Ïîýòîìó, åñëè ñòàòü íà âûäâèãàåìóþ ìíîþ òî÷êó çðåíèÿ î ïðîèñõîæäåíèè íàñåêî-
ìûõ îò òåñíî ñâÿçàííûõ èìåííî ñ ïî÷âîé ìíîãîíîæêîîáðàçíûõ ïðåäêîâ, ïðàêòè÷åñêè
íåò íèêàêîãî âåðîÿòèÿ êîãäà-ëèáî íàéòè â èñêîïàåìîì ñîñòîÿíèè åùå íåñïåöèàëèçèðî-
âàííûõ ïðåäêîâ íàñåêîìûõ, ôîðìû, ïåðåõîäíûå ìåæäó ìíîãîíîæêàìè è íàñåêîìûìè.
Â ïåðèîä, êîãäà ïðîèñõîäèë âûõîä íà ñóøó ïðåäêîâ íàñåêîìûõ, ìèêðîáèîëîãè÷åñêàÿ
àêòèâíîñòü ïî÷âû äîëæíà áûëà áûòü óæå âûñîêà: âñå íèçøèå ôîðìû íàçåìíûõ áåñïîç-
âîíî÷íûõ — ñàïðîôàãè, ñïîñîáíûå ïèòàòüñÿ ðàñòèòåëüíûìè òêàíÿìè, òîëüêî ïîäâåðã-
øèìèñÿ ìèêðîáèîëîãè÷åñêîìó ðàñïàäó, òàê êàê ôåðìåíòàòèâíûé àïïàðàò íèçøèõ íà-
çåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ íå îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòè ïèòàíèÿ æèâûìè âûñøèìè íà-
çåìíûìè ðàñòåíèÿìè.

Ïàëåîíòîëîãè÷åñêèé ìåòîä â ïðèìåíåíèè ê ðåøåíèþ âîïðîñà î ïðîèñõîæäåíèè
íàñåêîìûõ íåñîñòîÿòåëåí, è ðàññìîòðåíèå óæå âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûõ ïàëåîçîé-
ñêèõ íàñåêîìûõ êàê ïðèìèòèâíûõ ïðåäêîâ ñîâðåìåííûõ íèçøèõ ãðóïï íàñåêîìûõ ìî-
æåò ïðèâåñòè òîëüêî ê òàêèì çàïóòûâàþùèì âîïðîñû ýâîëþöèè íàñåêîìûõ òî÷êàì çðå-
íèÿ, êàê òåîðèÿ Ãàíäëèðøà.

Íåñîìíåííî, ÷òî ñîâðåìåííûå îáèòàþùèå â ïî÷âå Apterygota — î÷åíü äðåâíèå
ôîðìû. Äîêàçûâàåòñÿ ýòî öåëûì ðÿäîì êîñâåííûõ äàííûõ, â ÷àñòíîñòè çîîãåîãðàôè-
÷åñêèõ. Îäíà èç íàèáîëåå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ ïî÷âåííûõ Collembola —
Onychiurus armatus, ðàñïðîñòðàíåíà âî âñåõ ñòðàíàõ çåìíîãî øàðà ñ óìåðåííûì êëèìà-
òîì. Î. armatus — ôîðìà, ÷ðåçâû÷àéíî ÷óâñòâèòåëüíàÿ ê âûñûõàíèþ, æèâóùàÿ èñêëþ-
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÷èòåëüíî â ïî÷âå è â ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ (ðàñòèòåëüíûé äåòðèò è ò.ï.) è íå îáëàäàþùàÿ
ïðèñïîñîáëåíèÿìè ê ðàññåëåíèþ. Èññëåäîâàíèÿ ïî÷âåííîé ôàóíû äåâñòâåííûõ ëåñîâ
â óäàëåííûõ îò ÷åëîâå÷åñêèõ ïîñåëåíèé ãîðíûõ ìåñòíîñòÿõ Íîâîé Çåëàíäèè ïîêàçàëè,
÷òî è â íèõ íàðÿäó ñ ìåñòíûìè âèäàìè ðîäà Onychiurus âñòðå÷àåòñÿ Î. armatus (Salmon,
1941, 1942). Õàðàêòåð ýòîé íîãîõâîñòêè è îòñóòñòâèå âåðîÿòíîñòè åå çàíåñåíèÿ è ðàñ-
ñåëåíèÿ â ýòèõ óñëîâèÿõ â íîâåéøèå âðåìåíà ïðèâîäÿò ê ðåøèòåëüíîìó îòðèöàíèþ
òàêîé ãèïîòåçû. Ïî áèîëîãè÷åñêèì îñîáåííîñòÿì, ðàñïðîñòðàíåíèþ è ìåñòîíàõîæäå-
íèÿì â Íîâîé Çåëàíäèè ýòîò âèä äîëæåí áûòü ïðèçíàí äëÿ íåå àâòîõòîííûì. Åñëè ó÷åñòü,
÷òî â Íîâîé Çåëàíäèè èìåþòñÿ è ýíäåìè÷íûå âèäû ýòîãî ðîäà, ìû ìîæåì çàêëþ÷èòü,
÷òî ðîä Onychiurus âî âñÿêîì ñëó÷àå ñóùåñòâóåò ñî âòîðîé ïîëîâèíû ìåçîçîÿ, à âîç-
ìîæíî, ÷òî è âèä Î. armatus èìååò äðåâíîñòü, óõîäÿùóþ âãëóáü ýòîé ýðû. Ïðè ýòîì çà
òàêîé äëèííûé ñðîê îí ëèáî íå ïîäâåðãñÿ èçìåíåíèÿì, ëèáî ðàçâèâàëñÿ â ðàçíûõ çîî-
ãåîãðàôè÷åñêèõ îáëàñòÿõ è â ðàçëè÷íûõ ïî÷âåííûõ óñëîâèÿõ â îäíîì è òîì æå íàïðàâ-
ëåíèè. Îáà çàêëþ÷åíèÿ ïîêàçûâàþò (îñîáåííî åñëè ó÷åñòü ïðèìèòèâíîñòü îðãàíèçà-
öèè Î. armatus), ÷òî óñëîâèÿ îáèòàíèÿ â ïî÷âå ñïîñîáñòâóþò ñîõðàíåíèþ íåñîìíåííî
äðåâíèõ ïðèìèòèâíûõ ôîðì è ÷òî Î. armatus — äðåâíÿÿ ôîðìà.

Ïàëåîíòîëîãè÷åñêàÿ äðåâíîñòü Collembola âîñõîäèò ê äåâîíó, ÷òî òàêæå ñâèäåòåëü-
ñòâóåò î âîçíèêíîâåíèè íàñåêîìûõ â íà÷àëå ïàëåîçîÿ. Ïðàâäà, äåâîíñêèå Collembola
îïèñàíû ïî î÷åíü íåçíà÷èòåëüíûì îñòàòêàì ÷åëþñòíîãî àïïàðàòà, ïî åäèíñòâåííîìó
ýêçåìïëÿðó, ÷òî íå èñêëþ÷àåò âîçìîæíîñòè è êàêèõ-ëèáî îøèáîê.

Ó÷èòûâàÿ âñå óêàçàííûå ìîìåíòû, íåëüçÿ ñ÷èòàòü, ÷òî Collembola ñ èõ ïðèìèòèâíû-
ìè äðåâíèìè ÷åðòàìè îðãàíèçàöèè — ïðèìåð âòîðè÷íîé äåãåíåðàöèè ñðåäè íàñåêîìûõ.
È ñ ÷èñòî ìîðôîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ (Áåêëåìèøåâ, 1944), è ñ ïîçèöèé ñîâðåìåííûõ
ìîðôî-ýâîëþöèîííûõ âîççðåíèé â ñâåòå ìîèõ ýâîëþöèîííî-ýêîëîãè÷åñêèõ ïîñòðîåíèé,
ïðèâåäåííûõ âûøå, ñîâðåìåííûå Apterygota äîëæíû áûòü ïðèçíàíû õîòÿ è ñïå-
öèàëèçèðîâàííûìè ãðóïïàìè, íî ñîõðàíèâøèìè, òåì íå ìåíåå, îáùèå ïðèìèòèâíûå ïðè-
çíàêè, êîòîðûìè äîëæíû áûëè îáëàäàòü ïðåäêè ñîâðåìåííûõ âûñøèõ íàñåêîìûõ,

Â ïîëüçó ïåðâè÷íîñòè âîäíîãî îáðàçà æèçíè ëè÷èíîê Holometabola À. Â. Ìàðòû-
íîâ ïðèâîäèò ñóùåñòâîâàíèå ó íèõ öåðêîâ, ðàññìàòðèâàÿ öåðêè êàê îñíîâíîé îðãàí
ïëàâàíèÿ. Îäíàêî íàëè÷èå öåðêîâ âî âñåõ ïðèìèòèâíûõ ãðóïïàõ íàñåêîìûõ, îáèòàþ-
ùèõ íà ñóøå, ãîìîíîìíîñòü ðàñ÷ëåíåíèÿ öåðêîâ, èõ ÷óâñòâóþùàÿ ôóíêöèÿ è ñõîäñòâî
èõ ñòðóêòóðû ñ àíòåííàìè  çàñòàâëÿåò ïðèçíàòü äâèãàòåëüíóþ ôóíêöèþ öåðêîâ ó âîä-
íûõ ôîðì òàêîé æå âòîðè÷íîé, êàê è ó ïî÷âåííûõ.

Ïðèíÿâ ïðîèñõîæäåíèå Ephemeroptera îò «Protopterygota» ñ ëè÷èíêàìè, äûøàâøè-
ìè âîçäóõîì è îáèòàâøèìè â ïðèáðåæíîé ïî÷âå, ìåæäó êàìíåé è ò. ä., ÷åðòû íàèáîëåå
ïðèìèòèâíîé îðãàíèçàöèè ëè÷èíîê ïîäåíîê ñëåäóåò èñêàòü ó ôîðì, íå ñâîáîäíî ïëàâà-
þùèõ, à  æèâóùèõ â óñëîâèÿõ ëèìíîýäàôîíà, èìåþùèõ äâå õâîñòîâûå ÷óâñòâóþùèå
íèòè (öåðêè) áåç ñðåäèííîé õâîñòîâîé íèòè. Ðàçâèòèå ñðåäèííîé íèòè ó ëè÷èíîê, èìå-
þùèõ òðè õâîñòîâûõ íèòè, ñîâåðøàåòñÿ îáû÷íî ïîçæå, ÷òî òîæå ñâèäåòåëüñòâóåò î
âòîðè÷íîñòè ôîðì ñ òðåìÿ õâîñòîâûìè íèòÿìè.

Â ïîëüçó ïåðâè÷íîñòè èìåííî ïî÷âåííîãî îáðàçà æèçíè êîñâåííî ñâèäåòåëüñòâó-
þò è âûâîäû Óîêåðà (Walker, 1932), èçó÷àâøåãî ýâîëþöèþ ïîëîæåíèÿ ÷åëþñòíîãî
àïïàðàòà íàñåêîìûõ. Íà îñíîâàíèè ìîðôîëîãî-ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé Óîêåð
ïðèõîäèò ê âûâîäó î áîëüøåé ïðèìèòèâíîñòè ïðîãíàòè÷åñêîãî òèïà. Ñ äðóãîé æå
ñòîðîíû, îí ñïðàâåäëèâî îòìå÷àåò, ÷òî ïðîãíàòè÷åñêèé òèï êîððåëÿòèâíî ñâÿçàí ñ
óïëîùåííîé ôîðìîé ãîëîâíîé êàïñóëû, õàðàêòåðíîé äëÿ îáèòàòåëåé ùåëåé è ôîðì,
ïðîáóðàâëèâàþùèõ õîäû â òâåðäûõ âåùåñòâàõ. Îòñþäà ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî áîëåå
ïðèìèòèâíàÿ ñòðóêòóðà ãîëîâû ýêîëîãè÷åñêè ñâÿçàíà ñ îáèòàíèåì â òàêîé ñðåäå êàê
ïî÷âà.
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Òàêèì îáðàçîì, âûäåëåíèå ïî÷âû (è ñõîäíûõ ïî ôèçè÷åñêèì ñâîéñòâàì ñóáñòðà-
òîâ) â êà÷åñòâå ñïåöèôè÷åñêîé ñðåäû, è ïðîòèâîïîñòàâëåíèå åå  îòêðûòûì ìåñòîîáèòà-
íèÿì íà ñóøå  è  âîäíîé ñðåäå, è àíàëèç óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ â ïî÷âå äàåò âîçìîæ-
íîñòü ïîäâåñòè ýêîëîãè÷åñêèé áàçèñ ïîä ôèëîãåíåòè÷åñêèå ïîñòðîåíèÿ. Óìåñòíî íà-
ïîìíèòü, ÷òî çíà÷åíèå ýêîëîãè÷åñêîãî ìåòîäà äëÿ ðåøåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âîïðî-
ñîâ ïîä÷åðêèâàëîñü åùå Äîðíîì, òàê ïèñàâøèì â ïèñüìå Ê.Ì. Áýðó: «Áîëüøàÿ çàáðî-
øåííîñòü èçó÷åíèÿ îáðàçà æèçíè æèâîòíûõ äîëæíà ïàðàëèçîâàòü êàæäûé ïîñëåäîâà-
òåëüíûé øàã âïåðåä íà ìåòîäè÷åñêè ïðàâèëüíîì ïóòè ãåíåàëîãè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ»
(Äîðí, 1936).

Ïîïûòêà òàêîãî ýêîëîãè÷åñêîãî ïîäõîäà ê ïîñòðîåíèþ ôèëîãåíåçà íàñåêîìûõ ñ
ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì áûëà ñäåëàíà Ëàìåðîì (Lameere, 1900), êîòîðûé èñõîäèë èç
íåâåðíûõ ïðåäñòàâëåíèé î òîì, ÷òî ìîëîäûå ñòàäèè ïðåäêîâ  íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðå-
âðàùåíèåì, ïðîèñõîäÿùèõ, ïî åãî ìíåíèþ, îò âîäíûõ ôîðì, ïðîøëè ñòàäèþ îáèòàíèÿ
âíóòðè ðàñòåíèé, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ãëàçà èõ ïîäâåðãàëèñü óïðîùåíèþ, öåðêè ðåäóöèðîâà-
ëèñü è ïð. Òî÷êà çðåíèÿ Ëàìåðà, ñ ìîðôîëîãè÷åñêîé òî÷êè  çðåíèÿ êðèòèêóåìàÿ Ìàðòû-
íîâûì (1937), íå íàõîäèò ïîäòâåðæäåíèé è â äàííûõ ñðàâíèòåëüíîé ýêîëîãèè. Âî âñåõ
âåòâÿõ æèâîòíîãî ìèðà áîëåå ïðèìèòèâíûìè òèïàìè ïèòàíèÿ ÿâëÿþòñÿ ñàïðîôàãèÿ è
çîîôàãèÿ. Ðàñòèòåëüíîÿäíîñòü âûðàáàòûâàåòñÿ ëèøü íà âûñøèõ ýòàïàõ ýâîëþöèè. Äëÿ
íèçøèõ ãðóïï íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ õàðàêòåðíà èìåííî ñàïðîôàãèÿ. Ýòî, ïîâèäè-
ìîìó, îòíîñèòñÿ è ê Holometabola — ñðåäè ïðåäñòàâèòåëåé ëè÷èíîê íèçøèõ ãðóïï
Holometabola ìû íàõîäèì ïðåèìóùåñòâåííî õèùíèêîâ è ñàïðîôàãîâ.

Ñòåïåíü ïîëíîòû ïåðåõîäà ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè, ê îñâîáîæäåíèþ îò íåîáõî-
äèìîñòè îáèòàíèÿ â íàñûùåííîé âîäÿíûìè ïàðàìè ñðåäå ðàçâèâàåòñÿ êîððåëÿòèâíî ñ
ðàçâèòèåì ñòåïåíè ñïîñîáíîñòè ê ôèòîôàãèè.

Â óäàëåííûõ îò âîäîåìîâ ÷àñòÿõ ñóøè ðàñòåíèÿ, àáñîðáèðóþùèå ñâîèìè êîðíÿìè
âëàãó èç ãëóáîêèõ ãîðèçîíòîâ ïî÷âû, ÿâëÿþòñÿ â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îñíîâíûìè, åñëè
íå åäèíñòâåííûìè âîçìîæíûìè èñòî÷íèêàìè âëàãè äëÿ íàñåêîìûõ. Ðàçáîð óñëîâèé
ïèòàíèÿ âðåäíûõ ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê æóêîâ è ïèòàíèÿ æèâûìè ðàñòåíèÿìè êàê ñðåä-
ñòâà çàùèòû ïî÷âåííûõ íàñåêîìûõ îò ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ ìîæåò èëëþñòðèðîâàòü âîç-
ìåùàþùåå çíà÷åíèå ôèòîôàãèè â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè. Ïîýòîìó íå ñëó÷àéíà âû-
ñîêàÿ ïîëîæèòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó ñòåïåíüþ ñîâåðøåíñòâà «íàçåìíîñòè» è õàðàê-
òåðîì ïèòàíèÿ íàñåêîìûõ — íàèáîëåå îñâîáîäèâøèåñÿ îò ñâÿçè ñ âîäîé è ñ âëàæíîé
ïî÷âîé ôîðìû ëèáî î÷åíü àêòèâíûå ôèòîôàãè, ëèáî æå õèùíèêè, æèâóùèå íåïîñðåä-
ñòâåííî çà ñ÷åò àêòèâíûõ ôèòîôàãîâ.

Ïðåäïîëîæåíèå î ïåðâè÷íîé ïî÷âåííîñòè ëè÷èíîê Holometabola ñîãëàñóåòñÿ è ñ
îñîáåííîñòÿìè èõ îáùåé ñòðóêòóðû, è ñ ïðèâåäåííûìè âûøå äàííûìè ñðàâíèòåëüíîé
èõ ýêîëîãèè. Ñêðûòûé îáðàç æèçíè ìîëîäûõ ñòàäèé êàê ïðè÷èíà ïîëíîãî ïðåâðàùå-
íèÿ, âûäâèíóòàÿ Ëàìåðîì, ñ ìîåé òî÷êè çðåíèÿ, ðàñöåíåí èì ïðàâèëüíî, íî äîïóùåíèå,
÷òî ñðåäîþ èõ îáèòàíèÿ áûëè ðàñòåíèÿ, ìàëîâåðîÿòíî. Â ñâÿçè ñ ýòèì, à òàêæå èç-çà
äîïóùåíèÿ ïåðâè÷íîé âîäíîñòè ëè÷èíîê, òåîðèÿ Ëàìåðà è Ìàðòûíîâà èìååò íàòÿíó-
òûé è íåñêîëüêî òóìàííûé õàðàêòåð.

Ôèëîãåíåòè÷åñêèå îáîáùåíèÿ ñòðîÿòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî íà ìîðôîëîãè÷åñêèõ
ìàòåðèàëàõ, áåç ó÷åòà êîíêðåòíî âîçìîæíûõ óñëîâèé ñðåäû, â êîòîðûõ è ïîä íåïîñðåä-
ñòâåííûì âîçäåéñòâèåì êîòîðûõ ïðîòåêàëà ýâîëþöèÿ äàííîé ãðóïïû. Ïðàâèëüíîñòü
ìíîãèõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñõåì ìîðôîëîãîâ îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî ñòðîåíèå îðãàíèçìîâ
îáû÷íî ÿñíî îòîáðàæàåò è óñëîâèÿ èõ ñóùåñòâîâàíèÿ. Èñïîëüçîâàíèå òîëüêî ìîðôîëî-
ãè÷åñêèõ ìàòåðèàëîâ ïðèâîäèò, êàê ýòî ïîä÷åðêèâàë Âîñêîáîéíèêîâ (1928, 1931), ê èäå-
àëèñòè÷åñêèì ïðåäñòàâëåíèÿì îá ýâîëþöèè îáùèõ ïëàíîâ ñòðîåíèÿ, ê ïîñòðîåíèþ ñõåì,
ëèøåííûõ ôóíêöèîíàëüíîãî è ýêîëîãè÷åñêîãî ñîäåðæàíèÿ.
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Òàêîâû áûëè, íàïðèìåð, èçâåñòíûå ñõåìû ïðîèñõîæäåíèÿ êîíå÷íîñòåé ïîçâîíî÷-
íûõ Ãåãåíáàóðà (êñòàòè, ââåäøåãî â çîîëîãèþ òåðìèí Pterygota), áëåñòÿùå îïðîâåðãíó-
òûå À.Í. Ñåâåðöîâûì. Òàêîâû æå è «ðåêîíñòðóêöèè» «Protentomon» Ãàíäëèðøà. Ïî-
äîáíûå ñõåìû äîëæíû êîððåêòèðîâàòüñÿ, ñ îäíîé ñòîðîíû, ôóíêöèîíàëüíûì àíàëè-
çîì, ñ äðóãîé æå ñòîðîíû àíàëèçîì óñëîâèé ñðåäû, â êîòîðûõ ìîãëè ïðîèñõîäèòü èçìå-
íåíèÿ ñòðóêòóðû, îòðàæàþùèå òå÷åíèå ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà.

Â ïðèìåíåíèè ê ôèëîãåíèè íàñåêîìûõ ìîæíî ñäåëàòü ïîïûòêó âñêðûòü ýêîëîãè-
÷åñêèå çàêîíîìåðíîñòè ýâîëþöèè, ïðèâåäøèå ê ôîðìèðîâàíèþ ýòîé ãðóïïû, ïóòåì
ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ. Ê ýòîé ïðîáëåìå, ïðèìåíèòåëüíî ê
ïðîèñõîæäåíèþ íàçåìíîãî îáðàçà æèçíè âîîáùå, ïîäõîäèë Ãàðìñ, îòìåòèâøèé, ÷òî âî
âëàæíûõ òðîïèêàõ ñ áîëåå ïîñòîÿííûìè  óñëîâèÿìè ñðåäû íà ñóøå  âåðîÿòíåå âîçìîæ-
íîñòü òàêîãî ïåðåõîäà, ÷åì â óìåðåííîì êëèìàòå. Îäíàêî åñëè ãîâîðèòü î ïîâåðõíîñòè
ïî÷âû, òî äàæå â òðîïèêàõ ýòè óñëîâèÿ ñëèøêîì èçìåí÷èâû, åñëè íå â ñåçîííîì, òî â
ñóòî÷íîì àñïåêòå. Àíàëèç ðåàëüíûõ óñëîâèé ïåðåõîäà îò âîäíîãî îáðàçà ê íàçåìíîìó â
îïèñàííûõ èì ñëó÷àÿõ îáíàðóæèâàåò øèðîêîå èñïîëüçîâàíèå ïî÷âû ëèòîðàëüíûìè
îðãàíèçìàìè. Ïî÷âà ÿâëÿåòñÿ ñðåäîé, â êîòîðîé êîëåáàíèÿ òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòè
ñãëàæåíû è äåôèöèò âëàæíîñòè ìèíèìàëåí — îáñòîÿòåëüñòâî, íà êîòîðîå íå îáðàòèë
âíèìàíèÿ Ãàðìñ.

Çíà÷åíèå íàñûùåííîñòè âîçäóõà âëàãîé, êàê óñëîâèÿ ïåðåõîäà ê íàçåìíîìó îáðàçó
æèçíè, îòìå÷àë è Ãåññå, ââîäÿ ïîíÿòèÿ «æèâîòíûå âëàæíîãî âîçäóõà» è «ñóõîãî âîçäó-
õà», îòíîñÿ ê ïåðâûì íàçåìíûõ ïëàíàðèé, äîæäåâûõ ÷åðâåé è ïåðèïàòèä, à êî âòîðûì
— ìíîãîíîæåê, íàñåêîìûõ è ïàóêîâ. Óñëîâèÿ æå íàñûùåíèÿ âîçäóõà âëàãîé èì íå àíà-
ëèçèðîâàëèñü (îòìå÷àåòñÿ ëèøü áîëüøàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà ïî íî÷àì, ó áåðåãîâ ðåê è
ò.ä.). Ýòî äåëåíèå ïî êðóïíûì ñèñòåìàòè÷åñêèì ãðóïïàì âåñüìà óñëîâíî, è îòíåñåíèå ê
æèâîòíûì «ñóõîãî âîçäóõà» âñåõ ìíîãîíîæåê èëè íèçøèõ íàñåêîìûõ ïðåäñòàâëÿåòñÿ â
êîðíå íåïðàâèëüíûì.

Ïðåäñòàâëåíèå îá ýâîëþöèè îðãàíèçìîâ, ò.å. íå àáñòðàêòíûõ ñõåì, à æèâûõ ñóùåñòâ,
îáèòàâøèõ â êîíêðåòíî ïðåäñòàâëÿåìîé îáñòàíîâêå, ìîæåò ñêëàäûâàòüñÿ òîëüêî ïðè
ñèíòåçå ñðàâíèòåëüíî ìîðôîëîãè÷åñêîãî, ñðàâíèòåëüíî ôèçèîëîãè÷åñêîãî è ñðàâíè-
òåëüíî ýêîëîãè÷åñêîãî ìåòîäîâ ïðè ó÷åòå âëèÿíèÿ èçìåíåíèé óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ
íà ýâîëþöèþ.

Ïðåäñòàâëåíèå î ðîëè ïî÷âû (â øèðîêîì ñìûñëå ñëîâà, îòâå÷àþùåì ñîâðåìåííûì
ïðåäñòàâëåíèÿì, ñëîæèâøèìñÿ â ïî÷âîâåäåíèè, âêëþ÷àÿ â ïîíÿòèå ïî÷âû è ïîäñòèëêó
À

0
 è ñêåëåòèðîâàííûå íå ìåëêîçåìíûå îáðàçîâàíèÿ), êàê ñðåäû ïåðåõîäà îò âîäíîãî

îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó èíòåðåñîâàëî ìåíÿ â îñíîâíîì ñ òî÷êè çðåíèÿ ïîäõîäà ê
ðåøåíèþ âîïðîñà î ïðîèñõîæäåíèè íàñåêîìûõ.

Îöåíêó ðîëè ïî÷âû çàêîí÷ó êðàòêèì îáçîðîì äðóãèõ ãðóïï íàçåìíûõ æèâîòíûõ.

ÏÓÒÈ ÏÅÐÅÕÎÄÀ Ê ÍÀÇÅÌÍÎÌÓ ÎÁÐÀÇÓ ÆÈÇÍÈ ÏÀÓÊÎÎÁÐÀÇÍÛÕ
È ÌÎËËÞÑÊÎÂ

Ñðåäè Arachnoidea íèçøèå ôîðìû îáèòàþò, õîòÿ ÷àñòî è â ñóõèõ ìåñòíîñòÿõ, íî ïîä
êàìíÿìè, â òðåùèíàõ ñêàë è ïî÷âû (Scorpionoidea), â ïîäñòèëêå (Pseudoscorpionoidea).
Solpugoidea òàêæå ñâÿçàíû ñ ïî÷âîé. Ìíîãèå Araneina-Tetrapneumones ÿâëÿþòñÿ ïîñòîÿí-
íûìè îáèòàòåëÿìè ïî÷âû è ïîäñòèëêè, èç Dipneumones íèçøèå ôîðìû (òàðàíòóëû, Lycosa

è äð.) ðîþò íîðû â ïî÷âå, è ëèøü âûñøèå ïðåäñòàâèòåëè ïåðåõîäÿò ê ïîñòîÿííî îòêðûòî-
ìó îáðàçó æèçíè, õîòÿ îáû÷íî â çàòåíåííûõ ìåñòàõ. Â ïîäêëàññå êëåùåé (Acarina), ñïå-
öèôè÷åñêîé ãðóïïå óïðîñòèâøèõñÿ è âòîðè÷íî øèðîêî ýâîëþèðóþùèõ â ðàçëè÷íûõ íà-
ïðàâëåíèÿõ Arachnomorpha, íèçøèå ãðóïïû ïðåäñòàâëåíû èìåííî ïî÷âåííûìè ôîðìàìè
(Palaeoacaridae è äð.), êàê ìíå ñîîáùèë À.Á. Ëàíãå, ðàáîòàþùèé ñ À.À. Çàõâàòàííûì.
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Äëÿ òèïà ìîëëþñêîâ ïåðåõîä ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè ìûñëèòñÿ èíûì ïóòåì
—íå ÷åðåç ïî÷âó, à ÷åðåç îòêðûòóþ ïîâåðõíîñòü áåðåãà ëèòîðàëè. Êëàññ áðþõîíî-
ãèõ, â êîòîðîì èìååòñÿ áîëüøîå êîëè÷åñòâî íàçåìíûõ ôîðì, õàðàêòåðèçóåòñÿ íàëè-
÷èåì ðàêîâèíû, âûðàáîòàâøåéñÿ, âåðîÿòíî, êàê è ìîùíûé õèòèíîâûé ïðîèçâåñòêî-
âàííûé ïàíöûðü ðàêîîáðàçíûõ, äëÿ çàùèòû îò ìåõàíè÷åñêèõ ïîâðåæäåíèé â çîíå
ïðèáîÿ. Ýòà ðàêîâèíà ïîñëóæèëà åñòåñòâåííîé çàùèòîé òåëà îò âûñûõàíèÿ ïðè âû-
õîäå íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû. Ïðîíèêíîâåíèå â ïî÷âó áðþõîíîãèõ íàãëÿäíî äåìîíñò-
ðèðóåò íåíóæíîñòü ïðèñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ ïðè îáèòàíèè â ýòîé
ñðåäå. Òàê, íàïðèìåð, îáèòàþùèå â ïî÷âå Àçîðñêèõ îñòðîâîâ ÷åðâåîáðàçíî âûòÿíó-
òûå ìîëëþñêè ñåì. Testacellidae, õèùíè÷àþùèå çà ñ÷åò äîæäåâûõ ÷åðâåé, èìåþò
ðóäèìåíòàðíóþ ðàêîâèíó íà çàäíåì êîíöå òåëà. Ïðåäñòàâèòåëè Daudebardiae â ðàí-
íèõ âîçðàñòàõ èìåþò îáû÷íûé äëÿ áðþõîíîãèõ îáëèê, ïîõîæè íà Hyalina, à âî âçðîñ-
ëîì ñîñòîÿíèè ïðèîáðåòàþò ÷åðâåîáðàçíóþ ôîðìó è òåëî, íåçàùèùåííîå ðàêîâè-
íîé. Íà Àçîðàõ æå ðàñïðîñòðàíåíà â ïî÷âå ãîëàÿ Plutonia. Â Ìåêñèêå â ïî÷âå âñòðå-
÷àåòñÿ òàêæå ãîëàÿ Stebalia.

Â íàøåé ôàóíå îáû÷íû âðåäÿùèå ïîëåâûì êóëüòóðàì â íå÷åðíîçåìíîé çîíå ãîëûå
ñëèçíè Agriolimax, èìåþùèå çà÷àòî÷íóþ ðóäèìåíòàðíóþ ðàêîâèíó â ñêëàäêå ìàíòèè, è
Arion, âîâñå óòðàòèâøèé ðàêîâèíó. Ýòè ñëèçíè îáèòàþò â ïî÷âå, ïèòàÿñü êîðíÿìè ðàñòå-
íèé, ëèøü âî âëàæíóþ ïîãîäó âûõîäÿ è íà åå ïîâåðõíîñòü.

Ïåðåõîäû ê ñóùåñòâîâàíèþ â ïî÷âå â ñóõîé ïåðèîä ãîäà íàáëþäàþòñÿ è ó ìíîãèõ
ôîðì ìîëëþñêîâ, îáëàäàþùèõ ðàêîâèíîé, îñîáåííî âûòÿíóòîé. Íà êðàñíîöâåòíûõ ïî-
÷âàõ þæíîãî áåðåãà Êðûìà íàáëþäàëîñü çàðûâàíèå â ïî÷âó óëèòîê Xerophila substriata
è  Buliminus cylindricus (Ãèëÿðîâ, 1947).

ÐÎËÜ ÏÎ×ÂÛ Â ÔÈËÎÃÅÍÅÇÅ ÍÀÇÅÌÍÛÕ ÏÎÇÂÎÍÎ×ÍÛÕ

Âîçíèêàåò âîïðîñ, èìåëî ëè ìåñòî èñïîëüçîâàíèå ïî÷âû êàê ïðîìåæóòî÷íîé ñðåäû
â ýâîëþöèè ïîçâîíî÷íûõ. Ïîñòîÿííîå îáèòàíèå â ïî÷âå òàêèõ êðóïíûõ ôîðì, êàê ïî-
çâîíî÷íûå ñâÿçàíî ñ ðåçêèìè èçìåíåíèÿìè îðãàíèçàöèè. Òàêèå ñëó÷àè ñëóæàò èçáèòû-
ìè ïðèìåðàìè óçêîé ñïåöèàëèçàöèè (íàïðèìåð, êðîò ñðåäè ìëåêîïèòàþùèõ, áåçíîãèå
ñðåäè àìôèáèé è ò.ä.). Îäíàêî çíà÷åíèå ïî÷âû êàê ñðåäû, â êîòîðîé îðãàíèçìû, ÷óâ-
ñòâèòåëüíûå ê äåôèöèòó âëàãè, ìîãóò íàõîäèòü íàäåæíóþ çàùèòó îò âûñûõàíèÿ, î÷åíü
âåëèêî è â ýâîëþöèè ïîçâîíî÷íûõ. Âðåìåííîå  áîëåå èëè ìåíåå äëèòåëüíîå ïðåáûâà-
íèå íà ñóøå  ðûá ñâÿçàíî ñ çàðûâàíèåì â ïî÷âó. Òàê, íàïðèìåð, âüþí ïðîâîäèò ñóõîé
ëåòíèé ïåðèîä, çàðûâøèñü â ãðóíò ïåðåñûõàþùåãî âîäîåìà5

Èçâåñòíàÿ ëàáèðèíòîâàÿ ðûáà Anabas scandens, èìåþùàÿ èçìåíåííûå ïðèñïîñîá-
ëåííûå  ê äëèòåëüíîìó ïðåáûâàíèþ âíå âîäû æàáåðíûå ïîëîñòè, ìîæåò ïåðåïîëçàòü â
ìîêðîé òðàâå íà áîëüøèå ðàññòîÿíèÿ èç âîäîåìà â âîäîåì, çàêàïûâàÿñü ïðè íåáëàãîï-
ðèÿòíûõ óñëîâèÿõ â çåìëþ, â êîòîðîé î÷åíü äëèòåëüíûé ïåðèîä ñîõðàíÿåò æèçíåñïî-
ñîáíîñòü. Çà ÷àñòóþ âñòðå÷àåìîñòü â ïî÷âå ïðè ðàñêîïêàõ àíàáàñ ïîëó÷èë ñâîå íàçâà-
íèå «çåìëÿíàÿ» ðûáà («underground fish»). Çàðûâøèñü â âûñûõàþùèé èë èëè â çåìëþ,
ïðîâîäÿò ñóõîé ïåðèîä è äâîÿêîäûøàùèå. Íåîáõîäèìîñòü ýêîíîìèè ðàñõîäà âëàãè âî
âðåìÿ òàêèõ «ëåòîâî» ó Dipnoi ïðèâîäèò ê ïðåêðàùåíèþ âûäåëèòåëüíûõ ïðîöåññîâ è
íàêîïëåíèþ ìî÷åâèíû â òåëå (Ôëîðêýí, 1947).

Äëÿ çåìíîâîäíûõ, óõîäÿùèõ íà äëèòåëüíûé ñðîê è íà áîëåå èëè ìåíåå çíà÷èòåëü-
íûå ðàññòîÿíèÿ îò âîäîåìîâ, õàðàêòåðíà òåñíàÿ ñâÿçü ñ ïî÷âîé. Çàðûâàþòñÿ â çåìëþ

5 Íà çàòîïëÿåìûõ ó÷àñòêàõ ñóøè è â ïåðåñûõàþùèõ âîäîåìàõ  ðàçëè÷èÿ ìåæäó äíîì è ïî÷âîé ñòàíîâÿòñÿ
óñëîâíûìè. Îäíà è òà æå ëîùàäü, â çàâèñèìîñòè îò  ñåçîíà è ïîãîäû. Ìåíÿåò ñâîé  õàðàêòåð, ñòàíîâÿñü òî
íàçåìíûì, òî âîäíûì ìåñòîîáèòàíèåì.
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ïîñëå íåðåñòà è çèìóþò â íåé òðèòîíû (Molge cristatus), â çåìëå ïðîâîäÿò ñóõîé ïåðèîä
ãîäà æàáû, Pelobates. Íåêîòîðûå Urodela îòêëàäûâàþò â ïî÷âó ñâîè ÿéöà (öåéëîíñêèå
Ichtyophis, Amphiuma). Îñâîáîäèâøàÿñÿ îò ñâÿçè ñ âîäîé (êàê âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèè,
òàê è â ñòàäèè ÿéöà) óêëîíÿþùàÿñÿ ãðóïïà àìôèáèé — ãèìíîôèîíû (Apoda) òåñíî
ñâÿçàíà ñ ïî÷âîé íà ïðîòÿæåíèè âñåãî îíòîãåíåçà (Hypogeophis).

Ó ðåïòèëèé, ýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå êîòîðûõ ïðîèñõîäèò âíå âîäû è ïðèñïîñîá-
ëåíî ê ýòèì óñëîâèÿì (çàðîäûøåâûå îáîëî÷êè), ðàçâèòèå ÿèö ïðîòåêàåò èìåííî â ïî-
÷âå, âêëþ÷àÿ ïîäñòèëêó è è ñõîäíûå ïî ôèçè÷åñêèì ñâîéñòâàì ñóáñòðàòû.

Ïî ïðèçíàêó çàâèñèìîñòè ðàçâèòèÿ è âîäíîãî ðåæèìà ýìáðèîíà ÿéöåêëàäóùèõ æè-
âîòíûõ îò ïîñòóïëåíèÿ âîäû èç îêðóæàþùåé ñðåäû ïðèíÿòî ðàçëè÷àòü ÿéöà êëåéäîè÷-
íûå, ñîäåðæàùèå âñå (êðîìå êèñëîðîäà) íåîáõîäèìûå äëÿ ðàçâèòèÿ âåùåñòâà, âêëþ÷àÿ
âîäó, è íåêëåéäîè÷íûå, ÷åðïàþùèå âîäó (à ó ìíîãèõ ìîðñêèõ áåñïîçâîíî÷íûõ è ñîëè)
èç âíåøíåé ñðåäû (Needham, 1931). Íåêëåéäîè÷íûé òèï õàðàêòåðåí äëÿ ÿèö, ðàçâèâàþ-
ùèõñÿ â âîäå, à êëåéäîè÷íûé — äëÿ ÿèö, ðàçâèâàþùèõñÿ íà ñóøå. ßéöà âñåõ àìôèáèé,
â òîì ÷èñëå è ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå, íåêëåéäîè÷íû. Ñðåäè ðåïòèëèé ÿéöà ãàòòåðèé,
Squamata è íåêîòîðûõ ÷åðåïàõ òàêæå íåêëåéäîè÷íû è óâåëè÷èâàþòñÿ â âåñå çà âðåìÿ
èíêóáàöèè çà ñ÷åò àáñîðáèðóåìîé èç ïî÷âû âîäû. Äëÿ ðàçâèòèÿ òàêèõ ÿèö òðåáóåòñÿ
îïðåäåëåííàÿ âëàæíîñòü ïî÷âû, âî âñÿêîì ñëó÷àå, ïðåâûøàþùàÿ «ìåðòâûé çàïàñ» â
íåé âîäû è  îáåñïå÷èâàþùàÿ ïîñòîÿííûé ïðèòîê âîäû â ÿéöî èçâíå è èñêëþ÷àþùàÿ
âûñûõàíèå. È, íàêîíåö, ó íåêîòîðûõ ÷åðåïàõ (íàïðèìåð ó ïóñòûííîé Testudo horsfieldi)
è ó êðîêîäèëîâ (Alligator sinensis) ÿéöà, õîòÿ è ðàçâèâàþòñÿ â ïî÷âå, êëåéäîè÷íû (âî
âñÿêîì ñëó÷àå ïîòåíöèàëüíî) è ñïîñîáíû ê ðàçâèòèþ áåç ïîñòóïëåíèÿ âîäû èçâíå.

Ó âûñøèõ Sauropsida — ó ïòèö  ÿéöà òèïè÷íî êëåéäîè÷íûå, íå òðåáóþùèå äëÿ
ñâîåãî ðàçâèòèÿ ïîñòóïëåíèÿ âîäû èçâíå, çàùèùåííûå îò âûñûõàíèÿ ñêîðëóïîé è îáî-
ëî÷êàìè. ßéöà ïòèö ìîãóò ðàçâèâàòüñÿ â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè (îòêðûòî).6

Òàêèì îáðàçîì, äëÿ ðàçâèòèÿ ÿèö â ôèëîãåíåçå ïîçâîíî÷íûõ ÿâñòâåííî íàìå÷àåòñÿ
ñìåíà ñðåä, â êîòîðûõ ïðîòåêàåò èíêóáàöèÿ: âîäà — ïî÷âà — âîçäóõ, ïðè÷åì ïî÷âà
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðîìåæóòî÷íóþ ñðåäó, â êîòîðîé ìîãóò ðàçâèâàòüñÿ è íåêëåéäîè÷-
íûå ÿéöà.

Ýâîëþöèÿ ÿèö ïîçâîíî÷íûõ â íàïðàâëåíèè îñâîáîæäåíèÿ îò çàâèñèìîñòè îò ïî-
ñòóïëåíèÿ âëàãè èçâíå îñóùåñòâëÿëàñü ïðè îòêëàäêå ÿèö â ïî÷âó, ïðè ïîñëåäîâàòåëü-
íîì çàâîåâàíèè âñå áîëåå  ñóõèõ ìåñòîîáèòàíèé, ïðè ïåðåõîäå îò îòêëàäêè ÿèö âî  âëàæ-
íóþ ïî÷âó,  â  ïî÷âó, âëàæíîñòü êîòîðîé íå ïðåâûøàåò â ïåðèîä èíêóáàöèè ìåðòâîãî
çàïàñà. Ïåðåõîä ê ðàçâèòèþ âíå ïî÷âû èëè â âîçäóøíî-ñóõîé ïî÷âå ñâÿçàí ñ ðàçâèòèåì
áåëêîâûõ îáîëî÷åê ÿéöà, îñíîâíîå çíà÷åíèå êîòîðûõ — ñíàáæåíèå çàðîäûøà âîäîé.

Ïàðàëëåëüíî ñ îñâîáîæäåíèåì ÿéöà îò çàâèñèìîñòè îò ïîñòóïëåíèÿ âîäû èçâíå è ñ
ðàçâèòèåì åãî óñòîé÷èâîñòè ê âûñûõàíèþ â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè ìåíÿåòñÿ è ýíåð-
ãåòè÷åñêàÿ áàçà â ÿéöå. Åñëè ó àìôèáèé çà âðåìÿ ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ñæèãàåòñÿ
îêîëî 25% áåëêà, òî ó Sauropsida ïîòðåáëÿåòñÿ ëèøü 3%. Â ýíåðãåòè÷åñêîì áàëàíñå
ðàçâèâàþùèõñÿ ÿèö àìôèáèé áåëêîâûé ìåòàáîëèçì ñîñòàâëÿåò 71%, à æèðîâîé 20%,
òîãäà êàê ó âûñøèõ Sauropsida — ó ïòèö  ëèøü 6% ýíåðãèè ïîëó÷àåòñÿ çà ñ÷åò áåëêîâ è
80% çà ñ÷åò æèðà. Íåêëåéäîè÷åñêèå ÿéöà ÷åðåïàõè Chelydra serpentina serpentina ïî
ýíåðãåòè÷åñêîìó áàëàíñó ïðèáëèæàþòñÿ ê ÿéöàì àìôèáèé: íà îêèñëåíèå æèðîâ ó íèõ
çàòðà÷èâàåòñÿ â 4 ðàçà ìåíüøå êèñëîðîäà, ÷åì íà îêèñëåíèå áåëêîâûõ âåùåñòâ.

Ñåðãååâ (1943) ñ÷èòàë, ÷òî ïðåèìóùåñòâåííî æèðîâîé ìåòàáîëèçì â ÿéöàõ
Saupropsida, ïðè êîòîðîì îêîí÷àòåëüíûìè ïðîäóêòàìè îêèñëåíèÿ ÿâëÿþòñÿ óãëåêèñëî-

6 Ðàçâèòèå ÿèö ðÿäà Ratitae è Galliformes â ïî÷âå, ïîäñòèëêå è ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ ðàñöåíèâàåòñÿ êàê âòîðè÷-
íîå ÿâëåíèå (Êàøêàðîâ è Ñòàí÷èíñêèé, 1929).



164  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

òà è âîäà, ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê àäàïòàöèþ ê óñëîâèÿì çàòðóäíåííîãî âûâåäåíèÿ
ïðîäóêòîâ áåëêîâîãî îáìåíà, îïðåäåëÿåìîãî íàçåìíûì (âíåâîäíûì) ðàçâèòèåì ÿèö.
Îäíàêî çàäà÷à îáåçâðåæèâàíèÿ ïðîäóêòîâ áåëêîâîãî ðàñïàäà ðåøàåòñÿ ó íàçåìíûõ ïî-
çâîíî÷íûõ ïóòåì ïðèîáðåòåíèÿ óðèêîòåëè÷åñêîãî îáìåíà ñ ñèíòåçîì ñëàáî äèôôóíäè-
ðóþùåé ìî÷åâîé êèñëîòû (âìåñòî õàðàêòåðíîé äëÿ âîäíûõ ïîçâîíî÷íûõ ìî÷åâèíû),
êàê ýòî èìååò ìåñòî è â ñëó÷àÿõ çàòðóäíåííîãî âûâåäåíèÿ ýêñêðåòîâ ó áåñïîçâîíî÷íûõ.

Ñ ìîåé òî÷êè çðåíèÿ, æèðîâîé ìåòàáîëèçì â ÿéöàõ íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ èìååò
ãîðàçäî áîëåå ñóùåñòâåííîå çíà÷åíèå êàê ïðèñïîñîáëåíèå íåïîäâèæíîé ñòàäèè ê äî-
ïîëíèòåëüíîìó ïîëó÷åíèþ âëàãè â óñëîâèÿõ åå äåôèöèòà7  (Ãèëÿðîâ, 1948). Ïðè ñæèãà-
íèè æèðîâ âûäåëÿåòñÿ ìíîãî ìåòàáîëè÷åñêîé âîäû, èñïîëüçóåìîé îðãàíèçìîì â óñëî-
âèÿõ åå íåäîñòàòêà (ñð. ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå æèðîâûõ ãîðáîâ ó âåðáëþäîâ).

Â ðàçâèòèè ïåðåõîäà ïîçâîíî÷íûõ îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó ìû ìîæåì
íàìåòèòü òàêèå æå ñìåíû ñðåäû äëÿ íàèáîëåå óÿçâèìîé ñ òî÷êè çðåíèÿ óãðîçû âûñûõà-
íèÿ ýìáðèîíàëüíîé ñòàäèè, êàê òå, êîòîðûå ÿ âûäåëÿþ äëÿ ìíîãèõ ãðóïï áåñïîçâîíî÷-
íûõ: âîäà — ïî÷âà — âîçäóõ.

Ñõåìàòè÷åñêè ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ñìåíû ñðåä îáèòàíèÿ â ôèëîãåíåçå è îíòîãåíåçå
ïîçâîíî÷íûõ ìîæåò áûòü ïðåäñòàâëåíà ñëåäóþùèì îáðàçîì (òàáë. 8.2)

Âûäåëÿÿ ïî÷âó â êà÷åñòâå îñîáîé ñðåäû, ìû âèäèì, ÷òî è äëÿ ïîçâîíî÷íûõ îíà
ÿâëÿåòñÿ ïðîìåæóòî÷íîé ñðåäîé, èñïîëüçîâàííîé â ïðîöåññå ïåðåõîäà îò âîäíîãî îáðà-
çà æèçíè ê íàçåìíîìó. Êðóïíûå ðàçìåðû ïîçâîíî÷íûõ íå ïîçâîëÿþò îáèòàòü â ïî÷âå â
òå÷åíèå âñåãî îíòîãåíåçà òåì ôîðìàì, êîòîðûå ëèøåíû ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé,
ñâÿçàííûõ ñ óñëîâèÿìè ïåðåäâèæåíèÿ è äðóãèìè ñïåöèôè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè ýòîé
ñðåäû. Îäíàêî ñïåöèàëèçèðîâàâøèåñÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè àìôèáèè- ãèìíîôèîíû, íå-
ñìîòðÿ íà êðàéíå íåñîâåðøåííóþ çàùèùåííîñòü îò âûñûõàíèÿ, îêàçàëèñü ïîëíîñòüþ
îñâîáîæäåííûìè îò íåïîñðåäñòâåííîé ñâÿçè ñ âîäîé (Hypogeophis).

7 Àíàëîãè÷íà ðîëü îáèëüíîãî æèðîâîãî òåëà è â êóêîëêàõ Insecta-Holometabola.

Òàáëèöà 8.2. Ñìåíà ñðåä îáèòàíèÿ â îíòîãåíåçå è ôèëîãåíåçå ÿéöåêëàäóùèõ
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ÑÕÅÌÀ ÑÌÅÍÛ ÑÐÅÄ ÎÁÈÒÀÍÈß Â ÔÈËÎÃÅÍÅÇÅ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Â çàâåðøåíèå îáçîðà ïîñëåäîâàòåëüíîé ñìåíû ñðåä îáèòàíèÿ â ïðîöåññå ýâîëþöèè
ïðèâîäèòñÿ ñõåìà, èëëþñòðèðóþùàÿ ïóòè ïåðåõîäà îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåì-
íîìó äëÿ ñòâîëà ïåðâè÷íîðîòûõ, âåäóùåãî ê êëàññó íàñåêîìûõ.

Íà ðèñóíêå 8.1 èçîáðàæåíà ñõåìà âåðîÿòíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé âàæ-
íåéøèõ ãðóïï ñòâîëà ïåðâè÷íîðîòûõ, ïðèâîäÿùåãî ê íàñåêîìûì, â ýêîëîãè÷åñêîì àñ-
ïåêòå: íà íåé ïðèâåäåíû ðàçîáðàííûå ãðóïïû, â êîòîðûõ íàáëþäàåòñÿ âûõîä èç âîäíîé
ñðåäû, ïåðåõîä ê âîçäóøíîìó äûõàíèþ, ê ðàçâèòèþ âíå ïî÷âû. Ñïëîøíûå ëèíèè íà
ýòîé ñõåìå ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïðèìåðíûå ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñîîòíîøåíèÿ, ïðèíèìà-
åìûå â íîâåéøèõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèÿõ Ôåäîòîâà, Ñíîäãðàññà, Øòåðìåðà è
äðóãèõ àâòîðîâ. Ïóíêòèðíûå ëèíèè ïîêàçûâàþò ýêîëîãè÷åñêèå ïóòè â ñëó÷àÿõ ïåðåõî-
äà èç îáû÷íîé ñðåäû îáèòàíèÿ â íîâóþ ñðåäó. Ïî÷âà íà ýòîé ñõåìå âûäåëåíà â îñîáóþ
ñðåäó è ïðèíèìàåòñÿ â øèðîêîì ñìûñëå ñëîâà.

Íà ýòîé ñõåìå Pterygota âûâåäåíû ìíîþ â âîçäóøíóþ ñðåäó. Îäíàêî ýòî ñïðàâåäëèâî
ëèøü äëÿ âçðîñëîé ñòàäèè ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà ïòåðèãîò. Ìîëîäûå ñòàäèè, êàê è
áîëüøèíñòâî Apterygota, ïðîäîëæàþò îñòàâàòüñÿ ñâÿçàííûìè ñ ìåñòîîáèòàíèÿìè, â êî-
òîðûõ îòñóòñòâóåò óãðîçà ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ. Ëèøü íåìíîãèå ãðóïïû âûðàáîòàëè ñïî-
ñîáíîñòü ðàçâèòèÿ íà âñåõ ñòàäèÿõ â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè â âîçäóõå .

Ñëåäóþùàÿ ñõåìà (ðèñ. 8.2.) èçîáðàæàåò ñõåìó ñìåíû ìåñòîîáèòàíèé â õîäå ýâî-
ëþöèè äëÿ ãëàâíåéøèõ îòðÿäîâ Insecta-Hemimetabola. Îñíîâíàÿ ñðåäà — â êîòîðîé ïðî-
òåêàþò ìîëîäûå ñòàäèè, ïîñêîëüêó âçðîñëûå ñòàäèè âñåõ Pterygota ìîæíî ðàññìàòðè-
âàòü êàê ïðèñïîñîáëåííûõ ê îáèòàíèþ â âîçäóøíîé ñðåäå. Ó  Hemimetabola ñîîòíîøå-
íèÿ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ íèìôàëüíûõ è âçðîñëîé  ñòàäèé  òåñíåå è äàþò áîëåå ÷åò-
êóþ  ýêîëîãè÷åñêóþ õàðàêòåðèñòèêó âèäà, ÷åì Holometabola, ó êîòîðûõ âçðîñëàÿ è ëè-
÷èíî÷íàÿ ñòàäèè îêàçûâàþòñÿ ïðèñïîñîáëåííûìè ê ðàçíûì óñëîâèÿì ñðåäû è âõîäÿò
èíîãäà äàæå â ðàçëè÷íûå áèîöåíîçû. Ïîýòîìó íà ìîåé ñõåìå ÿ îòâîæó îòäåëüíóþ âåòâü
Holometabola. Òàêîå îòâåäåíèå åäèíîãî ñòâîëà Holometabola, ðàçâèâøèõñÿ íåçàâèñèìî
îò Íåmimetabola, äåëàåò è Êîæàí÷èêîâ (1946). Îäíàêî â ìîåé ñõåìå âûâåäåíèå
Holometabola îò îáùåãî ñòâîëà è ïðîòèâîïîñòàâëåíèå èõ Hemimetabola èìååò òîëüêî
ïîçíàâàòåëüíîå, ñõåìàòè÷åñêîå çíà÷åíèå. ß âïîëíå äîïóñêàþ, ÷òî ïîëíîå ïðåâðàùåíèå

Ðèñ. 8.1. Ñõåìà ýêîëîãè÷åñêèõ ïóòåé ýâîëþöèè âåòâè ïåðâè÷íîðîòûõ, âåäóùåé ê íàñåêîìûì.
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Ðèñ. 8.2 . Ñõåìà ýêîëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè ãëàâíåéøèõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ.

ìîãëî âîçíèêàòü íåçàâèñèìî â ðàçëè÷íûõ âåòâÿõ Pterygota, íî óñòàíîâëåíèå ñâÿçåé ðàç-
ëè÷íûõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ íå âõîäèò â çàäà÷è ìîåé ðàáîòû, êîòîðûå ÿ â íàñòîÿùåé
ãëàâå îãðàíè÷èâàþ ðàçáîðîì ýêîëîãè÷åñêè âîçìîæíûõ ïóòåé ïðîèñõîæäåíèÿ âûñøèõ
áåñïîçâîíî÷íûõ — íàñåêîìûõ.

ÎÑÂÎÁÎÆÄÅÍÈÅ ÂÑÅÕ ÑÒÀÄÈÉ ÎÍÒÎÃÅÍÅÇÀ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ ÎÒ ÑÂßÇÈ
Ñ ÏÎ×ÂÎÉ

Ãîâîðÿ î ïðèñïîñîáëåííîñòè âûñøèõ íàñåêîìûõ ê ñóùåñòâîâàíèþ â âîçäóøíîé
ñðåäå, ìû îáû÷íî ïîäðàçóìåâàåì âçðîñëóþ ñòàäèþ. Îñâîáîæäåíèå âñåõ ñòàäèé îíòîãå-
íåçà íàñåêîìûõ îò îáèòàíèÿ â ñðåäå, íàñûùåííîé âîäÿíûìè ïàðàìè, ÿâëÿåòñÿ ñêîðåå
èñêëþ÷åíèåì, ÷åì ïðàâèëîì.

Èçâåñòíî, ÷òî îêîëî 95% íàñåêîìûõ â òîò èëè èíîé ïåðèîä ñâîåé æèçíè ñâÿçàíû ñ
ïî÷âîé. Ñðåäè îñòàëüíûõ áîëüøèíñòâî ðàçâèâàåòñÿ õîòÿ áû â îäíîé èç íà÷àëüíûõ ñòà-
äèé (ÿéöî èëè ëè÷èíêà) â òêàíÿõ ðàñòåíèé èëè æèâîòíûõ.

Îòêðûòîå ïðîõîæäåíèå âñåõ ñòàäèé ñâîéñòâåííî òîëüêî íåìíîãèì ãðóïïàì, êîì-
ïåíñèðóþùèì ðàñõîä âëàãè çà ñ÷åò ïîòðåáëÿåìûõ ñîêîâ ðàñòåíèé â àêòèâíûõ ñòàäèÿõ
(è çàùèùåííûì îò âûñûõàíèÿ â íåïîäâèæíûõ). Òàêîâû ìíîãèå êëîïû, òëè è ÷åðâåöû,
âûñàñûâàþùèå ñîêè èç ðàñòåíèé. Òàêîâû èç æóêîâ ëèñòîãðûçû ïîäñåìåéñòâà Cassidinae
(ùèòîíîñêè), äîëãîíîñèêè Phytonomus. Ê òàêîé æå ýêîëîãè÷åñêîé ãðóïïå àêòèâíûõ äíåì
íà ñîëíöå íàñåêîìûõ îòíîñÿòñÿ æèâóùèå çà ñ÷åò ñî÷íûõ òëåé áîæüè êîðîâêè. È, íàêî-
íåö, òàêîâû æå ãóñåíèöû áîëüøèíñòâà Rhopalocera. Âñå ýòè ôîðìû, íàèáîëåå ïðèñïî-
ñîáèâøèåñÿ âî âñåõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ê äåôèöèòó îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà,
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ïðåäúÿâëÿþò âûñîêèå òðåáîâàíèÿ ê âëàæíîñòè êîðìà, áëàãîäàðÿ ÷åìó ñâÿçàíû îáû÷íî
ñ ìåçîôèòíûìè èëè äàæå ñ ãèãðîôèòíûìè (ìíîãèå Phytonomus) áèîòîïàìè.

Êàê îäíà èç îñíîâíûõ îñîáåííîñòåé, îáåñïå÷èâàþùèõ ïåðåõîä ÿéöåêëàäóùèõ æè-
âîòíûõ ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè, ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êëåéäîè÷íîñòü ÿèö, ò. å.
ñíàáæåííîñòü èõ âñåìè íåîáõîäèìûìè äëÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøà âåùåñòâàìè, êðîìå êèñ-
ëîðîäà, âêëþ÷àÿ è âîäó. Îäíàêî, äàâàÿ ñõåìó ýâîëþöèè êëåéäîè÷åñêèõ ÿèö, Íèäãåì
(1931) â ýòó ñõåìó íå âêëþ÷àåò íàñåêîìûõ, îãîâàðèâàÿñü, ÷òî «õîòÿ ÿéöî íàñåêîìûõ è
ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê íàçåìíîå è óðèêîòåëè÷åñêîå, åñòü óêàçàíèå, ÷òî îíî ðàçðå-
øàåò ïðîáëåìó ñíàáæåíèÿ âîäîé, áóäó÷è ìåëêèì è ïîýòîìó ñïîñîáíûì èñïîëüçîâàòü
ïðåèìóùåñòâà âëàæíûõ óñëîâèé ìèêðîêëèìàòà. Òàêèì îáðàçîì, îíî íàïîìèíàåò ÿéöà
÷åðåïàõ, êîòîðûå ïîëó÷àþò ñâîþ âîäó äðóãèìè ïóòÿìè». Çàêîííî íå âêëþ÷àÿ íàñåêî-
ìûõ êàê êëàññ â ÷èñëî ãðóïï, èìåþùèõ êëåéäîè÷åñêèå ÿéöà, Íèäãåì äîïóñêàåò îøèáêó,
ñ÷èòàÿ ÿéöà âñåõ íàñåêîìûõ ïîëó÷àþùèìè âîäó èçâíå. Íàñåêîìûå ÿâëÿþòñÿ ãðóïïîé, â
ðàçíûõ âåòâÿõ êîòîðîé âûðàáàòûâàåòñÿ íåçàâèñèìûìè ïóòÿìè êëåéäîè÷íîñòü.

Â îòíîøåíèè ðåæèìà âëàæíîñòè ñëåäóåò ðàçëè÷àòü òðè âîçìîæíûõ êàòåãîðèè ÿèö:
1) ÿéöà, íóæäàþùèåñÿ äëÿ ñâîåãî ðàçâèòèÿ â ïîñòóïëåíèè âëàãè èçâíå (íåêëåéäîè÷åñ-
êèé òèï); 2) ÿéöà, îáåñïå÷åííûå âîäîþ, íå âîñïðèíèìàþùèå âëàãè èçâíå (êëåéäîè÷åñ-
êèå). Ê ýòèì äâóì êàòåãîðèÿì Íèäãåìà ñëåäóåò äîáàâèòü åùå îäíó 3) ÿéöà, îáåñïå÷åí-
íûå âîäîé, íî çàìåòíî òåðÿþùèå åå â ñóõîé àòìîñôåðå — òèï, ïåðåõîäíûé îò íåêëåé-
äîè÷åñêîãî ê êëåéäîè÷åñêîìó.

Ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ, îñîáåííî ó òåõ, ÿéöà êîòîðûõ ðàçâèâàþòñÿ â ïî÷âå, äëÿ ðàçâè-
òèÿ ÿèö òðåáóåòñÿ îïðåäåëåííàÿ âëàæíîñòü, îáû÷íî âûøå, èíîãäà äàæå çíà÷èòåëüíî
âûøå ìåðòâîãî çàïàñà (ò.å. ïðèìåðíî äâîéíîé ìàêñèìàëüíîé ãèãðîñêîïè÷íîñòè). Òàê,
íàïðèìåð, â ãðóïïå îðòîïòåðîèäíûõ ó ñàðàí÷åâûõ ÿéöà îòêëàäûâàþòñÿ â ïî÷âó è òðå-
áóþò äîïîëíèòåëüíîãî ñíàáæåíèÿ âëàãîé. ßéöåêëàäêà ó ìíîãèõ âèäîâ ïðîèñõîäèò ëå-
òîì â ñóõîé ïåðèîä. ßéöà íà÷èíàþò âñêîðå ïîñëå îòêëàäêè ðàçâèâàòüñÿ, íî çàòåì ðàçâè-
òèå ïðåêðàùàåòñÿ, íàñòóïàåò ýìáðèîíàëüíàÿ äèàïàóçà. Ïðåêðàùåíèå äèàïàóçû ïðîèñ-
õîäèò ïîñëå çèìîâêè, âåñíîé, êîãäà ïî÷âà óâëàæíÿåòñÿ. Â èñêóññòâåííûõ óñëîâèÿõ ïðå-
êðàùåíèÿ äèàïàóçû ìîæíî äîáèòüñÿ óâëàæíåíèåì ïî÷âû, â êîòîðîé íàõîäÿòñÿ ÿéöà (Áåé-
Áèåíêî, 1937). Íàðÿäó ñ êàòåãîðèåé ÿèö, âïîëíå ïîäõîäÿùåé ïîä õàðàêòåðèñòèêó Íèä-
ãåìà, ñðåäè îðòîïòåðîèäíûõ ìû âñòðå÷àåìñÿ è ñ òàêèìè òèïè÷íî êëåéäîè÷åñêèìè ÿé-
öàìè êàê ó ïàëî÷íèêà Carausius morosus. Â ñóõîì ïîìåùåíèè íà îòêðûòîé ïîëîâèíå
÷àøêè Ïåòðè ÿéöà ðàçâèâàëèñü áåç âñÿêîãî êîíòàêòà ñ  âëàæíûìè ïðåäìåòàìè — â óñ-
ëîâèÿõ, èñêëþ÷àþùèõ ïðèòîê âëàãè èçâíå.

Â îòðÿäå æóêîâ âñòðå÷àþòñÿ  ÿéöà,  íóæäàþùèåñÿ â ïî÷âåííîé âëàãå, íàïðèìåð,  ó
êóçüêè èëè õðóùåé. Îáúåì ÿéöà è åãî âåñ ó ýòèõ ïëàñòèí÷àòîóñûõ óâåëè÷èâàþòñÿ ïîñëå
îòêëàäêè çà ñ÷åò âïèòûâàåìîé èç ïî÷âû âîäû (Âàñèëüåâ, 1914, Êîñìà÷åâñêèé, 1944, è
äð.). Ïðè ýòîì îòìå÷åíî, ÷òî ÿéöà õðóùåé òðåáóþò êîíòàêòíîé âëàãè è íå âîñïðèíèìà-
þò âëàãè èç âîçäóõà. Îäíàêî ëè÷èíêè êóêóðóçíîãî íàâîçíèêà âûâîäÿòñÿ â çàêðûòûõ
÷àøêàõ Ïåòðè íà ñëîå âëàæíîé âàòû. Íî â ïðîáèðêå, çàòêíóòîé âëàæíîé âàòêîé è ïî-
ñòàâëåííîé â çàêðûòûé ñòàêàí ñ âîäîé   ÿéöà ïîãèáàëè. Â òî æå âðåìÿ ñðåäè æóêîâ
èìåþòñÿ òàêèå êàê ùèòîíîñêè, êëàäêè êîòîðûõ ðàçâèâàþòñÿ íà ñóõîì ñòåêëå ïðè êîì-
íàòíîé âëàæíîñòè âîçäóõà. Âîçìîæíî, ÷òî äëÿ ùèòîíîñîê ñëåäóåò ãîâîðèòü íå î êëåé-
äîè÷íûõ ÿéöàõ, à î êëåéäîè÷íûõ êëàäêàõ, òàê êàê êó÷êè ÿèö ó ùèòîíîñîê ñêëåèâàþòñÿ
çàñòûâàþùåé ñòåêëîâèäíîé ìàññîé.

Êëåéäîè÷íû è ÿéöà íåêîòîðûõ êëîïîâ. Íàïðèìåð,  Nysius ericae  âûâîäèëèñü èç
ÿèö, ëåæàâøèõ íà ñóõîì ÷àñîâîì ñòåêëå â  ñóõîì ëàáîðàòîðíîì ïîìåùåíèè. Ïîâèäèìî-
ìó, êëåéäîè÷íû ÿéöà çëàòîãëàçêè. Â ñóõîé àòìîñôåðå ñïîñîáíû ðàçâèâàòüñÿ è ÿéöà íå-
êîòîðûõ àìáàðíûõ âðåäèòåëåé. Îïûòû Òåëåíãè (1948), ïîêàçûâàþò âîçìîæíîñòü ðàç-
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âèòèÿ ÿèö õèëîêîðóñîâ (Coccinellidae) ïðè îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà 55%. Ïðè
îïûòàõ â ïîëèãèãðîñòàòàõ, íàïðèìåð ïðè òåìïåðàòóðå 25 °Ñ, ÿéöà ñàòóðíèè Platysamia

cercopia ñïîñîáíû ðàçâèâàòüñÿ ïðè  îòíîñèòåëüíîé  âëàæíîñòè âîçäóõà îò 100% äî 0.
Îäíàêî ïðîöåíò âûëóïèâøèõñÿ ëè÷èíîê ïðè 100% âëàæíîñòè áûë 84.4%, à ñî ñíèæå-
íèåì âëàæíîñòè âîçäóõà äî 0 ïðîöåíò âûëóïëåíèÿ ïàäàë äî 7%. Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî P.

cercopia èìååò êëåéäîè÷íûå ÿéöà. Âåñ ÿèö ïðè ðàçíîé âëàæíîñòè  âîçäóõà íèæå 100%,
ñíèæàåòñÿ, ïðè÷åì èíòåíñèâíîñòü ñíèæåíèÿ  âåñà ÿèö íàõîäèòñÿ â çàâèñèìîñòè îò âëàæ-
íîñòè (Ludwig and Anderson, 1943). Òàêèì îáðàçîì, ÿéöà òèïà Platysamia, êàê è îòêëà-
äûâàþùèõ ÿéöà íà ëèñòüÿ ëþöåðíîâîãî ëèñòîâîãî äîëãîíîñèêà Phytonomus èëè õèëî-
êîðóñîâ, ÿâëÿþòñÿ êàê áû ïåðåõîäíûì òèïîì îò òèïè÷íî íåêëåéäîè÷íûõ ÿèö, êàê ó
ñàðàí÷è è õðóùåé, ê òèïè÷íî êëåéäîè÷íûì, êàê ó ïàëî÷íèêà Carausius morosus.

Îáðàçíî âûðàæàÿñü, ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî ïî ñîâåðøåíñòâó ýìáðèîíàëüíûõ ïðèñïî-
ñîáëåíèé ê îáèòàíèþ íà ñóøå â êëàññå íàñåêîìûõ èìåþòñÿ ïðåäñòàâèòåëè, ñòîÿùèå è
íà óðîâíå ðåïòèëèé, è íà óðîâíå ïòèö. Ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì, ó
êîòîðûõ ÿéöà îòêðûòî ðàçâèâàþòñÿ íà ëèñòüÿõ ðàñòåíèé è ëè÷èíêè æèâóò îòêðûòî, â
ïî÷âå èëè â ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ ïðîòåêàåò ñòàäèÿ êóêîëêè — âòîðàÿ êîíñåðâàòèâíàÿ ïî
îòíîøåíèþ ê óñëîâèÿì óâëàæíåíèÿ ñòàäèÿ Holometabola. Òàêèå ñîîòíîøåíèÿ èìåþò
ìåñòî ó ìíîãèõ ïðåäñòàâèòåëåé ðàçëè÷íûõ îòðÿäîâ. Ñðåäè æóêîâ òàêîâû ëèñòîãðûçû
Chrysomela è Leptinotarsa, ñðåäè áàáî÷åê — âñå ëèñòîãðûçóùèå ñîâêè (Barathra, Polia)
è øèïîíîãèå ñîâêè (Chloridea, Melicleiptria), ñðåäè ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ — ïèëèëüùè-
êè Athalia (âïðî÷åì, ó ïèëèëüùèêîâ è ÿéöà îòêëàäûâàþòñÿ âíóòðü òêàíåé) è ò.ä.

Îñâîáîæäåíèå êóêîëî÷íîé ñòàäèè îò ðàçâèòèÿ â ïî÷âå èëè â ñõîäíûõ ïî ðåæèìó
âëàæíîñòè ñóáñòðàòàõ øëî ïî äâóì íàïðàâëåíèÿì — ïî ïóòè ïîâûøåíèÿ íåïðîíèöàå-
ìîñòè ïîêðîâîâ (ìîðôî-ôèçèîëîãè÷åñêèå ïðèñïîñîáëåíèÿ), äîñòèãøåé ñâîåãî íàèáîëü-
øåãî ðàçâèòèÿ ó íåêîòîðûõ êîðîòêîóñûõ äâóêðûëûõ,  äíåâíûõ áàáî÷åê è  íåêîòîðûõ
æóêîâ (êîêöèíåëëèäû), è ïî ïóòè ñîçäàíèÿ çàùèòíûõ êîêîíîâ âîêðóã òåëà êóêîëêè (ìíî-
ãèå áàáî÷êè, ïåðåïîí÷àòîêðûëûå, íåêîòîðûå æóêè — Phytonomus èëè Cionus.

Îò ðàçâèòèÿ ëè÷èíî÷íûõ ñòàäèé ðàñòèòåëüíîÿäíûõ íàñåêîìûõ â ïî÷âå ýêîëîãè÷åñ-
êè ïðîñò ïåðåõîä èõ ê ðàçâèòèþ âíóòðè ðàñòèòåëüíûõ òêàíåé. Ïî ôèçèêî-ìåõàíè÷åñ-
êèì óñëîâèÿì îáèòàíèå âíóòðè ðàñòåíèÿ ÷ðåçâû÷àéíî áëèçêî ê óñëîâèÿì ñóùåñòâîâà-
íèÿ â ïî÷âå. Âíóòðè ðàñòèòåëüíûõ òêàíåé ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû òå æå ïðèíöèïû
ïåðåäâèæåíèÿ, ÷òî è â ïî÷âå (÷òî ìîæíî ïðîñëåäèòü íà ëè÷èíêàõ ùåëêóíîâ, íà ðàçâè-
âàþùèõñÿ â òêàíÿõ ðàñòåíèÿ Ñ-îáðàçíûõ ëè÷èíêàõ è ò.ï.). Ïðè îáèòàíèè â ðàñòèòåëü-
íûõ òêàíÿõ  íå íóæíû ïðèñïîñîáëåíèÿ ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ, êàê è â ïî÷âå. Ïî ñâîå-
ìó ýêîëîãè÷åñêîìó óðîâíþ ôîðìû, ðàçâèâàþùèåñÿ â ðàñòèòåëüíûõ òêàíÿõ, íå âûøå,
÷åì îáèòàþùèå â ïî÷âå, è ñòîëü æå ÷óâñòâèòåëüíû ê äåôèöèòó âëàæíîñòè âîçäóõà. Íî
ïåðåõîä ê îáèòàíèþ âíóòðè ðàñòèòåëüíûõ òêàíåé ÿâëÿåòñÿ âñå-òàêè óæå îòðûâîì îò
ïî÷âû — ïåðåõîäîì ê îáèòàíèþ â íàäïî÷âåííîì ÿðóñå è ñ òàêîé òî÷êè çðåíèÿ òîæå
ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê íîâûé øàã ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè. Ïåðåõîä ê îáèòàíèþ
â ðàñòèòåëüíûõ òêàíÿõ îò îáèòàíèÿ â ïî÷âå ìîæíî ïðåäñòàâèòü ñåáå èäóùèì äâóìÿ
ïóòÿìè:

1) Ïî÷âà ��ðàçëàãàþùèåñÿ ðàñòèòåëüíûå òêàíè ��ìåðòâàÿ äðåâåñèíà ��æèâûå
òêàíè ðàñòåíèÿ;

2) Ïî÷âà (ïèòàíèå êîðíÿìè) ��îáèòàíèå è ïèòàíèå âíóòðè êîðíåé ��îáèòàíèå â
ñòåáëå è äðóãèõ íàäçåìíûõ îðãàíàõ.
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ÏÅÐÅÕÎÄ ËÈ×ÈÍÎÊ ÒÈÏÓËÈÄ ÎÒ ÂÎÄÍÎÃÎ ÎÁÐÀÇÀ

ÆÈÇÍÈ Ê ÍÀÇÅÌÍÎÌÓ

Ñïðàâåäëèâîñòü ðàçâèòîé â ãëàâå VIII ãèïîòåçû î ðîëè ïî÷âû â ïåðåõîäå îò âîäíîãî
îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó ïîäòâåðæäàåòñÿ àíàëèçîì ïóòåé âòîðè÷íîãî ïåðåõîäà ê íà-
çåìíîìó îáðàçó æèçíè âòîðè÷íî-âîäíûõ ãðóïï ëè÷èíîê íàñåêîìûõ. Õàðàêòåðíûì ïðè-
ìåðîì òàêîãî ïåðåõîäà ÿâëÿåòñÿ âòîðè÷íûé ïåðåõîä ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè ëè÷è-
íîê Tipulidae.

Ëè÷èíêè äîëãîíîæåê ïðåäñòàâëÿþò èíòåðåñíûé ìàòåðèàë äëÿ èçó÷åíèÿ çàêîíîìåð-
íîñòåé àäàïòèâíîé ýâîëþöèè, ÿâëÿÿñü ïðèìåðîì äîâîëüíà ÷åòêî îãðàíè÷åííîé ñèñòå-
ìàòè÷åñêîé ãðóïïû æèâîòíûõ, ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê ñóùåñòâîâàíèþ â î÷åíü ðàçíîîá-
ðàçíûõ óñëîâèÿõ, íî ñîõðàíÿþùèõ ñõîäíûé òèï ñòðîåíèÿ. Òèïóëîèäíûå â ëè÷èíî÷íîé
ñòàäèè äàþò âñå ïåðåõîäû îò íàçåìíîãî äî âîäíîãî îáðàçà æèçíè.

Ñðåäè ëè÷èíîê äîëãîíîæåê âñòðå÷àþòñÿ êàê ôîðìû, îáèòàþùèå â âîäå, òàê è ôîð-
ìû, âòîðè÷íî ïåðåøåäøèå ê îáèòàíèþ íà ñóøå. Äàæå â ïðåäåëàõ îäíîãî ðîäà Tipula

èìåþòñÿ êàê âèäû, æèâóùèå â âîäå èëè ãðóíòå ñàìîé ãðàíèöû äíà âîäîåìà è áåðåãà
(Tipula maxima, Ò. variipennis, Ò. lunata è äð.), òàê è âèäû, æèâóùèå â ëåñíîé ïîäñòèëêå
(Ò. selene, Ò. caesia è äð.), â ïî÷âå ëóãîâ è ïîëåé (Ò. paludosa, Ò. oleracea è äð.), â ðàçëà-
ãàþùåìñÿ äåðåâå (Ò. flavolineata) è ò.ä.

Åùå ðàçíîîáðàçíåå ëè÷èíî÷íûå àäàïòàöèè â ïðåäåëàõ âñåãî íàäñåìåéñòâà Tipuloidea,
â êîòîðîì ìîæíî âñòðåòèòü êàê ôîðìû òèïè÷íûå âîäíûå, íåñïîñîáíûå ê äûõàíèþ àò-
ìîñôåðíûì âîçäóõîì, ñ ðåäóöèðîâàííûìè äûõàëüöàìè (ðîä Antocha), òàê è ôîðìû,
âåäóùèå íàçåìíûé îáðàç æèçíè, îáèòàþùèå îòêðûòî íà ðàñòåíèÿõ, ëèñòüÿìè êîòîðûõ
îíè ïèòàþòñÿ (íàïðèìåð ëè÷èíêà Cylindrotoma splendens). Ñðåäè íåìíîãèõ íàñåêîìûõ,
ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê æèçíè â ìîðñêîé âîäå, çàðåãèñòðèðîâàíî òðè âèäà ëè÷èíîê äîë-
ãîíîæåê.

Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò àíàëèç àäàïòèâíûõ ÷åðò ëè÷èíîê òèïóëèä, îáèòàþ-
ùèõ â ïî÷âå, äëÿ îñâåùåíèÿ òåõ èçìåíåíèé, êîòîðûå ïðåòåðïåëè ýòè íàñåêîìûå â ïðî-
öåññå ïåðåõîäà îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó. Ýòîò ïåðåõîä ñëåäóåò íàçâàòü
âòîðè÷íûì. Âòîðè÷íî-âîäíûé õàðàêòåð ëè÷èíîê Tipulidae êàê è âñåõ âîäíûõ íàñåêî-
ìûõ, îñîáåííî Holometabola, íå âûçûâàåò ñîìíåíèÿ áëàãîäàðÿ íàëè÷èþ ó íèõ ðàçâèòîé
òðàõåéíîé ñèñòåìû, ñëóæàùåé äëÿ äûõàíèÿ àòìîñôåðíûì âîçäóõîì. Ëîêàëèçàöèÿ æå
åäèíñòâåííîé ïàðû äûõàëåö íà çàäíåì ñåãìåíòå ñëóæèò ïîêàçàòåëåì ïðèñïîñîáëåíèÿ
ê îáèòàíèþ â âîäíîé ñðåäå, äàâàÿ îñíîâàíèå ñ÷èòàòü íàçåìíûõ ëè÷èíîê äîëãîíîæåê
âòîðè÷íî-íàçåìíûìè, ïîñêîëüêó ìåòàïíåéñòè÷åñêàÿ òðàõåéíàÿ ñèñòåìà õàðàêòåðíà
èìåííî äëÿ âîäíûõ (èç ñâîáîäíîæèâóùèõ) ëè÷èíîê íàñåêîìûõ (íàïðèìåð Culicidae èç
äâóêðûëûõ, Dytiscidae, Hydrophlidae è äð. èç æóêîâ è äð.).

Àëåêñàíäåð (Alexander, 1920) äàåò ñõåìó ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñîîòíîøåíèé ðàçëè÷-
íûõ ãðóïï äîëãîíîæåê, âûâîäÿ íà îñíîâàíèè ñèñòåìàòè÷åñêèõ äàííûõ ñîâðåìåííûõ
òèïóëèä èç áîëåå ïðèìèòèâíûõ ôîðì ñ âîäíûìè ëè÷èíêàìè, èìåþùèìè õîðîøî äèô-
ôåðåíöèðîâàííóþ è îáîñîáëåííóþ ãîëîâíóþ êàïñóëó. Ñðàâíåíèå ñòðîåíèÿ òðàõåéíîé
ñèñòåìû è ãîëîâíîé êàïñóëû ó Pedicia rivosa è Tipula flavolineata ïðèâîäèò ê âûâîäó î
ïðîèñõîæäåíèè ñîâðåìåííûõ òèïóëèä îò âîäíûõ ôîðì, îáèòàâøèõ â õîðîøî àýðèðóå-
ìûõ âîäîåìàõ, â êîòîðûõ äûõàíèå îñóùåñòâëÿëîñü êàê àòìîñôåðíûì âîçäóõîì, òàê è
êèñëîðîäîì, ðàñòâîðåííûì â âîäå (Wardle, 1926, Wardle and Taylor, 1926). Òàêèì îáðà-
çîì, è äàííûå ñèñòåìàòèêè, è ñðàâíåíèå òàêèõ óñòîé÷èâûõ ñòðóêòóð, êàê ãîëîâíûå êàï-
ñóëû ëè÷èíîê, ãîâîðÿò â ïîëüçó çàêëþ÷åíèÿ î ïðîèñõîæäåíèè âñåõ ñîâðåìåííûõ òèïó-
ëèä îò ôîðì ñ âòîðè÷íî-âîäíûìè ëè÷èíêàìè.



170  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Èñõîäíàÿ ôîðìà òèïóëîèäíûõ îáèòàëà â ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè â õîðîøî àýðèðóåìûõ
âîäîåìàõ. Âîçäóøíîå äûõàíèå îñóùåñòâëÿëîñü âèñÿùåé ó ïîâåðõíîñòíîé ïëåíêè âîäû
ëè÷èíêîé ïðè ïîñðåäñòâå íàõîäÿùåéñÿ íà çàäíåì êîíöå òåëà ïàðû äûõàëåö (êàê ó ñî-
âðåìåííûõ âîäíûõ Limnobiidae è ó Culicidae). Óäåðæèâàíèå ó ïîâåðõíîñòè âîäû îñóùå-
ñòâëÿëîñü ïðè ïîìîùè âåí÷èêà âîëîñêîâ, ðàñïîëîæåííûõ íà âûðîñòàõ ñòåíêè òåëà âîê-
ðóã äûõàëåö. Âòÿãèâàíèå ýòèõ âûðîñòîâ ïðèâîäèëî ê îòðûâàíèþ ëè÷èíêè îò ïîâåðõíî-
ñòíîé ïëåíêè, ñîâåðøàâøåìóñÿ ëè÷èíêîé äëÿ ïîèñêîâ ïèùè íà äíå. Ó òàêèõ ëè÷èíîê
àòìîñôåðíîå äûõàíèå äîïîëíÿëîñü ïîãëîùåíèåì ðàñòâîðåííîãî â âîäå êèñëîðîäà âñåé
ïîâåðõíîñòüþ òåëà, è ðàçâèâøèìèñÿ äîïîëíèòåëüíûìè îðãàíàìè âîäíîãî äûõàíèÿ —
âûðîñòàìè ïðÿìîé êèøêè, ñòàâøèìè àíàëüíûìè æàáðàìè.

Ïåðåõîä ê ïðåîáëàäàþùåé ðîëè áåíòè÷åñêîãî îáðàçà æèçíè, èìåþùåãî îñîáåííîå
çíà÷åíèå ïðè õèùíè÷åñòâå, ïðèâåë ê ïðîãðåññèâíîìó ðàçâèòèþ äûõàíèÿ ïðè ïîìîùè
àíàëüíûõ êðîâåíîñíî-òðàõåéíûõ æàáåð è ê êîððåëÿòèâíîìó ïðîãðåññèâíîìó ðàçâèòèþ
áðþøíûõ ñòâîëîâ òðàõåéíîé ñèñòåìû, ê òîìó åå òèïó, êàêîé èìååòñÿ ó Pedicia. Æèçíü â
âîäîåìàõ, áîãàòûõ îðãàíè÷åñêèì âåùåñòâîì, ñ ìàëûì ñîäåðæàíèåì êèñëîðîäà, ïðèâå-
ëà ê ñîâåðøåíñòâîâàíèþ îðãàíîâ âîçäóøíîãî äûõàíèÿ, ñòèãìàëüíîãî àïïàðàòà è ñâÿ-
çàííûõ ñ íèì ñïèííûõ òðàõåéíûõ ñòâîëîâ. Êîððåëÿòèâíî ïàäàëî çíà÷åíèå âîäíîãî äû-
õàíèÿ è ðåäóöèðîâàëèñü êðîâåíîñíî-òðàõåéíûå æàáðû, Òàêàÿ ñõåìà, ñîãëàñóþùàÿñÿ è ñ
ôèëîãåíåòè÷åñêèìè ïîñòðîåíèÿìè Àëåêñàíäåðà, âïîëíå ìîæåò áûòü ðàçâèòà è äàëåå
äëÿ îáúÿñíåíèÿ ïðîèñõîæäåíèÿ íàçåìíûõ ôîðì ëè÷èíîê Tipulidae â ñâåòå íàøåé ãèïî-
òåçû î âîçìîæíîñòè ïåðåõîäà îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó èìåííî ñ èñïîëüçî-
âàíèåì ïî÷âû.

Ìû ìîæåì ñåáå ïðåäñòàâèòü, ÷òî îáèòàíèå íà äíå áîãàòûõ îðãàíè÷åñêèì âåùå-
ñòâîì è áåäíûõ êèñëîðîäîì âîäîåìîâ ïðèâåëî ëè÷èíîê òèïóëèä ê ïðåèìóùåñòâåííîìó
çàñåëåíèþ ìåëêèõ ó÷àñòêîâ âîäîåìîâ, ãäå îáëåã÷àåòñÿ ïîäúåì ê ïîâåðõíîñòè äëÿ âî-
çîáíîâëåíèÿ çàïàñîâ êèñëîðîäà. Ïîëèñàïðîáíîñòü òàêèõ âîäîåìîâ ìîãëà ñïîñîáñòâî-
âàòü ïðåîáëàäàþùåìó ðàçâèòèþ ñàïðîôàãèè, ðàçâèòèþ ñïîñîáíîñòè ðûòüñÿ â èëó â
ïîèñêàõ ïîäõîäÿùåé ïèùè.

Ïðè ïåðåñûõàíèè òàêèõ ìåëêèõ ó÷àñòêîâ âîäîåìîâ ëè÷èíêè, ñïàñàÿñü îò âûñûõà-
íèÿ, çàêàïûâàþòñÿ â ãðóíò. Ïðèñïîñîáëåííîñòü ê ðûòüþ â èëó îáëåã÷àëà è ìèãðàöèè
÷åðåç ãðóíò áåðåãîâîé ïîëîñû â ïî÷âó è ïîäñòèëêó — â ñðåäó, ãäå âîçìîæíî âîçäóøíîå
äûõàíèå ïðè ìèíèìàëüíûõ ïîòåðÿõ âëàãè. Èç ïî÷âû æå óæå çíà÷èòåëüíî ëåã÷å ïðåäñòà-
âèòü ñåáå ïåðåõîä è ê äðóãèì óñëîâèÿì íàçåìíîãî ñóùåñòâîâàíèÿ, íàïðèìåð â ãíèþùèõ
ñòâîëàõ (êàê Ctenophora, Ò. flavolineata) èëè äàæå ê îòêðûòîìó îáèòàíèþ íà âûñøèõ
ðàñòåíèÿõ (êàê Cylindrotoma).

Ïåðåõîä ëè÷èíîê ïðåäêîâ òèïóëèä â ïî÷âó ñî äíà âîäîåìà ìîæíî ñåáå ïðåäñòàâèòü
è â ðåçóëüòàòå âûíóæäåííîãî ïðèñïîñîáëåíèÿ, ñâÿçàííîãî ñ ïåðåñûõàíèåì âîäîåìà1 , è
â ðåçóëüòàòå àêòèâíîãî ðàñøèðåíèÿ ñðåäû îáèòàíèÿ, ñâÿçàííîãî ñêîðåå âñåãî ñ ïîèñêà-
ìè íîâûõ èñòî÷íèêîâ ïèùè. Ñ òàêîé òî÷êè çðåíèÿ àíàëèç îñíîâíûõ ÷åðò îðãàíèçàöèè
îáèòàþùèõ â ïî÷âå ëè÷èíîê òèïóëèä, ñðàâíåíèå èõ ïðèñïîñîáëåíèé ê ñðåäå ñ ïðèñïî-
ñîáëåíèÿìè ôîðì, îáèòàþùèõ â âîäå, ïðåäñòàâëÿåò òîò èíòåðåñ, ÷òî ïîçâîëÿåò ïðîñëå-
äèòü òå èçìåíåíèÿ, êîòîðûå ñâÿçàíû ñ ïåðåõîäîì ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè. Îñîáåííî
ðåçêèå èçìåíåíèÿ â ñâÿçè ñ ïåðåõîäîì ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè äîëæíû áûëè ïðåòåð-
ïåòü ïîêðîâû, îðãàíû äûõàíèÿ è îðãàíû äâèæåíèÿ. Â ñâÿçè ñ ïåðåõîäîì ê ïðåèìóùå-
ñòâåííîé ñàïðî- è ôèòîôàãèè ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê òèïóëèä ó íèõ ðåçêî îòëè÷àåòñÿ îò
âîäíûõ õèùíûõ ôîðì è ñòðîåíèå âñåé ïèùåâàðèòåëüíîé ñèñòåìû.

1 Âûíóæäåííûé ïåðåõîä ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè ìíîãèõ ìîðñêèõ òðîïè÷åñêèõ ôîðì, îáèòàþùèõ â çîíå
ïðèëèâà, îïèñàí äëÿ Ìàëàéñêîãî àðõèïåëàãà (Harms, 1934).
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Ëèòåðàòóðà, ïîñâÿùåííàÿ ðàçëè÷íûì âîïðîñàì îðãàíèçàöèè è áèîëîãèè ëè÷èíîê
òèïóëèä, ìíîþ áûëà èñïîëüçîâàíà ñ ïî÷òè èñ÷åðïûâàþùåé ïîëíîòîé.

Ñâîåé çàäà÷åé ÿ íå ñòàâèë íè ìîíîãðàôè÷åñêîãî, íè ñêîëüêî-íèáóäü ïîëíîãî îïèñà-
íèÿ ëè÷èíîê òèïóëèä, à ëèøü îïèñàíèå ïðèçíàêîâ, àäàïòèâíûõ ê óñëîâèÿì ñðåäû, âñêðû-
òèå ïóòåé âîçíèêíîâåíèÿ àäàïòàöèé ê íîâûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ, ïðè ïåðåõîäå îò
âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó. Ýòè âîïðîñû íå îñâåùàëèñü è íå ñòàâèëèñü èññëå-
äîâàòåëÿìè, ðàáîòàâøèìè ïî èçó÷åíèþ ëè÷èíîê äîëãîíîæåê.

ß íå ñòàâëþ ñâîåé çàäà÷åé âûÿñíåíèå ïðîèñõîæäåíèÿ âñåé ãðóïïû Tipulidae. Íå-
ñîìíåííî, ÷òî ñâÿçü åå ñ âîäíîé ñðåäîé âòîðè÷íà, ýòî äîêàçûâàåòñÿ íàëè÷èåì ó ëè÷è-
íîê ðàçâèòîé è ôóíêöèîíèðóþùåé òðàõåéíîé ñèñòåìû. Ìåòàïíåéñòè÷íîñòü ëè÷èíîê
ïîêàçûâàåò, ÷òî âñå ñîâðåìåííûå òèïóëèäû ïðîèñõîäÿò îò ôîðì ñ âòîðè÷íî-âîäíûìè,
õîòÿ è äûøàâøèìè àòìîñôåðíûì âîçäóõîì ëè÷èíêàìè.

ÔÈËÎÃÅÍÅÒÈ×ÅÑÊÈÅ ÎÒÍÎØÅÍÈß ÒÈÏÓËÎÈÄÍÛÕ  Ñ ÂÎÄÍÛÌÈ
È ÍÀÇÅÌÍÛÌÈ ËÈ×ÈÍÊÀÌÈ

Ñðåäè ñîâðåìåííûõ ëè÷èíîê òèïóëîèäíûõ äâóêðûëûõ, íåñìîòðÿ íà ÿâíûå ÷åðòû
ñèëüíîé ñïåöèàëèçàöèè, áîëåå ïðèìèòèâíûìè ÿâëÿþòñÿ âîäíûå ëè÷èíêè òèïà Pedicia;
èõ ãîëîâíàÿ êàïñóëà è òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ÿâëÿþòñÿ áîëåå ïðèìèòèâíûìè. Òàêèå, íàïðè-
ìåð, ïðèçíàêè, êàê òâåðäîñòü è êîìïàêòíîñòü âåðõíåé è íèæíåé ïîâåðõíîñòè ãîëîâíîé
êàïñóëû ëè÷èíîê Pedicia, ìÿãêîñòü î÷åðòàíèé åå çàäíèõ âûðåçîê, ðàçäåëüíîñòü âåðõíåé
ãóáû è íàëè÷íèêà — ñáëèæàþò èõ ñ áîëåå ïðèìèòèâíûìè ëè÷èíêàìè Rhyphidae è
Ptychopteridae (Wardle, Taylor, 1926), îò êîòîðûõ ñòðîåíèå ðîòîâûõ àïïàðàòîâ ëè÷èíîê
Tipula çíà÷èòåëüíî îòêëîíèëîñü.

Ìîæíî äîáàâèòü, ÷òî çà áüëüøóþ ïðèìèòèâíîñòü ëè÷èíîê ýòîé ãðóïïû ãîâîðèò è
íàëè÷èå ó íèõ áîëåå ïîëíîé ñåãìåíòàöèè (9 áðþøíûõ ñåãìåíòîâ ó Pedicia, 8 — ó Tipula),
áîëüøåãî êîëè÷åñòâà áðþøíûõ ãàíãëèåâ â íåðâíîé öåïî÷êå (5), äâîéíûõ â íåé êîìèñ-
ñóð, ïðîñòîòà ñòðîåíèÿ ïèùåâàðèòåëüíîãî òðàêòà è ò.ï. Óîðäë, îäíàêî, ïîä÷åðêèâàåò,
÷òî ëè÷èíêè òèïà Pedicia ñïåöèàëèçèðîâàíû íàñòîëüêî, ÷òî èç íèõ âûâåñòè äðóãèå òèïû
ñòðîåíèÿ ðîòîâûõ àïïàðàòîâ è òðàõåéíûõ ñèñòåì ëè÷èíîê òèïóëîèäíûõ íåëüçÿ. Òåì íå
ìåíåå è ãîëîâíûå êàïñóëû, è òðàõåéíûå ñèñòåìû êàê Pedicia, òàê è âûñøèõ òèïóëîèä-
íûõ ìîãóò áûòü âûâåäåíû èç îáùåé ãèïîòåòè÷åñêîé ïðåäêîâîé ôîðìû, ê êîòîðîé, îä-
íàêî, áîëåå ïðèáëèæàþòñÿ Pediciini, ò.å. âîäíûå ôîðìû.

Õîä ýâîëþöèè ëè÷èíîê Tipuloidea ìîæíî ñåáå ïðåäñòàâèòü ñëåäóþùèì îáðàçîì.
Èñõîäíûå ôîðìû îáèòàëè â ìåëêèõ, áåäíûõ êèñëîðîäîì è áîãàòûõ ðàçëàãàþùèìèñÿ
îñòàòêàìè âîäîåìàõ, äûøà êèñëîðîäîì âîçäóõà è ïèòàÿñü, ðîÿñü â èëó è ïåñêå äíà. Â
ñâÿçè ñ òàêèì òèïîì äûõàíèÿ ó ëè÷èíîê âûðàáîòàëèñü õàðàêòåðíûå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê
çàùèòå îòâåðñòèé äûõàëåö îò âîäû — ñòèãìàëüíîå ïîëå îêðóæåíî âûðîñòàìè, ñíàá-
æåííûìè íåñìà÷èâàåìûìè âîëîñêàìè, îáðàçóþùèìè çàùèòíóþ ìåìáðàíó, ïðè ïîìî-
ùè êîòîðîé çàäíèé êîíåö òåëà ëè÷èíêè îêàçûâàåòñÿ ïîäâåøåííûì ê ïîâåðõíîñòíîé
ïëåíêå âîäû. Ïðè òàêîé ôóíêöèè âñå âûïÿ÷èâàþùèåñÿ âûñòóïû àíàëüíîãî ïîëÿ íåñóò
ñõîäíóþ ôóíêöèþ è ïîòîìó ñõîäíû äðóã ñ äðóãîì. Òàêîé òèï ñòðîåíèÿ ñòèãìàëüíîãî
ïîëÿ ó èññëåäîâàííîé ìíîþ âîäíîé ôîðìû Tipula. Òàêîå æå ñîîòíîøåíèå ó íåêîòîðûõ
äðóãèõ âîäíûõ òèïóëèä: ó T. gigantea, ó Ò. variipennis, ó Ò. lateralis.

Äûõàíèå ó ïîãðóæàþùèõñÿ â âîäó ëè÷èíîê òàêîãî òèïà îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðè ïîìî-
ùè àíàëüíûõ æàáåð — ìåøêîâèäíî ðàçðîñøèõñÿ âûðîñòîâ ñòåíîê àíàëüíîãî îòâåð-
ñòèÿ, äîñòèãàþùèõ îñîáåííî ñèëüíîãî ðàçâèòèÿ ó Ò. lateralis. Ðûòüå â èëó èëè ïî÷âå
îáëåã÷àåòñÿ íàëè÷èåì ðÿäîâ ùåòèíîê, èäóùèõ ïî îêðóæíîñòè ñåãìåíòîâ (Ò. variipennis),
à ïîëçàíèå íà ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà — ïðè ïîìîùè ïîëçàòåëüíûõ âûñòóïîâ (ëîæíûõ
íîæåê), êàê ó èññëåäîâàííîé ìíîþ ôîðìû èç ãîðíûõ ðó÷üåâ Ôåðãàíû.
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Ïðåîáëàäàþùåå çíà÷åíèå âîçäóøíîãî äûõàíèÿ è äîáûâàíèå ïèùè ïðè ðûòüå â èëó
áûëè ïðåäïîñûëêîé âîçìîæíîñòè äëÿ ïåðåõîäà ëè÷èíîê â ïî÷âó. Ïåðåõîä ê îáèòàíèþ â
ïî÷âå, îáåñïå÷èâàþùèé âîçìîæíîñòü èñïîëüçîâàòü äëÿ ïèòàíèÿ êàê ðàçëàãàþùèåñÿ
îñòàòêè, òàê è áîãàòûå ïèòàòåëüíûìè âåùåñòâàìè ïîäçåìíûå ÷àñòè âûñøèõ ðàñòåíèé,
äëÿ ëè÷èíîê, ðîþùèõñÿ â èëó äíà âîäîåìà, ïðåäñòàâëÿë ñðàâíèòåëüíî ìàëî çàòðóäíå-
íèé ñ òî÷êè çðåíèÿ óñëîâèé ïåðåäâèæåíèÿ íà íåáîëüøèå ðàññòîÿíèÿ â ýòîé íîâîé ñðå-
äå. Íàñûùåííîñòü ïî÷âåííîãî âîçäóõà âîäÿíûìè ïàðàìè äåëàëà íåçíà÷èòåëüíîé óãðî-
çó ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ (îñîáåííî ïðè íàëè÷èè ñî÷íîé ðàñòèòåëüíîé ïèùè) è òî æå
âðåìÿ îáåñïå÷èâàëà âîçìîæíîñòü íåïðåðûâíîãî äûõàíèÿ àòìîñôåðíûì êèñëîðîäîì.

Â ñâÿçè ñ òàêèì èçìåíåíèåì óñëîâèé äûõàíèÿ îòïàëà íåîáõîäèìîñòü â ïðèñïîñîá-
ëåíèè ê äûõàíèþ â âîäå. Óòðàòèëè ñâîþ ôóíêöèþ, ñâÿçàííóþ ñ äûõàíèåì ó ïîâåðõíî-
ñòíîé ïëåíêè, öèðêóìñòèãìàëüíûå âûðîñòû, óòðàòèëè è ôóíêöèþ îðãàíîâ âîäíîãî äû-
õàíèÿ àíàëüíûå æàáðû.

Ýòî ïðèâåëî ê ðåäóêöèè âåí÷èêà íåñìà÷èâàåìûõ âîëîñêîâ íà öèðêóìñòèãìàëüíûõ
âûðîñòàõ æàáåðíûõ ìåøêîâ. Ñëóæèâøèå îðãàíàìè äûõàíèÿ â âîäå âûðîñòû ïîñëåäíå-
ãî ñåãìåíòà ïðè ïåðåõîäå ê æèçíè â òàêîé ïëîòíîé ñðåäå, êàê ïî÷âà, ñòàëè ñëóæèòü
îñíîâíûìè îðãàíàìè îïîðû, ïîñêîëüêó îñíîâíûå îðãàíû îïîðû ïî ìåõàíè÷åñêèì óñ-
ëîâèÿì äâèæåíèÿ â ïî÷öå ðàçâèâàþòñÿ íà ïîñëåäíèõ ñåãìåíòàõ ó ëè÷èíîê íàñåêîìûõ,
àêòèâíî ïðîêëàäûâàþùèõ â íåé õîäû. Â ñâÿçè ñ ýòîé ôóíêöèåé îñîáåííîå ðàçâèòèå
ïîëó÷àþò ñïèííûå îòðîñòêè, ÷òî ó òàêèõ ôîðì, êàê Ò. paludosa èëè Ò. oleracea (î÷åíü ê
íåé áëèçêàÿ), âûðàæåíî ñðàâíèòåëüíî ñëàáî. Îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ îïîðû ïðè ýòîì ïàäà-
åò íà îáðàùåííóþ íàçàä ïîâåðõíîñòü ýòèõ îòðîñòêîâ. Èìåþùèåñÿ íà íèõ ñèëüíî õèòè-
íèçèðîâàííûå ïÿòíà (ìåñòà ïðèêðåïëåíèÿ ìûøö, âòÿãèâàþùèõ îòðîñòêè) ñèëüíî
ðàçðàñòàþòñÿ, ïðèîáðåòàÿ íîâóþ ìåõàíè÷åñêóþ ôóíêöèþ.

Ðàñïðÿìëåíèå ïîä äàâëåíèåì ïîëîñòíîé æèäêîñòè ñóïðàñòèãìàëüíûõ âûðîñòîâ è
àíàëüíûõ ëîïàñòåé ñîçäàåò çàêëèíèâàíèå çàäíåãî êîíöà òåëà ïðè ïðîêëàäêå õîäà. Êîð-
ðåëÿòèâíî ñ èçìåíåíèåì ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà èäóò ïðèñïîñîáèòåëüíûå ê àêòèâíîìó
ïðîêëàäûâàíèþ õîäîâ èçìåíåíèÿ è â äðóãèõ ÷àñòÿõ òåëà. Ïðîèñõîäèò ñëèÿíèå íàëè÷-
íèêà è âåðõíåé ãóáû, ïðîèñõîäèò óòîëùåíèå ïîêðîâîâ, ðàçâèâàþòñÿ íåñóùèå îïîðíóþ
ôóíêöèþ ñåðïîâèäíûå ùåòèíêè íà ãðóäíûõ è ïåðåäíèõ áðþøíûõ ñåãìåíòàõ, íî îáùåå
÷èñëî ùåòèíîê óìåíüøàåòñÿ â ñðàâíåíèè ñ ðîþùèìèñÿ â èëó âîäíûìè ôîðìàìè. Óæå ó
ëè÷èíîê Ò. paludosa íàìå÷àåòñÿ òåíäåíöèÿ ê êîíöåíòðàöèè îïîðíîé ôóíêöèè â çàäíåì
ñåãìåíòå — ùåòèíêè íà ïîñëåäíåì (íåñóùåì îïîðíûå âûðîñòû ñòèãìàëüíîãî ïîëÿ) è
ïðèëåãàþùèõ áðþøíûõ ñåãìåíòàõ ðàçâèòû ñëàáåå, ÷åì íà ïåðåäíèõ.

Ñ äàëüíåéøèì ðàçâèòèåì õâîñòîâûõ âûðîñòîâ â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê
îïîðíîé ôóíêöèè (ïî÷âåííàÿ Tipula sp. èç Ôåðãàíñêîãî õðåáòà) ïðîèñõîäèò ðåäóêöèÿ
îïîðíûõ ùåòèíîê íà îñòàëüíûõ ñåãìåíòàõ, ò.å. ýâîëþöèÿ äâèãàòåëüíîãî àïïàðàòà ó ëè-
÷èíîê Tipula èäåò ïðèíöèïèàëüíî â òîì æå íàïðàâëåíèè, ÷òî è ó ëè÷èíîê Elateridae è
Tenebrionidae, îáèòàþùèõ â ïî÷âå. Ïîêðîâû, èñïûòûâàþùèå áîëüøîå òðåíèå ïðè
ïðîêëàäûâàíèè â ïî÷âå õîäîâ, ñòàíîâÿòñÿ ñèëüíåå õèòèíèçèðîâàííûìè, ÷åì ó âîäíûõ
ôîðì.

Â ñâÿçè ñ âûñîêèì ñîïðîòèâëåíèåì ñðåäû è «ãèäðàâëè÷åñêèì» ñïîñîáîì ïåðåäâè-
æåíèÿ ó ëè÷èíîê Tipula, îáèòàþùèõ â ïî÷âå, ïðîèñõîäÿò è õàðàêòåðíûå ïðèñïîñîáëåíèÿ
ê öèðêóëÿöèè ïîëîñòíîé æèäêîñòè (ïðîíèçàííîå îòâåðñòèÿìè æèðîâîå òåëî, ñâîáîä-
íûå ñîåäèíåíèÿ òðàõåéíûõ ñòâîëîâ ñ êèøå÷íèêîì è ò.ä.).

Ïåðåõîä íàçåìíûõ òèïóëîèäíûõ ëè÷èíîê ê îáðàçó æèçíè, èñêëþ÷àþùåìó íåîáõî-
äèìîñòü â ïðîêëàäêå õîäîâ â òâåðäîì ñóáñòðàòå, âåäåò ê ðåäóêöèè öèðêóìñòèãìàëüíûõ
âûðîñòîâ, óòðà÷èâàþùèõ è ñâîþ ïåðâè÷íóþ (âñïîìîãàòåëüíûå äûõàòåëüíûå îðãàíû)
è âòîðè÷íóþ (îðãàíû îïîðû) ôóíêöèþ.
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Òàêîå ñîîòíîøåíèå íàáëþäàåòñÿ ó âèäîâ, îáèòàþùèõ â ìÿãêîé ãíèþùåé äðåâåñè-
íå, ïèòàþùèõñÿ åþ, ïî÷òè íå íóæäàþùèõñÿ äëÿ äîáûâàíèÿ ïèùè â ïåðåäâèæåíèè. Òàê,
íàïðèìåð, ëè÷èíêà Ò. flavolineata, îáèòàþùàÿ â ïðîïèòàííûõ âîäîé ãíèëûõ ïíÿõ áåðå-
çû, äóáà, îñèíû è äðóãèõ äðåâåñíûõ ïîðîä, èìååò î÷åíü ñëàáî ðàçâèòûå ìÿñèñòûå âû-
ðîñòû ñòèãìàëüíîãî ïîëÿ. Ëîïàñòè àíàëüíîãî ïîëÿ âòÿãèâàòüñÿ íå ìîãóò.

Â ñâÿçè ñî ñêðûòûì îáðàçîì æèçíè â äîñòàòî÷íî âëàæíîé ñðåäå è ñî ñëàáîé ñïî-
ñîáíîñòüþ è ïîòðåáíîñòüþ â ïåðåäâèæåíèÿõ ëè÷èíêà èìååò ìåíåå õèòèíèçèðîâàííûå,
÷åì ó åå ïî÷âåííûõ ðîäè÷åé, ïîêðîâû, ïîçâîëèâøèå Óîðäëþ (Wardle, 1926) èçó÷èòü åå
òðàõåéíóþ ñèñòåìó, ïî÷òè íå ïðèáåãàÿ ê ïðåïàðîâêå.

Åùå äàëüøå ðåäóêöèÿ öèðêóìñòèãìàëüíîãî àïïàðàòà ïîøëà ó îáèòàþùèõ òàêæå â ãíè-
þùåé äðåâåñèíå ëè÷èíîê Ctenophora. Ñóäÿ ïî îïèñàíèþ, äàííîìó Àíòîíîì (Anthon, 1910),
ñòðîåíèå Ctenophora angustipennis â ïðèíöèïå î÷åíü áëèçêî ê ñòðîåíèþ Tipula, ïðè÷åì, êàê
âûøå áûëî óêàçàíî, ó íåå ïèùåâàðèòåëüíûé àïïàðàò áîëåå ïðèñïîñîáëåí ê ñàïðîôàãèè.
Ãåðáèã (Gerbig, 1913) óêàçûâàåò, ÷òî íàéäåííàÿ èì â ãíèëîé áåðåçå ëè÷èíêà Ctenophora

flavicornis ïî âíåøíåìó âèäó íàïîìèíàåò áîëüøå ëè÷èíîê óñà÷åé, ÷åì òèïóëèä. Çàäíèé
êîíåö òåëà ëè÷èíêè íå èìååò òèïè÷íîé äëÿ òèïóëèä ôîðìû. Ñïèííûå è áîêîâûå ëó÷è îò-
ñóòñòâóþò, èíôðàñòèãìàëüíûå ïðåäñòàâëåíû äâóìÿ íåáîëüøèìè îòðîñòî÷êàìè ñ ÷óâñòâó-
þùèìè ùåòèíêàìè, ñëóæàùèìè äëÿ çàùèòû äûõàëåö. Òàêèì îáðàçîì, ïåðåõîä ê ìàëîïîä-
âèæíîìó îáðàçó æèçíè ó íåâîäíûõ ëè÷èíîê òèïóëèä âåäåò ê ðåäóêöèè öèðêóìñòèãìàëü-
íûõ âûðîñòîâ, ðàíåå ïðèîáðåòøèõ ñ óòðàòîé äûõàòåëüíîé ôóíêöèè — ëîêîìîòîðíóþ.

Óòðàòà ôóíêöèè è ðåäóêöèÿ âûðîñòîâ ñòèãìàëüíîãî ïîëÿ èìååò ìåñòî è ó îòêðûòî
æèâóùèõ íàçåìíûõ ãðóïï òèïóëèä (íåêîòîðûå ïðåäñòàâèòåëè ïîäñåì. Cylindrotomini).

Cylindrotoma splendens (Cameron, 1918) îòêðûòî æèâåò è ïèòàåòñÿ íà âåðõíåé ïî-
âåðõíîñòè ëèñòüåâ ëþòèêîâîãî Trautvetteria grandis (íà î-âå Âàíêóâåð).

Ýòà ëè÷èíêà èìååò çåëåíóþ ïîêðîâèòåëüñòâåííóþ îêðàñêó. Ïåðåäâèæåíèÿ ïî ëèñ-
òüÿì ñîâåðøàþòñÿ ïðè ïîìîùè ìàíäèáóë è áðþøíûõ ëîæíûõ íîæåê, ïðåäñòàâëÿþùèõ
ñîáîþ áðþøíûå ïîëûå ïàðíûå âûñòóïû ïîêðîâîâ íà ïîñëåäíèõ ñåãìåíòàõ òåëà. Ýòè
ëîæíûå íîæêè âûïÿ÷èâàþòñÿ ïîä äàâëåíèåì ïîëîñòíîé æèäêîñòè. Íà ãðóäíûõ ñåãìåí-
òàõ ëîæíûõ íîæåê íåò, íî èõ ôóíêöèþ íåñóò ïîïåðå÷íûå ñêëàäêè, ðàñïîëîæåííûå íà
íèæíåé ñòîðîíå êàæäîãî ñåãìåíòà è âèäèìûå ïðè ñîêðàùåíèÿõ òåëà; ïðèíèìàþò ó÷àñ-
òèå â äâèæåíèè è äâå ïàðû ìàëåíüêèõ áóãîðêîâ íà ýòîé ñêëàäêå.

Íà ïðèìåðå ëè÷èíîê Ñ. splendens, êàê è íà äðóãèõ áåçíîãèõ ëè÷èíêàõ, ïåðåõîäÿ-
ùèõ îò äâèæåíèÿ â òâåðäîì ñóáñòðàòå ê äâèæåíèþ íà ïîâåðõíîñòè òâåðäîãî ñóáñòðàòà
(íàïðèìåð Phytonomus èç äîëãîíîñèêîâ), ìîæíî ïðîñëåäèòü âîçíèêíîâåíèå çà÷àòêîâ
ïàðíûõ êîíå÷íîñòåé èç ïîïåðå÷íûõ ñêëàäîê êîæè. Èíòåðåñíî, ÷òî è âîçíèêíîâåíèå
ïàðíûõ êîíå÷íîñòåé ó ïðåäêîâ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ïî íîâûì ðàáîòàì, òàêæå ïðåäïîëàãàåò-
ñÿ èç ïîïåðå÷íûõ ñêëàäîê (Çåíêåâè÷, 1944).

Íåñìîòðÿ íà íà÷àâøóþñÿ äèôôåðåíöèðîâêó íåêîòîðûõ áðþøíûõ âûðîñòîâ, äâè-
æåíèå Ñ. splendens ñîâåðøàåòñÿ, êàê è äâèæåíèå îáèòàþùèõ â ïî÷âå òèïóëèä, ïóòåì
ïîñëåäîâàòåëüíûõ èçìåíåíèé ðàññòîÿíèÿ ìåæäó ïåðåäíèì è çàäíèì êîíöàìè òåëà. Îä-
íàêî ýòî èçìåíåíèå ñîâåðøàåòñÿ íå èçìåíåíèåì îáúåìà òåëà (åäèíñòâåííî âîçìîæíûé
â ïî÷âå ñïîñîá), à, êàê ó è äðóãèõ àíàëîãè÷íî äâèãàþùèõñÿ ïî ïîâåðõíîñòè òâåðäîãî
ñóáñòðàòà ôîðì (ãóñåíèöû ïÿäåíèö, ïèÿâêè è ïð.), ïóòåì äóãîîáðàçíûõ èçãèáàíèé òåëà.
Ñíà÷àëà îòäåëÿåòñÿ îò ñóáñòðàòà àíàëüíûé ñåãìåíò, çàòåì ïàðà çà ïàðîé, íà÷èíàÿ ñ çàä-
íåãî êîíöà, îòäåëÿþòñÿ ëîæíûå íîæêè, ïðè÷åì òåëî íà÷èíàåò âûãèáàòüñÿ äóãîþ ââåðõ
è çàäíèé êîíåö åãî ïîäòÿãèâàåòñÿ, çàòåì îòðûâàþòñÿ ãðóäíûå áóãîðêè è ìàíäèáóëû, à
àíàëüíûé ñåãìåíò è çàäíèå ëîæíûå íîæêè ñíîâà ôèêñèðóþò ñâîå ïîëîæåíèå. Ïåðå-
äíèé êîíåö òåëà âûáðàñûâàåòñÿ âïåðåä, åãî ïîëîæåíèå ñíîâà ôèêñèðóåòñÿ ìàíäèáóëà-
ìè, è íà÷èíàåòñÿ íîâàÿ ôàçà èçãèáàíèÿ.
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Òàêîé ñïîñîá äâèæåíèÿ äåëàåò èçëèøíåé ëîêîìîòîðíóþ ôóíêöèþ ðàñïîëîæåííûõ
íà ñïèííîé ñòîðîíå öèðêóìñòèãìàëüíûõ âûðîñòîâ, â ñâÿçè ñ ÷åì îíè ïîäâåðãàþòñÿ ðå-
äóêöèè. Õâîñòîâûå îòðîñòêè (ãîìîëîãè èíôðàñòèãìàëüíûõ îòðîñòêîâ Tipula) ðàçâèòû
è, ïîâèäèìîìó, íåñóò ÷óâñòâóþùóþ ôóíêöèþ. Ëîïàñòåîáðàçíûå ïàðíûå öèðêóìàíàëü-
íûå âûðîñòû ãîìîäèíàìè÷íû ñ ëîæíûìè íîæêàìè îñòàëüíûõ áðþøíûõ ñåãìåíòîâ è
ÿâëÿþòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ îðãàíîâ äâèæåíèÿ, áëàãîäàðÿ ÷åìó ðàçâèòû íå ñëàáåå, ÷åì
ó ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê ðîäà Tipula.

Òàêèì îáðàçîì, ïåðåõîä îò æèçíè â âîäå ê æèçíè â ïî÷âå è íà åå ïîâåðõíîñòè âåäåò
ê èçìåíåíèþ óñëîâèé äûõàíèÿ è ïåðåäâèæåíèÿ, ÷òî ñâÿçàíî ñî ñìåíîé ôóíêöèè ïîñëå-
äíåãî ñåãìåíòà. Ïîñëåäíèé ñåãìåíò, íåñóùèé ó âîäíûõ ôîðì òîëüêî äûõàòåëüíóþ ôóí-
êöèþ è íå ïðèíèìàþùèé ó÷àñòèÿ â äâèæåíèè (ó Pedicia îí ïîäíèìàåòñÿ ïðè ïîëçàíèè),
ñ ïåðåõîäîì ê æèçíè â ïî÷âå ñòàíîâèòñÿ îñíîâíûì îðãàíîì îïîðû è äèôôåðåíöèðóåòñÿ
â ýòîì íàïðàâëåíèè, îñîáåííî åãî öèðêóìñòèãìàëüíûå âûðîñòû. Äàëüíåéøèé ïåðåõîä
ê îòêðûòîìó íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè, èçìåíåíèå óñëîâèé äâèæåíèÿ ïðèâîäÿò ê ðåäóê-
öèè öèðêóìñòèãìàëüíûõ âûðîñòîâ è ê âûðàáîòêå íîâûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê äâèæåíèþ.

Ïðåäñòàâèòü ñåáå ýâîëþöèþ ëè÷èíîê òèïóëèä â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè, îò ïî÷âåí-
íûõ ôîðì ñ äèôôåðåíöèðîâàííûìè öèðêóìñòèãìàëüíûìè âûðîñòàìè (Ò. selene è äð.) ê
âîäíûì ñ îäíîîáðàçíî ïîñòðîåííûìè âûðîñòàìè ñòèãìàëüíîãî ïîëÿ êðàéíå òðóäíî.
Íåëüçÿ ñåáå ïðåäñòàâèòü è öåëåñîîáðàçíîñòü âîçíèêíîâåíèÿ ìåòàïíåéñòè÷åñêîé ôîð-
ìû òðàõåéíîé ñèñòåìû òèïóëèä áåç ïåðåõîäà èñõîäíûõ ôîðì ê æèçíè â âîäå. Ñðàâíåíèå
îðãàíèçàöèè ðàçëè÷íûõ ãðóïï ëè÷èíîê òèïóëèä ïîçâîëÿåò ëåãêî íàðèñîâàòü ñåáå ïîñ-
ëåäîâàòåëüíûé ïóòü èõ ýâîëþöèè îò âòîðè÷íî-âîäíûõ, íî äûøàùèõ è âîçäóõîì, ê ïî-
÷âåííûìè íàçåìíûì. Òàêîé ïóòü ýâîëþöèè, ñâÿçàííûé ñ êîðåííûìè èçìåíåíèÿìè ñðå-
äû îáèòàíèÿ, äîïóñêàåò ãîðàçäî áîëåå ïîñòåïåííûå (õîòÿ è äîâîëüíî ãëóáîêèå) èçìåíå-
íèÿ îðãàíèçàöèè, ÷åì íåïîñðåäñòâåííûé ïåðåõîä èç âîäû íà ïîâåðõíîñòü ñóøè. Èìåí-
íî ïðè òàêîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïåðåõîäà èñòîðè÷åñêè îáúÿñíèìûìè è îïðàâäàííû-
ìè ñòàíîâÿòñÿ ìíîãèå àäàïòèâíûå ïðèçíàêè îðãàíèçàöèè, êîòîðûå íå ìîãóò áûòü îáúÿñ-
íåíû èíà÷å (ñïåöèàëèçàöèÿ è ðåäóêöèÿ öèðêóìñòèãìàëüíûõ âûðîñòîâ).

Èíòåðåñíî, ÷òî èìåííî òàêàÿ ñìåíà ìåñòîîáèòàíèÿ: âîäà — ïî÷âà èìååò ìåñòî â
îíòîãåíåçå íåêîòîðûõ ëè÷èíîê òèïóëèä. Òàê, íàïðèìåð, â ðàáîòå Àëåêñàíäåðà (Alexander,
1920) ïðèâîäèòñÿ îïèñàíèå öèêëà ðàçâèòèÿ Eriocera longicornis. Ðàçâèòèå ëè÷èíêè ýòîé
äîëãîíîæêè (êàê è ó Tipula paludosa) çàõâàòûâàåò äâà âåãåòàöèîííûõ ïåðèîäà. Âûõîäÿ-
ùàÿ èç ÿèö â ñåðåäèíå ëåòà ëè÷èíêà æèâåò â âîäå êàê òèïè÷íî âîäíàÿ ôîðìà. Îñåíüþ
ëè÷èíêà, íå äîñòèãøàÿ åùå îêîí÷àòåëüíûõ ñâîèõ ðàçìåðîâ, ìèãðèðóåò èç âîäîåìà â
ïî÷âó áåðåãîâîé ïîëîñû, çèìóåò â íåé è â ñëåäóþùåì ãîäó ïðîäîëæàåò ñâîå ðàçâèòèå
êàê ïî÷âåííàÿ ôîðìà. Òàêèì îáðàçîì, â îíòîãåíåçå ýòîé ëè÷èíêè ïðîèñõîäèò òàêàÿ æå
ñìåíà ñðåäû îáèòàíèÿ, êàêóþ ìû ìîæåì ïðåäïîëîæèòü äëÿ îáúÿñíåíèÿ ïðîèñõîæäåíèÿ
ïî÷âåííûõ ôîðì ëè÷èíîê òèïóëèä. Ê ñîæàëåíèþ, ìíå íåèçâåñòíî, êàêèå ìîðôîëîãè-
÷åñêèå èçìåíåíèÿ ïðåòåðïåâàåò ýòà ëè÷èíêà â ïðîöåññå ñâîåãî ðîñòà.

Â ïîëüçó ïðîèñõîæäåíèÿ ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê Tipula îò âòîðè÷íî-âîäíûõ ôîðì ãî-
âîðÿò è íåêîòîðûå èõ ôèçèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè. Òàê, ëè÷èíêà T. paludosa ÿâëÿåòñÿ
òèïè÷íî ïî÷âåííîé ôîðìîé, íèêîãäà íå âñòðå÷àþùåéñÿ â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ â âîäå.

ß ïîìåùàë ëè÷èíîê â ìåëêèé ñîñóä ñ âîäîé (÷àøêó Ïåòðè). Ïðè ýòîì ëè÷èíêè ïîä-
íèìàþò êâåðõó ê ïîâåðõíîñòè âîäû çàäíèé êîíåö ñâîåãî òåëà, çâåçäîîáðàçíî ðàñïðàâ-
ëÿÿ öèðêóìñòèãìàëüíûå âûðîñòû è âûñòàâëÿÿ íà ïîâåðõíîñòü äûõàëüöà, êàê ýòî äåëà-
þò è âîäíûå ôîðìû. Îäíîâðåìåííî ëè÷èíêà ñèëüíî âûïÿ÷èâàåò àíàëüíûå ëîïàñòè, óâå-
ëè÷èâàÿ òàêèì îáðàçîì ïîâåðõíîñòü ñîïðèêîñíîâåíèÿ ïîêðîâîâ ñ âîäîþ. Ïîãðóæåí-
íûå â âîäó (ïðè òåìïåðàòóðå 16–18 °Ñ) ëè÷èíêè ÷óâñòâîâàëè ñåáÿ õîðîøî, æàäíî ïî-
ãëîùàëè áðîøåííûå â âîäó êðîøêè õëåáà. Ïðè ïîãðóæåíèè õâîñòîâîãî êîíöà òåëà ëè-
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÷èíîê íàáëþäàëîñü è óäåðæèâàíèå ïóçûðüêà âîçäóõà ìåæäó ñáëèæåííûìè öèðêóìñòèã-
ìàëüíûìè âûðîñòàìè. Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî,  íåñìîòðÿ íà îáèòàíèå ëè÷èíîê Ò. paludosa

â ïî÷âå è ïðèîáðåòåíèå ïðèäàòêàìè çàäíåãî ñåãìåíòà íîâûõ (ëîêîìîòîðíûõ) ôóíêöèé,
ó íèõ ñîõðàíèëèñü â íåêîòîðîé ñòåïåíè è ïðåæíèå ôóíêöèè (ñâÿçàííûå ñ äûõàíèåì).

Îïûòû íàä ëè÷èíêàìè Ò. paludosa ïîêàçûâàþò è çíà÷åíèå óíîñèìîãî ëè÷èíêàìè
ïóçûðüêà âîçäóõà êàê ïðèñïîñîáëåíèÿ äëÿ äûõàíèÿ ïîä âîäîé. Â äâà êðèñòàëëèçàòîðà
áûëî ïîìåùåíî ïî 6 âçðîñëûõ ëè÷èíîê Ò. paludosa. Â îäíîì èç êðèñòàëëèçàòîðîâ ëè-
÷èíêè, ïîãðóçèâøèåñÿ íà äíî, íå äîïóñêàëèñü ê ïîâåðõíîñòè, à â äðóãîì, êðîìå òîãî,
ïóçûðåê âîçäóõà âîçëå äûõàëåö óäàëÿëè êèñòî÷êîé. ×åðåç íåñêîëüêî ìèíóò ïîñëå óäàëå-
íèÿ ïóçûðüêà ó îòâåðñòèé äûõàëåö ñíîâà ïîÿâëÿëîñü ïî ïóçûðüêó, êîòîðûå, óâåëè÷èâà-
ÿñü â ðàçìåðàõ, ÷åðåç íåñêîëüêî âðåìåíè âíîâü ñëèâàëèñü â îäèí, äîñòèãàâøèé âñêîðå
ïåðâîíà÷àëüíûõ ðàçìåðîâ. Òàêèå ïóçûðüêè âíîâü óäàëÿëèñü, ïðè÷åì ýòó îïåðàöèþ ïðè-
õîäèëîñü ïîâòîðÿòü 4–5 ðàç, à â îäíîì ñëó÷àå — 9 ðàç. Ëè÷èíêè, ó êîòîðûõ ïóçûðüêè
âîçäóõà íå óäàëÿëèñü, áûëè àêòèâíû ïîä âîäîé ñâûøå 2 ÷àñîâ, à ëè÷èíêè ñ óäàëÿåìûìè
ïóçûðüêàìè óæå ÷åðåç 35–60 ìèíóò ñòàíîâèëèñü íåïîäâèæíûìè.

Îïûòû ñ ëè÷èíêàìè Ò. paludosa, èçëîæåííûå â ãëàâå 6, ïîêàçûâàþò è çíà÷åíèå êîæ-
íîãî äûõàíèÿ. Ïðèìåð òèïóëèä ïîêàçûâàåò, ÷òî â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà äûõàíèå æèâîò-
íîãî ñîâåðøàåòñÿ ïðè ïîìîùè âñåé ïîâåðõíîñòè êîæè, âîçìîæåí ïåðåõîä îò îáèòàíèÿ
â âîäå ê îáèòàíèþ â ïî÷âå, ÷òî â ïî÷âå óñëîâèÿ êîæíîãî äûõàíèÿ áëàãîïðèÿòíû. Ïðèâå-
äåííûå ïðîñòûå îïûòû ñ Ò. paludosa ãîâîðÿò â ïîëüçó ïðîèñõîæäåíèÿ åå îò ôîðìû ñ
îáèòàâøèìè â âîäå ëè÷èíêàìè.

* * *

Ïðèâåäåííûé êðàòêèé ðàçáîð àäàïòàöèé ðàçëè÷íûõ ôîðì ëè÷èíîê Tipuloidea ê êîí-
êðåòíûì óñëîâèÿì îáèòàíèÿ ïîêàçûâàåò òå ïóòè, ïî êîòîðûì ìîã ïðîèñõîäèòü ïåðåõîä
ëè÷èíîê îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó, è òå êîíêðåòíûå èçìåíåíèÿ îðãàíèçà-
öèè, êîòîðûìè ñîïðîâîæäàëñÿ ýòîò ïåðåõîä. Ýòîò ðàçáîð ïîêàçûâàåò, ÷òî îáèòàâøèå â
ìåëêèõ âîäîåìàõ è äûøàâøèå ó ïîâåðõíîñòè èõ ìåòàïíåéñòè÷åñêèå ëè÷èíêè ìîãóò
áûòü ðàññìàòðèâàåìû êàê èñõîäíûå ôîðìû äëÿ ïðîèñõîæäåíèÿ êàê íàçåìíûõ, òàê è
òèïè÷íî âîäíûõ ñîâðåìåííûõ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì äîëãîíîæåê.

Ðàçáîð óñëîâèé âòîðè÷íîãî ïåðåõîäà âîäíûõ ëè÷èíîê äîëãîíîæåê ê íàçåìíîìó îá-
ðàçó æèçíè èëëþñòðèðóåò çíà÷åíèå ïî÷âû êàê ïðîìåæóòî÷íîé ñðåäû â ýòîì ïðîöåññå.
Ïðàâîìî÷íî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî è ýâîëþöèÿ ïðåäêîâ òðàõåàò ïðîòåêàëà ñ øèðîêèì
èñïîëüçîâàíèåì ïî÷âû (âêëþ÷àÿ, êîíå÷íî, è ïîäñòèëêó) êàê ñðåäû ïåðåõîäà îò âîäíîãî
îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó.



ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Âûäåëåíèå ïî÷âû êàê âîçìîæíîé ñðåäû ïåðåõîäà îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåì-
íîìó, ïðîìåæóòî÷íûé, ñ ýêîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ, åå õàðàêòåð ìîæåò îñíîâûâàòüñÿ
íà òðåõ ãðóïïàõ äîêàçàòåëüñòâ:

 I. Õàðàêòåðèñòèêà óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ â ïî÷âå, ñðàâíåíèå ïî÷âû êàê ñðåäû ñ
ìåñòîîáèòàíèÿìè íà îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè ñóøè è â âîäå.

 II. Õàðàêòåðèñòèêà ãðóïïîâîãî ñîñòàâà íàñåëåíèÿ âîäû, ïî÷âû è îòêðûòîé ïîâåðõ-
íîñòè ñóøè.

 III. Õàðàêòåðèñòèêà ýêîëîãî-ôèçèîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé îáèòàòåëåé ðàçíûõ
ñðåä.

Îñíîâíîé îñîáåííîñòüþ ïî÷âû êàê ñðåäû ñ èíòåðåñóþùåé íàñ òî÷êè çðåíèÿ ÿâëÿ-
åòñÿ åå òðåõôàçíîñòü, îáåñïå÷èâàþùàÿ âîçìîæíîñòü âîçäóøíîãî äûõàíèÿ ïðè ìèíè-
ìàëüíîé ïîòåðå âëàãè.

Ñ âîäíîé ñðåäîé ïî÷âó ñáëèæàþò óñëîâèÿ òåìïåðàòóðíîãî ðåæèìà, âåðòèêàëüíûé
ãðàäèåíò ñîäåðæàíèÿ êèñëîðîäà, âîçìîæíîñòü ïåðåäâèæåíèÿ â òðåõ èçìåðåíèÿõ, íàëè-
÷èå ñîäåðæàùèõ ñîëè ðàñòâîðîâ è ò.ä. Êðîìå òîãî, â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ âîîáùå òðóäíî
ïðîâåñòè ðàçãðàíè÷åíèå ìåæäó ïî÷âîé è ïåðåñûõàþùèìè âîäîåìàìè. Ïîñëå òàÿíèÿ
ñíåãà è ïîñëå ñèëüíûõ äîæäåé ïîðû ïî÷âû íàïîëíÿþòñÿ âîäîé, è â âåðõíèõ ñëîÿõ ìî-
æåò ïðîèñõîäèòü ðàçìíîæåíèå òàêèõ òèïè÷íî âîäíûõ îðãàíèçìîâ êàê âîäîðîñëè, çîî-
ñïîðû êîòîðûõ ñâîáîäíî ðàññåëÿþòñÿ, èñïîëüçóÿ ñêâàæíîñòü ïî÷âû. Â òàêèå ïåðèîäû
ïî÷âà îñîáåííî íàïîìèíàåò äíî ìåëêèõ ïðåñíûõ âîäîåìîâ. È, íàîáîðîò, äíî ïåðåñû-
õàþùèõ ìåëêèõ âîäîåìîâ âî âòîðîé ïîëîâèíå ëåòà îêàçûâàåòñÿ ïî ìíîãèì ïðèçíàêàì
ñõîäíûì ñ ïî÷âîé.

Îñíîâíàÿ ìàññà íàñåëåíèÿ ïî÷âû âêëþ÷àåò ïåðåõîäÿùèõ ê âîçäóøíîìó äûõàíèþ
ïðåäñòàâèòåëåé òåõ ãðóïï áåñïîçâîíî÷íûõ, â êîòîðûõ áîëüøèíñòâî îáèòàåò â âîäå1 ,
èëè áîëåå ïðèìèòèâíûå ãðóïïû íàçåìíûõ æèâîòíûõ.

Ïî ñâîèì ôèçèîëîãè÷åñêèì îñîáåííîñòÿì ìíîãèå äûøàùèå âîçäóõîì ïî÷âîîáèòà-
þùèå ïðåäñòàâèòåëè íàçåìíûõ ãðóïï áåñïîçâîíî÷íûõ ïðèáëèæàþòñÿ ê âîäíûì îáèòà-
òåëÿì. Òàêîâû, íàïðèìåð, ëè÷èíêè æóêîâ ñåìåéñòâ ùåëêóíîâ è ïëàñòèí÷àòîóñûõ. Ñõîä-
ñòâî ôèçèîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé ýòèõ òèïè÷íî íàçåìíûõ (â øèðîêîì ñìûñëå ñëî-
âà) íàñåêîìûõ ñ âîäíûìè ôîðìàìè ïðè íåñîìíåííî íåâîäíîì íåïîñðåäñòâåííîì èõ
ïðîèñõîæäåíèè óêàçûâàåò íà ÷åðòû ýêîëîãè÷åñêîãî ñõîäñòâà ïî÷âû è âîäû, ñõîäñòâà
êàê ñðåä îáèòàíèÿ.

Òàêèå îñîáåííîñòè ñëåäóþùèå:
1. Ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ, îïðåäåëÿþùàÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê âûñûõàíèþ.
2. Ñâÿçàííàÿ ñ ïðîíèöàåìîñòüþ ïîêðîâîâ ïîéêèëîñìîòè÷íîñòü è ïðîíèöàåìîñòü

ïîêðîâîâ äëÿ èîíîâ, ðàñïîëàãàþùèõñÿ â ïîðÿäêå èõ ñïîñîáíîñòè ïðîíèêàòü ÷åðåç ïî-
êðîâû â îäèíàêîâûå ðÿäû.

 3. Ñïîñîáíîñòü ê êîæíîìó äûõàíèþ è ñâÿçàííàÿ ñ ýòèì ñïîñîáíîñòü ê âðåìåííîìó
äûõàíèþ â âîäå.

 4. Àêòèâíûé âûáîð ðÍ ñðåäû.
 5. Îðèåíòàöèÿ â ïðîñòðàíñòâå ïðè ïîèñêàõ ïèùè ïî ãðàäèåíòó ðàñòâîðåííûõ ïî-

÷âåííîé âîäîé âåùåñòâ.
Èçó÷åíèå õåìîòàêñèñîâ ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê ùåëêóíîâ, ïðîâîäèâøååñÿ â 1933 ã. â

Óêðàèíñêîì èíñòèòóòå êàó÷óêîíîñîâ Õîðâàò è ìíîþ â 1934 ã. ñ èñïîëüçîâàíèåì îëü-

1 Ìåëêèå âîäíûå îðãàíèçìû (ïðîñòåéøèå, êîëîâðàòêè) ìîãóò ñóùåñòâîâàòü â ïî÷âå è ïðè îòñóòñòâèè ñïîñîá-
íîñòè ê âîçäóøíîìó äûõàíèþ.



177Îñîáåííîñòè ïî÷âû, êàê ñðåäû îáèòàíèÿ. Çàêëþ÷åíèå

ôàêòîìåòðîâ «Ìàê-Èíäó» äàëî îòðèöàòåëüíûå ðåçóëüòàòû äàæå â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà
îëüôàêòîìåòð çàãðóæàëñÿ âåùåñòâàìè, çàâåäîìî ïðèâëåêàòåëüíûìè äëÿ ïðîâîëî÷íèêîâ
è ïðèìåíÿåìûìè êàê ïðèìàíêè â áîðüáå ñ íèìè (êàðòîôåëü, äûííûå êîðêè è ò.ä.). Íå-
óäà÷à ýòèõ îïûòîâ è ïîëíîå îòñóòñòâèå ðåàêöèè ïðîâîëî÷íèêîâ íà çàïàõè, òîãäà êàê â
åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ ïðè îïðåäåëåííîé âëàæíîñòè ïî÷âû ïðîâîëî÷íèêè èäóò íà
ïðèìàíêè (Äîáðîâîëüñêèé, 1935, Ãèëÿðîâ, 1939), íàõîäÿò ñâîå îáúÿñíåíèå â òîì, ÷òî,
áóäó÷è íå÷óâñòâèòåëüíûìè ê çàïàõàì â âîçäóõå, ëè÷èíêè ùåëêóíîâ (Agriotes), â ïî÷âå
îðèåíòèðóþòñÿ ïî êîíöåíòðàöèè ðàñòâîðåííûõ â ïî÷âåííîì ðàñòâîðå ïèòàòåëüíûõ âå-
ùåñòâ. Ñïåöèàëüíûå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî íåêîòîðûå õèìè÷åñêèå âåùåñòâà, ñî-
äåðæàùèåñÿ â ïðèìàíêå â ðàñòâîðå ïðèâëåêàþò ëè÷èíîê (íàïðèìåð, àñïàðàãèí), íå âû-
çûâàÿ ðåàêöèè êóñàíèÿ, äðóãèå — òîëüêî êóñàòåëüíóþ ðåàêöèþ (êàçåèí), òðåòüè (ñàõà-
ðà) îáå ðåàêöèè (Thorpe at al., 1945).

Òàêèì îáðàçîì, ïî ïðèíöèïó îðèåíòàöèè â ïîèñêàõ ïèùè ïî÷âåííûå æèâîòíûå
ìîãóò áûòü ñõîäíûìè ñ âîäíûìè.

6. Ïî òàêèì ïðèçíàêàì, êàê õîëîäîñòîéêîñòü, áëàãîäàðÿ áîëüøåé âûðàâíåííîñòè
òåìïåðàòóðíûõ óñëîâèé â ïî÷âå, ìíîãèå ïî÷âåííûå îáèòàòåëè, îñîáåííî ìèãðèðóþ-
ùèå â ãëóáîêèå ãîðèçîíòû (ëè÷èíêè õðóùåé), çàíèìàþò êàê áû ïðîìåæóòî÷íîå ïîëî-
æåíèå ìåæäó íàçåìíûìè è âîäíûìè. Íà ðèñóíêå 1. ïðèâåäåí ãðàôèê, ïðèâîäèìûé Êà-
ëàáóõîâûì (1948), èëëþñòðèðóþùèé ñåçîííûå èçìåíåíèÿ õîëîäîñòîéêîñòè íàñåêîìûõ.

Âîäíûå íàñåêîìûå — íå õîëîäîñòîéêè, è ó íèõ â òå÷åíèå âñåãî ãîäà ñòåïåíü óñòîé-
÷èâîñòè ê íèçêèì òåìïåðàòóðàì ïðàêòè÷åñêè íåèçìåííà. Ó íàçåìíûõ, çèìóþùèõ âíå
ïî÷âû, õîëîäîñòîéêîñòü âûñîêàÿ è ìåíÿåòñÿ
â ñåçîííîì àñïåêòå, äîñòèãàÿ ìàêñèìóìà â
çèìíèå ìåñÿöû. Óõîäÿùèå íà çèìîâêó âãëóáü
ïî÷âû, ãäå òåìïåðàòóðíûå óñëîâèÿ áîëåå ïî-
ñòîÿííû, ëè÷èíêè ÿïîíñêîãî õðóùà ìåíåå õî-
ëîäîñòîéêè è ìåíåå çàìåòíî èçìåíÿþò ñòå-
ïåíü ìîðîçîóñòîé÷èâîñòè â òå÷åíèå çèìû, ÷åì
íàñåêîìûå, çèìóþùèå âíå ïî÷âû.

 7. Öåëûé ðÿä äðóãèõ ïðèçíàêîâ (ñïîñîá-
íîñòü ê ñàïðîôàãèè è ò.ä.) òàêæå ñáëèæàåò
ôèçèîëîãè÷åñêóþ õàðàêòåðèñòèêó ïî÷âåííûõ
áåñïîçâîíî÷íûõ ñ òàêîâîé ó âîäíûõ. Îäíàêî
ðàññìîòðåííûå ïðåäñòàâèòåëè ïî÷âåííîãî
íàñåëåíèÿ (ëè÷èíêè õðóùåé è ùåëêóíîâ) ïî
òèïó äûõàíèÿ è ïî îáùåìó õàðàêòåðó áëèæå
ê íàçåìíûì, ÷åì ê âîäíûì îðãàíèçìàì, è åñëè,
íå âûäåëÿòü ïî÷âó â êà÷åñòâå ñïåöèôè÷åñêîé
ñðåäû, åñëè ðàçëè÷àòü, êàê ýòî îáû÷íî ïðè-
íÿòî, òîëüêî íàçåìíîå è âîäíîå îáèòàíèå, ïî-
÷âåííûå íàñåêîìûå îòíîñÿòñÿ ê íàçåìíûì
ôîðìàì.

Â ýòîì äâîéñòâåííîì, ïðîìåæóòî÷íîì
õàðàêòåðå ïî÷âû, êàê ñðåäû, ÿ óñìàòðèâàþ
íàèáîëåå âàæíóþ ÷åðòó åå ñïåöèôèêè, ïîçâî-
ëÿþùóþ ðàññìàòðèâàòü ïî÷âó êàê ñðåäó ïå-
ðåõîäà îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó.

Ïåðåõîä îò ïî÷âåííîãî îáèòàíèÿ ê îòêðû-
òîìó îáèòàíèþ íà åå ïîâåðõíîñòè ãîðàçäî

Ðèñ. 1. Ñåçîííîå èçìåíåíèå õîëîäîñòîéêî-
ñòè âîäíûõ, ïî÷âåííûõ è çèìóþùèõ âíå
ïî÷âû íàçåìíûõ íàñåêîìûõ (ïî Payne,
1927).
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ìåíåå ðåçîê, ÷åì îò îáèòàíèÿ â âîäå ê îáèòàíèþ íà âîçäóõå. Îáèòàíèå â ïîäñòèëêå, â
ãóñòîé òðàâå, ïîä ïîëîãîì ëåñà è ò. ä. ñâÿçûâàåò óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ â ïî÷âå ñ óñëî-
âèÿìè îòêðûòîãî ñóùåñòâîâàíèÿ íà åå ïîâåðõíîñòè âñåìè ïåðåõîäàìè.

Ñïåöèôèêà óñëîâèé ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå, áðîñàþùàÿñÿ â ãëàçà ïðè ïåðâîì çíà-
êîìñòâå, ðåçêî çàòðóäíÿþùàÿ âîçìîæíîñòü äâèæåíèÿ â íåé â ñðàâíåíèè ñ âîäîé è ïî-
âåðõíîñòüþ ñóøè, ïðîÿâëÿåòñÿ òîëüêî ïðè êðóïíûõ ðàçìåðàõ æèâîòíûõ. Òàê, íàïðè-
ìåð, â ñëó÷àå ìëåêîïèòàþùèõ ïåðåõîä ê îáèòàíèþ â ïî÷âå (êðîò è ò.ï.) òðåáóåò ðåçêî
âûðàæåííûõ ÷åðò ñïåöèàëèçàöèè. Òî æå õàðàêòåðíî è äëÿ êðóïíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ. Ïå-
ðåõîä ê îáèòàíèþ â ïî÷âå ÷àñòî ñîïðîâîæäàåòñÿ ðåäóêöèåé êîíå÷íîñòåé ïðè àêòèâíîì
ïðîêëàäûâàíèè õîäà áîëåå êðóïíûìè îðãàíèçìàìè. Íî äëÿ ìåëêèõ ôîðì â ïî÷âå âîç-
ìîæíî ïåðåäâèæåíèå ïî ñêâàæèíàì è ïóñòîòàì áåç íåîáõîäèìîñòè ïðåîäîëåâàòü âûñî-
êîå ñîïðîòèâëåíèé ñóáñòðàòà. Ïåðåäâèæåíèå ïî õîäàì â ïî÷âå äàæå áîëåå êðóïíûõ, íî
èìåþùèõ óäëèíåííîå ÷åðâåîáðàçíîå òåëî îðãàíèçìîâ, îòíþäü íå îïðåäåëÿåò ðåäóêöèè
êîíå÷íîñòåé (ìíîãîíîæêè).

Ïðåäêàìè íàñåêîìûõ äîëæíû áûëè áûòü èìåííî ìåëêèå äûøàùèå ÷åðåç ïîêðîâû
ôîðìû.

Îáèòàíèå æå â ïî÷âå è ïîäñòèëêå, íàïðèìåð ïîëèõåò, âîâñå íå âåäåò ê ðåäóêöèè
êîíå÷íîñòåé (ó Lycastis amboinensis), à íàîáîðîò, ïðèâîäèò ê ýëåìåíòàì ðàñ÷ëåíåíèÿ
ïàðàïîäèé íà ÷ëåíèêè. Ïîñêîëüêó ìîæíî ãîâîðèòü î âîçíèêíîâåíèè êîíå÷íîñòåé èç
ïîïåðå÷íûõ ñêëàäîê òåëà, êàê ýòî ïîêàçûâàåò Çåíêåâè÷ (1944) äëÿ ïàðàïîäèé àííåëèä,
ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî êîíå÷íîñòè ìîãëè âîçíèêíóòü è ó ôîðì, ïðîèñøåäøèõ îò
ðûâøèõñÿ â ïî÷âå áåçíîãèõ ïðåäêîâ.

Ãîìîëîãèçàöèÿ êîíå÷íîñòåé ÷ëåíèñòîíîãèõ ñ ïàðàïîäèÿìè àííåëèä âñòðå÷àåò â ïîñ-
ëåäíåå âðåìÿ æåñòêóþ êðèòèêó (Foxon, 1936). Ñëó÷àè âòîðè÷íîãî îáðàçîâàíèÿ êîíå÷íî-
ñòåîáðàçíûõ âûðîñòîâ ìû ñïëîøü è ðÿäîì íàáëþäàåì íà ïðèìåðàõ ëè÷èíîê íàñåêî-
ìûõ, óòðàòèâøèõ êîíå÷íîñòè. Òàê, íàïðèìåð, ó áåçíîãèõ ëè÷èíîê äîëãîíîñèêîâ, ïåðå-
õîäÿùèõ ê îòêðûòîìó îáðàçó æèçíè, íà áðþøíîé ïîâåðõíîñòè äèôôåðåíöèðóþòñÿ áó-
ãîðêè, íåñêîëüêî íàïîìèíàþùèå êîíå÷íîñòè ïåðèïàòèä. Ó ëè÷èíîê íåêîòîðûõ äâóêðû-
ëûõ ñ ïåðåõîäîì ê îáèòàíèþ â êðóïíûõ ïîëîñòÿõ ðàçâèâàþòñÿ ïðèäàòêè, ïîõîæèå íà
êîíå÷íîñòè. Òàêîâû, íàïðèìåð, ëè÷èíêè, ïîõîæèå íà Liponeura, âñòðå÷àþùèåñÿ âìåñòå
ñ ëè÷èíêàìè Chlaenius íà ãàëå÷íîì áåðåãó ð. Êàðà-Àëìà â Ôåðãàíñêîì õðåáòå.

Ïî÷âà — ñðåäà áîëåå íåîäíîðîäíàÿ ïî ýêîëîãè÷åñêèì óñëîâèÿì, ÷åì âîäà. Ïðè ïå-
ðåõîäå èç âîäû ê îáèòàíèþ â ïî÷âå îðãàíèçì îêàçûâàåòñÿ ïîäâåðæåííûì íå òîëüêî òåì
ôèçè÷åñêèì ôàêòîðàì, êîòîðûå âëèÿþò è â âîäå2 , íî è èçìåíÿþùåìóñÿ æèçíåííî-ñó-
ùåñòâåííîìó ôàêòîðó âëàæíîñòè. Ïîýòîìó ïåðåõîä ê îáèòàíèþ â ïî÷âå äëÿ âîäíûõ
îðãàíèçìîâ—ïåðåõîä â áîëåå ñëîæíóþ ñðåäó.

Äàæå âûñîêàÿ ñòåïåíü ïðèñïîñîáëåííîñòè ê îáèòàíèþ â ïî÷âå íå èñêëþ÷àåò âîç-
ìîæíîñòè âûõîäîâ íà ïîâåðõíîñòü è âîçìîæíîñòü âûðàáîòêè ïðèñïîñîáëåíèé ê îáèòà-
íèþ â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè. Òàê, íàïðèìåð, î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíûå ê âûñûõàíèþ
ëè÷èíêè ùåëêóíîâ Agriotes, òèïè÷íûå ïî÷âåííûå îáèòàòåëè, èíîãäà âûõîäÿò ïî íî÷àì
íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû. Íå ìåíåå ïðèñïîñîáëåííûå ê æèçíè â ïî÷âå ëè÷èíêè ïåñ÷àíîãî
ìåäëÿêà âûõîäÿò íà ïîâåðõíîñòü è äíåì, ïðè÷åì îíè ìåíåå ÷óâñòâèòåëüíû ê âûñûõà-
íèþ è äàæå ïðèîáðåëè íåêîòîðûå ïðèçíàêè ïðèñïîñîáëåíèÿ èìåííî ê âûõîäàì íà ïî-
âåðõíîñòü (òåìíàÿ çàùèòíàÿ îêðàñêà ñïèííîé ïîâåðõíîñòè). Õîðîøî èçâåñòíû ñëó÷àè

2 Íåëüçÿ ñ÷èòàòü ïî÷âó è ñðåäîé, â êîòîðîé ïîëíîñòüþ îòñóòñòâóåò òàêîé ôàêòîð, êàê ñâåò. Â ñàìûõ âåðõíèõ
ñëîÿõ ïî÷âû ñâåò ïðîíèêàåò íà èçâåñòíóþ ãëóáèíó, ÷òî äîêàçûâàåòñÿ õîòÿ áû ðàçâèòèåì â ïî÷âå àâòîòðîô-
íûõ âîäîðîñëåé, â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ î÷åíü ìíîãî÷èñëåííûõ, äàæå â óñëîâèÿõ Ñðåäíåé Àçèè íà òàê íàçû-
âàåìûõ «òàêûðàõ» (Áîëûøåâ è Åâäîêèìîâà, 1944).
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âûõîäà ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê äîëãîíîæåê èç ïî÷âû íà ïîâåðõíîñòü. Âûøå óïîìèíàëîñü
î ïåðåäâèæåíèÿõ ïî ïîâåðõíîñòè ïî÷âû ëè÷èíîê èþíüñêîãî õðóùà. Ñëåäîâàòåëüíî,
äàæå äàëåêî çàøåäøàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê îáèòàíèþ â
ïî÷âå è ïåðåäâèæåíèþ â, íåé íå èñêëþ÷àåò ïðåäïîñûëîê ê âûõîäó îðãàíèçìîâ íà ïî-
âåðõíîñòü. Äëÿ ìåëêèõ îáèòàòåëåé õîäîâ è òðåùèí ïî÷âû òàêèå âûõîäû âî âëàæíóþ
ïîãîäó îáû÷íû. Ïîýòîìó âòîðîé ýòàï ñìåíû ñðåä — ïåðåõîä îò îáèòàíèÿ â ïî÷âå ê
îáèòàíèþ íà åå ïîâåðõíîñòè íå âñòðå÷àåò îñîáûõ çàòðóäíåíèé.

Â ïðåäøåñòâóþùèõ ãëàâàõ áûëè ðàçîáðàíû îñíîâíûå îñîáåííîñòè ïî÷âû êàê ñðå-
äû îáèòàíèÿ è âûÿñíåíû êàê ñïåöèôè÷åñêèå ÷åðòû óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ â ïî÷âå, òàê
è òå, êîòîðûå ñáëèæàþò óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ â íåé ñ îáèòàíèåì â âîäå è íà ñóøå.

Ïðèâåäåííûå äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî íàèáîëåå ñïåöèôè÷åñêèå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê
îáèòàíèþ â ïî÷âå — ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïåðåäâèæåíèþ. Ïðè ýòîì ñâîåîáðàçíîñòü óñëî-
âèé ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå ïðîÿâëÿåòñÿ òîëüêî äëÿ áîëåå êðóïíûõ îðãàíèçìîâ, äëÿ ìåë-
êèõ æå óñëîâèÿ ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå ìîãóò íå îòëè÷àòüñÿ îò óñëîâèé ïåðåäâèæåíèÿ ïî
ïîâåðõíîñòè òâåðäîãî ñóáñòðàòà.

Ïåðåõîä âîäíûõ îðãàíèçìîâ ê ïîñòîÿííîìó (èëè âðåìåííîìó) ñóùåñòâîâàíèþ â
ïî÷âå ìîæåò íà ïåðâûõ ýòàïàõ íå ñîïðîâîæäàòüñÿ êàêèìè-ëèáî ñïåöèàëüíûìè ïðèñïî-
ñîáëåíèÿìè. Ýòî äîêàçûâàåòñÿ ìíîãî÷èñëåííûìè ñëó÷àÿìè âûõîäîâ èç âîäû âîäíûõ
îáèòàòåëåé. Âðåìåííûå âûõîäû èç âîäû âîçìîæíû íå òîëüêî â ïî÷âó, íî è íà åå ïîâåð-
õíîñòü. Âûõîäû âîäíûõ îáèòàòåëåé íà ñóøó áûâàþò êàê âûíóæäåííûìè (ïåðåñûõàíèå
âíóòðåííèõ âîäîåìîâ, îòëèâû è ò.ä.), òàê è ðåçóëüòàòàìè àêòèâíûõ ìèãðàöèé (â ïîèñêàõ
ïèùè, ïðè óõóäøåíèè êèñëîðîäíîãî ðåæèìà). Äëÿ âîäíûõ æèâîòíûõ, ëèøåííûõ ïðè-
ñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ, òàêèå âûõîäû íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû ìîãóò áûòü
ëèøü êðàòêîâðåìåííûìè è îáÿçàòåëüíî äîëæíû ñìåíÿòüñÿ ëèáî âîçâðàùåíèåì â âîä-
íóþ ñòèõèþ, ëèáî çàðûâàíèåì â ïî÷âó (âêëþ÷àÿ ïðèáðåæíûé äåòðèò), â êîòîðîé óñëî-
âèÿ óâëàæíåíèÿ ïðåïÿòñòâóþò áûñòðîé ïîòåðå âëàãè. Óäàëåíèå îò áåðåãîâ âîäîåìîâ
îðãàíèçìîâ ñ íåñîâåðøåííîé ñèñòåìîé îðãàíîâ çàùèòû îò âûñûõàíèÿ âîçìîæíî òîëü-
êî ïðè î÷åíü òåñíîé ñâÿçè ñ ïî÷âîé.

Òî÷íî òàê æå äëÿ ìíîãèõ íàçåìíûõ æèâîòíûõ, îáëàäàþùèõ áîëåå ñîâåðøåííîé
ñèñòåìîé îðãàíîâ çàùèòû îò âûñûõàíèÿ, ïåðåõîä ê îáèòàíèþ â êðàéíèõ àðèäíûõ óñëî-
âèÿõ â ïóñòûíå âîçìîæåí òîëüêî ïðè óñëîâèè òåñíîé ñâÿçè ñ ïî÷âîé ïðè çàðûâàíèè â
çåìëþ íà ïåðèîäû ñóòîê è ãîäà, êðèòè÷åñêèå â ñìûñëå óãðîçû ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ.

Íà÷àëüíûå ýòàïû ïåðåõîäà îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó, ñâÿçàííûå ñ âðå-
ìåííûì ñóùåñòâîâàíèåì â ïî÷âå âîäíûõ îðãàíèçìîâ, èìåþò õàðàêòåð ïðèñïîñîáëåíèé
ê ñïåöèôè÷åñêèì óçêèì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ. Òàêîâû óñëîâèÿ îáèòàíèÿ, íàïðè-
ìåð, â ìåëêèõ ïåðåñûõàþùèõ âîäîåìàõ èëè â çîíå ïðèëèâîâ. Ýòè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê
ïåðåñûõàíèþ âîäîåìîâ íîñÿò õàðàêòåð èäèîàäàïòàöèé èëè äàæå «óçêîé ñïåöèàëèçà-
öèè» â ïîíèìàíèè À.Í. Ñåâåðöîâà. Âìåñòå ñ òåì, ýòè ïðèñïîñîáëåíèÿ ïîñëóæèëè ó
ïðåäêîâ òðàõåàò îñíîâîé äëÿ êðóïíîãî àðîìîðôîçà — ïåðåõîäà ê ñîâåðøåííîìó âîç-
äóøíîìó äûõàíèþ, îáåñïå÷èâøåìó îñâîåíèå íîâîé ñðåäû è ðàññåëåíèå íà íîâûõ îá-
øèðíûõ òåððèòîðèÿõ.

Ïðèñïîñîáëåíèÿ ê âîçäóøíîìó äûõàíèþ íà ïåðâûõ ýòàïàõ ñâÿçàíû ñ ðåäóêöèåé
ñïåöèàëüíûõ îðãàíîâ âîäíîãî äûõàíèÿ è ñ ïîâûøåíèåì äûõàòåëüíîé ôóíêöèè ïîêðî-
âîâ (ìîìåíò ïðèìèòèâèçàöèè), ïîñëóæèâøèì îñíîâîé äëÿ íîâîé äèôôåðåíöèàöèè ðàç-
ëè÷íûõ ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ â íàïðàâëåíèè çàùèòíîé îò âûñûõàíèÿ è äûõàòåëüíîé ôóí-
êöèé.

Äàëüíåéøàÿ ýâîëþöèÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè, ïðîòåêàâøàÿ ïî ïóòè ïðèñïîñîáëåíèÿ
ê âñå áîëåå ñóõèì óñëîâèÿì ìåñòîîáèòàíèé, ïðèâåëà ê îáðàçîâàíèþ òðàõåéíîé ñèñòå-
ìû, êîòîðîå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê àðîìîðôîç (ïîâûøåíèå æèçíåäåÿòåëüíîñòè çà
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ñ÷åò óëó÷øåíèÿ ñíàáæåíèÿ âíóòðåííèõ îðãàíîâ êèñëîðîäîì), ïîçâîëèâøèé âûñøèì
òðàõåéíûì øèðîêî ðàññåëÿòüñÿ ïî âñåìó çåìíîìó øàðó, èäèîàäàïòàöèîííî ïðèñïî-
ñàáëèâàÿñü íà áàçå ýòîãî àðîìîðôîçà ê ðàçëè÷íûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ.

Òàêèì îáðàçîì, íè÷åãî ïðèíöèïèàëüíî íîâîãî ìû íå èìååì â òåõ ïðîöåññàõ, êîòî-
ðûå âåäóò ê àðîìîðôîçàì. Íåêîòîðûå, äàæå íåçíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ îðãàíèçàöèè
ïðèîáðåòàþò â èçâåñòíûõ óñëîâèÿõ ñðåäû èíîãäà èñêëþ÷èòåëüíî áîëüøîå çíà÷åíèå,
ñðàçó îòêðûâàÿ ïåðåä îðãàíèçìîì îãðîìíûå âîçìîæíîñòè ðàñøèðåíèÿ ñôåðû äåÿòåëü-
íîñòè.

Èçìåíåíèÿ, âåäóùèå ê ñêà÷êó, ê îáùåìó ïîäúåìó îðãàíèçàöèè è æèçíåäåÿòåëüíîñ-
òè (âñåãäà, îäíàêî, ïðèìåíèòåëüíî ê êîíêðåòíûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ) â ñâîåì
èñòîðè÷åñêîì îñóùåñòâëåíèè äîëæíû âîçíèêàòü ïóòåì ïîñëåäîâàòåëüíûõ ïðèñïîñîá-
ëåíèé ê èçìåíåíèÿì è óñëîæíåíèÿì óñëîâèé ñðåäû. Ïðè ñóùåñòâîâàíèè â ðàçëè÷íûõ
óñëîâèÿõ ìîãóò îêàçàòüñÿ ïîëåçíûìè îäíè è òå æå ïðèñïîñîáëåíèÿ (íàïðèìåð ãîìî-
íîìíàÿ ðàñ÷ëåíåííîñòü òåëà è â âîäå, è â ïî÷âå, è íà åå ïîâåðõíîñòè), à ñ äðóãîé ñòîðî-
íû, êàæäûé îðãàí ìóëüòèôóíêöèîíàëåí è âòîðîñòåïåííûå ôóíêöèè â îäíîé ñðåäå ìî-
ãóò áûòü èëè ñòàòü ãëàâíûìè â äðóãîé (ïðèíöèï ñìåíû ôóíêöèé).

Àðîìîðôîçû, ñïîñîáñòâóþùèå çàâîåâàíèþ íîâûõ ñðåä, ðàñøèðåíèþ óñëîâèé ñó-
ùåñòâîâàíèÿ îðãàíèçìà, âîçíèêàþò íà îñíîâå ïîñòåïåííî ñìåíÿþùèõñÿ èäèîàäàïòà-
öèé. Äàæå, íàïðèìåð, òàêîé òèïè÷íûé «àðîìîðôîç» êàê ïðèâåäøåå ê òåïëîêðîâíîñòè
ðàçäåëåíèå êðóãîâ êðîâîîáðàùåíèÿ âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ ÿâëÿåòñÿ èñòîðè÷åñêè îáóñ-
ëîâëåííûì, ëåãêî ïðîñëåæèâàåìûì â ñðàâíèòåëüíûõ ðÿäàõ èäèîàäàíòèâíûõ èçìåíå-
íèé. Ðàçäåëåíèå òîêîâ àðòåðèàëüíîé è âåíîçíîé êðîâè â ýâîëþöèè íàçåìíûõ ïîçâîíî÷-
íûõ ÿâèëîñü ñëåäñòâèåì âîçíèêíîâåíèÿ äîáàâî÷íûõ ê æàáåðíîìó ñïîñîáîâ äûõàíèÿ
(íàáëþäàåìûõ ó äâóäûøàùèõ, íàïðèìåð ó öåðàòîäà), ñâÿçàííûõ ñ àäàïòàöèåé ê óçêèì
óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ â ïåðåñûõàþùèõ âîäîåìàõ è ñ âûòåêàþùèì îòñþäà ïðåêðà-
ùåíèåì àêòèâíîñòè â ñóõîé ïåðèîä ãîäà.

Òàêèì îáðàçîì, èäèîàäàïòàöèè è äàæå ÷åðòû óçêîé ñïåöèàëèçàöèè ñëóæàò ïðåäïî-
ñûëêîé ê àðîìîðôîçó. Ñ òî÷êè çðåíèÿ ïîâûøåíèÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòè, ðàçäåëåíèå êðóãîâ
êðîâîîáðàùåíèÿ áûëî áû âûãîäíî è ïðè âîäíîì äûõàíèè. Îäíàêî ïðè âîäíîì äûõàíèè ó
ïîçâîíî÷íûõ òàêîãî ðàçäåëåíèÿ êðóãà êðîâîîáðàùåíèÿ íà áîëüøîé è ìàëûé íåò, òàê êàê
íåò èñòîðè÷åñêèõ ïðåäïîñûëîê äëÿ ýòîãî ðàçäåëåíèÿ. Ïðîòàëêèâàíèå òîêà êðîâè ÷åðåç
äâå ñèñòåìû êàïèëëÿðîâ (æàáåðíûõ è ñîìàòè÷åñêèõ) ïðè äâóõêàìåðíîì ñåðäöå ìåíåå
âûãîäíî, ÷åì ïàðàëëåëüíîå ïðîòàëêèâàíèå ÷åðåç æàáåðíûå è ñîìàòè÷åñêèå, êàê ÷åðåç
ëåãî÷íûå è ñîìàòè÷åñêèå ó Tetrapoda. Íî ïîñêîëüêó èñòîðè÷åñêèõ ïðåäïîñûëîê ê ýòîìó
ïðè âîäíîì æàáåðíîì äûõàíèè íåò, ñîâåðøåíñòâî ñíàáæåíèÿ êèñëîðîäîì äîñòèãàåòñÿ
ñîâåðøåíñòâîâàíèåì îðãàíîâ âîäíîãî äûõàíèÿ è åäèíñòâåííîãî êðóãà êðîâîîáðàùåíèÿ.

Îáðàçîâàíèå äâóõ êðóãîâ êðîâîîáðàùåíèÿ ìîæåò áûòü ïîíÿòî òîëüêî â èñòîðè÷åñ-
êîì àñïåêòå, êàê ñëåäñòâèå ïðèñïîñîáëåíèÿ âîäíûõ ïîçâîíî÷íûõ ê ÷àñòè÷íîìó äîáà-
âî÷íîìó äûõàíèþ êèñëîðîäîì âîçäóõà. Íà ïåðâûõ ñòóïåíÿõ ïðèñïîñîáëåíèå ñóùåñòâî-
âàâøåé êðîâåíîñíîé ñèñòåìû ê íîâîìó ñïîñîáó äûõàíèÿ íå òîëüêî íå ïîâûøàåò, íî
äàæå ñíèæàåò ýíåðãèþ æèçíåäåÿòåëüíîñòè (ó àìôèáèé â ñðàâíåíèè ñ ðûáàìè), è ëèøü
äàëüíåéøåå ïðèñïîñîáëåíèå îáåñïå÷èëî ïîâûøåíèå æèçíåäåÿòåëüíîñòè íà íîâîì ïðèí-
öèïå, áàçèðóþùååñÿ íà èäèîàäàíòèâíûõ èçìåíåíèÿõ îðãàíèçàöèè.

Àðîìîðôíûå èçìåíåíèÿ îðãàíèçàöèè ìîæíî ïîíÿòü, ëèøü âîññîçäàâàÿ âîçìîæíûå
ðåàëüíûå ïóòè ýâîëþöèè ãðóïïû, àíàëèçèðóÿ òå óñëîâèÿ ñðåäû è ïðèñïîñîáëåíèÿ ê
íèì, íà îñíîâå êîòîðûõ îíè ìîãëè âîçíèêíóòü, ò.å. ïîëüçóÿñü èñòîðè÷åñêèì ìåòîäîì â;
áèîëîãèè (Òèìèðÿçåâ, 1922).

Âîçíèêíîâåíèå òðàõåéíîé ñèñòåìû íàñåêîìûõ, àðîìîðôîçà, îáåñïå÷èâàþùåãî âû-
ñîêóþ àêòèâíîñòü ãðóïïû, ìîæåò áûòü ïîíÿòî, ëèøü êàê ðåçóëüòàò ïîñòåïåííûõ ïðè-
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ñïîñîáëåíèé ôîðì ñ êîæíûì äûõàíèåì ê âñå áîëåå è áîëåå ñóõèì óñëîâèÿì. Íåîáõîäè-
ìàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü òàêèõ ïðèñïîñîáëåíèé ìîãëà îñóùåñòâëÿòüñÿ òîëüêî ïðè ïå-
ðåõîäå îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè (ïðè êîòîðîì íå ìîãóò âîçíèêíóòü òðàõåè, íî âîçìîæíî
êîæíîå äûõàíèå) ñíà÷àëà ê îáèòàíèþ â ïî÷âå (à òàêæå â ïîäñòèëêå è ñõîäíûõ ñóáñòðà-
òàõ ñ âîçäóõîì, íàñûùåííûì âîäÿíûìè ïàðàìè), ãäå âîçìîæíî ïîñòîÿííîå êîæíîå âîç-
äóøíîå äûõàíèå, à ëèøü çàòåì, è îòêðûòî - íà åå ïîâåðõíîñòè.

Íåïîñðåäñòâåííûé ïåðåõîä îò îáèòàíèÿ â âîäå ê îòêðûòîìó îáèòàíèþ íà ñóøå íå
ìîæåò îáåñïå÷èòü âûðàáîòêè òðàõåéíîé ñèñòåìû. Òàê, íàïðèìåð, âûõîäÿùèå íà ïîâåð-
õíîñòü ñóøè êðàáû, èìåþùèå ïðî÷íûå ïëîòíûå ïîêðîâû, äûøàò âîçäóõîì ïðè ïîìî-
ùè ñâîèõ îðãàíîâ âîäíîãî äûõàíèÿ, àäàïòèâíî èçìåíÿþùèõñÿ ïðèìåíèòåëüíî ê íîâûì
óñëîâèÿì, ÷òî è îãðàíè÷èâàåò âîçìîæíîñòè ðàññåëåíèÿ íà ñóøå ýòîé ãðóïïû.Ðàñïðîñ-
òðàíåííîå ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî ïðèîáðåòåíèå ïðî÷íîé êóòèêóëû, çàùèùàþùåé
òåëî îò âûñûõàíèÿ, ïîçâîëèëî ÷ëåíèñòîíîãèì âûéòè èç âîäíîé ñôåðû â âîçäóøíóþ,
õàðàêòåðèçóåò ëèøü âòîðîé ýòàï ïåðåõîäà (èç ïî÷âû è ñõîäíûõ ìåñòîîáèòàíèé) íà îò-
êðûòóþ ïîâåðõíîñòü. Ïåðâûé æå ýòàï (ïåðåõîä èç âîäû â ïî÷âó è äðóãèå ìåñòà ñ âîçäó-
õîì, íàñûùåííûì âîäÿíûìè ïàðàìè) îáåñïå÷èâàëñÿ èìåííî ïðîíèöàåìîñòüþ êóòèêó-
ëû, ñïîñîáíîñòüþ ê êîæíîìó äûõàíèþ.

Êîðåííîå èçìåíåíèå äûõàòåëüíîé ñèñòåìû ïðåäêîâ òðàõåàò, õàðàêòåðíûé àðîìîð-
ôîç, ÿâèëñÿ ñëåäñòâèåì ïîñòåïåííûõ ïðèñïîñîáèòåëüíûõ, èäèîàäàïòèâíûõ, ïî òåðìè-
íîëîãèè À. Í. Ñåâåðöîâà, èçìåíåíèé îðãàíèçàöèè, ñîïðîâîæäàâøèõ ïîñëåäîâàòåëü-
íûé ïåðåõîä èç âîäû ê îáèòàíèþ ñïåðâà â ïî÷âå, â ïîäñòèëêå è ïîä óêðûòèÿìè, à çàòåì
è îòêðûòî íà ñóøå.

Àðîìîðôîç êàê êà÷åñòâåííîå èçìåíåíèå óðîâíÿ îðãàíèçàöèè ìûñëèì ëèøü íà îñ-
íîâå íàêàïëèâàþùèõñÿ èäèîàäàïòàöèé. Àðîìîðôîç, ïîçâîëÿþùèé îðãàíèçìó ðàñøè-
ðèòü ñðåäó ñâîåãî îáèòàíèÿ, ÿâëÿåòñÿ òåì ñêà÷êîì, òåì ðåâîëþöèîííûì ìîìåíòîì, êî-
òîðûé çàâåðøàåò ìåäëåííûå ýâîëþöèîííûå «èäèîàäàïòèâíûå» ïðèñïîñîáëåíèÿ îðãà-
íèçìîâ ê èçìåíÿþùåéñÿ ñðåäå.

Ñìåíà ïåðèîäîâ àðîìîðôîçà è èäèîàäàïòàöèé â ôèëîãåíåòè÷åñêîì ðàçâèòèè îðãà-
íèçìà î÷åíü ÿâñòâåííî âûòåêàåò èç îïðåäåëåíèé ñîîòíîøåíèé ìåæäó àðîìîðôîçàìè è
èäèîàäàïòàöèÿìè, äàííûõ À.Í. Ñåâåðöîâûì, õîòÿ îí è íå óêàçûâàåò, ÷òî èäèîàäàïòà-
öèè ÿâëÿþòñÿ îñíîâîé äëÿ àðîìîðôîçà. Êîîðäèíàöèÿ ðàçëè÷íûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê
èçìåíÿþùèìñÿ óñëîâèÿì ñðåäû, ê ðàçíûì ñòîðîíàì óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ è ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîþ àðîìîðôíîå èçìåíåíèå, îðãàíèçàöèè. Àðîìîðôîç—íàèáîëåå ñîâåðøåí-
íûé ñïîñîá àäàïòàöèè ê ñëîæíûì è ìåíÿþùèìñÿ óñëîâèÿì.
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ÏÐÅÄÈÑËÎÂÈÅ

Ýêîëîãè÷åñêèé ïîäõîä ê ðåøåíèþ ïðîáëåìû ïðîèñõîæäåíèÿ íàñåêîìûõ, ïðèâåä-
øèé ê ïðåäñòàâëåíèÿì î ðîëè ïî÷âû è ñõîäíûõ ïî ðåæèìó âëàæíîñòè ñóáñòðàòîâ â
ïåðåõîäå îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó â ôèëîãåíåçå ÷ëåíèñòîíîãèõ (Ãèëÿðîâ,
1948, 1949), ïîçâîëèë ïåðåéòè è ê îöåíêå îñíîâíûõ àäàïòàöèé ÷ëåíèñòîíîãèõ ê æèçíè
íà ñóøå.

Îñíîâíûå ïîëîæåíèÿ, ðàçâèâàåìûå â ýòîé êíèãå, áûëè ìíîþ ñôîðìóëèðîâàíû â
äîêëàäå íà III ñîâåùàíèè Âñåñîþçíîãî ýíòîìîëîãè÷åñêîãî îáùåñòâà â 1957 ã. Ñ òåõ ïîð
â çîîëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå áûëî íàêîïëåíî ìíîãî íîâûõ ôàêòîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê äàí-
íîé ïðîáëåìå, ÷òî è ïîçâîëèëî ðàñøèðèòü è óãëóáèòü ýòè ïîëîæåíèÿ.

Ìàòåðèàë äëÿ èçëàãàåìîé òåìû ïî÷åðïíóò íå òîëüêî èç ëèòåðàòóðû, íî è â áîëüøîé
ìåðå ïðåäñòàâëÿåò èòîãè ðàáîò, ñïåöèàëüíî âûïîëíåííûõ â ðóêîâîäèìîé ìíîþ ëàáî-
ðàòîðèè. Ýòî â îñíîâíîì èññëåäîâàíèÿ Ë.Ì. Ñåìåíîâîé è Þ.Á. Áûçîâîé, îïóáëèêîâàí-
íûå â ñòàòüÿõ, âêëþ÷åííûõ â ñïèñîê ëèòåðàòóðû.

Êíèãà ÿâëÿåòñÿ ëîãè÷åñêèì ïðîäîëæåíèåì èññëåäîâàíèé, íà÷àòûõ ìíîþ 25 ëåò òîìó íàçàä
â ëàáîðàòîðèè ìîðôîëîãèè áåñïîçâîíî÷íûõ, ðóêîâîäèòåëåì êîòîðîé áûë ïðîôåññîð Äìèòðèé
Ìèõàéëîâè÷ Ôåäîòîâ, ÷åé 80-ëåòíèé þáèëåé áûë îòìå÷åí â 1968 ã. Íåèçìåííûé èíòåðåñ è
âíèìàíèå Ä.Ì. Ôåäîòîâà ê òåìå äàííîé êíèãè â áîëüøîé ìåðå ñîäåéñòâîâàëè íà÷àëó ðàáîòû
íàä íåþ.

Âñåì ñîòðóäíèêàì ðóêîâîäèìîé ìíîþ ëàáîðàòîðèè, îñîáåííî Ë.Ì. Ñåìåíîâîé, Þ.Á.
Áûçîâîé è ìîåé íåïîñðåäñòâåííîé ïîìîùíèöå Ë.Ï. Òèòîâîé, ïîäãîòîâèâøåé ê ïå÷àòè
èëëþñòðàòèâíûé ìàòåðèàë äëÿ ýòîé êíèãè, ïðèíîøó ñåðäå÷íóþ áëàãîäàðíîñòü.

Å.Ñ. Ñìèðíîâó è Ã.À. Âèêòîðîâó àâòîð îáÿçàí íå òîëüêî ïðîñìîòðîì ðóêîïèñè ïðè
ïðåäñòàâëåíèè åå ê ïå÷àòè, íî è ïîñòîÿííûì âíèìàíèåì ê ñâîèì èññëåäîâàíèÿì.

Ðóêîâîäñòâó Èíñòèòóòà ýâîëþöèîííîé ìîðôîëîãèè è ýêîëîãèè æèâîòíûõ èì. À.Í.
Ñåâåðöîâà (äèðåêòîð — ïðîôåññîð Â.Å. Ñîêîëîâ) è êîëëåêòèâó Èíñòèòóòà àâòîð ïðè-
çíàòåëåí çà íåèçìåííóþ ïîääåðæêó èññëåäîâàíèé ïî ôèëîãåíèè áåñïîçâîíî÷íûõ.

Â êíèãå èñïîëüçîâàíû ðàáîòû ñ ïðèâåäåíèåì òàêñîíîìè÷åñêîé òåðìèíîëîãèè ðàç-
íîé ñòåïåíè òî÷íîñòè. ß íå ñ÷èòàþ âîçìîæíûì åå óíèôèöèðîâàòü — ââîäèòü èìåíà
àâòîðîâ îïèñàíèé âèäîâ â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ó àâòîðîâ èñïîëüçîâàííûõ ðàáîò îíè íå
ïðèâåäåíû, ïûòàòüñÿ ìåíÿòü íîìåíêëàòóðó ðîäîâ è âèäîâ è ò.ä. Ýòî ïîâåëî áû òîëüêî ê
âîçìîæíîìó íàêîïëåíèþ îøèáîê, õîòÿ è ïðèäàëî áû îäíîòèïíîñòü ìàòåðèàëó.

Ïðè èçëîæåíèè ÿ ïîëüçóþñü íàçâàíèÿìè êðóïíûõ òàêñîíîâ, êîòîðûå äîñòàòî÷íî ÷åò-
êî õàðàêòåðèçóþò òå èëè èíûå êîìïëåêñû ãðóïï áîëåå íèçêîãî ðàíãà, íåçàâèñèìî îò ìîå-
ãî îòíîøåíèÿ ê òåì ñèñòåìàì, â êîòîðûõ îíè áûëè âïåðâûå ââåäåíû. Òàê, â êíèãå ìîæíî
(â çàâèñèìîñòè îò óäîáñòâà èçëîæåíèÿ) âñòðåòèòüñÿ ñ äåëåíèåì íàñåêîìûõ, è íà Entognatha
è Ectognatha (Thysanura + Pterygota), è íà Apterygota (Entognatha + Thysanura) è Pterygota,
è ò.ï.

Äëÿ öåëåé ýòîé ðàáîòû âàæíî, ÷òîáû íàçâàíèå òàêñîíà ñîîòâåòñòâîâàëî ÷åòêîìó
êîìïëåêñó ôîðì, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ îïðåäåëåííîé ñîâîêóïíîñòüþ ïðèçíàêîâ.

Âî âñåõ ñëó÷àÿõ èñïîëüçîâàíû òîëüêî òàêèå íàçâàíèÿ êîíêðåòíûõ òàêñîíîâ, êîòî-
ðûå ïðî÷íî âîøëè â çîîëîãè÷åñêóþ òåðìèíîëîãèþ.

Åùå íåäàâíî ìíîãèå âîïðîñû ýâîëþöèè ÷ëåíèñòîíîãèõ êàçàëèñü äàëåêèìè îò ðàç-
ðåøåíèÿ (ñì. Ëèâàíîâ, 1955; Ôåäîòîâ, 1966, è äð.). Îäíàêî ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ìà-
òåðèàëîâ, ïîëó÷åííûõ çà ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ (íå òîëüêî ïî ìîðôîëîãèè ïðåäñòàâè-
òåëåé ýòîãî òèïà íà ðàçíûõ ýòàïàõ èõ îíòîãåíåçà, íî è ïî èõ ôèçèîëîãèè, áèîõèìèè,
ýêîëîãèè è ýòîëîãèè), ïîçâîëÿåò ïîíÿòü ïóòè ýâîëþöèè ÷ëåíèñòîíîãèõ, ñâÿçàííûå ñî
ñìåíîé ñðåä îáèòàíèÿ â òå÷åíèå ôèëîãåíåçà. Ñîïîñòàâëåíèå èòîãîâ èññëåäîâàíèé â
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ðàçíûõ îáëàñòÿõ, ïðîâîäèìîå â àñïåêòå äèàëåêòè÷åñêîãî åäèíñòâà ôîðìû è ôóíêöèè,
ðåàëèçóþùåéñÿ â êîíêðåòíûõ óñëîâèÿõ ñðåäû, ïîçâîëÿåò ïîíÿòü çàêîíîìåðíîñòè èç-
ìåíåíèé ðàçíûõ ñèñòåì îðãàíîâ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ñâÿçàííûõ ñ âûõîäîì â âîçäóøíóþ
ñðåäó, ñ çàâîåâàíèåì ñóøè.

Ýòîé ïðîáëåìå è ïîñâÿùåíà ïðåäëàãàåìàÿ âíèìàíèþ ÷èòàòåëåé êíèãà.

ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Ïðåäñòàâëåíèå î ïðîèñõîæäåíèè íàçåìíûõ ôîðì æèâîòíûõ îò âîäíûõ ïîäñîçíàòåëüíî
ñêëàäûâàëîñü â óìàõ ÷åëîâå÷åñòâà ñ äàâíèõ ïîð, åùå â ïåðèîä ãîñïîäñòâà êðåàöèîíèñòñ-
êèõ âîççðåíèé, çàäîëãî äî òîðæåñòâà ïðåäñòàâëåíèé î ðàçâèòèè îðãàíè÷åñêîãî ìèðà. Èë-
ëþñòðàöèåé ìîæåò ñëóæèòü, íàïðèìåð, çàìå÷àòåëüíàÿ êàðòèíà «Ñîòâîðåíèå ìèðà» Èåðî-
íèìà Áîñõà, íà êîòîðîé õóäîæíèê èçîáðàçèë âîçíèêíîâåíèå íàçåìíûõ æèâîòíûõ êàê ñòà-
íîâëåíèå âîäíûõ ôîðì ñóõîïóòíûìè ïóòåì ïåðåõîäà ÷åðåç àìôèáèîòè÷åñêîå ñîñòîÿíèå1.

È â àíòè÷íûé ïåðèîä (íàïðèìåð, ó Àíàêñèìàíäðà) áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå
î çàðîæäåíèè æèâîòíûõ èç «ìîðñêîãî èëà» è ïðèîáðåòåíèè èìè êîæíîãî ïîêðîâà ñ
ïåðåõîäîì ê æèçíè íà ñóøå.

Ðàçâèòèå ñèñòåìàòèêè â XVII–XVIII âåêàõ è ïðåäñòàâëåíèÿ î «ëåñòíèöàõ ñóùåñòâ»
ïîäãîòîâèëè óìû çîîëîãîâ XIX âåêà ê ïðèíÿòèþ òåîðèè ðàçâèòèÿ îðãàíè÷åñêîãî ìèðà
è ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñõåì, ðàçðàáîòêà êîòîðûõ ñòàëà îäíîé èç èçëþáëåííûõ ïðîáëåì
ýâîëþöèîíèñòîâ ïîñëåäàðâèíîâñêîãî ïåðèîäà.

Ñõåìû ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ìåæäó ðàçíûìè ãðóïïàìè îðãàíèçìîâ ñòðî-
èëèñü äî ñàìîãî ïîñëåäíåãî âðåìåíè òîëüêî íà ìîðôîëîãè÷åñêèõ ìàòåðèàëàõ, áåç ó÷å-
òà òåõ âîçìîæíûõ ñìåí óñëîâèé ñðåäû, â êîòîðûõ ìîãëè ðåàëèçîâàòüñÿ íàïðàâëåíèÿ
ýâîëþöèè òåõ èëè èíûõ ãðóïï. Ïîýòîìó íåðåäêî çîîëîãè-ýâîëþöèîíèñòû ïðèõîäèëè
(è ïðèõîäÿò) ê äèàìåòðàëüíî ïðîòèâîïîëîæíûì âîççðåíèÿì íà ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó
ðàçíûìè ãðóïïàìè æèâîòíûõ.

Â äåòàëÿõ (åñëè ìîæíî ñ÷èòàòü «äåòàëÿìè» òàêèå âîïðîñû, êàê ñîîòíîøåíèå ðàç-
íûõ êëàññîâ è äàæå òèïîâ!) ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñõåìû ðàçíûõ àâòîðîâ áûâàþò ðåçêî
îòëè÷íûìè. Íî îäíî ïîëîæåíèå îñòàåòñÿ îáùåïðèíÿòûì — âòîðè÷íûé õàðàêòåð
îðãàíèçàöèè íàçåìíûõ ãðóïï æèâîòíûõ, èõ ïðîèñõîæäåíèå îò âîäíûõ ïðåäêîâ.

Îáùåïðèíÿòà è êîíöåïöèÿ ïðîèñõîæäåíèÿ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ îò âîäíûõ ïðåä-
êîâ; î êîíêðåòíûõ æå ïóòÿõ ýâîëþöèè îòäåëüíûõ ãðóïï ìíåíèÿ áûâàþò î÷åíü ïðîòèâî-
ðå÷èâû.

Äîñòàòî÷íî íàïîìíèòü, ÷òî, íàïðèìåð, íàñåêîìûõ ðàçíûå èññëåäîâàòåëè íà ïðîòÿ-
æåíèè ïîñëåäíèõ 40 ëåò âûâîäèëè íåïîñðåäñòâåííî îò òðèëîáèòîâ (Handlirsch, 1925;
Heegard, 1945), ðàêîîáðàçíûõ (Crampton, 1928), îò Symphyla (Tiegs, Manton, 1947) è
äðóãèõ ìíîãîíîæåê (de Beer, 1930), îò îíèõîôîð (ñðàâí. Du Porte, 1965)!

Äëÿ ïîíèìàíèÿ ýâîëþöèè òîé èëè èíîé ãðóïïû íåîáõîäèìî ñåáå ïðåäñòàâèòü è
âîçìîæíûå ðåàëüíûå ïóòè åå ðàçâèòèÿ, òå óñëîâèÿ ñðåäû, â êîòîðûõ ìîãëà èäòè ýâîëþ-
öèÿ äàííîé ãðóïïû òåì, à íå èíûì ïóòåì.

Óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ â âîäå è íà ñóøå íàñòîëüêî ðàçëè÷íû, ÷òî íåïîñðåäñòâåí-
íûé ïåðåõîä îò æèçíè â âîäå ê æèçíè â îòêðûòîé àòìîñôåðå äëÿ áîëüøèíñòâà ãðóïï
æèâîòíûõ íåâîçìîæåí.

Îñíîâíîå ïðåïÿòñòâèå ê ïåðåõîäó ê æèçíè íà ñóøå äëÿ âîäíûõ îðãàíèçìîâ — ãè-
áåëü îò ïîòåðè âîäû, ïðèñïîñîáëåíèé äëÿ ïðåäîòâðàùåíèÿ êîòîðîé ó âîäíûõ îðãàíèç-
ìîâ íåò.

1 Ëåâîå êðûëî òðèïòèõà — «Ñàä çåìíûõ ðàäîñòåé». Ìóçåé Ïðàäî.
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Â ÷àñòíîñòè, ïåðåõîä ê æèçíè íà ñóøå äëÿ âîäíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ è ïðåäêîâ íàçåì-
íûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ â òå÷åíèå ôèëîãåíåçà áûë âîçìîæåí òîëüêî ÷åðåç ñðåäó, â êîòî-
ðîé âîçìîæíî âîçäóøíîå äûõàíèå ïðè ìèíèìàëüíîé ïîòåðå âëàãè, ÷åðåç ñðåäó, âîçäóõ â
êîòîðîé ïîñòîÿííî íàñûùåí âîäÿíûì ïàðîì èëè î÷åíü íåíàìíîãî îòêëîíÿåòñÿ îò òàêîãî
ðåæèìà.

Òàêîé ïðîìåæóòî÷íîé ñðåäîé â ôèëîãåíåçå ìíîãèõ ãðóïï íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷-
íûõ áûëè ïî÷âà (âêëþ÷àÿ ïîäñòèëêó) è ñõîäíûå ïî âîäíîìó ðåæèìó ñóáñòðàòû (òðåùè-
íû ñêàë, ïîëîñòè ïîä êàìíÿìè, ãíèëàÿ äðåâåñèíà è ò.ï.), ê æèçíè â êîòîðûõ è â íàøå
âðåìÿ ïåðåõîäÿò ïðåäñòàâèòåëè ìíîãèõ ãðóïï âîäíûõ æèâîòíûõ (Ãèëÿðîâ, 1949, è äð.).

Ïåðåõîä îò æèçíè â âîäå ê æèçíè â ïî÷âå è äðóãèõ ñðåäàõ, â êîòîðûõ âîçäóõ íàñû-
ùåí âîäÿíûì ïàðîì, îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü îñòàâëåíèÿ âîäíîé ñðåäû òàêèìè æè-
âîòíûìè, êîòîðûå íå èìåþò ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ,
ñïîñîáíû ê êîæíîìó äûõàíèþ è ò.ä.

Ïåðåõîä îò æèçíè â ïî÷âå ê îáèòàíèþ íà åå ïîâåðõíîñòè æèâîòíûõ, óæå àäàïòèðî-
âàâøèõñÿ ê âîçäóøíîìó äûõàíèþ, ôèçèîëîãè÷åñêè òîæå ìåíåå òðóäåí, ÷åì íåïîñðåä-
ñòâåííûé âûõîä èç âîäû íà ñóøó.

Ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíûé è ýêîëîãè÷åñêèé àíàëèçû ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé ðàç-
íûõ ãðóïï íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïîêàçûâàþò, ÷òî ïåðåõîä ê íàçåìíîìó îáðàçó æèç-
íè ñîâåðøàëñÿ íåçàâèñèìî âî ìíîãèõ âåòâÿõ ýòîãî òèïà.

Íàèáîëåå ñîâåðøåííî àäàïòèðîâàíû ê æèçíè íà ñóøå íàñåêîìûå. Â êîìïëåêñå íà-
ñåêîìûõ ïðîñëåæèâàþòñÿ ìèíèìóì äâå ñàìîñòîÿòåëüíûå ôèëîãåíåòè÷åñêèå âåòâè ïå-
ðåõîäà îò ñêðûòîãî (ïî÷âåííîãî, â øèðîêîì ñìûñëå ñëîâà) îáðàçà æèçíè ê îáèòàíèþ â
îòêðûòîé âîçäóøíîé ñðåäå — ó êîëëåìáîë è ó ýêòîãíàòíûõ íàñåêîìûõ. Ïðè ýòîì â
ðàçíûõ ãðóïïàõ íàñåêîìûõ íàáëþäàåòñÿ íåîäèíàêîâàÿ ñòåïåíü ñâÿçè ñ èñõîäíûìè
âëàæíûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè.

Ðÿäû íàìå÷àþùèõñÿ ïåðåõîäîâ îñâîáîæäåíèÿ îò ïîñòîÿííîé ñâÿçè ñ âëàæíîé ñðå-
äîé ïðîñëåæèâàþòñÿ è â ðàçíûõ êëàññàõ ìíîãîíîæåê. Ñðåäè õåëèöåðîâûõ òàêèå ðÿäû â
îáùèõ ÷åðòàõ íàìå÷àþòñÿ â êîìïëåêñå ðàçíûõ îòðÿäîâ ïàóêîîáðàçíûõ è äàæå â ïðåäå-
ëàõ áîëåå ìåëêèõ òàêñîíîâ (íàïðèìåð, ó êëåùåé). À õåëèöåðîâûå â öåëîì ïîçâîëÿþò
ïðîàíàëèçèðîâàòü âñþ ãàììó ïåðåõîäà îò æèçíè â âîäå ê íàçåìíîìó ñóùåñòâîâàíèþ.

Åñëè ñïðàâåäëèâî óêîðåíÿþùååñÿ ñåé÷àñ âûäåëåíèå ñêîðïèîíîâ èç êëàññà ïàóêî-
îáðàçíûõ â êëàññ ìåðîñòîìîâûõ, òî ñêîðïèîíû äàþò åùå îäíó ïàðàëëåëüíóþ âåòâü
ýâîëþöèè îò âîäíûõ ôîðì (èñêîïàåìûå Palaeophonus) äî íàçåìíûõ.

Íàêîíåö, ôèëîãåíåòè÷åñêè ìîëîäûå è ýêîëîãè÷åñêè î÷åíü ïîëíûå ðÿäû ïåðåõîäîâ
èëëþñòðèðóþò òàêèå ðàêîîáðàçíûå, êàê ðàâíîíîãèå. Âòîðè÷íûå ïåðåõîäû ê æèçíè â
âîäå ëè÷èíîê íàñåêîìûõ (è âòîðè÷íûå ïåðåõîäû âòîðè÷íî-âîäíûõ ëè÷èíîê ê æèçíè íà
ñóøå!) ïîçâîëÿþò âûäåëèòü áîëåå ïëàñòè÷íûå àäàïòàöèîííûå îñîáåííîñòè ïðè ñìåíå
ñðåä îáèòàíèÿ.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ òðóäíî ñåáå ïðåäñòàâèòü, ÷òî âñåãî 30 ëåò íàçàä øèðîêîå ðàñ-
ïðîñòðàíåíèå èìåëè íàèâíî ôàíòàñòè÷åñêèå ïðåäñòàâëåíèÿ À. Õàíäëèðøà, ðèñîâàâ-
øåãî ïóòü ýâîëþöèè îò òðèëîáèòîâ íåïîñðåäñòâåííî ê êðûëàòûì íàñåêîìûì, òàêèì
êàê Palaeodictyoptera.

Óòî÷íåíèå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïóòåé ýâîëþöèè íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, âûäåëå-
íèå â ïðåäåëàõ òèïà ðàçíûõ óðîâíåé àäàïòàöèè ê æèçíè âíå âîäû (â ïî÷âå è äðóãèõ
âëàæíûõ ñóáñòðàòàõ è â îòêðûòîé àòìîñôåðå ñ äåôèöèòîì âëàæíîñòè) ïîçâîëÿåò âûÿñ-
íèòü çàêîíîìåðíîñòè ýâîëþöèè îðãàíèçìîâ ïðè ñìåíàõ ñðåä îáèòàíèÿ.

Íåñîìíåííî, ÷òî ôèëîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå — ýòî çàêîíîìåðíûé ïðîöåññ, èìåþ-
ùèé îïðåäåëåííîå íàïðàâëåíèå. Âîïðîñ î íàïðàâëåííîñòè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ïðîöåñ-
ñà â íàøåé ëèòåðàòóðå îáõîäèëè ïîñëåäíåå âðåìÿ ìîë÷àíèåì. Èäåàëèñòè÷åñêèå òðàê-
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òîâêè ÿâëåíèé íàïðàâëåííîñòè ýâîëþöèè, êîòîðûå äàâàëèñü ñòîðîííèêàìè òåîðèè îð-
òîãåíåçà (Eimer, 1927) è áëèçêèõ êîíöåïöèé (Áåðã, 1922; Osborn, 1930 è äð.), ïðèâîäèëè
ê îòðèöàíèþ èëè èãíîðèðîâàíèþ ñàìûõ ôàêòîâ îïðåäåëåííîé íàïðàâëåííîñòè ýâîëþ-
öèè ìíîãèõ ãðóïï.

Ïðèìåíèòåëüíî ê íèçøèì òàêñîíîìè÷åñêèì êàòåãîðèÿì çàêîíîìåðíîñòè âîçìîæ-
íûõ âàðèàöèé ïðèçíàêîâ è èõ ñî÷åòàíèé íàøëè âûðàæåíèå â ïðåäñòàâëåíèÿõ Í.È. Âà-
âèëîâà (1922), ñôîðìóëèðîâàâøåãî «çàêîí ãîìîëîãè÷åñêèõ ðÿäîâ» èçìåí÷èâîñòè. Çíà-
íèå çàêîíîìåðíîñòåé ýâîëþöèè ãðóïï ïîçâîëÿåò ïðåäâèäåòü è íàïðàâëåíèå èõ äàëü-
íåéøåé ýâîëþöèè, êàê ýòî óêàçàë Â.Â. Ïîïîâ (1939) â îòíîøåíèè íåêîòîðûõ ï÷åëè-
íûõ.

Ìîðôîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ïîñëåäàðâèíîâñêîãî ïåðèîäà áûëè íàïðàâëåíû â
îñíîâíîì ïî ïóòè ãåíåàëîãè÷åñêèõ èçûñêàíèé, ïî ïóòè óñòàíîâëåíèÿ òåõ ÷åðò îðãàíè-
çàöèè, êîòîðûå ïîçâîëÿþò âûÿñíèòü ôèëîãåíåòè÷åñêîå ðîäñòâî ðàçíûõ ãðóïï îðãàíèç-
ìîâ, ò.å. òåõ ÷åðò ñõîäñòâà, êîòîðûå ïðèíÿòî îáúåäèíÿòü ïîä îáùèì òåðìèíîì «ãîìîëî-
ãèÿ».

Èìåííî óñòàíîâëåíèå ãîìîëîãèé îêàçàëîñü â öåíòðå âíèìàíèÿ ñðàâíèòåëüíîé àíà-
òîìèè è ýìáðèîëîãèè, áóðíî ðàçâèâàâøèõñÿ â êîíöå ïðîøëîãî — íà÷àëå íàøåãî âåêà.
Íà îñíîâå íàõîæäåíèÿ ãîìîëîãè÷íûõ ïðèçíàêîâ ýâîëþöèîíèñòû âîññòàíàâëèâàëè è
âîññòàíàâëèâàþò ïóòè èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ðàçíûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ, ôèëîãåíåòè÷å-
ñêèå ñâÿçè ìåæäó íèìè.

×åðòû æå àíàëîãè÷íîãî ñõîäñòâà, âîçíèêàþùåãî â ðåçóëüòàòå êîíâåðãåíöèé è ïà-
ðàëëåëèçìîâ, äî ïîñëåäíåãî âðåìåíè ïðèçíàâàëèñü íå èìåþùèìè èíòåðåñà äëÿ ïîíè-
ìàíèÿ ïóòåé ôèëîãåíåçà, è ïîòîìó èññëåäîâàíèþ ÿâëåíèé àíàëîãè÷íîãî ñõîäñòâà è çà-
êîíîìåðíîñòåé åãî âîçíèêíîâåíèÿ íå óäåëÿëîñü äîëæíîãî âíèìàíèÿ.

Îäíàêî èìåííî òå çàêîíîìåðíîñòè, êîòîðûå îáóñëîâëèâàþò ÷åðòû àíàëîãè÷íîãî
ñõîäñòâà, îïðåäåëÿþò ïàðàëëåëüíîå èëè êîíâåðãåíòíîå òå÷åíèå ôèëîãåíåçîâ ðàçëè÷-
íûõ ãðóïï, îïðåäåëÿþò íàïðàâëåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ.

Ïîýòîìó èçó÷åíèå êîíâåðãåíöèé è ïàðàëëåëèçìîâ ïîçâîëÿåò âûÿâèòü çàêîíîìåð-
íîñòè íàïðàâëåíèé ôèëîãåíåçà, îïðåäåëÿþùèõñÿ â ïðîöåññå èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ
îòíîøåíèé îðãàíèçìà ñî ñðåäîé (Ãèëÿðîâ, 1960, 1964).

Íàïðàâëåíèå ýâîëþöèè îðãàíèçìîâ òîé èëè èíîé ãðóïïû ìîæíî ïîíÿòü íà îñíîâå
àíàëèçà îñîáåííîñòåé èñõîäíîé îðãàíèçàöèè, îïðåäåëÿþùåé âîçìîæíîñòè àäàïòàöèé
ïðè èçìåíåíèè óñëîâèé ñðåäû, ïðè ó÷åòå òåõ ãëàâíåéøèõ ôàêòîðîâ ñðåäû, ê êîòîðûì
ïðîèñõîäèò ïðèñïîñîáëåíèå, è ïðè âñêðûòèè âîçìîæíûõ ïðèíöèïîâ ôóíêöèîíèðîâà-
íèÿ îñíîâíûõ ñèñòåì îðãàíîâ â äàííûõ óñëîâèÿõ ñóùåñòâîâàíèÿ.

Îñóùåñòâëÿåìûå â òàêîì òðîéíîì ïëàíå èññëåäîâàíèÿ ïîçâîëÿþò âîññòàíîâèòü âîç-
ìîæíûå ðåàëüíûå ïóòè ýâîëþöèè îðãàíèçìîâ.

Âûÿñíåíèå âîçìîæíûõ ïóòåé àäàïòàöèè ê êîíêðåòíûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ
ïîêàçûâàåò îãðàíè÷åííîñòü âàðèàíòîâ áèîëîãè÷åñêè âûãîäíûõ ïóòåé ôèëîãåíåòè÷åñ-
êèõ èçìåíåíèé îðãàíèçìîâ â äàííûõ óñëîâèÿõ è, êàê ñëåäñòâèå ýòîãî, — çàêîíîìåð-
íîñòü íàïðàâëåíèé ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà.

Òàêîé ïîäõîä ëèøàåò ÿâëåíèÿ îðòîãåíåçà (íåñîìíåííî êîíñòàòèðóåìûå â ïàðàë-
ëåëüíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðÿäàõ) òîãî èäåàëèñòè÷åñêîãî ñîäåðæàíèÿ, êîòîðîå ïðåæäå
àññîöèèðîâàëîñü ñ ýòèì òåðìèíîì, è îïðåäåëÿåò íåîáõîäèìîñòü èõ èçó÷åíèÿ äëÿ ïîíè-
ìàíèÿ ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà.

Â íàøè äíè çâó÷èò àíàõðîíèçìîì ïðåäñòàâëåíèå îá àíàëîãèè êàê ïîä÷èíåííîì
ïîíÿòèè, íå èìåþùåì çíà÷åíèÿ äëÿ ñðàâíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèé, êàê ýòî óòâåðæäàë,
íàïðèìåð, Íîâèêîâ (Novikoff, 1935), òàê êàê èìåííî èññëåäîâàíèå êîíâåðãåíòíûõ è
ïàðàëëåëüíûõ îáðàçîâàíèé ïîçâîëÿåò âûÿâèòü òå ðåøåíèÿ êàðäèíàëüíî âàæíûõ äëÿ
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æèçíè îðãàíèçìà ôèçè÷åñêèõ è õèìè÷åñêèõ çàäà÷, êîòîðûå ìîãóò ðåàëèçîâûâàòüñÿ îðãà-
íè÷åñêèìè ñòðóêòóðàìè (Ãèëÿðîâ, 1960; Hubbs, 1944).

Îäíàêî ïðè èññëåäîâàíèÿõ êîíâåðãåíöèé íåîáõîäèìî ïîìíèòü, ÷òî òîëüêî ïðàâèëüíî
âîññòàíîâëåííûå ôèëîãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ìîãóò ñëóæèòü êðèòåðèåì ïðè ïðîâåð-
êå çàêëþ÷åíèé î çàêîíîìåðíîñòÿõ ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà, òàê êàê èñòîðè÷åñêèå çà-
êîíîìåðíîñòè ïîçíàþòñÿ íà ñðàâíèòåëüíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðÿäàõ. Ïîýòîìó òîëüêî
ïðàâèëüíîå (à íå ïðîèçâîëüíîå) ðàñïîëîæåíèå îòäåëüíûõ ôîðì â ñðàâíèòåëüíûõ ðÿäàõ
ñëóæèò çàëîãîì ðåøåíèÿ ïðîáëåìû. Äëÿ óñòàíîâëåíèÿ îáùèõ òåíäåíöèé ýâîëþöèîí-
íîãî ïðîöåññà èòîãè èññëåäîâàíèé êîíêðåòíûõ ôèëîãåíåçîâ, ïîñòðîåííûå íà îñíîâå
âûÿâëåíèÿ ãîìîëîãèé, ñëóæàò è ìàòåðèàëîì, è êðèòåðèåì ïðîâåðêè. Íàïðèìåð, äëÿ
ïîäòâåðæäåíèÿ èëè íèñïðîâåðæåíèÿ «òåîðèè îëèãîìåðèçàöèè» Â. À. Äîãåëÿ (1954) íå
áåçðàçëè÷íî, ÿâëÿþòñÿ ëè ñðåäè õèëîïîä ìíîãîñåãìåíòíûå (êàê ãåîôèëèäû) ôîðìû
èñõîäíûìè, áîëåå ïðèìèòèâíûìè (Áåêëåìèøåâ, 1944; Ãèëÿðîâ, 1948â; Êàóôìàí, 1961;
Manton, 1952), èëè æå îíè ïðîèñõîäÿò îò îëèãîìåðíûõ ôîðì (Snodgrass, 1952).

Â ðÿäàõ ðàçíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ, ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê æèçíè íà ñóøå, ïðî-
ñëåæèâàåòñÿ áîëüøîå ÷èñëî ïàðàëëåëüíî ðàçâèâàâøèõñÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé,
ñâÿçàííûõ ñ àäàïòàöèåé ê äåôèöèòó âëàæíîñòè.

Àíàëèç îñîáåííîñòåé îðãàíèçàöèè ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ãðóïï ñâèäåòåëüñòâóåò
î òîì, ÷òî ýâîëþöèÿ àäàïòàöèé ê æèçíè íà ñóøå ïîä÷èíÿåòñÿ îáùåé çàêîíîìåðíîñòè,
èäåò êàê íàïðàâëåííûé ïðîöåññ.

Ïîñêîëüêó â îñíîâå âñåõ æèçíåííûõ ïðîöåññîâ ëåæàò áèîõèìè÷åñêèå ðåàêöèè, ïðî-
òåêàþùèå â âîäíûõ ðàñòâîðàõ è ñëîæíûõ êîëëîèäíûõ ñèñòåìàõ, ïîëó÷åíèå âîäû, åå
óäåðæàíèå è ñîõðàíåíèå ïðåäñòàâëÿþò íàèáîëåå ñëîæíóþ è îòâåòñòâåííóþ çàäà÷ó äëÿ
íàçåìíûõ îðãàíèçìîâ.

Ñîõðàíåíèå âîäû â òåëå æèâîòíîãî òðåáóåò ðàçâèòèÿ êîìïëåêñà ïðèñïîñîáëåíèé.
Ê íèì îòíîñèòñÿ â ïåðâóþ î÷åðåäü ñíèæåíèå òðàíñïèðàöèè ÷åðåç ïîêðîâû, â ñâÿçè

ñ ÷åì ó íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ïåðåõîäÿùèõ ê æèçíè íà ñóøå, ðàçâèâàþòñÿ â áîëü-
øåé èëè ìåíüøåé ñòåïåíè âîäîíåïðîíèöàåìûå ïîêðîâû.

Îäíàêî ó ÷ëåíèñòîíîãèõ, îñîáåííî ó ìåëêèõ, îáèòàþùèõ â âîäå èëè â ïî÷âå, ïî-
êðîâû ñëóæàò è äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòüþ (ïðè êîæíîì äûõàíèè), èëè êàêèå-òî ñïå-
öèàëèçèðîâàííûå ó÷àñòêè ïîêðîâîâ ïðèíèìàþò íà ñåáÿ ôóíêöèþ ïîâåðõíîñòè ãàçîîá-
ìåíà (æàáåðíûå âûðîñòû âîäíûõ ôîðì).

Ñ ïåðåõîäîì ê æèçíè íà ñóøå â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè íåèçáåæíà äèôôåðåí-
öèðîâêà ïîêðîâîâ íà ó÷àñòêè íåïðîíèöàåìûå, çàùèùàþùèå îò ïîòåðè âîäû (áîëü-
øàÿ ÷àñòü ïîêðîâîâ), è íà ó÷àñòêè, ïðîíèöàåìûå äëÿ ãàçîîáìåíà, ñòàíîâÿùèåñÿ ñïå-
öèàëèçèðîâàííûìè îðãàíàìè âîçäóøíîãî äûõàíèÿ.Ïðè âîçäóøíîì äûõàíèè è ïîñòî-
ÿííîì äåôèöèòå âëàãè íà ñóøå ïðîöåññ ãàçîîáìåíà íåèçáåæíî ñâÿçàí ñ ïîòåðåé âîäû
÷åðåç ïîâåðõíîñòü äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ. Ïîýòîìó ó âñåõ íàçåìíûõ ôîðì ýâîëþöèÿ
äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ èäåò â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ñîêðàùåíèþ ïîòåðè âîäû,
è èçó÷åíèå äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðè ïåðåõîäå ê æèçíè íà ñóøå ïðåä-
ñòàâëÿåò èíòåðåñ äëÿ ïîíèìàíèÿ çàêîíîìåðíîñòåé àäàïòàöèé ê æèçíè â âîçäóøíîé
ñðåäå.

Ïîòåðÿ âîäû ïðîèñõîäèò è ïðè âûâåäåíèè ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà. Â âîäíîé
ñðåäå âîçìîæíî âûâåäåíèå ëåãêî ðàñòâîðèìûõ ïðîäóêòîâ îáìåíà íåïîñðåäñòâåííî âî
âíåøíþþ ñðåäó, ÷òî íåâîçìîæíî íà ñóøå, òàê êàê äëÿ ýòîãî òðåáóåòñÿ îãðîìíûé ðàñõîä
âîäû. Â ñâÿçè ñ ýòèì ó íàçåìíûõ ãðóïï ñëåäóåò îæèäàòü ðàçâèòèÿ ïðèñïîñîáëåíèé ê
âûäåëåíèþ òðóäíî ðàñòâîðèìûõ êàòàáîëèòîâ è ê ðåàáñîðáöèè âîäû èç ýêñêðåòîâ. Èñ-
ñëåäîâàíèå ýòèõ ïðèñïîñîáëåíèé òîæå ïîçâîëÿåò íàéòè îïðåäåëåííûå çàêîíîìåðíîñòè
õîäà ýâîëþöèè íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, êàê ýòî áóäåò ïîêàçàíî íèæå.
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Îáèòàíèå íà ñóøå âûçûâàåò íåîáõîäèìîñòü íå òîëüêî â ïðèñïîñîáëåíèÿõ ê ñîõðà-
íåíèþ âîäû â îðãàíèçìå, íî è ê åå âîçîáíîâëåíèþ, îñîáåííî çàòðóäíèòåëüíîìó äëÿ
îáèòàòåëåé àðèäíûõ ìåñòíîñòåé è ñóõèõ ñóáñòðàòîâ. Ñòåïåíü îâëàäåíèÿ èñòî÷íèêàìè
âîäû íà ñóøå è ïóòÿìè ïîëó÷åíèÿ âëàãè â áîëüøîé ìåðå õàðàêòåðèçóåò âîçìîæíîñòè
çàâîåâàíèÿ îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè ñóøè ðàçíûìè ãðóïïàìè ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Ïåðåõîä ê îáèòàíèþ íà ñóøå íåâîçìîæåí áåç âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ. Èçó÷åíèå
åãî îñîáåííîñòåé â ðàçíûõ ãðóïïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ òàêæå ïðåäñòàâëÿåò îáøèðíûé ìà-
òåðèàë äëÿ ïîíèìàíèÿ çàêîíîìåðíîñòåé àäàïòàöèé ê æèçíè íà ñóøå.

Ïðè îöåíêå àäàïòàöèé ê æèçíè íà ñóøå ïðèõîäèòñÿ ñòàëêèâàòüñÿ ñ òåì, ÷òî îíè
íåîäèíàêîâû íà ðàçíûõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà, ïðè÷åì áîëüøîå çíà÷åíèå èìåþò ïðèñïî-
ñîáëåíèÿ, ñâÿçàííûå ñ ïðîõîæäåíèåì ýìáðèîíàëüíîãî ïåðèîäà ðàçâèòèÿ.

Ðàçáîðó óêàçàííûõ àäàïòàöèé â ðàçíûõ ãðóïïàõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, â ñðàâ-
íåíèè ñ âîäíûìè è ïî÷âåííûìè, è âûÿâëåíèþ îáùèõ çàêîíîìåðíîñòåé èçìåíåíèé, ñâÿ-
çàííûõ ñ ïåðåõîäîì ê æèçíè íà ñóøå, è ïîñâÿùåíû ñëåäóþùèå ãëàâû.



ÃËÀÂÀ I
ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ ÑÒÐÎÅÍÈß ÏÎÊÐÎÂÎÂ ÍÀÇÅÌÍÛÕ

×ËÅÍÈÑÒÎÍÎÃÈÕ

ÎÁÙÈÅ ÇÀÌÅ×ÀÍÈß

Â 1915 ã. â ìàëîèçâåñòíîì è íåäîëãî ïðîñóùåñòâîâàâøåì Ìîñêîâñêîì ýíòîìîëîãè-
÷åñêîì æóðíàëå Ñ.Ñ. ×åòâåðèêîâ îïóáëèêîâàë ñòàòüþ «Îñíîâíîé ôàêòîð ýâîëþöèè íà-
ñåêîìûõ», â êîòîðîé îí ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî âàæíåéøèå ïðèçíàêè îðãàíèçàöèè è áèî-
ëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè íàñåêîìûõ, îïðåäåëèâøèå âñå òå÷åíèå ýâîëþöèè ýòîé ãðóï-
ïû, ñâÿçàíû ñ ðàçâèòèåì ïðî÷íîãî êóòèêóëÿðíîãî íàðóæíîãî ïîêðîâà. Ïëîòíûå, ñëóæà-
ùèå è ñêåëåòîì ïîêðîâû èìåþò îñîáîå çíà÷åíèå äëÿ ìåëêèõ ôîðì, ó êîòîðûõ îòíîøå-
íèå ïîâåðõíîñòè ê ìàññå î÷åíü âåëèêî. Íàðóæíûé: ñêåëåò â ñðàâíåíèè ñ âíóòðåííèìè
îïîðíûìè îáðàçîâàíèÿìè èìååò êîëîññàëüíîå ìåõàíè÷åñêîå ïðåèìóùåñòâî. Èñõîäÿ èç
ýëåìåíòàðíûõ ðàñ÷åòîâ ìîäóëÿ ñîïðîòèâëåíèÿ íà èçãèá, Ñ.Ñ. ×åòâåðèêîâ ïîêàçûâàåò,
÷òî ïðè ðàâíîé ïëîùàäè ïîïåðå÷íîãî ñå÷åíèÿ ìûøö è ñêåëåòà êîíå÷íîñòü ñ íàðóæíûì
ñêåëåòîì ïî÷òè â 3 ðàçà ñèëüíåå, ÷åì êîíå÷íîñòü ñ âíóòðåííèì ñêåëåòîì.

Èìåííî áëàãîäàðÿ íàðóæíîìó ñêåëåòó íàñåêîìûå ìîãëè äîñòè÷ü îãðîìíîãî ìíîãî-
îáðàçèÿ ïðè ìåëêèõ ðàçìåðàõ òåëà è, òàêèì îáðàçîì, çàâîåâàòü ñàìûå ðàçíîîáðàçíûå
íèøè, íå âñòóïàÿ â êîíêóðåíöèþ ñî çíà÷èòåëüíî áîëåå êðóïíûìè ïîçâîíî÷íûìè. «Êàê
ãðàâèé, çàòåì ïåñîê è ïûëü âñå ïëîòíåå è ïëîòíåå çàáèâàþò ïðîìåæóòêè ìåæäó ãðóäà-
ìè êðóïíûõ êàìíåé, òàê ïîë÷èùà áåñ÷èñëåííûõ, êàê ïåñîê, ìåëêèõ, êàê ïûëü, íàñåêî-
ìûõ âñå ïîëíåå çàïîëíÿþò îñòàâøèåñÿ îò ïîçâîíî÷íûõ óãîëêè», — ïèñàë ×åòâåðèêîâ.

Õàðàêòåðèñòèêà ýòà, íåñîìíåííî, ìîæåò áûòü ðàñïðîñòðàíåíà íà âåñü òèï ÷ëåíèñ-
òîíîãèõ — ñâÿçü áîëüøèíñòâà ïðèçíàêîâ ñ êóòèêóëÿðíûì ñêåëåòîì õàðàêòåðíà äëÿ âñå-
ãî òèïà â öåëîì. Äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé òèïà ÷ëåíèñòîíîãèõ â öåëîì õàðàêòåðíî ðàçâèòèå
áîëåå èëè ìåíåå ïëîòíûõ êóòèêóëÿðíûõ ïîêðîâîâ, ïðèíèìàþùèõ íà ñåáÿ òàêæå ôóíê-
öèþ îïîðíûõ îáðàçîâàíèé, ê êîòîðûì ïðèêðåïëÿþòñÿ ìûøöû, ò.å. ôóíêöèþ ýêçîñêå-
ëåòà.

Â ýòîì êàðäèíàëüíîå îòëè÷èå ÷ëåíèñòîíîãèõ îò êîëü÷àòûõ ÷åðâåé, (ïîçâîëÿþùåå
ðàññìàòðèâàòü ÷ëåíèñòîíîãèõ êàê îñîáûé òèï (Arthropodà), à íå îáúåäèíÿòü èõ ñ êîëü-
÷àòûìè ÷åðâÿìè (Annelides) â åäèíûé òèï êîëü÷àòûõ, êàê ýòî äåëàåò Â.Í. Áåêëåìèøåâ
(1964).

Êóòèêóëÿðíûé ïîêðîâ ó ÷ëåíèñòîíîãèõ âûïîëíÿåò ìíîãî ôóíêöèé, îòðàæàþùèõ
ìíîãîîáðàçèå ñâîéñòâ è ïîòåíöèé êóòèêóëû.

Êóòèêóëà — ïðèñïîñîáëåíèå äëÿ çàùèòû âûäåëÿþùèõ åå êëåòîê ãèïîäåðìû è âíóò-
ðåííèõ îðãàíîâ îò ìåõàíè÷åñêèõ ïîâðåæäåíèé è îò íåáëàãîïðèÿòíûõ õèìè÷åñêèõ âîç-
äåéñòâèé. Èìåííî êóòèêóëà âûïîëíÿåò ó ÷ëåíèñòîíîãèõ òèïè÷íóþ äëÿ ïîêðîâîâ áàðü-
åðíóþ ôóíêöèþ, ñâÿçàííóþ ñ ïðîãðåññèâíûì ðàçâèòèåì íåïðîíèöàåìîñòè èëè îòíî-
ñèòåëüíîé íåïðîíèöàåìîñòè. Íî â òî æå âðåìÿ êóòèêóëà öåëèêîì (ó ôîðì, ñïîñîáíûõ ê
êîæíîìó äûõàíèþ) èëè ìåñòàìè (ó ôîðì ñî ñïåöèàëèçèðîâàííûìè äûõàòåëüíûìè ïî-
âåðõíîñòÿìè) ïðîíèöàåìà äëÿ ãàçîîáìåíà, ÷òî îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü äûõàíèÿ. Ýòî
ñâÿçàíî ñ îòíîñèòåëüíîé ïðîíèöàåìîñòüþ êóòèêóëû.

Áëàãîäàðÿ îòíîñèòåëüíîé èëè èçáèðàòåëüíîé ïðîíèöàåìîñòè êóòèêóëà ó âîäíûõ
÷ëåíèñòîíîãèõ ìîæåò áûòü ìåñòîì âûäåëåíèÿ ðàñòâîðèìûõ ïðîäóêòîâ îáìåíà, à òàêæå
è íàîáîðîò — ìåñòîì ïîñòóïëåíèÿ â îðãàíèçì âîäû è ñîëåé â ïðîöåññå îñìîðåãóëÿöèè.
Ïðè ïåðåõîäå ê æèçíè íà ñóøå êóòèêóëà ó ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðèíèìàåò íà ñåáÿ ôóíêöèþ



191Çàêîíîìåðíîñòè ïðèñïîñîáëåíèÿ æèâîòíûõ ê æèçíè íà ñóøå. Ãëàâà 1

çàùèòû îðãàíèçìà îò ïîòåðè âîäû, ïðîèñõîäÿùåé ïóòåì èñïàðåíèÿ ÷åðåç ïîêðîâû, ÷òî
óêàçûâàåò íà åå íåïðîíèöàåìîñòü äëÿ âîäû â ýòîì ñëó÷àå.

Â ñâÿçè ñ ëîêîìîòîðíîé ôóíêöèåé è ðîëüþ ýêçîñêåëåòà êóòèêóëà ðàçâèâàåòñÿ îáû÷íî
êàê ïëîòíîå, ïðî÷íîå è òâåðäîå îáðàçîâàíèå (õðóïêîå èëè ýëàñòè÷íîå) íà ñåãìåíòàõ
òåëà è ÷ëåíèêàõ ïðèäàòêîâ (ñêëåðèòû), áóäó÷è ìÿãêîé, ãèáêîé è òîíêîé â èíòåðñåãìåí-
òàëüíûõ ñî÷ëåíîâíûõ ñêëàäêàõ.

Ñïîñîáíîñòü ïîêðîâîâ ÷ëåíèñòîíîãèõ âûïîëíÿòü ðàçëè÷íûå, èíîãäà äèàìåòðàëü-
íî ïðîòèâîïîëîæíûå ôóíêöèè ñâÿçàíà êàê ñî ñëîæíûì õèìè÷åñêèì ñòðîåíèåì, òàê è ñ
ìíîãîîáðàçíîé ñòðóêòóðíîé äèôôåðåíöèðîâêîé êóòèêóëû.

Òèïè÷íûì êîìïîíåíòîì êóòèêóëÿðíûõ ïîêðîâîâ ó ÷ëåíèñòîíîãèõ ÿâëÿåòñÿ õèòèí
— àçîòñîäåðæàùèé ïîëèñàõàðèä. Ñî âðåìåíè åãî îòêðûòèÿ Îäüå (Odier, 1823) ïî÷òè
ñòî ëåò ïîëàãàëè, ÷òî êóòèêóëà ÷ëåíèñòîíîãèõ (è, â ÷àñòíîñòè, íàñåêîìûõ) ñîñòîèò èç
õèòèíà, à ïðîöåññ çàòâåðäåâàíèÿ êóòèêóëû (ñêëåðîòèçàöèþ) ñ÷èòàëè «õèòèíèçàöèåé».
Òàêèå óïðîùåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ íåðåäêè è â ñîâðåìåííîé ó÷åáíîé ëèòåðàòóðå. Ïðî-
âåäåííûå ñ 20-õ ãîäîâ íàøåãî ñòîëåòèÿ èññëåäîâàíèÿ õèìè÷åñêîãî ñîñòàâà êóòèêóëû,
íàïðèìåð, íàñåêîìûõ, ïîêàçàëè, ÷òî íà äîëþ õèòèíà ïàäàåò îáû÷íî òîëüêî îò 23 äî
60% îò îáùåãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà êóòèêóëû. Â êóòèêóëå çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ìàñ-
ñû ñîñòîèò èç ïðîòåèíîâ. Êðîìå òîãî, â êóòèêóëå èìåþòñÿ ãëèêîïðîòåèäû, ñâîáîäíûå
àìèíîêèñëîòû, ïîëèìåðèçîâàííûå ëèïèäû, ôåíîëû, à òàêæå ñîëè (Hackman, 1964).
Ïîñòîÿííûé êîìïîíåíò êóòèêóëû — âîäà, íà äîëþ êîòîðîé ïàäàåò 30–40% (Lafon, 1943).

Ïðîòåèíû è õèòèí ïðèñóòñòâóþò ïî÷òè âî âñåé òîëùå êóòèêóëû (â ïðîêóòèêóëå),
îáðàçóÿ íåðàçðûâíûé óñòîé÷èâûé ãëèêîïðîòåèíîâûé êîìïëåêñ.

Õèòèí — âûñîêîìîëåêóëÿðíûé ïîëèñàõàðèä, êîòîðûé ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê
ïðîèçâîäíîå öåëëþëîçû, â êîòîðîé ãèäðîêñèëüíûå ãðóïïû â ïîëîæåíèè Ñ-2 çàìåíåíû
íà àöåòàìèäíûå ãðóïïû. Ñàì ïî ñåáå õèòèí ìÿãîê è, áóäó÷è ëèîôèëüíûì, ïðîíèöàåì.
Èíêðóñòèðóþùèå õèòèí ïðîòåèíû, îñîáåííî çàäóáëåííûå ôåíîëàìè, êàê ýòî èìååò
ìåñòî ó íàñåêîìûõ, õèëîïîä è ïàóêîîáðàçíûõ, èëè âêëþ÷åíèÿ óãëåêèñëîãî è ôîñôîð-
íîêèñëîãî êàëüöèÿ, êàê ó ðàêîîáðàçíûõ, äâóïàðíîíîãèõ ìíîãîíîæåê è íåêîòîðûõ ëè-
÷èíîê ìóõ ñèðôèä, ïðèäàþò êóòèêóëå ìåõàíè÷åñêóþ ïðî÷íîñòü, ïîâûøàþò åå çàùèò-
íûå è ñêåëåòíûå ñâîéñòâà.

Ìèêðîñêîïè÷åñêè âûäåëÿåìûõ ãðàíèö ìåæäó õèòèíîì è ïðîòåèíîì â òîëùå êó-
òèêóëû óñòàíîâèòü íåëüçÿ, ìîðôîëîãè÷åñêè ýòè êîìïîíåíòû íå ðàçäåëåíû. Íàäåæ-
íûõ ãèñòîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé äëÿ îáíàðóæåíèÿ õèòèíà íå ñóùåñòâóåò1. Â òåõ ñëó÷à-
ÿõ, êîãäà ïîêðîâû ó ÷ëåíèñòîíîãèõ äîñòàòî÷íî òîíêè è îäíîâðåìåííî âûïîëíÿþò
ôóíêöèè ñêåëåòíûõ îáðàçîâàíèé, äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé è áàðüåðíóþ, ñòðîåíèå
êóòèêóëû ïðè ìèêðîñêîïè÷åñêîì èññëåäîâàíèè áûâàåò ïðîñòûì, ãèñòîëîãè÷åñêè îä-
íîòèïíûì.

Òàêîâû, íàïðèìåð, ïîêðîâû äûøàùèõ âñåé ïîâåðõíîñòüþ òåëà ìåëêèõ âîäíûõ è
ïî÷âåííûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ: ëè÷èíîê êîìàðà-ìîòûëÿ (Chironomus), ðà÷êîâ-öèêëîïîâ
(Cyclops — ðèñ. 1.1., 2), ìåëêèõ äèïëîïîä êèñòåõâîñòîâ (Polyxenus lagurus L. — ðèñ.
1.15., 1).

Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ïîêðîâû äèôôåðåíöèðóþòñÿ â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê
âûïîëíåíèþ ìåõàíè÷åñêîé (çàùèòíîé èëè îïîðíîé) ôóíêöèè, íàáëþäàåòñÿ äèôôåðåí-
öèðîâêà ïîêðîâîâ, âûäåëåíèå ìåõàíè÷åñêè áîëåå ïðî÷íîãî è ïëîòíîãî ñëîÿ, ïðî÷íîñòü
êîòîðîãî äîñòèãàåòñÿ ïóòåì çàäóáëåíèÿ ïðîòåèíîâ ôåíîëàìè èëè îòëîæåíèÿ ñîëåé êàëü-
öèÿ. Íåðåäêî êóòèêóëà, äîñòèãàþùàÿ î÷åíü áîëüøîé òîëùèíû, íàïðèìåð ó âûñøèõ

1 Íàèáîëåå ïðèãîäíà äëÿ ãèñòîõèìè÷åñêîãî âûÿâëåíèÿ õèòèíà ðåàêöèÿ Õîò÷êèññà (Hotchkiss, 1948), ïðèìå-
íÿâøàÿñÿ ó íàñ Þ.Á. Áûçîâîé (1960).
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ðàêîîáðàçíûõ (Decapoda), äèôôåðåíöèðóåòñÿ íà ñëîè, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ðàçëè÷íû-
ìè ñîñòàâîì, ñòðîåíèåì è ñëîæåíèåì (ðèñ. 1.1., 3, 4).

Ó íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ñïîñîáíûõ äëèòåëüíîå âðåìÿ ïðåáûâàòü â àòìîñôåðå,
íå íàñûùåííîé âîäÿíûì ïàðîì, â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàæíîñòè, à ïîòîìó èìåþùèõ íå
êîæíîå äûõàíèå, à ñïåöèàëèçèðîâàííûå äûõàòåëüíûå îðãàíû, êóòèêóëà áîëüøåé ÷àñòè
ïîêðîâîâ äèôôåðåíöèðóåòñÿ â íàïðàâëåíèè ïðèîáðåòåíèÿ âîäîíåïðîíèöàåìîñòè.

Ïóòü äîñòèæåíèÿ íåïðîíèöàåìîñòè — îáùåå óòîëùåíèå è óïëîòíåíèå êóòèêóëû,
÷òî ïðîñëåæèâàåòñÿ, íàïðèìåð, ó ìîêðèö, òîëùèíà è ïëîòíîñòü ïîêðîâîâ êîòîðûõ â
ýêîëîãè÷åñêèõ ðÿäàõ ïåðåõîäà îò áîëåå âëàæíûõ ê áîëåå ñóõèì ìåñòîîáèòàíèÿì âîçðà-
ñòàåò (ñì. íèæå). Ó áîëåå ñîâåðøåííî ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê æèçíè íà ïîâåðõíîñòè ñóøè
÷ëåíèñòîíîãèõ, íàïðèìåð ó âûñøèõ íàñåêîìûõ è ïàóêîâ (ðèñ. 1.1., 1, 7), äèôôåðåíöè-

Ðèñ. 1.1. Ñòðîåíèå êóòèêóëû ðàçíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ: 1 — ëè÷èíêà ìó÷íîãî õðóùàêà (Tenebrio

molitor); 2 — Cyclops sp.; 3 — ðå÷íîé ðàê Astacus; 4 — ìîêðèöà Armadillidium sp.; 5 — ìå÷åõâîñò
Limulus; 6 — ñêîðïèîí Euscorpius, 7 — äîìîâûé ïàóê Tegenaria domestica); ãèï. — ãèïîäåðìà;
æ.ê. — æåëåçèñòûå êëåòêè; çàäóáë. ýêç.— çàäóáëåííàÿ ýêçîêóòèêóëà; ìåç. — ìåçîêóòèêóëà; ïã.ç.
— ïèãìåíòíàÿ çîíà; ï.ê. — ïîðîâûå êàíàëüöû; ýêç. — ýêçîêóòèêóëà; ýíä. — ýíäîêóòèêóëà; çï. —
ýïèêóòèêóëà (ïî Ãèëÿðîâó è Ñåìåíîâîé, 1963).
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ðóåòñÿ «ýïèêóòèêóëà» — ñàìûé ïîâåðõíîñòíûé ñëîé êóòèêóëû, íåïðîíèöàåìûé èëè
îòíîñèòåëüíî íåïðîíèöàåìûé äëÿ èñïàðåíèÿ, áëàãîäàðÿ îòëîæåíèþ ëèïèäîâ â áàçàëü-
íîé ÷àñòè ýïèêóòèêóëû,. ãäå îáðàçóåòñÿ ëèïîïðîòåèíîâûé êîìïëåêñ, òàê íàçûâàåìûé
«êóòèêóëèí». Ñàìûé ïîâåðõíîñòíûé ëèïèäíûé ñëîé ýïèêóòèêóëû ó íàçåìíûõ ÷ëåíèñ-
òîíîãèõ ñòàíîâèòñÿ ãèäðîôîáíûì çà ñ÷åò âûäåëåíèÿ ïàðàôèíîâ (ó ñêîðïèîíîâ) ëèáî
çà ñ÷åò ìîíîìîëåêóëÿðíîãî ñëîÿ îðèåíòèðîâàííûõ ìîëåêóë âîñêîïîäîáíûõ âåùåñòâ (ó
íàñåêîìûõ, ó ïàóêîâ) (Wigglesworth, 1933—1957; Richards, 1951, 1958; Kennaugh, 1959;
Sewell, 1955, è äð.).

ÏÐÈÍÖÈÏÛ ÂÛÄÅËÅÍÈß, ÐÀÑÏÎÇÍÀÂÀÍÈß È ÎÁÎÇÍÀ×ÅÍÈß
ÑËÎÅÂ ÊÓÒÈÊÓËÛ

Ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ êóòèêóëû ïðåäñòàâèòåëåé ðàçëè÷-
íûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ è ýêîëîãè÷åñêèõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ âñòðå÷àþòñÿ ñ áîëüøèìè
ìåòîäîëîãè÷åñêèìè òðóäíîñòÿìè è ïðåæäå âñåãî ñ ðàçíîáîåì â íîìåíêëàòóðå, ïðåäëà-
ãàåìîé è ïðèíèìàåìîé ðàçíûìè àâòîðàìè. Âûäåëåíèå â ïðåäåëàõ êóòèêóëû îòäåëüíûõ
ñòðóêòóðíûõ ñëîåâ òðåáóåò èõ ðàöèîíàëüíîãî îáîçíà÷åíèÿ. Îïûò ñðàâíèòåëüíîé àíà-
òîìèè ïîçâîíî÷íûõ — íàèáîëåå äåòàëüíî ðàçðàáîòàííîãî ðàçäåëà ñðàâíèòåëüíîé ìîð-
ôîëîãèè — ïîêàçûâàåò, ÷òî äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ðàçëè÷íûõ ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ îêà-
çûâàåòñÿ ïëîäîòâîðíûì ïðèìåíåíèå òåðìèíîëîãèè, çàèìñòâîâàííîé èç àíàòîìèè

íàèáîëåå äèôôåðåíöèðîâàííûõ âûñøèõ ïðåäñòàâèòåëåé, â ïåðâóþ î÷åðåäü ÷åëîâåêà.
Òàê è â îòíîøåíèè ñëîåâ êóòèêóëû: èñòîðè÷åñêè ñëîæèëàñü òðàäèöèÿ ïîëüçîâàòüñÿ

òåìè òåðìèíàìè, êîòîðûå áûëè ïðåäëîæåíû äëÿ äèôôåðåíöèðîâàííîé êóòèêóëû âûñ-
øèõ íàñåêîìûõ. Ñëåäóåò èìåòü â âèäó, ÷òî ïðè èñïîëüçîâàíèè îäèíàêîâûõ òåðìèíîâ
äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ñëîåâ êóòèêóëû ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï ëåã-
êî ìîæíî ïðèéòè ê íåâåðíûì ïðåäñòàâëåíèÿì î ãîìîëîãèè ñõîäíî íàçûâàåìûõ ñëîåâ.
Ïîýòîìó íåîáõîäèìî ó÷èòûâàòü, ÷òî ðàñïîçíàâàíèå â ïðåäåëàõ êóòèêóëû ðàçíûõ ãðóïï
÷ëåíèñòîíîãèõ äàæå ñõîäíûõ ñëîåâ íåëüçÿ ðàññìàòðèâàòü êàê óñòàíîâëåíèå ãîìîëîãè÷-
íûõ ñòðóêòóðíûõ îáðàçîâàíèé.

Âûäåëÿåìûå â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïîäðàçäåëåíèÿ êóòèêóëû (íàïðèìåð, ýíäî-, ýêçî- è
ýïèêóòèêóëà ó íàñåêîìûõ èëè ó ïàóêîâ èëè ýíäî-, ìåçî-, ýêçî- è ýïèêóòèêóëà ó íèõ æå)
ïðåäñòàâëÿþò ñêîðåå ñõîäíûå ïî ôóíêöèè, ÷åì ãîìîëîãè÷íûå ñòðóêòóðû. Ñõîäíûå ðàñ-

ïîëîæåíèå è õàðàêòåð îòäåëüíûõ ñëîåâ îòðàæàþò ñêîðåå çàêîíîìåðíîñòü àäàïòèâ-
íîé äèôôåðåíöèðîâêè èñõîäíî áîëåå ãîìîãåííîé êóòèêóëû, ÷åì ïðååìñòâåííóþ ãîìî-
ëîãèþ ýòèõ îáðàçîâàíèé.

Òàê, íàïðèìåð, ó íàçåìíûõ íàñåêîìûõ íàèáîëåå íàðóæíûé îòíîñèòåëüíî íåïðîíè-
öàåìûé äëÿ èñïàðåíèÿ ñëîé êóòèêóëû îòëè÷àåòñÿ îïðåäåëåííûìè ôèçèêî-õèìè÷åñêè-
ìè ñâîéñòâàìè — ìåõàíè÷åñêîé ïðî÷íîñòüþ, ãèäðîôîáíîñòüþ è ò.ä., îïðåäåëÿþùèìè
åãî ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå, ñ ïðåäñòàâëåíèåì î êîòîðîì è ñâÿçàí òåðìèí «ýïèêóòè-
êóëà» (ðèñ. 1.1., 1), ïðåäëîæåííûé Óèããëñóîðñîì (Wigglesworth, 1931). Ó íàñåêîìûõ
ýòîò ñëîé õàðàêòåðèçóåòñÿ ïîñòîÿííûì îòñóòñòâèåì â íåì õèòèíà.

Ñàìûé íàðóæíûé ñëîé â äèôôåðåíöèðîâàííîé êóòèêóëå âûñøèõ ðàêîîáðàçíûõ è
ñòðóêòóðíî (ðèñ. 1.1., 3), è õèìè÷åñêè (ñîäåðæèò õèòèí) è ôóíêöèîíàëüíî îòëè÷àåòñÿ
îò ýïèêóòèêóëû íàñåêîìûõ. Ïîýòîìó îáîçíà÷åíèå âíåøíåãî ñëîÿ êóòèêóëû ðàêîîáðàç-
íûõ òåðìèíîì «ýïèêóòèêóëà», êàê ýòî äåëàþò Äðàø (Drach, 1935), Äåííåëü (Dennell,
1947), Êðèøíàí (Krishnan, 1951, 1954), Êðèøíàêóìàðàí (Krishnakumaran, 1958) è äðó-
ãèå ãèñòîëîãè, ïðèâîäèò òîëüêî ê íåäîðàçóìåíèÿì. Õîòÿ ïî ïîëîæåíèþ â ìíîãîñëîé-
íîé êóòèêóëå ðàêà-áîãîìîëà Squilla holoschista èëè êðåâåòêè Penaeus indicus Milne-Edw.
(Krishnakumaran, 1956, 1958) ñàìûé íàðóæíûé ñëîé è çàíèìàåò òàêîå æå ïîëîæåíèå,
êàê è ýïèêóòèêóëà â ñëîæíîé êóòèêóëå íàñåêîìûõ, ýòè ñëîè íåãîìîëîãè÷íû.
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Ïðè ôîðìàëüíîì îïðåäåëåíèè ãîìîëîãè÷åñêèõ ÷àñòåé â äóõå èäåàëèñòè÷åñêîé ìîð-
ôîëîãèè ïåðâîé ïîëîâèíû ïðîøëîãî âåêà ýòè ñëîè ìîæíî áûëî áû ñ÷åñòü ãîìîëîãè÷-
íûìè. Îäíàêî ïðè ñîâðåìåííîì ýâîëþöèîííîì ïîäõîäå ê ïîíÿòèþ ãîìîëîãèè è ñìûñ-
ëó ýòîãî òåðìèíà íàðóæíûå ñëîè êóòèêóëû íàñåêîìûõ è ðàêîîáðàçíûõ íåëüçÿ ïðèçíà-
âàòü çà ãîìîëîãè÷íûå îáðàçîâàíèÿ, êàê ýòî îøèáî÷íî äåëàåò Ëàóýð (Lower, 1964).

Åñëè ðàññìîòðåòü ñðàâíèòåëüíûå ðÿäû â ïðåäåëàõ ðàçíûõ ïîäòèïîâ è êëàññîâ, ñòà-
íîâèòñÿ ÿâíûì, ÷òî ýïèêóòèêóëà íàñåêîìûõ èñòîðè÷åñêè ðàçâèâàåòñÿ íå èç òîãî íàðóæ-
íîãî ñëîÿ êóòèêóëû ðàêîîáðàçíûõ, êîòîðûé Êðèøíàí, Êðèøíàêóìàðàí è Êåííàô
(Kennaugh, 1959) îáîçíà÷àþò êàê «ýïèêóòèêóëó», à ôîðìèðóåòñÿ â ðåçóëüòàòå äèôôå-
ðåíöèðîâêè çíà÷èòåëüíî áîëåå ïðîñòûõ ïîêðîâîâ, òàêèõ, êîòîðûå ñâîéñòâåííû ïðèìè-
òèâíûì íàçåìíûì Atelocerata.

Íàðóæíûé ñëîé êóòèêóëû âûñøèõ ðàêîîáðàçíûõ — ðåçóëüòàò äèôôåðåíöèðîâêè
òàêèõ áîëåå ïðîñòûõ ïîêðîâîâ, êîòîðûå õàðàêòåðíû äëÿ áîëåå ïðèìèòèâíûõ ïðåäñòà-
âèòåëåé ýòîãî êëàññà.

Ýïèêóòèêóëà íàñåêîìûõ è òàê íàçûâàåìàÿ «ýïèêóòèêóëà» âûñøèõ ðàêîîáðàçíûõ íå
ÿâëÿþòñÿ ïðîèçâîäíûìè «ýïèêóòèêóëû» êàêèõ-òî îáùèõ ïðåäêîâ: ýòè äèôôåðåíöèðî-
âàííûå ñëîè âîçíèêàþò â îáåèõ ãðóïïàõ íåçàâèñèìî, â ðåçóëüòàòå óñëîæíåíèÿ èñõîäíî
áîëåå ïðîñòîãî êóòèêóëÿðíîãî ïîêðîâà.

Íî ñàìûå íàðóæíûå ñëîè êóòèêóëû âîäíûõ âûñøèõ ðàêîîáðàçíûõ è íàçåìíûõ íà-
ñåêîìûõ íåëüçÿ ïðèçíàòü è àíàëîãè÷íûìè îáðàçîâàíèÿìè, ïîñêîëüêó ôóíêöèè ýòèõ ñëîåâ
ó íèõ íåîäèíàêîâû.

Ó íàñåêîìîãî ýïèêóòèêóëà çàùèùàåò îðãàíèçì îò ïîòåðè âëàãè, à ó ìîðñêèõ ãëóáî-
êîâîäíûõ ðàêîîáðàçíûõ òàê íàçûâàåìàÿ «ýïèêóòèêóëà» ýòèõ ôóíêöèé íå âûïîëíÿåò, à
îáåñïå÷èâàåò âûñîêóþ ìåõàíè÷åñêóþ ïðî÷íîñòü ïîâåðõíîñòè ïàíöèðÿ.

Ñõîäñòâî ðàñïîëîæåíèÿ íàðóæíîãî ñëîÿ êóòèêóëû ïî îòíîøåíèþ ê äðóãèì ñëîÿì
ïîêðîâîâ ó âûñøåãî ðàêîîáðàçíîãî è ó íàñåêîìîãî íåëüçÿ ïðèçíàòü íè ñõîäñòâîì, îñíî-
âàííûì íà ãîìîëîãèè, íè ñõîäñòâîì íà îñíîâå àíàëîãèè, âîçíèêàþùèì â ðåçóëüòàòå êîí-
âåðãåíöèè.

Íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè âîîáùå ïîäâåðãàþò ñîìíåíèþ âîçìîæíîñòü ïðèìåíåíèÿ
òåðìèíà «ãîìîëîãèÿ» ê òàêèì ñòðóêòóðàì, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ ïðîäóêòàìè âûäåëåíèÿ
êëåòîê (Pantin, 1951; Grimstone, 1959), à ñëåäîâàòåëüíî, è ê êóòèêóëå.

Ó÷èòûâàÿ ìíîãîîáðàçèå òèïîâ ñòðîåíèÿ êóòèêóëÿðíîãî ïîêðîâà ó ÷ëåíèñòîíîãèõ,
îòíîñÿùèõñÿ ê ðàçíûì êëàññàì, à òàêæå íåîäíîðîäíîñòü åãî ñòðîåíèÿ â ïðåäåëàõ îò-
äåëüíûõ êëàññîâ, óâåðåííî ìîæíî ãîìîëîãèçèðîâàòü â ïðåäåëàõ âñåãî òèïà òîëüêî âåñü
êóòèêóëÿðíûé ïîêðîâ êàê öåëîå.

Îòäåëüíûå ñëîè êóòèêóëû ðàñïîçíàâàòü òîëüêî ïî èõ ïîëîæåíèþ, à òåì áîëåå ãîìî-
ëîãèçèðîâàòü ïî ýòîìó ïðèçíàêó íåëüçÿ; èõ ñëåäóåò õàðàêòåðèçîâàòü ïî ôóíêöèîíàëü-
íûì îñîáåííîñòÿì. Ðàçóìååòñÿ, ïîëîæåíèå ñëîÿ ïðè ýòîì íåîáõîäèìî ó÷èòûâàòü, òàê
êàê, íàïðèìåð, áàðüåðíûé ñëîé äîëæåí íàõîäèòüñÿ ó ïîâåðõíîñòè. Íî ïðè ïîäîáíîì
àíàëèçå ñëåäóåò ïðèíèìàòü âî âíèìàíèå òàêèå îñîáåííîñòè, êàê ìåõàíè÷åñêèå ñâîé-
ñòâà, õàðàêòåð ñëîæåíèÿ, õèìè÷åñêèé ñîñòàâ è ò.ä.

Äëÿ âûÿâëåíèÿ ñëîåâ â êóòèêóëå èññëåäîâàòåëè íà÷èíàÿ ñ Êþíåëüòà (Kühnelt, 1928)
ïðèìåíÿþò ìåòîä äèôôåðåíöèàëüíîé îêðàñêè. Îêðàøèâàÿ ñðåçû ïî Ìàëëîðè, Óèããë-
ñóîðñ (Wigglesworth, 1933) ðàçëè÷àë â êóòèêóëå íàñåêîìûõ âíóòðåííèé ñëîé, îêðàøè-
âàþùèéñÿ â ñèíèé öâåò, — ýíäîêóòèêóëó, ïðèíèìàþùèé èíòåíñèâíóþ îðàíæåâóþ îê-
ðàñêó; ñëåäóþùèé ñëîé — ýêçîòèêóëó è íåîêðàøèâàþùèéñÿ ñàìûé ïîâåðõíîñòíûé
ñëîé — ýïèêóòèêóëó. Îêðàñêà ïî Ìàëëîðè (è äðóãèå åå ìîäèôèêàöèè) îòðàæàåò íå õè-
ìè÷åñêèé ñîñòàâ ðàçíûõ ÷àñòåé ïîêðîâîâ, à ëèøü èõ ñðàâíèòåëüíóþ ïëîòíîñòü è òèï
ñòðîåíèÿ. Èçâåñòíî, ÷òî ýòîò ìåòîä ñëóæèò äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñòðóêòóðíîé ïëîòíîñòè
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òêàíåé è êëåòîê. Ñòðóêòóðû îêðàøèâàþòñÿ ïî Ìàëëîðè â ïîðÿäêå âîçðàñòàþùåé ïëîò-
íîñòè ñîîòâåòñòâåííî ñëåäóþùåé øêàëå öâåòîâ: ñèíèé — çåëåíûé — æåëòî-çåëåíûé
— æåëòûé — îðàíæåâûé.

Â ñëó÷àå èññëåäîâàíèÿ êóòèêóëû îêðàñêó ïðåïàðàòîâ ñðåçîâ ìîæíî èñïîëüçîâàòü
íå òîëüêî äëÿ ðàçëè÷åíèÿ ñëîåâ, íî è äëÿ ïîíèìàíèÿ èõ ôóíêöèîíàëüíîãî çíà÷åíèÿ.
Òàê, îðàíæåâàÿ îêðàñêà ïî Ìàëëîðè èëè êðàñíàÿ àçàíîâàÿ ïî Ãàéäåíãàéíó (ìîäèôèêà-
öèÿ Ìàëëîðè) õàðàêòåðíà äëÿ íåñóùèõ íàèáîëåå îòâåòñòâåííóþ ìåõàíè÷åñêóþ ôóíê-
öèþ (çàùèòíóþ èëè îïîðíóþ) ó÷àñòêîâ êóòèêóëû. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò è áóëüøàÿ
îòíîñèòåëüíàÿ òîëùèíà îêðàøèâàþùåãîñÿ â ýòè öâåòà ñëîÿ íà ñðåçàõ ñêëåðèòîâ, â ñðàâ-
íåíèè ñî ñðåçàìè ÷åðåç èíòåðñåãìåíòàëüíóþ ìåìáðàíó ó ñèëüíî ñêëåðîòèçîâàííûõ
ôîðì. Íåâîñïðèÿòèå îêðàñêè ñâÿçàíî ñ ãèäðîôîáíîñòüþ ñëîÿ, çàâèñÿùåé îò íàëè÷èÿ
ëèïèäîâ è ò.ä.

Òàêèì îáðàçîì, ïðèìåíåíèå äèôôåðåíöèàëüíûõ îêðàñîê, òàêèõ, êàê àçàíîâàÿ èëè
Ìàëëîðè, ïîçâîëÿåò ïðè ìèêðîñêîïè÷åñêîì èçó÷åíèè ñðåçîâ âûäåëèòü â êóòèêóëå íàçåì-
íûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ îñíîâíîé ñëîé (ñèíèé) ìåõàíè÷åñêè ïðî÷íûé (îðàíæåâûé èëè êðàñ-
íûé) è çàùèòíûé îò âûñûõàíèÿ (íåîêðàøåííûé). Ýòè ñëîè ó ðàçíûõ ôîðì, åñëè îíè îäè-

íàêîâî ðàñïîëàãàþòñÿ, ìîæíî ñðàâíèâàòü, ñ÷èòàÿ èõ ñîîòâåòñòâåííî ýíäî-, ýêçî- è

ýïèêóòèêóëîé, íî ïðè ýòîì èõ ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê îáðàçîâàíèÿ àíàëîãè÷íûå (êîí-
âåðãåíòíûå èëè ïàðàëëåëüíûå), íî íå êàê ãîìîëîãè÷íûå. Ãîìîëîãèÿ â ýòîì ñëó÷àå îãðàíè-
÷èâàåòñÿ òîëüêî ïîòåíöèåé ãèïîäåðìû ê âûäåëåíèþ äèôôåðåíöèðîâàííîé â äàííîì íà-
ïðàâëåíèè êóòèêóëû.

Ïîñëåäíåå âðåìÿ (Richards, 1951) ïðèíÿòî äåëåíèå êóòèêóëû íàñåêîìûõ íà äâà ñëîÿ
— òîíêóþ íàðóæíóþ ýïèêóòèêóëó, ëèøåííóþ õèòèíà, è íà ïðîêóòèêóëó, â êîòîðîé ìîæíî
ðàçëè÷àòü òðè çîíû. Ýíäîêóòèêóëà — âíóòðåííÿÿ çîíà, îñòàþùàÿñÿ íåèçìåííîé è ïîñ-
ëå ñêëåðîòèçàöèè äàííîãî ó÷àñòêà (îêðàøèâàåòñÿ â ñèíèé ïî Ìàëëîðè); ýòîò ñëîé èìå-
åò ïëàñòèí÷àòóþ ñòðóêòóðó, ãèïîäåðìà ïîñòîÿííî îòäåëÿåò âñå íîâûå è íîâûå ñëîè
ýíäîêóòèêóëû, òîëùèíîé îò 0.2 μ äî 10 μ. Íàðóæíûé ñëîé ïðîêóòèêóëû (íåïîñðåä-
ñòâåííî ïîäñòèëàþùèé ýïèêóòèêóëó) — ýòî çàäóáëåííàÿ ýêçîêóòèêóëà, òîëùèíà ýêçî-
êóòèêóëû çàâèñèò îò òâåðäîñòè äàííîãî ó÷àñòêà êóòèêóëû. Â ýêçîêóòèêóëå íåëüçÿ ïðî-
ñëåäèòü íè ïëàñòèí÷àòîé ñòðóêòóðû, íè êàíàëüöåâ. Ýíäîêóòèêóëà ïðîíèçàíà îãðîì-
íûì ÷èñëîì ïîðîâûõ êàíàëüöåâ: íà 1 ìì2 ïðèõîäèòñÿ îò 15 000 äî ñâûøå ìèëëèîíà
êàíàëüöåâ. Ýêçîêóòèêóëó ïðîíèçûâàþò òîëüêî ïðîòîêè êàíàëîâ æåëåç.

Ìåæäó ýíäî- è ýêçîêóòèêóëîé òåïåðü ïðèíÿòî âûäåëÿòü è òàê íàçûâàåìóþ ìåçîêó-
òèêóëó. Ìåçîêóòèêóëà ïî ñðàâíåíèþ ñ ýêçîêóòèêóëîé ìåíåå ìîäèôèöèðîâàíà, îíà ñî-
õðàíÿåò ñâîéñòâåííóþ ýíäîêóòèêóëå ïëàñòèí÷àòóþ ñòðóêòóðó è ïîðîâûå êàíàëüöû è,
ñòàíîâÿñü ïëîòíîé, íå òåðÿåò ãèáêîñòè (â îòëè÷èå îò áîëåå õðóïêîé ýêçîêóòèêóëû). Íà
íåîêðàøåííûõ ñðåçàõ îíà íå îòëè÷àåòñÿ îò ýíäîêóòèêóëû, íî ïðè îêðàñêå ïî Ìàëëîðè
ïîäîáíî ýêçîêóòèêóëå îêðàøèâàåòñÿ êèñëûì ôóêñèíîì, íå âîñïðèíèìàåìûì ýíäîêó-
òèêóëîé (Lower, 1964).

Â íàøèõ ðàáîòàõ (Ãèëÿðîâ, Ñåìåíîâà, 1963) ìû èçáåãàëè âûäåëåíèÿ ìåçîêóòèêóëû,
ñîõðàíÿÿ òåðìèíîëîãèþ Óèããëñóîðñà, ïîäðàçóìåâàÿ ïîä ýíäîêóòèêóëîé âñþ ñëîèñòóþ
÷àñòü êóòèêóëû, ðàñïîëîæåííóþ ïîä ýêçîêóòèêóëîé. Òàêîé òðàêòîâêè ÿ áóäó ïðèäåðæè-
âàòüñÿ è çäåñü çà èñêëþ÷åíèåì ñïåöèàëüíî îãîâàðèâàåìûõ ñëó÷àåâ. Â äàëüíåéøåì èçëî-
æåíèè òåðìèí «ýíäîêóòèêóëà» óñëîâíî áóäåò ïðèìåíÿòüñÿ è â îòíîøåíèè òàêîé ïðîêó-
òèêóëû, êîòîðàÿ íå îáíàðóæèâàåò ðàçäåëåíèÿ íà äèôôåðåíöèðîâàííûå ñëîè (ðèñ. 1.21.,
1), ñîõðàíÿÿ ñîñòîÿíèå, êîòîðîå ìîæåò áûòü îõàðàêòåðèçîâàíî êàê áîëåå ïðèìèòèâíîå
ïëàñòèí÷àòîå, âñòðå÷àþùååñÿ ó ïðåäñòàâèòåëåé âñåõ âåòâåé òèïà ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Óïëîòíåíèå è óïðî÷íåíèå íàðóæíîãî ñëîÿ ïðîêóòèêóëüò äîñòèãàåòñÿ ó áîëüøèí-
ñòâà ÷ëåíèñòîíîãèõ â ðåçóëüòàòå çàäóáëåíèÿ ôåíîëàìè, êîòîðîå âåäåò ê ñêëåðîòèçàöèè.
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Äèôåíîëû, èìåþùèåñÿ â ãåìîëèìôå, ïîñòóïàþò â êëåòêè ãèïîäåðìû, ãäå äåçàìèíèðó-
þòñÿ è. ïðåâðàùàþòñÿ â ôåíîëüíûé êîìïîíåíò ñêëåðîòèíà (îðòîõèíîí), âûÿâëÿåìûé â
êóòèêóëå â ðåçóëüòàòå îêèñëåíèÿ (Ðãóîã, 1940; Lafon, 1943). Åñòåñòâåííî, ÷òî îêèñëå-
íèå ïðîòåêàåò âñåãî èíòåíñèâíåå â íàðóæíîì ñëîå êóòèêóëû, ÷òî è îïðåäåëÿåò ìåõà-
íèçì çàäóáëåíèÿ â ïåðâóþ î÷åðåäü ïåðèôåðèéíîé çîíû êóòèêóëû. Â ðåçóëüòàòå íåñïå-
öèôè÷åñêîé ãèäðîêñèëèçàöèè ôåíèë-àëàíèíà, âåðîÿòíî, îáðàçóþòñÿ òàêèå ñèëüíûå
äóáèòåëè, êàê ãèäðîõèíîí è ïèðîãàëëîë, âûÿâëåííûå â êóòèêóëå.

Õàêìåí è Òîää (Hackman, Todd, 1953, ïî: Gilmour, 1961) ñ÷èòàþò, ÷òî â êóòèêóëå íå
ïðîèñõîäèò ñâÿçûâàíèÿ áåëêîâ õèíîíàìè, à õèíîíîâûå ñòðóêòóðû àêòèâèðóþò êàðáîê-
ñèëüíûå ãðóïïû ïðîòîêàòåõèëîâîé êèñëîòû; ýòî ïðèâîäèò ê ñâÿçûâàíèþ êîíå÷íûõ N-
ãðóïï áåëêîâûõ öåïåé ïî ñëåäóþùåé ñõåìå:

Ïðîòîêàòåõèëîâàÿ (3,4-äèãèäðîêñèáåíçîéíàÿ) êèñëîòà íóæíà çäåñü, ïîñêîëüêó òîëü-
êî êàðáîêñèëüíàÿ ãðóïïà çàìåùàåòñÿ ýòèì ïóòåì. Ñëåäîâàòåëüíî, çäåñü èìååò ìåñòî
ïåïòèäíûé ýôôåêò, çàêëþ÷àþùèéñÿ â òîì, ÷òî êîíå÷íàÿ N-ãðóïïà â áåëêîâîé öåïè áî-
ëåå ðåàêòèâíà, ÷åì N-ãðóïïà ñâîáîäíîé àìèíîêèñëîòû. Âî âñÿêîì ñëó÷àå, êàêèì áû
ïóòåì íè øëî âåäóùåå ê ñêëåðîòèçàöèè çàäóáëåíèå íàðóæíîãî ñëîÿ ïðîêóòèêóëû, åãî
ïðåâðàùåíèå â ýêçîêóòèêóëó ÿâëÿåòñÿ è ïðèñïîñîáèòåëüíûì ïðîöåññîì, îïðåäåëÿþ-
ùèì óñèëåíèå çàùèòíîé ôóíêöèè ïîêðîâîâ.

Çàäóáëåíèå íàðóæíîãî ñëîÿ è îáðàçîâàíèå ýêçîêóòèêóëû õîòÿ íåñêîëüêî è ñíèæàþò
ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ, íî íå èñêëþ÷àþò åå. Ýòî äîêàçûâàåòñÿ òåì, ÷òî ôîðìû ñ äèô-
ôåðåíöèðîâàííîé òîíêîé ýêçîêóòèêóëîé ïîñòîÿííî ñïîñîáíû ê êîæíîìó äûõàíèþ (íà-
ïðèìåð, ðà÷êè-öèêëîïû) èëè ñïîñîáíû ê êîæíîìó äûõàíèþ â óñëîâèÿõ ýêñïåðèìåíòà,
êàê, íàïðèìåð, ëè÷èíêè ìóõè Calliphora erythrocephala ñ ïåðåøíóðîâàííûìè êîíöàìè
òåëà, íåñóùèìè äûõàëüöà (Fraenkel, Herford, 1938), èëè ëè÷èíêè Tipula ñ ïîëíîñòüþ
èçîëèðîâàííûìè äûõàëüöàìè (Ãèëÿðîâ, 1947).

Âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ó âûñøèõ ðàêîîáðàçíûõ äûõàòåëüíûå ïîâåðõíîñòè æàáåðíûõ
ëèñòêîâ òîæå èìåþò ýêçîêóòèêóëÿðíûé ñëîé, ïðèäàþùèé ëèñòêàì íåîáõîäèìóþ ïðî÷-
íîñòü, ïðåïÿòñòâóþùóþ èõ ñïàäàíèþ, ïî, ðàçóìååòñÿ, îáåñïå÷èâàþùèé ïðîíèöàåìîñòü
äëÿ äûõàòåëüíûõ ãàçîâ (ó Chionolcetus, ó Paralithodes). Äàæå ñêëåðîòèçèðîâàííûå è
èìïðåãíèðîâàííûå èçâåñòüþ ïîêðîâû ìîêðèö è â íîðìå è â ýêñïåðèìåíòå (Edney,
Spencer, 1955) âûïîëíÿþò äûõàòåëüíóþ ôóêöèþ, ò. å. ïðîíèöàåìû äëÿ ãàçîâ, è, êðîìå
òîãî, ïðîíèöàåìû äëÿ âîäû è èñïàðåíèÿ (Edney, 1951). Ïðîíèöàåìû äëÿ èñïàðåíèÿ è
ïîêðîâû äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, èìåþùèõ óïëîòíåííûå ñêëåðèòû — ëè÷èíêè Agriotes

(Wigglesworth, 1945), äèïëîïîä p. Glomeris (Edney, 1951) è äð. Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî ñêëå-
ðîòèçàöèÿ ñàìà ïî ñåáå åùå íå ïðåäñòàâëÿåò ïðèñïîñîáëåíèÿ ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ;
òå ÷ëåíèñòîíîãèå, ó êîòîðûõ ïîêðîâû õîòÿ è ñêëåðîòèçîâàíû, íî íå èìåþò ñïëîøíîãî
âîäîíåïðîíèöàåìîãî ãèäðîôîáíîãî ñëîÿ (âîñê, ïàðàôèí), ïðèñóùåãî ýïèêóòèêóëå, íå
ìîãóò äëèòåëüíî ñóùåñòâîâàòü âíå óêðûòèé íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, æèòü â íåíàñûùåí-
íîé âîäÿíûì ïàðîì àòìîñôåðå.

Áîãàòûé æèðîïîäîáíûìè âåùåñòâàìè ñàìûé íàðóæíûé ñëîé êóòèêóëû âûñøèõ íà-
ñåêîìûõ è äðóãèõ âåäóùèõ îòêðûòûé îáðàç æèçíè íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ è ÿâëÿåòñÿ
òîé ÷àñòüþ êóòèêóëû, êîòîðàÿ âûïîëíÿåò áàðüåðíóþ çàùèòíóþ â îòíîøåíèè èñïàðå-
íèÿ ôóíêöèþ; èìåííî ê ýòîìó ñëîþ è áûë âïåðâûå ïðèìåíåí òåðìèí «ýïèêóòèêóëà».
Ïîýòîìó òîëüêî íàðóæíûé ãèäðîôîáíûé, íå îêðàøèâàþùèéñÿ ïî Ìàëëîðè èëè àçàíî-
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âûì ìåòîäîì ñëîé êóòèêóëû íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, îïðåäåëÿåìûé ïî ïîëîæåíèþ,

ñòðîåíèþ è ôóíêöèè, ñëåäóåò îáîçíà÷àòü êàê ýïèêóòèêóëó. Îêðàøèâàåìûé â îðàíæå-
âûé öâåò ïî Ìàëëîðè (èëè â êðàñíûé — àçàíîâûì ìåòîäîì) ñàìûé íàðóæíûé ñëîé
êóòèêóëû òîëñòîïàíöèðíûõ ðàêîîáðàçíûõ ÿâëÿåòñÿ è ìîðôîëîãè÷åñêè, è ôóíêöèîíàëüíî
àíàëîãîì ýêçîêóòèêóëû íàñåêîìûõ è äðóãèõ ôîðì. Ïîýòîìó íåïðàâèëüíî ñ÷èòàòü åãî
ýïèêóòèêóëîé, ïîäîáíî òàêîâîé ó íàñåêîìûõ, êàê ýòî äåëàëè íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè
(Drach, 1935; Krishnakumaran, 1956) è êàê ýòî ôîðìóëèðóåò â îáîáùàþùåé ðàáîòå Ëàó-
ýð (Lower, 1964).

Äàëüíåéøèé ñðàâíèòåëüíûé îáçîð ñòðîåíèÿ ïîêðîâîâ ðàçëè÷íûõ èçó÷åííûõ ãðóïï
÷ëåíèñòîíîãèõ áóäåò ñäåëàí â ñîîòâåòñòâèè ñ èçëîæåííûìè âûøå ïðåäñòàâëåíèÿìè î
ïðèðîäå è çíà÷åíèè îòäåëüíûõ ðàçëè÷àåìûõ ñëîåâ. Ïðè òàêîì îáçîðå âàæíî ó÷èòûâàòü
íå òîëüêî ñèñòåìàòè÷åñêîå ïîëîæåíèå òîãî èëè èíîãî îáúåêòà, íî è åãî ýêîëîãè÷åñêèå
îñîáåííîñòè, îò êîòîðûõ â çíà÷èòåëüíîé ìåðå çàâèñèò ôóíêöèÿ ïîêðîâîâ, ñòåïåíü èõ
ñêëåðîòèçàöèè, âîäîíåïðîíèöàåìîñòè, ñïîñîáíîñòè ê ãàçîîáìåíó.

Êóòèêóëà ðàêîîáðàçíûõ (Crustacea)

Äëÿ áîëüøèíñòâà ðàêîîáðàçíûõ õàðàêòåðíî îáèòàíèå â âîäå, òîëüêî Oniscoidea
èç ðàâíîíîãèõ ïðåäñòàâëÿþò ïîäîòðÿä, âñå ïðåäñòàâèòåëè êîòîðîãî âåäóò íàçåì-
íûé îáðàç æèçíè. Â äðóãèõ îòðÿäàõ ê æèçíè íà ñóøå ïðèñïîñîáèëèñü ëèøü îòäåëü-
íûå ïðåäñòàâèòåëè, êîòîðûå ëèáî â êàêîé-òî ïåðèîä æèçíè âñå æå îáèòàþò â âîäå
(êàòàäðîìíûå «çåìíîâîäíûå», êàê Birgus ñðåäè Decapoda), ëèáî åñëè îáèòàþò âíå
âîäû, òî â ïîñòîÿííî âëàæíîé ñðåäå, íàïðèìåð â ïî÷âå (êàê íåêîòîðûå Copepoda,
íàïðèìåð Moraria, Canthocamptus).

Ñðåäè ðàêîîáðàçíûõ åñòü êàê ôîðìû ñî ñëàáî ñêëåðîòèçîâàííûìè ïîêðîâàìè (íà-
ïðèìåð, öèêëîïû, íåêîòîðûå êðåâåòêè p. Leander è äðóãèå — ðèñ. 1.2.), òàê è òàêèå, ó
êîòîðûõ ðàçâèò ìîùíûé ñêëåðîòèçîâàííûé ïàíöèðü, óêðåïëåííûé âêëþ÷åíèÿìè èçâå-
ñòè (ó Decapoda, ó Stomatopoda, ó áîëüøèíñòâà Isopoda è äðóãèõ — ðèñ. 1.1., 3, 4; ðèñ.
1.2.). Ó ðàêîîáðàçíûõ ìîæíî ïðîñëåäèòü ðàçíóþ ñòåïåíü ðàçâèòèÿ êóòèêóëû êàê â ñðàâ-
íèòåëüíûõ ðÿäàõ ôîðì, òàê ÷àñòî è â ïðåäåëàõ îäíîé îñîáè íà ðàçíûõ ó÷àñòêàõ òåëà.
Îñîáåííîñòüþ êóòèêóëû ðàêîîáðàçíûõ ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî â íåé î÷åíü âàðüèðóåò ñîäåð-
æàíèå îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà (îò 1 äî 90%) è ÷òî îñíîâíóþ ìàññó îðãàíè÷åñêîãî âå-
ùåñòâà â íåé ñîñòàâëÿåò õèòèí (Lafon, 1941).

Ðèñ. 1.2. Ñòðîåíèå êóòèêóëû ðàêîîáðàçíûõ: 1 — Leander adspersus (Decapoda); 2 — Idothea baltica

(Isopoda); 3 — Ligidium hypnorum (Isopoda); ãèï.— ãèïîäåðìà; ê.ç. — êàëüöèíèðîâàííàÿ çîíà;
ýêç. — ýêçîêóòèêóëà; ýíä. — ýíäîêóòèêóëà.
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Â ïðîñòåéøèõ ñëó÷àÿõ, íàïðèìåð ó Cyclops (Copepoda), êóòèêóëà òîíêàÿ è ñîñòîèò
òîëüêî èç ýêçîêóòèêóëû è ýíäîêóòèêóëû. Íà ñïèííîé ñòîðîíå êóòèêóëà òîëùå, ýêçîêó-
òèêóëà òîæå äîâîëüíî òîëñòàÿ, íî íå÷åòêî îòãðàíè÷åíà îò ýíäîêóòèêóëû (âûðàæåíà ìå-
çîêóòèêóëà). Íà áðþøíîé ñòîðîíå êóòèêóëà çíà÷èòåëüíî òîíüøå, è ýêçîêóòèêóëà â íåé
ðåçêî îòãðàíè÷åíà íà ñðåçàõ îò ýíäîêóòèêóëû. Íà ìåæñåãìåíòíûõ ìåìáðàíàõ ýêçîêó-
òèêóëà ïî÷òè íå âûðàæåíà. Ýíäîêóòèêóëà ãîìîãåííà, áåç âûðàæåííîé ñëîèñòîñòè. Òà-
êîå æå ñòðîåíèå ïðè íåñêîëüêî áîëüøåé òîëùèíå îòìå÷åíî Ñåìåíîâîé (1963) è äëÿ
Artemia salina (Branchiopoda-Anostraña). Ó äàôíèé (Cladocera) ýòèì èññëåäîâàòåëåì
îòìå÷åíà äâóñëîéíîñòü êóòèêóëû íà ùèòêàõ, îäíàêî ìåæñåãìåíòíûå ó÷àñòêè êóòèêóëû
õîòÿ è èìåþò òàêóþ æå òîëùèíó, êàê è â ñêëåðèòàõ, íî ëèøåíû ýêçîêóòèêóëÿðíîãî ñëîÿ.

Òàêîå ñòðîåíèå êóòèêóëû, êàê ó Cyclops, îáåñïå÷èâàþùåå öèêëîïàì ãàçîîáìåí ïðè
êîæíîì äûõàíèè, íàáëþäàåòñÿ è íà äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòÿõ äðóãèõ ðàêîîáðàçíûõ;
òàêîâû æàáðû êðàáîâ Chionolcetus opilio (Fabr), Paralithodes camtschatica (Tiles), òîí-
êîïàëîãî ðå÷íîãî ðàêà (Astacus leptodactylus Esch.); òàêîâû è ïëåîïîäû ìîêðèö. Ligidium,

Tracheoniscus è äàæå íàèáîëåå ñóõîóñòîé÷èâûõ Armadillidium.
Ñêëåðîòèçàöèÿ ïîêðîâîâ ðàêîîáðàçíûõ, îïðåäåëÿþùàÿ èõ áóëüøóþ ìåõàíè÷åñêóþ

ïðî÷íîñòü è ìåíüøóþ ïðîíèöàåìîñòü, ñâÿçàíà ñ âûñîêîé äèôôåðåíöèðîâêîé ñëîåâ êó-
òèêóëû è ñ îòëîæåíèåì â íåé ñîëåé êàëüöèÿ — ÑàÑÎ

ç
, Ñà

3
(ÐÎ

4
)

2
 è (â íåáîëüøèõ êîëè-

÷åñòâàõ) ìàãíèÿ (MgCÎ
3
).

Ïëàíêòîííûå ôîðìû âûñøèõ ðàêîîáðàçíûõ, èìåþùèå ëîêàëèçîâàííûå äûõàòåëü-
íûå ïîâåðõíîñòè, íî âñå æå â îáùåì òîíêèå ïîêðîâû, õàðàêòåðèçóþòñÿ ñêëåðèòàìè, íà
ñðåçàõ â ïðèíöèïå ïîõîæèìè íà ïîêðîâû äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé, íî íåñêîëüêî
áîëåå òîëñòûìè. Òàêîâû, íàïðèìåð, ïîêðîâû êðåâåòîê p. Leander. Êðèøíàêóìàðàí
(Krishnakumaran, 1958), èññëåäîâàâøèé ïîêðîâû êðåâåòêè Penaeus indicus Ì. Edw.,
âûÿâèë òå æå äâà ñëîÿ (íî ýòîò àâòîð íàçûâàåò «ýïèêóòèêóëîé» ñëîé, êîòîðûé îêðàøè-
âàåòñÿ â êðàñíûé öâåò; êàê áûëî óæå óêàçàíî, òàê îêðàøèâàåòñÿ ýêçîêóòèêóëà).

Òàêèì æå îáðàçîì â êðàñíûé öâåò îêðàøèâàåòñÿ è íàðóæíûé ñëîé åùå òîíêîé êó-
òèêóëû ó ñâåæåïåðåëèíÿâøèõ ðå÷íûõ ðàêîâ (Astacus), êàê ýòî óêàçûâàåò Äåííåë (Dennell,
1947), è ó êðàáîâ Carcinus maenas (Krishnan, 1951).

Â ïðåäåëàõ ýíäîêóòèêóëû ó Penaeus íà ñêëåðèòàõ íàìå÷àåòñÿ íåêîòîðàÿ äèôôåðåí-
öèðîâêà íà âíóòðåííèé è íàðóæíûé ñëîè. À ó ÷åðíîìîðñêèõ Gammarus sp., âåäóùèõ
ïðèäîííûé îáðàç æèçíè, ó êîòîðûõ íà ñêëåðèòàõ ýêçîêóòèêóëà ðàçâèòà çíà÷èòåëüíî
ñèëüíåå, ÷åì â ñî÷ëåíåíèÿõ, ýíäîêóòèêóëà íà ñåãìåíòàõ äâóñëîéíàÿ. Íàðóæíûé ñëîé
ýíäîêóòèêóëû ñîäåðæèò âêëþ÷åíèÿ èçâåñòè, ïðèäàþùåé ïîêðîâàì ìåõàíè÷åñêóþ ïðî÷-
íîñòü, à âíóòðåííèé — ãîìîãåííûé. Â ñî÷ëåíåíèÿõ ýíäîêóòèêóëà íå èìååò èçâåñòêî-
âûõ êîíêðåöèé. Â ñîäåðæàùåì èçâåñòêîâûå âêëþ÷åíèÿ ñëîå îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî
ýíäîêóòèêóëû ïðèîáðåòàåò õàðàêòåðíóþ äëÿ òîëñòîïàíöèðíûõ ðàêîîáðàçíûõ ñòðóêòó-
ðó â âèäå âåðòèêàëüíûõ âîëîêíèñòûõ óçåëêîâ ìåæäó ãîðèçîíòàëüíûìè ïëàñòèíêàìè.
Åùå áîëüøàÿ äèôôåðåíöèðîâêà ñòðóêòóðû ýíäîêóòèêóëû îòìå÷åíà ó âåäóùåãî äîí-
íûé îáðàç æèçíè ðàêà-áîãîìîëà (Squilla holoschista), ó êîòîðîãî èìåþòñÿ çàíèìàþùèé
áîëåå äèñòàëüíîå ïîëîæåíèå ïèãìåíòíûé ñëîé, ñëåäóþùèé çà íèì ñëîé ñ âåðòèêàëüíî
ðàñïîëîæåííûìè âîëîêíèñòûìè ïó÷êàìè è ñàìûé âíóòðåííèé îäíîðîäíî-ïëàñòèí÷à-
òûé ñëîé (òîëùèíà ýòèõ çîí ñîîòâåòñòâåííî 42, 65 è 35 μ (Krishnakumaran, 1956). Îíè
ñîîòâåòñòâóþò ïðèìåðíî òàêèì æå ñëîÿì, âûäåëÿåìûì ó ðå÷íîãî ðàêà (Dennell, 1947) è
ó êðàáà (Krishnan, 1951). Îá ýòîì ïðèíöèïèàëüíîì ñõîäñòâå ñâèäåòåëüñòâóåò íå òîëüêî
ñõîäñòâî îêðàñêè ïî Ìàëëîðè íà ñðåçàõ, íî è íåêîòîðûå ðåàêöèè.

Ïîëîæèòåëüíàÿ êñàíòîïðîòåèíîâàÿ, ìèëëîíîâà è áèóðåòîâàÿ ðåàêöèè ïîêàçûâàþò,
÷òî â ïèãìåíòíîì ñëîå êóòèêóëû èìåþòñÿ áåëêè ñ àðîìàòè÷åñêèìè ãðóïïàìè. Õèòîçà-
íîâàÿ ðåàêöèÿ è ïðîáà Øóëüöå ïîêàçûâàþò, ÷òî â ýíäîêóòèêóëå èìåþòñÿ õèòèíîâî-
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ïðîòåèíîâûå êîìïëåêñû, ÷àñòè÷íî çàäóáëåííûå
ôåíîëàìè (ïîëîæèòåëüíàÿ àðãåíòàôôèíîâàÿ è
ìèëëîíîâà ïðîáû) è óêðåïëåííûå èçâåñòüþ (ùå-
ëî÷íàÿ ïèðîãàëëîëîâàÿ ïðîáà). Â ïèãìåíòíîì
ñëîå, íå âîñïðèíèìàþùåì îêðàñêó ïî Ìàëëîðè,
îêðàñêà ñóäàíîì III, IV è ÷åðíûì ñâèäåòåëüñòâóåò î
íàëè÷èè ëèïèäîâ, ñâÿçàííûõ ñ ïðîòåèíàìè, ïîñêîëü-
êó îíè íå ðàñòâîðÿþòñÿ â ýôèðå è õëîðîôîðìå.

Â íåïèãìåíòèðîâàííîé ýíäîêóòèêóëå íå âû-
ÿâëÿþòñÿ àðîìàòè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ è ëèïîèäû.
Ïðîäîëüíûå ïó÷êè â ýíäîêóòèêóëå ïî ðåàêöèÿì íå
îòëè÷àþòñÿ îò îñòàëüíûõ ÷àñòåé ýòîãî ñëîÿ. Ó âûñ-
øèõ äîííûõ ðàêîîáðàçíûõ ñ ðàçâèòûì ïàíöèðåì
— ó ðå÷íîãî ðàêà, ó êðàáà è ó ðàêà-áîãîìîëà, à
òàêæå ó êðåâåòêè Penaeus indicus — èññëåäîâàòå-
ëè, èçó÷àâøèå ñòðîåíèå èõ êóòèêóëû, íàõîäèëè
ñíàðóæè îò îêðàøèâàþùåãîñÿ êðàñíûì òîíêîãî
ñëîÿ («ýïèêóòèêóëû II», ïî òåðìèíîëîãèè óêàçàííûõ àâòîðîâ; ýêçîêóòèêóëû, ïî íàøå-
ìó ìíåíèþ — Ãèëÿðîâ, Ñåìåíîâà, 1963) òîíêóþ ìåìáðàíó, ïðèíèìàþùóþ ñèíþþ îê-
ðàñêó ïî Ìàëëîðè. Ýòîò ñëîé (ó Leander íå îáíàðóæåííûé) èìååò òîëùèíó ìåíåå 1 μ è
îáîçíà÷àåòñÿ Êðèøíàêóìàðàíîì êàê «ýïèêóòèêóëà I».

Ýòîò ñëîé íåëüçÿ ãîìîëîãèçèðîâàòü ñ ýïèêóòèêóëîé íàñåêîìûõ, ó êîòîðûõ îíà íå
âîñïðèíèìàåò îêðàñêó. Ïî-âèäèìîìó, ïðèðîäà ýòîãî ñëîÿ ó ðàêîîáðàçíûõ èíàÿ, ÷åì ó
ýïèêóòèêóëû íàñåêîìûõ. Êðèøíàêóìàðàí ó Squilla ýòó ìåìáðàíó ðàññìàòðèâàåò êàê
ñîñòîÿùóþ èç çàäóáëåííîãî ôåíîëàìè ëèïîïðîòåèíîâîãî êîìïëåêñà. Ýòîò èññëåäîâà-

Ðèñ. 1.3. Áðþøíàÿ ïîâåðõíîñòü áîêîïëàâà Synurella

ambulans (ñåãìåíòû III—VIII). Ïóíêòèðîâêîé âûäåëå-
íû òîíêîïîêðîâíûå äûõàòåëüíûå ó÷àñòêè; ñ.æ. — ñòåð-
íàëüíûå æàáðû (ïî Hrabì, 1948).

Ðèñ. 1.4. Íîðà Ocypoda aegyptiaca (ïî Magnus, 1960).
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òåëü, ãîâîðÿ îá ýïèêóòèêóëå Penaeus, ñàì îãîâàðèâàåò, ÷òî îíà êàðäèíàëüíî îòëè÷àåòñÿ
îò ýïèêóòèêóëû òàêèõ íàñåêîìûõ, êàê Rhodnius, Tenebrio è Periplaneta.

Ñóùåñòâåííî îòìåòèòü, ÷òî â îíòîãåíåçå äèôôåðåíöèðîâàííàÿ êóòèêóëà ðàêîîá-
ðàçíûõ ðàçâèâàåòñÿ íà áàçå çíà÷èòåëüíî áîëåå ïðîñòîé, êóòèêóëû, ñõîäíîé ñ êóòèêóëîé
Cyclops. Ó ëè÷èíêè Squilla holoschista, íàçûâàåìîé «ýðèõòóñ», ãîìîãåííàÿ òîíêîïëàñ-
òèí÷àòàÿ, ñîñòîÿùàÿ èç áåëêîâ è õèòèíà êóòèêóëà, ê êîòîðîé ïðèìåíèì òåðìèí «ïðîêó-
òèêóëà», è íå èìååò ïðèçíàêîâ çàäóáëåíèÿ, êàëüöèôèêàöèè èëè èìïðåãíàöèè ëèïèäà-
ìè, õîòÿ è äàåò ïîëîæèòåëüíóþ ìèëëîíîâó ðåàêöèþ, êàê è ïèãìåíòíûé ñëîé âçðîñëûõ
ðàêîâ-áîãîìîëîâ. Îêðàøèâàåìûé ïî Ìàëëîðè êðàñíûì íàðóæíûé ñëîé î÷åíü òîíêèé.
Íî óæå íà âòîðîé ïîñëåëèíî÷íîé ñòàäèè êóòèêóëà äèôôåðåíöèðóåòñÿ — â íàðóæíîì
ñëîå ýíäîêóòèêóëû íà÷èíàåòñÿ êàëüöèôèêàöèÿ. À â ìåæñåãìåíòíûõ ìåìáðàíàõ êóòè-
êóëà è ó âçðîñëûõ ôîðì ñîõðàíÿåò ñõîäñòâî ñòðóêòóðû ñ ëè÷èíî÷íîé. Ñòðîåíèå ïîêðî-
âîâ ó íèçøèõ êîæíîäûøàùèõ ðàêîîáðàçíûõ è æàáåðíûõ ïîêðîâîâ âûñøèõ â ïðèíöèïå
îäíîòèïíî, è òàêèå ïîêðîâû íåñîìíåííî ïðîíèöàåìû. Ïëîòíûå çàäóáëåííûå è êàëüöè-
ôèöèðîâàííûå ïàíöèðè áåíòè÷åñêèõ Malacostraca, ðàçóìååòñÿ, ãîðàçäî ìåíåå ïðîíè-
öàåìû. Â ðÿäå ñëó÷àåâ îòìå÷àåòñÿ ïðîíèöàåìîñòü äëÿ ãàçîîáìåíà íå òîëüêî æàáð, íî è
îòäåëüíûõ áîëåå òîíêèõ ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ. Òàê, ó èìåþùèõ è äèôôåðåíöèðîâàííûå
æàáðû ðàêîîáðàçíûõ, íàïðèìåð, ó àìôèïîä Synurella ambutans, åñòü îñîáûå ïðîíèöàå-
ìûå ñòåðíàëüíûå ïîëÿ (ðèñ. 1.3.) (Hrabì, 1948).

Ðèñ. 1.5. Çàâèñèìîñòü ìåæäó êîíöåíòðàöèåé ñîëåé â âîäå (àáñöèññà) è â æèäêîñòÿõ òåëà (îðäèíà-
òà) ó ðàêîîáðàçíûõ èç ñîëîíîâàòûõ âîä (ïî Beadle, 1943).
1 — Gammarus obtusatus; 2 — Carcinus maenas; 3 — Telphusa fluviatilis; 4 — Eriocheir sinensis; 5
— Gammarus duebeni; 6 — Potamobius fluviatilis; 7 — Palaemonetes varians; 8 — Leander serratus;
9 — Gammarus pulex; 10 — Daphnia magna; 11 — Artemia salina; 12 — Asellus aquaticus.
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Ðèñ. 1.6. Ïîòåðÿ âîäû (%) âîäÿíûì îñëèêîì (Asellus aquaticus) â ñóõîé àòìîñôåðå (1) è ïðè 100%
îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè (2) (ïî Lagerspetz, Lehtonen, 1961).

Ðèñ. 1.7. Çàâèñèìîñòü ñêîðîñòè ïîòåðè âîäû (â
% — îðäèíàòà) îò ïðîöåíòíîãî ñîäåðæàíèÿ âîäû
â òåëå ìîêðèöû (àáñöèññà) (ïî Bursell, 1955).

Ýòî ïîçâîëÿåò íåêîòîðûì äåñÿòèíîãèì ðàêàì îáèòàòü âíå âîäû; íàïðèìåð, íàçåì-
íûå, æèâóùèå â ñóïðàëèòîðàëè Êðàñíîãî ìîðÿ êàòàäðîìíûå ðàêè-îòøåëüíèêè Coenobita

jousseaumei Bouvier äàæå èçáåãàþò âîäû áîëüøóþ ÷àñòü âðåìåíè, âõîäÿ ñ íåþ â êîí-
òàêò òîëüêî òîãäà, êîãäà èì íåîáõîäèìî âîçîáíîâèòü â ðàêîâèíå çàïàñ âîäû, òðåáóåìûé
äëÿ óâëàæíåíèÿ äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè, ïðåæäå âñåãî áðþøêà.

Íàçåìíûå êðàáû Ocypoda aegyptiaca Gerst. íà ïåñ÷àíûõ áåðåãàõ îáèòàþò â íîðêàõ,
äîõîäÿùèõ äî ãðóíòîâîé âîäû (ðèñ. 1.4.), â êîòîðûõ âëàæíîñòü âîçäóõà áëèçêà ê íàñû-
ùåííîé, âûõîäÿ èç íîðîê òîëüêî ïî íî÷àì â ïîèñêàõ ïèùè (Magnus, 1960). Èçâåñòíà
îáùàÿ ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ áîëüøèíñòâà ñîëîíîâàòîâîäíûõ âûñøèõ ðàêîîáðàç-
íûõ, êîòîðàÿ îïðåäåëÿåò çàâèñèìîñòü êîíöåíòðàöèè ãåìîëèìôû (è ìî÷åâîé æèäêîñòè)
îò êîíöåíòðàöèè ñîëåé â îêðóæàþùåé âîäå (ðèñ. 1.5.). Ïîéêèëîîñìè÷íîñòü ñîëîíîâà-
òîâîäíûõ ôîðì çàâèñèò â îñíîâíîì îò ïðîíèöàåìîñòè æàáåðíûõ ïîêðîâîâ. Ãîìîéîîñ-
ìè÷íîñòü îáèòàòåëåé ïðåñíîâîäíûõ è
ñîëåíûõ âíóòðåííèõ âîäîåìîâ ñâÿçàíà ñ
ñîâåðøåíñòâîì ðåãóëÿòèâíîé äåÿòåëüíî-
ñòè àíòåííàëüíûõ æåëåç (Beadle, 1943).

Îïûòû ïî âûÿâëåíèþ ïðåäïî÷òåíèÿ
âîäû ðàçíîé ñîëåíîñòè ïîêàçûâàþò, ÷òî
ñîëîíîâàòîâîäíûå áàëòèéñêèå Idothea
baltica è Gammarus sp. ïðåäïî÷èòàþò
ñîëîíîâàòóþ âîäó (äàæå ñîäåðæàùóþ
òîëüêî NaCl) ïðåñíîé, òîãäà êàê Asellus

aquaticus, âçÿòûé èç ïðåñíîé âîäû, ïðåä-
ïî÷èòàåò ïðåñíóþ âîäó, à âûëîâëåííûå
â ñîëîíîâàòîé âîäå âîäÿíûå îñëèêè â
îïûòå ïðåäïî÷èòàþò ïðåñíóþ âîäó
(Lagerspetz, Mattila, 1961).

Èíòåðåñíû îñîáåííîñòè ïîêðîâîâ
ðàâíîíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ (Isopoda), ñðå-
äè êîòîðûõ íàäñåìåéñòâî ìîêðèö
(Oniscoidea) ïðèñïîñîáèëîñü ê æèçíè íà
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ñóøå, ïðè÷åì ðàçíûå ïðåäñòàâèòåëè ìîêðèö â íåîäèíàêîâîé ñòåïåíè ÷óâñòâèòåëüíû ê
âûñûõàíèþ.

Ó âîäíûõ ìîðñêèõ èçîïîä íàáëþäàåòñÿ ðàçíàÿ ñòåïåíü ðàçâèòèÿ êóòèêóëû — áîëåå
òîíêàÿ è ñëàáî êàëüöèíèðîâàííàÿ, íàïðèìåð ó ïëàâàþùåé ìåæäó âîäîðîñëÿìè Idothea
baltica (ðèñ. 1.2., 2), ñèëüíî êàëüöèíèðîâàííàÿ ó äîííûõ Sphaeroma sp.

Ïîêðîâû ó âîäíûõ ðàâíîíîãèõ ïðîíèöàåìû äëÿ èñïàðåíèÿ — â îïûòàõ ïðè 20° â
ñóõîé àòìîñôåðå 50% îñîáåé ïðåñíîâîäíîãî âîäÿíîãî îñëèêà (Asellus aquaticus) ïîãè-
áàëî â òå÷åíèå äâóõ ÷àñîâ (ðèñ. 1.6.), òåðÿÿ â âåñå îêîëî 30%, à â íàñûùåííîé âîäÿíûì
ïàðîì àòìîñôåðå ãèáåëü 50% îñîáåé ïðîèñõîäèëà òîëüêî ÷åðåç 30 ÷àñîâ (ïîòåðÿ âîäû
20%), à îòäåëüíûå ýêçåìïëÿðû æèëè áîëåå òðåõ ñóòîê (Lagerspetz, Lehtonen, 1961).
Æèâóùèå âî âëàæíûõ óñëîâèÿõ àìôèáèîòè÷åñêèå ïðåäñòàâèòåëè ðîäà Ligidium (L.
hypnorum, L. nodulosus) èìåþò äîâîëüíî ìÿãêèå è òîíêèå ïîêðîâû, î÷åíü ñëàáî êàëüöè-
íèðîâàííûå ñ ðåäóöèðîâàííîé â ñî÷ëåíåíèÿõ ýêçîêóòèêóëîé è ñëàáî ñëîèñòîé ýíäîêó-
òèêóëîé, â êîòîðîé íå âûðàæåíû âåðòèêàëüíûå óçåëêè (êàê íà ðèñ. 1.2., 3).

Èç íàçåìíûõ ôîðì ó æèâóùèõ âî âëàæíîé ëåñíîé ïîäñòèëêå Trachelipus rathkei
Brandt êóòèêóëà òîíêàÿ, ýêçîêóòèêóëà íåðåçêî îòãðàíè÷åíà îò ýíäîêóòèêóëû, êîòîðàÿ
ñëàáî êàëüöèíèðîâàíà. Ó Cylisticus, îáèòàþùèõ â ñóõèõ ìåñòàõ, è Tracheoniscus

caucasicus Verh., ñîáðàííûõ ïîä ñóõîé êîðîé, ïîêðîâû ïðî÷íûå ñ äîâîëüíî òîíêîé ýê-
çîêóòèêóëîé, íî ñ ñèëüíîé êàëüöèíàöèåé ýíäîêóòèêóëû (êðîìå ñàìîé âíóòðåííåé åå

Òàáëèöà 1.1. Ïîòåðÿ â âåñå ìîêðèöàìè ðàçíûõ âèäîâ â òîêå âîçäóõà
(18°, 85% îòí. âëàæí.) çà 30 ìèí.

Âèä Ìåñòî îáèòàíèÿ Ïîòåðÿ â âåñå îò ñóõîãî âåñà 

Ligia oceanica  

Oniscus asellus  

Porcellio vulgare 

Armadillidium vulgare 

Ëèòîðàëü  

Âëàæíûå 

Óìåðåííî ñóõèå 

Ñóõèå 

6.5±2.4 

6.3±4.0 

2.7±1.0 

1.4±0.5 

Òàáëèöà 1.2. Cêîðîñòü èñïàðåíèÿ (â ìã ìì-2 ÷àñ-1) ó ìîêðèö âî âëàæíîì âîçäóõå
 ïðè íåáëîêèðîâàííûõ è áëîêèðîâàííûõ ïëåîïîäèÿõ.

Âèä Ïëåîïîäèè Ïîãëîùåíèå 

êèñëîðîäà 

Âûäåëåíèå 

ÑÎ2 

RQ 

Ligia oceanica Íåáëîêèðîâàííûå 

Áëîêèðîâàííûå 

0.155±0.0058 

0.081 ±0.0051 

0.128±0.0048 

0.113±0.0043 

0.82 

1.40 

Oniscus asellus Íåáëîêèðîâàííûå  

Áëîêèðîâàííûå 

0.075±0.0030 

0.039±0.0024 

0.064±0.0030 

0.052±0.0025 

0.88 

1.36 

Porcellio scaber Íåáëîêèðîâàííûå  

Áëîêèðîâàííûå 

0.084+0.0029 

0.029±0.0019 

0.070±0.0028 

0.053±0.0031 

0.85 

1.69 

Armadillidium vulgare Íåáëîêèðîâàííûå 

Áëîêèðîâàííûå 

0.086±0.0033 

0.022±0.0018 

0.077±0.0032 

0.036±0.0029 

0.90 

1.64 

Ïðèìå÷àíèå: Êàæäàÿ öèôðà — ñðåäíÿÿ (± ñòàíäàðòíàÿ îøèáêà ñðåäíåé) èç äâàäöàòè îïðåäåëåíèé.
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Òàáëèöà 1.3. Äëèòåëüíîñòü âûæèâàíèÿ âî âëàæíîé àòìîñôåðå (100% RH) ìîêðèö
 ðàçíûõ âèäîâ ñ âûêëþ÷åííûìè ïëåîïîäàìè.

Âèä Âðåìÿ, ÷àñ 

Ligia oceanica 

Oniscus asellus 

Porcelio scaber 

Armadillidium vulgare 

60±5.3 

48±3.7 

5±0.3 

4.5±0.3 

Òàáëèöà 1.4. Äëèòåëüíîñòü âûæèâàíèÿ ìîêðèö ðàçíûõ âèäîâ â ñóõîì âîçäóõå.

Âèä Âðåìÿ, ÷àñ Ïðèìå÷àíèå 

Ligia oceanica 

Oniscus asellus 

Porcelio scaber 

Armadillidium vulgare 

7.6±0.5 

4.5±0.3 

10.1 ±0.8 

12.3±1.2 

Ligia italica ïðè 23° â àáñîëþòíî ñóõîé 

àòìîñôåðå âûæèâàåò 2-4 ÷àñà (Perttunen, 1961) 

÷àñòè). À ó Armadillidium officinale, æèâóùèõ íà ñóõèõ èçâåñòíÿêàõ þæíîãî áåðåãà Êðûìà,
ýíäîêóòèêóëà î÷åíü òîëñòàÿ è ñèëüíî êàëüöèíèðîâàííàÿ, òîãäà êàê ýêçîêóòèêóëà îòíî-
ñèòåëüíî òîíêàÿ (ðèñ. 1.1., 4). Ó ñðåäíåàçèàòñêèõ ïóñòûííûõ ìîêðèö Hemilepistus elegans

Uljan. êóòèêóëà íà òåðãèòàõ (êîòîðûìè ýòè ìîêðèöû çàêðûâàþò âõîä â ñâîè íîðêè) çíà-
÷èòåëüíî òîëùå, ÷åì íà ñòåðíèòàõ, ïðè÷åì è òîëùèíà ýêçîêóòèêóëû òåðãèòîâ â òðè
ðàçà ïðåâûøàåò òàêîâóþ ñòåðíèòîâ.

Ýíäîêóòèêóëà òåðãèòîâ ãîìîãåííà òîëüêî â íàðóæíîé ÷àñòè, à îñíîâíàÿ åå ÷àñòü
ñèëüíî êàëüöèíèðîâàíà. È â ñî÷ëåíåíèÿõ ýíäîêóòèêóëà ñîäåðæèò çàìåòíîå êîëè÷åñòâî
ÑàÑÎ

3
.

Òàêèì îáðàçîì, íàáëþäàåòñÿ îïðåäåëåííàÿ ïîëîæèòåëüíàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó ñó-
õîñòüþ ìåñòîîáèòàíèÿ è òîëùèíîé ïîêðîâîâ ó ìîêðèö.

×òî äåéñòâèòåëüíî óòîëùåíèå ïîêðîâîâ ïðèâîäèò ê óìåíüøåíèþ ïîòåðè âîäû ïó-
òåì èñïàðåíèÿ, ïîêàçûâàþò îïûòû ïî îïðåäåëåíèþ ïîòåðè â âåñå ðàçíûõ ôîðì ìîê-
ðèö, ïîìåùåííûõ íà âëàæíûé ãèïñ â ïîòîêå âîçäóõà ïðè 18% è 85% îòíîñèòåëüíîé åãî
âëàæíîñòè. Äëÿ èñêëþ÷åíèÿ âîçìîæíîñòè ïîñòóïëåíèÿ âîäû ÷åðåç ðîò èç âëàæíîãî
ñóáñòðàòà ðîò çàëåïëÿëè èçîëÿöèîííîé ìàññîé (Spencer, Edney, 1954). Äàííûå î ïîòåðå
â âåñå ïðèâåäåíû â òàáë. 1.1.

Ïðèâåäåííûå öèôðû ïîêàçûâàþò áîëüøóþ ïîòåðþ âî âëàãå ôîðì, èìåþùèõ òîí-
êèå ïîêðîâû. Ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî ñêîðîñòü ïîòåðè âîäû ïóòåì òðàíñïèðàöèè çàâèñèò è
îò êîëè÷åñòâà âîäû â îðãàíèçìå (ðèñ. 1.7.).

Ðàçëè÷èÿ ïðîíèöàåìîñòè ïîêðîâîâ ó ðàçíûõ âèäîâ âèäíû è èç îïûòîâ ýòèõ àâòî-
ðîâ (Edney, Spencer, 1955) ïî îïðåäåëåíèþ èíòåíñèâíîñòè äûõàíèÿ â íîðìå è ïðè èçî-
ëèðîâàííûõ äûõàòåëüíûõ áðþøíûõ íîæêàõ.

Äàííûå òàáë. 1.2. ïîêàçûâàþò, ÷òî ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà ÷åðåç ïîêðîâû ó âëàãîëþ-
áèâûõ è òîíêîïîêðîâíûõ Ligia è Oniscus ñîñòàâëÿåò 52% íîðìû, ó Porcellio — 34%, à ó.
èìåþùèõ ïëîòíóþ, ñèëüíî êàëüöèíèðîâàííóþ êóòèêóëó Armadillidium — òîëüêî 26%.

Îòíîñèòåëüíàÿ ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ ðàçíûõ âèäîâ ìîêðèö äëÿ ãàçîîáìåíà êîñ-
âåííî, íî óáåäèòåëüíî äîêàçûâàåòñÿ è òåì, ÷òî âèäû ñ áîëåå òîíêîé è ìÿãêîé êóòèêóëîé
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â íàñûùåííîì âëàãîé âîçäóõå äîëüøå âûæèâàþò ïðè èçîëÿöèè äûõàòåëüíûõ áðþøíûõ
íîæåê, ÷åì âèäû ñ ïëîòíîé òîëñòîé êàëüöèíèðîâàííîé êóòèêóëîé (òàáë. 1.3.). Â ñóõîì
âîçäóõå ïðè íîðìàëüíî ôóíêöèîíèðóþùèõ äûõàòåëüíûõ îðãàíàõ ñîîòíîøåíèå èíîå
(òàáë. 1.4.).

Òàáëèöà ïîêàçûâàåò, ÷òî â ñóõîì âîçäóõå äîëüøå âûæèâàþò âèäû, èìåþùèå â ïëå-
îïîäàõ òðàõåè (Porcellio, Armadillidium). Ðåéíäåðñ (Reinders, 1933) íàøåë, ÷òî âûêëþ-
÷åíèå òðàõåé ó Porcellio ïóòåì èõ çàêóïîðèâàíèÿ ïàðàôèíîì íà 39% ñíèæàåò ïîòðåáëå-
íèå êèñëîðîäà, ÷òî óêàçûâàåò íå òîëüêî íà çíà÷åíèå òðàõåé ó ìîêðèö êàê îðãàíîâ äûõà-
íèÿ, íî è íà ïðîíèöàåìîñòü äëÿ ãàçîîáìåíà îñòàëüíûõ ïîêðîâîâ.

Ïî îïûòàì Ìèëëåðà (Miller, 1938), ïðè 30° è äåôèöèòå âëàæíîñòè (31.5 ìì ðò. ñò.)
Armadillidium vulgare îáû÷íî âûæèâàë 390 ìèí., Porcellio scaber — 330 ìèí., a Ligidium
gracilis — òîëüêî 33 ìèí. Ó Armadillidium íàèáîëåå äèôôåðåíöèðîâàíû òðàõåéíûå îðãà-
íû ïëåîïîäîâ (èõ ýêñòèðïàöèÿ âåäåò ê ãèáåëè ìîêðèöû), ó Porcellio òàêæå èìåþòñÿ
òðàõåè, à ó Ligidium ãàçîîáìåí èäåò ÷åðåç îáùóþ ïîâåðõíîñòü ïîêðîâîâ ïëåîïîäèé.

Ó ìîêðèö (îïûòû ñ Oniscus asellus — Mead-Briggs, 1956) òðàíñïèðàöèÿ ïðè îïðå-
äåëåííîì äåôèöèòå âëàãè (31.8 ìì ðò. ñò.) è òåìïåðàòóðàõ îò 30 äî 55° áûëà îäíîãî
ïîðÿäêà (îêîëî 4 ìã ñì-2 ÷àñ-1), ÷òî êîñâåííî äîêàçûâàåò, ÷òî ó ìîêðèö (è, î÷åâèäíî, ó
äðóãèõ ðàêîîáðàçíûõ, ó êîòîðûõ, êàê óêàçûâàëîñü, ñòðîåíèå êóòèêóëû ñõîäíî) íåò ýïè-
êóòèêóëû, àíàëîãè÷íîé ýïèêóòèêóëå âûñøèõ íàñåêîìûõ, ïðîíèöàåìîñòü êîòîðîé äëÿ
òðàíñïèðàöèè ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû èñïûòûâàåò áîëåå èëè ìåíåå ðåçêèé ñêà-
÷îê (ðèñ. 1.8.).

Äàæå îáèòàþùèå â ïóñòûíÿõ ìîêðèöû Hemilepistus î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíû ê âûñû-
õàíèþ, è òðàíñïèðàöèÿ ÷åðåç èõ ïîêðîâû ïðè òåìïåðàòóðå îêîëî 26° äîñòèãàëà 5.4 ìã
ñì-2 ÷àñ-1, ò.å. 7.6% èñõîäíîãî âåñà, íà îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè. Â íîðêå æå ïîòåðÿ âåñà
òðóïîâ ìîêðèö ñîñòàâèëà òîëüêî 1.1 ìã ñì-2 ÷àñ-1, èëè 1.6% èñõîäíîãî âåñà (Edney, 1958),
ïîñêîëüêó îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà â íîðêå ïîðÿäêà 96%.

Ðèñ. 1.8. Çàâèñèìîñòü ñêîðîñòè èñïàðåíèÿ ó òðåõ âèäîâ ìîêðèö îò òåìïåðàòóðû è äåôèöèòà íà-
ñûùåíèÿ âîçäóõà âëàãîé (äëÿ ñðàâíåíèÿ ïðèâåäåíû äàííûå ïî äèïëîïîäå Glomeris è òàðàêàíó
Blattella) (ïî Edney, 1951).
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Ïðè ñðàâíåíèè ñêîðîñòè ïîòåðè âîäû ïóòåì òðàíñïèðàöèè ó ðàçíûõ âèäîâ ìîêðèö
âûÿñíèëîñü, ÷òî îíè ðàñïîëàãàþòñÿ â ðÿä Philoscia muscorum, Oniscus asellus, Porcellio

scaber, Armadilllidium vulgare. Ïî ÷åòêîñòè âûðàæåííîñòè ôîòîíåãàòèâíîé ðåàêöèè îíè
ðàñïîëàãàþòñÿ â òàêîé æå ðÿä (Cloudsley-Thompson, 1959).

Ëèòîðàëüíûé âèä Ligia italica F., ðåàêöèè êîòîðîé íà ñâåò áûëè ïîäðîáíî èçó÷å-
íû (Perttunen, 1961), ïðèíàäëåæèò ê ÷èñëó ïðèìèòèâíûõ ìîêðèö, íàèáîëåå áëèçêèõ ê
ìîðñêèì èçîïîäàì (Vandel, 1943). Ýòè ìîêðèöû ëåãêî âûáèðàþò áîëåå âûñîêóþ îò-
íîñèòåëüíóþ âëàæíîñòü âîçäóõà, äàæå ìåæäó 97 è 100%, ò. å. â î÷åíü óçêèõ èíòåðâà-
ëàõ. Äëÿ ñðàâíåíèÿ ìîæíî óêàçàòü, ÷òî Porcellio scaber äàåò ÷åòêóþ ðåàêöèþ íà ñâåò
òîëüêî ïðè âëàæíîñòè â ïðåäåëàõ îò 75 äî 95% (Waloff, 1941) èëè äàæå îò 66 äî 96%
(Gunn, 1937). Òàêèå ðàçëè÷èÿ ñâÿçàíû ñ áîëüøîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê âûñûõàíèþ
ìîêðèö p. Ligia, êîòîðûå ïðè âëàæíîñòè âîçäóõà ïîðÿäêà 77% ÿâíî îòðèöàòåëüíî
ôîòîêèíåòè÷íû.

Õîòÿ ðàçíûå âèäû ìîêðèö â ðàçíîé ñòåïåíè ÷óâñòâèòåëüíû ê äåôèöèòó âëàæíîñòè
â îêðóæàþùåì èõ âîçäóõå, âñå îíè îáëàäàþò ïðîíèöàåìûìè ïîêðîâàìè è íå ìîãóò â
òå÷åíèå äëèòåëüíîãî âðåìåíè æèòü â ñóõîé àòìîñôåðå áåç äîñòóïà âëàãè. Ïðè êîíòàêòå
ñ âëàæíûì ñóáñòðàòîì ìíîãèå âèäû ìîêðèö ñïîñîáíû âîçîáíîâèòü çàïàñ âîäû â ñâîåì
òåëå íå òîëüêî ÷åðåç ðîòîâîå èëè àíàëüíîå îòâåðñòèÿ, íî è ïóòåì âñàñûâàíèÿ êàïåëü-
íîé âëàãè ÷åðåç ìåæñåãìåíòíûå ìåìáðàíû èëè ïîâåðõíîñòü ïëåîïîäèé.

Ïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû ó ìîêðèö è äðóãèõ ðàêîîáðàçíûõ, ñïîñîáñòâóÿ ãàçîîáìå-
íó ÷åðåç ðàçíûå ó÷àñòêè ïîêðîâîâ è îáåñïå÷èâàÿ âîçìîæíîñòü òåðìîðåãóëÿöèè ïðè
ïîâûøåíèÿõ òåìïåðàòóðû, îãðàíè÷èâàåò ðàñïðîñòðàíåíèå ìîêðèö âëàæíûìè áèîòîïà-
ìè. Â ñóõèõ áèîòîïàõ ìîêðèöû ñâÿçàíû ñ òàêèìè ìåñòîîáèòàíèÿìè, ãäå âîêðóã òåëà
æèâîòíîãî ñîçäàåòñÿ íàñûùåííàÿ èëè î÷åíü áëèçêàÿ ê íàñûùåíèþ âîäÿíûì ïàðîì àò-
ìîñôåðà (ïîä êóñêàìè èçâåñòíÿêà â ìåñòîîáèòàíèÿõ Armadillidium officinale, â íîðêàõ,
âûðûâàåìûõ ìîêðèöàìè p. Hemilepistus è ò.ä.). Â ñóõèõ ìåñòíîñòÿõ ðàñïðîñòðàíåíèå
ìîêðèö ñâÿçàíî ñ áîãàòûìè êàëüöèåì ïî÷âàìè, òàê êàê âèäû ñ ñèëüíî êàëüöèíèðîâàí-
íûìè ïîêðîâàìè íåñêîëüêî óñòîé÷èâåå ê âûñûõàíèþ.

×òî ïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû ó ìîêðèö ñâÿçàíà ñ åå ïëîòíîñòüþ, êîñâåííî äîêàçû-
âàåòñÿ ó÷åòàìè ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà âî âðåìÿ ëèíåê è â ìåæëèíî÷íûå ïåðèîäû, ïðî-
âåäåííûìè íà Porcellio laevis (Edney, 1964). Âî âðåìÿ ëèíüêè, êîãäà ïîêðîâû òîíêèå,
ýòè ìîêðèöû ïîòðåáëÿþò ïðè 25° — 445±22, à â ìåæëèíî÷íûé ïåðèîä — 144±15 ìì3 ã-

1 æèâîãî âåñà ÷àñ-1.
Â îáùåì æå ñòðóêòóðà ïîêðîâîâ ðàêîîáðàçíûõ, íå èìåþùèõ ýïèêóòèêóëÿðíîãî,

ïðåïÿòñòâóþùåãî òðàíñïèðàöèè ñëîÿ, íå ïîçâîëÿåò òåì ïðåäñòàâèòåëÿì ýòîé ãðóïïû
÷ëåíèñòîíîãèõ, êîòîðûå îñòàâèëè âîäíóþ ñðåäó, îñâîáîäèòüñÿ îò ñâÿçè ñ ïî÷âîé è äðó-
ãèìè ñóáñòðàòàìè, âëàæíîñòü âîçäóõà â êîòîðûõ áëèçêà ê íàñûùåíèþ.

Ïîýòîìó, íåñìîòðÿ íà îáèòàíèå âíå âîäû è âîçäóøíîå äûõàíèå, íàçåìíûå ðàêîîá-

ðàçíûå îñòàþòñÿ ôèçèîëîãè÷åñêè âîäíûìè îðãàíèçìàìè.

Îñîáåííîñòè êóòèêóëû õåëèöåðîâûõ

Êóòèêóëà ìå÷åõâîñòîâ (Xiphosura)

Õåëèöåðîâûå ïðåäñòàâëÿþò ïîäòèï ÷ëåíèñòîíîãèõ, ñðåäè ïðåäñòàâèòåëåé êîòîðî-
ãî îãðîìíîå áîëüøèíñòâî — íàçåìíûå ôîðìû, íî îäèí êëàññ — ìå÷åõâîñòû (Xiphosura)
— îáèòàòåëè ìîðåé. Ñîâðåìåííûå ìå÷åõâîñòû (Limulus)—îáèòàòåëè ïðèáðåæíîé çîíû
— õàðàêòåðèçóþòñÿ ìîùíûì ðàçâèòèåì êóòèêóëÿðíîãî ïàíöèðÿ, îñîáåííî ñèëüíî ðàç-
âèòîãî íà ñïèííîé ñòîðîíå ïðîñîìàëüíîãî îòäåëà òåëà, ãäå îí îáðàçóåò ãîëîâîãðóäíîé
ùèò, ñëóæàùèé ìåõàíè÷åñêîé çàùèòîé.
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Ñâåäåíèÿ î õèìè÷åñêîì ñîñòàâå êóòèêóëû ìå÷åõâîñòà ñîäåðæàòñÿ ó Ëàôîíà (Lafon,
1943), îòìåòèâøåãî, ÷òî â íåé ñîäåðæèòñÿ ìàëî àçîòà; ýòî óêàçûâàåò íà ïðåîáëàäàíèå â
êóòèêóëå õèòèíà. Âûñîêîå ñîäåðæàíèå ñåðû (2.85%) â êóòèêóëå äàëî ýòîìó èññëåäîâà-
òåëþ ïîâîä ñáëèæàòü êóòèêóëÿðíûé ïðîòåèíîâûé êîìïëåêñ Limulus ñ áåëêàìè êåðàòè-
íà ïîçâîíî÷íûõ.

Ìèêðîñêîïè÷åñêîå èññëåäîâàíèå êóòèêóëû ìå÷åõâîñòà âûïîëíåíî Êðèøíàêóìà-
ðàíîì (Krishnakumaran, 1962). Ïðè îêðàñêå ñðåçà ïî Ìàëëîðè (ðèñ. 1.1., 5) âíóòðåííèé
ñëîé êóòèêóëû ðàçäåëÿåòñÿ íà áîëåå ãëóáîêèé ïëàñòèí÷àòûé ñëîé (ýíäîêóòèêóëó), ïðè-
îáðåòàþùèé ãîëóáóþ îêðàñêó, è áîëåå ïîâåðõíîñòíûé, òîæå ïëàñòèí÷àòûé, íî îêðà-
øèâàþùèéñÿ â êðàñíûé öâåò. Ïî Êðèøíàêóìàðàíó, ýòîò ñëîé ìîæíî ñ÷èòàòü «ìåçîêó-
òèêóëîé», ñîîòâåòñòâóþùåé ìåçîêóòèêóëå, îïèñàííîé ó ñàðàí÷îâûõ Øàòöåì (Schatz,
1952). Òîëüêî ó íàñåêîìûõ ìåçîêóòèêóëà ïðåäñòàâëÿåò âðåìåííóþ ñòàäèþ ðàçâèòèÿ
êóòèêóëû ïðåäøåñòâóþùóþ îáðàçîâàíèþ ýêçîêóòèêóëû, òîãäà êàê ó Limulus òàêàÿ ñòðóê-
òóðà ñîõðàíÿåòñÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåé æèçíè.

Ñíàðóæè îò ïëàñòèí÷àòîãî ñëîÿ â êóòèêóëå ìå÷åõâîñòà ðàñïîëàãàåòñÿ ãîìîãåííûé
ñëîé, íå îêðàøèâàþùèéñÿ ïî Ìàëëîðè, ÷òî óêàçûâàåò íà åãî ëèïèäíóþ ïðèðîäó. Òîë-
ùèíà ýòîãî ñëîÿ äîâîëüíî âåëèêà — ïîðÿäêà 5 μ («ýïèêóòèêóëà II»). Îí ÷àñòè÷íî íàïî-
ìèíàåò ýïèêóòèêóëó íàçåìíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ, îñîáåííî ñêîðïèîíîâ. Îäíàêî,
âî-ïåðâûõ, îí çíà÷èòåëüíî òîëùå, ÷åì ó áîëüøèíñòâà íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, à âî-
âòîðûõ, ñíàðóæè åãî ïîêðûâàåò åùå îäèí ñëîé òîëùèíîé îêîëî 1 μ, îêðàøèâàþùèéñÿ
íà ïðåïàðàòàõ â ãîëóáîé öâåò («ýïèêóòèêóëà I»), Ýòèì ðàñïîëîæåíèåì ñëîåâ ïîêðîâû
ìå÷åõâîñòîâ îòëè÷àþòñÿ îò ïîêðîâîâ îñòàëüíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Òðóäíî ñóäèòü, íàñêîëüêî íåïðîíèöàåì äëÿ èñïàðåíèÿ íåîêðàøèâàåìûé ñëîé («ýïè-
êóòèêóëà II») ó ìå÷åõâîñòîâ, íî íàäî èìåòü â âèäó, ÷òî â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ ìå÷åõâî-
ñòû âðåìåííî îñòàâëÿþò âîäó, âûëåçàÿ íà ïåñ÷àíûå îòìåëè, è èçâåñòíàÿ íåïðîíèöàå-
ìîñòü ïîêðîâîâ ÿâëÿåòñÿ ïðåäïîñûëêîé ê ïåðåíåñåíèþ íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé. Ïå-
ðèôåðè÷åñêèé ñëîé, îêðàøèâàþùèéñÿ ïî Ìàëëîðè â ñèíèé, ïðèðîäà êîòîðîãî îñòàåò-
ñÿ íåÿñíîé, âûïîëíÿåò, î÷åâèäíî, ôóíêöèþ ìåõàíè÷åñêîé çàùèòû ãëóáæå ëåæàùèõ ñëîåâ
êóòèêóëû, òàê êàê ìå÷åõâîñòû áîëüøóþ ÷àñòü ñâîåé æèçíè ðîþòñÿ â ãðóíòå. Ïðè òàêîì
îáðàçå æèçíè êóòèêóëà ëåãêî ïîâðåæäàåòñÿ. Ïî-âèäèìîìó, èìåííî òàêîé îáðàç æèçíè è
áûë èñõîäíûì â ýâîëþöèè õåëèöåðîâûõ; îí ïðèâåë ê ðåäóêöèè àíòåíí (Hadzi, 1965) è
îïðåäåëèë äàëüíåéøóþ ýâîëþöèþ ýòîé ïðîèñõîäÿùåé îò òðèëîáèòîîáðàçíûõ ãðóïïû,
øèðîêî îñâîèâøåé íàçåìíûå ìåñòîîáèòàíèÿ.

Êóòèêóëà ñêîðïèîíîâ (Scorpionoidea)

Ñêîðïèîíû (Scorpiones) ïðåäñòàâëÿþò ãðóïïó íàçåìíûõ õåëèöåðîâûõ, ñ÷èòàåìóþ
çîîëîãàìè íàèáîëåå ïðèìèòèâíîé. Áîëüøèíñòâî ïðåæíèõ çîîëîãîâ ðàññìàòðèâàëî ñêîð-
ïèîíîâ êàê ïðåäñòàâèòåëåé êëàññà ïàóêîîáðàçíûõ (Arachnida), íî òåïåðü (Kaestner, 1959;
Èâàíîâ, 1965; è äð.) ïðèíÿòî âûäåëÿòü èõ èç ÷èñëà ïàóêîîáðàçíûõ, âêëþ÷àÿ â êëàññ
Eurypterida (íàðÿäó ñ âûìåðøèìè Gigantostraca). Îòêðûòèå èñêîïàåìûõ ñèëóðèéñêèõ
âîäíûõ ñêîðïèîíîâ Palaeophonus áûëî òåì âåñêèì îñíîâàíèåì, êîòîðîå ïðèâîäèò ìîð-
ôîëîãîâ ê ìíåíèþ î íåîáõîäèìîñòè îáúåäèíèòü ñêîðïèîíîâ ñ äðóãèìè ýóðèïòåðèäàìè
â åäèíûé êëàññ (Áåêëåìèøåâ, 1944). Â òî æå âðåìÿ ó ñêîðïèîíîâ èìååòñÿ è ìíîãî ïðè-
çíàêîâ, ñâîéñòâåííûõ äðóãèì ãðóïïàì ïàóêîîáðàçíûõ, èìåþùèõ åñëè íå âïîëíå îáùåå
ïðîèñõîæäåíèå, òî âî âñÿêîì ñëó÷àå ôèëîãåíåòè÷åñêè ðàçâèâøèõñÿ ïàðàëëåëüíî.

Êóòèêóëå ñêîðïèîíîâ ïîñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ áûëî óäåëåíî ìíîãî âíèìàíèÿ
(ðèñ. 1.1.6).

Ó ñêîðïèîíîâ õîðîøî âûäåëÿþòñÿ â êóòèêóëå êàê ýíäî- è ýêçîêóòèêóëà (ïðîêóòè-
êóëÿðíûå ñëîè), òàê è ýïèêóòèêóëà, äîñòèãàþùàÿ ó ýòèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ çíà÷èòåëüíîé
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òîëùèíû (ó Euscorpius italicus Herbst — 4 μ, ó Palaemnaeus swammerdami — 5 μ, ó
Buthus quinquestriatus — 4 μ).

Ïðîòåîëèïèäíûé êîìïëåêñ ýïèêóòèêóëû ñêîðïèîíîâ îòëè÷åí îò êóòèêóëèíà íàñå-
êîìûõ: îí óñòîé÷èâ íå òîëüêî ê êèñëîòàì, íî è ê ùåëî÷àì (Lafon, 1943). Ïàâàí (Pavan,
1954) îáðàòèë âíèìàíèå íà òî, ÷òî ó âñåõ ñêîðïèîíîâ, ñóäÿ ïî áîãàòåéøåé êîëëåêöèè
Ïàðèæñêîãî ìóçåÿ åñòåñòâåííîé èñòîðèè, ýïèêóòèêóëà îáëàäàåò ñïîñîáíîñòüþ ê ôëóî-
ðåñöåíöèè â óëüòðàôèîëåòîâûõ ëó÷àõ.

Êðèøíàí îòìå÷àåò, ÷òî ñíàðóæè îò íåâîñïðèíèìàþùåãî îêðàñêó îñíîâíîãî ñëîÿ
ýïèêóòèêóëû ëåæèò î÷åíü òîíêèé ñëîé, íà ñðåçàõ ñêëåðèòîâ îêðàøèâàþùèéñÿ ïî Ìàë-
ëîðè â ãîëóáîé öâåò, ÷òî äîêàçûâàåò èçâåñòíîå ñõîäñòâî ýïèêóòèêóëû ñêîðïèîíîâ ñ
òàêîâîé ìå÷åõâîñòîâ. Îñíîâíàÿ ìàññà ýïèêóòèêóëû ñîñòîèò èç ëèïèäîâ, îêðàøèâàþ-
ùèõñÿ cóäàí IV. Íà ñî÷ëåíîâíûõ ìåìáðàíàõ ó ñêîðïèîíîâ íå îáíàðóæåíà ýïèêóòèêóëà
â äàííîì âûøå ïîíèìàíèè, ñ ÷åì îò÷àñòè è ñâÿçàíà ÷óâñòâèòåëüíîñòü ñêîðïèîíîâ ê
âûñûõàíèþ.

Îáðàáîòêà ñðåçîâ ñóëüôèäîì íàòðèÿ ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî ýïèêóòèêóëà ñêîðïèîíîâ
ïðèíèìàåò êðàñíóþ îêðàñêó ïî Ìàëëîðè, ÷òî, âåðîÿòíî, ñâÿçàíî ñ ðàçðûâîì S—S ñâÿ-
çåé (íàëè÷èå îðãàíè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé ñåðû â êóòèêóëå ñêîðïèîíîâ äîêàçàíî äðóãèìè
ðåàêöèÿìè). Èìåííî â òîì, ÷òî áåëêîâûé êîìïëåêñ ýïèêóòèêóëû ñêîðïèîíîâ ñîäåðæèò
S—S-ãpyïïû, è ñîñòîèò åãî îòëè÷èå îò êóòèêóëû íàñåêîìûõ, ïîçâîëÿþùåå ñáëèæàòü
çàäóáëÿåìûé ïðîòåèí ñêîðïèîíîâ ñ àíàëîãè÷íûì âåùåñòâîì, çàäóáëÿåìûì ôåíîëàìè
â êóòèêóëå ìå÷åõâîñòà.

Ó Pandinus imperator Êåííàô âûäåëÿåò â òîëñòîé (120 μ) êóòèêóëå ýïèêóòèêóëó,
ñîñòîÿùóþ èç òîíêîãî íàðóæíîãî ïàðàôèíîâîãî ñëîÿ, ïîäñòèëàåìîãî êóòèêóëèíîâûì
(äàþùèì ïîëîæèòåëüíóþ Ìèëëîíîâó è êñàíòîïðîòåèíîâóþ ðåàêöèè); êóòèêóëèíîâûé
ñëîé îêðàøèâàåòñÿ ïî Ìàëëîðè êðàñíûì, äîñòèãàÿ íà ñêëåðèòàõ 2μ, íî ïîä íèì ëåæèò
íåâîñïðèíèìàþùèé îêðàñêó ñëîé, íàçûâàåìûé ýòèì èññëåäîâàòåëåì «ãèàëèíîâàÿ ýê-
çîêóòèêóëà», íå èìåþùèé àíàëîãà â êóòèêóëå íàñåêîìûõ (Kennaugh, 1959). Âîçìîæíî,
÷òî ó ðàçíûõ âèäîâ ñêîðïèîíîâ íåñêîëüêî ðàçíèòñÿ ñòðàòèôèêàöèÿ êóòèêóëû, íî â îá-
ùåì îïèñàíèÿ è ôîòîãðàôèè ñðåçîâ, äàííûå Ïàâàíîì äëÿ Euscorpius italicus, ñõîäíû ñ
îïèñàíèÿìè Êðèøíàíà, ñäåëàííûìè íà äðóãèõ âèäàõ.

Àíàëîãè÷íû è ïîêðîâû Buthus quinquestriatus, ó êîòîðûõ ïåðèôåðè÷åñêèé ñëîé òîë-
ùèíîé 4μ íå îêðàøèâàåòñÿ èëè ïðèíèìàåò ñëåãêà ãîëóáîâàòóþ îêðàñêó è, ïî-âèäèìîìó,
ìîæåò ñ÷èòàòüñÿ ýïèêóòèêóëîé (Ãèëÿðîâ, Ñåìåíîâà, 1963). Ó Pandinus imperator, ïî-âè-
äèìîìó, ñèëüíåå ñêëåðîòèçàöèÿ è êóòèêóëà ïî ñâîåìó ñòðîåíèþ áîëåå íàïîìèíàåò ïî-
êðîâû Limulus.

Òàáëèöà 1.5. Cêîðîñòü ïîòåðè âëàãè ðàçíûìè âèäàìè ñêîðïèîíîâ (ìã ñì-2 ÷àñ-1)

Âèä Ñêîðîñòü ïîòåðè âîäû t°, C 

Campsobuthus werneri (Birula)  0.010 33 

Androctonus australis (L.)  0.014 33 

Leiurus quinquestriatus (H. et E.) 0.021 23 

Parabuthus hunteri Pocock    0.030 33 

Buthotus minax (L.Koch)  0.037 33 

Pandinus exitialis Pocock  0.510 33 

P. imperator (C.L. Koch)  1.250 23 



208  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Èññëåäîâàíèå êóòèêóëû ñâåæåïåðå-
ëèíÿâøèõ ñêîðïèîíîâ Buthus tamulus

(Krishnakumaran, 1962) ïîêàçàëî, ÷òî íà-
ðóæíûé ñëîé êóòèêóëû (òîëùèíîé 3.5 μ)
îêðàøèâàåòñÿ ïî Ìàëëîðè â êðàñíûé
öâåò, à âíóòðåííèé (8 μ) — â ãîëóáîé.
Ñàìàÿ ïîâåðõíîñòíàÿ ÷àñòü íàðóæíîãî
ñëîÿ îêðàøèâàåòñÿ ãîëóáîâàòûì öâåòîì.
Êðèøíàêóìàðàí ñ÷èòàåò, ÷òî îêðàøèâà-
åìàÿ êðàñíûì ãîìîãåííàÿ ÷àñòü êóòèêó-
ëû — ýòî «âíóòðåííÿÿ ýïèêóòèêóëà», à
ñëåãêà ãîëóáîâàòàÿ — «íàðóæíàÿ ýïèêó-
òèêóëà». Â ñâåòå íàøèõ ïðåäñòàâèòåëåé
(Ãèëÿðîâ, Ñåìåíîâà, 1963) ïðèîáðåòàþ-
ùèé êðàñíûé öâåò ñëîé — ýòî ýêçîêóòè-
êóëà, ëèøü ñàìûé íàðóæíûé — ýïèêó-
òèêóëà. Îäíàêî ýòà ýïèêóòèêóëà îòëè÷-
íà îò ýïèêóòèêóëû ïàóêîâ è íàñåêîìûõ,
ó êîòîðûõ îíà ñîâåðøåííî íå îêðàøè-
âàåòñÿ, ïîñêîëüêó ó ñêîðïèîíà íà ïîâåð-
õíîñòè ïîêðîâà íåò ñóäàíîôèëüíûõ ïà-

ðàôèíîâ, îáû÷íûõ ó íàñåêîìûõ, îáëàäàþùèõ âîñêîâûì ñëîåì êóòèêóëû. Ïîýòîìó ó
ñêîðïèîíîâ êóòèêóëà ñìà÷èâàåòñÿ âîäîé. Ó èìåþùèõ áîëåå ñêëåðîòèçîâàííûå ïîêðî-
âû Scorpiops hardwickii è Pandinus imperator îêðàøèâàþùèé ïî Ìàëëîðè ãîëóáûì «ïà-
ðàôèíîâûé ñëîé» ñíàðóæè ïîêðûò îêðàøèâàþùèìñÿ â êðàñíûé öâåò «êóòèêóëèíîâûì».

Ïðèâåäåííûå îñîáåííîñòè êàê ñòðîåíèÿ, òàê è ñîñòàâà ýïèêóòèêóëû ñêîðïèîíîâ
ïîêàçûâàþò åå áîëüøóþ è ìîðôîëîãè÷åñêóþ è õèìè÷åñêóþ ñïåöèôèêó, ÷òî ïîçâîëÿåò
åå ðàññìàòðèâàòü òîëüêî êàê àíàëîã (íî íå êàê ãîìîëîã) ýïèêóòèêóëû íå òîëüêî íàñåêî-
ìûõ, íî äàæå è ïàóêîâ. Ó íåäàâíî ñëèíÿâøèõ Buthus tamulus ïîä òîíêîé (3-3.5 μ) îêðà-
øèâàåìîé â êðàñíûé ïî Ìàëëîðè ýêçîêóòèêóëîé («âíóòðåííÿÿ ýïèêóòèêóëà», ïî Êðèø-
íàêóìàðàíó) íàõîäèòñÿ ñëîé òèïè÷íîé ðàâíîìåðíî ïëàñòèí÷àòîé, ïðèíèìàþùåé ãîëó-
áóþ îêðàñêó ýíäîêóòèêóëû.

Ó æèâîòíûõ ñ äàâíî çàòâåðäåâøèìè ïîêðîâàìè òåðãèòîâ íàáëþäàåòñÿ áîëåå ÷àñòîå
ðàñïîëîæåíèå ïëàñòèíîê â íàðóæíîé ÷àñòè ýíäîêóòèêóëû. Ýêçîêóòèêóëà ïðèîáðåòàåò
ñîáñòâåííûé ÿíòàðíûé öâåò. Ïðè îêðàøèâàíèè ïî Ìàëëîðè çàäóáëåííàÿ õèíîíàìè ÷àñòü
ýêçîêóòèêóëû íå îêðàøèâàåòñÿ, à åùå íåçàäóáëåííàÿ áåñöâåòíàÿ ýêçîêóòèêóëà ñòàíî-
âèòñÿ êðàñíîé (Kennaugh, 1959). Ýòî óêàçûâàåò íà çíà÷èòåëüíîå ñîäåðæàíèå ëèïîïðî-
òåèäîâ â çàäóáëåííîé ýêçîêóòèêóëå.

Â ñî÷ëåíîâíûõ ìåìáðàíàõ ñòðîåíèå êóòèêóëû ó ñêîðïèîíîâ ïðîùå: îíà ñîñòîèò èç
ýíäîêóòèêóëû è ïîêðûâàþùåé åå íåïîñðåäñòâåííî ýêçîêóòèêóëû, àíàëîãè÷íî ìíîãèì
äðóãèì íàçåìíûì ÷ëåíèñòîíîãèì. Îòìå÷åíû òàêæå îòëè÷èÿ ñèëüíî ñêëåðîòèçîâàííîé
êóòèêóëû, â êîòîðîé ýêçîêóòèêóëà äâóñëîéíàÿ (áàçîôèëüíàÿ âíóòðåííÿÿ è çàäóáëåííàÿ
íàðóæíàÿ), è áîëåå òîíêîé êóòèêóëû ñòåðíèòîâ, õàðàêòåðèçóþùåéñÿ íå ïîäðàçäåëÿþ-
ùåéñÿ íà ñëîè ýêçîêóòèêóëîé (Krishnan, 1953).

Â êóòèêóëå ñêîðïèîíîâ, îñîáåííî â ñëîå, âûäåëÿìîì çäåñü êàê ýêçîêóòèêóëà, çà-
äóáëåíèå õèòèíîâî-ïðîòåèíîâîãî êîìïëåêñà ôåíîëàìè óñëîæíÿåòñÿ âëèÿíèåì ñîäåð-
æàùèõ ñóëüôãèäðèëüíûå ãðóïïû (-SH) ñîåäèíåíèé, ïåðåõîäÿùèõ â S—S ãðóïïû. Ïî-
äîáíûõ ÿâëåíèé íå íàáëþäàåòñÿ, íàïðèìåð, â êóòèêóëå íàñåêîìûõ, ÷òî ïîêàçûâàåò íå
òîëüêî ñòðóêòóðíûå, íî è ñóùåñòâåííûå õèìè÷åñêèå îòëè÷èÿ ïîêðîâîâ ýòèõ äâóõ ãðóïï.

Ðèñ. 1.9. Ïîòåðÿ âîäû ñêîðïèîíîì Buthotus

minax çà ñóòêè (â %) ïðè òåìïåðàòóðàõ, áëèç-
êèõ ê ëåòàëüíîé (ïî Cloudsley-Thompson, 1962).



209Çàêîíîìåðíîñòè ïðèñïîñîáëåíèÿ æèâîòíûõ ê æèçíè íà ñóøå. Ãëàâà 1

Ðèñ. 1.10. Êóòèêóëà Thelyphonus: 1 — íà ñî÷ëåíîâíûõ ìåìáðàíàõ; 2 — íà ñòåðíèòàõ; 3 — íà
òåðãèòàõ; ãèï.— ãèïîäåðìà; ìåç.— ìåçîêóòèêóëà; ï.æ. — ïîêðîâíûå æåëåçû; ýêç. — ýêçîêóòèêó-
ëà; ýíä. — ýíäîêóòèêóëà; ýíäõ — óïëîòíåííûé ñëîé ýíäîêóòèêóëû, ýíäã — íåäèôôåðåíöèðî-
âàííûé ñëîé ýíäîêóòèêóëû, ýï.— ýïèêóòèêóëà (ïî Krishnakumaran, 1962).

Äèôôåðåíöèðîâàííàÿ êóòèêóëà ñêîðïèîíîâ ïðåäîõðàíÿåò èõ îò ïîòåðè âëàãè. Â òàáë.
1.5. ïðèâåäåíû äàííûå, ïîëó÷åííûå íà ðÿäå àôðèêàíñêèõ ñêîðïèîíîâ (Cloudsley-
Thompson, 1962).

Ïðèâåäåííûå öèôðû ïîêàçûâàþò, ÷òî ïîòåðÿ âîäû çà ñ÷åò òðàíñïèðàöèè íåçíà÷è-
òåëüíà. Ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû âûøå 47° ó ñêîðïèîíîâ íàñòóïàåò ñìåðòü. Ïðè
45° ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ ó Buthotus minax ðåçêî âîçðàñòàåò (ðèñ. 1.9.), ÷òî áûâàåò ó
ôîðì, ñîäåðæàùèõ â íàðóæíîì ñëîå êóòèêóëû ëèïèäû.

Íåñìîòðÿ íà îòëè÷èÿ êóòèêóëû (õèìèçì è äåòàëè ñòðóêòóðû) ñêîðïèîíîâ îò êóòè-
êóëû áîëåå ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê æèçíè â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè íàçåìíûõ ÷ëåíèñ-
òîíîãèõ, â íåé íàìå÷àþòñÿ ïðèíöèïû äèôôåðåíöèðîâêè íà ñëîè, õàðàêòåðíûå äëÿ ïà-
óêîâ è íàñåêîìûõ, ó êîòîðûõ ðàçâèâàåòñÿ ãèäðîôîáíûé ëèïèäíûé ñëîé ýïèêóòèêóëû.
Ñïåöèôè÷åñêîå ñòðîåíèå è ñîñòàâ êóòèêóëû ñêîðïèîíîâ, íàïîìèíàþùèõ âî ìíîãîì
ìå÷åõâîñòîâ, îïðàâäûâàþò âûäåëåíèå ýòîé ãðóïïû èç îáùåãî êîìïëåêñà íàçåìíûõ õå-
ëèöåðîâûõ.

Êóòèêóëà æãóòîíîãèõ (Pedipalpi-Uropygi)

Ó æãóòîíîãèõ (Pedipalpi) ñòðîåíèå êóòèêóëû íà ñêëåðèòàõ è â ñî÷ëåíîâíûõ ìåìá-
ðàíàõ ðàçëè÷íî, êàê ýòî áûëî ïîêàçàíî äëÿ Thelyphonus (Krishnakumaran, 1962).

Òåðãèòû ñèëüíî åêëåðîòèçîâàíû, òâåðäûå, ëîìêèå ãðàíóëèðîâàííûå è òåìíîîêðà-
øåííûå; ñòåðíèòû òâåðäûå ãëàäêèå, öâåòà òåìíîãî ÿíòàðÿ, à êóòèêóëà èíòåðñåãìåí-
õàëüíûõ è ïëåâðàëüíûõ ìåìáðàí áåñöâåòíàÿ, ãèáêàÿ è ìÿãêàÿ (ðèñ. 1.10.).

1

2

3
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Êóòèêóëà ñî÷ëåíîâíûõ ìåìáðàí ó Thelyphonus îêðàøèâàåòñÿ ïî Ìàëëîðè íà ñðåçàõ
â ãîìîãåííûé êðàñíûé öâåò ñíàðóæè (2 μ), ò. å. ýòîò ñëîé ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê
ýêçîêóòèêóëà, à âíóòðåííèé ïëàñòèí÷àòûé ñëîé îêðàøèâàåòñÿ â ãîëóáîé öâåò, ò. å. ñîîò-
âåòñòâóåò ýíäîêóòèêóëå äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (Êðèøíàêóìàðàí îáîçíà÷àåò ñëîé, îê-
ðàøèâàþùèéñÿ ïî Ìàëëîðè â êðàñíûé öâåò, êàê «ýïèêóòèêóëó», ÷òî ñîâåðøåííî íå
ñîîòâåòñòâóåò îáùåïðèíÿòîé òðàêòîâêå).

Íà ñòåðíèòàõ ó Thelyphonus íà íåîêðàøåííûõ ñðåçàõ íàðóæíûé ñëîé (18 μ) ÿíòàð-
íî-æåëòûé, à âíóòðåíèé (55 μ) — áåñöâåòíûé. Â ïðåäåëàõ ÿíòàðíîãî îêðàøåííîãî ñëîÿ
áîëåå ãëóáîêàÿ ÷àñòü èìååò ïëàñòèí÷àòóþ ñòðóêòóðó, à ñàìàÿ íàðóæíàÿ (âñåãî 2 μ) —
ãîìîãåííàÿ, áîëåå èëè ìåíåå çàñëóæèâàþùàÿ îáîçíà÷åíèÿ êàê ýïèêóòèêóëà, òîãäà êàê
ïëàñòèí÷àòàÿ ÷àñòü îòâå÷àåò ýêçîêóòèêóëå, õîòÿ è íå îêðàøèâàåòñÿ ïî Ìàëëîðè èëè
Ìàññîíó, êàê ïðåäïîëàãàåò Êðèøíàêóìàðàí. Âñÿ áåñöâåòíàÿ íà íåîêðàøåííûõ ïðåïà-
ðàòàõ âíóòðåííÿÿ ÷àñòü êóòèêóëû ïðè îêðàñêå ïî Ìàëëîðè ñòàíîâèòñÿ ãîëóáîé è ïî
ðàñïîëîæåíèþ âûÿâëåííûõ ïëàñòèíîê ìîæåò áûòü ïîäðàçäåëåíà íà âíóòðåííþþ è íà-
ðóæíóþ ýíäîêóòèêóëó è ãðàíè÷àùóþ ñ ýêçîêóòèêóëîé «ìåçîêóòèêóëó».

Ïîëíîãî ñîîòâåòñòâèÿ ñòðîåíèÿ êóòèêóëû Thelyphonus òàêîâîìó íàñåêîìûõ èëè ïà-
óêîâ íåò, â ÷àñòíîñòè ñïåöèôè÷åí «ýêçîêóòèêóëÿðíûé» ñëîé íà ñêëåðîòèçîâàííûõ ñòåð-
íèòàõ.

ßâíîå îòñóòñòâèå ýïèêóòèêóëÿðíîãî ñëîÿ (â íàøåì ïîíèìàíèè) íà ñî÷ëåíîâíûõ
ìåìáðàíàõ óêàçûâàåò íà íåñîâåðøåíñòâî çàùèòíîé îò èñïàðåíèÿ ôóíêöèè êóòèêóëû,
÷åì è îáúÿñíÿåòñÿ ñêðûòûé îáðàç æèçíè æãóòîíîãèõ.

Êóòèêóëà ñîëüïóã (Solifuga) è ðèöèíóëåé (Ricinulei)

Èññëåäîâàíèå êóòèêóëû ñîáðàííûõ â Áóõàðñêîé îáëàñòè ñîëüïóã Galeodes ïðè îêðàñ-
êå ñðåçîâ ñïèííûõ ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ ãîëîâîãðóäè àçàíîâûì ìåòîäîì ïîçâîëèëî âûÿâèòü
â èõ êóòèêóëå òðè ñëîÿ — ÿíòàðíî îêðàøåííóþ õðîìîôîáíóþ ýïèêóòèêóëó, ýêçîêóòèêó-
ëó è ýíäîêóòèêóëó. Ñòðîåíèå ýòèõ ñëîåâ ó Galeodes â îáùåì ñõîäíî ñ òàêîâûì ó âûñøèõ
íàñåêîìûõ.

Íà áðþøêå ó ñîëüïóã ïîêðîâû î÷åíü òîíêèå (òîëùèíà êóòèêóëû îêîëî 10 μ), ïðè-
÷åì ýïèêóòèêóëà î÷åíü ñëàáî âûðàæåíà. Ýêçîêóòèêóëà ïîêðîâîâ áðþøêà òîæå êðàéíå
òîíêàÿ, ÷òî ñâÿçàíî ñî ñïîñîáíîñòüþ áðþøêà çíà÷èòåëüíî ðàçäóâàòüñÿ ïðè ïðèåìå ïèùè
(Ãèëÿðîâ, Ñåìåíîâà, 1963). Äîâîëüíî ñõîäíûå îïèñàíèÿ êóòèêóëû èíäèéñêîãî âèäà p.
Galeodes ïðèâîäèò è Êðèøíàêóìàðàí (1962). Îäíàêî ïî åãî ìàòåðèàëàì, ñëîé, îòâå÷à-
þùèé ýïèêóòèêóëå íà íàøèõ ñðåçàõ, èìåþùèé òîëùèíó ìåíåå 1 μ, îêðàøèâàåòñÿ ïî
Ìàëëîðè â ãîëóáîé, à ïî Ìàññîíó — â çåëåíûé. Ïðè òàêîé íåçíà÷èòåëüíîé òîëùèíå
ñëîÿ è ñõîäíîì ïðèíÿòèè êðàñêè ýíäîêóòèêóëîé íå èñêëþ÷åíà è îøèáêà ïðè îöåíêå
îêðàñêè ïðåëîìëÿþùåãî íàðóæíîãî ñëîÿ (ðèñ. 1.11, 1).

Ñëîé, äîñòèãàþùèé íà ïåðåäíåãðóäè òîëùèíû 52 μ, ïðèíèìàþùèì êðàñíóþ îê-
ðàñêó, èíäèéñêèé çîîëîã íàçûâàåò «âíóòðåííåé ýïèêóòèêóëîé», îäíàêî íåñîìíåííî åãî
ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê ýêçîêóòèêóëó â íàøåì ïîíèìàíèè.

Ñëàáîñòü ðàçâèòèÿ ýïèêóòèêóëû íà áðþøíîì îòäåëå òåëà Solifuga îáúÿñíÿåò ñêðû-
òûé îáðàç æèçíè è íî÷íóþ àêòèâíîñòü ýòèõ õèùíèêîâ, ðàñïðîñòðàíåííûõ â àðèäíûõ
ìåñòíîñòÿõ.

Èíòåðåñíî, ÷òî ó îäíîãî àôðèêàíñêîãî âèäà — Galeodes arabs — Ïàâàí îáíàðóæèë
ñïîñîáíîñòü ê ôëóîðåñöåíöèè â óëüòðàôèîëåòîâûõ ëó÷àõ, íî ýòî ñâå÷åíèå èíîãî õà-
ðàêòåðà, ÷åì ó ñêîðïèîíîâ. Ó ñêîðïèîíîâ ïîêðîâû ñâåòÿòñÿ æåëòîâàòî-çåëåíîâàòûì
ñâåòîì, à ó G. arabs — ÿðêîáåëûì (Pavan, 1954).

Ñîâåðøåííî ñïåöèôè÷íà êóòèêóëà ðèöèíóëåé (ðèñ. 1.11, 2), íåäàâíî èçó÷åííàÿ ó
íèìô è ëè÷èíîê Cryptocellus lampei, íèìô Ricinoides sjostedti, íèìô è âçðîñëûõ R. afzelii
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(Kennaugh, 1968). Ó ýòèõ ñâîåîáðàçíûõ âî ìíîãèõ îòíîøåíèÿõ ïàóêîîáðàçíûõ ïî÷òè
íåò ñëîÿ, õàðàêòåðèçóåìîãî êàê ýíäîêóòèêóëà — òîëüêî â ñî÷ëåíîâíûõ ìåìáðàíàõ åñòü
íåáîëüøèå îñòðîâêè, áîëåå èëè ìåíåå ñîîòâåòñòâóþùèå ýòîìó ñëîþ. Îñîáåííîñòüþ
ðèöèíóëåé ÿâëÿåòñÿ è òî, ÷òî â áðþøêå, îñîáåííî ó íèìô, åñòü îáøèðíûå îáëàñòè
èìïðåãíèðîâàííîé, íî íåçàäóáëåííîé êóòèêóëû, áîëåå òîëñòîé, ÷åì çàäóáëåííàÿ ýêî-
çîêóòèêóëà ãîëîâîãðóäè. Ïîýòîìó áðþøêî íåñïîñîáíî ê ðàñòÿæåíèþ — ìîæåò âûñòó-
ïàòü òîëüêî àíàëüíûé âûðîñò. Ýïèêóòèêóëà ó ðèöèíóëåé èìååò õîðîøî âûðàæåííûé
êóòèêóëèèîâûé è ïðåëîìëÿþùèé ñëîè, íî ëèøåíà ïàðàôèíîâîãî, ÷åì, âåðîÿòíî, îáúÿñ-
íÿåòñÿ ïðèóðî÷åííîñòü ýòèõ ïàóêîîáðàçíûõ ê âëàæíûì óêðûòèÿì â òðîïèêàõ (â ìîù-
íîé ïîäñòèëêå, è ò.ï. — Beck, 1968). Ñïåöèôè÷íî äëÿ ýòèõ äðåâíèõ, èçâåñòíûõ ñ êàðáî-
íà ôîðì è òî, ÷òî ó÷àñòêè êóòèêóëû ðàçíîãî ñîñòàâà ðåçêî îòãðàíè÷åíû äðóã îò äðóãà,
à íå ñâÿçàíû ïîñòåïåííûìè ïåðåõîäàìè, êàê ó äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Êóòèêóëà ïàóêîâ (Araneina)

Ïåðâîå òî÷íîå îïèñàíèå êóòèêóëû ïàóêà (íà ïðèìåðå êðåñòîâèêà — Epeira) áûëî
äàíî Â. Ì. Øèìêåâè÷åì (Schimkewitsch, 1884), êîòîðûé ðàçëè÷àë â íåé òðè ñëîÿ,
îòâå÷àþùèõ ïî ñîâðåìåííîìó äåëåíèþ ýêçîêóòèêóëå, ýíäîêóòèêóëå è íåîêðàøèâàþ-
ùåéñÿ ïî Ìàëëîðè çïèêóòèêóëå (ðèñ 1.1, 7). Ýïèêóòèêóëà ó ïàóêîâ, ðàçâèòèå êîòîðîé
îïðåäåëÿåò ñòåïåíü íåïðîíèöàåìîñòè ïîêðîâîâ äëÿ èñïàðåíèÿ, íà ãîëîâîãðóäè è êî-
íå÷íîñòÿõ òîëùå, ÷åì íà áðþøêå. Íà ñïèííîé ïîâåðõíîñòè ãîëîâîãðóäè åå òîëùèíà
ó Aranea reaumuri è ó A. undulata ïîðÿäêà 4–5 μ. Íà áðþøêå, ãäå ïîâåðõíîñòü êóòèêó-
ëû áûâàåò îáû÷íî ïîêðûòà îáèëüíûìè èçâèòûìè áîðîçäêàìè, ãëóáèíà êîòîðûõ äîñ-
òèãàåò 5 μ ïðè ðàññòîÿíèè ìåæäó íèìè 4 μ (ó ïàóêîâ p. Theridion áîðîçäêè ãóùå è
ìåëü÷å, ãëóáèíà 1–1.5 μ ïðè ðàññòîÿíèè 1 μ), ýïèêóòèêóëà îêàçûâàåòñÿ ïðè ìèêðîñêî-
ïè÷åñêîì èññëåäîâàíèè íå ñïëîøíîé — â ãëóáèíå îíà íå âûÿâëÿåòñÿ. Òàêàÿ ñêëàä÷à-
òîñòü êóòèêóëû ñâÿçàíà, ïî-âèäèìîìó, ñî ñïîñîáíîñòüþ áðþøêà ê ðàñòÿæåíèþ ïðè
ïðèåìå ïèùè, à îòñóòñòâèå ýïèêóòèêóëû íà äíå áîðîçäîê îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî ñ ïî-
âåðõíîñòè ïîãðóæåííûõ ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ èñïàðåíèå âîäû èäåò çàìåäëåííî ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ âûñòóïàþùèìè ó÷àñòêàìè (ðèñ. 1.12.).

Ðèñ. 1.11. Ñõåìà ñòðîåíèÿ êóòèêóëû: 1 — áðþøêà ñîëüïóãè Galeodes (ïî Krishnakumaran, 1962);
2 — Ricinulei (ïî Kennaugh, 1968); á.ì. — áàçàëüíàÿ ìåìáðàíà; ãèï. — ãèïîäåðìà; ïð. — ïðîêó-
òèêóëà; ýêç. — ýêçîêóòèêóëà; ýíä. — ýíäîêóòèêóëà; ýï. — ýïèêóòèêóëà; ù.ê.— êàíàë ùåòèíêè;
ïð.ýë. —  ïðåëîìëÿþùàÿ ýïèêóòèêóëà; êòê.— êóòèêóëèíîâûé ñëîé.

1 2
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Ðèñ. 1.12. Êóòèêóëà ïàóêà Argiope: 1 — íà áðþøêå; 2 — íà ãîëîâîãðóäè; á.ì. — áàçàëüíàÿ ìåìá-
ðàíà; ãèï. — ãèïîäåðìà; ìåç. — ìåçîêóòèêóëà; ïðê. — ïðîêóòèêóëà (= ýíäîêóòèêóëà); ýêç. —
ýêçîêóòèêóëà; ýíä. — ýíäîêóòèêóëà; ýï. — ýïèêóòèêóëà; ýï

1
 — ëèïîïðîòåèíîâûé ñëîé ýïèêóòè-

êóëû; ýï
2
 — êóòèêóëèíîâûé ñëîé ïèêóòèêóëû.

Â ýïèêóòèêóëå ïàóêîâ ïðè ìèêðîñêîïè÷åñêîì èññëåäîâàíèè óäàåòñÿ îáíàðóæèòü
äâà ñëîÿ — «êóòèêóëèíîâûé», â ëèïîïðîòåèäíîì êîìïëåêñå êîòîðîãî ïðåîáëàäàþò áåëêè
è ïîëèôåíîëû, è ðàñïîëîæåííûé ñíàðóæè îò íåãî ëèïîïðîòåèíîâûé, â êîòîðîì ëèïè-
äû âêðàïëåíû â ïðîòåèíîâûé ñëîé. Âåðîÿòíî ñóùåñòâîâàíèå è ïîëèôåíîëüíîãî ñëîÿ
(Nemenz, 1955, 1963).

Íàëè÷èå ïîâåðõíîñòíîãî ëèïèäíîãî ñëîÿ ýïèêóòèêóëû ïàóêîâ äîêàçûâàåòñÿ íå òîëü-
êî òåì, ÷òî îí îêðàøèâàåòñÿ cóäàíîì, è òåì, ÷òî àðãåíòàôôèíîâàÿ ðåàêöèÿ ïîçèòèâíà
òîëüêî â ìåñòàõ, ãäå ïîâåðõíîñòü êóòèêóëû ïîâðåæäåíà, íî è óñèëåíèåì òðàíñïèðàöèè
(ìã ñì-2 ÷àñ-1) ïðè îáðàáîòêå ïîêðîâîâ ïîðîøêîì àëþìèíèÿ èëè íåéòðàëüíûì ïîðîø-
êîì — íåîçèëîì (îïûòû Davies, Edney, 1952).

Êðîìå òîãî, íàáëþäàåòñÿ òåìïåðàòóðíûé ñêà÷îê íàðàñòàíèÿ ñêîðîñòè èñïàðåíèÿ ïðè
òåìïåðàòóðå îêîëî 42 °Ñ ó òåõ âèäîâ ïàóêîâ, êîòîðûå èìåþò ðàçâèòóþ ýïèêóòèêóëó.

t° Êîíòðîëü Îïóäðèâàíèå íåîçèëîì 

20 0.6 2.3 ± 0.5 

30 0.6 ± 0.4 3.6 ± 1.0 

40 1.3 ± 0.6 7.0 ± 1.7 

1

2
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Êðèòè÷åñêàÿ òåìïåðàòóðà, ïðè êîòîðîé âîçðàñòàåò ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ äëÿ èñ-
ïàðåíèÿ, à òàêæå óñèëåíèå òðàíñïèðàöèè ïðè îáðàáîòêå ïîâåðõíîñòè êóòèêóëû íåéò-
ðàëüíûìè ïîðîøêàìè êîñâåííî, íî óáåäèòåëüíî äîêàçûâàþò íàëè÷èå â ýïèêóòèêóëå
ïàóêîâ ñïëîøíîãî âîñêîïîäîáíîãî ñëîÿ.

Êîñâåííî íåïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû ïàóêîâ äëÿ èñïàðåíèÿ äîêàçûâàåòñÿ è ðåçóëü-
òàòàìè ñëåäóþùåãî îïûòà, ïðîâåäåííîãî íàä Lycosa amentata (Davies, Edney, 1952).
Èçâåñòíî, ÷òî ïîâûøåííîå ñîäåðæàíèå óãëåêèñëîòû â àòìîñôåðå ïðèâîäèò ê îòêðûâà-
íèþ ëåãî÷íûõ äûõàëåö. Ïàóêîâ L. amentata ïîìåùàëè â àòìîñôåðó, ñîäåðæàâøóþ 10%
ÑO

2
. Â ðåçóëüòàòå ïîòåðÿ âîäû çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ âîçðîñëà çà 24 ÷àñ ñ 16% òîëüêî äî

23% îò âåñà òåëà.
Òàêèå äàííûå ïîçâîëÿþò ïðèéòè ê çàêëþ÷åíèþ, ÷òî ó âûñøèõ îòêðûòî îáèòàþùèõ

ïàóêîâ ðàçâèòàÿ, îáíàðóæèâàåìàÿ íà ñðåçàõ ïîä ìèêðîñêîïîì ýïèêóòèêóëà ÿâëÿåòñÿ
ïðèñïîñîáëåíèåì ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ, îáåñïå÷èâøèì ýòèì õåëèöåðîâûì âîçìîæ-
íîñòü îñòàâëåíèÿ âëàæíûõ ñðåä (ñ êîòîðûìè íåèçáåæíî ñâÿçàíû íàçåìíûå ÷ëåíèñòî-
íîãèå, èìåþùèå ïðîíèöàåìûå ïîêðîâû) è ïåðåõîä ê æèçíè â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè.

Â ýòîì îòíîøåíèè èíòåðåñåí òîò ôàêò, ÷òî ó ïîñòîÿííî îáèòàþùèõ â ïîäñòèëêå
âëàæíûõ ëåñîâ Çàêàâêàçüÿ ïàóêîâ p. Dysdera ýïèêóòèêóëà íå îáíàðóæåíà (Ãèëÿðîâ,
Ñåìåíîâà, 1963). Õàðàêòåðíî òàêæå òî, ÷òî ó òàêèõ îòêðûòî æèâóùèõ ôîðì, êàê âèäû ð.
Aranåà, ýïèêóòèêóëà ïîêðûâàåò âñå òåëî, à ó îáèòàþùåãî â ïðåñíûõ âîäîåìàõ ïàóêà-
ñåðåáðÿíêè (Argyroneta aquatica), îêðóæàþùåãî ñåáÿ ïëàñòðîíîì âîçäóõà èëè íàõîäÿ-
ùåãîñÿ â ïîäâîäíîì âîçäóøíîì êîëîêîëå, ò. å. â àòìîñôåðå, íàñûùåííîé âîäÿíûì ïà-
ðîì, ýïèêóòèêóëà òîëüêî íà ãîëîâîãðóäè ñëàáî âûðàæåíà, à íà áðþøêå ïðè èçó÷åíèè
ìèêðîñêîïè÷åñêèõ ñðåçîâ íå îáíàðóæåíà (Kühnelt, 1955; Nemenz, 1955).

Ïðîêóòèêóëÿðíûé ñëîé ó ïàóêîâ äîâîëüíî òèïè÷åí. Ýíäîêóòèêóëà èìååò õàðàêòåð-
íóþ ïëàñòèí÷àòóþ ñòðóêòóðó è îêðàøèâàåòñÿ, ïî Ìàëëîðè, â ãîëóáîé öâåò; íà áðþøêå
ñëîè ýíäîêóòèêóëû ðàñïîëàãàþòñÿ âîëíàìè, ÷òî íåñîìíåííî äîëæíî òðàêòîâàòüñÿ êàê
ïðèñïîñîáëåíèå ê ðàñòÿãèâàíèþ ïîêðîâîâ. Â òåõ ìåñòàõ, ãäå îò ïîêðîâîâ òðåáóåòñÿ
ýëàñòè÷íîñòü, íàïðèìåð â ñî÷ëåíåíèÿõ, à ÷àñòî è íà âñåì áðþøêå, ñèëüíî ðàñòÿãèâàþ-
ùåìñÿ ïðè ïðèåìå ïèùè, êóòèêóëà ñîñòîèò òîëüêî èç ýíäîêóòèêóëû. Â ñêëåðîòèçîâàí-
íûõ ó÷àñòêàõ (÷ëåíèêè êîíå÷íîñòåé, ãîëîâîãðóäü) çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü òîëùè êóòèêóëû
ïðåäñòàâëåíà ýêçîêóòèêóëîé. Ó òàêèõ îòêðûòî îáèòàþùèõ ïàóêîâ, êàê Gasteracantha,
íà äîëþ ýêçîêóòèêóëû ïàäàåò äàæå áîëüøàÿ ÷àñòü êóòèêóëÿðíîãî ïîêðîâà áðþøêà.

Íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè (Lower, 1964), ïî-âèäèìîìó, îòíîñÿò ÷àñòü ýêçîêóòèêó-
ëÿðíîãî ñëîÿ ïîêðîâîâ ïàóêîâ, â òîì ÷èñëå è âñþ çàòâåðäåâøóþ ÷àñòü ïðîêóòèêóëû
áðþøêà, ê ìåçîêóòèêóëå, õàðàêòåðèçóÿ åå òàê ïî âûñîêîé ýîçèíîôèëüíîñòè.

Íåïðîíèöàåìîñòü áîëüøåé ÷àñòè ïîâåðõíîñòè òåëà äëÿ èñïàðåíèÿ è ãàçîîáìåíà
ïîâûøàåò çíà÷åíèå äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ â áàëàíñå âëàãè. Êðûøêà ëåãêîãî ó ëåãî÷íûõ
ïàóêîâ ïîêðûòà êóòèêóëîé, ñîñòîÿùåé èç âñåõ òðåõ òèïè÷íûõ äëÿ íåå ñëîåâ (ðèñ. 1.1, 7).
Ïîâåðõíîñòü æå ëåãî÷íûõ ëåïåñòêîâ, ÷åðåç êîòîðûå â îñíîâíîì îñóùåñòâëÿåòñÿ ãàçî-
îáìåí ó ëåãî÷íûõ ïàóêîâ, õàðàêòåðèçóåòñÿ âûñîêîé ïðîíèöàåìîñòüþ, ñ êîòîðîé ñâÿçà-
íà è çíà÷èòåëüíàÿ ðîëü ëåãêèõ â òðàíñïèðàöèîííîì áàëàíñå ýòèõ õåëèöåðîâûõ. Ëåãî÷-
íûå ëåïåñòêè ïîêðûòû òîëüêî î÷åíü òîíêîé (òîíüøå 1 μ) ýíäîêóòèêóëîé; ðàññòîÿíèå
ìåæäó ëåïåñòêàìè óäåðæèâàåòñÿ ïîñòîÿííûì áëàãîäàðÿ îñîáûì âûðîñòàì («ñòîëáè-
êàì»), êîòîðûå ó Gasteracantha èìåþò äëèíó 3.5 μ., à äèàìåòð ìåíåå 1 μ.

Çàìå÷àòåëüíî, ÷òî ó âõîäà â ëåãêîå ýïèêóòèêóëà îñîáåííî ñèëüíî ðàçâèòà; òàê êàê
îíà ãèäðîôîáíà è íå ñìà÷èâàåòñÿ, åå ðàçâèòèå ïðåäîõðàíÿåò âõîäíûå îòâåðñòèÿ ëåãêèõ
îò çàêóïîðèâàíèÿ âîäîé.

Ýïèêóòèêóëÿðíû è âîëîñêè, ïîêðûâàþùèå òåëî ïàóêîâ, ÷òî äåëàåò åãî íåñìà÷èâà-
åìûì è ïðåäîõðàíÿåò ìåëêèå ôîðìû îò äåéñòâèÿ ñèëû ïîâåðõíîñòíîãî íàòÿæåíèÿ, îò
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ïðèëèïàíèÿ ê ìîêðûì ïîâåðõíîñòÿì ñóáñòðàòà è îò ãèäðàòàöèè ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ, íå
çàùèùåííûõ ýïèêóòèêóëîé.

Ïîòåðÿ âëàãè ïàóêàìè ïóòåì òðàíñïèðàöèè ïðîèñõîäèò ïðàêòè÷åñêè èñêëþ÷èòåëü-
íî çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ ÷åðåç ïîâåðõíîñòü ïîêðîâîâ â òåõ ìåñòàõ. ãäå îíè ïðîíèöàåìû.
Áûëè ïðîâåäåíû ñïåöèàëüíûå îïûòû ïî âûêëþ÷åíèþ èñïàðåíèÿ âîäû ÷åðåç äûõàòåëü-
íóþ ñèñòåìó. Ýòî äîñòèãàëîñü ïóòåì áëîêèðîâàíèÿ ñòèãì òðàõåé è ëåãêèõ âàçåëèíîì.
Ó÷åò ïîòåðè âîäû ïàóêàìè Argyroneta aquatica ñ èçîëèðîâàííûìè äûõàëüöàìè ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ êîíòðîëüíûìè æèâîòíûìè ïîêàçàë, ÷òî òîëüêî îáùåãî êîëè÷åñòâà èñïàðÿåìîé
âîäû òåðÿåòñÿ ÷åðåç äûõàëüöà (Nemenz, 1954). Ñõîäíûå ðåçóëüòàòû áûëè ïîëó÷åíû è ñ
ïðèìåíåíèåì ïðîòèâîïîëîæíîé ìåòîäèêè, êîãäà âñþ ïîâåðõíîñòü òåëà ïàóêîâ Dolomedes

fimbratus ïîêðûâàëè âàçåëèíîì, îñòàâëÿÿ ñâîáîäíûìè òîëüêî îòâåðñòèÿ ëåãêèõ
(Palmgren, 1939).

Â ýòîì ñëó÷àå ïîòåðÿ âîäû ÷åðåç äûõàëüöà ñîñòàâëÿëà 1 /80 îò íîðìàëüíîé ïîòåðè
âëàãè.

Ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ ïàóêîâ çàâèñèò îò ñòåïåíè ðàçâèòèÿ ýïèêóòèêóëû è êîð-
ðåëèðóåò ñ îáðàçîì æèçíè.

Ïîòåðÿ âîäû è âûçâàííàÿ åþ ãèáåëü ïðîòåêàþò ó ðàçíûõ âèäîâ ïàóêîâ ñ íåîäèíàêî-
âîé ñêîðîñòüþ. Òàê, åñëè ïàóêîâ ïîìåùàòü ïîîäèíî÷êå â ïðîáèðêè ñ ñóõîé âàòíîé ïðîá-
êîé, Pardosa lugubris ïîãèáàåò ÷åðåç òðè äíÿ, Segestriidae — ÷åðåç òðè íåäåëè, Salticidae
— ÷åðåç òðè ìåñÿöà, à òðàõåéíûå Filistates è Thomisiidae è ïî èñòå÷åíèè ýòîãî ñðîêà
îñòàþòñÿ â æèâûõ (Millot, Fontaine, 1937). Íà ðèñ. 1.13. ïîêàçàíû êðèâûå ïîòåðè âåñà
ïàóêàìè íåñêîëüêèõ âèäîâ.

Ãðàôèêè ïîêàçûâàþò, ÷òî ïàóêè, èìåþùèå íàèáîëåå ðàçâèòóþ íà ðàçíûõ îòäåëàõ
òåëà ýïèêóòèêóëó (Agelena), çíà÷èòåëüíî ìåäëåííåå òåðÿþò âëàãó çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ,
÷åì îòíîñÿùèéñÿ ê ýòîìó æå ñåìåéñòâó (Agelenidae), íî îáèòàþùèé â âîäå è õàðàêòå-
ðèçóþùèéñÿ çíà÷èòåëüíîé ðåäóêöèåé ýïèêóòèêóëû ïàóê-ñåðåáðÿíêà (Argyroneta

aquatica), êîòîðûé óæå â ïåðâûå 24 ÷àñ òåðÿåò îêîëî ïîëîâèíû âåñà è ïîãèáàåò îò âûñû-
õàíèÿ.

Ðèñ. 1.13. Ïîòåðÿ âîäû ïàóêàìè çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ (â %): 1 — Agelena; 2 — Tegenaria, 3 — êðåñòî-
âèê Aranea; 4 — âîäÿíîé ïàóê-ñåðåáðÿíêà Argyroneta, 5 — Theridion (no Nemenz, 1954, ñîêðàùå-
íî).
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Íàëè÷èå ó íàçåìíûõ ïàóêîâ âèäîâ Lycosa amentata (Clerk), Meta segmentata (Clerk),
Tegenaria derhami Scop, âîäîíåïðîíèöàåìîé ýïèêóòèêóëû äîêàçûâàåòñÿ è èçìåðåíèÿ-
ìè ñêîðîñòè òðàíñïèðàöèè ìåðòâûõ ïàóêîâ ïðè ðàçíûõ òåìïåðàòóðàõ. Ïðè ïîâûøåíèè
òåìïåðàòóðû äî 40–42 °Ñ íàáëþäàåòñÿ ðåçêîå ïîâûøåíèå ñêîðîñòè ïîòåðè âîäû îò èñ-
ñóøåíèÿ, ÷òî ñâÿçûâàåòñÿ ñ íàðóøåíèåì ðàñïîëîæåíèÿ ìîëåêóë ëèïèäíîãî (âîñêîâîãî)
ñëîÿ ýïèêóòèêóëû.

Ýïèêóòèêóëà ïàóêîâ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîþ ñëîé, íåñîìíåííî àíàëîãè÷íûé ýïèêóòè-
êóëå íàñåêîìûõ.

Ñõîäñòâî çàòðàãèâàåò íå òîëüêî ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè (â íåé ðàçëè÷àþòñÿ
êóòèêóëèíîâûé è áîëåå íàðóæíûé ëèïîïðîòåèíîâûé ñëîè), âûÿâëÿåìûå ñõîäíûìè ìå-
òîäàìè îáðàáîòêè ïðåïàðàòîâ. Ó ïàóêîâ ìåõàíè÷åñêîå íàðóøåíèå ýïèêóòèêóëû ïðèâî-
äèò ê óñèëåíèþ òðàíñïèðàöèîííîé ñïîñîáíîñòè ïîêðîâîâ, à åå ðàçâèòèå êîððåëèðóåò ñ
åñòåñòâåííîé ñòîéêîñòüþ ïðîòèâ âûñûõàíèÿ. Ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû ñêà÷êîîá-
ðàçíî ìåíÿåòñÿ ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ äëÿ èñïàðåíèÿ, êàê ýòî ñâîéñòâåííî èìåþ-
ùèì ðàçâèòóþ ýïèêóòèêóëó íàñåêîìûì (ñì. íèæå) è íåñâîéñòâåííî òåì ÷ëåíèñòîíî-
ãèì, íàïðèìåð ìîêðèöàì, ó êîòîðûõ ýïèêóòèêóëû íåò.

Âñå ýòî ïîçâîëÿåò ê íàðóæíîìó ëèïèäñîäåðæàùåìó ñëîþ êóòèêóëû ïàóêîâ ïðèìå-
íÿòü òåðìèí «ýïèêóòèêóëà» â òîì ïîíèìàíèè, â êàêîì îí áûë ïðåäëîæåí íà îñíîâàíèè
èçó÷åíèÿ ïîêðîâîâ íàñåêîìûõ (õîòÿ ýòî è íå äàåò ïîâîäà äëÿ ãîìîëîãèçàöèè ýïèêóòè-
êóëÿðíûõ ñëîåâ ó ïðåäñòàâèòåëåé ýòèõ äâóõ êëàññîâ).

Êóòèêóëà êëåùåé (Acarina)

Êëåùè ïðåäñòàâëÿþò î÷åíü ìíîãîîáðàçíóþ â ìîðôîëîãè÷åñêîì îòíîøåíèè ãðóï-
ïó, è ìíîãèå èññëåäîâàòåëè âñëåä çà À.À. Çàõâàòêèíûì (1952) äàæå ñ÷èòàþò åå ñáîð-
íîé, èñêóññòâåííîé.

Ïîñêîëüêó ðàçíûå ãðóïïû êëåùåé ïðèñïîñîáèëèñü ê î÷åíü ðàçíûì óñëîâèÿì ñó-
ùåñòâîâàíèÿ, ñòðîåíèå êóòèêóëû èõ ðàçëè÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé î÷åíü íåîäèíàêîâî.

Ó êëåùåé, âåäóùèõ ñêðûòûé îáðàç æèçíè, îáèòàþùèõ â ñðåäàõ, ãäå âîçäóõ íàñû-
ùåí âîäÿíûì ïàðîì, íàïðèìåð ó ïî÷âåííûõ êëåùåé — îðèáàòèä, ýïèêóòèêóëà íå ðàç-
âèòà. Äàæå ó òåõ ôîðì, êîòîðûå èìåþò î÷åíü ñèëüíî ñêëåðîòèçîâàííóþ êóòèêóëó (íà-
ïðèìåð, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ìîùíîé ýêçîêóòèêóëîé è òåìíî-êîðè÷íåâîé îêðàñêîé ïîä-
ñòèëî÷íûå êëåùè Euzetes seminulum), ýïèêóòèêóëû êàê ìîðôîëîãè÷åñêè îáîñîáëåííî-
ãî ñëîÿ ïðè ìèêðîñêîïè÷åñêîì èññëåäîâàíèè íåëüçÿ âûÿâèòü (Ãèëÿðîâ, Ñåìåíîâà, 1963).
Ó òàêèõ ôîðì èçâåñòíîå ñíèæåíèå ïðîíèöàåìîñòè ïîêðîâîâ äëÿ èñïàðåíèÿ ïðîèñõî-
äèò çà ñ÷åò ïèãìåíòèðîâàíèÿ êóòèêóëû — îòëîæåíèå â êóòèêóëå ïèãìåíòà êîððåëèðóåò
ñî ñíèæåíèåì ïðîíèöàåìîñòè (Eder, 1942).

Îäíàêî ó òåõ ãðóïï êëåùåé, êîòîðûå ïåðåøëè ê æèçíè â îòêðûòîé àòìîñôåðå, èìå-
åòñÿ òåíäåíöèÿ ê ðàçâèòèþ ýïèêóòèêóëû, ïðè÷åì ó íåêîòîðûõ ãðóïï ñòðîåíèå êóòèêó-
ëû â öåëîì è ýïèêóòèêóëû â ÷àñòíîñòè äîñòèãàåò íå ìåíüøåé äèôôåðåíöèðîâêè, ÷åì ó
íàçåìíûõ íàñåêîìûõ. Â èçâåñòíîé ìåðå îòêðûòîæèâóùèìè ñòàëè òåòðàíèõîèäíûå êëå-
ùè (ïàóòèííûå êëåùèêè) — ðàñòèòåëüíîÿäíûå ôîðìû, ïîñåëÿþùèåñÿ íà ëèñòüÿõ ðàñ-
òåíèé. Ïðàâäà, ïîñåëÿÿñü íà ëèñòüÿõ, ïàóòèííûå êëåùèêè çàñåëÿþò â îñíîâíîì íèæ-
íþþ ïîâåðõíîñòü ëèñòüåâ, çàùèùàÿñü òàêèì îáðàçîì îò èññóøàþùåãî äåéñòâèÿ ñîë-
íå÷íûõ ëó÷åé. Êðîìå òîãî, ýòè êëåùè âûäåëÿþò ïàóòèíêó (îòêóäà è ðóññêîå íàçâàíèå
Tetranychidae), êîòîðóþ îíè ïëåòóò íàä ñâîèì òåëîì; òàêàÿ ïàóòèíêà ñîçäàåò õîòÿ è
ïðîíèöàåìóþ, íî ïðåãðàäó, çàùèùàþùóþ îò èñïàðåíèÿ. Âñå æå ïî ñðàâíåíèþ ñ ïî-
÷âåííûìè, ïîäñòèëî÷íûìè è äðóãèìè ñêðûòîæèâóùèìè êëåùàìè, òåòðàíèõîâûå îáè-
òàþò â áîëåå ñóõèõ óñëîâèÿõ, â îáñòàíîâêå ïîñòîÿííîãî äåôèöèòà âëàæíîñòè â íåïîñ-
ðåäñòâåííî èõ îêðóæàþùåì âîçäóõå.
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Ó Tetranychus telarius (L.) ïðè òðåõöâåòíîé îêðàñêå ïî Ìàññîíó (ìîäèôèêàöèÿ îê-
ðàñêè ïî Ìàëëîðè) âûÿâëÿåòñÿ ñëåäóþùåå ñòðîåíèå êóòèêóëû (Gibbs, Morrison, 1959).
Ñàìûé âíóòðåííèé ñëîé îêðàøèâàåòñÿ òàê æå, êàê è ýíäîêóòèêóëà ïàóêà Tegenaria
domestica (L.), ÷òî ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü ýòîò ñëîé êàê ýíäîêóòèêóëÿðíûé. Áîëåå
íàðóæíûé ñëîé ïðîêóòèêóëû íå îêðàøèâàåòñÿ íè ýòèì ìåòîäîì, íè îñìèåì. Ýòîò òîí-
êèé íåîêðàøèâàþùèéñÿ ãèáêèé è ýëàñòè÷íûé ñëîé íåïðàâîìî÷íî ñ÷èòàòü ýêçîêóòèêó-
ëîé, õîòÿ îí è çàíèìàåò òàêîå ïîëîæåíèå, êàê ýêçîêóòèêóëà. Ïðîêóòèêóëÿðíûå ñëîè
ñîäåðæàò õèòèí, âûÿâëåííûé õèòîçàíîâîé ïðîáîé ïîñëå îáðàáîòêè êîíöåíòðèðîâàí-
íûì åäêèì êàëèåì.

Ñàìûé ïîâåðõíîñòíûé ñëîé êóòèêóëû î÷åíü òîíêèé (0.1–0.2 μ) è ïîëíîñòüþ ðà-
ñòâîðÿåòñÿ â ÊÎÍ ïðè 160°. Îí ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ ñ ïîëíûì îñíîâàíèåì êàê ýïè-
êóòèêóëà. Îäíàêî, åñëè äëÿ âûñîêîäèôôåðåíöèðîâàííîé ýïèêóòèêóëû íàñåêîìûõ õà-
ðàêòåðíî åå ðàçäåëåíèå íà ïðîêñèìàëüíûé êóòèêóëèíîâûé ñëîé, çà êîòîðûì ñëåäóåò
ïîëèôåíîëüíûé, ïîêðûòûé âîñêîâûì, â ñâîþ î÷åðåäü ñíàðóæè çàùèùåííûé öåìåíò-
íûì ñëîåì (òåêòîêóòèêóëîé), òî ó ïàóòèííîãî êëåùèêà ñòðóêòóðà ýïèêóòèêóëû ïðîùå:
èìååòñÿ íåñïëîøíîé ïîëèôåíîëüíûé ñëîé (äàþùèé áîëåå ñëàáóþ àðãåíòàôôèíîâóþ
ðåàêöèþ ïîñëå îáðàáîòêè êèïÿùèì õëîðîôîðìîì, ÷åì ó ïàóêîâ), ïîêðûòûé ñâåðõó
ëèïîèäíûì ñëîåì. Íî ïðèðîäà ýòîãî ëèïîèäíîãî ñëîÿ èíàÿ, ÷åì ó íàñåêîìûõ, òàê êàê
îí ïîëíîñòüþ ðàçðóøàåòñÿ êîíöåíòðèðîâàííîé ñîëÿíîé êèñëîòîé, ÷åãî íå ïðîèñõîäèò
ñ ëèïîèäíûì ñëîåì íè íàñåêîìûõ (êëîï Rhodnius, òàðàêàí Periplaneta), íè ïàóêîâ
(Tegenaria).

Ñëåäîâàòåëüíî, ó ïàóòèííûõ êëåùèêîâ êàê àäàïòàöèÿ ê îáèòàíèþ â óñëîâèÿõ äåôè-
öèòà âëàãè âûðàáàòûâàåòñÿ äèôôåðåíöèðîâàííàÿ êóòèêóëà. Îäíàêî òîëüêî íàèáîëåå
îáùèé âñåì ÷ëåíèñòîíîãèì «ýíäîêóòèêóëÿðíûé» ñëîé ïðîêóòèêóëû Tetranychus ñðàâ-
íèì ñ ïðîêñèìàëüíûì ñëîåì êóòèêóëû äðóãèõ ãðóïï. Ôóíêöèîíàëüíî è òîïîãðàôè÷åñ-
êè ñõîäíûå ñëîè, çàíèìàþùèå ïîëîæåíèå, àíàëîãè÷íîå ýêçî- è ýïèêóòèêóëå, ïðåäñòàâ-
ëÿþò ðåçóëüòàò ñâîåîáðàçíîé äèôôåðåíöèðîâêè âûäåëåíèé ãèïîäåðìû â òîì æå íà-

Ðèñ. 1.14. Ïîêðîâû àðãàñîâûõ êëåùåé (Argasidae): 1 — ðàñòÿæèìûé ó÷àñòîê èäèîñîìû; 2 —
ñî÷ëåíîâíàÿ ìåìáðàíà; ãèï. — ãèïîäåðìà; ýêç. — ýêçîêóòèêóëà; ýíä. — ýíäîêóòèêóëà; ýï

1
 —

öåìåíòíûé, ýï
2
 — âîñêîâî-ëèïèäíûé, ýï

3
 — êóòèêóëèíîâûé ñëîé ýïèêóòèêóëû (ïî Áàëàøîâó,

1963).

1

2
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¹ Âèäû êëåùåé t° Ñ Àâòîð 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

Alveonasus lahorensis Neum. 

Argas persicus Oken 

A. persicus Oken 

A. vespertilionis Latr. 

Ornithodoros papillipes Bir. 

O. capensis Neum. 

Hyalomma asiaticum P. Sch. et. Schl. 

Dermacentor andersoni Stiles 

Ixodes ricinus L.  

61 

52 

60 

54 

50 

42 

50-60 

40 

32 

Áàëàøîâ, Ôèëèïïîâà, 1964 

Òî æå 

Lees, 1947 

Áàëàøîâ, Ôèëèïïîâà, 1964 

Òî æå 

Òî æå 

Áàëàøîâ, 1960 

Lees, 1947 

Òî æå 

Òàáëèöà 1.6. Êðèòè÷åñêèå òåìïåðàòóðû ýïèêóòèêóëû àðãàñîâûõ (–-6)
è èêñîäîâûõ (7–9) êëåùåé

ïðàâëåíèè, ÷òî è ó äðóãèõ çàùèùåííûõ îò âûñûõàíèÿ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, íî
äîñòèãíóòûé èíûìè ïóòÿìè.

Ó ãàìàçîâûõ êëåùåé òàêæå íàáëþäàåòñÿ ñâîåîáðàçíàÿ äèôôåðåíöèðîâêà ïðîêóòè-
êóëÿðíîãî ñëîÿ. Â.Í. Áåëîçåðîâ (1960) ðàçëè÷àåò â ïðåäåëàõ ðàñòÿæèìûõ ó÷àñòêîâ ïî-
êðîâîâ òîíêóþ ýíäîêóòèêóëó è ñîñòàâëÿþùóþ áîëåå 75% òîëùèíû êóòèêóëû ýêçîêó-
òèêóëó, õàðàêòåðèçóþùóþñÿ ñëîèñòîñòüþ. Ñëîèñòàÿ ñòðóêòóðà ýêçîêóòèêóëû è ôóêñè-
íîôèëüíîñòü ïîçâîëÿþò ðàññìàòðèâàòü åå êàê «ìåçîêóòèêóëó» â ïîíèìàíèè Ðè÷àðäñà
(Richards, 1958). Íà ùèòêàõ ïðîêóòèêóëà òâåðæå, è åå äèñòàëüíûé ñëîé ñòàíîâèòñÿ áåñ-
ñòðóêòóðíûì, ÿíòàðíî-æåëòûì, íåîêðàøèâàþùèìñÿ êèñëûìè êðàñêàìè. À â ñî÷ëåíîâ-
íûõ ìåìáðàíàõ ïðîêóòèêóëÿðíûé ñëîé èìååò òèïè÷íûé ýíäîêóòèêóëÿðíûé õàðàêòåð.

Ýïèêóòèêóëà ó ãàìàçîâûõ êëåùåé èìååò òîëùèíó îêîëî 1 μ è äèôôåðåíöèðóåòñÿ íà
íàðóæíûé è âíóòðåííèé ñëîè; îíà ðàçâèòà íà âñåé ïîâåðõíîñòè ïîêðîâîâ. Ñðåäè ãàìà-
çèä íàáëþäàåòñÿ ðàçíàÿ ñòåïåíü ñóõîóñòîé÷èâîñòè — åñòü ìàëîóñòîé÷èâûå ê âûñûõà-
íèþ (íàïðèìåð, Poecilochirus necrophori Vitz.), åñòü äîâîëüíî ñòîéêèå (Ornithonyssus

bacoti Hirst).
Ó àðãàñîâûõ êëåùåé (Argasidae), â îáùåì èñêëþ÷èòåëüíî ñóõîóñòîé÷èâûõ, ñòðîå-

íèå êóòèêóëû î÷åíü ñõîäíî ñ òàêîâûì íàçåìíûõ íàñåêîìûõ. Òàê, ó Ornithodoros papillipes

Bir. (ðèñ. 1.14.) è ó Alveonasus lahorensis Neum., èçó÷åííûõ Þ.Ñ. Áàëàøîâûì (1963), â
ïðîêóòèêóëå ðàçëè÷àåòñÿ òîíêàÿ ñëîèñòàÿ ýíäîêóòèêóëà, ñîñòàâëÿþùàÿ îñíîâíóþ òîë-
ùó êóòèêóëû òâåðäàÿ «ìåçîêóòèêóëà», îòëè÷àþùàÿñÿ îò òàêîâîé íàñåêîìûõ ñîõðàíå-
íèåì ñïîñîáíîñòè âîñïðèÿòèÿ àçàíîâîé îêðàñêè ïîñëå îáðàáîòêè äèàôàíîëîì. Îáíà-
ðóæåíà è ñõîäíàÿ ñ ñóáêóòèêóëîé íàñåêîìûõ (òåðìèí, ïðèíÿòûé Richards, 1958) áàçàëü-
íàÿ ìåìáðàíà íà ãðàíèöå êóòèêóëû ñ ãèïîäåðìîé. Ýïèêóòèêóëà àðãàñîâûõ êëåùåé ñî-
ñòîèò, ïî ìíåíèþ Áàëàøîâà, èç êóòèêóëèíîâîãî, âîñêîâîãî (ñ âûñîêîé òåìïåðàòóðîé
ïëàâëåíèÿ) è çàùèùàþùåãî ýïèêóòèêóëó öåìåíòíîãî ñëîåâ; âûäåëÿåìûé Ëèçîì (Lees,
1947) â ýïèêóòèêóëå Ornithodoros moubata Ìîrr. ïîëèôåíîëüíûé ñëîé Áàëàøîâ ñòàâèò
ïîä ñîìíåíèå, îñíîâûâàÿñü íà ðàñïðåäåëåíèè àðîìàòè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé â êóòèêóëå.
Äëÿ ýòèõ êëåùåé, êàê è äëÿ ñêîðïèîíîâ, õàðàêòåðíî âûñîêîå ñîäåðæàíèå ñåðû â êóòè-
êóëå è âîçìîæíà ñâÿçü ñêëåðîòèçàöèè ñ S–S-ãðóïïàìè.

Ó èêñîäîâûõ êëåùåé (Ixodidae), õàðàêòåðèçóþùèõñÿ âûñîêîé óñòîé÷èâîñòüþ ê âû-
ñûõàíèþ (äîëãîå ïðåáûâàíèå â îòêðûòîé àòìîñôåðå îñîáåé, îæèäàþùèõ âñòðå÷è ñ æè-
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âîòíûì-õîçÿèíîì, ñîïðèêîñíîâåíèå ñ âîçäóõîì, èäèîñîìû ïèòàþùèõñÿ îñîáåé), òàêæå
âûñîêà ñòåïåíü äèôôåðåíöèðîâêè êóòèêóëû (Lees, 1947; Áàëàøîâ, 1960á).

Ïðîêóòèêóëà ó èêñîäîâûõ êëåùåé â ñêëåðîòèçîâàííûõ ó÷àñòêàõ (ñïèííîé ùèòîê,
ãíàòîñîìà) èìååò ñòðóêòóðó äèôôåðåíöèðîâàííîé ýêçîêóòèêóëû, â ñî÷ëåíåíèÿõ îíà
ðàçâèòà êàê ýíäîêóòèêóëà, à â ìÿãêîé ÷àñòè èäèîñîìû îêðàñêà ñðåçîâ ïî Ìàëëîðè ïî-
çâîëÿåò âûÿâèòü ñëîè, êîòîðûå ìîãóò áûòü îõàðàêòåðèçîâàíû êàê ýíäî- è ýêçîêóòèêóëà,
ìåæäó êîòîðûìè ñïîñîáíûé ê áûñòðîìó íàðàñòàíèþ ìåçîêóòèêóëÿðíûé ñëîé. Íà ãðà-
íèöå ñ ãèïîäåðìîé âûðàæåíà è òîíêàÿ «ñóáêóòèêóëà». Â ýïèêóòèêóëå èêñîäîâûõ êëå-
ùåé Ëèç (Lees, 1947) ðàçëè÷àåò ÷åòûðå ñëîÿ, îòâå÷àþùèõ âûäåëåííûì â ýïèêóòèêóëå
âûñøèõ íàñåêîìûõ (êóòèêóëèíîâûé, ïîëèôåíîëüíûé, âîñêîâîé è öåìåíòíûé).

Òàêèì îáðàçîì, ïðåäñòàâèòåëè íàèáîëåå óñòîé÷èâûõ ê âûñûõàíèþ ãðóïï êëåùåé
(Argasidae è Ixodidae), ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê äëèòåëüíîìó ïðåáûâàíèþ â óñëîâèÿõ äå-
ôèöèòà âëàãè áåç âîçìîæíîñòè âîñïîëíåíèÿ âîäû â îðãàíèçìå, õàðàêòåðèçóþòñÿ âûðà-
áîòêîé íàèáîëåå äèôôåðåíöèðîâàííîé ýïèêóòèêóëû, ò.å. ñëîÿ, èìåþùåãî íàèáîëüøåå
çíà÷åíèå äëÿ çàùèòû îò òðàícïèðàöèè.

Îòíîñèòåëüíàÿ íåïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû äëÿ òðàíñïèðàöèè ñâÿçàíà ñ îïðåäåëåí-
íûì ðàñïîëîæåíèåì ìîëåêóë â ëèïèäíîì (âîñêîâîì) ñëîå ýïèêóòèêóëû. Åñëè ýïèêóòè-
êóëà ïðåäñòàâëÿåò ñïëîøíîé ñëîé, ïîòåðÿ âëàãè ïóòåì èñïàðåíèÿ ÷åðåç ïîêðîâû áûâà-
åò òåì íèæå, ÷åì âûøå òà êðèòè÷åñêàÿ òåìïåðàòóðà, ïðè êîòîðîé íàðóøàåòñÿ óïîðÿäî-
÷åííîå ðàñïîëîæåíèå ìîëåêóë â ëèïèäíî-âîñêîâîì ñëîå è ðåçêî âîçðàñòàåò òðàíñïèðà-
öèÿ. Ó èêñîäîâûõ è îñîáåííî àðãàñîâûõ êëåùåé ýòè òåìïåðàòóðû î÷åíü âûñîêè (òàáë.
1.6.).

Â ïðåäåëàõ êàæäîé ñèñòåìàòè÷åñêîé ãðóïïû íàáëþäàåòñÿ îïðåäåëåííàÿ êîððåëÿ-
öèÿ ìåæäó âûñîòîé êðèòè÷åñêîé òåìïåðàòóðû è ýêîëîãè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêîé. Â òàáë.
6 èç Argasidae ñàìûå êñåðîáèîíòíûå A. lahorensis, à ñàìûå ãèãðîôèëüíûå — Î. capensis.
Èç Ixodidae Íóàlomma asiaticum — îáèòàòåëü ïóñòûííûõ áèîòîïîâ, a Ixodes ricinus —
ãèãðîôèëåí. Äëÿ ïîêðîâîâ èêñîäîâûõ è àðãàñîâûõ êëåùåé õàðàêòåðíà è äðóãàÿ îñîáåí-
íîñòü — èõ ñïîñîáíîñòü ê ïîãëîùåíèþ âîäÿíûõ ïàðîâ èç îêðóæàþùåé àòìîñôåðû ïðè
âûñîêîé (ñâûøå 80%) îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè, ïðè÷åì ýòà ñïîñîáíîñòü íàáëþäàåò-
ñÿ òîëüêî ïðè íåïîâðåæäåííîé ýïèêóòèêóëå (Lees, 1947; è äð.).

Êóòèêóëà äâóïàðíîíîãèõ ìíîãîíîæåê (Diplopoda)

Äâóïàðíîíîãèå ìíîãîíîæêè — òåñíî ñâÿçàííûå ñ ïî÷âîé è äðóãèìè óêðûòèÿìè
÷ëåíèñòîíîãèå, ÷óâñòâèòåëüíûå ê äåôèöèòó âëàãè è íå ïåðåíîñÿùèå äëèòåëüíîãî èññó-
øåíèÿ. Ó ìåëêèõ êèñòåâèêîâ — Pselaphognatha (Polyxenus lagurus L. — ðèñ. 1.15., 1)
êóòèêóëà òîíêàÿ, íå èìåþùàÿ âêëþ÷åíèé óãëåêèñëîãî êàëüöèÿ. Ïðè îêðàøèâàíèè ñðå-
çîâ àçàíîâûì ìåòîäîì â êóòèêóëå êèñòåâèêà õîðîøî ðàçëè÷àþòñÿ ýíäî- è ýêçîêóòèêó-
ëà. Äëÿ ýòèõ ìíîãîíîæåê õàðàêòåðåí ïîñòîÿííî ñêðûòûé îáðàç æèçíè, îíè èñêëþ÷è-
òåëüíî ÷óâñòâèòåëüíû ê âûñûõàíèþ è îáëàäàþò ðÿäîì áîëåå ïðèìèòèâíûõ ÷åðò, ÷åì
äðóãèå Diplopoda (ñð. ãë. V).

Âûñøèå äèïëîïîäû, â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ñïîñîáíûå ê âðåìåííûì âûõîäàì íà
îòêðûòóþ ïîâåðõíîñòü ïî÷âû, èíîãäà äàæå íà äëèòåëüíûé ñðîê, õàðàêòåðèçóþòñÿ òåì,
÷òî ó íèõ êóòèêóëà ñêëåðèòîâ óïëîòíÿåòñÿ çà ñ÷åò îòëîæåíèÿ ñôåðîêðèñòàëëîâ óãëå-
êèñëîãî êàëüöèÿ â ãëóáîêîì ñëîå ýíäîêóòèêóëû. Â òàêîì èìïðåãíèðîâàííîì ÑàÑÎ

ç
 ñëîå

êóòèêóëû äèïëîïîä ïîñëå äåêàëüöèíàöèè ñòàíîâÿòñÿ ÿâñòâåííûìè ìèêðîñêîïè÷åñêèå
ñòðóêòóðû, ñõîäíûå ñ òåìè, êîòîðûå íàáëþäàþòñÿ â ñîîòâåòñòâóþùåì ñëîå êóòèêóëû
ðàêîîáðàçíûõ (ðèñ. 1.15, 2).

Ñòåïåíü êàëüöèíàöèè ïîêðîâîâ íåîäèíàêîâà ó ðàçíûõ ôîðì è ñâÿçàíà ñ âîäíûì ðå-
æèìîì îêðóæàþùåé ñðåäû. Æèâóùèå âî âëàæíîì ìõó êàâêàçñêèõ ëåñîâ Gervaisia sp. ïî
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Ðèñ. 1.15. Ñòðîåíèå êóòèêóëû ìíîãîíîæåê è ýíòîãíàòíûõ íàñåêîìûõ. 1 — Polyxenus lagurus; 2
— Pachyiulus sp.; 3 — Geophilus sp.; 4 — Scolopendra cingulata; 5 — Onychiurus armatus, 6 —
Sminthurus viridis, 7 — Campodea staphylinus; 8 — Japyx ghilarovi, ãèï. — ãèïîäåðìà; æ.ê. —
æåëåçèñòûå êëåòêè; ê.â. — êóòèêóëÿðíûå âîëîñêè; ïã.ç. — ïèãìåíòíàÿ çîíà; ýêç. — ýêçîêóòèêó-
ëà; ýíä. — ýíäîêóòèêóëà; ýï. — ýïèêóòèêóëà (ïî Ãèëÿðîâó, Ñåìåíîâîé, 1963).

Ðèñ. 1.16. Çàâèñèìîñòü ñêîðîñòè òðàíñïèðà-
öèè äèïëîïîä (îðäèíàòà) îò òåìïåðàòóðû è äå-
ôèöèòà âëàæíîñòè (äëÿ ñðàâíåíèÿ ïðèâåäåíû
äàííûå ïî ãóñåíèöå áåëÿíêè) (èç Cloudsley-
Thompson, 1952).

ñòðîåíèþ êóòèêóëû íàïîìèíàþò îáèòàþ-
ùèõ â ñõîäíûõ ïî âëàæíîñòè óñëîâèÿõ
ìîêðèö Ligidium hypnorum (ðèñ. 1.2, 3).

Ñëàáî êàëüöèíèðîâàííûå ïîêðîâû
èìåþò è îáèòàþùèå âî âëàæíîé ïî÷âå
Cylindroiulus sp. À òèïè÷íî ïî÷âåííûå,
íàñåëÿþùèå ãëóáîêèå ñëîè âëàæíîé ïî-
÷âû â Çàðåâøàíñêîì õðåáòå â Ñðåäíåé
Àçèè ïðåäñòàâèòåëè ìíîãîñâÿçîâ
Turanodesmus kitabicus Gulièka èìåþò
ïîêðîâû, â êîòîðûõ íå óäàëîñü âûÿâèòü
èçâåñòêîâûõ âêëþ÷åíèé (Ãèëÿðîâ, Ñåìå-
íîâà, 1963). Ó áîëüøèíñòâà èññëåäîâàí-
íûõ ïîñëåäíèìè àâòîðàìè ïðåäñòàâèòå-
ëåé äèïëîïîä (Glomeris, Polyzonium,

Strongylosoma, Pachyiulus è äð.) ïîêðî-
âû ñèëüíî êàëüöèíèðîâàííûå (ðèñ. 1.15,
2). Èç äðóãèõ èññëåäîâàòåëåé ñèëüíóþ
êàëüöèíàöèþ êóòèêóëû äèïëîïîä îòìå-
÷àë Áëîóýð (Blower, 1951) äëÿ
Schyzophyllum sabulosum è

1

2

3

4

5

6

7

8



220  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Tachypodoiulus niger è Êëàóäñëè-Òîìñîí
(Cloudsley-Thompson, 1950) äëÿ
Strongylosomidae (Paradesmus gracilis). Ó
âñåõ èññëåäîâàííûõ äèïëîïîä êóòèêóëà ÿâ-
ñòâåííî ðàçäåëÿåòñÿ ïðè îêðàñêå ïî Ìàë-
ëîðè íà ýíäîêóòèêóëó, èìåþùóþ îáû÷íî
áîëüøóþ òîëùèíó, è íà ýêçîêóòèêóëó. Ýïè-
êóòèêóëû êàê ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåííî-
ãî ñëîÿ, âûÿâëÿìîãî ïðè äèôôåðåíöèàëüíîé
îêðàñêå è ìèêðîñêîïèðîâàíèè, ó äèïëîïîä
íå îáíàðóæåíî.

Áëîóýð (Blower, 1951) ñ÷èòàåò, ÷òî åäèí-
ñòâåííûé ñëîé, êîòîðûé ó Diplopoda ìîæåò
ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê â êàêîé-òî ìåðå îòâå÷à-
þùèé ýïèêóòèêóëå íàñåêîìûõ — ýòî òîíêèé
ëèïèäíûé íàëåò íà ïîâåðõíîñòè ñêëåðèòîâ,
îêðàøèâàþùèéñÿ â ãîëóáîé öâåò ñóäàíîì
÷åðíûì. Îäíàêî íè÷åãî ïîäîáíîãî êóòèêó-
ëèíîâîìó ñëîþ ýïèêóòèêóëû ó äèïëîïîä íåò.

Íà îòñóòñòâèå ó äèïëîïîä ýïèêóòèêó-
ëû, êàê ñëîÿ, ïðåïÿòñòâóþùåãî èñïàðåíèþ,
óêàçûâàåò è òî, ÷òî ó íèõ íåò ðåçêîãî ñêà÷-
êà ïîâûøåíèÿ èíòåíñèâíîñòè èñïàðåíèÿ ÷å-
ðåç ïîêðîâû ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû
— â ýòîì îòíîøåíèè áûëè òùàòåëüíî èñ-
ñëåäîâàíû ìíîãîíîæêè p. Glomeris (Edney,

1951) è Paradesmus (Cloudsley-Thompson, 1950), äàííûå îïûòîâ ïðèâåäåíû íà ðèñ. 1.16.
Ýäíè äåëàåò âûâîä, ÷òî ïîòåðÿ âëàãè äèïëîïîäàìè íàõîäèòñÿ â ïðèìåðíî ïðÿìîé çàâè-
ñèìîñòè îò äåôèöèòà íàñûùåíèÿ âîçäóõà âîäÿíûì ïàðîì.

Êëàóäñëè-Òîìñîí ñ÷èòàåò íà îñíîâàíèè ñâîèõ îïûòîâ, ÷òî ó äèïëîïîä íåò îáîñîá-
ëåííîãî âîñêîïîäîáíîãî ñëîÿ, ïîëàãàÿ, ÷òî ñòåïåíü íåïðîíèöàåìîñòè êóòèêóëû äèïëî-
ïîä çàâèñèò îò ñòåïåíè ôåíîëüíîãî çàäóáëåíèÿ êóòèêóëû.

Îïûòû Ñîäðý (Saudray, 1961) ïî äèíàìèêå ïîòåðè âëàãè êèâñÿêàìè Tachypodoiulus

niger Leach è Cylindroiulus silvarum Meinert ïîêàçàëè, ÷òî ïðè ðàçíûõ âåëè÷èíàõ îòíî-
ñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà, íî ïîñòîÿííîé òåìïåðàòóðå (18±1°) èíòåíñèâíîñòü òðàíñ-
ïèðàöèè çàâèñèò îò äåôèöèòà âëàãè è ýêñïîíåíöèàëüíî óìåíüøàåòñÿ ïî ìåðå îáåçâî-
æèâàíèÿ îðãàíèçìà (ðèñ. 1.17.). Ýòè îïûòû òàêæå äîêàçûâàþò âûñîêóþ ïðîíèöàåìîñòü
ïîêðîâîâ äèïëîïîä, íåñìîòðÿ íà òâåðäîñòü èõ êóòèêóëÿðíîãî ïàíöèðÿ.

Íà îòñóòñòâèå ýïèêóòèêóëû óêàçûâàåò è òî, ÷òî îáðàáîòêà êóòèêóëû äèïëîïîä íåé-
òðàëüíûìè äóñòàìè íå âûçûâàåò ó íèõ ïîâûøåíèÿ òðàíñïèðàöèè.

Òåì íå ìåíåå, íàïðèìåð Ëàóýð (Lower, 1964), îñíîâûâàÿñü íà ïðèâåäåííûõ âûøå
äàííûõ Áëîóýðà (1951), ñ÷èòàåò âîçìîæíûì ãîâîðèòü îá ýïèêóòèêóëå «Myriapoda» â
öåëîì; Áëîóýð æå ñ÷èòàë, ÷òî òîò «íàðóæíûé ñëîé», êîòîðûé ïðåæíèå èññëåäîâàòåëè
ïðèíèìàëè çà ýïèêóòèêóëó, â äåéñòâèòåëüíîñòè îêàçûâàåòñÿ îïòè÷åñêèì ðåôðàêöèîí-
íûì ýôôåêòîì. Îäíàêî âî âñÿêîì ñëó÷àå è ìîðôîëîãè÷åñêè êóòèêóëà Diplopoda áëèæå
âñåãî ê êóòèêóëå ìîêðèö, íå èìåþùèõ ýïèêóòèêóëû, è ôèçèîëîãè÷åñêè èõ ïîêðîâû ïî
ïðîíèöàåìîñòè ñõîäíû ñ òàêîâûìè ó ãðóïï, íå èìåþùèõ ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåííîé
ýïèêóòèêóëû. Âûäåëÿåìàÿ êîæíûìè æåëåçàìè ëèïèäíàÿ ñìàçêà, ïîêðûâàþùàÿ êóòèêó-
ëó äèïëîïîä, ñïîñîáñòâóåò íåêîòîðîìó ñíèæåíèþ ïîòåðè âîäû ÷åðåç ïîêðîâû. Ïî èñ-

Ðèñ. 1.17. Ïîòåðÿ âîäû (â %) êèâñÿêàìè
Cylindroiulus silvarum ïðè ðàçíîé îòíîñèòåëü-
íîé âëàæíîñòè (öèôðû íà êðèâûõ) âîçäóõà (ïî
Saudray, 1961).
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ñëåäîâàíèÿì Áëîóýðà, èìåþòñÿ ëèïîèäíûå âêëþ÷åíèÿ âî âñåõ ìîäèôèöèðîâàííûõ ó÷à-
ñòêàõ êóòèêóëû, à, êðîìå òîãî, â ñîñòàâ êóòèêóëû âõîäÿò âåùåñòâà, áëèçêèå ê ñêëåðîòè-
íó è õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ïðî÷íîñòüþ, íå çàâèñÿùåé îò çàäóáëåíèÿ. Ýòè ïðèçíàêè çàò-
ðóäíÿþò ñðàâíåíèå êóòèêóëû äâóïàðíîíîãèõ ìíîãîíîæåê ñ êóòèêóëîé äðóãèõ ãðóïï
÷ëåíèñòîíîãèõ (Blower, 1951).2

Åñëè ïðèíÿòü ýòè âûâîäû Áëîóýðà, ñëåäóåò ïðèçíàòü, ÷òî äèôôåðåíöèðîâêà êóòè-
êóëû äèïëîïîä â ôèëîãåíåçå øëà ñàìîñòîÿòåëüíûìè ïóòÿìè, îòëè÷íûìè îò ïóòåé äðó-
ãèõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ, õîòÿ è ïðèâåëà ê ñõîäíûì â îáùåì ðåçóëüòàòàì, ê ñíèæåíèþ
ïðîíèöàåìîñòè ïîêðîâîâ, îáåñïå÷èâøåìó îáèòàíèå âíå âîäû.

Êóòèêóëà ãóáîíîãèõ ìíîãîíîæåê (Chilopoda)

Äëÿ êëàññà ãóáîíîãèõ ìíîãîíîæåê õàðàêòåðíà èñõîäíàÿ òåñíàÿ ñâÿçü ñ ïî÷âîé, îñî-
áåííî ÿðêî âûðàæåííàÿ ó ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà Geophilomorpha, è òåíäåíöèÿ ê ïåðå-
õîäó ê îòêðûòîìó îáðàçó æèçíè ó Scutigeromorpha (Notostigmata). Áîëüøèíñòâî ãóáî-
íîãèõ ñâÿçàíî ñ îáèòàíèåì â ïîäñòèëêå è ïîä ðàçëè÷íûìè óêðûòèÿìè íà ïîâåðõíîñòè
ïî÷âû.

Ñðàâíèòåëüíîå èññëåäîâàíèå ñòðîåíèÿ êóòèêóëû ó ðàçíûõ ãðóïï õèëîïîä, ïðîâå-
äåííîå Ë.Ì. Ñåìåíîâîé (1961), ïîçâîëèëî âûÿâèòü àäàïòèâíûå ÷åðòû â ñòðîåíèè ïî-
êðîâîâ ðàçíûõ ãðóïï è åãî óñëîæíåíèå ñ ïåðåõîäîì îò æèçíè â ïî÷âå ê îòêðûòîìó
îáèòàíèþ íà åå ïîâåðõíîñòè â òåõ ýêîëîãî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ ðÿäàõ, êîòîðûå íàìå÷à-
þòñÿ ïî öåëîìó êîìïëåêñó ïðèçíàêîâ (Ãèëÿðîâ, 1948).

Íàèáîëåå ïðîñòî ñòðîåíèå êóòèêóëû ó Geophilomorpha. Ó Geophilus proximus è
Escaryus retusidens Folkra. òîëùèíà êóòèêóëû íà ñåãìåíòàõ òóëîâèùà è â ñî÷ëåíåíèÿõ
îäíîãî ïîðÿäêà. Îêðàñêà àçàíîâûì ìåòîäîì ïîçâîëÿåò âûÿâèòü ýíäî- è ýêçîêóòèêóëó.
Ýíäîêóòèêóëà ñëîèñòàÿ, â ñî÷ëåíåíèÿõ òîëñòàÿ, ñêëàä÷àòàÿ è ìíîãîñëîéíàÿ, à íà ñåã-
ìåíòàõ î÷åíü òîíêàÿ (ðèñ. 1.15, 3). Ýêçîêóòèêóëà ó ãåîôèëèä äâóñëîéíàÿ, äèñòàëüíûé
ñëîé òîíêèé, ãîìîãåííûé, ïèãìåíòèðîâàííûé, à ïðîêñèìàëüíûé — íà ñðåçàõ âåðòè-
êàëüíî èñ÷åð÷åííûé. Â ñî÷ëåíåíèÿõ ýêçîêóòèêóëà î÷åíü òîíêàÿ, à â ãëóáèíå ñêëàäîê è
ñîâåðøåííî íå âûðàæåíà. Ýïèêóòèêóëû, âûÿâëÿåìîé ïðè ìèêðîñêîïèðîâàíèè ïîñëå
äèôôåðåíöèàëüíîé îêðàñêè, ó ãåîôèëèä íåò. Îáà ñëîÿ êóòèêóëû õàðàêòåðèçóþòñÿ íà-
ëè÷èåì õèòèíà (Blower, 1951). Õàðàêòåð êóòèêóëû ãåîôèëîâ íàïîìèíàåò òàêîâîé ìíî-
ãèõ íèçøèõ ðàêîîáðàçíûõ, îáèòàþùèõ â âîäå, ó êîòîðûõ ïîêðîâû ïðîíèöàåìû; ïîñòî-
ÿííîå îáèòàíèå â ïî÷âå èñêëþ÷àåò íåîáõîäèìîñòü íåïðîíèöàåìûõ ïîêðîâîâ êàê ïðè-
ñïîñîáëåíèÿ ê çàùèòå îò èñïàðåíèÿ.

Â ñî÷ëåíîâíûõ ìåìáðàíàõ âíóòðåííèé ñëîé ýêçîêóòèêóëû îáðàçóåò ãëóáîêèå êîíó-
ñû, âíåäðÿþùèåñÿ â ýíäîêóòèêóëÿðíûé ñëîé, ÷òî îáåñïå÷èâàåò ãèáêîñòü ïîêðîâîâ â
ýòèõ ìåñòàõ ïðè âûñîêîé èõ ïðî÷íîñòè â îòíîøåíèè ìåõàíè÷åñêèõ ïîâðåæäåíèé. Íà-
ðóæíûé ñëîé ýêçîêóòèêóëû çàìåòíî ïèãìåíòèðîâàí.

Ñèëüíåå äèôôåðåíöèðîâàíû ïîêðîâû ó Lithobiomorpha, â îñíîâíîì ñâÿçàííûõ ñ
îáèòàíèåì â ïîäñòèëêå.

Ó ëèòîáèèä ïðîêóòèêóëÿðíûé ñëîé òîæå ÿâñòâåííî äåëèòñÿ íà ýêçî- è ýíäîêóòèêó-
ëó, ïðè÷åì ðàçäåëåíèå ýòèõ ñëîåâ íå òîëüêî âûÿâëÿåòñÿ ïðè äèôôåðåíöèðóþùåé îê-
ðàñêå, íî è ìîæåò áûòü äîñòèãíóòî ïóòåì îáðàáîòêè ÊÎÍ. Îáà ñëîÿ ñîäåðæàò õèòèí, íî
õèòîçàíîâàÿ ðåàêöèÿ ýíäîêóòèêóëû çíà÷èòåëüíî ñèëüíåå ïðîÿâëÿåòñÿ. Ýêçîêóòèêóëà æå

2 Ó ïðåäñòàâèòåëåé òðîïè÷åñêèõ äèïëîïîä ðîäîâ Cingalobolus è Aulacobolus ïðè ãèñòîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâà-
íèÿõ ïîêðîâîâ âûÿâëåíà âðåìåííî âûäåëÿåìàÿ â ëåòíèå ñóõèå ìåñÿöû ëèïîïðîòåèíîâàÿ ýïèêóòèêóëà, ïîë-
íîñòüþ èñ÷åçàþùàÿ â ñåçîí äîæäåé. Òðàíñïèðàöèÿ äèïëîïîä ñ ýïèêóòèêóëîé çàìåòíî íèæå, ÷åì áåç òàêîé
âðåìåííîé ýïèêóòèêóëû (Rajulu, Krishnan, 1968).
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äàåò ÿðêî âûðàæåííûå ìèëëîíîâó è êñàíòîïðîòåèíîâóþ ðåàêöèè, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò
î íàëè÷èè â íåé ôåíîëüíûõ ãðóïïèðîâîê.

Ó Lithobius íà ñêëåðèòàõ êóòèêóëà òîëùå, ÷åì â ñî÷ëåíîâíûõ ìåìáðàíàõ. Íà ñêëåðè-
òàõ ÿâñòâåííî ðàçâèòà íå òîëüêî áåññòðóêòóðíàÿ íàðóæíàÿ ÷àñòü ýêçîêóòèêóëû, íî è õà-
ðàêòåðèçóþùèéñÿ ãîðèçîíòàëüíîé ñëîèñòîñòüþ, îêðàøèâàþùèéñÿ, îäíàêî, ïî Ìàëëîðè
â êðàñíûé öâåò, áîëåå ïðîêñèìàëüíûé åå ñëîé, êîòîðûé óñëîâíî ìîæåò áûòü îáîçíà÷åí
êàê ìåçîêóòèêóëà. Â ãëóáèíå ñî÷ëåíîâíûõ ñêëàäîê ýêçî- è ìåçîêóòèêóëû íåò. Ýíäîêóòè-
êóëà íà ñêëåðèòàõ òîíêàÿ, â ñî÷ëåíîâíûõ ñêëàäêàõ îíà ñîñòàâëÿåò âñþ òîëùó êóòèêóëû.
Íà ïîâåðõíîñòè ñêëåðèòîâ Ë.Ì. Ñåìåíîâà (1961) îáíàðóæèëà è ó Lithobius, è ó
Monotarsobius òîíêóþ ýïèêóòèêóëó, ñîâåðøåííî íåâûðàæåííóþ íà ñî÷ëåíîâíûõ ìåìá-
ðàíàõ. Ó òèïè÷íûõ Scolopendromorpha (ðèñ. 1.15., 4) ñèëüíî ïèãìåíòèðîâàííûå ïîêðîâû
íà ñåãìåíòàõ òîæå â äâà ðàçà òîëùå, ÷åì â ñî÷ëåíîâíûõ ìåìáðàíàõ. Íà ñåãìåíòàõ è ó
Scolopendra (S. cingulata) ýíäîêóòèêóëà òîíêàÿ ñëîèñòàÿ, à â ñî÷ëåíåíèÿõ òîëñòàÿ, ñêëàä-
÷àòàÿ, ìíîãîñëîéíàÿ. Â ýêçîêóòèêóëå, çàíèìàþùåé íà ñêëåðèòàõ 70% òîëùè êóòèêóëû,
âûäåëÿåòñÿ ìåçîêóòèêóëÿðíûé ñëîé ñî ñëàáîé ñëîèñòîñòüþ è ìîùíûé ïèãìåíòèðîâàí-
íûé áîëåå íàðóæíûé ñëîé. Â ñî÷ëåíåíèÿõ ýêçîêóòèêóëà è ó Scolopendra äàåò ìíîãî óã-
ëóáëÿþùèõñÿ êîíóñîâ, à â ãëóáèíå ñêëàäîê — ðåäóöèðîâàíà. Íà ïîâåðõíîñòè ñêëåðèòîâ
ó ñêîëîïåíäðû ñíàðóæè îò ïèãìåíòíîãî ñëîÿ íà ñðåçàõ õîðîøî ðàçëè÷èìà òîíêàÿ æåëòàÿ
ýïèêóòèêóëà, íå âûÿâëåííàÿ â ñî÷ëåíåíèÿõ. Ó íå îñòàâëÿþùèõ ïî÷âó ñêîëîïåíäðîèäîâ,
íàïðèìåð Cryptops anomalans Newp., ñòðîåíèå ïîêðîâîâ ñõîäíî ñ òàêîâûì ó âûõîäÿùèõ
íà ïîâåðõíîñòü ñêîëîïåíäð, è ó íèõ òîæå íà ñåãìåíòàõ ðàçâèòà, õîòÿ è áîëåå ñëàáî, ýïè-
êóòèêóëà, îòñóòñòâóþùàÿ â ñî÷ëåíåíèÿõ (âòîðè÷íî ïî÷âåííûå ôîðìû).

Íàêîíåö, ó Scutigeromorpha (Scutigera coleoptrata Latr.) òîëùèíà êóòèêóëû íà ñåã-
ìåíòàõ è ìåæäó íèìè ïðèìåðíî îäèíàêîâà, íî íà äîëþ äâóñëîéíîé ýêçîêóòèêóëû íà
ñåãìåíòàõ ïàäàåò îêîëî ïîëîâèíû òîëùèíû êóòèêóëû, à ìåæäó ñåãìåíòàìè âñÿ òîëùà
êóòèêóëû ñîñòîèò èç ýíäîêóòèêóëû. Ýïèêóòèêóëà è ó Scutigera ðàçâèòà òîëüêî íà ñåã-
ìåíòàõ.

Åñëè ñðàâíèòü ðàçâèòèå ïîêðîâîâ â ýêîëîãî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ ðÿäàõ õèëîïîä, îò-
ðàæàþùèõ ïåðåõîä îò ïîñòîÿííîãî îáèòàíèÿ â ïî÷âå ê âûõîäó íà åå ïîâåðõíîñòü, òî ó

èñõîäíî ïî÷âåííûõ Geophilomorpha ñëàáî ðàç-
âèòà íàðóæíàÿ ÷àñòü ýêçîêóòèêóëû (ïèãìåíò-
íûé ñëîé) è îòñóòñòâóåò ýïèêóòèêóëà. Ó âûõî-
äÿùèõ íà ïîâåðõíîñòü ôîðì íà ñåãìåíòàõ åñòü
ãèäðîôîáíàÿ ýïèêóòèêóëà è ñèëüíî ðàçâèòà
ñêëåðîòèçîâàííàÿ ýêçîêóòèêóëà, îáðàçóþùàÿ â
íàðóæíîé ÷àñòè ïèãìåíòíûé ñëîé (íàëè÷èå
êîòîðîãî ïîíèæàåò ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ).
Ýïèêóòèêóëà ó õèëîïîä, âðåìåííî âûõîäÿùèõ
íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû (Lithobiomorpha è
Scolopendromorpha), ëèøåíà âîñêîâîãî è öå-
ìåíòíîãî ñëîåâ è èìååò òîëüêî ïðîòåèíîâûé è
ëèïîèäíûé ñëîè.

Íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííûå ê âûõîäó èç
óêðûòèé íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû â óñëîâèÿ äå-
ôèöèòà âëàãè ñêóòèãåðû èìåþò èíîé ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ äðóãèìè õèëîïîäàìè õàðàêòåð ïèã-
ìåíòíîãî ñëîÿ ýêçîêóòèêóëû, à èõ ýïèêóòèêó-
ëà ðàçâèòà ñèëüíåå è áîëåå ïîõîæà íà ýïèêó-
òèêóëó âûñøèõ íàñåêîìûõ è ïàóêîâ, ÷òî äàåò

Ðèñ. 1.18. Ïîòåðÿ âîäû (â %) ïðè 20° êîñ-
òÿíêàìè Lithobius forficatus ïðè ðàçíîé îò-
íîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà (öèôðû íà
êðèâûõ) (ïî Joly, 1964).
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ïîâîä Ë.Ì. Ñåìåíîâîé (1961) ïðåäïîëàãàòü
ó íèõ íàëè÷èå âîñêîâîãî ñëîÿ. Ïîñêîëüêó ñêó-
òèãåðû (Notostigmata) ìîãóò áûòü ïðîòèâî-
ïîñòàâëåíû äðóãèì õèëîïîäàì
(Pleurostigmata) ïî ìíîãèì ïðèçíàêàì, âïîë-
íå âîçìîæíî, ÷òî ó íèõ äèôôåðåíöèðîâêà
êóòèêóëû øëà íåñêîëüêî èíûìè ïóòÿìè, ÷åì
ó Scolopendromorpha è Lithobiomorpha, è íå-
çàâèñèìî ïðèîáðåëà ÷åðòû ñõîäñòâà ñ êóòè-
êóëîé äðóãèõ âûñøèõ íàçåìíûõ ãðóïï ÷ëå-
íèñòîíîãèõ.

Ïîñêîëüêó, îäíàêî, ó òåõ õèëîïîä, ó êî-
òîðûõ ýïèêóòèêóëà íà ñåãìåíòàõ ðàçâèòà, â
ìåæñåãìåíòíûõ ñî÷ëåíåíèÿõ îíà îòñóòñòâó-
åò, âñå ãóáîíîãèå ìíîãîíîæêè íå ìîãóò ñ÷è-
òàòüñÿ îðãàíèçìàìè, ïîëíîñòüþ îñâîáîäèâ-
øèìèñÿ îò ñâÿçè ñ âëàæíûìè óêðûòèÿìè. Îò-
ñóòñòâèå ýïèêóòèêóëû íà ñî÷ëåíîâíûõ ìåì-
áðàíàõ ó Lithobius îïðåäåëÿåò òîò ôàêò, ÷òî ó
íèõ ïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû äëÿ èñïàðåíèÿ
íå ìåíÿåòñÿ ñ èçìåíåíèåì òåìïåðàòóðû
(Mead-Briggs, 1956).

Ñïåöèôèêîé ýïèêóòèêóëû õèëîïîä, îòëè÷àþùåé åå îò ýïèêóòèêóëû íàñåêîìûõ è
ñáëèæàþùåé ñ ýïèêóòèêóëîé ñêîðïèîíîâ, ìîæíî ñ÷èòàòü ïðèñóòñòâèå â íåé ñîåäèíå-
íèé ñåðû, â ðåçóëüòàòå ÷åãî îáðàçóåòñÿ ìàòåðèàë, îòëè÷íûé îò «êóòèêóëèíà».

Ñîîòâåòñòâåííî íåñïëîøíîìó ðàçâèòèþ ýïèêóòèêóëû, ó òàêèõ ìíîãîíîæåê, êàê
Lithobius forficatus L., íàáëþäàåòñÿ çàìåòíàÿ ïîòåðÿ âîäû ïðè ïðåáûâàíèè â àòìîñôåðå
ñ îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòüþ íèæå 100% (ðèñ. 1.18.), ïðè ðàçíûõ òåìïåðàòóðàõ. Ïðè
ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû íå íàáëþäàåòñÿ ðåçêîãî ñêà÷êà òðàíñïèðàöèè (êðèòè÷åñêîé
òî÷êè) ïðè êàêîé-ëèáî òåìïåðàòóðå. Íå âëèÿåò íà ñêîðîñòü ïîòåðè âëàãè ëèòîáèÿìè è
àáðàçèÿ ïîêðîâîâ ïîðîøêîì àëþìèíèÿ (ðèñ. 1.19.). Âñå ýòî êîñâåííî ñâèäåòåëüñòâóåò î
òîì, ÷òî ó ãóáîíîãèõ ìíîãîíîæåê íåò âîñêîâîãî ñëîÿ â ýïèêóòèêóëå, è îáúÿñíÿåò èõ
÷óâñòâèòåëüíîñòü ê âûñûõàíèþ.

Ïðîíèöàåìîñòü äëÿ âîäû ïîêðîâîâ ó Lithobius äîêàçûâàåòñÿ è òàêèìè îïûòàìè,
êîãäà ïîòåðÿâøèõ 20% âîäû è ñòàâøèõ íåïîäâèæíûìè ìíîãîíîæåê êëàëè ñïèííîé ñòî-
ðîíîé íà âëàæíóþ ôèëüòðîâàëüíóþ áóìàãó. Çà øåñòü ÷àñîâ îíè âîññòàíàâëèâàëè ñíîâà
ñâîé âåñ è âíîâü îáðåòàëè ïîäâèæíîñòü (Blower, 1955).

Ïîêðîâû íàñåêîìûõ

Ïîêðîâû íîãîõâîñòîê (Collembola)

Ïîëîæåíèå Collembola â ñèñòåìå â íàñòîÿùåå âðåìÿ íåäîñòàòî÷íî ÿñíî. Äî ñèõ
ïîð îáû÷íî èõ ðàññìàòðèâàþò êàê îòðÿä â ïîäêëàññå ïåðâè÷íîáåñêðûëûõ íàñåêî-
ìûõ, õîòÿ íåñîìíåííî, ÷òî ñïåöèôèêà ýòîé ãðóïïû íàñòîëüêî âåëèêà, ÷òî äàæå ïîçâî-
ëÿåò ðàññìàòðèâàòü íîãîõâîñòîê êàê îñîáûé êëàññ ÷ëåíèñòîíîãèõ èëè êàê ïîäêëàññ
êëàññà ýíòîòðîôíûõ øåñòèíîãèõ (Hexapoda-Entotrophi), âêëþ÷àþùåãî òàêæå Protura
è Diplura.

Âî âñÿêîì ñëó÷àå Collembola ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ äîñòàòî÷íî ÷åòêîå îòãðàíè÷åí-
íóþ îò äðóãèõ íàñåêîìûõ ãðóïïó, õàðàêòåðèçóþùóþñÿ äðåâíîñòüþ ñâîåãî îáîñîáëå-

Ðèñ. 1.19. Ïîòåðÿ âîäû (â %) êîñòÿíêàìè
Lithobius forficatus ñ íåïîâðåæäåííûìè ïî-
êðîâàìè (æèðíûå ëèíèè) è ïîñëå ïîâðåæ-
äåíèÿ ïîêðîâîâ ïîðîøêîì àëþìèíèÿ (òîí-
êèå ëèíèè) ïðè ðàçíîé îòíîñèòåëüíîé
âëàæíîñòè âîçäóõà (öèôðû íà êðèâûõ) ïðè
20° (ïî Joly, 1964).
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íèÿ (èñêîïàåìûå èçâåñòíû ñ äå-
âîíà). Ñîâðåìåííûå íîãîõâîñòêè
äèôôåðåíöèðîâàëèñü íà ðÿä õî-
ðîøî ðàçëè÷àþùèõñÿ äðóã îò
äðóãà òàêñîíîâ íèçøåãî ïîðÿäêà,
õàðàêòåðèçóþùèõñÿ îò÷åòëèâî
âûðàæåííûìè êîìïëåêñàìè ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, äîâîëü-
íî ÿñíî êîððåëèðóþùèõ ñ ýêîëî-
ãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè.

Õîòÿ âñå íîãîõâîñòêè áîëåå
èëè ìåíåå òåñíî ñâÿçàíû ñ âëàæ-
íûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè, â ÷àñò-
íîñòè ñ ïî÷âîé, ñòåïåíü ýòîé
ñâÿçè íåîäèíàêîâà ó ðàçíûõ
ãðóïï, ÷òî ïîçâîëÿåò ñðåäè íèõ
âûäåëèòü ýêîëîãè÷åñêèå ãðóïïû,
õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ðàçíûìè
ÿðóñàìè îáèòàíèÿ. Â íàñòîÿùåå
âðåìÿ øèðîêîé èçâåñòíîñòüþ
ïîëüçóåòñÿ êëàññèôèêàöèÿ Êðà-
óñå — Ãèçèíà (Gisin, 1943), ïî
êîòîðîé ñðåäè Collembola âûäå-

ëÿþò ýóýäàôè÷åñêèå ôîðìû, ò.å. ïîñòîÿííî îáèòàþùèå â ïî÷âå (òàêèå, êàê Onychiurus),
ãåìèýäàôè÷åñêèå, îáèòàþùèå îáû÷íî â ïîäñòèëêå, ëèøü âðåìåíàìè åå îñòàâëÿþùèå
(òàêèå êàê Orchesella, Tomocerus è äð.). è ãèïåðýäàôè÷åñêèå, æèâóùèå âíå óêðûòèé
íà ïîâåðõíîñòè íàäçåìíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèé (ìíîãèå Sminthuridae) (Bockemühl, 1956).

Ýòè ðàçëè÷èÿ ïîçâîëÿþò â ïðåäåëàõ Collembola ñðàâíèòü ñòðîåíèå êóòèêóëû â çà-
âèñèìîñòè îò óñëîâèé îáèòàíèÿ. Äëÿ íîãîõâîñòîê (êàê è äëÿ ìíîãèõ äðóãèõ àïòåðèãîò)
õàðàêòåðíî òî, ÷òî ó íèõ êóòèêóëà âûäåëÿåòñÿ ãèïîäåðìîé, ïðåäñòàâëÿþùåé òèïè÷íûé
ñèíöèòèé. Ïðè ìèêðîñêîïè÷åñêîì èññëåäîâàíèè îêðàøåííûõ àçàíîâûì ìåòîäîì ñðå-
çîâ ÷åðåç ïîêðîâû ïî÷âåííûõ ôîðì Onychiurus (ðèñ. 1.15, 5), Tetrodontophora,
Hypogastrura óäàåòñÿ âûÿâèòü òîëüêî äâà ñëîÿ — ýíäî- è ýêçîêóòèêóëó. Ó Onychiurus

armatus êóòèêóëà î÷åíü òîíêàÿ, è åå ýêçîêóòèêóëÿðíûé ñëîé õàðàêòåðèçóåòñÿ ãëóáîêîé
ñêëàä÷àòîñòüþ èëè áóãîð÷àòîñòüþ.

Îòñóòñòâèå ñïëîøíîãî ýïèêóòèêóëÿðíîãî ïîêðîâà ó Onychiuridae äðóãèõ ïî÷âåííûõ
íîãîõâîñòîê ïîíÿòíî, åñëè ó÷åñòü, ÷òî ó íèõ äûõàíèå êîæíîå, ñïåöèàëüíûõ äûõàòåëüíûõ
îðãàíîâ íåò. Â òî æå âðåìÿ äëÿ íèõ õàðàêòåðíà è íåñìà÷èâàåìîñòü ïîêðîâîâ, îáóñëîâëèâà-
åìàÿ íàëè÷èåì âîñêîâûõ êîëïà÷êîâ íà âåðøèíàõ ïîêðûâàþùèõ òåëî îíèõèóðèä áóãîðêîâ,
èìåþùèõ äèàìåòð ïîðÿäêà 3 μ, îòñòîÿùèõ äðóã îò äðóãà íà ðàññòîÿíèè òîæå îêîëî 3 μ.

Áëàãîäàðÿ áóãîð÷àòîé ïîâåðõíîñòè è íàõîæäåíèþ íà âåðøèíàõ áóãîðêîâ âîñêîâûõ
êîëïà÷êîâ, õîðîøî âûÿâëÿåìûõ ïðè èññëåäîâàíèè ñ ïðèìåíåíèåì ýëåêòðîííîãî ìèê-
ðîñêîïà «Ñòåðåîñêàí» (ðèñ. 1.20), ïîêðîâû ïî÷âåííûõ êîëëåìáîë íå ñìà÷èâàþòñÿ ãó-
áèòåëüíîé äëÿ íèõ êàïåëüíîé âîäîé, íî â òî æå âðåìÿ îíè îñòàþòñÿ ïðîíèöàåìûìè äëÿ
ãàçîîáìåíà. Ëåãêàÿ ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ Onychiuridae äåëàåò èõ î÷åíü ÷óâñòâè-
òåëüíûìè ê âûñûõàíèþ (Ãèëÿðîâ, 1949).

Íà ïðèìåðå Onychiurus âèäíî, ÷òî âîäîíåïðîíèöàåìàÿ ýïèêóòèêóëà ìîæåò ðàçâè-
âàòüñÿ íå òîëüêî êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ, íî ïðè îñòðîâíîì åå ðàñ-
ïîëîæåíèè âûïîëíÿòü ïðîòèâîïîëîæíóþ ôóíêöèþ.

Ðèñ. 1.20. Ïîâåðõíîñòü êóòèêóëû Onychiurus, ñíÿòàÿ ÷å-
ðåç ýëåêòðîííûé ìèêðîñêîï Ñòåðåîñêàí. Âèäíû ýïè-
êóòèêóëÿðíûå êîëïà÷êè (èç Hale, Smith, 1966).
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Ó ïîäñòèëî÷íûõ «ãåìèàäàôè÷åñêèõ» êîëëåìáîë (Orchesella, Entomobrya) êóòèêóëà
òîæå ñîñòîèò èç ýíäî- è ýêçîêóòèêóëû, íî â îáùåì áîëåå ïëîòíàÿ, ÷åì ó Onychiurus. Ó
âåäóùèõ áîëåå îòêðûòûé îáðàç æèçíè Collembola-Symphypleona, íàïðèìåð ó Sminthurus

viridis, âñòðå÷àþùèõñÿ íà ëèñòüÿõ ðàñòåíèé, êóòèêóëà ðàçâèòà åùå ñèëüíåå, ïðè÷åì â
íåé, êðîìå ïðîêóòèêóëÿðíûõ ñëîåâ, ÿâñòâåííî äèôôåðåíöèðóåòñÿ è ñâîåîáðàçíàÿ ýïè-
êóòèêóëà (ðèñ. 1.15, 5).

Ýíäîêóòèêóëà ó S. viridis îäíîòèïíà íà âñåõ ó÷àñòêàõ òåëà, îòëè÷àÿñü òîëüêî òîë-
ùèíîé. Îò ñîîòâåòñòâóþùåãî ñëîÿ âûñøèõ íàñåêîìûõ îíà îòëè÷àåòñÿ îòñóòñòâèåì îá-
íàðóæèâàåìûõ ïðè ìèêðîñêîïèðîâàíèè ïîðîâûõ êàíàëüöåâ è íå÷åòêîñòüþ ïëàñòèí÷à-
òîé ñòðóêòóðû. Ýêçîêóòèêóëÿðíûé ñëîé (ìåçîêóòèêóëà ïî: Lower, 1958) ãîìîãåíåí, à ïî
ñîñòàâó, ñòðóêòóðå è ïðèíÿòèþ îêðàñêè ñõîäåí ñ òàêîâûì äðóãèõ íàñåêîìûõ.

Ýïèêóòèêóëà, ïî íàøèì èçìåðåíèÿì (Ãèëÿðîâ, Ñåìåíîâà, 1963), èìåþùàÿ òîëùè-
íó ïîðÿäêà 0.5 μ, ðàçäåëÿåòñÿ íà òðè ñëîÿ (Lower, 1958). Â ñàìûõ òîíêèõ ìåñòàõ ýïèêó-
òèêóëà ñîñòîèò â îñíîâíîì èç ïðîòåèíîâîãî è ëèïîèäíîãî ñëîåâ, à â óòîëùåííûõ (áîëü-
øàÿ ÷àñòü ýïèêóòèêóëû) — èç ìàññèâíîãî òðåòüåãî ñëîÿ, âòîðè÷íî îòäåëÿþùåãîñÿ îò
ëèïîèäíîãî. Ýòîò ñëîé îêðàøèâàåòñÿ êðàñêàìè, âûÿâëÿþùèìè æèðû äàæå â òåõ ñëó÷à-
ÿõ, êîãäà ïðåäâàðèòåëüíî ïðîèçâîäèòñÿ îáðàáîòêà ïðåïàðàòà ðàñòâîðèòåëÿìè æèðîâ. Â
ýòîì íåñîìíåííîå ñâîåîáðàçèå ýïèêóòèêóëû ñìèíòóðîâ.

Äèôôåðåíöèðîâêà ïîêðîâîâ â íàïðàâëåíèè èõ íåïðîíèöàåìîñòè äëÿ èñïàðåíèÿ ó
Collembola–Symphypleona, îáåñïå÷èâøàÿ âûõîä èç ñðåäû ñ âîçäóõîì, íàñûùåííûì âî-
äÿíûì ïàðîì, îêàçàëàñü âîçìîæíîé áëàãîäàðÿ ðàçâèòèþ ñïåöèàëèçèðîâàííîé òðàõåé-
íîé ñèñòåìû.

Ðàçâèòèå ñïëîøíîé âîäîíåïðîíèöàåìîé è íåñìà÷èâàåìîé êóòèêóëû ó òðàõåéíûõ
êîëëåìáîë îáåñïå÷èëî íåêîòîðûì èç íèõ ïåðåõîä ê îáèòàíèþ íà ïîâåðõíîñòè ïëåíêè
ïðåñíîé âîäû, ê âêëþ÷åíèþ â ñîñòàâ «ýïèíåóñòîíà», òàê êàê ñïëîøíàÿ ýïèêóòèêóëà â
ýòîì ñëó÷àå çàùèùàåò îò äèôôóçèè âîäû ÷åðåç ïîêðîâû îñìîòè÷åñêèì ïóòåì. Ñòðîå-
íèå ïîêðîâîâ Podura aquatica L. íåäàâíî áûëî ïîäðîáíî èññëåäîâàíî ñ ïîìîùüþ ýëåê-
òðîííîãî ìèêðîñêîïà (Noble-Nesbitt, 1963). Íà áîëüøåé ÷àñòè ïîâåðõíîñòè òåëà ó ýòîé
íîãîõâîñòêè êóòèêóëà äâóñëîéíàÿ, ñîñòîÿùàÿ òîëüêî èç ýíäî- è ýïèêóòèêóëû. Ó P.
aquatica ýíäîêóòèêóëà èìååò òèïè÷íóþ ïëàñòèí÷àòóþ ñòðóêòóðó. Òîëùèíà êóòèêóëû â
íàèáîëåå óòîëùåííûõ ìåñòàõ 8–10 μ; â íèõ ðàçâèâàåòñÿ è ñèëüíåå ñêëåðîòèçîâàííûé
ñëîé ýêçîêóòèêóëû. Â ñàìûõ òîíêèõ ìåñòàõ (âåíòðàëüíûé òóáóñ) òîëùèíà êóòèêóëû
âñåãî 0,5 μ, ïðè÷åì ýíäîêóòèêóëà ñîñòîèò òîëüêî èç 2–3 ïëàñòèíîê.

Â íàèáîëåå äèôôåðåíöèðîâàííûõ ÷àñòÿõ ïîêðîâîâ íà ñïèííîé ñòîðîíå òåëà, ïîäâåð-
ãàþùåéñÿ íàèáîëüøåìó èññóøåíèþ è îáëó÷åíèþ, â ýöèêóòèêóëå ìîæíî âûäåëèòü ÷åòû-
ðå ïëåíêè: 1) âíóòðåííþþ; 2) êóòèêóëèíîâóþ; 3) âîñêîâóþ è 4) öåìåíòíóþ, ò.å. ñòðîåíèå,
àíàëîãè÷íîå ñòðîåíèþ ýïèêóòèêóëû âûñøèõ íàñåêîìûõ. Íà âåíòðàëüíîì òóáóñå ýïèêó-
òèêóëà ñîñòîèò òîëüêî èç êóòèêóëèíîâîãî ñëîÿ òîëùèíîé îêîëî 20 μ; ïî- âèäèìîìó, ó
êîëëåìáîë âîîáùå ïîêðîâû âåíòðàëüíîãî òóáóñà îáëàäàþò âîäîïðîíèöàåìîñòüþ è ÷åðåç
íèõ ìîæåò âñàñûâàòüñÿ âîäà ïðè êîíòàêòå ñ âëàæíûì ñóáñòðàòîì (ãë. VII, ðàçäåë 1).

Ó P. aquatica ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîå èññëåäîâàíèå ïîçâîëÿåò âûÿâèòü ïî-
ðîâûå êàíàëüöû â ýíäîêóòèêóëå: Íîáëü-Íåñáèòò ïðèõîäèò ê âûâîäó îá àíàëîãèè ìåæ-
äó ñòðîåíèåì êóòèêóëû ýòèõ íîãîõâîñòîê è êóòèêóëîé ëè÷èíîê Holometabola.

Ñðàâíåíèå ñòðîåíèÿ êóòèêóëû ó ðàçíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ (à òàêæå è ñèñòåìàòè÷åñ-
êèõ) ãðóïï êîëëåìáîë ïîçâîëÿåò â ðàìêàõ ýòîãî ÷åòêî î÷åð÷åííîãî òàêñîíà ïðîñëåäèòü
òàêèå æå àäàïòèâíûå èçìåíåíèÿ îáùåãî òèïà ñòðîåíèÿ êóòèêóëû, êàêèå ïðîñëåæèâà-
þòñÿ è â äðóãèõ ãðóïïàõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðè ïåðåõîäå îò æèçíè â óêðûòèÿõ,
ãäå âîçäóõ íàñûùåí âîäÿíûì ïàðîì, ê îáèòàíèþ â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàæíîñòè îêðó-
æàþùåãî âîçäóõà.
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Ïðè ýòîì õàðàêòåð êóòèêóëû êîëëåìáîë, îñîáåííî ýïèêóòèêóëÿðíîãî ñëîÿ, îêàçû-
âàåòñÿ âåñüìà ñïåöèôè÷íûì è âî ìíîãèõ îòíîøåíèÿõ îòëè÷íûì îò äðóãèõ íàñåêîìûõ.

Êóòèêóëà äâóõâîñòîê (Diplura)

Äâóõâîñòêè ñîñòàâëÿþò ãðóïïó ýíòîãíàòíûõ ïåðâè÷íîáåñêðûëûõ íàñåêîìûõ, ïðåä-
ñòàâèòåëè êîòîðîé õàðàêòåðèçóþòñÿ ñêðûòûì, ïðåèìóùåñòâåííî ïî÷âåííûì îáðàçîì
æèçíè è ìíîãèìè ÷åðòàìè ïðèìèòèâíîñòè îðãàíèçàöèè. Ñîîòâåòñòâåííî îäíîîáðàçíî-
ìó ñêðûòîìó îáðàçó æèçíè è ñòðîåíèå êóòèêóëû ó äèïëóð îäíîòèïíî; ïîñòîÿííîå îáè-
òàíèå â ñðåäàõ ñ âîçäóõîì, íàñûùåííûì âîäÿíûì ïàðîì, è ïåðåäâèæåíèå ïî ïîëîñòÿì
ìåæäó ÷àñòèöàìè ïî÷âû îïðåäåëÿþò ñëàáóþ ñêëåðîòèçàöèþ ïîêðîâîâ. Ó Campodea èç
ãðóïïû Campodea staphylinus Westw. êóòèêóëà òîíêàÿ, ñîñòîÿùàÿ èç ýíäî- è ýêçîêóòè-
êóëû, îäèíàêîâî ðàçâèòàÿ è íà ñïèííîé, è íà áðþøíîé ïîâåðõíîñòÿõ òóëîâèùíûõ ñåã-
ìåíòîâ (ðèñ. 1.15, 7). Ïîýòîìó îíè î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíû ê ñóõîñòè (Friedel, 1928).

Ó Japyx (ðèñ. 1.15, 8) ýêçîêóòèêóëà ìÿãêèõ ñêëåðèòîâ ðàçâèòà åùå ñëàáåå, ÷òî òè-
ïè÷íî äëÿ ïðèìèòèâíûõ ïî÷âåííûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ. Íè ó êàìïîäåé, íè ó ÿïèêñîâ íå
ðàçâèòà ýïèêóòèêóëà â êà÷åñòâå îáîñîáëåííîãî ñëîÿ, ðàçëè÷àåìîãî ïðè ìèêðîñêîïè-
÷åñêîì èññëåäîâàíèè (Ãèëÿðîâ, Ñåìåíîâà, 1963).

Ñòðîåíèå êóòèêóëû Protura íå èññëåäîâàíî.
Îáùèé âûâîä, êàñàþùèéñÿ ñòðîåíèÿ ïîêðîâîâ ýíòîãíàòíûõ àïòåðèãîò, òàêîâ, ÷òî ó

íèõ äèôôåðåíöèðîâêà êóòèêóëû, êàê ïðàâèëî, îòâå÷àåò òàêîâîé íèçøèõ âîäíûõ è ïî-
÷âåííûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, íî êóòèêóëà Entognatha îáëàäàåò ïîòåíöèåé ê âûäåëåíèþ íà
åå ïîâåðõíîñòè âîñêîïîäîáíûõ ñîåäèíåíèé, èç êîòîðûõ ìîãóò äèôôåðåíöèðîâàòüñÿ
ëèáî íåñìà÷èâàåìûå êîëïà÷êè íà áóãîðêàõ (ó Onychiurus), ëèáî ïðè ïàðàëëåëüíîì ðàç-
âèòèè òðàõåéíîé ñèñòåìû ïðåïÿòñòâóþùàÿ èñïàðåíèþ ýïèêóòèêóëà (ó Sminthurus).

Êóòèêóëà ùåòèíîõâîñòîê (Thysanura)

Ùåòèíîõâîñòêè ïî ìíîãèì ïðèçíàêàì îðãàíèçàöèè (ñòðîåíèå òðàõåéíîé ñèñòå-
ìû, ðàçâèòèå ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ è ò. ä.), à ÷åøóéíèöû è ïî õàðàêòåðó ïðè÷ëåíå-
íèÿ ìàíäèáóë (ïðèçíàê, îñîáåííî ïîä÷åðêèâàåìûé Õåííèãîì — Hennig, 1953, 1962)
áëèæå ê âûñøèì íàñåêîìûì, ÷åì ê ýíòîãíàòíûì àïòåðèãîòàì (Øàðîâ, 1958, è äð.).
Íåäàðîì, íàïðèìåð, Õàíäëèðø (Handlirsch, 1925), ñòàðàÿñü äîêàçàòü ïåðâè÷íîñòü
íàëè÷èÿ êðûëüåâ ó íàñåêîìûõ, äàæå ðàññìàòðèâàë òèçàíóð êàê ôîðìû, ïðîèçîøåä-
øèå îò êðûëàòûõ íàñåêîìûõ.

Îäíàêî ïî ðÿäó áèîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé (ãë. V), ïî îáùåìó óðîâíþ îðãàíèçà-
öèè, îïðåäåëÿþùåìó è ñêðûòûé îáðàç æèçíè ùåòèíîõâîñòîê, Thysanura áîëåå íàïîìè-
íàþò ýíòîãíàòíûõ øåñòèíîãèõ, ñ êîòîðûìè èõ ðàíåå îáû÷íî è ñáëèæàëè, îáúåäèíÿÿ â
ïîäêëàññ Apterygota.

Ñòðîåíèå ïîêðîâîâ Thysanura áûëî èññëåäîâàíî íà ïðèìåðå êðûìñêîé ÷åøóéíèöû
— Ctenolepisma lineata F. Ó íåå, êàê è ó âñåõ òèçàíóð, ïîâåðõíîñòü ïîêðûòà ÷åøóéêàìè,
ñïîñîáíûìè çàäåðæèâàòü ñëîè âëàæíîãî âîçäóõà. Ýòè ÷åøóéêè îêðàøèâàþòñÿ àçàíî-
âûì ìåòîäîì â êðàñíûé öâåò, êàê è ýêçîêóòèêóëà, ÷òî ïîçâîëÿåò èõ ðàññìàòðèâàòü êàê
ýêçîêóòèêóëÿðíûå îáðàçîâàíèÿ (Ãèëÿðîâ è Ñåìåíîâà, 1963). Ïîäðîáíî èññëåäîâàíà
êóòèêóëà è ó Ctenolepisma longicauda Esch. (Lower, 1958).

Â îòëè÷èå îò Collembola, ó ùåòèíîõâîñòîê ãèïîäåðìà, õîòÿ è ïðåäñòàâëÿåò ñîáîþ
ñèíöèòèàëüíóþ ñòðóêòóðó, íàïîìèíàåò íàáëþäàåìóþ ïðè çàêëàäêå êðûëüåâ ó ïòåðè-
ãîò.

Ó Ñ. longicauda êóòèêóëà òåðãèòîâ òîëùå, ÷åì ñòåðíèòîâ, ïðè÷åì â óòîëùåííûõ
ìåñòàõ îêîëî ïîëîâèíû åå òîëùèíû ïðèõîäèòñÿ íà ýêçîêóòèêóëÿðíóþ (ïî Ëàóýðó —
ìåçîêóòèêóëÿðíóþ) ÷àñòü.
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Ýíäîêóòèêóëà, ïî íàáëþäåíèÿì Ëàóýðà, íå èìååò âûðàæåííîé ïëàñòèí÷àòîñòè è
ëèøåíà ïîðîâûõ êàíàëüöåâ, ÷òî ñáëèæàåò åå ñ òàêîâîé, íàïðèìåð, íîãîõâîñòîê.

Ýïèêóòèêóëà, â òåõ íåçàùèùåííûõ ÷åøóéêàìè ìåñòàõ, ãäå îíà õîðîøî ðàçâèòà,
äîñòèãàåò ó ÷åøóéíèö òîëùèíû ïîðÿäêà 0.5–1 μ.

Îñòàòêè ëèïèäíîé ýïèêóòèêóëû îáíàðóæèâàþòñÿ è íà ïîâåðõíîñòè ÷åøóåê (ñëîé,
ïðèíèìàþùèé îêðàñêó cóäàíîì ÷åðíûì Á); òàêàÿ ëèïèäíàÿ îáîëî÷êà è îïðåäåëÿåò íå-
ñìà÷èâàåìîñòü òåëà ùåòèíîõâîñòîê êàïåëüíîé âëàãîé, ÿâëÿÿñü àäàïòàöèåé òàêîãî æå
òèïà, êàê è êîëïà÷êè ó êîëëåìáîë-îíèõèóðèä.

Íà ïîâåðõíîñòè òåëà ýïèêóòèêóëà (ïî Ëàóýðó) äâóñëîéíàÿ è ñîñòîèò èç íå ïðåòåð-
ïåâàþùåãî ñêëåðîòèçàöèè ïðîòåèíîâîãî ñëîÿ, ñõîäíîãî ñ òàêîâûì ó ëè÷èíîê ìóõ-ñàð-
êîôàãèä, è èç ëèïèäíîãî ñëîÿ.

Ñëåäîâàòåëüíî, ýïèêóòèêóëà ùåòèíîõâîñòîê ïî ñâîåìó õàðàêòåðó òàêîãî òèïà, êàê
ó ìíîãèõ íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, íåñêîëüêî ñõîäíà ñ äèñòàëüíûì êóòèêóëÿð-
íûì ñëîåì êîëëåìáîë è íåêîòîðûõ ìàëîäèôôåðåíöèðîâàííûõ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì êðû-
ëàòûõ íàñåêîìûõ (ñì. íèæå).

Êóòèêóëà âûñøèõ íàñåêîìûõ (Pterygota)

Íàèáîëüøåé ñòåïåíè äèôôåðåíöèðîâêè è èñêëþ÷èòåëüíîãî ðàçíîîáðàçèÿ äîñòè-
ãàåò ñòðîåíèå êóòèêóëû ó âûñøèõ íàñåêîìûõ (Pterygota), ãðóïïû áåñïîçâîíî÷íûõ, âî
âçðîñëîì ñîñòîÿíèè íàèëó÷øå ïðèñïîñîáèâøåéñÿ ê óñëîâèÿì ñóõîñòè. Ñðåäè íàñåêî-
ìûõ ìíîãèå îáèòàòåëè îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè äàæå â àðèäíûõ çîíàõ áûâàþò àêòèâíû
äíåì â ÷àñû íàèáîëüøåé èíñîëÿöèè è íàèáîëåå âûñîêîãî äåôèöèòà âëàãè. Ñðåäè æå
ëè÷èíîê íàñåêîìûõ ìîæíî âñòðåòèòü è ôîðìû, îòêðûòî îáèòàþùèå íà ïîâåðõíîñòè
ïî÷âû èëè íàäçåìíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèé, è îáèòàòåëåé ñóõèõ ñóáñòðàòîâ, è îáèòàòåëåé
ïî÷âû, ïîäñòèëêè, òêàíåé ðàñòåíèé è äðóãèõ âëàæíûõ ñðåä, â êîòîðûõ âîçäóõ íàñûùåí
âîäÿíûì ïàðîì, è, íàêîíåö, âîäíûå ôîðìû (è îáèòàòåëåé äðóãèõ æèäêèõ ñóáñòðàòîâ,
òàêèõ, êàê æèâûå èëè ðàçëàãàþùèåñÿ òêàíè æèâîòíûõ). Òàêèì îáðàçîì, íà íàñåêîìûõ
â ïðåäåëàõ åäèíîãî òàêñîíà ìîæíî ïðîñëåäèòü àäàïòàöèè ê ðàçëè÷íûì óñëîâèÿì æèç-
íè, âñå ðÿäû ïåðåõîäîâ îò îáèòàíèÿ â âîäå, ÷åðåç îáèòàíèå â ñðåäàõ, ñ âîçäóõîì, íàñû-
ùåííûì âîäÿíûì ïàðîì (íàïðèìåð, â ïî÷âå), ê îòêðûòîìó îáèòàíèþ íà ñóøå â ñóõîé
àòìîñôåðå è íà îñíîâå ñðàâíåíèÿ òàêèõ ðÿäîâ óñòàíîâèòü ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ ó
ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ è ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï è òå ÷åðòû ñòðîåíèÿ
êóòèêóëû, ñ êîòîðûìè ñâÿçàíà áîëüøàÿ èëè ìåíüøàÿ ïðîíèöàåìîñòü.

Ïîñêîëüêó ó íàñåêîìûõ ëó÷øå, ÷åì ó äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, èçó÷åíû ñòðîåíèå è
ñâîéñòâà êóòèêóëû, à óñëîâèÿ èõ ñóùåñòâîâàíèÿ êðàéíå ðàçíîîáðàçíû, íà ïðèìåðå íà-
ñåêîìûõ îñîáåííî ïîêàçàòåëüíû òå ôèëîãåíåòè÷åñêèå è ïðèñïîñîáèòåëüíûå èçìåíå-
íèÿ ïîêðîâîâ, êîòîðûå ïîçâîëÿþò äåëàòü âûâîäû î íàïðàâëåíèÿõ èõ ýâîëþöèè ó íàçåì-
íûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Èìåííî íà íàñåêîìûõ áûëè ïðîâåäåíû òàêèå êëàññè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ, êàê ðà-
áîòû Êþíåëüòà (Kühnelt, 1928), Óèããëñóîðñà (Wigglesworth, 1957 è äð.)  è åãî ïîñëåäî-
âàòåëåé.

Ó íàçåìíûõ íàñåêîìûõ â êóòèêóëå ðàçëè÷àþò ýïèêóòèêóëó, ðåäêî áûâàþùóþ òîë-
ùå 1 μ; íà äîëþ ýïèêóòèêóëû îáû÷íî ïàäàåò íå áîëåå 5% îò îáùåé òîëùèíû êóòèêó-
ëÿðíîãî ïîêðîâà. Â ýïèêóòèêóëå íå áûâàåò õèòèíà, âñåãäà ïðèñóòñòâóþùåãî â ãëóáæå
ðàñïîëîæåííûõ ñëîÿõ, îáúåäèíÿåìûõ íåðåäêî ïîä îáùèì íàçâàíèåì «ïðîêóòèêóëà»
(Richards, 1958).

Ó Pterygota íàáëþäàþòñÿ äâà òèïà êóòèêóëû. Ó îáèòàþùèõ âî âëàæíûõ ñðåäàõ ëè-
÷èíîê ìíîãèõ ôîðì, íàïðèìåð ìíîãèõ äâóêðûëûõ, âñÿ êóòèêóëà áûâàåò íåçàòâåðäåâ-
øåé. Ó áîëüøèíñòâà âçðîñëûõ Pterygota (ñâÿçàííûõ ñ îáèòàíèåì â îòêðûòîé àòìîñôå-
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ðå), ó ìíîãèõ îòêðûòîæèâóùèõ è íåêîòîðûõ ñêðûòîæèâóùèõ ëè÷èíîê êóòèêóëà ñîñòî-
èò èç çàòâåðäåâøèõ ó÷àñòêîâ (ñêëåðîòèçîâàííàÿ êóòèêóëà, ñêëåðèòû), ñîåäèíÿþùèõñÿ
ãèáêèìè ñî÷ëåíîâíûìè ìåìáðàíàìè íåçàòâåðäåâøåé êóòèêóëû, ïîçâîëÿþùåé äâèæå-
íèå ñêëåðèòîâ äðóã îòíîñèòåëüíî äðóãà. Ïîñêîëüêó íåçàòâåðäåâøàÿ êóòèêóëà ñâîéñòâåí-
íà ëè÷èíî÷íûì ñòàäèÿì, íàõîäÿùèìñÿ íà áîëåå íèçêîì óðîâíå ìîðôîëîãè÷åñêîé äèô-
ôåðåíöèðîâêè, ÷åì âçðîñëûå ôîðìû, è ïîñêîëüêó ñòðîåíèå êóòèêóëû ëè÷èíîê íàïîìè-
íàåò ñòðîåíèå êóòèêóëû íèçøèõ âîäíûõ ôîðì ÷ëåíèñòîíîãèõ è òàêèõ âëàãîëþáèâûõ
ïðèìèòèâíûõ íàçåìíûõ ôîðì, êàê Onychophora, íåçàòâåðäåâøóþ êóòèêóëó ñëåäóåò
ïðèçíàòü ñîîòâåòñòâóþùåé áîëåå ïðèìèòèâíîìó åå ñîñòîÿíèþ, à ñêëåðîòèçàöèþ —
âòîðè÷íûì ïðîöåññîì. Ïîýòîìó äëÿ äàëüíåéøåãî àíàëèçà âîçìîæíûõ ïóòåé ýâîëþöè-
îííûõ ïðåîáðàçîâàíèé êóòèêóëû ñíà÷àëà öåëåñîîáðàçíî îçíàêîìèòüñÿ ñî ñòðîåíèåì
íåñêëåðîòèçîâàííîé êóòèêóëû.

Ó îòêðûòîæèâóùèõ ôîðì íàñåêîìûõ íåñêëåðîòèçîâàííàÿ êóòèêóëà èìååò è ýïè-
êóòèêóëÿðíûé ñëîé, õàðàêòåðèçóþùèéñÿ ïðèñóòñòâèåì ëèïîïðîòåèíîâîãî êîìïëåêñà.
Îáû÷íî äèñòàëüíûé ñëîé ýïèêóòèêóëû áîãà÷å ëèïîïðîòåèíàìè, à âíóòðåííèé ñëîé â
îñíîâíîì ñîñòîèò èç ïðîòåèíîâ. Òåñíàÿ ñâÿçü ëèïèäîâ ñ ïðîòåèíàìè íå ïîçâîëÿåò èõ
ýêñòðàãèðîâàòü ðàñòâîðèòåëÿìè æèðîâ. Áåç ñïåöèàëüíîé îáðàáîòêè ðàçëè÷èòü â ïðåäå-
ëàõ ýïèêóòèêóëû ýòè äâà îñíîâíûõ ñëîÿ íåâîçìîæíî. Ó âîäíûõ ëè÷èíîê êîìàðîâ Aedes
ëèïîïðîòåèíîâûé ñëîé íå âûðàæåí (Richards, Anderson, 1942).

Ãëóáæå ýïèêóòèêóëû â íåñêëåðîòèçîâàííîé êóòèêóëå ðàñïîëàãàåòñÿ ãîðàçäî áîëåå
ìîùíûé ýíäîêóòèêóëÿðíûé («ïðîêóòèêóëÿðíûé») ñëîé, êîòîðûé áûâàåò ó îñîáåé ìëàä-
øèõ âîçðàñòîâ è ó âèäîâ ìåëêèõ ðàçìåðîâ òîíüøå, ÷åì ó ñòàðøèõ è áîëåå êðóïíûõ.

È åñëè òîëùèíà ýïèêóòèêóëû íà ðàçíûõ ó÷àñòêàõ òåëà âàðüèðóåò, ìàëî, òî ñîâîêóï-
íàÿ ìîùíîñòü áîëåå ãëóáîêèõ ñëîåâ êóòèêóëû íà ðàçíûõ ó÷àñòêàõ òåëà áûâàåò î÷åíü
íåîäèíàêîâîé.

Íàõîäÿùèåñÿ ïîä ýïèêóòèêóëîé ñëîè êóòèêóëû ñîñòîÿò èç ñìåñè áåëêîâ ñ ãëèêîï-
ðîòåèíîì èëè íåñêîëüêèìè ãëèêîïðîòåèíàìè, íà äîëþ êîòîðûõ ïðèõîäèòñÿ îêîëî ïî-

Ðèñ. 1.21. Ñòðîåíèå êóòèêóëû ëè÷èíîê âûñøèõ íàñåêîìûõ. 1 — Chironomus plumosus; 2 — Tipula

paludosa, 3 — Acheta domesticus (I âîçðàñò, ÷åðåç ñóòêè ïîñëå âûõîäà èç ÿéöà); 4 — òî æå, ïåðåä
âûõîäîì èç ÿéöà; 5 — Tenebrio molitor, çàäíÿÿ êèøêà; ãèï. — ãèïîäåðìà; ê.â. — êóòèêóëÿðíûå
âîëîñêè; ê.ê. — êëåòêè ãèïîäåðìû çàäíåé êèøêè, ï.ñ. — ïèãìåíòíûé ñëîé; ýêç. — ýêçîêóòèêóëà;
ýíä. — ýíäîêóòèêóëà; ýï. — ýïèêóòèêóëà (ïî Ãèëÿðîâó, Ñåìåíîâîé, 1963).
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ëîâèíû ñóõîé ìàññû. Ñîäåðæàíèå õèòèíà, âîïðåêè óñòàíîâèâøåìóñÿ â øèðîêèõ êðóãàõ
çîîëîãîâ ìíåíèþ, â êóòèêóëå íàñåêîìûõ íåâåëèêî — ïî àíàëèçàì Ëàôîíà (Lafon, 1943),
â ñðåäíåì îêîëî 1/3, òîãäà êàê íà áåëêîâûå ñîåäèíåíèÿ ïàäàåò îêîëî 2/3 ñóõîé ìàññû
ýíäîêóòèêóëû.

Ýíäîêóòèêóëà ïîñëå îòëîæåíèÿ ïðàêòè÷åñêè íå ìåíÿåòñÿ íè ïî ñâîåé ñòðóêòóðå,
íè ïî õèìèçìó. Ñòðîåíèå ýíäîêóòèêóëû âñåãäà òèïè÷íî ïëàñòèí÷àòîå, ñâîéñòâåííîå
òàêîâîìó íèçøèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ. Îíà âûäåëÿåòñÿ òîíêèìè ëèñòêàìè íà ïëîñêîé ïî-
âåðõíîñòè: ïîñëå îòêëàäêè îäíîãî ñëîÿ íåïîñðåäñòâåííî ïîä íèì ãèïîäåðìà âûäåëÿåò
ñëåäóþùèé è ò.ä.

Ïëàñòèíêè ýíäîêóòèêóëû òîíêèå è ïðî÷íî ñâÿçàíû äðóã ñ äðóãîì — êàæäàÿ ñ ïðè-
ìûêàþùåé ñâåðõó è ñ ïîäñòèëàþùåé ñíèçó. Òîëùèíà êàæäîé ïëàñòèíêè áûâàåò âñåãî
0.2 μ, à â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ äîñòèãàåò 10 μ.

Ýíäîêóòèêóëà ïðîíèçàíà ïîðîâûìè êàíàëüöàìè, ÷èñëî êîòîðûõ áûâàåò îò 15 òûñ.
äî 1.2 ìëí. íà 1 ìì2 (Richards, 1951). Ïðè ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîì èññëåäîâàíèè
âûÿâëÿåòñÿ ñïèðàëüíàÿ ñòðóêòóðà ñòåíîê êàíàëüöåâ; ôóíêöèÿ ïîðîâûõ êàíàëüöåâ, —
âåðîÿòíî, âûäåëåíèå ñêâîçü ñëîé ýíäîêóòèêóëû âåùåñòâ ýïèêóòèêóëÿðíîãî ñëîÿ.

Íàðÿäó ñ ïîðîâûìè êàíàëüöàìè â ýíäîêóòèêóëå èìåþòñÿ è áîëåå êðóïíûå ïðîòîêè
æåëåçèñòûõ êëåòîê ãèïîäåðìû.

Ñêëåðîòèçîâàííàÿ êóòèêóëà îòëè÷àåòñÿ áîëüøåé ñòåïåíüþ äèôôåðåíöèðîâêè, ÷åì
íåçàòâåðäåâøàÿ. Ýïèêóòèêóëà ñîñòîèò èç âíóòðåííåãî ñëîÿ, ñîñòîÿùåãî èç êóòèêóëèíà,
ñëåäóþùåãî çà íèì âîñêîâîãî, â ñâîþ î÷åðåäü ïîäñòèëàþùåãî ïàðàôèíîâûé; ñíàðóæè
ýïèêóòèêóëà çàùèùåíà çàäóáëåííûì öåìåíòíûì øåëëàêîïîäîáíûì ñëîåì, îòëè÷àþ-
ùèìñÿ âûñîêîé ïðî÷íîñòüþ è óñòîé÷èâîñòüþ ê õèìè÷åñêèì âîçäåéñòâèÿì.

Ïîä ýïèêóòèêóëîé ïðè ñêëåðîòèçàöèè ðàñïîëàãàåòñÿ íå îäèí îäíîðîäíûé ñëîé ýí-
äîêóòèêóëû, à ðÿä ñëîåâ, ôîðìèðóþùèõñÿ íà åå îñíîâå. Ê ãèïîäåðìå îáû÷íî ïðèëåãàåò
õîòÿ áû òîíêèé ñëîé òèïè÷íîé ïëàñòèí÷àòîé ýíäîêóòèêóëû.

Â ñêëåðîòèçîâàííîé êóòèêóëå íåïîñðåäñòâåííî ïîä ýïèêóòèêóëîé ðàñïîëàãàåòñÿ
ýêçîêóòèêóëà, òîëùèíà êîòîðîé áîëåå èëè ìåíåå ïðÿìî ïðîïîðöèîíàëüíà ñòåïåíè çàò-
âåðäåíèÿ ñêëåðèòà. Ýêçîêóòèêóëà íå èìååò çàìåòíîé ïëàñòèí÷àòîé ñòðóêòóðû, â íåé
íåò è êàíàëüöåâ, òîëüêî ïðîòîêè ãèïîäåðìàëüíûõ æåëåç ìîãóò åå ïðîíèçûâàòü. Ýêçîêó-
òèêóëà íå òîëüêî ìåõàíè÷åñêè î÷åíü ïðî÷íà, íî è óñòîé÷èâà ê õèìè÷åñêèì âîçäåéñòâè-
ÿì. Íà äîëþ ýêçîêóòèêóëû ïàäàåò áîëåå 2/3 òîëùèíû ñêåëåòà ó íàñåêîìûõ ñ ñèëüíî
ñêëåðîòèçîâàííûìè ïîêðîâàìè, íî ó ìÿãêèõ íàñåêîìûõ, íàïðèìåð ó òëåé, åå òîëùèíà
áûâàåò âñåãî ïîðÿäêà 10 μ.

Ïðèìûêàþùóþ ê ýíäîêóòèêóëå ÷àñòü ýêçîêóòèêóëû (òîëùèíîé íå ìåíåå ïîëîâèíû
âñåé êóòèêóëû) ÷àñòî òåïåðü íàçûâàþò «ìåçîêóòèêóëîé». Ìåçîêóòèêóëà ôóêñèíîôèëü-
íà è äàåò ïîçèòèâíóþ Ìèëëîíîâó ðåàêöèþ. Îíà îêðàøèâàåòñÿ â êðàñíûé öâåò ïî Ìàë-
ëîðè è àçàíîâûì ìåòîäîì, íî îòëè÷àåòñÿ îò «ñîáñòâåííî ýêçîêóòèêóëû», òåì, ÷òî â íåé
çàìåòíà ïëàñòèí÷àòîñòü ñòðóêòóðû, â íåé åùå åñòü ïîðîâûå êàíàëüöû è ò. ä. Ìåçîêóòè-
êóëà ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïðîìåæóòî÷íûé ýòàï äèôôåðåíöèðîâêè «ïðîêóòèêó-
ëû» îò ýíäîêóòèêóëÿðíîãî ê ýêçîêóòèêóëÿðíîìó ñîñòîÿíèþ.

Òàáëèöà 1.7. Ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà ëè÷èíêàìè Tipula (ïî Ãèëÿðîâó, 1947)

Âàðèàíò Ïîòðåáëåíèå Î2 (â % ê êîíòðîëþ) 
Íîðìàëüíîå äûõàíèå (êîíòðîëü) 

Òîëüêî êîæíîå äûõàíèå 

Äûõàíèå òîëüêî ÷åðåç äûõàëüöà 

100 

34.8-105.9 

21.6-55.1 
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Ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ íàñåêîìûõ äëÿ èñïàðåíèÿ çàâèñèò â ïåðâóþ î÷åðåäü îò
ðàçâèòèÿ ýïèêóòèêóëû. Èìåííî íà íàñåêîìûõ õîðîøî ïðîñëåæèâàþòñÿ êîððåëÿöèè
ìåæäó ðåæèìîì âëàæíîñòè ñðåäû, ïðîíèöàåìîñòüþ ïîêðîâîâ è ñòåïåíüþ ðàçâèòèÿ
ýïèêóòèêóëû.

Èìàãèíàëüíàÿ ñòàäèÿ êðûëàòûõ, íàñåêîìûõ â òèïè÷íûõ ñëó÷àÿõ âñåãäà ïðèñïî-
ñîáëåíà (õîòÿ áû âðåìåííî — â ïåðèîä áðà÷íûõ è ðàññåëèòåëüíûõ ïîëåòîâ) ê æèçíè â
îòêðûòîé àòìîñôåðå, ê äåôèöèòó âëàãè. Äâèæåíèå âîçäóõà (âåòåð) è àêòèâíîå äâèæå-
íèå â âîçäóøíîé ñðåäå (ïîëåò, ïðûæêè, áåã) óñèëèâàþò èñïàðåíèå. Ïîýòîìó åñòåñòâåí-
íî, ÷òî ó âçðîñëûõ Pterygota êóòèêóëà õàðàêòåðèçóåòñÿ âûñîêîé ñòåïåíüþ äèôôåðåíöè-
ðîâêè è ó íèõ õîðîøî ðàçâèòà ýïèêóòèêóëà. Ó îòêðûòîæèâóùèõ âçðîñëûõ Pterygota
ñïëîøíàÿ ýïèêóòèêóëà ïîêðûâàåò íå òîëüêî ñêëåðèòû, íî è ñî÷ëåíîâíûå ìåìáðàíû â
òåõ ìåñòàõ, ãäå ïðîêóòèêóëÿðíûå ñëîè â áîëüøîé ìåðå ðåäóöèðîâàíû.

Èíàÿ êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ ó ëè÷èíîê Pterygota-Holometabola, ðàçíûå ãðóïïû è ïðåä-
ñòàâèòåëè êîòîðûõ îáèòàþò â ðàçëè÷íûõ ïî ðåæèìó âëàæíîñòè ñðåäàõ. Êðîìå òîãî,
îáùèé óðîâåíü îðãàíèçàöèè ðàííèõ ñòàäèé ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ó ðàçíûõ
ãðóïï Pterygota íåîäèíàêîâ, è ïîòîìó èìåííî íà ñðàâíèòåëüíîì ìàòåðèàëå ïî ëè÷èí-
êàì íàñåêîìûõ ìîæíî ïðîñëåäèòü ýâîëþöèîííûå è àäàïòèâíûå ÷åðòû â ñòðîåíèè ïî-
êðîâîâ.

Äëÿ ëè÷èíîê Holometabola, âûõîäÿùèõ èç ÿèö íà ðàííåì ýòàïå ìîðôîëîãè÷åñêîé
äèôôåðåíöèðîâêè è îáèòàþùèõ âî âëàæíîé ñðåäå, õàðàêòåðíî òàêîå ñòðîåíèå êóòèêó-
ëû, ïðè êîòîðîì ïðîñòîå ìèêðîñêîïè÷åñêîå èññëåäîâàíèå ñ ïðèìåíåíèåì äèôôåðåí-
öèàëüíîé îêðàñêè íå ïîçâîëÿåò âûäåëèòü ýïèêóòèêóëó êàê ìîðôîëîãè÷åñêè îáîñîá-
ëåííûé ñëîé.

Äëÿ òàêèõ ôîðì, íå èìåþùèõ äèôôåðåíöèðîâàííîé, ðàçëè÷èìîé ïðè èññëåäîâà-
íèè ñðåçîâ ìåòîäàìè ñâåòîâîãî ìèêðîñêîïèðîâàíèÿ ýïèêóòèêóëû, õàðàêòåðíà ñïîñîá-
íîñòü ê êîæíîìó äûõàíèþ è ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ äëÿ èñïàðåíèÿ è äëÿ ýëåêòðîëè-
òîâ. Ïðèìåðàìè ìîãóò ñëóæèòü ëè÷èíêè Tipulidae (íàïðèìåð, ëè÷èíêè Tipula paludosa

Meig.).
Ó ëè÷èíêè Ò. paludosa, èìåþùåé ãèáêèå ïîêðîâû, èìåþòñÿ ìîùíàÿ ýíäîêóòèêóëà

è ðàçâèòàÿ ýêçîêóòèêóëà, íî ýïèêóòèêóëà íå ðàçâèòà. Â ïðèíöèïå ïîêðîâû ëè÷èíîê Ò.

paludosa ñõîäíû ñ ïîêðîâàìè Cyclops è äðóãèõ, èìåþùèõ êîæíîå äûõàíèå íèçøèõ ðà-
êîîáðàçíûõ è âîîáùå êîæíîäûøàùèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

È äåéñòâèòåëüíî, îïûòû ñ èçîëÿöèåé äûõàëåö ó ëè÷èíîê Tipula (ðèñ. 1.21., 2), ïðè
êîòîðîé ãàçîîáìåí ìîã ñîâåðøàòüñÿ òîëüêî ÷åðåç ïîêðîâû, ïîêàçàëè, ÷òî â óñëîâèÿõ
ýêñïåðèìåíòà ëè÷èíêè ìîãóò ñóùåñòâîâàòü áåç ïîñòóïëåíèÿ âîçäóõà â òðàõåè áîëåå
äëèòåëüíûé ñðîê, ÷åì ïðè îáðàòíîì âàðèàíòå, êîãäà êîæíîå äûõàíèå áûëî èñêëþ÷åíî,
à äûõàëüöà îñòàâàëèñü ñâîáîäíûìè. Ïðè ïðîâåäåíèè îïûòà íà ëè÷èíêàõ ðàçíîãî ðàç-
ìåðà áûëè ïîëó÷åíû ñëåäóþùèå ðåçóëüòàòû (òàáë. 1.7.).

Ïîêðîâû æèâûõ ëè÷èíîê Ò. paludosa, ó êîòîðûõ èçîëèðîâàëèñü äûõàëüöà, àíàëüíîå
è ðîòîâîå îòâåðñòèÿ, îêàçàëèñü ïðîíèöàåìûìè è äëÿ ñîëåé, ÷òî áûëî óñòàíîâëåíî ñ ïî-
ìîùüþ ìåòîäà ìå÷åíûõ àòîìîâ. Ïîìåùåíèå ïîäãîòîâëåííûõ òàêèì îáðàçîì ëè÷èíîê â
ðàñòâîð Ê

2
ÍÐÎ

4
 , ìå÷åííûé ïî êàëèþ (Ê42), è â äðóãîì âàðèàíòå — â ðàñòâîð Na
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4
,

ìå÷åííûé ïî ôîñôîðó (Ð32), ïîêàçàëî, ÷òî ïîêðîâû ëè÷èíîê Ò. paludosa ïðîíèöàåìû è
äëÿ êàòèîíà Ê+, è äëÿ àíèîíà ÍÐÎ

4
2-, ïðè÷åì ïðîíèöàåìîñòü èõ äëÿ Ê+ ïî÷òè â 10 ðàç

âûøå, ÷åì äëÿ ÍÐÎ
4
2- (Ghilarov, Semenova, 1957). Ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ ëè÷èíêè Tipula

äëÿ èîíîâ àñèììåòðè÷íà: èç ðàñòâîðà ïîñòóïëåíèå èîíîâ èäåò äîâîëüíî áûñòðî, íåñêîëüêî
çàìåäëÿÿñü ïðè ïîâûøåíèè êîíöåíòðàöèè ïðèìåðíî äî 1 äåöèìîëÿ, òîãäà êàê èç òêàíåé â
ãèïîòîíè÷åñêóþ ñðåäó âûõîäà ìå÷åíûõ èîíîâ ÷åðåç ïîêðîâû íå íàáëþäàëîñü (Ñåìåíî-
âà, 1957). Î÷åíü ïðîíèöàåìû ïîêðîâû Tipula è äëÿ èñïàðåíèÿ.



231Çàêîíîìåðíîñòè ïðèñïîñîáëåíèÿ æèâîòíûõ ê æèçíè íà ñóøå. Ãëàâà 1

Ëè÷èíêè ñ èçîëèðîâàííûìè äûõàëüöàìè áûñòðî òåðÿëè âëàãó, îñîáåííî â ïåðâûé
÷àñ ïðåáûâàíèÿ â ñóõîé àòìîñôåðå (Ãèëÿðîâ, 1949).

Â ëèòåðàòóðå îòìå÷àëîñü, ÷òî êóòèêóëà íàñåêîìûõ è, â ÷àñòíîñòè èìåííî ýïèêóòè-
êóëà, ïðåäñòàâëÿåò ìíîæåñòâåííûå áàðüåðû è ÷òî íåïðîíèöàåìîñòü äëÿ âîäû îïðåäå-
ëÿåòñÿ ïðîñòðàíñòâåííî è õèìè÷åñêè èíûì áàðüåðîì, ÷åì äëÿ ýëåêòðîëèòîâ è ãàçîâ
(Richards, 1957). Ïî-âèäèìîìó, ó òàêèõ, íå èìåþùèõ ñïëîøíîé ýïèêóòèêóëû ôîðì, êàê
ëè÷èíêè Tipula, áàðüåðíàÿ äëÿ âîäû è ýëåêòðîëèòîâ ôóíêöèÿ êóòèêóëû âûðàæåíà ñðàâ-
íèòåëüíî ñëàáî.

Êóòèêóëà áåç ðàçâèòîé ýïèêóòèêóëû, îñîáåííî òîíêàÿ, íå çàùèùàåò îò ïîòåðè âîäû
ïóòåì òðàíñïèðàöèè, íî îáåñïå÷èâàåò êîæíîå äûõàíèå êàê â íàñûùåííîé âîäÿíûì ïà-
ðîì àòìîñôåðå, òàê è â âîäå. Ó ëè÷èíîê Tipula âîçìîæíîñòü êîæíîãî âîçäóøíîãî äûõà-
íèÿ ïðè èçáûòî÷íîì óâëàæíåíèè ïî÷âû îáåñïå÷èâàåòñÿ ãóñòûì âîéëîêîì íåñìà÷èâàå-
ìûõ êóòèêóëÿðíûõ âîëîñêîâ íà âñåé ïîâåðõíîñòè òóëîâèùà.

Äëÿ ìíîãèõ îáèòàþùèõ âî âëàæíîé ïî÷âå ëè÷èíîê õàðàêòåðíî îòñóòñòâèå ýïèêó-
òèêóëû èëè âî âñÿêîì ñëó÷àå ñïëîøíîé ýïèêóòèêóëû. Ýòî îïðåäåëÿåò ÷óâñòâèòåëüíîñòü
òàêèõ ôîðì ê âûñûõàíèþ è ñïîñîáíîñòü (õîòÿ áû ÷àñòè÷íóþ) ê êîæíîìó äûõàíèþ,
èìåþùóþ áîëüøîå çíà÷åíèå ïðè âåñåííåì çàòîïëåíèè ïî÷âû, êîãäà óñëîâèÿ äûõàíèÿ â
íåé ñòàíîâÿòñÿ àíàëîãè÷íûìè óñëîâèÿì íà äíå âîäîåìîâ.

Ó ðàçâèâàþùèõñÿ â òîëùå ïî÷âû ëè÷èíîê æóæåëèö Harpalus serripes ýïèêóòèêóëà
íå ðàçâèòà, òîãäà êàê ó âûõîäÿùèõ íà ïîâåðõíîñòü ëè÷èíîê Carabus îíà íà òåðãèòàõ
ÿâñòâåííî âûðàæåíà.

Ó ëè÷èíîê, íàïðèìåð, ùåëêóíîâ p. Selatosomus, èìåþùèõ ïëîòíûå ñêëåðîòèçîâàí-
íûå ïîêðîâû, ñòðîåíèå ïîêðîâîâ íåîäèíàêîâî â çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé ñóùåñòâîâà-
íèÿ. Ó ñòåïíûõ S. latus F., æèâóùèõ â ñóõîé ïî÷âå è â ñóõîé ïåðèîä ãîäà íå ìèãðèðóþ-
ùèõ âãëóáü (Ãèëÿðîâ, 1937), ýïèêóòèêóëà ñïëîøíàÿ, ðàçâèòàÿ è â ñî÷ëåíåíèÿõ, à ó áî-
ëåå âëàãîëþáèâûõ ëè÷èíîê S. aeneus L. ýïèêóòèêóëà ðàçâèòà òîëüêî íà ñêëåðèòàõ, íî
îòñóòñòâóåò â ñî÷ëåíîâíûõ ìåìáðàíàõ (Ñåìåíîâà, 1960). Ïî îïûòàì À.È. ×åðåïàíîâà
(1957), ó ëè÷èíîê S. aeneus îáùàÿ ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ âûøå, ÷åì ó S. latus. Ïî
îïûòàì Îâ÷èííèêîâîé (1960), ïðè ñîäåðæàíèè â àòìîñôåðå ñ îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñ-
òüþ 76% â òå÷åíèå 12 ÷àñ. ëè÷èíêè S. latus òåðÿëè ïóòåì èñïàðåíèÿ îêîëî 12% îò îáùå-
ãî âåñà, a S. aeneus — îêîëî 20%. Îâ÷èííèêîâîé áûëà ïîêàçàíà è ïðîíèöàåìîñòü ïî-
êðîâîâ ëè÷èíîê S. latus è Agriotes sputator L. äëÿ ðàñòâîðà Na

2
HPO

4
, ìå÷åííîãî ïî ôîñ-

ôîðó. Òàê, ïðè ñîäåðæàíèè ëè÷èíîê ñ èçîëèðîâàííûìè ðîòîâûì è àíàëüíûì îòâåðñòè-
ÿìè â ðàñòâîðå ýòîé ñîëè (êîíöåíòðàöèÿ 0.1%), ñ ðàäèîàêòèâíîñòüþ 1 ìêêð, îêàçàëîñü,
÷òî çà 6 ÷àñ. â òåëî ëè÷èíêè S. latus ïðîíèêëî 0.386?10-3 ìã íà 10 ìã æèâîãî âåñà, à â
òåëî ëè÷èíêè A. sputator — 0.158�10-2.

Î òîì, ÷òî êóòèêóëà ëè÷èíîê ùåëêóíîâ è õðóùåé ïðîíèöàåìà äëÿ èîíîâ, ñâèäå-
òåëüñòâîâàëè è áîëåå ãðóáûå ðàíåå ïðîâåäåííûå îïûòû. Áûëî íàéäåíî, ÷òî ïî ñïîñîá-
íîñòè ïðîíèêàòü ÷åðåç ïîêðîâû ýòèõ ëè÷èíîê èîíû ðàñïîëàãàþòñÿ â ðÿäû, àíàëîãè÷-
íûå ïîëó÷åííûì äëÿ ìîðñêèõ æèâîòíûõ, íå èìåþùèõ êóòèêóëÿðíûõ áàðüåðîâ, íàïðè-
ìåð, äëÿ ãîëîòóðèé (Ãèëÿðîâ, 1949).

Êàòèîíû â ïîðÿäêå óáûâàþùåé ñïîñîáíîñòè ïðîíèêàòü ÷åðåç ïîêðîâû îáðàçóþò
ëèîòðîïíûé ðÿä: Ê+ > NH

4
+ > Na+ > Ca2+ > Mg2+; à àíèîíû: Ñl- > ÑO

3
2- > NO

3
- > J- > Br- >

S0
4

2-.
Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî â îáùåì ïîêðîâû ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ â

ïðèíöèïå íå îòëè÷àþòñÿ îò ïîêðîâîâ âîäíûõ îðãàíèçìîâ êàê áàðüåðû äëÿ èîíîâ.
Íåò ýïèêóòèêóëû íà áîëüøåé ÷àñòè ïîêðîâîâ è ó òàêèõ òèïè÷íûõ îáèòàòåëåé ïî-

÷âû, êàê ëè÷èíêè ìàéñêîãî æóêà (Melolontha melolontha L.). Ìåòîäîì, èçîëèðîâàííîé
êóòèêóëû áûëî îïðåäåëåíî, ÷òî ÷åðåç 1 ñì2 ïîêðîâîâ èç 0.65%-íîãî ðàñòâîðà Na

2
ÍÐO4
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çà 5 ÷àñ. ïðîíèêàåò 54–74·10-3 ìã (Ñåìåíîâà, 1959), ò. å. ïðîíèöàåìîñòü êóòèêóëû ëè-
÷èíêè ìàéñêîãî æóêà áëèçêà ê ïðîíèöàåìîñòè ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê Tipula.

Ïî÷âåííûå ëè÷èíêè ñòåïíûõ ÷åðíîòåëîê, íàïðèìåð Pedinus femoralis F., èìåþò
ñïëîøíóþ õîðîøî ðàçâèòóþ ýïèêóòèêóëó, çàùèùàþùóþ èõ îò áûñòðîé ïîòåðè âëàãè
(Ñåìåíîâà, 1960). Ó ëè÷èíêè ýòîé ÷åðíîòåëêè ïîêðîâû íåïðîíèöàåìû äëÿ ñîëåé —
ïîñëå 6 ÷àñ âûäåðæèâàíèÿ â ðàäèîàêòèâíîì ðàñòâîðå Na

2
HPO

4
, ëè÷èíîê ñ èçîëèðîâàí-

íûìè ðîòîâûìè è àíàëüíûì îòâåðñòèÿìè âíóòðåííèå îðãàíû íå îáíàðóæèâàëè ðàäèî-
àêòèâíîñòè (Îâ÷èííèêîâà, 1960).

Õîðîøî ðàçâèòóþ ýïèêóòèêóëó èìåþò è ëè÷èíêè Belopus procerus, æèâóùèå â ñòåï-
íîé çîíå â ïîíèæåíèÿõ, ãäå ïî÷âà åñëè è âëàæíà, òî çàñîëåíà; ýïèêóòèêóëà çàùèùàåò
ëè÷èíêó îò âðåäíîãî îñìîòè÷åñêîãî âîçäåéñòâèÿ ñðåäû. Âèäû, íå èìåþùèå ïðèñïî-
ñîáëåíèé ê çàùèòå îò íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé ñðåäû, â çàñîëåííûõ ïî÷âàõ íå æèâóò.
Õîðîøî ðàçâèòà ýïèêóòèêóëà ó ïîéêèëîîñìîòè÷åñêèõ ëè÷èíîê ëèñòîåäîâ Chloropterus,
îáèòàòåëåé çàñîëåííûõ ïî÷â.

Âñòðå÷àþùàÿñÿ â ñóõèõ ðàéîíàõ (Ðîñòîâñêàÿ îáë., Áàøêèðñêàÿ ÀÑÑÐ) â ïîëåâûõ
ïî÷âàõ è øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííàÿ â ñóõèõ çåðíîïðîäóêòàõ ëè÷èíêà ìó÷íîãî õðóùàêà
Tenebrio molitor L. èìååò ñïëîøíóþ õîðîøî ðàçâèòóþ ýïèêóòèêóëó (ðèñ. 1.1, 1). Ñðàâ-
íåíèå ñòðîåíèÿ êóòèêóëû ëè÷èíîê íàñåêîìûõ, ðàçâèâàþùèõñÿ â ïî÷âå â ðåçêî îòëè÷à-
þùèõñÿ ïî óñëîâèÿì óâëàæíåíèÿ ãèïñîâîé è ãëèíèñòî-òàêûðíîé ïóñòûíè Êûçûëêóì è
â ïî÷âå îðîøåííûõ ó÷àñòêîâ ýòîé ïóñòûíè, ïðîâåäåííîå Ñåìåíîâîé (1964), ïîêàçàëî,
÷òî ó îáèòàòåëåé ñóõèõ çåìåëü (ëè÷èíêè ÷åðíîòåëêè Ocnera sp., ùåëêóíà Pleonomus

tereticollis, õðóùà Cyriopertha massageta, äîëãîíîñèêà Derocnemis solskyi è äð.) ýïèêó-
òèêóëà ðàçâèòà è íà ñêëåðèòàõ, è íà ñî÷ëåíîâíûõ ìåìáðàíàõ.

À ó çàñåëÿþùèõ îðîøàåìûå çåìëè ëè÷èíîê ùåëêóíà Agriotes òåticulosus Mén., ïëà-
ñòèí÷àòîóñîãî Pentodon gibbus Ball., äîëãîíîñèêîâ Sitona è äðóãèõ ýïèêóòèêóëà ðàçâè-
òà íà ñêëåðèòàõ è íå âûðàæåíà â ñî÷ëåíåíèÿõ.

Ó îáèòàòåëåé ýêîëîãè÷åñêè ñõîäíîé ñ ïî÷âîé ñïåöèôè÷åñêîé ñðåäû (äðåâåñèíû)
òàêæå ïðîñëåæèâàåòñÿ çàêîíîìåðíàÿ çàâèñèìîñòü ñòåïåíè ðàçâèòèÿ ýïèêóòèêóëû îò
âëàæíîñòè ñóáñòðàòà.

Îáèòàòåëè âëàæíîé ðàçëàãàþùåéñÿ äðåâåñèíû è çàáîëîíè (Ñåruhus chrysomelinus

Hochw., Otho spondyloides Germ., Elateroides dermestoides L., Prionus coriarius L.) è îáè-
òàòåëè âëàæíîãî ñâåæåãî ëóáà (Scolytus scolytus F.) èìåþò ïîêðîâû áåç âûðàæåííîé
ýïèêóòèêóëû, òîãäà êàê ó îáèòàòåëåé ñóõîé äðåâåñèíû (Xestobium rufovillosum Deg.,
Dicerca chlorostigma Mannh., Lymexylon navale L. è äð.) è ñóõîé òðóõè (Thereva sp.) ýïè-
êóòèêóëÿðíûé ñëîé êóòèêóëû õîðîøî ðàçâèò, íåðåäêî îí ñïëîøíîé (Ìàìàåâ, Ñåìåíî-
âà, 1961).

Íà ïðèìåðå ìîðôîëîãè÷åñêè è ñèñòåìàòè÷åñêè îäíîðîäíîãî ñåìåéñòâà ãàëëèö
(Cecidomyiidae) ýòè æå èññëåäîâàòåëè ïðîñëåäèëè ñðàâíèòåëüíîå ðàçâèòèå ýïèêóòèêó-
ëû â çàâèñèìîñòè îò âëàæíîñòè ñðåäû. Ó æèâóùèõ â ñóõèõ èëè â ñìåíÿþùèõ äðóã
äðóãà âëàæíûõ è ñóõèõ óñëîâèÿõ ëè÷èíîê Holoneurus fulvus Kieff., Dendroneurus spp.,
Karschomyia aceris Mam. è äðóãèõ ýïèêóòèêóëà õîðîøî ðàçâèòà. Ó ðàçâèâàþùèõñÿ â
ïóñòûíå â ãàëëàõ íà ïîëûíè Winnertzia asiatica Mam., óõîäÿùèõ äëÿ îêóêëèâàíèÿ â
ñóõóþ ïî÷âó, òàêæå ðàçâèòà ýïèêóòèêóëà. À ó îáèòàþùèõ òîæå â ïóñòûíå, íî íå îñòàâ-
ëÿþùèõ ãàëë ëè÷èíîê Haloxylonomyia gigas Mar., ïîêðîâû áåç ðàçâèòîé ýïèêóòèêóëû
— âíóòðè ãàëëà âîçäóõ âñåãäà íàñûùåí âîäÿíûì ïàðîì.

Íåò ýïèêóòèêóëû è ó æèâóùèõ â îñíîâàíèè ñòåáëåé áîëîòíûõ ðàñòåíèé ïîëóâîäíûõ
ëè÷èíîê Herbomyia scirpicola H. Mam., ó æèâóùåé â êëåòî÷íîì ñîêå òàâîëãè ëè÷èíêè
Dasyneura pustulans Rübs. è ó äðóãèõ ëè÷èíîê ãàëëèö, æèâóùèõ â óñëîâèÿõ èçáûòî÷íîãî
óâëàæíåíèÿ. Ó íèõ (èñêëþ÷àÿ øèïû è âûïóêëûå ó÷àñòêè òåëà, èìåþùèå çíà÷åíèå ïðè
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ïåðåäâèæåíèè â ñóáñòðàòå) íå ðàçâèòà è ýêçîêóòèêóëà (Ìàìàåâ, Ñåìåíîâà, 1965); èõ êóòè-
êóëà ñõîäíà ñ òîíêîé êóòèêóëîé âîäíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ó êîòîðûõ ðàçâèòà òîëüêî ýíäî-
êóòèêóëà.

Ñïëîøíàÿ ýïèêóòèêóëà õàðàêòåðíà äëÿ îòêðûòîæèâóùèõ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ ñ ïîë-
íûì ïðåâðàùåíèåì, íàïðèìåð äëÿ ãóñåíèö ïÿäåíèö, áðàæíèêîâ, ñîâîê è äðóãèõ (Ñåìå-
íîâà, 1960; Lower, 1957; Weaver. 1958, è äð.), ÷òî ïîçâîëÿåò èì îáèòàòü â òàêèõ æå
óñëîâèÿõ ïîñòîÿííîãî äåôèöèòà âëàãè, â êàêèõ îáèòàåò ìîðôîëîãè÷åñêè ðåçêî îòëè÷-
íàÿ èìàãèíàëüíàÿ ñòàäèÿ Holometabola.

Íàîáîðîò, âòîðè÷íûé ïåðåõîä ê æèçíè â âîäå è ïîâûøåíèå ðîëè êîæíîãî äûõàíèÿ,
òðåáóþùåãî ïðîíèöàåìîé äëÿ ãàçîîáìåíà êóòèêóëû, ïðèâîäèò ê ÷àñòè÷íîé èëè äàæå
ïîëíîé ðåäóêöèè ýïèêóòèêóëû. Ýòî îñîáåííî ÿðêî âûðàæåíî ó àïíåéñòè÷åñêèõ ôîðì
âîäíûõ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ êîæíûì äûõàíèåì èëè èìåþùèõ òàê
íàçûâàåìûå «òðàõåéíûå æàáðû», ò. å. âûðîñòû ñòåíîê òåëà ñ òîíêèìè ïîêðîâàìè, â
êîòîðûå çàõîäÿò ñëåïî çàêàí÷èâàþùèåñÿ (à íå îòêðûâàþùèåñÿ äûõàëüöàìè) âåòâè òðà-
õåé. Ó àïíåéñòè÷åñêèõ ëè÷èíîê ëèáî íà âñåé ïîâåðõíîñòè òåëà, ëèáî íà ïîâåðõíîñòè
äûõàòåëüíûõ âûðîñòîâ, ñëóæàùèõ æàáðàìè, ýïèêóòèêóëû íåò.

Ó ëè÷èíîê ìîòûëÿ Chironomus plumosus (ðèñ. 1.21, 1) òîíêàÿ ïëàñòèí÷àòàÿ ýíäîêó-
òèêóëà ïðåäñòàâëÿåò åäèíñòâåííûé êóòèêóëÿðíûé ñëîé. Òîëùèíà ýíäîêóòèêóëû (ýêçî-
êóòèêóëû íà òóëîâèùå íåò) áîëåå èëè ìåíåå îäèíàêîâà íà âñåõ ó÷àñòêàõ òåëà; ýòî ñâè-
äåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî äûõàòåëüíàÿ ôóíêöèÿ âûïîëíÿåòñÿ âñåé ïîâåðõíîñòüþ òåëà.
Òàê íàçûâàåìûå «êðîâÿíûå æàáðû» íå ÿâëÿþòñÿ ñïåöèôè÷åñêèìè äûõàòåëüíûìè îðãà-
íàìè (Thorpe, 1933), îíè â ýòîì îòíîøåíèè ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ òîëüêî êàê ïðèñïî-
ñîáëåíèå ê óâåëè÷åíèþ îáùåé ïîâåðõíîñòè òåëà. Ýòè îáðàçîâàíèÿ èìåþò çíà÷åíèå äëÿ
àáñîðáöèè èîíîâ (Haas, 1957; è äð.).

Íåò ýïèêóòèêóëû è ýêçîêóòèêóëû, ïî äàííûì Ñåìåíîâîé (1959), è ó ëè÷èíîê
Corethra.

Ó àïíåéñòè÷åñêèõ ëè÷èíîê ðó÷åéíèêîâ (Phryganea) ïðîêóòèêóëà òîæå ñëàáî
ñêëåðîòèçîâàííàÿ, ñîñòîÿùàÿ òîëüêî èç çíäîêóòèêóëÿðíîãî ñëîÿ, à ýïèêóòèêóëà îò-
ñóòñòâóåò.

Ó âîäíûõ ëè÷èíîê Tipula sp. è Pedicia rivosa êóòèêóëÿðíûå ïîêðîâû ñîñòîÿò èç
ýíäîêóòèêóëû è î÷åíü òîíêîé ýêçîêóòèêóëû. Ýïèêóòèêóëû íåò, ÷òî îáåñïå÷èâàåò ýòèì
ëè÷èíêàì íå òîëüêî òðàõåéíîå, íî è êîæíîå äûõàíèå.

Ó ëè÷èíîê ïîäåíîê Heptagenia ýïèêóòèêóëû òîæå íåò, ñåãìåíòû ïîêðûòû äâóñëîé-
íîé êóòèêóëîé — òîíêîé ýíäî- è áîëåå ìîùíîé ýêçîêóòèêóëîé. Â ïîêðîâàõ çíà÷èòåëü-
íî áîëåå òîíêèõ ìåæñåãìåíòíûõ ìåìáðàí âûÿâëÿåòñÿ òîëüêî ýíäîêóòèêóëà. Òðàõåéíûå
æàáðû òîæå ïîêðûòû òîëüêî ýíäîêóòèêóëîé. Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî ó ëè÷èíîê ïîäåíîê
ïðîíèöàåìû âñå ïîêðîâû, íî íàèáîëåå ïðîíèöàåìû ïîêðîâû òðàõåéíûõ æàáð, â êîòî-
ðûõ îñîáåííî èíòåíñèâíî ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ ãàçîîáìåí.

Íà ëè÷èíêàõ ïîäåíîê Hexagenia (Í. recurvata) çíà÷åíèå òðàõåéíûõ æàáð â îáùåì
ãàçîîáìåíå áûëî ïîêàçàíî ýêñïåðèìåíòàëüíî (Morgan, Grierson, 1932). Ëè÷èíêè ñ óäà-
ëåííûìè æàáðàìè, õîðîøî æèâøèå â çèìíèé ïåðèîä, êîãäà îáùàÿ àêòèâíîñòü íåâå-
ëèêà, îêàçàëèñü íåñïîñîáíûìè ïåðåíåñòè âåñíó. Ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà íîðìàëüíû-
ìè ëè÷èíêàìè ïðîèñõîäèò âäâîå èíòåíñèâíåå, ÷åì ëè÷èíêàìè ñ óäàëåííûìè òðàõåé-
íûìè æàáðàìè. Èíòåðåñíî, ÷òî ðîþùèå ëè÷èíêè ýòèõ ïîäåíîê â íîðìå ôîòîíåãàòèâ-
íû, à ïîñëå óäàëåíèÿ æàáð äâèæóòñÿ ê èñòî÷íèêó ñâåòà. (Ïîçèòèâíàÿ ôîòîðåàêöèÿ
îáåñïå÷èâàåò ïîïàäàíèå â ìåñòà ñ áîëüøåé êîíöåíòðàöèåé ðàñòâîðåííîãî â âîäå êèñ-
ëîðîäà.)

Àêòèâíîñòü ëè÷èíîê ñ îïåðèðîâàííûìè æàáðàìè áûëà íèæå, ÷åì íåîïåðèðîâàí-
íûõ, ïðè÷åì åñëè íîðìàëüíî ëè÷èíêè ñòàðàþòñÿ çàðûòüñÿ â èë, òî ëè÷èíêè áåç æàáð



îñòàþòñÿ ñèäåòü íà ïîâåðõíîñòè äíà. Âñå ýòè äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî ó ëè÷èíîê ïîäå-
íîê íå ìåíåå ïîëîâèíû ïîñòóïàþùåãî êèñëîðîäà äèôôóíäèðóåò ÷åðåç æàáðû, à îñ-
òàëüíàÿ ÷àñòü — ÷åðåç ïîêðîâû òåëà, òîæå ïðîíèöàåìûå äëÿ ãàçîîáìåíà.

Ó èìåþùèõ íàðóæíûå òðàõåéíûå æàáðû ëè÷èíîê ðàâíîêðûëûõ ñòðåêîç p. Enallagma
íà òåðãèòàõ ðàçâèòû âñå òðè ñëîÿ êóòèêóëû: òîíêàÿ ýíäîêóòèêóëà ïîäñòèëàåò ñèëüíî
ðàçâèòóþ ñ êîíè÷åñêèìè óòîëùåíèÿìè ýêçîêóòèêóëó, ñ ïîâåðõíîñòè ïîêðûòóþ ýïèêó-
òèêóëîé.

Â ñî÷ëåíåíèÿõ êóòèêóëà ìíîãî òîíüøå, ñîîòíîøåíèå òîëùèíû ñëîåâ îáðàòíîå:
ýíäîêóòèêóëà ñîñòàâëÿåò îñíîâíóþ òîëùó, à ýêçîêóòèêóëà î÷åíü òîíêàÿ. Íà õâîñòî-
âûõ òðàõåéíûõ æàáðàõ êóòèêóëà ñîñòîèò òîëüêî èç ýíäîêóòèêóëû è òîíêîé ýêçîêóòè-
êóëû. Òàêèì îáðàçîì, è ó ýòèõ ëè÷èíîê ãàçîîáìåí ìîæåò ëåãêî îñóùåñòâëÿòüñÿ â òðà-
õåéíûõ æàáðàõ è ÷åðåç ìåæñåãìåíòíûå ìåìáðàíû. Óäàëåíèå òðàõåéíûõ æàáð íå ñòîëü
ôàòàëüíî äëÿ ëè÷èíîê Zygoptera, êàê äëÿ ëè÷èíîê Hexagenia. Ëè÷èíêè ñòðåêîç ñ óäà-
ëåííûìè õâîñòîâûìè æàáðàìè ñóùåñòâóþò âïîëíå íîðìàëüíî: êîæíîå äûõàíèå è,
ïî-âèäèìîìó, ÷àñòè÷íî ðåêòàëüíîå äûõàíèå êîìïåíñèðóþò ôóíêöèþ óäàëåííûõ òðà-
õåéíûõ æàáð.

Ó ðàçíîêðûëûõ ñòðåêîç (p. Aeschna) ëè÷èíêà äûøèò â âîäå ïîâåðõíîñòüþ çàä-
íåé êèøêè, äåéñòâóþùåé ïî ïðèíöèïó «âîäÿíîãî ëåãêîãî», à ïðè îñòàâëåíèè âîäî-
åìà — êàê ëåãêîå. Ýòè ëè÷èíêè ïðè ïåðåñûõàíèè ìåëêèõ âîäîåìîâ ìîãóò ïåðåïîë-
çàòü â ñîñåäíèå âîäîåìû, èíîãäà ïðåîäîëåâàÿ çíà÷èòåëüíûå ðàññòîÿíèÿ ïî ïîâåðõ-
íîñòè ñóøè. Äëÿ íèõ õàðàêòåðíà ìîùíàÿ êóòèêóëà ñ õîðîøî ðàçâèòîé íà ñåãìåíòàõ
ýïèêóòèêóëîé.

Îòñóòñòâèå ýïèêóòèêóëû ó ëè÷èíîê, íå îñòàâëÿþùèõ âîäíîé ñðåäû, êàê è ó òåõ
ëè÷èíîê, êîòîðûå æèâóò âî âëàæíîé ïî÷âå, â òêàíÿõ ðàñòåíèé è â äðóãèõ îáåñïå÷åííûõ
âëàãîé ñðåäàõ, îïðåäåëÿåò ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ òàêèõ ôîðì è äëÿ âûñûõàíèÿ, è
äëÿ ãàçîîáìåíà.

Ïîðàçèòåëüíî ñõîäñòâî ïîêðîâîâ âîäíûõ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ, äûøàùèõ âñåé ïî-
âåðõíîñòüþ òåëà, è âîäíûõ ìåëêèõ ðàêîîáðàçíûõ, èìåþùèõ êîæíîå äûõàíèå, ñõîäñòâî
ïîêðîâîâ æàáåðíûõ ëèñòêîâ ðàêîîáðàçíûõ è òðàõåéíûõ æàáð âîäíûõ ëè÷èíîê íàñåêî-
ìûõ — îáðàçîâàíèé ÿâíî âòîðè÷íîãî õàðàêòåðà.

Ñðàâíåíèå ïîòåðè âëàãè ÷åðåç ïîêðîâû âîäíûõ íàñåêîìûõ, èìåþùèõ è íå èìåþ-
ùèõ ýïèêóòèêóëó, êîñâåííî, íî óáåäèòåëüíî äîêàçûâàåò çíà÷åíèå ýòîãî ñëîÿ êàê ïðå-
äîõðàíÿþùåãî îò âûñûõàíèÿ.

Èññëåäîâàíèÿ Ñåìåíîâîé è Ðîäèîíîâîé (1961) áûëè ïðîâåäåíû ñ æèâûìè àïíåé-
ñòè÷åñêèìè ëè÷èíêàìè ïðè 20° (±2°) è îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà 5.5 è
76.5±0.2% (òàáë. 1.8.).

Öèôðû ïîêàçûâàþò, ÷òî ïîòåðÿ âîäû ñâÿçàíà ñ ðàçâèòèåì ýïèêóòèêóëû è ñ îáùåé
òîëùèíîé ïîêðîâîâ.

Òàáëèöà 1.8. Ïîòåðÿ âîäû (â ìã ã-1 ÷àñ-1) âîäíûìè ëè÷èíêàìè íàñåêîìûõ ÷åðåç êóòèêó-
ëó ïðè ðàçëè÷íîé âëàæíîñòè âîçäóõà.

Âëàæíîñòü âîçäóõà, % Âèä 
5.5 76.5 

Chironomus plumosus 

Limnophilus rhombicus 

Cloeon dipterum 

Ephemera vulgata 
Aeschna grandis 

260 
203 
243 
164 
28 

137 
83 

184 
73 
18 



Òàáëèöà 1.9. Ïîòåðÿ âîäû (â ìã ñì-2 ÷àñ-1) âîäíûìè íàñåêîìûìè ïðè 20 °Ñ

¹ Âèä Ñòàäèÿ ðàçâèòèÿ Ñðåäíÿÿ ñêîðîñòü 
ïîòåðè âîäû 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

Tipula sp. 

Limnophilus sp. 

Sialis lutaria 

Coenagrion puella 

Anax imperator 

Notonecta obliqua 

Corixa punctata 

Agabus bipustulatus 

Hydrobius fuscipes 

Ëè÷èíêà 
Ëè÷èíêà 
Ëè÷èíêà 
Ëè÷èíêà 
Ëè÷èíêà 

Èìàãî 
Èìàãî 
Èìàãî 
Èìàãî 

11.5 
11.0 
6.4 
4.2 
0.9 
2.9 
2.1 
0.9 
0.3 

Èíóþ ìåòîäèêó ïðèìåíèë Õîëäãåéò (Holdgate, 1956). Ýòîò èññëåäîâàòåëü îïðåäå-
ëÿë ïîòåðþ â âåñå ëè÷èíêàìè, óáèòûìè ñåðîâîäîðîäîì è çàòåì ïîìåùåííûìè â ýêñè-
êàòîð ñ Ð

2
Î

5
. Âåëè÷èíû ïîòåðè âëàãè ýòîò èññëåäîâàòåëü ïðèâîäèò íå íà åäèíèöó ìàñ-

ñû, à íà åäèíèöó ïîâåðõíîñòè. Ïîëó÷åííûå èì äàííûå ñâåäåíû â òàáë. 1.9.
Äàííûå ïî âèäàì ¹1–5 ñîïîñòàâèìû ñ äàííûìè, ïðèâåäåííûìè â ïðåäûäóùåé

òàáëèöå. Ýòè öèôðû òîæå ïîêàçûâàþò áóëüøóþ ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ ó âèäîâ, íå
èìåþùèõ ðàçâèòîé ýïèêóòèêóëû, è ìåíüøóþ ó ôîðì, ñêëåðèòû êîòîðûõ çàùèùåíû
ýïèêóòèêóëîé.

Âòîðàÿ ÷àñòü òàáëèöû âêëþ÷àåò âçðîñëûå ôîðìû, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ òåì, ÷òî îíè
ñïîñîáíû íå òîëüêî îñòàâëÿòü âîäîåì, íî è ëåòàòü, ôîðìû, êàê èçâåñòíî, èìåþùèå
ðàçâèòóþ ýïèêóòèêóëó. Åñòåñòâåííî, ÷òî ïîòåðÿ âîäû òàêèìè âçðîñëûìè íàñåêîìûìè,
êîòîðûå ñïîñîáíû ê ñóùåñòâîâàíèþ â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè, ìíîãî ìåíüøå, ÷åì
ëè÷èíêàìè, ñïîñîáíûìè ê êîæíîìó äûõàíèþ.

Îïûòû ýòîãî èññëåäîâàòåëÿ ïî îáðàáîòêå ïîêðîâîâ ðàñòâîðèòåëÿìè âîñêîïîäîá-
íûõ âåùåñòâ (õëîðîôîðìîì) ïîêàçàëè, ÷òî ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ ëè÷èíîê, íå èìå-
þùèõ ÿâíî âûðàæåííîé ýïèêóòèêóëû (Tipula), âîçðîñëà íåçíà÷èòåëüíî — íà 16%, ó
Coenagrion — ïî÷òè âäâîå, à ó ëè÷èíîê ñ ñèëüíî ðàçâèòîé íà òåðãèòàõ ýïèêóòèêóëîé
(Anax) — â 17 ðàç. Ó âçðîñëûõ âîäÿíûõ êëîïîâ (Notonecta, Corixa) ïðîíèöàåìîñòü ïîñ-
ëå îáðàáîòêè õëîðîôîðìîì âîçðîñëà â 5–6 ðàç.

Òàêèì îáðàçîì, ó âîäíûõ íàñåêîìûõ ñ ðàçâèòîé ýïèêóòèêóëîé (âçðîñëûå ôîðìû,
ëè÷èíêè ñòðåêîç Anisoptera) îáðàáîòêà ïîâåðõíîñòè ïîêðîâîâ ðàñòâîðèòåëÿìè âîñêî-
ïîäîáíûõ âåùåñòâ (è íåéòðàëüíûìè äóñòàìè) ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ ïðîíèöàåìîñòè
êóòèêóëû, à ó ôîðì áåç âûÿâëÿåìîé ìèêðîñêîïè÷åñêèì èññëåäîâàíèåì ýïèêóòèêóëû
ñóùåñòâåííî íå èçìåíÿåò ïðîíèöàåìîñòè äëÿ èñïàðåíèÿ. Ýòî äîñòàòî÷íî óáåäèòåëüíî
äîêàçûâàåò çàùèòíóþ îò âûñûõàíèÿ ðîëü ýïèêóòèêóëû ó íàñåêîìûõ.

Ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû òàêæå íåîäèíàêîâî èçìåíÿåòñÿ ïðîíèöàåìîñòü êóòè-
êóëû ó èìåþùèõ ðàçâèòóþ ýïèêóòèêóëó è ó íå èìåþùèõ åå ôîðì.

Òàêèå äàííûå ïîëó÷åíû ïðè èçó÷åíèè ñêîðîñòè òðàíñïèðàöèè ÷åðåç êóòèêóëó ó
ðàçíûõ íàñåêîìûõ, óáèòûõ HCN èëè H

2
S (ìåòîä áûñòðîãî óìåðùâëåíèÿ âåùåñòâàìè,

ïîä äåéñòâèåì êîòîðûõ ñòðîåíèå êóòèêóëû íå íàðóøàåòñÿ).
Ðåçóëüòàòû, ïðèâåäåííûå Óèããëñóîðñîì äëÿ ìíîãèõ íàçåìíûõ è ïî÷âåííûõ íàñåêî-

ìûõ, à òàêæå Õîëäãåéòîì è Øîó äëÿ ìíîãèõ âîäíûõ ôîðì êàê ëè÷èíîê, òàê è âçðîñëûõ
íàñåêîìûõ (ðèñ. 1.22), ïîêàçûâàþò, ÷òî àïíåéñòè÷åñêèå ëè÷èíêè, íå èìåþùèå ðàçâè-
òîé ýïèêóòèêóëû, îáèòàþùèå â âîäå, èìåþò íàèáîëåå ïðîíèöàåìûå äëÿ èñïàðåíèÿ ïî-
êðîâû; äðóãèå ëè÷èíêè, æèâóùèå â âîäå è â ïî÷âå, òîæå èìåþò ïðîíèöàåìûå ïîêðîâû,
à ëè÷èíêè, îáèòàþùèå âíå âîäû èëè ïî÷âû, èìåþò çíà÷èòåëüíî ìåíåå ïðîíèöàåìûå



Òàáëèöà 1.10. Ñêîðîñòü òðàíñïèðàöèè íåêîòîðûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

t,° C Äåôèöèò âëàæíîñòè,  
ìì ðò. ñò. 

Æèâîòíîå Ïîòåðÿ âîäû,  
ìã ñì-2 ÷àñ-1 

  Íàñåêîìûå  

20 17.5 Tenebrio 0.013 

30 31.8 Agriotes 0.028 

20 17.5 Bibio 0.046 

20 17.5 Pieris 0.069 

  Êëåùè  

57 140 Ornithodoros 0.006 

29 30.1 Ixodes 0.043 

  Ìîêðèöû  

23 12.5 Armadillidium 0.056 

23 12.5 Porcellio 0.088 

23 12.5 Oniscus 0.176 

23 12.5 Ñâîáîäíàÿ ïîâåðõíîñòü âîäû 6.16 

Ðèñ. 1.22. Ñðàâíèòåëüíàÿ ñêîðîñòü òðàíñïèðàöèè ïðè ðàçíûõ òåìïåðàòóðàõ: I — âîäíîé ëè÷èíêè
Sialis (1); íàçåìíûõ: ëè÷èíêè Nematus (2) è íèìôû Rhodnius (3); æåëàòèíîâîãî áëîêà (4) (ïî
Shaw, 1955); II — òàðàêàíà Blattella germanica (ïî Ramsay, 1935).

ïîêðîâû. Åùå íèæå ñóììàðíàÿ ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ èìàãèíàëüíûõ ñòàäèé. Ïðè
ýòîì ñ ïîâûøåíèåì òåìïåðàòóðû îòìå÷àåòñÿ ðàâíîìåðíîå èçìåíåíèå ïðîíèöàåìîñòè
ïîêðîâîâ äëÿ èñïàðåíèÿ ó îáèòàòåëåé âîäû è âëàæíûõ ñðåä, íå èìåþùèõ âîñêîïîäîá-
íîé ýïèêóòèêóëû, â òî âðåìÿ êàê ó îáèòàòåëåé âîçäóøíîé ñðåäû è èìàãèíàëüíûõ ñòà-
äèé, îñòàâëÿþùèõ âîäó è ñïîñîáíûõ ê ïîëåòó, îòìå÷àåòñÿ ðåçêîå èçìåíåíèå ïðîíèöàå-
ìîñòè ïðè òåìïåðàòóðàõ âûøå òî÷êè ïëàâëåíèÿ ýïèêóòèêóëÿðíûõ âîñêîâ è ëèïèäîâ.

Ýòè äàííûå, êàê è ðåçóëüòàòû îïûòîâ ïî èçìåíåíèþ ïðîíèöàåìîñòè ïîêðîâîâ ïðè
ìåõàíè÷åñêîì íàðóøåíèè ýïèêóòèêóëû ïîðîøêàìè èëè ðàñòâîðèòåëÿìè âîñêîïîäîá-
íûõ ñîåäèíåíèé, äåìîíñòðèðóþò çíà÷åíèå ýïèêóòèêóëû äëÿ çàùèòû òåëà íàñåêîìûõ îò
èñïàðåíèÿ.

Îäíàêî, êîíå÷íî, íå òîëüêî ðàçâèòèå ýïèêóòèêóëû îïðåäåëÿåò îòíîñèòåëüíóþ íå-
ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ äëÿ èñïàðåíèÿ (òàáë. 1.10). Îáùàÿ òîëùèíà è ïëîòíîñòü ýêçî-
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êóòèêóëÿðíîãî ñëîÿ òàêæå âëèÿþò íà ïðîíèöàåìîñòü. Ýäåð (Eder, 1942) ïîä÷åðêèâàë
çíà÷åíèå ïèãìåíòíîãî, ñëîÿ. Íåäàðîì, íàïðèìåð, ñðåäè àêòèâíûõ äàæå äíåì ïóñòûí-
íûõ ÷åðíîòåëîê ïðåîáëàäàþò ÷åðíîîêðàøåííûå ôîðìû.

×åðíàÿ ïèãìåíòàöèÿ ïîêðîâîâ íàñåêîìûõ, îòëîæåíèå â êóòèêóëå «ìåëàíèíà» ðàñ-
ñìàòðèâàþòñÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ êàê ïðîöåññ, ñâÿçàííûé ñ îêèñëåíèåì òèðîçèíà, ïðè-
âîäÿùèì ê îáðàçîâàíèþ äèãèäðîôåíèëàëàíèíà, ïðåîáðàçóþùåãîñÿ â ðåçóëüòàòå öèê-
ëèçàöèè â èíäîëüíîå ÿäðî. Åãî îêèñëåíèå ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ ñîîòâåòñòâóþùåãî
õèíîíà, êîòîðûé, ïîëèìåðèçóÿñü, äàåò ìåëàíèí, ÷òî ïîêàçàíî íà ðèñ. 1.23 (Fuzeau-
Braesch, 1963).

Íåðåäêî â ñîñòàâ íàðóæíîãî ñëîÿ ýêçîêóòèêóëû âêëþ÷àåòñÿ ìíîãî ëèïèäîâ, ÷òî
äåëàåò ýòîò ñëîé óñòîé÷èâûì ïðîòèâ èñïàðåíèÿ, à òàêæå íåâîñïðèèì÷èâûì ê êðàñèòå-
ëÿì.

Òàê, ó îáèòàþùèõ â ñóõèõ ïî÷âàõ ïóñòûíü ëè÷èíîê ÷åðíîòåëîê ð. Ocnera è ùåëêó-
íîâ Pleonomus tereticollis â ïðåäåëàõ ýêçîêóòèêóëû íà ñêëåðèòàõ íàáëþäàåòñÿ 5–7 ñëî-
åâ, îòëè÷àþùèõñÿ ïî ïëîòíîñòè è âîñïðèíèìàíèþ îêðàñêè, ÷òî äåëàåò òàêèå ïîêðîâû
ìåíåå ïðîíèöàåìûìè äëÿ èñïàðåíèÿ.

Çíà÷åíèå ñêëåðîòèçàöèè äëÿ ñíèæåíèÿ òðàíñïèðàöèè êîñâåííî, íî óáåäèòåëüíî ïî-
êàçàíî îïûòàìè Áûçîâîé (1960) íàä æóêàìè-÷åðíîòåëêàìè èç àðèäíûõ çîí (Blaps,
Cyphogenia, Stalagmoptera è äð.). Ó ýòèõ æóêîâ òåðãèòû áðþøêà ñâåðõó çàùèùåíû ñðîñ-
øèìèñÿ íàäêðûëüÿìè è êóòèêóëà òåðãèòîâ ïî òîëùèíå íàïîìèíàåò êóòèêóëó ñî÷ëåíîâ-
íûõ ìåìáðàí. Óäàëåíèå íàäêðûëèé, â ðåçóëüòàòå êîòîðîãî íåæíàÿ ïîâåðõíîñòü òåðãè-
òîâ ñîïðèêàñàåòñÿ íå ñ íàñûùåííîé âëàãîé àòìîñôåðîé ñóáýëèòðàëüíîé ïîëîñòè, à ñ
ñóõèì âîçäóõîì, ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî ïëîñêèé ýïèòåëèé ãèïîäåðìû ïðåâðàùàåòñÿ â
ïàëèñàäíûé æåëåçèñòûé, ñ êðóïíûìè ìåæêëåòíèêàìè ó îñíîâàíèé è íåïðàâèëüíîé

Ðèñ. 1.23. Îáðàçîâàíèå ìåëàíèíà â ïîêðîâàõ íàñåêîìûõ (ïî Fuzeau-Braesch, 1963).
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ôîðìû êðóïíûìè ÿäðàìè ó âåðøèíû, ñ çåðíèñòûìè âêëþ÷åíèÿìè â äèñòàëüíîì ñëîå
ïëàçìû, êàê ýòî íàáëþäàåòñÿ ïåðåä ëèíüêîé.

Êóòèêóëà ðåçêî óòîëùàåòñÿ (ó Cyphogenia gibba Mén.— â 5 ðàç, ó Blaps motschulskiana

Bog. — â 10 ðàç!), ïðè÷åì íåìíîãî óâåëè÷èâàåòñÿ òîëùèíà ýïèêóòèêóëû, ñèëüíî —
ýíäîêóòèêóëû, à îñîáåííî ýêçîêóòèêóëû, â êîòîðîé ïîÿâëÿþòñÿ òåìíîïèãìåíòèðîâàí-
íûå î÷àãè ñêëåðîòèçàöèè, êîíóñîîáðàçíî ðàñïðîñòðàíÿþùèåñÿ âãëóáü è ñòàíîâÿùèåñÿ
âñå òîëùå.

Ïî îïûòàì Þ.Á. Áûçîâîé, ñêëåðîòèçàöèÿ è çàäóáëåíèå êóòèêóëû èäåò èíòåíñèâíî
â ñóõîé àòìîñôåðå íà ñâåòó è òîðìîçèòñÿ ïðè ñîäåðæàíèè æóêîâ â òåìíîòå ïðè âûñîêîé
âëàæíîñòè âîçäóõà. Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî ñêëåðîòèçàöèÿ — àäàïòèâíîå ïðèñïîñîáëåíèå
ê äåôèöèòó âëàãè. Ïðè ïîâðåæäåíèè íàäêðûëèé è íàðóøåíèè ñóáýëèòðàëüíîé ïîëîñòè
æóêà-÷åðíîòåëêè îòâåðñòèå çàêðûâàåòñÿ «ïîäóøêîé» — âûïÿ÷èâàíèåì òåðãèòà, â êî-
òîðîå ïåðåìåùàþòñÿ ó÷àñòêè æèðîâîãî òåëà è äàæå ÷àñòè÷íî òàêèõ âíóòðåííèõ îðãà-
íîâ, êàê êèøå÷íèê è ìàëüïèãèåâû ñîñóäû. Îáðàçóþùèéñÿ â ðåçóëüòàòå âòîðè÷íîé ñêëå-
ðîòèçàöèè ùèòîê ïðèíèìàåò íà ñåáÿ ôóíêöèþ çàùèòû îò èçëó÷åíèÿ, èñïàðåíèÿ è ìåõà-
íè÷åñêèõ ïîâðåæäåíèé, ïðîèñõîäèò ðåñòèòóöèÿ ñóáýëèòðàëüíîé ïîëîñòè êàê îñîáîãî
ïðèñïîñîáëåíèÿ ïóñòûííûõ æóêîâ ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ.

Ïî íîâûì èññëåäîâàíèÿì (Lai-Fook, 1966), âòîðè÷íàÿ ñêëåðîòèçàöèÿ è ïîòåìíåíèå
êóòèêóëû ïðè ïîðàíåíèÿõ è íîðìàëüíàÿ ñêëåðîòèçàöèÿ èìåþò îáùóþ îñíîâó — îíè
ñâÿçàíû ñ äåÿòåëüíîñòüþ ýíçèìà ôåíîëàçû. Ïðè ïîðàíåíèÿõ òåìíåþùàÿ ÷àñòü êóòèêó-
ëû — ýòî àíàëîã ýêçîêóòèêóëû; ïîòåìíåâøèå ìåñòà ñòàíîâÿòñÿ ìåíåå ïðîíèöàåìû äëÿ
èñïàðåíèÿ, ÷òî êîìïåíñèðóåò íàðóøåíèå ýïèêóòèêóëû. Ïî-âèäèìîìó, ñóáñòðàò, íà êî-
òîðûé äåéñòâóåò ôåíîëàçà, — äèîêñèôåíèëàëàíèí.

Ñðàâíèâàÿ ðàçâèòèå ðàçíûõ ñëîåâ êóòèêóëû âî âðåìÿ ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâè-
òèÿ ñîâêè Persectania ewingii (Wwd.), Ëàóýð íàøåë, ÷òî õîòÿ åùå íåîêðàøåííàÿ êóêîëêà
èìååò ñïëîøíóþ ýïèêóòèêóëó, îíà î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíà ê âûñûõàíèþ. Èìåííî ýòà ñòà-
äèÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ îòñóòñòâèåì ýêçîêóòèêóëû (ìåçîêóòèêóëû, ïî òåðìèíîëîãèè Ëàó-
ýðà), à ñ çàâåðøåíèåì ñêëåðîòèçàöèè, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ýïèêóòèêóëà è íå èçìåíÿåòñÿ,
óñòîé÷èâîñòü êóêîëêè ê âûñûõàíèþ ðåçêî âîçðàñòàåò. Â òî æå âðåìÿ ó èìàãî, õîòÿ ïëåé-
ðàëüíûå ó÷àñòêè ïîêðîâîâ íå èìåþò ýêçîêóòèêóëÿðíîãî (ìåçîêóòèêóëÿðíîãî) ñëîÿ, óñ-
òîé÷èâîñòü ê âûñûõàíèþ âûñîêà (Lower, 1957). Òàêèå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì,
÷òî íå òîëüêî ýïèêóòèêóëà, íî è ïðîêóòèêóëÿðíûå ñëîè, â ÷àñòíîñòè ýêçîêóòèêóëà, èìå-
þò áîëüøîå çíà÷åíèå äëÿ ñîõðàíåíèÿ âëàãè îò ïîòåðü ïóòåì òðàíñïèðàöèè.

Èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò ñðàâíåíèå ýêîëîãè÷åñêè ðåçêî îòëè÷íûõ, íî ñèñòåìàòè÷åñêè
áëèçêèõ ôîðì. Òàê, ýòîò æå àâòîð ñðàâíèë ïîêðîâû ñàìîê íåêîòîðûõ ÷åðâåöîâ
Pseudococcidae (Lower, 1957). Îáèòàþùèå â äîâîëüíî âëàæíûõ óñëîâèÿõ íà Daphne
odora ÷åðâåöû Pseudococcus adonidum L. ïîêðûòû òîëñòûì âîñêîâûì íàëåòîì. Èõ êó-
òèêóëà ñîñòîèò èç äâóñëîéíîé ýïèêóòèêóëû (1 μ), ïîäñòèëàåìîé òîíêîé ýíäîêóòèêóëîé
(5–7 μ). Âîñêîâîãî ñëîÿ â ýïèêóòèêóëå P. adonidum íåò — ðàçâèòû òîëüêî ñëîè, ñîîòâåò-
ñòâóþùèå «êóòèêóëèíîâîìó» è ïàðàôèíîâîìó. Îòñóòñòâèå âîñêîâîãî ñëîÿ ñâÿçàíî ñ
òåì, ÷òî òåëî çàùèùåíî âûäåëåíèÿìè âîñêîâûõ æåëåç.

×åðâåöû Epicoccus acaciae (Mask.) îáèòàþò â î÷åíü ñóõèõ ðàéîíàõ Çàïàäíîé Àâñò-
ðàëèè íà àêàöèè. Ó íèõ ðåäóöèðîâàíû âîñêîâûå æåëåçû, íåò âîñêîâîãî ïîêðîâà, êàê ó
Pseudococcus. Êóòèêóëà Epicoccus òîëñòàÿ, ïîðÿäêà 30 μ, ïðè÷åì ýíäîêóòèêóëà ðåäóöè-
ðîâàíà äî ñëîÿ òîëùèíîé 1 μ, à îñòàëüíàÿ òîëùà ïðîêóòèêóëÿðíîãî ñëîÿ (ìåçîýêçîêó-
òèêóëà) — ñèëüíî ñêëåðîòèçîâàííàÿ, ïîäðàçäåëÿþùàÿñÿ íà çîíû ðàçíîé ïëîòíîñòè,
ðàçíîãî õèìè÷åñêîãî ñîñòàâà (ïî êðàéíå ìåðå òðè), ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ ïîêðîâîâ íàñå-
êîìûõ, îáèòàþùèõ â ñóõèõ ìåñòíîñòÿõ, òàê êàê, ïî-âèäèìîìó, ïðè íåãîìîãåííûõ ïî
êîíñèñòåíöèè è ñîñòàâó ïîêðîâàõ èõ ïðîíèöàåìîñòü äëÿ èñïàðåíèÿ íèæå. Êðîìå òîãî,
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ó Epicoccus ãëóáæå ýíäîêóòèêóëû ðàñïîëàãàåòñÿ ëèïîèäíûé êóòèêóëÿðíîé ñëîé, íå èìå-
þùèé àíàëîãîâ ó äðóãèõ íàñåêîìûõ. Ýïèêóòèêóëà ñîñòîèò íå òîëüêî èç êóòèêóëèíîâî-
ãî è ïàðàôèíîâîãî ñëîåâ, íî ñíàðóæè ïîêðûòà íåñìà÷èâàåìûì ëèïîèäíûì ñëîåì, óñ-
òîé÷èâûì ê êèïÿ÷åíèþ, ê äåéñòâèþ ñîëÿíîé êèñëîòû è äðóãèì ïîäîáíûì âîçäåéñòâè-
ÿì. Ýòîò ïðèìåð ïîêàçûâàåò, ÷òî àäàïòèâíî ê óñëîâèÿì âëàæíîñòè ñðåäû ìåíÿþòñÿ
ñòðóêòóðà è ñîîòíîñèòåëüíîå ðàçâèòèå âñåõ ñëîåâ êóòèêóëû (äàæå â ïðåäåëàõ òàêèõ
òàêñîíîâ íàñåêîìûõ, êàê ñåìåéñòâî). Õîòÿ ðîëü ýïèêóòèêóëÿðíîãî ñëîÿ êàê áàðüåðà,
ïðåäîõðàíÿþùåãî íàçåìíûõ íàñåêîìûõ îò ïîòåðè âëàãè ïóòåì èñïàðåíèÿ ÷åðåç ïîêðî-
âû, è âåëèêà, ýïèêóòèêóëà âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ó êñåðîáèîíòîâ ÿâëÿåòñÿ íå åäèíñòâåí-
íûì áàðüåðîì, âñÿêàÿ ñèëüíî ñêëåðîòèçîâàííàÿ êóòèêóëà ìåíåå ïðîíèöàåìà. Èçâåñòíî
òàêæå, ÷òî ïðè ïîäñûõàíèè ïîêðîâîâ äàëüíåéøàÿ òðàíñïèðàöèÿ ñíèæàåòñÿ.

Åäèíîé òî÷êè çðåíèÿ íà ïðèðîäó áàðüåðíîé ôóíêöèè ýïèêóòèêóëû â íàñòîÿùåå
âðåìÿ íåò. Òàê, íàïðèìåð, Ðè÷àðäc íà îñíîâå îïûòîâ ñ èçîëèðîâàííîé êóòèêóëîé ëè-
÷èíêè Sarcophaga ïðèõîäèò ê âûâîäó, ÷òî â ãåòåðîãåííîé ýïèêóòèêóëå ëè÷èíîê ìóõ
èìåþòñÿ, ïî êðàéíåé ìåðå òðè ðàçëè÷èìûõ êîìïîíåíòà, ïðåäñòàâëÿþùèõ ðàçëè÷íûå
áàðüåðû: îäèí — äëÿ èîíîâ è, âåðîÿòíî, äëÿ êèñëîðîäà, äðóãèå — äëÿ âîäû, òðåòüè —
îïðåäåëÿþùèå àñèììåòðè÷íîñòü ïðîíèöàåìîñòè êóòèêóëû. Èîííûé áàðüåð ëîêàëèçî-
âàí â íàðóæíîì ñëîå ýïèêóòèêóëû, à äâà äðóãèå — â áîëåå ãëóáîêèõ ñëîÿõ. Ïðîêóòèêó-
ëÿðíûå ñëîè, ïî ìíåíèþ ýòîãî èññëåäîâàòåëÿ, íå ïðåäñòàâëÿþò ïðåïÿòñòâèÿ äëÿ ïðî-
íèêíîâåíèÿ âîäüã èëè âîäíûõ ðàñòâîðîâ (Richards, 1957).

Îäíàêî Áàê (Buck, 1962) ñïðàâåäëèâî îòìå÷àåò, ÷òî íåò âåùåñòâ, ïðîíèöàåìûõ äëÿ
ïàðîâ âîäû èëè âîäû è íåïðîíèöàåìûõ äëÿ ãàçîâ. Íî ïðåäñòàâëÿþùèå áàðüåð äëÿ âîäû
ëèïèäíûå ïëåíêè ìîãóò íå ïðåïÿòñòâîâàòü ãàçîîáìåíó (Blanck, Roughston, 1960).

Â öåëîì ó íàçåìíûõ íàñåêîìûõ êóòèêóëà î÷åíü íåïðîíèöàåìà äëÿ âîäû â îñíîâ-
íîì, êàê ýòî ïîêàçûâàþò ðàáîòû Áèìåíòà (Beamont, 1961) è äðóãèõ èññëåäîâàòåëåé, çà
ñ÷åò ñàìîãî íàðóæíîãî ñëîÿ. Ëàóýð (Lower, 1964) îòìå÷àåò, ÷òî íà ïîâåðõíîñòè ñêëåðî-
òèçîâàííûõ ïîêðîâîâ ó íàçåìíûõ íàñåêîìûõ ïîâåðõ ýïèêóòèêóëû îòëàãàþòñÿ çàùèùà-
þùèå åå ïîêðîâû (âîñêîâîé è öåìåíòíûé), íàçûâàåìûå èì «àìôèîí», ïðåäîõðàíÿþ-
ùèå áîëåå ãëóáîêèå ñëîè ýïèêóòèêóëû. Àìôèîí îòñóòñòâóåò ó âîäíûõ ôîðì è òàêèõ
îáèòàòåëåé æèäêèõ ñðåä, êàê ëè÷èíêè ìóõ. Òàêèì îáðàçîì, ñóùåñòâóåò îïðåäåëåííàÿ
êîððåëÿöèÿ ìåæäó íàëè÷èåì ïîâåðõíîñòíîãî ëèïèäíîãî áàðüåðà è ïðîíèöàåìîñòüþ
êóòèêóëû.

Ñòåïåíü íåïðîíèöàåìîñòè âîñêîïîäîáíûõ âåùåñòâ ñàìîãî ïîâåðõíîñòíîãî ñëîÿ
êóòèêóëû îïðåäåëÿåòñÿ îäíèì ñëîåì ïîëÿðíî îðèåíòèðîâàííûõ ìîëåêóë âîñêîâ íà çà-
äóáëåííîé ýïèêóòèêóëå. Èìåííî íàðóøåíèå ñîñòîÿíèÿ ñëîÿ îðèåíòèðîâàííûõ ìîëåêóë
ïðèâîäèò ïðè íàãðåâàíèè ê ñêà÷êó ïðîíèöàåìîñòè ó ôîðì ñ âûðàæåííîé ýïèêóòèêó-
ëîé.

Ó òåõ íàñåêîìûõ, ó êîòîðûõ èìåþòñÿ áîëåå òâåðäûå âîñêè â ìîíîìîëåêóëÿðíîì ïîâåð-
õíîñòíîì ñëîå, ñíèæåíèå ïðîíèöàåìîñòè ïîêðîâîâ ïðè íàãðåâàíèè ñâÿçàíî ñ ïåðåîðèåí-
òèðîâêîé ìîëåêóë, à ó òåõ, ó êîòîðûõ íà ïîâåðõíîñòè áîëåå ïîäâèæíûå ëèïèäû, ïîêðîâû
ñòàíîâÿòñÿ áîëåå ïðîíèöàåìûìè çà ñ÷åò ðàçìåùåíèÿ, íî íå èçìåíåíèÿ ïîëÿðíîñòè ìîëåêóë
ëèïèäîâ.

Íåçàùèùåííàÿ ëèïîïðîòåèíîâûì ñëîåì è ïëåíêîé âîñêîïîäîáíûõ èëè æèðîïî-
äîáíûõ âåùåñòâ êóòèêóëà íàñåêîìûõ, íàïðèìåð âîäíûõ ëè÷èíîê, ïðîíèöàåìà äëÿ âîäû,
êèñëîðîäà è. èîíîâ. Òàê, íàïðèìåð, êóòèêóëà ëè÷èíîê Aedes aegypti L. ïðîíèöàåìà äëÿ
èîíîâ, ÷òî áûëî, â ÷àñòíîñòè, âûÿñíåíî îïûòàìè ñ ïðèìåíåíèåì ìå÷åíîãî Na24 (Treherne,
1954). Õîòÿ íàèáîëåå èíòåíñèâíî íàòðèé ïðîíèêàåò â îðãàíèçì ëè÷èíêè ÷åðåç àíàëü-
íûå ïàïèëëû, îïûòû ñ èõ âûêëþ÷åíèåì è èçîëÿöèåé ïèùåâàðèòåëüíîãî òðàêòà ïîêàçà-
ëè ïðîíèöàåìîñòü âñåõ ïîêðîâîâ.
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Ó âîäíûõ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ ñâÿçàíà ñ äèôôåðåíöèðîâ-
êîé îñìîðåãóëÿòîðíûõ àïïàðàòîâ. Íàïðèìåð, ó ëè÷èíêè Anopheles detritus â ñîëåíîé
âîäå âûâîäèìàÿ ÷åðåç çàäíþþ êèøêó æèäêîñòü ãèïåðòîíè÷íà ïî îòíîøåíèþ ê ãåìî-
ëèìôå, à â ïðåñíîé — ãèïîòîíè÷íà.

Äëÿ íàçåìíûõ íàñåêîìûõ êîíòàêò ñ êàïåëüíîé âîäîé áûâàåò, êàê ýòî îòìå÷àëè
åùå â íà÷àëå íàøåãî âåêà, ãèáåëåí (Cameron, 1913). Ìíîãèå íàñåêîìûå çàùèùåíû îò
ñìà÷èâàíèÿ ãóñòûì ïîêðîâîì ãèäðîôîáíûõ âîëîñêîâ, îáðàçóþùèõ ïðè çàòîïëåíèè
íàñåêîìîãî âîçäóøíûé ïëàñòðîí âîêðóã åãî òåëà. Íàéäåíî (Holdgate, 1955), ÷òî ó
íàçåìíûõ íàñåêîìûõ â ñðàâíåíèè ñ âîäíûìè ñòåïåíü ñìà÷èâàåìîñòè, îïðåäåëÿåìàÿ
âåëè÷èíîé óãëà ìåæäó ïîâåðõíîñòüþ ïîêðîâîâ è âîäîé, çíà÷èòåëüíî âûøå, ÷åì ó
âîäíûõ. Îäíàêî äëèòåëüíîå ïîãðóæåíèå â âîäó ïðèâîäèò ê óìåíüøåíèþ êîíòàêòíîãî
óãëà, ÷òî óêàçûâàåò íà óâåëè÷åíèå ñìà÷èâàåìîñòè ïîêðîâîâ è ñâÿçàíî ñ íåêîòîðîé
ïðîíèöàåìîñòüþ äàæå ïîâåðõíîñòíûõ ëèïèäñîäåðæàùèõ ñëîåâ ýïèêóòèêóëû è àì-
ôèîíà.

Ïîêàçàíà è ïîëÿðíîñòü êóòèêóëû íàçåìíûõ íàñåêîìûõ äëÿ ïðîíèêíîâåíèÿ âîäû è
âîäÿíîãî ïàðà â ðàçíûõ íàïðàâëåíèÿõ (Beament, 1954).

Íåêîòîðûå àâòîðû, íåäîñòàòî÷íî ãëóáîêî àíàëèçèðóÿ ýêîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè
ðàçíûõ ãðóïï âîäíûõ íàñåêîìûõ, ïðèõîäÿò ê âûâîäó î òîì, ÷òî íåò ðàçíèöû ìåæäó
ïðîíèöàåìîñòüþ äëÿ èñïàðåíèÿ ïîêðîâîâ âîäíûõ è íàçåìíûõ íàñåêîìûõ, ÷òî «íàèáî-
ëåå ïðîíèöàåìûå» èç íàçåìíûõ íàñåêîìûõ áîëåå «ïðîíèöàåìû», ÷åì «íàèìåíåå ïðî-
íèöàåìûå» èç âîäíûõ (Richards, 1958; Holdgate, 1956).

Îäíàêî ïðè òàêèõ ïîñòðîåíèÿõ ïðèìåðàìè «óñòîé÷èâûõ ê âûñûõàíèþ âîäíûõ íà-
ñåêîìûõ» ñëóæàò îñòàâëÿþùèå âîäîåìû è ëåòàþùèå, ò.å. ïðèñïîñîáëåííûå ê ïåðåíå-
ñåíèþ äåôèöèòà âëàãè, âîäíûå æóêè è êëîïû, à â êà÷åñòâå «íåóñòîé÷èâûõ íàçåìíûõ»
— ñêðûòîæèâóùèå âëàãîëþáèâûå ëè÷èíêè!

Òàêèå ñîïîñòàâëåíèÿ íåïðàâîìî÷íû: ó Pterygota èìàãèíàëüíàÿ êðûëàòàÿ ñòàäèÿ
âñåãäà â òîé èëè èíîé ñòåïåíè àäàïòèðîâàíà ê äåôèöèòó âëàãè.

Áàðüåðíîå çíà÷åíèå ýïèêóòèêóëû ïîäòâåðæäàåòñÿ äàííûìè, ïîêàçûâàþùèìè, ÷òî
ïîâðåæäåíèå ýïèêóòèêóëû, íàïðèìåð íåéòðàëüíûìè äóñòàìè, ïðèâîäèò ê áûñòðîé ïî-
òåðå âîäû çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ, êàê ýòî ïîêàçàíî îïûòàìè (Wigglesworth, 1945; Pradhan,
Nair, 1957; è äð.). Ýòî äàâíî èñïîëüçóåòñÿ â áîðüáå ñ àìáàðíûìè âðåäèòåëÿìè (ýôôåêò
Öàõåðà). Àäàïòèâíîå çíà÷åíèå ýïèêóòèêóëû ïîäòâåðæäàåòñÿ è òåì, ÷òî îíà âñåãäà âîñ-
ñòàíàâëèâàåòñÿ ó îòêðûòîæèâóùèõ íàñåêîìûõ ïóòåì âûâåäåíèÿ íà ïîâåðõíîñòü âîñêî-
ïîäîáíûõ âåùåñòâ ÷åðåç ïîðîâûå êàíàëüöû èëè ïóòåì «âûïîòåâàíèÿ» ÷åðåç îñíîâíûå
ñëîè êóòèêóëû (Locke, 1959, 1960). Àäàïòèâíûì ê óñëîâèÿì ñðåäû ìîæåò áûòü è êîëè-
÷åñòâî âîñêà â ýïèêóòèêóëå. Íàïðèìåð, ó ãóñåíèö Chilo simplax Buttler, çèìóþùèõ â
ñóõîì ñóáñòðàòå, ñîäåðæàíèå âîñêà â ýïèêóòèêóëå âûøå, ÷åì ó çèìóþùèõ âî âëàæíûõ
óñëîâèÿõ. Äëÿ ýòèõ æå ãóñåíèö ïîêàçàíî, ÷òî ëåòîì â ýïèêóòèêóëå áîëüøå âîñêà, ÷åì
âåñíîé (Richards, 1958).

Äëÿ ïîíèìàíèÿ áàðüåðíîé ðîëè ëèïèäñîäåðæàùåé ýïèêóòèêóëû íàçåìíûõ íàñåêî-
ìûõ îïðåäåëåííûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò è ñðàâíåíèå êóòèêóëû íàñåêîìîãî äî îñòàâ-
ëåíèÿ ÿéöà è ïîñëå âûëóïëåíèÿ. Òàê, ó Acheta domesticus (ðèñ. 1.21, 3, 4) ãîòîâûå ê
âûõîäó èç ÿéöà ëè÷èíêè åùå íå èìåþò ýïèêóòèêóëû, à óæå ÷åðåç ñóòêè ïîñëå âûõîäà íà
ñðåçàõ êóòèêóëû ýïèêóòèêóëÿðíûé ñëîé ÿâñòâåííî âûäåëÿåòñÿ (Ãèëÿðîâ, Ñåìåíîâà,
1963). Íåò ýïèêóòèêóëû â ýêòîäåðìàëüíûõ ÷àñòÿõ êèøå÷íîãî òðàêòà, ãäå ïðîèñõîäèò
âñàñûâàíèå âîäû, íàïðèìåð â çàäíåé êèøêå.

Íà ðèñ. 1.21, 5 èçîáðàæåí ñðåç ÷åðåç ñòåíêó çàäíåé êèøêè ëè÷èíêè Tenebrio molitor,
êóòèêóëà êîòîðîé ñîñòîèò òîëüêî èç ýíäî- è ýêçîêóòèêóëû, õîòÿ äëÿ íàðóæíûõ ïîêðî-
âîâ ýòîé ëè÷èíêè õàðàêòåðíî ðàçâèòèå ýïèêóòèêóëû.
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Â ëèòåðàòóðå âñòðå÷àþòñÿ óêàçàíèÿ íà íàëè÷èå «ýïèêóòèêóëû» â çàäíåé êèøêå (Yonge,
1932; Wildbolz, 1954), íî â äàííîì ñëó÷àå ýòèì òåðìèíîì íåïðàâîìî÷íî îáîçíà÷àåòñÿ
ñàìûé äèñòàëüíûé ïî îòíîøåíèþ ê êëåòêàì ãèïîäåðìû âîñïðèíèìàþùèé îêðàñêó ñëîé
êóòèêóëû.

Èíòåðåñíî, ÷òî â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ó ëè÷èíîê íàñåêîìûõ óïðî÷íåíèå êóòèêóëû
äîñòèãàåòñÿ, êàê ó ðàêîîáðàçíûõ è âûñøèõ äèïëîïîä, âêëþ÷åíèåì ñôåðîêðèñòàëëîâ
óãëåêèñëîãî êàëüöèÿ. Òàêîâû, íàïðèìåð, ëè÷èíêè Chloromyia (Stratiomyidae).

Ó ëè÷èíîê ëüâèíîê ðîäà Eulalia èçâåñòêîâûõ âêëþ÷åíèé â êóòèêóëå íåò, íî â íåé
âûðàæåíû òàêèå æå âåðòèêàëüíûå óçåëêè, êàê ó òåõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ó êîòîðûõ åñòü âêëþ-
÷åíèÿ óãëåêèñëîãî êàëüöèÿ; ýòî óêàçûâàåò íà âòîðè÷íóþ óòðàòó êàëüöèíàöèè, ñâÿçàí-
íóþ ñî âòîðè÷íîé àäàïòàöèåé ê æèçíè â âîäå.

Ïðåæäå ÷åì ïåðåéòè ê îáùèì çàêëþ÷åíèÿì î ïîêðîâàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ñëåäóåò
óïîìÿíóòü î êóòèêóëå îíèõîôîð.

Êóòèêóëà îíèõîôîð (Onychophora)

Ïî ìíîãèì îñîáåííîñòÿì áëèçêè ê òèïè÷íî íàçåìíûì ÷ëåíèñòîíîãèì-òðàõåàòàì
òàê íàçûâàåìûå îíèõîôîðû, êîòîðûõ åùå íåäàâíî ðàññìàòðèâàëè êàê îñîáûé êëàññ
ïîäòèïà òðàõåéíûõ (Protracheata), íî â ïîñëåäíåå âðåìÿ áîëüøèíñòâî çîîëîãîâ âûäå-
ëÿåò â îñîáûé òèï — Onychophora, õîòÿ òàêèå àâòîðèòåòû, êàê Òèãñ è Ìýíòîí (Tiegs,
Manton, 1958), ïîä÷åðêèâàþò áëèçîñòü îíèõîôîð ê ìíîãîíîæêàì. Îíèõîôîðû — íà-
çåìíûå, íî î÷åíü âëàãîëþáèâûå è ÷óâñòâèòåëüíûå ê âûñûõàíèþ æèâîòíûå (Manton,
Ramsay, 1937). Êóòèêóëà ó Onychophora ïðè ìèêðîñêîïè÷åñêîì èññëåäîâàíèè îêðà-
øåííûõ ïî Ãàéäåíãàéíó ñðåçîâ ãîìîãåííà è ïî ñòðîåíèþ ñõîäíà ñ ýíäîêóòèêóëîé
íèçøèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (Ãèëÿðîâ, Ñåìåíîâà, 1963). Òîëüêî êîãîòêè, ÷åëþñòè è äðóãèå
áîëåå òâåðäûå ÷àñòè ñêëåðîòèçîâàíû; êàê ýêçîêóòèêóëà, îíè îêðàøèâàþòñÿ â ñâîåé
íàðóæíîé ÷àñòè êèñëûì ôóêñèíîì è æåëåçíûì ãåìàòîêñèëèíîì (Manton, Heatley,
1937).

Ó Peripatopsis êóòèêóëà ñîñòîèò, êàê ýíäîêóòèêóëà ó ÷ëåíèñòîíîãèõ, èç õèòèíî-ïðî-
òåèíîâîãî êîìïëåêñà. Ïðè ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîì èññëåäîâàíèè ó îíèõîôîð
âûÿâëÿåòñÿ è ýïèêóòèêóëà (Robson, 1964), ñîñòîÿùàÿ èç ÷åòûðåõ ñëîåâ, ñàìûé âíóòðåí-
íèé èç êîòîðûõ çàäóáëåí è ñîäåðæèò ëèïèäû, òîëùèíà îñòàëüíûõ âñåãî ëèøü 30 ìμ.
Âîñêîâîãî ñëîÿ íå îáíàðóæåíî. Ïîêðîâû ó îíèõîôîð ïðîíèöàåìû äëÿ èñïàðåíèÿ, íî íå
ñìà÷èâàþòñÿ áëàãîäàðÿ íàëè÷èþ ìèêðîïàïèëë, íà âåðøèíå êîòîðûõ èìååòñÿ õîðîøî
âûðàæåííàÿ ýïèêóòèêóëà. Ýòèì êóòèêóëà îíèõîôîð íàïîìèíàåò êóòèêóëó êîëëåìáîë.

Â öåëîì êóòèêóëà Peripatopsis, ïî âûâîäàì Ðîáñîí, íàïîìèíàåò êóòèêóëó ÷ëåíèñ-
òîíîãèõ, íî çíà÷èòåëüíî ïðîùå ïî ñòðîåíèþ. Ñ êóòèêóëîé àííåëèä ó êóòèêóëû îíèõî-
ôîð íåò îáùèõ ÷åðò.

Ýâîëþöèîííûå èçìåíåíèÿ êóòèêóëû ÷ëåíèñòîíîãèõ

Ïîäâîäÿ èòîãè ñðàâíåíèþ ñòðîåíèÿ êóòèêóëû ó ðàçíûõ îñíîâíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòî-
íîãèõ, ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî îáùåìó óðîâíþ îðãàíèçàöèè è ïî óñëîâèÿì îáèòàíèÿ, ìîæ-
íî ïðèéòè ê ñëåäóþùèì îáùèì âûâîäàì.

Äëÿ áîëüøèíñòâà ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ õàðàêòåðíà äèôôåðåíöèðîâêà îñíîâíîãî
ñëîÿ êóòèêóëû (ïðîêóòèêóëû ïî Ðè÷àðäñó) íà äâà ñëîÿ: áîëåå ýëàñòè÷íûé, áîãàòûé õè-
òèíîì âíóòðåííèé ñëîé — ýíäîêóòèêóëó, èìåþùóþ ÷åòêî âûðàæåííóþ ïëàñòèí÷àòóþ
ñòðóêòóðó, è íà áîëåå ïðî÷íûé, íî è áîëåå õðóïêèé, ñîäåðæàùèé áåëêè è ïðîòåèíû,
çàäóáëÿþùèå ïîä äåéñòâèåì îêèñëÿþùèõñÿ äèôåíîëîâ íàðóæíûé ñëîé — ýêçîêóòèêó-
ëó, îñîáåííî íàäåæíî âûïîëíÿþùóþ ôóíêöèþ ìåõàíè÷åñêîé çàùèòû.
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Òàêàÿ äèôôåðåíöèðîâêà íàðóæíîãî ïðîêóòèêóëÿðíîãî ñëîÿ (ýêçîêóòèêóëû) îïðå-
äåëÿåòñÿ óñëîâèÿìè åãî áëèçîñòè ê áîãàòîé êèñëîðîäîì âíåøíåé ñðåäå. Ðåäóêöèÿ ýêçî-
êóòèêóëû íàáëþäàåòñÿ ðåäêî, íàïðèìåð, ó ëè÷èíîê õèðîíîìóñîâ, æèâóùèõ â âîäå ñ
ìàëûì ñîäåðæàíèåì êèñëîðîäà è ñïîñîáíûõ ê ïåðåíåñåíèþ åãî äåôèöèòà áëàãîäàðÿ
íàëè÷èþ äåïîíèðóþùåãî ãåìîãëîáèíà.

Ñòåïåíü äèôôåðåíöèðîâêè ýêçîêóòèêóëû íåîäèíàêîâà â ðàçíûõ ãðóïïàõ ÷ëåíèñòî-
íîãèõ: â ýêçîêóòèêóëÿðíîì ñëîå ïðîñëåæèâàþòñÿ ïåðåõîäû îò çàäóáëåííûõ, íî ñîõðà-
íÿþùèõ ñëîèñòîñòü ó÷àñòêîâ («ìåçîêóòèêóëà», ïî òåðìèíîëîãèè ìíîãèõ àâòîðîâ) äî
ñîâåðøåííî óòðà÷èâàþùèõ ñëîèñòîñòü (ýêçîêóòèêóëà â óçêîì ñìûñëå ñëîâà). Âñÿêàÿ
óïëîòíåííàÿ êóòèêóëà, äàæå âîäíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, õîòÿ è ïðîíèöàåìà äëÿ èñïàðåíèÿ,
íî â ãîðàçäî ìåíüøåé ñòåïåíè, ÷åì íåçàùèùåííûå êóòèêóëîé ýïèòåëèàëüíûå òêàíè.
Ýòî ñîçäàåò ïðåäïîñûëêè äëÿ âðåìåííûõ (èíîãäà ïðîäîëæèòåëüíûõ) îñòàâëåíèé âîäû
ìíîãèìè ðàêîîáðàçíûìè, èìåþùèìè ïëîòíûé ïàíöèðü. Îäíàêî ïëîòíûå óòîëùåííûå
ïîêðîâû ïðåïÿòñòâóþò è ãàçîîáìåíó. Ó âîäíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ðàçâèâàþòñÿ ñïåöèàëü-
íûå îðãàíû äûõàíèÿ — æàáðû, èìåþùèå áîëüøóþ ñóììàðíóþ ïîâåðõíîñòü òîíêèõ
ïîêðîâîâ, íî ñïàäàþùèåñÿ ïðè èçâëå÷åíèè èç âîäû. Ïîýòîìó ïåðåõîäèëè ê ïîñòîÿííîé
æèçíè âíå âîäû ôîðìû ïðåèìóùåñòâåííî ñ êîæíûì äûõàíèåì, ïîñåëÿâøèåñÿ â ïî÷âàõ
è ñõîäíûõ ñðåäàõ, ãäå âîçäóõ ïîñòîÿííî íàñûùåí âîäÿíûì ïàðîì.

Ïåðåõîä òàêèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, äûøàâøèõ âñåþ ïîâåðõíîñòüþ ïîêðîâîâ, îò îáèòà-
íèÿ â ïî÷âå ê æèçíè â îòêðûòîé àòìîñôåðå áûë ñâÿçàí ñ äèôôåðåíöèðîâêîé êóòèêóëû.

Ïðîèçîøëà äèôôåðåíöèàöèÿ è êîíöåíòðàöèÿ ôóíêöèé ïîêðîâîâ. Äëÿ îñóùåñòâëå-
íèÿ ãàçîîáìåíà äèôôåðåíöèðîâàëèñü âïÿ÷èâàþùèåñÿ ó÷àñòêè, ñîõðàíÿþùèå âûñîêóþ
ïðîíèöàåìîñòü, à áîëüøàÿ ÷àñòü ïîêðîâîâ, ñòàëà ïðàêòè÷åñêè íåïðîíèöàåìîé äëÿ èñ-
ïàðåíèÿ è ãàçîîáìåíà áëàãîäàðÿ ðàçâèòèþ ýïèêóòèêóëû. Ó ïåðåõîäÿùèõ ê æèçíè âíå

óêðûòèé ÷ëåíèñòîíîãèõ ðàçíûõ ïîäòèïîâ è êëàññîâ äèôôåðåíöèðóåòñÿ ëèïèäñîäåð-
æàùàÿ ýïèêóòèêóëà.

Ó òåõ ïðåäñòàâèòåëåé òèïà, êîòîðûå ñïîñîáíû òîëüêî ê êðàòêîâðåìåííûì âûõîäàì
íà îòêðûòûå ïîâåðõíîñòè, ýïèêóòèêóëà îáû÷íî íå ñïëîøíàÿ, ðàçâèòà òîëüêî íà ñêëå-
ðèòàõ è îòñóòñòâóåò íà ñî÷ëåíîâíûõ ìåìáðàíàõ, êàê ýòî õîðîøî ïðîñëåæèâàåòñÿ â ðÿ-
äàõ õèëîïîä. Ó òåõ æå íàçåìíûõ ôîðì, êîòîðûå ñïîñîáíû äëèòåëüíî ñóùåñòâîâàòü âíå
óêðûòèé (âûñøèå íàñåêîìûå, ïàóêè, èêñîäîâûå êëåùè), ðàçâèâàåòñÿ áîëåå èëè ìåíåå
ñïëîøíàÿ ýïèêóòèêóëà, ïîêðûâàþùàÿ îòêðûòóþ ïîâåðõíîñòü òåëà.

Êóòèêóëÿðíûé ïîêðîâ âûñøèõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ èìååò áîëåå èëè ìåíåå ñõîä-

íûå ïîòåíöèè ê äèôôåðåíöèðîâêå â çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ.
Â ÷àñòíîñòè, ïðè âòîðè÷íîì ïåðåõîäå ê æèçíè â âîäå ïðåäñòàâèòåëåé íàçåìíûõ

ãðóïï íàáëþäàåòñÿ âòîðè÷íîå óïðîùåíèå êóòèêóëû, òåíäåíöèÿ ê óòðàòå è ïîëíàÿ óòðà-
òà ýïèêóòèêóëû.

Â ðàçíûõ êëàññàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ìîæíî âñòðåòèòü ñõîäíûå èçìåíåíèÿ ñòðîåíèÿ
êóòèêóëû. Òàê, ñõîäíûå âêëþ÷åíèÿ ñôåðîêðèñòàëëîâ óãëåêèñëîãî êàëüöèÿ, ïðèäàþùèå
êóòèêóëå ìåõàíè÷åñêóþ ïðî÷íîñòü, íàáëþäàþòñÿ ó òàêèõ ðàçíûõ ãðóïï, êàê âûñøèå
ðàêîîáðàçíûå, êèâñÿêè è ëè÷èíêè Stratiomyidae.

Âòîðè÷íûé õàðàêòåð áîãàòîé èçâåñòüþ êóòèêóëû ëè÷èíîê ëüâèíîê (èñêëþ÷åíèå
ñðåäè íàñåêîìûõ) íå âûçûâàåò ñîìíåíèé; ñëåäîâàòåëüíî, íåò îñíîâàíèé ãîâîðèòü î ãî-
ìîëîãèè ñõîäíûõ ñòðóêòóð èõ êóòèêóëû è êóòèêóëû ðàêîîáðàçíûõ.

Ñõîäíûå ðÿäû èçìåíåíèé ñòðîåíèÿ êóòèêóëû ïðè ïåðåõîäå îò ïîñòîÿííîé æèçíè
â ïî÷âå ê âûõîäàì èç óêðûòèé ìîæíî ïðîñëåäèòü è ó ãóáîíîãèõ ìíîãîíîæåê, è ó
ëè÷èíîê æåñòêîêðûëûõ, è ó íîãîõâîñòîê, è ó ïàóêîâ. Ýòè ñõîäñòâà âîçíèêàþò âñëåä-
ñòâèå îäíîòèïíûõ íàïðàâëåíèé äèôôåðåíöèðîâêè ïîêðîâîâ ïðè ñõîäíûõ èçìåíåíè-
ÿõ ñðåäû.
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Ðàçëè÷èÿ â ñòðóêòóðíîì è õèìè÷åñêîì ñîñòàâàõ ýïèêóòèêóëû ñêîðïèîíîâ, ïàóêîâ,
õèëîïîä, íàñåêîìûõ è äàæå ó ðàçíûõ ãðóïï íàñåêîìûõ ïðè îáùíîñòè åå ôóíêöèè ïîêà-
çûâàþò, ÷òî äèôôåðåíöèðîâêó êóòèêóëû íà ñõîäíûå ñëîè ñëåäóåò ïðèçíàòü êîíâåðãåí-
òíîé â ðàçíûõ ãðóïïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ó áëèçêèõ ê ÷ëåíèñòîíîãèì áîëåå ïðèìèòèâíûõ Onychophora
(ñì. âûøå) êóòèêóëà â îáùåì íàïîìèíàåò ïî ñâîåìó ñòðîåíèþ òàêèå íåäèôôåðåíöèðî-
âàííûå ïîêðîâû ÷ëåíèñòîíîãèõ, êàê êóòèêóëà ëè÷èíêè Chironomus.

Â ïðåäåëàõ òèïà ÷ëåíèñòîíîãèõ íàáëþäàþòñÿ çàêîíîìåðíûå èçìåíåíèÿ, àäàïòèâ-
íûå ê óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ, ïðèâîäÿùèå ê îáðàçîâàíèþ ìîðôîëîãè÷åñêè ñõîäíûõ
ñòðóêòóð.

Ïðèìåð îñîáåííîñòåé ñòðîåíèÿ êóòèêóëû ïîêàçûâàåò, ÷òî ÷àñòî â ìèêðîñòðóêòó-
ðàõ âîçíèêàþò ÷åðòû ñõîäñòâà, ïðèíèìàåìûå çà ïðîÿâëåíèå ãîìîëîãèè, îäíàêî òàê

ðàññìàòðèâàòü èõ ñ ïîçèöèé ñîâðåìåííîãî ïðåäñòàâëåíèÿ î ãîìîëîãèè íåëüçÿ. Ïîýòî-
ìó ïðåäëàãàåìàÿ íåêîòîðûìè èññëåäîâàòåëÿìè ãîìîëîãèçàöèÿ ñëîåâ êóòèêóëû ðàçíûõ
÷ëåíèñòîíîãèõ (Krishnan, 1951; è äð.) íåñîñòîÿòåëüíà. Ãîìîëîãè÷íà òîëüêî âñÿ êóòèêó-
ëà â öåëîì, âåðíåå îáùàÿ ïîòåíöèÿ ãèïîäåðìû ÷ëåíèñòîíîãèõ âûäåëÿòü êóòèêóëó, íî

íåãîìîëîãè÷íû îòäåëüíûå åå ñëîè.

Îáùèå ñîîáðàæåíèÿ îá ýâîëþöèè êóòèêóëû

Â ðàçíûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ â ñðàâíèòåëüíûõ ýêîëîãî-ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ ðÿäàõ ìîæíî ïðîñëåäèòü ñõîäíûå èçìåíåíèÿ ñòðîåíèÿ êóòèêóëû, èìåþ-
ùèå àäàïòèâíûé õàðàêòåð è ñâÿçàííûå, ïî-âèäèìîìó, ñî ñõîäíûìè èçìåíåíèÿìè àê-
òèâíîñòè ãèïîäåðìû ðàçíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ â ðàçíûõ óñëîâèÿõ ñðåäû.

Íàèáîëåå ïðèìèòèâíîå ñòðîåíèå êóòèêóëû, íàáëþäàåìîå ó íèçøèõ ãðóïï â ðàçíûõ
ïîäòèïàõ è êëàññàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, à òàêæå ó ïðåäñòàâèòåëåé âûñøèõ ãðóïï (íàïðè-
ìåð, ó íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì íà ðàííèõ ýòàïàõ ìîðôîëîãè÷åñêîé äèôôå-
ðåíöèðîâêè), îáèòàþùèõ â âîäíîé ñðåäå, ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê áëèçêîå ê èñõîä-
íîìó.

Íà áàçå òàêîãî èñõîäíî ïðîñòîãî ñòðîåíèÿ êóòèêóëû ïðåäêîâûõ ôîðì ðàçíûõ âåò-
âåé ÷ëåíèñòîíîãèõ (ó êîòîðûõ áûëà ðàçâèòà òîëüêî ýíäîêóòèêóëà) âûðàáîòàëèñü ñõîä-
íûå òèïû ñòðîåíèÿ êóòèêóëû âñëåäñòâèå: 1) ñõîäíûõ îáùèõ ïîòåíöèé ãèïîäåðìû ÷ëå-
íèñòîíîãèõ ê âûðàáîòêå ðàçëè÷íûõ âåùåñòâ, ñîñòàâëÿþùèõ êóòèêóëó è 2) äèôôåðåí-
öèðîâêè ñëîåâ êóòèêóëû àäàïòèâíî ê óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ.

Ñëîæíàÿ êóòèêóëà â ðàçíûõ ãðóïïàõ âûðàáîòàëàñü, òàêèì îáðàçîì, êîíâåðãåíòíî,
íî íà áàçå îáùèõ ïîòåíöèé. Ñëåäîâàòåëüíî, êóòèêóëó ðàçíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ
ìîæíî ñðàâíèâàòü, ïðè ñõîäíîì ñòðîåíèè è ôóíêöèè îáîçíà÷àÿ ïîäîáíûå ñëîè îäèíà-
êîâûìè íàçâàíèÿìè, íå çàáûâàÿ, îäíàêî, ÷òî ýòî îáðàçîâàíèÿ íå ãîìîëîãè÷íû â ñîâðå-
ìåííîì ïîíèìàíèè òåðìèíà. Ïðèíÿòèå æå ïðåäñòàâëåíèé î ãîìîëîãèè ñëîåâ êóòèêóëû
ðàçíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, êàê ýòî ñäåëàíî, íàïðèìåð, â îáîáùàþùåé ñòàòüå Ëàóýðà (Lower,
1964), ïðèâîäèò ê íåïðàâäîïîäîáíîìó âûâîäó î òîì, ÷òî ó äàëåêèõ îáùèõ ïðåäêîâ âñåõ
÷ëåíèñòîíîãèõ áûëà êóòèêóëà, óæå ÷åòêî äèôôåðåíöèðîâàííàÿ íà ïÿòü ñëîåâ íà òåðãè-
òàõ. Òàêîé ïðèçíàê, êàê êàëüöèíàöèþ êóòèêóëû, ýòîò àâòîð ñ÷èòàåò ïðèìèòèâíûì, ïðåä-
ïîëàãàÿ, ÷òî âñå ÷ëåíèñòîíîãèå, íå èìåþùèå ñôåðêòîâ óãëåêèñëîãî êàëüöèÿ, âòîðè÷íî
óòðàòèëè ýòè âêëþ÷åíèÿ. Îòñþäà ñäåëàí íå îòâå÷àþùèé êîìïëåêñó âñåõ ïðèçíàêîâ îðãà-
íèçàöèè âûâîä î òîì, ÷òî ñðåäè äâóïàðíîíîãèõ ìíîãîíîæåê ïîëèêñåíèäû ìåíåå ïðè-
ìèòèâíû, ÷åì îñòàëüíûå. Èäÿ äàëåå, ñëåäîâàëî áû ïðåäïîëîæèòü, ÷òî è ñðåäè âñåõ
íàñåêîìûõ íàèáîëåå îòâå÷àåò èñõîäíîìó òèïó ñòðîåíèÿ êóòèêóëà ëè÷èíîê ñèðôèä è
ò.ï.!
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Ïðè ãîìîëîãèçàöèè ñëîåâ êóòèêóëû íåëüçÿ çàáûâàòü, ÷òî ê ïðîäóêòàì âûäåëåíèÿ
êëåòîê ïðåäñòàâëåíèÿ î ãîìîëîãèè â ñóùíîñòè íå ïðèìåíèìû è ÷òî èìåþùàÿñÿ â ëèòå-

ðàòóðå íîìåíêëàòóðà ñëîåâ êóòèêóëû íå ïðåòåíäóåò íà îòðàæåíèå ôèëîãåíåòè÷åñ-
êèõ ñâÿçåé ìåæäó ãðóïïàìè, îáëàäàþùèìè ñõîäíûìè ñëîÿìè.

Ïðè ýòîì íåëüçÿ, îäíàêî, ðàññìàòðèâàòü êóòèêóëó êàê èíåðòíóþ ìàññó, óæå íå ó÷à-
ñòâóþùóþ â áèîõèìè÷åñêèõ ïðîöåññàõ, ïðîòåêàþùèõ â îðãàíèçìå. Âçãëÿäû íà êóòè-
êóëó êàê íà «ìåðòâîå» îáðàçîâàíèå áûëè åùå íåäàâíî øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû, à ñà-
ìûé ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ àçîòñîäåðæàùèõ êóòèêóëÿðíûõ ïîêðîâîâ (Êóçíåöîâ, 1948)
ìíîãèå àâòîðû ðàññìàòðèâàëè êàê ñâîåîáðàçíóþ ýêñêðåöèþ ïðîäóêòîâ áåëêîâîãî îá-
ìåíà. Â ïîñëåäíåå äåñÿòèëåòèå íàêîïëåíî ìíîãî äàííûõ, ïîêàçûâàþùèõ, ÷òî ñôîðìè-
ðîâàâøàÿñÿ êóòèêóëà âçðîñëûõ íàñåêîìûõ ñïîñîáíà ê äàëüíåéøèì ïðåîáðàçîâàíèÿì
(ñð. ïðèâåäåííûå âûøå äàííûå Áûçîâîé, 1960; Lai-Fook, 1966; è äð.).

Ñïåöèàëüíûå îïûòû Ëàóýðà ïî èçó÷åíèþ èçìåíåíèé êóòèêóëû ãóñåíèö Prodenia
ewingi (Wwd.) ïðè ãîëîäàíèè ïîêàçàëè, ÷òî â òàêèõ ñïåöèôè÷åñêèõ óñëîâèÿõ ÷àñòü
âåùåñòâ êóòèêóëû ïîòðåáëÿåòñÿ îðãàíèçìîì. Äàæå ïðèìåíåíèå ìåòîäîâ ãèñòîëîãè-
÷åñêèõ îêðàñîê è ìèêðîñêîïè÷åñêîå èññëåäîâàíèå ñðåçîâ êóòèêóëû ãóñåíèö ïîêàçû-
âàþò, ÷òî ó íîðìàëüíî ïèòàþùèõñÿ ãóñåíèö ýíäîêóòèêóëà ðàâíîìåðíî ïðîêðàøèâà-
åòñÿ ìåòèëîâîé çåëåíüþ èëè àíèëèíîâîé ñèíüêîé; ó ãîëîäàþùèõ òàêàÿ èíòåíñèâíîñòü
îêðàñêè ñîõðàíÿåòñÿ òîëüêî â ñàìîì íàðóæíîì ñëîå ýíäîêóòèêóëû, òîãäà êàê îñòàëü-
íàÿ ýíäîêóòèêóëà êðàñèòñÿ ìíîãî ñëàáåå, ïðè÷åì èíòåíñèâíîñòü îêðàñêè ðåçêî îñ-
ëàáëÿåòñÿ ïî íàïðàâëåíèþ ê ÷àñòè, ïðèëåæàùåé ê ãèïîäåðìå. Ïðè âîçîáíîâëåíèè
ïèòàíèÿ óæå ÷åðåç 30 ÷àñ. õàðàêòåð îêðàøèâàíèÿ ýíäîêóòèêóëû âîññòàíàâëèâàåòñÿ.
Ïðè ãîëîäàíèè èç êóòèêóëû ïîòðåáëÿþòñÿ íå ñîäåðæàùèå àçîòà ñîåäèíåíèÿ, ÷òî ïðè-
âîäèò ê ïîòåðå ñóõîãî âåñà êóòèêóëû (Lower, 1959, 1961).

Ïîêàçàíî, ÷òî îáðàçîâàíèå è ðîñò îñíîâíîé ÷àñòè êóòèêóëû (ýíäîêóòèêóëû) ïðîèñ-
õîäÿò êàê ïóòåì îòêëàäêè âñå íîâûõ ïëàñòèíîê, òàê è ïóòåì èíòóñóññåïöèè (Condulis,
Locke, 1966), ïðè÷åì îòìå÷åíî ïðè ïðèìåíåíèè àìèíîêèñëîò, ìå÷åííûõ òðèòèåì, ÷òî
îíè äèôôóíäèðóþò ÷åðåç âñþ òîëùó êóòèêóëû. Îñîáåííî çàìåòíî äèôôóíäèðóåò òè-
ðîçèí (Hackman, 1955), èìåþùèé îñîáóþ ñêëîííîñòü àññîöèèðîâàòüñÿ ñ õèòèíîì.

Ïðåäøåñòâåííèê õèòèíà — àöåòàò, ìå÷åííûé Ñ14, ââåäåííûé â ãåìîëèìôó ãóñåíè-
öû Calpodes ethlius (â ìåæëèíî÷íûé ïåðèîä), óæå ÷åðåç 2 ÷àñ. îêàçàëñÿ â êóòèêóëå.
Ãëþêîçà, ìå÷åííàÿ òðèòèåì, âêëþ÷àåòñÿ â äèñêðåòíûå ñëîè ýíäîêóòèêóëû ïðè ëèíü-
êàõ.

Âîïðîñ îá èñòî÷íèêàõ îáðàçîâàíèÿ õèòèíà â ïîñëåäíèå ãîäû ïðîÿñíÿåòñÿ. Íàáëþ-
äàÿ çà ðàçâèòèåì ùèòíÿ (Lepidurus apus Leach), Ëå Ãîôô îòìåòèë, ÷òî ïðè âîñïèòàíèè
ýòîãî ðàêîîáðàçíîãî áåç ðàñòèòåëüíîé ïèùè êóòèêóëà èñòîí÷àåòñÿ (Le Goffe, 1939); ýòî
äàâàëî åìó ïîâîä âûñêàçàòü ïðåäïîëîæåíèå î êëåò÷àòêå êàê î ïðåäøåñòâåííèêå õèòè-
íà. Ðàáîòàìè ïîñëåäíåãî äåñÿòèëåòèÿ âûÿñíåíî, ÷òî õèòîäåêñòðèíîâûå âåùåñòâà, èñ-
ïîëüçóåìûå êàê ïðåäøåñòâåííèê õèòèíà, ïðè ïåðåíîñå N-àöåòèëãëþêîçàìèíà èç óðè-
äèí-äèôîñôî-N-àöåòèëãëþêîçàìèíà (ìå÷åííîãî Ñ14) îáðàçóþò õèòèí.

Ýòîò ïðîöåññ — ýíçèìàòè÷åñêèé, ïðîòåêàþùèé ïîä âîçäåéñòâèåì õèòèí-ñèíòåòà-
çû, êîòîðàÿ îáðàçóåòñÿ â ìèòîõîíäðèÿõ è ìèêðîñîìàõ, íî ìîæåò áûòü ïîëó÷åíà è â
áåñêëåòî÷íûõ ýêñòðàêòàõ (íàïðèìåð, ãóñåíèöû Prodenia eridania). Ñîäåðæàíèå õèòèíà
è õèòèí-ñèíòåòàçû êîððåëèðóåò â òå÷åíèå îíòîãåíåçà (Porter, Jaworski, 1965), ÷òî óêà-
çûâàåò íà íåïðåðûâíîå îáðàçîâàíèå õèòèíà â òå÷åíèå æèçíè íàñåêîìîãî.

Ïîêàçàòåëüíû èññëåäîâàíèÿ èçìåíåíèÿ ýíäîêóòèêóëû ó òåõ íàñåêîìûõ, ó êîòîðûõ
îíà ðàñòÿãèâàåòñÿ ïîñëå ïðèåìà ïèùè. Íà ïðèìåðå Rhodnius prolixus áûëî íàéäåíî, ÷òî
ïðè ïðèåìå ïèùè ýíäîêóòèêóëà ñòàíîâèòñÿ ìåíåå òâåðäîé è ñïîñîáíà ðàñòÿãèâàòüñÿ,
ïðè÷åì ýòîò ïðîöåññ ðåãóëèðóåòñÿ ìåñòíûì ìåõàíèçìîì, òàê êàê ïðîñëåæèâàåòñÿ è íà
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èçîëèðîâàííîì áðþøêå (Bennet-Clark, 1962), òîãäà êàê íàðàñòàíèå ïëàñòèíîê ýíäîêó-
òèêóëû ðåãóëèðóåòñÿ ýíäîêðèííûì àïïàðàòîì ïåðåäíåãî îòäåëà òåëà (ñâÿçàíî ñ äåÿ-
òåëüíîñòüþ ïåðåäíåãðóäíûõ æåëåç, ïî: Condulis, Locke, 1966).

Ýòè äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî êóòèêóëà íàõîäèòñÿ â ñîñòîÿíèè íåïðåðûâíûõ ïåðå-
ñòðîåê è èçìåíåíèé è ÷òî åå íåëüçÿ ïðåäñòàâëÿòü ñåáå êàê êîñíîå îáðàçîâàíèå. Íåäà-
ðîì èçâåñòíûé ýíòîìîôèçèîëîã Óèããëñóîðñ (Wigglesworth, 1948) åùå 20 ëåò íàçàä ñ÷è-
òàë âîçìîæíûì ãîâîðèòü î êóòèêóëå íàñåêîìûõ êàê î «æèâîé ñèñòåìå».

Âûÿâëÿåìûå ïðè ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïèðîâàíèè ñèñòåìû ïîðîâûõ êàíàëîâ, ïðî-
íèçûâàþùèõ õèòèíñîäåðæàùèå ñëîè êóòèêóëû, ÷åðåç êîòîðûå ïðîèñõîäèò âûäåëåíèå
÷àñòè âåùåñòâ ýïèêóòèêóëû, çàïîëíåííûõ âîäíî-ëèïèäíûìè êðèñòàëëàìè, ïîçâîëÿþ-
ùèõ (íàðÿäó ñ äèôôóçèåé âåùåñòâ ÷åðåç òîëùó êóòèêóëû) âîññòàíàâëèâàòüñÿ ýïèêóòè-
êóëå, â îáùåì ñõîäíû ó ñêîðïèîíîâ, íàñåêîìûõ è äàæå îíèõîôîð3. Íî ðàçáîð âñåõ äåòà-
ëåé ñòðîåíèÿ êóòèêóëû, â îáëàñòè èçó÷åíèÿ êîòîðîé çà ïîñëåäíèå ãîäû ñäåëàíû îãðîì-
íûå óñïåõè, íå âõîäèò â çàäà÷ó ýòîé êíèãè. Âàæíî òîëüêî ïîêàçàòü, ÷òî ïðèñïîñîáëåíèå

ê æèçíè â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðè-
âîäèò ê ñõîäíûì àäàïòèâíûì èçìåíåíèÿì, ê ñõîäíîé äèôôåðåíöèðîâêå ýòîãî îáðàçî-

âàíèÿ, âàæíîãî äëÿ õàðàêòåðèñòèêè òèïà è ïîíèìàíèÿ åãî ýâîëþöèè.

3 Ñð. èññëåäîâàíèÿ Ëîêêå, Ïàâàíà è Ðîáñîí, ïðèâåäåííûå âûøå.



ÃËÀÂÀ II
ÏÐÈÑÏÎÑÎÁËÅÍÈÅ ÄÛÕÀÒÅËÜÍÎÉ ÑÈÑÒÅÌÛ

×ËÅÍÈÑÒÎÍÎÃÈÕ Ê ÄÅÔÈÖÈÒÓ ÂËÀÃÈ

ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ ÃÀÇÎÎÁÌÅÍÀ Â ÂÎÄÍÎÉ È ÂÎÇÄÓØÍÎÉ ÑÐÅÄÀÕ

Ñíàáæåíèå êèñëîðîäîì, íåîáõîäèìûì äëÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòè êëåòîê, òîëüêî ïó-
òåì äèôôóçèè â êîëëîèäíîé ñèñòåìå (ïðè îòñóòñòâèè ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê
òðàíñïîðòèðîâêå) îáåñïå÷èâàåò ñóùåñòâîâàíèå ñôåðè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ, îáúåìîì ïî-
ðÿäêà 1 ìì3 (Krogh, 1941).

Äûõàíèå íèçøèõ ìíîãîêëåòî÷íûõ (ãóáêè, êèøå÷íîïîëîñòíûå) îñóùåñòâëÿåòñÿ
ïóòåì ãàçîîáìåíà êëåòîê êàê ýêòîäåðìû, òàê è ýíòîäåðìû, ñîïðèêàñàþùèõñÿ ñ îêðóæà-
þùåé âîäîé.

Äàëüíåéøàÿ ýâîëþöèÿ, ïðèâîäÿùàÿ ó ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ ê ôîðìèðîâàíèþ
è äèôôåðåíöèðîâêå çàìûêàþùåãîñÿ è çàïîëíåííîãî ïèùåâûìè ìàññàìè êèøå÷íîãî
òðàêòà, îïðåäåëÿåò âåäóùóþ ðîëü íàðóæíûõ ïîêðîâîâ â äûõàíèè. Òîëüêî ó íåêîòîðûõ
ãðóïï âîäíûõ æèâîòíûõ (ó ãîëîòóðèé, ðûá) è ó ïåðåõîäÿùèõ ê âîçäóøíîìó äûõàíèþ
ïîçâîíî÷íûõ (Dipnoi, Tetrapoda) èìåííî ïðîèçâîäíûå êèøå÷íîãî òðàêòà ïðèíèìàþò
íà ñåáÿ ôóíêöèþ ãàçîîáìåíà. Äëÿ áîëüøèíñòâà íèçøèõ âîäíûõ ãðóïï æèâîòíûõ õà-
ðàêòåðíî äûõàíèå âñåé ïîâåðõíîñòüþ òåëà.

Ïðîöåññ äûõàíèÿ ñëàãàåòñÿ èç òðåõ çâåíüåâ: 1) ãàçîîáìåí ñ âíåøíåé ñðåäîé äû-
õàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè; 2) ïðîõîæäåíèå äûõàòåëüíûõ ãàçîâ (Î

2
 è ÑÎ

2
) ÷åðåç âíóòðåí-

íþþ ñðåäó òåëà ïóòåì òðàíñïîðòèðîâêè öèðêóëèðóþùèìè æèäêîñòÿìè èëè ïóòåì äèô-
ôóçèè è 3) îáìåí ðàñòâîðåííûìè ãàçàìè ìåæäó æèäêîñòÿìè âíóòðåííåé ñðåäû è òêà-
íÿìè.

Çâåíüÿ 2 è 3 âñåãäà îñóùåñòâëÿþòñÿ â âîäíîé ñðåäå; äèôôóçèÿ ãàçîâ ÷åðåç êîëëîèä-
íûå ãåëè íå îòëè÷àåòñÿ îò äèôôóçèè ÷åðåç âîäó. Ó âîäíûõ æèâîòíûõ è ãàçîîáìåí ìåæ-
äó äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòüþ è âîäíîé ñðåäîé — òîæå äèôôóçèîííûé ïðîöåññ, ïðî-
èñõîäÿùèé â âîäíîé ñðåäå.

Äàæå ó íàçåìíûõ, äûøàùèõ àòìîñôåðíûì âîçäóõîì æèâîòíûõ òêàíè äûõàòåëüíîé
ïîâåðõíîñòè, êàê ïðàâèëî, âñòóïàþò â ãàçîîáìåí íå íåïîñðåäñòâåííî ñ âîçäóõîì, à ñ
ïëåíêîé âîäû, îáðàçóþùåéñÿ íà äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè. Èçâåñòåí òàê íàçûâàåìûé
«ïàðàäîêñ Äæ. Êîëîçè», ÷òî «äûõàíèå âñåãäà ïðîèñõîäèò â âîäíîé ñðåäå» (Colosi, 1928).

Ýòî ïðàâèëî çà ðåäêèìè èñêëþ÷åíèÿìè îïðàâäûâàåòñÿ. Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî àëüâåî-
ëû ëåãêèõ ìëåêîïèòàþùèõ ïîêðûòû ïëåíêîé âîäû çíà÷èòåëüíîé òîëùèíû, êàê ýòî,
íàïðèìåð, ïîêàçàíî äëÿ êîøêè. Êðîâü èç ëåâîãî æåëóäî÷êà ñåðäöà èìååò çíà÷èòåëüíî
áóëüøóþ ïëîòíîñòü, ÷åì èç ïðàâîãî, ýòî íàõîäèò îáúÿñíåíèå òîëüêî â òîì, ÷òî ìíîãî
âîäû âûäåëÿåòñÿ êðîâüþ ëåãî÷íûõ êàïèëëÿðîâ â àëüâåîëû è ò.ï.

Äûõàíèå âñåé ïîâåðõíîñòüþ òåëà — ñïîñîá, ÷ðåçâû÷àéíî ðàñïðîñòðàíåííûé ó
âîäíûõ æèâîòíûõ. Ó ìíîãèõ ïðåäñòàâèòåëåé âîäíûõ ãðóïï áåñïîçâîíî÷íûõ äûõàíèå
îáåñïå÷èâàåòñÿ ïóòåì äèôôóçèè òîëüêî ÷åðåç ïîêðîâû. Êîæíîå äûõàíèå õàðàêòåðíî
äëÿ âñåõ ìàëîàêòèâíûõ ãðóïï íèçøèõ âîäíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, òàêèõ êàê êèøå÷íîïî-
ëîñòíûå, ïëîñêèå ÷åðâè, êðóãëûå ÷åðâè, íåìåðòèíû, áîëüøèíñòâî àííåëèä è ìíîãèå
äðóãèå.

Äèôôåðåíöèðîâêà ïîêðîâîâ, âåäóùàÿ ê óñèëåíèþ èõ çàùèòíîé ôóíêöèè, âûäåëå-
íèå ïðî÷íîé êóòèêóëû èëè ðàçâèòèå ðàêîâèíû âåäåò ëèáî ê óìåíüøåíèþ îáùåé ïðîíè-
öàåìîñòè ïîêðîâîâ, ëèáî ê èçîëÿöèè ÷àñòè ïîâåðõíîñòè òåëà, ñïîñîáíîé ê ãàçîîáìåíó,
îò íåïîñðåäñòâåííîãî êîíòàêòà ñ îêðóæàþùåé âîäîé. Â ýòîì ñëó÷àå êîìïåíñàòîðíî
ðàçðàñòàþòñÿ ó÷àñòêè ïîêðîâîâ, ïðîíèöàåìîñòü êîòîðûõ îáåñïå÷èâàåò ãàçîîáìåí, âîç-
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íèêàþò ñïåöèàëüíûå îðãàíû äûõàíèÿ â âîäíîé ñðåäå — æàáðû. Ðàçâèòèå æàáð îáÿçà-
òåëüíî òàêæå â ñëó÷àå óâåëè÷åíèÿ ðàçìåðîâ òåëà è àêòèâíîñòè îðãàíèçìà. Ïðè êàæäîé
äàííîé êîíôèãóðàöèè òåëà æèâîòíîãî åãî ìàññà è îáúåì (V) âîçðàñòàþò ïðîïîðöèî-
íàëüíî êóáó, à ïîâåðõíîñòü (S) —ïðîïîðöèîíàëüíî êâàäðàòó ëèíåéíûõ ðàçìåðîâ (R).
Îòñþäà ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà òêàíÿìè ñ óâåëè÷åíèåì ðàçìåðîâ òåëà ïðåâîñõîäèò
âîçìîæíîñòü åãî îáåñïå÷åíèÿ ïóòåì äèôôóçèè ÷åðåç ïîâåðõíîñòü òåëà. Ïîýòîìó ïðè
äàííîé îáùåé êîíôèãóðàöèè òåëà è îïðåäåëåííîé èíòåíñèâíîñòè ãàçîîáìåíà òîëüêî
êîæíîå äûõàíèå âîçìîæíî ëèøü äëÿ áîëåå ìåëêèõ èëè ìàëîàêòèâíûõ ôîðì; ñ óâåëè÷å-
íèåì ðàçìåðîâ òåëà íåèçáåæíî äîëæíû ðàçâèâàòüñÿ äîïîëíèòåëüíûå äûõàòåëüíûå ïî-
âåðõíîñòè (æàáðû), êîìïåíñèðóþùèå íåâûãîäíîå îòíîøåíèå  S/V ~ R2/R3.

Â ãðóïïàõ, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ áîëåå àêòèâíûì ìåòàáîëèçìîì è ìåíåå ïðîíèöàå-
ìûìè ïîêðîâàìè (òàêèõ êàê ÷ëåíèñòîíîãèå), òîëüêî ñàìûå ìåëêèå ôîðìû (íàïðèìåð,
öèêëîïû ñðåäè ðàêîîáðàçíûõ) õàðàêòåðèçóþòñÿ îòñóòñòâèåì ñïåöèàëüíûõ äûõàòåëü-
íûõ îðãàíîâ. Áëàãîäàðÿ ïëîòíîñòè âîäû ó âîäíûõ æèâîòíûõ óâåëè÷åíèå äûõàòåëüíîé
ïîâåðõíîñòè ìîæåò ïðîèñõîäèòü ïóòåì îáðàçîâàíèÿ íàðóæíûõ íåñïàäàþùèõñÿ â âîäå
âûðîñòîâ, ïðèìåðîì ÷åìó ìîãóò ñëóæèòü òàêèå íàðóæíûå æàáðû, êàê âûðîñòû íîòîïî-
äèé ïîëèõåò, «àäàïòèâíûå æàáðû» ãîëîæàáåðíûõ ìîëëþñêîâ è ò.ä. ×àùå î÷åíü òîíêèå
ïëàñòèí÷àòûå îáðàçîâàíèÿ äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ («æàáåðíûå ëåïåñòêè») íàõîäÿòñÿ â
óãëóáëåíèÿõ, â «æàáåðíûõ ïîëîñòÿõ», çàùèùåííûõ ðàçëè÷íûìè ïëîòíûìè âûðîñòàìè
(«æàáåðíûìè êðûøêàìè»). Ðàçâèòèå òàêèõ îðãàíîâ ïðèâîäèò ê ëîêàëèçàöèè äûõàòåëü-
íîé ôóíêöèè, õîòÿ ñïîñîáíîñòü ê ãàçîîáìåíó ñîõðàíÿåòñÿ è çà âñåìè ýïèòåëèàëüíûìè
ïîâåðõíîñòÿìè, ñîïðèêàñàþùèìèñÿ ñ âîäîé.

Îáèòàíèå â âîçäóøíîé ñðåäå îáåñïå÷èâàåò ãîðàçäî ëó÷øåå ñíàáæåíèå îðãàíèçìà
êèñëîðîäîì, ÷åì îáèòàíèå â âîäå, òàê êàê ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà â àòìîñôåðå ãîðàçäî
âûøå, ÷åì åãî êîëè÷åñòâî, ðàñòâîðåííîå â âîäå, áûâàþùåå îñîáåííî íèçêèì â çàìêíó-
òûõ íåáîëüøèõ òåïëûõ âîäîåìàõ.

Îäíàêî ïåðåõîä ê æèçíè íà ñóøå äëÿ ôîðì ñî ñïåöèàëèçèðîâàííûìè îðãàíàìè âîä-
íîãî äûõàíèÿ áûâàåò ÷ðåçâû÷àéíî çàòðóäíåí. Æàáðû, èìåþùèå, êàê ïðàâèëî, ñòðîå-
íèå òîíêèõ ïëàñòèíîê, â âîäå, áëàãîäàðÿ åå âûñîêîé ïëîòíîñòè, íàõîäÿòñÿ â ðàñïðàâ-
ëåííîì ñîñòîÿíèè, ÷åì è äîñòèãàåòñÿ óâåëè÷åíèå ïîâåðõíîñòè ãàçîîáìåíà. Ïðè èçâëå-
÷åíèè æèâîòíîãî èç âîäû â âîçäóøíóþ ñðåäó æàáåðíûå ïëàñòèíêè ñïàäàþòñÿ, âñëåä-
ñòâèå ÷åãî ïðîèñõîäèò ðåçêîå óìåíüøåíèå äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè. Ãèáåëü, íàïðè-
ìåð, ðûá, èçâëå÷åííûõ èç âîäû íà ñóøó, ïðîèñõîäèò â ïåðâóþ î÷åðåäü íå îò îáùåé
ïîòåðè âîäû è äàæå íå îò âûñûõàíèÿ æàáð, à èìåííî îò ñïàäàíèÿ æàáåðíûõ ëåïåñòêîâ,
âåäóùåãî ê àñôèêñèè âñëåäñòâèå óìåíüøåíèÿ ïîâåðõíîñòè ãàçîîáìåíà.

Ïåðåõîä ê âîçäóøíîìó äûõàíèþ è ê îáèòàíèþ âíå âîäîåìîâ ëåã÷å îñóùåñòâëÿåòñÿ
ó ïðåäñòàâèòåëåé òåõ ãðóïï âîäíûõ æèâîòíûõ, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíî êîæíîå äûõà-
íèå. Ó ïðåäñòàâèòåëåé æå âîäíûõ ãðóïï æèâîòíûõ, èìåþùèõ ðàçâèòûå æàáðû, â ñëó-
÷àå ïåðåõîäà ê æèçíè íà ñóøå èçìåíÿåòñÿ õàðàêòåð äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ.

ÄÛÕÀÒÅËÜÍÛÅ ÎÐÃÀÍÛ ÏÐÅÄÑÒÀÂÈÒÅËÅÉ ÆÀÁÐÎÄÛØÀÙÈÕ ÂÎÄÍÛÕ
ÃÐÓÏÏ, ÏÅÐÅÕÎÄßÙÈÕ Ê ÍÀÇÅÌÍÎÌÓ ÎÁÐÀÇÓ ÆÈÇÍÈ

Ó ïåðåõîäÿùèõ ê æèçíè íà ñóøå ïåðåäíåæàáåðíûõ ìîëëþñêîâ (Prosobranchia) îðãà-
íû âîäíîãî äûõàíèÿ (êòåíèäèè) ðåäóöèðóþòñÿ, à ôóíêöèþ äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè
ïðèíèìàåò íà ñåáÿ ïîòîëî÷íàÿ ñòåíêà ìàíòèéíîé ïîëîñòè, ïðîíèçàííàÿ ñåòüþ êðîâå-
íîñíûõ ñîñóäîâ (íàïðèìåð, ó íàøèõ êàâêàçñêèõ Cochlostoma lederi Boettg., Pomatias

rivulare Eichw. è äð.). Ìàíòèéíàÿ ïîëîñòü â ýòîì ñëó÷àå ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê
ïðèìèòèâíîå ëåãêîå (ó íàñòîÿùèõ ëåãî÷íûõ ìîëëþñêîâ — Pulmonata — ñòåíêà âûñòè-
ëàþùåé ïîëîñòü ìàíòèéíîé ñêëàäêè ãîôðèðîâàííàÿ, ÷òî óâåëè÷èâàåò ïîâåðõíîñòü ãà-
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çîîáìåíà). Ïîëíàÿ ðåäóêöèÿ êòåíèäèàëüíîé æàáðû â ìàíòèéíîé ïîëîñòè íàçåìíûõ
Prosobranchia (è, âåðîÿòíî, ó ïðåäêîâ Pulmonata) ñâÿçàíà ñ òåì, ÷òî â âîçäóøíîé ñðåäå
ïåðèñòûå ëåïåñòêè êòåíèäèåâ ñïàäàþòñÿ, êàê ñïàäàþòñÿ ëèñòî÷êè èçâëåêàåìûõ èç âîäû
âîäíûõ ðàñòåíèé, òàêèõ êàê òûñÿ÷åëèñòíèê (Myriophyllum). Ó òåõ ðûá, êîòîðûå ïðèîá-
ðåòàþò ñïîñîáíîñòü ê æèçíè íà ñóøå ïðè ñîõðàíåíèè æàáåðíîãî äûõàòåëüíîãî àïïàðà-
òà, êàê ó Anabas scandens, íàáëþäàåòñÿ ðåäóêöèÿ æàáåðíûõ ëåïåñòêîâ; äûõàòåëüíóþ
ôóíêöèþ ïðèíèìàþò íà ñåáÿ ñòåíêè æàáåðíîé ïîëîñòè, îáðàçóþùèå áîãàòûå êðîâå-
íîñíûìè ñîñóäàìè ñêëàäêè. Òàêèå ñòåíêè æàáåðíîé ïîëîñòè ôèçèîëîãè÷åñêè â ñóùíî-
ñòè ñòàíîâÿòñÿ ëåãêèìè. Àíàëîãè÷íû èçìåíåíèÿ äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ ó æàáðîäûøà-
ùèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ïåðåõîäÿùèõ ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè. Âûñîêàÿ ñòåïåíü äèôôå-
ðåíöèðîâêè æàáåðíîãî àïïàðàòà õàðàêòåðíà äëÿ òåõ ãðóïï ðàêîîáðàçíûõ, ó êîòîðûõ
áîëüøàÿ ÷àñòü ïîâåðõíîñòè òåëà ïîêðûòà ìàëî ïðîíèöàåìûì äëÿ ãàçîîáìåíà ïëîòíûì
ïàíöèðåì. Îñîáåííî ÷åòêî âûðàæåíà âûñîêàÿ ïëîòíîñòü è ìàëàÿ ïðîíèöàåìîñòü ïî-
êðîâîâ òåëà ïðè âûñîêîé äèôôåðåíöèðîâêå äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ ó âûñøèõ äåñÿòèíî-
ãèõ ðàêîâ (Decapoda). Íàèáîëåå ïîêàçàòåëåí ïðèìåð Birgus latro — äåñÿòèíîãîãî ðàêî-
îáðàçíîãî, ïåðåõîäÿùåãî âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèè ê æèçíè íà ñóøå è ñïîñîáíîãî ê ïåðå-
íåñåíèþ âûñîêîé èíñîëÿöèè. Ó Â. latro æàáðû ðåäóöèðóþòñÿ, à â æàáåðíîé ïîëîñòè
ðàçâèâàþòñÿ ñêëàäêè, óâåëè÷èâàþùèå ïîâåðõíîñòü ãàçîîáìåíà (ðèñ. 2.1). Ñòåíêè æà-
áåðíîé ïîëîñòè ó Â. latro ôóíêöèîíèðóþò êàê ëåãêîå.

Èçìåíåíèÿ ñòðîåíèÿ äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ, êîòîðûå ìîæíî ïðîñëåäèòü â ýêîëîãè-
÷åñêîì ðÿäó ïåðåõîäà îò âîäíûõ äåñÿòèíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ ê «ïàëüìîâîìó âîðó», êàê
íàçûâàþò Â. latro çà åãî ñïîñîáíîñòü ïèòàòüñÿ íà áåðåãó ïëîäàìè íåêîòîðûõ ïàëüì,
èäåíòè÷íû òàêîâûì â ðÿäàõ, âåäóùèõ îò âîäíûõ ê íàçåìíûì Gastropoda — Pulmonata.
Ó Decapoda, ìåíåå ñîâåðøåííî ïðèñïîñîáëåííûõ, ÷åì Â. latro, ê íàçåìíîìó îáðàçó
æèçíè, íàïðèìåð ó Gecarcinidae, åñòü ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ñìà÷èâàíèþ ðàçâèòûõ æàáð è ê
ïðåäîòâðàùåíèþ ñïàäàíèÿ èõ ëåïåñòêîâ.

Ñðåäè ðàêîîáðàçíûõ íàèáîëüøåå ÷èñëî ôîðì, ïåðåøåäøèõ ê íàçåìíîìó îáðàçó
æèçíè, íàáëþäàåòñÿ â îòðÿäå ðàâíîíîãèõ — Isopoda. Ó âîäíûõ Isopoda äûõàòåëüíûìè
îðãàíàìè ñëóæàò êîíå÷íîñòè çàäíåãî îòäåëà òóëîâèùà — ïëåîïîäèè. Ñòâîëèêè ïëåî-
ïîäèé íåñóò ïî äâå øèðîêèå ëèñòîâèäíûå âåòâè, ðàñïîëàãàþùèåñÿ îáû÷íî íå ðÿäîì, à
äðóã çà äðóãîì — ýêçîïîäèò çà ýíäîïîäèòîì (ðèñ. 2.2). Ïîñêîëüêó ïëåîïîäèè çàãèáàþò-
ñÿ íàçàä è ïðèëåãàþò ê áðþøíîé ïîâåðõíîñòè òåëà, ýêçîïîäèò ñëóæèò êàê áû êðûøå÷-

Ðèñ. 2.1. Ïîïåðå÷íûé ðàçðåç ÷åðåç òåëî Birgus latro: æ.ê. — æàáåðíàÿ êðûøêà; êð. — êðîâåíîñ-
íûå ñîñóäû, ê.ñ. — êîæíûå ñêëàäêè.
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êîé äëÿ ýíäîïîäèòà. Îáû÷íî ýêçîïîäèò êàêîé-ëèáî ïàðû ïëåîïîäèåâ (ïåðâîé ó
Anthuridea, òðåòüåé ó Asellidae è ò. ä.) ðàçðàñòàåòñÿ íàñòîëüêî, ÷òî ñëóæèò îáùåé êðû-
øå÷êîé äëÿ âñåõ ïëåîïîäèé. Ïðèñïîñîáëåíèÿ ïëåîïîäèé ê âûïîëíåíèþ äûõàòåëüíîé
ôóíêöèè âûðàæàþòñÿ â íåçíà÷èòåëüíîé òîëùèíå èõ êóòèêóëû (Kaestner, 1959) è â òîì,
÷òî êóòèêóëà èõ ñîñòîèò òîëüêî èç ñëîÿ, ñîîòâåòñòâóþùåãî ïî ñâîåé ñòðóêòóðå è êîíñè-
ñòåíöèè ëåãêî ïðîíèöàåìîé ýíäîêóòèêóëe (Ñåìåíîâà, 1962). Ðåæå ïðîèñõîäèò óâåëè-
÷åíèå ïîâåðõíîñòè ïëåîïîäèé çà ñ÷åò ñêëàä÷àòîñòè (ó Sphaeromidae), âåòâèñòûõ âûðî-
ñòîâ (ó Âàthynomus) èëè ðàñùåïëåíèÿ âåòâåé (ìíîãèå Epicaridea).

Îáû÷íî òàê ñïåöèàëèçèðóåòñÿ ñòðîåíèå òîëüêî ýíäîïîäèòîâ ïëåîïîäèé, ïðè÷åì âñåõ
ïàð. Ïëåîïîäèè âîäíûõ ôîðì ðàâíîíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ ïðîíèçàíû ñèíóñàìè ãåìîöåëÿ è
ÿâëÿþòñÿ òèïè÷íûìè æàáðàìè (õîòÿ ñëóæàò íåðåäêî è ãðåáíûìè ïëàñòèíêàìè ïðè ïëàâà-
íèè).

Ïðè ïåðåõîäå ê æèçíè íà ñóøå ó íàçåìíûõ ðàâíîíîãèõ — ìîêðèö (Oniscoidea) —
îðãàíû äûõàíèÿ, êàê ïðàâèëî, ñîõðàíÿþò ïðèìåðíî òàêîå æå ñòðîåíèå, êàê ó âîäíûõ.
Îáðàçóþòñÿ ïîëûå ìåøêè, ñòåíêè êîòîðûõ ïîêðûòû òîíêîé êóòèêóëîé («ýíäîêóòèêó-
ëîé»), âûäåëÿåìîé âûñîêèì ýïèòåëèåì, õàðàêòåðíûì äëÿ æàáð ðàêîîáðàçíûõ. Äàæå ó
îáèòàþùèõ â ñóõèõ ìåñòàõ âèäîâ ðîäà Armadillidium ýíäîïîäèòû ïîêðûòû ïëåíêîé
âîäû, èñïàðåíèå êîòîðîé çàäåðæèâàåòñÿ ýêçîïîäèòàìè, îáðàçóþùèìè êðûøå÷êè.

Ó îáèòàòåëåé ñóõèõ ìåñò (Armadillidium) ýêçîïîäèòû ïðèëåãàþò ê ýíäîïîäèòàì òåñ-
íåå, ÷åì ó îáèòàòåëåé âëàæíûõ ìåñò, òàêèõ êàê, íàïðèìåð, Ligidium hypnorum.

Âîñïîëíåíèå ðàñõîäà âëàãè ñ äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè îñóùåñòâëÿåòñÿ ó ìîêðèö
äâóìÿ ïóòÿìè. Ó òàêèõ, êàê Oniscus, ïðè ñáëèæåíèè äðóã ñ äðóãîì âíóòðåííèõ âåòâåé
óðîïîäèé (ïîñëåäíåé ïàðû áðþøíûõ êîíå÷íîñòåé) ìåæäó íèìè îáðàçóåòñÿ êàïèëëÿð-
íûé ïðîòîê, äîõîäÿùèé äî îñíîâàíèÿ ïëåîïîäèé. ×åðåç òàêóþ òðóáî÷êó ìîêðèöû âñàñû-
âàþò êàïëè ðîñû è êàïèëëÿðíóþ âëàãó ïî÷âû. Êðîìå òîãî, âñÿêàÿ êàïëÿ âîäû, ïîïàäàþ-
ùàÿ íà òåðãèòû òóëîâèùíûõ ñåãìåíòîâ, ïåðåäàåòñÿ ïî ñèñòåìå ùåëåâèäíûõ êàïèëëÿðîâ
íà ïîâåðõíîñòü ïîêðîâîâ ê îñíîâàíèÿì ïëåîïîäèé (ó Oniscus, Porcellio, Armadillidium è

Ðèñ. 2.2. Ìîêðèöû: 1 — Porcellio scaber L. (âèä ñíèçó); 2 — ïëåîïîäèé Armadillidium ñ òðàõåÿìè
(çà÷åðíåíû); 3 — äûõàëüöà â I ïëåîïîäèè; 4 — îêîí÷àíèÿ òðàõåéíîãî îðãàíà; ïë.— ïëåîïîäèè;
ä.— äûõàëüöà.

1

2

3 4



250  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

äð.). Òàêîãî ðîäà ïðèñïîñîáëåíèé íåò ó ôîðì, îáèòàþùèõ â î÷åíü âëàæíûõ ìåñòàõ
(Ligidiidae, Trichoniscidae). Êðîìå òàêîãî ôèçèîëîãè÷åñêè âîäíîãî ãàçîîáìåíà (êàêîâûì
â ñóùíîñòè ÿâëÿåòñÿ è ëåãî÷íîå äûõàíèå ó ìëåêîïèòàþùèõ), ó ìîêðèö åñòü è ïîòðåáëå-
íèå êèñëîðîäà ÷åðåç íàðóæíûå (ìîðôîëîãè÷åñêè — ïåðåäíèå) ñòåíêè ïëåîïîäèé. Íà
ïðèìåðå ðàâíîíîãèõ ïðîñëåæèâàåòñÿ, êàê îðãàíû âîäíîãî äûõàíèÿ ïðè ïåðåõîäå ê æèçíè
íà ñóøå (ó ìîêðèö) ïðèîáðåòàþò çíà÷åíèå îðãàíîâ âîçäóøíîãî äûõàíèÿ.

Òàêèì îáðàçîì, ó èìåþùèõ ïëîòíûå ïîêðîâû è ñòðîãî ëîêàëèçèðîâàííûå äûõà-
òåëüíûå ïîâåðõíîñòè ïðåäñòàâèòåëåé âîäíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðè ïåðåõîäå ê æèçíè
íà ñóøå ê ãàçîîáìåíó â âîçäóøíîé ñðåäå àäàïòèðóþòñÿ ó÷àñòêè ïîêðîâîâ, ðàñïîëîæåí-
íûõ â îáëàñòè îðãàíîâ âîäíîãî äûõàíèÿ (Birgus) èëè ïîêðûâàþùèõ îðãàíû âîäíîãî
äûõàíèÿ (Oniscoidea).

Âî âñåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ê æèçíè íà ñóøå ïåðåõîäÿò òàêèå ôîðìû ÷ëåíèñòîíîãèõ,
êîòîðûå õàðàêòåðèçóþòñÿ ðàçâèòûì, ïðåäîõðàíÿþùèì îò ïîòåðè âîäû ïàíöèðåì (íà-
ïðèìåð, ðàêîîáðàçíûå èç Decapoda è Isopoda), ó íèõ íåñêîëüêî ìåíÿþòñÿ ñòðîåíèå è
ôóíêöèè îòäåëüíûõ ÷àñòåé äûõàòåëüíîãî àïïàðàòà, íî àïïàðàò âîçäóøíîãî äûõàíèÿ
(ëåãêèå) îñòàåòñÿ ïðèóðî÷åííûì â îñíîâíîì ê òåì æå ó÷àñòêàì òåëà, ãäå íàõîäèëñÿ è
àïïàðàò âîäíîãî äûõàíèÿ (æàáðû) ó èñõîäíûõ ôîðì. Ýòî ïîíÿòíî, ïîñêîëüêó îáèòàíèå
íà ñóøå òðåáóåò, ñ îäíîé ñòîðîíû, óñèëåíèÿ çàùèòíîé (â ïåðâóþ î÷åðåäü îò ïîòåðè
âîäû!) ôóíêöèè ïîêðîâîâ, áûâøèõ óæå óòîëùåííûìè è ïëîòíûìè ó âîäíûõ ïðåäêîâ, à
ãàçîîáìåí è â âîäå, è íà ñóøå ëåã÷å âñåãî îñóùåñòâëÿåòñÿ òàì, ãäå ïîêðîâû íàèáîëåå
òîíêè. Íàèáîëåå æå òîíêèìè ó÷àñòêàìè ïîêðîâîâ ó âñåõ âîäíûõ ôîðì ÿâëÿþòñÿ ïîêðî-
âû æàáð.

Ôèçèîëîãè÷åñêîå ïðåèìóùåñòâî ëåãêèõ êàê îðãàíîâ âîçäóøíîãî äûõàíèÿ â âîçäó-
õå, íå íàñûùåííîì âîäÿíûì ïàðîì, â ñðàâíåíèè ñ ãàçîîáìåíîì ÷åðåç ëþáîé îòêðûòûé
ó÷àñòîê ïîâåðõíîñòè òåëà èëè åãî âûðîñòîâ çàêëþ÷àåòñÿ â ñëåäóþùåì. Ëåãêèå âñåãäà
ïðåäñòàâëÿþò ìåøêîâèäíûå âïÿ÷èâàíèÿ, èõ äûõàòåëüíàÿ ïîâåðõíîñòü îáðàùåíà âîâ-
íóòðü ïîãðóæåííîé ïîëîñòè ñ íåáîëüøèì îòâåðñòèåì. Äèôôóçèÿ êèñëîðîäà ÷åðåç òà-
êîå îòâåðñòèå èç àòìîñôåðû, ãäå åãî ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå âûñîêî, ê ñòåíêàì ëåãêîãî,
ãäå êèñëîðîä ïîòðåáëÿåòñÿ (ò å. ïàðöèàëüíîå åãî äàâëåíèå ìåíüøå), èäåò áûñòðåå, ÷åì
ïðîèñõîäèò èñïàðåíèå ïàðîâ âîäû, îáëàäàþùèõ ìåíüøåé ñêîðîñòüþ äèôôóçèè.

Ïðèîáðåòåíèå ëåãî÷íîãî äûõàíèÿ îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü ïðèñïîñîáëåíèÿ ÷ëå-
íèñòîíîãèõ ê æèçíè íà ñóøå, íî âñå æå íå â íàèáîëåå æåñòêèõ ïî ðåæèìó âëàæíîñòè
óñëîâèÿõ è íå äëÿ ñàìûõ ìåëêèõ ôîðì.

Ëåãêèå ðàçâèâàþòñÿ îáû÷íî ó òåõ ïðåäñòàâèòåëåé âîäíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ, ó
êîòîðûõ æàáðû íàõîäÿòñÿ â ïîëîñòÿõ èëè ïîä çàùèòîé êðûøå÷åê, ò.å. òå ïðèñïîñîáëå-
íèÿ, êîòîðûå ó âîäíûõ ôîðì ÿâëÿëèñü ïðèñïîñîáëåíèåì ê çàùèòå íåæíûõ äûõàòåëü-
íûõ ïîâåðõíîñòåé îò ìåõàíè÷åñêèõ ïîâðåæäåíèé, ñ ïåðåõîäîì ê æèçíè íà ñóøå ñòàíî-
âÿòñÿ ïðèñïîñîáëåíèÿìè è ê èõ çàùèòå îò âûñûõàíèÿ. Â ïðîöåññå ïåðåõîäà ê æèçíè íà
ñóøå ìåæäó èçìåíåíèÿìè ôóíêöèé ïîêðîâîâ è ôóíêöèé îáðàçîâàíèé, çàùèùàþùèõ
äûõàòåëüíûå îðãàíû, åñòü îïðåäåëåííûé ïàðàëëåëèçì.

Áîëüøèíñòâî ÷ëåíèñòîíîãèõ, ó êîòîðûõ äûõàòåëüíàÿ ôóíêöèÿ íà ñóøå ñîõðàíÿåò-
ñÿ çà îðãàíàìè, ôóíêöèîíèðîâàâøèìè ó ïðåäêîâ êàê æàáðû, — ýòî ôîðìû, ñðàâíèòåëü-
íî íåñîâåðøåííî ïðèñïîñîáèâøèåñÿ ê æèçíè â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè.

Òàê, Birgus latro íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ îáèòàåò â âîäå è ñâÿçàí â ñâîåì ðàñïðî-
ñòðàíåíèè ñ ìîðñêèìè ïîáåðåæüÿìè, õîòÿ âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèè îí ñïîñîáåí äîëãî ïðå-
áûâàòü â ñóõîé àòìîñôåðå, íî âñåãäà íàõîäèò è óñëîâèÿ ïîâûøåííîé âëàæíîñòè. Ìîêðè-
öû îáèòàþò ëèáî â ñûðûõ ìåñòàõ, ëèáî òåñíî ñâÿçàíû ñ óêðûòèÿìè, ãäå âëàæíîñòü âîçäó-
õà áëèçêà ê íàñûùåíèþ. Îáèòàþùèå â ïóñòûíÿõ Ñòàðîãî Ñâåòà âèäû p. Hemilepistus ðîþò
ãëóáîêèå íîðû, â êîòîðûõ îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà îêîëî 100%.



251Çàêîíîìåðíîñòè ïðèñïîñîáëåíèÿ æèâîòíûõ ê æèçíè íà ñóøå. Ãëàâà 11

ËÅÃÊÈÅ ÍÀÇÅÌÍÛÕ ÕÅËÈÖÅÐÎÂÛÕ È ÈÕ ÏÐÎÈÑÕÎÆÄÅÍÈÅ

Î÷åâèäíî, ñõîäíî ïðîèñõîæäåíèå è òàê íàçûâàåìûõ ëåãêèõ ó õåëèöåðîâûõ (ðèñ.
2.3). Ñðåäè íàçåìíûõ õåëèöåðîâûõ òîëüêî ëåãêèìè äûøàò ñêîðïèîíû, æãóòîíîãèå è
÷åòûðåõëåãî÷íûå ïàóêè.

Ñîâðåìåííûå ñèñòåìàòèêè (Äóáèíèí, 1957; Vachon, 1963) âûäåëÿþò ñêîðïèîíîâ èç
êëàññà ïàóêîîáðàçíûõ, ðàññìàòðèâàÿ èõ êàê ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà Eurypterida íàðÿäó
ñ âûìåðøèìè âîäíûìè Gigantostraca. Íåêîòîðûå èñêîïàåìûå ñêîðïèîíîâûå âåëè âîä-
íûé îáðàç æèçíè (íàïðèìåð, Palaeophonus). Ïîýòîìó, ïî-âèäèìîìó, íàèìåíåå ñëîæíà
ãîìîëîãèçàöèÿ ñ æàáðàìè èìåííî äëÿ ëåãêèõ ñêîðïèîíîâ. Îäíàêî îáùèå ÷åðòû ñõîä-
ñòâà êàê ñòðîåíèÿ («ñïåöèàëüíàÿ ãîìîëîãèÿ», ïî Ðåìàíå), òàê è ïîëîæåíèÿ íà cåãìåíòàõ
ëåãêèõ ó æãóòîíîãèõ è ëåãî÷íûõ ïàóêîâ ïîçâîëÿþò ãîìîëîãèçèðîâàòü ýòè îðãàíû ó âñåõ
íàçåìíûõ õåëèöåðîâûõ è ðàññìàòðèâàòü èõ êàê äåðèâàòû æàáð.

Èç ñîâðåìåííûõ õåëèöåðîâûõ æàáðàìè îáëàäàþò ïðåäñòàâèòåëè åäèíñòâåííîãî
êëàññà, õàðàêòåðèçóþùåãîñÿ âîäíûì îáðàçîì æèçíè — ìå÷åõâîñòîâ. Åùå Ëàíêýñòåð
(Lankester, 1881) âûäâèíóë ãèïîòåçó î ïðîèñõîæäåíèè ëåãêèõ íàçåìíûõ õåëèöåðîâûõ
êàê ñòðóêòóð, ðàçâèâøèõñÿ èç æàáð Xiphosura. Ñîãëàñíî ýòîé ãèïîòåçå ëåãêèå ñêîðïèî-
íîâ è ïàóêîîáðàçíûõ ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê âèäîèçìåíåííûå æàáðîíîñíûå áðþøíûå
êîíå÷íîñòè âîäíûõ ïðåäêîâ. Ïî ýòîé ãèïîòåçå (Kassianow, 1914), æàáðîíîñíûå íîæêè
ïðèðàñòàþò ê ïîâåðõíîñòè áðþøêà, ïîêðîâû êîòîðîãî â ýòîì ìåñòå îáðàçóþò ìåøêî-
âèäíîå óãëóáëåíèå — ëåãî÷íóþ ïîëîñòü. Êðàé çàäíåé íîæêè, ïî ãèïîòåçå Ìàê Ëåîäà
(Mac Leod, 1884), íå ïðèðàñòàåò ê òåëó, îáðàçóÿ äûõàòåëüíîå îòâåðñòèå â âèäå ùåëè.
Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî íèæíþþ ñòåíêó ëåãêîãî ñ ëåãî÷íîé êðûøêîé ãîìîëîãèçèðîâàòü
ñ æàáåðíîé êîíå÷íîñòüþ Limulus, à ëåãî÷íûå ïëàñòèíêè — ñ æàáåðíûìè ëåïåñòêàìè.
Âîçðàæåíèÿ, âûäâèíóòûå ïðîòèâ «ìå÷åõâîñòíîé òåîðèè» ïðîèñõîæäåíèÿ ëåãêèõ ó íà-
çåìíûõ õåëèöåðîâûõ, ëåãêî óñòðàíèìû (Èâàíîâ, 1965).

Ðèñ. 2.3. Ñòðîåíèå ëåãêîãî ïàóêà Eurypelma (1-3) è Uropygi (4): 1 — îáùàÿ ñõåìà; 2 — äîðñàëü-
íûé âèä; 3 — âåðòèêàëüíûé ðàçðåç ëåãêîãî è êðûøå÷êè; àòð. — àòðèóì; ä. — äûõàëüöà; ï. —
ïëàñòèíêè (1-3 — ïî Snodgrass, 1952; 4 — Grassé, 1949).
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Òàêèì îáðàçîì, ó äûøàùèõ ëåãêèìè íàçåìíûõ õåëèöåðîâûõ, êàê è ó íàçåìíûõ
Isopoda, îðãàíàìè âîçäóøíîãî äûõàíèÿ îñòàþòñÿ ïðåîáðàçîâàííûå æàáðû âîäíûõ ïðåä-
êîâ.

Ñîõðàíåíèå â êà÷åñòâå äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé æàáåðíûõ ëåïåñòêîâ õàðàêòåð-
íî òîëüêî äëÿ íåêîòîðûõ ãðóïï âîäíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ïåðåõîäÿùèõ ê íàçåìíîìó îá-
ðàçó æèçíè, íî èñêëþ÷åíî äëÿ ìîëëþñêîâ è ïîçâîíî÷íûõ, òàê êàê ó ïðåäñòàâèòåëåé
ýòèõ òèïîâ òîíêèå ìÿãêèå æàáåðíûå ëèñòêè íà âîçäóõå ñïàäàþòñÿ. Êóòèêóëÿðíûé æå
ïîêðîâ äûõàòåëüíûõ ïðèäàòêîâ æàáåðíûõ íîæåê ÷ëåíèñòîíîãèõ âûïîëíÿåò è îïîðíóþ
ôóíêöèþ, îí ìîæåò â èçâåñòíûõ ïðåäåëàõ îáåñïå÷èâàòü ñîõðàíåíèå ñòðóêòóðû íåñïà-
äàþùèõñÿ æàáåðíûõ ëåïåñòêîâ (ñòàíîâÿùèõñÿ ëåãî÷íûìè) âíå âîäû èìåííî áëàãîäàðÿ
ïëîòíîñòè è ýëàñòè÷íîñòè êóòèêóëû. Îäíàêî òàêèå îòíîñèòåëüíî îáúåìèñòûå ìåøêî-
âèäíûå ïîëîñòè, êàê ïîëîñòè ëåãêèõ ó õåëèöåðîâûõ, êàê äûõàòåëüíûå ïëåîïîäèè ìîê-
ðèö, õîòÿ è ãîðàçäî âûãîäíåå äëÿ îðãàíèçìà ñ òî÷êè çðåíèÿ ýêîíîìèè ðàñõîäà âëàãè ïî
ñðàâíåíèþ ñ êîæíûì äûõàíèåì èëè ñ äûõàíèåì ñ ïîìîùüþ íàðóæíûõ æàáð, íî âñå æå
íå îáåñïå÷èâàþò ïåðåõîäà ê ïîñòîÿííîé æèçíè â ñóõîé àòìîñôåðå.

Ñêîðïèîíû îáèòàþò âî âëàæíûõ ëåñàõ, à åñëè âñòðå÷àþòñÿ â àðèäíûõ ìåñòíîñòÿõ,
òî äåðæàòñÿ â ñóõèå ïåðèîäû â òðåùèíàõ ñêàë, ïîä êàìíÿìè è â äðóãèõ óêðûòèÿõ, ãäå
îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà áëèçêà ê íàñûùåíèþ.

Óñëîâíîñòü ïðèìåíåíèÿ òåðìèíà «êñåðîôèë» ïî îòíîøåíèþ ê ñòåïíûì íàñåêîìûì
áûëà ðàçîáðàíà Ê.Â. Àðíîëüäè (1951). Òåì áîëåå îòíîñèòåëüíà êñåðîôèëüíîñòü ñêîð-
ïèîíîâ. Âàøîí (Vachon, 1953) ïèøåò, ÷òî «ñêîðïèîíû îáèòàþò â ïî÷âå ïîä êàìíÿìè
èëè â õîäàõ è íàõîäÿò òàêèì îáðàçîì óñëîâèÿ, îòâå÷àþùèå èõ òðåáîâàíèÿì è â çíà÷è-
òåëüíîé ñòåïåíè ñòàáèëüíûå. Îáùèå èçìåíåíèÿ êëèìàòà çíà÷èòåëüíî ñãëàæåíû â ïî-
âåðõíîñòíûõ ñëîÿõ ïî÷âû. Ïåðåíîñèòü óñëîâèÿ æàðû è ñóõîñòè ñêîðïèîíû ïðèñïîñî-
áèëèñü áëàãîäàðÿ ïîäçåìíîìó îáðàçó æèçíè â ìåñòàõ, ïî êîíêðåòíûì óñëîâèÿì ñõîä-
íûõ ñ òåìè, êàêèå áûëè âî âëàæíûé ïåðèîä». Çàêëþ÷àÿ îáùóþ ýêîëîãè÷åñêóþ õàðàêòå-
ðèñòèêó ñêîðïèîíîâ, ýòîò àâòîð ïèøåò: «...îáû÷íî ñ÷èòàþò, ÷òî ñêîðïèîíû õàðàêòåðíû
äëÿ ñóõèõ è ïóñòûííûõ ìåñòíîñòåé. ß ñ÷èòàþ ýòî íåâåðíûì... Ïî ìîåìó ìíåíèþ, îíè
ìîãóò íåéòðàëèçîâàòü áîëüøèå èçìåíåíèÿ ñðåäû, óõîäÿ â ñâîè ïîäçåìíûå ìåñòîîáèòà-
íèÿ».

Ñ âûñîêîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ñêîðïèîíîâ ê äåôèöèòó âëàãè ñâÿçàíà øèðîêî ðàñ-
ïðîñòðàíåííàÿ ëåãåíäà î «ñàìîóáèéñòâå» ñêîðïèîíîâ. Åñëè ïîìåñòèòü ñêîðïèîíà âíóòðè
îãíåííîãî êîëüöà, îí ïîñëå íåäîëãèõ êîíâóëüñèâíûõ äâèæåíèé áðþøêà, çàãèáàåìîãî
íà ñïèííóþ ïîâåðõíîñòü òåëà, ñêîðî ïîãèáàåò. Ïîëàãàëè, ÷òî ñêîðïèîí ïîðàæàåò ñåáÿ
ñîáñòâåííûì ÿäîâèòûì øèïîì, ÷òîáû «èçáåæàòü ìó÷åíèé». Âìåñòå ñ òåì èçâåñòíî,
÷òî ñêîðïèîíû ëåãêî ïåðåíîñÿò äåéñòâèå ñîáñòâåííîãî ÿäà (Øóëîâ, Âåéñìàí, 1959),
÷òî èñïîëüçóåòñÿ ïðè èçãîòîâëåíèè àíòèòîêñè÷íîé ñûâîðîòêè. Êðîìå òîãî, èçâåñòíî,
÷òî â ïåðèîä ñïàðèâàíèÿ ñàìöû ñêîðïèîíîâ ïîêàëûâàþò ñàìêó â ñî÷ëåíîâíóþ ìåìáðà-
íó äëÿ ñèíõðîíèçàöèè âîçáóæäåíèÿ, íåîáõîäèìîãî äëÿ áûñòðîãî ïîäõâàòûâàíèÿ ñïåð-
ìàòîôîðà (ñì. ãë. V). Ïðè÷èíà ìíèìîãî «ñàìîóáèéñòâà» ñêîðïèîíà â êîëüöå îãíÿ —
áûñòðàÿ ñìåðòü îò âûñûõàíèÿ.

Âëàãîëþáèâû òðîïè÷åñêèå îáèòàþùèå â íîðàõ â ïî÷âå íî÷íûå Uropygi (òåëèôîíû è
ñõèçîìèäû) è Amblypygi (Phrynidae), èìåþùèå â êà÷åñòâå îðãàíîâ äûõàíèÿ ïî äâå ïàðû
ëåãêèõ. Ñ âëàæíûìè òðîïèêàìè â îñíîâíîì ñâÿçàíî è ðàñïðîñòðàíåíèå äûøàùèõ òîëüêî
ëåãêèìè ÷åòûðåõ ëåãî÷íûõ ïàóêîâ: Liphistiomorphae (äâà ðîäà íà þãî-âîñòîêå Àçèè) îáèòà-
þò â íîðêàõ â ïî÷âå èëè â ïåùåðàõ, Mygalomorphae — òîæå â îñíîâíîì òðîïè÷åñêèå èëè
ïîäñòèëî÷íûå ëåñíûå îáèòàòåëè ñóáòðîïèêîâ, ñõîäíû ïî ìåñòîîáèòàíèÿì è Palaeocribellatae.
Íî â îáùåì ïîòåðÿ âîäû ïóòåì èñïàðåíèÿ ñ ïîâåðõíîñòè ëåãêèõ ó ïàóêîâ íåâåëèêà. ×åðåç
íåáîëüøîå îòâåðñòèå ëåãî÷íîé ñòèãìû èç íàñûùåííîé âîäÿíûì ïàðîì ïîëîñòè ëåãêîãî
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���� ���	��
	 ������, � �������	 ���� ������ ���
�������� �������� (Haselhoff, 1925,

��: Jordan, 1927).

�������	� 
������ ������� �������	�	��� �  ��	
��	���	�
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��	 �������� �����
������, �
�����������
	 �� ��
��	���� 
�	�� 
 ��������

��
���������	��, ���������� �������� �
���� ������ ������	 — ������, 	��	����
	

�������� 
����������� ������� ��������� ������	, ������������
	 � ��������

����
��������� 
���� ��������� ���� �����
������.

��������	 
�
���� ��� ��� ���� 
������ 
�������
��� ���������
	 � ����
����-

����� �
�� �
������ ���

�� �����
������, ���������� � ��������� ������ �����,

� ����� � ����
��������� ������� ����� (Onychophora, ��������� Polychaeta, �����-

���, Lycastopsis). !�
���"��, ��� #�� ����� �������� ����, ��������� 
�
���� ������

���� �����
������ �� ��������� ��� ����, �������"��� ����� #��� ���� 
��-

���� ��

��������" ��� 
��$�����
��� ���
��
������	 � ����� �� 
���, ����������-

����
	 � ������ �����������
��� ����	� ��-

������ ��������"�� ��� �����������.

%������ ��
���
�������� �������������

����� ��������� 
�
����, � ����$��� ����$�-

����"�� 
������ � ������ ���� �����
����-

��, ����������, ��� �������� ��������� ��-

����	 ����� ��������
��� � �
����	� �����-

��� ������ ����� �� 
�������� 
 �������"-

���� 
�
������ ����� �����.

&�����-�����������
�� �������������

��������� 
�
���� 
������ ����
����	�" ���

�����"��� ��������$������ �������� �����

�������� ����, ������� �������� ������ ��-

������, �. �. ������� � ����� � ���
����� ����-

��� �������
��� ��
��, �� ������ ��
����

���	��� ����� ('��	���, 1949).

*����� ������� ������ ��
���
�������


���� ��������� � ����� ������ �����
����-

��. ���"�� ������ ������� 
���
������ ��-

������� Harpatictidae �� ������������, Palpi-

gradi (Koenenia, ��
. 2.4.)1 � Palaeacarida �� ��-

��$������, Pauropoda � ������ �����
��� ��-

����� �� ���������, Eosentomidae �� ������,

Arthropleona �� ���������, ��������

Zelmira �� ��������� � �.�. +� ���� ������

������	 ������ ��������"��	 ��
�" �������-

�� � � ����� ����, ������� 
��$���"���

����� ��������� ������	, �
������ ������-

���� 
���� 
���������������� ���������,

��� � Symphyla (Marten, 1938); #�� #�
�������-

1 / Prokoenenia �����
	 ��� ���� ����������� ��	������� �� ������� 
������ ����, ��� ����������

����� (Savory, 1964).

0�
. 2.4. *����������� �������������

Koenenia mirabilis Hans. �� Palpigradi (��:

Hansen, Sörensen, 1897).
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Òàáëèöà 2.1. Ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà (â ìì3 ìì2 ÷àñ-1) ìîêðèöàìè â ñóõîé
50%-é ñìåñè âîçäóõà ñ êèñëîðîäîì ïîñëå ïðåäâàðèòåëüíîãî ïîìåùåíèÿ èõ

â òîê ñóõîãî âîçäóõà ïðè 25 °C íà 30 ìèí.

òàëüíà äîêàçàíî äëÿ ëè÷èíîê Tipula (Ãèëÿðîâ, 1947), Calliphora (Fraenkel, Herford, 1938).
Äàæå ñêëåðîòèçîâàííûå ïîêðîâû íå ÿâëÿþòñÿ ïðåïÿòñòâèåì äëÿ ãàçîîáìåíà. Ðåéíäåðñ
(Reinders, 1933) â îïûòàõ ñ èçîëÿöèåé äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ ó ìîêðèö p. Porcellio ïîêà-
çàë, ÷òî 39% îáû÷íî ïîòðåáëÿåìîãî êèñëîðîäà ìîæåò ïîñòóïàòü ÷åðåç ïîêðîâû. Áîëåå
íîâûå îïûòû ñ èçîëÿöèåé ïëåîïîäèé ó ìîêðèö ðàçíûõ âèäîâ (Edney, Spenser, 1955)
ïîêàçàëè, ÷òî Ligia è Oniscus ÷åðåç êîæó ïîòðåáëÿþò 52% êèñëîðîäà, Porcellio — 34, à
Armadillidium — 26% îò íîðìû. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ïðèìèòèâíûå, ñâÿçàí-
íûå ñ âëàæíûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè ôîðìû áîëåå ñïîñîáíû ê êîæíîìó äûõàíèþ, à ïðè-
ñïîñîáëåíèå ê æèçíè â áîëåå ñóõèõ ìåñòàõ, ñîïðîâîæäàþùååñÿ ïîâûøåíèåì íåïðîíè-
öàåìîñòè ïîêðîâîâ äëÿ èñïàðåíèÿ (ó Armadillidium), ïðèâîäèò ê óìåíüøåíèþ ðîëè îá-
ùåãî êîæíîãî äûõàíèÿ, ê êîíöåíòðàöèè äûõàòåëüíîé ôóíêöèè (òàáë. 2.1.).

Âûñîêàÿ ïîòåíöèÿ êóòèêóëû íàñåêîìûõ ê âûïîëíåíèþ äûõàòåëüíîé ôóíêöèè õî-
ðîøî äîêàçûâàåòñÿ âñåìè ñëó÷àÿìè âòîðè÷íîãî ïåðåõîäà ê æèçíè â âîäå è ïðèîáðåòå-
íèåì âîäíûìè ëè÷èíêàìè àïíåéñòè÷åñêîé òðàõåéíîé ñèñòåìû (ëè÷èíêè ïîäåíîê, ñòðå-
êîç è âåñíÿíîê, ëè÷èíêè ðó÷åéíèêîâ, Sisyra ñðåäè ñåò÷àòîêðûëûõ, âèñëîêðûëîê è äð.).
Ýêñïåðèìåíòàëüíî äîêàçàíî, ÷òî ó âîäíûõ ëè÷èíîê, äûøàùèõ êèñëîðîäîì âîçäóõà,
çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ïîòðåáëÿåìîãî êèñëîðîäà ìîæåò ïîñòóïàòü è èç îêðóæàþùåé âîäû
÷åðåç ïîêðîâû. Òàêîâû îïûòû ñ ëè÷èíêàìè âîäîëþáîâ (Raffy, 1931), ñ ëè÷èíêàìè
Donacia (Hoffmann, 1940) è äð.

Âî âñåõ ñëó÷àÿõ âûíóæäåííîãî êîæíîãî äûõàíèÿ âûêëþ÷åíèå äûõàòåëüíûõ îðãà-
íîâ ìåíüøå ñêàçûâàåòñÿ íà âûäåëåíèè ÑÎ

2
, ÷åì íà ïîñòóïëåíèè êèñëîðîäà. Ýòî ïîêà-

çûâàåò, ÷òî è ó ôîðì ñ ðàçâèòûìè ñïåöèàëèçèðîâàííûìè äûõàòåëüíûìè îðãàíàìè çíà-
÷èòåëüíàÿ ÷àñòü óãëåêèñëîòû óäàëÿåòñÿ ÷åðåç ïîêðîâû (Ãèëÿðîâ, 1949).

Ïî ìíåíèþ Ìàðêóñà, ó âñåõ äûøàùèõ âîçäóõîì ÷ëåíèñòîíîãèõ åñòü ñïåöèàëèçè-
ðîâàííûå ó÷àñòêè ïîêðîâîâ («spiraculum»), ÷åðåç êîòîðûå â îñíîâíîì âûâîäèòñÿ óãëå-
êèñëîòà (Marcus, 1958),— âçãëÿä, íå ðàçäåëÿåìûé áîëüøèíñòâîì ýíòîìîôèçèîëîãîâ è
íåäîñòàòî÷íî ñòðîãî îáîñíîâàííûé.

Ïåðåõîä îò ñêðûòîãî îáðàçà æèçíè, ïîçâîëÿþùåãî ñóùåñòâîâàíèå «ôèçèîëîãè÷åñ-
êè âîäíûõ» ãðóïï æèâîòíûõ, èìåþùèõ ïðîíèöàåìûå ïîêðîâû, ê îáèòàíèþ â óñëîâèÿõ
äåôèöèòà âëàãè â âîçäóõå òðåáóåò äèôôåðåíöèðîâêè ïîêðîâîâ â äâóõ ïðîòèâîïîëîæ-
íûõ íàïðàâëåíèÿõ.

Ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ñîêðàùåíèþ ðàñõîäà âëàãè, ñâÿçàííûå ñ óìåíüøåíèåì ïðîíèöà-
åìîñòè ïîêðîâîâ äëÿ èñïàðåíèÿ, ïðèâîäÿò è ê ñíèæåíèþ ïðîíèöàåìîñòè èõ äëÿ ãàçîîá-
ìåíà, ê îñëàáëåíèþ ðîëè êîæíîãî äûõàíèÿ. Ýòî íåèçáåæíî âûçûâàåò íåîáõîäèìîñòü â
ðàçâèòèè è ðàçðàñòàíèè ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ, ñëóæàùèõ äëÿ ãàçîîáìåíà, ñòàíîâÿùèõñÿ
îðãàíàìè äûõàíèÿ. Ðàçâèòèå íàðóæíûõ äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé ïðè æèçíè íà ñóøå

èñêëþ÷åíî, ïîýòîìó óâåëè÷åíèå äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè âîçìîæíî òîëüêî çà ñ÷åò

âïÿ÷èâàíèÿ ïðîíèöàåìûõ ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ  â ãëóáü òåëà.

Âèä Íîðìàëüíî Ïëåîïîäû áëîêèðîâàíû 

Ligia oceanica 

Oniscus asellus 

Porcellio scaber 

Armadillidium vulgare 

0.102±0.0053 
0.045±0.0030 
0.080±0.0052 
0.081 ±0.0083 

0.084±0.0072 
0.037±0.0033 
0.053±0.0046 
0.040±0.0114 
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Â òåõ ãðóïïàõ æèâîòíûõ ñ êîæíûì äûõàíèåì, ó ïðåäñòàâèòåëåé êîòîðûõ íå ïðîèñ-
õîäèò äèôôåðåíöèðîâêè ïîêðîâîâ íà çàùèòíûå è äûõàòåëüíûå ó÷àñòêè, íå ïðîèñõîäèò
è îñâîáîæäåíèÿ îò ñâÿçè ñ ïî÷âîé è äðóãèìè âëàæíûìè ñðåäàìè. Ïðèìåðîì ìîãóò ñëó-
æèòü íåìàòîäû.

Â òèïå ÷ëåíèñòîíîãèõ âîçíèêíîâåíèå è ðàçâèòèå òðàõåéíîé ñèñòåìû â ôèëîãåíåçå
ìîæíî ïðåäñòàâèòü ñåáå ñëåäóþùèì îáðàçîì. Ïðåäêè ñîâðåìåííûõ äûøàùèõ òðàõåÿ-
ìè ôîðì îáèòàëè â ïî÷âå è ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ, â êîòîðûõ âîçäóõ íàñûùåí âîäÿíûì
ïàðîì, è îáëàäàëè ñïîñîáíîñòüþ ê êîæíîìó äûõàíèþ. Ïîñòåïåííûå, ñïåðâà âðåìåí-
íûå âûõîäû íà ïîâåðõíîñòü, â óñëîâèÿ äåôèöèòà âëàãè â âîçäóõå ïðèâåëè ê äèôôåðåí-
öèðîâêå ïîêðîâîâ.

Íà áîëüøåé ÷àñòè ïîâåðõíîñòè òåëà êóòèêóëÿðíûé ïîêðîâ óïëîòíèëñÿ è äèôôå-
ðåíöèðîâàëñÿ òàêèì îáðàçîì, ÷òî ïîòåðÿ ÷åðåç íåãî âëàãè ïóòåì èñïàðåíèÿ ñòàëà ìè-
íèìàëüíîé (ñì. ãë. I). Äëÿ ãàçîîáìåíà æå íà÷àëè ñëóæèòü òîëüêî íåáîëüøèå ó÷àñòêè
ïîêðîâîâ, îñòàâàâøèåñÿ òîíêèìè è ïðîíèöàåìûìè äëÿ äèôôóçèè âîäû è äûõàòåëüíûõ
ãàçîâ. Óâåëè÷åíèå ïîâåðõíîñòè ãàçîîáìåíà òàêèõ ó÷àñòêîâ áûëî âîçìîæíî òîëüêî ïðè
èõ ïîãðóæåíèè â òîëùó òåëà, êàê ýòî îòìå÷åíî è äëÿ íàçåìíûõ ïîëèõåò (ñì. íèæå).
Òàêàÿ äèôôåðåíöèðîâêà äûõàòåëüíûõ ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ, ïðèîáðåòàþùèõ òîíêîå òðóá-
÷àòîå ñòðîåíèå è èìåþùèõ ëèøü íåáîëüøóþ ïëîùàäü ñîïðèêîñíîâåíèÿ ñ îòêðûòîé
âîçäóøíîé ñðåäîé, ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ òîãî òèïà äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ, êîòîðûé
íîñèò íàçâàíèå òðàõåéíîé ñèñòåìû.

Ìîäåëüíûì ïðèìåðîì ýâîëþöèè â ýòîì íàïðàâëåíèè ìîãóò ñëóæèòü ïåðåøåäøèå
ê æèçíè âíå âîäû ïðåäñòàâèòåëè òàêîé òèïè÷íî ìîðñêîé ãðóïïû, êàê ïîëèõåòû. Äëÿ
ïîëèõåò õàðàêòåðíî êîæíîå äûõàíèå, îñóùåñòâëÿåìîå âñåé ïîâåðõíîñòüþ òåëà èëè
ïðåèìóùåñòâåííî âûðîñòàìè ñòåíêè òåëà, íåðåäêî ñèëüíî ðàçðàñòàþùèìèñÿ è ñòà-
íîâÿùèìèñÿ æàáðàìè. Ó ìîðñêèõ Polychaeta-Errantia ôóíêöèþ æàáð âûïîëíÿþò ëèñ-
òîâèäíûå èëè ãðåáíåâèäíûå âûðîñòû äîðçàëüíûõ âåòâåé ïàðàïîäèé (Eunice,
Heteronereis è äð.), à ó Sedentaria, ó êîòîðûõ áîëüøàÿ ÷àñòü òåëà çàêëþ÷åíà â òðóáî÷-
êó è íå ñîïðèêàñàåòñÿ ñ òîëùåé âîäû, æàáðàìè ñëóæàò âûñòóïàþùèå èç çàùèòíîé
òðóáî÷êè ðàçðàñòàþùèåñÿ âåí÷èêè îêîëîðîòîâûõ ùóïàëåö. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ïî-
ëèõåòû ïåðåõîäÿò ê æèçíè â ïî÷âå, ïðîðûâàÿ â íåé õîäû, íàïðèìåð â Ïðîâàíñå Nereis

diversicolor, îíè «íàïîìèíàþò ñâîèì îáðàçîì ñêîðåå äîæäåâîãî ÷åðâÿ, ÷åì ïîëèõå-
òó» (Herzog, 1935), íå èìåþò æàáð è äûøàò âñåé ïîâåðõíîñòüþ òåëà, êàê ïî÷âåííûå
îëèãîõåòû. Ñðåäè ïîëèõåò Ìàëàéñêîãî àðõèïåëàãà åñòü âèäû, ïåðåøåäøèå ê íàçåì-
íîìó îáðàçó æèçíè âî âëàæíûõ ìàíãðîâûõ çàðîñëÿõ. Òàêîâû Lycastis vivax è Nereis

vitabunda, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ìîùíîé êóòèêóëîé, îñîáåííî íà ãîëîâíîì îòäåëå òåëà,
÷òî äåëàåò èõ âíåøíå ïîõîæèìè íà ìíîãîíîæåê-õèëîïîä, âìåñòå ñ êîòîðûìè îíè íå-
ðåäêî âñòðå÷àþòñÿ.

Ýòè âèäû, à òàêæå ðàñïðîñòðàíåííûå îñîáåííî äàëåêî îò âîäû Lycastopsis

amboinense ïîëçàþò ïî ïîâåðõíîñòè ïî÷âû íà íåéðîïîäèÿõ, à â ïî÷âå — êàê äîæäåâûå
÷åðâè. Ó íèõ íåò æàáð, èõ äûõàíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ âñåé ïîâåðõíîñòüþ êîæè, ïðè÷åì
îòìå÷àåòñÿ ïîÿâëåíèå òðàõååïîäîáíûõ òðóá÷àòûõ óãëóáëåíèé â ïîêðîâàõ (Harms, 1934).

Ó ïîëèõåò íåñîìíåííà äèôôåðåíöèðîâêà çà÷àòî÷íûõ òðàõåé íà áàçå ñïîñîáíîãî ê
ãàçîîáìåíó îáùåãî êîæíîãî ïîêðîâà, à íå íà áàçå æàáð. Íåñîìíåííî, ÷òî íà áàçå êîæ-
íîãî äûõàíèÿ âîçíèêëè òðàõåè è ó íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Ïîêðîâû äèôôåðåíöèðóþòñÿ íà ñîáñòâåííî çàùèòíûå, ïîêðûâàþùèå áîëüøóþ
÷àñòü ïîâåðõíîñòè òåëà, è íà äûõàòåëüíûå âïÿ÷èâàþùèåñÿ òðóá÷àòûå òðàõåè, íåçàâè-
ñèìî ïðîãðåññèâíî ðàçâèâàþùèåñÿ íå òîëüêî â ðàçíûõ êðóïíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âåò-
âÿõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, íî äàæå â ïðåäåëàõ òàêèõ òàêñîíîâ, êàê Arachnoidea èëè
Hexapoda.
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Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ðàçâèëàñü è ó ïðåäñòàâèòåëåé áëèçêîãî ê ÷ëåíèñòîíîãèì, íî äàâíî
îáîñîáèâøåãîñÿ òèïà Onychophora (ðàíåå ðàññìàðèâàâøåãîñÿ êàê êëàññ «ïåðâè÷íîòðà-
õåéíûõ» â òèïå ÷ëåíèñòîíîãèõ).

Îíèõîôîðû ïðåäñòàâëÿþò ãðóïïó òåñíî ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé âëàãîëþáèâûõ è êñå-
ðîôîáíûõ æèâîòíûõ, ëåãêî òåðÿþùèõ âëàãó — ñêîðîñòü èñïàðåíèÿ âîäû îíèõîôîðàìè
ïðåâîñõîäèò òàêîâóþ äîæäåâûìè ÷åðâÿìè (Manton, Ramsay, 1937).

Õîòÿ ïðè ñòðóêòóðå êóòèêóëû, ñâîéñòâåííîé îíèõîôîðàì, ãàçîîáìåí ÷åðåç íåå âîç-
ìîæåí, îñíîâíóþ äûõàòåëüíóþ ôóíêöèþ ó íèõ âûïîëíÿþò òðóá÷àòûå òðàõåè. Îáùàÿ
èíòåíñèâíîñòü ãàçîîáìåíà ó îíèõîôîð òàêîãî æå óðîâíÿ, êàê è ó äðóãèõ ïî÷âåííûõ
áåñïîçâîíî÷íûõ (Morrison, 1946). Êîëè÷åñòâî îòâåðñòèé òðàõåé (äûõàëåö) î÷åíü âåëè-
êî — ó Peripatopsis moseleyi îêîëî 50 íà êàæäîì ÷ëåíèêå, òðè äèàìåòðå 10 ì êàæäîå,
ò.å. èñïàðåíèå ÷åðåç âñåãäà îòêðûòûå äûõàëüöà ìîæåò èìåòü îñíîâíîå çíà÷åíèå.

Òðàõåè ó îíèõîôîð ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ áåñïîðÿäî÷íî ðàçáðîñàííûå, íåãëóáîêî
èäóùèå è ñëåïî çàêàí÷èâàþùèåñÿ ïó÷êè òðóáî÷åê. Íè èõ ñòðîåíèå, íè ðàñïîëîæåíèå
íå ñâèäåòåëüñòâóþò â ïîëüçó âîçìîæíîñòè èõ ãîìîëîãèçàöèè ñ òðàõåÿìè ÷ëåíèñòîíî-
ãèõ.

Èñêîïàåìûå Xenusion è Aysheaia, ðàññìàòðèâàåìûå êàê äðåâíåéøèå îíèõîôîðû,
áûëè âîäíûìè îðãàíèçìàìè. Ïðèîáðåòåíèå ñîâðåìåííûìè îíèõîôîðàìè òðàõåéíîé
ñèñòåìû ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê èòîã ýâîëþöèè, ïðîòåêàâøåé â ýòîé ãðóïïå íåçà-
âèñèìî îò íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, íî âî ìíîãèõ îòíîøåíèÿõ ïàðàëëåëüíî ñ íèìè.

ÏÐÈÍÖÈÏÛ ÔÓÍÊÖÈÎÍÈÐÎÂÀÍÈß ÒÐÀÕÅÉ

Òðàõåè ïðåäñòàâëÿþò äûõàòåëüíûå îðãàíû, êîòîðûå ìîãóò ôóíêöèîíèðîâàòü òîëü-
êî â âîçäóøíîé ñðåäå.

Äûõàòåëüíûå îðãàíû òèïà æàáð èëè òèïà ëåãêèõ ìîãóò ôóíêöèîíèðîâàòü è â
âîäíîé, è â âîçäóøíîé ñðåäå. Äûõàòåëüíûå ïëåîïîäèè íàçåìíûõ ðàâíîíîãèõ ìîãóò
ñëóæèòü ïðèìåðîì ÿâíîãî ïðèñïîñîáëåíèÿ æàáåðíîãî àïïàðàòà ê âîçäóøíîìó äû-
õàíèþ. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, èçâåñòíî, ÷òî, íàïðèìåð, â Áîäåíñêîì îçåðå ñóùåñòâóþò
äîííûå ãëóáîêîâîäíûå ïîïóëÿöèè ëåãî÷íûõ áðþõîíîãèõ ìîëëþñêîâ-ïðóäîâèêîâ;
ýòè ïðóäîâèêè â îòëè÷èå îò òèïè÷íîé ôîðìû íå ïîäíèìàþòñÿ ê ïîâåðõíîñòè âîäû
äëÿ âîçîáíîâëåíèÿ çàïàñà âîçäóõà â ëåãêîì, à äûøàò, íàáèðàÿ âîäó â ïîëîñòü «âîä-
íîãî ëåãêîãî» è âûòàëêèâàÿ åå.

Òðàõåè æå ôóíêöèîíèðóþò òîëüêî ïðè êîíòàêòå èõ âõîäíûõ îòâåðñòèé (ñòèãì) ñ
âîçäóõîì. È â òî æå âðåìÿ òðàõåè ìîæíî â ñóùíîñòè ðàññìàòðèâàòü êàê àíàëîãè ëåãêèõ
— îíè âñåãäà ïðåäñòàâëÿþò ó÷àñòêè ïîêðîâîâ, òðóáêîîáðàçíî ãëóáîêî âïÿ÷èâàþùèåñÿ
â òåëî è òàì îáû÷íî âåòâÿùèåñÿ. Ôóíêöèîíèðîâàíèå òðàõåéíîé ñèñòåìû îñíîâàíî íà
ïðèíöèïå äèôôóçèè, êàê ýòî áûëî ïîêàçàíî Êðóãîì (Krogh, 1920) äëÿ íàñåêîìûõ. Åñëè
ó÷åñòü äèàìåòð è äëèíó òðàõåéíûõ òðóáî÷åê, ïîòðåáëåíèå êèñëîðîäà íàñåêîìûì è êîí-
ñòàíòó äèôôóçèè êèñëîðîäà, òî îêàçûâàåòñÿ, ÷òî îäíîé äèôôóçèè ýòîãî ãàçà îò ñîîáùà-
þùèõñÿ ñ àòìîñôåðîé äûõàëåö äî ìåñò ïîòðåáëåíèÿ Î

2
 òêàíÿìè äîñòàòî÷íî äëÿ ïîä-

äåðæàíèÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòè. Ñêîðîñòü äèôôóçèè ãàçà â ãàçîâîé ñìåñè ïðîïîðöèî-
íàëüíà ïàðöèàëüíîìó äàâëåíèþ ãàçà:

dp/dx =RT·dc/dx,

ãäå dp/dx — ñêîðîñòü äèôôóçèè â íàïðàâëåíèè x; R — êîíñòàíòà Êëàïåéðîíà; Ò —
àáñîëþòíàÿ òåìïåðàòóðà; ñ — êîíöåíòðàöèÿ ãàçà.

Äèôôóçèÿ êèñëîðîäà ïî òðàõåÿì ê ìåñòàì ïîòðåáëåíèÿ ñîâåðøàåòñÿ áûñòðåå, ÷åì
äèôôóçèÿ óãëåêèñëîòû îò òêàíåé, èç êîòîðûõ îíà âûäåëÿåòñÿ, â àòìîñôåðó, ãäå åå ñî-
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äåðæàíèå ñîñòàâëÿåò 0.03%. Îäíàêî ðàñòâîðèìîñòü óãëåêèñëîòû â âîäå â 28 ðàç âûøå,
÷åì ðàñòâîðèìîñòü êèñëîðîäà, à ïðîíèöàåìîñòü äëÿ óãëåêèñëîòû òêàíåé æèâîòíîãî â
36 ðàç âûøå; ÷åì ïðîíèöàåìîñòü äëÿ êèñëîðîäà. Ñ ýòèì ñâÿçàíî òî, ÷òî â òðàõåÿõ íå
áûâàåò çàñòîÿ óãëåêèñëîòû, âûâîäèìîé èç îðãàíèçìà ÷ëåíèñòîíîãîãî è äðóãèìè ïóòÿ-
ìè — ÷åðåç ïîêðîâû, â ìåñòàõ èõ áîëüøåé ïðîíèöàåìîñòè.

Îñíîâíîå ïðåèìóùåñòâî òðàõåéíîé ñèñòåìû â óñëîâèÿõ íàçåìíîãî îáðàçà æèçíè
òî, ÷òî äèôôóçèÿ âîäÿíîãî ïàðà ïî òîíêèì òðàõåéíûì òðóáî÷êàì ïðîèñõîäèò çíà÷è-
òåëüíî ìåäëåííåå, ÷åì äèôôóçèÿ êèñëîðîäà. Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî äëÿ ïàðà ïðè òåì-
ïåðàòóðå íèæå êðèòè÷åñêîé íå âåñü îáúåì ñâîáîäåí äëÿ äâèæåíèÿ ìîëåêóë, à ëèøü
åãî ÷àñòü, îñòàëüíàÿ æå êàê áû çàíÿòà ñàìèìè ìîëåêóëàìè (òàê íàçûâàåìûé êîâî-
ëþì). Êðîìå òîãî, ïðîèñõîäèò êîíäåíñàöèÿ ìîëåêóë ïàðà â êàïåëüêè ðàçíîãî äèàìåò-
ðà, äèôôóçèÿ êîòîðûõ ïðîòåêàåò çíà÷èòåëüíî ìåäëåííåå, ÷åì äèôôóçèÿ ìîëåêóë ãàçà.
Ïîýòîìó, õîòÿ ñ äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè (ïðîíèöàåìîé äëÿ äûõàòåëüíûõ ãàçîâ è
èñïàðåíèÿ) âñåãäà ïðîèñõîäèò ïîòåðÿ âîäû, ýòà ïîòåðÿ ïðè ïðîõîæäåíèè ïî òîíêîé
òðóáêå òðàõåè, â êîòîðîé ñîçäàåòñÿ ïîñòåïåííûé ãðàäèåíò êîíöåíòðàöèè âîäÿíîãî
ïàðà, íè÷òîæíà (Carter, 1948; Ãèëÿðîâ, 1949).

Èçâåñòíî, ÷òî äèôôóçèÿ ãàçîâ ÷åðåç ìåëêèå ïîðû óñêîðÿåòñÿ áëàãîäàðÿ ïîâåðõíîñò-
íûì ÿâëåíèÿì. Ýòî äàâíî ïîêàçàíî äëÿ óñòüèö ðàñòåíèé, ïîñòóïëåíèå ãàçà ÷åðåç êîòîðûå,
íåñìîòðÿ íà îáùóþ îòíîñèòåëüíî íè÷òîæíóþ ïîâåðõíîñòü îòâåðñòèé óñòüèö, îñóùåñòâ-
ëÿåòñÿ â òàêèõ æå ðàçìåðàõ, êàê åñëè áû ïîâåðõíîñòü ëèñòà íå áûëà çàùèùåíà êóòèêóëîé.

Â ïðèíöèïå òàêîâ æå ìåõàíèçì è ãàçîîáìåíà íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ñ ïîìîùüþ
òðàõåéíîé ñèñòåìû.

Âñå ýòè îñîáåííîñòè ãàçîîáìåíà ÷åðåç òðàõåéíóþ ñèñòåìó äåëàþò åå íàèáîëåå ôè-
çèîëîãè÷åñêè âûãîäíîé äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè íà ïîâåðõíîñòè
ñóøè òàêèõ îòíîñèòåëüíî ìåëêèõ æèâîòíûõ, êàê íàçåìíûå ÷ëåíèñòîíîãèå.

Ó áîëüøèíñòâà íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ êàïèëëÿðû òðàõåé äîõîäÿò íåïîñðåäñòâåííî
äî êëåòîê, ïîòðåáëÿþùèõ êèñëîðîä òêàíåé, íî âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ íåñîìíåííî è ó÷àñòèå
ãåìîëèìôû â òðàíñïîðòèðîâêå êèñëîðîäà. Òàêîâû, íàïðèìåð, «ïñåâäîòðàõåè» ìîêðèö.

«ËÎÆÍÎÒÐÀÕÅÈ» ÌÎÊÐÈÖ

Ó ìîêðèö òðàõååïîäîáíûå îáðàçîâàíèÿ (ðèñ. 2.2) ðàçâèâàþòñÿ íà áàçå ïëåîïîäèé,
ôóíêöèîíèðóþùèõ ó âîäíûõ ðàâíîíîãèõ êàê æàáðû, à ó íèçøèõ íàçåìíûõ ôîðì — êàê
ñòåíêè ëåãêèõ. Ó Porcellio, Cylisticus, Armadillidium è Armadillo íà çàäíåé (äîðñàëüíîé)
ïîâåðõíîñòè ýêçîïîäèòîâ âáëèçè èõ áîêîâûõ êðàåâ îáðàçóþòñÿ ïóòåì ãëóáîêîãî âïÿ÷è-
âàíèÿ âîçäóøíûå ìåøêè ñ î÷åíü òîíêèìè êóòèêóëÿðíûìè ñòåíêàìè, îò êîòîðûõ îòõî-
äÿò òîíêèå âåòâÿùèåñÿ ñëåïî çàêàí÷èâàþùèåñÿ òðóáêè, îìûâàåìûå öèðêóëèðóþùåé
âíóòðè ýêçîïîäèòà ãåìîëèìôîé. Òàêèì îáðàçîì, äûõàòåëüíûå ïîêðîâû ïëåîïîäèé ó
òàêèõ ìîêðèö îêàçûâàþòñÿ ïîãðóæåííûìè. Ïîñêîëüêó òðàõåéíûå òðóáî÷êè íå äîõîäÿò
äî êëåòîê, à îìûâàþòñÿ ãåìîëèìôîé, èõ ïðèíÿòî íàçûâàòü «òðàõåéíûìè ëåãêèìè», èëè
ïñåâäîòðàõåÿìè. Îäíàêî íåñîìíåííî èõ ãëóáîêîå êîíâåðãåíòíîå ñõîäñòâî ñ òðàõåÿìè
òðàõåàò è ïàóêîîáðàçíûõ. Ó Porcellio, êàê óêàçûâàëîñü âûøå, áîëåå 60% ïîòðåáëÿåìîãî
êèñëîðîäà ïîñòóïàåò èìåííî ÷åðåç ïñåâäîòðàõåè, à ó Armadillo — îêîëî 80%.

×èñëî è ðàñïîëîæåíèå òðàõåé âàðüèðóþò ó ðàçíûõ ãðóïï «íàñòîÿùèõ» íàçåìíûõ
÷ëåíèñòîíîãèõ. Óäîáíåå íà÷àòü èõ ðàññìîòðåíèå ñ õåëèöåðîâûõ.

ÒÐÀÕÅÉÍÀß ÑÈÑÒÅÌÀ ÕÅËÈÖÅÐÎÂÛÕ

Èç íàçåìíûõ õåëèöåðîâûõ òðàõåé íåò ó ãðóïï, äûøàùèõ òîëüêî ñ ïîìîùüþ ëåãêèõ
(Scorpiones, Amblypygi, Uropygi è ðàçëè÷íûõ ÷åòûðåõ ëåãî÷íûõ ïàóêîâ, ïðåæäå îáúå-
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äèíÿâøèõñÿ â Araneina — Tetrapneumones), è ó òåõ, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíî êîæíîå
äûõàíèå (Koenenia è äðóãèå Palpigradi, íåêîòîðûå ãðóïïû êëåùåé).

Ó ëîæíîñêîðïèîíîâ (Pseudoscorpiones) ïàðíûå ùåëåâèäíûå ñòèãìû ðàñïîëàãàþò-
ñÿ íà âåíòðàëüíîé ñòîðîíå áðþøêà ïîçàäè 3- è 4-ãî ñòåðíèòîâ, ò.å. îòâå÷àþò ïî ñâîåìó
ïîëîæåíèþ III è IV ñåãìåíòàì áðþøêà. Îò ñòèãì ñòâîëû îòõîäÿò â ìåäèàëüíîì íàïðàâ-
ëåíèè, à çàòåì íàïðàâëÿþòñÿ â ãîëîâîãðóäü, äîõîäÿ äî óðîâíÿ IV—III ïàð íîã. Ýòè ñòâî-
ëû èìåþò â ïîïåðå÷íîì ñå÷åíèè ïî÷êîâèäíóþ ôîðìó — ê æåëîá÷àòîé ñòåíêå ïðèêðåï-
ëÿþòñÿ ìûøöû, äðóãèì êîíöîì ñâÿçàííûå ñî ñòèãìàëüíîé ïëàñòèíêîé, ÷åì îáåñïå÷è-
âàåòñÿ âîçìîæíîñòü èçìåíåíèÿ îáúåìà è âåíòèëÿöèè òðàõåé, êàê ïîêàçàë Ùåëêàíîâöåâ
(Stschelkanovzeff, 1896, 1902)2.

Ó ëîæíîñêîðïèîíîâ êîíåö ïåðåäíåé äîðñàëüíîé âåòâè êàæäîãî òðàõåéíîãî ñòâîëà
çàãèáàåòñÿ êâåðõó è íàçàä, ðàñøèðÿÿñü â ôîðìå øëÿïêè ãðèáà. Îò òàêîé êîíå÷íîé êàìå-
ðû îòõîäÿò ìåëêèå òðàõåè ñ ôèëüòðàöèîííûìè òðèõîìàìè. Çàäíèå ñòâîëû êîðî÷å è
òîæå çàêàí÷èâàþòñÿ êîíå÷íîé êàìåðîé, ðàçäåëåííîé íà äâå ëîïàñòè

Ñòðîåíèå ñòåíîê òðàõåé ó ëîæíîñêîðïèîíîâ îòëè÷íî îò ñòðóêòóðû òðàõåéíûõ ñòå-
íîê äðóãèõ ïàóêîîáðàçíûõ. Ïðîêóòèêóëÿðíàÿ èíòèìà òðàõåé Pseudoscorpiones îáðàçó-
åò ïðàâèëüíûå ñêëàäêè, èäóùèå ïî îêðóæíîñòè ñòâîëà è óïëîùàþùèåñÿ â òîì ìåñòå,
ãäå ñòåíêà ñòâîëà æåëîá÷àòî âîãíóòà. Ýòè ñêëàäêè èíòèìû âûñòóïàþò è íà íàðóæíîé
ïîâåðõíîñòè òðàõåè, èìåþùåé êàê áû ãîôðèðîâàííóþ íå òîëüêî âíóòðåííþþ, íî è
íàðóæíóþ ïîâåðõíîñòü ïîäîáíî òðóáêå ïðîòèâîãàçà. Â òðàõåéíûõ ñòâîëàõ èìåþòñÿ
ïàëî÷êîâèäíûå òðèõîìû, îñîáåííî â òåõ ìåñòàõ, ãäå ñòâîëû ðàñøèðÿþòñÿ èëè ãäå îò
íèõ îòõîäÿò òðàõåè. Òàì îáðàçóþòñÿ àíàñòîìîçû — ôèëüòðàöèîííûå ïðèñïîñîáëåíèÿ,
ñõîäíûå ñ òåìè, êàêèå åñòü ó õèëîïîä, äâóõâîñòîê, ïàóêîâ.

Ñâîåîáðàçíî ïîñòðîåíà òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ó ñîëüïóã (Solifuga), ó êîòîðûõ ñòèãìû
ðàñïîëàãàþòñÿ ñëåäóþùèì îáðàçîì: 1-ÿ ïàðà îòêðûâàåòñÿ ïîçàäè òàçèêîâ âòîðîé ïàðû
íîã, ò.å. íà ÷åòâåðòîì ñåãìåíòå, íà ïðîñîìå, ÷òî äëÿ ïàóêîîáðàçíûõ ÿâëÿåòñÿ ðåäêèì
èñêëþ÷åíèåì; 2-ÿ ïàðà îòêðûâàåòñÿ âåíòðàëüíî íà âòîðîì áðþøíîì ñåãìåíòå âáëèçè
ñåðåäèíû; 3-ÿ ïàðà åùå áëèæå ê ñðåäíåé ëèíèè íà òðåòüåì ñåãìåíòå áðþøêà. Ó ïðåä-
ñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Galeodidae, êðîìå òîãî, íà ÷åòâåðòîì áðþøíîì ñåãìåíòå íàõî-
äèòñÿ îäíà íåïàðíàÿ ñòèãìà ïîñðåäè âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòè (ðèñ. 2.5).

Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ñîëüïóã åäèíàÿ è ñîñòîèò èç ïðîäîëüíûõ ñòâîëîâ è àíàñòîìîç,
ñîåäèíÿþùèõ äûõàëüöà êàæäîé ïàðû äðóã ñ äðóãîì. Ôóíêöèîíèðóþùàÿ êàê åäèíîå
öåëîå òðàõåéíàÿ ñèñòåìà õàðàêòåðíà äëÿ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ è ÷åøóéíèö, äëÿ ñêîëî-

Ðèñ. 2.5. Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ñîëüïóãè Galeodes: 2–6 — ñåãìåíòû ïðîñîìû; 1–Õ — ñåãìåíòû îïè-
ñòîñîìû; ä. — äûõàëüöå.

2 Òàêîå âåíòèëÿöèîííîå óñòðîéñòâî îòäåëà ôóíêöèîíèðóåò àíàëîãè÷íî àòðèóìó òðàõåéíûõ êàìåð äèïëîïîä.
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ïåíäð, íî ñðåäè ïàóêîîáðàçíûõ ïðåäñòàâëÿåò èñêëþ÷åíèå. Ó ñîëüïóã õîðîøî ðàçâèòà
âåíòèëÿöèîííàÿ ñåòü, è òðàõåè èìåþò áóëüøóþ åìêîñòü â îòëè÷èå îò ïàóêîâ, èìåþùèõ
òîëüêî äèôôóçèîííûå òðàõåè. Ñòåíêè òðàõåé ó ñîëüïóã èìåþò õîðîøî âûðàæåííûå
òåíèäèè è î÷åíü ïîõîæè ïî ñòðóêòóðå íà òàêîâûå íàñåêîìûõ. Äûõàëüöà ó ñîëüïóã ñíàá-
æåíû ðàçâèòûì çàìûêàòåëüíûì àïïàðàòîì. Èç âñåõ ïàóêîîáðàçíûõ ñîëüïóãè õàðàêòå-
ðèçóþòñÿ íàèáîëüøèì ñîâåðøåíñòâîì òðàõåéíîé ñèñòåìû — åå ïîëíîé èíòåãðàöèåé,
îáèëüíûì âåòâëåíèåì ñ ïðèçíàêàìè ñåãìåíòíîé óïîðÿäî÷åííîñòè, ïðèñïîñîáëåíèÿìè
ê âåíòèëÿöèè (à íå òîëüêî ê äèôôóçèè) è ê ðåãóëÿöèè ïîñòóïëåíèÿ âîçäóõà â òðàõåè.

Òîëüêî ïðîñîìàëüíûå î÷åíü ìàëåíüêèå è íåçàìåòíûå ñòèãìû èìåþòñÿ ó Ricinulei.
Îíè ðàñïîëàãàþòñÿ ïî áîêàì íà ãîëîâîãðóäè äîðñàëüíî îò òàçèêîâ III ïàðû íîã íà òðå-
óãîëüíûõ ñêëåðîòèçîâàííûõ ùèòêàõ. Ñòèãìà âåäåò â ìåøêîâèäíûé äîâîëüíî êîðîòêèé
àòðèóì, íàïðàâëåííûé âïåðåä. Îò êîíöà àòðèóìà îòõîäÿò òîíêèå òðàõåè, èìåþùèå îäè-
íàêîâûé äèàìåòð íà âñåì ïðîòÿæåíèè. Èíòèìà òðàõåéíûõ ñòâîëîâ ó Ricinulei èìååò
êîðîòêèå ïîïåðå÷íûå óòîëùåíèÿ. È ïî ðàñïîëîæåíèþ, è ïî ñòðóêòóðå òðàõåé Ricinulei
çàíèìàþò ñîâåðøåííî îñîáîå ìåñòî ñðåäè ïàóêîîáðàçíûõ, èõ òðàõåéíàÿ ñèñòåìà, êàê è
òàêîâàÿ ñîëüïóã, íå ìîæåò áûòü ãîìîëîãèçèðîâàíà ñ òðàõåéíîé ñèñòåìîé äðóãèõ ãðóïï.

Òîëüêî òðàõåéíîå äûõàíèå ñâîéñòâåííî è ñåíîêîñöàì (Opiliones), ó êîòîðûõ íà âåí-
òðàëüíîé ïîâåðõíîñòè áðþøêà â ïåðåäíåé åãî ÷àñòè îòêðûâàåòñÿ ïàðà ñòèãì, èìåþ-
ùèõ ðàçëè÷íîå ñòðîåíèå ó ðàçíûõ ãðóïï è âèäîâ. Ñòèãìû ëèáî ñêðûòû â ãëóáîêèõ áî-
ðîçäàõ íà çàäíåé ñòîðîíå òàçèêîâ 4-é ïàðû íîã (Trogulidae, Nemastomidae, Phalangidae),
ëèáî îòêðûâàþòñÿ íà âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòè áðþøêà (Ischyropsalidae). Îò ñòèãì,
ðàçäåëåííûõ ãåíèòàëüíîé ïëàñòèíêîé, îòõîäÿò äâà òðàõåéíûõ ñòâîëà, äàþùèõ ìíîæå-
ñòâî òðàõåé, ïðîíèçûâàþùèõ âñå òåëî è ïðîíèêàþùèõ äàæå â êîíå÷íîñòè. Êîððåëÿ-
òèâíî ñëàáî ðàçâèòà êðîâåíîñíàÿ ñèñòåìà. Òðàõåè èìåþò òèïè÷íóþ òåíèäèàëüíóþ âû-
ñòèëêó è ïî ñâîåìó ñòðîåíèþ ïîõîæè íà òðàõåè íàñåêîìûõ (ðèñ. 2.6). Îáùèé ïëàí ñòðî-
åíèÿ òðàõåéíîé ñèñòåìû ñåíîêîñöåâ âûðàâíåí â ïðå-
äåëàõ îòðÿäà. Èíòåðåñíîé îñîáåííîñòüþ Phalangidae
íàäî ñ÷èòàòü îáðàçîâàíèå íà òèáèÿõ âòîðè÷íûõ äûõà-
ëåö, ïðîðûâàþùèõñÿ èçíóòðè ïîñëå ôîðìèðîâàíèÿ
òðàõåé.

Îòðÿä ñîáñòâåííî ïàóêîâ (Araneina) õàðàêòåðèçó-
åòñÿ áîëüøèì ðàçíîîáðàçèåì ñòðîåíèÿ äûõàòåëüíûõ
îðãàíîâ åãî ïðåäñòàâèòåëåé.

Ðàíåå ïðèìåíÿâøååñÿ âûäåëåíèå ÷åòûðåõëåãî÷-
íûõ ïàóêîâ (Tetrapneumones) êàê ïîäêëàññà â ñâåòå ñî-
âðåìåííûõ èññëåäîâàíèé ïðèçíàåòñÿ èñêóññòâåííûì.
Äâóìÿ ïàðàìè ëåãêèõ õàðàêòåðèçóþòñÿ
Liphistiomorphae, Mygalomorphae è Hypochilidae èç
Araneomorphae.

Êàæäîå ëåãêîå îòêðûâàåòñÿ íà âåíòðàëüíîé ïîâåð-
õíîñòè. Ïåðåäíèå ñòèãìû ùåëåâèäíû è îáû÷íî òåñíî
ñâÿçàíû ñ ýïèãàñòðàëüíîé áîðîçäîé. Âòîðàÿ ïàðà ïî-
õîæèõ ïî ôîðìå ñòèãì íåñêîëüêî ïîçàäè îò ïåðåäíåé
ïàðû.

Äëÿ áîëüøèíñòâà ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà ïàóêîâ
õàðàêòåðåí ñìåøàííûé òèï äûõàíèÿ — ñ ïîìîùüþ è
ëåãêèõ (ïåðåäíÿÿ ïàðà), è òðàõåé, ðàçâèâàþùèõñÿ â òåõ
æå ìåñòàõ, ãäå ó ÷åòûðåõëåãî÷íûõ ïàóêîâ ðàñïîëàãà-
åòñÿ âòîðàÿ ïàðà ëåãêèõ, èëè íåðåäêî íåñêîëüêî ñìå-

Ðèñ. 2.6. Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ñåíî-
êîñöà Trogulus tricarinatus: ä.—
äûõàëüöå (ïî Ripper, 1931).
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ùàþùèõñÿ âïåðåä èëè íàçàä. Ó Araneomorpnae îò êàæäîé çàäíåé ñòèãìû îòõîäÿò áîêî-
âîé è ñðåäèííûé ñòâîëû. Ñðåäèííûå ñòâîëû — ýòî ðàçðàñòàþùèåñÿ çà÷àòêè àïîäåì 9-
ãî ñåãìåíòà. Óñèëåíèå ïðîíèöàåìîñòè èõ òîíêîé êóòèêóëû — ïóòü, âåäóùèé ê ôîðìè-
ðîâàíèþ òðàõåé, ëåãêî ïðîñëåæèâàåìûé â îíòîãåíåçå è â ñðàâíèòåëüíûõ ðÿäàõ.

Èíîãäà (ó Lycosidae, Araneidae) òðàõåè ÷àñòè÷íî ñîõðàíÿþò ñêåëåòíóþ ôóíêöèþ
àïîäåì.

Áîêîâûå ñòâîëû òðàõåé äâóëåãî÷íûõ ïàóêîâ ðàçâèâàþòñÿ êàê âïÿ÷èâàíèå òåõ ó÷àñ-
òêîâ, ãäå ó ÷åòûðåõëåãî÷íûõ îáðàçóþòñÿ ëåãî÷íûå ìåøêè.

Òðàõåè áûâàþò ëèáî ðàñõîäÿùèåñÿ, ëèáî ëîêàëèçîâàííûå. Ëîêàëèçîâàííûå áûâàþò (ïî
Purcell) äâóõ òèïîâ — òèïà Attus è òèïà Agelena. Òðàõåè ïåðâîãî òèïà õàðàêòåðèçóþòñÿ òåì,
÷òî îò ñòâîëîâ, èìåþùèõ ìíîãîêðàòíîå ñïèðàëüíîå óòîëùåíèå èíòèìû, îòõîäÿò äðåâîâèä-
íûå âåòâëåíèÿ (Uloboridae, Clubonidae, Attidae è äð.). Âòîðîé òèï òðàõåé — íåâåòâèñòûå òðà-
õåè, îáðàçóþùèå òîëüêî ÷åòûðå äëèííûõ ñòâîëà (Agelenidae, Lycosidae, Argiopidae, Drassidae
è äð.). Ðàñõîäÿùèåñÿ òðàõåè õàðàêòåðèçóþòñÿ òåì, ÷òî ó íèõ îò áîëåå èëè ìåíåå êðóïíîãî
àòðèóìà è îò òðàõåéíîãî ñòâîëà îòõîäÿò ìíîãî÷èñëåííûå ìåëêèå òðàõåè (ðèñ. 2.7).

Ñðàâíèòåëüíî íåìíîãî÷èñëåííû ïðåäñòàâèòåëè áåçëåãî÷íûõ ïàóêîâ, ó êîòîðûõ
òðàõåè ðàçâèëèñü íå òîëüêî òàì, ãäå îíè èìåþòñÿ ó äâóëåãî÷íûõ, íî è íà òåõ ìåñòàõ, íà
êîòîðûõ ó äâóëåãî÷íûõ ïàóêîâ çàêëàäûâàþòñÿ ëåãêèå (ðèñ. 2.8). Ýòî Caponiidae,
Telemidae, èìåþùèå òîëüêî îäíó ïàðó òðàõåé Symphytognathidae.

Ó Caponia ïåðåäíèå òðàõåè ñèòîâèäíûå, ëîêàëèçîâàííûå, îò àòðèóìà îòõîäèò ìíî-
ãî òðàõåé.

Îïûòû-ñ èçîëÿöèåé ëåãêèõ è òðàõåé ó äâóëåãî÷íûõ ïàóêîâ (ó Tegenaria è Lycosidae)
ïîêàçûâàþò, ÷òî ó íèõ áîëüøóþ ðîëü èãðàþò ëåãêèå. Òàê, ïî îïûòàì Íåìåíöà (Nemenz,
1954), ïðè çàêëåèâàíèè òîëüêî ëåãî÷íûõ ñòèãì ïàóêè Tegenaria ferruginea ïîãèáëè ÷å-
ðåç 90–300 ìèí., à èçîëÿöèÿ òîëüêî òðàõåé íå ñêàçûâàëàñü íà èõ ñîñòîÿíèè.

Ó Segestria, èìåþùèõ áîãàòûå âåòâëåíèÿìè, çàõîäÿùèå â ãîëîâîãðóäü òðàõåè, íà-
îáîðîò, âàæíû äëÿ ãàçîîáìåíà èìåííî òðàõåè.

Ðèñ. 2.7. Àïîäåìàëüíûå òðàõåéíûå ñòâîëû ïàóêîâ: 1 — çàäíèå Miagrammops, 2 — àïîäåìà (à.) è
òðàõåéíûå ñòâîëû (òð.) Loxosceles; 3 — òðàõåè Attus floricoia L.; à.ò.— àïîäåìàëüíûå òðàõåè;
ë.ò.— ëàòåðàëüíûå; amp.— àòðèóì (ïî Purcell, 1909; Snodgrass, 1952).
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Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî ñîîòíîøåíèå ïîëîæåíèÿ òðàõåé è ñåðäöà óêàçûâàåò íà òî, ÷òî
ðàçâèòèå òðàõåéíîé ñèñòåìû äåëàåò ìåíåå ñóùåñòâåííîé äûõàòåëüíóþ ôóíêöèþ ãåìî-
ëèìôû (íåñîìíåííóþ ó ëåãî÷íûõ ôîðì).

Òàê, ó ÷åòûðåõëåãî÷íûõ Liphistiomorpha ñåðäöå çàíèìàåò øåñòü ïåðåäíèõ ñåãìåí-
òîâ áðþøêà è èìååò ïÿòü ïàð îñòèé, à ó òðàõåéíûõ ïàóêîâ (Telemidae, Caponiidae) ñåð-
äöå óêîðî÷åííîå, òîëüêî ñ äâóìÿ ïàðàìè îñòèé.

Êîñâåííî, íî óáåäèòåëüíî, ýòî óêàçûâàåò íà âòîðè÷íûé õàðàêòåð òðàõåéíîé ñèñòå-
ìû ïàóêîâ. Óêîðà÷èâàíèå ñåðäöà èçâåñòíî è ó âîäíûõ Argyronetidae, âòîðè÷íî ïåðåõî-
äÿùèõ ê êîæíîìó äûõàíèþ, íà äîëþ êîòîðîãî ïàäàåò îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ ãàçîîáìåíà
ïàóêà-ñåðåáðÿíêè.

Òðàõåè ïàóêîâ íåðåäêî èìåþò î÷åíü ñëîæíóþ ñòðóêòóðó ñòåíîê. Ïîêðîâíàÿ ïðèðî-
äà òðàõåé ïàóêîâ ÿâñòâåííî âûðàæåíà — ãèïîäåðìà ñ ýëëèïòè÷åñêèìè ÿäðàìè îáâîëà-
êèâàåò òðàõåè, êóòèêóëÿðíàÿ òåíèäèàëüíàÿ âûñòèëêà êîòîðûõ íåñåò ìíîãî÷èñëåííûå
ïàëî÷êîâèäíûå òðèõîìû. Ýòè òðèõîìû èíîãäà íà êîíöå ðàñøèðÿþòñÿ, à èíîãäà íåñóò
âåðòèêàëüíûå âåòâè, óòîëùåííûå ïðè îñíîâàíèè. Òàêèì îáðàçîì, âíóòðåííèé ïðîñâåò
òðàõåéíîé òðóáêè èìååò êàê áû äîïîëíèòåëüíóþ ðåøåò÷àòóþ âûñòèëêó, îáðàçóåìóþ
òðèõîìàìè, ôóíêöèÿ êîòîðûõ — ïðåäîõðàíåíèå òðàõåé îò ñïàäàíèÿ.

Ðàñïðîñòðàíåíèå ëåãêèõ è òðàõåé ó ðàçíûõ ãðóïï ïàóêîâ ñ ó÷åòîì âîçìîæíîé ïðè-
ìèòèâíîñòè è âòîðè÷íîñòè äðóãèõ êîìïëåêñîâ ïðèçíàêîâ, à òàêæå ñðàâíåíèå êîððåëÿ-
òèâíûõ èçìåíåíèé ñåðäöà è äðóãèõ îðãàíîâ, âûçûâàåìûõ ðàçâèòèåì òðàõåéíîé ñèñòå-

Ðèñ. 2.8. Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà áåçëåãî÷íûõ ïàóêîâ:
1 — Anapis hamigera E.S.; 2 — Pseudanapis algerica

E.S.; 3 — Chasmocephalon sp. (ïî Fage, 1937).
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ìû, óáåæäàåò â òîì, ÷òî ó ïàóêîâ äðåâíåå ëåãî÷íîå äûõàíèå, ÷òî òðàõåè — âòîðè÷íîå
ïðèîáðåòåíèå â ôèëîãåíåçå ýòîé ãðóïïû õåëèöåðîâûõ.

Òî, ÷òî òðàõåè ðàçâèâàþòñÿ â òåõ æå ìåñòàõ, ãäå ó äðóãèõ ãðóïï ïàóêîâ èìåþòñÿ
ëåãêèå, íåðåäêî ïðèâîäèëî çîîëîãîâ ê ìûñëè î ãîìîëîãèè ýòèõ îáðàçîâàíèé.

Ïî-âèäèìîìó, ïðèäûõàëüöåâàÿ ÷àñòü òðàõåé Dysdera ìîæåò áûòü ðàñöåíåíà êàê ãî-
ìîëîã àòðèàëüíîé ÷àñòè ëåãêîãî, íî â öåëîì òðàõåè — íå ãîìîëîãè ëåãêèõ. Ìîíòãîìåðè
(Montgomery, 1909) íàøåë, ÷òî â ïðîöåññå ýìáðèîãåíåçà ëåãêèå ðàçâèâàþòñÿ çà ñ÷åò
âðàñòàíèÿ ïîãðóæåííîé ÷àñòè çà÷àòêà êîíå÷íîñòè, à òðàõåè îáðàçóþòñÿ â îíòîãåíåçå
ïîçæå è íåçàâèñèìî, êîãäà çà÷àòîê êîíå÷íîñòè óæå èñ÷åçàåò è çàêëàäêà òðàõåè ïðîèñõî-
äèò ïîçàäè òîãî ìåñòà, íà êîòîðîì áûë ýòîò çà÷àòîê (öèòèðîâàíî ïî Snodgrass, 1952).

Ðèïïåð (Ripper, 1931) ñòàðàåòñÿ ïðåîäîëåòü ïðåïÿòñòâèå ê ãîìîëîãèçàöèè ëåãêèõ è òðà-
õåé, ðàññìàòðèâàÿ ëåãêèå ïàóêîîáðàçíûõ êàê «âååðîîáðàçíûå òðàõåè» («Fächertracheae»),
÷òî, îäíàêî, íå óñòðàíÿåò ïðèíöèïèàëüíûõ îòëè÷èé ýòèõ ñòðóêòóð. Ïðåèìóùåñòâà òðàõåé-
íîãî äûõàíèÿ êàê îñíîâû ñíàáæåíèÿ êèñëîðîäîì òêàíåé íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ïðîñëå-
æèâàåìîãî â ðàçíûõ ãðóïïàõ, äåëàþò ïîíÿòíûì ðàçâèòèå òðàõåé íà ìåñòå ðåäóöèðóþùèõ-
ñÿ ëåãêèõ, òàê êàê èìåííî ýòè ó÷àñòêè ïîêðîâîâ ñîõðàíÿþò ïðîíèöàåìîñòü — íåîáõîäèìîå
óñëîâèå ôóíêöèîíèðîâàíèÿ òðàõåé. Ãîìîëîãè÷íû äðóã äðóãó ìåñòà ðàçâèòèÿ äûõàòåëüíûõ
îðãàíîâ ó ïàóêîâ, íî ëåãêèå è òðàõåè — íå ãîìîëîãè ìåæäó ñîáîþ.

Â ïðåäåëàõ îáøèðíîé ãðóïïû êëåùåé (Acarina) íàáëþäàåòñÿ èñêëþ÷èòåëüíîå ìíî-
ãîîáðàçèå ðàçâèòèÿ òðàõåéíîé ñèñòåìû è ðàñïîëîæåíèÿ ñòèãì. Ïîñëåäíèé ïðèçíàê îðãà-
íèçàöèè êëàäåòñÿ â îñíîâó ìíîãèõ ñèñòåì êëàññèôèêàöèè êëåùåé, íà÷èíàÿ ñ ñèñòåì
Êðàìåðà (Kramer, 1877), Êàíåñòðèíè (Canestrini, 1891) è äð.

Ó ìíîãèõ êëåùåé äûõàíèå êîæíîå, òðàõåè îòñóòñòâóþò. Êàê ïðàâèëî, ïîÿâëåíèå
òðàõåé â îíòîãåíåçå ïðîèñõîäèò ïîçäíî — ðåäêî ó ëè÷èíîê, ÷àùå ó íèìô. Äûõàëüöà íà
ïðîñîìå ðàñïîëîæåíû âåíòðàëüíî. Îíè áûâàþò ïîçàäè 4-é ïàðû íîã (Metastigmata),
ìåæäó 3- è 4-é ïàðàìè (Mesostigmata), ìåæäó 2- è 3-é (Parastigmata), ìåæäó îñíîâàíè-
ÿìè ïåäèïàëüï è 1-é ïàðîé íîã (Heterostigmata), ìåæäó õåëèöåðàìè è ïåäèïàëüïàìè
(Stomatostigmata) èëè äîðñàëüíî âïåðåäè õåëèöåð (Prostigmata).

Áûâàåò äâå ïàðû ñòèãì, íàïðèìåð ó Holthyris (Parastigmata), ó êîòîðûõ ïåðåäíÿÿ
ïàðà äûõàëåö íàä êîêñàìè 2-é ïàðû íîã, à çàäíÿÿ äàðà — êàóäàëüíî îò íèõ.

Ó Cryptostigmata (Oribatei) ÷åòûðå ïàðû ñòèãì íà ïðîñîìå, à ó Notostigmata ÷åòûðå
ïàðû ñòèãì íà îïèñòîñîìå. Òàêèì îáðàçîì, ïîëîæåíèå è ÷èñëî ñòèãì ó êëåùåé íåîáû-
÷àéíî âàðüèðóåò, ïðè÷åì, íåñîìíåííî, íåâîçìîæíà êàêàÿ-ëèáî ãîìîëîãèçàöèÿ ýòèõ îá-
ðàçîâàíèé ó ðàçíûõ ãðóïï. ×èñëî òðàõåé ó êëåùåé òîæå êðàéíå èçìåí÷èâî, íàïðèìåð ó
Pediculopsis èõ êîëè÷åñòâî ó ðàçíûõ îñîáåé êîëåáëåòñÿ (5–10).

Íàèáîëåå ñîâåðøåííî ðàçâèòû òðàõåè ó Ixodidae, ó êîòîðûõ, áëàãîäàðÿ ïîñòîÿííî
îòêðûòîé áîëüøåé ÷àñòè ïîâåðõíîñòè òåëà ïðè ïèòàíèè íà æèâîòíîì-õîçÿèíå, ïîêðî-
âû äèôôåðåíöèðóþòñÿ â íàïðàâëåíèè ðàçâèòèÿ íåïðîíèöàåìîé äëÿ òðàíñïèðàöèè ýïè-
êóòèêóëû.

Â õàðàêòåðå òðàõåé Ixodidae, â èõ âåòâëåíèè, îêîí÷àíèè â êëåòêàõ, â íàëè÷èè àíàñ-
òîìîç, â ñòðóêòóðå òåíèäèàëüíîé âûñòèëêè è ò.ä. ìíîãî ÷åðò ñõîäñòâà ñ òðàõåéíîé ñèñ-
òåìîé íàñåêîìûõ.

Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ òðàõåè íå âåòâèñòûå, íî ó Metastigmata (Ixodidae) îíè îáû÷íî
ñèëüíî âåòâÿòñÿ.

Áûâàåò, ÷òî ñòèãìû ñïåðâà âåäóò â âåíòèëÿöèîííóþ êàìåðó, îò êîòîðîé îòõîäèò
ìíîãî ìåëêèõ òðàõåé (íàïðèìåð ó Bdella), à èíîãäà îòäåëüíûå ìåëêèå, òðàõåè, íàïðè-
ìåð ó Smaris (èç Erythraeidae), îòêðûâàþòñÿ íåïîñðåäñòâåííî íà ïîâåðõíîñòè òåëà.

Â îòíîøåíèè òðàõåé ó êëåùåé Ðåéòåð (Reuter, 1909) åùå â íà÷àëå íàøåãî âåêà ïðèøåë
ê âûâîäàì, ÷òî ýòî îáðàçîâàíèå — sui generis, ò.å. íå ãîìîëîãè÷íîå òðàõåÿì äðóãèõ ãðóïï
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Ðèñ. 2.9. Òðàõåè, ñâÿçàííûå ñ òðèõîáîòðèàëüíûì îðãàíîì îðèáàòèä: 1 — ðàçðåç òðèõîáîòðèàëü-
íîãî îðãàíà; 2 — ó÷àñòîê ñ òðàõåÿìè (ïî Tarman, 1959).

÷ëåíèñòîíîãèõ. Â ÷àñòíîñòè, ó Oribatei îíè ñâÿçàíû ñ îñíîâàíèåì îðãàíîâ ÷óâñòâ — òðèõî-
áîòðèé, ôóíêöèÿ êîòîðûõ òàêæå òðåáóåò ïðîíèöàåìûõ ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ (ðèñ. 2.9).

* * *

Åñëè ó íàçåìíûõ õåëèöåðîâûõ òðàõåéíîå äûõàíèå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîþ òîëüêî îäèí
èç òèïîâ âîçäóøíîãî äûõàíèÿ, òî ó ïðåäñòàâèòåëåé ïîäòèïà Atelocerata ýòî îñíîâíîé
òèï äûõàíèÿ; íåäàðîì ìíîãîíîæêè è íàñåêîìûå, îáúåäèíÿåìûå â ýòîò ïîäòèï, íåðåäêî
íàçûâàþòñÿ îáùèì òåðìèíîì «Tracheata».

ÒÐÀÕÅÉÍÀß ÑÈÑÒÅÌÀ ÏÐÎÃÎÍÅÀÒ

Ó èìåþùèõ íåæíûå ïîêðîâû Symphyla áîëüøóþ ðîëü èãðàåò, êîíå÷íî, êîæíîå äû-
õàíèå, îäíàêî ÷àñòè÷íî ñíàáæåíèå òêàíåé ïåðåäíåãî îòäåëà òåëà îñóùåñòâëÿåòñÿ è ñ
ïîìîùüþ òðàõåé.

Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ýòèõ ìíîãîíîæåê ïî ñâîåìó ïîëîæåíèþ îòëè÷àåòñÿ îò òðàõåéíîé
ñèñòåìû äðóãèõ Myriapoda. Åäèíñòâåííàÿ ïàðà ñòèãì ðàñïîëàãàåòñÿ íà ãîëîâå, ïîçàäè îò
îñíîâàíèé óñèêîâ. Îòõîäÿùèå îò ñòèãì òðàõåè ìàëî âåòâÿòñÿ, è èõ âåòâè ðàñïðîñòðàíÿ-
þòñÿ òîëüêî â ãîëîâå è â òðåõ ïåðåäíèõ ñåãìåíòàõ. Îñíîâíûå ñòâîëû îòõîäÿò îò ñòèãìû
íàçàä è çàãèáàþòñÿ ê ãîëîâå. Â ýìáðèîãåíåçå ó Hanseniella çà÷àòî÷íûå âïÿ÷èâàíèÿ òðàõåé
çàêëàäûâàþòñÿ íà 9-é äåíü â îáëàñòè ìàíäèáóëÿðíîãî ñåãìåíòà, íî äî ïåðâîé ëèíüêè
äûõàëüöà íå ôóíêöèîíèðóþò (Tiegs, 1940). Íå òîëüêî ïîëîæåíèå äûõàëåö ó ñèìôèë ñî-
âåðøåííî íåãîìîëîãè÷íî äðóãèì Atelocerata, íî è õàðàêòåð òðàõåéíûõ ñòâîëîâ ðåçêî îò-
ëè÷åí — ãëàâíûå òðàõåè íå èìåþò ñïèðàëüíûõ èëè êîëüöåâèäíûõ òåíèäèåâ. Øàãðåíèðî-
âàííàÿ âûñòèëêà òðàõåéíûõ ñòâîëîâ ïðîäîëæàåòñÿ è â âåòâè. Íåêîòîðûå àâòîðû (Richards,
Korda, 1950) ñ÷èòàþò, ïðàâäà, ñåò÷àòîñòü èíòèìàëüíîé âûñòèëêè îáðàçîâàíèåì íåïîë-
íûõ òåíèäèé. Ýòè îáñòîÿòåëüñòâà íå ïîçâîëÿþò ãîìîëîãèçèðîâàòü òðàõåéíóþ ñèñòåìó
Symphyla ñ òàêîâîé êàêèõ-ëèáî äðóãèõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Ó äèïëîïîä, êðîìå Proterandria, íà êàæäîì ñåãìåíòå òóëîâèùà èìååòñÿ ïî ïàðå ñòèãì,
ðàñïîëîæåííûõ âåíòðî-ëàòåðàëüíî (ó Proterandria íà I è II òóëîâèùíûõ ñåãìåíòàõ ñòèãì
íåò); ñòèãìû èìåþòñÿ è íà ãîíîïîäíûõ ñåãìåíòàõ (ðèñ. 2.10).

1
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Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ñîñòîèò èç âåíòèëÿöèîííîé êàìåðû, â êîòîðóþ îòêðûâàåòñÿ äû-
õàëüöå (òàê íàçûâàåìîé òðàõåéíîé ñóìêè), è èç îòõîäÿùèõ îò íåå ìåëêèõ âåòâÿùèõñÿ
(ó Pselaphognatha è Opisthandria) èëè íåâåòâèñòûõ áîëåå êðóïíûõ (ó Proterandria) òðà-
õåé. Ïî-âèäèìîìó, ñòðîåíèå òðàõåé ñâÿçàíî ó äèïëîïîä ñ ôîðìîé òåëà — ñíàáæåíèå
êèñëîðîäîì òêàíåé óçêîòåëûõ ôîðì (íàïðèìåð, Polydesmus) îáåñïå÷èâàåòñÿ è íåâåòâè-
ñòûìè òðàõåÿìè, à ïðè øèðîêîì òåëå (ó Glomeris) âîçíèêàåò íåîáõîäèìîñòü â äîïîëíè-
òåëüíîì âåòâëåíèè òðàõåé.

Òðàõåéíàÿ ñóìêà âîçíèêàåò êàê âïÿ÷èâàíèå ýêòîäåðìû, è åå ïîêðîâû ïåðåõîäÿò â
ïîêðîâû ïîâåðõíîñòè òåëà. Îäíàêî íà ñðåçàõ ÷åðåç òðàõåéíóþ ñóìêó Opisthospermophora
õîðîøî ïðîñëåæèâàåòñÿ ìåñòî, ãäå áðþøíàÿ ïîâåðõíîñòü âûñòèëêè ñóìêè ñëèâàåòñÿ ñ
ïîêðîâàìè, óòðà÷èâàÿ ñâîþ ñàìîñòîÿòåëüíîñòü.

Ïîëîæåíèå òðàõåéíîé ñóìêè ñâÿçàíî ñî ñòðîåíèåì ñòåðíèòîâ è ìåñòîíàõîæäåíèåì
òàçèêîâ, ïîñêîëüêó ê ñòåíêàì òðàõåéíûõ ñóìîê ïðèêðåïëÿþòñÿ ìûøöû. Òàêèì îáðàçîì,
ñ îäíîé ñòîðîíû, òðàõåéíûå ñóìêè ôóíêöèîíèðóþò êàê ñêåëåòíûå îáðàçîâàíèÿ, à ñ äðó-
ãîé — ïðèêðåïëÿþùèåñÿ ê íèì ìûøöû êîíå÷íîñòåé èìåþò çíà÷åíèå è âåíòèëÿöèîí-
íûõ! Â ýòîé ñâÿçè óìåñòíî âñïîìíèòü, ÷òî ó ëîæíîñêîðïèîíîâ, ò. å. ó ãðóïïû, âåñüìà
äàëåêîé îò äèïëîïîä, ïðèëåãàþùèå ê äûõàëüöàì îòäåëû òðàõåéíîé ñèñòåìû òîæå èìåþò
õàðàêòåð «âåíòèëÿöèîííûõ êàìåð», îáúåì êîòîðûõ ìîæåò ìåíÿòüñÿ ïðè ñîêðàùåíèÿõ ìóñ-
êóëîâ-äèëàòàòàðîâ.

Ðèñ. 2.10. Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà äèïëîïîä: 1 — òðàõåéíàÿ ñóìêà êèâñÿêà Julus; 2 — îêîí÷àíèå òðà-
õåîë â ñèíöèòèè; 3 — äûõàëüöå ñ ôèëüòðóþùèì àïïàðàòîì; 4 — äûõàëüöå è òðàõåéíàÿ ñóìêà ó
îñíîâàíèÿ êîíå÷íîñòè Glomeris (ñòåðíàëüíàÿ îáëàñòü âñêðûòà); ä. — äûõàëüöå; ò.å.— òðàõåéíàÿ
ñóìêà; ò. — òðàõåÿ (Seifert, 1961).
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Òðàõåéíûå ñóìêè äèïëîïîä èìåþò ëèáî ñèëüíî ñêëåðîòèçîâàííûå ñòåíêè [ó êèâñÿ-
êîâ (ðèñ. 2.10, 1) è äðóãèõ Opisthandria è ìíîãîñâÿçîâ], ëèáî ñëàáî ñêëåðîòèçîâàííûå ñ
ìíîãî÷èñëåííûìè òîíêèìè «îêíàìè» (Colobognatha).

Ó Glomeridae è Gervaisiidae â ïîñëåäíåé ÷àñòè òðàõåéíîé ñóìêè åå ñòåíêè èìåþò
ñïèðàëüíîå óòîëùåíèå, ÷òî ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü âåíòèëÿöèîííûå êàìåðû êàê ïðî-
èçâîäíûå òðàõåé. Èç âåíòèëÿöèîííîé êàìåðû ïîñòóïèâøèé â íåå âîçäóõ äèôôóíäèðó-
åò â òîíêèå òðàõåéíûå òðóáî÷êè.

Ó Proterandria, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ ìíîãî÷èñëåííûìè ïó÷êàìè ìåëêèõ òðàõåé, â
ñòåíêàõ òðàõåéíîé ñóìêè èìåþòñÿ îòâåðñòèÿ. Ìåñòà îòõîäà òðàõåé îò ñóìêè õàðàêòåðè-
çóþòñÿ òîíêèìè ñòåíêàìè. ×èñëî òðàõåé âàðüèðóåò ó ðàçëè÷íûõ ôîðì, ðàâíî êàê è èõ
ïîëîæåíèå îòíîñèòåëüíî äûõàëåö.

Òðàõåè, îòõîäÿùèå îò âåíòèëÿöèîííîé êàìåðû, èìåþò ïîñòîÿííûé îáúåì áëàãîäà-
ðÿ óêðåïëåíèþ èõ ñòåíîê ñïèðàëüíûìè òåíèäèÿìè. Îíè íå âåòâÿòñÿ, íå îáðàçóþò àíà-
ñòîìîç è ïðîäîëæàþòñÿ â ñîñåäíèå ñåãìåíòû.

Òðàõåè çàêàí÷èâàþòñÿ êàïèëëÿðàìè, âõîäÿùèìè, êàê ïîêàçàë Ðåìè (Remy, 1925), â
ñèíöèòèàëüíîå îáðàçîâàíèå, îêðóæàþùåå òàêîé êàïèëëÿð (ðèñ. 2.10, 2).

Ó Opisthandria (è ó Pselaphognatha) ìåøêîâèäíûå òðàõåéíûå ñóìêè ïåðåõîäÿò â íå-
ìíîãèå äèôôóçèîííûå òðàõåè, êîòîðûå äàëåå äðåâîâèäíî âåòâÿòñÿ. Â òîëñòûõ ñòâîëàõ
ýòèõ ôîðì ñïèðàëüíûå òåíèäèè âûðàæåíû ÿâñòâåííåå, ÷åì ó Proterandria, è òàêèå êðóï-
íûå òðàõåè ïîõîæè íà òðàõåè íàñåêîìûõ. Ñõîäñòâî òðàõåé ãëîìåðèä ñ òðàõåÿìè íàñåêî-
ìûõ óñèëèâàåòñÿ è òåì, ÷òî ó íèõ òðàõåè, ðàçâåòâëÿÿñü íà êàïèëëÿðû, âõîäÿò â êîíå÷-
íûå êëåòêè. Îäíàêî, ðàçóìååòñÿ, ãîìîëîãèçèðîâàòü òðàõåéíóþ ñèñòåìó Opisthandria ñ
òðàõåéíîé ñèñòåìîé íàñåêîìûõ íåëüçÿ. Opisthandria — ñïåöèàëèçèðîâàííûå ôîðìû, è
ñõîäñòâî òðàõåéíûõ ñèñòåì ýòèõ Diplopoda è Insecta, êàê ïîä÷åðêèâàë Ôåðõåôô (Verhoeff,
1917, 1925), ÿâíî âòîðè÷íî è âîçíèêàåò êîíâåðãåíòíî. Ðèïïåð (Ripper, 1931) ñ÷èòàåò,
÷òî ñðåäè äèïëîïîä íàèáîëåå ïðèìèòèâíîé, õîòÿ è íå ïåðâè÷íîé äëÿ êëàññà ñòðóêòó-
ðîé òðàõåé õàðàêòåðèçóþòñÿ Colobognatha. Ó òàêèõ ïðåäñòàâèòåëåé ýòîé î÷åíü âëàãî-
ëþáèâîé ãðóïïû, êàê Polyzonium germanicum L., îò ìàëåíüêîãî äûõàëüöà îòõîäèò òðà-
õåéíàÿ ñóìêà, ñîñòîÿùàÿ èç íà÷àëüíîé òðóáêè, ïåðåõîäÿùåé â íàðóæíóþ è âíóòðåí-
íþþ êàìåðû, îòêóäà íà÷èíàþòñÿ ïó÷êè íåæíûõ òðóáî÷åê. Íà íîãàõ ó Colobognatha åñòü
ñïîñîáíûå âûïÿ÷èâàòüñÿ ïîä äàâëåíèåì ãåìîëèìôû ó÷àñòêè, ïîêðûòûå òîíêèìè ïðî-
íèöàåìûìè ïîêðîâàìè, îáåñïå÷èâàþùèìè ãàçîîáìåí, àíàëîãè÷íî òîìó, êàê ñðåäè íà-
ñåêîìûõ ýòî íàáëþäàåòñÿ ó ùåòèíîõâîñòîê.

Ðèïïåð ñ÷èòàåò, ÷òî ìàëî âåðîÿòíî âòîðè÷íîå ðàçâèòèå òàêèõ íåäîñòàòî÷íî ýôôåê-
òèâíûõ äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ ó ôîðì, èìåâøèõ ðàçâèòóþ òðàõåéíóþ ñèñòåìó, ñ ÷åì îí
è ñâÿçûâàåò âîçìîæíóþ ïðèìèòèâíîñòü òðàõåé Colobognatha.

Â îáùåì òðàõåéíàÿ ñèñòåìà Diplopoda íå ìîæåò áûòü ãîìîëîãèçèðîâàíà ñ òàêîâîé
äðóãèõ ãðóïï Myriapoda èëè âîîáùå äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, õîòÿ â îòäåëüíûõ äåòàëÿõ
ñòðîåíèÿ òðàõåé ìîæíî îáíàðóæèòü ïðèçíàêè ñõîäñòâà ñ ëîæíîñêîðïèîíàìè, ñ íàñåêî-
ìûìè è õèëîïîäàìè. Ýòî ñõîäñòâî áûâàåò ãëóáîêèì, íî âñåãäà ÿâíî âòîðè÷íî. Ó
Diplopoda òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ðàçâèëàñü â ïðåäåëàõ êëàññà, à íå óíàñëåäîâàíà îò ïðåä-
êîâ, îáùèõ ñ äðóãèìè ÷ëåíèñòîíîãèìè.

ÒÐÀÕÅÉÍÀß ÑÈÑÒÅÌÀ ÃÓÁÎÍÎÃÈÕ ÌÍÎÃÎÍÎÆÅÊ

Õîòÿ êëàññ ãóáîíîãèõ (Chilopoda) ïðåäñòàâëÿåò âïîëíå ÷åòêî õàðàêòåðèçóåìóþ òàê-
ñîíîìè÷åñêóþ åäèíèöó, ñîñòàâëÿþùèå ýòîò êëàññ ãðóïïû ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê
îòäåëüíûå âåòâè, äîâîëüíî äàâíî ðàçîøåäøèåñÿ. Êàæäàÿ èç âåòâåé õàðàêòåðèçóåòñÿ
ñâîåîáðàçíîé ñïåöèàëèçàöèåé, è ðàñïîëîæèòü îòðÿäû â ïîðÿäêå, îòðàæàþùåì ôèëîãå-
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íåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ, íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì. Ïî ñòðîåíèþ äûõàòåëüíîé ñèñ-
òåìû è ïî ðÿäó äðóãèõ ïðèçíàêîâ íàèáîëåå åñòåñòâåííî äåëåíèå õèëîïîä íà ïîäêëàññû
Pleurostigmata è Notostigmata, êàê ýòî áûëî ñäåëàíî Ïîêîêêîì (Pocock, ïî: Attems, 1926)
è ïîäòâåðæäåíî ðåâèçèåé âíóòðåííåé îðãàíèçàöèè ãóáîíîãèõ, ïðîâåäåííîé Êàóôìà-
íîì (1961).

Ó Notostigmata (Scutigeridae) òðàõåéíàÿ ñèñòåìà èìååò àáåððàíòíîå âòîðè÷íîå ñòðî-
åíèå, êàê ýòî åäèíîäóøíî ïîä÷åðêèâàþò âñå àâòîðû (ñì. Prunesco, 1965).

Ó Scutigera òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ÿâíî íåãîìîëîãè÷íà òàêîâîé îñòàëüíûõ ãðóïï ãóáî-
íîãèõ. Ó ñêóòèãåð äûõàëüöà (íàçûâàåìûå îáû÷íî «stomata») íåïàðíûå, ðàñïîëîæåí-
íûå â ùåëÿõ íà ñêëàäêàõ ïîä ñåìüþ òåðãèòàìè (1, 3, 5, 8, 10, 12 è 14). Êàæäîå äûõàëüöå
âåäåò â îáøèðíóþ âåñòèáóëÿðíóþ êàìåðó, îò ñòåíîê êîòîðîé îòõîäèò îêîëî 600 òðàõåé;
ðàñïîëàãàþùèõñÿ â ïÿòü-øåñòü ñëîåâ. Êàæäàÿ òðàõåéíàÿ òðóáêà äâàæäû äèõîòîìè÷åñ-
êè âåòâèòñÿ, íî àíàñòîìîç ìåæäó îòäåëüíûìè òðàõåÿìè íåò (ðèñ. 2.11). Ó îñòàëüíûõ
ãóáîíîãèõ äûõàëüöà ðàñïîëàãàþòñÿ ïî áîêàì òåëà (îòêóäà è íàçâàíèå «Pleurostigmata»)
íàä êîêñàìè, áëèæå ê òåðãèòàì. Äûõàëüöà ñ èõ ïðî÷íûìè ïåðèòðåìàìè íàõîäÿòñÿ íà
ñèëüíî ñêëåðîòèçîâàííûõ ýëåìåíòàõ ïîñðåäè ìÿãêîé ìåìáðàíû. Ðàñïîëîæåíèå òðàõåé
â îáëàñòè ìåæñêëåðèòíûõ ìåìáðàí, íà ïåðåïîí÷àòûõ ïëåâðàõ ó õèëîïîä õîðîøî ñîãëà-
ñóåòñÿ ñ âîçìîæíîñòüþ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî âîçíèêíîâåíèÿ òðàõåé â ðåçóëüòàòå äèôôå-

Ðèñ. 2.11. Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ìóõîëîâêè (Scuiigera): 1 — òðàõåéíàÿ ñèñòåìà VI ñåãìåíòà (ñî ñïèí-
íîé ñòîðîíû); 2 — òðàõåéíàÿ ñèñòåìà IV ñåãìåíòà â ðàçðåçå; ä.î. — äûõàòåëüíîå îòâåðñòèå âîç-
äóøíîé êàìåðû; â.ê. — ïîëîñòü âîçäóøíîé êàìåðû; ò. — òðàõåè.

1
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ðåíöèðîâêè òîíêèõ ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ, ñîõðàíÿâøèõ äûõàòåëüíóþ ôóíêöèþ ïðè ïðî-
ãðåññèâíîé ñêëåðîòèçàöèè äðóãèõ ó÷àñòêîâ ïîâåðõíîñòè òåëà.

Êàóôìàí (1960) îòìå÷àåò áîëüøóþ ïðèìèòèâíîñòü äûõàòåëüíîé ñèñòåìû ãåîôè-
ëîìîðôíûõ ìíîãîíîæåê, ó êîòîðûõ íà êàæäîì íåñóùåì íîãè ñåãìåíòå òóëîâèùà (êðî-
ìå ïîñëåäíåãî) èìååòñÿ ïî ïàðå äûõàëåö (ðèñ. 2.12).

Ó ãåîôèëèä äûõàëüöà, èìåþùèå ïåðèòðåìó, âåäóò â àòðèàëüíóþ ïîëîñòü, îò êîòî-
ðîé îòõîäÿò òðàõåéíûå ñòâîëû. Àòðèóì è îñíîâàíèÿ òðàõåéíûõ ñòâîëîâ èìåþò ïàëî÷-
êîâèäíûå âûðîñòû (òðèõîìû), íî íå èìåþò òåíèäèàëüíîé âûñòèëêè, õàðàêòåðíîé äëÿ
äðóãèõ ó÷àñòêîâ òðàõåé. Ýòî ìîæíî ðàñöåíèòü êàê ïðèçíàê òîãî, ÷òî îñíîâàíèÿ òðàõåé
èìåþò àòðèàëüíóþ ïðèðîäó.

Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ îò êàæäîé ñòèãìû áåðóò íà÷àëî òðàõåéíûå ñòâîëû (ïåðå-
äíèå ñòèãìû òóëîâèùíûõ ñåãìåíòîâ íà÷èíàÿ ñ 4-ãî è ïîñëåäíÿÿ ïàðà ñòèãì).

Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà Geophilus õàðàêòåðèçóåòñÿ òåì, ÷òî â ãîëîâíîì îòäåëå âåòâè îá-
ðàçóþò õèàçìû. Çíà÷åíèå õèàçì, âåðîÿòíî, — áåñïåðåáîéíîå ñíàáæåíèå êèñëîðîäîì
ìîçãà äàæå â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ó ýòèõ ïî÷âåííûõ ìíîãîíîæåê ñëó÷àéíî çàñîðÿåòñÿ
äûõàëüöå ñ îäíîé èç ñòîðîí; òåëà (àíàëîãè÷íî, íàïðèìåð, ó êàìïîäåè).

Äîðñàëüíûå ñòâîëû, ïðîõîäÿùèå âäîëü âñåãî òåëà ñ êàæäîé ñòîðîíû, â êàæäîì ñåã-
ìåíòå ñîïðèêàñàþòñÿ äðóã ñ äðóãîì; â ìåñòàõ ñîïðèêîñíîâåíèÿ òðàõåè íå èìåþò òåíè-
äèé, íî èìåþò õèòèíîâûå âûðîñòû (òðèõîìû), òàêèå, êàê â àòðèóìå è ó îñíîâàíèÿ òðà-
õåé. Òàêèì îáðàçîì, çäåñü ôîðìèðóåòñÿ åùå îäèí ôèëüòðóþùèé àïïàðàò. Â îáëàñòè
ñåðäå÷íûõ òðàõåé ó ãåîôèëèä ÷àñòî íàáëþäàþòñÿ àíàñòîìîçû, îñîáåííî ó áîëåå ñòà-
ðûõ îñîáåé. Âîîáùå ñ âîçðàñòîì óñëîæíÿåòñÿ òðàõåàöèÿ: íåðåäêî ó ñòàðûõ ìíîãîíî-
æåê áûâàþò òàêèå òðàõåè, êîòîðûõ íåò ó ìîëîäûõ.

Äàæå ó ãåîôèëèä, ó êîòîðûõ íàèáîëåå ÷åòêî âûðàæåíà ñåãìåíòàöèÿ òðàõåéíîé ñèñ-
òåìû, ýòà ñåãìåíòàöèÿ íå îòâå÷àåò îñíîâíîé ìåòàìåðèè. Êàæäûé òðàõåîñîìèò (äûõàëüöå,
àòðèóì è îòõîäÿùèå îò íåãî ñòâîëû òðàõåé) ñíàáæàþò âîçäóõîì íå òîëüêî ñåãìåíò, íà

Ðèñ. 2.12.  (35) Geophilus proximus Ñ. L. Koch: 1 — ïðîäîëüíûé ðàçðåç äûõàëüöà; 2 — ñõåìà
ðàñïîëîæåíèÿ òðàõåé â òóëîâèùíûõ ñåãìåíòàõ XX, XXI — ïîðÿäêîâûå íîìåðà ñåãìåíòîâ òóëîâè-
ùà (ïî Êàóôìàíó, 1960).
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êîòîðîì íàõîäÿòñÿ äûõàëüöà, íî è ñîñåäíèå ñåãìåíòû. Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî òðàõåéíàÿ
ñèñòåìà Geophilomorpha ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê âòîðè÷íîå îáðàçîâàíèå, åå ìåòà-
ìåðèÿ íå èìååò äðåâíèõ ÷åðò èñòèííîé ìåòàìåðèè ÷ëåíèñòûõ.

Â ïîëüçó âòîðè÷íîñòè òðàõåéíîé ñèñòåìû ó ãåîôèëîìîðô ñâèäåòåëüñòâóåò è òîò
ôàêò, ÷òî âûøåäøèå èç ÿèö îñîáè îáëàäàþò êîæíûì äûõàíèåì, à òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ó
íèõ íå ðàçâèòà.

Ñòèãìû ó ãåîôèëîìîðô ïîÿâëÿþòñÿ ïîñëå îäíîé-äâóõ ëèíåê è âîçíèêàþò êàê áëåä-
íî-æåëòûå âïÿ÷èâàíèÿ ýêòîäåðìû, ïî êðàÿì êîòîðûõ îáðàçóþòñÿ íåáîëüøèå äóæêè,
ñîåäèíÿþùèåñÿ â îêðóãëûå ïåðèòðåìû, à çàêëàäûâàþùèåñÿ â ýòîì âîçðàñòå òðàõåè åùå
íå èìåþò òåíèäèé (Verhoeff, 1925).

Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ó ãåîôèëîìîðô èìååò è îïîðíóþ ôóíêöèþ, ñëóæèò êàê áû âíóò-
ðåííèì ýëàñòè÷íûì ñêåëåòîì, à ñïëåòåíèÿ îòðîñòêîâ âåíòðàëüíûõ âåòâåé íåñîìíåííî
çàùèùàþò íåðâíûå óçëû îò ñæàòèé ïðè ðåçêèõ èçãèáàõ òåëà.

Âî ìíîãèõ îòíîøåíèÿõ äàæå ïðèìèòèâíåå îðãàíèçàöèÿ òðàõåéíîé ñèñòåìû êîñòÿ-
íîê (Lithobiomorpha).

Ó íèõ êàæäûé òðàõåîñîìèò èçîëèðîâàí (íåêîòîðàÿ àíàëîãèÿ ñ Diplopoda), íî â ïðèí-
öèïå èìååò ñõîäíîå ñ ãåîôèëàìè ñòðîåíèå. Ó âçðîñëûõ îñîáåé Lithobius forficatus ñòèã-
ìû  òîëüêî íà 3, 5, 8, 10, 12 è 14 ñåãìåíòàõ. Ñòèãìàëüíûå ùåëè ó êîñòÿíîê óçêèå, àòðè-
óì, êàê è ó ãåîôèëîâ, ñ òðèõîìàìè.

Ñðåäíèå òóëîâèùíûå òðàõåîñîìèòû òîæå õàðàêòåðèçóþòñÿ ÷åòûðüìÿ ñòâîëàìè, îò-
õîäÿùèìè îò àòðèóìà.

Ó êîñòÿíîê â ãîëîâíîì îòäåëå âåòâè òðàõåé îáðàçóþò õèàçìû. Çàêëàäûâàåòñÿ òðà-
õåéíàÿ ñèñòåìà ó êîñòÿíîê òîæå ïîñëå ëèíåê. Âûõîäÿò èç ÿèö áåñòðàõåéíûå êîæíîäû-
øàùèå ôîðìû; ïîñëå ïåðâîé ëèíüêè ó îñíîâàíèÿ êîêñèòîâ 3-é ïàðû õîäèëüíûõ íîã
çàêëàäûâàåòñÿ ïåðâàÿ ïàðà ñòèãì. Âòîðàÿ ïàðà (âîçëå 5-é ïàðû õîäèëüíûõ íîã) çàêëà-
äûâàåòñÿ ïîñëå ñëåäóþùåé ëèíüêè èëè òîæå ïîñëå ïåðâîé; ïîñëå òðåõ ëèíåê ïîÿâëÿåò-
ñÿ ïàðà ñòèãì íà 8-ì ñåãìåíòå, à ïîñëå ÷åòûðåõ ëèíåê ïîÿâëÿåòñÿ ïîëíûé íàáîð ñòèãì.

Òàêèì îáðàçîì, è â ýòîì ñëó÷àå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü ðàçâèòèå òðàõåéíîé ñèñòåìû
êàê ÿâíî âòîðè÷íîå ïðèîáðåòåíèå, ïðè÷åì ÷èñëî ñòèãì ðàñòåò ïî ìåðå óñëîæíåíèÿ óñ-
ëîâèé ñíàáæåíèÿ êèñëîðîäîì, ÷òî çàâèñèò îò óâåëè÷åíèÿ ðàçìåðîâ.

Ó ïîâåðõíîñòíî îáèòàþùèõ ôîðì ñêîëîïåíäðîâûõ (Scolopendromorpha) îáû÷íî
äåâÿòü ïàð äûõàëåö, âåäóùèõ â áîëåå ñëîæíî óñòðîåííûå êàìåðû, ðàçäåëåííûå äèàô-
ðàãìîé, ìåíÿþùåé ïðîñâåò êàìåðû, íà âåñòèáóëÿðíóþ è àòðèàëüíóþ ÷àñòè. Îò äíà àò-
ðèóìà ó ñêîëîïåíäð îòõîäÿò ìíîãî÷èñëåííûå òðàõåè.

Îáèòàíèå ñêîëîïåíäðîìîðô â ïî÷âå, â óñëîâèÿõ áîëåå ïîñòîÿííîãî ðåæèìà âëàæ-
íîñòè (â ñëó÷àå Cryptopidae), ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ àòðèàëüíîé êàìåðû, ñõîäíîé ñ
òàêîâîé ó ãåîôèëèä, è ê îáðàçîâàíèþ ñòðóêòóðû òðàõåîñîìèòîâ, íàïîìèíàþùåé òàêî-
âóþ ëèòîáèèä.

Ó ñëåïûõ ïî÷âåííûõ ñêîëîïåíäðîâûõ p. Plutonium, âåäóùèõ îáðàç æèçíè, ñõîä-
íûé ñ ãåîôèëàìè, äûõàëüöà ðàñïîëîæåíû íå íà 3, 5, 8, 10, 12, 14, 16, 18 è 20 ñåãìåí-
òàõ, êàê ó áîëüøèíñòâà ñêîëîïåíäð, à íà âñåõ ñåãìåíòàõ ñ 3 ïî 21. Òðóäíî ñóäèòü,
ïåðâè÷íî èëè âòîðè÷íî ÷èñëî ñòèãì ó Plutonium. Ó Scolopendromorpha òðàõåéíàÿ
ñèñòåìà õàðàêòåðèçóåòñÿ íàëè÷èåì ñâÿçè è â ïðåäåëàõ ñòâîëîâ, èäóùèõ îò ñòèãìû ê
ñòèãìå ñ êàæäîé ñòîðîíû òåëà, è ñîåäèíåíèåì àíàñòîìîçàìè òðàõåéíûõ ñòâîëîâ ïðà-
âîé è ëåâîé ñòîðîí, ò.å. âûñîêîé ñòåïåíüþ èíòåãðàöèè òðàõåéíîé ñèñòåìû, íàïîìè-
íàþùåé â ýòîì îòíîøåíèè òðàõåéíóþ ñèñòåìó âûñøèõ íàñåêîìûõ. Çàêëàäêà òðàõåé
ó ñêîëîïåíäð ïðîèñõîäèò åùå äî âûõîäà èç ÿéöà.

Â äåòàëÿõ âíóòðåííåãî ñòðîåíèÿ òðàõåéíîé ñèñòåìû ãóáîíîãèõ ìíîãîíîæåê òîæå
ìíîãî ÷åðò, íàïîìèíàþùèõ íàñåêîìûõ. Êàê è ó íàñåêîìûõ, òðàõåè õèëîïîä çàêàí÷èâà-
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þòñÿ êàïèëëÿðíûìè òðàõåîëàìè, âõîäÿùèìè â êëåòêè èëè â ñèíöèòèåîáðàçíûå ñêîïëå-
íèÿ âñåõ òêàíåé. Ñíàáæåíèå êèñëîðîäîì òêàíåé îáåñïå÷èâàåòñÿ è äèôôóçèåé ÷åðåç ñòåí-
êè òîíêèõ òðàõåé, è ÷åðåç òðàõåîëû.

Ïðè ðàçáîðå Pleurostigmata ìîæíî ïðèíÿòü èñïîëüçîâàííûé âûøå ïîðÿäîê ðàñïî-
ëîæåíèÿ îòðÿäîâ, ïîñêîëüêó äåëåíèå õèëîïîä íà Ànàmorpha è Epimorpha ñëåäóåò ïðè-
çíàòü èñêóññòâåííûì. Òàñìàíèéñêèå Craspedostigmus, âûäåëÿåìûå â îòðÿä
Craspedostigmophora, õàðàêòåðèçóþòñÿ òàêèì ñòðîåíèåì òðàõåéíîé ñèñòåìû, ïðè êîòî-
ðîì îò àòðèóìà îòõîäèò ìíîæåñòâî ïó÷êîâ ñàìîñòîÿòåëüíûõ òðàõåé. Ýòîò òèï Ïðóíåñ-
êî (Prunesco, 1965) ñ÷èòàåò íàèáîëåå ïðèìèòèâíûì. Ýòîò æå èññëåäîâàòåëü ïîêàçûâà-
åò, ÷òî Craspedostigmophora èìåþò ïðèçíàêè, ïðîìåæóòî÷íûå ìåæäó àíàìîðôíûìè è
ýïèìîðôíûìè ãóáîíîãèìè ìíîãîíîæêàìè.

Ñðàâíåíèå äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ ðàçëè÷íûõ õèëîïîä íå ïîçâîëÿåò íàìåòèòü îáù-
íîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ èõ òðàõåéíîé ñèñòåìû. Íåâîçìîæíî âûâåñòè ñòðîåíèå òðàõåé-
íîé ñèñòåìû ñêóòèãåð èç òàêîâîé Pleurostigmata.

Íåëüçÿ óâåðåííî ñêàçàòü, ïðèìèòèâíåå ëè òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ãåîôèëîâ èëè êîñòÿ-
íîê, à åñëè ó÷åñòü âñå îñîáåííîñòè, òî çàòðóäíèòåëüíî äàæå âûâåñòè èõ îò åäèíîãî
òèïà. Âñå ýòî çàñòàâëÿåò ïðèçíàòü, ÷òî òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ó ðàçíûõ âåòâåé ãóáîíîãèõ
ðàçâèëàñü íåçàâèñèìî, ïî ñõîäíîìó ïðèíöèïó.

Ìîæíî äîïóñòèòü, ÷òî ïåðâûìè øàãàìè â ýòîì íàïðàâëåíèè áûëî ñâÿçàííîå ñ óìåíü-
øåíèåì îáùåé ïðîíèöàåìîñòè ïîêðîâîâ óâåëè÷åíèå äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè ïóòåì
îáðàçîâàíèÿ óãëóáëåíèé, ñîîòâåòñòâóþùèõ àòðèóìàì, à äàëüíåéøåå óñëîæíåíèå è óâå-
ëè÷åíèå ýòîé ïîâåðõíîñòè ïðèâåëè ê òðàõåàöèè.

Ñõîäñòâî òðàõåéíîé ñèñòåìû Pleurostigmata ñ òðàõåéíîé ñèñòåìîé íàñåêîìûõ íå-
ñîìíåííî ñëåäóåò ïðèçíàòü ðåçóëüòàòîì ãëóáîêîé êîíâåðãåíöèè è ÷àñòíîé ãîìîëîãèè
(ïî Ðåìàíå), à íå ïîëíîé ãîìîëîãèè, êàê ïîëàãàë Ðèïïåð (Ripper, 1931).

Â ïðåäåëàõ êëàññà Chilopoda êàæäàÿ åñòåñòâåííàÿ ãðóïïà õàðàêòåðèçóåòñÿ ñâîèì
íàáîðîì ïðèçíàêîâ ïðèìèòèâíîñòè è ñïåöèàëèçàöèè. Òàê, ñêóòèãåðû, íàèáîëåå ñïåöè-
àëèçèðîâàííûå ïî áîëüøèíñòâó ïðèçíàêîâ, òàêèõ êàê ãåòåðîíîìíîñòü ñåãìåíòàöèè,
ñòðîåíèå õîäèëüíûõ íîã ñ ðàñ÷ëåíåííîé ëàïêîé è ò. ä., îòëè÷àþòñÿ íàèáîëüøåé ïðèìè-
òèâíîñòüþ ñòðîåíèÿ ìàêñèëë. Ãåîôèëèäû ñ èõ ïðèìèòèâíîé ãîìîíîìíîé ñåãìåíòàöè-
åé îòëè÷àþòñÿ ðåäóêöèåé ìàêñèëëÿðíûõ æåëåç. Âñëåäñòâèå ýòîãî ðàçíûå àâòîðû ïðè-
ïèñûâàþò ÷åðòû áîëüøåé ïðèìèòèâíîñòè ðàçíûì ãðóïïàì õèëîïîä. Àòòåìñ (Attems,
1926), Áåêëåìèøåâ (1944), Ìýíòîí (Manton, 1952) è äðóãèå ïîëàãàþò ïðèìèòèâíûìè
ãåîôèëèä, à ó Ñíîäãðàññà (Snodgrass, 1957) è Øàðîâà (Sharov, 1966) àêöåíòèðîâàíû
÷åðòû ïðèìèòèâíîñòè ñêóòèãåð.

Êîíå÷íî, îáå òî÷êè çðåíèÿ ÿâëÿþòñÿ êðàéíèìè — è Geophilomorpha è Scutigero-
morpha õàðàêòåðèçóþòñÿ è ïðèìèòèâíûìè, è ïðîãðåññèâíûìè ÷åðòàìè. Èìåííî ïîýòî-
ìó ìíîãèå àâòîðû (Prunesco, 1965) ñòàðàþòñÿ èñêàòü èñõîäíûå ïðèçíàêè îðãàíèçàöèè
õèëîïîä ó ñêîëîïåíäð è êîñòÿíîê, ó êîòîðûõ è ïðîãðåññèâíûå, è ïðèìèòèâíûå ÷åðòû
âûðàæåíû áîëåå óìåðåííî.

Áëèçîê ê ïðàâèëüíîìó ïîäõîäó Êàóôìàí (1961à, á), îöåíèâàþùèé ïðèçíàêè â ýêî-
ëîãî-ýâîëþöèîííîì, à íå ôèëîãåíåòè÷åñêîì àñïåêòå. Êàê áóäåò ïîêàçàíî íèæå, ñðàâíå-
íèå ñïîñîáîâ ðàçìíîæåíèÿ äàåò óáåäèòåëüíûå êðèòåðèè äëÿ ïðèçíàíèÿ áîëüøåé ïðè-
ìèòèâíîñòè ãåîôèëîìîðô êàê ãðóïïû â öåëîì.

Äëÿ ïîíèìàíèÿ æå ïðîèñõîæäåíèÿ è ýâîëþöèè òðàõåéíîé ñèñòåìû êàê àäàïòàöèè ê
íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè õèëîïîäû äàþò çàìå÷àòåëüíûé ìàòåðèàë.

Ôîðìèðîâàíèå â îíòîãåíåçå íà ïîñòýìáðèîíàëüíîì ýòàïå òðàõåéíîé3 ñèñòåìû ó
ãåîôèëîâ è êîñòÿíîê, çàâèñèìîñòü ñòåïåíè åå ðàçâèòèÿ îò óñëîâèé ãàçîîáìåíà ïðè ðàç-

3 Â ïîëüçó ýòîé ãèïîòåçû ñâèäåòåëüñòâóåò ïîçäíÿÿ çàêëàäêà òðàõåé ó ïðîòóð.
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íûõ ðàçìåðàõ êîñòÿíîê, ðàçëè÷èå ìåñò çàêëàäêè è ñõîäñòâî ïðèíöèïà ñòðîåíèÿ ó ðàç-
íûõ ãðóïï õèëîïîä ïîçâîëÿþò âûñêàçàòüñÿ â ïîëüçó òîãî, ÷òî ïðè îïðåäåëåííîé îáùåé

âûðîâíåííîñòè îðãàíèçàöèè ïðåäñòàâèòåëåé êðóïíîãî òàêñîíà ðàçâèòèå äûõàòåëü-

íîé ñèñòåìû ïî ñõîäíîìó ïðèíöèïó îñíîâàíî íà òîì, ÷òî ñïåöèôèêà îðãàíèçàöèè ïî-
çâîëÿåò ðàçâèâàòüñÿ äàííîé ñèñòåìå îðãàíîâ òîëüêî â îïðåäåëåííîì íàïðàâëåíèè.
×åðòû ñõîäñòâà, êîòîðûå áåç ãëóáîêîãî àíàëèçà ìîæíî ïðèçíàòü îïðåäåëÿåìûìè îáù-
íîñòüþ ïðîèñõîæäåíèÿ, ñëåäóåò ïðèçíàòü çàâèñÿùèìè îò îáùåãî ïðèíöèïà îðãàíèçà-
öèè è íàïðàâëÿåìûìè ïðèíöèïàìè è óñëîâèÿìè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ.

ÒÐÀÕÅÉÍÀß ÑÈÑÒÅÌÀ ÝÍÒÎÃÍÀÒÍÛÕ ÀÏÒÅÐÈÃÎÒ

Ñðåäè ïðîòóð (Protura, Myrientomata) ïðåäñòàâèòåëè ïîäîòðÿäà Acerentomida íå èìå-
þò òðàõåéíîé ñèñòåìû è õàðàêòåðèçóþòñÿ êîæíûì äûõàíèåì. Ó âèäîâ ïîäîòðÿäà
Eosentomida åñòü òðàõåéíàÿ ñèñòåìà, îòêðûâàþùàÿñÿ ïàðíûìè ñòèãìàìè, ðàñïîëîæåí-
íûìè íà òåðãèòàõ ñðåäíå- è çàäíåãðóäè (ðèñ. 2.13, 1). Ñòèãìû ñîåäèíÿþòñÿ ñ ïðîäîëü-
íûìè òðàõåéíûìè ñòâîëàìè, èäóùèìè îò ñðåäíåãðóäíîãî äûõàëüöà â ñðåäíå- è ïåðå-
äíåãðóäü è â ãîëîâó, à îò çàäíåãðóäíîãî — ê çàäíåãðóäè è áðþøêó. Ïðàâûé è ëåâûé
ñòâîëû ñâÿçàíû àíàñòîìîçàìè.

Òðóäíî ñóäèòü î òîì, êàêàÿ èç ãðóïï ñîâðåìåííûõ ïðîòóð ïðèìèòèâíåå. Ðÿä ïðè-
çíàêîâ, ïîçâîëÿþùèõ ñ÷èòàòü áîëåå ïðèìèòèâíûìè Eosentomida, òàêèå êîìïåíåíòíûå
èññëåäîâàòåëè êàê Òóêñåí (Tuxen, 1964), ñêëîííû ñ÷èòàòü ñëåäñòâèåì ðåäóêöèè. Äðó-
ãèå æå, êàê Èîíåñêó (Ionescu, 1951), îáçîð ñèñòåìû ïðîòóð íà÷èíàþò ñ áåñòðàõåéíûõ
Acerentomida. Íåñîìíåííî òîëüêî, ÷òî ïðåäêè òðàõåéíûõ ôîðì áûëè êîæíîäûøàùèìè
è ÷òî òðàõåéíàÿ ñèñòåìà, ñòîëü ñâîåîáðàçíî ðàçâèâàâøàÿñÿ ó ýòèõ ôîðì, âûðàáîòàëàñü
íà áàçå êîæíîãî äûõàíèÿ3.

Áîëüøèíñòâî íîãîõâîñòîê — Arthropleona — íå èìååò òðàõåéíîé ñèñòåìû (çà èñ-
êëþ÷åíèåì, âîçìîæíî, òîëüêî áëèçêîé ê Arthropleona Actalebtes neptuni Giard). Ðàçâèòû
æå òðàõåè ó Symphypleona-Smithuridae (ðèñ. 2.13, 2), åäèíñòâåííîé ãðóïïû íîãîõâîñ-
òîê, õàðàêòåðèçóþùåéñÿ ìíîãèìè ïðèçíàêàìè ïðèñïîñîáëåíèé ê îòêðûòîìó îáðàçó
æèçíè (ñëèòíîñòü ñåãìåíòîâ áðþøêà, çàùèòíàÿ ïðè íàçåìíîì îáðàçå æèçíè îêðàñêà,
ôèòîôàãèÿ è ò.ä.). Èìåííî ñìèíòóðèäû, êàê ýòî áûëî ïîêàçàíî åùå Äýâèñîì (Davies,
1927), èç âñåõ êîëëåìáîë íàèáîëåå óñòîé÷èâû ê âûñûõàíèþ.

Ó ñìèíòóðèä (Sminthurus viridis L. è äð.) 1 ïàðà ñòèãì îòêðûâàåòñÿ íà øåéíîì îòäå-
ëå. Îò äûõàëåö, íå èìåþùèõ íè çàìûêàòåëüíîãî àïïàðàòà, íè îáøèðíîãî àòðèóìà, îò-
õîäÿò òðàõåè; òðàõåè ïðàâîãî è ëåâîãî ñòâîëîâ íèêîãäà íå àíàñòîìîçèðóþò äðóã ñ äðó-
ãîì. Áîëåå êðóïíûå ñòâîëû óêðåïëåíû òåíèäèàëüíîé íèòüþ, äîâîëüíî íåïðàâèëüíî
âûñòèëàþùåé âíóòðåííþþ ïîâåðõíîñòü ñòâîëîâ. Âåòâè òðàõåé ïðîõîäÿò â ãîëîâó, áðþø-
êî, ïîäõîäÿò ê êîíå÷íîñòÿì (ó Sminthurus). Ó Bourletiella lutea íåò õèàçì, ñâîéñòâåííûõ
ñìèíòóðó, à ó Sminthurides aquaticus íåò òðàõåé â òóëîâèùå. Ó Actateles òðàõåè íàõîäÿò-
ñÿ òîëüêî â ãîëîâå è íå èìåþò òåíèäèàëüíîé âûñòèëêè.

Åùå Çàááå (Sabbe, ïî: Ripper, 1931) âûñêàçûâàëñÿ â ïîëüçó âîççðåíèÿ íà òðàõåè
Collembola êàê íà íîâîîáðàçîâàíèÿ, âîçíèêøèå â ïðîöåññå ýâîëþöèè ýòîé ãðóïïû, à íå
óíàñëåäîâàííûå îò ïðåäêîâ. Äåéñòâèòåëüíî, íàëè÷èå òðàõåé òîëüêî ó ÿâíî ñïåöèàëèçè-
ðîâàííûõ, ïåðåõîäÿùèõ ê æèçíè íà íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèé öåëüíîáðþõèõ ñìèí-
òóðèä è áëèçêèõ ôîðì è îòëè÷èå èõ ãèñòîëîãè÷åñêîé ñòðóêòóðû (õàðàêòåð òåíèäèé,
íåÿñíîñòü ñâÿçè òðàõåîë ñ òåðìèíàëüíûìè êëåòêàìè — Davies, 1927) îò òàêîâîé âûñ-
øèõ íàñåêîìûõ ïîçâîëÿåò ñ÷èòàòü, ÷òî ó Collembola òðàõåè îáðàçîâàëèñü êîíâåðãåíòíî
ñ äðóãèìè ãðóïïàìè Íåxapoda è Myriapoda êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê æèçíè íà îòêðûòîé
ïîâåðõíîñòè ïî÷âû è ðàñòåíèé ïðè áîëåå íèçêîé, ÷åì â ïî÷âå èëè ïîäñòèëêå, îòíîñè-
òåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà.
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Ó òðåòüåé ãðóïïû ýíòîãíàòíûõ íàñåêîìûõ — ó âèëîõâîñòîê (Diplura) — òðàõåéíàÿ
ñèñòåìà ðàçâèòà, íåñìîòðÿ íà òîíêîñòü è íåñîìíåííóþ ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ.

Ó Campodea âåäóùåå çíà÷åíèå èìååò, ïî-âèäèìîìó, êîæíîå äûõàíèå (Marten, 1939).
Äûõàëüöà òðàõåéíîé ñèñòåìû ó Campodea èìåþòñÿ òîëüêî íà ãðóäíîì îòäåëå; òðàõåè,
îòõîäÿùèå îò êàæäîãî äûõàëüöà, íå ñâÿçàíû äðóã ñ äðóãîì. Îò äûõàëåö I ïàðû (ðàñïî-
ëîæåííûõ â ïåðåäíåé ÷àñòè ñðåäíåãðóäè) âåòâè îòõîäÿò ê ãîëîâå, ãäå çàõîäÿò è â óñèêè
— äî òðåòüåãî ÷ëåíèêà.

Ðèñ. 2.13. Ðàñïîëîæåíèå äûõàëåö (ä.) ó íèçøèõ íàñåêîìûõ: 1 — ñðåäíå- è çàäíåãðóäíîé ñåãìåí-
òû áåññÿæêîâîãî Eosentomon armatum Stach (ïî Ionescu); 2 — òðàõåéíàÿ ñèñòåìà íîãîõâîñòêè
Sminthurus (çà÷åðíåíà), êèøå÷íèê âûäåëåí ïóíêòèðîì; 3 — ãðóäíûå è ïåðâûé áðþøíîé ñåãìåí-
òû âèëîõâîñòêè Japyx (èç Snodgrass).

1

2

3



272  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

II ïàðà äûõàëåö íà ñðåäíåãðóäè äàåò òðàõåè, ñíàáæàþùèå ãðóäíîé îòäåë, à îò III
ïàðû, íàõîäÿùåéñÿ íà çàäíåãðóäè, âåòâè äîõîäÿò äî 10-ãî ÷ëåíèêà áðþøêà. Íè â íîãè,
íè â öåðêè Campodea âåòâè òðàõåé íå çàõîäÿò. Òðàõåè êàìïîäåé íå âûñòëàíû òåíèäè-
àëüíîé íèòüþ, à äûõàëüöà íå èìåþò çàìûêàòåëüíîãî àïïàðàòà.

Ó Japygidae è Projapygidae, êðîìå ãðóäíûõ äûõàëåö, èìååòñÿ òî ïàðå äûõàëåö íà
ïåðâûõ 7 ñåãìåíòàõ áðþøêà. Ó Japyx áûâàþò òðàõåéíûå êîìèññóðû, âî âñÿêîì ñëó÷àå
ìåæäó 8-9-ì ñåãìåíòàìè áðþøêà, à ó Projapygidae — â ïåðåäíåãðóäè è â áðþøêå. Ó
Japygidae èìåþòñÿ íà ãðóäíîì îòäåëå 4 ïàðû äûõàëåö (ðèñ. 2.13., 3), èç íèõ 3-ÿ ïàðà
íàõîäèòñÿ â ïåðåäíåé ÷àñòè çàäíåãðóäè, âïåðåäè îò 4-é ïàðû. Ó Projapygidae — 10 ïàð
äûõàëåö (3 ãðóäíûõ è 7 áðþøíûõ), à ó Anajapyx — âñåãî 9 ïàð äûõàëåö. Ñòðîåíèå
òðàõåéíîé ñèñòåìû Diplura îòëè÷àåòñÿ øèðîêèì âàðüèðîâàíèåì; ÷èñëî ãðóäíûõ äûõà-
ëåö ó Japyx ÿâëÿåòñÿ óíèêàëüíûì. Ïî-âèäèìîìó, íåò îñíîâàíèÿ ãîìîëîãèçèðîâàòü òðà-
õåéíóþ ñèñòåìó âèëîõâîñòîê ñ òàêîâîé âûñøèõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ.

Ñíîäãðàññ îòìå÷àåò, ÷òî ïîëîæåíèå 3 ïåðâûõ ïàð ãðóäíûõ ñèëüíî ðàçâèòûõ äûõà-
ëåö íàä îñíîâàíèÿìè òàçèêîâ ó Japyx íåñõîäíî ñ ðàñïîëîæåíèåì ñòèãì ó âûñøèõ íàñå-
êîìûõ è ïî ñâîåìó õàðàêòåðó ïðèáëèæàåòñÿ ê òîìó òèïó ïîëîæåíèÿ, êîòîðûé íàáëþäà-
åòñÿ ó ãóáîíîãèõ ìíîãîíîæåê (Snodgrass, 1938).

Ïîñëåäíÿÿ (4-ÿ) ïàðà äûõàëåö, ðàñïîëîæåííûõ ó ÿïèãèä â çàäíåé ÷àñòè çàäíåãðóäè,
çàíèìàåò ïîëîæåíèå, ãîìîäèíàìíîå áðþøíûì, äà è ïî ðàçâèòèþ îíè ñõîäíû. Ýòî ïî-
çâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü 4-þ ïàðó äûõàëåö Japygidae êàê ñìåñòèâøóþñÿ íà ãðóäíîé îò-
äåë ïåðåäíþþ ïàðó áðþøíûõ äûõàëåö. Â ýòîì ñëó÷àå îáëåã÷àåòñÿ ãîìîëîãèçàöèÿ òðà-
õåéíîé ñèñòåìû â ïðåäåëàõ Diplura (3 ïåðåäíèå ïàðû ãðóäíûõ äûõàëåö Japygidae —
ãîìîëîãè ãðóäíûõ äûõàëåö Campodeidae). Îäíàêî íåñîìíåííà ñïåöèôèêà òðàõåéíîé
ñèñòåìû âèëîõâîñòîê. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò è òîò ôàêò, ÷òî ó Campodea ïî âûõîäå
èç ÿéöà òðàõåéíîé ñèñòåìû è äûõàëåö åùå íåò — îíè ðàçâèâàþòñÿ ïîçäíåå; ó Japyx
äàæå ó ïîçäíèõ ýìáðèîíîâ åùå íåò òðàõåé. Ýòî çàñòàâëÿåò ïðåäïîëàãàòü, ÷òî è ó Diplura
òðàõåéíàÿ ñèñòåìà íå óíàñëåäîâàíà îò àíöåñòðàëüíûõ ôîðì, à ðàçâèëàñü â ïðîöåññå
ýâîëþöèè ýòîé ãðóïïû íà áàçå êîæíîãî äûõàíèÿ.

Â öåëîì òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ó Diplura ãîðàçäî ïðîùå, ÷åì ó Pterygota.

ÒÐÀÕÅÉÍÀß ÑÈÑÒÅÌÀ ÙÅÒÈÍÎÕÂÎÑÒÎÊ

Ó Machiloidea 9 ïàð äûõàëåö — íà ñêëàäêå ìåæäó ïåðåäíåå è ñðåäíåãðóäüþ, ó çàä-
íåãî êðàÿ ñðåäíåãðóäè íà 2–8-ì ñåãìåíòàõ áðþøêà. Òðàõåè, îòõîäÿùèå îò êàæäîãî äû-
õàëüöà, îñòàþòñÿ íå ñâÿçàííûìè ñ òðàõåÿìè ñîñåäíèõ äûõàëåö.

Èíàÿ êàðòèíà ó Lepismatoidea, ó êîòîðûõ 10 ïàð äûõàëåö, ðàñïîëîæåííûõ íà ñðåä-
íå- è çàäíåãðóäè è íà ïåðåäíèõ 8 ñåãìåíòàõ áðþøêà. Ó ÷åøóéíèö èìåþòñÿ ïðîäîëüíûå
ñòâîëû, ñâÿçàííûå ñî âñåìè äûõàëüöàìè, è ïîïåðå÷íûå àíàñòîìîçû ìåæäó íèìè.

Â ñóùíîñòè ìåæäó Machiloidea è Lepismatoidea ðàçëè÷èÿ êàðäèíàëüíû. Ó
Machiloidea ìíîãî ïðèìèòèâíûõ ïðèçíàêîâ, ñòàâÿùèõ ýòó ãðóïïó îñîáíÿêîì, òîãäà êàê
Lepismatoidea ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ ãðóïïó, áëèçêóþ ïî áîëüøèíñòâó ïðèçíàêîâ ê êðû-
ëàòûì íàñåêîìûì, îòëè÷àÿñü îò íèõ ÿâíûìè ÷åðòàìè ïðèìèòèâíîñòè. Ýòî ñêàçûâàåòñÿ
è â ñòðîåíèè òðàõåéíîé ñèñòåìû.

Ïî-âèäèìîìó, Thysanurà ïðåäñòàâëÿþò åäèíóþ ïî ñâîåìó ïðîèñõîæäåíèþ ãðóïïó
íàñåêîìûõ, íî ñèëüíî äèâåðãèðîâàâøóþ; Machiloidea ìîæíî ðàñöåíèâàòü êàê áîëåå äðåâ-
íþþ âåòâü (Triassomachilis Sharov èç íèæíåãî ìåçîçîÿ î÷åíü áëèçîê ê ñîâðåìåííûì
Machilis), ñîõðàíèâøóþ ìíîãî ïðèìèòèâíûõ îñîáåííîñòåé, â òîì ÷èñëå è â ñòðîåíèè
òðàõåéíîé ñèñòåìû, òîãäà êàê Lepismatoidea èìåþò áîëüøå îáùåãî ñ Pterygota, âåðîÿò-
íî, ïðîèñõîäÿùèõ îò ôîðì òèçàíóðîèäíûõ, êîòîðûå áëèæå ê ÷åøóéíèöàì, ÷åì ê ìàõè-
ëèñàì. Ïî-âèäèìîìó, áëèçîê ê èñòèííîé îöåíêå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé Õåííèã
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(Hennig, 1953), êîãäà ïî ñòðîåíèþ ìàíäèáóë è äðóãèõ îðãàíîâ ðàçëè÷àåò ñðåäè ýêòîã-
íàòíûõ íàñåêîìûõ ðàçäåëû Archeognatha è Dicondylia, îòíîñÿ ê ïåðâûì ìàõèëîèäíûõ,
à êî âòîðûì — ëåïèçìàòîèäíûõ è êðûëàòûõ íàñåêîìûõ. Îäíàêî íåëüçÿ âî âñåì ñîãëà-
ñèòüñÿ ñ ýòèì àâòîðîì, äðîáÿùèì åñòåñòâåííûé îòðÿä Thysanura, ïðåäñòàâèòåëè êîòî-
ðîãî èìåþò ÿâíî ìíîãî îáùåãî è ïî ìíîãèì âàæíûì òàêñîíîìè÷åñêèì ïðèçíàêàì, è ïî
óðîâíþ îðãàíèçàöèè. Êðèòèêà ïðåäñòàâëåíèé î ðàçëè÷èÿõ «ôèëîãåíåòè÷åñêîé» (ïî:
Hennig, 1953) è «åñòåñòâåííîé» ñèñòåì îáîñíîâàííî ïðèâåäåíà Ëþáèùåâûì (1966).

ÒÐÀÕÅÉÍÀß ÑÈÑÒÅÌÀ ÂÛÑØÈÕ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ó êðûëàòûõ íàñåêîìûõ (Pterygota) â ïðèíöèïå îäíîòèïíà, íå-
ñìîòðÿ íà îãðîìíîå âàðüèðîâàíèå â îêîí÷àòåëüíîì ñòðîåíèè, îñîáåííî ó ëè÷èíî÷íûõ
ôîðì è ó ãðóïï ñ ðåçêèìè ïðèçíàêàìè ðåäóêöèè, ñâÿçàííîé ñ ýâîëþöèåé ïî ïðèíöèïó
«îáùåé äåãåíåðàöèè» (ïî òåðìèíîëîãèè À.Í. Ñåâåðöîâà), ÷òî íàáëþäàåòñÿ, íàïðèìåð,
ó ëîæíîùèòîâîê.

Ñòðîåíèå òðàõåéíîé ñèñòåìû Pterygota â ïðèíöèïå îäíîòèïíî ñî ñòðîåíèåì òàêî-
âîé ó ÷åøóéíèö. Îäíîòèïíîñòü òðàõåéíîé ñèñòåìû ïòåðèãîò ïîä÷åðêèâàåòñÿ âñåìè
èññëåäîâàòåëÿìè äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ íàñåêîìûõ. Êåéëèí (Keilin, 1944) íà îñíîâå
ó÷åòà áîëüøîãî ñðàâíèòåëüíîãî ìàòåðèàëà ïðèõîäèò ê âûâîäó, ÷òî ó êðûëàòûõ íàñå-
êîìûõ èñõîäíûé òèï ñòðîåíèÿ òðàõåéíîé ñèñòåìû — 10 ïàð ñõîäíûõ òðàõåî-ñïèðà-
êóëÿðíûõ ìåòàìåðîâ, ïðîèñõîäÿùèõ îò 10 ïàð îäèíàêîâûõ äûõàëåö, ðàñïîëàãàþùèõ-
ñÿ íà ìåæñåãìåíòíîé ìåìáðàíå. Ýòîò âûâîä, äåëàåìûé íà îñíîâå ñðàâíèòåëüíî-ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, ñîãëàñóåòñÿ ñ ìîèìè ïðåäñòàâëåíèÿìè î âîçíèêíîâåíèè
òðàõåéíîé ñèñòåìû â ðåçóëüòàòå äèôôåðåíöèðîâêè ïîêðîâîâ íà ïðàêòè÷åñêè íåïðî-
íèöàåìûå äëÿ ãàçîîáìåíà (ñêëåðèòû) è ñîõðàíÿþùèå ñïîñîáíîñòü ê êîæíîìó äûõà-
íèþ ìåìáðàíû (Ãèëÿðîâ, 1949). Èìåííî ìåæñêëåðèòíûå ìåìáðàíû ìîãëè äèôôåðåí-
öèðîâàòüñÿ â ïîãðóæåííûå ïåðâè÷íûå òðàõåè, äàëüíåéøåå óãëóáëåíèå è âåòâëåíèå
êîòîðûõ è ïðèâåëî ê òðàõåéíûì ñèñòåìàì ñîâðåìåííûõ òðàõåàò. Òàêîé ïðèìèòèâíûé
òèï òðàõåéíîé ñèñòåìû (èçîïíåéñòè÷åñêèé, ïî Êåéëèí) â äàëüíåéøåì ïðåòåðïåâàåò â
ðàçíûõ îòðÿäàõ íàñåêîìûõ ðàçëè÷íûå ìîäèôèêàöèè, èç êîòîðûõ îñíîâíîé áûëî ïå-
ðåìåùåíèå äûõàëåö íà ñåãìåíòû. Â ÷àñòíîñòè, ó ëè÷èíîê äâóêðûëûõ Êåéëèí îòìå÷à-
åò ïåðåìåùåíèå ïåðåäíèõ äûõàëåö âïåðåä, à îñòàëüíûõ — íàçàä. Ðèïïåð (Ripper, 1931)
îáúÿñíÿåò ýòîò ïðîöåññ íå ìèãðàöèåé äûõàëåö, à õîäîì ðàçâèòèÿ ñêëåðîòèçàöèè; äëÿ
íàñ èíòåðåñåí íå õîä, à ðåçóëüòàò ýòîãî ïðîöåññà, ïðè êîòîðîì ïîãðóæåííûå äûõà-
òåëüíûå ó÷àñòêè ïîâåðõíîñòè ïîêðîâîâ îêàçûâàþòñÿ îêðóæåííûìè ñêëåðîòèçîâàí-
íîé êóòèêóëîé. Ýìáðèîíàëüíî äûõàëüöà ó íàñåêîìûõ çàêëàäûâàþòñÿ êàê ðÿäû âïÿ-
÷èâàíèé, ðàñïîëîæåííûõ ñíàðóæè îò îñíîâàíèé çà÷àòêîâ êîíå÷íîñòè, ïðè÷åì, íàïðè-
ìåð, ó êîëîðàäñêîãî æóêà èõ çàêëàäûâàåòñÿ 12 ïàð — íà 3 ñåãìåíòàõ ãðóäè è íà ïåðå-
äíèõ 9 áðþøíûõ ñåãìåíòàõ. Íî ÷àùå â ýìáðèîíàëüíîì ðàçâèòèè ïðîñëåæèâàåòñÿ çàê-
ëàäêà ãðóäíûõ äûõàëåö òîëüêî â ñðåäíå- è çàäíåãðóäíûõ ñåãìåíòàõ, íå çàêëàäûâàåòñÿ
çà÷àòîê äûõàëüöà è â 9-ì ñåãìåíòå áðþøêà. Âî âñÿêîì ñëó÷àå â ïîñòýìáðèîíàëüíûé
ïåðèîä ó ýêòîãíàòíûõ íàñåêîìûõ íå áûâàåò áîëåå 10 ïàð äûõàëåö. È õîòÿ ó áëîõ ñåì.
Pulicidae íà ãðóäíîì îòäåëå áûâàåò 3 ïàðû äûõàëåö, òàêîå ðàñïîëîæåíèå ÿâíî âòîðè÷-
íî, îáû÷íî æå è â ýòîì îòðÿäå ãðóäíûõ äûõàëåö òîëüêî 2 ïàðû (à îáùåå èõ ÷èñëî 10
ïàð — Imms, 1951). Ó âçðîñëûõ íàñåêîìûõ ÷èñëî äûõàëåö íåðåäêî ñîêðàùàåòñÿ. Òàê,
ó âøåé èìååòñÿ I ïàðà ãðóäíûõ è 6 ïàð áðþøíûõ äûõàëåö, ó òðèïñîâ — 1–2 ïàðû
ãðóäíûõ è 2 ïàðû áðþøíûõ, ó ìíîãèõ êîêöèä èìååòñÿ òîëüêî 2 ïàðû ãðóäíûõ äûõà-
ëåö. Ñðåäè æóêîâ íàáëþäàåòñÿ ðåäóêöèÿ èëè íåôóíêöèîíèðîâàíèå 3 ïîñëåäíèõ ïàð
äûõàëåö ó äîëãîíîñèêîâ è ïëàñòèí÷àòîóñûõ. Ñðåäè ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ ó õàëüöèä
ñîõðàíÿåòñÿ òîëüêî 3 ïàðû äûõàëåö.
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Â èìàãèíàëüíîé ñòàäèè òåíäåíöèÿ ê ñîêðàùåíèþ ÷èñëà äûõàëåö íàáëþäàåòñÿ â
îñíîâíîì ñ óìåíüøåíèåì ðàçìåðîâ (ó ï÷åë 10 ïàð, à ó õàëüöèä 3 ïàðû) èëè àêòèâíîñòè
(ó êîêöèä), íî íåñîìíåííî ñïîñîáñòâóåò ñíèæåíèþ ÷èñëà äûõàëåö è ïðîãðåññèâíàÿ òàã-
ìàòèçàöèÿ (êàê â ñëó÷àå äîëãîíîñèêîâ).

Ó ëè÷èíîê íåðåäêî ïðîèñõîäèò ðåäóêöèÿ ÷àñòè äûõàëåö ïðè ïðîãðåññèâíîì ðàçâè-
òèè îñòàëüíûõ. Îñîáåííî õîðîøî ïðîöåññû ðåäóêöèè äûõàëåö ïðîñëåæèâàþòñÿ â ðÿ-
äàõ ëè÷èíîê äâóêðûëûõ. Òàê, ôîðìû, îáèòàþùèå âî âëàæíîì ñóáñòðàòå, îáû÷íî âûñ-
òàâëÿþò èç íåãî îäèí êîíåö òåëà, ïîýòîìó äûõàëüöà êîíöîâ òåëà èíòåíñèâíåå ôóíêöè-
îíèðóþò, ÷åì äûõàëüöà, ðàñïîëîæåííûå ïîñåðåäèíå. Â òàêèõ ñëó÷àÿõ è â îíòîãåíåçå
ãèïîäåðìàëüíûå êëåòêè äûõàëåö êîíöîâ òåëà èíòåíñèâíåå ðàçðàñòàþòñÿ è ôóíêöèîíè-
ðóþò, ÷òî íàáëþäàåòñÿ è íà ïðèìåðå ãîëîïíåéñòè÷åñêèõ (ãåòåðîïíåéñòè÷åñêèõ) ëè÷è-
íîê Bibionidae. Ñëåäóþùàÿ ñòåïåíü ñïåöèàëèçàöèè — ôîðìèðîâàíèå ïåðèïíåéñòè÷åñ-
êîé òðàõåéíîé ñèñòåìû, îáû÷íîé ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ.

Ïðè îáèòàíèè â ðàçæèæåííîì ñóáñòðàòå èëè âî âëàæíîé ñðåäå, èç êîòîðîé ëè÷èíêà
ìîæåò âûñòàâëÿòü òî îäèí êîíåö òåëà, òî äðóãîé, ñîõðàíÿåòñÿ ïî ïàðå ôóíêöèîíèðóþ-
ùèõ äûõàëåö íà êàæäîì êîíöå òåëà (àìôèïíåéñòè÷åñêèå ëè÷èíêè âûñøèõ äâóêðûëûõ)
èëè äàæå òîëüêî çàäíèå äûõàëüöà, êîãäà ëè÷èíêà ðîåòñÿ â íàñûùåííîì âîäîé ñóáñòðà-
òå, ïîãëîùàÿ èëè ðàçûñêèâàÿ ïèùó, âûñòàâëÿÿ èç íåãî çàäíèé êîíåö òåëà (ìåòàïíåéñòè-
÷åñêèå âîäíûå ëè÷èíêè ìíîãèõ äâóêðûëûõ).

Íà áàçå ðàçíûõ òèïîâ îòêðûòîé òðàõåéíîé ñèñòåìû ôîðìèðóåòñÿ çàìêíóòàÿ òðà-
õåéíàÿ ñèñòåìà ïðè ïåðåõîäå îò æèçíè âî âëàæíîì ñóáñòðàòå èëè ìåëêîì âîäîåìå ê
îáèòàíèþ â òîëùå âîäû âîäîåìà. Òàê, ó Blepharoceridae è Simuliidae èõ çàìêíóòàÿ òðà-
õåéíàÿ ñèñòåìà, âåðîÿòíî, ïðîèñõîäèò îò ïåðè- èëè ãåìèïíåéñòè÷åñêîé, à ó Chaoborus

= Corethra) èëè ó Antocha èç òèïóëîèäíûõ — îò ìåòàïíåéñòè÷åñêîé.
Íåñîìíåííà âòîðè÷íîñòü âñåõ âîäíûõ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì ñ àïíåéñòè÷åñêîé òðàõåé-

íîé ñèñòåìîé, â òîì ÷èñëå è ïîäåíîê. Â 1877 ã. Ïàëüìåí (Palmen) ïîêàçàë, ÷òî ó âîäíûõ
ëè÷èíîê åñòü ðóäèìåíòû äûõàëåö, à åùå ðàíåå Ðåîìþð íàáëþäàë, ÷òî ïðè ëèíüêàõ ëè-
÷èíêè ñòðåêîçû âìåñòå ñ ýêçóâèåì ñáðàñûâàþòñÿ è ó÷àñòêè òðàõåé, ôîðìèðóþùèåñÿ è
ó ýòèõ âîäíûõ (âòîðè÷íîâîäíûõ) ëè÷èíîê êàê âïÿ÷èâàíèÿ ïîêðîâîâ: ïî òàêèì ëèíî÷-
íûì ó÷àñòêàì ëåãêî âîññòàíîâèòü, èç êàêèõ ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ ðàçâèëèñü òðàõåè.

Â íàøå âðåìÿ ðàçâèòèå ðóäèìåíòàðíûõ äûõàëåö ó ëè÷èíîê ïîäåíîê ïîäðîáíî èñ-
ñëåäîâàíî Ëàíäîé (Landa, 1948). Ýòè äàííûå, êàê è âîîáùå íàëè÷èå òðàõåéíîé ñèñòå-
ìû, ÷òî áûëî ïîä÷åðêíóòî åùå Îñáîðíîì (Osborn, 1908), ñ íåñîìíåííîñòüþ äîêàçûâà-
þò èñõîäíî íàçåìíûé îáðàç æèçíè íàñåêîìûõ è âòîðè÷íîñòü çàñåëåíèÿ èìè âîäíîé
ñðåäû. Ãèïîòåçû î ïðîèñõîæäåíèè íàñåêîìûõ îò âîäíûõ ôîðì (Lamñere, 1900; Handlirsch,
1925; Ìàðòûíîâ, 1938) èìåþò â íàñòîÿùåå âðåìÿ òîëüêî èñòîðè÷åñêèé èíòåðåñ.

Àíàñòîìîçèðóþùàÿ, ïðåäñòàâëÿþùàÿ åäèíîå öåëîå òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ñîâðåìåí-
íûõ ïòåðèãîò íåñîìíåííî ðàçâèëàñü íà áàçå èçîëèðîâàííûõ òðàõåé, êàê ýòî íàáëþäàåò-
ñÿ ó Machilis.

Ìåëêèå âåòâè òðàõåé âàðüèðóþò ïî ñâîåìó ðàñïîëîæåíèþ íå òîëüêî ó ðàçíûõ ãðóïï
íàñåêîìûõ, íî äàæå ó îñîáåé îäíîãî âèäà; îáùåå æå ðàñïîëîæåíèå òðàõåéíûõ ñòâîëîâ
äîâîëüíî îäíîòèïíî. Îò äûõàëåö íàáëþäàþòñÿ îòâåòâëåíèÿ òðàõåé â äîðñàëüíîì íàïðàâ-
ëåíèè — ê ñåðäöó è ìóñêóëàòóðå, à â âåíòðàëüíîì — ê êèøêå, ãîíàäàì, æèðîâîìó òåëó.

Àíàñòîìîçèðîâàíèå ðàçíûõ ó÷àñòêîâ îïðåäåëÿåò ðàçíîîáðàçèå â ñòðîåíèè ãëàâ-
íûõ òðàõåéíûõ ñòâîëîâ. Íàðÿäó ñ ïðîäîëüíûìè ñòâîëàìè, êîòîðûå îáðàçóþòñÿ ïó-
òåì ñëèÿíèÿ áîêîâûõ âåòâåé (ó âåñíÿíîê, ñòðåêîç, òàðàêàíîâ, òåðìèòîâ, ïàëî÷íèêîâ,
æóêîâ, ÷åøóåêðûëûõ), áûâàþò ïðîäîëüíûå äîðñàëüíûå ñòâîëû (ó ñòðåêîç, òåðìèòîâ,
òàðàêàíîâ, ïóõîåäîâ, ïðÿìîêðûëûõ, ïàëî÷íèêîâ è õîáîòíûõ), ïîëó÷àþùèåñÿ ïðè ñëè-
ÿíèè äîðñàëüíûõ âåòâåé.
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Â ýìáðèîãåíåçå âñåãäà çàêëàäûâàþòñÿ ñíà÷àëà äûõàëüöà, êîòîðûå äàþò çàòåì Ò-
îáðàçíûå âûðîñòû, ïðîäîëæàþùèåñÿ â ïðîäîëüíîì íàïðàâëåíèè, ïîêà íå âñòðå÷àþòñÿ
è íå ñëèâàþòñÿ â ñòâîëû.

Âïðî÷åì, äàííûå èçó÷åíèÿ îíòîãåíåçà, äëÿ òðàêòîâêè ôèëîãåíåçà òðàõåéíîé ñèñòå-
ìû ñëåäóåò ïðèíèìàòü ñ áîëüøîé îñòîðîæíîñòüþ. Èçâåñòíî, íàïðèìåð, ÷òî ó ï÷åëû
ïåðåäíèé ó÷àñòîê ïðîäîëüíîãî òðàõåéíîãî ñòâîëà ôîðìèðóåòñÿ çà ñ÷åò âïÿ÷èâàíèÿ íèæ-
íåãóáíîãî ñåãìåíòà, îäíàêî òðóäíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òîáû ó ïðåäêîâ íàñåêîìûõ òðàõåè
ðàçâèâàëèñü íà ãîëîâíîì îòäåëå òåëà. Òî÷íî òàê æå, íàïðèìåð, ó ëè÷èíîê Mycetophilidae
ñòàðøèõ âîçðàñòîâ ãåìèïíåéñòè÷åñêàÿ òðàõåéíàÿ ñèñòåìà, à ó ëè÷èíêè ïåðâîãî âîçðà-
ñòà — ìåòàïíåéñòè÷åñêàÿ, ó ëè÷èíîê àìôèïíåéñòè÷åñêèõ Psychodidae ëè÷èíêè ïåðâî-
ãî âîçðàñòà òîæå ìåòàïíåéñòè÷åñêèå. Îäíàêî âñå ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêèå äàí-
íûå ãîâîðÿò ïðîòèâ äîïóùåíèÿ ðàçâèòèÿ ïîëèïíåéñòè÷åñêèõ ñèñòåì îò ìîíîïíåéñòè-
÷åñêèõ; ïî-âèäèìîìó, ìåòàïíåéñòè÷åñêàÿ ñèñòåìà ëè÷èíîê I âîçðàñòà ó òàêèõ Diptera
(íàïðèìåð, Psychodidae) — âòîðè÷íîå ÿâëåíèå, òàê êàê äëÿ ìåëêèõ ëè÷èíîê äîñòàòî÷íî
ïîñòóïëåíèÿ êèñëîðîäà è ÷åðåç îäíó ïàðó äûõàëåö. Íî òàêèå ïðèìåðû ïîêàçûâàþò áîëü-
øóþ ñëîæíîñòü ïðîáëåìû è íåîáõîäèìîñòü ñòðîãîãî âçâåøèâàíèÿ âñåõ ôàêòîâ ïðè
îöåíêå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèé.

Áîëåå êðóïíûå òðàõåè ó íàñåêîìûõ èìåþò õèòèíèçèðîâàííóþ âûñòèëêó, ñâÿçàí-
íóþ ñ êóòèêóëîé ïîâåðõíîñòè òåëà è ñáðàñûâàåìóþ ïðè ëèíüêå, óïðóãîñòü âûñòèëêè
óâåëè÷èâàåòñÿ áëàãîäàðÿ ñïèðàëåâèäíîé èëè êîëüöåâèäíîé áîëåå ïëîòíîé íèòåîáðàç-
íîé ñòðóêòóðå (òàê íàçûâàåìûå òåíèäèè), ñïîñîáñòâóþùåé ïîääåðæàíèþ ïîñòîÿííîãî
ïðîñâåòà â òðàõåéíîé òðóáêå (àíàëîãèÿ ñî ñïèðàëüíûìè è êîëüöåâûìè ñîñóäàìè âûñ-
øèõ ðàñòåíèé). Èíîãäà (ó ñâåòëÿêîâ, íàïðèìåð) îò òåíèäèåâ â ãëóáü òðàõåè èäóò îòðîñ-
òêè, òàêæå ïðåïÿòñòâóþùèå ñïàäàíèþ ñòåíîê. Òîíêèå âåòâè çàêàí÷èâàþòñÿ òðàõåîëà-
ìè, ýìáðèîíàëüíî îáðàçóþùèìèñÿ òîæå çà ñ÷åò ãèïîäåðìàëüíûõ çâåçä÷àòûõ êëåòîê;
îíè ïðåäñòàâëÿþò âíóòðèêëåòî÷íûå êàíàëû è íå èìåþò õèòèíîâîé, à òåì áîëåå òåíè-
äèàëüíîé âûñòèëêè; òðàõåîëû âíåäðÿþòñÿ â êëåòêè âíóòðåííèõ òêàíåé, îáåñïå÷èâàÿ
äèôôóçèþ êèñëîðîäà íåïîñðåäñòâåííî èç âíåøíåé ñðåäû ê êëåòêå.

Ó îáèòàþùèõ âî âëàæíûõ ñóáñòðàòàõ íèçøèõ ôîðì è ó ëè÷èíîê, æèâóùèõ â ïî÷âå
èëè â âîäå, íî äûøàùèõ àòìîñôåðíûì âîçäóõîì, ò.å. â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà äûõàíèå îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ â àòìîñôåðå, áëèçêîé ê íàñûùåíèþ âîäÿíûì ïàðîì, è ïðè ñðàâíèòåëüíî
íåâûñîêîé ñîáñòâåííîé àêòèâíîñòè íàñåêîìîãî, äûõàíèå ïîëíîñòüþ îáåñïå÷èâàåòñÿ
ïóòåì äèôôóçèè, è äûõàëüöà íå èìåþò çàìûêàòåëüíîãî àïïàðàòà (õîòÿ èõ ïåðèòðåìû
÷àñòî îáðàçóþò ñëîæíûå ôèëüòðóþùèå ïðèñïîñîáëåíèÿ, ïðåäîõðàíÿþùèå òðàõåéíûå
ñòâîëû îò çàñîðåíèÿ, êàê, íàïðèìåð, ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ è ëè÷èíîê ïëàñòèí÷àòîóñûõ).

Ïåðåõîä ê æèçíè â ñóõîé îòêðûòîé àòìîñôåðå ïðèâîäèò ê âûðàáîòêå çàìûêàþùåãî
àïïàðàòà äûõàëåö4, à ïðè ïðîãðåññèðóþùåé àêòèâíîñòè äâèæåíèÿ íàáëþäàþòñÿ è ïðè-
ñïîñîáëåíèÿ ê àêòèâíîìó äûõàíèþ (äîïîëíÿþùåìó ïàññèâíóþ äèôôóçèþ êèñëîðîäà).
Òàê, ó ìíîãèõ õîðîøî ëåòàþùèõ ôîðì ðàçâèâàþòñÿ âîçäóøíûå ìåøêè, ñæèìàþùèåñÿ
è ðàñøèðÿþùèåñÿ ïîä äàâëåíèåì ëîêîìîòîðíûõ ìûøö. Ýòè ìåøêè îòëè÷àþòñÿ îò òðà-
õåéíûõ ñòâîëîâ îòñóòñòâèåì òåíèäèàëüíîé âûñòèëêè. Âîçäóøíûå ìåøêè ðàçâèâàþòñÿ
è ó íûðÿþùèõ íàñåêîìûõ, ó êîòîðûõ èõ ôóíêöèÿ, î÷åâèäíî, èíàÿ — çàïàñàíèå âîçäóõà
âî âðåìÿ íûðÿíèÿ.

Ó ìíîãèõ âûñøèõ íàñåêîìûõ âî âçðîñëîé ñòàäèè, íàïðèìåð ó ï÷åë, ìíîãèõ äâó-
êðûëûõ, íàáëþäàåòñÿ îïðåäåëåííàÿ ðèòìèêà äûõàíèÿ, ïðîòàëêèâàíèå âîçäóõà ïî òðà-
õåéíûì ñòâîëàì â ñòðîãî îïðåäåëåííûõ íàïðàâëåíèÿõ, ñïåöèàëèçàöèÿ äûõàëåö â íà-

4 Èñïàðåíèå ó ìíîãèõ ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê æèçíè íà ñóøå íàñåêîìûõ ïðîèñõîäèò ïðàêòè÷åñêè òîëüêî ÷åðåç
äûõàëüöà (ðèñ. 2.14).
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ïðàâëåíèè ïðåèìóùåñòâåííîãî ïîñòóïëåíèÿ èëè âûâîäà âîçäóõà ïðè äûõàòåëüíûõ äâè-
æåíèÿõ. Îäíàêî â ïðèíöèïå ñòðîåíèå äûõàòåëüíîé ñèñòåìû Pterygota äàæå â íàèáîëåå
ñëîæíûõ ñëó÷àÿõ ëåãêî ïîçíàåòñÿ êàê ðåçóëüòàò ïðåîáðàçîâàíèÿ ïðèìèòèâíîãî «èçîï-
íåéñòè÷åñêîãî» òèïà.

ÎÁÙÈÅ ÒÅÍÄÅÍÖÈÈ ÝÂÎËÞÖÈÈ ÒÐÀÕÅÉÍÎÉ ÑÈÑÒÅÌÛ

Ïðèâåäåííûé îáçîð ïîêàçûâàåò, ÷òî òðàõåéíûå ñèñòåìû ðàçíûõ êëàññîâ íàçåìíûõ
÷ëåíèñòîíîãèõ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ ÿâíî íåãîìîëîãè÷íûå ñèñòåìû îðãàíîâ. Åùå â 1931
ã. Ðèïïåð ðåøèòåëüíî âûñêàçàëñÿ ïðîòèâ ãîìîëîãèçàöèè òðàõåéíîé ñèñòåìû õåëèöåðî-
âûõ è àòåëîöåðàò è äàæå ïðîòèâ ãîìîëîãèçàöèè òðàõåéíûõ ñèñòåì õèëîïîä è äèïëîïîä,
ñîëüïóã è ïàóêîâ è ò.ä. Îäíàêî îí ïîëàãàë âîçìîæíûì ñ÷èòàòü ãîìîëîãè÷íûìè òðàõåé-
íóþ ñèñòåìó íàñåêîìûõ è õèëîïîä èëè ëîæíîñêîðïèîíîâ è ïàóêîâ.

Ðàññìîòðåííûå ìàòåðèàëû ïîêàçûâàþò íåâîçìîæíîñòü ãîìîëîãèçàöèè òðàõåéíûõ
ñèñòåì äàæå ðàçíûõ îòðÿäîâ â ïðåäåëàõ êëàññà Chilopoda, îòñóòñòâèå ãîìîëîãèè â ñòðî-
åíèè òðàõåé ïðîòóð, íîãîõâîñòîê è ïòåðèãîò, ÿâíîå ñâîåîáðàçèå òðàõåéíîé ñèñòåìû
ïàóêîâ è ñîëüïóã è ò.ä.

Êàê õàðàêòåð ðàñïîëîæåíèÿ ñòèãì è òðàõåéíûõ ñòâîëîâ è ñòðóêòóðà òðàõåé, òàê è
âðåìÿ èõ çàêëàäêè â îíòîãåíåçå ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ ïîêàçû-
âàþò, ÷òî â ðàçíûõ âåòâÿõ òèïà ÷ëåíèñòîíîãèõ òðàõåè ðàçâèâàëèñü íåçàâèñèìî íà îñíî-
âå èñõîäíî êîæíîãî äûõàíèÿ. Íåäàðîì ó èìåþùèõ òðàõåè ãåîôèëèä, êîñòÿíîê, êàìïî-
äåé, ïðîòóð, êëåùåé ïåðâûå ñòàäèè ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ õàðàêòåðèçóþòñÿ
îòñóòñòâèåì äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ è ïîÿâëåíèåì òðàõåé òîëüêî íà áîëåå èëè ìåíåå ïî-
çäíèõ ïîñòçìáðèîíàëüíûõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà.

Çàêëàäêà òðàõåé ïðîèñõîäèò âñåãäà ïóòåì âïÿ÷èâàíèÿ òÿæà ýêòîäåðìû; îáðàçîâà-
íèå òðàõåè íà÷èíàåòñÿ ñ äûõàëüöåâîé ÷àñòè, ïðè÷åì äàëåå, ïî ìåðå ðàçâèòèÿ ÷ëåíèñòî-
íîãîãî, ïðîèñõîäèò ðàçðàñòàíèå òðóáî÷åê, ÷àñòî íå ïðåêðàùàþùååñÿ â òå÷åíèå âñåãî
èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ, ÷òî îñîáåííî õîðîøî ïðîñëåæèâàåòñÿ ó ñêîëîïåíäð, òåð-
ìèòîâ, ïðÿìîêðûëûõ è äðóãèõ íàñåêîìûõ è ó ìíîãèõ ïàóêîîáðàçíûõ. Ó ëè÷èíîê äðîçî-
ôèë âîñïèòàíèå â óñëîâèÿõ äåôèöèòà êèñëîðîäà ïðèâîäèò ê áîëåå ðàçâåòâëåííîé òðà-
õåéíîé ñèñòåìå.

Â ýìáðèîíàëüíîì ðàçâèòèè òðàõåé è òàêèõ óãëóáëåíèé äûõàòåëüíûõ ïîêðîâîâ, êàê
ðàçíîãî òèïà «ëåãêèå» ó ÷ëåíèñòîíîãèõ, ìíîãî îáùåãî. Íàïðèìåð, ó íàñåêîìûõ òðàõåè

Ðèñ. 2.14. Ñêîðîñòü ïîòåðè âîäû Tenebrio molitor ïðè ãîëîäàíèè. Â ñðîêè, îòìå÷åííûå êðåñòè-
êîì, íàñåêîìîå îòêðûâàëî äûõàëüöà (ïî:  Mellanby, 1935).
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çàêëàäûâàþòñÿ êàê âïÿ÷èâàíèÿ, ðàñïîëîæåííûå ñíàðóæè îò çà÷àòêîâ êîíå÷íîñòåé. Êðàÿ
óãëóáëÿþùåãîñÿ òÿæà â äàëüíåéøåì äèôôåðåíöèðóþòñÿ, ñòàíîâÿñü ïåðèòðåìîé äû-
õàëüöà. Åñëè ýìáðèîíàëüíàÿ çàêëàäêà è ìîðôîëîãè÷åñêèé ïðèíöèï ñòðîåíèÿ ëåãêèõ è
òðàõåé â îñíîâíîì î÷åíü ñõîäíû (è òå è äðóãèå — ïðîèçâîäíûå äûõàòåëüíûõ ó÷àñòêîâ
ýêòîäåðìû), òî ôóíêöèè ëåãêèõ è òðàõåé ñóùåñòâåííî îòëè÷íû.

Ëåãêèå êàê îðãàíû äûõàíèÿ — àíàëîãè æàáð, îíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ ìåñòíûå
îðãàíû ãàçîîáìåíà; îò äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè äèôôóíäèðóþùèé ÷åðåç íåå êèñëî-
ðîä äîëæåí òðàíñïîðòèðîâàòüñÿ öèðêóëÿöèîííîé æèäêîñòüþ ê óäàëåííûì îò ëåãêèõ
îðãàíàì.

Ãåìîëèìôà äûøàùèõ æàáðàìè èëè ëåãêèìè ÷ëåíèñòîíîãèõ âûïîëíÿåò è äûõàòåëü-
íóþ ôóíêöèþ, ó÷àñòâóÿ â òðàíñïîðòèðîâêå êèñëîðîäà. Ó ôîðì, èìåþùèõ ðàçâèòóþ
òðàõåéíóþ ñèñòåìó, ãàçîîáðàçíûé êèñëîðîä ïîäâîäèòñÿ î÷åíü áëèçêî ê ïîòðåáëÿþùåé
òêàíè, ÷òî ñâîäèò ê ìèíèìóìó äèôôóçèþ Î

2
 â æèäêîé ôàçå. Ñ ýòèì ñâÿçàíà îáðàòíàÿ

êîððåëÿöèÿ ìåæäó ðàçâèòèåì òðàõåéíîé è êðîâåíîñíîé ñèñòåì ó ÷ëåíèñòîíîãèõ. Îäíà-
êî ñòåïåíü ðàçâèòèÿ òðàõåé ó ðàçíûõ ãðóïï, êàê áûëî ïîêàçàíî âûøå, íåîäèíàêîâà è â
íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ, íàïðèìåð ó õèëîïîä Notostigmata (Scutigera), ïðèíÿòî äàæå ãîâî-
ðèòü î «òðàõåéíîì ëåãêîì» — îêîí÷àíèÿ êîðîòêèõ òðàõåé ëåæàò íåïîñðåäñòâåííî íàä
ñîîòâåòñòâóþùèì êëàïàíîì ñïèííîãî ñîñóäà (ñåðäöà) è ïðîõîäÿùàÿ ïî ñåðäöó ãåìî-
ëèìôà, ïåðåä òåì êàê ïîñòóïèòü â íåãî ÷åðåç îñòèè, îêèñëÿåòñÿ êèñëîðîäîì, äèôôóí-
äèðóþùèì èç òðàõåé. Òàêàÿ îáîãàùåííàÿ O

2
 êðîâü ïîñòóïàåò èç ñåðäöà â ïåðâóþ î÷å-

ðåäü ê ãîëîâíîìó îòäåëó.
Äëÿ ñêóòèãåð õàðàêòåðíà èðèäèðóþùàÿ ëèëîâàòàÿ îêðàñêà, ñâîéñòâåííàÿ è ìíîãèì

ëèòîáèÿì. Ó Lithobiidae òðàõåè òîæå â ñóùíîñòè âûïîëíÿþò ôóíêöèè ëåãêèõ. Íàáëþ-
äåíèÿ Êàóôìàíà (1961à) çà îêèñëåíèåì âîññòàíîâëåííîãî èíäèãî, âïðûñíóòîãî êîñòÿí-
êå, ïîêàçàëè, ÷òî êèñëîðîä äèôôóíäèðóåò íå òîëüêî ÷åðåç ñòåíêè òðàõåîë, íî è ÷åðåç
ñòåíêè òîíêèõ òðàõåé.

Ó Lithobius forficatus Íèäãåì îáíàðóæèë ôëþîðåñöèðóþùèé ëèëîâàòûé ïèãìåíò
õðîìîôîð, áåëîê êîòîðîãî ñîäåðæèò 6% àçîòà, 8-15 ôåíîëîâ, 0.26 ôîñôîðà, 3-5 ïåíòîç
è 0.12% ìåäè (Needham, 1960). Ýòîò ïèãìåíò ìîæåò ôóíêöèîíèðîâàòü êàê äûõàòåëü-
íûé â óñëîâèÿõ ãèïîêñèè. Ñïîñîáíûå ê îêèñëåíèþ è âîññòàíîâëåíèþ âåùåñòâà òèïà
öèòîõðîìîâ èìåþòñÿ, î÷åâèäíî, è ó äðóãèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ. Ñíàáæåíèå âíóò-
ðåííèõ òêàíåé êèñëîðîäîì ïðè ðàçâèòîì òðàõåéíîì äûõàíèè îáåñïå÷èâàåòñÿ äèôôó-
çèåé ýòîãî ãàçà, ïðîòåêàþùåé â âîçäóøíîé ñðåäå â 1000 ðàç áûñòðåå, ÷åì â âîäå, âîä-
íîì ðàñòâîðå èëè ãåëå.

Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ïðè âûñîêîé ñòåïåíè ïðîíèçûâàíèÿ òðàõåÿìè òêàíåé æèâîòíî-
ãî (âûñøèå íàñåêîìûå, ñêîëîïåíäðû, ñîëüïóãè, ñåíîêîñöû) ïðèíèìàåò íà ñåáÿ ôóíê-
öèþ è ïîâåðõíîñòè ãàçîîáìåíà, è òðàíñïîðòèðîâêè äûõàòåëüíûõ ãàçîâ. Ïîýòîìó â ãå-
ìîëèìôå ãðóïï ñ âûñîêî äèôôåðåíöèðîâàííîé òðàõåéíîé ñèñòåìîé íåò äûõàòåëüíûõ
ïèãìåíòîâ.

Ñíàáæåíèå âíóòðåííèõ îðãàíîâ êèñëîðîäîì ÷åðåç òðàõåè ñîâåðøàåòñÿ ó áîëüøèí-
ñòâà ÷ëåíèñòîíîãèõ òîëüêî ïóòåì äèôôóçèè. Ñêîðîñòü äèôôóçèè âûøå íà ãðàíèöå òâåð-
äîé ôàçû, ïîýòîìó, íåñìîòðÿ íà îáùóþ íåáîëüøóþ ïîâåðõíîñòü ïîïåðå÷íîãî ñå÷åíèÿ
äûõàëåö, îíà îáåñïå÷èâàåò äîñòàòî÷íîå ïîñòóïëåíèå êèñëîðîäà â òðàõåè (äûõàëüöà ïî
ìåõàíèçìó äåéñòâèÿ — àíàëîãè óñòüèö ëèñòüåâ ðàñòåíèé); äèôôóçèÿ ÷åðåç ïîðèñòóþ
ïîâåðõíîñòü çàâèñèò íå îò ïëîùàäè ñå÷åíèÿ ïîð, à îò èõ ïåðèìåòðà (Krogh, 1941), óâåëè-
÷èâàþùåãîñÿ ïðè óñëîæíåíèè ôèëüòðóþùèõ ñòðóêòóð ïåðèòðåì äûõàëåö. Ó íàèáîëåå
àêòèâíûõ ôîðì äèôôóçèîííîå äûõàíèå óñèëèâàåòñÿ çà ñ÷åò âåíòèëÿöèîííûõ ïðîöåññîâ,
ñâÿçàííûõ ñ èçìåíåíèåì îáúåìà ðàñøèðåíèé òðàõåéíûõ ñòâîëîâ (â ýòèõ ìåñòàõ ÷àñòî íå
èìåþùèõ òåíèäèàëüíîé âûñòèëêè). Ýòî íàáëþäàåòñÿ ó òàêèõ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ, êàê
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ï÷åëû è ìóõè, ó ñîëüïóã, ñêîëîïåíäð. Èíîãäà âåíòèëÿöèÿ òðàõåéíîé ñèñòåìû äîñòèãàåòñÿ
èçìåíåíèåì îáúåìà àòðèàëüíîé êàìåðû (ó íåêîòîðûõ êëåùåé, ó äèïëîïîä).

Áåñïåðåáîéíîå ñíàáæåíèå êèñëîðîäîì âíóòðåííèõ òêàíåé âîçìîæíî òîëüêî ïðè ïîä-
äåðæàíèè ïîñòîÿííûõ ïðîñâåòîâ òðàõåé. Îêðóãëîñòü ñå÷åíèÿ äèôôóçèîííûõ òðàõåé, îï-
ðåäåëÿþùàÿ èõ ìàêñèìàëüíîå ñîïðîòèâëåíèå ñæàòèþ, ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê îäíî
èç îñíîâíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê äûõàíèþ ðàçáèðàåìîãî òèïà. Äðóãèì, áîëåå ñîâåðøåí-
íûì ïðèñïîñîáëåíèåì ÿâëÿåòñÿ óêðåïëåíèå âíóòðåííåé ñòåíêè òðàõåè ñïèðàëüíîé ñêëàä-
êîé èíòèìû, òàê íàçûâàåìûì òåíèäèåì, õàðàêòåðíûì äëÿ ïàóêîâ, ñîëüïóã, ñåíîêîñöåâ,
èêñîäîâûõ êëåùåé, õèëîïîä, äèïëîïîä Opisthandria, âûñøèõ íàñåêîìûõ. Ðàçâèòèå òåíè-
äèàëüíîé íèòè, ïîâûøàþùåé óïðóãîñòü òðàõåéíîé òðóáêè, íåçàâèñèìî âûðàáàòûâàåòñÿ
â ðàçíûõ ãðóïïàõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ êàê ìåõàíè÷åñêè íàèáîëåå ïðîñòîå è âûãîä-
íîå ðåøåíèå çàäà÷è. Ñïèðàëüíàÿ íèòü èíòèìû òàê æå ñïîñîáñòâóåò óâåëè÷åíèþ ñîïðî-
òèâëåíèÿ íà ñæàòèå òðàõåéíîé òðóáêè, êàê îáìîòêà èç ìÿãêîé ìåòàëëè÷åñêîé ëåíòû óâå-
ëè÷èâàåò ïðî÷íîñòü è óïðóãîñòü ìÿãêîãî ðåçèíîâîãî øëàíãà ðó÷íîãî äóøà.

Òî÷íî òàêèì æå îáðàçîì ðåøàþòñÿ ïðîáëåìà ñîïðîòèâëåíèÿ ñæàòèþ è ïðîáëåìà
ïîâûøåíèÿ ïðî÷íîñòè è â ðàñòèòåëüíîì ìèðå — ñïèðàëüíûå óòîëùåíèÿ ñòåíîê ñïè-
ðàëüíûõ ñîñóäîâ. Ïîýòîìó õîòÿ ïî êðèòåðèþ «ñïåöèàëüíîãî êà÷åñòâà» (Remane, 1961)
òðàõåè ðàçíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, èìåþùèå òåíèäèàëüíóþ âûñòèëêó è çàêàí÷èâàþùèåñÿ
òðàõåîëàìè â êëåòêàõ ðàçëè÷íûõ òêàíåé, ìîæíî ïûòàòüñÿ ãîìîëîãèçèðîâàòü, òðàõåé-
íûå ñèñòåìû êàê öåëîå ÿâíî íå ãîìîëîãè÷íû ó ðàçíûõ ãðóïï. Ñõîäñòâî ïî êðèòåðèþ
«ñïåöèàëüíîãî êà÷åñòâà» òðàõåé ðàçíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ îïðåäåëÿåòñÿ, âî-ïåðâûõ, óñ-
ëîâèÿìè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ, à âî-âòîðûõ, — ñâîéñòâàìè ýêòîäåðìû, èç êîòîðîé îíè
âîçíèêàþò, åå ñïîñîáíîñòüþ âûäåëÿòü êóòèêóëó è ò.ä. Ñëåäîâàòåëüíî, ýòî ñõîäñòâî â
ñâîåì ñóùåñòâå àíàëîãè÷íîå, êîíâåðãåíòíîå; îíî îñóùåñòâëÿåòñÿ íà îäèíàêîâîé «ïëà-
ñòîëîãè÷åñêîé» (ïî Henke) îñíîâå, ò.å. îäèíàêîâî ðåàëèçóåòñÿ â ôèëîãåíåçå.

Âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ó ÷ëåíèñòîíîãèõ òðàõåè èìåþò áîëåå ïðîñòóþ ñòðóêòóðó, íå
èìåþò òåíèäèàëüíîé âûñòèëêè. Òàêîâû òðàõåè Protura, Collembola, Scutigeridae,
Pseudoscorpiones. Îäíàêî ìåæäó îáîèìè òèïàìè òðàõåé íåò íåïðîõîäèìîé ïðîïàñòè, è
êðèòåðèé «ñïåöèàëüíîãî ñõîäñòâà» íåîáÿçàòåëåí ïðè ãîìîëîãèçàöèè òðàõåéíûõ ñèñ-
òåì. Íàïðèìåð, ó õèëîïîä â ïîñòýìáðèîíàëüíîì ðàçâèòèè òðàõåè ñïåðâà íå èìåþò òå-
íèäèàëüíîé âûñòèëêè, à çàòåì åå ïðèîáðåòàþò — ïðè àáñîëþòíîé ãîìîëîãèè òðàõåé
îäíîãî âèäà îíè íå èìåþò «ñïåöèàëüíîãî ñõîäñòâà».

Âî ìíîãèõ ãðóïïàõ ÿâíî âòîðè÷íî ðàçâèâàþùèåñÿ, íå óíàñëåäîâàííûå îò «îáùåãî
òðàõåéíîäûøàùåãî ïðåäêà» òðàõåè õàðàêòåðèçóþòñÿ îòñóòñòâèåì òåíèäèåâ (ó ïðîòóð,
êîëëåìáîë, êàìïîäåé, íåêîòîðûõ êëåùåé) — ïî-âèäèìîìó, òåíèäèè ïîÿâëÿþòñÿ íà îï-
ðåäåëåííîì äîâîëüíî âûñîêîì óðîâíå îáùåé äèôôåðåíöèðîâêè òðàõåéíîé ñèñòåìû
íåçàâèñèìî îò ïîëîæåíèÿ ãðóïïû â ñèñòåìå. Òàê æå íåçàâèñèìî âîçíèêàþò â ïðîöåññå
ýâîëþöèè ðàçíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ è ïàëî÷êîâèäíûå òðèõîìû, ôóíêöèîíèðóþùèå
êàê ôèëüòðû è òîæå ïðåïÿòñòâóþùèå ñïàäàíèþ ñòåíîê. Òðèõîìû âûðàáàòûâàþòñÿ ó
ïàóêîâ, ëîæíîñêîðïèîíîâ, õèëîïîä è íàñåêîìûõ.

Òðàõåè ðàçíûõ ãðóïï íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ äàæå â ñëó÷àå ãëóáîêîãî ñõîäñòâà
èõ ñòðóêòóðû ãîìîëîãè÷íû äðóã äðóãó òîëüêî êàê ïðîèçâîäíûå ïîêðîâîâ, âûïîëíÿþùèõ

ôóíêöèþ äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ.
Îäíàêî êàê ñïåöèàëèçèðîâàííûå ñèñòåìû îðãàíîâ òðàõåéíûå ñèñòåìû ðàçíûõ ãðóïï

íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ àíàëîãè÷íû; èõ ñõîäñòâî îïðåäåëÿåòñÿ ñõîäíûìè óñëîâèÿìè

è ïðèíöèïàìè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ.
Ôîðìèðîâàíèå òðàõåéíûõ ñèñòåì ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê õàðàêòåðíóþ çàêîíî-

ìåðíîñòü ýâîëþöèè íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ñâÿçàííóþ ñ àäàïòàöèåé ê äûõàíèþ êèñ-
ëîðîäîì âîçäóõà.
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Âòîðè÷íûé ïåðåõîä òðàõåéíîäûøàùèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ê æèçíè â âîäå è ê äûõàíèþ
êèñëîðîäîì, ðàñòâîðåííûì â âîäå, íå ïðèâîäèò ê ðåäóêöèè òðàõåéíîé ñèñòåìû.

Ó âîäíûõ àïíåéñòè÷åñêèõ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ, âòîðè÷íî ïåðåõîäÿùèõ ê êîæíî-
ìó äûõàíèþ âñåé ïîâåðõíîñòüþ òåëà (ìíîãèå ëè÷èíêè äëèííîóñûõ äâóêðûëûõ è ðó-
÷åéíèêîâ) èëè ñ ïîìîùüþ òàê íàçûâàåìûõ òðàõåéíûõ æàáð (ëè÷èíêè ñòðåêîç, ïîäå-
íîê, âèñëîêðûëîê), òðàõåéíàÿ ñèñòåìà íå ðåäóöèðóåòñÿ. Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî,
óòðà÷èâàÿ ñâîå çíà÷åíèå êàê ïðèñïîñîáëåíèÿ ê îáåñïå÷åíèþ ïîñòóïëåíèÿ êèñëîðîäà
èç âíåøíåé ñðåäû, òðàõåéíàÿ ñèñòåìà èìååò áîëüøîå ïðåèìóùåñòâî êàê ñðåäñòâî
òðàíñïîðòèðîâêè êèñëîðîäà îò ìåñò åãî ïðîíèêíîâåíèÿ ÷åðåç ïîêðîâû èëè ñòåíêè
æàáð ê âíóòðåííèì îðãàíàì, âñëåäñòâèå ÷åãî è ñîõðàíÿåòñÿ. Êèñëîðîä èç âíåøíåé
ñðåäû ÷åðåç òîíêèå ïîêðîâû, òêàíè, òîíêèé ñëîé ãåìîëèìôû è ñòåíêè çàìêíóòûõ
òðàõåé äèôôóíäèðóåò â èõ ïðîñâåòû — ïàðöèàëüíîå äàâëåíèå O

2
 â òðàõåÿõ èìååò

òåíäåíöèþ ê âûðàâíèâàíèþ ñ ïàðöèàëüíûì äàâëåíèåì â îêðóæàþùåé âîäå. À ïî òðà-
õåÿì äèôôóçèÿ O

2
 ê ìåñòàì ‘ïîòðåáëåíèÿ ïðîòåêàåò çíà÷èòåëüíî áûñòðåå, ÷åì ÷åðåç

ãåìîëèìôó è òêàíè; ïðè îäèíàêîâîì ðàçëè÷èè ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ äèôôóçèÿ äàí-
íîãî êîëè÷åñòâà êèñëîðîäà ïî òðàõåÿì òðåáóåò â ìèëëèîí ðàç ìåíüøåé ïîâåðõíîñòè,
÷åì äèôôóçèÿ ÷åðåç ãåìîëèìôó.

Ýòèì îáúÿñíÿåòñÿ òîò ôàêò, ÷òî òðàõåéíàÿ ñèñòåìà, ïðèîáðåòåííàÿ â ïðîöåññå
ýâîëþöèè êàê àäàïòàöèÿ ê äûõàíèþ êèñëîðîäîì âîçäóõà, ñîõðàíÿåòñÿ è ïðè ïåðåõîäå ê

îáèòàíèþ â âîäå è äûõàíèþ ðàñòâîðåííûì â íåé êèñëîðîäîì.
Äàæå ìåíåå ñîâåðøåííûå îðãàíû âîçäóøíîãî äûõàíèÿ — ëåãêèå ó êàðëèêîâûõ ïà-

óêîâ çàòîïëÿåìûõ ïîáåðåæèé (Leptorhoptrum robstum, Erigone longipalpis) — ìîãóò ôóí-
êöèîíèðîâàòü ïî ïðèíöèïó òðàõåéíûõ æàáð ïðè ïîãðóæåíèè â âîäó (Heydemann, 1967).

Ïîýòîìó ìàëî âåðîÿòíî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî, íàïðèìåð, áåñòðàõåéíûå Protura —
ôîðìû, âòîðè÷íî óòðàòèâøèå òðàõåè, òàê êàê ñðåäè íèõ åñòü ïðåäñòàâèòåëè áîëåå êðóï-
íûå, ÷åì ñðåäè èìåþùèõ òðàõåè Eosentomidae; ïðåäñòàâëÿåòñÿ áîëåå âåðîÿòíûì ôîð-
ìèðîâàíèå òðàõåé íà áàçå êîæíîãî äûõàíèÿ, ÷åì èõ ðåäóêöèÿ.

Âûâåäåíèå CO
2
 èç îðãàíèçìà ÷ëåíèñòîíîãîãî ïðîèñõîäèò ëåã÷å, ÷åì ïðîíèêíîâå-

íèå â îðãàíèçì êèñëîðîäà, õîòÿ ñêîðîñòü äèôôóçèè CO
2
 â âîçäóøíîé ñðåäå â 1.2 ðàçà

íèæå, ÷åì äèôôóçèè O
2
.

Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ïðîíèöàåìîñòü æèäêîñòåé è òêàíåé æèâîòíûõ äëÿ ÑO
2
 â 36

ðàç âûøå, ÷åì äëÿ êèñëîðîäà. Ïîýòîìó óãëåêèñëîòà èç ãåìîëèìôû è òêàíåé âûâîäèòñÿ
ó ÷ëåíèñòîíîãèõ êàê ÷åðåç ñòåíêè òðàõåéíûõ ñòâîëîâ è êðóïíûõ òðàõåé (à íå òîëüêî èç
êëåòîê â òðàõåîëû), òàê è íåïîñðåäñòâåííî ÷åðåç ïîêðîâû, â ÷àñòíîñòè ÷åðåç íåñêëåðî-
òèçîâàííûå ïåðåïîí÷àòûå ó÷àñòêè êóòèêóëû.

Ìàðêóñ (Marcus, 1958) äàæå âûñêàçàë ãèïîòåçó î òîì, ÷òî ó íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíî-
ãèõ ïîñòóïëåíèå êèñëîðîäà ïðîèñõîäèò ÷åðåç äûõàëüöà è òðàõåè, à âûâåäåíèå óãëåêèñ-
ëîòû — ÷åðåç îñîáûå òîíêèå ó÷àñòêè êóòèêóëû, îáû÷íî ðàñïîëîæåííûå âáëèçè ñåðäöà
è íàçûâàåìûå èì ñïèðàêóëàìè. Íî ýòè ïðåäñòàâëåíèÿ ÿâíî ïðåóâåëè÷åíû, è çíà÷èòåëü-
íàÿ ÷àñòü (ó ïàëî÷íèêà, íàïðèìåð, äî 75%) óãëåêèñëîòû âûäåëÿåòñÿ ÷åðåç äûõàëüöà.

Îñíîâíîå ïðåèìóùåñòâî òðàõåéíîé ñèñòåìû, êàê óæå óïîìèíàëîñü, çàêëþ÷àåòñÿ â
ìåíüøåé ïîòåðå âîäû ïóòåì èñïàðåíèÿ ÷åðåç òðàõåè, ÷åì ñ äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé
îðãàíîâ ãàçîîáìåíà äðóãèõ òèïîâ. Ó ÷ëåíèñòîíîãèõ, îòíîñÿùèõñÿ ê òåì ãðóïïàì, äëÿ
êîòîðûõ òèïè÷íî îáèòàíèå âî âëàæíûõ ñóáñòðàòàõ, â ìåñòàõ, ãäå âëàæíîñòü âîçäóõà
áëèçêà ê íàñûùåíèþ, äûõàëüöà òðàõåé áûâàþò ïîñòîÿííî îòêðûòû.

Ó ëîæíîñêîðïèîíîâ, ñèìôèë, äâóïàðíîíîãèõ ìíîãîíîæåê, ïðîòóð, äèïëóð è êîë-
ëåìáîë äûõàëüöà íå èìåþò çàìûêàòåëüíîãî àïïàðàòà. Íåò ïðèñïîñîáëåíèé ê ðåãóëè-
ðîâêå âåëè÷èíû ùåëè äûõàëüöà è ó ìíîãèõ ëè÷èíîê âûñøèõ íàñåêîìûõ, îáèòàþùèõ â
âîäå (äûøàùèõ âîçäóõîì ïðè ïîäúåìå ê ïëåíêå ïîâåðõíîñòíîãî íàòÿæåíèÿ), è ó ëè÷è-
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íîê, æèâóùèõ â ïî÷âå. Ó òàêèõ ôîðì äûõàëüöà áûâàþò ñíàáæåíû ñëîæíûìè ôèëüòðó-
þùèìè ïðèñïîñîáëåíèÿìè, çàùèùàþùèìè îò çàñîðåíèÿ, èëè âåí÷èêàìè ãèäðîôîá-
íûõ ùåòèíîê, ïðåäîõðàíÿþùèõ ñòèãìàëüíûå ïëàñòèíêè îò ñìà÷èâàíèÿ è îò ïðîíèêíî-
âåíèÿ âîäû â òðàõåè.

Ó ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé õèëîïîä, ïðàâäà, åñòü ïðèñïîñîáëåíèÿ ê èçìåíåíèþ âåëè÷è-
íû ïðîñâåòà îñíîâàíèé òðàõåé (ýòè ìåñòà íå èìåþò òåíèäèàëüíîé âûñòèëêè è ñíàáæå-
íû ìûøöàìè), â êàêîé-òî ìåðå ðåãóëèðóþùèå ïîòåðè âëàãè, íî ïîëíîãî çàìûêàíèÿ
òðàõåé ó íèõ íåò (Êàóôìàí, 1960, 1961à, á).

Ñíèæåíèþ ïîòåðè âëàãè ÷åðåç òðàõåéíóþ ñèñòåìó ñïîñîáñòâóåò òàêàÿ ñòðóêòóðà,
ïðè êîòîðîé òðàõåè îòêðûâàþòñÿ íå íåïîñðåäñòâåííî âî âíåøíþþ ñðåäó, à ñïåðâà â
âåñòèáóëÿðíóþ êàìåðó. Òàêîãî òèïà ïðèñïîñîáëåíèå ïðåêðàñíî âûðàæåíî ó
Scutigeromorpha, ò. å. ó ãðóïïû õèëîïîä, íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííîé ê îòêðûòîìó îáðà-
çó æèçíè, ó êîòîðîé ìíîãî÷èñëåííûå òðàõåè îòêðûâàþòñÿ â îñîáûå êàìåðû ïîä òåðãè-
òàìè, òàê íàçûâàåìûå «òðàõåéíûå ëåãêèå» (ðèñ. 2.11.). Â ïðèíöèïå òàêîâû æå è òðàõåé-
íûå êàìåðû ìíîãèõ äèïëîïîä.

Áëèçêèìè ïðèñïîñîáëåíèÿìè ìîæíî ñ÷èòàòü òå ñëó÷àè, êîãäà òðàõåè îòêðûâàþò-
ñÿ â óçêèå ùåëåâèäíûå ïîëîñòè, íàïðèìåð, ìåæäó ñåãìåíòàìè ó Opiliones — ãðóïïû,
ñðàâíèòåëüíî õîðîøî âûíîñÿùåé âðåìåííîå ïðåáûâàíèå â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàæ-
íîñòè âîçäóõà.

Äëÿ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííûõ ê ñóùåñòâîâàíèþ â îò-
êðûòîé àòìîñôåðå, â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè õàðàêòåðíî ðàçâèòèå çàìûêàòåëüíîãî
àïïàðàòà äûõàëåö. Çàìûêàþùèåñÿ äûõàëüöà èìåþòñÿ ó ïàóêîâ, èêñîäîâûõ êëåùåé è
âûñøèõ íàñåêîìûõ, ò.å. ó òåõ ãðóïï, êîòîðûå â íàèáîëüøåé ñòåïåíè îñâîáîäèëèñü îò
ïîñòîÿííîãî ïðåáûâàíèÿ âî âëàæíûõ ñóáñòðàòàõ. Ó òàêèõ ôîðì ïðè íàõîæäåíèè â ñó-
õîé àòìîñôåðå äûõàëüöà îòêðûâàþòñÿ òîëüêî íà êîðîòêèé ñðîê, íåîáõîäèìûé äëÿ ïî-
ñòóïëåíèÿ êèñëîðîäà è îñâîáîæäåíèÿ îò ÑO

2
, è çàêðûòû â òå÷åíèå îñòàëüíîãî âðåìå-

íè. Íàáëþäàåòñÿ ìíîãî ÷åðò êîíâåðãåíöèè â ñòðîåíèè è ïðèíöèïàõ ðàáîòû äûõàëåö
òàêèõ äàëåêèõ äðóã îò äðóãà ãðóïï, êàê âûñøèå íàñåêîìûå è èêñîäîâûå êëåùè (Mellanby,
1935; Browning, 1954).

ÑÓÁÝËÈÒÐÀËÜÍÛÅ ÏÎËÎÑÒÈ

Ó îáèòàþùèõ â íàèáîëåå àðèäíûõ óñëîâèÿõ æóêîâ-÷åðíîòåëîê, íåðåäêî àêòèâíûõ
ïðè èíòåíñèâíîé èíñîëÿöèè, âûðàáîòàëàñü äàëüíåéøàÿ ñòåïåíü ïðèñïîñîáëåíèÿ òðà-
õåéíîé ñèñòåìû ê ýêîíîìèè ðàñõîäà âëàãè.

Ñîêðàùåíèå ðàñõîäà âîäû ïðè òðàõåéíîì äûõàíèè äîñòèãàåòñÿ îòêðûâàíèåì òðà-
õåé â âåñòèáóëÿðíóþ êàìåðó (êàê ó ñêóòèãåð) èëè áëàãîäàðÿ çàìûêàíèþ äûõàëåö (êàê ó
áîëüøèíñòâà Pterygota).

Ó ïóñòûííûõ ÷åðíîòåëîê (Prosodes, Akis, Stalagmoptera è äð.) ïðîèñõîäèò êàê áû
êîìáèíàöèÿ ýòèõ îáîèõ ïðèíöèïîâ. Ó íèõ íàäêðûëüÿ ñðàñòàþòñÿ äðóã ñ äðóãîì, îáðà-
çóÿ âûïóêëûé ùèò, ïëîòíî ïðèëåãàþùèé ê ñèëüíî ñêëåðîòèçîâàííûì ïëåéðèòàì áðþøêà
òàê, ÷òî âîçäóõ ïîñòóïàåò ïîä íàäêðûëüÿ òîëüêî ÷åðåç íåáîëüøóþ óçêóþ ùåëü ìåæäó
íàäêðûëüÿìè è ñòåðíèòàìè áðþøêà â îáëàñòè äâóõ ïîñëåäíèõ ñåãìåíòîâ. Ïðîñâåò ýòîé
ùåëè ðåãóëèðóåòñÿ äâèæåíèÿìè áðþøêà. Â òàêóþ ïî÷òè çàìêíóòóþ ñóáýëèòðàëüíóþ
ïîëîñòü îòêðûâàþòñÿ äûõàëüöà (èìåþùèå äèôôåðåíöèðîâàííûé çàìûêàòåëüíûé àï-
ïàðàò), ðàñïîëîæåííûå íà ñïèííîé ïîâåðõíîñòè áðþøêà.

Òàêèì îáðàçîì, ó ÷åðíîòåëîê ñóáýëèòðàëüíàÿ ïîëîñòü âûïîëíÿåò ôóíêöèþ âåñòè-
áóëÿðíîé êàìåðû òðàõåéíîé ñèñòåìû — âëàæíîñòü âîçäóõà â ýòîé ïîëîñòè áëèçêà ê
íàñûùåíèþ, îáíîâëåíèå â íåé âîçäóõà ñîâåðøàåòñÿ ïðè ïóëüñèðóþùèõ äâèæåíèÿõ
òåðãèòîâ áðþøêà. Â òðàõåè, áëàãîäàðÿ íàëè÷èþ ñóáýëèòðàëüíîé ïîëîñòè, ïîñòóïàåò íå
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ñóõîé âîçäóõ, îêðóæàþùèé òåëî íàñåêîìîãî, à óâëàæíåííûé çà ñ÷åò òðàíñïèðàöèè ÷å-
ðåç äûõàëüöà è, âîçìîæíî, ÷åðåç òîíêèå ïåðåïîí÷àòûå ïîêðîâû òåðãèòîâ áðþøêà.

Áëàãîäàðÿ ñóáýëèòðàëüíîé ïîëîñòè çàìåäëÿåòñÿ äèôôóçèÿ âîäÿíîãî ïàðà èç òðà-
õåé, ñîçäàåòñÿ áîëåå ïîñòåïåííûé ãðàäèåíò âëàæíîñòè.

Òàêèì îáðàçîì, ó îòêðûòî îáèòàþùèõ â ðåçêî àðèäíûõ óñëîâèÿõ ÷åðíîòåëîê âûðà-
áîòàëèñü áîëåå ñîâåðøåííûå, ÷åì ó áîëüøèíñòâà íàñåêîìûõ, ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ýêîíî-
ìèè ðàñõîäà âëàãè ïðè äûõàíèè. Òàêèå îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ òðàõåéíîé ñèñòåìû, íà-
ðÿäó ñ äðóãèìè àäàïòàöèÿìè ê ýêîíîìèè ðàñõîäà âëàãè, ïîçâîëèëè ÷åðíîòåëêàì îáè-
òàòü â áåçâîäíûõ ïóñòûíÿõ, â êîòîðûõ íåò íè âîäû, íè äàæå ðàñòåíèé, çà ñ÷åò êîòîðûõ
ìîæíî êîìïåíñèðîâàòü ðàñõîä âëàãè (Ãèëÿðîâ, 1964).

Çíà÷åíèå ñóáýëèòðàëüíîé ïîëîñòè äëÿ ñíèæåíèÿ ðàñõîäà âëàãè ýêñïåðèìåíòàëüíî
äîêàçàíî Áûçîâîé (Äèçåð, 1955). Åþ áûëè ïðîâåäåíû ñðàâíåíèÿ ïîòåðè âîäû ïðè äûõà-
íèè ñòåïíûìè è ïóñòûííûìè ÷åðíîòåëêàìè â íîðìå è ïðè îïåðèðîâàííûõ íàäêðûëüÿõ, â
êîòîðûõ îíà âûðåçàëà îêîøå÷êî. Äàííûå ýòèõ ýêñïåðèìåíòîâ ïðèâåäåíû â òàáëèöå 2.2.

Îíè ïîêàçûâàþò çíà÷åíèå ñóáýëèòðàëüíîé ïîëîñòè äëÿ æèâóùèõ â óñëîâèÿõ ðåçêî-
ãî äåôèöèòà âëàãè æóêîâ.

Àíàëîãè÷íûå òðàíñôîðìàöèè íàäêðûëèé íàáëþäàþòñÿ ó ïðåäñòàâèòåëåé ðÿäà ãðóïï
æåñòêîêðûëûõ, îáèòàþùèõ â àðèäíûõ óñëîâèÿõ. Óòðàòà ñïîñîáíîñòè ê ïîëåòó, ïðè êî-
òîðîì ðàñõîäóåòñÿ ìíîãî âëàãè, ðåäóêöèÿ çàäíèõ êðûëüåâ, ñòàíîâëåíèå ôóíêöèè çàùè-
òû îò ïîòåðè âëàãè âåäóùåé ôóíêöèåé íàäêðûëèé è ôîðìèðîâàíèå ñóáýëèòðàëüíîé
ïîëîñòè ïðîèñõîäÿò ó ñòåïíûõ è ïóñòûííûõ íå òîëüêî ÷åðíîòåëîê, íî òàêæå ó æóæåëèö
(Anthia, Zabrus), óñà÷åé (Dorcadion), äîëãîíîñèêîâ (Liparus, Otiorrhynchus), ëèñòîãðû-
çîâ (Timarcha), ïëàñòèí÷àòîóñûõ (Lethrus).

Ýòè ïðèñïîñîáëåíèÿ çàêîíîìåðíî âåäóò ê êîíâåðãåíòíîìó èçìåíåíèþ ãîìîëîãè÷-
íûõ ñòðóêòóð, âûïîëíÿâøèõ äðóãóþ ôóíêöèþ ó äàëåêî ðàçîøåäøèõñÿ ãðóïï æåñòêîê-
ðûëûõ, ê ïàðàëëåëèçìó, ïðèâîäÿùåìó ê ôîðìèðîâàíèþ ñõîäíûõ íîâûõ îðãàíîâ — ñó-
áýëèòðàëüíûõ êàìåð.

È õîòÿ íàäêðûëüÿ æóêîâ ðàçíûõ ñåìåéñòâ — íåñîìíåííî ãîìîëîãè÷íûå îðãàíû,

ñóáýëèòðàëüíûå âåñòèáóëÿðíûå ïîëîñòè, îáðàçîâàííûå ñðîñøèìèñÿ íàäêðûëüÿìè —
íåñîìíåííî àíàëîãè÷íûå, à íå ãîìîëîãè÷íûå îáðàçîâàíèÿ, íåçàâèñèìî âûðàáîòàâøèåñÿ
â ðåçóëüòàòå àäàïòàöèè ê îáèòàíèþ â ðåçêî àðèäíûõ óñëîâèÿõ ó ðàçíûõ ãðóïï æóêîâ.

Òàáëèöà 2.2. Ïîòåðÿ âëàãè æóêàìè-÷åðíîòåëêàìè (Tenebrionidae) (20–22 °Ñ) ïðè íåíà-
ðóøåííîé ñóáýëèòðàëüíîé ïîëîñòè è ïðè óäàëåíèè ÷àñòè íàäêðûëüÿ (ïî Äèçåð)

 
Ïîòåðÿ âëàãè, ìã ã-1 ÷àñ-1 

 

 
Â è ä  

íåîïåðèðîâàí- 
íûå æóêè 

æóêè ñ óäàëåííîé 
÷àñòüþ íàäêðûëüÿ 

 
Ïîâûøåíèå 
ïîòåðè âëàãè 

ïîñëå  
îïåðàöèè, % 

Sympiezocnemis gigantea (��) 0.66±0.1 1.3±0.2 100.7 

Sternodes caspicus (��)  1.75±0.2 3.33±0.5 90.8 

Ocrtera menetriesi (��)  1.08±0.10 4.65±1.00 330.0 

Cyphogenia gibba (�)   0.95±0.03 1.67±0.08 78.9 

Tentyria nomas (��) 3.71 ±0.50 9.77+0.85 163.6 

Pedinus femoralis (�)  4.59±0.22 6.71 ±0.55 45.9 



Ñõåìàòè÷åñêè ìîæíî ïðåäñòàâèòü ôîðìèðîâàíèå àäàïòàöèé äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ
ê æèçíè íà ñóøå ñëåäóþùèì îáðàçîì:



ÃËÀÂÀ III
ÒÈÏÛ ÏÐÎÄÓÊÒÎÂ ÀÇÎÒÍÎÃÎ ÎÁÌÅÍÀ Ó ÂÎÄÍÛÕ È

ÍÀÇÅÌÍÛÕ ×ËÅÍÈÑÒÎÍÎÃÈÕ È ÄÐÓÃÈÕ ÆÈÂÎÒÍÛÕ

ÊÀÒÀÁÎËÈÒÛ È ÈÕ ÂÛÄÅËÅÍÈÅ ÈÇ ÎÐÃÀÍÈÇÌÀ

Îäèí èç ïóòåé ïîòåðè âîäû æèâîòíûìè — åå ðàñõîä ïðè âûäåëåíèè.
Ðàñïàä æèðîâ è óãëåâîäîâ ïðè èõ îêèñëåíèè â òåëå æèâîòíûõ ïðèâîäèò â êîíå÷íîì

èòîãå ê îáðàçîâàíèþ óãëåêèñëîòû è âîäû. Óãëåêèñëîòà ëåãêî âûâîäèòñÿ èç îðãàíèçìà,
äèôôóíäèðóÿ ÷åðåç ïîêðîâû òåëà èëè ïîâåðõíîñòü äûõàòåëüíûõ îðãàíîâ. Ïðîöåññ
âûâåäåíèÿ ÑÎ

2
 óñêîðÿåòñÿ ïðè íàëè÷èè ôåðìåíòà êàðáîíàò-àíãèäðàçû, êàòàëèçèðóþ-

ùåé â ðàñòâîðàõ ïåðåâîä èîíà áèêàðáîíàòà â óãëåêèñëîòó: ÍÑÎ
3
- + Í+ = Í

2
Î + ÑÎ

2
.

Äëÿ íàçåìíûõ æèâîòíûõ ïðîöåññ óñêîðåíèÿ óäàëåíèÿ ÑÎ
2
 èìååò è ïðèñïîñîáè-

òåëüíîå çíà÷åíèå äëÿ ñîêðàùåíèÿ ïîòåðè âëàãè — ýêîíîìèòñÿ âîäà, íåîáõîäèìàÿ äëÿ
âûâåäåíèÿ HCO

3
-.

Âîäà, îáðàçóþùàÿñÿ ïðè îêèñëåíèè âîäîðîäíûõ ãðóïï ïèùåâûõ ñîåäèíåíèé (òàê
íàçûâàåìàÿ ìåòàáîëè÷åñêàÿ âîäà), â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè èñïîëüçóåòñÿ îðãàíèç-
ìîì, à ïðè åå èçáûòêå âûâîäèòñÿ âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìîé. Âûäåëèòåëüíûå îðãàíû ó
âîäíûõ æèâîòíûõ âûâîäÿò íå òîëüêî ïðîäóêòû àçîòíîãî îáìåíà, ÷òî áóäåò ðàññìîòðå-
íî íèæå, íî è âîäó, îáåñïå÷èâàÿ ðåãóëèðîâêó îñìîòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ âíóòðåííåé ñðå-
äû. Â ñóùíîñòè è âûâåäåíèå èç îðãàíèçìà èçáûòêà âîäû ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê
«âûäåëåíèå» â øèðîêîì ïîíèìàíèè ýòîãî òåðìèíà.

Êîëè÷åñòâî âîäû, êîòîðîå âûâîäèòñÿ èç îðãàíèçìà, îñîáåííî âåëèêî ó îáèòàòåëåé
ãèïîòîíè÷åñêîé ñðåäû, â ÷àñòíîñòè ó ïðåñíîâîäíûõ ôîðì. Ó íèõ îñìîòè÷åñêîå äàâëå-
íèå âíóòðåííåé ñðåäû âûøå, ÷åì âíåøíåé, è ïîñòîÿííî òðåáóåòñÿ âûâåäåíèå èçáûòêà
âîäû, ïîñòóïàþùåé â îðãàíèçì îñìîòè÷åñêèì ïóòåì (èëè ïðè ïèíîöèòîçå). Ó ìîðñêèõ
æèâîòíûõ, îáèòàþùèõ â âîäå ñ âûñîêèì îñìîòè÷åñêèì äàâëåíèåì, èçáûòîê ìåòàáîëè-
÷åñêîé âîäû ëåãêî äèôôóíäèðóåò âî âíåøíþþ ñðåäó, åñëè îñìîòè÷åñêîå äàâëåíèå âíóò-
ðåííåé ñðåäû ñíèæàåòñÿ.

Ïîýòîìó ó ìîðñêèõ æèâîòíûõ âûäåëèòåëüíàÿ ñèñòåìà áûâàåò ðàçâèòà ñëàáåå, ÷åì
ó ïðåñíîâîäíûõ, îòíîñÿùèõñÿ ê òåì æå ñèñòåìàòè÷åñêèì ãðóïïàì. Ìî÷åâàÿ æèäêîñòü
ìîðñêèõ áåñïîçâîíî÷íûõ, íàïðèìåð êðàáîâ, èçîòîíè÷íà æèäêîñòÿì, öèðêóëèðóþùèì
â ïîëîñòè òåëà è òêàíÿõ. Ó ïðåñíîâîäíûõ ðàêîîáðàçíûõ (íàïðèìåð, ó ðå÷íîãî ðàêà) è
ìîëëþñêîâ (ïðóäîâèêà, áåççóáêè) îñìîòè÷åñêîå äàâëåíèå ìî÷åâîé æèäêîñòè âñåãäà íèæå
îñìîòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ òêàíåâûõ æèäêîñòåé, ÷òî óêàçûâàåò íà àêòèâíîå âûâåäåíèå
âîäû âûäåëèòåëüíûìè îðãàíàìè, õîòÿ ýòè îðãàíû áûâàþò íå åäèíñòâåííûìè ïóòÿìè
îñìîðåãóëÿöèè, îñóùåñòâëÿåìîé òàêæå ÷åðåç ïîêðîâû ñòåíîê òåëà, êèøå÷íèêà è äûõà-
òåëüíûõ îðãàíîâ.

Ðàçâèòèå çàùèòíîé ôóíêöèè ïîêðîâîâ, ñâÿçàííîå ñ óìåíüøåíèåì ïðîíèöàåìîñ-
òè, ñíèæàåò èõ ó÷àñòèå â âûâåäåíèè èç îðãàíèçìà ïðîäóêòîâ îáìåíà. Âûâåäåíèå ïðî-
äóêòîâ îáìåíà ó ôîðì, èìåþùèõ çàùèòíûå îáðàçîâàíèÿ, èçîëèðóþùèå ïîâåðõíîñòü
òåëà îò âíåøíåé ñðåäû (ðàêîâèíà, ïàíöèðü, êóòèêóëà), îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ
ñïåöèàëüíûõ âûäåëèòåëüíûõ îðãàíîâ, ê äåÿòåëüíîñòè êîòîðûõ ïðèñîåäèíÿåòñÿ âû-
äåëèòåëüíàÿ ôóíêöèÿ ñòåíîê êèøå÷íèêà, à ó âîäíûõ îðãàíèçìîâ — è äûõàòåëüíûõ
îðãàíîâ.

Ó âîäíûõ îðãàíèçìîâ âûâåäåíèå èçáûòêà âîäû èç îðãàíèçìà ïðåäñòàâëÿåò íåðåäêî
ãëàâíåéøóþ ôóíêöèþ îðãàíîâ âûäåëåíèÿ.

Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü âîäíûì æèâîòíûì íàçåìíûå ôîðìû õàðàêòåðèçóþòñÿ ïðè-
ñïîñîáëåíèÿìè ê âîçìîæíî áîëåå ïîëíîìó ñîõðàíåíèþ âîäû â îðãàíèçìå, è èõ âûäå-
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ëèòåëüíûå îðãàíû ñïåöèàëèçèðóþòñÿ â íàïðàâëåíèè ìàêñèìàëüíîãî ñîêðàùåíèÿ îáúå-
ìà âîäû, âûâîäèìîé ñ ðàñòâîðèìûìè ïðîäóêòàìè àçîòíîãî îáìåíà è èçáûòêîì ñîëåé.

ÒÈÏÛ ÊÀÒÀÁÎËÈÒÎÂ ÀÇÎÒÍÎÃÎ ÎÁÌÅÍÀ

Áåëêè è íóêëåîòèäû, âõîäÿùèå â ñîñòàâ òåë îðãàíèçìîâ, íàõîäÿòñÿ â ñîñòîÿíèè
íåïðåðûâíîãî èçìåíåíèÿ, êàê áû ïîòîêà. Ïðè ýòîì âðåäíûå, íåíóæíûå è â äàëüíåéøåì
óæå íå èñïîëüçóåìûå ìàòåðèàëû, îáðàçóþùèåñÿ ïðè èõ ðàñùåïëåíèè, óäàëÿþòñÿ èç
îðãàíèçìà èëè ïåðåâîäÿòñÿ â íåàêòèâíûå ñîåäèíåíèÿ, îòëàãàþùèåñÿ â ñïåöèàëüíûõ
êëåòêàõ è òêàíÿõ, âî âñÿêîì ñëó÷àå âûêëþ÷àþòñÿ èç äàëüíåéøèõ ïðîöåññîâ îáìåíà.

Ñëóæàùèå ýíåðãåòè÷åñêèìè èñòî÷íèêàìè áåëêè, ðàñùåïëÿÿñü, äàþò ïðè îêèñëå-
íèè íå òîëüêî ÑÎ

2
 è âîäó, íî è àçîòñîäåðæàùèå ñîåäèíåíèÿ. Ðàñïàä áåëêîâ è äðóãèõ

àçîòñîäåðæàùèõ ñîåäèíåíèé â ïðîöåññå îáìåíà âåùåñòâ ïðèâîäèò â êîíå÷íîì èòîãå ê
îáðàçîâàíèþ àììèàêà è äðóãèõ âåùåñòâ, òîêñè÷íûõ äëÿ ïðîòîïëàçìû. Èìåííî àììè-
àê, ÿâëÿþùèéñÿ êîíå÷íûì ïðîäóêòîì áåëêîâîãî îáìåíà, ïðåäñòàâëÿåò íàèáîëåå ÿäîâè-
òûé äëÿ îðãàíèçìà êàòàáîëèò. Äëÿ îáèòàþùèõ â âîäå æèâîòíûõ âûâåäåíèå ëåãêî ðà-
ñòâîðèìûõ ïðîäóêòîâ áåëêîâîãî îáìåíà (àììèàê, ìî÷åâèíà) âî âíåøíþþ ñðåäó ïóòåì
äèôôóçèè èëè äðóãèìè ñïîñîáàìè (íàïðèìåð, ñ ïîìîùüþ îñìîðåãóëÿòîðíûõ îðãàíîâ)
íå ïðåäñòàâëÿåò çàòðóäíåíèé, òàê êàê òåðÿåìàÿ ïðè ýòîì âîäà êîìïåíñèðóåòñÿ ïîñòóïà-
þùåé îñìîòè÷åñêèì ïóòåì.

Ïðåîáëàäàíèå àììèàêà â ñîñòàâå êàòàáîëèòîâ àçîòíîãî îáìåíà (òàê íàçûâàåìàÿ àì-
ìîíîòåëèÿ) õàðàêòåðíî íå òîëüêî äëÿ òåõ áîëåå ïðèìèòèâíûõ èëè ìàëîàêòèâíûõ âîä-
íûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ó êîòîðûõ íåò ñïåöèàëüíûõ âûäåëèòåëüíûõ îðãàíîâ (ãóáêè, êè-
øå÷íîïîëîñòíûå, èãëîêîæèå, àñöèäèè è äð.), íî è äëÿ òåõ áîëåå âûñîêîîðãàíèçîâàí-
íûõ è àêòèâíûõ ôîðì, ó êîòîðûõ âûäåëèòåëüíàÿ ñèñòåìà ðàçâèòà, à áûñòðûé ïîòîê
âîäû ÷åðåç òêàíè îáåñïå÷èâàåò âûâåäåíèå îáèëüíîé è æèäêîé ìî÷è ñ íåâûñîêîé êîí-
öåíòðàöèåé àììèàêà. Òàêîâû, íàïðèìåð, êîëîâðàòêè, ïîëèõåòû, ñèïóíêóëèäû, äâóñòâîð-
÷àòûå è ãîëîâîíîãèå ìîëëþñêè, âûñøèå ðàêîîáðàçíûå, ÷àñòè÷íî êîñòèñòûå ðûáû.
Àììèàê ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê èñõîäíûé ïðîäóêò êàòàáîëèçìà íèçøèõ áåñïîçâîíî÷íûõ
(Ôëîðêýí, 1947; Carter, 1948). Â òàêèõ ñëó÷àÿõ óäàëåíèå àììèàêà èç òêàíåé ïðîèñõîäèò
ïðè åùå íå îïàñíûõ äëÿ îðãàíèçìà êîíöåíòðàöèÿõ. Âûâåäåíèå ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îá-
ìåíà â âèäå àììèàêà òðåáóåò áîëüøèõ çàòðàò âîäû íå òîëüêî íà îáðàçîâàíèå ìî÷åâîé
æèäêîñòè, èìåþùåé íåâûñîêóþ êîíöåíòðàöèþ êàòàáîëèòà, íî è íà ñàìûé ïðîöåññ îá-
ðàçîâàíèÿ àììèàêà èç åãî ïðåäøåñòâåííèêîâ.

Ó ìíîãèõ æèâîòíûõ àììèàê ñèíòåçèðóåòñÿ â ìî÷åâèíó, êîòîðàÿ, áóäó÷è ìåíåå òîê-
ñè÷íîé, ìîæåò íàêàïëèâàòüñÿ â ïëàçìå è ïîëîñòíûõ æèäêîñòÿõ â áîëüøèõ êîëè÷åñòâàõ
è âûâîäèòüñÿ â âèäå áîëåå êîíöåíòðèðîâàííûõ ðàñòâîðîâ, ÷òî ñïîñîáñòâóåò ýêîíîìèè
âîäû ïðè âûäåëåíèè.

Âûâåäåíèå ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà ÷àñòè÷íî â âèäå ìî÷åâèíû õàðàêòåðíî äëÿ
ìíîãèõ ãðóïï âîäíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ (áðþõîíîãèå ìîëëþñêè, ðàêîîáðàçíûå, îëèãî-
õåòû), íî, êàê ïðàâèëî, ó íèõ íà äîëþ ìî÷åâèíû ïðèõîäèòñÿ ìåíüøå âûäåëÿåìîãî àçî-
òà, ÷åì íà äîëþ àììèàêà. Íî çàòî áîëüøå àçîòà ìî÷åâèíû, ÷åì àììèà÷íîãî, âûäåëÿþò
ïðåäñòàâèòåëè òåõ ãðóïï íèçøèõ íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, êîòîðûå ñâÿçàíû ñ ïî÷-
âîé è âëàæíûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè (äîæäåâûå ÷åðâè, ñëèçíè è äð.). Òàêèå æèâîòíûå, ó
êîòîðûõ îñíîâíîé âûâîäèìûé ïðîäóêò àçîòíîãî êàòàáîëèçìà — ìî÷åâèíà, íàçûâàþòñÿ
óðåîòåëè÷åñêèìè. Ñðåäè ïîçâîíî÷íûõ óðåîòåëè÷íû ðûáîîáðàçíûå è çåìíîâîäíûå, òî
åñòü ãðóïïà Anamnia, ñâÿçàííàÿ ñ âîäíîé ñðåäîé; ñðåäè â îñíîâíîì íàçåìíûõ Amniota
áîëüøå âñåãî ìî÷åâèíû â ìî÷åâîé æèäêîñòè ó âîäíûõ ÷åðåïàõ.

Ìî÷åâèíà — êàòàáîëèò àçîòíîãî îáìåíà, õàðàêòåðíûé äëÿ òåõ ãðóïï áîëåå âûñîêî
îðãàíèçîâàííûõ æèâîòíûõ, êîòîðûå ëåãêî âîñïîëíÿþò çàïàñû âëàãè èç îêðóæàþùåé
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ñðåäû èëè èìåþò âîçìîæíîñòü ðåãóëÿðíî îáåñïå÷èâàòü ïîñòóïëåíèå áîëüøîãî êîëè÷å-
ñòâà âëàãè ñ ïèòüåâîé âîäîé èëè î÷åíü ñî÷íîé ïèùåé.

Çíà÷èòåëüíî ìåíüøàÿ, â ñðàâíåíèè ñ àììèàêîì, ÿäîâèòîñòü äëÿ îðãàíèçìà ìî÷åâè-
íû äîêàçûâàåòñÿ òåì, ÷òî, íàïðèìåð, ó àêóëîâûõ ðûá îñìîòè÷åñêîå äàâëåíèå ðåãóëèðó-
åòñÿ èìåííî èçìåíåíèåì ñîäåðæàíèÿ ìî÷åâèíû. Âûâîä ìî÷åâèíû èç îðãàíèçìà îñóùå-
ñòâëÿåòñÿ îáû÷íî ÷åðåç îñìîðåãóëÿòîðíûå âûäåëèòåëüíûå îðãàíû.

Äëÿ áîëüøèíñòâà æå òåõ ãðóïï æèâîòíûõ, äëÿ êîòîðûõ îñîáåííî âàæíà ýêîíîìèÿ
ðàñõîäà âëàãè (äëÿ îáèòàòåëåé îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè ñóøè), â óñëîâèÿõ ðåçêîãî äåôè-
öèòà âëàãè â îêðóæàþùåé àòìîñôåðå òèïè÷íî âûäåëåíèå ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà,
ñëàáî ðàñòâîðèìûõ â âîäå.

Âûäåëåíèå òàêèõ êàòàáîëèòîâ, êàê ìî÷åâàÿ êèñëîòà è åå ñîëè èëè ãóàíèí, ñâÿçàíî ñ
ìåíüøèìè ïîòåðÿìè âîäû, òàê êàê ýòè ñîåäèíåíèÿ óæå ïðè íåáîëüøîé êîíöåíòðàöèè
âûïàäàþò èç âîäíîãî ðàñòâîðà â òâåðäîì ñîñòîÿíèè.

Ìî÷åâàÿ êèñëîòà — íàèáîëåå õàðàêòåðíûé êîíå÷íûé ïðîäóêò áåëêîâîãî îáìåíà ó
òàêèõ Sauropsida, êàê ÷åøóé÷àòûå ðåïòèëèè, ñóõîïóòíûå ÷åðåïàõè è ïòèöû (Ôëîðêýí,
1947). ×åøóé÷àòûå ïðåñìûêàþùèåñÿ è ÷åðåïàõè — ýòî òå ãðóïïû ðåïòèëèé, êîòîðûå
çàâîåâàëè íàèáîëåå àðèäíûå çîíû è áèîòîïû, à ïòèöû ïðè ïîëåòå âñåãäà íàõîäÿòñÿ â
ñòðóå íåíàñûùåííîãî âëàãîé âîçäóõà, â óñëîâèÿõ, îñîáî êðèòè÷åñêèõ ñ òî÷êè çðåíèÿ
âîçìîæíîñòè ïîòåðè âëàãè.

Ìî÷åâàÿ êèñëîòà — îñíîâíîé êàòàáîëèò è âûñøèõ íàçåìíûõ íàñåêîìûõ. Óðèêîòå-
ëèÿ (ïðåîáëàäàíèå â ýêñêðåòàõ ìî÷åâîé êèñëîòû) ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïðèñïî-
ñîáëåíèå õîäà áåëêîâîãî îáìåíà, íàïðàâëåííîå íà ñîõðàíåíèå â îðãàíèçìå âëàãè, ÷òî
àäàïòèâíî ïðè äåôèöèòå âëàæíîñòè â îêðóæàþùåé ñðåäå (ñì. ðèñ. 3.5.).

Ïðè óðèêîòåëèè áûâàåò òðóäíî âûÿâèòü ñîîòíîøåíèå ðîëè ïðîäóêòîâ áåëêîâîãî
ïèùåâîãî îáìåíà è ïðîäóêòîâ ðàñïàäà íóêëåîïðîòåèäîâ â âûðàáîòêå àçîòñîäåðæàùèõ
êàòàáîëèòîâ, âûâîäèìûõ îðãàíèçìîì â ïðîöåññå âûäåëåíèÿ.

Âûâåäåíèå àçîòñîäåðæàùèõ ïðîäóêòîâ áåëêîâîãî êàòàáîëèçìà è ïðîäóêòîâ ïóðèíî-
âîãî îáìåíà â âèäå ìî÷åâîé êèñëîòû ïîçâîëÿåò æèâîòíûì, íàïðèìåð íàñåêîìûì, ýêî-
íîìíåå ðàñõîäîâàòü âëàãó, òàê êàê òðóäíî ðàñòâîðèìàÿ ìî÷åâàÿ êèñëîòà è íåêîòîðûå åå
ñîëè (óðàòû) ïðè ïîâûøåíèè êîíöåíòðàöèè ðàñòâîðà (ïðè ðåàáñîðáöèè âîäû â äèñòàëü-
íûõ îòäåëàõ âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìû) ëåãêî âûïàäàþò â âèäå òâåðäûõ êðèñòàëëè÷åñêèõ
÷àñòèö. Áëàãîäàðÿ ýòîìó ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ, îáèòàþùèõ â ñóõèõ ñóáñòðàòàõ è ïèòàþ-
ùèõñÿ ñóõîé ïèùåé, ýêñêðåìåíòû, ïðåäñòàâëÿþùèå ñìåñü îñòàòêîâ íåïåðåâàðåííîé ïèùè
ñ ýêñêðåòàìè, îêàçûâàþòñÿ ïðàêòè÷åñêè ñóõèìè. Ñëàáàÿ ðàñòâîðèìîñòü ìî÷åâîé êèñëî-
òû (à òàêæå ãóàíèíà) â âîäå äåëàåò âîçìîæíûì íàêîïëåíèå ýòèõ êàòàáîëèòîâ â ñïåöèàëü-
íûõ êëåòêàõ — ýêñêðåòîôîðàõ — è âûêëþ÷åíèå òàêèì ïóòåì ïðîäóêòîâ àçîòíîãî êàòàáî-
ëèçìà èç îáùåãî ïðîöåññà îáìåíà. Êðîìå òîãî, ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî îòíîñèòåëüíîå êîëè-
÷åñòâî àòîìîâ âîäîðîäà â ìî÷åâîé êèñëîòå ìåíüøå ïî ñðàâíåíèþ ñ ìî÷åâèíîé è îñîáåí-
íî ïî ñðàâíåíèþ ñ àììèàêîì (NH

3
). Íóæíî òàêæå èìåòü â âèäó, ÷òî ïðè ðàñïàäå ïóðèíî-

âûõ íóêëåîïðîòåèäîâ êîíå÷íûì ïðîäóêòîì, ñîõðàíÿþùèì ïóðèíîâîå ÿäðî, ÿâëÿåòñÿ
ìî÷åâàÿ êèñëîòà. Äàëüíåéøèé ïåðåâîä ìî÷åâîé êèñëîòû â ìî÷åâèíó è àììèàê òðåáóåò
çàòðàòû âîäû. Âñå ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî ïðè óðèêîòåëèè ñîâåðøåííåå óòèëèçàöèÿ áåëêî-
âûõ ìîëåêóë äëÿ ïîëó÷åíèÿ ìåòàáîëè÷åñêîé âîäû (ãë. VII), ÷åì ïðè óðåîòåëèè è àììîíî-
òåëèè, ÷òî òàêæå âåñüìà ñóùåñòâåííî ïðè íàçåìíîì îáðàçå æèçíè.

Ïðèîáðåòåíèå óðèêîòåëè÷åñêîãî êàòàáîëèçìà øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî â ôèëîãåíå-
òè÷åñêè äàëåêèõ äðóã îò äðóãà ãðóïïàõ æèâîòíûõ, ïåðåõîäÿùèõ ê íàçåìíîìó îáðàçó
æèçíè (ëåãî÷íûå ìîëëþñêè, íàñåêîìûå, ñóõîïóòíûå ÷åðåïàõè, ÷åøóé÷àòûå ðåïòèëèè,
ïòèöû), è ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïðèìåð áèîõèìè÷åñêîé êîíâåðãåíöèè — ñõîä-
ñòâî êàòàáîëèçìà âîçíèêàåò êàê àäàïòàöèÿ ê ñõîäíûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ.
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Èçìåíåíèå óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ, íàïðèìåð âòîðè÷íûé ïåðåõîä ê âîäíîìó îáðà-
çó æèçíè ó íàñåêîìûõ, ðàçâèâàþùèõñÿ â âîäå èëè â. äðóãèõ áîãàòûõ âîäîé ñðåäàõ, à
òàêæå ó âîäíûõ ÷åðåïàõ, ïðèâîäèò ê èçìåíåíèþ êàòàáîëèçìà, êî âòîðè÷íîìó ïåðåõîäó
(òàêæå êîíâåðãåíòíîìó!) ê àììîíîòåëèè.

Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî õîòÿ êîíå÷íûå ïðîäóêòû êàòàáîëèçìà îêàçûâàþòñÿ íå-
ðåäêî èäåíòè÷íûìè ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï íàçåìíûõ æè-
âîòíûõ, ïóòè îáðàçîâàíèÿ êàòàáîëèòîâ áûâàþò ðàçëè÷íûìè. Íàïðèìåð, ó ïîçâîíî÷íûõ
îáðàçîâàíèå ìî÷åâèíû îñóùåñòâëÿåòñÿ â òàê íàçûâàåìîì îðíèòèíîâîì öèêëå Êðåáñà
(ñì. íèæå), à ó íàñåêîìûõ óäàåòñÿ âûÿâèòü òîëüêî íåêîòîðûå çâåíüÿ ýòîãî öèêëà.

Ýòî îñîáåííî óáåäèòåëüíî ïîêàçûâàåò, ÷òî ÷åðòû áèîõèìè÷åñêîãî ñõîäñòâà áåëêî-
âîãî èëè ïóðèíîâîãî êàòàáîëèçìà ó ðàçíûõ ãðóïï æèâîòíûõ ñâèäåòåëüñòâóþò íå îá èõ
ôèëîãåíåòè÷åñêîì ðîäñòâå, à î çàêîíîìåðíûõ êîíâåðãåíòíûõ ïðèñïîñîáëåíèÿõ ê ñõîä-
íûì óñëîâèÿì æèçíè.

ÀÌÌÎÍÎÒÅËÈß È ÑÈÍÒÅÇ ÌÎ×ÅÂÈÍÛ

Ïðè ðàñùåïëåíèè àìèíîêèñëîò â ïðîöåññå áåëêîâîãî îáìåíà îñíîâíûì êîíå÷íûì
ïðîäóêòîì, íàðÿäó ñ âîäîé è óãëåêèñëîòîé, ÿâëÿåòñÿ àììèàê. Âñëåäñòâèå âûñîêîé òîê-
ñè÷íîñòè àììèàêà àììîíîòåëèÿ âîçìîæíà òîëüêî ó âîäíûõ è ôèçèîëîãè÷åñêè áëèçêèõ
ê âîäíûì æèâîòíûõ, óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ êîòîðûõ îáåñïå÷èâàþò íåïðåðûâíîå îáèëü-
íîå ïîñòóïëåíèå âîäû â îðãàíèçì è ïîñòîÿííîå âûâåäåíèå àììèàêà âî âíåøíþþ âîä-
íóþ ñðåäó ïóòåì íåïîñðåäñòâåííîé äèôôóçèè èç òêàíåé èëè ñ î÷åíü îáèëüíîé ìî÷åâîé
æèäêîñòüþ.

Ýêîíîìèÿ âûâîäèìîé ñ ýêñêðåòàìè âîäû è óìåíüøåíèå òîêñè÷íîñòè ýêñêðåòà äîñ-
òèãàåòñÿ ïðè ïåðåâîäå àììèàêà â ìåíåå ðàñòâîðèìóþ ìî÷åâèíó.

Ó ïîçâîíî÷íûõ ýòîò ïåðåõîä îñóùåñòâëÿåòñÿ â òàê íàçûâàåìîì îðíèòèíîâîì öèê-
ëå Êðåáñà (Krebs, Henseleit, ïî: Gilmour, 1961).

Ïðèâîäèìàÿ íà ðèñ. 3.1. ñõåìà ïîêàçûâàåò, ÷òî ñèíòåç ìî÷åâèíû èç àììèàêà ïðåä-
ñòàâëÿåò çàìêíóòûé ïðîöåññ, â êîòîðîì íà÷àëüíûé ïðîäóêò (îðíèòèí) âíîâü ïîëó÷àåò-
ñÿ íà îêîí÷àòåëüíîé ñòàäèè ñèíòåçà (ðàñùåïëåíèå àðãèíèíà). Àììèàê âêëþ÷àåòñÿ â
ñèíòåç öèòðóëëèíà, êîòîðûé ñ àñïàðòàòîì îáðàçóåò ãóàíèäèíîâóþ ãðóïïó àðãèíèíà, à
çàòåì àðãèíèí ðàñùåïëÿåòñÿ íà îðíèòèí è ìî÷åâèíó. Òàêèì îáðàçîì, îðíèòèí, öèòðóë-
ëèí è àðãèíèí âûñòóïàþò â ïðîöåññå ñèíòåçà ìî÷åâèíû êàê êàòàëèçàòîðû.

Ðèñ. 3.1. Îðíèòèíîâûé öèêë è ñèíòåç ìî÷åâèíû (ïî Gilmour, 1961, ñõåìàòèçèðîâàíî).
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Íî íåò äîñòàòî÷íûõ îñíîâàíèé ñ÷èòàòü ýòó ñõåìó, ñïðàâåäëèâóþ äëÿ ïðîöåññîâ,
ïðîòåêàþùèõ â ïå÷åíè ïîçâîíî÷íûõ, óíèâåðñàëüíîé. Â ÷àñòíîñòè, ó ìîëëþñêîâ ïðè
ðàñïàäå áåëêîâ îáðàçóåòñÿ àðãèíèí, êîòîðûé, ãèäðîëèçóÿñü, ðàñùåïëÿåòñÿ ïîä äåéñòâèåì
ôåðìåíòà àðãèíàçû íà îðíèòèí è ìî÷åâèíó. Íåäîñòàòî÷íî äàííûõ è äëÿ óòâåðæäåíèÿ
íàëè÷èÿ îðíèòèíîâîãî öèêëà ó íàñåêîìûõ (Gilmour, 1961). Ïðàâäà, â æèðîâîì òåëå
ïóñòûííîé ñàðàí÷è (Schistocerca) îáíàðóæåíà îðíèòàçà, à òàêæå îðíèòèí è ìî÷åâèíà
(Kilby, Nevill, ïî: Gilmour, 1961). Ó ïëàâóíöà áûëè âûÿâëåíû àðãèíèí è îðíèòèí, íî íå
óäàëîñü íàéòè öèòðóëëèí (Szorenyi et al., 1954, ïî: Gilmour, 1961). Õèíòîí ñ ñîàâòîðàìè
(Hinton et al., 1951) ïðèõîäÿò ê âûâîäàì íà îñíîâå îïûòîâ ñ êîðìëåíèåì, ÷òî ó äâóêðû-
ëûõ âîîáùå íåò îðíèòèíîâîãî öèêëà, ïîñêîëüêó â ñèíòåòè÷åñêèõ ïèòàòåëüíûõ ñðåäàõ
îðíèòèí è öèòðóëëèí íå ïîòðåáëÿþòñÿ, ÷òî óêàçûâàåò íà îòñóòñòâèå ñîîòâåòñòâóþùèõ
ýíçèìîâ. Òîëüêî àðãèíàçà îáíàðóæåíà â òêàíÿõ íàñåêîìûõ, ïðè÷åì íà âñåõ ñòàäèÿõ ðàç-
âèòèÿ (ó áðàæíèêà Celerio euphorbiae), êàê ýòî îòìå÷àþò ïîëüñêèå áèîõèìèêè (Je•evska
et al., 1964), íî íå íàéäåíî íè îðíèòèíîâîé òðàíñêàðáàìèëàçû, íè ïðèçíàêîâ ñèíòåçà
àðãèíèíà èç öèòðóëëèíà è àñïàðàãèíîâîé êèñëîòû. Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî õîòÿ ñõåìà Êðåáñà
íå óíèâåðñàëüíà, îòäåëüíûå ýëåìåíòû óñòàíîâëåííîãî èì öèêëà ïðîñëåæèâàþòñÿ äàæå
â òåõ ãðóïïàõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ê êîòîðûì ýòà ñõåìà â öåëîì íàèìåíåå ïðèëîæèìà.

Òèïè÷íî ïî÷âåííóþ ãðóïïó áåñïîçâîíî÷íûõ ïðåäñòàâëÿþò äîæäåâûå ÷åðâè, ñðåäà
îáèòàíèÿ êîòîðûõ — ïî÷âà — â ýêîëîãî-ôèçèîëîãè÷åñêîì îòíîøåíèè èìååò ïðîìåæó-
òî÷íûé õàðàêòåð ìåæäó âîäíîé è íàçåìíîé. Ó äîæäåâûõ ÷åðâåé â ýêñêðåöèè ïðåîáëà-
äàþò àììèàê è ìî÷åâèíà, îòíîñèòåëüíîå è àáñîëþòíîå êîëè÷åñòâî êîòîðîé çàìåòíî
ïîâûøàåòñÿ ïðè ãîëîäàíèè è çàâèñèò îò êîëè÷åñòâà ìåòàáîëè÷åñêîé âîäû (Cohen, Lewis,
1949; Needham, 1957).

Ïî îïûòàì Êîýíà è Ëüþèñà, âïðûñêèâàíèå äîæäåâûì ÷åðâÿì Lumbricus terrestris

L. îðíèòèíà èëè öèòðóëëèíà ïðèâîäèëî ê îáðàçîâàíèþ äîïîëíèòåëüíîãî êîëè÷åñòâà
ìî÷åâèíû, ÷òî ïîçâîëÿåò ïðåäïîëàãàòü ó íèõ íàëè÷èå îðíèòèíîâîãî öèêëà Êðåáñà —
Õåíçåëåéòà. Îäíàêî öèòðóëëèí, ïðåäñòàâëÿþùèé âàæíîå çâåíî ýòîãî öèêëà, ó äîæäå-
âûõ ÷åðâåé íå îáíàðóæåí (Laverack, 1963). Åäèíñòâåííûé ôåðìåíò îðíèòèíîâîãî öèê-
ëà, îáíàðóæåííûé ó äîæäåâûõ ÷åðâåé, — àðãèíàçà.

Íèäõýì (Needham, 1960, 1962) ïîëàãàåò, ÷òî ó äîæäåâûõ ÷åðâåé íåïîëíûé öèêë
Êðåáñà, ÷òî ýòîò öèêë îñòàíàâëèâàåòñÿ íà ôàçå àðãèíèíà èç-çà îòñóòñòâèÿ öèòðóëëèíà è
÷òî òà ÷àñòü öèêëà, êîòîðàÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ àðãèíàçîé, ïðîòåêàåò â âûäåëåíèÿõ õëîðà-
ãîãåííûõ êëåòîê. Ýòî ñîãëàñóåòñÿ ñ òðàêòîâêîé õëîðàãîãåííûõ êëåòîê êàê ôèçèîëîãè-
÷åñêèõ àíàëîãîâ ïå÷åíè (Roots, 1960). Íàëè÷èå è âàðüèðîâàíèå ñîäåðæàíèÿ â íèõ àì-
ìèàêà è ìî÷åâèíû óêàçûâàþò íà èõ ðîëü â îáåçâðåæèâàíèè àììèàêà. ×àñòü àììèàêà ó
àííåëèä, ðåàãèðóÿ ñ ãëóòàìèíîâîé êèñëîòîé, ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ ãëóòàìèíà, ÷òî
ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïðîöåññ èñêëþ÷åíèÿ àììèàêà èç îáìåíà.

Ïðèâåäåííûå ïðèìåðû ïîêàçûâàþò, ÷òî îðíèòèíîâûé öèêë Êðåáñà — Õåíçåëåéòà
— íå åäèíñòâåííûé ñïîñîá îáåçâðåæèâàíèÿ àììèàêà â îðãàíèçìå æèâîòíîãî è, î÷å-
âèäíî, íå åäèíñòâåííûé ïóòü îáðàçîâàíèÿ èç àììèàêà ìî÷åâèíû, õîòÿ òå èëè èíûå çâå-
íüÿ öèêëà ïðîñëåæèâàþòñÿ ó ðàçíûõ ãðóïï áåñïîçâîíî÷íûõ.

Ìî÷åâèíà, õîòÿ è ìåíåå òîêñè÷íà äëÿ òêàíåé, ÷åì àììèàê, âñå æå âðåäíà è ïðè
ïîâûøåíèè êîíöåíòðàöèè äîëæíà âûâîäèòüñÿ èç îðãàíèçìà.

ÓÐÈÊÎÒÅËÈß

Òàê êàê ìî÷åâèíà õîðîøî ðàñòâîðÿåòñÿ â âîäå, åå óäàëåíèå èç îðãàíèçìà òðåáóåò
áîëüøîãî ðàñõîäà âîäû (õîòÿ è ìåíüøåãî, ÷åì óäàëåíèå àììèàêà). Ïîýòîìó ó ìíîãèõ
ãðóïï íàçåìíûõ æèâîòíûõ ïðîäóêòû áåëêîâîãî îáìåíà âûâîäÿòñÿ â âèäå ïëîõî ðàñòâî-
ðèìîé ìî÷åâîé êèñëîòû.
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Ïðèìåíåíèå ðàäèîàêòèâíûõ èçî-
òîïîâ ïîçâîëèëî óñòàíîâèòü ïðåäøå-
ñòâåííèêîâ ìî÷åâîé êèñëîòû ó ïòèö.
Ãëèöèí, ñåðèí, ôîðìàò, óãëåêèñëîòà
— ýòî òå ôðàãìåíòû, èç êîòîðûõ ñòðî-
èòñÿ ìîëåêóëà ìî÷åâîé êèñëîòû.

Èç íàçåìíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíî-
ãèõ ëó÷øå âñåãî èçâåñòíî ôîðìèðî-
âàíèå ìî÷åâîé êèñëîòû ó íàñåêîìûõ,
ó êîòîðûõ íà äîëþ ìî÷åâîé êèñëîòû
ïðèõîäèòñÿ îêîëî 80% ýêñêðåòèðóå-
ìîãî àçîòà (Powning, 1953; Ludwig,
Cullen, 1956).

Ëàéôåðò (Leifert, 1935) ïðè èíêóáèðîâàíèè ãîìîãåíàòà æèðîâîãî òåëà êèòàéñêîãî
äóáîâîãî øåëêîïðÿäà ñ ìàëîíàòîì è ìî÷åâèíîé íàáëþäàë ïîâûøåíèå ñîäåðæàíèÿ ìî-
÷åâîé êèñëîòû è ïðèøåë ê âûâîäó î òîì, ÷òî ìî÷åâàÿ êèñëîòà îáðàçóåòñÿ èç äâóõ ìîëå-
êóë ìî÷åâèíû è îäíîé ìîëåêóëû êèñëîòû, âêëþ÷àþùåé òðè àòîìà óãëåðîäà.

Âïðûñêèâàíèå òàðàêàíó (Periplaneta) ôîðìàòà, ìå÷åííîãî Ñ14, ïðèâåëî ê âêëþ÷å-
íèþ ìå÷åíîãî óãëåðîäà â êàðáîíèëüíûå ãðóïïû ìî÷åâèíû â ïîëîæåíèè 2 è 8 (ðèñ. 3.2.).
Èç âïðûñíóòîãî Ñ14 3–5% ïåðåøëî â ìî÷åâóþ êèñëîòó, íåêîòîðàÿ ÷àñòü âûäåëèëàñü â
âèäå Ñ14Î

2
, î÷åíü íåìíîãî âûäåëèëîñü â âèäå èñõîäíîãî ñîåäèíåíèÿ, à îñòàëüíîå âîø-

ëî â ñåðèí â ïîëîæåíèè â (McEnroe, Forgash, 1957). Âêëþ÷åíèå Ñ14 èç ôîðìàòà â ïîëî-
æåíèè â â ñåðèí è â ìî÷åâóþ êèñëîòó in vitro áûëî îòìå÷åíî ýòèìè æå àâòîðàìè (ïî:
Gilmour, 1961) íå òîëüêî â ãîìîãåíàòå, íî è ïðè íåíàðóøåííîì æèðîâîì òåëå.

Òàêèì îáðàçîì, ïóòü îáðàçîâàíèÿ ìî÷åâîé êèñëîòû ó íàñåêîìûõ îêàçàëñÿ ñõîäíûì ñî
ñïîñîáîì åå îáðàçîâàíèÿ ó ïòèö, âî âñÿêîì ñëó÷àå â îòíîøåíèè óãëåðîäà â ïîëîæåíèè 2 è 8.

Ìå÷åíûé ïî Ñ14 ôîðìàò ó ïòèö âêëþ÷àåòñÿ â ïîëîæåíèå 2 è 8 â îòíîøåíèè 1:1, à ó
íàñåêîìûõ â îòíîøåíèè 1:1,3 èëè 1:1,4 in vivo, a in vitro ó òàðàêàíà 2:1. Ýòî ïîêàçûâàåò,
÷òî ó íàñåêîìûõ ìî÷åâàÿ êèñëîòà ìîæåò ÷àñòè÷íî èñïîëüçîâàòüñÿ è ñëóæèòü çàïàñîì
àçîòà, à íå îáÿçàòåëüíî äîëæíà íåìåäëåííî âûâîäèòüñÿ: ïî èññëåäîâàíèÿì Ëþäâèãà

Ðèñ. 3.2. Âêëþ÷åíèå ìå÷åíîãî óãëåðîäà â ìî÷åâèíó
(ïî: ÌñEnroe, Forgash, 1957).

Ðèñ. 3.3. Îáðàçîâàíèå ìî÷åâîé êèñëîòû ïðè ïóðèíîâîì îáìåíå (ïî Florkin, Duchâteau, 1943).
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(Ludwig, 1954), ó ÿïîíñêîãî õðóùèêà
(Popillia japonica) â ïåðèîä ìåòàìîðôî-
çà èäåò ñïåðâà óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ
ìî÷åâîé êèñëîòû, çàòåì ñíèæåíèå, õîòÿ
îáùåå êîëè÷åñòâî àçîòà íå ìåíÿåòñÿ. Ó
íàñåêîìûõ â æèðîâîì òåëå in vitro îá-
ðàçîâàíèå ìî÷åâîé êèñëîòû ñòèìóëèðó-
åòñÿ äîáàâëåíèåì ê ñðåäå êñàíòèíà, ãó-
àíèíà, ãèïîêñàíòèíà, íî íå ìî÷åâèíîé
è íå òåìè ïðåäøåñòâåííèêàìè, êîòîðûå
èçâåñòíû äëÿ ìî÷åâîé êèñëîòû ó ïòèö
(Anderson, Patton, 1955). Ýòî ïîêàçûâà-
åò íà ðàçëè÷èå ïóòåé îáðàçîâàíèÿ ìî-
÷åâîé êèñëîòû, êàê êàòàáîëèòà ó ðàçíûõ
ãðóïï óðèêîòåëè÷íûõ æèâîòíûõ.

ÏÓÐÈÍÎÂÛÅ ÊÀÒÀÁÎËÈÒÛ

Â àçîòñîäåðæàùèõ ýêñêðåòàõ âñåãäà
ïðèñóòñòâóþò íå òîëüêî êîíå÷íûå ïðî-
äóêòû áåëêîâîãî îáìåíà, íî è êàòàáî-
ëèòû ïóðèíîâîãî îáìåíà, îáðàçóþùèå-
ñÿ ïðè ðàñïàäå íóêëåîòèäîâ. Â ÷àñòíî-
ñòè, ýòî ñïðàâåäëèâî â îòíîøåíèè ìî-
÷åâîé êèñëîòû íàñåêîìûõ è äðóãèõ
Atelocerata.

Ó ìíîãèõ îðãàíèçìîâ ìî÷åâàÿ êèñ-
ëîòà ïðåäñòàâëÿåò êîíå÷íûé ïðîäóêò
ïóðèíîâîãî ðàñïàäà íóêëåîïðîòåèäîâ,
íóêëåèíîâûõ êèñëîò, íóêëåîçèäîâ è ò.ä.

Äåðèâàòû ïóðèíîâ è, â ÷àñòíîñòè,
íóêëåîïðîòåèäîâ â ðåçóëüòàòå äåçàìè-
íèðîâàíèÿ, äåôîñôîðèëëèðîâàíèÿ, ãèä-
ðàòàöèè è äåãèäðàòàöèè ïóðèíîâîãî
ÿäðà (ðèñ. 3.3.) ïðåâðàùàþòñÿ â ìî÷å-
âóþ êèñëîòó, ïðåäñòàâëÿþùóþ ïîñëåäíþþ ñòàäèþ êàòàáîëèçìà, õàðàêòåðèçóþùóþñÿ
åùå ñîõðàíåíèåì ïóðèíîâîãî ÿäðà (Florkin, Duchateau, 1943).

Ó ïòèö, ñóõîïóòíûõ ðåïòèëèé, ìíîãîíîæåê, áîëüøèíñòâà âûñøèõ íàñåêîìûõ ïðîöåññ
ðàñïàäà ïóðèíîâ äàëüøå íå èäåò. Ó ìíîãèõ æå ãðóïï æèâîòíûõ, ó êîòîðûõ âûâåäåíèå ýêñ-
êðåòîâ âîçìîæíî ïðè ðàñõîäå çíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà âîäû, ìî÷åâàÿ êèñëîòà ïîäâåðãà-
åòñÿ ýíçèìàòè÷åñêîìó ðàçðóøåíèþ, òàê íàçûâàåìîìó óðèêîëèçó, â ðåçóëüòàòå êîòîðîãî îá-
ðàçóþòñÿ òàêèå êàòàáîëèòû, êàê àëëàíòîèí, ìî÷åâèíà è äàæå àììèàê (ðèñ. 3.4.).

Ïîýòîìó â ýêñêðåòàõ î÷åíü òðóäíî ðàçãðàíè÷èòü, çà ñ÷åò êàêèõ èñõîäíûõ âåùåñòâ
îáðàçîâàëèñü òå èëè èíûå êàòàáîëèòû, ïðåäñòàâëÿþò ëè îíè êîíå÷íûå ïðîäóêòû áåëêî-
âîãî îáìåíà èëè ðàñïàäà ïóðèíîâ. Êîëè÷åñòâî êàòàáîëèòîâ ïóðèíîâîãî îáìåíà îáû÷íî
íåâåëèêî, è îíè òåðÿþòñÿ â êîíå÷íûõ ïðîäóêòàõ áåëêîâîãî îáìåíà. Òîëüêî êîñâåííûé
ïóòü èññëåäîâàíèÿ ýíçèìàòè÷åñêîé ñèñòåìû ïóðèêîëèçà äàåò ïðåäñòàâëåíèå î ïóðèíî-
âîì êàòàáîëèçìå.

Ìî÷åâàÿ êèñëîòà îáðàçóåòñÿ èç òàêèõ ïóðèíîâ, êàê àäåíèí è ãóàíèí, ïîä äåéñòâèåì
ñïåöèàëüíûõ ôåðìåíòîâ. Àäåíàçà äåçàìèíèðóåò àäåíèí, ïåðåâîäÿ åãî â ãèïîêñàíòèí,

Ðèñ. 3.4.  Ïóòè ðàñïàäà ìî÷åâîé êèñëîòû.
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ãóàíàçà ïðåâðàùàåò ïóòåì äåçàìèíèðîâàíèÿ ãóàíèí â êñàíòèí, à êñàíòèíîêñèäàçà îêèñ-
ëÿåò ãèïîêñàíòèí â êñàíòèí, à êñàíòèí — â ìî÷åâóþ êèñëîòó (ðèñ. 3.3.).

Ó òàêèõ ýêîíîìíî ðàñõîäóþùèõ âîäó ïðè âûäåëåíèè æèâîòíûõ, êàê ïòèöû è ìíî-
ãèå íàçåìíûå íàñåêîìûå, ðàñïàä ïóðèíîâ íà ýòîì çàêàí÷èâàåòñÿ (ðèñ. 3.5.).

Òàêèì îáðàçîì, ìî÷åâàÿ êèñëîòà ÿâëÿåòñÿ â ïðîöåññå áåëêîâîãî îáìåíà êàòàáîëè-
òîì, îáðàçóþùèìñÿ â ðåçóëüòàòå ñèíòåçà, à â ïðîöåññå îáìåíà íóêëåîïðîòåèäîâ — ïðî-
äóêòîì èõ ðàñïàäà.

Óêàçàííûå ôåðìåíòû, ïðîèçâîäÿùèå ðàñïàä ïóðèíîâ äî ìî÷åâîé êèñëîòû, óñòà-
íîâëåíû äëÿ ïîçâîíî÷íûõ, â ÷àñòíîñòè ïòèö, èçâåñòíû è äëÿ íàñåêîìûõ, íî èññëåäîâà-
íèé â ýòîé îáëàñòè ìàëî.

Îáðàçóþùàÿñÿ â ðåçóëüòàòå ïóðèíîâîãî îáìåíà ìî÷åâàÿ êèñëîòà ó óðåîòåëè÷åñêèõ
è àììîíîòåëè÷åñêèõ æèâîòíûõ ìîæåò ïîäâåðãàòüñÿ ïîñëåäóþùåìó ðàñïàäó äî ìî÷å-
âèíû è àììèàêà; òàêèì îáðàçîì, êàòàáîëèòû ðàñïàäà ïóðèíîâ óïîäîáëÿþòñÿ êàòàáîëè-
òàì áåëêîâîãî îáìåíà. Ñõåìà íà ðèñ. 3.5. ïîçâîëÿåò ïðåäñòàâèòü òå÷åíèå ýòîãî ïðîöåñ-
ñà (ïî Florkin, Duchâteau, 1943).

Ó ôîðì, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ ÷åòêî âûðàæåííûì óðèêîòåëè÷åñêèì îáìåíîì, íåò
óðèêàçû — ôåðìåíòà, ðàçðóøàþùåãî ìî÷åâóþ êèñëîòó, ÷òî èçâåñòíî, íàïðèìåð, äëÿ
ïòèö (Êîøòîÿíö, 1950).

Ó íàñåêîìûõ â òèïè÷íûõ ñëó÷àÿõ òîæå íåò íè óðèêàçû, íè ïðîäîëæàþùèõ íà÷àòûé
åþ ðàñïàä ìî÷åâîé êèñëîòû àëëàíòîèíàçû, àëëàíòîèêàçû è óðåàçû (Gilmour, 1961).

Ðèñ. 3.5. Êàòàáîëèòû ïðè áåëêîâîì (ñïëîøíûå ëèíèè) è íóêëåîòèäíîì (ïóíêòèð) îáìåíàõ ó ðàç-
íûõ ãðóïï æèâîòíûõ (ïî Florkin, Duchâteau, 1943).
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Îäíàêî ó íåêîòîðûõ íàñåêîìûõ âñòðå÷àþòñÿ ýòè ôåðìåíòû. Óðèêàçà åñòü ó ëè÷èí-
êè äîìîâîé ìóõè (Musca domestica), ó ëè÷èíêè ìÿñíîé ìóõè (Lucilia sericata). Ó êóêîë-
êè ìÿñíîé ìóõè óðèêàçû íåò, îíà ñíîâà ïîÿâëÿåòñÿ ïî âûõîäå èìàãî. Ýòî ïîêàçûâàåò,
÷òî ó êóêîëêè ìî÷åâàÿ êèñëîòà — åäèíñòâåííûé êàòàáîëèò (Brown, 1938), ò.å. ìîæíî
çàêëþ÷èòü, ÷òî òà ñòàäèÿ, íà êîòîðîé â îðãàíèçì èçâíå íå ïîñòóïàåò âîäà, õàðàêòåðèçó-
åòñÿ óðèêîòåëèåé, òîãäà êàê æèâóùèå â æèäêîé ïî÷òè âîäíîé ñðåäå ëè÷èíêè óðåîòå-
ëè÷íû è äàæå àììîíîòåëè÷íû, à ó èìàãî, âîñïîëíÿþùèõ ðàñõîä âëàãè ïóòåì ïèòüÿ,
òîæå ïðîèñõîäèò óðèêîëèç.

Åñëè ó ëè÷èíîê Lucilia ñîäåðæàíèå ìî÷åâîé êèñëîòû â 100 ýêç. ñîñòàâëÿåò 0,5–6 ìã
(â çàâèñèìîñòè îò äèåòû), ïðè÷åì îíà íå âûäåëÿåòñÿ (âûäåëÿþòñÿ òîëüêî àììèàê è
àëëàíòîèí), òî íà ñòàäèè êóêîëêè çà ÷åòûðå äíÿ ñîäåðæàíèå ìî÷åâîé êèñëîòû âîçðàñòà-
åò äî 26–27 ìã; ñ ìåêîíèåì èç îðãàíèçìà âûøåäøåé èç ïóïàðèÿ ìóõè âûâîäèòñÿ 24 ìã
ìî÷åâîé êèñëîòû è 2–3 ìã àëëàíòîèíà.

Ðàçý (Razet, 1953–1956) íàøåë óðèêàçó â ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäàõ ó ñâåð÷êà (Gryllus)
èç ïðÿìîêðûëûõ, ó æóæåëèö (Carabus) èç æóêîâ, ó ñèíåé ìÿñíîé ìóõè (Calliphora) èç
äâóêðûëûõ.

Ó áàáî÷åê, íàïðèìåð ó ãóñåíèö è êóêîëîê êèòàéñêîãî äóáîâîãî øåëêîïðÿäà, óðèêà-
çà ñîäåðæèòñÿ â æèðîâîì òåëå (âîçìîæíî, åå ïðèñóòñòâèå ñâÿçàíî ñî ñïîñîáíîñòüþ ê
óñâîåíèþ îðãàíèçìîì ìî÷åâîé êèñëîòû â êðèòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ). Àëëàíòîèí, îáðàçó-
þùèéñÿ ïðè äåãðàäàöèè ìî÷åâîé êèñëîòû ïîä âîçäåéñòâèåì óðèêàçû, îáíàðóæåí â
âûâîäèìûõ ýêñêðåòàõ ëè÷èíêè ìÿñíîé ìóõè Lucilia sericata, íàêàïëèâàþùåé â òêàíÿõ
ìî÷åâóþ êèñëîòó (Brown, 1938).

Àëëàíòîèí íàéäåí è â ýêñêðåòàõ âîäÿíûõ êëîïîâ (Poisson, Razet, 1953), à àëëàíòî-
èñîâàÿ êèñëîòà — â ýêñêðåòàõ ãóñåíèö áàáî÷åê è ëè÷èíîê ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ (Razet,
1964). Â ìåêîíèè áàáî÷åê àëëàíòîèñîâàÿ êèñëîòà; ñîñòàâëÿåò äî 25%. Àëëàíòîèíàçà
åñòü ó ïëàâóíöà (Dytiscus), õîòÿ âîïðîñ î íàëè÷èè ó íåãî óðèêàçû íåÿñåí (Florkin,
Duchâteau, 1943). Àëëàíòîèí, âïðûñíóòûé íàñåêîìûì, áûñòðî ðàçðóøàåòñÿ, ÷òî ïîêà-
çûâàåò íà ðàñïðîñòðàíåííîñòü ó íèõ àëëàíòîèíàçû (Razet, 1956). Àëëàíòîèêàçà è óðåà-
çà ó íàñåêîìûõ ñ äîñòîâåðíîñòüþ íå îòìå÷åíû.

Ïî-âèäèìîìó, íàñåêîìûå â îòíîøåíèè õîäà áåëêîâîãî è ïóðèíîâîãî ðàñïàäîâ è
õàðàêòåðà êàòàáîëèòîâ — ãðóïïà, ñòîëü æå íåîäíîðîäíàÿ, êàê è ïî ìíîãèì äðóãèì ôè-
çèîëîãî-áèîõèìè÷åñêèì ïîêàçàòåëÿì.

ÝÊÎËÎÃÈ×ÅÑÊÀß ÎÁÓÑËÎÂËÅÍÍÎÑÒÜ ÒÈÏÎÂ ÊÀÒÀÁÎËÈÒÎÂ

Îáà ïðîöåññà àçîòíîãî îáìåíà — è áåëêîâûé, è íóêëåîòèäíûé — ìîãóò äàâàòü
ëèáî îäíîòèïíûå, ëèáî ðàçíîòèïíûå êîíå÷íûå ïðîäóêòû. Íåñîìíåííî, ÷òî ôîðìû, ïðè-
óðî÷åííûå ê ðàçíûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ, â ðàçíîé ñòåïåíè îáåñïå÷åííûå äîñòó-
ïîì ê âîäå, õàðàêòåðèçóþòñÿ ðàçíûìè òèïàìè êàòàáîëèòîâ. Òàê, íàñåêîìûå îáèòàòåëè
ñóõèõ ìåñòíîñòåé, ñóõèõ ñóáñòðàòîâ, íå èìåþùèå ïîñòîÿííîé ñâÿçè ñ èñòî÷íèêàìè âëàãè,
õàðàêòåðèçóþòñÿ âûäåëåíèåì ìî÷åâîé êèñëîòû, îáðàçóþùåéñÿ êàê â ðåçóëüòàòå ñèíòå-
çà ïðè áåëêîâîì îáìåíå, òàê è â ðåçóëüòàòå îñòàíîâèâøåãîñÿ íà ýòîé ñòàäèè ðàñïàäà
ïóðèíîâ íóêëåîòèäîâ.

Àììîíîòåëèÿ (íåñîìíåííî âòîðè÷íàÿ) õàðàêòåðíà äëÿ ðàçâèâàþùèõñÿ â âîäå ëè-
÷èíîê íàñåêîìûõ, îòíîñÿùèõñÿ ê ðàçíûì ïî âîçðàñòó ôèëîãåíåòè÷åñêèì âåòâÿì íåî-
äèíàêîâîãî òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàíãà, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ðàçíûõ ñðîêàõ äàâíîñòè
ïðîöåññà èõ àäàïòàöèé ê âîäíîìó îáðàçó æèçíè. Âûäåëåíèå àììèàêà ó ìíîãèõ àììîíî-
òåëè÷åñêèõ áåñïîçâîíî÷íûõ ïðîèñõîäèò êàê â ðåçóëüòàòå ïîëíîãî ðàñùåïëåíèÿ áåëêî-
âûõ ìîëåêóë, òàê è âñëåäñòâèå óðèêîëèçà ìî÷åâîé êèñëîòû íóêëåîòèäíîãî ïðîèñõîæ-
äåíèÿ (Maloef, 1938).
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Âûäåëÿþò àììèàê â êà÷åñòâå îñíîâíîãî êàòàáîëèòà ëè÷èíêè (íèìôû) ñòðåêîç. Ïî
îïûòàì ñ íèìôàìè Aeschna cyanea Mull (Staddon, 1959) âûÿñíèëîñü, ÷òî ó íèõ àììèàê
— îñíîâíîé ïðîäóêò ýêñêðåöèè è ïîñëå êîðìëåíèÿ, è ïðè ãîëîäàíèè, ïðè÷åì êîëè÷å-
ñòâî åãî âàðüèðóåò â çàâèñèìîñòè îò îáèëèÿ è êà÷åñòâà ïèùè. Çà 1–2 ñóòîê â âèäå àììè-
à÷íîãî àçîòà âûâîäèòñÿ îêîëî 60% îáùåãî àçîòà ïðèíÿòîé ïèùè (îêîëî 40% óñâàèâàåò-
ñÿ). Âûäåëåíèå æå ìî÷åâîé êèñëîòû, ìàëî âàðüèðóþùåå ïðè èçìåíåíèè ðåæèìà êîðì-
ëåíèÿ, î÷åâèäíî, ïðåäñòàâëÿåò ó íèìô ñòðåêîç ðåçóëüòàò ïóðèíîâîãî îáìåíà (êñòàòè, ó
íèìô ñòðåêîç óðèêàçà íå îáíàðóæåíà — Florkin, Duchâteau, 1943). Òàê íàïðèìåð, ãîëî-
äàþùàÿ íèìôà âåñîì 830 ìã çà 24 ÷àñà âûäåëèëà 41 ìêã àììèà÷íîãî àçîòà è 3.6 ìêã
àçîòà ìî÷åâîé êèñëîòû, à ïîñëå êîðìëåíèÿ áåëêîì — 200 ìêã àçîòà â âèäå àììèàêà è 3
ìêã â âèäå ìî÷åâîé êèñëîòû.

Âûäåëåíèå àììèàêà êàê îñíîâíîãî ýêñêðåòà îòìå÷åíî äëÿ ìíîãèõ âîäíûõ íàñåêî-
ìûõ: äëÿ ëè÷èíîê ïëàâóíöîâ (Dytiscus marginalis, Acilus sulcatus) è âîäîëþáîâ
Hydrophilus (Delauney, 1931), äëÿ ëè÷èíîê âèñëîêðûëîê Sialis lutaria (Staddon, 1955),
äëÿ âîäÿíûõ êëîïîâ Notonecta (Staddon, 1963) è Corixa (Staddon, 1964), äëÿ ëè÷èíîê
ìíîãèõ äâóêðûëûõ, ðàçâèâàþùèõñÿ â ðàçæèæåííûõ ñóáñòðàòàõ (Brown, 1938).

Ó èìåþùèõ íåäîñòàòî÷íî ïðîíèöàåìûå (õîòÿ â êàêîé-òî ìåðå è ïðîíèöàåìûå) äëÿ
ïîñòóïëåíèÿ âîäû ïîêðîâû âçðîñëûõ êëîïîâ Notonecta è Corixa àììîíîòåëè÷åñêîå âû-
äåëåíèå ñîïðîâîæäàåòñÿ áîëüøèì êîëè÷åñòâîì âûâîäèìîé âîäû (10–0% îò âåñà òåëà
åæåäíåâíî); äëÿ êîìïåíñàöèè åå ðàñõîäà êëîïû çàãëàòûâàþò áîëüøîå êîëè÷åñòâî âîäû.

Òàêèå ÿâíî âòîðè÷íûå êîíâåðãåíòíûå èçìåíåíèÿ õàðàêòåðà êàòàáîëèòîâ ó ðàçâèâà-
þùèõñÿ â âîäå íàñåêîìûõ — ëó÷øåå äîêàçàòåëüñòâî àäàïòèâíîãî ê óñëîâèÿì ñðåäû
õàðàêòåðà ýêñêðåöèè.

Ñîñòàâ êîíå÷íûõ ïðîäóêòîâ áåëêîâîãî îáìåíà çàâèñèò è îò òèïà ïèòàíèÿ. Íåïðå-
ðûâíî ïèòàþùèåñÿ ñîêàìè ðàñòåíèé òëè ïðîïóñêàþò ÷åðåç ñâîé îðãàíèçì áîëüøîå
êîëè÷åñòâî âîäû, ÷òî íå èñêëþ÷àåò âîçìîæíîñòè àììîíîòåëèè. Ëýìá (Lamb, 1959)
ïîëàãàåò, ÷òî îäíà èç îñíîâíûõ ôóíêöèé ìèöåòîìíûõ ñèìáèîíòîâ òëåé — äåòîêñèêà-
öèÿ óñâîÿåìîãî èìè àììèàêà. Ïðàâäà, íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ìèêðîîðãàíèçìû ìèöåòî-
ìîâ òëåé èñïîëüçóþò è ïóðèíû, ïåðåâîäÿ èõ ñíà÷àëà â àììèàê, â äàëüíåéøåì èäóùèé
íà ïîñòðîåíèå áåëêîâ ýòèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ (ñð. Ãë. 4, ðàçä. «Íàêîïëåíèå ïðîäóêòîâ
ýêñêðåöèè â êëåòêàõ è òêàíÿõ»).

Ñîñòàâ ïèùè òîæå âëèÿåò íà ñîñòàâ ýêñêðåòîâ. Òàê, â îïûòàõ ñ êîðìëåíèåì õëîïêî-
âîãî äîëãîíîñèêà (Anthonomus grandis Boh.) íà èñêóññòâåííîé ñðåäå áóòîíàìè õëîï-
÷àòíèêà è åãî êîðîáî÷êàìè âàðüèðîâàëî ñîîòíîøåíèå ðàçíûõ ôîðì àçîòà â îáùåì áà-
ëàíñå êàòàáîëèòîâ. Èç òàáë. 3.1. âèäíî, ÷òî ñïåêòð êàòàáîëèòîâ ó íàñåêîìûõ, â ÷àñòíî-

Òàáëèöà 3.1. Ïðîöåíòíîå ñîîòíîøåíèå àçîòà, âûâåäåííîãî â âèäå ðàçíûõ ñîåäèíåíèé
æóêàìè õëîïêîâîãî äîëãîíîñèêà (ïî Mitlin et al., 1964).

Ïðè âîñïèòàíèè íà Ïðè âîñïèòàíèè íà  
Ñîåäèíåíèå 

èñêóñ- 
ñòâåííîé 

ñðåäå 

êîðîáî÷- êàõ 
õëîï- 

÷àòíèêà  

 
 

Ñîåäèíåíèå èñêóñ- 
ñòâåííîé 

ñðåäå 

êîðîáî÷- êàõ 
õëîï- ÷àòíèêà 

Àìèííûé àçîò  45.1 41.0 Ãóàíèí  7.5 11.3 

Àììèàê  1.5 0.5 Ìî÷åâèíà 0.1 0.2 
Êðåàòèí  3.0 7.4 Ìî÷åâàÿ êèñëîò 24.3 28.5 
Êðåàòèíèí  3.6 5.4 Äðóãèå 14.9 5.7 



293Çàêîíîìåðíîñòè ïðèñïîñîáëåíèÿ æèâîòíûõ ê æèçíè íà ñóøå. Ãëàâà 111

ñòè ó õëîïêîâîãî äîëãîíîñèêà, î÷åíü øèðîê. Âîçìîæíî, ÷òî èìåþùèåñÿ â îòíîøåíèè
áîëüøèíñòâà èññëåäîâàííûõ âèäîâ äàííûå îá îäíîòèïíîì õàðàêòåðå èõ êîíå÷íûõ ïðî-
äóêòîâ îáìåíà îáúÿñíÿþòñÿ íåäîñòàòî÷íîé ïîëíîòîé è òîíêîñòüþ àíàëèçîâ. Èíòåðåñ-
íî, ÷òî â ñîñòàâå ïóðèíîâ, ýêñêðåòèðóåìûõ A. grandis, îêàçàëñÿ è ãóàíèí (Mitlin, Vickers,
1964) — êàòàáîëèò, òèïè÷íûé äëÿ ïàóêîîáðàçíûõ è ðàíåå íå îòìå÷åííûé ó íàñåêîìûõ.
Ó äðóãîãî äîëãîíîñèêà (Conotrachelus  nenuphar Herbst) ýòè àâòîðû îáíàðóæèëè äðó-
ãîé ïóðèí — êñàíòèí.

Äàííûå îá ýêñêðåòàõ A. grandis ïîêàçûâàþò, ÷òî äàæå ó îäíîãî âèäà áûâàåò ðàçíî-
îáðàçíûì íàáîð âûäåëÿåìûõ âåùåñòâ, ñîîòíîøåíèå êîòîðûõ ìåíÿåòñÿ â çàâèñèìîñòè
îò òîãî, ê êàêîìó öèêëó ðàñïàäà (ïóðèíîâîìó èëè áåëêîâîìó îáìåíó) ïðèíàäëåæàò êà-
òàáîëèòû, êàêîâû óñëîâèÿ ñðåäû è ïèòàíèÿ.

Åñëè äëÿ íàñåêîìûõ ãóàíèí êàê êàòàáîëèò íåòèïè÷åí (è åùå íåäàâíî äàæå ïîä÷åðêè-
âàëîñü, ÷òî «ó íàñåêîìûõ íåò ãóàíèíà» — Peschen, 1939), òî äëÿ ïàóêîîáðàçíûõ ýòî îñ-
íîâíîé êàòàáîëèò. Ãóàíèí áûë îáíàðóæåí â ýêñêðåìåíòàõ ïàóêîâ áîëåå 100 ëåò òîìó íà-
çàä (Gorup-Bezanez, Will, 1849), íî áåññïîðíîå åãî îïðåäåëåíèå ñ ïîìîùüþ ôåðìåíòà —
ãóàíàçû — áûëî ïðîâåäåíî ñðàâíèòåëüíî íåäàâíî (Vajporala, 1935) íà ïàóêå-êðåñòîâèêå
(Epeira) è ïàóêå-ïòèöååäå (Mygale). Ó êðåñòîâèêà ãóàíèí ñîñòàâëÿåò äî 92%, à ó ïòèöååäà
— äî 99% îò âñåõ ïðîäóêòîâ ýêñêðåöèè. Ãóàíèí, êàê è ìî÷åâàÿ êèñëîòà, ëåãêî âûïàäàåò
èç ðàñòâîðà â âèäå êðèñòàëëîâ, ÷òî ïîçâîëÿåò îðãàíèçìó âûâîäèòü ïðîäóêòû îáìåíà ïðè
ìèíèìàëüíîé çàòðàòå âîäû. È èìåííî ïàóêîîáðàçíûå, îñîáåííî ïàóêè, êàê è íàñåêîìûå,
ïðåäñòàâëÿþò ÷ëåíèñòîíîãèõ, íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííûõ ê æèçíè íà ñóøå.

Îáèòàíèå ÷ëåíèñòîíîãèõ íà ñóøå ñâÿçàíî ñ òàêèìè èçìåíåíèÿìè àçîòíîãî îáìåíà,
êîòîðûå íàïðàâëåíû íà äîñòèæåíèå ýêîíîìíîãî ðàñõîäà âëàãè ïðè âûäåëåíèè, íà ïî-
ëó÷åíèå ìàêñèìàëüíîãî êîëè÷åñòâà âîäû ïðè èõ îáðàçîâàíèè. Îäíàêî äëÿ ðàçíûõ ãðóïï
íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ õàðàêòåðåí ðàçíûé óðîâåíü àäàïòàöèé îáìåíà.

Â êëàññå ðàêîîáðàçíûõ, â îñíîâíîì âîäíûõ îðãàíèçìîâ, íàèáîëåå ñîâåðøåííî ïðè-
ñïîñîáèëèñü ê æèçíè íà ñóøå íàçåìíûå ðàâíîíîãèå — ìîêðèöû (Oniscoidea). Îäíàêî â
ñâîåì ðàñïðîñòðàíåíèè ìîêðèöû âñåãäà ñâÿçàíû ëèáî ñ âëàæíûìè ìåñòíîñòÿìè, ëèáî
ñ ïî÷âîé, ò.å. ñ òàêèìè óñëîâèÿìè ñðåäû, â êîòîðûõ îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà
áëèçêà ê íàñûùåíèþ, èëè èìååòñÿ âîçìîæíîñòü, âðåìåííî îñòàâèâ âëàæíîå ìåñòîîáè-
òàíèå, äîñòàòî÷íî áûñòðî â íåãî âåðíóòüñÿ. Ó âñåõ èññëåäîâàííûõ ôîðì ìîêðèö — îò
àìôèáèîòè÷åñêèõ îáèòàòåëåé ìîðñêèõ ïîáåðåæèé p. Ligia äî îáèòàòåëåé íàèáîëåå ñó-
õèõ ìåñò (p. Armadillidium) îêîëî 50–60% âûäåëÿåìîãî ìàêñèëëÿðíûìè æåëåçàìè íå-
áåëêîâîãî àçîòà âûâîäèòñÿ â ôîðìå àììèàêà (Dresel, Moyle, 1950). Òàêèì îáðàçîì, äàæå
ó «íàèáîëåå íàçåìíûõ» èç ðàêîîáðàçíûõ, êàê è ó èõ âîäíûõ ðîäè÷åé, îñíîâíîé òèï
êàòàáîëèçìà — àììîíîòåëèÿ. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ýêîíîìèÿ ðàñõîäà âîäû ïðè ýêñêðåöèè ó
ìîêðèö äîñòèãàåòñÿ íå ïóòåì ïåðåñòðîéêè êàòàáîëèçìà, à áëàãîäàðÿ óìåíüøåíèþ êî-
ëè÷åñòâà àçîòà, âûäåëÿåìîãî íà åäèíèöó âåñà â ñðàâíåíèè ñ âîäíûìè ôîðìàìè, ò.å.
ïóòåì îáùåãî ïîäàâëåíèÿ èíòåíñèâíîñòè àçîòíîãî îáìåíà (Dresel, Moyle, 1950, Edney,
1958; Kuenen, 1959).

Îäíàêî èìåþòñÿ íîâûå äàííûå î òîì, ÷òî ìîêðèöû âûäåëÿþò ãàçîîáðàçíûé àììè-
àê â êîëè÷åñòâå, èñêëþ÷àþùåì ãèïîòåçó î ïîäàâëåíèè ó íèõ àçîòíîãî îáìåíà (Sloan,
ïî: Edney, 1968).

Ñ îáùèì íåñîâåðøåíñòâîì àäàïòàöèé ê æèçíè íà ñóøå, âêëþ÷àÿ è àììîíîòåëèþ,
ñâÿçàíî òî, ÷òî äàæå îáèòàþùèå â ïóñòûíÿõ (Êàðàêóìû, Ãîëîäíàÿ ñòåïü, Ñàõàðà è äð.)
ìîêðèöû p. Hemilepistus îñòàþòñÿ ôèçèîëîãè÷åñêè ãèãðîôèëüíûìè îðãàíèçìàìè, ñâÿ-
çàííûìè ñ ãëóáîêèìè ñëîÿìè ïî÷âû, â êîòîðûõ âîçäóõ íàñûùåí âîäÿíûì ïàðîì.

Àììîíîòåëèÿ ìîêðèö îáúÿñíÿåòñÿ âåðîÿòíåå âñåãî ôèëîãåíåòè÷åñêîé ìîëîäîñòüþ
ãðóïïû Oniscoidea, ñâÿçü êîòîðîé ñ âîäíûìè Isopoda õîðîøî ïðîñëåæèâàåòñÿ íå òîëüêî
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â ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ, íî è â ñðàâíèòåëüíî-ýêîëîãè÷åñêèõ ðÿäàõ. Îäíàêî ó
ìîêðèö íàìå÷àþòñÿ è ïðåäïîñûëêè ê óðèêîòåëèè; â èõ òêàíÿõ, îñîáåííî â ïå÷åíî÷íûõ
âûðîñòàõ îòëàãàþòñÿ êðèñòàëëû ìî÷åâîé êèñëîòû, ïðè÷åì èõ çàìåòíî áîëüøå ó
Armadillidium, ÷åì ó áîëåå ãèãðîôèëüíûõ Ligidium è Porcellio (ñì. íèæå). Èíòåðåñíî,
÷òî ó ìîðñêèõ èçîïîä, ïî èññëåäîâàíèÿì Ñåìåíîâîé, ó Sphaeroma, Idothea è äðóãèõ, â
ïå÷åíî÷íûõ âûðîñòàõ ìî÷åâîé êèñëîòû íå íàêàïëèâàåòñÿ (ðèñ. 3.6.)1. Íåò óðàòíûõ êëå-
òîê è ó Asellus.

Ìíîãîíîæêè — ñáîðíàÿ ãðóïïà íåñêîëüêèõ êëàññîâ Atelocerata — â öåëîì, êàê è
ìîêðèöû, âëàãîëþáèâû. Ìíîãîíîæêè èñêëþ÷èòåëüíî òåñíî ñâÿçàíû ñ ïî÷âîé êàê ñðå-
äîé îáèòàíèÿ è îñòàâëÿþò ïî÷âó è ïîäñòèëêó òîëüêî ïðè âëàæíîñòè âîçäóõà, áëèçêîé ê
ïîëíîìó íàñûùåíèþ. Ê æèçíè âíå óêðûòèé, ê ïðåáûâàíèþ â óñëîâèÿõ ïîñòîÿííîãî
äåôèöèòà âëàæíîñòè ìíîãîíîæêè íå ïðèñïîñîáëåíû.

Äî ïîñëåäíåãî âðåìåíè (Maloef, 1938) ñ÷èòàëîñü, ÷òî ìíîãîíîæêè — óðèêîòåëè-
÷åñêèå æèâîòíûå. Ýòî çàêëþ÷åíèå îñíîâûâàëîñü íà íàõîæäåíèè â èõ ìàëüïèãèåâûõ
ñîñóäàõ è ïðîñâåòàõ çàäíåé êèøêè êðèñòàëëîâ ìî÷åâîé êèñëîòû, îïèñàííûõ Ïëàòî
(Plateau, 1874) è äðóãèìè èññëåäîâàòåëÿìè.

Ó òàêèõ ìíîãîíîæåê, êàê êîñòÿíêè (Lithobius), âûäåëåíèå àçîòà ïðîèñõîäèò çíà÷è-
òåëüíî èíòåíñèâíåå, ÷åì ó îáèòàþùèõ â òàêèõ æå óñëîâèÿõ ìîêðèö, ÷òî íå ïîçâîëÿåò
ãîâîðèòü î «ïîäàâëåíèè àçîòíîãî îáìåíà» ó ìíîãîíîæåê.

Õîòÿ, êîñòÿíêè è ìîêðèöû îáèòàþò â ñõîäíûõ ïî ðåæèìó âëàæíîñòè óñëîâèÿõ, ñëå-
äóåò ó÷åñòü, ÷òî ïèùåâîé èõ ðåæèì îòëè÷åí: ìîêðèöû — ñàïðîôàãè, ïèòàþùèåñÿ áåä-
íîé áåëêàìè ïèùåé, à êîñòÿíêè — àêòèâíûå õèùíèêè, ïîòðåáëÿþùèå áåëêîâóþ ïèùó,

Áåííåò è Ìýíòîí, èññëåäîâàâ ñîîòíîøåíèå âûäåëÿåìûõ àçîòñîäåðæàùèõ âåùåñòâ
â ýêñêðåìåíòàõ êîñòÿíêè, íàøëè, ÷òî áîëåå ïîëîâèíû êàòàáîëè÷åñêîãî àçîòà ïàäàåò íà
àììèàê è òîëüêî 1–8% íà ìî÷åâóþ êèñëîòó. Îïûòû ñ ïðèìåíåíèåì áàêòåðèöèäíûõ âå-
ùåñòâ äàëè îñíîâàíèå çàêëþ÷èòü, ÷òî âûäåëåíèå àììèàêà íå ñâÿçàíî ñ äåÿòåëüíîñòüþ
êèøå÷íîé ìèêðîôëîðû, à ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå êàòàáîëèçìà, îñóùåñòâëÿåìîãî îðãà-
íèçìîì ñàìîé ìíîãîíîæêè. Âàðüèðîâàíèå âûäåëåíèÿ àììèàêà ó êîñòÿíêè ïðè ðàçíîì
ïèòàíèè è ïðàêòè÷åñêîå ïîñòîÿíñòâî âûäåëåíèÿ ìî÷åâîé êèñëîòû ïîçâîëÿþò çàêëþ-
÷èòü, ÷òî ó ìíîãîíîæåê àììèàê îáðàçóåòñÿ ïðè ïèùåâîì áåëêîâîì îáìåíå, à ìî÷åâàÿ
êèñëîòà — â ðåçóëüòàòå ðàñïàäà íóêëåîïðîòåèäîâ. Î òîì, ÷òî îáðàçîâàíèå ìî÷åâîé êèñ-
ëîòû â ýêñêðåòàõ ñêîëîïåíäðû Scolopendra subspinipes — ðåçóëüòàò ðàñïàäà ïðîòåèíîâ

1 Ó íàçåìíûõ ðàñòèòåëüíîÿäíûõ êðàáîâ Cardisoma guanthumi Latr. â êðîâè ïðè ãîëîäàíèè ñîäåðæàíèå àììè-
àêà íå ìåíÿåòñÿ, íî ïðîèñõîäèò íàêîïëåíèå ìî÷åâèíû è ìî÷åâîé êèñëîòû (Íîrnå, 1968); ïðè ýòîì íå ìåíÿ-
åòñÿ è ñîñòàâ ýêñêðåòèðóåìîé æèäêîñòè. Õîðí îòìå÷àåò, ÷òî ïðè ïåðåõîäå ðàêîîáðàçíûõ îò âîäíîãî îáðàçà
æèçíè ê îáèòàíèþ íà ñóøå ó íèõ íåñêîëüêî ïàäàåò ñîäåðæàíèå â ìî÷å àììèàêà, íî âîçðàñòàåò ñîäåðæàíèå
ìî÷åâèíû è ìî÷åâîé êèñëîòû. Â òêàíÿõ íàçåìíûõ êðàáîâ ñîäåðæàíèå ìî÷åâîé êèñëîòû äîñòèãàåò 18–40%
îò ñóõîãî  âåñà, ïðè÷åì îòêëàäûâàåòñÿ îíà ïðåèìóùåñòâåííî â ïèãìåíòíîì ñëîå ýïèäåðìèñà, â ïåðèêàðäè-
àëüíûõ òêàíÿõ è â ïåðèôåðè÷åñêîì ñëîå êóòèêóëû.

Íàçâàíèå æèâîòíîãî Êîëè÷åñòâî âûäåëÿåìîãî îáùåãî 

íåáåëêîâîãî àçîòà (â ìã ã-1)  

çà ñóòêè 

Àâòîðû 

Êîñòÿíêà (Lithobius) 

Ìîêðèöà (Onispus)                    

2.2 

0.3 

Bennett, Manton, 1963 

Dresel, Moyle, 1950 
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ñîáñòâåííûõ òêàíåé (åå âûäåëåíèå ïðè ãîëîäàíèè âîçðàñòàåò), à íå áåëêîâ ïèùè, çàê-
ëþ÷èëè íà îñíîâå ìíîãî÷èñëåííûõ àíàëèçîâ Âàíã è By (Wang, Wu, 1948).

Þáåð (Hubert, 1964) òîæå íàøëà, ÷òî ó õèëîïîä è äèïëîïîä êîíå÷íûé ïðîäóêò áåë-
êîâîãî îáìåíà — àììèàê. Ó äèïëîïîä îíà âûÿâèëà óðåàçó; ó õèëîïîä ýòîò ôåðìåíò
îáíàðóæåí íå áûë, òîãäà êàê óðèêàçà (èíîãäà â ìàëûõ êîëè÷åñòâàõ) èìååòñÿ ó ìíîãîíî-
æåê (s.l.). Ðàñïàä íóêëåîïðîòåèäîâ, ïî èññëåäîâàíèÿì Þáåð, äîõîäèò äî ñòàäèè ìî÷å-
âîé êèñëîòû â ðàçíîé ïðîïîðöèè; ïðàâäà, äðóãèå ïðîäóêòû óðèêîëèçà ìíîãîíîæåê åþ
íå áûëè èññëåäîâàíû. Â áîëåå ïîçäíåé ðàáîòå ýòîò àâòîð îòìå÷àåò, ÷òî ó äèïëîïîä â
òêàíÿõ íàêàïëèâàåòñÿ 0.4–11.5% ìî÷åâîé êèñëîòû (îò ñóõîãî âåñà); ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî
îíà îáðàçóåòñÿ íå òîëüêî çà ñ÷åò ïóðèíîâîãî êàòàáîëèçìà, íî è â ïðîöåññå áåëêîâîãî
îáìåíà. Â ýêñêðåòàõ åå ìåíüøå (0.3–0.6%), è äëÿ ìíîãîíîæåê õàðàêòåðåí «óðèêîàììî-
íîòåëè÷åñêèé» êàòàáîëèçì (Hubert, 1968).

Òàêèì îáðàçîì îáèòàíèå â ïî÷âå è ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ, ò.å. â ñðåäå, ïðîìåæóòî÷-
íîé ìåæäó âîäíîé è âîçäóøíîé (Ãèëÿðîâ, 1949), îïðåäåëÿåò ó ìíîãîíîæåê òèï êàòàáî-
ëèçìà, ïðîìåæóòî÷íûé ìåæäó õàðàêòåðíûì äëÿ âîäíûõ è ñâîéñòâåííûì íàñòîÿùèì
íàçåìíûì ãðóïïàì ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Ðàçå (Razet, 1964) îòìå÷àåò, ÷òî ñðåäè Antennata íàñåêîìûå ìîãóò ïåðåâîäèòü â ìî-
÷åâóþ êèñëîòó è íóêëåîïðîòåèäíûå, è áåëêîâûå êàòàáîëèòû, à ó Crustacea è Myriapoda
íóêëåîòèäíûé è áåëêîâûé îáìåíû èäóò íåçàâèñèìî, äàâàÿ êàæäûé ñâîè êàòàáîëèòû.
Íàïðèìåð, îáíàðóæåíèå â àíòåííàëüíûõ æåëåçàõ àììîíîòåëè÷åñêîãî êðàáà Maja

squinado ñëåäîâ ìî÷åâîé êèñëîòû (Boivin, 1929) ïîçâîëÿåò ñ÷èòàòü åå îáðàçîâàíèå ðå-
çóëüòàòîì ïóðèíîâîãî îáìåíà.

Ïðèìåðû âòîðè÷íîâîäíûõ íàñåêîìûõ ïîêàçûâàþò, ÷òî è ó íèõ ìîæåò ïðîèñõîäèòü
îáðàçîâàíèå ðàçíûõ ïðîäóêòîâ ïóðèíîâîãî è áåëêîâîãî îáìåíà. Ïî-âèäèìîìó, ïóðèíî-
âûé îáìåí áîëåå êîíñåðâàòèâåí, íå ñòîëü áûñòðî ïåðåñòðàèâàåòñÿ ïðè èçìåíåíèè óñëî-
âèé ñðåäû, ñêîëü áåëêîâûé. Âîîáùå äàæå ó íàñåêîìûõ õàðàêòåð ìåòàáîëèòîâ èññëåäî-
âàí åùå íåäîñòàòî÷íî ïîëíî, è â ýòîé ãëàâå, ïîñâÿùåííîé àäàïòèâíûì ÷åðòàì ïðîäóê-
òîâ ýêñêðåöèè, óìûøëåííî îáõîäÿòñÿ ñëó÷àè âûäåëåíèÿ íàñåêîìûìè àëëàíòîèíà, ñâî-
áîäíûõ àìèíîêèñëîò è äðóãèõ àçîòñîäåðæàùèõ ñîåäèíåíèé — äëÿ íàñ âàæíà îáùàÿ
òåíäåíöèÿ ýâîëþöèîííûõ èçìåíåíèé êàòàáîëèòîâ êàê îäíà èç õàðàêòåðíûõ àäàïòàöèé
÷ëåíèñòîíîãèõ ê æèçíè íà ñóøå. Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî íàèáîëåå àäàïòèðîâàííûå ê æèçíè

Ðèñ. 3.6. Ëîêàëèçàöèÿ ìî÷åâîé êèñëîòû
è óðàòîâ â êëåòêàõ ïå÷åíî÷íûõ âûðîñ-
òîâ ðàâíîíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ (ïîïåðå÷-
íûå ñðåçû): 1 — Idothea baltica (Pall.);
2 — Ligidium sp.; 3 — Hemilepistus

elegans Ulj.; á. — áàçàëüíûå êëåòêè; ñ.
— ñåêðåòîðíûå êëåòêè; ó. — ìî÷åâàÿ
êèñëîòà è óðàòû.
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íà ñóøå ãðóïïû ÷ëåíèñòîíîãèõ — ïàóêè è âûñøèå íàñåêîìûå — õàðàêòåðèçóþòñÿ âû-
âåäåíèåì íåðàñòâîðèìûõ ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà — ãóàíèíà è ìî÷åâîé êèñëîòû.
Ýòî ïîçâîëÿåò îáèòàòåëÿì ñóõèõ ñóáñòðàòîâ ïðàêòè÷åñêè íå çàòðà÷èâàòü âîäû íà âûâå-
äåíèå ýêñêðåòîâ.

Êîíå÷íî, òîëüêî õàðàêòåð êàòàáîëèòà åùå íå îïðåäåëÿåò ñòåïåíè ïðèñïîñîáëåííî-
ñòè îðãàíèçìà ê æèçíè íà ñóøå. Òàê íàïðèìåð, è íå ñâÿçàííûå ñ æèçíüþ â âîäå (ò.å.
«íàçåìíûå» â øèðîêîì ñìûñëå ñëîâà) «ïåðâè÷íîòðàõåéíûå» (Onychophora) î÷åíü âëà-
ãîëþáèâû, òåñíî ñâÿçàíû ñ ïî÷âîé, õîòÿ è èìåþò óðèêîòåëè÷åñêèé òèï îáìåíà. Ó íèõ
ìî÷åâàÿ êèñëîòà âûâîäèòñÿ ïðè ñáðàñûâàíèè ïåðèòðîôè÷åñêîé ìåìáðàíû (Manton,
Heatley, 1937), ò.å. ÷åðåç êèøå÷íèê. Ê ñîæàëåíèþ, íåò äàííûõ î ïðîäóêòàõ, âûâîäèìûõ
îíèõîôîðàìè ÷åðåç êîêñàëüíûå æåëåçû, è î ïîòåðÿõ èìè âëàãè ýòèì ïóòåì.

Ýêîíîìèÿ ðàñõîäà âîäû òîëüêî çà ñ÷åò èçìåíåíèÿ õàðàêòåðà êàòàáîëèòîâ, êàê ýòî
èìååò ìåñòî ó ïî÷âåííûõ îëèãîõåò è íàçåìíûõ ëåãî÷íûõ ìîëëþñêîâ, íåäîñòàòî÷íà äëÿ
àäàïòàöèè ê æèçíè íà ñóøå âíå âëàæíîé ñðåäû. Èçâåñòíî, ÷òî ó äîæäåâûõ ÷åðâåé
Lumbricus terrestris â çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ ìåíÿåòñÿ ñîîòíîøåíèå
àçîòà, âûâîäèìîãî â âèäå àììèàêà è ìî÷åâèíû. Â ñóõèõ óñëîâèÿõ âûäåëåíèå àçîòà â
âèäå ìî÷åâèíû ó L. terrestris âîçðàñòàåò â òðè ðàçà, à â âèäå àììèàêà ïàäàåò íà 30% â
ñðàâíåíèè ñ íîðìîé (Needham, 1957), ÷òî óêàçûâàåò íà àäàïòèâíîå çíà÷åíèå òèïà êàòà-
áîëèçìà ó ïî÷âåííûõ ôîðì. Íî ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî â ïî÷âå íèêîãäà íå áûâàåò òàêîãî
äåôèöèòà âëàæíîñòè âîçäóõà, êîòîðûé îáû÷åí â óñëîâèÿõ îòêðûòîãî îáèòàíèÿ íà ïî-
âåðõíîñòè ñóøè.

Åñëè ó îáèòàòåëüíèöû ïðåñíûõ âîä — áåççóáêè — â ìî÷åâîé æèäêîñòè íà äîëþ
àììèà÷íîãî àçîòà ïàäàåò 63% ïðè ïðàêòè÷åñêîì îòñóòñòâèè ìî÷åâèíû è ìî÷åâîé êèñ-
ëîòû, ó êàðàêàòèöû 67% àììèà÷íîãî àçîòà, 1.7% ìî÷åâèíû è 2.1% ìî÷åâîé êèñëîòû, òî
ó íàçåìíûõ ôîðì ñîîòíîøåíèå èíîå. Ó îáèòàòåëåé âëàæíûõ ìåñò — ãîëûõ ñëèçíåé —
íà äîëþ àììèàêà ïàäàåò âñåãî 4.6%, ìî÷åâèíû — 70%, à ìî÷åâîé êèñëîòû — 7% âûäå-
ëÿåìîãî àçîòà, à ó æèâóùåé â áîëåå ñóõèõ óñëîâèÿõ âèíîãðàäíîé óëèòêè — 13.7% àçîòà
àììèàêà, 20% — ìî÷åâèíû, 10.7% — ìî÷åâîé êèñëîòû.

Îöåíèâàÿ õàðàêòåð àçîòíîãî êàòàáîëèçìà ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ñèñòåìàòè÷åñ-
êèõ è ýêîëîãè÷åñêèõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ è øèðå — ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ òèïîâ
æèâîòíûõ, ìîæíî ñäåëàòü çàêëþ÷åíèå îá àäàïòèâíîì è ëàáèëüíîì õàðàêòåðå õîäà îá-
ìåíà áåëêîâûõ âåùåñòâ, ïàðàëëåëüíî èëè êîíâåðãåíòíî ìåíÿþùåìñÿ â òå÷åíèå ôèëî-
ãåíåçà, àäàïòèâíî ê óñëîâèÿì âîäíîãî áàëàíñà. Íàìå÷àåòñÿ íåñîìíåííàÿ îáùàÿ òåí-
äåíöèÿ ê çàìåíå ïðåîáëàäàþùåãî ó âîäíûõ ôîðì àììîíîòåëè÷åñêîãî è óðåîòåëè÷åñêî-
ãî êàòàáîëèçìà óðèêîòåëè÷åñêèì ó íàèáîëåå àäàïòèðîâàííûõ ê æèçíè â óñëîâèÿõ äå-
ôèöèòà âëàãè íàçåìíûõ íå òîëüêî ÷ëåíèñòîíîãèõ, íî è äðóãèõ ãðóïï æèâîòíûõ (ðèñ.
3.5.). Îäíàêî ïðèâåäåííûå ìàòåðèàëû óáåäèòåëüíî ïîêàçûâàþò, ÷òî ñîâåðøåííî ïðàâ
Ôëîðêýí, êîãäà ïîä÷åðêèâàåò, ÷òî â íàñòîÿùåå âðåìÿ áèîõèìèêè äîëæíû ðóêîâîäñòâî-
âàòüñÿ äàííûìè ìîðôîëîãîâ-ôèëîãåíåòèêîâ ïðè èññëåäîâàíèÿõ ïî áèîõèìè÷åñêîé ýâî-
ëþöèè è ÷òî áèîõèìèÿ ïîêà íåìíîãî äàåò äëÿ âûÿâëåíèÿ íîâûõ àñïåêòîâ ôèëîãåíèè.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ òîëüêî ôèëîãåíåòè÷åñêèå ïîñòðîåíèÿ, îñíîâûâàþùèåñÿ íà äàí-
íûõ ñðàâíèòåëüíîé àíàòîìèè è ýìáðèîëîãèè, ìîãóò áûòü «àðèàäíèíîé íèòüþ» â èññëå-
äîâàíèè áèîõèìè÷åñêîé ýâîëþöèè è ïîìî÷ü åé ïîäíÿòüñÿ äî óðîâíÿ «ìîëåêóëÿðíîé
ôèëîãåíèè» — Ôëîðêýí (Florkin, 1963). Áèîõèìè÷åñêèå ïðîöåññû ÿâíî îáðàòèìû, êàê
ýòî ïîêàçûâàþò âûøå ðàçîáðàííûå âòîðè÷íûå ïåðåõîäû ê àììîíîòåëèè ó âòîðè÷íî-
âîäíûõ íàñåêîìûõ.
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Èçâåñòíûé èíòåðåñ äëÿ ïîíèìàíèÿ ýêñêðåöèè àçîòíûõ êàòàáîëèòîâ ïðåäñòàâëÿåò
âûäåëåíèå àìèíîêèñëîò. Àìèíîêèñëîòû êàê ïðîäóêòû âûäåëåíèÿ ó íàñåêîìûõ õîðîøî
èçâåñòíû äëÿ âûñàñûâàþùèõ ñîêè ðàñòåíèé òëåé è êîêöèä (Craig, 1960). Îòìå÷åíî èõ
ïðèñóòñòâèå è â ýêñêðåìåíòàõ ïèòàþùèõñÿ ñóõîé ïèùåé íàñåêîìûõ — ó ïëàòÿíîé ìîëè
Tineola bisseliella Hummel è ó êîæååäà Attagenus piceus Oliver (Powning, 1953). Íàéäåíû
àìèíîêèñëîòû â ýêñêðåìåíòàõ øåëêîâè÷íîãî ÷åðâÿ (Yoshitaga, Aruga, 1950), ó ïàëî÷-
íèêà Carausius morosus (Ramsay, 1958) è êðîâîñîñóùåãî êëîïà Rhodnius prolixus Stål
(Harrington, 1961), ò.å. ó íàñåêîìûõ, ïèòàþùèõñÿ ñàìîé ðàçëè÷íîé ïèùåé.

Íî â îáùåì èññëåäîâàíèÿ, ïîñâÿùåííûå îáíàðóæåíèþ â ýêñêðåìåíòàõ íàñåêîìûõ
ñâîáîäíûõ àìèíîêèñëîò (íå âõîäÿùèõ â ñîñòàâ áåëêîâ), î÷åíü íåìíîãî÷èñëåííû.

Ïî ìíåíèþ Ãèëüìóðà (Gilmour, 1961), àìèíîêèñëîòû âûâîäÿòñÿ èç êèøå÷íèêà íàñåêî-
ìîãî â òîì ñëó÷àå, åñëè ñ ïèùåé ïîãëîùàåòñÿ èõ áîëüøå, ÷åì òðåáóåòñÿ îðãàíèçìó. Ýòî
ïîäòâåðæäàåòñÿ íà òëÿõ, ó êîòîðûõ ñîäåðæàíèå àìèíîêèñëîò â ìåäâÿíîé ðîñå ïðèìåðíî
ñîîòâåòñòâóåò èõ ñîäåðæàíèþ â ãåìîëèìôà (Auclair, 1960), íî íèæå, ÷åì â êèøå÷íèêå (Mittler,
1958).

Îäíàêî ó Ñ. morosus ïîêàçàíî, ÷òî îíè âûâîäÿòñÿ ÷åðåç ìàëüïèãèåâû ñîñóäû. Óáå-
äèòåëüíû îïûòû ñ êîðìëåíèåì õëîïêîâîãî äîëãîíîñèêà (Anthonomus grandis Bohemann)
ïèùåé, â êîòîðîé íå áûëî àìèíîêèñëîò. Îïðåäåëåíèå áóìàæíî-õðîìàòîãðàôè÷åñêèì
ìåòîäîì àìèíîêèñëîò â ýòàíîëîâîé âûòÿæêå èç ýêñêðåìåíòîâ ïîçâîëèëî îáíàðóæèòü
20 àìèíîêèñëîò, íà ñóììàðíóþ äîëþ êîòîðûõ ïðèõîäèòñÿ 0.85% îáùåãî àçîòà ýêñêðå-
ìåíòîâ, ÷òî ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóåò èõ ñîäåðæàíèþ â ìåäâÿíîé ðîñå òëåé (Mitlin et al.,
1964).

Ñóùåñòâåííî, ÷òî ñîäåðæàíèå àìèííîãî àçîòà ó äîëãîíîñèêîâ, íàõîäèâøèõñÿ íà
ãîëîäíîé äèåòå (áåç àìèíîêèñëîò), áûëî âûøå, ÷åì ó äîëãîíîñèêîâ, âûêàðìëèâàâøèõ-
ñÿ íà êîðîáî÷êàõ õëîï÷àòíèêà èëè íà èñêóññòâåííîé ïîëíîöåííîé ñðåäå (Mitlin et al.,
1964). Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî àìèíîêèñëîòû, îáðàçóþùèåñÿ â ïðîöåññå ìåòàáîëèçìà, ìî-
ãóò ÷àñòè÷íî âûâîäèòüñÿ.

Èíòåðåñíî, ÷òî ó ïóñòûííîé ñàðàí÷è (Schistocerca gregaria) ñåðèí, ãëèöèí è ãëóòà-
ìèíîâàÿ êèñëîòà âñòðå÷àëèñü â ñîäåðæèìîì ñëåïûõ âûðîñòîâ ñðåäíåé êèøêè â áîëü-
øåì êîëè÷åñòâå, ÷åì â ãåìîëèìôå, êàê ïîêàçàíî îïûòàìè ñ ââåäåíèåì ñåðèíà è ãëèöè-
íà, ìå÷åííûõ Ñ14 (Òãåherne, 1958). À â ýêñêðåìåíòàõ ñîäåðæàâøèõñÿ íà ãîëîäíîé äèåòå
õëîïêîâûõ äîëãîíîñèêîâ, èìåííî ñåðèè è ãëóòàìèíîâàÿ êèñëîòà îêàçàëèñü íàèáîëåå
îáèëüíûìè èç ýòîé ãðóïïû ñîåäèíåíèé. Ñëåäîâàòåëüíî, ýòè àìèíîêèñëîòû ëåã÷å, ÷åì
äðóãèå, äèôôóíäèðóþò ÷åðåç ñòåíêè âûäåëèòåëüíûõ îðãàíîâ.

Ïî-âèäèìîìó, â ñâÿçè ñ òåì, ÷òî ñðåäè ïðîäóêòîâ ýêñêðåöèè ó íàñåêîìûõ íåðåäêî
áûâàåò êîìïëåêñ àìèíîêèñëîò, ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ãðóïï íàñåêîìûõ ðàçâèâàåòñÿ
ñïîñîáíîñòü ê âûâåäåíèþ ïîëèìåðíûõ ïðîèçâîäíûõ ýòèõ àìèíîêèñëîò, òàê íàçûâàå-
ìîãî øåëêà. Àìèíîêèñëîòíûé ñîñòàâ øåëêà è, íàïðèìåð, ìåäâÿíîé ðîñû òëåé â îáùåì
ñõîäíû (òàáë. 3.2.).

Øåëêîîòäåëèòåëüíûå æåëåçû ëè÷èíîê ïèëèëüùèêîâ, ðó÷åéíèêîâ è ãóñåíèö áàáî-
÷åê ñðàâíèòåëüíî-àíàòîìè÷åñêè ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê ãîìîëîãè âûäåëèòåëüíûõ (ìàê-
ñèëëÿðíûõ) æåëåç. È, íàïðèìåð ó øåëêîïðÿäîâ, âûäåëåíèå øåëêà ïðåäñòàâëÿåò îãðîì-
íóþ ÷àñòü ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà (12% ñóõîãî âåùåñòâà ãóñåíèöû óõîäèò íà øåë-
êîîòäåëåíèå ïðè çàâèâêå êîêîíà).

Ó ìíîãèõ ãðóïï íàñåêîìûõ èçâåñòíî îáðàçîâàíèå øåëêà äåÿòåëüíîñòüþ ìàëüïèãè-
åâûõ ñîñóäîâ, óòðà÷èâàþùèõ (íà äàííîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ) ôóíêöèþ âûâåäåíèÿ äðóãèõ
êàòàáîëèòîâ. Òàê, èçâåñòíî âûäåëåíèå øåëêîïîäîáíûõ âåùåñòâ ìàëüïèãèåâûìè ñîñó-
äàìè ëè÷èíîê íàñòîÿùèõ ñåò÷àòîêðûëûõ, ñêîðïèîííèö, ëè÷èíîê æóæåëèö Lebia
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scapularis, òàêèõ ëè÷èíîê ñòàôèëèíèä, êàê Aleochara è Stenus, ëè÷èíîê äîëãîíîñèêîâ
Phytonomus (Ëåáåäåâ, 1914), æóêîâ-ïðèòâîðÿøåê Niptus è äð.

Âûäåëåíèå øåëêà, ïî-âèäèìîìó, ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê îäèí èç ñïîñîáîâ ýêî-
íîìíîãî, ñ òî÷êè çðåíèÿ ðàñõîäà âëàãè, âûâåäåíèÿ àçîòñîäåðæàùèõ ïðîäóêòîâ. Â òî æå
âðåìÿ âûäåëåíèå øåëêà ñâÿçàíî ñ àêòèâíûìè àäàïòàöèÿìè íàñåêîìûõ ê óìåíüøåíèþ
ðàñõîäà âëàãè â ïåðèîäû, êîãäà åå ïîñòóïëåíèå â îðãàíèçì ïðåêðàùàåòñÿ (ñîîðóæåíèå
êîêîíîâ îêóêëèâàþùèõñÿ øåëêîïðÿäîâ è äðóãèõ ÷åøóåêðûëûõ è ïèëèëüùèêîâ, êîêî-
íîâ îòêðûòî ðàçâèâàþùèõñÿ ëè÷èíîê äîëãîíîñèêîâ Phytonomus, êîêîíîâ ðàçâèâàþùèõñÿ
â ñóõîì ïåñêå ëè÷èíîê ìóðàâüèíûõ ëüâîâ è ò.ï.). Âíóòðè êîêîíîâ ñîçäàåòñÿ àòìîñôåðà
ñ ïîâûøåííîé, áëèçêîé ê íàñûùåíèþ âëàæíîñòüþ. Âûäåëåíèå øåëêà ìîæíî ðàññìàò-
ðèâàòü îäíîâðåìåííî è êàê ïðÿìóþ, è êàê êîñâåííóþ àäàïòàöèþ ê íàçåìíîìó îáðàçó
æèçíè.

Àíàëîãè÷íàÿ íàñåêîìûì ñìåíà òèïè÷íî âûäåëèòåëüíîé ôóíêöèè — øåëêîîòäåëè-
òåëüíîé èçâåñòíà äëÿ ýíòîäåðìàëüíîé ðåêòàëüíîé êàìåðû íåêîòîðûõ ëîæíîñêîðïèî-
íîâ (Serianus).

Òàêîå æå çíà÷åíèå èìååò è âûäåëåíèå øåëêîâèñòûõ íèòåé «ïàóòèíêè» òåòðàíèõî-
âûõ êëåùåé, îáèòàþùèõ íà ïîâåðõíîñòè ëèñòüåâ ðàñòåíèé; èõ ïàóòèíêà ïðåäñòàâëÿåò
çàùèòó îò íåïîñðåäñòâåííîãî êîíòàêòà ñ ñóõîé àòìîñôåðîé.

Òàáëèöà 3.2. Ïðîöåíòíîå ñîäåðæàíèå àìèíîêèñëîò â ìåäâÿíîé ðîñå òëè
(Neomyzus ñircumflexus Buck.) è â øåëêå ãóñåíèö òóòîâîãî øåëêîïðÿäà (Bombyx mori

L.) (ïo: Auclair, 1963; Legay, 1960; â ïåðåñ÷åòàõ).
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ÃËÀÂÀ IV
ÝÂÎËÞÖÈß ÂÛÄÅËÈÒÅËÜÍÎÉ ÑÈÑÒÅÌÛ ÍÀÇÅÌÍÛÕ

×ËÅÍÈÑÒÎÍÎÃÈÕ

ÂÛÂÅÄÅÍÈÅ ÏÐÎÄÓÊÒÎÂ ÀÇÎÒÍÎÃÎ ÎÁÌÅÍÀ Ó ÂÎÄÍÛÕ ÁÅÑÏÎÇÂÎÍÎ×ÍÛÕ

Åñòåñòâåííî, ÷òî ýêîíîìèÿ ðàñõîäà âëàãè ïðè ïðîöåññàõ âûäåëåíèÿ äîñòèãàåòñÿ íå
òîëüêî áëàãîäàðÿ èçìåíåíèþ õàðàêòåðà ýêñêðåòîâ, òèïà êàòàáîëè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, íî
òåñíî ñâÿçàíà è ñ ìîðôî-ôóíêöèîíàëüíûìè èçìåíåíèÿìè âûäåëèòåëüíûõ îðãàíîâ.

Ó ìàëîàêòèâíûõ âîäíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, êàê óêàçûâàëîñü âûøå, âûäåëåíèå íå
ñâÿçàíî ñ äèôôåðåíöèðîâêîé ñïåöèàëüíîé ñèñòåìû îðãàíîâ — âûâåäåíèå ïðîäóêòîâ
îáìåíà îñóùåñòâëÿåòñÿ ïóòåì äèôôóçèè ÷åðåç ïîâåðõíîñòü âñåõ ïîêðîâîâ, ñîïðèêàñà-
þùèõñÿ ñ âîäîé.

Ðàçâèòèå îñìîðåãóëÿòîðíûõ îðãàíîâ ñîïðîâîæäàåòñÿ ïåðåõîäîì âûäåëèòåëüíîé
ôóíêöèè èìåííî ê íèì, îíè è ñòàíîâÿòñÿ ñîáñòâåííî âûäåëèòåëüíûìè. Îäíàêî ôóíê-
öèÿ âûâåäåíèÿ ïðîäóêòîâ áåëêîâîãî îáìåíà è ôóíêöèÿ îñìîðåãóëÿöèè ó íèçøèõ áåñ-
ïîçâîíî÷íûõ íå âñåãäà âûïîëíÿþòñÿ îäíîé è òîé æå ñèñòåìîé îðãàíîâ.

Òàê, ó íàèáîëåå ïðèìèòèâíûõ èç òðèêëàä (è ÷àñòè÷íî ó ïîëèêëàä) ïðîòîíåôðèäèè
îñóùåñòâëÿþò òîëüêî îñìîðåãóëÿòîðíóþ ôóíêöèþ, à âûäåëåíèå àììèàêà ïðîèñõîäèò ó
íèõ ÷åðåç ïîêðîâû òåëà (Áåêëåìèøåâ, 1964). Ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî è ñàìè ïðîòîíåôðè-
äèè, íàïðèìåð ó ïîëèêëàä, âñåãäà îáðàçóþòñÿ çà ñ÷åò ýêòîäåðìû è ôèëîãåíåòè÷åñêè
ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ðåçóëüòàò ñïåöèàëèçàöèè ÷àñòè íàðóæíûõ ïîêðîâîâ â íà-
ïðàâëåíèè èíòåíñèôèêàöèè âûäåëèòåëüíîé ôóíêöèè. È ïðîòîíåôðèäèè, è ñîëåíîöèòû
àííåëèä âûâîäÿò ïðîäóêòû îáìåíà è âîäó âî âíåøíþþ ñðåäó. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïîêà-
çàíà íåñîñòîÿòåëüíîñòü ðàñïðîñòðàíåííîãî â ó÷åáíîé ëèòåðàòóðå îáúÿñíåíèÿ ôóíêöèè
êëåòîê «ìåðöàòåëüíîãî ïëàìåíè» ïðîòîíåôðèäèåâ. Äâèæåíèå ðåñíè÷åê â ýòèõ êëåòêàõ
íå «âûãîíÿåò» ðàñòâîðû êàòàáîëèòîâ ÷åðåç êàíàëû (äèàìåòðîì íåñêîëüêî ìèêðîíîâ)
íàðóæó, êàê ýòî ïðåæäå äóìàëè, à òîëüêî ïðåïÿòñòâóåò çàñòîþ è îáðàçîâàíèþ íåïîä-
âèæíîãî ñëîÿ íà âûäåëèòåëüíîé ïîâåðõíîñòè — ìî÷åâàÿ æèäêîñòü âûõîäèò, äèôôóí-
äèðóÿ ïî êàïèëëÿðó ïðîòîêà íåôðèäèÿ.

Áîëüøèíñòâî ïîëèõåò è îëèãîõåò èìåþò âûäåëèòåëüíûå îðãàíû òèïà öåëîìîäóê-
òîâ. Ýòè ñêâîçíûå òðóá÷àòûå îðãàíû îòêðûâàþòñÿ â öåëîì âîðîíêàìè, ïîêðûòûìè ðåñ-
íè÷êàìè, äâèæåíèå êîòîðûõ ñîçäàåò äàâëåíèå, çàñòàâëÿþùåå öåëîìè÷åñêóþ æèäêîñòü
ñ íàõîäÿùèìèñÿ â íåé ýêñêðåòàìè ïîñòóïàòü â òàêîé «ìåòàíåôðèäèé». Â äèñòàëüíîé
÷àñòè öåëîìîäóêòà ïðîèñõîäèò ðåàáñîðáöèÿ âñåõ íàõîäÿùèõñÿ â æèäêîñòè ñîåäèíå-
íèé, êðîìå ýêñêðåòèðóåìûõ.

Âûäåëèòåëüíûå îðãàíû ìîëëþñêîâ òàêæå ïðåäñòàâëÿþò ìîäèôèöèðîâàííûå öåëî-
ìîäóêòû: ñòåíêè òåõ èõ ó÷àñòêîâ, êîòîðûå íàçûâàþòñÿ ïî÷å÷íûìè ìåøêàìè, èìåþò
òèïè÷íî ýêñêðåòîðíûé õàðàêòåð è áûâàþò â ïåðèîäû ïîêîÿ çàïîëíåíû êàòàáîëèòàìè.
Ìåòàíåôðèäèàëüíûå âûäåëèòåëüíûå îðãàíû, êàê è ïðîòîíåôðèäèè, îòêðûâàþòñÿ íà
ïîâåðõíîñòè òåëà æèâîòíîãî è âûâîäÿò áîëüøîå êîëè÷åñòâî ìî÷åâîé æèäêîñòè ñ íåâû-
ñîêîé êîíöåíòðàöèåé êîíå÷íûõ ïðîäóêòîâ ìåòàáîëèçìà (ýêñêðåòîâ) íåïîñðåäñòâåííî
âî âíåøíþþ ñðåäó.

ÂÛÄÅËÈÒÅËÜÍÛÅ ÎÐÃÀÍÛ ÒÈÏÀ ÖÅËÎÌÎÄÓÊÒÎÂ Ó ×ËÅÍÈÑÒÎÍÎÃÈÕ

Ïðèíöèïèàëüíî òàêîå æå ñòðîåíèå èìåþò è âûäåëèòåëüíûå îðãàíû ðàêîîáðàç-
íûõ (ìàêñèëëÿðíûå è àíòåííàëüíûå æåëåçû), ïðåäñòàâëÿþùèå ñëîæíî èçâèòûå êàíà-
ëû, íà÷èíàþùèåñÿ íåáîëüøèì (öåëîìè÷åñêèì) ìåøî÷êîì, çà êîòîðûì, íàïðèìåð â
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àíòåííàëüíîé æåëåçå äåñÿòèíîãèõ ðàêîâ, ñëåäóåò ëàáèðèíò òðóáî÷åê. Çäåñü ïðîèñõî-
äèò èçáèðàòåëüíîå âûäåëåíèå, à ñòåíêàì öåëîìè÷åñêîãî ìåøî÷êà ïðèïèñûâàåòñÿ
ôóíêöèÿ âûäåëåíèÿ àììèàêà.

Ñòðîåíèå ìàêñèëëÿðíîé æåëåçû ïðîùå — îíà ïðåäñòàâëÿåò òðóá÷àòûé îðãàí áåç
ëàáèðèíòà. Ó ðàêîîáðàçíûõ êîíå÷íûå ïðîäóêòû áåëêîâîãî îáìåíà è íóêëåîòèäíîãî êà-
òàáîëèçìà (àììèàê) âûâîäÿòñÿ íåïîñðåäñòâåííî âî âíåøíþþ ñðåäó; ýòà îñîáåííîñòü
îðãàíèçàöèè, ñîõðàíÿþùàÿñÿ è ó ïåðåøåäøèõ ê æèçíè íà ñóøå ìîêðèö, îãðàíè÷èâàåò
(íàðÿäó ñ ïðîíèöàåìîñòüþ ïîêðîâîâ è íåñîâåðøåíñòâîì çàùèòû îò âûñûõàíèÿ äûõà-
òåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé) ðàñïðîñòðàíåíèå ðàêîîáðàçíûõ â ñóõèõ áèîòîïàõ — îíè âåçäå
îñòàþòñÿ îáèòàòåëÿìè âëàæíûõ áèîòîïîâ èëè âëàæíîãî ïî÷âåííîãî ÿðóñà.

Àäàïòàöèåé ê íåêîòîðîìó óìåíüøåíèþ ïîòåðè âëàãè ïðè ýêñêðåöèè ó íàçåìíûõ
ðàêîîáðàçûõ ÿâëÿåòñÿ ïîäàâëåíèå áåëêîâîãî îáìåíà è ñâÿçàííàÿ ñ ýòèì íèçêàÿ àêòèâ-
íîñòü (Edney, 1957; Kuenen, 1959) è íàêîïëåíèå ìî÷åâîé êèñëîòû â òêàíÿõ (Dresel, Moyle,
1950).

Ó åäèíñòâåííîãî ñîâðåìåííîãî ïðåäñòàâèòåëÿ âîäíûõ õåëèöåðîâûõ — ìå÷åõâîñòà
(Limulus, êëàññ Xiphosura) âûäåëèòåëüíûå îðãàíû â ïðèíöèïå òàêîãî æå ñòðîåíèÿ, íî
îòêðûâàþòñÿ ó îñíîâàíèÿ ïÿòîé ïàðû êîíå÷íîñòåé.

Êîêñàëüíûå æåëåçû çàêëàäûâàþòñÿ â ýìáðèîíàëüíîì ðàçâèòèè è ó íàçåìíûõ õåëèöå-
ðîâûõ, ïðè÷åì ó ñêîðïèîíîâ îíè îòêðûâàþòñÿ ó îñíîâàíèÿ III ïàðû õîäèëüíûõ íîã (ñî-
îòâåòñòâåííî òîìó, ÷òî èìååò ìåñòî ó ìå÷åõâîñòà), íî âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèè íå ôóíêöè-
îíèðóþò êàê âûäåëèòåëüíûå îðãàíû, «ñòàíîâÿñü æåëåçîé íåèçâåñòíîãî íàçíà÷åíèÿ» (Ïàð-
êåð, Ãàñâåëë, 1914). Óòðà÷èâàþò îíè ñâîå çíà÷åíèå è ó íåêîòîðûõ ãðóïï ïàóêîîáðàçíûõ,
ó êîòîðûõ îòêðûâàþòñÿ â ðàçíûõ ìåñòàõ (ðèñ. 4.1.). Ó ñâÿçàííûõ ñ âëàæíîé ïî÷âîé è
ñõîäíûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè Palpigradi (Koenenia è äð.) êîêñàëüíûå æåëåçû, èìåþùèå
ñëîæíîå ñòðîåíèå, ïî-âèäèìîìó, — åäèíñòâåííûå âûäåëèòåëüíûå îðãàíû.

Ó äðóãèõ ïàóêîîáðàçíûõ êîêñàëüíûå æåëåçû ôóíêöèîíèðóþò â ýìáðèîíàëüíûé ïå-
ðèîä, íî ïîçæå âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ ïðèíèìàþò íà ñåáÿ äðóãèå îðãàíû. Îïûòû ñ
ïàóêàìè Dysderidae ïîêàçàëè, ÷òî ó íèõ ÷åðåç êîêñàëüíûå æåëåçû âûâîäÿòñÿ ââåäåííûå
â ïîëîñòü òåëà ùåëî÷íûå è êèñëûå êðàñêè, íî ýêñêðåò ãóàíèí âûâîäèòñÿ ÷åðåç ñòåíêè
êèøå÷íèêà è ìàëüïèãèåâû ñîñóäû, íî íå èç êîêñàëüíûõ æåëåç (Millot, 1949). Òîëüêî ó
Opiliones êîêñàëüíûå æåëåçû, îòêðûâàþùèåñÿ ó îñíîâàíèÿ III ïàðû íîã, ñîõðàíÿþò
âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ è âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèè. Ó Ricinulei èìåþòñÿ ïðîñîìàëüíûå
æåëåçû ñ âûâîäíûìè êàíàëàìè ó îñíîâàíèÿ ïåäèïàëüï, íî èõ ðîëü íåÿñíà (Vachon,
1963). Áëèçêîå ïîëîæåíèå çàíèìàþò êîêñàëüíûå æåëåçû ñîëüïóã, îòêðûâàþùèåñÿ â
ïëåéðàëüíîé îáëàñòè ïåäèïàëüï, ÷òî ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü è óïîìÿíóòûå æåëåçû
Ricinulei êàê êîêñàëüíûå. Ó êëåùåé Ornithodoros ïóðèíû (ãóàíèí) âûâîäÿòñÿ ìàëüïè-
ãèåâûìè ñîñóäàìè, à èçáûòîê âîäû— êîêñàëüíûìè æåëåçàìè (Boné, 1943).

Íà ïðèìåðå íàçåìíûõ õåëèöåðîâûõ âèäíî, ÷òî âûäåëèòåëüíûå æåëåçû òèïà öåëî-
ìîäóêòîâ, îòêðûâàþùèåñÿ íåïîñðåäñòâåííî âî âíåøíþþ ñðåäó, ñ ïåðåõîäîì ê æèçíè
íà ñóøå óòðà÷èâàþò ñâîå èñõîäíîå çíà÷åíèå, òàê êàê ïîòåðÿ ÷åðåç íèõ âîäû, âûâîäè-
ìîé ñ ýêñêðåòàìè, ñëèøêîì âåëèêà.

Ó àíàìîðôíûõ ãóáîíîãèõ ìíîãîíîæåê â ãîëîâå íàõîäÿòñÿ ìàêñèëëÿðíûå æåëåçû, î
êîòîðûõ Ôàëàíäåð ïèñàë, ÷òî «èõ íàäî ðàññìàòðèâàòü êàê íåôðèäèè». Ñõîäñòâî èõ ïî-
ëîæåíèÿ, àíàòîìè÷åñêîãî è ãèñòîëîãè÷åñêîãî ñòðîåíèÿ ñ ìàêñèëëÿðíûìè æåëåçàìè ðà-
êîîáðàçíûõ è ëàáèàëüíûìè ïî÷êàìè äèïëîïîä è ïåðâè÷íîáåñêðûëûõ íàñåêîìûõ î÷åíü
âåëèêî, è ìîæíî ïðèíÿòü, ÷òî ìàêñèëëÿðíûå ïî÷êè Lithobiomorpha è Scutigeromorpha
ñëóæàò âûäåëèòåëüíûìè îðãàíàìè (Fahlander, 1938).

Äåéñòâèòåëüíî, ñòðóêòóðà ñåãìåíòàëüíûõ îðãàíîâ ÷ëåíèñòîíîãèõ (ðàêîîáðàçíûõ,
õåëèöåðîâûõ è ìíîãîíîæåê) è äàæå îíèõîôîð äîâîëüíî îäíîòèïíà. Ýïèòåëèé öåëîìè-
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÷åñêèõ ìåøî÷êîâ, íåñìîòðÿ íà ôóíêöèîíàëüíûå åãî îòëè÷èÿ ó ðàçíûõ ãðóïï, î÷åíü
ñõîäåí. Â èññëåäîâàííûõ ñëó÷àÿõ ýòè ìåøî÷êè ó ÷ëåíèñòîíîãèõ ðàçíûõ ãðóïï ýìáðèî-
íàëüíî çàêëàäûâàþòñÿ èç çà÷àòêîâ öåëîìà. Ñõîäñòâî æå ñòðîåíèÿ ýòèõ îðãàíîâ ó ðàç-
íûõ âçðîñëûõ ôîðì òàê âåëèêî ñ òåìè, ó êîòîðûõ îíî ïðîñëåæåíî â ýìáðèîãåíåçå, ÷òî
ìîæíî ýòè îáðàçîâàíèÿ ñ÷èòàòü ó âñåõ ñåãìåíòàëüíûìè îðãàíàìè.

Ó àíàìîðôíûõ ãóáîíîãèõ ìíîãîíîæåê ìàêñèëëÿðíûå æåëåçû ìîæíî ðàññìàòðè-
âàòü êàê ðåçóëüòàò ñëèÿíèÿ ñåãìåíòàëüíûõ îðãàíîâ ìàêñèëë I è II (Bennett, Manton, 1963).
Ýòè àâòîðû ýêñïåðèìåíòàëüíî óñòàíîâèëè, ÷òî ìíåíèå îá ýêñêðåòîðíîé ôóíêöèè ìàê-
ñèëëÿðíûõ æåëåç ó Lithobius íå ïîäòâåðæäàåòñÿ è ÷òî ýòè æåëåçû ñêîðåå ñëåäóåò ðàñ-
ñìàòðèâàòü êàê ñìàçî÷íûå. Ñìàçî÷íóþ ôóíêöèþ âûïîëíÿþò è ïðåìàíäèáóëÿðíûå æå-
ëåçû ó ïàóðîïîä, è æåëåçû I ïàðû ìàêñèëë ó ñèìôèë, è ãíàòîõèëàðíûå æåëåçû ó äèïëî-
ïîä.

Òàêèì îáðàçîì, ó ìíîãîíîæåê âñåõ êëàññîâ ñâÿçàííûå ñ ïðèäàòêàìè ãîëîâû æåëåçû,
ãîìîëîãèçèðóåìûå (ïðàâèëüíåå, ãîìîéîëîãèçèðóåìûå) ñ ñåãìåíòàëüíûìè âûäåëèòåëü-
íûìè îðãàíàìè âîäíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, óòðàòèëè ýêñêðåòîðíóþ ôóíêöèþ è ïðèîáðåëè
íîâûå.

Èç íèçøèõ íàñåêîìûõ ëàáèàëüíûå òðóá÷àòûå æåëåçû, î÷åíü íàïîìèíàþùèå ýêñê-
ðåòîðíûå æåëåçû ðàêîîáðàçíûõ, èìåþòñÿ ó ùåòèíîõâîñòîê; ýòèì æåëåçàì ïðèïèñûâà-
ëàñü òàêæå ýêñêðåòîðíàÿ ôóíêöèÿ (Bruntz, 1904; Philiptschenko, 1907), íî âûäåëåíèÿ
÷åðåç ýòè æåëåçû ïðîäóêòîâ àçîòíîãî êàòàáîëèçìà íå íàáëþäàåòñÿ, èìè âûâîäÿòñÿ òîëüêî
âïðûñíóòûå êðàñêè. Ó êîëëåìáîë èçâåñòíû òàê íàçûâàåìûå «íèæíåãóáíûå ïî÷êè» (ëà-

Ðèñ. 4.1. Ñõåìà ðàñïîëîæåíèÿ è ñòðîåíèÿ êîêñàëüíûõ æåëåç ðàçíûõ ãðóïï íàçåìíûõ õåëèöåðî-
âûõ. 1 — Scorpiones; 2, 3 — Amblypigi; 4 — Uropygi; 5 — Palpigradi; 6 — Solifuga; 7 —
Mygalomorphae; 8 — Dysderidae; 9 — Lycosidae, Agelenidae, Thomisidae; 10 — Argiopidae, Pholcidae.
Ïóíêòèðîì âûäåëåíû ñåãìåíòû, íà÷èíàÿ ñ III (ñëåâà íàïðàâî).
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áèàëüíûå æåëåçû), ñîñòîÿùèå èç öåëîìè÷åñêîãî ìåøî÷êà è êàíàëà, â ïðîêñèìàëüíîé
÷àñòè èìåþùåãî êëåòî÷íîå, à â äèñòàëüíîé — ñèíöèòèàëüíîå ñòðîåíèå. Êðîìå òîãî, ó
êîëëåìáîë èìåþòñÿ åùå ðóäèìåíòàðíûå æåëåçû ó îñíîâàíèÿ àíòåíí, èìåþùèå ñõîä-
íîå ñòðîåíèå. Îäíàêî èññëåäîâàíèå èõ ôóíêöèè ïîêàçàëî, ÷òî îíè íå ÿâëÿþòñÿ ìåñòîì
âûâåäåíèÿ ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà (Feustel, 1958).

Èç âûñøèõ íàñåêîìûõ (Pterygota) ìíîãèå èìåþò íèæíåãóáíûå æåëåçû, ÿâëÿþùèå-
ñÿ ñëþííûìè æåëåçàìè. Ó ãóñåíèö ÷åøóåêðûëûõ è ëè÷èíîê ïèëèëüùèêîâ è ðó÷åéíè-
êîâ íèæíåãóáíûå æåëåçû ñòàíîâÿòñÿ øåëêîîòäåëèòåëüíûìè. Åñëè ó÷åñòü, ÷òî è äðóãî-
ãî òèïà âûäåëèòåëüíûå îðãàíû íàñåêîìûõ ìîãóò ïðîäóöèðîâàòü øåëê (íàïðèìåð, ìàëü-
ïèãèåâû ñîñóäû ëè÷èíîê ñåò÷àòîêðûëûõ è íåêîòîðûõ äîëãîíîñèêîâ è äð. æóêîâ), ïðåä-
ïîëîæåíèå îá èñõîäíî âûäåëèòåëüíîé, âïîñëåäñòâèè ìîäèôèöèðîâàííîé ôóíêöèè ëà-
áèàëüíûõ æåëåç ïðåäêîâ íàñåêîìûõ ñòàíîâèòñÿ ïðàâäîïîäîáíûì. Îäíàêî â óñëîâèÿõ
íåîáõîäèìîñòè æåñòêîé ýêîíîìèè ðàñõîäà âëàãè ó íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ôóíêöèÿ
âûäåëåíèÿ íå ìîãëà îñòàòüñÿ çà îðãàíàìè òàêîãî òèïà, êàê ìàêñèëëÿðíûå èëè ëàáèàëü-
íûå æåëåçû. Ïåðåøåäøèå ê æèçíè âíå âîäîåìîâ ãðóïïû áåñïîçâîíî÷íûõ, ó êîòîðûõ
îñíîâíûìè âûäåëèòåëüíûìè îðãàíàìè îñòàþòñÿ îðãàíû òèïà öåëîìîäóêòîâ, îêàçûâà-
þòñÿ ñâÿçàííûìè ñ æèçíüþ â ïî÷âå èëè âî  âëàæíûõ óñëîâèÿõ. Òàêîâû îëèãîõåòû, íå
îñòàâëÿþùèå ïî÷âó è ñõîäíûå ñóáñòðàòû, òàêîâû îíèõîôîðû (íåñìîòðÿ íà óðèêîòåëè-
÷åñêèé îáìåí), òàêîâû ìîêðèöû è, íàêîíåö, î÷åíü âëàãîëþáèâû èç ïàóêîîáðàçíûõ ñå-
íîêîñöû, ñâÿçàííûå ñ âëàæíûìè ìåñòàìè è íóæäàþùèåñÿ â ÷àñòîì ïèòüå.

Ó òåõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ, êîòîðûå îêàçûâàþòñÿ áîëåå ïðèñïîñîáëåííûìè ê æèç-
íè â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè, ðàçâèâàþòñÿ âûäåëèòåëüíûå îðãàíû èíîãî òèïà.

ÂÛÄÅËÈÒÅËÜÍÀß ÔÓÍÊÖÈß ÊÈØÅ×ÍÈÊÀ

Êàê óæå óïîìèíàëîñü, ó îáèòàþùèõ â âîäå íèçøèõ ìíîãîêëåòî÷íûõ âûäåëåíèå
ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà ïðîèñõîäèò ÷åðåç âñþ ïîâåðõíîñòü òåëà, ñîïðèêàñàþùó-
þñÿ ñ âíåøíåé ñðåäîé, äëÿ êèøå÷íîïîëîñòíûõ ýòî è ýêòîäåðìà, è ýíòîäåðìà. Òàêèå
ñîîòíîøåíèÿ íàáëþäàþòñÿ è ó ìîðñêèõ òóðáåëëÿðèé èç Polyclada, ó êîòîðûõ ðîëü
êèøå÷íèêà â ýêñêðåöèè äàæå ïðåâûøàåò çíà÷åíèå íàðóæíûõ ïîêðîâîâ. Ó Acoela ôóí-
êöèÿ âûäåëåíèÿ âûïîëíÿåòñÿ â îñíîâíîì ïèùåâàðèòåëüíûì ñèíöèòèåì. Íåñìîòðÿ
íà ðàçâèòóþ ïðîòîíåôðèäèàëüíóþ ñèñòåìó, ó òðèêëàä â âûäåëåíèè àçîòñîäåðæàùèõ
êàòàáîëèòîâ âåäóùåå çíà÷åíèå èìååò êèøå÷íèê, ÿâëÿþùèéñÿ «ïî÷òè åäèíñòâåííûì
âûäåëèòåëüíûì îðãàíîì ó òóðáåëëÿðèé», êàê ïèñàë çíàòîê ýòîé ãðóïïû Â.Í. Áåêëå-
ìèøåâ (1937).

Óêàçûâàåòñÿ, ÷òî è ó ìîðñêèõ íåìàòîä âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ âûïîëíÿþò ñòåí-
êè êèøå÷íèêà, ÷åðåç êîòîðûå âûâîäÿòñÿ àçîòñîäåðæàùèå âåùåñòâà îñíîâíîãî õàðàêòå-
ðà (àììèàê, ñîëè àììîíèÿ). Ñòåôàíñêèé (Stefañski, 1922) ïîä÷åðêèâàë ýêñêðåòîðíóþ
ôóíêöèþ ïèùåâîäà ó íåìàòîä. Ó íåìàòîä íåò ïðîòîíåôðèäèé, íî ó ðîäñòâåííûõ èì
ãàñòðîòðèõ, èìåþùèõ ïðîòîíåôðèäèè (â òîì ÷èñëå ó ìîðñêèõ Macrodaiodea, ïî Wilcke,
1954), ýêñêðåòîðíóþ ôóíêöèþ òîæå âûïîëíÿåò ïèùåâîä (Remane, 1935).

Òàêèì îáðàçîì, äàæå ó òåõ ãðóïï áåñïîçâîíî÷íûõ, ó êîòîðûõ ðàçâèâàþòñÿ ñïåöè-
àëüíûå âûäåëèòåëüíûå îðãàíû òèïà ïðîòîíåôðèäèåâ (òóðáåëëÿðèè, ãàñòðîòðèõè) èëè
çàìåíÿþùèå èõ æåëåçû êîæíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ («ðåíåòòà» èëè «ïî÷å÷êà» ó íåìàòîä),
êèøå÷íèê ñîõðàíÿåò âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ.

Ñîîòíîøåíèå óäåëüíîãî çíà÷åíèÿ âûäåëèòåëüíîé ôóíêöèè êèøå÷íèêà è ðàññìàò-
ðèâàåìûõ êàê òèïè÷íûå âûäåëèòåëüíûå îðãàíû ïðîòîíåôðèäèåâ ñïåöèàëüíîìó ðàçáî-
ðó íå ïîäâåðãàëîñü.

Ó òåõ ãðóïï æèâîòíûõ, ó êîòîðûõ âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ âûïîëíÿþò íàèáîëåå
òèïè÷íûå öåëîìîäóêòû — ìåòàíåôðèäèè, êèøå÷íèê òàêæå îñòàåòñÿ îðãàíîì, êîòîðûé
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îñóùåñòâëÿåò è ýêñêðåòîðíóþ ôóíêöèþ â øèðîêîì ñìûñëå ñëîâà. Ýòî õîðîøî ìîæåò
áûòü ïðîñëåæåíî íà ïðèìåðå äîæäåâûõ ÷åðâåé, êîãäà èõ ïîìåùàþò â ãèïîîñìîòè÷åñ-
êóþ ñðåäó (Maloef, 1938). Ïî îïûòàì Ì.Í. ×óãóíîâîé (1957), ÷åðâè Eisenia rosea (Sav.)
ìîãóò îêîëî ïîëóòîðà ëåò ñóùåñòâîâàòü â âîäå, íå òåðÿÿ æèçíåñïîñîáíîñòè, õîòÿ ýòîò
âèä ïðèñïîñîáèëñÿ ê æèçíè â ñóõèõ ïî÷âàõ, íàïðèìåð â ñòåïÿõ, è íèêàê íå ìîæåò ñ÷è-
òàòüñÿ àìôèáèîòè÷åñêèì. Õîðîøî ïåðåíîñÿò ïîãðóæåíèå â âîäó è èíäèéñêèå ìåãàñêî-
ëåöèäû Pheretima posthuma. Ó ýòîãî âèäà íîðìàëüíî (â ïî÷âå) âûäåëåíèå àçîòíûõ êàòà-
áîëèòîâ îñóùåñòâëÿåòñÿ òîëüêî ìåòàíåôðèäèÿìè, ïðè÷åì ìî÷åâîé æèäêîñòè âûäåëÿ-
åòñÿ ìàëî, êîíå÷íûå ïóçûðüêè íåôðèäèåâ ó ýòèõ ÷åðâåé îïîðîæíÿþòñÿ â ñðåäíåì îäèí
ðàç â òðîå ñóòîê. Ïðè ïîãðóæåíèè â âîäó ýòè ÷åðâè â áîëüøîì êîëè÷åñòâå âûäåëÿþò
ìî÷åâóþ æèäêîñòü ÷åðåç íåôðèäèîïîðû, åùå áîëüøå ÷åðåç àíóñ, à ñïîðàäè÷åñêè è èç
ðîòîâîãî îòâåðñòèÿ (Bahl, 1945).

Èçâåñòíî, ÷òî è ó îíèõîôîð (Peripatopsis) ìíîãî ìî÷åâîé êèñëîòû âûâîäèòñÿ ÷åðåç
êèøå÷íèê ïðè ñáðàñûâàíèè ïåðèòðîôè÷åñêîé ìåìáðàíû (Manton, Heathley, 1937); òà-
êèì îáðàçîì, ó îíèõîôîð êèøå÷íûé òðàêò âûïîëíÿåò ñåêðåòîðíóþ ôóíêöèþ, íåñìîòðÿ
íà íàëè÷èå öåëîìîäóêòîâ.

Ó ðàêîîáðàçíûõ êèøå÷íèê òàêæå âûïîëíÿåò âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ: ó âåñëîíî-
ãèõ Cyclops è Chondracanthus îòìå÷åíî âûâåäåíèå ìî÷åâîé êèñëîòû ÷åðåç çàäíþþ êèøêó
(Maloef, 1938). Èçâåñòíî òàêæå, ÷òî âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ íåñóò ñëåïûå âûðîñòû
êèøå÷íèêà ìîðñêèõ æåëóäåé è çàäíèå ñëåïûå âûðîñòû àìôèïîä (Borradaile et al., 1959).
Òàê íàçûâàåìûå ìàëüïèãèåâû ñîñóäû àìôèïîä, ãîìîëîãè ïå÷åíî÷íûõ âûðîñòîâ ìîê-
ðèö, ýíòîäåðìè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ.

Ó ïàóêîîáðàçíûõ øèðîêî èçâåñòíà âûäåëèòåëüíàÿ ôóíêöèÿ ñòåíîê êèøå÷íèêà äàæå
ó òåõ ôîðì, ó êîòîðûõ ðàçâèòû ñïåöèàëüíûå ýêñêðåòîðíûå îðãàíû. Êëåòêè äèâåðòèêóë
ñðåäíåé êèøêè ó ïàóêîâ íàïîëíÿþòñÿ ãóàíèíîì (Millot, 1925); ïðîäóêòû îáìåíà ïåðå-
ìåùàþòñÿ â àïèêàëüíóþ ÷àñòü êëåòêè, à çàòåì âûáðàñûâàþòñÿ â ïðîñâåò êèøå÷íèêà,
èëè äàæå âñÿ êëåòêà, ïåðåãðóæåííàÿ ýêñêðåòîì, ñëóùèâàåòñÿ â ýòîò ïðîñâåò è âûâîäèò-
ñÿ íàðóæó. Ýòî îòìå÷àåòñÿ è ó ñåíîêîñöåâ, íå èìåþùèõ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ. Ó ïàó-
êîâ âûäåëåíèå ãóàíèíà ïðîèçâîäèòñÿ è ñòåíêàìè ðàñøèðåííîãî ó÷àñòêà êèøå÷íèêà,
íàçûâàåìîãî êëîàêîé. Ó íå èìåþùèõ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ (ñì. íèæå) ëîæíîñêîðïè-
îíîâ (Pseudoscorpiones) êëåòêè ýïèòåëèÿ äèâåðòèêóë òîæå âûâîäÿò ãóàíèí â âèäå ãðà-
íóë äèàìåòðîì îêîëî 1 μ (Gilbert, 1952) . Ãóàíèí âûäåëÿåòñÿ è êîðîòêèìè ñëåïûìè
òðóá÷àòûìè îòðîñòêàìè ñðåäíåé êèøêè àìáàðíûõ êëåùåé Acarus siro L. (= Tyroglyphus

farinae), íå èìåþùèõ, ïî ìíåíèþ Ãèëüáåðòà, ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ. Ïðàâäà, Áåðëåçå
ïðèìåíÿë ê ýòèì âûðîñòàì íàçâàíèå «ìàëüïèãèåâû ñîñóäû» (Hughes, 1950).

Ó Catagtyphus ãóàíèí â îñíîâíîì îòëàãàåòñÿ â âèäå âêëþ÷åíèé â êëåòêàõ ñîåäèíè-
òåëüíîé òêàíè, íî ÷àñòè÷íî ïîïàäàåò â ïðîñâåò êèøå÷íèêà (Prasse, 1967).

Ó òåòðàíèõîâûõ êëåùåé, èìåþùèõ ðàçîáùåííûå ñðåäíèé è çàäíèé îòäåëû êèøå÷-
íèêà, çàäíÿÿ êèøêà âûïîëíÿåò ýêñêðåòîðíóþ ôóíêöèþ (Áåêêåð, 1956), âûâîäÿ ãóàíèí
(McEnroe, 1961). Ó õèëîïîä, íàïðèìåð ó Scolopendra subspinipes (Leach), â ñòåíêàõ ñðåä-
íåé êèøêè òîæå îáíàðóæåíà ìî÷åâàÿ êèñëîòà (Wang, Wu, 1947-1948), ÷òî ñâèäåòåëü-
ñòâóåò îá ó÷àñòèè ïèùåâàðèòåëüíîãî òðàêòà â âûäåëåíèè.

Ó íàñåêîìûõ âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ íåðåäêî âûïîëíÿþò ðàçíûå ó÷àñòêè êèøå÷-
íèêà. Ó êîëëåìáîë îòñóòñòâóþò ìàëüïèãèåâû ñîñóäû â âûäåëåíèè áîëüøóþ ðîëü èãðà-
åò ñðåäíÿÿ êèøêà, ýïèòåëèé êîòîðîé, ñëóùèâàÿñü, ïîñòîÿííî âûâîäèò â ïðîñâåò êèøå÷-
íèêà íàêîïèâøèåñÿ â íåì ýêñêðåòû (ìî÷åâóþ êèñëîòó, óðàòû àììîíèÿ). Ïðèæèçíåííîå
îêðàøèâàíèå ïîêàçûâàåò, ÷òî ó ðàçíûõ êîëëåìáîë (Tomocerus, Sinella, Orchesella,

Folsomia) ñðåäíÿÿ êèøêà îñóùåñòâëÿåò âûäåëåíèå ïðèìåðíî òàê æå, êàê è ìàëüïèãèå-
âû ñîñóäû âûñøèõ íàñåêîìûõ (îáçîð: Feustel, 1958).
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Ó Podura aquatica âûäåëåíèå ãðàíóë ìî÷åâîé êèñëîòû ýïèòåëèåì  êèøå÷íèêà áûëî
óñòàíîâëåíî è ïðè ïðèìåíåíèè ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïèðîâàíèÿ (Noble-Nesbitt, 1963).

Ó ùåòèíîõâîñòîê è óõîâåðòîê çàäíÿÿ êèøêà ñëóæèò ìåñòîì âûäåëåíèÿ ìî÷åâîé
êèñëîòû, òàê êàê ó íèõ ðàçâèòûå ìàëüïèãèåâû ñîñóäû íå ñîäåðæàò ìî÷åâîé êèñëîòû, à
ýêñêðåìåíòû áîãàòû ýòèì ñîåäèíåíèåì (Wigglesworth, 1932). Äëÿ ìàõèëèñîâ, áûëî ïî-
êàçàíî, ÷òî êðàñêè âûäåëÿþòñÿ èõ çàäíåé êèøêîé òàêèì æå îáðàçîì, êàê ó âûñøèõ
íàñåêîìûõ ìàëüïèãèåâûìè ñîñóäàìè (Lison, 1938).

Åùå â 1914 ã. À. Ïàëëàäèí ïîêàçàë, ÷òî ó òàðàêàíîâ â ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäàõ ìî÷å-
âîé êèñëîòû íåò. Ó òàðàêàíà Periplaneta ameriñàïà L. ïîêàçàíî, ÷òî ïðîäóêòû àçîòíîãî
îáìåíà äèôôóíäèðóþò èç ãåìîëèìôû â òîíêóþ è òîëñòóþ êèøêó; â ïðÿìîé êèøêå ïðî-
èñõîäèò ðåàáñîðáöèÿ âîäû ðåêòàëüíûìè æåëåçàìè, à ìî÷åâàÿ êèñëîòà âûâîäèòñÿ ñ ýêñ-
êðåìåíòàìè. Ýòè äàííûå (Srivastava a. Gupta, 1961) â îáùåì ñîîòâåòñòâóþò ïðåæíèì
íàáëþäåíèÿì è âûâîäàì Ôèëèï÷åíêî (Philipthschenko, 1907) è Ìåòàëüíèêîâà (1896), à
òàêæå äàííûì Ìåòàëüíèêîâà ïî ãóñåíèöàì âîñêîâîé ìîëè è íàáëþäåíèÿì íàä àìáàð-
íûì äîëãîíîñèêîì. Èçâåñòíî òàêæå, ÷òî ó ëè÷èíîê ñåò÷àòîêðûëûõ, â ÷àñòíîñòè ó ìó-
ðàâüèíûõ ëüâîâ (Myrmeleo) è çëàòîãëàçîê (Chrysopa), ó êîòîðûõ ìàëüïèãèåâû ñîñóäû
ïåðåä îêóêëèâàíèåì íå âûïîëíÿþò âûäåëèòåëüíîé ôóíêöèè, «ïî÷êîé» ñëóæèò çàäíÿÿ
êèøêà ñ ïðèäàòêàìè (Poll, 1936).

Ó ëè÷èíîê ïàäàëüíîé ìóõè (Lucilia cuprina) âûäåëåíèå àììèàêà, îñóùåñòâëÿåòñÿ
çàäíåé êèøêîé (Waterhouse, 1955). Ó ëè÷èíîê òèïóëèä (p. Ctenophora = Tanyptera) âû-
äåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ âûïîëíÿåò ñëåïîé âûðîñò çàäíåé êèøêè (Anthon, 1910). Ó òëåé
åäèíñòâåííûì âûäåëèòåëüíûì îðãàíîì ÿâëÿåòñÿ êèøå÷íèê.

Ïðèâåäåííûå ïðèìåðû ïîêàçûâàþò, ÷òî ó íèçøèõ ìíîãîêëåòî÷íûõ è ó ïðåäñòàâè-
òåëåé ðàçíûõ ãðóïï êàê âîäíûõ, òàê è íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ êèøå÷íèê (è ñðåäíÿÿ, è
çàäíÿÿ êèøêà) ìîæåò îñóùåñòâëÿòü âûäåëèòåëüíóþ è îñìîðåãóëÿòîðíóþ ôóíêöèè íà-
ðÿäó ñ îñíîâíûìè ïèùåâàðèòåëüíûìè ôóíêöèÿìè.

Äëÿ ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè ÷ëåíèñòîíîãèõ õàðàêòåðåí ïîë-
íûé ïåðåõîä âûäåëèòåëüíîé ôóíêöèè èìåííî ê êèøå÷íèêó è åãî ïðîèçâîäíûì. Âî âñåõ
ñëó÷àÿõ, êîãäà ñòåíêè êèøå÷íèêà âûïîëíÿþò âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ, îíà áûâàåò,
ëîêàëèçèðîâàíà, ñâÿçàíà ñ îïðåäåëåííûì ó÷àñòêîì, à ó÷àñòîê çàäíåé êèøêè áëèç àíàëü-
íîãî îòâåðñòèÿ ðåàáñîðáèðóåò ñîëè è âîäó.

Ó íàñåêîìûõ ðåàáñîðáöèÿ âîäû èç ïîñòóïàþùèõ â çàäíþþ êèøêó ýêñêðåìåíòîâ è
ýêñêðåòîâ îñóùåñòâëÿåòñÿ îáû÷íî òàê íàçûâàåìûìè ðåêòàëüíûìè æåëåçàìè. Ëîêàëè-
çàöèÿ è êîíöåíòðàöèÿ âûäåëèòåëüíîé ôóíêöèè êèøå÷íèêà ïðèâîäèò ó ìíîãèõ ãðóïï
íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ê îáðàçîâàíèþ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ — àäàïòèâíûõ ê æèç-
íè â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè âûäåëèòåëüíûõ îðãàíîâ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, êîí-
âåðãåíòíî âûðàáàòûâàþùèõñÿ â õîäå èõ ýâîëþöèè.

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ó ÷ëåíèñòîíîãèõ, îáèòàþùèõ â ñðåäå, ãäå âîçäóõ îáû÷íî íà-
ñûùåí âîäÿíûì ïàðîì, íàñòîÿùèõ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ íåò, íî íàìå÷àþòñÿ ñïåöèà-
ëèçèðîâàííûå ãðóïïû êëåòîê êèøå÷íèêà, ñòðîãî ëîêàëèçèðîâàííûå, âûïîëíÿþùèå
èìåííî âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ. Òàêîâî, íàïðèìåð, óïîìÿíóòîå âûøå ñòðîåíèå âû-
äåëèòåëüíîãî îòäåëà êèøå÷íèêà ó òèðîãëèôîèäíûõ êëåùåé.

Ó Acarus sirî â òîì ìåñòå, ãäå çàêàí÷èâàåòñÿ, îáðàçóÿ ðàñøèðåíèå, ñðåäíÿÿ êèøêà è
íà÷èíàåòñÿ âûñòëàííàÿ õèòèíîâîé êóòèêóëîé çàäíÿÿ, íàõîäÿòñÿ äâà êîðîòêèõ òóïûõ ñëå-
ïûõ òðóá÷àòûõ âûðîñòà, îáðàçóþùèõ ñî ñòåíêîé êèøå÷íèêà ïðÿìûå óãëû (ðèñ. 4.2). Ýòè
âûðîñòû ñîñòîÿò èç êëåòîê, íàïîìèíàþùèõ êëåòêè post-colon. Â ýêñêðåìåíòàõ ýòèõ êëå-
ùåé ìíîãî ãóàíèíà, îòñóòñòâóþùåãî â ïèùåâîé ìàññå èç ïåðåäíåé ÷àñòè êèøå÷íèêà.

Â òàêèõ ñëó÷àÿõ, êàê ó Tyroglyphidae, òðóäíî ðåøèòü, ÷òî ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ ýòè
âûðîñòû — çà÷àòî÷íûå ìàëüïèãèåâû ñîñóäû èëè èõ ðóäèìåíòû, ïîñêîëüêó òðóäíî îöå-
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íèòü ïîëîæåíèå ýòèõ êëåùåé â îáùåé ñèñòåìå Acarina. Èíòåðåñíî, ÷òî è ó íàèáîëåå
ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê æèçíè íà ñóøå òèõîõîäîê (ïîäêëàññ Eutardigrada) ïðîñëåæèâàåò-
ñÿ ÿâíî àíàëîãè÷íàÿ äèôôåðåíöèðîâêà ñòåíîê êèøå÷íèêà.

ÌÀËÜÏÈÃÈÅÂÛ ÑÎÑÓÄÛ

Äëÿ áîëüøèíñòâà ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ, íàèáîëåå ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê æèçíè íà
ñóøå, õàðàêòåðíî ðàçâèòèå â îáëàñòè ïåðåõîäà ñðåäíåé êèøêè â çàäíþþ îñîáûõ òðóá-
÷àòûõ ñëåïûõ âûðîñòîâ, îáû÷íî ïàðíûõ. Ýòè âûðîñòû íîñÿò íàçâàíèå «ìàëüïèãèåâû
ñîñóäû», äàííîå èì â íà÷àëå ïðîøëîãî âåêà Ìåêêåëåì ïî èìåíè Ìàëüïèãè, âïåðâûå èõ
îïèñàâøåãî.

Òàêîé òèï âûäåëèòåëüíûõ îðãàíîâ íåçàâèñèìî âûðàáîòàëñÿ â ðàçíûõ ãðóïïàõ ÷ëå-
íèñòîíîãèõ, ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê æèçíè íà ñóøå, â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè.

Â ýìáðèîãåíåçå ìàëüïèãèåâû ñîñóäû — âñåãäà äåðèâàòû ïèùåâàðèòåëüíîãî òðàê-
òà. Îíè ñíà÷àëà çàêëàäûâàþòñÿ êàê âûðîñòû ñòåíêè êèøå÷íèêà, åãî ñðåäíåãî èëè çàä-
íåãî îòäåëà, è â ïîñòýìáðèîíàëüíûé ïåðèîä ó ÷ëåíèñòîíîãèõ ðàçëè÷íûõ ãðóïï îêàçû-
âàþòñÿ ñâÿçàííûìè ñ ðàçíûìè îòäåëàìè ïèùåâàðèòåëüíîãî òðàêòà, ðàñïîëàãàÿñü â ðàç-
íûõ îòäåëàõ òóëîâèùà.

Ó íàçåìíûõ õåëèöåðîâûõ ìàëüïèãèåâû ñîñóäû âñåãäà ïðåäñòàâëÿþò ïðîèçâîäíîå
ñðåäíåé êèøêè, õîòÿ îòêðûâàþòñÿ â ðàçíûõ ó÷àñòêàõ êèøå÷íèêà. È ñðåäíÿÿ êèøêà, è
ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ó ìíîãèõ ïàóêîîáðàçíûõ ôîðìèðóþòñÿ èç âèòåëëîöèòîâ íåçàâè-
ñèìî â ïðîöåññå äèôôåðåíöèðîâêè çàðîäûøà è îáðàçóþò åäèíóþ ñèñòåìó óæå ïîñëå
âûëóïëåíèÿ èç ÿéöà (Legendre, 1959).

Ó ñêîðïèîíîâ (åäèíñòâåííûõ õåëèöåðîâûõ, ó êîòîðûõ ìàëüïèãèåâû ñîñóäû íå
îãðàíè÷åíû îáëàñòüþ îïèñòîñîìû, à çàõîäÿò è â ïðîñîìó) äâå ïàðû òîíêèõ ìàëüïè-
ãèåâûõ òðóáî÷åê, íàïðàâëåííûõ âïåðåä. Ìàëüïèãèåâû òðóáî÷êè ñèëüíî âåòâÿòñÿ â
îáëàñòè äèâåðòèêóë ïåðåäíåáðþøüÿ è ïðîñîìû. Îòêðûâàþòñÿ îíè â ñðåäíþþ êèøêó
íà óðîâíå XIV ñåãìåíòà. Èìåííî ýòè âûðîñòû ñðåäíåãî îòäåëà êèøå÷íèêà ó ñêîðïè-
îíîâ ñïåöèàëèçèðîâàëèñü íà âûâåäåíèè àçîòñîäåðæàùèõ êàòàáîëèòîâ — êîêñàëüíûå
æåëåçû èìåþò ïîä÷èíåííîå çíà÷åíèå è âûâîäÿò èç ãåìîëèìôû â îñíîâíîì ïîñòîðîí-
íèå âåùåñòâà.

Ñðåäè ñîáñòâåííî ïàóêîîáðàçíûõ íàèáîëåå ïðèìèòèâíû, ïî-âèäèìîìó, ìåëêèå âëà-
ãîëþáèâûå ñâÿçàííûå ñ ïî÷âîé Palpigradi, ó êîòîðûõ íåò ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ, à ôóí-
êöèÿ âûäåëåíèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ êîêñàëüíûìè æåëåçàìè, êàê ó âîäíûõ õåëèöåðîâûõ.

Ïðåäñòàâèòåëè îòðÿäà Uropygi ðàñïðîñòðàíåíû â òðîïè÷åñêîé çîíå âî âëàæíûõ
ìåñòíîñòÿõ è äàæå â ýòèõ óñëîâèÿõ æèâóò ïîä óïàâøèìè, ñòâîëàìè äåðåâüåâ
(Thelyphonidae), ïîä êó÷àìè îïàâøèõ ëèñòüåâ, ïîä êàìíÿìè è â ïî÷âå (Schizomidae) è
ò. ï. Îíè ÷ðåçâû÷àéíî âëàãîëþáèâû, â ñóõîå âðåìÿ ãîäà çàðûâàþòñÿ â ãëóáü ïî÷âû,
ãäå íàõîäÿò íåîáõîäèìóþ äëÿ ñåáÿ âëàæíîñòü. Íåñìîòðÿ íà ïîñòîÿííóþ ñâÿçü ñ âëàæ-
íûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè, ó Uropygi, õîòÿ èõ êîêñàëüíûå æåëåçû, èìåþùèå ñëîæíîå
ñòðîåíèå (êàæäàÿ ñ äâóìÿ öåëîìè÷åñêèìè ìåøî÷êàìè — ðèñ. 4.1, 4), èãðàþò âåäó-
ùóþ ðîëü â âûäåëåíèè, èìåþòñÿ è äèôôåðåíöèðîâàííûå ìàëüïèãèåâû ñîñóäû, ïðåä-
ñòàâëÿþùèå ñîáîþ òîíêèå âåòâèñòûå òðóáî÷êè.

Ïðåäñòàâèòåëè îòðÿäà Amblypygi ðàñïðîñòðàíåíû òîæå âî âëàæíûõ: òðîïèêàõ, â
Àçèè íå âñòðå÷àþòñÿ ñåâåðíåå òðîïèêà Ðàêà. Îíè, êàê è Uropygi, î÷åíü âëàãîëþáèâû,
äåðæàòñÿ âñåãäà ïîä êàìíÿìè, ñòâîëàìè óïàâøèõ äåðåâüåâ, â, òðåùèíàõ ñêàë è ò.ï., íî ó
íèõ îñíîâíóþ âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ âûïîëíÿþò ìàëüïèãèåâû ñîñóäû, íà äîëþ êî-
òîðûõ è ïàäàåò â îñíîâíîì âûâåäåíèå ãóàíèíà, õîòÿ ó ýòèõ ïàóêîîáðàçíûõ èìååòñÿ äâå
(Charanotidae) èëè îäíà (Tarantulidae) ïàðà êîêñàëüíûõ æåëåç (ðèñ. 4.1, 2,3).
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Îòðÿä ñîëüïóã (Solifuga) ïðåäñòàâëåí,
â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ïðåäûäóùèì ãðóï-
ïàì, îáèòàòåëÿìè ñóõèõ è â ëåòíåå âðåìÿ
æàðêèõ ìåñòíîñòåé. Õîòÿ íåêîòîðûå èç
íèõ ïîÿâëÿþòñÿ è íà ÿðêîì ñîëíöå, áîëü-
øèíñòâî ñîëüïóã ïðîâîäèò äåíü â óêðû-
òèÿõ, à àêòèâíî òîëüêî â ñóìåðêè èëè íî-
÷üþ (îòêóäà ëàòèíñêîå íàçâàíèå — «áå-
ãóùèå îò ñîëíöà»), Ó ñîëüïóã âûäåëåíèå
ïðîäóêòîâ îáìåíà îñóùåñòâëÿåòñÿ êîê-
ñàëüíûìè æåëåçàìè ïðîñîìû, íî â îñíîâ-
íîì — ìàëüïèãèåâûìè ñîñóäàìè, îòõîäÿ-
ùèìè îò çàäíåãî ó÷àñòêà ñðåäíåé êèøêè.
Êàæäûé èç ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ Ò-îá-
ðàçíî âåòâèòñÿ, äàâàÿ êîðîòêóþ âåòâü,
èäóùóþ íàçàä, è äëèííóþ, îáèëüíî âåò-
âÿùóþñÿ â èíòåðñòèöèàëüíîé òêàíè âîê-
ðóã äèâåðòèêóë ñðåäíåé êèøêè. Ìî÷åâàÿ
æèäêîñòü âûâîäèòñÿ ìàëüïèãèåâûìè ñî-
ñóäàìè â ïðîñâåò êèøå÷íèêà, è â êëîà-
êàëüíîé ñóìêå, îáðàçîâàííîé çàäíåé êèø-
êîé, ïðîèñõîäèò ðåàáñîðáöèÿ âîäû è íà-
êîïëåíèå êðèñòàëëèêîâ ãóàíèíà.

Ñðåäè ïàóêîîáðàçíûõ íàèáîëåå îñâî-
áîäèâøèìèñÿ îò ïîñòîÿííîãî îáèòàíèÿ â

óêðûòèÿõ è ïðèñïîñîáëåííûìè ê ïåðåíåñåíèþ äåôèöèòà âëàãè ìîãóò ñ÷èòàòüñÿ íàñòî-
ÿùèå ïàóêè (Araneina). Ó ïàóêîâ îñíîâíóþ âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ âûïîëíÿþò ìàëü-
ïèãèåâû ñîñóäû. Îíè ïðåäñòàâëÿþò ïàðó òðóáîê, ñèììåòðè÷íî ðàñïîëîæåííûõ â ïðå-
äåëàõ òîëüêî áðþøêà, îòêðûâàþùèõñÿ â êëîàêó. Ìàëüïèãèåâû ñîñóäû íàèáîëåå øèðî-
êè â ìåñòå âïàäåíèÿ â êëîàêó è ïîñòåïåííî ñóæàþòñÿ ê êîíöàì. ×åðåç ìàëüïèãèåâû
ñîñóäû âìåñòå ñ èìåþùåé ñëàáîêèñëóþ ðåàêöèþ ìî÷åâîé æèäêîñòüþ âûâîäÿòñÿ ãóà-
íèí è ãóàíàòû, êîëè÷åñòâî êîòîðûõ áûâàåò îñîáåííî âåëèêî âî âðåìÿ ãîëîäîâêè. Ó
ïàóêîâ ìàëüïèãèåâû ñîñóäû èìåþò ñèíöèòèàëüíîå ñòðîåíèå; äèàìåòð ïðîñâåòà ñîñóäà
5–100 μ.

Èíòåðåñíî, ÷òî êëîàêàëüíàÿ ñóìêà ïî ãèñòîëîãè÷åñêîé ñòðóêòóðå (ñèíöèòèé) ìàëî
îòëè÷àåòñÿ îò ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ. Åå ñêëàä÷àòûå ñòåíêè ñïîñîáíû ñèëüíî ðàñøè-
ðÿòüñÿ. Êàê è ìàëüïèãèåâû ñîñóäû, ñòåíêè êëîàêàëüíîé ñóìêè ñïîñîáíû âûäåëÿòü êðè-
ñòàëëèêè ãóàíèíà. Âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ íåñóò è êëåòêè êèøå÷íîãî òðàêòà, ðàñïî-
ëîæåííûå íà ïîâåðõíîñòè ñëåïûõ îòðîñòêîâ æåëóäêà, — òàê íàçûâàåìûå ãóàíèíîâûå
êëåòêè (Millot, 1925). Ýòè êëåòêè íàçâàíû òàê ïîòîìó, ÷òî â íèõ íàêàïëèâàåòñÿ âðåìÿ îò
âðåìåíè ãóàíèí, âûâîäèìûé çàòåì â ïðîñâåòû îòðîñòêîâ êèøå÷íèêà. Â ðàñòâîðåííîì
âèäå ýòîò ãóàíèí äîñòèãàåò îáëàñòè êëîàêè ãäå ñíîâà êðèñòàëëèçóåòñÿ. Ñîâîêóïíîñòü
ãóàíèíîâûõ êëåòîê äèâåðòèêóë êèøå÷íèêà ïðåäñòàâëÿåò êàê áû äîïîëíåíèå ê ìàëüïè-
ãèåâûì ñîñóäàì, êîòîðûå òîæå ïðåäñòàâëÿþò âûðîñòû êèøå÷íèêà. Ñóùåñòâóåò îáðàò-
íàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó ñòåïåíüþ ðàçâèòèÿ ñëîÿ ãóàíèíîâûõ êëåòîê è ãóñòîòîé ñåòè îò-
ðîñòêîâ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ó ïîâåðõíîñòè êèøå÷íèêà.

Ó ïàóêîâ õîðîøî ïðîñëåæèâàåòñÿ êàê îáùàÿ ïîòåíöèÿ ñòåíîê êèøå÷íèêà (ñðåäíåé
êèøêè) ê âûäåëåíèþ àçîòñîäåðæàùèõ ýêñêðåòîâ (ãóàíèí è ãóàíàòû), òàê è êîíöåíòðà-
öèÿ ýòîé ôóíêöèè ìàëüïèãèåâûìè ñîñóäàìè. Â îíòîãåíåçå ïàóêîâ è ñðåäíÿÿ êèøêà â

Ðèñ. 4.2. Ïèùåâàðèòåëüíàÿ ñèñòåìà ìó÷íîãî êëå-
ùà Acarus siro L.(=Tyroglyphus farinae L.) (âûäå-
ëåíà ïóíêòèðîì): a. — àíóñ; ç.ê. — çàäíÿÿ êèø-
êà; ì.ñ. — «ìàëüïèãèåâû ñîñóäû»; ñ.â. — ñëå-
ïûå âûðîñòû ñðåäíåé êèøêè; ñ.æ. — ñëþííûå
æåëåçû; ñ.ê.— çàäíèé îòäåë ñðåäíåé êèøêè (ïî
Hughes, 1950).
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öåëîì, è êëîàêàëüíàÿ ñóìêà, è ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ñîçäàþòñÿ âèòåëëîöèòàìè, êàê ýòî
ïîêàçàíî è â íîâåéøèõ èññëåäîâàíèÿõ (Rempel, 1957; Legendre, 1965).

Ïåðåõîä ýêñêðåòîðíîé ôóíêöèè ê êèøå÷íèêó è ìàëüïèãèåâûì ñîñóäàì (êàê âûñî-
êàÿ ñòåïåíü àäàïòàöèè âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìû ê îáèòàíèþ â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè
ó ïàóêîâ) êîððåëèðóåò ñ ðåãðåññèâíûì ðàçâèòèåì êîêñàëüíûõ æåëåç — îðãàíîâ, íåýêî-
íîìíî âûâîäÿùèõ âîäó ñ ïðîäóêòàìè îáìåíà.

Ó Orthognatha ýòè æåëåçû ïðåäñòàâëåíû äâóìÿ ïàðàìè (îòêðûâàþùèìèñÿ ó îñíî-
âàíèÿ áåäåð I è III ïàðû íîã), à ó Labidognatha èìååòñÿ òîëüêî îäíà ïàðà, îòêðûâàþùà-
ÿñÿ ó I ïàðû íîã, ïðè÷åì ñòåïåíü ðåäóêöèè ýòèõ æåëåç íåîäèíàêîâà â ðàçíûõ ñåìåé-
ñòâàõ. Ñîáèðàòåëüíîãî êàíàëà íåò ó ïðåäñòàâèòåëåé íè îäíîãî ñåìåéñòâà, à ëàáèðèíò
ôóíêöèîíèðóåò ó áîëåå âëàãîëþáèâûõ Dysderidae, íî ðóäèìåíòàðåí ó Theridiidae,
Argiopidae è äðóãèõ ñóõîóñòîé÷èâûõ ôîðì (ðèñ. 4.1).

Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ó ïàóêîâ ñîõðàíÿþòñÿ ðàçâèòûå êîêñàëüíûå æåëåçû, îíè âûâî-
äÿò èç îðãàíèçìà ââîäèìûå â òåëî êðàñêè (è îñíîâíûå, è êèñëûå), îäíàêî âûäåëåíèå
ãóàíèíà îñóùåñòâëÿåòñÿ ñòåíêàìè êèøå÷íèêà è ìàëüïèãèåâûìè ñîñóäàìè, íî íå êîê-
ñàëüíûìè æåëåçàìè (Millot, 1949). Ìåøî÷åê ôóíêöèîíèðóåò ó âñåõ ãðóïï.

Ó Ricinulei èìåþòñÿ êîêñàëüíûå æåëåçû (îäíà ïàðà), õàðàêòåðèçóþùèåñÿ òðóá÷à-
òûì èçâèòûì ëàáèðèíòîì è îòñóòñòâèåì ìåøî÷êà. Îòêðûâàþòñÿ îíè ìåæäó ïåðâîé è
âòîðîé ïàðàìè õîäèëüíûõ íîã. Âûäåëåíèå ÷åðåç êîêñàëüíûå æåëåçû îáåñïå÷èâàåò, ïî-
âèäèìîìó, ãîëîâîãðóäü, à ïðîäóêòû îáìåíà èç áðþøêà âûâîäÿòñÿ ÷åðåç ìàëüïèãèåâû
ñîñóäû. Ïàðà ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ îòõîäèò äîðñî-ëàòåðàëüíî îò ñðåäíåé êèøêè, è
êàæäûé èç íèõ äåëèòñÿ íà ïåðåäíþþ è çàäíþþ âåòâè, â ñâîþ î÷åðåäü îáèëüíî âåòâÿ-
ùèåñÿ â èíòåðñòèöèàëüíûõ òêàíÿõ âîêðóã ñëåïûõ îòðîñòêîâ êèøå÷íèêà. Ïðîñâåòû ñî-
ñóäîâ äîñòèãàþò 50 μ â äèàìåòðå, à âûäåëåííûå êîíêðåöèè, ïîïàäàþùèå â íèõ, — ïî-
ðÿäêà 10 μ (ðèñ. 4.3).

Â ïðèâåäåííîì ðÿäó ôîðì íàçåìíûõ õåëèöåðîâûõ ïðîñëåæèâàåòñÿ èçìåíåíèå ñî-
îòíîñèòåëüíîãî çíà÷åíèÿ îðãàíîâ âûäåëå-
íèÿ, ñâîéñòâåííûõ âîäíûì ÷ëåíèñòîíîãèì
(êîêñàëüíûõ æåëåç), ïîäâåðãàþùèõñÿ ðå-
äóêöèè, è ïðîãðåññèâíî ðàçâèâàþùèõñÿ
îðãàíîâ ýêîíîìíîãî ðàñõîäîâàíèÿ âëàãè
(ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ), âûðàáîòàâøèõñÿ
êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê íàçåìíîìó îáðàçó
æèçíè, ê ïåðåíåñåíèþ äåôèöèòà âëàæíîñ-
òè. Ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ íåò ó ñåíîêîñ-
öåâ (Opiliones) è ó ëîæíîñêîðïèîíîâ
(Pseudoscorpiones). Ó ñåíîêîñöåâ ôóíêöè-
îíèðóþò ðàçâèòûå êîêñàëüíûå æåëåçû, âû-
âîäíîé ðåçåðâóàð êîòîðûõ («ìî÷åâîé ïó-
çûðü») îòêðûâàåòñÿ íåáîëüøèì îòâåðñòè-
åì â ñêëàäêå ìåæäó III è IV êîêñàìè. Òðî-
ïè÷åñêèå ñåíîêîñöû èç ãðóïïû Laniatores
îáèòàþò âî âëàæíûõ ìåñòàõ è âåäóò ñêðû-
òûé îáðàç æèçíè — ó ýòèõ ñåíîêîñöåâ îñî-
áåííî äëèííàÿ òðóá÷àòàÿ ÷àñòü êîêñàëüíûõ
æåëåç. Äðóãèå ñåíîêîñöû òîæå î÷åíü âëà-
ãîëþáèâû, äàæå Trogulidae, õîòÿ íåêîòîðûå
ïðåäñòàâèòåëè îòðÿäà (Liobunum,
Phalangium è äð.) ìîãóò áûòü âñòðå÷åíû è

Ðèñ. 4.3. Ó÷àñòîê êèøå÷íèêà ñ âïàäàþùèìè â
íåãî Ò-îáðàçíûìè ìàëüïèãèåâûìè ñîñóäàìè ó
Ricinuloides feae Hansen.
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äíåì íà îòêðûòûõ ïîâåðõíîñòÿõ. Íî âñå ñåíîêîñöû — æàäíûå ïîòðåáèòåëè êàïåëüíîé
âëàãè, îõîòíî ïüþò è áåç äîñòóïà ê âîäå ïîãèáàþò.

Êðîìå òîãî, ó ñåíîêîñöåâ, êàê è ó âñåõ íàçåìíûõ õåëèöåðîâûõ, èìåþò çíà÷åíèå
îòëîæåíèå è èçîëÿöèÿ ýêñêðåòîâ â êëåòêàõ, áåç âûâåäåíèÿ èõ âî âíåøíþþ ñðåäó, à Ôðàíê
(Frank, 1937) îòìå÷àë è âûäåëåíèå òâåðäûõ âåùåñòâ êëåòêàìè êèøå÷íèêà â åãî ïðî-
ñâåò. Ñåíîêîñöû ïðåäñòàâëÿþò ãðóïïó ïàóêîîáðàçíûõ, êîòîðàÿ õàðàêòåðèçóåòñÿ òåì,
÷òî ó íèõ êèøå÷íèê â ïðîöåññå ýâîëþöèè íå äèôôåðåíöèðîâàëñÿ â íàïðàâëåíèè ïðè-
ñïîñîáëåíèÿ ê âûäåëèòåëüíîé ôóíêöèè.

Ó ëîæíîñêîðïèîíîâ ðàçâèòû äëèííûå òðóá÷àòûå êîêñàëüíûå æåëåçû, ðàñïîëîæåí-
íûå ïîä ïåðåäíèìè ñëåïûìè, âûðîñòàìè êèøå÷íèêà, îòêðûâàþùèåñÿ â îáëàñòè, ðàñ-
ïîëîæåííîé ïîçàäè êîêñ III ïàðû íîã. Îäíàêî îñíîâíóþ âûäåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ âû-
ïîëíÿþò ýêñêðåòîðíûå êëåòêè ñòåíîê ñðåäíåé êèøêè ïîçàäè ñëåïûõ âûðîñòîâ, âûíî-
ñÿùèå â ïðîñâåò êèøå÷íèêà êðèñòàëëèêè ãóàíèíà (Gilbert, 1952).

Â ðàçíûõ êëàññàõ ïàóêîîáðàçíûõ íàáëþäàåòñÿ â ðàçíîé ñòåïåíè âûðàæåííàÿ òåí-
äåíöèÿ ê âûðàáîòêå (íàðÿäó ñ áîëåå äðåâíèìè, ñâîéñòâåííûìè âîäíûì ôîðìàì, ýêñê-
ðåòîðíûìè îðãàíàìè òèïà öåëîìîäóêòîâ) âûäåëèòåëüíûõ îðãàíîâ — äåðèâàòîâ êèøå÷-
íèêà. Ðàçíîîáðàçíû â ýòîì îòíîøåíèè òå àäàïòàöèè, êîòîðûå ïðîñëåæèâàþòñÿ ó êëå-
ùåé. Ó íåêîòîðûõ èç íèõ õîðîøî ðàçâèòû ìàëüïèãèåâû ñîñóäû (Parasitiformes), ó íåêî-
òîðûõ îíè îòñóòñòâóþò (Tetranychidae).

Ó òèðîãëèôîèäíûõ êèøå÷íèê ñêâîçíîé, à ó Prostigmata, ïàóòèííûõ êëåùèêîâ è âðå-
ìåííî ó Ixodes çàäíèé îòäåë êèøå÷íèêà èçîëèðîâàí îò ñðåäíåãî.

Ó ãàìàçîâûõ colon è êëîàêà â ðàâíîé ñòåïåíè îñóùåñòâëÿþò âûäåëèòåëüíóþ ôóíê-
öèþ, ó Rhizoglyphus (Áåêêåð, 1956) âûäåëåíèå ïðîèñõîäèò â colon, à ó Tetranychidae â
ýêñêðåòîðíîì îòäåëå êèøå÷íèêà âîîáùå íåò äèôôåðåíöèðîâêè íà colon è êëîàêó (Áåê-
êåð, 1956).

Íàðÿäó ñ äåðèâàòàìè êèøå÷íèêà ó êëåùåé õîðîøî ðàçâèòû è êîêñàëüíûå æåëåçû,
íî, íàïðèìåð äëÿ Ornithodoros moubata, ïîêàçàíî, ÷òî ïóðèíû âûäåëÿþòñÿ ìàëüïèãèå-
âûìè ñîñóäàìè, à èçáûòîê âîäû âûâîäèòñÿ ÷åðåç êîêñàëüíûå æåëåçû, ÷òî õîðîøî èë-
ëþñòðèðóåò ïåðâè÷íîñòü îñìîðåãóëÿòîðíîé è âòîðè÷íîñòü ýêñêðåòîðíîé ôóíêöèé äå-
ðèâàòîâ öåëîìîäóêòîâ.

***

Äëÿ âñåõ êëàññîâ ìíîãîíîæåê õàðàêòåðíî íàëè÷èå îäíîé ïàðû ìàëüïèãèåâûõ ñîñó-
äîâ.

Ñðåäè äâóïàðíîíîãèõ (Diplopoda) ó ñòðîíãèëîçîì (Strongylosoma) ìàëüïèãèåâû ñî-
ñóäû ðàçâèâàþòñÿ êàê äåðèâàòû çàäíåé êèøêè, êóäà íåïîñðåäñòâåííî è îòêðûâàþòñÿ
(Metschnikoff, 1874).

Ó Glomeris òîæå ÿâñòâåííà ñâÿçü ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ñ çàäíåé êèøêîé, à ó Julus
îíè îòêðûâàþòñÿ íà ãðàíèöå ñðåäíåé è çàäíåé êèøêè (Plateau, 1876), íî ðàçâèâàþòñÿ çà
ñ÷åò çàäíåãî îòäåëà êèøå÷íèêà, êàê ýòî áûëî ïîêàçàíî â ïðîøëîì ñòîëåòèè (Heathcote,
1886; ïî: Wheeler, 1893).

Ó õèëîïîä ìàëüïèãèåâû ñîñóäû, êàê ïðàâèëî, ñâÿçàíû ñ çàäíåé êèøêîé. Ýòî ïîêà-
çàíî äëÿ ãåîôèëèä Pachymerium ferrugineum Ñ.L. Koch Çîãðàôîì (1882), äëÿ Cryptops

— Áàëüáüÿíè (ïî: Wang, Wu, 1947–1948). Îäíàêî ïî äàííûì ïîñëåäíèõ àâòîðîâ ó
Scolopendra subspinipes Leach ýïèòåëèé ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ñõîäåí ñêîðåå ñ ýïèòå-
ëèåì ñðåäíåé êèøêè, à ñàìè ñîñóäû ñâÿçàíû, ïî-âèäèìîìó, èìåííî ñ åå ïðîñâåòîì.

Ìî÷åâàÿ êèñëîòà âûäåëÿåòñÿ ìàëüïèãèåâûìè ñîñóäàìè è ñòåíêàìè êèøå÷íèêà. Åå
(ïî Âàíã è By) áîëüøå â äèñòàëüíûõ ÷àñòÿõ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ, íî â îñíîâíîì îíà
îñàæäàåòñÿ â çàäíåì îòäåëå êèøå÷íèêà, â ïðîñâåòå êîòîðîãî ïðîèñõîäèò åå âûïàäåíèå
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â âèäå äèñêîèäàëüíèõ ñôåðóë. Ñõîäíî, ñóäÿ ïî ñòàðûì äàííûì Ïëàòî, ïðîèñõîäèò è
âûïàäåíèå êðèñòàëëèêîâ ìî÷åâîé êèñëîòû ó äèïëîïîä è ãåîôèëèä. Âàíã è By íàøëè,
÷òî áîëüøå ìî÷åâîé êèñëîòû áûâàåò ó õèëîïîä ïîñëå ãîëîäàíèÿ, ò. å. ÷òî åå îáðàçîâà-
íèå èäåò â îñíîâíîì ïðè ðàñïàäå ñîáñòâåííûõ áåëêîâ, à íå áåëêîâ ïðèíÿòîé ïèùè. Ýòè
äàííûå õîðîøî ñîãëàñóþòñÿ ñ ðåçóëüòàòàìè îïûòîâ äðóãèõ àâòîðîâ (Hubert, 1964;
Bennett, Manton, 1962-63), ñ÷èòàþùèõ, ÷òî îñíîâíîé êîíå÷íûé ïðîäóêò áåëêîâîãî îá-
ìåíà ó ìíîãîíîæåê — àììèàê, à ìî÷åâàÿ êèñëîòà ó íèõ îáðàçóåòñÿ â èòîãå ðàñïàäà
íóêëåîòèäîâ.

ÌÀËÜÏÈÃÈÅÂÛ ÑÎÑÓÄÛ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Âûäåëèòåëüíàÿ ôóíêöèÿ êèøå÷íèêà õîðîøî èçâåñòíà äëÿ íàñåêîìûõ, îäíàêî îñ-
íîâíûìè âûäåëèòåëüíûìè îðãàíàìè ó áîëüøèíñòâà íàñåêîìûõ áûâàþò ìàëüïèãèåâû
ñîñóäû, ýìáðèîëîãè÷åñêè çàêëàäûâàþùèåñÿ êàê âûïÿ÷èâàíèÿ êèøå÷íèêà íà ãðàíèöå
ñðåäíåé è çàäíåé êèøêè, â îáëàñòè òàê íàçûâàåìîãî «èìàãèíàëüíîãî êîëüöà». Õåíñîí
(Henson, 1937) ïîëàãàåò, ÷òî ìåñòî çàêëàäêè ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ïðåäñòàâëÿåò ñî-
áîþ ðóäèìåíò ãóáû áëàñòîïîðà, îáëàäàþùèé ñïîñîáíîñòüþ â îäíó ñòîðîíó îòëàãàòü
ýêòîäåðìè÷åñêóþ ÷àñòü âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìû (îáùèé ñòâîë; ÷àñòü, âëèâàþùóþñÿ â
êèøå÷íèê), à â äðóãóþ — ýíòîäåðìè÷åñêóþ (ñîáñòâåííî ñîñóäû). Âî âñÿêîì ñëó÷àå
àíàòîìè÷åñêè ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ó íàñåêîìûõ ñâÿçàíû, êàê ïðàâèëî, ñ çàäíåé êèø-
êîé, à ãèñòîëîãè÷åñêè (ïî Snodgrass, 1935) áîëåå ñõîäíû ñî ñðåäíåé.

Âåíåöèàíè (Veneziani, 1904) ëîãè÷íî ïðåäïîëàãàë, ÷òî ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ïðåä-
ñòàâëÿþò ðåçóëüòàò ðàçðàñòàíèÿ èìåííî òîãî ó÷àñòêà êèøå÷íîãî òðàêòà, êîòîðûé íàè-
áîëåå ñïåöèàëèçèðîâàí â íàïðàâëåíèè âûäåëèòåëüíîé ôóíêöèè.

Èç ýíòîãíàòíûõ àïòåðèãîò íîãîõâîñòêè õàðàêòåðèçóþòñÿ îòñóòñòâèåì ìàëüïèãèå-
âûõ ñîñóäîâ, à ó ïðîòóð åñòü òîëüêî øåñòü îäíîêëåòî÷íûõ èëè äâóêëåòî÷íûõ áóãîðêîâ,
ðàñïîëîæåííûõ äâóìÿ ãðóïïàìè (ïî òðè). Ó Diplura ñîîòíîøåíèÿ íåîäèíàêîâû â ðàç-
íûõ ïîäîòðÿäàõ: ó êàìïîäåèä â îáëàñòè ãðàíèöû ñðåäíåé è çàäíåé êèøêè èìåþòñÿ ïà-
ïèëëû (16); ó ïðîÿïèãèä èõ øåñòü, à ó ÿïèãèä ïàïèëë íåò.

Òàêèì îáðàçîì, ñïåöèôè÷åñêîå ïîëîæåíèå Apterygota-Enthognatha â ñèñòåìå íàñå-
êîìûõ íàõîäèò îòðàæåíèå è â ýòîé èõ îñîáåííîñòè: ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ó íèõ íå ðàç-
âèâàþòñÿ èëè òîëüêî íàìå÷àåòñÿ òåíäåíöèÿ ê èõ íà÷àëüíîé äèôôåðåíöèðîâêå â òîì
îòäåëå êèøå÷íèêà, ãäå îíè ðàçâèâàþòñÿ ó äðóãèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Ó ýêòîãíàòíûõ íàñåêîìûõ ìàëüïèãèåâû ñîñóäû â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ õîðîøî ðàç-
âèòû; èõ ÷èñëî è ñòðîåíèå íåîäèíàêîâî ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ, îòðÿäîâ, íî áûâàåò
õàðàêòåðíî äëÿ îïðåäåëåííûõ òàêñîíîâ. Òîëüêî ó òëåé îòñóòñòâóþò ìàëüïèãèåâû ñîñó-
äû, ÷òî ñëåäóåò, î÷åâèäíî, ñ÷èòàòü âòîðè÷íûì ÿâëåíèåì, ñâÿçàííûì ñî ñïåöèôèêîé èõ
ïèòàíèÿ áåäíûì áåëêàìè ñîêîì ðàñòåíèé. ×èñëî ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ áûâàåò îáû÷-
íî êðàòíî äâóì, ò. å. ýòè îáðàçîâàíèÿ ïî ñâîåé ïðèðîäå ïàðíûå. Îäíàêî âîïðîñ îá èñ-
õîäíîì ÷èñëå ìàëüïèãèåâûõ òðóáî÷åê ó íàñåêîìûõ íåÿñåí. Í.À. Õîëîäêîâñêèé
(Cholodkowsky, 1884, 1887) ïîëàãàë, ÷òî èñõîäíîå ÷èñëî — äâà êàê ó ìíîãîíîæåê è
õåëèöåðîâûõ, à Óèëåð (Wheeler, 1893) ñ÷èòàåò, ÷òî øåñòü — òî÷êà çðåíèÿ, ðàçäåëÿåìàÿ
è ìíîãèìè ïîçäíåéøèìè àâòîðàìè.

Âàðüèðóåò è âðåìÿ çàêëàäêè ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ — íà ðàííèõ ýòàïàõ ýìáðèîãå-
íåçà ó ï÷åë è ëèñòîåäîâ, íà çíà÷èòåëüíî áîëåå ïîçäíåì ýòàïå ðàçâèòèÿ ó òàðàêàíîâ.

×èñëî ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ (òàáë. 4.1) â ïðåäåëàõ îïðåäåëåííîé òàêñîíîìè÷åñ-
êîé ãðóïïû íàñåêîìûõ áûâàåò íàñòîëüêî ïîñòîÿííûì, ÷òî áûëè äàæå ïðåäëîæåíèÿ äå-
ëèòü íàñåêîìûõ íà ïîäêëàññû ïî ýòîìó ïðèçíàêó: Oligonephria — ãðóïïû ñ ÷èñëîì ñî-
ñóäîâ íå âûøå âîñüìè, Polynephria — îñòàëüíûå (Kolbe, Brauer). Îäíàêî èñêóññòâåí-
íîñòü òàêîãî äåëåíèÿ, åñëè ñëåïî ñëåäîâàòü ýòîìó ïðèçíàêó, î÷åâèäíà íà ïðèìåðå ïåðå-
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Òàáëèöà 4.1. Ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ îòðÿäîâ ýêòîãíàòíûõ
íàñåêîìûõ.

Îòðÿä ×èñëî ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ 
Ùåòèíîõâîñòêè (Thysanura) 
     Machiloidea (= Microcoryphia)   
     Lepismatoidea (= Thysanura s. str.) 
Òàðàêàíîâûå (Blattoidea)  
Òåðìèòû (Isoptera)  
Ïîäåíêè (Ephemeroptera)    
Ñòðåêîçû (Odonata)  
Âåñíÿíêè (Plecoptera)  
Ïðèâèäåíüåâûå (Phasmoidea)  
Áîãîìîëû (Mantoidea)  
Ïðÿìîêðûëûå (Orthoptera)  
Êîæèñòîêðûëûå (Dermaptera) 
Ýìáèè (Embiae)  
Âøè (Anoplura)    
Òðèïñû (Thysanoptera)  
Ðàçíîêðûëûå õîáîòíûå (Heteroptera)  
Ðàâíîêðûëûå õîáîòíûå (Homoptera) 
Ñåò÷àòîêðûëûå (Neuroptera)  
Æóêè (Coleoptera)  
Áëîõè (Aphaniptera)  
Ñêîðïèîííèöû (Mecoptera)  
Ðó÷åéíèêè (Trichoptera)  
×åøóåêðûëûå (Lepidoptera)  
Äâóêðûëûå (Diptera)  
Ïåðåïîí÷àòîêðûëûå (Hymenoptera) 
     Formicoidea   
     Aculeata  
     Parasitica  

 
6 âåòâÿùèõñÿ (12–20)  
6 (4–8)  
äî 186  
2–4–8  
(8–100) (40–>100)  
50–70  
50–80 
 64 
îêîëî 100  
30–300  
8-20  
20–30 
 4 
 4 
 4 
(0) 2–4 
6–8 
4–6 
4 
6 
6 
6 
4  (2, 5) 
 
6–20 
>100 
2 

ïîí÷àòîêðûëûõ, ó ðàçíûõ ïðåäñòàâèòåëåé êîòîðûõ íàáëþäàåòñÿ ðàçëè÷íîå ÷èñëî òðó-
áî÷åê.

Âîïðîñ î ÷èñëå òðóáî÷åê è îá èõ èñõîäíîì ÷èñëå ó íàñåêîìûõ î÷åíü òðóäåí, ò. ê. íå
âñåãäà ÿñíî, ïðåäñòàâëÿåò ëè òðóáî÷êà ñàìîñòîÿòåëüíîå îáðàçîâàíèå èëè èõ ÷èñëî îáÿ-
çàíî âòîðè÷íîìó âåòâëåíèþ èëè, áóäó÷è èñõîäíî íåáîëüøèì, óâåëè÷èâàåòñÿ ïóòåì íî-
âîîáðàçîâàíèÿ.

Â ýòîì îòíîøåíèè ïîêàçàòåëåí ïðèìåð òàêèõ «Polynephria», êàê òàðàêàí. Ó ÷åðíîãî
òàðàêàíà èçìåíåíèå ÷èñëà òðóáî÷åê â îíòîãåíåçå (ðèñ. 4.4) áûëî èññëåäîâàíî Õåíñîíîì
(Henson, 1944).

Ïðè âûëóïëåíèè èç ÿéöà ó ëè÷èíêè òàðàêàíà âñåãî ÷åòûðå ìàëüïèãèåâà ñîñóäà, çàíè-
ìàþùèõ îïðåäåëåííîå ïîëîæåíèå (äâà äîðñàëüíûõ è äâà âåíòðàëüíûõ). Ôîðìèðîâàíèå
íîâûõ òðóáî÷åê ïðîèñõîäèò ñçàäè îò êàæäîé èç ýòèõ ïàð, ïðè÷åì íîâûå òðóáî÷êè êàê áû
îòòàëêèâàþò îñíîâàíèå áîëåå ñòàðûõ âïåðåä, ê îáëàñòè ñðåäíåé êèøêè. ×åðåç 2–3 äíÿ
ïîñëå êàæäîé ëèíüêè çàêëàäûâàþòñÿ íîâûå ìàëüïèãèåâû ñîñóäû â âèäå çà÷àòêîâ. Ïîñëå
ëèíüêè êîðîòêèõ çà÷àòî÷íûõ ñîñóäîâ íå áûâàåò, èõ êîëè÷åñòâî ñ êàæäîé ëèíüêîé óâåëè-
÷èâàåòñÿ, äîñòèãàÿ ó âçðîñëîé ñàìêè 186. Îäíàêî òðóáî÷êè ó ñòàðøèõ âîçðàñòîâ ëè÷èíîê
(íèìô) è ó âçðîñëûõ îêàçûâàþòñÿ ñãðóïïèðîâàííûìè â øåñòü ïó÷êîâ.

Ýòè äàííûå ïîçâîëÿþò äóìàòü, ÷òî èñõîäíûì ÷èñëîì ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ó òà-
ðàêàíîâ ìîæíî ñ÷èòàòü íå ìíîæåñòâî, à ÷åòûðå èëè øåñòü. Ó ÷åøóåêðûëûõ (êðàïèâíè-
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öà) ñ êàæäîé ñòîðîíû îò êèøå÷íèêà íàõîäèòñÿ ïî òðè òðóáî÷êè, ñîåäèíÿþùèåñÿ â îá-
ùèé ïðîòîê, îòêðûâàþùèéñÿ â òîëñòóþ êèøêó (Henson, 1937). Òàêèå ñëó÷àè ïîçâîëÿ-
þò ïðåäïîëàãàòü èñõîäíî ïàðíóþ çàêëàäêó ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ, âòîðè÷íî çàòåì ðàç-
áèâàþùóþñÿ íà øåñòü, ñîîòâåòñòâåííî øåñòè òÿæàì ïðîäîëüíûõ ìûøö êèøå÷íèêà.

Êàê è âñÿêèå âûäåëèòåëüíûå îáðàçîâàíèÿ, íà÷èíàÿ ñ ñîêðàòèòåëüíûõ âàêóîëåé ïðî-
ñòåéøèõ, ìàëüïèãèåâû ñîñóäû — ìóëüòèôóíêöèîíàëüíûå îðãàíû, ñïîñîáíûå è ê âû-
âåäåíèþ âðåäíûõ ïîñòîðîííèõ âåùåñòâ, è ê âûâåäåíèþ ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà, è
ê âûäåëåíèþ èçáûòêà âîäû èç îðãàíèçìà.

Èìåííî íà íàñåêîìûõ è íà îñíîâå îãðîìíîãî ñðàâíèòåëüíîãî ìàòåðèàëà, è òî÷íû-
ìè ýêñïåðèìåíòàìè ïîêàçàíî çíà÷åíèå ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ êàê âûäåëèòåëüíûõ îð-
ãàíîâ, ïîçâîëÿþùèõ ýêîíîìíî ðàñõîäîâàòü ïðè âûäåëåíèè âîäó. Âûäåëèòåëüíàÿ ôóíê-
öèÿ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ íàñåêîìûõ áûëà ïðåäïîëîæåíà åùå â 1815 ã., ïîñëå èññëå-
äîâàíèé Áðóíüÿòåëëè (Brugnatelli), îáíàðóæèâøåãî â íèõ ìî÷åâóþ êèñëîòó; íàëè÷èå â
íèõ óðàòîâ è ìî÷åâîé êèñëîòû áûëî ïîêàçàíî ìíîãî÷èñëåííûìè íàáëþäåíèÿìè Ïëàòî

Ðèñ. 4.4. Ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ÷åðíîãî òàðàêàíà (Blatta orientalis L.): 1 — ïîñëåäîâàòåëüíûå ýòà-
ïû óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà òðóáî÷åê ó ëè÷èíêè I âîçðàñòà (À-Ã); 2 — îñíîâàíèÿ ìàëüïèãèåâûõ òðóáî-
÷åê íèìôû (âèä ñâåðõó); íîâûå òðóáî÷êè çà÷åðíåíû; 3 — êèøå÷íèê, ïåðâè÷íûå è äîïîëíèòåëü-
íûå ìàëüïèãèåâû òðóáî÷êè ó âûøåäøåé èç ÿéöà ëè÷èíêè (ïî Henson, 1944); ï. — ïåðâè÷íûå
òðóáî÷êè; ä. — äîïîëíèòåëüíûå áîêîâûå òðóáî÷êè.

1

2
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(Plateau, 1873), íî òîëüêî êëàññè÷åñêèå îïûòû À.Î. Êîâàëåâñêîãî (Kowalevsky, 1890,
1892) óñòàíîâèëè, ÷òî ïî õàðàêòåðó âûäåëèòåëüíîé ôóíêöèè ìàëüïèãèåâû ñîñóäû àíà-
ëîãè÷íû èçâèòûì êàíàëüöàì ïî÷åê ïîçâîíî÷íûõ.

Õàðàêòåð ôóíêöèè ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ, êàê è õàðàêòåð âûâîäèìûõ êàòàáîëèòîâ,
â çíà÷èòåëüíîé ìåðå îïðåäåëÿåòñÿ òåìè ýêîëîãè÷åñêèìè óñëîâèÿìè, â êîòîðûõ ïðîèñ-
õîäèëî ôèëîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå êàæäîé êîíêðåòíîé ñèñòåìàòè÷åñêîé ãðóïïû íàñå-
êîìûõ.

Èñõîäíî ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ñâîáîäíî ëåæàò â ïîëîñòè òåëà. Îíè îêðóæåíû «ïå-
ðèòîíåàëüíîé îáîëî÷êîé», îáèëüíî ïðîíèçàííîé òðàõåÿìè; ýòà îáîëî÷êà, âîçìîæíî,
ñîñòîèò èç êîíöåâûõ òðàõåàëüíûõ êëåòîê. Ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ ïîä ýòîé îáîëî÷êîé
íàõîäÿòñÿ ìûøöû, âîëîêíà êîòîðûõ ðàñïîëàãàþòñÿ ñïèðàëüíî ïî õîäó ñîñóäà, èëè äàæå
åñòü äèôôåðåíöèðîâàííûé ñëîé êîëüöåâûõ è ïðîäîëüíûõ ìûøö. Äâèæåíèÿ ñîñóäîâ,
âûçûâàåìûå ñîêðàùåíèåì ýòèõ ìûøö, ñïîñîáñòâóþò óëó÷øåíèþ èõ îìûâàíèÿ ãåìî-
ëèìôîé, îáëåã÷àÿ ïîñòóïëåíèå â ñîñóäû ýêñêðåòîâ.

Ïîä ìûøå÷íûì ñëîåì íàõîäèòñÿ óïðóãàÿ ýëàñòè÷íàÿ ñïëîøíàÿ ìåìáðàíà, ïîêðû-
âàþùàÿ âåñü ìàëüïèãèåâ ñîñóä. Ñòåíêè ñîñóäà ñîñòîÿò èç êëåòîê. Ìåñòà ñîåäèíåíèÿ
êëåòîê ñ ìåìáðàíîé èìåþò âèä õàðàêòåðíîé ïðîäîëüíîé èëè ðàäèàëüíîé èñ÷åð÷åííîñ-
òè â áàçàëüíîé îáëàñòè èõ öèòîïëàçìû. Âíóòðåííÿÿ ïîâåðõíîñòü êëåòîê õàðàêòåðèçó-
åòñÿ èñ÷åð÷åííûì êðàåì «ñîòîâîãî» èëè «ùåòî÷íîãî» òèïà — â ïåðâîì ñëó÷àå ïàëî÷-
êîâèäíûå ïóçûðüêè ñëèâàþòñÿ â ðåøåòêó, à âî âòîðîì — ðàñïîëàãàþòñÿ îòäåëüíî. Òà-
êèå «ùåòêè» ðàññìàòðèâàþòñÿ ëèáî êàê íåïîäâèæíûå ðåñíè÷êè, ëèáî êàê âûðîñòû ïðî-
òîïëàçìû è õàðàêòåðíû íå òîëüêî äëÿ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ íàñåêîìûõ, íî è äëÿ âû-
äåëèòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé ýêñêðåòîðíûõ îðãàíîâ ñàìûõ ðàçíîîáðàçíûõ ãðóïï æèâîò-
íûõ, â òîì ÷èñëå è ïîçâîíî÷íûõ (Berkaloff, 1960). Ýòî ñõîäñòâî ïðîñëåæèâàåòñÿ è ïðè
ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîì èññëåäîâàíèè, êàê ïîêàçûâàåò ñðàâíåíèå äàííûõ Ðîäý-
íà (Rhodin, 1954) ïî ñòðóêòóðå êëåòîê èçâèòûõ êàíàëüöåâ ïî÷åê ìûøåé è Áèìñà ñ ñî-
òðóäíèêàìè (Beams et al., 1955) ïî ñòðóêòóðå êëåòîê ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ. Èíîãäà
«ñîòîâûé» è «ùåòî÷íûé» òèïû ïðîñëåæèâàþòñÿ â ïðåäåëàõ îäíîãî ìàëüïèãèåâà ñîñó-
äà (ó Rhodnius äèñòàëüíûå ó÷àñòêè «ñîòîâûå», à ïðîêñèìàëüíàÿ ÷àñòü — «ùåòî÷íàÿ»),
íî áûâàåò, ÷òî òîëüêî òîò èëè èíîé òèï õàðàêòåðåí äëÿ äàííîãî âèäà íàñåêîìîãî. Â
íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ âûäåëèòåëüíûå êëåòêè ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ âûäåëÿþò â ïðîñâåò
ðàñòâîðåííûå âåùåñòâà, à â íåêîòîðûõ — íàáëþäàåòñÿ íàêîïëåíèå òâåðäûõ âêëþ÷åíèé
â âàêóîëÿõ, êîòîðûå çàòåì âûáðàñûâàþòñÿ â ïðîñâåò ÷åðåç èñ÷åð÷åííûé êðàé. Â êëåò-
êàõ ÷àñòî íàêàïëèâàþòñÿ âêëþ÷åíèÿ, îòëè÷íûå îò òåõ êîòîðûå íàáëþäàþòñÿ â ïðîñâåòå
ñîñóäîâ; âûïàäåíèå â òâåðäîì ñîñòîÿíèè âûäåëÿåìûõ ïðîäóêòîâ â ïðîñâåòå ìàëüïèãè-
åâà ñîñóäà (íàïðèìåð, ñôåðîêðèñòàëëîâ), âåðîÿòíî, ñâÿçàíî ñ ðåàáñîðáöèåé æèäêîñòè â
ñîñóäå. Íàáëþäàëîñü, ÷òî â ïðîêñèìàëüíîé ÷àñòè ìàëüïèãèåâà ñîñóäà ùåòêîîáðàçíûå
íèòè òàê óäëèíÿþòñÿ, ÷òî ïåðåãîðàæèâàþò ïðîñâåò ñîñóäà è çàäåðæèâàþò ñôåðîêðèñ-
òàëëû ìî÷åâîé êèñëîòû, à çàòåì âòÿãèâàþòñÿ, è ñôåðîêðèñòàëëû îêàçûâàþòñÿ âçâå-
øåííûìè â æèäêîñòè ïîëîñòè ñîñóäà, âìåñòå ñ êîòîðîé ëåãêî âûâîäÿòñÿ â çàäíþþ êèøêó
(Wigglesworth, 1953).

Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî â âûäåëèòåëüíûõ îðãàíàõ — â êëóáî÷êàõ ïî÷åê ïîçâîíî÷-
íûõ (Rhodin, 1958) è â ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäàõ ó íàñåêîìûõ (Berkaloff, 1958) îáðàòíàÿ
ïîëÿðíîñòü ìèòîõîíäðèåâ. Ýòî ñâÿçàíî, âåðîÿòíî, ñ òåì, ÷òî ìàëüïèãèåâû ñîñóäû íåïðå-
ðûâíî âûâîäÿò áîëüøîå êîëè÷åñòâî âåùåñòâ, êîòîðûå òóò æå ðåàáñîðáèðóþòñÿ ýïèòåëè-
åì çàäíåé êèøêè (Timon-David, 1945).

Äëÿ ìàëüïèãèåâûõ, ñîñóäîâ ìíîãèõ íàñåêîìûõ îòìå÷åíî, ÷òî â äèñòàëüíîé ÷àñòè
ïðîñâåòà ñîñóäà æèäêîñòü áûâàåò ïðîçðà÷íîé (òàì ïðåîáëàäàåò âñàñûâàíèå), à â ïðî-
êñèìàëüíîé ìíîãî òâåðäûõ ÷àñòèö (ó÷àñòîê, ãäå ïðåîáëàäàåò ðåàáñîðáöèÿ).
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Èçìåíåíèå ðåàêöèè (ñëåãêà ùå-
ëî÷íîé â äèñòàëüíîé ÷àñòè è ñëåãêà
êèñëîé â ïðîêñèìàëüíîé ÷àñòè ïðî-
ñâåòà ìàëüïèãèåâà ñîñóäà) õîðîøî
ïîäòâåðæäàåò çíàìåíèòóþ òðàêòîâ-
êó ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ìàëüïèãèåâûõ
ñîñóäîâ êàê îðãàíîâ âûäåëåíèÿ, äàí-
íóþ Óèããëñóîðñîì (Wigglesworth,
1931).

Â äèñòàëüíîé ÷àñòè ñîñóäà ïðî-
èñõîäèò ïîñòóïëåíèå èç ãåìîëèìôû
ðàñòâîðèìûõ óðàòîâ (íàïðèìåð, êà-
ëèÿ èëè àììîíèÿ) è âîäû. Óðàòû,
ðåàãèðóÿ ñ óãëåêèñëîòîé, â ðåçóëüòà-
òå ðåàêöèè çàìåùåíèÿ äàþò ðàñòâî-
ðèìóþ äâóóãëåêèñëóþ ñîëü è âîäó
(äèôôóíäèðóþùèå ÷åðåç ñòåíêè ñî-
ñóäà â ãåìîëèìôó) è âûïàäàþùèå
òðóäíîðàñòâîðèìûå êðèñòàëëèêè
ìî÷åâîé êèñëîòû (ðèñ. 4.5).

Òàêèì îáðàçîì, ïåðåõîä êàòàáî-
ëèòà â íåðàñòâîðèìîå ñîñòîÿíèå è
÷àñòè÷íàÿ ðåàáñîðáöèÿ âîäû ìî÷å-
âîé æèäêîñòè ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ
îñóùåñòâëÿþòñÿ óæå â ñàìîì ìàëü-
ïèãèåâîì ñîñóäå. Îäíàêî îñíîâíàÿ
ðàáîòà ïî àáñîðáöèè âîäû èç ìî÷å-
âîé æèäêîñòè è èç íåïåðåâàðåííûõ
îñòàòêîâ ïèùè îñóùåñòâëÿåòñÿ â
çàäíåì îòäåëå êèøå÷íèêà. Äåéñòâè-
òåëüíî, ó ìíîãèõ íàçåìíûõ íàñåêîìûõ (ó ùåòèíîõâîñòîê, óõîâåðòîê, ïðÿìîêðûëûõ,
ìíîãèõ æóêîâ, ó ñåò÷àòîêðûëûõ, ãóñåíèö áàáî÷åê è äð.) ñîäåðæèìîå êèøå÷íèêà â çàä-
íåé êèøêå ïî ìåðå ïðîäâèæåíèÿ îò ìåñòà âïàäåíèÿ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ê àíàëüíîìó
îòâåðñòèþ ñòàíîâèòñÿ âñå ñóøå (ðèñ. 4.6).

Â ñâîåì çàäíåì îòäåëå çàäíÿÿ êèøêà èìååò î÷åíü òîíêèå ïîêðîâû. Íà íåé çàìåòíà
ïðîäîëüíàÿ ñêëàä÷àòîñòü, ðàçáèâàþùàÿ êëåòêè íà ãðóïïû (îáû÷íî 6). Ìåæäó ïî÷òè
ðàâíîìåðíûìè ñëîÿìè êëåòîê è èõ
ñêîïëåíèÿìè, îáðàçóþùèìè òàê íà-
çûâàåìûå ðåêòàëüíûå æåëåçû (ðèñ.
4.5), íàáëþäàþòñÿ âñå ïåðåõîäû. Ðåê-
òàëüíûå æåëåçû (èëè ðåêòàëüíàÿ
÷àñòü çàäíåé êèøêè â öåëîì) ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîþ ó÷àñòêè, íàèáîëåå
èíòåíñèâíî âñàñûâàþùèå âîäó èç ñî-
äåðæèìîãî çàäíåé êèøêè. Íàáëþäå-
íèÿ, íàïðèìåð, íàä æóæåëèöàìè
Pterostichus vulgaris ïîêàçàëè, ÷òî ó
íèõ â íà÷àëå çàäíåé êèøêè ñîäåðæè-
ìîå ïèùåâàðèòåëüíîãî òðàêòà ïðåä-

Ðèñ. 4.6.Ñõåìà äâèæåíèÿ âîäû â çàäíåì îòäåëå êè-
øå÷íèêà ñàðàí÷è: òîíêèå ñòðåëêè — äèôôóçèÿ, æèð-
íàÿ — àêòèâíàÿ ïåðåäà÷à âîäû; ã. — ãåìîöåëü; ê. —
ïðîñâåò êèøêè (ïî Phillips, 1964).

Ðèñ. 4.5. Ñõåìà öèðêóëÿöèè âîäû â ñèñòåìå:
«ìàëüïèãèåâû ñîñóäû — êèøå÷íèê» (îáîçíà÷å-
íà ñòðåëêàìè): ç.ê. — çàäíÿÿ êèøêà; ì.c. — ìàëü-
ïèãèåâû ñîñóäû; ï.ê. — ïðÿìàÿ êèøêà; ð.æ. —
ðåêòàëüíûå æåëåçû; ñ.ê. — ñðåäíÿÿ êèøêà; ýêñ.
— ýêñêðåìåíòû (ïî Wigglesworth, 1932).
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ñòàâëÿåò æèäêîñòü ñî âçâåøåííûìè â íåé êðèñòàëëèêàìè ìî÷åâîé êèñëîòû, à â ïîñëå-
äíåì, îòäåëåííîì ñôèíêòåðîì îòäåëå çàäíåé êèøêè ôîðìèðóþòñÿ ñóõèå ýêñêðåìåíòû;
âîäà èç ñîäåðæèìîãî êèøå÷íèêà âñàñûâàåòñÿ ñòîëá÷àòûìè êëåòêàìè ðåêòàëüíûõ æå-
ëåç, ìåøêè êîòîðûõ ïðè ýòîì ñèëüíî ðàçäóâàþòñÿ (Wigglesworth, 1932).

Âûæèâàíèå íàñåêîìûõ íåðåäêî çàâèñèò îò çàïàñà âîäû â çàäíåì îòäåëå êèøå÷íèêà
— íàïðèìåð, ó ëè÷èíîê ìÿñíûõ ìóõ (Brown, 1938), ó âðåäíîé ÷åðåïàøêè (Ôåäîòîâ,
1946). Íà âñàñûâàíèå âîäû â çàäíåì îòäåëå êèøå÷íèêà êîñâåííî óêàçûâàþò è äàííûå
ïî ãèñòîëîãè÷åñêîìó ñòðîåíèþ ýïèòåëèÿ. Ïîä èíòèìîé ó ñâåð÷êà è òåðìèòîâ Íóàðî
(Noirot, Noirot-Timothée, 1960) îáíàðóæèëè ñêîïëåíèÿ ìèòîõîíäðèé, ñîîòâåòñòâóþùèå
êëàññè÷åñêèì êàðòèíàì ïèíîöèòîçà.

Ïî-âèäèìîìó, ó ðàçíûõ ãðóïï íàçåìíûõ íàñåêîìûõ, â òîé èëè èíîé ìåðå ýêîíîìÿ-
ùèõ ðàñõîä âëàãè ïðè ýêñêðåöèè, ðåàáñîðáöèÿ âîäû ïðîèñõîäèò ëèáî â îñíîâíîì, â
çàäíåì îòäåëå êèøå÷íèêà (êàê, íàïðèìåð, ó ôîðì ñ ñèëüíî ðàçâèòûìè ðåêòàëüíûìè
æåëåçàìè), ëèáî áîëüøåå çíà÷åíèå èìååò ðåàáñîðáöèÿ â ïðîêñèìàëüíûõ îòäåëàõ ìàëü-
ïèãèåâûõ ñîñóäîâ (êàê ó Rhodnius), à â îáùåì ðåàáñîðáöèÿ ïðîòåêàåò ïî âñåìó ïóòè
âûâåäåíèÿ àçîòíûõ êàòàáîëèòîâ.

×åðåç ñòåíêè ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ, ÷åðåç ðåêòàëüíûå æåëåçû è âîîáùå ñòåíêè
çàäíåé êèøêè ïðîèñõîäèò ðåàáñîðáöèÿ íå òîëüêî âîäû, íî è ñîëåé. Òàêóþ æå àáñîðáöè-
îííóþ ôóíêöèþ èìåþò, ïî-âèäèìîìó, è àíàëüíûå ïàïèëëû, «êðîâÿíûå æàáðû» ìíîãèõ
îáèòàþùèõ â ïðåñíîé âîäå ëè÷èíîê, íàïðèìåð äâóêðûëûõ. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî «êðîâÿ-
íûå æàáðû» ëè÷èíîê õèðîíîìèä ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ íå ìåñòà ïîâûøåííîãî ãàçîîá-
ìåíà, êàê ñ÷èòàëè ïðåæíèå àâòîðû, à ìåñòà àáñîðáöèè ñîëåé èç ãèïîòîíè÷åñêîé ñðåäû
(Treherne, 1954), àíàëîãè÷íî âèëî÷êå Âãàïchipus. Ïî-âèäèìîìó, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ àíàëü-
íûå ïàïèëëû íå òîëüêî ôóíêöèîíàëüíûå àíàëîãè «ðåêòàëüíûõ æåëåç», íî è èõ ãîìîëî-
ãè, ò.å. ïðåäñòàâëÿþò âûïÿ÷èâàíèå ñòåíîê êîíå÷íîé ÷àñòè êèøå÷íîãî òðàêòà.

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ðåêòàëüíûå æàáðû Odonata-Anisoptera èñõîäíî íå ñâÿçàíû ñ äûõà-
òåëüíîé ôóíêöèåé è ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé îáðàçîâàíèÿ, âûðàáîòàâøèåñÿ íà ñóøå. Ôàó-
ñåê (1886) íàøåë, ÷òî ó Libellulidae îíè ïîõîæè íà ðåêòàëüíûå æåëåçû Orthoptera.

Êîíñèñòåíöèÿ ìî÷åâîé æèäêîñòè íàçåìíûõ íàñåêîìûõ çàâèñèò â çíà÷èòåëüíîé ìåðå
îò îáùèõ óñëîâèé âîäíîãî ðåæèìà êàæäîãî äàííîãî âèäà.

Ó íàñåêîìûõ, ïèòàþùèõñÿ ñîêàìè ðàñòåíèé è êðîâüþ æèâîòíûõ, ò.å. ïèùåé, îáèëü-
íîé âîäîé, ìî÷åâàÿ æèäêîñòü ïðîçðà÷íà. Êîìàðû, íàïðèìåð, óæå ÷åðåç íåñêîëüêî ìèíóò
âûäåëÿþò ïðîçðà÷íûå êàïëè, à ìóõà öåöå çà ÷àñ âûäåëÿåò òàêèì ïóòåì ïî÷òè ïîëîâèíó
ìàññû ïðèíÿòîé ïèùè. Òå èç íàñåêîìûõ, êîòîðûå ïèòàþòñÿ æèäêîé ïèùåé, íî ñïîñîáíû
äëèòåëüíî îáõîäèòüñÿ áåç íåå è áåç âîäû, â ïåðèîäû ïðåêðàùåíèÿ ïîñòóïëåíèÿ âëàãè
âûäåëÿþò ìî÷åâóþ ãóñòóþ êàøèöó, âûñûõàþùóþ â ïîðîøîê (íàïðèìåð, ïîñòåëüíûé
êëîï). Àíàëîãè÷íóþ ìî÷åâóþ æèäêîñòü ïðåäñòàâëÿåò ìåêîíèé, íàêàïëèâàþùèéñÿ â çàä-
íåì îòäåëå êèøå÷íèêà ÷åøóåêðûëûõ â ïåðèîä îêóêëèâàíèÿ, êîãäà íå ïðîèñõîäèò ïîòðåá-
ëåíèÿ âîäû è ïèùè.

Ó ôîðì, ïèòàþùèõñÿ ìåíåå áîãàòîé âîäîé ïèùåé, ýêñêðåìåíòû áûâàþò ñóõèìè,
ïðè÷åì ìåæäó âëàæíîñòüþ êîðìà è âëàæíîñòüþ ýêñêðåìåíòîâ ñóùåñòâóåò îïðåäåëåí-
íàÿ êîððåëÿöèÿ. Âïðî÷åì, äàæå ìåæäó âëàæíîñòüþ êîðìà è îáùèì ñîäåðæàíèåì âîäû
â òåëå íàñåêîìîãî åñòü, îïðåäåëåííàÿ êîððåëÿöèÿ  (ðèñ. 4.7).

Ó ðàçâèâàþùèõñÿ â âîäå íàñåêîìûõ, íàïðèìåð ó ëè÷èíîê êîìàðîâ, ìî÷åâàÿ æèä-
êîñòü îáèëüíà è ïðîçðà÷íà, ñîäåðæèò íå òîëüêî ìàëî âçâåñåé, íî ìàëî è ðàñòâîðåííûõ
âåùåñòâ; ó íèõ îñíîâíîé ôóíêöèåé ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ñòàíîâèòñÿ ïðèñïîñîáëåíèå
ê âûâåäåíèþ ìàêñèìàëüíûõ îáúåìîâ âîäû â öåëÿõ îñìîðåãóëÿöèè.

Â ñâÿçè ñ ïîñëåäíåé ôóíêöèåé ïîíÿòíî îáèëèå ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ó âñåõ ãðóïï
«Amphibiotica» — ó ïîäåíîê, ñòðåêîç è âåñíÿíîê, ò.å. ôîðì, ôèëîãåíåòè÷åñêè äàâíî
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ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê ðàçâè-
òèþ â âîäå. Îáèòàíèå â ïðå-
ñíîé âîäå ïðè ïðîíèöàåìî-
ñòè ïîêðîâîâ èëè èõ ó÷àñò-
êîâ ó ëè÷èíîê ýòèõ íàñåêî-
ìûõ òðåáóåò óñèëåíèÿ ôóí-
êöèè âûäåëåíèÿ èçáûòêà
âëàãè, îñóùåñòâëÿåìîãî è
ñòåíêàìè êèøå÷íèêà, è áî-
ãàòî âåòâÿùèìèñÿ ìàëüïè-
ãèåâûìè ñîñóäàìè. Âïàäå-
íèå èõ â ïèùåâàðèòåëüíûé
òðàêò âàðüèðóåò. Íàïðèìåð,
ó ëè÷èíîê ðàçíûõ ãðóïï ïî-
äåíîê òîíêèå ìàëüïèãèåâû
ñîñóäû ìîãóò ëèáî âïàäàòü
â êèøå÷íèê êàæäûé îòäåëü-
íî, ëèáî ñîåäèíÿÿñü ïó÷êà-
ìè ïî 5–6, ëèáî âñå âïàäà-
þò â îáùèé îñîáûé êàðìàí
êèøå÷íèêà. Òàêîå ðàçíîîá-
ðàçèå ñòðîåíèÿ â ïðåäåëàõ
äðåâíåãî, íî ÷åòêî îãðàíè-
÷åííîãî îòðÿäà è ïðèóðî-
÷åííîñòü òèïîâ ñòðîåíèÿ ê
îïðåäåëåííûì ñèñòåìàòè-
÷åñêèì ãðóïïàì íåñîìíåí-
íî ñâèäåòåëüñòâóþò î áîëü-
øîé áèîëîãè÷åñêîé çíà÷è-
ìîñòè ýòèõ îáðàçîâàíèé äëÿ ðàçâèâàþùèõñÿ â âîäå ëè÷èíîê. Ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ó
òàêèõ ãðóïï ïðîíèçûâàþò ïðàêòè÷åñêè âñþ ïîëîñòü òåëà.

Ó ïðåñíîâîäíûõ æèâîòíûõ îñíîâíîå íàïðàâëåíèå îñìîðåãóëÿòîðíîé äåÿòåëüíîñ-
òè âûäåëèòåëüíûõ îðãàíîâ — ïðèñïîñîáëåíèå ê íàèáîëåå èíòåíñèâíîìó âûâåäåíèþ
èçáûòêà âîäû èç îðãàíèçìà. Ó íàèáîëåå äðåâíèõ íàñåêîìûõ èç ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê
æèçíè â âîäå «Amphibiotica» òàêèì ïðèñïîñîáëåíèåì ÿâëÿåòñÿ ðàçâèòèå ìíîãî÷èñëåí-
íûõ ìàëüïèãèåâûõ òðóáî÷åê («Polynephria») áåç ïðèñïîñîáëåíèé ê ðåàáñîðáöèè âûäå-
ëÿåìîé èìè âîäû.

Ó íàçåìíûõ æèâîòíûõ, îáèòàþùèõ â óñëîâèÿõ ïîñòîÿííîãî äåôèöèòà âëàãè, îñ-
íîâíîå íàïðàâëåíèå îñìîðåãóëÿòîðíîé ôóíêöèè — ýêîíîìèÿ âûâåäåíèÿ âîäû èç îðãà-
íèçìà. Ó íàñåêîìûõ, îáèòàþùèõ íà îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè ñóøè, íàèáîëåå ïðèñïîñî-
áèâøèõñÿ ê îáèòàíèþ â îòêðûòîé àòìîñôåðå, — ýòî ðàçâèòèå ïðèñïîñîáëåíèé ê ðåàá-
ñîðáöèè âîäû, âûâîäèìîé ÷åðåç ìàëüïèãèåâû òðóáî÷êè, ÷èñëî êîòîðûõ ó ïðåäñòàâèòå-
ëåé âûñøèõ îòðÿäîâ íåâåëèêî (2—4—5—6—8 ó «Oligonephria»). Ïîìèìî îáùåé ýêî-
íîìèè ðàñõîäà âîäû, äîñòèãàåìîé ïðèíöèïîì äåéñòâèÿ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ó âñåõ
íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ó íàçåìíûõ íàñåêîìûõ ðàñïðîñòðàíåíû òàêèå ïðèñïîñîáëå-
íèÿ, êàê ðåàáñîðáöèÿ âîäû â ïðîêñèìàëüíûõ ÷àñòÿõ ñîñóäîâ (êàê ó Rhodnius) èëè ðàç-
âèòèå ðåêòàëüíûõ æåëåç, óñèëèâàþùèõ ýòîò ïðîöåññ â çàäíåì îòäåëå êèøå÷íèêà. Ó òåõ
íàçåìíûõ íàñåêîìûõ, êîòîðûå èìåþò äîñòóï ê æèäêîé ïèùå è ó êîòîðûõ ñîäåðæèìîå
çàäíåé êèøêè âñåãäà áûâàåò æèäêèì è ýêñêðåìåíòû òîæå æèäêèå (âçðîñëûå ìóõè, áà-

Ðèñ. 4.7. Çàâèñèìîñòü ìåæäó ñîäåðæàíèåì âîäû â òåëå íàñåêî-
ìûõ ðàçíûõ âèäîâ (àáñöèññà) è ñîäåðæàíèåì âîäû â ïèùå (îð-
äèíàòà) (ïî: Friederichs, 1930): 1 — Sitophilus gratiarius 2 —

Sitophilus oryzae; 3 — Cyllene robiniae; 4 — Phyllophaga sp.
(larva); 5 — Cimbex americana (larva); 6 — Telea polyphemus

(larva); 7 — Chorisagrotis auxiliaris (larva); 8 — Cirphis

unipunctata (larva); 9 — Leptinotarsa decemlineata; 10 — Vanessa

antiopa (larva); 11 — Pieris rapae.
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áî÷êè, ï÷åëèíûå), ðåàáñîðáöèÿ âîäû â çàäíåì îòäåëå êèøå÷íèêà íå ñòîëü ÿâñòâåííà,
ñêîëü, íàïðèìåð, ó ãóñåíèö òåõ æå áàáî÷åê, íî âñå æå èìååò ìåñòî.

Îñîáîå çíà÷åíèå èìååò ýêîíîìèÿ ðàñõîäà âëàãè ïðè âûäåëåíèè äëÿ òåõ ãðóïï íàñå-
êîìûõ, ïðåäñòàâèòåëè êîòîðûõ çàâîåâàëè ñàìûå ñóõèå ìåñòîîáèòàíèÿ — àðèäíûå çîíû
— è ñïîñîáíû äëèòåëüíî ñóùåñòâîâàòü â îòêðûòîé àòìîñôåðå ïîä èññóøàþùèì äåé-
ñòâèåì ñîëíå÷íûõ ëó÷åé. Òàêàÿ íàèáîëåå ñîâðåìåííàÿ àäàïòàöèÿ ê ñîõðàíåíèþ âîäû
äîñòèãàåòñÿ ïðè ðàçâèòèè êðèïòîíåôðèè. Ïðè êðèïòîíåôðèè êîíöû ìàëüïèãèåâûõ ñî-
ñóäîâ íå ñâîáîäíî ðàñïîëàãàþòñÿ â ìèêñîöåëå, îìûâàÿñü ãåìîëèìôîé, à âõîäÿò â òåñ-
íûé êîíòàêò ñî ñòåíêîé çàäíåé êèøêè. Ýòî ÿâëåíèå íàáëþäàåòñÿ ó ìíîãèõ ãðóïï æåñò-
êîêðûëûõ, ó ãóñåíèö (ðèñ. 4.9, 2), ëîæíîãóñåíèö Tenthredinidae è ó ñåò÷àòîêðûëûõ, íà-
ïðèìåð ìóðàâüèíûõ ëüâîâ, ò. å. â òåõ îòðÿäàõ, â êîòîðûõ åñòü ãðóïïû, íàèáîëåå ïðèñïî-
ñîáèâøèåñÿ ê ñóõèì óñëîâèÿì èëè ê ïðîõîæäåíèþ âñåãî öèêëà ðàçâèòèÿ â îòêðûòîé
àòìîñôåðå, à òàêæå ó òåõ íàñåêîìûõ, êîòîðûå ðàçâèâàþòñÿ â ñóõèõ ñóáñòðàòàõ.

Ó êðèïòîíåôðè÷åñêèõ íàñåêîìûõ äèñòàëüíûå êîíöû ìàëüïèãèåâûõ òðóáî÷åê (âñåõ
èëè íåêîòîðûõ) ïðèðàñòàþò ê ñòåíêå çàäíåé êèøêè, ïðîáîäàÿ åå íàðóæíûå îáîëî÷êè è
âõîäÿ â òåñíûé êîíòàêò ñî âñàñûâàþùèì ýïèòåëèåì ýòîãî îòäåëà êèøå÷íèêà. Òàê íà-
ïðèìåð, ó ãóñåíèö êðàïèâíèöû ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ïðîáîäàþò ìûøå÷íóþ îáîëî÷êó,
ïðèëåãàÿ ê êèøå÷íîìó ýïèòåëèþ, à çàòåì, èçãèáàÿñü, çàêàí÷èâàþòñÿ â ìûøå÷íîé îáî-

ëî÷êå, òàê ÷òî îáðàçóåòñÿ ñëîæíîå ñïëåòåíèå. Ó
æóêîâ-êîæååäîâ (Anthrenus) ñîäåðæèìîå êèøå÷-
íèêà îòäåëÿåòñÿ îò ìàëüïèãèåâîãî ñîñóäà òîëüêî
òîíêîñòåííûì îêîøå÷êîì. Áûâàåò òàê, ÷òî ñòåí-
êà êèøå÷íèêà â ìåñòå êîíòàêòà ñ äèñòàëüíîé ÷àñ-
òüþ êðèïòîíåôðè÷åñêîãî ìàëüïèãèåâà ñîñóäà èñ-
òîí÷åíà â íåñêîëüêèõ òî÷êàõ, íàïðèìåð ó áîæüèõ
êîðîâîê (ðèñ. 4.8) (Pradhan, 1942). Ó ëè÷èíîê áî-
æüèõ êîðîâîê (Coccinella septempunctata) äèñòàëü-
íûå êîíöû òðóáî÷åê ïëîòíî ïðèëåãàþò ê ìûøå÷-
íîé îáîëî÷êå òîëñòîé êèøêè, îáðàçóÿ ìàíæåòêó,
ïîêðûòóþ ñíàðóæè ïåðèíåôðè÷åñêîé ìåìáðàíîé
(Amouriq, 1960). Ó ëè÷èíîê ìóðàâüèíûõ ëüâîâ
êðèïòîíåôðèäèàëüíûå ñîñóäû, ïðîáîäàÿ ìûøå÷-
íóþ îáîëî÷êó çàäíåé êèøêè, çàõîäÿò â ïîëîñòü
ðåêòàëüíîãî êëàïàíà, ãäå îáðàçóþò ñïëåòåíèå. Ïðè
êðèïòîíåôðèè äèñòàëüíûå êîíöû ñîñóäîâ îáðà-
çóþò ëèáî ñïëîøíîé ñïóòàííûé ñëîé âîêðóã êèø-
êè; ëèáî ïðèëåãàþò ê åå ñòåíêå ñ îäíîé ñòîðîíû.
Äàæå â ïðåäåëàõ îäíîãî ñåìåéñòâà ìîãóò íàáëþ-
äàòüñÿ îáà ñëó÷àÿ — ó ÷åðíîòåëîê Tenebrio —
ïåðâûé, à ó Gnaptor — âòîðîé.

Ðîëü êðèïòîíåôðèè êàê ïðèñïîñîáëåíèÿ ê
ýêîíîìèè ðàñõîäà âëàãè äàâíî ïðåäïîëàãàëàñü
(Poll, 1932, 1934, 1936; Pradhan, 1942; Ãèëÿðîâ,
1949, è äð.), íî ñàìûå òîíêèå îïûòû, äîêàçàâøèå
åå çíà÷åíèå, áûëè ïðîâåäåíû Þ.Á. Áûçîâîé íàä
÷åðíîòåëêàìè (Byzova, 1958). Ó ïóñòûííûõ è
ñòåïíûõ ÷åðíîòåëîê (ëè÷èíîê è æóêîâ) ìàëüïè-
ãèåâû ñîñóäû áûâàþò îáû÷íî íàïîëíåíû êîðè÷-
íåâûìè ýêñêðåòàìè â ñâîåé ñðåäíåé ÷àñòè. Âáëè-

Ðèñ. 4.8.  Êðèïòîíåôðèäèàëüíàÿ ñèñòå-
ìà êîêöèíåëëèä: ç.ê. — çàäíÿÿ êèøêà;
ê.à. — îñíîâíîé êðèïòîíåôðèäèàëüíûé
àïïàðàò; ê.ì.ñ. — êðèïòîíåôðèäèàëüíàÿ
÷àñòü ìàëüïèãèåâîãî ñîñóäà; ì.ñ. — åãî
ñâîáîäíàÿ ÷àñòü; â.ì. — âïàäåíèå ìàëü-
ïèãèåâà ñîñóäà â çàäíþþ êèøêó; ï.ê. —
ïðÿìàÿ êèøêà; ñ.ê. — ñðåäíÿÿ êèøêà (ïî
Pradhan, 1942).
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çè âïàäåíèÿ â êèøêó è âáëèçè êðèïòîíåôðè÷åñêîãî ñïëåòåíèÿ îíè ïðîçðà÷íû; ýòî êîñ-
âåííî óêàçûâàåò íà òî, ÷òî èìåííî â ñðåäíåé ÷àñòè ïðîèñõîäèò ñîáñòâåííî ïðîöåññ
îáðàçîâàíèÿ ýêñêðåòîâ. Îïûòû ñ ïðèæèçíåííûì ââåäåíèåì èíäèãîêàðìèíà â ïîëîñòü
òåëà ïîäòâåðäèëè, ÷òî èìåííî ýòè ñâîáîäíûå ó÷àñòêè âûïîëíÿþò ýêñêðåòîðíóþ ôóíê-
öèþ, àíàëîãè÷íî òîìó, êàê îòìå÷åíî (Wigglesworth, 1931) è äëÿ íå îáðàçóþùèõ êðèï-
òîíåôðèäèÿ òðóáî÷åê Rhodnius.

Áëàãîäàðÿ êðèïòîíåôðèè îáðàçóåòñÿ çàìêíóòàÿ öèðêóëÿöèîííàÿ ñèñòåìà: ñâîáîä-
íàÿ ÷àñòü ìàëüïèãèåâà ñîñóäà>êèøå÷íèê>êðèïòîíåôðèäèé>ñâîáîäíàÿ ÷àñòü ìàëüïè-
ãèåâîé òðóáî÷êè, ïî êîòîðîé ïîñòîÿííî öèðêóëèðóåò æèäêîñòü (ðèñ. 4.9, 1). Âîäà, âñà-
ñûâàåìàÿ èç êèøêè â êðèïòîíåôðèäèé (à íå òîëüêî äèôôóíäèðóþùàÿ â ìàëüïèãèåâûé
ñîñóä, â ñâîáîäíóþ ÷àñòü òðóáî÷êè èç ìèêñîöåëÿ), ïðîòàëêèâàåò ìî÷åâóþ æèäêîñòü â

Ðèñ. 4.9. Ñõåìà öèðêóëÿöèè âîäû â êðèïòîíåôðèäèàëüíîì ìàëüïèãèåâîì ñîñóäå: 1 — ó Blaps (ïî
Byzova, 1958); 2 — ó ãóñåíèö Corcyra; 3–4 — ðàçðåç ìàëüïèãèåâà ñîñóäà âáëèçè êðèïòîíåôðèäèÿ
(ïî Srivastava, 1962); ì.ñ. — ñâîáîäíàÿ ÷àñòü ìàëüïèãèåâà ñîñóäà; êð. — êðèïòîíåôðèäèé; ç.ê. —
çàäíÿÿ êèøêà; ñ.ê. — ñðåäíÿÿ êèøêà; ñîò. — ñîòîâèäíîå ñòðîåíèå ìàëüïèãèåâà ñîñóäà; ù. —
ùåòêîâèäíîå.
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êèøå÷íèê, ÷åðåç ñòåíêó êîòîðîãî âîäà â îáëàñòè êðèïòîíåôðèäèÿ ñíîâà âñàñûâàåòñÿ â
ìàëüïèãèåâ ñîñóä. Òàêèì îáðàçîì, äîñòèãàåòñÿ èíòåíñèâíàÿ öèðêóëÿöèÿ æèäêîñòè â
âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìå — âñàñûâàåìàÿ â êðèïòîíåôðèäèè âîäà ñîçäàåò ïîâûøåííîå
äàâëåíèå â äèñòàëüíîì îòäåëå ìàëüïèãèåâà ñîñóäà, ïðîãîíÿÿ ìî÷åâóþ æèäêîñòü â ïðî-
ñâåò êèøå÷íèêà. Íàëè÷èå ãóñòîãî ñïëåòåíèÿ òðàõåé â îáëàñòè êðèïòîíåôðèäèÿ êîñâåí-
íî òîæå äîêàçûâàåò èíòåíñèâíóþ åãî äåÿòåëüíîñòü. Áëàãîäàðÿ òàêîìó íåïðåðûâíîìó
òîêó âîäû â ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäàõ ÷åðíîòåëîê â íèõ íå íàêàïëèâàåòñÿ òâåðäûõ ýêñêðå-
òîâ. Îïûòû Áûçîâîé ñ íàëîæåíèåì ëèãàòóð íà ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ïîêàçàëè, ÷òî ïðè
íàðóøåíèè òîêà âîäû â íèõ íàêàïëèâàþòñÿ ýêñêðåòû. Èçîëÿöèÿ òîëüêî êðèïòîíåôðè-
äèÿ ïóòåì ïåðåòÿæêè ïó÷êà ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ â ìåñòå èõ îòõîäà õîòÿ ïîëíîñòüþ
íå èñêëþ÷àåò âûâåäåíèå ýêñêðåòîâ, íî ñèëüíî åãî çàìåäëÿåò, è àãðåãàòû ýêñêðåòîâ ïî-
ÿâëÿþòñÿ â ñîñóäàõ.

Ïðè ñîõðàíåíèè öåëîñòè âñåé êðèïòîíåôðèäèàëüíîé ñèñòåìû ìàëüïèãèåâûõ ñîñó-
äîâ ñêîðîñòü äâèæåíèÿ â íèõ æèäêîñòè çàìåòíî íå èçìåíÿåòñÿ äàæå ïðè ïîâûøåíèè
îñìîòè÷åñêîãî äàâëåíèÿ ãåìîëèìôû è îáùåì óìåíüøåíèè åå êîëè÷åñòâà.

Òàêèì îáðàçîì, ó îáèòàòåëåé íàèáîëåå ñóõèõ ìåñò â àðèäíûõ çîíàõ êðèïòîíåôðèäè-
àëüíàÿ ñèñòåìà îáåñïå÷èâàåò áåñïåðåáîéíîå âûâåäåíèå ýêñêðåòîâ èç îðãàíèçìà, äàæå
ïðè îáùåì ñíèæåíèè ñîäåðæàíèÿ âëàãè â òåëå íàñåêîìîãî, ò.å. ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ
êàê íàèáîëåå ñîâåðøåííàÿ àäàïòàöèÿ âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìû ê ýêîíîìèè ðàñõîäà âëàãè.

Ïîêàçàòåëüíû êàê ïðèìåðû ðàçâèòèÿ, òàê è ïðèìåðû âòîðè÷íîé ðåäóêöèè êðèïòî-
íåôðèè. Íàïðèìåð, êðèïòîíåôðèÿ õàðàêòåðíà äëÿ ìíîãèõ ãðóïï æóêîâ (ðèñ. 4.10, 1–6).
Îäíàêî åå íåò (ðèñ. 4.10, 7) ó Adephaga, Staphylinoidea, Lamellicornia, Lampyridae,
Elateridae è äðóãèõ, ò.å. ó ïðåäñòàâèòåëåé ãðóïï, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíî ðàçâèòèå âî
âëàæíîé ïî÷âå, â âîäå è äðóãèõ íàñûùåííûõ âëàãîé ñóáñòðàòàõ, ãäå íåò îñîáîé íåîáõî-
äèìîñòè ýêîíîìèè âëàãè (Marcus, 1930; Stammer, 1935; Poll, 1934; Ãèëÿðîâ,1949).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ó æåñòêîêðûëûõ áûâàåò ëèáî ÷åòûðå, ëèáî øåñòü ìàëüïèãè-
åâûõ ñîñóäîâ, ïðè÷åì â òåõ ãðóïïàõ, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíî ÷åòûðå ñîñóäà, íèêîãäà íå
áûâàåò êðèïòîíåôðèè (Rolbe, 1901).

Êðèïòîíåôðèÿ íàáëþäàåòñÿ ó òåõ ãðóïï æóêîâ, ïðåäñòàâèòåëè êîòîðûõ ðàçâèâàþò-
ñÿ â ñóõèõ ñóáñòðàòàõ èëè â îòêðûòîé àòìîñôåðå (Íåteromera — ÷åðíîòåëêè, ïûëüöåå-
äû è äð.; Phytophaga — ëèñòîåäû, äîëãîíîñèêè è äð.).

Àäàïòèâíûé õàðàêòåð êðèïòîíåôðèè õîðîøî âûÿâëÿåòñÿ ïðè èññëåäîâàíèè òåõ
ãðóïï íàñåêîìûõ, ó êîòîðûõ áîëüøèíñòâî ïðåäñòàâèòåëåé õàðàêòåðèçóåòñÿ êðèïòîíåô-
ðèäèàëüíîé âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìîé, à ó íåêîòîðûõ ïðåäñòàâèòåëåé äèñòàëüíûå êîí-
öû ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ñâîáîäíû. Òàê íàïðèìåð, äëÿ æóêîâ ñåðèè Phytophaga õàðàê-
òåðíà êðèïòîíåôðèÿ.

Â ÷àñòíîñòè, õàðàêòåðíà êðèïòîíåôðèÿ è äëÿ ñåìåéñòâà ëèñòîåäîâ (Chrysomelidae),
âåäóùèõ îáû÷íî îòêðûòûé äíåâíîé îáðàç æèçíè (÷àñòî íå òîëüêî â èìàãèíàëüíîé ñòà-
äèè, íî è â ëè÷èíî÷íîé — áîëüøèíñòâî Chrysomelinae, íàïðèìåð êîëîðàäñêèé æóê,
èëè êàê ùèòîíîñêè — Cassidinae — íà âñåõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ). Îäíàêî ó ðàäóæíèö
(Donacia), â ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè ïåðåøåäøèõ ê æèçíè â âîäå, êðèïòîíåôðèäèé íå ðàç-
âèâàåòñÿ.

Àíàëîãè÷íûå îòíîøåíèÿ íàáëþäàþòñÿ ó ÷åøóåêðûëûõ. Ó îãíåâîê (Pyralididae) ãó-
ñåíèöû ðàçâèâàþòñÿ îòêðûòî (íàïðèìåð, ó ëóãîâîãî ìîòûëüêà) èëè â òàêèõ ñóõèõ ñóá-
ñòðàòàõ, êàê çåðíî (ìåëüíè÷íàÿ îãíåâêà); ó íèõ òèïè÷íûå äëÿ ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèí-
ñòâà ÷åøóåêðûëûõ øåñòü êðèïòîíåôðè÷åñêèõ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ. À ó ïåðåøåä-
øèõ ê æèçíè â ïðåñíûõ âîäîåìàõ ãóñåíèö îãíåâîê pîäîâ Paraponyx, Nymphula,

Cataclysta, Acentropus êðèïòîíåôðèè íåò, ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ñâîáîäíî çàêàí÷èâàþò-
ñÿ â ïîëîñòè òåëà.
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Ðèñ. 4.10. Ïðèìåðû êðèïòîíåôðèè ìàëüïèãèåâûõ ñî-
ñóäîâ ó æóêîâ (1–6) è ñâîáîäíûõ ìàëüïèãèåâûõ ñîñó-
äîâ (7): 1 — Nitidulidae; 2 — Buprestidae; 3 — Cleridae;
4 — Meloidae; 5 — Chrysomelidae; 6 — Curculionidae;
7 — ëè÷èíêà Scarabaeidae (ïo: Stammer, 1935).

Èíòåðåñíû ñîîòíîøåíèÿ, íàáëþäàåìûå ó îáèòàþùèõ â ðàçíûõ ñðåäàõ ëè÷èíîê ñåò-
÷àòîêðûëûõ. Ó íèõ íàáëþäàåòñÿ òîëüêî ÷àñòè÷íàÿ êðèïòîíåôðèÿ. Òàê, äàæå ó îáèòàþ-
ùèõ â ñàìûõ ñóõèõ ìåñòàõ (RH = 30–50%) ëè÷èíîê, íàïðèìåð ìóðàâüèíîãî ëüâà
(Myrmeleo), èç âîñüìè ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ òîëüêî øåñòü êðèïòîíåôðè÷íû. Òàêîå æå
ñîîòíîøåíèå ó ëè÷èíîê Chrysopa, æèâóùèõ â áîëåå âëàæíûõ ìåñòàõ èëè ïîä çàùèòîé
÷åõëèêîâ (RH = 60–70%). Àìôèáèîòè÷åñêèå ëè÷èíêè Osmylus, îáèòàþùèå â ïðèáðåæ-
íûõ ãàëå÷íèêàõ, ãäå îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà áëèçêà ê íàñûùåíèþ (âûøå 95%),
õàðàêòåðèçóþòñÿ íåêîòîðûì ñíèæåíèåì ÷èñëà êðèïòîíåôðè÷åñêèõ ñîñóäîâ (ïÿòü ïðè
îáùåì ÷èñëå ñåìü); ó ïåðåøåäøèõ ê âîäíîìó îáðàçó æèçíè (â êîëîíèÿõ ãóáîê-áàäÿã)
ëè÷èíîê Sisyra èç âîñüìè î÷åíü äëèííûõ ñîñóäîâ òîëüêî îäèí êðèïòîíåôðè÷åñêèé, à ó
îáèòàòåëåé ãîðíûõ ðó÷üåâ Êîðñèêè — ëè÷èíîê Neurothrus — êðèïòîíåôðèè íåò (ðèñ.
4.11).

Åñëè óñëîâíî îöåíèòü êðèïòîíåôðèþ â ïðîöåíòàõ, ïîëó÷àþòñÿ ñîîòíîøåíèÿ, ïðè-
âåäåííûå â òàáë. 4.2.

1
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Ïðè âòîðè÷íîì ïåðåõîäå ê æèçíè â âîäå íå òîëüêî óìåíüøàåòñÿ ÷èñëî êðèïòîíåô-
ðè÷åñêèõ ñîñóäîâ, íî è ìåíÿåòñÿ èõ ñîåäèíåíèå ñ çàäíåé êèøêîé.

Ó íàçåìíûõ è äàæå àìôèáèîòè÷åñêèõ ëè÷èíîê ñåò÷àòîêðûëûõ êðèïòîíåôðèäèàëü-
íàÿ äèñòàëüíàÿ ÷àñòü ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ âõîäèò â òåñíûé êîíòàêò ñ ðåêòàëüíûì
ïóçûðåì; â ýòîì ìåñòå äâîéíàÿ ñêëàäêà âîêðóã çàäíåé êèøêè îáðàçóåò êîëüöåîáðàçíóþ
ïîëîñòü, â êîòîðîé è íàõîäÿòñÿ êîíöû ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ, êàê ýòî ïîêàçàíà íà ðèñ.
4.12.

Âñÿ ýòà ñòðóêòóðà íàçâàíà Ï. Ëîçèíñêèì (Lozinski, 1922) «ãðóøåâèäíûì îðãàíîì».
À ó âîäíûõ òàêîãî ãðóøåâèäíîãî îðãàíà íåò (Gaumont, 1967). Ó ìóðàâüèíûõ ëüâîâ è
çëàòîãëàçêè ãðóøåâèäíûé îðãàí ðàñïîëîæåí ðÿäîì ñ ðåêòàëüíûì ïóçûðåì, à ó Osmylus
— çàíèìàåò âåðøèííîå ïîëîæåíèå. Ó Sisyra, õîòÿ è íåò ãðóøåâèäíîãî îðãàíà, íà ñðå-
çàõ âèäíà ñêëàäêà (â êîòîðóþ âõîäèò åäèíñòâåííûé êðèïòîíåôðèäèàëüíûé ñîñóä —
(ðèñ. 4.11, 2), ïî ãèñòîëîãè÷åñêîìó ñòðîåíèþ ñõîäíàÿ ñ ãðóøåâèäíûì îðãàíîì. À ó ëè-
÷èíîê Neurothrus òîëüêî ïîëîæåíèå îäíîãî èç âîñüìè ñâîáîäíûõ ìàëüïèãèåâûõ ñîñó-
äîâ, çàãèáàþùåãîñÿ ê ðåêòàëüíîé àìïóëå (ðèñ. 4.11, 3), ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî óòðà-

Ðèñ. 4.11. Êèøå÷íûé òðàêò è ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ñåò÷àòîêðûëûõ: 1 — Osmylus; 2 — Sisyra; 3 —
Neurothrus; ã.î. — ãðóøåâèäíûé îðãàí; ç.ê. — çàäíÿÿ êèøêà; ê.ì. — êðèïòîíåôðè÷åñêèå ìàëüïè-
ãèåâû ñîñóäû; ð.à. — ðåêòàëüíàÿ àìïóëà; ñ.ê. — ñðåäíÿÿ êèøêà; ñ.ì. — ñâîáîäíûå ìàëüïèãèåâû
ñîñóäû (ïî Gaumont, 1967, 1968).

Òàáëèöà 4.2. Ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ëè÷èíîê ñåò÷àòîêðûëûõ,
âåäóùèõ ðàçëè÷íûé îáðàç æèçíè

 
Îáðàç æèçíè 

×èñëî 
ñîñóäîâ Ðîä 

Ïðîöåíò 
êðèïòîíåôðè÷åñêèõ 

ñîñóäîâ 
Íàçåìíûé  8 Myrmeleo, Chrysopa 75 
Àìôèáèîòè÷åñêèé 7 Osmylus  71 
Âîäíûé   8 Sisyra   25 
Âîäíûé  8 Neurothrus  0 

1
2 3
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òà êðèïòîíåôðèè âòîðè÷íà (Gaumont,
1968).

Âûäåëèòåëüíàÿ ñèñòåìà íàñåêî-
ìûõ (ìàëüïèãèåâû ñîñóäû — êèøå÷-
íèê) îñóùåñòâëÿåò íå òîëüêî âûâåäå-
íèå ýêñêðåòîâ è ðåàáñîðáöèþ âîäû ó
ôîðì, îáèòàþùèõ â ñóõèõ óñëîâèÿõ,
èëè âûâåäåíèå è ýêñêðåòîâ, è âîäû ó
âîäíûõ ôîðì è îáèòàòåëåé âëàæíûõ
ñóáñòðàòîâ, íî è ðåãóëÿöèþ èîííîãî
îáìåíà. Òàê, áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ó ëè-
÷èíîê ìó÷íîãî õðóùàêà ñîëè, ìå÷åí-
íûå ðàäèîàêòèâíûì íàòðèåì, ïîñòóïà-
þò èç ïîëîñòè òåëà â ìàëüïèãèåâû ñî-
ñóäû, âûâîäÿòñÿ ïî íèì â çàäíþþ êèø-
êó è ðåàáñîðáèðóþòñÿ â ïðÿìîé êèø-
êå (Patton, Craig, 1939). Â ðåêòàëüíûõ
æåëåçàõ òàêæå ïðîèñõîäèò ðåàáñîðá-
öèÿ NaCl. Ó ïðåñíîâîäíûõ ëè÷èíîê
äëèííîóñûõ äâóêðûëûõ (ìîòûëü, ëè-
÷èíêè êîìàðîâ) ðåêòàëüíûå ïàïèëëû,
òàê íàçûâàåìûå ðåêòàëüíûå æàáðû (îáðàçîâàíèÿ, ïî-ìîåìó, ãîìîëîãè÷íûå ðåêòàëüíûì
æåëåçàì) òîæå ñëóæàò ìåñòîì âñàñûâàíèÿ ñîëåé (Koch, 1938; Haas, Strenzke, 1957). Â
ïðåäåëàõ îäíîãî âèäà ðàçâèòèå àíàëüíûõ ïàïèëë ìåíÿåòñÿ â çàâèñèìîñòè îò ñîäåðæà-
íèÿ ñîëåé â îêðóæàþùåé âîäå àíàëîãè÷íî òîìó, êàê ìåíÿåòñÿ ðàçâèòèå âèëî÷êè ó ðà÷-
êîâ Artemia ïðè âîñïèòàíèè â âîäå ðàçíîé ñòåïåíè ñîëåíîñòè.

Îòñóòñòâèå èëè ðåäóêöèÿ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ó íàñåêîìûõ íàáëþäàåòñÿ î÷åíü
ðåäêî. Êðîìå óïîìèíàâøèõñÿ ýíòîãíàòíûõ àïòåðèãîò, ó êîòîðûõ ìàëüïèãèåâûõ ñîñó-
äîâ íåò èëè îíè òîëüêî íàìå÷àþòñÿ, ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ íåò ó òëåé, ÷òî, âåðîÿòíî,
ñëåäóåò ïðèçíàòü âòîðè÷íûì ÿâëåíèåì, ñâÿçàííûì ñ ïèòàíèåì ñîêàìè âûñøèõ ðàñòå-
íèé, áåäíûìè àçîòñîäåðæàùèìè ñîåäèíåíèÿìè.

ÂÛÄÅËÈÒÅËÜÍÛÅ ÎÐÃÀÍÛ È ÎÁÐÀÇ ÆÈÇÍÈ

Ïåðåõîä ÷ëåíèñòîíîãèõ ê æèçíè íà ñóøå áûë ñâÿçàí ñ îáùèì àäàïòèâíûì èçìåíå-
íèåì âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìû.

Ó âîäíûõ îðãàíèçìîâ âûâåäåíèå ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà, ýêñêðåöèÿ ñâÿçàíû ñ
âûâåäåíèåì è èçáûòêà âîäû èç îðãàíèçìà, è îðãàíû âûäåëåíèÿ ó íèõ îòêðûâàþòñÿ íå-
ïîñðåäñòâåííî íàðóæó. Òàêàÿ íåñîâåðøåííàÿ ñèñòåìà âûäåëèòåëüíûõ îðãàíîâ èìååòñÿ
è ó áëèçêèõ ê ÷ëåíèñòîíîãèì îíèõîôîð, ó êîòîðûõ ìîäèôèöèðîâàííûå öåëîìîäóêòû
îòêðûâàþòñÿ âî âíåøíþþ ñðåäó, ïðè÷åì îíèõîôîðû — âñåãäà îáèòàòåëè î÷åíü âëàæ-
íîé ñðåäû, òåñíî ñâÿçàííûå ñ ïî÷âîé. Öåëîìîäóêòû ñîõðàíÿþòñÿ íàðÿäó ñ äðóãèìè
ñïîñîáàìè âûäåëåíèÿ è ó íàçåìíûõ ðàêîîáðàçíûõ — ìîêðèö (ìàêñèëëÿðíûå æåëåçû),
è ó ïàóêîîáðàçíûõ (êîêñàëüíûå æåëåçû), è ó ìíîãîíîæåê è ýíòîãíàòíûõ àïòåðèãîò (ëà-
áèàëüíûå æåëåçû), íî ÷åì áîëåå îñâîáîæäàþòñÿ ÷ëåíèñòîíîãèå îò ñâÿçè ñ áîãàòûìè
âëàãîé ñóáñòðàòàìè, òåì áîëåå ïîä÷èíåííîå çíà÷åíèå ïðèîáðåòàþò â êà÷åñòâå ýêñêðå-
òîðíûõ îðãàíîâ öåëîìîäóêòû. Âåäóùóþ ðîëü â ýêñêðåöèè ó «íàñòîÿùèõ» íàçåìíûõ
÷ëåíèñòîíîãèõ — ïàóêîîáðàçíûõ è àòåëîöåðàò — ïðèîáðåòàþò ñòåíêè êèøå÷íèêà è
åãî äåðèâàòû. Ïðîäóêòû âûäåëåíèÿ ïîñòóïàþò âìåñòå ñ ðàñòâîðÿþùåé èõ âîäîé â çàä-
íèé îòäåë êèøå÷íèêà, íèæå òîãî ó÷àñòêà, ãäå â îñíîâíîì ïðîèñõîäèò âñàñûâàíèå ïåðå-

Ðèñ. 4.12. Ãðóøåâèäíûé îðãàí (âåðøèíà) ó íàçåì-
íûõ ñåò÷àòîêðûëûõ: ç.ê. — çàäíÿÿ êèøêà; ê.ì.ñ. —
êðèïòîíåôðèäèàëüíàÿ ÷àñòü ìàëüïèãèåâà ñîñóäà;
ð.à. — ðåêòàëüíàÿ àìïóëà.
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âàðåííîé ïèùè, ÷òî èñêëþ÷àåò îòðàâëåíèå îðãàíèçìà ñîáñòâåííûìè êàòàáîëèòàìè (êàê
ïðàâèëî, â ýòîì ñëó÷àå ïðàêòè÷åñêè íåðàñòâîðèìûìè). Â çàäíåì îòäåëå êèøå÷íèêà
ïðîèñõîäèò ïåðåìåøèâàíèå ýêñêðåòîâ ñ íåïåðåâàðåííîé ïèùåé (ýêñêðåìåíòàìè), ïðè-
÷åì êàê èç òåõ, òàê è èç äðóãèõ â çàäíåì îòäåëå êèøå÷íèêà ïðîèñõîäèò èçâëå÷åíèå âîäû
(ðåàáñîðáöèÿ).

Âåðøèíîé ìîðôî-ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîâåðøåíñòâà âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìû òàêî-
ãî òèïà, íàïðàâëåííîé íà ýêîíîìèþ ðàñõîäà âëàãè, ñëåäóåò ïðèçíàòü ñèñòåìó êðèïòî-
íåôðè÷åñêèõ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ìíîãèõ îòêðûòîæèâóùèõ íàçåìíûõ íàñåêîìûõ,
îñîáåííî îáèòàòåëåé àðèäíûõ çîí.

Â ïðîöåññå èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìû òèïà ìàëüïèãèåâûõ
ñîñóäîâ, êàê ýòî õîðîøî âèäíî ïðè ñðàâíåíèè ðàçíûõ ãðóïï íàñåêîìûõ, èíîãäà ìàëü-
ïèãèåâû ñîñóäû âûâîäÿò â îñíîâíîì âîäó, à ñòåíêè êèøå÷íèêà — ýêñêðåòû (íàïðèìåð,
ó òàðàêàíîâ), èíîãäà æå â îñíîâíîì ìàëüïèãèåâû ñîñóäû âûâîäÿò àçîòíûå êàòàáîëèòû
(ó ÷åðíîòåëîê). Èíîãäà ðåàáñîðáöèÿ âîäû ïðîèñõîäèò â ñàìèõ ìàëüïèãèåâûõ òðóáî÷-
êàõ, èíîãäà â çàäíåé êèøêå, èíîãäà â ðåêòàëüíûõ æåëåçàõ. Èçìåíåíèå óñëîâèé ñðåäû
ìåíÿåò è ñòðîåíèå è ôóíêöèþ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ. Òàê, ó ëè÷èíîê «Amphibiotica»
(ñòðåêîçû, ïîäåíêè, âåñíÿíêè) ÷èñëî ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ âåëèêî, è îíè âûâîäÿò èç-
áûòîê âîäû ñ ëåãêî ðàñòâîðèìûìè àçîòíûìè êàòàáîëèòàìè, àíàëîãè÷íî âûäåëèòåëü-
íûì îðãàíàì âñåõ âîäíûõ æèâîòíûõ, ÷òî èìååò ÿâíî âòîðè÷íûé õàðàêòåð. Íàáëþäàåò-
ñÿ ÷àñòè÷íàÿ «îáðàòèìîñòü» íå òîëüêî áèîõèìè÷åñêèõ àäàïòàöèé (ðàñòâîðèìûå àçîò-
íûå êàòàáîëèòû ó òàêèõ ÿâíî âòîðè÷íî âîäíûõ ôîðì, êàê íàïðèìåð, âîäíûå æóêè), íî è
ìîðôîëîãè÷åñêèõ (óòðàòà êðèïòîíåôðèäèÿ ó âîäíûõ ïðåäñòàâèòåëåé êðèïòîíåôðè÷åñ-
êèõ ãðóïï). Îäíàêî òàêàÿ «îáðàòèìîñòü», ïî-âèäèìîìó, òîëüêî êàæóùàÿñÿ — òùàòåëü-
íîå èññëåäîâàíèå ïîçâîëÿåò âûÿâèòü, íàïðèìåð, ðóäèìåíò ñêëàäêè ãðóøåâèäíîãî îðãà-
íà ó Sisyra. Â öåëîì ÿâíî àäàïòèâíûå ÷åðòû ñòðîåíèÿ âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìû ó íàçåì-
íûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïîêàçûâàþò óñëîâíîñòü è îãðàíè÷åííóþ ïðèìåíèìîñòü ïîíÿòèé
«ýêòîñîìàòè÷åñêèõ» è «ýíòîñîìàòè÷åñêèõ» îðãàíîâ, ââåäåííûõ À.Í. Ñåâåðöîâûì (Ãè-
ëÿðîâ, 1966).

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ïðîèñõîäÿò èçìåíåíèÿ ôóíêöèè âûäåëèòåëüíûõ îðãàíîâ.

ÍÀÊÎÏËÅÍÈÅ ÏÐÎÄÓÊÒÎÂ ÝÊÑÊÐÅÖÈÈ Â ÊËÅÒÊÀÕ È ÒÊÀÍßÕ

Âûâåäåíèå ïðîäóêòîâ àçîòíîãî êàòàáîëèçìà â îáåçâîæåííîì âèäå ìîæíî ðàññìàò-
ðèâàòü êàê îñíîâíîå íàïðàâëåíèå, ïî êîòîðîìó øëî ïðèñïîñîáëåíèå ýêñêðåòîðíîé äå-
ÿòåëüíîñòè ÷ëåíèñòîíîãèõ â ñâÿçè ñ ïåðåõîäîì ê æèçíè íà ñóøå. Äðóãèì ïóòåì ÿâëÿåò-
ñÿ íå âûâåäåíèå ïðîäóêòîâ îáìåíà âî âíåøíþþ ñðåäó, à èõ èçîëÿöèÿ îò äàëüíåéøåãî
ó÷àñòèÿ â îáùåì ìåòàáîëèçìå, îòëîæåíèå â ñïåöèàëüíûõ (èëè íåñïåöèàëèçèðîâàííûõ)
êëåòêàõ è òêàíÿõ. Òàêîé òèï îòêëàäêè ýêñêðåòîâ íàáëþäàåòñÿ ó íåìàòîä («ïî÷êè íàêîï-
ëåíèÿ»); íàðÿäó ñ äðóãèìè ÷åðòàìè îðãàíèçàöèè «ïî÷êè íàêîïëåíèÿ» ìîæíî ðàññìàò-
ðèâàòü êàê ïðåäïîñûëêó ê ïåðåõîäó ê æèçíè â óñëîâèÿõ, â êîòîðûõ òðåáóåòñÿ èçâåñòíàÿ
ýêîíîìèÿ ðàñõîäà âëàãè. Ñðåäè íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ðàñïðîñòðàíåíî îòêëàäûâà-
íèå íåðàñòâîðèìûõ ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà â ðàçëè÷íûõ òêàíÿõ.

Äëÿ íàçåìíûõ ðàâíîíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ õàðàêòåðíî, ÷òî îñíîâíûì ïðîäóêòîì îá-
ìåíà, âûâîäèìûì ÷åðåç ìàêñèëëÿðíûå æåëåçû, ÿâëÿåòñÿ àììèàê, ïðè÷åì äàæå ó òàêèõ
îáèòàòåëåé êñåðîôèòíûõ ñòàöèé, êàê ìîêðèöû Armadillidium. Òàê êàê êîëè÷åñòâî âû-
âîäèìîãî àììèàêà íåâåëèêî, áûëî ïðèíÿòî ñ÷èòàòü, ÷òî ó ìîêðèö ýêîíîìèÿ ðàñõîäà
âîäû, ñâÿçàííàÿ ñ ïåðåõîäîì ê æèçíè íà ñóøå, äîñòèãàåòñÿ íå ïóòåì ïåðåñòðîéêè ïðî-
äóêòîâ áåëêîâîãî êàòàáîëèçìà, à ïóòåì îáùåãî ïîäàâëåíèÿ áåëêîâîãî îáìåíà. Îäíàêî ó
ìîêðèö ïðîèñõîäèò îòëîæåíèå áîëüøèõ êîëè÷åñòâ ìî÷åâîé êèñëîòû â ñòåíêàõ òàê íà-
çûâàåìûõ ïå÷åíî÷íûõ âûðîñòîâ êèøå÷íèêà (ðèñ. 3.6), ÷òî íå íàáëþäàåòñÿ ó ìîðñêèõ
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èçîïîä. Ýòè âûðîñòû, ïî-âèäèìîìó, ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ â êàêîé-òî ìåðå êàê àíàëî-
ãè «ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ».

Ó ïàóêîîáðàçíûõ íåðåäêî ïðîèñõîäèò íå òîëüêî âûâåäåíèå, íî è îòëîæåíèå ãóàíè-
íà â òêàíÿõ. Òàê, åùå Ìèëëî (Millot, 1925) áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ãóàíèí îòêëàäûâàåòñÿ â
ãèïîäåðìå ñêîðïèîíîâ.

Ó íàñòîÿùèõ, ïàóêîâ îòëîæåíèå ãóàíèíà ïðîèñõîäèò â «ãóàíèíîâûõ êëåòêàõ», ïî-
êðûâàþùèõ ïðèìûêàþùèå ê ïîêðîâàì íàðóæíûå äîëè ïå÷åíè: ïëàçìà òàêèõ êëåòîê
áûâàåò ïåðåïîëíåíà êðèñòàëëèêàìè ãóàíèíà, îò êîòîðûõ çàâèñèò ñåðåáðèñòî-áåëàÿ îê-
ðàñêà ïàóêîâ, èìåþùèõ ïðîçðà÷íûå ïîêðîâû. Îñîáåííî èíòåíñèâíî îòêëàäêà ãóàíèíà
â ýòèõ êëåòêàõ ïðîèñõîäèò ó ìîëîäûõ ïàóêîâ, âñêîðå ïîñëå âûëóïëåíèÿ èç ÿèö, ò. å. â
ïåðèîä, êîãäà ïàóêè åùå íå îáîãàùàþò çàïàñîâ âëàãè çà ñ÷åò ïèùè è ïèòüÿ. Ýòè êëåòêè
îñîáåííî ñèëüíî ðàçâèòû ó Theridiinae, Salticidae, Araneidae, Linophyidae, îïðåäåëÿÿ èõ
ñâåòëóþ îêðàñêó (Ôàóñåê, 1909).

Íàêàïëèâàþòñÿ êðèñòàëëèêè ãóàíèíà è â ïðîìåæóòî÷íîé ñîåäèíèòåëüíîé òêàíè
ìåæäó äîëÿìè ïå÷åíè â áðþøíîì îòäåëå ïàóêîâ.

Ó ìíîãîíîæåê èçâåñòíû îòëîæåíèÿ ìî÷åâîé êèñëîòû â êëåòêàõ æèðîâîãî òåëà, êàê
ýòî áûëî ïîêàçàíî äëÿ êèâñÿêîâ è ãóáîíîãèõ (Wang, Wu, 1948.). Êðîìå òîãî, ýêñêðåòîð-
íóþ ôóíêöèþ âûïîëíÿþò è äðóãèå êëåòêè — íåôðîöèòû, «òåëüöà Êîâàëåâñêîãî» (âîç-
ìîæíî îñòàòêè ýìáðèîíàëüíîé ìåçåíõèìû) è ò.ä.

Ó êîëëåìáîë, íàðÿäó ñ îòëîæåíèåì óðàòîâ â êëåòêàõ ñòåíîê êèøå÷íèêà è â ãèïî-
äåðìå, ïðîèñõîäèò íàêîïëåíèå óðàòîâ â îñîáûõ «óðàòíûõ» êëåòêàõ æèðîâîãî òåëà (ðèñ.
4.13.). ×èñëî ýòèõ êëåòîê îñòàåòñÿ â ðàçíûõ âîçðàñòàõ ïðèìåðíî îäèíàêîâûì
(Philiptschenko, 1907; Feustel, 1958). Ó êîëëåìáîë íåò ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ, íî ñõîä-
íàÿ êàðòèíà íàáëþäàåòñÿ è ó íèçøèõ ýêòîãíàòíûõ íàñåêîìûõ, èìåþùèõ ðàçâèòûå ìàëü-
ïèãèåâû ñîñóäû.

Ó Thysanura, Blattoidea, Dermaptera, ó êîòîðûõ ìî÷åâàÿ êèñëîòà âûâîäèòñÿ íå ìàëü-
ïèãèåâûìè ñîñóäàìè, à ñòåíêàìè êèøå÷íèêà, â æèðîâîì òåëå íàêàïëèâàåòñÿ ìíîãî ñôå-

Ðèñ. 4.13. Ñêîïëåíèÿ óðàòîâ ó Collembola: 1 — îáùèé âèä; 2 — âêëþ÷åíèÿ óðàòîâ â «óðàòíûõ»
êëåòêàõ (ïî: Feustel, 1958).
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Ðèñ. 4.14. Ðàçðåç ÷åðåç æèðîâîå òåëî òàðàêàíà Periplaneta americana: ñëåâà — íîðìàëüíàÿ íèì-
ôà, âèäíû ìèöåòîöèòû (ì.) ñ ñèìáèîíòàìè; ñïðàâà — íèìôà áåç ñèìáèîíòîâ.

ðîêðèñòàëëîâ óðàòîâ (Wigglesworth, 1932; Srivastava, Gupta, 1961) (ðèñ. 4.14). Ó òàêèõ
íàñåêîìûõ â æèðîâîì òåëå îáû÷íî äèôôåðåíöèðóþòñÿ îñîáûå «óðàòíûå» êëåòêè, êàê
èõ íàçâàë Þ.À. Ôèëèï÷åíêî (Philiptschenko, 1907).

Îñîáî âîçðàñòàåò êîëè÷åñòâî óðàòîâ â êëåòêàõ æèðîâîãî òåëà ïðè ãîëîäàíèè, ò. å.
ïðè óòèëèçàöèè ñîáñòâåííûõ áåëêîâ. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà æèðîâîå òåëî ðàçâèâàåòñÿ â
âèäå ÿâñòâåííî ðàçëè÷èìûõ ïàðèåòàëüíîãî è âèñöåðàëüíîãî ëèñòêîâ, ýêñêðåòîôîðíóþ
ôóíêöèþ âûïîëíÿåò â îñíîâíîì ïàðèåòàëüíûé.

Óæå äàâíî ïîêàçàíî (Ïàëëàäèè, 1914), ÷òî â æèðîâîì òåëå òàðàêàíîâ ïðîèñõîäèò
îáðàçîâàíèå ìî÷åâîé êèñëîòû èç áåëêîâûõ ñîåäèíåíèé, íå èìåþùèõ ïóðèíîâîãî ÿäðà.
Îäíàêî îáû÷íî íàáëþäàåìîå íàêîïëåíèå â æèðîâîì òåëå êðèñòàëëîâ óðàòîâ, ïî-âèäè-
ìîìó, çíà÷èòåëüíî ìåíüøå, ÷åì èõ îáðàçîâàíèå â äåéñòâèòåëüíîñòè.

Â æèðîâîì òåëå òàðàêàíîâ áûëè îáíàðóæåíû ñèìáèîòè÷åñêèå áàêòåðèè
Corynebacterium blattellae Glaser è Ñ. periplanetae Glaser. Âûêîðìà òàðàêàíîâ Periplaneta

americana L. íà àíòèáèîòè÷åñêîé äèåòå ïîçâîëèëà ïîëó÷èòü íàñåêîìûõ, ëèøåííûõ ñèì-
áèîíòîâ (Ramazzotto, Ludwig, 1967). Íàðÿäó ñ äðóãèìè èçìåíåíèÿìè, âûçâàííûìè îò-
ñóòñòâèåì âíóòðèêëåòî÷íûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, èíòåðåñíî ñëåäóþùåå. Ó íîðìàëüíûõ
òàðàêàíîâ â æèðîâîì òåëå íà ñðåçàõ âèäíû òàê íàçûâàåìûå ìèöåòîöèòû, íàïîëíåííûå
ñèìáèîíòàìè, à ó àïîñèìáèîòè÷åñêèõ îñîáåé êëåòêè îêàçàëèñü áèòêîì íàáèòûìè êðè-
ñòàëëàìè óðàòîâ, çàíèìàþùèìè âåñü îáúåì öèòîïëàçìû (ðèñ. 4.14.). Íà äðóãîì âèäå
òàðàêàíà (Leucophaea maderae F.) áûëî ïîêàçàíî, ÷òî óðèêàçà, îêèñëÿþùàÿ ìî÷åâóþ
êèñëîòó, âûðàáàòûâàåòñÿ â áîëüøîì êîëè÷åñòâå èìåííî ñèìáèîíòàìè (Pierre, 1962).
Ïîýòîìó íîðìàëüíî â æèðîâîì òåëå ÷àñòü ìî÷åâîé êèñëîòû ïåðåõîäèò â ëåã÷å óñâàèâà-
åìûå ìèêðîîðãàíèçìàìè àçîòñîäåðæàùèå ñîåäèíåíèÿ ïîä âëèÿíèåì ôåðìåíòàòèâíîé
àêòèâíîñòè ñàìèõ âíóòðèêëåòî÷íûõ ñèìáèîíòîâ, õîòÿ è áåç íèõ êëåòêè æèðîâîãî òåëà
âûðàáàòûâàþò ýòîò ôåðìåíò, íî â çíà÷èòåëüíî ìåíüøåì êîëè÷åñòâå (Gilmour, 1961).

Áèîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå ñèìáèîíòîâ, ïîòðåáëÿþùèõ ìî÷åâóþ êèñëîòó, ðàçíîñòî-
ðîííå, è â ïåðâóþ î÷åðåäü äîëæíà áûòü îòìå÷åíà âûðàáîòêà èìè âèòàìèíîâ, â ÷àñòíî-
ñòè àñêîðáèíîâîé êèñëîòû, àêòèâèðóþùåé ãèðîçèíàçó (Ludwig, Gallacher, 1966); ó àïî-
ñèìáèîíòíûõ íàñåêîìûõ óòðà÷èâàåòñÿ è ñïîñîáíîñòü ê ñèíòåçó ðÿäà àìèíîêèñëîò, âêëþ-
÷àÿ òèðîçèí (Henry, 1962).
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Ïðèâåäåííûå äàííûå ïîêàçûâàþò,
íàñêîëüêî ñëîæíåå ìåõàíèçìû áèîõèìè-
÷åñêîé ðåãóëèðîâêè (äàæå â òàêèõ êàçà-
ëîñü áû èçó÷åííûõ ïðîöåññàõ, êàê óðè-
êîëèç), ÷åì ýòî îáû÷íî ïðåäñòàâëÿåòñÿ íà
îñíîâå ÷èñòî áèîõèìè÷åñêèõ èññëåäîâà-
íèé.

Îäíèì èç âèäîâ ýêñêðåöèè ìî÷åâîé
êèñëîòû ñ÷èòàëîñü åùå ñ ïðîøëîãî âåêà
åå îòëîæåíèå â êðûëüÿõ áàáî÷åê, íàïðè-
ìåð áåëÿíîê (Pieridae), â âèäå áåëîãî ïèã-
ìåíòà. Ýòî ïðåäñòàâëåíèå äî ñèõ ïîð
âñòðå÷àåòñÿ â ó÷åáíîé ëèòåðàòóðå, õîòÿ
óæå â 1926 ã. áûëî ïîêàçàíî, ÷òî áåëûé
ïèãìåíò êàïóñòíèö — íå ìî÷åâàÿ êèñëî-
òà, à áëèçêèé ê íåé ïòåðèäèí — ëåéêîï-
òåðèí. Îòêëàäûâàåìûé â êðûëüÿõ áåëÿ-
íîê ïòåðèäèí ñîñòàâëÿåò áîëüøîé ïðî-
öåíò â âûñîêîé ñòåïåíè îêèñëåííîãî àçî-
òà (14%), íå âîçâðàùàåìîãî â îáìåí âå-
ùåñòâ. Ïîýòîìó ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî
Pieridae êàê îäíà èç ãðóïï îòêðûòî æèâó-
ùèõ íàñåêîìûõ, íàèáîëåå ïðèñïîñîáèâ-
øèõñÿ ê æèçíè â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè, âûðàáîòàëè îñîáûé ìåõàíèçì îáìåíà âå-
ùåñòâ, ïðè êîòîðîì ïòåðèäèíû ÿâëÿþòñÿ êàòàáîëèòîì, è ñïîñîá îòêëàäêè ýòèõ âåùåñòâ
â îáåçâîæåííîì ñîñòîÿíèè.

Îêðàñêà, îïðåäåëÿåìàÿ îòêëàäêîé ïòåðèäèíîâ â ÷åøóéêàõ êðûëüåâ, äîëæíà ðàñ-
ñìàòðèâàòüñÿ êàê âòîðè÷íîå ÿâëåíèå (Harmsen, 1966). Ìåñòî ïòåðèäèíîâ â îáùåì õîäå
àçîòíîãî îáìåíà ó íàñåêîìûõ ìîæåò áûòü èëëþñòðèðîâàíî ñõåìîé, èçîáðàæåííîé íà
ðèñ. 4.15.

Ïòåðèäèíû ñðàâíèòåëüíî ëåãêî ìîæíî ïîëó÷èòü èç ïóðèíîâ. Ïðè ñêàðìëèâàíèè
ãóñåíèöàì áåëÿíîê ïóðèíîâ, ìå÷åíûõ Ñ14, óäàâàëîñü ïîëó÷èòü ïòåðèäèíû (êñàíòîïòå-
ðèí è ëåéêîïòåðèí), âêëþ÷àþùèå Ñ14, ÷òî óêàçûâàåò íà âîçìîæíîñòü ýòîãî ïóòè è ïðè
áèîñèíòåçå ïòåðèäèíîâ.

Ïòåðèäèíû èãðàþò áîëüøóþ ðîëü â âîñïðèÿòèè ñâåòà íàñåêîìûìè), ó÷àñòâóÿ â ïå-
ðåñòðîéêàõ ïîä âëèÿíèåì ñâåòà ïèãìåíòîâ ñåò÷àòêè.

Íåñîìíåííî, ÷òî ðîëü ïòåðèäèíîâ êàê êàòàáîëèòîâ, ýêîíîìÿùèõ ðàñõîä âëàãè, íå
åäèíñòâåííà, íî â ðÿäå ñëó÷àåâ îíà äîêàçàíà.

Ðèñ. 4.15. Îáðàçîâàíèå ïòåðèäèíîâ â îáùåì
áàëàíñå àçîòíîãî îáìåíà ó íàñåêîìûõ (ïî
Harmsen, 1966).



ÃËÀÂÀ V
ÑÏÎÑÎÁÛ ÎÑÅÌÅÍÅÍÈß ÍÀÇÅÌÍÛÕ ×ËÅÍÈÑÒÎÍÎÃÈÕ È

ÈÕ ÏÐÎÈÑÕÎÆÄÅÍÈÅ

ÒÈÏÛ ÎÑÅÌÅÍÅÍÈß ÁÅÑÏÎÇÂÎÍÎ×ÍÛÕ È ÑÐÅÄÀ ÎÁÈÒÀÍÈß

Îáèòàíèå â âîäå îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü íàðóæíîãî îñåìåíåíèÿ, ïðè êîòîðîì
ïîëîâûå ïðîäóêòû (è ñïåðìàòîçîèäû, è ÿéöà) âûâîäÿòñÿ âî âíåøíþþ ñðåäó èëè âî
âñÿêîì ñëó÷àå ñïåðìàòîçîèäû âûâîäÿòñÿ â âîäó, à çàòåì ïðîíèêàþò â ïîëîâûå ïóòè
îñîáåé, â òåëå êîòîðûõ ðàçâèâàþòñÿ ÿéöà. Íàðóæíîå îñåìåíåíèå õàðàêòåðíî äëÿ íèç-
øèõ ìíîãîêëåòî÷íûõ (ãóáêè, ñòðåêàþùèå êèøå÷íîïîëîñòíûå, ãðåáíåâèêè), äëÿ òàêèõ
ãðóïï æèâîòíûõ, êàê ïîëèõåòû, áîêîíåðâíûå è äâóñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè, èãëîêîæèå,
ðûáû è äð. Âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ó âîäíûõ îðãàíèçìîâ îïëîäîòâîðåíèå ÿèö ïðè íàðóæ-
íîì îñåìåíåíèè ïðîèñõîäèò áåç ñáëèæåíèÿ ðàçìíîæàþùèõñÿ îñîáåé, íåçàâèñèìî îò
ìåñòîíàõîæäåíèÿ ïàðòíåðîâ, ÷òî îñîáåííî õàðàêòåðíî äëÿ òåõ âîäíûõ áåñïîçâîíî÷-
íûõ, êîòîðûå âåäóò ïðèêðåïëåííûé èëè ìàëîïîäâèæíûé îáðàç æèçíè.

Ó ïîäâèæíûõ æèâîòíûõ è ïðè íàðóæíîì îñåìåíåíèè ìîæåò èìåòü ìåñòî ñáëèæåíèå
îñîáåé, ñïàðèâàíèå, óâåëè÷èâàþùåå âåðîÿòíîñòü îïëîäîòâîðåíèÿ âûìåòûâàåìîé èêðû, êàê
ýòî íàáëþäàåòñÿ ó ìíîãèõ ðûá, íàïðèìåð ó ëîñîñåâûõ. Äðóãèì ïóòåì ïîâûøåíèÿ âåðîÿò-
íîñòè îïëîäîòâîðåíèÿ ïðè íàðóæíîì îñåìåíåíèè ÿâëÿåòñÿ êîíöåíòðàöèÿ æèâîòíûõ íà
íåáîëüøîé ïëîùàäè â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ (ìíîãèå ðûáû, ïîëèõåòû Eunice è ò.ï.).

Ó âîäíûõ ôîðì ìîãóò áûòü ðàçíûå ñïîñîáû îñåìåíåíèÿ. Íàðóæíîå íåèçáèðàòåëü-
íîå îñåìåíåíèå ñâÿçàíî ñ ìàññîâîñòüþ îñîáåé âèäà, ïðè êîòîðîé ïðîñòîå ðàññåèâàíèå
ñïåðìàòîçîèäîâ â âîäå îáåñïå÷èâàåò îïëîäîòâîðåíèå ÿèö.

Äëÿ ôîðì ñ áîëåå ðåäêîé âñòðå÷àåìîñòüþ õàðàêòåðíà òåíäåíöèÿ ê ñïàðèâàíèþ, âå-
äóùåìó ê èçáèðàòåëüíîìó îñåìåíåíèþ, êîòîðîå ïî ñâîåìó õàðàêòåðó ìîæåò áûòü íà-
ðóæíûì (ìíîãèå ðûáû, íàïðèìåð ëîñîñåâûå), íàðóæíûì ñïåðìàòîôîðíûì (äåñÿòèíî-
ãèå ðàêîîáðàçíûå, ãîëîâîíîãèå ìîëëþñêè è äð.), íàðóæíî-âíóòðåííèì (ìíîãèå ïèÿâ-
êè, õâîñòàòûå àìôèáèè è äð.), íàñòîÿùèì âíóòðåííèì (ïåðåäíåæàáåðíûå ìîëëþñêè,
ðàâíîíîãèå ðàêîîáðàçíûå, àêóëîâûå ðûáû è äð.). Âíóòðåííåå îñåìåíåíèå íàèáîëåå
íàäåæíî, íî îáåñïå÷èâàåò îïëîäîòâîðåíèå ëèøü ñðàâíèòåëüíî íåáîëüøîãî ÷èñëà ÿé-
öåêëåòîê, ïðîäóöèðóåìûõ æåíñêèìè èëè ãåðìàôðîäèòíûìè îñîáÿìè.

Äëÿ îòêðûòî æèâóùèõ íàçåìíûõ æèâîòíûõ ôèçèîëîãè÷åñêè âíóòðåííåå îñåìåíå-
íèå ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäèìîé ïðåäïîñûëêîé ê æèçíè íà ïîâåðõíîñòè ñóøè è conditio sine

qua non ïðè îñâîáîæäåíèè îò ñâÿçè ñ âîäíîé ñðåäîé. Â âîçäóøíîé ñðåäå íåâîçìîæíî
ñóùåñòâîâàíèå è äâèæåíèå ê ÿéöåêëåòêå ñïåðìàòîçîèäîâ, ïðåäñòàâëÿþùèõ ñîáîþ ìåë-
êèå ãîëûå êëåòêè, ïåðåäâèãàþùèåñÿ ÷àùå âñåãî ñ ïîìîùüþ æãóòèêà. Ó íàçåìíûõ æè-
âîòíûõ æèäêîñòü, íàõîäÿùàÿñÿ â æåíñêèõ ïîëîâûõ ïðîòîêàõ îáåñïå÷èâàåò ïðîäâèæå-
íèå ñïåðìàòîçîèäà ê ÿéöó è îïëîäîòâîðåíèå; áûñòðîå âûñûõàíèå ñåìåííîé æèäêîñòè
íà ñóøå àáñîëþòíî èñêëþ÷àåò âîçìîæíîñòü íàðóæíîãî îñåìåíåíèÿ ó ñóõîïóòíûõ æè-
âîòíûõ.

Äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé òåõ ãðóïï âîäíûõ æèâîòíûõ, ó êîòîðûõ îñåìåíåíèå âíóòðåí-
íåå, ïåðåõîä ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè íå ëèìèòèðóåòñÿ õàðàêòåðîì ðàçìíîæåíèÿ.
Ïðèìåðàìè ìîãóò ñëóæèòü íàçåìíûå ïåðåäíåæàáåðíûå ìîëëþñêè è ôîðìèðîâàíèå íà-
çåìíîãî êëàññà ëåãî÷íûõ ìîëëþñêîâ. Â òèïå ÷ëåíèñòîíîãèõ, èçîáèëóþùåì íàçåìíûìè
ôîðìàìè, ðàñïðîñòðàíåíî âíóòðåííåå îñåìåíåíèå. Èç âîäíûõ ôîðì îíî õàðàêòåðíî
äëÿ ìíîãèõ ãðóïï íèçøèõ ðàêîîáðàçíûõ (óñîíîãèå, âåñëîíîãèå).

Âñå íàçåìíûå ÷ëåíèñòîíîãèå õàðàêòåðèçóþòñÿ òåì, ÷òî îïëîäîòâîðåíèå ÿèö ïðî-
èñõîäèò ó íèõ â ìàòåðèíñêîì îðãàíèçìå. Îäíàêî âíóòðåííåå îñåìåíåíèå â ðàçíûõ ãðóï-
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ïàõ äîñòèãàåòñÿ íàñòîëüêî ðàçíîîáðàçíûìè è ÿâíî íåñâÿçàííûìè äðóã ñ äðóãîì ñïîñî-
áàìè, ÷òî, íàïðèìåð, Â.Í. Áåêëåìèøåâ (1952) ìîã ñîâåðøåííî óâåðåííî è ñïðàâåäëèâî
ïèñàòü, ÷òî «÷ëåíèñòîíîãèå âûâîäÿòñÿ èç íèçøèõ àííåëèä, ò.å. æèâîòíûõ, îáëàäàþùèõ
íàðóæíûì îïëîäîòâîðåíèåì è ëèøåííûõ ñîâîêóïèòåëüíûõ îðãàíîâ. ×ðåçâû÷àéíîå ðàç-
íîîáðàçèå ñîâîêóïèòåëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ó ÷ëåíèñòîíîãèõ ïîêàçûâàåò, ÷òî îíè âîç-
íèêàëè íåçàâèñèìî â ðàçëè÷íûõ ñòâîëàõ ýòîãî ïîäòèïà»1 .

Ìîæíî äîáàâèòü, ÷òî äàæå â ïðåäåëàõ ïîäêëàññà êðûëàòûõ íàñåêîìûõ íåðåäêè ñëó-
÷àè ñîâåðøåííî íåîáû÷íîãî òèïà ñïàðèâàíèÿ è âûðàáîòêè íèãäå â äðóãèõ ãðóïïàõ íå
âñòðå÷àåìîãî ñòðîåíèÿ êîïóëÿòèâíîãî àïïàðàòà (íàïðèìåð, ó ñòðåêîç).

Ïîýòîìó íå óäèâèòåëüíî, ÷òî âîïðîñ îá ýâîëþöèè îïëîäîòâîðåíèÿ ó ÷ëåíèñòîíî-
ãèõ äàæå â ðàáîòàõ, òðàêòóþùèõ ïðîáëåìû ôèëîãåíèè ýòèõ æèâîòíûõ (Snodgrass, 1938;
Ëèâàíîâ, 1955), çàòðàãèâàëñÿ ëèøü âñêîëüçü, áåç ïîäðîáíîãî àíàëèçà.

Ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî ïî÷âà áûëà ñðåäîé ïåðåõîäà îò âîäíîãî ê íàçåìíîìó îá-
ðàçó æèçíè â ïðîöåññå ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ íàçåìíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ, â
÷àñòíîñòè íàñåêîìûõ (Ãèëÿðîâ, 1948, 1949, 1956), îñíîâûâàåòñÿ íà òîì, ÷òî ïî óñëîâè-
ÿì âîäíîãî ðåæèìà ïî÷âà, êàê ñðåäà îáèòàíèÿ, çàíèìàåò êàê áû ïðîìåæóòî÷íîå ïîëî-
æåíèå ìåæäó âîäíîé è âîçäóøíîé ñðåäàìè. Ïî÷âà — òðåõôàçíàÿ ñèñòåìà, è âîçäóõ â
íåé íàñûùåí âîäÿíûì ïàðîì; äåôèöèò âëàæíîñòè âîçäóõà â ïî÷âå íåâåëèê è îãðàíè÷è-
âàåòñÿ ïîâåðõíîñòíûì ãîðèçîíòîì, âîçíèêàÿ òîëüêî ïðè èçìåíåíèÿõ òåìïåðàòóðû, ïðè-
÷åì áûñòðî êîìïåíñèðóåòñÿ çà ñ÷åò ïîäâèæíûõ ôîðì âëàãè, ïîäíèìàþùåéñÿ èç áîëåå
ãëóáîêèõ, âñåãäà íàñûùåííûõ âîäÿíûì ïàðîì ñëîåâ.

Âûøå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ìíîãèå ôèçèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ïî÷âåííûõ ÷ëå-
íèñòîíîãèõ, íàïðèìåð, ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ, ñáëèæàþò èõ ñ îáèòàòåëÿìè âîäîåìîâ.
Ïîýòîìó åñòåñòâåííî, ÷òî è â õàðàêòåðå îñåìåíåíèÿ ïî÷âåííûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ìîæíî
îæèäàòü îñîáåííîñòè, ñáëèæàþùèå èõ ñ âîäíûìè îðãàíèçìàìè. Â õîäàõ è ïîëîñòÿõ
ïî÷âû, áëàãîäàðÿ 100%-íîé îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà, âîçìîæíî ñîõðàíåíèå
æèçíåñïîñîáíîñòè ñïåðìû, ïðåáûâàíèå åå â òå÷åíèå íåêîòîðîãî âðåìåíè â æèäêîì ñî-
ñòîÿíèè, áåç âûñûõàíèÿ. Îäíàêî âûáðàñûâàíèå ñåìåííîé æèäêîñòè íåïîñðåäñòâåííî
âî âíåøíþþ ñðåäó â ïî÷âå äåëàëî áû íåâîçìîæíûì äâèæåíèå ñïåðìàòîçîèäîâ. Áëàãî-
äàðÿ ñèëüíîé: àäñîðáöèîííîé ñïîñîáíîñòè ïî÷âû, æèäêîñòü ñïåðìû áûñòðî áû âñàñû-
âàëàñü, à òàêèå ìåëêèå êëåòêè, êàê ñïåðìàòîçîèäû, àäñîðáèðîâàëèñü áû íà ïîâåðõíîñ-
òè òâåðäûõ ÷àñòèö â ïëåíêàõ âîäû è óòðà÷èâàëè ñïîñîáíîñòü ê ïåðåäâèæåíèþ.

Èçâåñòíî, ÷òî ïî÷âåííûå Protozoa (àìåáû, æãóòèêîâûå, èíôóçîðèè) ïðè íîðìàëü-
íîì óâëàæíåíèè ïî÷âû íàõîäÿòñÿ â íåïîäâèæíîì ñîñòîÿíèè, àäãåçèðîâàííûå ê ïîâåð-
õíîñòè ïî÷âåííûõ ÷àñòèö, ïèòàÿñü â ýòî âðåìÿ òîëüêî òåìè ïèùåâûìè ÷àñòèöàìè, êî-
òîðûå ïîïàäàþò â òó æå ïëåíêó âîäû, â êîòîðîé îíè íàõîäÿòñÿ. Àêòèâíîå ïåðåäâèæå-
íèå ïðîñòåéøèõ â ïî÷âå, à òàêæå, íàïðèìåð, çîîñïîð êàïóñòíîé êèëû (Plasmodiophora

brassicae), ôèêîìèöåòîâ è ò.ä.) âîçìîæíî òîëüêî ïðè ïîëíîì íàñûùåíèè ïî÷âû âîäîé,
ïðè åå çàòîïëåíèè. Íî ñëåäóåò èìåòü â âèäó, ÷òî ïî÷âåííûå ïðîñòåéøèå ÿâëÿþòñÿ íå
ñòîëüêî îáèòàòåëÿìè ïî÷âû, ñêîëüêî òåõ íåáîëüøèõ ñêîïëåíèé âîäû, êîòîðûå â íåé
èìåþòñÿ, ò.å. âñåãäà ÿâëÿþòñÿ îáèòàòåëÿìè âîäîåìîâ, õîòÿ áû è ìèêðîñêîïè÷åñêèõ, ÷òî
è äàåò ìíîãèì ãèäðîáèîëîãàì ïîâîä ðàññìàòðèâàòü ïî÷âåííóþ âëàãó êàê ïðèìåð ñïå-
öèôè÷åñêèõ âîäîåìîâ. À ïî÷âåííûå ÷ëåíèñòîíîãèå ñòàíîâÿòñÿ íåàêòèâíûìè â ïåðèî-
äû çàòîïëåíèÿ ïî÷âû è ïåðåõîäÿò ê àêòèâíîñòè òîëüêî ïîñëå èñ÷åçíîâåíèÿ ñâîáîäíî-
ïîäâèæíîé: ãðàâèòàöèîííîé âëàãè (Cameron, 1913; Ãèëÿðîâ, 1939).

Òàêèì îáðàçîì, âûáðàñûâàíèå íåçàùèùåííîé ñïåðìû íåïîñðåäñòâåííî âî âíåøíþþ
ñðåäó â ïåðèîä àêòèâíîñòè ïî÷âåííûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (êàê ýòî èìååò ìåñòî ó âîäíûõ

1 Â.Í. Áåêëåìèøåâ ðàññìàòðèâàë Annelidea è  Arthropoda íå êàê òèïû, a  êàê ïîäòèïû  òèïà «Articulata» êàê ýòî
äåëàë Êþâüå.
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ôîðì) èñêëþ÷àåò âîçìîæíîñòü äâèæåíèÿ ñïåðìàòîçîèäîâ âñëåäñòâèå íåíàñûùåííîñòè
ïî÷âû âîäîé; òî ñîñòîÿíèå ïî÷âû, ïðè êîòîðîì òåîðåòè÷åñêè ìîæíî áûëî áû äîïóñ-
òèòü äâèæåíèå ñïåðìàòîçîèäîâ, èñêëþ÷àåò àêòèâíîñòü âçðîñëûõ ôîðì ÷ëåíèñòîíîãèõ.
Êðîìå òîãî, íàäî ó÷åñòü èñêëþ÷èòåëüíîå îáèëèå. â ïî÷âå ìèêðîîðãàíèçìîâ, çàðàæåíèå
êîòîðûìè íåçàùèùåííîé ñïåðìû ïðè åå íåïîñðåäñòâåííîì êîíòàêòå ñ ïî÷âîé âåëî áû
òàêæå ê ãèáåëè ñïåðìàòîçîèäîâ.

Â ïî÷âå, îäíàêî, âîçìîæíû ñïîñîáû îñåìåíåíèÿ, ïðîìåæóòî÷íûå ìåæäó íàðóæ-
íûì è âíóòðåííèì. Ñâîåîáðàçíûì ïðèìåðîì ìîæåò ñëóæèòü îïëîäîòâîðåíèå çåìëÿ-
íûõ ÷åðâåé (Lumbricidae).

Âñÿêèé ïðîöåññ îñåìåíåíèÿ è îïëîäîòâîðåíèÿ ó ìíîãîêëåòî÷íûõ ìîæíî ðàññìàò-
ðèâàòü, êàê ïðîòåêàþùèé â äâà ýòàïà: ïåðâûé ýòàï — âûâåäåíèå ñïåðìû èç ãîíàä è
ïîëîâûõ ïðîòîêîâ ìóæñêîé îñîáè, à âòîðîé — ïîïàäàíèå ñïåðìû â íåïîñðåäñòâåííóþ
áëèçîñòü ê ÿéöåêëåòêàì, îáåñïå÷èâàþùåå ñëèÿíèå ãàìåò. ×àùå âñåãî ýòè ýòàïû áûâàþò
ñáëèæåíû âî âðåìåíè, è ñåìåííàÿ æèäêîñòü âûâîäèòñÿ ïðÿìî â âîäó, ãäå íàõîäÿòñÿ
ÿéöà (ïðè íàðóæíîì îñåìåíåíèè), èëè íåïîñðåäñòâåííî â æåíñêèå ïîëîâûå ïóòè (ïðè
âíóòðåííåì).

Ó äîæäåâûõ ÷åðâåé ýòè ýòàïû ÿâíî ðàçãðàíè÷åíû, è âåñü ïðîöåññ ïðîòåêàåò ñëåäó-
þùèì îáðàçîì. Ñíà÷àëà ïðîèñõîäèò êîïóëÿöèÿ, êàê ïðè âíóòðåííåì îïëîäîòâîðåíèè,
è ñïåðìà ïîïàäàåò â ñåìåïðèåìíèêè ïàðòíåðà. Îäíàêî â ñåìåïðèåìíèêàõ ñïåðìà èçî-
ëèðîâàíà îò ïðîòîêîâ æåíñêèõ ãîíàä. Íåñìîòðÿ íà êîïóëÿöèþ, âíóòðåííåãî îïëîäîò-
âîðåíèÿ ó äîæäåâûõ ÷åðâåé íåò. Ñîáñòâåííî îïëîäîòâîðåíèå ïðîèñõîäèò ïîçæå. Æåëå-
çèñòûå êëåòêè ïîÿñêà âûðàáàòûâàþò ìóôòî÷êîîáðàçíîå ñêîïëåíèå ñëèçè, èç êîòîðîãî
÷åðâü âûïîëçàåò. Êîãäà ñëèçü îêàçûâàåòñÿ ïðîòèâ âûâîäíûõ îòâåðñòèé ÿéöåâîäîâ, â
íåå ïîñòóïàþò ÿéöà. Êîãäà çàòåì ìóôòî÷êà ïðîõîäèò íàä âûâîäíûìè îòâåðñòèÿìè ñå-
ìåïðèåìíèêîâ, â ñëèçü ñ ÿéöåêëåòêàìè ïîïàäàþò è ñïåðìàòîçîèäû, ïîëó÷åííûå ïðè
îïëîäîòâîðåíèè îò ïàðòíåðà. Îïëîäîòâîðåíèå ó äîæäåâûõ ÷åðâåé ïðîòåêàåò, òàêèì
îáðàçîì, âíå îðãàíèçìà è ÿâëÿåòñÿ íàðóæíûì, íî ñîâåðøàþùèìñÿ ïîä çàùèòîé îáî-
ëî÷êè êîêîíà, â êîòîðûé ïðåâðàùàåòñÿ ìóôòî÷êà ïîñëå åå ñïîëçàíèÿ ñ òåëà ÷åðâÿ.

Òàêèì îáðàçîì, åñëè ðàññìîòðåòü õîä îïëîäîòâîðåíèÿ äîæäåâîãî ÷åðâÿ, âûäåëÿÿ
îòìå÷åííûå âûøå ýòàïû, åãî ñëåäóåò ïðèçíàòü «âíóòðåííå-íàðóæíûì», òàê êàê ïåðâûé
ýòàï ïðîõîäèò êàê ïðè âíóòðåííåì, à âòîðîé — êàê ïðè íàðóæíîì îïëîäîòâîðåíèè.
Áëàãîäàðÿ ñïåöèôè÷åñêîìó âîäíîìó ðåæèìó ïî÷âû â íåé äëèòåëüíî ìîæåò ñîõðàíÿòü-
ñÿ çàùèùåííàÿ ïîëóïðîíèöàåìîé îáîëî÷êîé æèäêîñòü êîêîíà, â êîòîðîé ïðîèñõîäÿò
îïëîäîòâîðåíèå è ðàçâèòèå ëè÷èíêè ÷åðâÿ, ñõîäíûå ñ òàêîâûìè ïîëèõåò2.

Èíîé è î÷åíü ñâîåîáðàçíûé õàðàêòåð èìååò îñåìåíåíèå ó íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíè-
ñòîíîãèõ, ïðåäñòàâëÿþùèõ îáèòàòåëåé ïî÷âû è ñõîäíûõ â ýêîëîãè÷åñêîì îòíîøåíèè
ñóáñòðàòîâ, èëè, âî âñÿêîì ñëó÷àå òåñíî ñ íåþ ñâÿçàííûõ îáèòàòåëåé ñóøè. Èõ ñïîñîá
îñåìåíåíèÿ, êàê áóäåò íèæå ïîêàçàíî, òàêæå èìååò ïðîìåæóòî÷íûé õàðàêòåð ìåæäó
íàðóæíûì è âíóòðåííèì.

Îáðàç æèçíè, â ÷àñòíîñòè ñïîñîáû îñåìåíåíèÿ, è áèîëîãèÿ ðàçìíîæåíèÿ ïî÷âåí-
íûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ äî ñàìîãî ïîñëåäíåãî âðåìåíè áûëè ïî÷òè íå èçâåñòíû. Íåäîîöå-
íèâàëàñü è ñïåöèôèêà ïî÷âû êàê ñðåäû îáèòàíèÿ. Ýòî è ÿâèëîñü ïðè÷èíîé îòñóòñòâèÿ
÷åòêèõ ïðåäñòàâëåíèé îá ýâîëþöèè òèïîâ îïëîäîòâîðåíèÿ ó íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ,
â òîì ÷èñëå ó íàñåêîìûõ.

Ó ïî÷âåííûõ íèçøèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðè áîëüøîì âàðüèðîâàíèè äåòàëåé îïëîäîò-
âîðåíèå ïðîòåêàåò îäíîòèïíî. Îíà ñëàãàåòñÿ èç äâóõ ýòàïîâ, ïðè÷åì íîñèò «ïðîìåæó-

2 Â ó÷åáíîé ëèòåðàòóðå  ðàñïðîñòðàíåíà íåâåðíàÿ óïðîùåííàÿ  òðàêòîâêà ðàçâèòèÿ  äîæäåâîãî ÷åðâÿ, êîòî-
ðîå ðàññìàòðèâàåòñÿ, êàê íåïðÿìîå (Íàòàëè, 1951; Àáðèêîñîâ è äð., 1949).



329Çàêîíîìåðíîñòè ïðèñïîñîáëåíèÿ æèâîòíûõ ê æèçíè íà ñóøå. Ãëàâà V

òî÷íûé» õàðàêòåð, áóäó÷è íàðóæíûì íà ïåðâîì è âíóòðåííèì íà âòîðîì ýòàïå. Ñõîä-
íûé õàðàêòåð èìååò è ïñåâäîôåðòèëèçàöèÿ, îïèñàííàÿ ó íåêîòîðûõ ýíõèòðåèä, ïåðå-
øåäøèõ ê ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîìó ðàçìíîæåíèþ, ó êîòîðûõ, îäíàêî, ÿéöà ðàçâèâàþòñÿ
òîëüêî ïîñëå ñïàðèâàíèÿ, íå èìåþùåãî ñëåäñòâèåì ñëèÿíèå ãàìåò (Christensen, O’Connor,
1959). Ñïàðèâàíèå èçâåñòíî è äëÿ ðÿäà ìîðñêèõ ïîëèõåò, ïðè÷åì èõ «ïñåâäîêîïóëÿöèÿ»
ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê âòîðè÷íîå óñëîæíåíèå ïîâåäåíèÿ, ïîâûøàþùåå âåðîÿòíîñòü
îïëîäîòâîðåíèÿ ÿèö (Ñâåøíèêîâ, 1959), êàê âòîðè÷íîå óñëîæíåíèå èñõîäíî ïðîñòîãî
íàðóæíîãî îñåìåíåíèÿ3.

ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈÅ Ó ÕÅËÈÖÅÐÎÂÛÕ (CHELICERATA)

Åäèíñòâåííàÿ ñîâðåìåííàÿ ãðóïïà âîäíûõ õåëèöåðîâûõ — ìå÷åõâîñòû (Xiphosura),
îáèòàþùèå â ïðèáðåæíîé çîíå ìîðåé þãî-âîñòî÷íîé Àçèè è Öåíòðàëüíîé Àìåðèêè,
õàðàêòåðèçóåòñÿ òåì, ÷òî ó åå ïðåäñòàâèòåëåé òèïè÷íî íàðóæíîå îïëîäîòâîðåíèå. Ìå-
÷åõâîñòû Limulus â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ âûïîëçàþò èç ìåëêîâîäüÿ íà ïðèáðåæíûé,
ñìà÷èâàåìûé âî âðåìÿ ïðèëèâîâ ïåñîê.

Îòêëàäêà íåîïëîäîòâîðåííûõ ÿèö ñàìêàìè ïðîèñõîäèò â íåãëóáîêèõ âûðûòàõ â
ïåñêå ÿìêàõ; îñåìåíåíèå îòëîæåííûõ ÿèö ïðîèçâîäèòñÿ ñàìöàìè, ïðèêðåïëÿþùèìèñÿ
ê ñïèííîìó ùèòêó ñàìîê (Way, 1957).

Îïëîäîòâîðåíèå íèçøèõ íàçåìíûõ Chelicerata — ñêîðïèîíîâ (Scorpiones) (ãðóï-
ïû, íåñîìíåííî áëèçêîé ê Xiphosura), äîëãî îñòàâàëîñü íå èçâåñòíûì, íåñìîòðÿ íà
õîðîøóþ èçó÷åííîñòü äðóãèõ ñòîðîí èõ áèîëîãèè è äåòàëüíûå îïèñàíèÿ èõ ïîëîâîé
ñèñòåìû. Ñêîðïèîíû îáèòàþò íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû. Ïðåäñòàâëåíèÿ î íèõ êàê î êñåðî-
áèîíòàõ îøèáî÷íû è ñëàãàþòñÿ íà îñíîâàíèè õàðàêòåðèñòèêè ëàíäøàôòîâ, ãäå âñòðå-
÷àþòñÿ íåêîòîðûå âèäû, è áåç ó÷åòà êîíêðåòíûõ óñëîâèé â ìåñòàõ èõ âñòðå÷àåìîñòè.
Êàê è âñå, ñâÿçàííûå ñ ïî÷âîé áåñïîçâîíî÷íûå, ñêîðïèîíû òðåáîâàòåëüíû ê ïîâûøåí-
íîé âëàæíîñòè âîçäóõà, è âèäû, ðàñïðîñòðàíåííûå â ñóõèõ ìåñòíîñòÿõ, îáèòàþò â ðàñ-
ñåëèíàõ ñêàë è ïîä êàìíÿìè — â ïîëîñòÿõ, ãäå âëàæíîñòü âîçäóõà áëèçêà ê íàñûùå-
íèþ. Ìíîãèå æå âèäû, êàê íàïðèìåð, íàø êàâêàçñêèé Euscorpius caucasicus, æèâóò â
ïîäñòèëêå âëàæíûõ ëåñîâ.

Âî âñåõ ñòàðûõ ðóêîâîäñòâàõ ìîæíî âñòðåòèòü óêàçàíèÿ íà òî, ÷òî ó ñêîðïèîíîâ â
îïëîäîòâîðåíèè èãðàþò êàêóþ-òî ðîëü ãðåáåøêè; â áîëåå íîâûõ ðóêîâîäñòâàõ (Grassé,
1949) ïðèâîäÿòñÿ îïèñàíèÿ «èãð» ñïàðèâàþùèõñÿ ñêîðïèîíîâ, íàáëþäàâøèõñÿ åùå Æ.À.
Ôàáðîì, à â íà÷àëå XIX â. — Ìàêêàðó. Îäíàêî ñàìûé ïðîöåññ îïëîäîòâîðåíèÿ áûë íå
èçâåñòåí, è òàêèå çíàòîêè ñêîðïèîíîâ, êàê Æ. Ìèëëî è Ì. Âàøîí (â óïîìÿíóòîì ðóêî-
âîäñòâå Ãðàññý), ñ÷èòàëè íàèáîëåå âåðîÿòíîé êîïóëÿöèþ ñ íåïîñðåäñòâåííûì ââåäåíè-
åì çàêëþ÷åííûõ â ñïåðìàòîôîð ñïåðìàòîçîèäîâ â ãåíèòàëüíîå îòâåðñòèå ñàìêè ñ ïî-
ìîùüþ çà÷àòî÷íîãî, ñîâîêóïèòåëüíîãî îðãàíà4. Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî áðà÷íûå èãðû
ñêîðïèîíîâ äàâíî ïðèâëåêàëè âíèìàíèå ìíîãèõ çîîëîãîâ, ïðîöåññ îïëîäîòâîðåíèÿ ó
íèõ áûë èçó÷åí ñîâñåì íåäàâíî è äåòàëüíî îïèñàí â ðÿäå ðàáîò íåìåöêèõ àâòîðîâ äëÿ
Euscorpius italicus (Angermann, 1955, 1957; Schaller, 1955).

3 Ñðåäè ìîðñêèõ æèâîòíûõ  ñïàðèâàíèå è ñïåðìàòîôîðíîå  îñåìåíåíèå , ïîâûøàþùåå âåðîÿòíîñòü îïëîäîò-
âîðåíèÿ ÿèö,  îñîáåííî âàæíû, êàê ýòî ïîä÷åðêèâàë Ñâåäìàðê (Swedmark, 1959), äëÿ èíòåðñòèöèàëüíî
îáèòàþùèõ  â ìîðñêîì ïåñêå ôîðì, íàïðèìåð. íåêîòîðûõ áðþõîðåñíè÷íûõ (Dactilopodalia), àðõèàííåëèä
(Protodrilus) è ìîëëþñêîâ (Microhedyle). Íåñîìíåííî, ÷òî ðÿä íèçøèõ íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, îáèòàþ-
ùèõ â ïî÷âå, ïðîèçîøåë èìåííî îò èíòåðñòèöèàëüíûõ áåíòè÷åñêèõ ôîðì (Ãèëÿðîâ, 1949; Kühnelt, 1958),
÷òî ïîçâîëÿåò ïîíÿòü ïåðâè÷íîñòü ñïåðìàòîôîðíîãî îñåìåíåíèÿ íèçøèõ  ïî÷âåííûõ àðòðîïîä.

4 Îøèáî÷íîå óêàçàíèå íà «êîïóëÿöèþ» ó ñêîðïèîíîâ, îáû÷íîå â ðàáîòàõ äî 50-õ ãã., ê ñîæàëåíèþ, ïîâòîðå-
íî À.Á. Ëàíãå â III òîìå «Æèçíè æèâîòíûõ» (Ì., èçä-âî «Ïðîñâåùåíèå», 1969, ñòð. 37).



330  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

He îñòàíàâëèâàÿñü íà ïîäðîáíîñòÿõ ïîâåäåíèÿ ñêîðïèîíîâ ïðè ñïàðèâàíèè, â ÷àñ-
òíîñòè íà ïîâåäåíèè ñàìöà, íàïðàâëåííîì íà ïðèâåäåíèå ñàìêè â ñîñòîÿíèå ãîòîâíîñ-
òè ê îïëîäîòâîðåíèþ, óêàæó òîëüêî, ÷òî ñàìåö, äåðæà ñàìêó ïåäèïàëüïàìè çà äèñòàëü-
íûå êîíöû åå ïåäèïàëüï, îòêëàäûâàåò íà ñóáñòðàò ñïåðìàòîôîð. Îòêëàäêà ñïåðìàòîôî-
ðà ïðîòåêàåò ñëåäóþùèì îáðàçîì: ñàìåö áûñòðûì äâèæåíèåì îïóñêàåò çàäíåáðþøèå,
ïðèæèìàåòñÿ âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòüþ ê ñóáñòðàòó, à çàòåì, îùóïûâàÿ ñóáñòðàò ãðå-
áåøêàìè, âûïðÿìëÿÿ çàäíèå íîãè è äóãîîáðàçíî âûãèáàÿ òåëî, âûâîäèò ñïåðìàòîôîð,
èìåþùèé äîâîëüíî ñëîæíîå ñòðîåíèå (ðèñ. 5.1, 1).

Îòëîæèâ ñïåðìàòîôîð, ñàìåö ïðîòàñêèâàåò íàä íèì ñàìêó òàê, ÷òîáû ñïåðìàòîôîð
îêàçàëñÿ ïîä åå ïîëîâûì îòâåðñòèåì. Â ýòî âðåìÿ êðûøêà ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ ñàìêè
îòêðûâàåòñÿ, à åå ãðåáåøêè íàùóïûâàþò ñïåðìàòîôîð (ðèñ. 5.1, 2). Êîãäà ïîëîâîå îò-
âåðñòèå ñàìêè ïðèõîäèòñÿ íàä ñïåðìàòîôîðîì, îíà ðåçêèì äâèæåíèåì âûðûâàåòñÿ îò
ñàìöà. Â ýòîò ìîìåíò êðûøêà ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ ñàìêè öåïëÿåòñÿ çà ñïåðìàòîôîð è
äâà ïàêåòà ñïåðìû âûäàâëèâàþòñÿ â ïðåääâåðèå ìàòêè. Îñòàòîê ñïåðìàòîôîðà ñàìêà
ñúåäàåò.

Ñëåäîâàòåëüíî, ó ñêîðïèîíîâ ïðîöåññ îñåìåíåíèÿ ðàçáèâàåòñÿ íà äâà ýòàïà: 1) âû-
âåäåíèå ñàìöîì ñïåðìàòîôîðà âî âíåøíþþ ñðåäó, êàê ïðè íàðóæíîì îñåìåíåíèè, íà
ñóáñòðàò; 2) ïîñòóïëåíèå ñïåðìû èç îòëîæåííîãî ñïåðìàòîôîðà â ìàòêó ñàìêè, êàê ïðè
âíóòðåííåì. Òàêèì îáðàçîì, ó ñêîðïèîíîâ îñåìåíåíèå «íàðóæíî-âíóòðåííåå» â ïðåä-
ëîæåííîì ìíîþ ïîíèìàíèè ýòîãî òåðìèíà (Ãèëÿðîâ, 1958). Ñëîæíîñòü è ñòðîåíèÿ ñïåð-
ìàòîôîðà, è ïîâåäåíèÿ ñïàðèâàþùèõñÿ ñêîðïèîíîâ ïîêàçûâàåò, ÷òî ó ýòèõ ïàóêîîáðàç-
íûõ íàðóæíî-âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå óñëîæíèëîñü â òå÷åíèå ýâîëþöèè, ÷òî ìî-
æåò áûòü ïîñòàâëåíî â ñâÿçü ñ îòíîñèòåëüíî ñóõèìè óñëîâèÿìè ñðåäû è êðóïíûìè ðàç-
ìåðàìè æèâîòíûõ.

Ïî÷òè îäíîâðåìåííî ñ íàáëþäåíèÿìè íàä îïëîäîòâîðåíèåì Å. italicus è íåçàâèñè-
ìî îò íèõ áûëè ñäåëàíû íàáëþäåíèÿ íàä ñïàðèâàíèåì è äðóãèõ âèäîâ, äàâøèå ñõîäíûå
ðåçóëüòàòû. Â þæíîé Àôðèêå áûëî ïîäðîáíî îïèñàíî îïëîäîòâîðåíèå ó

Ðèñ. 5.1.  (60) Ñïàðèâàíèå ñêîðïèîíîâ Euscorpius italicus: 1 — ñàìåö îòêëàäûâàåò íà çåìëþ ñïåð-
ìàòîôîð; 2 — ñàìåö òàùèò ñàìêó íà ñïåðìàòîôîð (çà÷åðíåí) (ïî: Angermann, 1955).

1

2
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Ðèñ. 5.2. Ñòðîåíèå ñïåðìàòîôîðîâ ðàçíûõ âèäîâ ñêîðïèîíîâ: 1 — Euscorpius italicum; 2 —
Bothriurus bonartensis; 3 — Opisthophthalmus latimanus; 4 — Leiurus quinquestriatus; 5 — Buthotus

judaicus; 6 — Tithyus sp.; 7 — Nebo hierichonticus.

Opisthophthalmus latimanus (Alexander, 1956, 1959). Íà Áëèæíåì Âîñòîêå ñïåðìàòîôî-
ðû è õîä îïëîäîòâîðåíèÿ áûëè èçó÷åíû ó Leiurus quinquestriatus, Buthotus judaicus, Nebo

hierichonticus è Orthochirus innesi (Shulov, 1956; Shulov et Amitai, 1958a, â; 1960). Â
Þæíîé Àìåðèêå ñïàðèâàíèå ñêîðïèîíîâ Bothriurus bonariensis èçó÷àëè â Óðóãâàå
(Zolessi, 1956), a Tithyus sp.— â Áðàçèëèè (Âückherl, 1956). Âûÿñíèëîñü, ÷òî âî âñåõ
ñëó÷àÿõ ñïàðèâàíèå ïðîèñõîäèò â ïðèíöèïå òàê æå, êàê îïèñàíî âûøå, îòëè÷èÿ â ïîâå-
äåíèè ñâîäÿòñÿ ê äåòàëÿì, íàïðèìåð, ó Nebo hierichonticus îáà ïàðòíåðà íå òîëüêî óäåð-
æèâàþò äðóã äðóãà ïåäèïàëüïàìè, íî è ñîïðèêàñàþòñÿ õåëèöåðàìè; ó Tithyus, ó êîòî-
ðûõ ñàìöû çàìåòíî êðóïíåå, ÷åì ñàìêè, ñàìåö ïåðåä îòêëàäêîé ñïåðìàòîôîðà êîðìèò
ñàìêó îòðûãèâàåìîé ïèùåé è ò.ï. Îòëè÷íî âî ìíîãèõ äåòàëÿõ è ñòðîåíèå ñïåðìàòîôî-
ðîâ ó ðàçíûõ âèäîâ (ðèñ. 5.2). Ïî ìíåíèþ Øóëîâà è Àìèòàè, ñòðóêòóðà ñïåðìàòîôîðà
îòðàæàåò ñòðîåíèå òàê íàçûâàåìîãî ïàðàêñèàëüíîãî îðãàíà, áóäó÷è åãî «îòïå÷àòêîì».
Ïàðàêñèàëüíûé îðãàí, ïî Å.Í. Ïàâëîâñêîìó (Pavlovsky, 1912), îòëè÷àåòñÿ áîëüøèì
ðàçíîîáðàçèåì ñòðîåíèÿ, ñïåöèôè÷åñêèì äëÿ ðàçíûõ âèäîâ, ÷òî äàæå ïîçâîëÿåò èñ-
ïîëüçîâàòü ïðèçíàêè åãî ñòðîåíèÿ äëÿ ñèñòåìàòèêè.

Îòðÿä æãóòîíîãèõ (Uropygi), ïî ìíåíèþ íåêîòîðûõ ìîðôîëîãîâ (Snodgrass, 1952),
âêëþ÷àåò ôîðìû äàæå áîëåå ïðèìèòèâíûå, ÷åì ñêîðïèîíû. Ñòàðûå êîñâåííûå äàííûå
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Ðèñ. 5.3. Òåëèôîíû (Thelyphonus sepiaris) â ïå-
ðèîä ðàçìíîæåíèÿ (ïî: Graveley, 1915).

â ñâåòå íàáëþäåíèé íàä ñêîðïèîíàìè ïî-
çâîëÿþò çàêëþ÷èòü, ÷òî è ó æãóòîíîãèõ
îïëîäîòâîðåíèå íàðóæíî-âíóòðåííåå, òàê
êàê íàáëþäàëîñü, ÷òî â ïåðèîä ñïàðèâà-
íèÿ ó Thelyphonus sepiaris ñàìåö òàùèò
ñàìêó, ñõâàòèâ åå ïåäèïàëüïàìè çà ïåðå-
äíèå íîãè (Graveley, 1915), ÷òî íàïîìèíà-
åò ïîâåäåíèå ñêîðïèîíîâ è ëîæíîñêîðïè-
îíîâ (ðèñ. 5.3.).

Ïðîöåññ îñåìåíåíèÿ áûë ïðîñëåæåí ó
òåëèôîíèä ëèøü íåäàâíî íà Thelyphonus
caudatus ñ î-âà ßâà. Ó ýòîãî âèäà ñïàðèâà-
íèå íà÷èíàåòñÿ ñ òîãî, ÷òî ñàìåö, èäóùèé
íàâñòðå÷ó ñàìêå, ñõâàòûâàåò ïåäèïàëüïà-
ìè è õåëèöåðàìè åå îñÿçàòåëüíûå íîãè, ïî-
ñòóêèâàÿ ñâîèìè îñÿçàòåëüíûìè íîãàìè ïî
ïðîñîìå è ïåäèïàëüïàì ñàìêè. Çàòåì ïî-
ëîæåíèå ìåíÿåòñÿ, ñàìåö ñòàíîâèòñÿ âïå-
ðåäè ñàìêè, îáåðíóâøèñü ê íåé õâîñòîâûì
êîíöîì, íå äåðæà åå ïåäèïàëüïàìè, óäåð-
æèâàÿ åå îñÿçàòåëüíûå íîãè òîëüêî õåëè-
öåðàìè, à ñàìêà äåðæèòñÿ ïåäèïàëüïàìè çà
îïèñòîñîìó ñàìöà. Â òàêîì ïîëîæåíèè ñà-
ìåö, ïðèæèìàÿ îïèñòîñîìó ê ïîâåðõíîñòè
ïî÷âû, îòêëàäûâàåò íà ñóáñòðàò ñïåðìàòî-
ôîð; ïàðà äâèãàåòñÿ äàëüøå âïåðåä è ñàì-
êà, êîãäà ùåëü åå ãîíîïîðà îêàçûâàåòñÿ íàä
ñïåðìàòîôî- ðîì, çàõâàòûâàåò êðþê ñïåð-

ìàòîôîðà ïîëîâûì îòâåðñòèåì (Klingel, 1962). È ó êàðëèêîâûõ Uropygi ñåìåéñòâà
Schizomidae (Trithyreus sturmi), ðàñïðîñòðàíåííûõ â ãîðàõ Êîëóìáèè, ñàìêà, ïðèâåäåííàÿ
ñàìöîì â ñîñòîÿíèå âîçáóæäåíèÿ, ñõâàòûâàåò åãî ïåäèïàëüïàìè çà îòðîñòîê áðþøêà, ïîñëå
÷åãî ñàìåö òàùèò åå çà ñîáîþ, îòêëàäûâàÿ íà ñóáñòðàò ñëîæíî óñòðîåííûé ñïåðìàòîôîð,
íàïîìèíàþùèé ñïåðìàòîôîð ñêîðïèîíîâ (ðèñ. 5.4). Êîãäà ñàìêà ïðîõîäèò íàä ñïåðìàòî-
ôîðîì, âåðøèíà åãî çàöåïëÿåòñÿ çà îïèñòîñîìó ñàìêè è îòãèáàåòñÿ, à âûñòóïàþùàÿ èç
êàïñóëû ñïåðìàòîôîðà êàïëÿ ñïåðìû ïðèëèïàåò ñíàðóæè ê ãåíèòàëüíûì ñòåðíèòàì ñàì-
êè (Klingel, 1962).

Ó ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà Amblypygi (íåðåäêî îáúåäèíÿâøèõñÿ ñ Uropygi â åäèíûé
îòðÿä Pedipalpi), îñåìåíåíèå ïðîñëåæåíî íà Sarax sarawkensis, ðàñïðîñòðàíåííîì íà ï-
îâå. Ìàëàêêà (Klingel, 1962). Ïðè ñïàðèâàíèè ýòèõ ôîðì íåò òåñíîãî êîíòàêòà ìåæäó
ïàðòíåðàìè. Íà÷àëà ñàìåö è ñàìêà ïîñòóêèâàþò äðóã äðóãà îñÿçàòåëüíûìè íîãàìè, ïîñëå
÷åãî ñàìåö îòâîðà÷èâàåòñÿ îò ñàìêè, ïðîòÿãèâàÿ åé âûòÿíóòûå íàçàä îñÿçàòåëüíûå íîãè.
Äâèãàÿñü â ýòîì ïîëîæåíèè ðûâêàìè âçàä è âïåðåä, ñàìåö îùóïûâàåò îïèñòîñîìîé
ñóáñòðàò è îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð. Ïîñëå ýòîãî ñàìåö îáîðà÷èâàåòñÿ ê ñàìêå, âûòÿ-
íóâ ïî íàïðàâëåíèþ ê íåé îñÿçàòåëüíûå íîãè, ñîâåðøàþùèå äðîæàòåëüíûå äâèæåíèÿ.
Ñïåðìàòîôîð ïðè ýòîì íàõîäèòñÿ ïåðåä ñàìöîì, ìåæäó åãî îñÿçàòåëüíûì» íîãàìè (ðèñ.
5.5). Â îòâåò íà ïîñòóêèâàíèå îñÿçàòåëüíûìè íîãàìè ñàìöà ïî åå îñÿçàòåëüíûì íîãàì
ñàìêà íàïðàâëÿåòñÿ ê ìåäëåííî îòñòóïàþùåìó ñàìöó, ïîêà íå îêàçûâàåòñÿ íàä ñïåðìà-
òîôîðîì, êîòîðûé è çàõâàòûâàåò ãåíèòàëüíûì îòâåðñòèåì. Â ïðèíöèïå ñõîäíî îïëî-
äîòâîðåíèå ó Damon variegatus è Admetus barbadensis (Alexander,1902).
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Äëÿ ëîæíîñêîðïèîíîâ (Pseudoscorpiones) îñåìåíåíèå âûäåëÿåìîãî ìíîþ «íàðóæ-
íî-âíóòðåííåãî òèïà» (Ãèëÿðîâ, 1958) ñ îòêëàäêîé ñïåðìàòîôîðà íà ñóáñòðàò è ïîñëå-
äóþùèì ïðîòàñêèâàíèåì íàä íèì ñàìêè, ò. å. ïðîòåêàþùåå ïî òàêîìó æå òèïó, êàê ó
ñêîðïèîíîâ è æãóòîíîãèõ, áûëî îïèñàíî ðàíü-
øå, ÷åì äëÿ äðóãèõ õåëèöåðîâûõ. Èìåííî òàê îíî
ïðîòåêàåò ó Dactylochelier (Kew, 1912) è Chelifer

(ðèñ. 5.6) (Vachon, 1938).
Íåäàâíî Âåéãîëüäò (Weygoldt, 1966, à-d)

îïóáëèêîâàë èòîãè íàáëþäåíèé ïî áèîëîãèè ðàç-
ìíîæåíèÿ ìíîãèõ âèäîâ ëîæíîñêîðïèîíîâ, îò-
íîñÿùèõñÿ ê ðàçíûì ñåìåéñòâàì, â ðåçóëüòàòå
êîòîðûõ âûÿñíèëîñü,÷òî èõ ïîâåäåíèå ïðè
ðàçìíîæåíèè íåîäèíàêîâî, õîòÿ âñå îíè õàðàê-
òåðèçóþòñÿ òåì, ÷òî ñàìöû îòêëàäûâàþò ñïåð-
ìàòîôîðû. Ñàìåö Chthonius tetrachelatus îòêëà-
äûâàåò ñïåðìàòîôîð îáû÷íî â íî÷íîå âðåìÿ (êîã-
äà ìåíåå îïàñíî âûñûõàíèå), ñòàëêèâàÿ íàõîäÿ-
ùèåñÿ ðÿäîì ñòàðûå. Ñïåðìàòîôîðû ó Chthonius

ïðåäñòàâëÿþò íåçàùèùåííûå êàïëè ñïåðìû íà
ñòåáåëüêå. Ñõîäíî ïðîõîäèò îòêëàäêà ñïåðìàòî-
ôîðîâ è ó Neobisium (ðèñ. 5.7), íî ó ýòîãî ðîäà
ñàìöû íå âñåãäà ðàçðóøàþò ñâîè ñòàðûå ñïåð-
ìàòîôîðû. Ó ýòèõ îáèòàþùèõ â ëåñíîé ïîäñòèë-
êå ëîæíîñêîðïèîíîâ îòêëàäêà ñïåðìàòîôîðîâ
ïðîèñõîäèò è â îòñóòñòâèå ñàìêè.

Íåñêîëüêî àáåððàíòíûé õàðàêòåð èìååò îï-
ëîäîòâîðåíèå ó àìåðèêàíñêîãî âèäà Serianus sp.

Ðèñ. 5.5. Ñàìåö Sarax sarawakensis è îò-
ëîæåííûé èì ñïåðìàòîôîð (ñï.) (ïî:
Klingel, 1962).

Ðèñ. 5.4. Ñïàðèâàíèå æãóòîíîãîãî Trithyreus sturmi: 1 — ñàìêà äåðæèòñÿ õåëèöåðàìè çà õâîñòî-
âîé áóãîðîê ñàìöà, îòêëàäûâàþùåãî íà ñóáñòðàò ñïåðìàòîôîð; 2 — ñï. – ñïåðìàòîôîð, âèä ñáî-
êó (ïî: Sturm, 1958).

1

2



334  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû

(Olpiidae) (ðèñ. 5.8). Ó ýòîãî âèäà îòêëàäêà ñïåðìàòîôîðà ñàìöîì ïðîèñõîäèò òîëüêî
ïðè âñòðå÷å ñ ñàìêîé. Âñòðåòèâøèñü ñ ñàìêîé, ñàìåö íåñêîëüêî ðàç îùóïûâàåò åå ïåäè-
ïàëüïàìè, çàòåì îòõîäèò îò íåå, îòêëàäûâàåò ñòåáåëü÷àòûé ñïåðìàòîôîð è çàòåì ïðÿ-
äåò ïàóòèííûé õîä, ñóæàþùèéñÿ ïî íàïðàâëåíèþ ê ñïåðìàòîôîðó. Íàïðàâëåíèå õîäà
îáåñïå÷èâàåò ïîäõîä ñàìêè ê èìåþùåìó èçîãíóòóþ íîæêó ñïåðìàòîôîðó ñî ñòîðîíû,
îáåñïå÷èâàþùåé íàèáîëåå óñïåøíîå ïîñòóïëåíèå ñïåðìû â ãîíîïîð. Ñàìêà äâèãàåòñÿ
ïî õîäó, è ïðè ïðîõîæäåíèè åå ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ íàä êàïñóëîé ñïåðìàòîôîðà îáîëî÷-

Ðèñ. 5.6. Ñïåðìàòîôîðíîå îïëîäîòâîðåíèå ëîæíîñêîðïèîíà Chelifer cancroides (ñàìåö çà÷åðíåí,
ñàìêà áåëàÿ): 1–3 — ñàìåö, âñòðåòèâøèñü ñ ñàìêîé, îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð; 4 — îòõîäèò îò
ñïåðìàòîôîðà; 5 — âèáðèðóåò êîíå÷íîñòÿìè; 6 — ñàìêà ïðèáëèæàåòñÿ ê ñïåðìàòîôîðó, ñàäÿñü
íà íåãî ãîíîïîðîì; 7 — ñàìåö ñõâàòûâàåò ñàìêó è òàùèò íà ñåáÿ; 8 — îïîðîæíåííûé ñïåðìàòî-
ôîð îñòàåòñÿ íà ñóáñòðàòå; 9 — ñòðîåíèå ñïåðìàòîôîðà (ïî: Vachon, 1938).
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Ðèñ. 5.7. Ñàìêà Neobisium ïðèáëèæàåòñÿ ê ñïåðìàòîôîðó (1) è çàõâàòûâàåò åãî ãîíîïîðîì (2) (ïî:
Weygoldt, 1966).

êà ñïåðìàòîôîðà ëîïàåòñÿ ïðè ñîïðèêîñíîâåíèè ñ ãîíîïîðíîé æèäêîñòüþ, è ñïåðìàòî-
çîèäû ïîïàäàþò â æåíñêèå ïîëîâûå ïðîòîêè (Weygoldt, 1966).

Íàïðàâëåíèå ñàìêè ê ñïåðìàòîôîðó ñ ïîìîùüþ øåëêîâîé íèòè, âûäåëÿåìîé ñàì-
öîì, äëÿ õåëèöåðîâûõ íåîáû÷íî, íî èçâåñòíî äëÿ õèëîïîä, êèñòåõâîñòîâ è ÷åøóéíèö.
Íàïðàâëÿþùàÿ ïàóòèíà âûäåëÿåòñÿ ó ñàìöîâ Serianus ñòåíêàìè ýíòîäåðìàëüíîé ðåê-
òàëüíîé êàìåðû. Ó Cheiridium, îáèòàþùèõ â ùåëÿõ ñòàðîé äðåâåñèíû, ñàìöû îòêëà-
äûâàþò ñïåðìàòîôîðû òîëüêî â ïðèñóòñòâèè ñàìîê. Ñòàðûå ñïåðìàòîôîðû (îòëîæåí-
íûå ðàíåå, ÷åì 15 ìèí. íàçàä) ñàìöû óíè÷òîæàþò ïåäèïàëüïàìè. Ó æèâóùèõ ïîä êîðîé
Apocheiridium ÷åðåç ÷àñ ïîñëå âñòðå÷è ñ ñàìöîì ñàìêà íà÷èíàåò îòêëàäûâàòü ÿéöà. Ó
Chernes, òîæå æèâóùèõ ïîä êîðîé, ñàìåö õâàòàåò ñàìêó ïåäèïàëüïàìè çà ïåäèïàëüïû è
ñïåðâà òÿíåò íà ñåáÿ èëè çà ñîáîé, çàòåì îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð è òàùèò íà íåãî
ñàìêó, êîòîðàÿ åãî ïîäáèðàåò ãîíîïîðîì (ðèñ. 5.9). Ó Chernes îòëîæåííûé ñïåðìàòî-
ôîð, åñëè åãî ñðàçó íå ïîäõâàòèò ñàìêà, áûñòðî ïàäàåò.

Ñõîäíî ïðîòåêàåò ñïàðèâàíèå ó îáèòàþùåãî â íîðàõ Lasiochernes pilosus è ó îáèòà-
þùèõ ïîä êîðîé Dendrochernes cyrtius. Ó Dynocheirus timidus â ïðèíöèïå ïîâåäåíèå
ñõîäíî, îòëè÷àÿñü â äåòàëÿõ êîíòàêòà ïåäèïàëüï ñàìöà ñ òóëîâèùåì è êîíå÷íîñòÿìè
ñàìêè (Weygoldt, 1966b). Ó Dactylochelifer latreillei, îáèòàþùèõ íà ñóõèõ ïåñ÷àíûõ äþ-
íàõ, ñàìåö ïîäõîäèò ê íåïîäâèæíîé ñàìêå è ïîñëå ðÿäà òîêóþùèõ äâèæåíèé, ïÿòÿñü,
îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð, íàâñòðå÷ó êîòîðîìó íà÷èíàåò äâèãàòüñÿ ñàìêà; òîãäà ñàìåö
õâàòàåò åå çà ïåäèïàëüïû è òàùèò íà ñïåðìàòîôîð (ðèñ. 5.10.). Òàêèì îáðàçîì, ïîâåäå-
íèå ïðè ñïàðèâàíèè — ïðèçíàê, õàðàêòåðíûé äëÿ ðàçíûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï ëîæ-
íîñêîðïèîíîâ, ïðè÷åì ìîæíî ïðîñëåäèòü âñå ïåðåõîäû îò áîëåå ïðîñòîãî ïîâåäåíèÿ
ïðè íàðóæíî-âíóòðåííåì îïëîäîòâîðåíèè ó áîëåå ïðèìèòèâíûõ ôîðì, îáèòàþùèõ â
áîëåå âëàæíûõ óñëîâèÿõ, ê ñëîæíûì ôîðìàì ïîâåäåíèÿ ñî ñïàðèâàíèåì, ñîêðàùàþ-
ùèì ïåðèîä ïðåáûâàíèÿ ñïåðìàòîôîðà âî âíåøíåé ñðåäå ó áîëåå êñåðîôèëüíûõ ôîðì.

×òî èìåííî òàêîâ áûë ïóòü ýâîëþöèè îñåìåíåíèÿ ó íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (Ãè-
ëÿðîâ, 1958, 1962), à íå îáðàòíûé — îò ñïàðèâàíèÿ ê îòêëàäêå ñïåðìàòîôîðà â îòñóò-
ñòâèå ñàìêè (Schaller, 1954, 1958), ïîêàçûâàåò ñîîòâåòñòâèå ìåæäó óñòàíîâëåííûìè ïî
ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì ôèëîãåíåòè÷åñêèìè ñâÿçÿìè è îñîáåííîñòÿìè îñåìåíå-
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Ðèñ. 5.8. Îïëîäîòâîðåíèå ó Serianus: 1, 2 — îòêëàäêà ñàìöîì ñïåðìàòîôîðà; 3 — ñàìåö íà÷èíàåò
ïëåñòè âîêðóã ñïåðìàòîôîðà ïàóòèííûé íàâåñ; 4, 5, 6 — ñàìêà, âñòðåòèâ íàâåñ, ïðîõîäèò ïîä
íèì è çàõâàòûâàåò ñïåðìàòîôîð; 7 — ñòðîåíèå ñïåðìàòîôîðà (ïî: Weygoldt, 1966).
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Ðèñ. 5.9.Îñåìåíåíèå Chernes cimicoides: 1 — ñàìåö (ñïðàâà) îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð; 2 —  ñà-
ìåö îòõîäèò íàçàä è òàùèò ñàìêó íà ñïåðìàòîôîð; 3 — ñàìêà ïîäáèðàåò ñïåðìàòîôîð (ïî: Weygoldt,
1966).

Ðèñ. 5.10. Ïîâåäåíèå Dactylochelifer cancroides (1–4) ïðè ñïåðìàòîôîðíîì îïëîäîòâîðåíèè; ñï.
— ñïåðìàòîôîð.
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Ðèñ. 5.11. Ôèëîãåíåòè÷åñêèå îòíîøåíèÿ è ñïîñîáû îñåìåíåíèÿ Pseudoscorpiones.

Ðèñ. 5.12. Ñîëüïóãè. 1 — îáùèé âèä Galeodes; 2–4 — õåëèöåðû ñàìöîâ ñîëüïóã: 2 — Galeodes; 3
— Hexisopus, 4 — Daesia (èç Savory, 1964).
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íèÿ ó ëîæíîñêîðïèîíîâ (ðèñ. 5.11). Áîëåå, ïðèìèòèâíûì ãðóïïàì ëîæíîñêîðïèîíîâ
ñâîéñòâåííî íàðóæíî-âíóòðåííåå îñåìåíåíèå áåç ñïàðèâàíèÿ è áîëåå ïðîñòîå ñòðîå-
íèå ñïåðìàòîôîðîâ.

Ó ñîëüïóã (Solifuga) íàáëþäàåòñÿ òåíäåíöèÿ ê ñîêðàùåíèþ ïðåáûâàíèÿ ñïåðìû
(ñïåðìàòîôîðà) âíå ïîëîâûõ ïðîòîêîâ. Ó Galeodes caspius â Ñðåäíåé Àçèè ñàìåö ïðè
ñïàðèâàíèè ïîãëàæèâàåò ñàìêó ïåäèïàëüïàìè, äîâîäÿ åå äî ëåòàðãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ.
Ïîñëå ýòîãî îí õâàòàåò åå õåëèöåðàìè, ïåäèïàëüïàìè è íîãàìè è íåïîäâèæíóþ îòòàñêè-
âàåò è ïîâîðà÷èâàåò íàáîê. Çàòåì ñàìåö ìàññèðóåò íåêîòîðîå âðåìÿ áðþøêî ñàìêè,
ðàçäâèãàåò õåëèöåðàìè åå ïîëîâîå îòâåðñòèå è â ýòî æå âðåìÿ ïîäíèìàåò áðþøêî è
âûáðàñûâàåò íà çåìëþ ñïåðìàòîôîð. Ñïåðìàòîôîð îí òîò÷àñ ñõâàòûâàåò õåëèöåðàìè è
çàñîâûâàåò â ïîëîâîå îòâåðñòèå ñàìêè. Ïîñëå ýòîãî ñàìåö õåëèöåðàìè çàæèìàåò êðàÿ
ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ ñàìêè è ÷åðåç íåñêîëüêî ìãíîâåíèé ñïàñàåòñÿ áåãñòâîì, òàê êàê
âûøåäøàÿ èç ëåòàðãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ ñàìêà íåðåäêî ïîåäàåò ñàìöà. Ó ñàìöîâ ñîëüïóã
õåëèöåðû îòëè÷àþòñÿ îò ñàìîê ðàçâèòèåì îñÿçàòåëüíîãî ïðèäàòêà («flagellum» — ðèñ.
5.12), ñâÿçàííûì ñ ïåðåíîñîì ñïåðìàòîôîðà. Ýòè ñòàðûå íàáëþäåíèÿ (Heymons, 1902)
äîëãîå âðåìÿ íèêòî íå ïîâòîðÿë, íî íåäàâíî îíè áûëè ïîäòâåðæäåíû íà Galeodes

sulfuripes íà Áëèæíåì Âîñòîêå (Amitai, Levy, Shulov, 1962) è íà î÷åíü êðóïíîì âèäå
Galeodes granti â Ñóäàíå (Cloudsley-Thompson, 1967). Îòìå÷åíû ðàçëè÷èÿ ïîâåäåíèÿ â
äåòàëÿõ — ó G. sulfuripes ñàìêà âïàäàåò â ëåòàðãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå íå ïîñëå ïîãëàæèâà-
íèÿ áðþøêà, à ïîñëå ñîïðèêîñíîâåíèÿ ïåäèïàëüï ïàðòíåðîâ, à ó G. granti ñàìêà ïðè-
ïîäíèìàåò áðþøêî â îòâåò íà ïðèêîñíîâåíèå ïåäèïàëüï. Íî òå÷åíèå ïðîöåññà îñåìå-
íåíèÿ îäèíàêîâî ó âñåõ òðåõ âèäîâ — ó íèõ ïàêåòû ñî ñïåðìîé íå ïðèêðåïëÿþòñÿ ê
ñóáñòðàòó, à òîò÷àñ ïîäõâàòûâàþòñÿ ñ íåãî ñàìöîì è ââîäÿòñÿ â ïîëîâîå îòâåðñòèå ñàì-
êè5.

Ýòîò òèï îñåìåíåíèÿ ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ýòàï ïåðåõîäà ê ôèçèîëîãè÷åñêè
âíóòðåííåìó îïëîäîòâîðåíèþ, õîòÿ ïî ñóùåñòâó ýòî âàðèàíò òèïè÷íî íàðóæíî-âíóò-
ðåííåãî, îñëîæíåííîãî ïåðåíîñîì ñïåðìàòîôîðà ê ïîëîâîìó îòâåðñòèþ ñàìêè, îñóùå-
ñòâëÿåìîãî ñ ïîìîùüþ êîíå÷íîñòåé, íå ñâÿçàííûõ ñ åãî ãîíîïîðîì. Ñëåäû íàðóæíîãî
îïëîäîòâîðåíèÿ ñîõðàíÿþòñÿ (ñïåðìà âûâîäèòñÿ âî âíåøíþþ ñðåäó), íî ââåäåíèå ñïåð-
ìû â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè îñóùåñòâëÿåòñÿ ñàìöîì, êàê ïðè ôèçèîëîãè÷åñêè âíóò-
ðåííåì. Ïëîõî èçó÷åíû Ricinulei, ïðåäñòàâèòåëè êîòîðûõ ðàñïðîñòðàíåíû, â Çàïàäíîé
Àôðèêå è Àìåðèêå îò Òåõàñà äî
Àìàçîíêè. Îäíàêî èçâåñòíî, ÷òî
ó ñàìöîâ Ricinulei òðåòüÿ ïàðà
íîã ñëóæèò ãîíîïîäèÿìè, ò. å.
êîïóëÿòèâíûì îðãàíîì. Ñòðîå-
íèå ðàñøèðåííûõ áàçèòàðçóñà è
äâóõ ïåðâûõ ÷ëåíèêîâ ëàïêè
ñàìöà (ðèñ. 5.13) ïîêàçûâàåò, ÷òî
ýòîò àïïàðàò ìîæåò ñëóæèòü
òîëüêî äëÿ ïåðåíîñà ñïåðìàòî-
ôîðîâ, íî íå æèäêîé ñïåðìû.

Âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå
íàñòîÿùèõ ïàóêîâ (Araneina)
ëåãêî ïîíÿòü, êàê äàëüíåéøóþ

5 Ïî íàáëþäåíèÿì Ìóìû (Muma, 1966), â ïðèíöèïå ñõîäíî ïðîòåêàåò êîïóëÿöèÿ è ó òðåõ ñåâåðîàìåðèêàíñ-
êèõ ñîëüïóã ðîäà Eremobates. Ó ýòèõ ñîëüïóã ñàìêà ïðèïîäíèìàåò ïåðåäíèå íîãè è ïåäèïàëüïû ïåðåä òåì,
êàê ïðîèñõîäèò îñåìåíåíèå.

Ðèñ. 5.13. Ãîíîïîäèé ñàìöà  Ricinoides  feae Hans. (ïî:
Grasse, 1949).
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Ðèñ. 5.14. Îïëîäîòâîðåíèå ïàóêà Scytodes: 1 — ñàìåö íàïîëíÿåò ñïåðìîé ðåçåðâóàð; 2 — ïåäè-
ïàëüïà ñàìöà ñ ðåçåðâóàðîì äëÿ ñïåðìû; 3 — ñïàðèâàíèå (ïî:  Schaller, 1962).

ýâîëþöèþ â íàïðàâëåíèè èñêëþ÷åíèÿ ïðåáûâàíèÿ ñïåðìû âî âíåøíåé ñðåäå, ñâÿçàí-
íóþ ñ ïðèñïîñîáëåíèåì ê æèçíè â âîçäóøíîé ñðåäå, â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè. Ó
ïàóêîâ, â îòëè÷èå îò ñîëüïóã è ðèöèíóëåé, ñïåðìà ïåðåíîñèòñÿ â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàì-
êè ïåäèïàëüïàìè, èìåþùèìè ó ñàìöîâ ñïåöèàëüíûå ïðèäàòêè ó îñíîâàíèÿ òàðçàëüíî-
ãî ÷ëåíèêà (íàïðèìåð, ó Segestria) èëè ó âåðøèíû (íàïðèìåð, ó ïàóêîâ-ïòèöååäîâ). Â
ïðîñòåéøåì ñëó÷àå òàêèå ñîâîêóïèòåëüíûå âûðîñòû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ñíàáæåííûé
îòðîñòêîì ëóêîâèöåîáðàçíûé ïðèäàòîê, âíóòðè êîòîðîãî íàõîäèòñÿ ñïèðàëüíî èçâèâà-
þùèéñÿ ðåçåðâóàð äëÿ ñåìåííîé æèäêîñòè (ðèñ. 5.14, 2). Âî âðåìÿ ðàçìíîæåíèÿ ñàìåö
îáû÷íî îòêëàäûâàåò êàïëþ ñåìåííîé æèäêîñòè íà ïàóòèíó (ðèñ. 5.14, 1), â êîòîðîé
æèâåò, èëè íà ñïåöèàëüíî ñïëåòàåìûé ãîðèçîíòàëüíûé ïàóòèííûé ãàìàê. Ïðèäàòîê ñ
ðåçåðâóàðîì ïîãðóæàåòñÿ â êàïëþ ñïåðìû, îòëàãàåìóþ íà íèæíåé ñòîðîíå ãàìàêà, ïðî-
ñà÷èâàþùóþñÿ ÷åðåç ïàóòèíó èëè äðóãèì êàêèì-ëèáî ñïîñîáîì (Èâàíîâ, 1965); çàòåì
ñàìåö ïðèáëèæàåòñÿ ê ñàìêå îñîáûìè òåëîäâèæåíèÿìè, õàðàêòåðíûìè äëÿ ïîâåäåíèÿ
êàæäîãî âèäà, ïðèâîäèò åå â ñîñòîÿíèå ãîòîâíîñòè ê ïðèíÿòèþ ñïåðìû è, ââîäÿ îäèí
èëè îáà ïðèäàòêà ïåäèïàëüï â åå ïîëîâîå îòâåðñòèå, ïðîèçâîäèò âíóòðåííåå îñåìåíå-
íèå (ðèñ. 5.14, 3). Òàêèì îáðàçîì, ó ïàóêîâ ïðåáûâàíèå ñïåðìû âíå ïîëîñòåé ñïàðèâàþ-
ùèõñÿ îñîáåé (ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìöà, ðåçåðâóàð ïåäèïàëüö ñàìöà, ïîëîâûå ïðîòîêè
ñàìêè) ñîêðàùåíî äî î÷åíü êîðîòêîãî ïðîìåæóòêà âðåìåíè ìåæäó âûïóñêàíèåì êàïëè
ñïåðìû è âñàñûâàíèåì åå â ïåäèïàëüïàëüíûé ðåçåðâóàð. Ó íåêîòîðûõ ïàóêîâ (Segestria)
ñàìåö íàáèðàåò ñïåðìó â ðåçåðâóàð ïåäèïàëüïà íåïîñðåäñòâåííî èç ïîëîâîãî îòâåð-
ñòèÿ (Gerhardt, Kaestner, 1938). Â òàêîì ñëó÷àå ó ïàóêîâ îñåìåíåíèå ñòàíîâèòñÿ ôèçèî-
ëîãè÷åñêè àáñîëþòíî âíóòðåííèì, âîçíèêøèì íà îñíîâå íàðóæíî-âíóòðåííåãî, ñâîé-
ñòâåííîãî ñâÿçàííûì ñ ïî÷âîé ïàóêîîáðàçíûì. Âîçìîæíî, êàê ýòî ïðèíèìàþò ìíîãèå
èññëåäîâàòåëè (Alexander, Ever, 1957), ÷òî ó ïðåäêîâ ïàóêîâ îñåìåíåíèþ ïåäèïàëüïà-
ìè ôèëîãåíåòè÷åñêè ïðåäøåñòâîâàë ïåðåíîñ ñïåðìû õåëèöåðàìè, êàê ó ñîëüïóã; íà-
ïðèìåð ó ñàìöîâ Pholcus êàïëÿ ñåìåííîé æèäêîñòè ñïåðâà íàõîäèòñÿ ìåæäó õåëèöåðà-
ìè è ëèøü çàòåì â íåå ïîãðóæàþòñÿ ïåäèïàëüïû.

Â ðàññìîòðåííîì ðÿäó õåëèöåðîâûõ õîðîøî ïðîñëåæèâàþòñÿ èçìåíåíèÿ õàðàêòåðà
îïëîäîòâîðåíèÿ ïðè ïåðåõîäå ê îáèòàíèþ íà ñóøå, îòðàæàþùèå ýêîëîãè÷åñêèé àñïåêò
ôèëîãåíåçà ýòîãî ïîäòèïà. Ïðè âîäíîì îáðàçå æèçíè îïëîäîòâîðåíèå ó ïðåäêîâ ïàóêîîá-
ðàçíûõ áûëî íàðóæíûì (êàê ó ìå÷åõâîñòîâ); ïðè ïåðåõîäå ê æèçíè â ïî÷âå, ïîäñòèëêå,
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ïîä êàìíÿìè è â äðóãèõ ýêîëîãè÷åñêè ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ ñ âûñîêîé âëàæíîñòüþ âîçäóõà
îíî ñìåíèëîñü íàðóæíî-âíóòðåííèì (êàê ó æãóòîíîãèõ è ëîæíîñêîðïèîíîâ). Ïî ìåðå
ïðèñïîñîáëåíèÿ ê æèçíè â áîëåå ñóõèõ ìåñòàõ ïðè ñîõðàíåíèè ñâÿçè ñ ïî÷âîé (êàê ó
ñîëüïóã) èëè òåì áîëåå ïðè ïåðåõîäå ê æèçíè â âîçäóøíîé ñðåäå (êàê ó ïàóêîâ) èç ïðîöåñ-
ñà îïëîäîòâîðåíèÿ ïîñòåïåííî èñêëþ÷àëñÿ ýòàï, èñòîðè÷åñêè ñîõðàíÿâøèéñÿ îò íàðóæ-
íîãî îïëîäîòâîðåíèÿ. Â ðåçóëüòàòå ó íàèáîëåå ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê äåôèöèòó âëàãè â
îêðóæàþùåì âîçäóõå äâóëåãî÷íûõ ïàóêîâ îïëîäîòâîðåíèå ñòàëî ïî÷òè âíóòðåííèì èëè
äàæå âíóòðåííèì, íî îáåñïå÷èâàåìûì ïåðåíîñîì ñïåðìû ïðèäàòêàìè, íåïîñðåäñòâåííî
íå ñâÿçàííûìè ñ ïîëîâûì îòâåðñòèåì. Ïîíÿòü ïðîèñõîæäåíèå âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ

ó ïàóêîâ ìîæíî òîëüêî ðàññìàòðèâàÿ åãî êàê ïðîèñøåäøåå îò íàðóæíî-âíóòðåííåãî.

Ñõîäíûå âûâîäû î ïðîèñõîæäåíèè ñïîñîáîâ îïëîäîòâîðåíèÿ ó ïàóêîâ íåçàâèñèìî
áûëè ñäåëàíû ó íàñ (Ãèëÿðîâ, 1958) è â Þæíîé Àôðèêå (Alexander, Ever, 1957; Alexander,
1958).

Äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà ñåíîêîñöåâ (Opiliones) õàðàêòåðíî ðàçâèòèå ñîâîêóïè-
òåëüíîãî îðãàíà ñàìöîâ, ñâÿçàííîãî ñ ïîëîâûì îòâåðñòèåì. Îäíàêî îäíè àíàëîãèè ñ
âíåøíå ñõîäíûìè îðãàíàìè ïðåäñòàâèòåëåé äàëåêèõ ãðóïï è äåëàåìûå íà èõ îñíîâå
ôóíêöèîíàëüíûå çàêëþ÷åíèÿ áûâàþò èñòî÷íèêàìè îøèáî÷íûõ âûâîäîâ. Ïðèìåðîì
ìîæåò ñëóæèòü ðàçáîð ñîâîêóïèòåëüíîãî àïïàðàòà òèçàíóð, ïðîâåäåííûé ó íàñ Ý.Ã. Áåê-
êåðîì (1925), â ÑØÀ Ñíîäãðàññîì (Snodgrass, 1935, 1952), îïèñàâøèìè «penis» ùåòè-
íîõâîñòîê è ïðåäïîëîæèâøèìè åãî ôóíêöèîíèðîâàíèå âî âðåìÿ êîïóëÿöèè, òîãäà êàê
îêàçàëîñü, ÷òî ó òèçàíóð íåò íè âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ, íè êîïóëÿöèè. Ïðÿìàÿ
êîïóëÿöèÿ ó ñåíîêîñöåâ ñ âåäåíèåì ñïåðìû â ãîíîïîð ñàìêè ñ ïîìîùüþ ñîâîêóïèòåëü-
íîãî îðãàíà íàáëþäàëàñü ó ðÿäà âèäîâ Nuncia è Aglidia (Forster, 1954), Platybunus

(Šilhavý, 1956) è äðóãèõ, îäíàêî ïîñëåäíèé èññëåäîâàòåëü íå ñ÷èòàåò âîçìîæíûì äå-
ëàòü âûâîä î òîì, ÷òî ó âñåõ ñåíîêîñöåâ âíóòðåííåå îñåìåíåíèå, òàê êàê ó ìíîãèõ âè-
äîâ penis íåñîðàçìåðíî êîðîòîê. Ïîýòîìó íåëüçÿ îêîí÷àòåëüíî ñ÷èòàòü, ÷òî ó âñåõ
Opiliones âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå, õîòÿ ýòî è î÷åíü âåðîÿòíî. Àëåêñàíäåð ñ÷èòàåò,

Ðèñ. 5.15. Êîïóëÿöèÿ ñåíîêîñöåâ Ischyropsalis strandi (ïî: Juberthie, 1964).
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Ðèñ. 5.16. Ñàìåö Damaeus geniculosus (Oribatei),
îòêëàäûâàþùèé ñòåáåëü÷àòûå ñïåðìàòîôîðû
(ñï.) (ïî: Pauly, 1956).

Ðèñ. 5.17.  Ñïåðìàòîôîðû òðîìáèêóëîèäíûõ êëå-
ùåé: 1 — Trombtcula sp.; 2 — Acamatañarus

yosanoi; 3 — Trombicula daliensis; 4 — Trombicula

sp.; 5 - Euschongastria indica (ïo: Wen-Tin-whan,
1960).

÷òî êîïóëÿöèÿ ñåíîêîñöåâ ðàçâèëàñü íà
áàçå ñïåðìàòîôîðíîãî îïëîäîòâîðåíèÿ,
ïðè êîòîðîì ñïàðèâàþùèåñÿ îñîáè îáðà-
ùåíû äðóã ê äðóãó ãîëîâàìè, êàê ó ñêîð-
ïèîíîâ (Alexander, 1964) (ðèñ. 5.15). Òðóä-
íî ñóäèòü è î ïðîèñõîæäåíèè âíóòðåííå-
ãî îïëîäîòâîðåíèÿ ó ñåíîêîñöåâ.

Âîïðîñ î åñòåñòâåííîñòè ãðóïïû êëå-
ùåé äåáàòèðóåòñÿ â àðàõíîëîãè÷åñêîé ëè-
òåðàòóðå. Ïî ìíåíèþ À.À. Çàõâàòêèíà
(1952), êëåùè âêëþ÷àþò ðàçíîðîäíûå ïî
ïðîèñõîæäåíèþ ãðóïïû õåëèöåðîâûõ, êî-
òîðûå ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê òðè ñà-
ìîñòîÿòåëüíûõ îòðÿäà. Ý.Ã. Áåêêåð (1959),

îñíîâûâàÿñü íà àíàòîìè÷åñêèõ äàííûõ, ñ÷èòàåò êëåùåé åñòåñòâåííûì òàêñîíîì.
Ïîñëåäíÿÿ òðàêòîâêà îáû÷íà â àðàõíîëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå (Vachon, 1963; Savory,
1964).

Íå âäàâàÿñü â ðàçáîð âîçìîæíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé ðàçëè÷íûõ ñèñòåìàòè-
÷åñêèõ ãðóïï êëåùåé, èíòåðåñíî ïðîñëåäèòü íåêîòîðûå îñîáåííîñòè îïëîäîòâîðåíèÿ
ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ãðóïï, îòëè÷àþùèõñÿ ïî ñâîåé ýêîëîãèè. Ó êëåùåé, êîòîðûå
îáèòàþò â ïî÷âå, ïîäñòèëêå è ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ, ò. å. â ñðåäå, âîçäóõ â êîòîðîé íàñû-

ùåí âîäÿíûì ïàðîì, çàðåãèñòðèðîâàíî
íàðóæíî-âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå,
ñâîéñòâåííîå è äðóãèì ãðóïïàì õåëè-
öåðîâûõ, îáèòàþùèõ â ñõîäíûõ óñëî-
âèÿõ. Òàê, íàðóæíî-âíóòðåííåå îïëî-
äîòâîðåíèå ñâîéñòâåííî Oribatei (Pauly,
1952, 1956; Shaller, 1954, è äð.) è
Trombiculidae (Lipovsky et al., 1957; Wen
Tin-whan, 1958, 1959, 1960, è äð.).

Ó îðèáàòèä p. Belba (=Damaeus)
ñàìöû (ðèñ. 5.16) îòêëàäûâàþò íà ñóá-
ñòðàò (ïî÷âà è ò.ï.) áóëàâîâèäíûå ñïåð-
ìàòîôîðû, ïîõîæèå íà ïëîäîâûå òåëà
ïëåñíåâûõ ãðèáîâ, çà êîòîðûå èõ, î÷å-
âèäíî, ïðåæäå è ïðèíèìàëè, òàê êàê
îñåìåíåíèå ýòèõ êëåùåé áûëî èçó÷åíî
íåäàâíî.

Îòêëàäêà ñïåðìàòîôîðîâ ïðîèñõî-
äèò è â îòñóòñòâèå ñàìîê, êàê ýòî áûâà-
åò ïðè íàðóæíîì îïëîäîòâîðåíèè ó ìàñ-
ñîâûõ âèäîâ ìîðñêèõ áåñïîçâîíî÷íûõ,
íî ïîñêîëüêó îðèáàòèäû ÷àñòî âñòðå÷à-
þòñÿ áîëüøèìè ñêîïëåíèÿìè, íåðåäêî
îáðàçóåòñÿ íàñòîÿùèé «äåðí» ñïåðìàòî-
ôîðîâ. Îòêëàäûâàÿ ñïåðìàòîôîð, ñàìåö
ïðèêàñàåòñÿ ê ñóáñòðàòó ãåíèòàëüíîé
ïëàñòèíêîé, à çàòåì ïîäíèìàåò çàäíèé
êîíåö òåëà. Ïðè ñîïðèêîñíîâåíèè ñ ñóá-
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ñòðàòîì èç ãåíèòàëüíîãî îòâåðñòèÿ âûñòóïàåò ëèïêîå âåùåñòâî, ïðèëèïàþùåå ê òâåð-
äîé ïîâåðõíîñòè, è ïî ìåðå ïîäíèìàíèÿ òåëà íàä ñóáñòðàòîì âûòÿãèâàåòñÿ íèòü íîæêè
ñïåðìàòîôîðà, à ïðè ìàêñèìàëüíîì ïîäíÿòèè áðþøêà âûâîäèòñÿ è ñôåðè÷åñêè ðàñøè-
ðåííàÿ ãîëîâêà ñïåðìàòîôîðà — êàïëÿ ñïåðìû. Ñàìêè, ïðîáåãàÿ îêîëî ñâåæåãî ñïåðìà-
òîôîðà, ïðèâëåêàþòñÿ èì, îáñëåäóþò åãî è, ïðîõîäÿ íàä íèì òàê, ÷òîáû ñïåðìàòîôîð
îêàçàëñÿ ïîä ðàçäâèíóòûìè ãåíèòàëüíûìè ïëàñòèíêàìè, çàõâàòûâàþò ñïåðìó, áûñòðî
ïðèæèìàÿñü ê ñóáñòðàòó.

Ñõîäíî ïðîòåêàåò îïëîäîòâîðåíèå è ó òðîìáèêóëèä (Trombicula, Acomatacarus,

Euschöngastria, Hannemania è äð.), èìåþùèõ ñïåðìàòîôîðû òàêîãî æå òèïà (ðèñ. 5.17),
íî èíîãäà ñ îòðîñòêàìè ó îñíîâàíèÿ ñòåáåëüêîâ (ó Trombicula splendens). Òàêèì îá-
ðàçîì, äëÿ íàçâàííûõ ãðóïï êëåùåé õàðàêòåðíî íàðóæíî-âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå
áåç ñáëèæåíèÿ ïàðòíåðîâ; îáèòàíèå â ïî÷âåííûõ õîäàõ è ñõîäíûõ ïîëîñòÿõ ïîçâîëÿåò
íåçàùèùåííûì êàïåëüêàì ñïåðìû äîëãî íå âûñûõàòü; â íèõ èíîãäà ñâûøå ñóòîê ñî-
õðàíÿåòñÿ æèçíåñïîñîáíîñòü ñïåðìàòîçîèäîâ.

Ó íåêîòîðûõ îðèáàòèä íàáëþäàåòñÿ ïåðåõîä ê îïëîäîòâîðåíèþ ñ ïåðåíîñîì ñïåð-
ìû ñàìöîì ê ãåíèòàëüíîìó îòâåðñòèþ ñàìêè, ÷òî ñîêðàùàåò ïðåáûâàíèå ñåìåííîé æèä-
êîñòè âî âíåøíåé ñðåäå. Òàêîé ñëó÷àé ïðîñëåæåí ó Collohmannia gigantea, ó êîòîðîãî
ñàìöû ìíîãî ìåëü÷å ñàìîê è ðàíåå áûëè îïèñàíû êàê Ñ. nova (Schuster, 1962). Ó ýòèõ
îðèáàòèä ñàìåö ïðèáëèæàåòñÿ ñçàäè ê ñàìêå è êëàäåò ïåðåäíèå íîãè íà åå îïèñòîñîìó.
Ïîòîì çàáåãàåò âïåðåä, ïîäíèìàåò çàäíèé êîíåö òåëà, âûïóñêàåò êàïëþ ñïåðìû â êî-
ëåííî-ãîëëåííûå ñî÷ëåíåíèÿ çàäíèõ íîã, ïîñëå ÷åãî, ïî-âèäèìîìó, ïðîèñõîäèò àêòèâ-
íûé ïåðåíîñ ñïåðìû ê ãåíèòàëüíîìó îòâåðñòèþ ñàìêè — â ýòîì ñëó÷àå ñïåðìàòîôîð
íà ñòåáåëüêå íå îáðàçóåòñÿ (ðèñ. 5.18.).

Ó Trombidiiformes òîæå íàáëþäàþòñÿ óñëîæíåíèÿ ïîâåäåíèÿ, âåäóùèå ê ñîêðàùå-
íèþ ïðåáûâàíèÿ ñïåðìû âî âíåøíåé ñðåäå, ê ïåðåõîäó îò íàðóæíî-âíóòðåííåãî ê âíóò-
ðåííåìó îïëîäîòâîðåíèþ. Ýòî ïðîñëåæèâàåòñÿ íà ãðóïïå âîäíûõ êëåùåé
(Hydrachnellae), ñâåäåíèÿ î ðàçìíîæåíèè êîòîðûõ âñòðå÷àëèñü åùå â ëèòåðàòóðå ïðî-
øëîãî âåêà, íî íåäàâíî áûëè óòî÷íåíû è äîïîëíåíû (Bottger, 1962, 1965, 1966).

Euthyas truncata è Hydrophantes ruber ñïîñîáíû ê àêòèâíîñòè â ñëîå âëàæíûõ ëèñ-
òüåâ, ïðè ïîäñûõàíèè áîëîòíûõ ëóæ. Ñàìöû îòêëàäûâàþò íà ñóáñòðàò ïðè âñòðå÷å ñ
ñàìêîé ñòåáåëü÷àòûå ñïåðìàòîôîðû, êîòîðûå ñàìêà çàòåì, âåðîÿòíî, ïîäáèðàåò. Ó
Arrenurus globator ïåðåíîñ ñïåðìàòîôîðà óñêîðÿåòñÿ ñëîæíûì ïîâåäåíèåì — ñàìêà
âçáèðàåòñÿ íà ñïèíó ñàìöà, ïîñëå ÷åãî åå áðþøíàÿ ïîâåðõíîñòü ïðèêëåèâàåòñÿ âûäå-
ëåíèÿìè ñïèííûõ æåëåç ñàìöà ê åãî ñïèíå. Çàòåì ñàìåö îòêëàäûâàåò íà ñóáñòðàò ñòå-
áåëü÷àòûå ñïåðìàòîôîðû, ñïåðâà ïðèæèìàÿ ñâîé ãîíîïîð ê ñóáñòðàòó, à çàòåì ïîäíè-
ìàÿ çàäíèé êîíåö òåëà (âìåñòå ñ ñèäÿùåé íà íåì ñàìêîé). Ïîñëå îòêëàäêè ñïåðìàòîôî-
ðà ñàìåö ïåðåíîñèò òóëîâèùå íåñêîëüêî âïåðåä è çàòåì íàñàæèâàåò ñàìêó ãîíîïîðîì
íà êàïñóëó ñïåðìàòîôîðà (ðèñ. 5.19).

Ó Piona notata ñàìåö õâàòàåò ñàìêó íîãàìè IV ïàðû çà ïåðåäíèå íîãè è, ïåðåãèáà-
ÿñü ÷åðåç åå ãîëîâó ê âåíòðàëüíîé ñòîðîíå, ïåðåíîñèò ê åå ãîíîïîðó ïàêåò ñëåïëåííûõ
ñïåðìàòîôîðîâ ñ ïîìîùüþ íîã III ïàðû, ñëóæàùèõ, òàêèì îáðàçîì, ãîíîïîäèÿìè. Ñòå-
áåëü÷àòûõ ñïåðìàòîôîðîâ ó ýòîãî âèäà íåò. À ó Eulais infundibulifera meridionalis (ðèñ.
5.20) ñàìåö ïðèêëàäûâàåòñÿ áðþøíîé ñòîðîíîé ê áðþøíîé ñòîðîíå ñàìêè (ãîíîïîð ê
ãîíîïîðó) è îïëîäîòâîðåíèå òèïè÷íî âíóòðåííåå. Ïîñëåäíèé ïðèìåð ïîçâîëÿåò ïî-
íÿòü ïðîèñõîæäåíèå âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ ñåíîêîñöåâ.

Òàêèì îáðàçîì, äàæå â ïðåäåëàõ âîäíûõ êëåùåé ìîæíî ïðîñëåäèòü òå ïåðåõîäû îò
íàðóæíî-âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ ê âíóòðåííåìó, êîòîðûå âûÿâëÿþòñÿ ïðè ñðàâíåíèè
ñïîñîáîâ îñåìåíåíèÿ ó ðàçîáðàííûõ âûøå ïàóêîîáðàçíûõ, ïðèíàäëåæàùèõ ê ðàçíûì
îòðÿäàì.
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Ðèñ. 5.20. Ñïàðèâàíèå êëåùåé  Eulais (ïî:
Bottger, 1962).

Ñòåáåëü÷àòûå ñïåðìàòîôîðû ñ ãî-
ëîé êàïëåé ñïåðìû, ñâîéñòâåííûå ïî-
÷âåííûì êëåùàì (è íåêîòîðûì ëîæíî-
ñêîðïèîíàì) ïðè ñîïðèêîñíîâåíèè ñ
âîäîé áûñòðî ëîïàþòñÿ (Weygoldt,
1966). Ïîýòîìó âòîðè÷íûé ïåðåõîä ê
æèçíè â âîäå âîäíûõ êëåùåé ïðè èñ-
õîäíîì ñïåðìàòîôîðíîì íàðóæíî-
âíóòðåííåì îñåìåíåíèè èõ òðîìáèêó-
ëîèäíûõ ïðåäêîâ òðåáîâàë ìàêñèìàëü-
íîãî ñîêðàùåíèÿ ïðåáûâàíèÿ ñåìåííîé
æèäêîñòè âíå ãîíîäóêòîâ. Ñëåäîâàòåëü-
íî, â äàííîì ñëó÷àå èçìåíåíèÿ òèïà îï-
ëîäîòâîðåíèÿ áûëè ñâÿçàíû ñ âòîðè÷-
íûì ïåðåõîäîì ê æèçíè â ïðåñíîé âîäå,
ñ åå ñïåöèôè÷åñêèì îñìîòè÷åñêèì ðå-
æèìîì. Îòíîñèìûå îáû÷íî ê
Trombidiiformes òàðçîíåìèäû
(Tarsonemidae) âåäóò îòêðûòûé îáðàç
æèçíè íà íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèé,
íà ïîáåãàõ, öâåòàõ è ò.ä. Ó ýòèõ êëåùåé
íàñòîÿùåå âíóòðåííåå îñåìåíåíèå,
ïðîòåêàþùåå ÷ðåçâû÷àéíî ñâîåîáðàç-
íî. Ñàìöû Tarsonemus pallidus íîñÿò íà-
õîäÿùèõñÿ â îöåïåíåíèè ëè÷èíîê ñà-
ìîê äî èõ ïðåâðàùåíèÿ âî âçðîñëûõ.
Ñàìåö ïîäñîâûâàåò çàäíèé êîíåö òåëà
ïîä íåïîäâèæíóþ ëè÷èíêó è ñ ïîìî-
ùüþ íîã ïîñëåäíåé ïàðû ïðèâîäèò ëè-
÷èíêó â ñîïðèêîñíîâåíèå ñî ñâîèì êî-
ïóëÿöèîííûì àïïàðàòîì, ñïîñîáíûì ê
ñèëüíîìó âûïÿ÷èâàíèþ. Ëîïàñòè êîïó-
ëÿòèâíîãî àïïàðàòà ñëóæàò äëÿ

Ðèñ. 5.18. Ïîâåäåíèå Collohmannia gigantea

ïðè ðàçìíîæåíèè (1–2) (ïî: Schuster, 1962).

Ðèñ. 5.19. Îñåìåíåíèå Arrenurus globator: (1–

4) (ïî: Bottger, 1962).
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óäåðæèâàíèÿ ïîêîÿùåéñÿ ëè÷èíêè (ðèñ. 5.21). Ïî âûëóïëåíèè âçðîñëîé ñàìêè èç ëè÷è-
íî÷íîé øêóðêè íà÷èíàåòñÿ êîïóëÿöèÿ. Ñàìåö ïðèêðåïëÿåò êîïóëÿöèîííûé àïïàðàò âîçëå
çàäíåãî êîíöà òåëà ñàìêè, ïåðåäâèãàÿ åãî ïîñòåïåííî ê ãîíîïîðó.

Òàêèì îáðàçîì, ïåðåõîä ê îòêðûòîìó îáðàçó æèçíè ó òðîìáèäèôîðìíûõ êëåùåé
ïðèâîäèò ê íàñòîÿùåé êîïóëÿöèè. Ó ãàìàçîèäíûõ êëåùåé (â îáúåìå ýòîé ãðóïïû, ïðè-
íèìàåìîì Áðåãåòîâîé, 1956) ìîæíî ïðîñëåäèòü âñå ïåðåõîäû îò ñâîáîäíîãî îáðàçà
æèçíè ê ïîëóïàðàçèòè÷åñêîìó è ïàðàçèòè÷åñêîìó. Ñâîáîäíîæèâóùèå âèäû è âðåìåí-
íûå ïàðàçèòû âñòðå÷àþòñÿ â ïî÷âå, ïîäñòèëêå, ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêàõ, íîðàõ ãðûçóíîâ
è ãíåçäàõ ïòèö è ò.ä. Äëÿ ãàìàçîèäíûõ (Gamasoidea) õàðàêòåðíî ñïåðìàòîôîðíîå îïëî-
äîòâîðåíèå, íî ñïåðìàòîôîðû ïåðåíîñÿòñÿ ê ïîëîâîìó îòâåðñòèþ ñàìêè ñàìöàìè ñ
ïîìîùüþ õåëèöåð. Êëåøíåâèäíûå õåëèöåðû ó ñàìöîâ ìíîãèõ âèäîâ î÷åíü ñèëüíî âè-
äîèçìåíÿþòñÿ â ñâÿçè ñ âûïîëíåíèåì ýòîé ôóíêöèè; ó ðîäàêàðèä, âåéãàéàèä, ãåìîãàìà-
çèä è äðóãèõ ïîäâèæíûé «ïàëåö» êëåøíè õåëèöåð ñëîæíî äèôôåðåíöèðóåòñÿ, îáðàçóÿ
òàê íàçûâàåìûé ñïåðìîäàêòèëü, ñòðîåíèå êîòîðîãî îïðåäåëÿåòñÿ ôóíêöèåé ïåðåíîñà
ñïåðìû (Willmann, 1951).

Ó èêñîäîâûõ êëåùåé îïëîäîòâîðåíèå ïðîèçâîäèòñÿ òîæå ñ ïîìîùüþ ñïåðìàòîôî-
ðà, ïåðåíîñèìîãî ñàìöîì. Ó Argasidae (ïî ïîñëåäíèì íàáëþäåíèÿì íàä Ornithodoros è
Argas) ñïåðìà âûâîäèòñÿ èç ãîíîïîðà ñàìöà, îêðóæåííàÿ ýêòîñïåðìàòîôîðîì, âíóòðè
êîòîðîãî çàêëþ÷åí ýíäîñïåðìàòîôîð ñ ñåìåííîé æèäêîñòüþ (Feldman-Mühsam, 1967).
Ñàìåö ñõâàòûâàåò âûâåäåííûé ñïåðìàòîôîð õåëèöåðàìè è çàòåì ïðèêëàäûâàåò åãî ê
ïîëîâîìó îòâåðñòèþ ñàìêè. Â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè ïðîíèêàåò ýíäîñïåðìàòîôîð, à
ñïàäàþùèéñÿ ýêçîñïåðìàòîôîð, çàñûõàÿ, êàê áû çàòûêàåò ãîíîïîð îïëîäîòâîðåííîé
ñàìêè Ó Ixodidae (Hyalomma, Dermacentor è äð.) îïëîäîòâîðåíèå ñõîäíî, íî ñïåðìàòî-
ôîð íå ââîäèòñÿ â ãîíîïîð ñàìêè, à òîëüêî ïðèêðåïëÿåòñÿ ê íåìó (Îëåíåâ, 1931).

Òèïè÷íî âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå ñ êîïóëÿöèåé ó îáèòàþùèõ íà ëèñòüÿõ è äðó-
ãèõ íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèé ïàóòèííûõ êëåùèêîâ (Tetranychoidea). Ñàìåö ïîäïîë-
çàåò ïîä çàäíèé êîíåö òåëà ñàìêè, ïîäíèìàåò áðþøêî è ââîäèò ñïåðìó íåïîñðåäñòâåí-
íî â åå ãîíîïîð. Òàêîé ñïîñîá îñåìåíåíèÿ, íåñîìíåííî, àäàïòàöèÿ ê íàçåìíîìó îáðàçó
æèçíè.

Â öåëîì âî âñåé ðàçíîîáðàçíîé ãðóïïå êëåùåé ñ ïåðåõîäîì îò æèçíè âî âëàæíûõ
ñóáñòðàòàõ ê îáèòàíèþ â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè ïðîñëåæèâàåòñÿ ïåðåõîä îò íåèçáè-
ðàòåëüíîãî íàðóæíî-âíóòðåííåãî ñïåðìàòîôîðíîãî îïëîäîòâîðåíèÿ ê àêòèâíîé òðàíñ-
ìèññèè ñïåðìàòîôîðà (ðàçíûìè ñïîñîáàìè) è âíóòðåííåìó îïëîäîòâîðåíèþ.

Ðèñ. 5.21. Ñïàðèâàíèå  Tarsonemus pallidus  (ïo: Karl, 1965).
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ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈÅ Ó ÌÍÎÃÎÍÎÆÅÊ («MYRIAPODA»)

Ïðåäñòàâèòåëè âñåõ êëàññîâ ìíîãîíîæåê — òèïè÷íî íàçåìíûå (ò.å. íå âîäíûå) ÷ëå-
íèñòîíîãèå, â ñâîåé áèîëîãèè òåñíî ñâÿçàííûå ñ ïî÷âîé. Áèîëîãèÿ îïëîäîòâîðåíèÿ èõ
èçó÷åíà íå äëÿ âñåõ ãðóïï ñ îäèíàêîâîé ïîëíîòîé. Ðàññìîòðåíèå ñïîñîáîâ îñåìåíåíèÿ
ìíîãîíîæåê Progoneata óäîáíåå íà÷àòü ñ ðÿäîâ äâóïàðíîíîãèõ (Diplopoda), êàê ãðóïïû,
ìåíåå áëèçêîé ê íàñåêîìûì.

Èíòåðåñíûé ñïîñîá îïëîäîòâîðåíèÿ áûë îïèñàí íåäàâíî äëÿ àìôèìèêòè÷åñêèõ
ïîïóëÿöèé6, îáèòàþùèõ â ïî÷âå, ãíèëîé äðåâåñèíå è ñõîäíûõ âëàæíûõ ñóáñòðàòàõ ìåë-
êèõ êèñòåâèêîâ (Polyxenus lagurus) (Schomann, Shaller, 1954). Îïëîäîòâîðåíèå ýòèõ
Diplopoda-Pselaphognatha âïîëíå ïîäõîäèò ïîä êàòåãîðèþ, âûäåëÿåìóþ ìíîþ êàê «íà-
ðóæíî-âíóòðåííåå». Ñàìöû, äâèãàÿñü â ïðîìåæóòêàõ ìåæäó ïî÷âåííûìè ÷àñòèöàìè,
âûäåëÿþò â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ ïàóòèíîâûå íèòè, íàòÿãèâàÿ èõ çèãçàãîîáðàçíî. Íà
îäíó èç ñðåäíèõ íèòåé çèãçàãîîáðàçíîãî ñïëåòåíèÿ ñàìåö âûïóñêàåò äâå-òðè êàïëè (ðèñ.
5.22) íå çàùèùåííîé îáîëî÷êàìè ñåìåííîé æèäêîñòè (äèàìåòð êàïëè — 65 ì). Ñàìêà,
äâèãàÿñü ïî õîäó è âñòðå÷àÿ íàòÿíóòóþ «àðèàäíèíó» íèòü, èäåò âäîëü, íåå, ïîêà íå
íàòêíåòñÿ íà êàïëè ñïåðìû. Êîãäà ïîëîâîå îòâåðñòèå ñàìêè îêàçûâàåòñÿ ïðîòèâ êà-
ïåëüêè ñïåðìû, ñàìêà çàñàñûâàåò ñåìåííóþ æèäêîñòü ÷åðåç ãîíîïîð, ïîñëå ÷åãî óáåãà-
åò. Íàòÿíóòàÿ ïàóòèííàÿ íèòü ñëóæèò äëÿ ñàìêè îðèåíòèðîì ïðè ïîèñêàõ ñïåðìû. Ñàì-
öû æå, âñòðå÷àÿ êàïëè ñïåðìû, ñúåäàþò èõ è, ïðîêëàäûâàÿ ðÿäîì íîâûå çèãçàãè, îòêëà-
äûâàþò íà íèõ êàïåëüêè ñâîåé ñåìåííîé æèäêîñòè. Ýòèì äîñòèãàåòñÿ îáíîâëåíèå ñïåð-
ìû íà íèòÿõ, ãàðàíòèðóþùåå îïëîäîòâîðåíèå è ÿâëÿþùååñÿ â òî æå âðåìÿ ñâîåîáðàç-
íûì ñïîñîáîì ïîëîâîé êîíêóðåíöèè. Â êàïëÿõ ñåìåííîé æèäêîñòè ïîëèêñåíóñîâ íà-
õîäÿòñÿ áîáîâèäíûå îáðàçîâàíèÿ, âíóòðè êîòîðûõ çàêëþ÷åíû ñïåðìèè.

Àíàëîãè÷íî îïëîäîòâîðåíèå ó äðóãèõ Diplopoda-Pselaphognatha, íàïðèìåð ó Lopho-
proctus. Îñåìåíåíèå ó Pselaphognatha ïðîèñõîäèò áåç ñïàðèâàíèÿ, íå èçáèðàòåëüíî è
ìîæåò áûòü ÿðêèì ïðèìåðîì íåïðÿìîãî íàðóæíî-âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ ïî÷âåí-
íûõ àðòðîïîä. Îòñóòñòâèå îáîëî÷êè âîêðóã êàïëè ñåìåííîé æèäêîñòè ó ýòèõ äèïëîïîä
âîçìîæíî òîëüêî áëàãîäàðÿ òîìó, ÷òî îíè îáèòàþò â ïî÷âå, ïîä êîðîé è â äðóãèõ ñóá-
ñòðàòàõ, ãäå íàñûùåííîñòü âîçäóõà âîäÿíûì ïàðîì èñêëþ÷àåò âûñûõàíèå ñïåðìû.

Ïîìåùåíèå êàïëè ñåìåííîé æèäêîñòè íà
ïðåäâàðèòåëüíî âûïóùåííûå ïàóòèíûå íèòè,
êàê è îòêëàäêà ñòåáåëü÷àòûõ ñïåðìàòîôîðîâ,
äîëæíî ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê
ïðåäîõðàíåíèþ ñåìåííîé æèäêîñòè â ïî÷âåí-
íûõ õîäàõ îò êîíòàêòà ñ ÷àñòèöàìè ïî÷âû, ñïî-
ðàìè ãðèáîâ è äðóãèìè ìèêðîîðãàíèçìàìè. Îïè-
ñûâàåìûé ó Pselaphognatha «ñîâîêóïèòåëüíûé
îðãàí» (Áåêëåìèøåâ, 1952; Wigglesworth, 1953),
êîíå÷íî, òàêîâûì íå ÿâëÿåòñÿ, à ñëóæèò ñïåöè-
àëüíûì ïðèñïîñîáëåíèåì ê ïîìåùåíèþ êàïëè
ñïåðìû íà ïàóòèíêó.

Ó þæíî-àôðèêàíñêèõ Opisthandria
(Sphaerotherium) ïðè ñïàðèâàíèè ãîíîïîðû ñïà-
ðèâàþùèõñÿ îñîáåé, íàõîäÿùèåñÿ ó îáîèõ ïî-
ëîâ íà êîêñàõ II ïàðû õîäèëüíûõ íîã, óäàëåíû

6 Íà ñåâåðå àðåàëà, íàïðèìåð â Ôèíëÿíäèè (êàê ýòî ÷àñòî áûâàåò ó íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ), ýòè êèñòåâèêè
ïðåäñòàâëåíû òîëüêî ïàðòåíîãåíåòè÷ååêèìè ñàìêàìè.

Ðèñ. 5.22. Êàïëè ñïåðìû íà ïàóòèíêå êè-
ñòåâèêà Polyxenus lagèrus.
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äðóã îò äðóãà ïî÷òè íà 2 ñì. Òåëîïîäèè ñàìöà ñëóæàò òîëüêî äëÿ ðàçäâèãàíèÿ âóëüâ
ñàìêè; êàïëè âûäåëÿåìîé èç ãîíîïîð ñàìöà ñïåðìû îí ïåðåäàåò äíñòàëüíûìè ó÷àñòêà-
ìè õîäèëüíûõ íîã îò I ïàðû ê ïîñëåäóþùåé äî ñàìîãî ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ ñàìêè
(Haacker, 1968). Òàêîé òèï îñåìåíåíèÿ — ïî ñóùåñòâó íàðóæíî-âíóòðåííèé (ïðè êîòî-
ðîì ñïåðìà íàõîäèòñÿ íåêîòîðîå âðåìÿ âíå ãîíîäóêòîâ), îñóùåñòâëÿåìûé ïóòåì ïåðå-
íîñà ñïåðìû íåñïåöèàëèçèðîâàííûìè êîíå÷íîñòÿìè. Sphaeriidae — îäíà èç íàèáîëåå
ïðèìèòèâíûõ ãðóïï Diplopoda-Chilognatha.

Ó åâðîïåéñêèõ Glomeridaå, áëèçêèõ ê óêàçàííîìó âûøå ñåìåéñòâó, îñåìåíåíèå òà-
êîãî æå òèïà, íî ïåðåíîñ ñïåðìû ê ãîíîïîðó ñàìêè îñóùåñòâëÿåòñÿ ìàíäèáóëàìè ñàì-
öà, êàê ýòî ïðåäïîëàãàëîñü Ãóìáåðòîì óæå 100 ëåò òîìó íàçàä. Ïðè ýòîì ñàìåö ïîäïîë-
çàåò ïîä ñàìêó, ñâîðà÷èâàåòñÿ øàðèêîì, çàõâàòûâàåò êàïëþ ñïåðìû ìàíäèáóëàìè è
ïîäíîñèò åå ê ãîíîïîðó ñàìêè ñíèçó, à ñàìêà çàõâàòûâàåò åå ñâåðõó, ò.å. òàê, êàê çàõâà-
òûâàþò êàïëè ñåìåííîé æèäêîñòè ñàìêè êèñòåâèêîâ ñ ïàóòèííîé íèòè.

Íåäàâíî áûëî ñäåëàíî íàáëþäåíèå (Haacker, 1968), ÷òî ñàìåö Glomeris marginata

âî âðåìÿ ñïàðèâàíèÿ ïåðåäâèãàåò ìåæäó íîãàìè â íàïðàâëåíèè îò ïåðåäíèõ íîã ê òåëî-
ïîäèÿì êîìî÷åê çåìëè. Ïîñëåäíèé àâòîð ïîëàãàåò, ÷òî êàòàíèå êîìî÷êà çåìëè ñëåäóåò
ðàññìàòðèâàòü êàê óòðàòèâøåå ôèçèîëîãè÷åñêèé ñìûñë «ðóäèìåíòàðíîå äåéñòâèå»,
ñîîòâåòñòâóþùåå ïåðåäà÷å êàïëå ñïåðìû ó Spaerotherium (Sphaeriidae).

Ó ñïîñîáíûõ ê íåñêîëüêî áîëåå îòêðûòîìó îáðàçó æèçíè äèïëîïîä èç ãðóïïû
Proterandria ïåðåíîñ ñïåðìû îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ ñïåöèàëüíî ïðåîáðàçîâàííûõ
êîíå÷íîñòåé— ãîíîïîäèé. Ó ìíîãîíîæåê Strongylosoma è Ðîlydesmus ñàìåö, ïðèáëè-
æàÿ ãîíîïîäèè ñåäüìîãî ñåãìåíòà (ðèñ. 5.23) ê îòâåðñòèÿì ñåìåííûõ ïðîòîêîâ íà òðå-
òüåì ñåãìåíòå, çàïîëíÿåò ñåìåííîé æèäêîñòüþ ïîëîñòü ìåæäó òåëîïîäèòàìè ãîíîïî-
äèåâ. Çàòåì ñ ïîìîùüþ ãîíîïîäèåâ ñàìåö ââîäèò ñïåðìó â ñåìåïðèåìíèêè âóëüâ ñàìêè
(Seifert, 1932).

Ó êèâñÿêîâ (Juliformes) äâå ïàðû ãîíîïîäèåâ íà ñåäüìîì ñåãìåíòå. Ó Nematophora
ãîíîïîäèÿìè ìîãóò áûòü êàê íîãè âòîðîé ïàðû øåñòîãî, òàê è íîãè ïåðâîé ïàðû âîñüìî-
ãî ñåãìåíòà, à ó Colobognatha ãîíîïîäèÿìè ñëóæàò ïðèäàòêè âòîðîé ïàðû VII è ïåðâîé
ïàðû VIII ñåãìåíòîâ.

Ñâîåîáðàçíûé òèï ñïàðèâàíèÿ ó
Blaniulus guttulatus îïèñàí Êèíêåëåì
(Kinkel, 1955). Òàêèì îáðàçîì, ê ïå-
ðåíîñó ñïåðìû ó âûñøèõ äèïëîïîä
(Chilognatha) ïðèñïîñîáèëèñü ðàçëè÷-
íûå ïàðû êîíå÷íîñòåé, ÷òî êîñâåííî
ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî âíóòðåí-
íåå îïëîäîòâîðåíèå â ïðåäåëàõ ýòîé
ãðóïïû âûðàáîòàëîñü ó ðàçíûõ ïðåä-
ñòàâèòåëåé ñõîäíî, íî íåçàâèñèìî —
âî âñåõ ñëó÷àÿõ îíî îñóùåñòâëÿåòñÿ
êîíå÷íîñòÿìè, íå ñâÿçàííûìè ñ ïîëî-
âûì îòâåðñòèåì. Òàêîé õîä ýâîëþöèè
îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî âíóòðåííåå îñå-
ìåíåíèå äèïëîïîä ðàçâèâàëîñü íà îñ-
íîâå ïåðâè÷íîãî áîëåå ïðèìèòèâíî-
ãî íàðóæíî-âíóòðåííåãî, êàê ó êèñòå-
âèêîâ, ÷òî ñâÿçàíî ñ èçâåñòíûì îñâî-
áîæäåíèåì îò ïîñòîÿííîé æèçíè â ïî-
÷âå âûñøèõ äèïëîèä.

Ðèñ. 5.23. Ñïàðèâàíèå ìíîãîñâÿçîâ Polydesmus: ã. —
ãîíîïîäèÿ ñàìöà ìíîãîñâÿçà.
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Äëÿ Symphyla ñïîñîá îñåìåíåíèÿ ñòàë èçâåñòåí ëèøü íåäàâíî (Juberthie-Jupeau,
1963). Ñàìöû Scutigerella silvatica è â îòñóòñòâèå ñàìîê îòêëàäûâàþò íà ñóáñòðàò ñïåð-
ìàòîôîðû, ñîñòîÿùèå èç íîæêè äëèíîé 1.5 ìì è ñôåðè÷åñêîé ãîëîâêè äèàìåòðîì 0.2
ìì (ðèñ. 5.24), ïîõîæèå íà ñïåðìàòîôîðû êîëëåìáîë è îðèáàòèä è îòëè÷àþùèåñÿ îò
ñïåðìàòîôîðîâ ãóáîíîãèõ ìíîãîíîæåê.

Ñïåðìàòîôîðû ñàìöû îòêëàäûâàþò è â îòñóòñòâèå ñàìîê, êàê áîëüøèíñòâî ïî÷âåí-
íûõ îðèáàòèä è ãàìàçèä, êèñòåâèêè è äðóãèå ÷ëåíèñòîíîãèå ñ òèïè÷íûì íàðóæíî-âíóò-
ðåííèì îñåìåíåíèåì.

Îäíàêî äàëüíåéøèé ïðîöåññ îñåìåíåíèÿ êîðåííûì îáðàçîì îòëè÷àåòñÿ îò òîãî,
÷òî áûâàåò ïðè òèïè÷íîì íàðóæíî-âíóòðåííåì îñåìåíåíèè. Ñàìêà, âñòðå÷àÿ îòëîæåí-
íûå ñïåðìàòîôîðû, çàãëàòûâàåò èõ ãîëîâêè ñî ñïåðìàòîçîèäàìè, ñòèñêèâàÿ èõ ÷åëþñ-

Ðèñ. 5.24. Îñåìåíåíèå Scutigerella:  1–6 — ñàìåö îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð; 7 —  ñàìêà ñõâàòû-
âàåò ñïåðìàòîôîð ÷åëþñòÿìè, â ïîëîñòè êîòîðûõ ïîñòóïàåò ñïåðìà; 8, 9 — ñàìêà âûáèðàåò ìåñ-
òî äëÿ ÿéöåêëàäêè; 10 — ñàìêà áåðåò ÿéöî èç ñâîåãî ãîíîïîðà; 11, 12 — ïåðåíîñèò åãî â ÷åëþñ-
òÿõ íà ñóáñòðàò (â ýòî âðåìÿ ïðîèñõîäèò îïëîäîòâîðåíèå ÿéöåêëåòêè) (ïî: Juberthie-Jupeau, 1963).
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òÿìè. ×àñòü ñïåðìàòîçîèäîâ ïîïàäàåò â êèøå÷íûé òðàêò è ïîãèáàåò. Íî ÷àñòü ñïåðìû
ïîïàäàåò â ñëåïûå óãëóáëåíèÿ ÷åëþñòåé (÷åëþñòíûå «ñåìåïðèåìíèêè»), ãäå ñïåðìàòî-
çîèäû ñîõðàíÿþò æèçíåñïîñîáíîñòü. Êîãäà ñîçðåâàåò ÿéöî, ñàìêà íàõîäèò ïîäõîäÿùèé
äëÿ ÿéöåêëàäêè ñóáñòðàò (ðèñ. 5.24, 8–9), çàõâàòûâàåò ÷åëþñòÿìè âûõîäÿùåå èç ãîíîïî-
ðà ÿéöî (ðèñ. 5.24, 10-11) è ïðèêðåïëÿåò åãî ê ñóáñòðàòó (ðèñ. 5.24, 12). Â òî âðåìÿ, êîãäà
ñàìêà äåðæèò ÿéöî â ÷åëþñòÿõ, ïðîèñõîäèò åãî îïëîäîòâîðåíèå ñïåðìàòîçîèäàìè, íà-
õîäÿùèìèñÿ â ÷åëþñòíûõ ðåçåðâóàðàõ. Òàêèì îáðàçîì, îïëîäîòâîðåíèå ñèìôèë
Scutigerella ñëåäóåò îõàðàêòåðèçîâàòü êàê ïðîòåêàþùåå âíå ïîëîâûõ ïðîòîêîâ ñàìêè è
â ýòîì ñìûñëå «íàðóæíîå», íî ôèçèîëîãè÷åñêè «íàðóæíî-âíóòðåííåå». Îäíàêî íåñîì-
íåííî, ÷òî òàêîå ñâîåîáðàçíîå îïëîäîòâîðåíèå ïðåäñòàâëÿåò âòîðè÷íóþ ìîäèôèêàöèþ
«íàðóæíî-âíóòðåííåãî», òèïè÷íîãî äëÿ ìíîãèõ íèçøèõ ãðóïï ïî÷âåííûõ ÷ëåíèñòîíî-
ãèõ.

Äëÿ ãóáîíîãèõ ìíîãîíîæåê (Chilopoda) åùå íåäàâíî ïðåäïîëàãàëîñü òèïè÷íîå âíóò-
ðåííåå îïëîäîòâîðåíèå íà òîì îñíîâàíèè, ÷òî ó ñàìöîâ ýòèõ ôîðì èìååòñÿ «penis»
(Êóçíåöîâ, 1951; Palmen, Rantala, 1954), õîòÿ êîïóëÿöèÿ íèêîãäà íèêåì íå íàáëþäàëàñü.
Îäíàêî â îòíîøåíèè ãåîôèëîìîðô, ãðóïïû, îñîáåííî òåñíî ñâÿçàííîé ñ ïî÷âîé (Ãèëÿ-
ðîâ, 1948), óæå ñâûøå ñòà ëåò òîìó íàçàä Ôàáðîì áûëè ñäåëàíû òî÷íûå íàáëþäåíèÿ
(Fabre, 1855), äîñëîâíî ïðèâîäèìûå Ãðèôôèòñîì: «Ñàìåö Geophilus ïëåòåò ïàóòèíû,
ïîäîáíûå ïàóòèíå ïàóêîâ (ïîïåðåê õîäîâ, êîòîðûìè ïîëüçóåòñÿ), è îòêëàäûâàåò â öåí-
òðå êàæäîé ïî ñïåðìàòîôîðó» (Griffits, 1892). Àíàëîãèÿ îïèñàííîãî íàáëþäåíèÿ ñî çíà-
÷èòåëüíî ïîçæå ñäåëàííûìè íàáëþäåíèÿìè íàä îïëîäîòâîðåíèåì äðóãèõ íèçøèõ ïî-
÷âåííûõ àðòðîïîä (â òîì ÷èñëå è ãóáîíîãèõ), àâòîðû êîòîðûõ, óâû, íå çíàëè äàííûõ
Ôàáðà, íå îñòàâëÿåò ñîìíåíèé â ñïðàâåäëèâîñòè åãî âûâîäîâ. Òàê, áûë óòî÷íåí õàðàê-
òåð ïëåòåíèÿ ïàóòèíêè ñàìöîì ãåîôèëà è íàéäåíî, ÷òî ïîïåðå÷íûå ðÿäû íèòåé ñëóæàò
ñèãíàëîì, îñòàíàâëèâàþò ñàìêó ïåðåä ñïåðìàòîôîðîì (Klingel, 1959b). A «penis» ãåî-
ôèëèä, êàê è äðóãèõ õèëîïîä, îêàçàëñÿ íå ñîâîêóïèòåëüíûì, à ïðÿäèëüíûì îðãàíîì!
Ëèøü áîëåå ÷åì ÷åðåç 100 ëåò ïîñëå òîíêèõ íàáëþäåíèé Ôàáðà áûë ïðîñëåæåí ïðî-
öåññ îñåìåíåíèÿ è ó äðóãèõ õèëîïîä.

Ó Scolopendromorpha (Scolopendra cingulata) ðàçìíîæåíèå òðåáóåò âñòðå÷è ñàìöà è
ñàìêè; ïîñëå âçàèìíîãî ïîñòóêèâàíèÿ àíòåííàìè ïî çàäíèì êîíöàì òåëà ñïàðèâàþùèõñÿ

Ðèñ. 5.25. Îñåìåíåíèå ñêîëîïåíäðû (Scolopendra): 1 — ñàìåö ïðè âñòðå÷å ñ ñàìêîé ïëåòåò ïàó-
òèíêó (ìåæäó òî÷êàìè, îòìå÷åííûìè êðåñòèêîì); 2 — ñïåðìà íà ïàóòèíêå (âèä ñâåðõó); 3 — òî
æå, âèä ñáîêó (ïî: Klingel, 1957).
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îñîáåé (ðèñ. 5.25., 1) ñàìåö íà÷èíàåò ïëåñòè ïàóòèíó ñ ïîìîùüþ ïàóòèííîãî áóãîðêà,
êîòîðûé è äî ñèõ ïîð, íàâåðíî, îïèñûâàåòñÿ â ó÷åáíîé ëèòåðàòóðå êàê «penis». Ìèíóò
÷åðåç 10 ïîñëå èçãîòîâëåíèÿ ñåòè ñàìåö îòêëàäûâàåò íà íåå ïîñåðåäèíå ñïåðìàòîôîð
(ðèñ. 5.25, 2). Ïîñëå ýòîãî ñàìåö îòõîäèò îò ñåòè òàê, ÷òîáû ñëåäóþùàÿ çà íèì ñàìêà
ïðîøëà íàä îòëîæåííûì ñïåðìàòîôîðîì. Êîãäà ñàìêà íàùóïûâàåò ñâîèìè çàäíèìè íî-
ãàìè ñåòü, îíà âûòÿãèâàåò ãåíèòàëüíûé ñåãìåíò, íàùóïûâàåò è çàõâàòûâàåò âóëüâàìè ñïåð-
ìàòîôîð. Ñïåðìàòîôîð ïîëóëóííûé, ñ êîæèñòîé îáîëî÷êîé. Îñòàòîê ñïåðìàòîôîðà ïîñ-
ëå ïîñòóïëåíèÿ ñïåðìû â ãîíîäóêò, ñàìêà ñúåäàåò (íàáëþäåíèÿ Klingel, 1957ñ).

Îñåìåíåíèå ó êîñòÿíîê (Lithobiomorpha) íà ïðèìåðå Lithobius piceus ïðîñëåæåíî è
îïèñàíî Äåìàíæåì (Demange, 1956). Ó êîñòÿíîê òîæå ñàìåö îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð
íà ïàóòèíêó, ïîñëå ÷åãî ñàìêà åãî ïîäáèðàåò. Ýòîìó òàêæå ïðåäøåñòâóåò âçàèìíîå ïî-
ñòóêèâàíèå àíòåííàìè äðóã ïî äðóãó èçîãíóâøèõñÿ ïîëóêðóãîì, îáðàçóþùèõ êîëüöî
ïàðòíåðîâ è ñëîæíîå ïîâåäåíèå, ïðîñëåæåííîå Êëèíãåëåì (Klingel, 1959à), îáåñïå÷è-
âàþùåå íåäîëãîå ïðåáûâàíèå ñïåðìàòîôîðà âî âíåøíåé ñðåäå (ðèñ. 5.26).

Ó Scutigeromorpha (Scutigera coleoptrata ), êàê ó ñêîëîïåíäð è ëèòîáèåâ, ñïàðèâàþ-
ùèåñÿ îñîáè ñïåðâà ïîõëîïûâàþò äðóã äðóãà àíòåííàìè, çàòåì ñàìåö, ïîñëå ñëîæíûõ
äâèæåíèé, ñîïðîâîæäàåìûõ ïîäòàëêèâàíèåì ïåðåäíåãî êîíöà òåëà ñàìêè è ïðèñåäàíè-
ÿìè (ðèñ. 5.27), îòêëàäûâàåò ìàëåíüêèé ëèìîíîâèäíûé áåëûé ñïåðìàòîôîð íåïîñðåä-
ñòâåííî íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû. Ïîñëå ýòîãî ñàìåö òîëêàåò ñàìêó íà ñïåðìàòîôîð, è îíà
ïîäáèðàåò ñïåðìó ñâîèì ãîíîïîðîì (Klingel, 1956). Òàêèì îáðàçîì, âñåì ãðóïïàì ãó-
áîíîãèõ ìíîãîíîæåê ñâîéñòâåííî òèïè÷íîå íàðóæíî-âíóòðåííåå îñåìåíåíèå â òîé
òðàêòîâêå ýòîãî ïðîöåññà, êîòîðàÿ áûëà äàíà ìíîþ ðàíåå (Ãèëÿðîâ, 1958).

Íà ãóáîíîãèõ ìíîãîíîæêàõ õîðîøî ïðîñëåæèâàåòñÿ èçìåíåíèå õàðàêòåðà íàðóæ-
íî-âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ ïî ìåðå íåêîòîðîãî îñëàáëåíèÿ ñâÿçè ñ ïî÷âîé êàê ñðåäîé
îáèòàíèÿ. Äëÿ ïîñòîÿííî æèâóùèõ â ïî÷âå òèïè÷íûõ ãåîáèîíòîâ (Geophilomorpha)
õàðàêòåðíî îñåìåíåíèå ýòîãî òèïà, îñóùåñòâëÿåìîå è áåç âñòðå÷è ïîëîâ — íàõîæäå-
íèå ñïåðìàòîôîðà ñàìêîé îáëåã÷àåòñÿ ñïëåòåííîé ïàóòèíêîé, íà êîòîðóþ îòêëàäûâà-
åòñÿ ñïåðìàòîôîð, êîòîðûé ìîæåò äëèòåëüíî íàõîäèòüñÿ â ïî÷âå, íå âûñûõàÿ; ïàóòèíêà
ïðåäîõðàíÿåò åãî îò êîíòàêòà ñ ìèêðîîðãàíèçìàìè.

Æèâóùèå ó ïîâåðõíîñòè ïî÷âû è îñòàâëÿþùèå åå ñêîëîïåíäðû è ñâÿçàííûå â îñ-
íîâíîì ñ ïîäñòèëêîé êîñòÿíêè ñîõðàíÿþò èíñòèíêò ïëåòåíèÿ ïàóòèíêè äëÿ îòêëàäêè
ñïåðìàòîôîðà, íî ó íèõ âðåìÿ ïðåáûâàíèÿ ñïåðìàòîôîðà âíå ãîíîäóêòîâ ñîêðàùåíî,
òàê êàê ñàìåö îòêëàäûâàåò åãî òîëüêî â ïðèñóòñòâèè ñàìêè, à ñëîæíîå ïîâåäåíèå îáåñïå-
÷èâàåò åãî íåìåäëåííîå ïîäõâàòûâàíèå ñàìêîé.

Ðèñ. 5.26. Ñïåðìàòîôîðíîå îïëîäîòâîðåíèå êîñòÿíîê Lithobius: càìåö îòëîæèë íà âûäåëåííóþ
ïàóòèíêó ñïåðìàòîôîð (íîãè íå íàðèñîâàíû) (ïî: Klingel, 1959à).
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Ðèñ. 5.27. Ìóõîëîâêè-ñêóòèãåðû (Scutigera) ïðè ðàçìíîæåíèè: 1 — âèä ñâåðõó; 2 — âèä ñáîêó.

À ó íàèáîëåå îñâîáîäèâøèõñÿ îò ñâÿçè ñ ïî÷âîé ñêóòèãåðèä âñòðå÷à ïîëîâ ïðîèñ-
õîäèò âíå ïî÷âû, ñàìåö îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð íå íà ïàóòèíêó, à ñàìêà åãî íåìåä-
ëåííî ïîäõâàòûâàåò. Òàêèì îáðàçîì, ïî ìåðå îñâîáîæäåíèÿ ñâÿçè ñ ïî÷âîé ñîêðàùàåò-
ñÿ ïðåáûâàíèå ñïåðìàòîôîðà âî âíåøíåé ñðåäå, ÷òî äîñòèãàåòñÿ ñëîæíûì ïîâåäåíèåì
ïîëîâ, îáåñïå÷èâàþùèì ñèíõðîíèçàöèþ îòêëàäêè ñïåðìàòîôîðà è åãî ïîäõâàòûâàíèÿ
ñàìêîé.

ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈÅ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Äëÿ íàñåêîìûõ õàðàêòåðíî áîëüøîå ðàçíîîáðàçèå ñïîñîáîâ îñåìåíåíèÿ, íàáëþäà-
åìûõ â ðàçíûõ ãðóïïàõ. Ôèëîãåíåòè÷åñêàÿ ñâÿçü ðàçíûõ ñïîñîáîâ ñïàðèâàíèÿ â ëèòå-
ðàòóðå äî ìîåé ðàáîòû (Ãèëÿðîâ,1958) íå áûëà îñâåùåíà, è ïðîèñõîæäåíèå, íàïðèìåð,
îïëîäîòâîðåíèÿ ñòðåêîç êàçàëîñü çàãàäêîé (Õîëîäêîâñêèé, 1927; Øâàíâè÷, 1949). Íèæå
ÿ ïîñòàðàþñü ïîêàçàòü ýâîëþöèþ îñåìåíåíèÿ ó íàñåêîìûõ, èñõîäÿ èç ðàíåå ðàçâèòûõ
ïðåäñòàâëåíèé îá ýêîëîãè÷åñêèõ ïóòÿõ ýâîëþöèè ýòîé ãðóïïû (Ãèëÿðîâ, 1949, 1957).

Ïîíÿòü ýâîëþöèþ ñïîñîáîâ îñåìåíåíèÿ ó íàñåêîìûõ îêàçàëîñü âîçìîæíûì òîëüêî
ïîñëå òîãî, êàê áûëè íàêîïëåíû äàííûå íàáëþäåíèé ïî îïëîäîòâîðåíèþ ñâÿçàííûõ ñ
ïî÷âîé àïòåðèãîò. Åùå íåäàâíî îïëîäîòâîðåíèå àïòåðèãîò áûëî ñîâñåì íåèçâåñòíî, è î
åãî îñîáåííîñòÿõ äåëàëè íåâåðíûå âûâîäû íà îñíîâàíèè ìîðôîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâà-
íèé â îòðûâå îò ýêîëîãè÷åñêèõ è ôèçèîëîãè÷åñêèõ äàííûõ. «Âäóìûâàíèå» ôóíêöèé
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(ïî ìåòêîìó âûðàæåíèþ Âîñêîáîéíèêîâà, 1931), õàðàêòåðèçóþùåå èäåàëèñòè÷åñêèé
ýòàï ðàçâèòèÿ ìîðôîëîãèè, ïðèâîäèëî äàæå î÷åíü òîíêèõ è êîìïåòåíòíûõ èññëåäîâà-
òåëåé ê íåâåðíûì âûâîäàì, êàê ýòî óïîìèíàëîñü âûøå.

ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈÅ ÍÎÃÎÕÂÎÑÒÎÊ (COLLEMBOLA)

Ëèøü âî âòîðîé ïîëîâèíå íàøåãî âåêà áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ó ÷ëåíèñòîáðþõèõ íî-
ãîõâîñòîê Collembola-Arthropleona èìååò ìåñòî òèïè÷íîå «íàðóæíî-âíóòðåííåå» (â
ðàçâèòîì ìíîþ ïîíèìàíèè) îñåìåíåíèå, ïðîèñõîäÿùåå áåç âñÿêîãî ñïàðèâàíèÿ7. Ñàì-
öû ÷åðåç îïðåäåëåííûå èíòåðâàëû âðåìåíè îòêëàäûâàþò ìíîãî÷èñëåííûå êàïåëüêè
ñåìåííîé æèäêîñòè íà ñòåáåëüêàõ, ïîäîáíî òîìó, êàê ýòî íàáëþäàåòñÿ ó îðèáàòèä è
ñèìôèë. Ó Orchesella villosa îäèí ñàìåö ìîæåò îòëîæèòü äî 300 òàêèõ ïðèìèòèâíûõ
ñïåðìàòîôîðîâ (Schaller, 1952, 1953)8 — ïîâåðõíîñòü ñóáñòðàòà (ïî÷âû èëè ñòåíêè ïî-
ëîñòè ïî÷âû) ìîæåò áûòü óñåÿíà èìè. Àêòèâíîå çàõâàòûâàíèå ñïåðìàòîôîðîâ ñàìêàìè
(ðèñ. 5.28, 1) ìîæåò ïðîèñõîäèòü è â îòñóòñòâèå ñàìöîâ. Ñàìöû æå, õîòÿ îòêëàäûâàþò â
ïðèñóòñòâèè ñàìêè íåñêîëüêî áîëüøå ñïåðìàòîôîðîâ, ðåãóëÿðíî îòêëàäûâàþò èõ è áåç
ñàìîê, ò.å. ó íîãîõâîñòîê ýòîé ãðóïïû ÿâíî âûðàæåííîå íåïðÿìîå íàðóæíî-âíóòðåííåå
îïëîäîòâîðåíèå.

Çàõâàòûâàÿ ïîëîâûì îòâåðñòèåì ñïåðìàòîôîð, ñàìêà âûäåëÿåìîé èç ïîëîâîãî îò-
âåðñòèÿ æèäêîñòüþ, âåðîÿòíî, ðàñòâîðÿåò åãî îáîëî÷êó. Ñàìêè íå âûáèðàþò ñïåðìàòî-
ôîðîâ, îïëîäîòâîðåíèå îáåñïå÷èâàåòñÿ áîëüøèì êîëè÷åñòâîì ñïåðìàòîôîðîâ, âñòðå-
÷àåìûõ ñàìêàìè ïðè áåñïîðÿäî÷íîì äâèæåíèè ïî ñóáñòðàòó. Òåíäåíöèÿ íîãîõâîñòîê ê
ìàññîâûì ñêîïëåíèÿì â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ óâåëè÷èâàåò âåðîÿòíîñòü òàêîãî íåïðÿìîãî
âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ.

Â îòíîøåíèè ñêðûòîæèâóùèõ Onychiuridae èìååòñÿ óêàçàíèå, ÷òî ó íèõ ñïåðìàòî-
ôîðû íåñòåáåëü÷àòûå (Mayer, 1956), íî, ïî-âèäèìîìó (Schliwa, 1965), ñòåáåëåê ó íèõ
åñòü, òîëüêî ñèëüíî óêîðî÷åííûé.

Ó æèâóùèõ íà âîäíîé ïîâåðõíîñòè ïðóäîâ (íà ïëåíêå ïîâåðõíîñòíîãî íàòÿæåíèÿ)
Podura aquatica ñàìöû îòêëàäûâàþò íà ïîâåðõíîñòè âîäû ñòåáåëü÷àòûå ñïåðìàòîôîðû
íà «ïîïëàâêàõ», ïðåäâàðèòåëüíî îùóïàâ ñàìêó, à çàòåì òîëêàþò ñàìêó íà îòëîæåííûå
ñïåðìàòîôîðû, êàê ïîêàçàíî íà ðèñ. 5.28, 2 (Schliwa, Schaller, 1963; Schliwa, 1965). Òà-
êîå ïîâåäåíèå íå ñâîéñòâåííî ÷ëåíèñòîáðþõèì íîãîõâîñòêàì (÷òî ïîäòâåðæäàåò âûâî-
äû ìíîãèõ ñèñòåìàòèêîâ îá îáîñîáëåííîì ïîëîæåíèè pîäà Podura â ñèñòåìå êîëëåì-
áîë), íî íàïîìèíàåò ïîâåäåíèå ñëèòíîáðþõèõ íîãîõâîñòîê.

Ó ñëèòíîáðþõèõ íîãîõâîñòîê (Collembola-Symphypleona) íàáëþäàåòñÿ ñïàðèâàíèå;
äëÿ ñåì. Sminthuridae õàðàêòåðåí ïîëîâîé äèìîðôèçì: íàïðèìåð, ó ñàìöîâ Sminthurus,
ðàçâèòû õâàòàòåëüíûå àíòåííû, êîòîðûìè, êàê ýòî äàâíî èçâåñòíî, ñàìåö õâàòàåò çà
àíòåííû ñòîÿùóþ íàïðîòèâ ñàìêó (ðèñ. 5.28, 3). Îäíàêî äî ïîñëåäíåãî âðåìåíè ñàìûé
ïðîöåññ îïëîäîòâîðåíèÿ Sminthuridae áûë íåèçâåñòåí, è ëèøü íåäàâíî âûÿñíèëîñü,
÷òî è ó íèõ ñïåðìàòîôîðíîå îïëîäîòâîðåíèå. Ñïåðìàòîôîðû ó ñìèíòóðèä, íàïðèìåð ó
Sminthurus fuscus, íåñóò íå ãîëóþ êàïëþ ñïåðìû, êàê ó Arthropleona, à çàùèùåííóþ
îáîëî÷êîé, ÷òî ïîíÿòíî â ñâÿçè ñ áîëåå îòêðûòûì îáðàçîì æèçíè. Õîòÿ ñàìöû ñìèíòó-
ðèä îòêëàäûâàþò íà ñóáñòðàò ñïåðìàòîôîðû â îòñóòñòâèå ñàìîê, èõ ïîëîâàÿ ïðîäóêöèÿ
ïðè íàëè÷èè ñàìîê ðåçêî âîçðàñòàåò; îáû÷íî íàáëþäàåòñÿ îùóïûâàíèå ñàìêè ñàìöîì

7 Âûñêàçûâàâøèåñÿ ðàíåå ïðåäïîëîæåíèÿ î âíóòðåííåì îïëîäîòâîðåíèè íîãîõâîñòîê (Willem, 1925; Strebel,
1932) è äî ýòîãî ïîäâåðãàëèñü ñîìíåíèþ (Stefani, 1953, è äð.), òàê êàê ó ýòèõ íàñåêîìûõ íåò íèêàêèõ êîïó-
ëÿòèâíûõ îðãàíîâ.

8 Ñõîäíàÿ îòêëàäêà ñïåðìàòîôîðîâ îïèñàíà äëÿ Tomocerus vulgaris (Schaller, 1953), äëÿ Orchesella cincta

(Poggendorf, 1956) è äðóãèõ âèäîâ.
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ïåðåä îòêëàäêîé ñòåáåëü÷àòîãî ñïåðìàòîôîðà â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ (Dicyrtomina,
Sminthurus, Allacma è äð.). Ó íåêîòîðûõ âèäîâ (Sminthurides aquaticus) ïåðåäà÷à ñïåð-
ìàòîôîðà ïðîòåêàåò ñõîäíî ñ òàêîâîé ó ñêîðïèîíîâ è ëîæíîñêîðïèîíîâ (Í. Mayer, 1956,
1957); ó ñàìöîâ åñòü ïðèñïîñîáëåíèå ê óäåðæèâàíèþ àíòåííàìè óñèêîâ ñàìêè (ðèñ.
5.28, 3).

Òàêèì îáðàçîì, â ïðåäåëàõ ñèñòåìàòè÷åñêè õîðîøî î÷åð÷èâàåìîé ãðóïïû Collembola
ÿñíî ïðîñëåæèâàåòñÿ ïåðåõîä îò íåèçáèðàòåëüíîãî íàðóæíî-âíóòðåííåãî îïëîäîòâî-
ðåíèÿ ñ ðàññåèâàíèåì ñïåðìàòîôîðîâ ïî ñóáñòðàòó â îòñóòñòâèå ñàìîê (ó òåñíåå ñâÿ-
çàííûõ ñ ïî÷âîé ôîðì) ê íàðóæíî-âíóòðåííåìó èçáèðàòåëüíîìó îïëîäîòâîðåíèþ ïðè
ñïàðèâàíèè (ó âûõîäÿùèõ èç ïî÷âû ôîðì). Áåñïîðÿäî÷íîå ðàññåèâàíèå ñïåðìàòîôîðîâ,
õàðàêòåðíîå äëÿ áîëüøèíñòâà íîãîõâîñòîê, âîçìîæíî òîëüêî â ñðåäå, âîçäóõ â êîòîðîé
íàñûùåí âîäÿíûìè ïàðàìè (ïî÷âà, ãíèëàÿ äðåâåñèíà è äðóãèå ñõîäíûå ïî ôèçè÷åñêèì
óñëîâèÿì ñóáñòðàòû).

ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈÅ ÂÈËÎÕÂÎÑÒÎÊ (DIPLURA)

Äëÿ âèëîõâîñòîê, â ÷àñòíîñòè äëÿ Campodea remyi, òàêæå çàðåãèñòðèðîâàíî íåïðÿ-
ìîå ïåðåíåñåíèå ñïåðìû. Ïî íàáëþäåíèÿì Øàëëåðà (Schaller, 1954), ñàìöû îòêëàäû-
âàþò êàïëè ñåìåííîé æèäêîñòè ñôåðè÷åñêîé ôîðìû íà ñòåáåëüêàõ, ïîõîæèå íà ñïåð-
ìàòîôîðû îðèáàòîèäíûõ êëåùåé (pèñ. 5.17) è íîãîõâîñòîê, íî îäåòûå â êîæèñòóþ îáî-
ëî÷êó, â êîòîðîé çàêëþ÷åíà ñïèðàëüíàÿ íèòü, îáëåã÷àþùàÿ âñêðûòèå ñïåðìàòîôîðà.
Ïðè ïðèêîñíîâåíèè ñïåðìàòîôîðû ëîïàþòñÿ, è èç íèõ âûõîäÿò ñïîñîáíûå ïëàâàòü â
âîäå ñïåðìèè. Îòêëàäêà ñïåðìàòîôîðîâ ñàìöîì ïðîèñõîäèò òîëüêî â ïðèñóòñòâèè ñà-
ìîê èëè âñêîðå ïîñëå âñòðå÷è ñ ñàìêîé. Ïðèæèìàÿ áðþøêî ê ñóáñòðàòó, ñàìåö âûïóñ-
êàåò êëåéêóþ êàïëþ, à çàòåì, ïîäíèìàÿ áðþøêî, âûòÿãèâàåò ñòåáåëåê ñïåðìàòîôîðà,

Ðèñ. 5.28. Îñåìåíåíèå êîëëåìáîë. 1 — Orchesella sp.: à — ñàìåö îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð, á -
ñàìêà ïîäáèðàåò ñïåðìàòîôîð (ïî Ãèëÿðîâó, 1958); 2 — ïîâåäåíèå Podura aquatica ïðè îòêëàäêå
ñïåðìàòîôîðîâ (ñï.) (ïî: Schliwa, 1965); 3 — ñàìåö íîãîõâîñòêè Sminthurides aquaticus, ñõâàòèâ
àíòåííàìè ñàìêó, îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð (ïî: Schaller, 1962).
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óâåí÷èâàåìûé êàïåëüêîé ñåìåííîé æèäêîñòè (ñõîäíî ñ ñàìöàìè òàêèõ íîãîõâîñòîê,
êàê Orchesella).

Ñàìöû îõîòíî ïîåäàþò âñòðå÷åííûå ñïåðìàòîôîðû, îòêëàäûâàÿ âìåñòî íèõ íî-
âûå (êàê ó îðèáàòîèäíûõ êëåùåé, ïîëèêñåíèä è íîãîõâîñòîê). Ñàìêè â ïðèñóòñòâèè
ñàìöîâ èëè ïðè íàëè÷èè îòëîæåííûõ ñïåðìàòîôîðîâ ñòàíîâÿòñÿ î÷åíü ïîäâèæíûìè,
÷òî è îáåñïå÷èâàåò èõ âñòðå÷ó ñî ñïåðìàòîôîðîì. Êàê è ó íèçøèõ íîãîõâîñòîê, ïåðå-
íîñ ñïåðìû ó âèëîõâîñòêè îñóùåñòâëÿåòñÿ áåç êîíòàêòà ñàìöà è ñàìêè (íåèçáèðà-
òåëüíîå îïëîäîòâîðåíèå), íî â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ íàáëþäàþòñÿ ñêîïëåíèÿ âèëîõ-
âîñòîê íà íåáîëüøîì ïðîñòðàíñòâå, ÷òî ïîâûøàåò âåðîÿòíîñòü îòûñêàíèÿ ñàìêàìè
ñïåðìàòîôîðîâ.

Ó ÿïèêñîâ, òîæå òèïè÷íûõ îáèòàòåëåé ïî÷âû, âñòðå÷àþùèõñÿ â áîëåå òåïëûõ è
ñóõèõ ìåñòíîñòÿõ, â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ ïðîèñõîäèò ïîïàðíîå ñáëèæåíèå îñîáåé; èõ
ïîâåäåíèå â ýòî âðåìÿ íàïîìèíàåò ïåðâûå ýòàïû ïîâåäåíèÿ ñïàðèâàþùèõñÿ ñêîëîïåíäð,
ëèòîáèåâ è äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ñ íàðóæíî-âíóòðåííèì îïëîäîòâîðåíèåì, îòêëàäû-
âàþùèõ ñïåðìàòîôîðû íà ñóáñòðàò â ïðèñóòñòâèè ñàìêè (ðèñ. 5.29).

Íà îñíîâå íàáëþäåíèé íàä Dipljapyx humberti Ïàæå (Pages, 1967) ïðèõîäèò ê âûâî-
äó, ÷òî ó ýòèõ âèëîõâîñòîê íàðóæíî-âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå áåç àêòèâíîãî êîíòàê-
òà ðàçìíîæàþùèõñÿ îñîáåé, áåç ïåðåíîñà ñïåðìû ñàìöîì ê ãîíîïîðó ñàìêè è áåç íà-
ïðàâëÿþùèõ ïàóòèííûõ íèòåé. Òèïè÷íîå íàðóæíî-âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå
õàðàêòåðíî, òàêèì îáðàçîì, äëÿ âñåãî îòðÿäà âèëîõâîñòîê, òåñíî ñâÿçàííûõ ñ æèçíüþ â
ïî÷âå, â óñëîâèÿõ îòñóòñòâèÿ óãðîçû ãèáåëè îò âûñûõàíèÿ.

Îáå ãðóïïû ýíòîãíàòíûõ íèçøèõ íàñåêîìûõ, îïëîäîòâîðåíèå êîòîðûõ èññëåäîâà-
íî (î Protura â ýòîì îòíîøåíèè äàííûõ íåò), õàðàêòåðèçóþòñÿ òåì, ÷òî ó íèõ íàðóæíî-
âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå, ïðîòåêàþùåå ëèáî áåç íåïîñðåäñòâåííîé âñòðå÷è îáîèõ
ïîëîâ, ëèáî ïðè âñòðå÷å, íî, êàê ïðàâèëî, áåç îñîáî òåñíîãî êîíòàêòà. Ïîëîæåíèå
ýíòîãíàòíûõ íàñåêîìûõ â ñèñòåìå íàñòîëüêî îáîñîáëåíî, ÷òî ìíîãèå àâòîðû ñ÷èòàëè
âîçìîæíûì èõ âûäåëèòü äàæå â îñîáûå êëàññû (íîãîõâîñòîê, ïðîòóð è äèïëóð) èëè
îáùèé êëàññ (Entognatha), íî âî âñÿêîì ñëó÷àå â îñîáûé ïîäêëàññ èëè ïîäêëàññ (Boettger,
1958; Handschin, 1958, è äð.).

Èç ïðåäñòàâèòåëåé áûâøåãî ïîäêëàññà ïåðâè÷íîáåñêðûëûõ íàèáîëåå áëèçêè ê
«íàñòîÿùèì» êðûëàòûì íàñåêîìûì ùåòèíîõâîñòêè (Thysanura), îñîáåííî èõ ïîäî-
òðÿä Lepismatoidea, êàê ýòî ïîä÷åðêèâàåò Õåííèã (Hennig, 1953, 1962), îñíîâûâà-
ÿñü íà ìíîãèõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêàõ; ýòî õîðîøî ïîêàçûâàþò è îñîáåííîñòè
ðàçìíîæåíèÿ.

Ðèñ. 5.29. Ïîâåäåíèå âèëîõâîñòîê  Dipljapyx humberti â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ (ïî: Pages, 1967).
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ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈÅ ÙÅÒÈÍÎÕÂÎÑÒÎÊ (THYSANURA)

Òèçàíóðû — îòðÿä ïåðâè÷íî áåñêðûëûõ íàñåêîìûõ, íàèáîëåå áëèçêèõ ê Pterygota.
Ó ñàìöîâ òèçàíóð ðàçâèòû íàðóæíûå ïîëîâûå ïðèäàòêè (Áåêêåð, 1925; Snodgrass, 1952),
ãîìîëîãèçèðóåìûå ñ òàêîâûìè ó âûñøèõ íàñåêîìûõ, ÷òî è äàâàëî ïîâîä ïðåäïîëàãàòü
ó íèõ îáû÷íîå âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå ñ êîïóëÿöèåé.

Îäíàêî òî÷íûå èññëåäîâàíèÿ ïîñëåäíèõ ëåò ïîêàçàëè, ÷òî ó íèõ èìååò ìåñòî íå
âíóòðåííåå, à îïðåäåëÿåìîå ìíîþ êàê íàðóæíî-âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå. Ó ïðåä-
ñòàâèòåëåé ïîäîòðÿäà Machiloidea, íàïðèìåð Machilis germanicus, îïëîäîòâîðåíèå ïðî-
òåêàåò ñëåäóþùèì îáðàçîì. Âñòðåòèâøèñü ñ ñàìêîé, ñàìåö, îòñòóïàÿ îò íåå, ïðèêðåï-
ëÿåò ê ñóáñòðàòó íèòü, âûäåëÿåìóþ èç ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ. Ïðèêðåïèâøè íèòü, ñàìåö,
îòòàëêèâàÿ ñàìêó è ïîäæàâ áðþøêî, âûòÿãèâàåò íèòü, íà êîòîðîé ïîâèñàþò êàïåëüêè
ñåìåííîé æèäêîñòè (ðèñ. 5.30, 1). Ñàìêà ñòàíîâèòñÿ ïàðàëëåëüíî íèòè, à ñàìåö àíòåí-
íîé òðåò ïî íèòè ïîä ïîëîâûì îòâåðñòèåì ñàìêè, ñîáèðàåò àíòåííîé ñïåðìó è, íàêî-
íåö, ïðîâåäÿ àíòåííîé ìåæäó ïîëîâûì îòâåðñòèåì è ÿéöåêëàäîì ñàìêè, îáåñïå÷èâàåò
îïëîäîòâîðåíèå. Â êîíöå ñïàðèâàíèÿ íèòü ðâåòñÿ. Ó äðóãîãî âèäà Machilidae —
Lepismachilis y-signata îïëîäîòâîðåíèå ïðîèñõîäèò ñõîäíî, íî íà íèòè ïîâèñàåò ëèøü
îäíà êàïëÿ ñïåðìû, êîòîðóþ ñàìåö ïåðåíîñèò ê ïîëîâîìó îòâåðñòèþ ñàìêè íå àíòåí-
íîé, à õâîñòîâîé íèòüþ (Sturm, 1952; Schaller, 1952). Ïîçäíåå Øòóðì (Sturm, 1955)9

íàáëþäàë, ÷òî ñàìåö ìàõèëèñà òîëêàåò ñàìêó íà íèòü òàê, ÷òîáû îíà ñàìà ñíÿëà ïîëî-
âûìè ïðèäàòêàìè êàïëþ ñ íèòè (ðèñ. 5.30, 2).

Íåñêîëüêî èíà÷å èäåò îïëîäîòâîðåíèå ó ÷åøóéíèö (Lepismatoidea), èññëåäîâàííîå
Øòóðìîì (Sturm, 1956). Ïðè ñïàðèâàíèè ÷åøóéíèö Lepisma saccharina ñàìåö âî âðåìÿ
èãðû îòêëàäûâàåò íà ñòåíêó õîäà, â êîòîðîì ïðîèñõîäèò ñïàðèâàíèå, ñïåðìàòîôîð, èìå-
þùèé îáðàòíîãðóøåâèäíóþ ôîðìó, à êðîìå òîãî, âûäåëÿåò íèòè, èäóùèå ïî äíó è îò
ñòåíêè êî äíó õîäà (ðèñ. 5.31). Ñàìêà, âñòðå÷àÿ ïðîòÿíóòûå ñàìöîì íèòè, íàùóïûâàåò
ÿéöåêëàäîì îòëîæåííûé ñïåðìàòîôîð è ÿéöåêëàäîì æå ñðûâàåò åãî. Ñïåðìàòîôîð ó ÷å-
øóéíèöû ñîñòîèò èç ðàçâåòâëåííîãî íà êîíöå êàíàëà ñî ñïåðìîé è îêðóæàþùåãî ýòîò
êàíàë ãèàëèíîâîãî ñåêðåòà.

9 Ýòè äàííûå ïðèâîäÿòñÿ ïî èçëîæåíèþ Øàëëåðà (Schaller, 1962).

Ðèñ. 5.30. Ñïàðèâàíèå Machilis: 1 — ïðè âñòðå÷å ñ ñàìêîé ñàìåö ïðÿäåò íèòü è îòêëàäûâàåò íà
íåå êàïëè ñïåðìû; 2 — ñàìêà ñíèìàåò ïîëîâûìè ïðèäàòêàìè êàïëè ñïåðìû (ñï.) ñ íèòè.
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Ðèñ. 5.31. Ñïåðìàòîôîðíîå îïëîäîòâîðåíèå ó ÷åøóéíèöû (âèä ñâåðõó): 1 —  âñòðå÷à ïîëîâ; 2 —
ñàìåö îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð (ñï.) è ïðîòÿãèâàåò ïàóòèííóþ íèòü (ïî: Sturm, 1956).

Ðèñ. 5.32. Çàäíèé êîíåö áðþøêà ñàìêè Grassiella carioca ñ çàõâà÷åííûì åþ ñïåðìàòîôîðîì (ñï.):
1 — âèä ñáîêó; 2 — âèä ñíèçó (ïî: Wygodzinski, 1958).
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Îòêëàäêà ñàìöàìè ñïåðìàòîôîðîâ è çàõâàòûâàíèå èõ ñàìêàìè îòìå÷àëèñü è ó
Thermobia domestica (Spencer, 1938; Sweetman. 1938). Âûãîäçèíñêèé (Wygodzinski, 1958)
èçó÷èë ñïåðìàòîôîðû ó íåêîòîðûõ Nicoletiidae, íàéäÿ, ÷òî ó Grassiella carioca ñïåðìà-
òîôîð êðóïíåå, ÷åì ó Lepisma (1.2 ìì), è èìååò âèä òðóáêè ñ êîæèñòûìè ñòåíêàìè (ðèñ.
5.32). Òàêèì îáðàçîì, åñëè ó Machiloidea âûäåëÿåìàÿ ñàìöîì íèòü ïðåäñòàâëÿåò ìåñòî
ïîäâåøèâàíèÿ êàïåëü ñïåðìû, ó Lepismatoidea îíà âûïîëíÿåò òîëüêî ñèãíàëüíóþ ôóí-
êöèþ â ïðîöåññå îñåìåíåíèÿ, à ñïåðìà çàêëþ÷åíà â ïëîòíóþ îáîëî÷êó. Ó ÷åøóéíèö
îïëîäîòâîðåíèå íåïðÿìîå íàðóæíî-âíóòðåííåå, à ó ìàõèëèä îíî ëèáî òàêîãî æå òèïà,
ëèáî ñõîäíî ñ òåì òèïîì, êîòîðûé õàðàêòåðåí äëÿ ìíîãèõ ïàóêîâ, âûïóñêàþùèõ ñïåð-
ìó íà ïàóòèíêó è çàòåì ïåðåíîñÿùèõ åå ê ïîëîâîìó îòâåðñòèþ ñàìêè ñ ïîìîùüþ êî-
íå÷íîñòåé, íå ñâÿçàííûõ ñ ïîëîâûì ñåãìåíòîì.

ÎÁÙÅÅ ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ Î ÑÏÎÑÎÁÀÕ ÎÑÅÌÅÍÅÍÈß APTERYGOTA

Ïîäâîäÿ èòîãè èìåþùèìñÿ ñâåäåíèÿì ïî îïëîäîòâîðåíèþ ïåðâè÷íî áåñêðûëûõ
íàñåêîìûõ, ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî äëÿ âñåõ ãðóïï Apterygota õàðàêòåðíî íàðóæíî-âíóò-
ðåííåå îñåìåíåíèå, ñâîéñòâåííîå è íèçøèì ïðåäñòàâèòåëÿì äðóãèõ êëàññîâ íàçåìíûõ
÷ëåíèñòîíîãèõ. Òàêîé ñïîñîá îñåìåíåíèÿ âîçìîæåí òîëüêî äëÿ ôîðì, îáèòàþùèõ â
ïî÷âå è â ñõîäíûõ ïî ôèçè÷åñêèì óñëîâèÿì ñóáñòðàòàõ, òàê êàê ðåæèì âëàæíîñòè ïî-
÷âû îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü ïðåáûâàíèÿ ñïåðìû â òå÷åíèå áîëåå èëè ìåíåå äëè-
òåëüíîãî âðåìåíè âíå îðãàíèçìà áåç áûñòðîãî åå âûñûõàíèÿ. Îáùåé çàêîíîìåðíîñòüþ
ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî ñïåðìà, çàêëþ÷åííàÿ â ïîëóïðîíèöàåìóþ îáîëî÷êó ñïåðìàòîôîðà, èëè
â âèäå ñâîáîäíûõ êàïåëü ñåìåííîé æèäêîñòè ïîìåùàåòñÿ íå íåïîñðåäñòâåííî íà ñóá-
ñòðàò, íà ÷àñòèöû ïî÷âû è ò.ï., à ïîäâåøèâàåòñÿ íà ïàóòèííûõ íèòÿõ èëè íà ñòåáåëüêàõ
ñïåðìàòîôîðîâ. Ýòèì äîñòèãàåòñÿ òî, ÷òî ñïåðìà íå ðàñòåêàåòñÿ, íå âñàñûâàåòñÿ ïî÷-
âîé è íå çàðàæàåòñÿ ìèêðîîðãàíèçìàìè, ÷òî áûëî áû íåèçáåæíî, åñëè áû áûë íåïîñ-
ðåäñòâåííûé êîíòàêò ñïåðìû ñ ÷àñòèöàìè ïî÷âû.

Ðàñïðîñòðàíåíèå òàêîãî íåïðÿìîãî ñïåðìàòîôîðíîãî íàðóæíî-âíóòðåííåãî îïëî-
äîòâîðåíèÿ èìåííî ó ïî÷âåííûõ è òåñíî ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ ïî-
êàçûâàåò, âî-ïåðâûõ, ïðèìèòèâíîñòü ýòîãî ñïîñîáà îïëîäîòâîðåíèÿ äëÿ ïåðåøåäøèõ ê
æèçíè íà ñóøå (âíå âîäû) ÷ëåíèñòîíîãèõ, â òîì ÷èñëå è íàñåêîìûõ, à âî-âòîðûõ, —
íåñîìíåííóþ ñâÿçü åãî ñ íàðóæíûì îïëîäîòâîðåíèåì âîäíûõ àíöåñòðàëüíûõ ôîðì
Articulata (Ãèëÿðîâ, 1958). Õàðàêòåð îïëîäîòâîðåíèÿ àïòåðèãîò è äðóãèõ ñâÿçàííûõ ñ
ïî÷âîé íèçøèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïîäòâåðæäàåò ðàíåå îáîñíîâàííûé äðóãèìè äàííûìè
òåçèñ àâòîðà î òîì, ÷òî ïî÷âà êàê ñðåäà îáèòàíèÿ èìååò ïðîìåæóòî÷íûé õàðàêòåð ìåæ-
äó âîäíîé ñðåäîé è ïîâåðõíîñòüþ ñóøè (Ãèëÿðîâ, 1964; Ghilarov, 1956).

Õàðàêòåð íàðóæíî-âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ ÷ëåíèñòîíîãèõ çàâèñèò íå òîëüêî
îò ôèçè÷åñêèõ ñâîéñòâ ñðåäû, íî è îò ÷èñëåííîñòè îñîáåé âèäà òîé èëè èíîé ãðóïïû. Ó
ñêðûòîæèâóùèõ îáèòàòåëåé ïî÷âû è ñõîäíûõ ñóáñòðàòîâ ïðè áîëüøîé ÷èñëåííîñòè
îñîáåé â ìåñòàõ îáèòàíèÿ èëè ïðè èõ êîíöåíòðàöèè â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ îñåìåíåíèå
íåèçáèðàòåëüíîå, è ñïåðìà îñòàåòñÿ âî âíåøíåé ñðåäå íà íåîïðåäåëåííûé äîâîëüíî
äîëãèé ñðîê ëèáî â âèäå êàïåëåê (Geophilus, Polyxenus), ëèáî â âèäå ñïåðìàòîôîðîâ
((Trombiculidae, Oribatidae, Collembola-Arthropleona).

Ïðè ìåíüøåé ÷èñëåííîñòè îñîáåé ïðè îáèòàíèè â òàêèõ æå óñëîâèÿõ íàáëþäàåò-
ñÿ ñïàðèâàíèå è èçáèðàòåëüíîå îïëîäîòâîðåíèå, êîòîðîå òîëüêî íàìå÷àåòñÿ ó
Campodea, à ó Thysanura îáåñïå÷èâàåòñÿ ñëîæíûì ïîâåäåíèåì.

Ïåðåõîä ê æèçíè â íåñêîëüêî áîëåå ñóõèõ, õîòÿ è áëèçêèõ ê òèïè÷íî ïî÷âåííûì,
óñëîâèÿõ (â ïîäñòèëêå, ïîä êàìíÿìè è ò.ï.) òàêæå òðåáóåò ñîêðàùåíèÿ ïðåáûâàíèÿ ñïåð-
ìû âî âíåøíåé ñðåäå, ÷òî âåäåò (ïðè ñîõðàíåíèè îáùåãî ïðèíöèïà íàðóæíî-âíóòðåí-
íåãî îïëîäîòâîðåíèÿ) ê ñëîæíûì ôîðìàì ïîâåäåíèÿ ïðè ñïàðèâàíèè, îáåñïå÷èâàþ-
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ùèì áûñòðåéøåå ïîïàäàíèå îòëîæåííîé ñïåðìû â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè (ñêîðïèî-
íû, ëîæíîñêîðïèîíû, æãóòîíîãèå, ïîäóðû è äð.).

Ñ ïåðåõîäîì îò æèçíè â ïî÷âå è äðóãèõ âëàæíûõ ñóáñòðàòàõ ê æèçíè â âîçäóøíîé
ñðåäå íàðóæíî-âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå, îñîáåííî íåèçáèðàòåëüíîå, ñòàíîâèòñÿ íå-
âîçìîæíûì. Ó òåõ ìíîãîíîæåê è ïàóêîîáðàçíûõ, ó êîòîðûõ ñâÿçü ñ ïî÷âîé ïî ìåðå
ïðèñïîñîáëåíèÿ ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè îñëàáåâàåò èëè óòðà÷èâàåòñÿ, íàáëþäàåòñÿ
òåíäåíöèÿ ê âûðàáîòêå âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ, ñâÿçàííîãî ñ ïåðåíîñîì ñïåðìû
ê ãåíèòàëüíîìó îòâåðñòèþ ñàìêè ïðèäàòêàìè ñàìöà, íå ñâÿçàííûìè ñ ïîëîâûì îòâåð-
ñòèåì (ïàóêè, êèâñÿêè, ìàõèëèäû), èëè äàæå ñ ïîìîùüþ «penis» (ñåêîíîñöû, êëåùè-
òàðçîíåìèäû è äð.).

ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈÅ ÊÐÛËÀÒÛÕ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ (PTERYGOTA)

Âûñøèå êðûëàòûå íàñåêîìûå (Pterygota) õàðàêòåðèçóþòñÿ òåì, ÷òî ó íèõ èìåííî
âçðîñëàÿ, ðàçìíîæàþùàÿñÿ ñòàäèÿ îáèòàåò è àêòèâíî ïåðåäâèãàåòñÿ â âîçäóøíîé ñðå-
äå, â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè, ñïîñîáñòâóþùèõ áûñòðîé ïîòåðå âîäû îðãàíèçìîì (ó
ìíîãèõ íàñåêîìûõ è ñàìûé ïðîöåññ ñïàðèâàíèÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðè ïîëåòå).

Òàêèå óñëîâèÿ æèçíè èìàãèíàëüíîé ñòàäèè Pterygota èñêëþ÷àþò âîçìîæíîñòü íà-
ðóæíî-âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ, ñâîéñòâåííîãî àïòåðèãîòàì è äðóãèì íèçøèì íà-
çåìíûì ÷ëåíèñòîíîãèì. Êàïëè ñïåðìû â îòêðûòîé àòìîñôåðå ëåãêî áû âûñûõàëè. Ó
êðûëàòûõ íàñåêîìûõ âûðàáàòûâàåòñÿ ôèçèîëîãè÷åñêè âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå,
äîñòèãàåìîå â ðàçíûõ ãðóïïàõ ðàçíûìè ïóòÿìè è íåñîìíåííî ôèëîãåíåòè÷åñêè ñâÿ-
çàííîå ñ íàðóæíî-âíóòðåííèì îïëîäîòâîðåíèåì, ÷òî ëåãêî ïðîñëåäèòü ó áîëåå ïðèìè-
òèâíûõ ïðåäñòàâèòåëåé êàê Hemimetabola, òàê è Holometabola.

Îòñóòñòâèå â ëèòåðàòóðå äî íåäàâíåãî âðåìåíè (Ãèëÿðîâ, 1958, 1962; Brinck, 1958;
Fiori, 1962; Davey, 1964) ïðåäñòàâëåíèé îá ýâîëþöèè îïëîäîòâîðåíèÿ ó íàñåêîìûõ îáúÿñ-
íÿåòñÿ, ïî ìîåìó ìíåíèþ, âî-ïåðâûõ, òåì, ÷òî äî ñàìûõ ïîñëåäíèõ ëåò íå áûëî èçâåñ-
òíî, êàê îñóùåñòâëÿåòñÿ îïëîäîòâîðåíèå ó Apterygota, à âî-âòîðûõ, òåì, ÷òî èññëåäîâà-
òåëè ýòîãî âîïðîñà íå ïîíèìàëè ïðèíöèïèàëüíîãî ýêîëîãè÷åñêîãî îòëè÷èÿ ïî÷âû è
äðóãèõ ñðåä îáèòàíèÿ àïòåðèãîò, ñ îäíîé ñòîðîíû, è âîçäóøíîé ñðåäû, ñ êîòîðîé âñåãäà
ïåðâè÷íî ñâÿçàíû êðûëàòûå íàñåêîìûå â èìàãèíàëüíûé ïåðèîä æèçíè — ñ äðóãîé.
Íåäîñòàòî÷íûé àíàëèç ýòèõ îñîáåííîñòåé ñêàçûâàåòñÿ è â çàêëþ÷åíèÿõ Øàëëåðà, ïðè-
õîäèâøåãî íà îñíîâàíèè ñâîèõ èíòåðåñíûõ íàáëþäåíèé íàä îïëîäîòâîðåíèåì Apterygota
ê âûâîäó, ÷òî «áèîëîãèÿ ðàçìíîæåíèÿ óêàçûâàåò íà ÿâíî óêëîíÿþùååñÿ ïîëîæåíèå
Apterygota â ñèñòåìå íàñåêîìûõ» (Schaller, 1952). Êñòàòè, ïîçäíåå, ïîçíàêîìèâøèñü ñ
ìîåé ðàáîòîé, ýòîò àâòîð ÿâíî îòîøåë îò òàêîé òî÷êè çðåíèÿ, ÷òî âèäíî èç åãî áîëåå
ïîçäíåé ïóáëèêàöèè (Schaller, 1964).

Âèäÿ îòëè÷èÿ, ýòîò àâòîð íå íàøåë îáùåãî â ôèëîãåíåçå îïëîäîòâîðåíèÿ Apterygota
è Pterygota. Íèæå áóäåò ïîêàçàíî, ÷òî ôèëîãåíåòè÷åñêàÿ ïðååìñòâåííîñòü íàðóæíî-
âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ Apterygota è âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ Pterygota ëåã-
êî ïðîñëåæèâàåòñÿ. Ñâÿçü Thysanura è Pterygota íå îòðèöàëàñü äàæå Õàíäëèðøåì
(Handlirsch, 1925), ñòàðàâøèìñÿ äîêàçàòü îòñóòñòâèå ñâèäåòåëüñòâ ïðîèñõîæäåíèÿ êðû-
ëàòûõ íàñåêîìûõ îò ïåðâè÷íî áåñêðûëûõ, à â íîâåéøåå âðåìÿ ôèëîãåíåòè÷åñêàÿ ñâÿçü
Thysanura è Pterygota ìîæåò ñ÷èòàòüñÿ äîêàçàííîé (Ãèëÿðîâ, 1949; Øàðîâ, 1953, 1958).

ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈÅ HEMIMETABOLA

Îïëîäîòâîðåíèå òàðàêàíîâûõ ( Blattoidea) è áëèçêèõ îòðÿäîâ

Èç êðûëàòûõ íàñåêîìûõ òàðàêàíîâûå ïðåäñòàâëÿþò îäíó èç äðåâíåéøèõ ãðóïï (èç-
âåñòíû ñ êàðáîíà) è ñîõðàíèëè ìíîãî ïðèìèòèâíûõ ÷åðò (Áåé-Áèåíêî, 1950). Ñðàâíè-
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òåëüíî íåäàâíî (Zabinski, 1933) áûëî îòêðûòî, ÷òî ó òàðàêàíîâûõ (Periplaneta, Blatta)
èìåþòñÿ ñïåðìàòîôîðû. Ó Blatta îíè ãðóøåâèäíûå10 , âåëè÷èíîé ñ áóëàâî÷íóþ ãîëîâ-
êó, íî ïîïàäàÿ ìåæäó ñòâîðêàìè ÿéöåêëàäà ñàìêè, îíè äåôîðìèðóþòñÿ. Ñàìåö ïðè ñïà-
ðèâàíèè ïîäëåçàåò ïîä ñàìêó (ó Blatella germanica), êîòîðàÿ ïðè ýòîì áûñòðî ñíèìàåò,
ïî-âèäèìîìó ÿéöåêëàäîì, ñïåðìàòîôîð ñ ïîëîâûõ ïðèäàòêîâ ñàìöà òàêèì æå îáðàçîì,
êàê ïîäáèðàåò ñïåðìàòîôîð ñ ñóáñòðàòà ñàìêà ÷åøóéíèöû. Ïîçäíåå ñïåðìàòîôîðíîå
îñåìåíåíèå ó ðàçíûõ âèäîâ òàðàêàíîâ áûëî ïåðåèññëåäîâàíî è ïîäòâåðæäåíî (Gupta,
1947; Khalifa, 1949). Íåêîòîðûå àâòîðû íàçûâàþò ñïåðìàòîôîð òàðàêàíîâûõ ñïåðìàòå-
êîé (Valcurone, 1957).

Ó áëèçêèõ ê òàðàêàíîâûì áîãîìîëîâ (Mantodea) ïðè äëèòåëüíî ïðîäîëæàþùåéñÿ
êîïóëÿöèè ñàìåö îòêëàäûâàåò ó îñíîâàíèÿ ÿéöåêëàäà ñàìêè êàïñóëåâèäíûé ñïåðìàòî-
ôîð (Chopard, 1949). Àíàëîãè÷íî ïðîèñõîäèò ïîìåùåíèå ìàëåíüêîãî øàðîâèäíîãî
ñïåðìàòîôîðà ïðè ñïàðèâàíèè ó Phasmoidea (Chopard, 1949).

Îñåìåíåíèå ïðûãàþùèõ ïðÿìîêðûëûõ (Orthoptera-Saltatoria)

Íàëè÷èå ñïåðìàòîôîðíîãî îñåìåíåíèÿ ó ñâåð÷êîâ (Grylloidea) áûëî èçâåñòíî óæå
áîëåå 100 ëåò íàçàä, íî êëàññè÷åñêèìè èññëåäîâàíèÿìè ýòîãî âîïðîñà çàñëóæåííî ñ÷è-
òàþòñÿ ðàáîòû íàøåãî âûäàþùåãîñÿ çíàòîêà îñåìåíåíèÿ ïðÿìîêðûëûõ Â.Ô. Áîëäûðå-
âà (1915, 1926). Â ôîðìèðóþùåìñÿ äî ñïàðèâàíèÿ ñïåðìàòîôîðå ìîæíî ðàçëè÷àòü ãèà-
ëèíîâûé «ôëàêîí» (ïî òåðìèíîëîãèè Áîëäûðåâà) — ÿéöåâèäíûé ïóçûðåê (ðèñ. 5.33, 1)
ñ ñåìåííîé æèäêîñòüþ, çàêàí÷èâàþùèéñÿ âûòÿíóòûì êàíàëîì. Âî âðåìÿ ñïàðèâàíèÿ
ïîñëå ïåðåíîñà ñïåðìàòîôîðà ïîëîâûìè ïðèäàòêàìè ñàìöà ê ïîëîâîìó îòâåðñòèþ ñàì-
êè ñåìåííàÿ æèäêîñòü èçëèâàåòñÿ èç íåãî â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè (ïîêà ñàìêà ñëèçû-
âàåò ñïåöèàëüíûå âûäåëåíèÿ ñàìöà, íàõîäÿùåãîñÿ ïðè ñïàðèâàíèè ïîä áðþøíîé ïî-
âåðõíîñòüþ ñàìêè). Óñëîâèÿ ïðèíÿòèÿ ñàìêîé ïîäâîäèìîãî ñàìöîì ñíèçó ñïåðìàòîôî-
ðà íàïîìèíàþò óñëîâèÿ, íàáëþäàåìûå ó àïòåðèãîò, ó êîòîðûõ ñàìêà ïîäáèðàåò ñïåðìà-
òîôîðû ñ ñóáñòðàòà. Ïîñëå ñïàðèâàíèÿ îñòàòîê ñïåðìàòîôîðà ñàìêà ñúåäàåò.

Ó êóçíå÷èêîâ (Tettigonoidea) ñïåðìàòîôîðû êðóïíåå, è ôîðìèðóþòñÿ îíè âî âðåìÿ
ïîëîâîãî àêòà; ñàìåö in copula òîæå íàõîäèòñÿ ïîä áðþøíîé ïîâåðõíîñòüþ ñàìêè. Ïðè-
êðåïëÿåìûé ê ïîëîâûì ïðîòîêàì ñàìêè ñïåðìàòîôîð çàùèùåí ñïåöèàëüíîé âÿçêîé
ìàññîé — ñïåðìàòîôèëàêñîì (ðèñ. 5.33). Ïðè ïîåäàíèè ñïåðìàòîôèëàêñà ñïåðìà
âûäàâëèâàåòñÿ èç ñïåðìàòîôîðà â ïîëîâûå ïóòè ñàìêè.

Èíòåðåñíî, ÷òî ó Stenopelmatidae — ãðóïïû êóçíå÷èêîâ, íàèáîëåå ñâÿçàííîé ñ ïî÷-
âîé (Ãèëÿðîâ, 1949) è âî ìíîãèõ îòíîøåíèÿõ ïðèìèòèâíîé, â õàðàêòåðå ñïåðìàòîôîð-
íîãî îñåìåíåíèÿ ìíîãî îáùåãî ñî ñâåð÷êîâûìè. Ó íèõ õàðàêòåð óõàæèâàíèÿ, ïîëîæå-
íèå ïðè ñïàðèâàíèè, ñòðîåíèå öåðêîâ, íàëè÷èå íåïàðíîé ïîëîñòè âî ôëàêîíå ñïåðìà-
òîôîðà ñõîäíû ñî ñâåð÷êîâûìè, íî íàëè÷èå ó ñïåðìàòîôîðà ñïåðìàòîôèëàêñà — ïðè-
çíàê, ñâîéñòâåííûé âñåì êóçíå÷èêîâûì. Ñòðîåíèå èçó÷åííûõ Áîëäûðåâûì ñïåðìàòî-
ôîðîâ Tachycines ïîêàçûâàåò ïðèíöèïèàëüíóþ âîçìîæíîñòü âûâåäåíèÿ ñòðîåíèÿ ñïåð-
ìàòîôîðîâ ñâåð÷êîâûõ è êóçíå÷èêîâûõ îò îäíîãî îáùåãî òèïà.

Ïðè êîïóëÿöèè ðàçíûõ Ensifera âñåãäà ïðîèñõîäèò ïîäõâàòûâàíèå ñïåðìàòîôîðà
ïîëîâûìè ïðèäàòêàìè òàê, ÷òî ñïåðìàòîôîð íàõîäèòñÿ âíèçó ïî îòíîøåíèþ ê ãîíîïî-
ðó ñàìêè (êàê ó Lepisma! — ðèñ. 5.33, 3, 5).

Ó ñàðàí÷îâûõ Acridoidea íàëè÷èå ñïåðìàòîôîðîâ ñòàëî èçâåñòíî ëèøü â 20-õ ãî-
äàõ. Ãåðõàðä (Gerhard, 1913) îòìå÷àë, ÷òî äëÿ Acrididae êàê è äëÿ Phasmidae è Blattidae,
ñïåðìàòîôîðû íåèçâåñòíû, Â.Ô. Áîëäûðåâ (1915) ñ÷èòàë, ÷òî íåò îñíîâàíèÿ îòðèöàòü

10 Îáû÷íàÿ ôîðìà ñïåðìàòîôîðîâ ó ÷åøóéíèö!
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èõ íàëè÷èå ó ýòèõ ãðóïï è îêàçàëñÿ ïðàâ. Â 1925 ã. Ñ.À. Èâàíîâà îïèñàëà ñïåðìàòîôîðû
ó àçèàòñêîé ñàðàí÷è, à ïîçäíåå Áîëäûðåâ (1929) óñòàíîâèë íàëè÷èå ñïåðìàòîôîðîâ è
äëÿ äðóãèõ ñàðàí÷îâûõ, ïðèíàäëåæàùèõ ê ðàçíûì ïîäñåìåéñòâàì. Ñïåðìàòîôîðû ñà-
ðàí÷îâûõ (ðèñ. 5.33, 4) ìåëü÷å, ÷åì ó Ensifera, è îáðàçóþòñÿ âî âðåìÿ ïîëîâîãî àêòà,
äëÿùåãîñÿ äî äâóõ ñóòîê. Ó ñàðàí÷îâûõ, õîòÿ ñàìöû ïðè ñïàðèâàíèè ñèäÿò íà ñàìêàõ,
ñïåðìàòîôîðû ïîäâîäÿòñÿ ñíèçó ê ïîëîâîìó îòâåðñòèþ ñàìêè, ò.å. è ó íèõ ñîõðàíÿåòñÿ
òàêîå æå ïîëîæåíèå òåëà ñàìêè îòíîñèòåëüíî ñïåðìàòîôîðà, êàê è ó àïòåðèãîò.

Ó Tetrigidae îêðóãëûé ñïåðìàòîôîð ââîäèòñÿ âî âðåìÿ êîðîòêîãî ïîëîâîãî àêòà â
ñåìåïðèåìíèê ñàìêè è îñòàåòñÿ òàì 2–4 äíÿ, ïîñëå ÷åãî åãî îáîëî÷êà âûâîäèòñÿ ÷åðåç
ïîëîâîå îòâåðñòèå. Ó Catantopinae ñïåðìàòîôîðû â âèäå áàëëîíà ñ òðóáî÷êîé ââîäÿòñÿ
â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè òîëüêî òðóá÷àòûì îòäåëîì è áûñòðî îïîðîæíÿþòñÿ ïîä äàâ-
ëåíèåì ìûøö êîïóëÿòèâíîãî àïïàðàòà. Ó Acridinae è Oedipodinae ïðè äëèòåëüíîì ñïà-
ðèâàíèè â ñåìåïðèåìíèê ââîäèòñÿ òîëüêî òðóá÷àòàÿ ÷àñòü êîëáîâèäíîãî ñïåðìàòîôî-

Ðèñ. 5.33. Ñïåðìàòîôîðû ïðÿìîêðûëûõ: 1 — ñâåð÷êà Gryllus campestris; 2 — Oecanthus; 3 —
ïîëîæåíèå çàäíèõ êîíöîâ áðþøêà ñàìêè è ñàìöà êóçíå÷èêîâ Oecanthus ïðè ñïàðèâàíèè (ñï. —

ñïåðìàòîôîð, âûâåäåííûé ñàìöîì); 4 — ñïåðìàòîôîð àçèàòñêîé ñàðàí÷è; 5 — ñïàðèâàíèå
Nemobius; 6 — ñïåðìàòîôîð Isophya.
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ðà; ðåçåðâóàð îñòàåòñÿ â ñîâîêóïèòåëüíîì îðãàíå ñàìöà, äàâëåíèåì ìûøö êîòîðîãî
ñïåðìà âûäàâëèâàåòñÿ â ñåìåïðèåìíèê. Ñëåäîâàòåëüíî, îñîáåííîñòè ñïåðìàòîôîðíî-
ãî îïëîäîòâîðåíèÿ îòðàæàþò è ñïåöèôèêó ñèñòåìàòè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ ïîäñåìåéñòâ
ñàðàí÷îâûõ, êàê óêàçûâàëè Ã.ß. Áåé-Áèåíêî è JI.Ë. Ìèùåíêî (1951).

Òàêèì îáðàçîì, â ïðåäåëàõ Saltatoria ó áîëåå ïðèìèòèâíûõ Ensifera ñïåðìàòîôîðû
ïðèêðåïëÿþòñÿ ê ïîëîâûì ïðîòîêàì ñàìêè ñíàðóæè, èõ ñîäåðæèìîå âûäàâëèâàåòñÿ â
ïîëîâûå ïóòè ñàìêè óæå ïîñëå ñïàðèâàíèÿ — ÿâíûå ñëåäû íàðóæíî-âíóòðåííåãî îïëî-
äîòâîðåíèÿ; à ó Acridoidea ëèáî âåñü ñïåðìàòîôîð ââîäèòñÿ âî âðåìÿ ïîëîâîãî àêòà â
ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè, ëèáî âî âðåìÿ ïîëîâîãî àêòà èç ñïåðìàòîôîðà, îñòàþùåãîñÿ â
ïîëîâûõ ïðîòîêàõ ñàìöà, ñïåðìà âûâîäèòñÿ â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè, ò.å. ïðè ñîõðàíå-
íèè ñïåðìàòîôîðà îïëîäîòâîðåíèå ñòàíîâèòñÿ ïî ñóòè âíóòðåííèì (ôèçèîëîãè÷åñêè
âíóòðåííèì).

Îïëîäîòâîðåíèå â äðóãèõ ãðóïïàõ Hemimetabola

Ó âåñíÿíîê (Plecoptera, Perloidea) ïðîöåññ îñåìåíåíèÿ íàèáîëåå ïîäðîáíî ïðîñëå-
æåí íà Arcynopteryx (Brinck, 1962). Ñàìåö ïðè ñïàðèâàíèè ïîäâîäèò ñâîé êîïóëÿöèîí-
íûé àïïàðàò, íàõîäÿùèéñÿ íà êîíöå áðþøêà, ïîä ãåíèòàëüíîå îòâåðñòèå ñàìêè (íà VIII
ñòåðíèòå), çàêðûòîå ñóáãåíèòàëüíîé ïëàñòèíêîé. Äîðñàëüíàÿ ÷àñòü êîïóëÿòèâíîãî àïïà-
ðàòà ñàìöà îòâîäèò ñóáãåíèòàëüíóþ ïëàñòèíêó, à åãî âåíòðàëüíàÿ ÷àñòü ââîäèò â ãîíî-
äóêòû ñàìêè ñïåðìàòîôîð. Äîðñàëüíàÿ ÷àñòü, âûãëÿäÿùàÿ êàê «penis», â äåéñòâèòåëü-
íîñòè ñëóæèò òîëüêî äëÿ ðàñøèðåíèÿ îòâåðñòèÿ êàíàëà ñåìåïðèåìíèêà.

Èññëåäîâàíèå ìóñêóëàòóðû è íåðâíîé ñèñòåìû ãåíèòàëüíûõ ñåãìåíòîâ âåñíÿíêè
Pteronarcys ïîêàçàëî, ÷òî ó íåå îñåìåíåíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ ñðàâíèòåëüíî ïðîñòûì àï-
ïàðàòîì, ìàëî îòëè÷àþùèìñÿ îò íèìôàëüíîãî ñîñòîÿíèÿ (Schmitt, 1963).

Îïëîäîòâîðåíèå ó ýìáèé (Embioidea) áûëî ïîâåðõíîñòíî îïèñàíî äëÿ Embia

rambouri Ôðèäåðèêñîì (Friederichs, 1934), ïîäîçðåâàâøèì íàëè÷èå ó íèõ ñïåðìàòîôî-
ðà. Ñïåöèàëüíîå èññëåäîâàíèå, ïðîâåäåííîå Ñòåôàíè (Stefani, 1953), ïîêàçàëî, ÷òî ó
íèõ âî âðåìÿ êîïóëÿöèè (áðþøêî
ñàìêè ñâåðõó áðþøêà ñàìöà — ðèñ.
5.34) ìåæäó ïîëîâûìè îòâåðñòèÿìè
ñàìöà è ñàìêè îáðàçóåòñÿ ñëèçèñòûé
ìîñòèê, ñîñòîÿùèé èç âûäåëåíèé äî-
áàâî÷íûõ æåëåç ñàìöà, çàñòûâàþ-
ùèõ â ìåñòå ñîïðèêîñíîâåíèÿ ñ âîç-
äóõîì è îñòàþùèõñÿ â âèäå
ñïåðìàòîôîðà èëè, ïî òåðìèíîëîãèè
Õîëîäêîâñêîãî (1910) â âèäå ñïåðìà-
òîôðàãìû. Ñîâîêóïèòåëüíîãî îðãà-
íà ó ýìáèé íåò, íî îïëîäîòâîðåíèå
ôèçèîëîãè÷åñêè âíóòðåííåå — ñïåð-
ìàòîçîèäû ïî ñëèçèñòîìó ìîñòèêó
ïåðåõîäÿò èç ïîëîâûõ ïðîòîêîâ ñàì-
öà â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè (Stefani,
1953).

Ó òåðìèòîâ âíóòðåííåå îïëîäîò-
âîðåíèå áåç ñïåðìàòîôîðîâ. Ïðàâäà,
ó íåêîòîðûõ âûñøèõ òåðìèòîâ
(Reticulitermes lucifugus) Þ÷÷è îïè-
ñàë ñïåðìàòîôîðû, íî òàêîé çíàòîê

Ðèñ. 5.34. Ñïàðèâàíèå ýìáèé (ïî Stefani, 1953).
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ýòîé ãðóïïû, êàê Ãðàññå, àíàëèçèðóÿ åãî äàííûå, îòðèöàåò çà óêàçàííûìè îáðàçîâàíèÿ-
ìè çíà÷åíèå ñïåðìàòîôîðîâ; âî âñÿêîì ñëó÷àå è ñàì Þ÷÷è ðàññìàòðèâàåò èõ êàê âòî-
ðè÷íîå îáðàçîâàíèå (Juccia, Springhetti, 1952).

Ó êîïåîãíàòîèäíûõ èçâåñòíû ñïåðìàòîôîðû. Ñïåöèôè÷åñêèå ñïåðìàòîôîðû èçâå-
ñòíû äëÿ ñåíîåäîâ, äëÿ ïóõîåäîâ è ïðåäïîëàãàþòñÿ äëÿ âøåé (Khalifa, 1949).

Èç Paraneoptera ó Rhynchota â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ âíóòðåííåå îïëîäîòâîðå-
íèå äîñòèãàåò âûñîêîãî ñîâåðøåíñòâà, áëàãîäàðÿ ñëîæíîé äèôôåðåíöèðîâêå êîïó-
ëÿòèâíîãî àïïàðàòà, è ñåìåííàÿ æèäêîñòü ââîäèòñÿ â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè áåç
ñïåðìàòîôîðîâ; íî ó íåêîòîðûõ ôîðì ñîõðàíÿþòñÿ ïðè âíóòðåííåì îïëîäîòâîðå-
íèè ñïåðìàòîôîðû, íàïðèìåð, ó õåðìåñîâ (Õîëîäêîâñêèé, 1927), ó êëîïà Rhodnius

prolixus (ðèñ. 5.35, 1) (Khalifa, 1950).
Ó òðèïñîâ (Thysanoptera) ñïåðìàòîôîðû áûëè íåäàâíî îáíàðóæåíû Ëèñêåâè÷åì

(Liskewicz, I960) ó Chirothrips (ðèñ. 5.35, 2).

ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈÅ ÄÐÅÂÍÅÊÐÛËÛÕ — ÏÎÄÅÍÎÊ È ÑÒÐÅÊÎÇ
(EPHEMEROPTERA È ODONATA)

Îïëîäîòâîðåíèå ó ïîäåíîê â äåòàëÿõ ïëîõî èçâåñòíî. Ñïàðèâàíèå ïðîèñõîäèò â
âîçäóõå, îïëîäîòâîðåíèå âíóòðåííåå, ïðè÷åì âûâîäíûå ïðîòîêè ñàìîê è ñîâîêóïèòåëü-

Ðèñ. 5.35. Ñïåðìàòîôîðû: 1 — êëîïà Rhodnius (ïî: Khalifa, 1950); 2 — òðèïñà (ïî: Liskiewicz, 1960);
3 — ðó÷åéíèêà Anabolia (ïî: Khalifa, 1949); 4 — âèñëîêðûëêè Sialis; 5 — áðþøêî ñàìêè Sialis ñî
ñïåðìàòîôîðîì (ñï.); 6 — òî æå, Osmylus; 7 —  ñïåðìàòîôîð Osmylus (ïî Ãèëÿðîâó, 1957).
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Ðèñ. 5.36. Ñïàðèâàíèå ïîäåíîê: 1 — Parameletus chelifer; 2 — Rhitrogena minus; 3 — Stenonema

vicariuin; 4 — Cloeon dipterum (ïo Brinck,  1957).

Ðèñ. 5.37. Ñïàðèâàíèå ñòðåêîç Aeschna cyanea (Brinck, 1957).
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íûå îðãàíû ñàìöîâ ïàðíûå. Ïîëîæåíèå ïàðòíåðîâ ïðè ñïàðèâàíèè, õàðàêòåðíîå äëÿ
íèçøèõ ïòåðèãîò — ñàìêà íàõîäèòñÿ íàä ñàìöîì, êàê ó ñïåðìàòîôîðíî îïëîäîòâîðÿå-
ìûõ ïðÿìîêðûëûõ, íî ñïåðìàòîôîðû ó ïîäåíîê íå îòìå÷åíû. Ñâîäêà äàííûõ ïî ñïà-
ðèâàíèþ ïîäåíîê è îðèãèíàëüíûå íàáëþäåíèÿ íàä ïîâåäåíèåì è ïîëîæåíèåì ïàðòíå-
ðîâ (ðèñ. 5.36) ïðèâîäÿòñÿ â ðàáîòå Áðèíêà (Brinck, 1957).

ß íàáëþäàë ñïåðìàòîôîðîîáðàçíûå òåëüöà ó ãîíîïîðîâ ñàìîê ïîäåíîê.
Î÷åíü ñâîåîáðàçíî ïðîòåêàåò îïëîäîòâîðåíèå â äðóãîì îòðÿäå äðåâíåêðûëûõ — ó

ñòðåêîç (Odonata), èññëåäîâàííîå åùå Ðåîìþðîì. Ñïàðèâàíèå ïðîèñõîäèò íà ëåòó. Ïå-
ðåä îïëîäîòâîðåíèåì ñàìåö ââîäèò ñïåðìàòîôîð èç ãåíèòàëüíîãî îòâåðñòèÿ â ðåçåðâó-
àð îñîáîãî êîïóëÿòèâíîãî àïïàðàòà, íàõîäÿùåãîñÿ íà 2–3 âåíòðèòàõ áðþøêà.

Ïðè ñîâìåñòíîì ïîëåòå ñõâà÷åííàÿ ñàìöîì ñàìêà ïîäãèáàåò áðþøêî ê ñîâîêó-
ïèòåëüíîìó îðãàíó ñàìöà è ñàìåö ââîäèò ñïåðìàòîôîð â åå ïîëîâîå îòâåðñòèå (ðèñ.
5.37).

Ïî-âèäèìîìó, âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå ñòðåêîç ïðîèçîøëî íà îñíîâå òàêîãî íà-
ðóæíî-âíóòðåííåãî, ïðè êîòîðîì ñàìåö â ïðèñóòñòâèè ñàìêè îòêëàäûâàë ñïåðìàòîôîð
íå íà ïî÷âó, à íà ïîâåðõíîñòü ñâîåãî òåëà, à çàòåì ñàìêà ñíèìàëà åãî ïîëîâûìè ïðèäàò-
êàìè. Ýòî ïðåäïîëîæåíèå, âûäâèíóòîå ìíîþ â 1958 ã., ðàçäåëÿåò è Áðèíê (Brinck, 1961).
Âî âñÿêîì ñëó÷àå õàðàêòåð îïëîäîòâîðåíèÿ ó äðåâíåêðûëûõ ïîêàçûâàåò, ÷òî îáà îòðÿ-
äà — è ïîäåíêè, è ñòðåêîçû — îòëè÷àþòñÿ â ýòîì îòíîøåíèè è äðóã îò äðóãà è îò
îñòàëüíûõ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ, òèïû îïëîäîòâîðåíèÿ êîòîðûõ óêëàäûâàþòñÿ â ðÿäû
ïåðåõîäà îò íàðóæíî-âíóòðåííåãî ñïåðìàòîôîðíîãî, ñâîéñòâåííîãî àïòåðèãîòàì, ê òè-
ïè÷íî âíóòðåííåìó. Õàðàêòåð îïëîäîòâîðåíèÿ Palaeoptera, îòëè÷íûé îò íàáëþäàåìîãî
ó äðóãèõ ïòåðèãîò, îïðàâäûâàåò ïðîòèâîïîñòàâëåíèå ýòîé, íåñîìíåííî, ñáîðíîé, ãåòå-
ðîãåííîé ãðóïïû îñòàëüíûì êðûëàòûì íàñåêîìûì, ïðîâåäåííîå À.Â. Ìàðòûíîâûì.

ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈÅ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ Ñ ÏÎËÍÛÌ ÏÐÅÂÐÀÙÅÍÈÅÌ
(HOLOMETABOLA)

Îïëîäîòâîðåíèå Neuropteroidea

Ïî ñîâîêóïíîñòè ìíîãèõ ïðèçíàêîâ ñðåäè Holometabola íàèáîëåå ïðèìèòèâíû ïðåä-
ñòàâèòåëè êîìïëåêñà íåéðîïòåðîèäíûõ (Neuropteroidea). È ÷ðåçâû÷àéíî èíòåðåñíî òî,
÷òî â êîìïëåêñå íåéðîïòåðîèäíûõ èìååò ìåñòî ñïåðìàòîôîðíîå îïëîäîòâîðåíèå, âî
ìíîãîì íàïîìèíàþùåå îïëîäîòâîðåíèå Orthoptera-Ensifera.

Â îòðÿäå Megaloptera (âèñëîêðûëêè) ñïàðèâàíèå äåòàëüíî ïðîñëåæåíî äëÿ ðàçâè-
âàþùèõñÿ â âîäå Sialis lutaria (Du Bois, Geigy, 1935). Ñïàðèâàíèå ýòèõ âèñëîêðûëîê
âñåãäà ïðîèñõîäèò íà çåìëå. Ïîäïîëçàÿ ïîä ñàìêó, ñàìåö ñíèçó îòûñêèâàåò ïðèäàòêîì
âîñüìîãî ñåãìåíòà êîíåö áðþøêà ñàìêè è âûïóñêàåò êðóïíûé äâóðàçäåëüíûé ñïåðìà-
òîôîð (ðèñ. 5.35, 4). Ñàìêà ñàìà àêòèâíî çàõâàòûâàåò ñïåðìàòîôîð â ñîâîêóïèòåëüíóþ
ñóìêó (ó ñàìöîâ Sialis íåò ñîâîêóïèòåëüíîãî îðãàíà). Ïðè ñïàðèâàíèè â ñóùíîñòè íåò
íàñòîÿùåãî âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ — ñàìåö òîëüêî ïðèêëàäûâàåò èëè ïðèëåïëÿ-
åò ñïåðìàòîôîð ê ñîâîêóïèòåëüíîé ñóìêå ñàìêè. Ïîñëå ñïàðèâàíèÿ ñàìêà, êàê ó êóçíå-
÷èêîâûõ, ðàçãðûçàåò ìàíäèáóëàìè ñïåðìàòîôîð, ñúåäàÿ åãî îñòàòîê. Ñäàâëèâàíèå ñïåð-
ìàòîôîðà ÷åëþñòÿìè, î÷åâèäíî, ñïîñîáñòâóåò âûæèìàíèþ èç íåãî ñåìåííîé æèäêîñòè
â ñîâîêóïèòåëüíóþ ñóìêó. Ïðèìèòèâíîñòü îïëîäîòâîðåíèÿ Sialis ïðîÿâëÿåòñÿ è â òîì,
÷òî íåðåäêî ê êîïóëèðóþùåé ïàðå ïîäëåòàþò äðóãèå ñàìöû è ïðèêðåïëÿþò ñâîè ñïåð-
ìàòîôîðû ãäå ïîïàëî ê ïîâåðõíîñòè áðþøêà ñàìêè (êàê ýòî áûâàåò ó ïåðèïàòóñîâ èëè
ïèÿâîê).

Ó âåðáëþäîê Raphidia ophiopsis (Raphidioptera) îïëîäîòâîðåíèå òàêæå ñïåðìàòî-
ôîðíîå. Ñïåðâà ïàðòíåðû ñòîÿò äðóã ïðîòèâ äðóãà, ïîõëîïûâàÿ äðóã äðóãà óñèêàìè.
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Ðèñ. 5.38. Ñïàðèâàíèå: 1 — âåðáëþäîê Raphidia (ïo: Kastner, 1934); 2 — ñêîðïèîíîâûõ ìóõ Ðàïîrðà

(ïî Øèïåðîâè÷ó, 1925); 3 — Boreus (ñàìåö âíèçó).

Çàòåì ñàìêà ïîâîðà÷èâàåòñÿ íà 180° è óõîäèò, ïîäíÿâ ÿéöåêëàä; ñàìåö äîãîíÿåò ñàìêó,
îáõâàòûâàåò ñíèçó åå ãåíèòàëüíûé ñåãìåíò è ïðèíèìàåò ïîëîæåíèå, êàê íà ðèñ. 5.38, 1.
Ñàìêà äîëãîå âðåìÿ íîñèò ñàìöà, êîòîðûé íàêîíåö îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð â åå ïî-
ëîâóþ ùåëü. Ïîñëå ýòîãî ñàìåö îñòàâëÿåò ñàìêó. Äîâîëüíî ñëîæíûå ãîíîêîêñèòû è
ñòèëóñû ïîëîâûõ ïðèäàòêîâ ñàìöà ñëóæàò äëÿ ïðèêðåïëåíèÿ ñïåðìàòîôîðà ê îáëàñòè
äâîéíîãî ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ ñàìêè; ñïåðìàòîôîð ââîäèòñÿ â íåãëóáîêóþ ïîëîâóþ ùåëü.

Òàêèì îáðàçîì, ó âåðáëþäîê, æèâóùèõ â áîëåå ñóõèõ óñëîâèÿõ, ïîâåäåíèå ñëîæ-
íåå, è ñïåðìàòîôîð ââîäèòñÿ â ïîëîâóþ ùåëü ñàìêè.

Ó íàñòîÿùèõ ñåò÷àòîêðûëûõ (Neuroptera-Planipennia) îïëîäîòâîðåíèå ïðîòåêàåò â
áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ñõîäíî ñ âèñëîêðûëûìè11. Ó Osmylidae ñàìöû ìàëî ïîäâèæíû, ñàìêè
ïðèâëåêàþòñÿ ïàõó÷èìè æåëåçàìè ñàìöà, ñïîêîéíî ñèäÿùåãî íà êàêîì-ëèáî ñóáñòðàòå.
Ïîäëåòàÿ, ñàìêà îùóïûâàåò àíòåííàìè è ïàëüïàìè ïàõó÷èå æåëåçû ñàìöà. Â ýòî âðåìÿ
ñàìåö ñõâàòûâàåò åå, çàãèáàåò êâåðõó áðþøêî è ïðè ñîïðèêîñíîâåíèè åãî êîíöà ñ çàäíèì
êîíöîì áðþøêà ñàìêè âûïóñêàåò êðóïíûé ñïåðìàòîôîð, êîòîðûé ñõâàòûâàåòñÿ âàëüâà-
ìè ñàìêè. Îñòàòîê, ñïåðìàòîôîðà ñàìêà ñúåäàåò (Withicombe, 1924). Ïî Äàâèäó (David..
1936), ó Osmylus chrysops â ñïåðìàòîôîðå åñòü ñïåðìàòîôèëàêñ, ñïåöèàëüíî ïðåäíàçíà-
÷åííûé äëÿ ïîåäàíèÿ ñàìêîé îòäåë, êàê îïèñàííûé Áîëäûðåâûì äëÿ êóçíå÷èêîâ. Íàñòî-
ÿùåãî ñîâîêóïëåíèÿ ó Osmylidae íåò, ñïàðèâàþùèåñÿ îñîáè òîëüêî êàñàþòñÿ äðóã äðóãà
ïîëîâûìè îòâåðñòèÿìè.

11 Óèçèêàì (Withicombe, 1924) ñ÷èòàåò, ÷òî ó Coniopterygidae íåò ñïåðìàòîôîðîâ. Íåèçâåñòíî, èìåþòñÿ ëè
ñïåðìàòîôîðû ó Ithonidae. Òèëüÿðä (Tillyard, 1922), îïèñûâàÿ ñïàðèâàíèå Ithone fusca, íå óêàçûâàåò íà íà-
ëè÷èå ó íèõ ñïåðìàòîôîðîâ, íî îïèñàííûé èì ïðîöåññ ñïàðèâàíèÿ íå èñêëþ÷àåò ýòîé âîçìîæíîñòè.
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Ó Sisyridae ïðè ñïàðèâàíèè ñàìåö îòêëàäûâàåò íà áðþøêî ñàìêè âîçëå åå ïîëîâîãî
îòâåðñòèÿ ñïåðìàòîôîð ìåíüøèõ ðàçìåðîâ, ÷åì ó Osmylus chrysops. Îñòàòîê ñïåðìàòî-
ôîðà ñàìêà Sisyra òîæå ñúåäàåò (Ïàâëîâñêèé, Ëåïíåâà, 1948).

Ó Mantispidae (Mantispa perla), îñåìåíåíèå òîæå ñïåðìàòîôîðíîå (Áîëäûðåâ, 1915).
Ñïåðìàòîôîðû ó ýòîãî âèäà çàìåòíû íà êîíöå áðþøêà ñàìêè ïîñëå êîïóëÿöèè â âèäå
îêðóãëîãî áåëîâàòîãî êîìî÷êà; îñòàòîê ñïåðìàòîôîðà ñàìêà óäàëÿåò ÷åëþñòÿìè. Òàêèì
îáðàçîì, äëÿ âñåãî êîìïëåêñà îñìèëîèäíûõ ñåò÷àòîêðûëûõ õàðàêòåðíî ñïåðìàòîôîð-
íîå îïëîäîòâîðåíèå ïðèìèòèâíîãî òèïà, âî ìíîãîì ñõîäíîå ñ îïëîäîòâîðåíèåì
Orthoptera-Ensifera.

Ó Chrysopa perla (çëàòîãëàçêè) îñåìåíåíèå ïðîèñõîäèò òàêæå ñ ïîìîùüþ ñïåðìà-
òîôîðà, îñòàòîê êîòîðîãî ñúåäàåòñÿ ñàìêîé. Ó Notochrysa ñïåðìàòîôîðîîáðàçíàÿ ìàññà
õîðîøî çàìåòíà ïîñëå ñïàðèâàíèÿ íà 6–7-ì áðþøíîì ñåãìåíòàõ ñàìêè.

Êàê óæå óêàçûâàëîñü, õàðàêòåðíîé ÷åðòîé èìàãèíàëüíîé ñòàäèè ïòåðèãîò ÿâëÿåòñÿ
âûñîêàÿ ñòåïåíü ïðèñïîñîáëåííîñòè ê æèçíè â îòêðûòîé âîçäóøíîé ñðåäå, â óñëîâèÿõ
äåôèöèòà âëàãè. Ó âûñøèõ Íîlometabola îñåìåíåíèå ôèçèîëîãè÷åñêè áûâàåò âñåãäà
âíóòðåííèì — ñïåðìà ââîäèòñÿ ñàìöîì íåïîñðåäñòâåííî â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè
áëàãîäàðÿ ïðîãðåññèâíîìó ðàçâèòèþ êîïóëÿòèâíîãî îðãàíà ñàìöà (aedoeagus). Ïðè âíóò-
ðåííåì îñåìåíåíèè âûñøèõ ïòåðèãîò ñïåðìàòîôîðû ìîãóò ëèáî ñîõðàíÿòüñÿ, ëèáî îò-
ñóòñòâîâàòü.

Òàê, â ïðåäåëàõ îòðÿäà æóêîâ (Coleoptera) ñïåðìàòîôîðû èìåþòñÿ, íàïðèìåð, ó ïëà-
âóíöà Dytiscus marginalis (Blunck, 1912), õðóùåé Phyllopertha horticola, Amphimallon

solstitiale, Anomala aenea (Rittershaus, 1927), ó Melolontha (Landa, 1961).
Ó äðóãèõ æå äåòàëüíî èçó÷åííûõ îáúåêòîâ, íàïðèìåð ó ìó÷íîãî õðóùàêà Tenebrio

molitor, ñïåðìàòîôîðû îòñóòñòâóþò (Khalifa, 1949). Íî â òîì æå ñåìåéñòâå ÷åðíîòåëîê,
ê êîòîðîìó ïðèíàäëåæèò ìó÷íîé õðóùàê, èìåþòñÿ ïðåäñòàâèòåëè (Pimelia), ó êîòîðûõ
ñ íåñîìíåííîñòüþ âûÿâëåíû ñïåðìàòîôîðû (Fiori, 1953, 1954).

Ñõîäíàÿ ñèòóàöèÿ â îòðÿäå ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ (Hymenoptera). Äàâíî èçâåñòíî ñïåð-
ìàòîôîðíîå îïëîäîòâîðåíèå ó ìåäîíîñíîé ï÷åëû (ñïåðìàòîôîðû âíóòðåííèå). Õàëè-
ôà íåäàâíî ïîêàçàë íàëè÷èå ñïåðìàòîôîðîâ ó íàåçäíèêîâ Pimpla instigator (Khalifa,
1949), íî ó áîëüøèíñòâà ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ ñïåðìàòîôîðîâ íåò, â ÷àñòíîñòè èõ îïðå-
äåëåííî íåò ó ïèëèëüùèêîâ Athalia lineolata, êàê ïîêàçàë ïîñëåäíèé àâòîð.

Ñðåäè ìåêîïòåðîèäîâ ñïåðìàòîôîðû ñâîéñòâåííû ÷åøóåêðûëûì — (Lepidoptera)
(Ïåòåðñåí, 1907–1908), íî îíè íå îòìå÷åíû äëÿ ñêîðïèîííèö (Mecoptera). Îäíàêî ó
ñêîðïèîííèö ïîëîæåíèå ñïàðèâàþùèõñÿ îñîáåé òàêîå æå, êàê è â òåõ ãðóïïàõ íàñåêî-
ìûõ, ó êîòîðûõ ñàìêà, êàê ñ ñóáñòðàòà, ïîäõâàòûâàåò ñïåðìàòîôîð, âûâîäèìûé èç ãîíî-
äóêòà ñàìöà (ðèñ. 5.38, 2). Â îòðÿäå ðó÷åéíèêîâ (Trichoptera), êàê íåäàâíî ïîêàçàë Õà-
ëèôà (Khalifa, 1949), ó ïðåäñòàâèòåëåé îäíèõ ñåìåéñòâ îíè èìåþòñÿ (íàïðèìåð, èç
Sericostomatidae — ó Sito nigricornis, Sericostoma personatum; èç Molannidae — ó Molanna

angustata; èç Limnophilidae — ó Limnophilus politus, Anabolia nervosa (ðèñ. 5.35, 3), à ó
äðóãèõ îòñóòñòâóþò, è ñïåðìà ñâîáîäíî ââîäèòñÿ â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè èç ductus
ejaculatorius ñàìöà (íàïðèìåð, èç Polycentropidae — ó Polycentropus flavomaculatus,
Cyrnus trimaculatus; èç Leptoceridae — ó Mytacides nigra, M. azurea, èç Psychomyidae —
ó Tinodes waeneri), õîòÿ åùå íåäàâíî ñ÷èòàëîñü, ÷òî ó âñåõ ðó÷åéíèêîâ ñïåðìàòîôîðîâ
íåò.

Äëÿ îòðÿäà äâóêðûëûõ (Diptera) — ãðóïïû ñ î÷åíü äèôôåðåíöèðîâàííûì ñîâîêó-
ïèòåëüíûì àïïàðàòîì — ñïåðìàòîôîðû äîëãîå âðåìÿ áûëè íå èçâåñòíû è ïðåäïîëàãà-
ëîñü, ÷òî ó âñåõ ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà ñïåðìà ââîäèòñÿ ñâîáîäíî. Îäíàêî äëÿ Culicoides

nubeculosus Á.È. Ïîìåðàíöåâ (1932) ïîêàçàë íàëè÷èå âíóòðåííåãî ñïåðìàòîôîðà.
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ÎÁÙÅÅ ÍÀÏÐÀÂËÅÍÈÅ ÝÂÎËÞÖÈÈ ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈß Ó ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Ïðèâåäåííûå ìàòåðèàëû ïîçâîëÿþò ïîíÿòü ýâîëþöèþ îïëîäîòâîðåíèÿ íàñåêîìûõ.
Ó ïðåäêîâ íàñåêîìûõ è ó äðåâíèõ áåñêðûëûõ íàñåêîìûõ ìîæíî ïðåäïîëàãàòü íàðóæ-
íî-âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå ñ îòêëàäêîé ñïåðìàòîôîðîâ èëè êàïåëü ñïåðìû íà íè-
òÿõ, ïîäáèðàåìûõ çàòåì ñàìêàìè, êàê ýòî èìååò ìåñòî ó ñîâðåìåííûõ àïòåðèãîò è äðó-
ãèõ íèçøèõ ïî÷âåííûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ. Â ïðîñòåéøåì ñëó÷àå ýòî ìîãëî ïðîèñõîäèòü
íåèçáèðàòåëüíî, êàê ó Campodea èëè Collembola-Arthropleona, ó êîòîðûõ ñïåðìàòîôî-
ðû ðàçáðàñûâàþòñÿ ñàìöàìè è â îòñóòñòâèå ñàìîê.

Ïåðåõîä ê æèçíè â áîëåå ñóõèõ ìåñòàõ, â ïîäñòèëêå è îñîáåííî âûõîäû èìàãèíàëü-
íîé ñòàäèè èç óêðûòèé íà îòêðûòóþ ïîâåðõíîñòü ïðèâîäèëè ê ñïàðèâàíèþ è ê âûðà-
áîòêå áîëåå ñëîæíîãî ïîâåäåíèÿ, îáåñïå÷èâàâøåãî ñîêðàùåíèå ïðåáûâàíèÿ ñïåðìû âî
âíåøíåé ñðåäå. Ñàì ïðîöåññ âûõîäà èç ïî÷âû è óêðûòèé èìàãèíàëüíîé ñòàäèè â ôèëî-
ãåíåòè÷åñêîì ïëàíå äîëæåí ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê áîëåå ýôôåêòèâíîé
âñòðå÷å ïîëîâ è ðàññåëåíèþ (Ãèëÿðîâ, 1949). Â áîëåå ïðîñòûõ ñëó÷àÿõ ñîêðàùåíèå
ïðåáûâàíèÿ ñïåðìû íà âîçäóõå äîñòèãàëîñü ïóòåì àêòèâíîãî íàâåäåíèÿ ñàìêè íà ñïåð-
ìàòîôîð (êàê ó ñîâðåìåííûõ ÷åøóéíèö è ïîäóð), ëèáî äàæå ïóòåì àêòèâíîãî íàíåñå-
íèÿ ñàìöîì îòëîæåííîé íà ñóáñòðàò ñïåðìû íà ïîëîâîå îòâåðñòèå ñàìêè, êàê ýòî íà-
áëþäàëîñü ó ñîâðåìåííûõ ìàõèëèä, ó êîòîðûõ ðàçíûå ïðåäñòàâèòåëè ïîëüçóþòñÿ äëÿ
ýòîãî ðàçíûìè ïðèäàòêàìè.

Ñ ïåðåõîäîì èìàãèíàëüíîé ñòàäèè ê æèçíè âíå óêðûòèé, ê æèçíè â âîçäóøíîé
ñðåäå ó ïðåäêîâ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ (Protopterygota) ðàçâèâàëèñü íà áàçå íàðóæíî-
âíóòðåííåãî îïëîäîòâîðåíèÿ òàêèå ñïîñîáû îïëîäîòâîðåíèÿ, êîòîðûå ïðèâîäèëè ê
äàëüíåéøåìó ñîêðàùåíèþ ïðåáûâàíèÿ ñïåðìû âî âíåøíåé ñðåäå. Óæå â ýòîò ïåðèîä
ïðîèçîøëà, âåðîÿòíî, äèâåðãåíöèÿ ïðèñïîñîáëåíèé, îáåñïå÷èâàâøèõ ïåðåõîä ê ðàç-
íûì ñïîñîáàì âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ. Ó îäíèõ ôîðì ñàìöû ïðåäâàðèòåëüíî îòêëà-
äûâàëè ñïåðìàòîôîðû íà ïîâåðõíîñòü ñâîèõ ïîêðîâîâ èëè â óãëóáëåíèÿ ïîêðîâîâ, îò-
êóäà ñàìêè çàõâàòûâàëè èõ ïîëîâûìè ïðèäàòêàìè — ïóòü ýâîëþöèè, ïðèâåäøèé ê òà-
êîìó ñïåöèôè÷åñêîìó ñïîñîáó îñåìåíåíèÿ, êàê ó ñòðåêîç (ðèñ. 5.37).

Ðàçìíîæåíèå äðóãèõ ãðóïï øëî ïî ïóòè áîëåå èëè ìåíåå îäíîòèïíîãî ñïåðìàòî-
ôîðíîãî îñåìåíåíèÿ, ïðè êîòîðîì ïîâåäåíèå ñàìöîâ áûëî íàïðàâëåíî íà ïîäâåäåíèå
ñïåðìàòîôîðà â ìîìåíò åãî îòêëàäêè ê ïîëîâîìó îòâåðñòèþ ñàìêè, à ñàìîê — ê çàõâà-
òûâàíèþ ñïåðìàòîôîðà ïîëîâûìè ïðèäàòêàìè â ìîìåíò åãî âûõîäà èç ïîëîâîãî îòâåð-
ñòèÿ ñàìöà. Ó âñåõ áîëåå ïðèìèòèâíûõ ôîðì ñïåðìàòîôîð ïîäâîäèòñÿ ê ïîëîâîìó îò-
âåðñòèþ ñàìêè ñíèçó (ñíèçó îò áðþøêà ñàìêè íàõîäÿòñÿ îòëîæåííûå íà ñóáñòðàò ñïåð-
ìàòîôîðû àïòåðèãîò è äðóãèõ íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðè íàðóæíî-âíóòðåí-
íåì îïëîäîòâîðåíèè). Èñõîäÿ èç ýòîãî ìîåãî òåçèñà (Ãèëÿðîâ, 1958), Àëåêñàíäåð (Ale-

Òàáëèöà 5.1.  Ïîëîæåíèå ñïàðèâàþùèõñÿ îñîáåé â 4 ðàçíûõ ãðóïïàõ
îðòîïòåðîèäîâ (ïî  Alexander, 1964)

Íà÷àëî ñïàðèâàíèÿ Ñàìêà ñâåðõó Ñàìêà ñâåðõó Êîíåö ê êîíöó 

Êîíåö ñïàðèâàíèÿ Ñàìêà ñâåðõó Êîíåö ê êîíöó Êîíåö ê êîíöó 

Gryllidae  + + - 

Tettigoniidae + + +

Gryllacrididae  + ? +

Blattodea + + +
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13 Ó íåêîòîðûõ áàáî÷åê äîáàâî÷íûå æåëåçû ñàìöîâ âûäåëÿþò çàñòûâàþùóþ ñëèçü, çàëåïëÿþùóþ ïîëîâîå
îòâåðñòèå ñàìêè ñíàðóæè. Ïîëó÷àåòñÿ ïîõîæåå íà íàðóæíûé ñïåðìàòîôîð îáðàçîâàíèå, òàê íàçûâàåìàÿ
ñôðàòìà (ó ïàïèëèîíèä è ó íèìôàëèä).

xander, 1964) ñòðîèò ñõåìó ýâîëþöèè ñïîñîáîâ ñïàðèâàíèÿ â ðàçíûõ âåòâÿõ îðòîïòåðî-
èäîâ. Îí îòìå÷àåò, ÷òî â ðàçíûõ ãðóïïàõ ïðÿìîêðûëûõ ïîëîæåíèå ñàìêè íàä ñàìöîì,
ÿâëÿåòñÿ ïðèìèòèâíûì, è äàåò ñëåäóþùóþ ñõåìó (òàáë. 5.1.).

Ñõîäíûå çàêîíîìåðíîñòè ìîæíî íàéòè è äëÿ íåéðîïòåðîèäîâ (ó âèñëîêðûëîê è
âåðáëþäîê îòíîøåíèÿ, ñîîòâåòñòâåííî, êàê ó ñâåð÷êîâ è ìåäâåäîê).

Ñëîæíîå ïîâåäåíèå èìàãèíàëüíîé ñòàäèè âî âðåìÿ ñïàðèâàíèÿ è îñåìåíåíèÿ, ñâîé-
ñòâåííîå ìíîãèì ãðóïïàì íèçøèõ Pterygota, âûðàáîòàëîñü êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê ñèí-
õðîíèçàöèè äåéñòâèé ñàìöà è ñàìêè, íàïðàâëåííîå íà ñîêðàùåíèå ïðåáûâàíèÿ ñïåð-
ìàòîôîðà â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàæíîñòè â âîçäóøíîé ñðåäå12. Ïîýòîìó ýâîëþöèÿ
îñåìåíåíèÿ áûëà òåñíî ñâÿçàíà ñ ýâîëþöèåé ïîâåäåíèÿ, ñ ýâîëþöèåé íåðâíîé ñèñòåìû.

Âåðîÿòíî, ñïåðâà ó ïðèìèòèâíûõ Pterygota-Neoptera îñåìåíåíèå ñîõðàíÿëî ñëåäû
íàðóæíî-âíóòðåííåãî: ñïåðìàòîôîð ïðèêðåïëÿëñÿ ñàìöîì ê áðþøêó ñàìêè ñíàðóæè,
÷òî íàáëþäàåòñÿ òåïåðü êàê ó íèçøèõ Íåmimetabola (Orthoptera-Ensifera), òàê è ó íèç-
øèõ Holometabola (Megaloptera). Èñêëþ÷èòåëüíîå ñõîäñòâî è ñòðîåíèÿ èõ ñïåðìàòîôî-
ðîâ è ïîâåäåíèÿ ïðè ñïàðèâàíèè ïîêàçûâàåò, ÷òî ìåæäó Hemimetabola è Holometabola
íåò íåïðîõîäèìîé ïðîïàñòè, ÷òî âûÿâëÿåòñÿ è ïðè àíàëèçå îñîáåííîñòåé èõ îíòîãåíå-
çà (Ãèëÿðîâ, 1957); íåñîìíåííî, õàðàêòåð îñåìåíåíèÿ â îáåèõ ãðóïïàõ âûðàáîòàëñÿ â
ðåçóëüòàòå ýâîëþöèè îò îáùèõ öðåäêîâ («Protopterygota»).

Äàëüíåéøàÿ ýâîëþöèÿ îïëîäîòâîðåíèÿ Pterygota-Neoptera øëà â íàïðàâëåíèè ïîë-
íîãî èñêëþ÷åíèÿ ïðåáûâàíèÿ ñïåðìû âî âíåøíåé ñðåäå, âíå îðãàíèçìîâ ñïàðèâàþ-
ùèõñÿ îñîáåé.

Ñïåðìàòîôîðû ïðè ýòîì, åñëè è ñîõðàíÿþòñÿ, òî ïðîõîäÿò íåïîñðåäñòâåííî èç ïî-
ëîâûõ ïðîòîêîâ, ñàìöà â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè. Â òåõ îòðÿäàõ, ïðåäñòàâèòåëÿì êî-
òîðûõ ïðè âíóòðåííåì îñåìåíåíèè ñâîéñòâåííî êàê íàëè÷èå, òàê è îòñóòñòâèå ñïåðìà-
òîôîðîâ, ñïåðìàòîôîðû ÷àùå íàáëþäàþòñÿ â áîëåå ïðèìèòèâíûõ ñåìåéñòâàõ, ÷òî óêà-
çûâàåò íà âòîðè÷íûé õàðàêòåð âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ áåç ñïåðìàòîôîðîâ. Ôóíêöèè
÷àñòåé ñïåðìàòîôîðîâ, åñëè îíè ñîõðàíÿþòñÿ ïðè ôèçèîëîãè÷åñêè âíóòðåííåì îïëî-
äîòâîðåíèè, áûâàþò ðàçëè÷íû. ×àñòî æåëàòèíîçíàÿ ÷àñòü êàïñóëû ñïåðìàòîôîðà çàêó-
ïîðèâàåò ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ ïîëîâîå îòâåðñòèå ñàìêè13

Âîçìîæíîñòè âòîðè÷íûõ èçìåíåíèé âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ äîêàçûâàþò è òà-
êèå ïðèìåðû, êàê îñåìåíåíèå êðîâîñîñóùèõ êëîïîâ Cimicoidea, â ÷àñòíîñòè ïîñòåëü-
íîãî êëîïà (Cimex lectularius). Ó ïîñòåëüíîãî êëîïà ñàìåö ââîäèò êîïóëÿòèâíûì îð-
ãàíîì ñïåðìó íå â ïîëîâîå îòâåðñòèå ñàìêè, à â îñîáóþ ÿìêó ìåæäó 4 è 5-ì âåíòðèòà-
ìè (â òàê íàçûâàåìûé îðãàí Ðèáàãà). Ñïåðìàòîçîèäû èç ýòîãî îðãàíà àêòèâíî ïðîíè-
êàþò ÷åðåç ïîêðîâû è ïî ïîëîñòè òåëà ìèãðèðóþò ê ÿè÷íèêàì è ñåìåïðèåìíèêó. Òà-
êèì îáðàçîì, ó ïîñòåëüíîãî êëîïà âòîðè÷íî âûðàáàòûâàåòñÿ ñïîñîá îïëîäîòâîðåíèÿ,
íåñêîëüêî íàïîìèíàþùèé òàêîâîé ïåðâè÷íîòðàõåéíûõ, íî ðàçâèâøèéñÿ íà áàçå âíóò-
ðåííåãî îñåìåíåíèÿ.

Ñðàâíåíèå ñïîñîáîâ îñåìåíåíèÿ â ðàçíûõ ãðóïïàõ íàñåêîìûõ è åãî ýêîëîãè÷åñêàÿ
òðàêòîâêà ïîêàçûâàþò, ÷òî èñõîäíûì áûëî íàðóæíî- âíóòðåííåå îñåìåíåíèå, ñ êîòî-

12 Â òåõ ãðóïïàõ âûñøèõ íàñåêîìûõ, êîòîðûå õàðàêòåðèçóþòñÿ ïðîãðåññèâíûì ðàçâèòèåì êîïóëÿòèâíûõ îð-
ãàíîâ ñàìöîâ (äâóêðûëûå, æóêè, ÷åøóåêðûëûå, êëîïû), òàêîãî ñëîæíîãî ïîâåäåíèÿ ïðè ñïàðèâàíèè ìîæåò
íå íàáëþäàòüñÿ — ñòðîåíèå êîïóëÿòèâíîãî îðãàíà ñàìöîâ îáåñïå÷èâàåò ïîïàäàíèå ñïåðìàòîçîèäîâ íåïîñ-
ðåäñòâåííî â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè. Èíòåðåñíî, ÷òî â òàêèõ ãðóïïàõ ñïåðìàòîôîðû ñîõðàíÿþòñÿ, êàê
ïðàâèëî, ó ïðåäñòàâèòåëåé áîëåå ïðèìèòèâíûõ ñåìåéñòâ.
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ðûì ëåãêî ñâÿçûâàþòñÿ âñå òèïû âíóòðåííåãî. Ñâÿçóþùèì çâåíîì ÿâëÿåòñÿ ñïåðìàòî-
ôîðíîå ñ ïîäâåäåíèåì ñïåðìàòîôîðà â ìîìåíò åãî âûõîäà ê ãîíîïîðó ñàìêè.

Ïðèìèòèâíîñòü ñïåðìàòîôîðíîãî îïëîäîòâîðåíèÿ â ñðàâíåíèè ñ âíóòðåííèì äî-
ïóñêàëàñü è äðóãèìè èññëåäîâàòåëÿìè (Khalifa, 1949; Wigglesworth, 1953). Íî òîëüêî
ñîâîêóïíîñòü âñåõ ïðèâåäåííûõ âûøå ìàòåðèàëîâ, îáîáùåíèå íàêîïëåííûõ â ïîñëå-
äíèå ãîäû ôàêòîâ, ïîëó÷åííûõ ïðè èçó÷åíèè îïëîäîòâîðåíèÿ Apterygota è íèçøèõ
Arthropoda ñ òî÷êè çðåíèÿ ïðåäñòàâëåíèé î ïåðâè÷íîé ñâÿçè ïðåäêîâ íàñåêîìûõ ñ ïî÷-
âîé, ïîçâîëÿåò îáîñíîâàòü ýâîëþöèþ îñåìåíåíèÿ íàñåêîìûõ. Ñïåðìàòîôîðíîå îïëî-
äîòâîðåíèå ïðåäñòàâëÿåò ó êðûëàòûõ íàñåêîìûõ íå óêëîíèâøèéñÿ òèï, êàê ñ÷èòàëè
Áîëäûðåâ (1915) è Øàëëåð (Schaller, 1954), à áîëåå äðåâíèé.

ÎÑÅÌÅÍÅÍÈÅ ÎÍÈÕÎÔÎÐ (ONYCHOPHORA)

Äëÿ ïîëíîòû ïðåäñòàâëåíèé îá ýâîëþöèè îñåìåíåíèÿ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ èí-
òåðåñíî ðàññìîòðåòü åãî îñîáåííîñòè ó ïåðâè÷íîòðàõåéíûõ êàê îäíîãî èç íàèáîëåå
ïðèìèòèâíûõ òèïîâ íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Áëèçîñòü Onychophora ê ÷ëåíèñòîíî-
ãèì íåñîìíåííà, íåñìîòðÿ íà âñþ ñïåöèôèêó ýòîé ñâîåîáðàçíîé ãðóïïû, ïîçâîëÿþ-
ùóþ òåïåðü âûäåëÿòü Protracheata â îñîáûé òèï.

Âñå Onychophora âåäóò íàçåìíûé îáðàç æèçíè, íî îíè áîëåå âëàãîëþáèâû, ÷åì ýòî
îáû÷íî ïðåäïîëàãàåòñÿ (Cuenot, 1949), ôîòîôîáíû, î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíû ê âûñûõà-
íèþ (Manton, Ramsay, 1937) è ñâÿçàíû ñ ïî÷âîé è ïîäñòèëêîé. Íåêîòîðûå èìåþò è
îáëèê, òèïè÷íûé äëÿ ãåîáèîíòîâ — íàïðèìåð ñëåïûå è áåñïèãìåíòíûå Peripatopsis
alba, îáèòàþùèå íà Ñòîëîâîé ãîðå ó Êåéïòàóíà. Æèâóùèå â áîëåå ñóõèõ ìåñòàõ
Paraperipatus novae-britanniae âåñü ñóõîé ïåðèîä ãîäà ïðîâîäÿò, çàðûâøèñü â çåìëþ, â
íåàêòèâíîì ñîñòîÿíèè. Ïî ñòàðûì íàáëþäåíèÿì Ñåäæâèêà, ïîäòâåðæäåííûì íà
Peripatopsis capensis (Sedgwick, 1895; Manton, 1938), ñàìöû îòêëàäûâàþò ñïåðìàòîôî-
ðû íåïîñðåäñòâåííî íà ïîâåðõíîñòü ïîêðîâîâ ñàìîê. Ñïåðìàòîçîèäû ïðîíèêàþò ÷åðåç
êîæó (êàê ó ìíîãèõ ïèÿâîê!) è ìèãðèðóþò ïî ïîëîñòè òåëà ê ÿéöàì. Ñëåäîâàòåëüíî, ó
îíèõîôîð, áëàãîäàðÿ îáèòàíèþ âî âëàæíîé ñðåäå, ñïåðìàòîçîèäû â ñïåðìàòîôîðàõ ïîñëå
âûâåäåíèÿ èç ïîëîâûõ ïðîòîêîâ ñàìöà íåêîòîðîå âðåìÿ îñòàþòñÿ íà îòêðûòîé ïîâåðõ-
íîñòè òåëà ñàìêè. Îñåìåíåíèå Onychophora, õîòÿ è îòëè÷àåòñÿ îò îñåìåíåíèÿ ïî÷âåí-
íûõ íàñòîÿùèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïðèìèòèâíîå íàðóæíî-âíóò-
ðåííåå, ïîñêîëüêó èìååòñÿ ýòàï, êîãäà ñïåðìà íàõîäèòñÿ âíå ïîëîñòåé ìóæñêîãî èëè
æåíñêîãî îðãàíèçìà.

ÑÂßÇÜ ÒÈÏÀ ÎÏËÎÄÎÒÂÎÐÅÍÈß ÑÎ ÑÐÅÄÎÉ ÎÁÈÒÀÍÈß ÎÑÍÎÂÍÛÕ ÃÐÓÏÏ
×ËÅÍÈÑÒÛÕ («ANNULATA»)

Ìîðñêèì ïîëèõåòàì èç àííåëèä, êîòîðûõ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ãðóïïó, íàèáî-
ëåå áëèçêóþ ê ïðåäêàì êîëü÷àòûõ ÷åðâåé è ÷ëåíèñòîíîãèõ, ñâîéñòâåííî òèïè÷íîå íà-
ðóæíîå îïëîäîòâîðåíèå. Ó ìàëîùåòèíêîâûõ êîëü÷åöîâ, ïåðåøåäøèõ ê æèçíè â ïî÷âå
(Megadrili), â ñóùíîñòè ñîõðàíÿåòñÿ íàðóæíîå îñåìåíåíèå (ïðîèñõîäÿùåå â êîêîíå),
íî ïðè ïðåäøåñòâóþùåì ïîëó÷åíèè ñïåðìû îò ãåðìàôðîäèòíîãî ïàðòíåðà â ñåìåïðè-
åìíèê (ëîæíîâíóòðåííå-íàðóæíîå îñåìåíåíèå). Ïðèìèòèâíîå íàðóæíî-âíóòðåííåå
îñåìåíåíèå íàáëþäàëîñü ó ïèÿâîê, îáèòàþùèõ ëèáî â âîäå, ëèáî âî âëàæíîé ïî÷âå.

Ó ïåðâè÷íîòðàõåéíûõ, òåñíî ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé, — õàðàêòåðíîå ïðèìèòèâíîå íà-
ðóæíî-âíóòðåííåå îñåìåíåíèå.

Â òèïå ÷ëåíèñòîíîãèõ ó âîäíûõ ôîðì Branchiata îïëîäîòâîðåíèå áûâàåò ðàçíîå.
Ñïåðìàòîôîðíîå îïëîäîòâîðåíèå èçâåñòíî ó íåêîòîðûõ áðàíõèóð è ñâîéñòâåííî âñåì
âåñëîíîãèì. Ó Decapoda øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî íàðóæíîå îñåìåíåíèå, õîòÿ çäåñü èìååò
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ìåñòî ïåðåíîñ ñïåðìàòîôîðîâ. Ó ðå÷íîãî ðàêà, íàïðèìåð, ñïåðìàòîôîðû ïðèêðåïëÿ-
þòñÿ ïîçàäè ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ ñàìêè, è ïðè îòêëàäêå ÿèö, ïðîèñõîäÿùåé ÷åðåç íå-
ñêîëüêî äíåé ïîñëå ñïàðèâàíèÿ, îíè îïëîäîòâîðÿþòñÿ âíå ìàòåðèíñêîãî îðãàíèçìà
(Ïàâëîâñêèé, Ëåïíåâà, 1948). Ó êðåâåòîê òàêæå íàðóæíîå îïëîäîòâîðåíèå.

Ïî âèäèìîìó, íå òîëüêî ðàçâèòèåì âîäíûõ ëè÷èíîê, íî è õàðàêòåðîì îñåìåíåíèÿ
îáúÿñíÿåòñÿ îáÿçàòåëüíàÿ ñâÿçü ñ âîäîé òàêèõ ïðåêðàñíî ïðèñïîñîáëåííûõ ê æèçíè íà
ñóøå â ïîñòìåòàìîðôè÷åñêèé ïåðèîä Decapoda-Anomura, êàê ïàëüìîâûé êðàá (Birgus
latro). Ñïåðìàòîôîðû ó Â. latro ñõîäíû ñî ñïåðìàòîôîðàìè Coenobita rugosa è Dardanus

punctulatus; îíè òàêèå æå, êàê è ó âîäíûõ ôîðì (Mattews, 1956).
Âíóòðåííåå ñïåðìàòîôîðíîå îñåìåíåíèå ÿâèëîñü ïðåäïîñûëêîé äëÿ øèðîêîãî çà-

âîåâàíèÿ ñóøè ïðåäñòàâèòåëÿìè òàêèõ âîäíûõ ãðóïï ðàêîîáðàçíûõ, êàê Isopoda è
Amphipoda, îáåñïå÷èëî âîçìîæíîñòü ôîðìèðîâàíèÿ òàêèõ òèïè÷íî íàçåìíûõ ãðóïï â
ïðåäåëàõ ýòèõ îòðÿäîâ, êàê ìîêðèöû (Oniscoidea) è Orchestiae.

Ñðåäè òèõîõîäîê (Tardigrada) ó âîäíûõ ôîðì ðàñïðîñòðàíåíî íàðóæíîå îñåìåíå-
íèå, à ó îáèòàòåëåé ïî÷âû è ìõîâ — âíóòðåííåå ñ ïåðåíîñîì ñïåðìû â êëîàêó èëè
ÿéöåâîé ìåøîê.

Â ïîäòèïå õåëèöåðîâûõ (Chelicerata) èñõîäíî âîäíûì ôîðìàì (êëàññ Xiphosura)
ñâîéñòâåííî íàðóæíîå îñåìåíåíèå.

Èç ïàóêîîáðàçíûõ (Arachnoidea) íèçøèì ãðóïïàì, ñâÿçàííûì ñ ïî÷âîé, ñâîéñòâåí-
íî íàðóæíî-âíóòðåííåå îñåìåíåíèå (ñêîðïèîíû, æãóòîíîãèå, ëîæíîñêîðïèîíû, ïàí-
öèðíûå è òðîìáèêóëîèäíûå êëåùè). Ñ ïåðåõîäîì ê æèçíè â áîëåå ñóõèõ óñëîâèÿõ
(Solifuga, Mesostigmata), à îñîáåííî ïðè îòêðûòîì îáèòàíèè (Araneina, Opiliones,
Ixodidae, Tetranychoidea) ïðåáûâàíèå ñïåðìû âî âíåøíåé ñðåäå ñîêðàùàåòñÿ çà ñ÷åò åå
ïåðåíîñà ê ïîëîâîìó îòâåðñòèþ ñàìêè òåìè èëè èíûìè êîíå÷íîñòÿìè ñàìöà (õåëèöå-
ðàìè ó ñîëüïóã è ìåçîñòèãìàò, ïåäèïàëüïàìè ó íàñòîÿùèõ ïàóêîâ, õîäèëüíûìè íîãàìè
ó Ricinulei) — îïëîäîòâîðåíèå ïðèáëèæàåòñÿ ê âíóòðåííåìó è ñòàíîâèòñÿ ôèçèîëîãè-
÷åñêè âíóòðåííèì (ïàóêè) èëè íàñòîÿùèì âíóòðåííèì (ñåíîêîñöû, ïàóòèííûå êëåùè-
êè).

Â êîìïëåêñå ìíîãîíîæåê ó ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé Symphyla, ó Chilopoda è ó íèçøèõ,
ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé, ãíèëîé äðåâåñèíîé è ñõîäíûìè ñóáñòðàòàìè Diplopoda-
Pselaphognatha îñåìåíåíèå òèïè÷íî íàðóæíî-âíóòðåííåå, òîãäà êàê ó âûñøèõ äèïëî-
ïîä ïåðåíîñ ñïåðìû îñóùåñòâëÿåòñÿ ãîíîïîäèÿìè, è îñåìåíåíèå ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ
êàê ôèçèîëîãè÷åñêè ïî÷òè âíóòðåííåå.

Â êëàññå íàñåêîìûõ äëÿ ïðèìèòèâíûõ, ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé àïòåðèãîò õàðàêòåðíî
òèïè÷íîå íàðóæíî-âíóòðåííåå îñåìåíåíèå, ÷àñòî íåèçáèðàòåëüíîå; ëèøü ó âûõîäÿùèõ
íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû Machiloidea âûðàáàòûâàåòñÿ ïåðåíîñ ñàìöîì ïðåäâàðèòåëüíî
îòëîæåííîé ñïåðìû ê ïîëîâîìó îòâåðñòèþ ñàìêè.

Ñ óòðàòîé èìàãèíàëüíîé ñòàäèåé Insecta-Pterygota ñâÿçè ñ ïî÷âîé è äðóãèìè ñõîä-
íûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè ïðîèñõîäèò ñîêðàùåíèå ïðåáûâàíèÿ ñïåðìàòîôîðà âî âíåø-
íåé ñðåäå, äîñòèãàåìîå ïóòåì íåïîñðåäñòâåííîãî åãî ïåðåíîñà ê ãåíèòàëèÿì ñàìêè â
ìîìåíò îòêëàäêè. Ó áîëåå ïðèìèòèâíûõ ãðóïï íàñåêîìûõ, ñâÿçàííûõ ñ ñûðûìè ìåñòî-
îáèòàíèÿìè (êàê ñ íåïîëíûì, òàê è ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì), ñïåðìàòîôîðû ïðè-
êðåïëÿþòñÿ ê áðþøêó ñàìêè âîçëå ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ ñíàðóæè. À ó ïðèñïîñîáëåííûõ
ê æèçíè â áîëåå ñóõèõ óñëîâèÿõ ñïåðìàòîôîðû ïåðåíîñÿòñÿ êîïóëÿòèâíûì îðãàíîì
ñàìöà íåïîñðåäñòâåííî â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè, ÷òî ó âûñøèõ ôîðì îáû÷íî çàìåíÿ-
åòñÿ ïåðåíîñîì æèäêîé ñïåðìû, íå çàùèùåííîé ñïåðìàòîôîðîì.

Ïîäâîäÿ èòîãè âñåìó èçëîæåííîìó, ìîæíî òàê îõàðàêòåðèçîâàòü ñâÿçü òèïîâ îñå-
ìåíåíèÿ ðàçíûõ ãðóïï Articulata ñ óñëîâèÿìè òèïè÷íûõ äëÿ òîé èëè èíîé ãðóïïû ìåñ-
òîîáèòàíèé. Â âîäíîé ñðåäå âîçìîæíî è ðàñïðîñòðàíåíî íàðóæíîå îñåìåíåíèå (Íî,
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êîíå÷íî, áûâàåò è âíóòðåííåå, è íàðóæíî-âíóòðåííåå). Ïðè îòêðûòîì îáðàçå æèçíè íà
ñóøå íàðóæíîå îñåìåíåíèå èñêëþ÷åíî, âîçìîæíî òîëüêî âíóòðåííåå. Ó áîëåå äðåâíèõ
îáèòàòåëåé ïî÷âû è ñõîäíûõ ñóáñòðàòîâ âûðàáîòàëèñü ïðîìåæóòî÷íûå òèïû îñåìåíå-
íèÿ, òàêèå êàê ëîæíîâíóòðåííå-íàðóæíîå (ó äîæäåâûõ ÷åðâåé) è íàðóæíî-âíóòðåííåå
(íèçøèå ãðóïïû íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ).

Ñðàâíåíèå òèïîâ îñåìåíåíèÿ â ïðåäåëàõ êëàññîâ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (íàñå-
êîìûå, ìíîãîíîæêè, ïàóêîîáðàçíûå) ïîêàçûâàåò, ÷òî èñõîäíûì äëÿ âñåõ ýòèõ ãðóïï
òèïîì îñåìåíåíèÿ ÿâëÿåòñÿ íàðóæíî-âíóòðåííåå, ñâîéñòâåííîå áîëåå ïðèìèòèâíûì,
ñâÿçàííûì ñ ïî÷âîé è äðóãèìè óêðûòèÿìè ôîðìàì, à íàñòîÿùåå âíóòðåííåå îñåìåíå-
íèå ðàçâèâàåòñÿ â ðàçíûõ ãðóïïàõ íåçàâèñèìî, íà îñíîâå ýòîãî îáùåãî èñõîäíîãî òèïà.
Èç âîäíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ëåãêî ïåðåõîäÿò ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè ëèøü ïðåäñòàâè-
òåëè òåõ ãðóïï, äëÿ êîòîðûõ è ïðè îáèòàíèè â âîäíîé ñðåäå õàðàêòåðíî îñåìåíåíèå,
áëèçêîå ê âíóòðåííåìó (íàïðèìåð, ìîêðèöû èç ðàâíîíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ).

Ïàðàëëåëüíîå ðàçâèòèå âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ íà áàçå íàðóæíî- âíóòðåííåãî â
ðàçíûõ âåòâÿõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïîçâîëÿåò ëåãêî ïîíÿòü ïóòè èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ
ñïîñîáîâ âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ â ýòîì òèïå. Äî âûäåëåíèÿ â îñîáóþ êàòåãîðèþ è
ðàñøèôðîâêè ñóùíîñòè íàðóæíî-âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ (Ãèëÿðîâ, 1958) ýòîãî íåëüçÿ
áûëî ñäåëàòü. Èçó÷åíèå îñîáåííîñòåé îñåìåíåíèÿ íèçøèõ ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ äàëî
íîâûé ìàòåðèàë, ïîêàçûâàþùèé ñïåöèôèêó .ïî÷âû êàê ñðåäû îáèòàíèÿ è åå ðîëü â
ôèëîãåíåòè÷åñêîì ðàçâèòèè íàçåìíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ.

ÎÁÙÈÅ ÇÀÊÎÍÎÌÅÐÍÎÑÒÈ ÝÂÎËÞÖÈÈ ÒÈÏÀ ÎÑÅÌÅÍÅÍÈß

Àíàëèç ýâîëþöèè îñåìåíåíèÿ â ðàçíûõ ãðóïïàõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïîçâîëÿ-
åò âûÿâèòü åå íåñîìíåííûå çàêîíîìåðíîñòè, ïàðàëëåëüíîå ðàçâèòèå ñõîäíûõ òèïîâ îñå-
ìåíåíèÿ â ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âåòâÿõ Arthropoda-Terrestria.

Â òàáë. 5.2. ïðèâîäèòñÿ ñîïîñòàâëåíèå ðàñïðîñòðàíåíèÿ ðàçíûõ òèïîâ îñåìåíå-
íèÿ â ðàçíûõ ãðóïïàõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ. Ïðèâåäåííûå ñîïîñòàâëåíèÿ ïîêà-
çûâàþò, ÷òî ýâîëþöèÿ ñïîñîáîâ îñåìåíåíèÿ ïî ìåðå ïåðåõîäà îò æèçíè â ïî÷âå ê
æèçíè â îòêðûòîé âîçäóøíîé ñðåäå îñóùåñòâëÿëàñü â ðàçíûõ êëàññàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ
ïî ñõîäíûì ïðèíöèïàì. Äàæå îòäåëüíûå ïðèñïîñîáëåíèÿ, êàçàëîñü áû, î÷åíü ñïåöè-
ôè÷åñêèå è ÷àñòíûå, ïàðàëëåëüíî âîçíèêàþò â ðàçíûõ ãðóïïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ. Òàê,
íàïðèìåð, ñòåáåëü÷àòûå ñïåðìàòîôîðû èìåþò èñêëþ÷èòåëüíî ñõîäíîå ñòðîåíèå ó
òàêèõ ðàçíûõ ãðóïï, êàê êëåùè — îðèáàòèäû è òðîìáèêóëèäû, ñèìôèëû, êîëëåìáî-
ëû è êàìïîäåè (ïðåäñòàâèòåëè ðàçíûõ êëàññîâ è ïîäòèïîâ ÷ëåíèñòîíîãèõ). Îòêëàäêà
ñïåðìû íà âûäåëÿåìûå ïàóòèíîâûå íèòè ñîâåðøåííî íåçàâèñèìî âûðàáàòûâàåòñÿ ó
ïàóêîîáðàçíûõ (Araneina), äèïëîïîä (Polyxenidae), õèëîïîä (Geophilomorpha è äð.) è
íàñåêîìûõ (Machilidae). Èíòåðåñíî, ÷òî «penis» ïåðâè÷íî èãðàåò ðîëü îðãàíà îòêëàä-
êè êàïåëü ñïåðìû íà ïàóòèíîâóþ íèòü (ó Polyxenidae, Scolopendridae è Machilidae)
èëè îðãàíà, îáëåã÷àþùåãî ïåðåäà÷ó ñïåðìû (ñïåðìàòîôîðîâ) ãîíîïîäèÿì (Blaniulus,
Oniscomorpha). Õàðàêòåðíî ïðèñïîñîáëåíèå ê ïåðåíîñó ñïåðìû ñ ïîìîùüþ íåãîìî-
ëîãè÷íûõ, íå ñâÿçàííûõ ñ ïîëîâûì îòâåðñòèåì êîíå÷íîñòåé ó ðàçíûõ íàçåìíûõ ÷ëå-
íèñòîíîãèõ.

Ýòó ôóíêöèþ âûïîëíÿþò õåëèöåðû ó Solifuga è Mesostigmata, ïåäèïàëüïû ó
Araneina, òðåòüÿ ïàðà õîäèëüíûõ íîã ó Ricinulei, íîãè ñåäüìîãî-âîñüìîãî òóëîâèùíûõ
ñåãìåíòîâ Juloidea, íèæíåãóáíûå ùóïèêè èëè õâîñòîâûå íèòè ó Machilidae. Ñþäà ïðè-
ìûêàþò è ñîâîêóïèòåëüíûå ïðèäàòêè Odonata. Ñëîæíîå ïîâåäåíèå ïðè ñïàðèâàíèè ñ
íàâåäåíèåì ñàìêè ñàìöîì íà îòëîæåííûé íà ñóáñòðàò ñïåðìàòîôîð ñõîäíî ó íèçøèõ
õåëèöåðîâûõ (Scorpiones, Pedipalpi, Pseudoscorpiones), ìíîãîíîæåê (Scutigera) è íèç-
øèõ íàñåêîìûõ (Sminthurides, Lepismatidae).
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Òàáëèöà  5.2. Õàðàêòåð îñåìåíåíèÿ â ðàçíûõ ãðóïïàõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ

Chelicerata Insecta Õàðàêòåð 

îñåìåíåíèÿ áåç 

Acarina 

Acarina 

Myriapoda 

Apterygota Hemime- 

tabola s.l. 

Holometabola 

Íàðóæíî-
âíóòðåííåå  
(áåç ïåðåíîñà 
ñïåðìû èëè 
ñïåðìàòîôîðà 
ñàìöîì) 

Scorpiones 
Pedipalpi 
Pseudo- 
 
scorpiones 

Trombicu
-lidae 
Oribatidae 

Symphyla 
Chilopoda 
Pselapho- 
gnatha 

Collembola 
Campode- 
idae 
Lepismati- 
dae 
Nicoletiidae 

 
 
- 

 
 
- 

Íåïðÿìîå 
âíóòðåííåå  
(ñ ïåðåíîñîì  
ñïåðìû èëè 
ñïåðìàòîôîðà  
ñàìöîì ñ 
ïîìîùüþ 
ïðèäàòêîâ, íå 
ñâÿçàííûõ ñ 
ïîëîâûìè 
ïðîòîêàìè) 

Solifuga 
Araneina 
Ricinulei 

Mesostig-
mata 
Ixodidae 

âûñøèå 
Diplopoda 

Machilidae (Odonata)  

Ïðÿìîå 
âíóòðåííåå ñ 
íàðóæíûìè 
ñïåðìàòîôî-
ðàìè 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

 
 
- 

Blattoidea 
Orthoptera-
Ensifera 
(Embiae) 

Megaloptera 
Neuroptera-
Planipennia 

Ïðÿìîå 
âíóòðåííåå ñ 
âíóòðåííèìè 
ñïåðìàòîôî-
ðàìè 

    Acridoidea 
Copeogna-
tha 
Rhynchota  
(÷àñòü) 
Thysano-
ptera 

Lepidoptera  
Trichoptera  
(÷àñòü)  
Ñoleoptera  (÷àñòü) 
Hymenoptera  
 (÷àñòü) 
Diptera    
(Culkîides) 

Ïðÿìîå 
âíóòðåííåå 
áåç ñïåðìà- 
òîôîðîâ 

    Rhynchota 
(áîëüøèí-
ñòâî) 
Ephemero-
ptera 

Trichoptera 
(÷àñòü) Mecoptera, 
 Coleoptera  
(áîëüøèíñòâî)  
Hymenoptera 
 Diptera      
(áîëüøèíñòâî)  

 

Ïðè ðàçâèòèè âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ ñ íåïîñðåäñòâåííûì ïåðåõîäîì ñïåðìû èç
ñåìÿèçâåðãàòåëüíîãî êàíàëà ñàìöà â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè ó íàñåêîìûõ Pterygota (ïà-
ðàëëåëüíî ó Hemimetabola è ó Íîlometabola) íàáëþäàþòñÿ òàêèå ðÿäû: ïîäâåäåíèå ñíèçó
íàðóæíîãî ñïåðìàòîôîðà (íàïðèìåð, ó Blattodea, Grylloidea, Locustoidea, à òàêæå ó
Megaloptera, Planipennia), ââåäåíèå åãî â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè (ó Acridoidea, ÷àñòè
Rhynchota, à òàêæå Lepidoptera, ÷àñòè Coleoptera), çàòåì ââåäåíèå ñïåðìû â ïîëîâûå
ïðîòîêè ñàìêè (÷àñòü Rhynchota, à òàêæå ó ÷àñòè Coleoptera è áîëüøèíñòâà Diptera).

Òàêèå ïàðàëëåëèçìû ïîêàçûâàþò, ÷òî ïðè ñõîäñòâå îáùåãî «ïëàíà ñòðîåíèÿ», õà-
ðàêòåðèçóþùåãî òèï, ñõîäíàÿ ñìåíà ñðåä â òå÷åíèå ôèëîãåíåçà îïðåäåëÿåò è íàïðàâëå-
íèå ýâîëþöèè, â ÷àñòíîñòè ñïîñîáîâ îñåìåíåíèÿ, ò.å. íàïðàâëÿåò ýâîëþöèþ õàðàêòåð
îòíîøåíèÿ îðãàíèçìà ñî ñðåäîé.
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Ñðåäà îáèòàíèÿ                      Õàðàêòåðíûé òèï îñåìåíåíèÿ 

Âîäà 

Ïî÷âà 

Âîçäóõ 

Íàðóæíîå  

Íàðóæíî-âíóòðåííåå 

Âíóòðåííåå                                                        

14 Íåñîìíåííî, ÷òî ñõîäåí áûë ïóòü ýâîëþöèè ñïîñîáîâ îñåìåíåíèÿ è ó ïîçâîíî÷íûõ — ó õâîñòàòûõ àìôè-
áèé (Urodela), åäèíñòâåííîé ãðóïïû àìôèáèé, ñîõðàíèâøåé äðåâíèå ÷åðòû îðãàíèçàöèè, õàðàêòåðíîé è
äëÿ ïðåäêîâ ðåïòèëèé (Øìàëüãàóçåí, 1964). Ó Urodela ñïåðìàòîôîðíîå òèïè÷íîå íàðóæíî-âíóòðåííåå (â
ìîåì ïîíèìàíèè ýòîãî òåðìèíà) îñåìåíåíèå, ñòàâøåå áàçîé âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ äðåâíèõ ðåïòèëèé,
íå èìåâøèõ äèôôåðåíöèðîâàííîãî êîïóëÿòèâíîãî àïïàðàòà.

Âûäåëÿÿ ó ÷ëåíèñòîíîãèõ íàðóæíîå, íàðóæíî-âíóòðåííåå è âíóòðåííåå îñåìåíå-
íèÿ, ìîæíî ñõåìàòè÷åñêè ïðåäñòàâèòü íàèáîëåå òèïè÷íóþ ñðåäó, ó îáèòàòåëåé êîòîðîé
äàííûé òèï ïðåâàëèðóåò:

Ýâîëþöèÿ îò æèçíè â âîäå ê æèçíè íà ñóøå ÷åðåç ïî÷âó (Ãèëÿðîâ, 1949) îïðåäåëèëà
â ðàçíûõ âåòâÿõ òèïà ÷ëåíèñòîíîãèõ çàêîíîìåðíûé ïåðåõîä îò íàðóæíîãî îñåìåíå-

íèÿ ê âíóòðåííåìó ÷åðåç íàðóæíî-âíóòðåííåå14.



ÃËÀÂÀ VI
ÏÐÈÑÏÎÑÎÁËÅÍÈß ßÈÖ È ßÉÖÅÊËÀÄÎÊ Ê ÇÀÙÈÒÅ ÎÒ

ÂÛÑÛÕÀÍÈß

ÎÁÙÈÅ ÇÀÌÅ×ÀÍÈß

Ïðèâåäåííûå â ïðåäûäóùèõ ãëàâàõ ìàòåðèàëû ïîêàçûâàþò, ÷òî â ðàçíûõ ôèëîãå-
íåòè÷åñêèõ âåòâÿõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ìû âñòðå÷àåìñÿ ñ ðàçíûìè ñòåïåíÿìè àäàï-
òàöèè îòäåëüíûõ ñèñòåì îðãàíîâ ê ñîõðàíåíèþ âëàãè â òåëå æèâîòíîãî.

Íåîäèíàêîâà è ñòåïåíü àäàïòàöèè îðãàíèçìà êàê öåëîãî íà âñåì ïðîòÿæåíèè îí-
òîãåíåçà ê äåôèöèòó âëàãè. Èç íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåíû ê
æèçíè â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè èìàãèíàëüíûå ñòàäèè êðûëàòûõ íàñåêîìûõ, ïåðå-
øåäøèå ê îòêðûòîìó îáèòàíèþ íà ñóøå è ïåðåäâèæåíèþ â âîçäóøíîé ñðåäå, ê ïîëå-
òó, ïðîèñõîæäåíèå êîòîðîãî ñâÿçàíî ñ ôóíêöèåé ðàññåëåíèÿ (Ãèëÿðîâ, 1966). È ó äðó-
ãèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ èìåííî âçðîñëûå ôîðìû îêàçûâàþòñÿ îòíîñèòåëüíî
áîëåå ñîâåðøåííî ïðèñïîñîáëåííûìè ê äåôèöèòó âëàãè, ÷åì ðàííèå ñòàäèè ðàçâè-
òèÿ.

Èñêëþ÷åíèå ïðåäñòàâëÿþò, âåðîÿòíî, òîëüêî àêàðèäèäîèäíûå (òèðîãëèôîèäíûå) êëå-
ùè, ó êîòîðûõ èìàãèíàëüíîé ñòàäèè ïðåäøåñòâóåò ñïåöèàëüíàÿ ðàññåëèòåëüíàÿ íåïè-
òàþùàÿñÿ ñòàäèÿ, òàê íàçûâàåìûé ãèïîïóñ.

Àäàïòàöèÿ îðãàíèçìà íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà ê ðàçíûì âåäóùèì ôóíêöèÿì
(ïèòàíèå, ìîðôîãåíåç íà ðàííèõ ýòàïàõ ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, ðàññåëåíèå è
ðàçìíîæåíèå íà ïîçäíèõ) ó êðûëàòûõ íàñåêîìûõ, îñîáåííî Holometabola, ïðèâîäèò ê
òîìó, ÷òî ðàçíûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ â ðàçëè÷íîé ñòåïåíè ïðèñïîñîáëåíû ê æèçíè â óñëî-
âèÿõ äåôèöèòà âëàãè.

Èìàãèíàëüíàÿ ñòàäèÿ â íàèáîëüøåé ñòåïåíè ñïîñîáíà âûíîñèòü äåôèöèò âëàæíîñ-
òè îêðóæàþùåãî âîçäóõà, à ïðåèìàãèíàëüíûå — çíà÷èòåëüíî ìåíåå èëè äàæå âîâñå ê
ýòîìó íåïðèñïîñîáëåíû, òàê êàê îáèòàþò â âîäå (âîäíûå ëè÷èíêè íàñåêîìûõ), âî âëàæ-
íîì äåòðèòå, â ïî÷âå, â òêàíÿõ ðàñòåíèé è ò.ï. Ïîýòîìó, êîãäà ãîâîðÿò î âûñîêîé ñòåïåíè
ïðèñïîñîáëåííîñòè, íàïðèìåð êðûëàòûõ íàñåêîìûõ, ê æèçíè â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëà-
ãè, èìååòñÿ â âèäó â ñóùíîñòè òîëüêî âçðîñëàÿ ñòàäèÿ; ðàííèå ñòàäèè ðàçâèòèÿ áûâàþò
ãîðàçäî ìåíåå ê ýòîìó ñïîñîáíû èëè âîâñå íåñïîñîáíû.

Êðàéíå ðåäêè òàêèå íàñåêîìûå, êîòîðûå íà âñåõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ñïîñîáíû æèòü
âíå óêðûòèé, çàùèùàþùèõ îò ïîòåðè âîäû. À ñðåäè äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ òàêèõ ñëó-
÷àåâ, êðîìå, ïîæàëóé, íåêîòîðûõ âûñøèõ ïàóêîâ è èêñîäîâûõ êëåùåé, íåò âîîáùå. Ñðåäè
íàñåêîìûõ, âñå ñòàäèè ðàçâèòèÿ êîòîðûõ ìîãóò ïðîòåêàòü â ñóõîé àòìîñôåðå, ìîæíî
íàçâàòü, íàïðèìåð, ïàëî÷íèêîâ (Carausius morosus), ðÿä áàáî÷åê èç Rhopalocera, íåêî-
òîðûõ ùèòîíîñîê (Cassidini) èç æóêîâ-ëèñòîãðûçîâ, äîëãîíîñèêîâ Phytonomus è íåêî-
òîðûõ áîæüèõ êîðîâîê. Òàêèå ôîðìû ñâÿçàíû ñ ïîòðåáëåíèåì áîëüøîãî êîëè÷åñòâà
âëàæíîé ïèùè â ïåðèîä àêòèâíîé ïðåèìàãèíàëüíîé æèçíè è ïîòîìó áûâàþò îáû÷íî
ñâÿçàíû ñ ìåçîôèòíûìè è äàæå ãèãðîôèòíûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè.

Ó íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì òðåáîâàòåëüíûõ ê âûñîêîé âëàæíîñòè îêðó-
æàþùåãî âîçäóõà, âñòðå÷àþòñÿ «ñâîáîäíûå» êóêîëêè, êîòîðûå íàõîäÿòñÿ â ñóáñòðàòàõ ñ
âëàæíîñòüþ âîçäóõà ïîðÿäêà 100%, îáû÷íî â óïëîòíåííûõ êîëûáåëüêàõ, è ïîêðûòûå
êóêîëêè, êîòîðûå âñòðå÷àþòñÿ ëèáî â òàêèõ æå óñëîâèÿõ, ëèáî æå â ïëîòíûõ ñïëåòåí-
íûõ êîêîíàõ. Ñðàâíèòåëüíî ðåäêî ñòàäèÿ êóêîëêè ïðîòåêàåò âíå óêðûòèé: ó ÷åøóåêðû-
ëûõ Rhopalocera, ó áîæüèõ êîðîâîê, ó êàññèäèí.
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ÒÈÏÛ ßÈÖ ÍÀÇÅÌÍÛÕ ×ËÅÍÈÑÒÎÍÎÃÈÕ

Êàê ïðàâèëî, äëÿ ÿéöåêëàäóùèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ õàðàêòåðíî òî, ÷òî ÿéöà
ó íèõ ñïîñîáíû ðàçâèâàòüñÿ òîëüêî â äîñòàòî÷íî âëàæíîé ñðåäå — â àòìîñôåðå, íàñû-
ùåííîé âîäíûì ïàðîì; íåðåäêî ÿéöà òðåáóþò êîíòàêòà ñ âëàæíûì ñóáñòðàòîì, èç êîòî-
ðîãî â ÿéöî ìîæåò àêòèâíî ïîñòóïàòü âîäà.

Îáû÷íî ïðèíÿòî ðàçëè÷àòü äâà òèïà ÿèö — êëåéäîè÷íûé è íåêëåéäîè÷íûé. Ê êëåé-
äîè÷íûì ÿéöàì îòíîñÿòñÿ òàêèå, êîòîðûå ñíàáæåíû âñåìè íåîáõîäèìûìè äëÿ ðàçâè-
òèÿ çàðîäûøà âåùåñòâàìè, âêëþ÷àÿ âîäó. Èç âíåøíåé ñðåäû ðàçâèâàþùèéñÿ çàðîäûø
ïîëó÷àåò òîëüêî êèñëîðîä. Íåêëåéäîè÷íûå ÿéöà õàðàêòåðèçóþòñÿ òåì, ÷òî îíè ñîäåð-
æàò íåîáõîäèìûé äëÿ ðàçâèòèÿ çàðîäûøà çàïàñ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ è ñîëåé, íî íóæ-
äàþòñÿ â ïîñòóïëåíèè âîäû èç îêðóæàþùåé ñðåäû (Needham, 1931).

Íà îñíîâå àíàëèçà ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé ðàçâèòèÿ ÿèö íàñåêîìûõ ñëåäóåò ê
ýòèì äâóì òèïàì ÿèö, âûäåëÿåìûì Íèäõåìîì, äîáàâèòü åùå òðåòèé òèï — ÿéöà, îáåñ-
ïå÷åííûå ïèòàòåëüíûìè âåùåñòâàìè è âîäîé, íî ëåãêî òåðÿþùèå âîäó â ñóõîé àòìîñ-
ôåðå ïðè äåôèöèòå âëàæíîñòè, — òèï, ïåðåõîäíûé îò íåêëåéäîè÷íîãî ê êëåéäîè÷íîìó
(Ãèëÿðîâ, 1949).

Äëÿ íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ñâÿçàííûõ â ñâîåì ðàçâèòèè ñ ïî÷âîé è äðóãè-
ìè âëàæíûìè ñóáñòðàòàìè, õàðàêòåðíî òî, ÷òî ÿéöà ó íèõ íåêëåéäîè÷íû. Äàæå ó êðûëà-
òûõ íàñåêîìûõ, îòêëàäûâàþùèõ ÿéöà â ïî÷âó, ÿéöà íóæäàþòñÿ äëÿ ðàçâèòèÿ â êîíòàêò-
íîé âëàãå èëè, âî âñÿêîì ñëó÷àå, â íàñûùåííîé âëàãîé àòìîñôåðå (Kerensky, 1930;
Rittershaus, 1927, è äð.). Ñàðàí÷îâûå, íàïðèìåð, îòêëàäûâàþò ñâîè «êóáûøêè» ÿèö â çåì-
ëþ. Ðàçâèòèå èõ ýìáðèîíîâ îñòàíàâëèâàåòñÿ â ñóõîé ïåðèîä ëåòà (ýìáðèîíàëüíàÿ äèàïà-
óçà) è âîçîáíîâëÿåòñÿ òîëüêî ïîñëå äîæäåé, ïðè óâëàæíåíèè ïî÷âû. Èç íàñåêîìûõ ñ ïîë-
íûì ïðåâðàùåíèåì òàêèå ãðóïïû, êàê æóæåëèöû (Carabidae), õðóùè (Scarabaeidae) è íå-
êîòîðûå äðóãèå æóêè, õàðàêòåðèçóþòñÿ òèïè÷íî íåêëåéäîè÷íûìè ÿéöàìè. Èõ ÿéöà óæå
÷åðåç íåñêîëüêî ÷àñîâ ïîñëå ïðåáûâàíèÿ âî âëàæíîé ïî÷âå ñòàíîâÿòñÿ âäâîå áîëüøèõ
ðàçìåðîâ, ÷åì â ìîìåíò îòêëàäêè, çà ñ÷åò âïèòûâàíèÿ âëàãè èç ïî÷âû. Îíè íàáóõàþò, êàê
íàáóõàþò ïðîðàñòàþùèå ñåìåíà. À â ñóõîé ïî÷âå ÿéöà áûñòðî ñìîðùèâàþòñÿ è ïîãèáà-
þò. Ó ùåëêóíîâ (Elateridae) ÿéöà àêòèâíî àáñîðáèðóþò âîäó èç ïî÷âû, ïðè÷åì, àáñîðáè-
ðîâàâøèå âîäó ÿéöà ìîãóò äàëåå ðàçâèâàòüñÿ è â ñóõîé ïî÷âå, à îòëîæåííûå â ñóõóþ
ïî÷âó òåðÿþò âëàãó, äåôîðìèðóþòñÿ è ïîãèáàþò óæå ïðè 96,6% îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñ-
òè âîçäóõà. Ñîñóùàÿ ñèëà (pF) ó ÿèö, íàïðèìåð, ñòåïíîãî âèäà Ctenicera destructor ïîðÿä-
êà 31 àòìîñôåðû — ÿéöà ìîãóò îòíèìàòü âîäó èç ïî÷âû ïðè ìèíèìàëüíûõ ïîêàçàòåëÿõ
ïî÷âåííîé âëàæíîñòè (Doane, 1968). Ó ïèëèëüùèêîâ (Pontania) òàêæå îòìå÷åíî íàáóõà-
íèå ÿèö çà ñ÷åò âñàñûâàíèÿ âîäû (Èâàíîâà-Êàçàñ, 1961).

Ýòî â áîëüøåé èëè ìåíüøåé ìåðå ñïðàâåäëèâî äëÿ âñåõ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ, ó
êîòîðûõ ÿéöà ðàçâèâàþòñÿ è â äðóãèõ, ñõîäíûõ ñ ïî÷âîé ïî ðåæèìó âëàæíîñòè ñóá-
ñòðàòàõ — â òêàíÿõ ðàñòåíèé è æèâîòíûõ, â äåòðèòå, âî ìõó è ò.ä.

Êîíå÷íî, ñîâåðøåííî íåêëåéäîè÷íû ÿéöà âîäíûõ íàñåêîìûõ, íàïðèìåð, «èêðà» ðó-
÷åéíèêîâ è ò.ä. Ó ñâÿçàííûõ ñ âëàæíûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòî-
íîãèõ ðàçâèâàþùèåñÿ ÿéöà òîæå íóæäàþòñÿ â âûñîêîé âëàæíîñòè îêðóæàþùåãî âîçäóõà
èëè â êîíòàêòíîé âëàãå. Ýòî, â ÷àñòíîñòè, îòíîñèòñÿ ê íèçøèì ïàóêîîáðàçíûì.Ñðåäè
ïàóêîîáðàçíûõ ñîëüïóãè (Solifuga) çàêàïûâàþò õåëèöåðàìè ÿéöà â çåìëþ, ñåíîêîñöû
(Opiliones) òîæå îáû÷íî îòêëàäûâàþò ÿéöà â çåìëþ, ïîä îòñòàâøóþ âëàæíóþ êîðó ãíèþ-
ùèõ ïíåé è ñòâîëîâ è â äðóãèå âëàæíûå óêðûòèÿ, à íåêîòîðûå òðîãóëèäû (Trogulidae) —
â ïóñòûå ðàêîâèíû ìîëëþñêîâ. Ó ëîæíîñêîðïèîíîâ ñàìêà íîñèò çàêëþ÷åííûå â ïðîçðà÷-
íóþ ìåìáðàíó ÿéöà íà íèæíåé ñòîðîíå áðþøêà, ÷òî îáåñïå÷èâàåò ñíàáæåíèå ÿèö âëàãîé
çà ñ÷åò òðàíñïèðàöèè, ïîêðîâîâ ìàòåðè, ïðè÷åì ó íåêîòîðûõ ñàìêà îñòàåòñÿ àêòèâíîé
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(Cheliferidae), à ó äðóãèõ — çàìóðîâûâàåòñÿ â ãíåçäå. Ñðåäè Uropygi ó òåëèôîíèä
(Thelyphonus caudatus) ñàìêà âûðûâàåò â ïî÷âå íîðó îêîëî 40 ñì ãëóáèíîé è íà äíå îò-
êëàäûâàåò íåñêîëüêî äåñÿòêîâ ÿèö, îñòàþùèõñÿ ïðèêðåïëåííûìè ê ãåíèòàëüíîìó ñòåð-
íèòó ñàìêè; ñàìêà îñòàåòñÿ â ãíåçäå äî âûõîäà ìîëîäè, ïåðåìåùàþùåéñÿ ê íåé íà ñïèíó.
Ñõîäíî ïîâåäåíèå è ìåëêèõ ñõèçîìèä (Schizomus), äåëàþùèõ ãíåçäî íà íåáîëüøîé ãëó-
áèíå (âñåãî îêîëî 1.5 ñì). Ó Amblypygi ñàìêà íîñèò ïàêåò ñ ÿéöàìè, ïðèêðåïëåííûé ê
íèæíåé ñòîðîíå áðþøêà. Òàêèì îáðàçîì, ó ñâÿçàííûõ ñ âëàæíûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè è
ïî÷âîé ïàóêîîáðàçíûõ ÿéöà ëèáî îòêëàäûâàþòñÿ â çåìëþ è ñõîäíûå ñóáñòðàòû, îòêóäà
ìîãóò àáñîðáèðîâàòü âëàãó, ëèáî ïðèêðåïëÿþòñÿ ê òåëó ìàòåðè, î÷åâèäíî, òàêèì ïóòåì
ñíàáæàþùåé êëàäêó âëàãîé, òðàíñïèðèðóåìîé ÷åðåç ïîêðîâû.

Â îòðÿäå íàñòîÿùèõ ïàóêîâ (Araneina) Theraphosidae îòêëàäûâàþò ÿéöà â ðûõëûõ
ïàóòèííûõ ìåøêàõ, íàõîäÿùèõñÿ â çåìëÿíûõ íîðàõ. Lycosidae íîñÿò ñ ñîáîþ êëàäêè
ÿèö â ïëîòíîì ÿéöåâîì ïàóòèííîì êîêîíå, óäåðæèâàåìîì ïîä áðþøêîì, Pisauridae —
ìåæäó íîãàìè, à ó Pholcus íàáëþäàåòñÿ âûíàøèâàíèå êîìî÷êà ÿèö ìåæäó õåëèöåðàìè.

Ïëåòóùèå ëîâ÷óþ ïàóòèíó ïàóêè îïóòûâàþò îòëîæåííûå êó÷êè ÿèö ìíîãèìè ñëî-
ÿìè ïàóòèíû, èíîãäà èíêðóñòèðóÿ åå ïàëî÷êàìè, êóñêàìè ëèñòüåâ è ò.ä., íî â îáùåì
ñîçäàâàÿ çàùèòíûé ñëîé, ïðåïÿòñòâóþùèé âûñûõàíèþ ÿèö.

Â öåëîì äëÿ ýâîëþöèè êëàññà ïàóêîîáðàçíûõ õàðàêòåðíà òåíäåíöèÿ ê îáðàçîâàíèþ
ïî÷òè êëåéäîè÷íûõ ÿèö, ñîõðàíåíèå â êîòîðûõ âîäû îáåñïå÷èâàåòñÿ åñòåñòâåííîé âû-
ñîêîé âëàæíîñòüþ âîçäóõà îêðóæàþùåé ñðåäû èëè ñîçäàþùåéñÿ âíóòðè ïàóòèííîãî
êîêîíà.

Ó íèçøèõ êëåùåé (îðèáàòîèäíûå, òèðîãëèôîèäíûå è äð.) ÿéöà ðàçâèâàþòñÿ òîëüêî
ïðè âûñîêîé âëàæíîñòè îêðóæàþùåãî âîçäóõà âî âëàæíûõ ñóáñòðàòàõ, à ó èêñîäîâûõ
êëåùåé, ðàçáðàñûâàþùèõ ÿéöà ïî ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, îíè ïîêðûòû âîäîíåïðîíèöàå-
ìûì âîñêîâûì ñëîåì è êëåéäîè÷íû.

Èç ìíîãîíîæåê ó òèïè÷íî ïî÷âåííûõ ñèìôèë, íàïðèìåð Scutigerella, ñàìêè îòêëà-
äûâàþò ÿéöà íåáîëüøèìè êó÷êàìè èëè â îäèíî÷êó (ðèñ. 5.24, 12) â ïî÷âåííûõ ïîëîñ-
òÿõ, â çàðîñëÿõ âëàæíîãî ìõà è ò.ï., ÷òî îáåñïå÷èâàåò âîçìîæíîñòü àáñîðáöèè âîäû èç
ñóáñòðàòà. Âî âëàæíîé ïî÷âå ðàçâèâàþòñÿ è ÿéöà äèïëîïîä Pselaphognatha è Juloidea.
Ñàìêè Glomeris ïîêðûâàþò ñâîè ÿéöà âûäåëåíèÿìè èç àíàëüíîãî îòâåðñòèÿ è òîæå îò-
êëàäûâàþò â îñîáûå êàìåðû, âûðûòûå â ïî÷âå. Ó Polyxenus angustus ñàìêà ïðèêðûâàåò
ñîáîþ îòëîæåííûå ÿéöà, âåðîÿòíî óâëàæíÿÿ èõ ïðè ïîäñûõàíèè. À ó Spirobolidae
(Acrobolus) ñàìêà óâëàæíÿåò ÿéöà îòðûãèâàåìîé èçî ðòà æèäêîñòüþ è íîñèò ñ ñîáîé.

Ó ãåîôèëèä (Geophilomorpha) ÿéöà î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíû ê äåôèöèòó âëàãè è óæå
ïðè 99% îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà ñìîðùèâàþòñÿ è ïîãèáàþò; ñàìêà îáâèâà-
åòñÿ âîêðóã êîìî÷êà îòëîæåííûõ ÿèö, óâëàæíÿÿ èõ ñâîèìè âûäåëåíèÿìè, ñîäåðæàùè-
ìè è áàêòåðèöèäíûå âåùåñòâà. Ó ëèòîáèèä ÿéöà îòêëàäûâàþòñÿ âî âëàæíóþ ïî÷âó
ïîîäèíî÷êå; ïðè ïîäñûõàíèè ïî÷âû ÿéöà ïîãèáàþò. Ó ñêîëîïåíäðèä (Scolopendro-
morpha) ÿéöà (è âïîñëåäñòâèè ìîëîäü) îáåðåãàþòñÿ ñàìêîé îò êîíòàêòà ñ ïî÷âîé; ÿéöà
ñìà÷èâàþòñÿ âûäåëåíèÿìè ñàìêè. Ïî-âèäèìîìó, ñõîäíàÿ çàáîòà î ïîòîìñòâå è ó
Scutigeridae. ßéöà ó ìíîãîíîæåê âñåõ ãðóïï íåêëåéäîè÷íûå è ÷óâñòâèòåëüíûå ê âûñû-
õàíèþ. Òàêîâû è ÿéöà íèçøèõ íàñåêîìûõ.

Äëÿ êîëëåìáîë õàðàêòåðíî íàáóõàíèå ÿèö âî âðåìÿ ýìáðèîãåíåçà, â ðåçóëüòàòå ÷åãî
íàðóæíàÿ îáîëî÷êà ÿéöà, îêðóãëîãî ïðè îòêëàäêå, ëîïàåòñÿ, è ÿéöî îêàçûâàåòñÿ ïîä çà-
ùèòîé âíóòðåííåé îáîëî÷êè, íà ïîëþñàõ êîòîðîé íàõîäÿòñÿ îñòàòêè ïåðâîé, íàðóæíîé
îáîëî÷êè. Âíóòðåííÿÿ îáîëî÷êà ÿéöà ïîñëå ýòîãî ñòàíîâèòñÿ ìåíåå ïðîíèöàåìîé, è äàëü-
íåéøåå ðàçâèòèå âîçìîæíî äàæå ïðè 98% îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà. Íàñàñûâà-
íèå âîäû ÿéöîì êîëëåìáîë ñâÿçàíî, êàê è ó ìíîãèõ ìíîãîíîæåê, ñ ôóíêöèîíèðîâàíèåì
òàê íàçûâàåìîãî äîðñàëüíîãî îðãàíà ýìáðèîíà (Tiegs, 1942), äåÿòåëüíîñòü êîòîðîãî ñïî-
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ñîáñòâóåò è îòñëàèâàíèþ ýìáðèîíàëüíîé õèòèíîâîé ìåìáðàíû, âûïîëíÿþùåé çàùèò-
íóþ ôóíêöèþ.

Âîêðóã çàðîäûøà ó Collembola, áëàãîäàðÿ äåÿòåëüíîñòè äîðñàëüíîãî îðãàíà, ôîð-
ìèðóåòñÿ çàùèòíàÿêóòèêóëÿðíàÿ ïëåíêà (êàê ó ïàóêîîáðàçíûõ è ìíîãîíîæåê), ïî-âè-
äèìîìó, ñõîäíàÿ ñ òàêèì æå îáðàçîâàíèåì ó ìíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ. Ñðåäè ðàêîîáðàç-
íûõ îñîáîãî ðàçâèòèÿ äîðñàëüíûé îðãàí, ïðèêðûâàþùèé, êàê ñåäëî, çàðîäûø, äîñòè-
ãàåò ó íàçåìíûõ ôîðì — ó ìîêðèö (ðèñ. 6.1), ó êîòîðûõ ÿéöà, õîòÿ âñåãäà íàõîäÿòñÿ íà
âåíòðàëüíîé ñòîðîíå ìàòåðèíñêîãî îðãàíèçìà, òàê êàê áîëåå ïîäâåðæåíû èññóøåíèþ,
÷åì ó âîäíûõ ôîðì. Çíà÷åíèå äîðñàëüíîãî îðãàíà, çàùèùàþùåãî îò ãóáèòåëüíîãî äåé-
ñòâèÿ ïîäñûõàíèÿíåïîñðåäñòâåííî ïðèëåãàþùèé ê çàðîäûøó ó÷àñòîê ÿéöà, íåñîìíåí-
íî. È òåïåðü êàæåòñÿ íàèâíûì çàêëþ÷åíèå Ê.Í. Äàâûäîâà (1914) îá ýòèõ îáðàçîâàíèÿõ,
ïèñàâøåãî, ÷òî «âî âñÿêîì ñëó÷àå, íèêàêîé âàæíîé ôèçèîëîãè÷åñêîé ôóíêöèè îíè, ïî-
âèäèìîìó, íå èìåþò».

Èç Diplura êaìïîäåèäû (Campodea) îòêëàäûâàþò êó÷êè ÿèö â ïîëîñòè ïî÷âû íà
ñïåöèàëüíîì ñòåáåëüêå, îòäåëÿþùåì ÿéöà îò íåïîñðåäñòâåííîãî êîíòàêòà ñ ÷àñòèöàìè
ñóáñòðàòà (Orelli, 1956). Òàêèå æå êëàäêè ó Japygidae, íî ó ÿïèêñîâ ñàìêà îõðàíÿåò êëàäêó
îò âðàãîâ, î÷èùàåò îò çàãðÿçíåíèÿ, âûäåëÿÿ, ïî-âèäèìîìó, àíòèáèîòè÷åñêèå âåùåñòâà,
óáèâàþùèå ìèêðîáîâ, è ïðè ýòîì óâëàæíÿÿ ïîâåðõíîñòü ÿèö (Pages, 1967; Gyger, 1954).
Ó Parajapyginae ñàìêà òîæå çàáîòèòñÿ î ÿéöàõ (Smith, 1961), íî ôîðìà êëàäîê ó íèõ
îòëè÷íàÿ — íå êëàäêà â öåëîì, à êàæäîå ÿéöî íà ñòåáåëüêå.

Òàêèì îáðàçîì, ó Diplura ÿéöà ðàçâèâàþòñÿ â àòìîñôåðå, íàñûùåííîé âîäÿíûì
ïàðîì, íî, ïî-âèäèìîìó (Campodea), íå íóæäàþòñÿ â êîíòàêòå ñ âëàãîé, ò.å. ïðèáëèæà-
þòñÿ ê òèïó, ïðîìåæóòî÷íîìó ìåæäó êëåéäîè÷íûì è íåêëåéäîè÷íûì. Ó ýìáðèîíà
Diplura òîæå èìååòñÿ «äîðñàëüíûé îðãàí», êàê è ó êîëëåìáîë.

Ïåðåõîä ê ÿðêî âûðàæåííîìó êëåéäîè÷íîìó òèïó ÿèö õàðàêòåðåí äëÿ ýêòîãíàòíûõ
íàñåêîìûõ, ÷òî ìîæåò áûòü ñîïîñòàâëåíî ñ òåì, ÷òî èìåííî ó íèõ ðàçâèâàþòñÿ çàðîäû-
øåâûå îáîëî÷êè — ñåðîçà è àìíèîí, êîòîðûìè çàðîäûø îòäåëÿåòñÿ îò ñêîðëóïíîé îáî-
ëî÷êè (õîðèîíà) ÿéöà. Ñåðîçà âûäåëÿåò ýìáðèîíàëüíûå êóòèêóëÿðíûå îáîëî÷êè, ñàìàÿ
íàðóæíàÿ èç êîòîðûõ íåïðîíèöàåìà äëÿ âîäû. Òàêîå ïîëîæåíèå çàðîäûøà, çàùèùåííîãî
îò êîëåáàíèé âëàæíîñòè â ïåðèôåðè÷åñêîé ÷àñòè ÿéöà (âîçìîæíûõ ïðè ðàçâèòèè â îò-
êðûòîé âîçäóøíîé ñðåäå, â êîòîðîé áûâàåò äåôèöèò âëàæíîñòè), äåëàåò åãî ìåíåå óÿçâè-
ìûì (ðèñ. 6.1, 2; ðèñ. 6.2).

Ðèñ. 6.1. Çàðîäûøè ÷ëåíèñòîíîãèõ. 1 — ìîêðèöû Oniscus; 2 — ÷åøóéíèöû Lepisma; ä.î. — äîð-
ñàëüíûé îðãàí; àì. — àìíèîí (ïî Äàâûäîâó, 1914).
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Ðèñ. 6.2. Îáðàçîâàíèå àìíèîíà (àì.) è ñåðîçû (ñ.) ó ÷åøóåêðûëûõ (ïî Äàâûäîâó, 1914). Æåëòîê
âûäåëåí ïóíêòèðîâêîé.

À.Ã. Øàðîâ ñïðàâåäëèâî ïîä÷åðêèâàåò, ÷òî çàùèòíàÿ ðîëü àìíèîíà áåññïîðíà è
îáåñïå÷èëà âûðàáàòûâàþùèì çàðîäûøåâûå îáîëî÷êè íàñåêîìûì ïåðåõîä ê æèçíè íà
ïîâåðõíîñòè ñóøè íà âñåõ ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà. Åñëè ÿéöà ìíîãîíîæåê, êîëëåìáîë è
äèïëóð, ðàçâèâàþùèåñÿ áåç àìíèîíà, ìîãóò ñóùåñòâîâàòü òîëüêî â ïî÷âå ñ ïîñòîÿííîé
íàñûùåííîñòüþ âîçäóõà âëàãîé, òî ÿéöà ñ ýìáðèîíàëüíûìè îáîëî÷êàìè ìîãóò ðàçâè-
âàòüñÿ â ñàìûõ ðàçëè÷íûõ, óñëîâèÿõ, äàæå â âîçäóøíîé ñðåäå ïîä ïðÿìûìè ñîëíå÷íû-
ìè ëó÷àìè (Sharov, 1966) (àíàëîãèÿ ñ Amniota — Ñåðãååâ, 1943). Äàæå ó òèçàíóð Lepisma

saccharina, ïî äàííûì ýòîãî èññëåäîâàòåëÿ, åñëè ÿéöà ÷åðåç íåäåëþ ïîñëå îòêëàäêè
ïîìåñòèòü ïðè 18–19 °Ñ â àòìîñôåðó ñ îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòüþ 60-70%, à çàòåì
ïåðåíåñòè ÷åðåç ìåñÿö â àòìîñôåðó ñ 85% RH ïðè òîé æå òåìïåðàòóðå, âûëóïëåíèå
ìîëîäè ïðîèñõîäèò íîðìàëüíî. Ó ÷åøóéíèöû ÿéöà ïðè îòêëàäêå ìÿãêèå, ëåãêî äåôîð-
ìèðóþùèåñÿ è íà ðàçâèòèå çàðîäûøà â àìíèîòè÷åñêîé ïîëîñòè ïðèõîäèòñÿ âñåãî îêî-
ëî 15% ïåðèîäà ýìáðèîãåíåçà.

Êîíå÷íî, çàðîäûøåâûå îáîëî÷êè íå ïîëíîñòüþ çàùèùàþò ÿéöî îò ïîòåðè âëàãè —
àìíèîòè÷åñêàÿ ïîëîñòü, çàïîëíåííàÿ æèäêîñòüþ, ÿâëÿåòñÿ êàê áû áóôåðîì, ñãëàæèâàþ-
ùèì êîëåáàíèÿ âëàãè â ïåðèîäû åå äåôèöèòà; îñâîáîæäåíèå ÿèö îò çàâèñèìîñòè îò âëàæ-
íûõ ñóáñòðàòîâ, ñâÿçàíî ñ ðàçâèòèåì ó êðûëàòûõ íàñåêîìûõ îòíîñèòåëüíî íåïðîíèöàå-
ìûõ äëÿ èñïàðåíèÿ ÿéöåâûõ îáîëî÷åê, à èíîãäà è äîïîëíèòåëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé (îîòåêè
è ò.ï.).

Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ÿéöåâûå îáîëî÷êè (õîðèîí) ïðîíèöàåìû, ÿéöà êðûëàòûõ íàñå-
êîìûõ, êàê óêàçûâàëîñü âûøå, áûâàþò òèïè÷íî íåêëåéäîè÷íûìè (ñòóäåíèñòûå ÿéöà â
«èêðå» ðó÷åéíèêîâ è ò.ï.).

Êëåéäîè÷íûå ÿéöà âñòðå÷àþòñÿ ó íàñåêîìûõ äîâîëüíî ðåäêî. Òàê, ïðè âëàæíîñòè
âîçäóõà âñåãî ëèøü îêîëî 30% áåç âñÿêîãî êîíòàêòà ñ âëàãîé ðàçâèâàþòñÿ ÿéöà ïàëî÷-
íèêà Carausius morosus. ßéöà áîæüèõ êîðîâîê Chilocorus ðàçâèâàþòñÿ è ïðè îòíîñè-
òåëüíîé âëàæíîñòè 55%. ßéöà áàáî÷åê ñàòóðíèé Platysamia cercopia ñïîñîáíû ê ðàçâè-
òèþ ïðè î÷åíü øèðîêîì äèàïàçîíå âëàæíîñòè âîçäóõà — îò 0 äî 100%. Îäíàêî â óñëî-
âèÿõ ýêñïåðèìåíòà, â àòìîñôåðå, íàñûùåííîé âîäÿíûì ïàðîì, ãóñåíèöû âûëóïëÿëèñü
èç 84.4% ÿèö, à â ñóõîé àòìîñôåðå — òîëüêî èç 7%. Ïðè ýòîì îêàçàëîñü, ÷òî âåñ ÿèö ïðè
âñåõ <çíà÷åíèÿõ> âëàæíîñòè, êðîìå 100%, ñíèæàåòñÿ, ïðè÷åì ïðîïîðöèîíàëüíî äåôè-
öèòó âëàæíîñòè (Ludwig, Anderson, 1942), ò.å. îíè ìîãóò ñ÷èòàòüñÿ <…> äàæå áîëåå
êëåéäîè÷íûìè, ÷åì ñëóæàùèå êëàññè÷åñêèì ïðèìåðîì êëåéäîè÷íîñòè ÿéöà ïòèö, íå
ðàçâèâàþùèåñÿ â àáñîëþòíî ñóõîé àòìîñôåðå. Îáðàçíî âûðàæàÿñü, ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî
ñðåäè íàñåêîìûõ ïî ñîâåðøåíñòâó ýìáðèîíàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê æèçíè íà ñóøå
åñòü ïðåäñòàâèòåëè, íàõîäÿùèåñÿ è íà óðîâíå àìôèáèé, è íà óðîâíå ðåïòèëèé, è íà
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óðîâíå ïòèö è äàæå èìåþùèå ÿéöà, áîëåå ïðèñïîñîáëåííûå ê ðàçâèòèþ ïðè äåôèöèòå
âëàæíîñòè, ÷åì ÿéöà ïòèö.

Îäíàêî, êàê ïðàâèëî, ÿéöà, äàæå õàðàêòåðèçóåìûå êàê êëåéäîè÷íûå, òðåáóþò äëÿ
ñâîåãî ðàçâèòèÿ âëàæíîñòè îêðóæàþùåé àòìîñôåðû, áëèçêîé ê íàñûùåíèþ èëè íàñû-
ùåííîé. Ýòî äàâàëî ðàíåå ïîâîä ñ÷èòàòü ÿéöà íàñåêîìûõ âîîáùå íåêëåéäîè÷íûìè
(Needhàm, 1931). Ñ ýòèì ñâÿçàíî è òî, ÷òî ÿéöà ÷àùå âñåãî îòêëàäûâàþòñÿ âî âëàæíûé
ñóáñòðàò èëè íà ïîâåðõíîñòü æèâûõ òêàíåé ðàñòåíèé èëè, íàêîíåö, ñïåöèàëüíî îõðàíÿ-
þòñÿ îò èñïàðåíèÿ çàùèòíûìè ùèòêàìè, îîòåêàìè è ò.ä.

Òàê, ÿéöà íåïàðíîãî øåëêîïðÿäà (Porthetria dispar) ïðèêðûâàþòñÿ çàùèòíûì ãèã-
ðîñêîïè÷åñêèì âîéëîêîì èç âîëîñêîâ áðþøêà ñàìêè. Ó êîëü÷àòîãî øåëêîïðÿäà
(Malacosoma) ÿéöà â êëàäêå çàêëþ÷åíû â ãèãðîñêîïè÷íóþ, íî ïðåïÿòñòâóþùóþ èñïà-
ðåíèþ èç íèõ âîäû îáùóþ ïëåíêó. Ó æóêîâ-ùèòîíîñîê (Cassida) ãðóïïû ÿèö òîæå ïî-
êðûòû îáùåé ñêëåèâàþùåé êëàäêó ñòåêëîâèäíîé ìàññîé. Ó ÿáëîíåâîé ìîëè
(Íóðîïåmeuta malinellus) ðàçâèòèå ÿèö ïðîèñõîäèò ïîä çàùèòîé âûäåëÿåìîãî ñàìêîé
ùèòêà, ó ùèòîâîê (Diaspinae) — òàê æå. Ó ëîæíîùèòîâîê (Lecaniinae) òàêèì ùèòêîì
ñëóæèò ñàìî òåëî ñàìêè, ó ïîäóøå÷íèö (Pulvinaria) ÿéöà çàùèùåíû âîñêîâûìè âûäå-
ëåíèÿìè («îâèñàê»), Ó òàðàêàíîâ è áîãîìîëîâ ÿéöà ðàçâèâàþòñÿ â îñîáûõ «îîòåêàõ»,
èìåþùèõ (îñîáåííî ó áîãîìîëîâ) î÷åíü ñëîæíûå ìíîãîñëîéíûå ñòåíêè, ïðåïÿòñòâóþ-
ùèå èññóøåíèþ ÿèö.

Â ýòèõ ñëó÷àÿõ ìîæíî ãîâîðèòü íå î êëåéäîè÷íûõ ÿéöàõ, à î «êëåéäîè÷íûõ êëàäêàõ», êàê
â ñëó÷àå ÿéöåâûõ êîêîíîâ âûñøèõ ïàóêîâ. Âïðî÷åì, ãðàíèöû ýòèõ ïîíÿòèé óñëîâíû; íàïðè-
ìåð, ÿéöî ïàëî÷íèêà èìååò îáîëî÷êè, íå òîëüêî ãîìîëîãè÷íûå îáîëî÷êàì ÿèö äðóãèõ íàñåêî-
ìûõ, â ÷àñòíîñòè îðòîïòåðîèäíûõ, íî è òàêèå íàðóæíûå îáîëî÷êè, êîòîðûå ìîæíî ðàññìàò-
ðèâàòü êàê àíàëîãè îîòåêè, êàê «îîòåêó» îäíîãî ÿéöà.

Îäíàêî ýêîëîãî-ôèçèîëîãè÷åñêèé ðåçóëüòàò â äàííîì ñëó÷àå îäèí — ÿéöî îêàçû-
âàåòñÿ çàùèùåííûì îò ïîòåðü âëàãè. Çàùèòà ÿèö îò âûñûõàíèÿ ìîæåò îáåñïå÷èâàòüñÿ
çà ñ÷åò âîäîíåïðîíèöàåìîñòè ñêîðëóïû (õîðèîíà), åå íàðóæíûõ è âíóòðåííèõ îáîëî-
÷åê, ñîäåðæàùèõ âîñêîïîäîáíûå èëè æèðîïîäîáíûå âåùåñòâà, ïðåïÿòñòâóþùèå áûñò-
ðîé îòäà÷å âëàãè. Ó êëîïà Rhodnius (Beament, 1946) ðàçëè÷àþò ñåìü ñëîåâ õîðèîíà,
ñîñòîÿùèõ èç çàäóáëåííûõïðîòåèíîâ, ëèïîïðîòåèíîâûõ êîìïëåêñîâ è ò. ä., àíàëîãè÷-
íûõ òåì, ÷òî íàõîäÿò â êóòèêóëå. Èçâåñòíû êëåéäîè÷íûå ÿéöà è ó äðóãèõ íàçåìíûõ
÷ëåíèñòîíîãèõ. Íàïðèìåð, ó èêñîäîâûõ êëåùåé (Ixodes), ðàçáðàñûâàþùèõ ÿéöà ïî ïî-
âåðõíîñòè ïî÷âû, ÷àñòü îòëîæåííûõ ÿèö îêàçûâàåòñÿ êëåéäîè÷íîé, à ÷àñòü — íåêëåé-
äîè÷íîé, è òàêèå íåêëîéäîè÷íûå ÿéöà ïëîõî ðàçâèâàþòñÿ äàæå ïðè 100% îòíîñèòåëü-
íîé âëàæíîñòè âîçäóõà. Êëåéäîè÷íûìè ÿéöà êëåùåé ñòàíîâÿòñÿ â òîì ñëó÷àå, åñëè îíè
ïðè îòêëàäêå ñìàçûâàþòñÿ âîñêîïîäîáíûìè âûäåëåíèÿìè îðãàíà Æåíý (Lees, Beament,
1948).

Êëåéäîè÷íîñòü ÿèö îïðåäåëÿåòñÿ íå òîëüêî òåì, ÷òî îíè èñõîäíî áîãàòû âëàãîé, íî
è òåì, ÷òî â íèõ îáðàçóåòñÿ è óäåðæèâàåòñÿ ìíîãî ìåòàáîëè÷åñêîé âîäû, èñòî÷íèêîì
êîòîðîé áûâàþò â ïåðâóþ î÷åðåäü æèðû.

ÎÁÙÅÅ ÍÀÏÐÀÂËÅÍÈÅ ÝÂÎËÞÖÈÈ ßÈÖ ÍÀÇÅÌÍÛÕ ×ËÅÍÈÑÒÎÍÎÃÈÕ

Êëåéäîè÷íîñòü ÿèö íàñåêîìûõ, ñâÿçàííàÿ ñ äèôôåðåíöèðîâêîé ÿéöåâûõ è çàðîäû-
øåâûõ îáîëî÷åê, âîçðàñòàíèå ðîëè æèðîâîãî ìåòàáîëèçìà (ñì. ãë. VII), êîíå÷íî, óðè-
êîòåëèÿ çàðîäûøà, ñíèæàþùàÿ çàâèñèìîñòü ðàçâèòèÿ ÿéöà îò âëàæíîñòè ñóáñòðàòà,
íåñîìíåííî ïðåäñòàâëÿåò îñíîâíóþ òåíäåíöèþ â ýâîëþöèè ýòîé ñòàäèè ïî ïóòè àäàï-
òàöèè ê ðàçâèòèþ íà ñóøå âíå óêðûòèé. Ñ ýòîé òåíäåíöèåé ñâÿçàíî è óìåíüøåíèå ðîëè
óõîäà ìàòåðèíñêîé îñîáè çà ðàçâèâàþùèìèñÿ ÿéöàìè, àíàëîãè÷íîé çàáîòå, ïðîÿâëÿå-
ìîé ìíîãèìè ïàóêîîáðàçíûìè, ìíîãîíîæêàìè è ÿïèãèäàìè. Èç êðûëàòûõ íàñåêîìûõ
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òàêîå ïîâåäåíèå ïðîñëåæèâàåòñÿ, ïîæàëóé, òîëüêî ó óõîâåðòîê. Ñàìêè óõîâåðòîê îò-
êëàäûâàþò ÿéöà êó÷êàìè â íîðêàõ â çåìëå, îñòàþòñÿ ïðè íèõ è ïîñòîÿííî èõ îáëèçûâà-
þò, êàê ýòî íàáëþäàë è îïèñàë åùå Äå Ãååð â êîíöå XVIII â.

Ó äðóãèõ íàñåêîìûõ îáùàÿ òåíäåíöèÿ — ðàçâèòèå êëåéäîè÷íîñòè ÿèö èëè îòêëàä-
êà èõ â îáåñïå÷åííûå âëàãîé ñóáñòðàòû.Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå áûâàåò è óòðàòà àìíèîòè-
÷åñêîé ïîëîñòè, ÷òî ìîæíî èëëþñòðèðîâàòü ïðèìåðîì ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ. Òàê, ó ïè-
ëèëüùèêîâ èìååòñÿ è àìíèîí, è ñåðîçà. Ó îäèíî÷íûõ ï÷åë (Chalicodoma), îñ (Ammophila)
è äðóãèõ ñíà÷àëà çàêëàäûâàþòñÿ îáà ñëîÿ ñêëàäêè, íî çàòåì àìíèîí ïåðåñòàåò ðàñòè, è
îñòàåòñÿ òîëüêî íàðóæíûé (ñåðîçíûé) ñëîé ýìáðèîíàëüíîé îáîëî÷êè. Ó ìóðàâüåâ â
ñâÿçè ñ çàáîòîé î ïîòîìñòâå è êîíñòàíòíîñòüþ áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé â ãíåçäå âíåçà-
ðîäûøåâàÿ îáîëî÷êà ñîñòîèò èç îäíîãî ñëîÿ êëåòîê.

Ó ýíäîáèîíòíûõ ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ èíêâèëèíîâ åäèíñòâåííûé ñëîé îáîëî÷êè (ó
Eurytoma) — ñåðîçà, à ó òàêèõ ïàðàçèòîâ, êàê ìíîãèå ÿéöååäû (Aphidius), ïðîñëåæèâà-
åòñÿ äàëüíåéøàÿ ðåäóêöèÿ ñåðîçû âïëîòü äî åå ïîëíîãî èñ÷åçíîâåíèÿ ó Caraphractus è
äð. (Èâàíîâà-Êàçàñ, 1961).

Åñëè ïðîñëåäèòü â îáùèõ ÷åðòàõ òåíäåíöèè ðàçâèòèÿ ÿèö ó ÷ëåíèñòîíîãèõ, ñîïóò-
ñòâóþùèå îñâîáîæäåíèþ îò ñâÿçè ñ âëàæíîé ñðåäîé, ìîæíî óñòàíîâèòü ñëåäóþùóþ
çàêîíîìåðíîñòü. Äëÿ íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ õàðàêòåðíà íåêëåéäîè÷íîñòü
ÿèö, ðàçâèâàþùèõñÿ âî âëàæíîì ñóáñòðàòå (ïî÷âà è äð.) è òðåáóþùèõ êîíòàêòà ñ íèì
èëè ñ ïðîíèöàåìûìè ïîêðîâàìè ìàòåðèíñêîãî îðãàíèçìà. Íåêëåéäîè÷íîñòü ÿèö ñî-
õðàíÿåòñÿ è ó òåõ âûñøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (íàñåêîìûõ), ÿéöà êîòîðûõ òðåáó-
þò ïîñòóïëåíèÿ âîäû èçâíå. Àíàëîãè÷íûå ðÿäû ïðîñëåæèâàþòñÿ è ó ðåïòèëèé (Ãèëÿ-
ðîâ, 1948 á).

Ñëåäóþùèé ýòàï — âûðàáîòêà «ïîòåíöèàëüíûé êëåéäîè÷íîñòè», ò.å. ñïîñîáíîñòè
ÿèö ê ðàçâèòèþ áåç ïîñòóïëåíèÿ âëàãè èçâíå, íî ïðè îáÿçàòåëüíîì ïðåáûâàíèè âî âëàæ-
íîé àòìîñôåðå, èñêëþ÷àþùåé ïîòåðþ âîäû (â ïî÷âå è äðóãèõ ñóáñòðàòàõ èëè â êîêîíàõ
è îîòåêàõ).

Äàëüíåéøàÿ ñòóïåíü — ôîðìèðîâàíèå êëåéäîè÷íûõ ÿèö, èìåþùèõ ïðåïÿòñòâóþ-
ùèå ïîòåðå âëàãè îáîëî÷êè (ìíîãèå âûñøèå íàñåêîìûå) èëè ïîêðûâàåìûõ âîäîíåïðî-
íèöàåìîé ñìàçêîé (èêñîäîâûå êëåùè).

ÆÈÂÎÐÎÄÍÎÑÒÜ ÊÀÊ ÀÄÀÏÒÀÖÈß, ÎÁËÅÃ×ÀÞÙÀß ÏÅÐÅÕÎÄ Ê ÍÀÇÅÌÍÎÌÓ
ÎÁÐÀÇÓ ÆÈÇÍÈ

Îñîáûé ñëó÷àé àäàïòàöèè, îñâîáîæäàþùåé âèäû îò îáÿçàòåëüíîé ñâÿçè ñ âëàæíû-
ìè ñóáñòðàòàìè íà ðàííèõ ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà, ýòî æèâîðîæäåíèå. Æèâîðîæäåíèå ìî-
æåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê ïðåäîõðàíåíèþ ðàííèõ ñòàäèé îíòîãåíåçà
îò íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé ñðåäû, ñïîñîáñòâóþùåå îñâîåíèþ ñóøè. Òàêàÿ ãðóïïà
ïðèìèòèâíûõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, êàê ñêîðïèîíû, õàðàêòåðèçóåòñÿ æèâîðîæäå-
íèåì. Õàðàêòåðíî æèâîðîæäåíèå è äëÿ âñåõ îíèõîôîð, êðîìå ðîäà Ooperipatus, ðàñ-
ïðîñòðàíåííîãî â Íîòîãåå, ïðåäñòàâèòåëè êîòîðîãî îòêëàäûâàþò ÿéöà.

Íà îíèõîôîðàõ ïðåêðàñíî ïðîñëåæèâàåòñÿ ðÿä ïåðåõîäîâ: 1) îò ÿéöåðîæäåíèÿ (ÿé-
öåêëàäóùèå Ooperipatus) ê ÿéöåæèâîðîæäåíèþ (Peripatoides, Îpisthopatus), ïðè êîòî-
ðîì ÿéöà äî âûõîäà ìîëîäè îñòàþòñÿ â ìàòêå, íî ýìáðèîíû â íèõ ðàçâèâàþòñÿ çà ñ÷åò
æåëòêà ÿéöà; 2) äàëåå ê íàñòîÿùåìó, íî åùå íåñîâåðøåííîìó æèâîðîæäåíèþ, ïðè êî-
òîðîì ðàçâèâàþùèéñÿ çàðîäûø îáðàçóåò «òðîôè÷åñêèé ïóçûðü» — ñïèííîé ó÷àñòîê
ýêòîäåðìû, ÷åðåç êîòîðûé ïðîèñõîäèò âñàñûâàíèå ïèòàòåëüíîé æèäêîñòè, íàõîäÿùåé-
ñÿ â ïîëîñòè ìàòêè, âûäåëÿåìîé åå ñòåíêàìè (Ðåripatopsis sedgwicki, Paraperipatus) è,
íàêîíåö, 3) ê ñîâåðøåííîìó æèâîðîæäåíèþ, ïðè êîòîðîì îáðàçóåòñÿ íàñòîÿùàÿ ïëà-
öåíòà (ðèñ. 6.3), ÷åðåç êîòîðóþ èç ñòåíêè ìàòêè ïðîèñõîäèò ñíàáæåíèå ýìáðèîíà ïèòà-
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Ðèñ.  6.3. Çàðîäûøè îíèõîôîð: 1 — Peripatus  novae-britanniat ñ òðîôè÷åñêèì ïóçûðåì ; 2 — Ð.

trinitatis â êàðìàíå ìàòêè.  (ïî Grasse, 1949).

òåëüíûìè âåùåñòâàìè (þæíîàìåðèêàíñêèå Peripatus). Òàêèì îáðàçîì, ó îíèõîôîð âû-
ðàáàòûâàåòñÿ æèâîðîæäåíèå, àíàëîãè÷íîå òàêîâîìó ïëàöåíòàðíûõ ìëåêîïèòàþùèõ.

Ñêîðïèîíû — âñå æèâîðîäÿùèå ôîðìû. Ó ñêîðïèîíîâ, èìåþùèõ áîãàòûå æåëò-
êîì êëåòêè (Buthidae), ðàçâèòèå ýìáðèîíà ïðîòåêàåò â ÿéöåâîäàõ çà ñ÷åò ïèòàòåëüíûõ
âåùåñòâ ÿéöà, ò.å. îêîí÷àíèå èõ çàðîäûøåâîãî, ðàçâèòèÿ ìîæíî õàðàêòåðèçîâàòü êàê
ÿéöåæèâîðîæäåíèå.

Ó òåõ æå ñêîðïèîíîâ, ó êîòîðûõ íåò çàïàñà æåëòêà â ÿéöå (Scorpionidae), îïëîäîò-
âîðåííîå ÿéöî îñòàåòñÿ â ÿè÷íèêå, çàæàòîå ñêëàäêàìè åãî ñòåíîê, îáðàçóþùèõ ïî ìåðå
ðàçâèòèÿ çàðîäûøà ìåøêè («ìàòî÷íûå ìåøêè»).

Êîíåö òàêîãî ìåøêà, â êîòîðîì íàõîäèòñÿ ýìáðèîí, ïðåäñòàâëåí äîõîäÿùèì äî êè-
øå÷íèêà îòðîñòêîì, âíóòðè êîòîðîãî èìååòñÿ èçâèòàÿ òðóáêà, ñëóæàùàÿ «ñîñêîé», âõî-
äÿùàÿ â ðîò çàðîäûøà. ×åðåç ýòó «ñîñêó» çàðîäûø «ïüåò», àêòèâíî çàãëàòûâàÿ ïèòà-
òåëüíóþ æèäêîñòü, ñîâåðøàÿ äâèæåíèÿ çà÷àòêàìè õåëèöåð è èõ ïóçûðåâèäíûìè ïðè-
äàòêàìè (ðèñ. 6.4). Ïðè æèâîðîäíîñòè, ñîîòâåòñòâóþùåé óðîâíþ ïëàöåíòàðíûõ ìëåêî-
ïèòàþùèõ, àäàïòàöèè Scorpionidae ê ïèòàíèþ ýìáðèîíà íåñêîëüêî íàïîìèíàþò òî, ÷òî
íàáëþäàåòñÿ ó ñóì÷àòûõ.

Ó íàñåêîìûõ ÿéöåæèâîðîæäåíèå êàê èñêëþ÷åíèå íàáëþäàåòñÿ ó ìíîãèõ ïðåäñòà-
âèòåëåé òàêèõ ãðóïï, â êîòîðûõ íîðìàëüíî ïðîèñõîäèò îòêëàäêà ÿèö (íàïðèìåð ó áàáî-
÷åê Parnassius è Colias, ó ëèñòîãðûçîâ Chrysomela varians, ó âèäîâ Chrysolina è äð.). Â
òàêèõ ñëó÷àÿõ óñëîâèÿ ñðåäû ìîæíî ñ÷èòàòü íåáëàãîïðèÿòíûìè äëÿ ðàííèõ ñòàäèé
ðàçâèòèÿ, à æèâîðîäíîñòü — àäàïòàöèåé ê èñêëþ÷åíèþ èõ âëèÿíèÿ.

Â òåõ æå ñëó÷àÿõ, êîãäà èìàãèíàëüíàÿ ôàçà îêàçûâàåòñÿ ñïîñîáíîé îáåñïå÷èâàòü
áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ äëÿ ðàçâèòèÿ ðàííèõ ñòàäèé (ïðè ïåðåõîäå ê ïàðàçèòèçìó), òàê-
æå íàáëþäàþòñÿ ðàçëè÷íûå ôîðìû æèâîðîæäåíèÿ, ñòàíîâÿùèåñÿ íîðìîé, íàïðèìåð ó
âååðîêðûëûõ (Strepsipterà), ìíîãèõ ìóõ, òàêèõ, êàê Larvivoridae, ìíîãèõ Oestridae, ìóõ
öå-öå (Glossina) èç Muscidae, Hippoboscidae, è äðóãèõ «Pupipara».

Â ïîñëåäíèõ ñëó÷àÿõ íàñåêîìûå ñòàíîâÿòñÿ ñâîáîäíûìè îò ñâÿçè ñ âëàæíûìè ñóá-
ñòðàòàìè, èõ ñâîáîäíûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ ïðîòåêàþò íà ñóøå â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëà-
ãè îêðóæàþùåãî âîçäóõà, õîòÿ áëèçêèå ê íèì ãðóïïû íà ñòàäèÿõ ÿéöà è ëè÷èíêè ñòðîãî
ïðèóðî÷åíû ê âëàæíûì ñóáñòðàòàì è ìåçîôèòíûì èëè ãèãðîôèòíûì áèîòîïàì. Ó òà-
êèõ ôîðì íåðåäêî îáðàçóåòñÿ ñëîæíàÿ ñèñòåìà ñíàáæåíèÿ ïèùåé ðàçâèâàþùåãîñÿ â

1

2
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ìàòåðèíñêîì îðãàíèçìå ïîòîìñòâà. Òàê, åñëè
ó ìóõ öå-öå ôîðìèðîâàíèå ëè÷èíêè îñóùå-
ñòâëÿåòñÿ â ÿéöå çà ñ÷åò æåëòêà (õîòÿ ÿéöî
íàõîäèòñÿ åùå â ÿè÷íèêå), òî äàëüíåéøåå
ðàçâèòèå ëè÷èíêè äî îêóêëèâàíèÿ ïðîõîäèò
â ïîëîâûõ ïóòÿõ (âî âëàãàëèùå) ñàìêè, ãäå
ëè÷èíêà àêòèâíî çàãëàòûâàåò ïèòàòåëüíóþ
æèäêîñòü, âûäåëÿåìóþ ñïåöèàëüíûìè æåëå-
çàìè («àäåíîòðîôíàÿ æèâîðîäíîñòü»). Ñõîä-
íàÿ êàðòèíà ó Hippoboscidae. ßéöåæèâîðîæ-
äåíèå òëåé (Aphidoidea) èëè ðàçâèòèå çàðî-
äûøà, âñàñûâàþùåãî ÷åðåç òîíêèå àìíèîí è
ñåðîçó ïèòàòåëüíóþ æèäêîñòü èç ïîëîâûõ
ïðîòîêîâ ìàòåðè (ó íåêîòîðûõ Aphidina), òîæå
ñïîñîáñòâóåò îñâîåíèþ ýòèìè ñîñóùèìè íà-
ñåêîìûìè ñóõèõ ìåñòíîñòåé. Â çàäà÷ó ýòîé
ãëàâû íå âõîäèò ðàçáîð ðàçëè÷íûõ ïðîáëåì
è êàòåãîðèé æèâîðîäíîñòè ó íàçåìíûõ ÷ëå-
íèñòîíîãèõ, íî íåñîìíåííî, ÷òî â ãðóïïàõ, â
êîòîðûõ îíà âûðàáàòûâàåòñÿ, ñîçäàþòñÿ äî-
ïîëíèòåëüíûå ïðåäïîñûëêè ê çàâîåâàíèþ
ñóõèõ ìåñòîîáèòàíèé, ê ñóùåñòâîâàíèþ âèäà
â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàæíîñòè. Èíòåðåñíî,
÷òî êàê ïðè æèâîðîäíîñòè, òàê è ïðè ðàçâè-
òèè ÿèö ïàðàçèòè÷åñêèõ íàñåêîìûõ íàáëþ-
äàåòñÿ ñõîäíîå íàïðàâëåíèå ðåäóêöèè ÷àñòåé
ÿéöà (õîðèîíà è æåëòêà) è ïàðàëëåëüíûå èç-

ìåíåíèÿ ýìáðèîíàëüíûõ îáîëî÷åê: ñìåíà ôóíêöèè ñåðîçû, ñòàíîâÿùåéñÿ èç çàùèòíîé
îáîëî÷êè — òðîôè÷åñêîé è ò.ï. Ï. Êàììåðåð (1924) íåäàðîì ðàññìàòðèâàë æèâîðîæäå-
íèå êàê ñïåöèôè÷åñêóþ ôîðìó ïàðàçèòèçìà.

Ðèñ. 6.4. Çàðîäûøè ñêîðïèîíà  Ischnurus  â
îòðîñòêå ìàòêè. 1 — îáùèé âèä; 2 — ïåðå-
äíèé êîíåö; ï.æ. — ïèòàòåëüíàÿ æèäêîñòü;
ï.ê. — ïóçûðåâèäíûå îòðîñòêè õåëèöåð; ñ.
— «ñîñêà» (ïî  Vachon, 1953).
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ÃËÀÂÀ VII
ÏÓÒÈ ÏÎÏÎËÍÅÍÈß ÂËÀÃÈ Â ÎÐÃÀÍÈÇÌÅ ÍÀÇÅÌÍÛÕ

×ËÅÍÈÑÒÎÍÎÃÈÕ

Îáåñïå÷åíèå ïîñòóïëåíèÿ âîäû, âîññòàíîâëåíèå åå ïîòåðü ÿâëÿåòñÿ îñíîâíîé ïðî-
áëåìîé, çàòðóäíÿþùåé ïåðåõîä ê æèçíè íà ñóøå âîäíûõ îðãàíèçìîâ, âîçìîæíîñòü èõ
óäàëåíèÿ îò âîäîåìîâ. Îáèòàíèå â ïî÷âå è ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ, â óêðûòèÿõ, ãäå îòíî-
ñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà ïîðÿäêà 100%, ïîçâîëÿåò ïîñåëÿòüñÿ âäàëè îò âîäîåìîâ
ïðåäñòàâèòåëÿì äàæå òàêèõ íåçàùèùåííûõ îò ïîòåðè âëàãè ãðóïï áåñïîçâîíî÷íûõ,
êàê íåìàòîäû, äîæäåâûå ÷åðâè è ò.ï. Ïåðåõîä ê æèçíè âíå óêðûòèé íà ïîâåðõíîñòè
ïî÷âû â óñëîâèÿõ ïîñòîÿííîãî äåôèöèòà âëàãè òðåáóåò íå òîëüêî ðàçâèòèÿ ïðèñïîñîá-
ëåíèé ê ïðåäîõðàíåíèþ îò ïîòåðü âëàãè, íî è èñòî÷íèêîâ ïîëó÷åíèÿ âëàãè èçâíå.

Ïîñòóïëåíèå âîäû â îðãàíèçì íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ èëè
íåïîñðåäñòâåííî ïðè êîíòàêòå ñ êàïåëüíîé èëè ïëåíî÷íîé âîäîé (ïóòåì âñàñûâàíèÿ
÷åðåç ïîêðîâû èëè ïèòüÿ), èëè ñ ïèùåé.

ÂÑÀÑÛÂÀÍÈÅ ÂÎÄÛ ×ÅÐÅÇ ÏÎÊÐÎÂÛ

Íèçøèå íàçåìíûå ìíîãîêëåòî÷íûå, îáèòàþùèå â ïî÷âå è äðóãèõ âëàæíûõ ñóáñòðà-
òàõ, èìåþùèå ïðîíèöàåìûå äëÿ èñïàðåíèÿ ïîêðîâû (ïëàíàðèè Geoplana è äð., íåìåð-
òèíû Geonemertes, íåìàòîäû, îëèãîõåòû, ïèÿâêè è äð.), ñïîñîáíû ê âîññòàíîâëåíèþ
âîäû ïóòåì âñàñûâàíèÿ èç îêðóæàþùåé ñðåäû. Ïîêðîâû òàêèõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ïðî-
íèöàåìûå äëÿ èñïàðåíèÿ, ïðîíèöàåìû è äëÿ ïîñòóïëåíèÿ âîäû â îðãàíèçì, ïðè÷åì, êàê
ïðàâèëî, ïðîíèêíîâåíèå âîäû èç îêðóæàþùåé ñðåäû â òåëî æèâîòíîãî îñóùåñòâëÿåò-
ñÿ ëåã÷å, ÷åì â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè. Â îòíîøåíèè ïðîíèöàåìîñòè ïîêðîâîâ íèçøèå
íàçåìíûå áåñïîçâîíî÷íûå (òî÷íåå, ïî÷âåííûå áåñïîçâîíî÷íûå è îáèòàòåëè ñõîäíûõ
ñóáñòðàòîâ) î÷åíü áëèçêè ê âîäíûì îðãàíèçìàì, è ïðè äîñòàòî÷íîé âëàæíîñòè ñðåäû
âîññòàíîâëåíèå çàïàñîâ âëàãè ÷åðåç ïîêðîâû íå ïðåäñòàâëÿåò äëÿ íèõ ýêîëîãè÷åñêîé
ïðîáëåìû, ÷òî è îïðåäåëèëî îñîáåííîñòè ïî÷âû êàê ñðåäû ïåðåõîäà ê íàçåìíîìó îáðà-
çó æèçíè ïðåäñòàâèòåëåé ìíîãèõ ãðóïï âîäíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ.

Âîññòàíîâëåíèå çàïàñîâ âëàãè ÷åðåç ïîêðîâû ïðè êîíòàêòå ñ âëàæíûì ñóáñòðàòîì
èçâåñòíî è äëÿ ìíîãèõ ãðóïï íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, èìåþùèõ ïðîíèöàåìûå ïîêðî-
âû. Èçâåñòíî, ÷òî ìîêðèöû ñïîñîáíû âñàñûâàòü âëàãó ÷åðåç ïëåîïîäèè, à ìíîãèå âèäû
äàæå èìåþò ñïåöèàëüíîå ïðèñïîñîáëåíèå — èõ óðîïîäèè, ñáëèæàÿñü, îáðàçóþò ìåæäó
ñîáîþ êàïèëëÿð, ïî êîòîðîìó âîäà èç ïî÷âû ïîñòóïàåò ê ïðîíèöàåìûì ïîâåðõíîñòÿì
ïëåîíà. Ìîêðèöû ñïîñîáíû òàêæå ê âñàñûâàíèþ âîäû èçâíå çàäíåé êèøêîé. Îäíîé èç
îñíîâíûõ ôóíêöèé êîêñàëüíûõ ìåøî÷êîâ ñèìôèë, äèïëîïîä, êàìïîäåèä, ÿïèãèä è òè-
çàíóð òîæå ÿâëÿåòñÿ îòíèìàíèå âîäû îò âëàæíîãî ñóáñòðàòà1 . Èçâåñòíî âñàñûâàíèå
âîäû êîëëåìáîëàìè ÷åðåç âåíòðàëüíûé òóáóñ. Â ýòèõ ñëó÷àÿõ ïîñòóïëåíèå âîäû îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ÷åðåç îïðåäåëåííûå ó÷àñòêè ïîêðîâîâ, íàèáîëåå òîí-
êèå è ëèøåííûå ëèïèäñîäåðæàùåé ýïèêóòèêóëû.

Âñàñûâàíèå âîäû ìîæåò ïðîèñõîäèòü è ÷åðåç áîëåå çíà÷èòåëüíûå ó÷àñòêè ïîêðî-
âîâ —  ÷åðåç ìåæñåãìåíòíûå ñêëàäêè ó Geophilidae è Lithobiidae, ÷åðåç âñþ ïîâåðõ-
íîñòü ïîêðîâîâ ó ëè÷èíîê ùåëêóíîâ p. Agriotes (Evans, 1944) è ò.ï.

1 Ó îíèõîôîð íà áðþøíîé ïîâåðõíîñòè êîíå÷íîñòåé ðàçâèòû âûïÿ÷èâàþùèåñÿ (Opisthopatus cinctipes Purñ.)
èëè íåâûïÿ÷èâàþùèåñÿ (Peripatopsis) êîêñàëüíûå ìåøî÷êè, ÷åðåç ïîâåðõíîñòü êîòîðûõ ïðîèñõîäèò âñà-
ñûâàíèå âîäû èç âëàæíîé ïî÷âû, îñîáåííî èíòåíñèâíîå ó Opisthopatus (Alexander a. Ewer, 1955).
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Îäíàêî âî âñåõ òàêèõ ñëó÷àÿõ âîçîáíîâëåíèÿ çàïàñîâ âîäû ÷åðåç ïîêðîâû æèâîò-
íûå, îáëàäàþùèå ýòîé ñïîñîáíîñòüþ, ÿâëÿþòñÿ â ñóùíîñòè íå íàñòîÿùèìè íàçåìíû-
ìè îáèòàòåëÿìè, ïðèñïîñîáèâøèìèñÿ ê äåôèöèòó âëàãè, à îáèòàòåëÿìè ïî÷âû è äðó-
ãèõ ýêîëîãè÷åñêè ñõîäíûõ ñóáñòðàòîâ (ïîäñòèëêà, òêàíè ðàñòåíèé è ò.ä.), ò.å. îðãàíèç-
ìàìè, ïî ñâîèì ôèçèîëîãè÷åñêèì îñîáåííîñòÿì çàíèìàþùèìè ïðîìåæóòî÷íîå ïîëî-
æåíèå ìåæäó âîäíûìè è äåéñòâèòåëüíî íàçåìíûìè (Ghilarov, 1959).

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ äîêàçàíà ñïîñîáíîñòü íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ê ïîãëîùå-
íèþ íå æèäêîé, à ïàðîîáðàçíîé âëàãè èç àòìîñôåðû. Íàèáîëåå óáåäèòåëüíûå äàííûå
ïîëó÷åíû ïðè ðàáîòå ñ èêñîäîâûìè êëåùàìè (Lees, 1946). Áûëî íàéäåíî, ÷òî êëåùè
Ixodes ricinus â ñóõîé àòìîñôåðå òåðÿþò âëàãó. Ïðè 92% îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè ñî-
äåðæàíèå âîäû â òåëå íåêîðìëåííûõ êëåùåé íå ìåíÿåòñÿ («ðàâíîâåñèå îòíîñèòåëüíîé
âëàæíîñòè»), à ïðè áîëåå âûñîêèõ ïîêàçàòåëÿõ âëàæíîñòè âîçäóõà ñîäåðæàíèå âîäû â
ãåìîëèìôå êëåùåé, ðàíåå ïîäâåðãàâøèõñÿ èññóøåíèþ, ïîâûøàåòñÿ. Ïîñòóïëåíèå âîäû
÷åðåç ïîêðîâû, à íå ÷åðåç äûõàòåëüíóþ ñèñòåìó, äîêàçûâàåòñÿ îïûòàìè ñ çàêóïîðêîé
äûõàëåö êîëëîäèåì (íå îòðàæàâøåéñÿ íà ïîãëîùåíèè âîäû èç àòìîñôåðû).

Î÷åíü ñóùåñòâåííî òî, ÷òî õîòÿ ó ýòèõ êëåùåé õîðîøî ðàçâèòà ýïèêóòèêóëà, ïî-
ñòóïëåíèå âîäû ïðîèñõîäèëî òîëüêî ïðè íåíàðóøåííîé êóòèêóëå — êóòèêóëà, ïîäâåð-
ãøàÿñÿ àáðàçèè, óòðà÷èâàëà ýòó ñïîñîáíîñòü, ñâÿçàííóþ ñ îðèåíòàöèåé ìîëåêóë ýïèêó-
òèêóëû. Ó êëåùåé Ornithodorus moubata, îáèòàþùèõ â áîëåå ñóõèõ óñëîâèÿõ, ïîãëîùå-
íèå âîäû ïðîèñõîäèò óæå ïðè 82% îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà.

Ïîãëîùåíèå ìîëåêóë âîäû ïðîèñõîäèò ïðîòèâ ãðàäèåíòà âëàæíîñòè, êàê ïîãëîùå-
íèå èîíîâ èç ïðåñíîé âîäû ëè÷èíêàìè íàñåêîìûõ, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá àêòèâíîñòè
ãèïîäåðìàëüíûõ êëåòîê. Äåéñòâèòåëüíî, ïîñëå ïðåáûâàíèÿ â àòìîñôåðå ñ âûñîêèì
(35%) ñîäåðæàíèåì ÑÎ

2
 (Browning, 1954) àíåñòåçèðîâàííûå êëåùè ïåðåñòàþò ïîãëî-

ùàòü âëàãó èç àòìîñôåðû.
Áîëåå ñòàðûå íàáëþäåíèÿ íàä ïîãëîùåíèåì ìîëåêóë èç âîçäóõà çàëåãàþùèì â ïî-

÷âó íà çèìîâêó êîëîðàäñêèì æóêîì (Breitenbacher, 1918) è êîáûëêîé Chortophaga

(Bodine, 1921) íå áåçóïðå÷íû, òàê êàê íå èñêëþ÷àþò âîçìîæíîñòè âñàñûâàíèÿ âîäû èç
ïî÷âû.

Âïðî÷åì, è ïî áîëåå ïîçäíèì äàííûì (Ludwig, 1937) Ch. viridifasciata ñïîñîáíà ïîãëî-
ùàòü âëàãó èç âîçäóõà ïðè 82% îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè. Ìîêðèöû Armadillidium è Ligia

ìîãóò ïîãëîùàòü âîäó èç âîçäóõà òîëüêî ïðè îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âûøå 98% (Edney,
1951).

Ïîãëîùåíèå âîäÿíîãî ïàðà ÷åðåç ïîêðîâû èç âîçäóõà, äàæå â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà îíî
äîêàçàíî, ïðîèñõîäèò òîëüêî ïðè âûñîêîé âëàæíîñòè âîçäóõà, ïðè÷åì òàêèìè âèäàìè,
êîòîðûå ïîñòîÿííî âõîäÿò â òåñíûé êîíòàêò ñ ïî÷âîé (â ïî÷âå âëàæíîñòü âîçäóõà âñå-
ãäà áëèçêà ê íàñûùåíèþ).

Èñïîëüçîâàíèå âëàæíîãî âîçäóõà êàê èñòî÷íèêà âîññòàíîâëåíèÿ âëàãè â îðãàíèç-
ìå, åñòåñòâåííî, íå ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ â êà÷åñòâå íàäåæíîé àäàïòàöèè ê âîññòà-
íîâëåíèþ çàïàñîâ ðàñõîäóåìîé âîäû â òåëå æèâîòíîãî ïðè æèçíè íà ñóøå, ò. å. â óñëî-
âèÿõ äåôèöèòà âëàæíîñòè.

ÏÈÒÜÅ ÂÎÄÛ ÍÀÇÅÌÍÛÌÈ ×ËÅÍÈÑÒÎÍÎÃÈÌÈ

Ïèòüå âîäû äî íåäàâíåãî âðåìåíè ñ÷èòàëîñü ðåäêèì ñïîñîáîì âîññòàíîâëåíèÿ çà-
ïàñà âëàãè ó íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Áýêñòîí (Buxton, 1932) îòìå÷àë, ÷òî èç íàñåêî-
ìûõ ïüþò âîäó òîëüêî ìóõè, ï÷åëû è áàáî÷êè.

Íî çà ïîñëåäíèå ãîäû áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïèòüå êàïåëüíîé âîäû (ðîñà è ò.ä.) ðàñ-
ïðîñòðàíåíî ñðåäè íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ çíà÷èòåëüíî øèðå, ÷åì ýòî ïðåäïîëàãà-
ëîñü ðàíåå. Â ÷àñòíîñòè, åñòü íàáëþäåíèÿ, ÷òî ìîãóò ïèòü âîäó ìîêðèöû (Oniscus asellus
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L., Porcellio scaber Latr., Armadillidium vulgare Latr.). Ýòî äàåò èì âîçìîæíîñòü áûñòðî
âîññòàíàâëèâàòü ñîäåðæàíèå âîäû, äàæå åñëè ïóòåì òðàíñïèðàöèè óòðà÷åíî 25% îò
èñõîäíîãî âåñà (Kuenen, 1959). Íî îáû÷íî ìîêðèöû âîññòàíàâëèâàþò çàïàñ âîäû â îðãà-
íèçìå çà ñ÷åò ñî÷íîé ïèùè, èçáåãàÿ êîíòàêòíîé âëàãè. Ñêîðïèîíû ïîãèáàþò, åñëè, âû-
ñûõàÿ, òåðÿþò îêîëî 40% âåñà. Îäíàêî åñëè âûñîõøèì ñêîðïèîíàì äàòü âîçìîæíîñòü
ïèòü, îíè ìîãóò âîññòàíîâèòü çà ñ÷åò âûïèòîé âîäû 15% (Pandinus exitialis Ðîcock),
20% (Buthotus minax L. Koch.) è äàæå 25% (Leiurus quinquestriatus H. et E.) è òàêèì
ïóòåì âîññòàíîâèòü æèçíåñïîñîáíîñòü (Cloudsley-Thompson, 1962). Ãðîìàäíûé ëåñ-
íîé ñêîðïèîí íà Ôèëèïïèíàõ — Palamnaeus longimanus — åæåäíåâíî âûïèâàåò ìíîãî
âîäû (Schultze, 1927). Îòìå÷åíî ïèòüå êàïåëü âëàãè ñêîðïèîíàìè; îíè çàõâàòûâàþò êàïëè
êëåøíÿìè õåëèöåð (Nemenz u. Griiber, 1967). Íî áîëüøèíñòâî ñêîðïèîíîâ íå ïüåò. Â
îòíîøåíèè ëîæíîñêîðïèîíîâ íåîäíîêðàòíî îòìå÷àëîñü, ÷òî îáèòàþùèå â ñóõèõ áèî-
òîïàõ âèäû, íàïðèìåð Dactylochelifer latrelli Leach, âîñïîëíÿþò ðàñõîä âëàãè ïèòüåì
êàïåëü ðîñû è â íåâîëå îõîòíî è ìíîãî ïüþò (Weygoldt, 1966à). Íàáëþäàëîñü ïèòüå
âîäû è ïàóêàìè (Millot et Fontaine, 1937). Heteropoda îõîòíî íàáðàñûâàåòñÿ íà âîäó.
Ïàóêè-ïòèöååäû (Mygale) â íåâîëå ïèëè â ïðîäîëæåíèå 30 ìèí.

Ïàóêè p. Segestria ïîñëå ñèëüíîé ïîòåðè âëàãè âûæèâàëè, åñëè èì äàâàëè âîçìîæ-
íîñòü ïèòü âîäó. Â îïûòàõ Íåìåíöà (Nemenz, 1954) âèäû ñåì. Theridiidae ïðè ãîëîäà-
íèè è ïðåáûâàíèè âî âëàæíîé àòìîñôåðå íå òåðÿþò âëàãè, íî ïðè âûäåðæèâàíèè â
òå÷åíèå ïÿòè äíåé â àòìîñôåðå íàä åäêèì íàòðîì, âûñûõàÿ, ñèëüíî òåðÿëè â âåñå, ïîñ-
ëå ÷åãî îõîòíî ïèëè âîäó, ïî÷òè ïîëíîñòüþ âîññòàíàâëèâàÿ ïîòåðþ â âåñå. Ýòîò àâòîð
íàáëþäàë, ÷òî ãîëîäíûå ýêçåìïëÿðû Aranea diadema è Tegenaria derhami îõîòíî ïüþò
âîäó. Îòìå÷åíî è ÷òî íåêîòîðûå ëèêîçèäû ìîãóò âûñàñûâàòü âîäó èç âëàæíîé ïî÷âû
(Parry, 1954).

Ñåíîêîñöû (Opiliones) îòëè÷àþòñÿ òåì, ÷òî, êàê ïðàâèëî, íóæäàþòñÿ â ïèòüå: ïüþò
îõîòíî êàïëè ðîñû, äîæäÿ è ò.ï. (Savory, 1964). Ñîëüïóãè, õîòÿ è ìîãóò îáõîäèòüñÿ áåç
âîäû, îõîòíî ïüþò âîäó ñ ïîìîùüþ ïåäèïàëüï. Îíè îáìàêèâàþò â âîäó êîíöû ïåäè-
ïàëüï, à çàòåì ïîäíîñÿò èõ êî ðòó (Hingston, 1935). Ñðåäè Uropygi òåëèôîíû òîæå ïüþò
âîäó; ïîïàâ ïåðåäíèìè íîãàìè, ôóíêöèîíèðóþùèìè êàê ùóïèêè, â âîäó, îíè íà÷èíà-
þò ïîäíîñèòü âîäó êî ðòó õåëèöåðàìè (Patten, 1917).

Îõîòíî ïüþò êàïëè è äèïëîïîäû, íàïðèìåð Sarmatiulus kessleri Lohm. Íàáëþäà-
ëîñü è ïèòüå êàïåëü âîäû (ïðè ñîäåðæàíèè â òåððàðèóìå) ñêîëîïåíäðàìè (Scolopendra
cingulata Latr.).

Î áîëüøåé, ÷åì ðàíåå ïîëàãàëè, ðàñïðîñòðàíåííîñòè ïèòüÿ âîäû íàñåêîìûìè ïèñàë
Ëåêëåðê (Leclerq, 1946), îäíàêî ýòîò èññëåäîâàòåëü ñ÷èòàë, ÷òî ëè÷èíêè âîäó íå ïüþò, à
ïîëó÷àþò âëàãó òîëüêî èç ïèùè. Ýäíè (Edney, 1957) òàêæå ïîëàãàë, ÷òî ýòîé ñïîñîáíîñ-
òüþ îáëàäàþò òîëüêî âçðîñëûå íàñåêîìûå, îäíàêî íåäàâíî áûëî ýêñïåðèìåíòàëüíî ïîêà-
çàíî, ÷òî, íàïðèìåð, ëè÷èíêè ìó÷íîãî õðóùàêà (Tenebrio molitor) íå òîëüêî ìîãóò ïèòü
âîäó, íî è áûñòðåå ðàñòóò ïðè äîñòóïå âîäû, êàê ýòî âèäíî èç ðèñ. 7.1, çàèìñòâîâàííîãî èç
ðàáîòû Ìåëëàíáè è Ôðåí÷à (Mellanby a. French, 1958). Ìåëëàíáè (Mellanby, 1961) íà-
øåë, ÷òî Ò. motitor áåç äîñòóïà ê âîäå äàåò îäíó ãåíåðàöèþ â ãîä, à ïðè ðàâíûõ óñëîâèÿõ
òåìïåðàòóðû è ïèòàíèÿ ïðè äîñòóïå ê ïèòüåâîé âîäå ðàçâèâàåòñÿ â øåñòè ïîêîëåíèÿõ!
Ïîñëåäíèå àâòîðû îòìå÷àþò òàêæå, ÷òî ïüþò âîäó ëè÷èíêè ñóðèíàìñêîãî ìóêîåäà
(Oryzaephilus surinamensis Fauv.), õîòÿ, íàïðèìåð, ëè÷èíêà ìàâðèòàíñêîé êîçÿâêè
(Trogoderma granaria Everts.), îáèòàþùàÿ â òàêîì æå ñóõîì ñóáñòðàòå, íå ïüåò âîäó. Ìíî-
ãèå ðàñòèòåëüíîÿäíûå ëè÷èíêè îõîòíî ïüþò âîäó. Ýòî îòíîñèòñÿ ê ðÿäó ãóñåíèö (íàïðè-
ìåð, Pieris brassicae L., Diataraxia oleracea L. è äð.), ê òàêèì ëè÷èíêàì æóêîâ, êàê áëîøêà
Psylliodes chrysocephala (Dobson, 1955) è äð. Ïèòüå âîäû îòìå÷åíî è äëÿ ìíîãèõ ñîñóùèõ
íàñåêîìûõ. À.À. Ìàõîòèí (1945) îòìå÷àåò, ÷òî ëè÷èíêè ÷åðåïàøêè (Eurygaster intergriceps
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Put.) ïåðâîãî âîçðàñòà ïüþò âîäó, íî íå
ïèòàþòñÿ; ïåðåõîä ê âûñàñûâàíèþ ñîêîâ
èç ðàñòåíèé îñóùåñòâëÿåòñÿ òîëüêî ïîñ-
ëå ïåðâîé ëèíüêè. Èçâåñòíî è ïèòüå âîäû
âçðîñëûìè êëîïàìè-÷åðåïàøêàìè ïîñëå
çèìîâêè (Ôåäîòîâ, 1946).

Ïðèâåäåííûå ïðèìåðû ïîêàçûâà-
þò, ÷òî ïèòüå êàïåëü âîäû (ðîñû, äîæ-
äåâîé, êîíäåíñàöèîííîé) — ÿâëåíèå, â
îáùåì, íå ñòîëü ðåäêîå ñðåäè íàçåìíûõ
÷ëåíèñòîíîãèõ, êàê åùå íåäàâíî ñ÷è-
òàëîñü.

Äàæå ïî÷âåííûå ëè÷èíêè íàñåêî-
ìûõ, òàêèå êàê ïðîâîëî÷íèêè Agriotes,
õîòÿ è îáëàäàþò ñïîñîáíîñòüþ ê âñàñû-
âàíèþ âîäû ÷åðåç ïîêðîâû, ïðè ñëó÷àå
ïüþò âîäó (Evans, 1944)2 . Ëè÷èíêè ìóõè
Lucilia sericata Meig. ïîñëå äèàïàóçû
íåñêîëüêî îáåçâîæèâàþòñÿ è, ñòàëêèâà-
ÿñü ïðè ìèãðàöèÿõ ñ êàïåëüíîé âîäîé,
îõîòíî åå ïüþò. Ìèãðèðóþùèå îò ðàñ-
òåíèÿ ê ðàñòåíèþ ëè÷èíêè îçèìîé ìóõè
(Hylemyia coarctata Fall.), øâåäñêîé
ìóøêè (Oscinosoma frit L.) è îïîìèçû
(Opomyza florum Fabr.) îõîòíî ïüþò âîäó
â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ.

Îäíàêî ïèòüå âîäû ìîæåò ðàññìàò-
ðèâàòüñÿ ñêîðåå êàê èñêëþ÷åíèå, ÷åì êàê
ïðàâèëî, è åñëè îíî ïîòåíöèàëüíî è íå

èñêëþ÷åíî, òî îñóùåñòâëÿåòñÿ ñðàâíèòåëüíî ðåäêî.
Ïðè îòêðûòîì îáèòàíèè, îñîáåííî â áîëåå ñóõèõ ìåñòíîñòÿõ, âäàëè îò âîäîåìîâ

ïèòüå êàïåëüíîé âîäû íå ÿâëÿåòñÿ ðåãóëÿðíûì èñòî÷íèêîì âîññòàíîâëåíèÿ çàïàñîâ âîäû.
Äîæäè ïðåäñòàâëÿþò äëÿ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ íå ïîñòîÿííîå, à ýïèçîäè÷åñêîå ÿâ-
ëåíèå, à ðîñà âî ìíîãèõ ìåñòàõ âûïàäàåò òîëüêî ïðè íàñòîëüêî íèçêèõ òåìïåðàòóðàõ,
÷òî íàçåìíûå ïîéêèëîòåðìíûå æèâîòíûå â ýòî âðåìÿ íåïîäâèæíû è àêòèâíî íå ïüþò.

ÏÈÙÀ ÊÀÊ ÈÑÒÎ×ÍÈÊ ÂÎÄÛ

Ïðèâåäåííûå äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî îñíîâíûì èñòî÷íèêîì âëàãè äëÿ íàçåìíûõ
÷ëåíèñòîíîãèõ ÿâëÿåòñÿ íå âîäà, à ïèùà. Äëÿ íèçøèõ íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, îáè-
òàþùèõ â ïî÷âå è ñõîäíûõ ñóáñòðàòàõ (ëåñíàÿ ïîäñòèëêà, ãíèþùàÿ äðåâåñèíà è ò.ï.), â
óñëîâèÿõ ïîñòîÿííî âûñîêîé âëàæíîñòè ñðåäû, â ïåðèîäû àêòèâíîñòè ýòèõ îðãàíèçìîâ
ïèùà âñåãäà âëàæíà è ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç èñòî÷íèêîâ âëàãè. Òîëüêî â òàêèõ âëàæíûõ
ñðåäàõ âîçìîæíà ñàïðîôàãèÿ, ò.å. ïèòàíèå îñòàòêàìè ðàñòèòåëüíûõ è æèâîòíûõ îðãà-
íèçìîâ, ïîäâåðãàþùèõñÿ ìèêðîáèîëîãè÷åñêîìó ðàçëîæåíèþ.

Ïðè îáèòàíèè íà îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè ñóøè íè ïîñòóïëåíèå âîäû èçâíå, íè ñàï-
ðîôàãèÿ íåâîçìîæíû, è èñòî÷íèêàìè âîäû ñòàíîâèòñÿ ïèùà — òåëà æèâîòíûõ èëè
âûñøèå ðàñòåíèÿ. Ïèòàíèå æèâîòíîé ïèùåé, çîîôàãèÿ, è â ÷àñòíîñòè õèùíè÷åñòâî,

2 Êàê è îíèõîôîðû (Alexander a. Ewer, 1955).

Ðèñ. 7.1. Ðîñò ëè÷èíêè Tenebrio molitor ïðè 25°:
0 — áåç äîñòóïà ê âîäå: 1 — äîñòóï ê ïèòüþ
îäèí ðàç â íåäåëþ; 2 — òî æå, äâà ðàçà â íåäåëþ
(ïî Mellanby a. French, 1958).
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øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî ñðåäè îáèòàòåëåé êàê âîäíîé ñðåäû, òàê è ïî÷âû, è ïåðåõîä ê
æèçíè íà ñóøå õèùíèêîâ íå òðåáóåò îñîáûõ ïèùåâûõ àäàïòàöèé.

Îäíàêî ñóùåñòâîâàíèå íàçåìíûõ õèùíèêîâ ïðåäóñìàòðèâàåò íàëè÷èå æèâîòíûõ, ñëó-
æàùèõ èì ïèùåé, è ïîòîìó çàâîåâàíèå îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè ñóøè ÷ëåíèñòîíîãèìè, ðàç-
âèòèå íàñòîÿùåãî íàçåìíîãî îáðàçà æèçíè ó ïðåäñòàâèòåëåé ýòîãî òèïà èñòîðè÷åñêè âûðà-
áîòàëîñü íà áàçå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïèòàíèþ íàñòîÿùèìè íàçåìíûìè, ò.å. âûñøèìè ñîñó-
äèñòûìè ðàñòåíèÿìè. Âûñøèå ðàñòåíèÿ, ñïîñîáíûå ê îòíèìàíèþ âîäû, àäñîðáèðîâàííîé
òâåðäûìè ÷àñòèöàìè ïî÷âû, è ñîçäàþùèå ñî÷íóþ íàäçåìíóþ ìàññó, ñòàëè èñòî÷íèêîì ïèùè
è âîäû äëÿ ìíîãèõ ãðóïï íàçåìíûõ æèâîòíûõ è, â ÷àñòíîñòè, äëÿ ðÿäà ãðóïï íàçåìíûõ
÷ëåíèñòîíîãèõ.

Ïî-âèäèìîìó, ôèòîôàãèÿ, ò.å. ïèòàíèå âûñøèìè çåëåíûìè ðàñòåíèÿìè, ðàçâèëàñü
íà áàçå ñàïðîôàãèè, ïðè÷åì èìåííî êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê âîññòàíîâëåíèþ çàïàñà âëà-
ãè çà ñ÷åò ñî÷íûõ ìÿãêèõ ÷àñòåé ðàñòåíèé.

Èçâåñòíî, ÷òî ñðåäè íèçøèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé è ïîäñòèëêîé, îò-
äåëüíûå ïðåäñòàâèòåëè ìîãóò îò ñàïðîôàãèè ïåðåõîäèòü ê ôàêóëüòàòèâíîé ôèòîôàãèè.
Òàê, ìîêðèöû Porcellio scaber — òèïè÷íûå ñàïðîôàãè — ïðè îïðåäåëåííûõ óñëîâèÿõ
ìîãóò ïåðåõîäèòü ê ïèòàíèþ íåæíûìè ïðîðîñòêàìè âñõîäîâ ðàñòåíèé (íàïðèìåð, â
ïàðíèêàõ). Ýòî èçâåñòíî è äëÿ ìíîãèõ êèâñÿêîâ, îáû÷íî ïèòàþùèõñÿ ãíèþùèìè ðàñ-
òèòåëüíûìè îñòàòêàìè, íî èíîãäà ïåðåõîäÿùèõ ê ïèòàíèþ ñî÷íûìè ÷àñòÿìè ðàñòåíèé,
íàõîäÿùèìèñÿ â ïî÷âå (êîðíè, êëóáíè) èëè âõîäÿùèìè â òåñíûé êîíòàêò ñ åå ïîâåðõíî-
ñòüþ (ëèñòî÷êè ñåìÿäîëåé, ïëîäû, íàïðèìåð çåìëÿíèêè).

Èçâåñòíû ñëó÷àè ïèòàíèÿ æèâûìè ïîäçåìíûìè ÷àñòÿìè ðàñòåíèé, çàðåãèñòðèðî-
âàííûå êàê õîçÿéñòâåííî îùóòèìûé âðåä, äëÿ òàêèõ òèïè÷íûõ ïî÷âåííûõ ñàïðîôàãîâ,
êàê ìíîãîíîæêè-ñèìôèëû Scutigerella immaculata Newp. (Miles a. Cohen, 1935; Edwards,
1961; d’Aguilar et al., 1962) è êîëëåìáîëû p. Onychiurus (Sorauer, 1925).

Ïðåèìóùåñòâåííîå ïèòàíèå æèâûìè òêàíÿìè íàäçåìíûõ ÷àñòåé âûñøèõ ðàñòåíèé
ñðåäè íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ íàáëþäàåòñÿ â îáùåì êðàéíå ðåäêî, íî èìåííî
òàêèå ãðóïïû îêàçûâàþòñÿ íàèáîëåå àäàïòèðîâàííûìè ê æèçíè â óñëîâèÿõ äåôèöèòà
âëàãè ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè íàèáîëåå áëèçêèìè ê íèì ïðåäñòàâèòåëÿìè.

Ñðåäè ìîêðèö òàêîâû Hemilepistus, ïèòàþùèåñÿ ëèñòüÿìè âñõîäîâ ñîëÿíîê (Äèìî,
1938). Ñðåäè êëåùåé (åäèíñòâåííîé ãðóïïû õåëèöåðîâûõ, âêëþ÷àþùåé ôèòîôàãîâ) —
ýòî òåòðàíèõîâûå êëåùè. Ñðåäè ýíòîãíàòíûõ àïòåðèãîò òàêîâû ñìèíòóðû. Òàêèå ôèòî-
ôàãè åùå â ñóùíîñòè íå ïðèñïîñîáëåíû ïîñòîÿííî âûíîñèòü äåôèöèò âëàãè. Ïóñòûííûå
ìîêðèöû Hemilepistus òîëüêî íà êîðîòêîå âðåìÿ îñòàâëÿþò ãëóáîêèå ïî÷âåííûå íîðû,
âûõîäÿ â ÷àñû, êîãäà âëàæíîñòü âîçäóõà ó ïîâåðõíîñòè ïî÷âû áëèçêà ê íàñûùåíèþ. Òåò-
ðàíèõîâûå êëåùè ïîñåëÿþòñÿ íà íèæíåé ïîâåðõíîñòè ñî÷íûõ ëèñòüåâ, ïðè÷åì îòãîðà-
æèâàþò ñåáÿ îò îòêðûòîé àòìîñôåðû ñëîÿìè âûäåëÿåìîé ïàóòèíêè. Íîãîõâîñòêè-ñìèí-
òóðû äåðæàòñÿ â ãóñòûõ âëàæíûõ çàðîñëÿõ íà íèæíåé ïîâåðõíîñòè ëèñòüåâ è ò.ä.

Èç íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ òîëüêî äëÿ ìíîãèõ ãðóïï êðûëàòûõ íàñåêîìûõ
(Pterygota) õàðàêòåðíà âûñîêàÿ ñòåïåíü ïðèñïîñîáëåííîñòè ê ïèòàíèþ íàäçåìíûìè
÷àñòÿìè âûñøèõ ðàñòåíèé, îáåñïå÷èâøàÿ èì (à âñëåä çà íèìè è õèùíûì ôîðìàì) ðàñ-
ñåëåíèå ïî âñåì ó÷àñòêàì ñóøè, ãäå âñòðå÷àþòñÿ âûñøèå ðàñòåíèÿ. Ñòåïåíü óñâîåíèÿ
ðàñòèòåëüíîé ïèùè, åå ïîòðåáëåíèå çàâèñÿò â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îò ðåæèìà âëàæ-
íîñòè: äëÿ ìíîãèõ ôèòîôàãîâ êîëè÷åñòâî ïðîïóùåííîé ÷åðåç êèøå÷íèê ðàñòèòåëüíîé
ïèùè çàâèñèò íå ñòîëüêî îò ïîòðåáíîñòåé â åäå, ñêîëüêî îò ïîòðåáíîñòåé â âîäå.

Çàâèñèìîñòü èíòåíñèâíîñòè ïèòàíèÿ ðàñòèòåëüíîé ïèùåé îò âëàæíîñòè ñðåäû õî-
ðîøî èçâåñòíà è äëÿ ïî÷âåííûõ ïðåèìóùåñòâåííûõ è ôàêóëüòàòèâíûõ ñàïðîôàãîâ.

Òàê, èçâåñòíî, ÷òî êèâñÿêè Blaniulus guttulatus L. îñîáåííî ñèëüíî âðåäÿò, êîãäà
ïîñëå âëàæíîãî ïåðèîäà íàñòóïàåò çàñóõà (Cloudsley-Thompson, 1958).
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Ïîâûøåíèå èíòåíñèâíîñòè ïèòàíèÿ æèâóùèõ â ïî÷âå âðåäíûõ ëè÷èíîê íàñå-
êîìûõ (ùåëêóíîâ, õðóùåé è äð.) ïîäçåìíûìè ÷àñòÿìè ðàñòåíèé ïðè ñíèæåíèè âëàæ-
íîñòè ïî÷âû áûëî ïîêàçàíî ìíîãèìè èññëåäîâàòåëÿìè (Langenbuch, 1932; Ãèëÿðîâ,
1937, è äð.).

Ýòà çàêîíîìåðíîñòü õîðîøî èçâåñòíà è äëÿ îòêðûòîæèâóùèõ ôèòîôàãîâ. Õâîå- è
ëèñòîãðûçóùèå âðåäèòåëè ñèëüíåå âðåäÿò â æàðêèå è ñóõèå ãîäû, çåìëÿíûå áëîøêè
(Halticini) ñèëüíåå ïîâðåæäàþò âñõîäû â ñóõèå âåñíû è ò.ä.

Óñâîåíèå çàãëàòûâàåìûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ óìåíüøàåòñÿ â ñóõèå ïåðèîäû è â
ñóõèõ ìåñòíîñòÿõ, êîãäà íàñåêîìûå ïðîïóñêàþò ÷åðåç êèøå÷íèê áîëüøå ïèùè, ÷òîáû
óñâîèòü áîëüøå íàõîäÿùåéñÿ â ïèùå âîäû. Òàê, ñàðàí÷îâûå â áîëåå ñóõèõ óñëîâèÿõ
îòëè÷àþòñÿ è áîëüøåé ïðîæîðëèâîñòüþ è áîëüøèì êîëè÷åñòâîì ýêñêðåìåíòîâ, â êîòî-
ðûõ ñîäåðæèòñÿ ìíîãî êðàõìàëà (äî 40% îò ñîäåðæàâøåãîñÿ â ñúåäåííîì êîðìå), õîòÿ
â ñîñòàâå ôåðìåíòîâ êèøå÷íèêà ñàðàí÷îâûõ àìèëàçà èãðàåò âåäóùóþ ðîëü. Â áîëåå
âëàæíûõ óñëîâèÿõ ïîòðåáëåíèå ïèùè ñàðàí÷îâûìè ñíèæàåòñÿ, à êðàõìàëà â ýêñêðå-
ìåíòàõ íåò. Ýòî äîêàçûâàåò, ÷òî ïðè ïîâûøåíèè ðàñõîäà âîäû ïîåäàíèå ñàðàí÷îâûìè
èçáûòêà ñî÷íîé ïèùè ïðîèçâîäèòñÿ äëÿ êîìïåíñàöèè ðàñõîäóåìîé âîäû.

Íàèáîëüøåé ñïåöèàëèçàöèè ïèòàíèå è äîáûâàíèå âîäû çà ñ÷åò âûñøèõ ñîñóäèñ-
òûõ ðàñòåíèé äîñòèãàþò ó Homoptera, âûñàñûâàþùèõ ñîêè èç ôëîýìû (ìåõàíèçì ïî-
ñòóïëåíèÿ ñîêîâ èç ñèòîâèäíûõ òðóáîê ðàñòåíèé â õîáîòîê òëè èññëåäîâàí Ìèòòëå-
ðîì — Mittler, 1958).

Íåïðåðûâíûé ïðèòîê ê ðîòîâûì ÷àñòÿì ñîñóùèõ íàñåêîìûõ ñîêîâ, ò. å. âîäû ñ ðà-
ñòâîðåííûìè è âçâåøåííûìè â íåé ïèòàòåëüíûìè âåùåñòâàìè, îáåñïå÷èâàåò âîçìîæ-
íîñòü ñóùåñòâîâàíèÿ äàæå òàêèõ âèäîâ, ó êîòîðûõ ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ âåëèêà, â
àòìîñôåðå ñ ðåçêèì äåôèöèòîì âëàæíîñòè, ÷åì, â ÷àñòíîñòè, è îáúÿñíÿåòñÿ îáèëèå
òëåé è êîêöèä â àðèäíûõ ìåñòíîñòÿõ. Ïðàêòè÷åñêè ïàññèâíîå ïèòàíèå è ïîëó÷åíèå
îáèëüíîé âëàãè äåëàþò âîçìîæíûì äëÿ ùèòîâîê ïåðåõîä ê ñîâåðøåííî íåïîäâèæíîìó
îáðàçó æèçíè, à ó ôîðì, ðàçâèâàþùèõñÿ íà êîðå äðåâåñíûõ ïîðîä, äàæå ïðèîáðåòåíèå
ïðèçíàêîâ âòîðè÷íîé ðàäèàëüíîé ñèììåòðèè — îáå îñîáåííîñòè, íå âñòðå÷àþùèåñÿ
áîëåå íè ó êàêèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ.

Èíòåðåñíîé îñîáåííîñòüþ ïèùåâàðåíèÿ ìíîãèõ êîêäèä è òëåé ÿâëÿåòñÿ âûäåëå-
íèå ñ ýêñêðåìåíòàìè áîëüøèõ êîëè÷åñòâ ñàõàðà, òàê íàçûâàåìîé «ìåäâÿíîé ðîñû». Êî-
ëè÷åñòâî íåóñâîåííîãî ñàõàðà, âûäåëÿåìîãî òëÿìè, áûâàåò òàê âåëèêî, ÷òî â Ñðåäíåé
Àçèè, íàïðèìåð, ïðåæäå ìåñòíîå íàñåëåíèå ñîáèðàëî ìåäâÿíóþ ðîñó äëÿ óïîòðåáëå-
íèÿ â ïèùó. Íà âûäåëåíèè ñàõàðèñòûõ âåùåñòâ îñíîâàíà è ñèìáèîòè÷åñêàÿ ñâÿçü ìíî-
ãèõ òëåé, ìåäÿíèö, êîêöèä è íåêîòîðûõ öèêàäîâûõ ñ ìóðàâüÿìè. Ñóõîé îñòàòîê ìåäâÿ-
íîé ðîñû ñîäåðæèò îêîëî 55% ñàõàðîçû, 25% èíâåðòèðóþùèõ ñàõàðîâ è äî 20% äåêñò-
ðèíà. Âûâåäåíèå èç îðãàíèçìà áîëüøîãî êîëè÷åñòâà òàêèõ óñâîÿåìûõ ïèòàòåëüíûõ âå-
ùåñòâ, êàê ñàõàðà, ÿâëÿåòñÿ ôèçèîëîãè÷åñêèì ïàðàäîêñîì. Åùå â ïðîøëîì âåêå áûëî
âûäâèíóòî ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî âûâåäåíèå òëÿìè ñàõàðîâ ñâÿçàíî ñ ìàëûì ñîäåðæàíè-
åì áåëêîâ â ñëóæàùåì èì ïèùåé ñîêå ðàñòåíèé; ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî äëÿ ïðèíÿòèÿ
íåîáõîäèìîãî äëÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòè êîëè÷åñòâà àìèíîêèñëîò òëè âûíóæäåíû ïðîïó-
ñòèòü ÷åðåç êèøå÷íèê òàêîå êîëè÷åñòâî ñîêà, ñîäåðæàíèå â êîòîðîì ñàõàðà ïðåâûøàåò
ïîòðåáíîñòè îðãàíèçìà. Ýòîò âçãëÿä, ðàñïðîñòðàíåííûé â ëèòåðàòóðå è òåïåðü
(Wigglesworth, 1953), íå âûäåðæèâàåò êðèòèêè. Ïèòàþùèåñÿ îäèíàêîâîé ñ òëÿìè ïè-
ùåé ïåííèöû íå âûäåëÿþò ñàõàðà ñ ýêñêðåìåíòàìè. Íå âûäåëÿþò åãî è ðàçâèâàþùèåñÿ
ïîä âîñêîâûì ùèòêîì ùèòîâêè Diaspinae, à ïî÷âåííûå è ãàëëîâûå ôèëëîêñåðîâûå,
èìåþùèå çàìêíóòûé êèøå÷íèê, âîîáùå íå âûäåëÿþò ýêñêðåìåíòîâ, ïîëíîñòüþ ïåðå-
ðàáàòûâàÿ è óñâàèâàÿ ïèùó (Ãèëÿðîâ, 1948). Êðîìå òîãî, â ìåäâÿíîé ðîñå òëåé áûâàåò
ìíîãî íå òîëüêî ñàõàðîâ, íî è àìèíîêèñëîò.
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Ó òëåé, ðàçâèâàþùèõñÿ â ãàëëàõ, ñàõàð ñ ýêñêðåìåíòàìè íå âûäåëÿåòñÿ, à ïåðåñå-
ëåíöû ãàëëîâûõ òëåé, íàïðèìåð Trifidaphis phaseoli Pass., ïîñåëÿþùèåñÿ íà êîðíÿõ ðà-
ñòåíèé â ñóõîé ïî÷âå, îõîòíî ïîñåùàþòñÿ ìóðàâüÿìè è âûäåëÿþò áîãàòûå ñàõàðîì ýê-
ñêðåìåíòû. Îñîòíàÿ òëÿ (Macrosiphum sonchi L.) íà æåëòîì îñîòå â ñòåïíûõ ðàéîíàõ,
îñîáåííî â çàñóøëèâûå ãîäû, âûäåëÿåò ìíîãî ëèïêèõ îò ñàõàðà ýêñêðåìåíòîâ, à â Ïîä-
ìîñêîâüå â òåïëèöå âî âëàæíîé àòìîñôåðå íå âûäåëÿåò. Î÷åâèäíî âî âëàæíîì òåïëè÷-
íîì âîçäóõå äëÿ ïîêðûòèÿ òðàíñïèðàöèè äîñòàòî÷íî òîãî êîëè÷åñòâà ñîêà, êîòîðîå íå-
îáõîäèìî äëÿ ïèòàíèÿ. Ïîâûøåíèå òðàíñïèðàöèè ïðè äåôèöèòå âëàæíîñòè âîçäóõà
ïðèâîäèò ê íåîáõîäèìîñòè âûñàñûâàíèÿ áîëüøèõ êîëè÷åñòâ ñîêà (â öåëÿõ ïîêðûòèÿ
ðàñõîäà âîäû), ÷åì ìîæåò áûòü óñâîåíî íàñåêîìûì. Èìåííî ýòèì ñëåäóåò îáúÿñíèòü è
«äîæäü ñ äåðåâüåâ â ñóõóþ ïîãîäó», íàáëþäàåìûé â Ìåêñèêå. Òàêèì îáðàçîì, ïðè äå-
ôèöèòå âëàæíîñòè â âîçäóõå âûñàñûâàíèå òëÿìè ñîêîâ ïðîâîäèòñÿ íå òîëüêî è íå ñòîëüêî
äëÿ óäîâëåòâîðåíèÿ ïîòðåáíîñòåé ïèòàíèÿ, ñêîëüêî äëÿ âîñïîëíåíèÿ ðàñõîäà âîäû, ÷òî
áûëî ïîäòâåðæäåíî è ñïåöèàëüíûìè îïûòàìè ñ Aphis fabae Scop. (Ãèëÿðîâ, 1948). À.Ê.
Ìîðäâèëêî (1936) îòìåòèë, ÷òî «ìóðàâüè íå ïîñåùàþò òëåé, âûäåëÿþùèõ âîñêîâóþ
ïûëü èëè âîñêîâîé ïóøîê».

Ýòî ñâÿçàíî, î÷åâèäíî, ñ òåì, ÷òî âîñêîâîé íàëåò óìåíüøàåò èñïàðåíèå âîäû, áëà-
ãîäàðÿ ÷åìó òàêèå òëè ìîãóò îãðàíè÷èâàòüñÿ ìåíüøèì îáúåìîì âñàñûâàåìîé æèäêî-
ñòè. Òàê, ó ïîêðûòîé ãóñòîé âîñêîâîé ïûëüöîé êàïóñòíîé òëè (Brevicoryne brassicae L.)
ýêñêðåìåíòû âîäÿíèñòûå è íåñëàäêèå. Ëè÷èíêè ïåííèö, æèâóùèå â ñêîïëåíèÿõ âûäå-
ëÿåìîé èìè ïåíû, çàùèùàþùåé îò èñïàðåíèÿ, íå âûâîäÿò ñ ýêñêðåìåíòàìè ñàõàðà.

Êîíå÷íî, âîñêîâîé íàëåò íå òîëüêî ñíèæàåò òðàíñïèðàöèþ, íî è çàùèùàåò ïîêðî-
âû îò ñìà÷èâàíèÿ, ÷òî îñîáåííî âàæíî â ñëó÷àå òëåé, îáèòàþùèõ â ãàëëàõ: âîñêîâîé
íàëåò çàùèùàåò èõ îò íàëèïàíèÿ æèäêèõ ýêñêðåìåíòîâ.

Ýòè è äðóãèå äàííûå ïîçâîëÿþò ðàññìàòðèâàòü âûäåëåíèå ìåäâÿíîé ðîñû êàê ðå-
çóëüòàò ïðèñïîñîáëåíèÿ ñîñóùèõ íàñåêîìûõ ê êîìïåíñàöèè ïîâûøåííîãî ðàñõîäà âëà-
ãè çà ñ÷åò âñàñûâàíèÿ áîëüøåãî êîëè÷åñòâà ñîêà, ÷åì òðåáóåòñÿ äëÿ öåëåé ïèòàíèÿ.

Â ñëó÷àå âûðàáîòêè ìîðôî-ôèçèîëîãè÷åñêèõ èëè ýêîëîãè÷åñêèõ ïðèñïîñîáëåíèé,
ïðåäîõðàíÿþùèõ îò ïîâûøåííîé ïîòåðè âëàãè, Homoptera íå âûäåëÿþò ìåäâÿíóþ ðîñó.

Ïîòðåáëåíèå ñî÷íîé ðàñòèòåëüíîñòè ïèùè — îäèí èç îñíîâíûõ èñòî÷íèêîâ âëàãè íà-
ñåêîìûõ-ôèòîôàãîâ. Áûëè äàæå ïîïûòêè óñòàíîâëåíèÿ êîððåëÿöèè ìåæäó âëàæíîñòüþ ðà-
ñòèòåëüíîé ïèùè è ñîäåðæàíèåì âëàãè â îðãàíèçìå âèäà íàñåêîìîãî, ïèòàþùåãîñÿ åþ.

Ñðåäè ïîòðåáèòåëåé âåùåñòâ ðàñòèòåëüíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ åñòü òàêèå, êîòîðûå
ïèòàþòñÿ ïèùåé, ñîäåðæàùåé î÷åíü ìàëî âîäû, ïèùåé ñóõîé.

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ïîòðåáëåíèå òàêîé ñóõîé, íî ãèãðîñêîïè÷åñêîé ïèùè, âîçìîæ-
íî, ñëóæèò äëÿ óñâîåíèÿ ãèãðîñêîïè÷åñêîé âëàãè (Buxton, 1924). Ïðèìåíåíèå ïðîòèâ
ñàðàí÷îâûõ îòðàâëåííûõ ïðèìàíîê èç æìûõîâ è ñóõîãî íàâîçà îñíîâàíî íà ãèãðîñêî-
ïè÷íîñòè ýòèõ ìàòåðèàëîâ — â ÷àñû ïîâûøåíèÿ âëàæíîñòè ïðèçåìíîãî ñëîÿ âîçäóõà
îíè âïèòûâàþò âîäó è çàòåì ïðèâëåêàþò íàñåêîìûõ íå ïèùåâûìè êà÷åñòâàìè, à âëàæíî-
ñòüþ. Èíîãäà â ñóáñòðàòå, â îáùåì ïðîèçâîäÿùåì âïå÷àòëåíèå ñóõîãî, ñîçäàþòñÿ î÷àãè ñ
ïîâûøåííîé âëàæíîñòüþ âîçäóõà — â õðàíèìûõ ñåìåíàõ àìáàðíûå êëåùè (Acarus siro

L. è Tyrophagus noxius Zachv.) ðàçìíîæàþòñÿ ïðè âëàæíîñòè âîçäóõà, áëèçêîé ê íàñûùå-
íèþ (Ãèëÿðîâ, 1941), è ïèòàþòñÿ ïðîðàñòàþùèì ìèöåëèåì. Íî âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ íàè-
áîëåå àäàïòèðîâàííûå ê äåôèöèòó âëàãè íàñåêîìûå ìîãóò ïèòàòüñÿ è ñóõèìè, íå óâëàæ-
íåííûìè îñòàòêàìè ðàñòåíèé è æèâîòíûõ, ïîëó÷àÿ íåîáõîäèìóþ äëÿ ñåáÿ âîäó çà ñ÷åò
îêèñëåíèÿ âîäîðîäíûõ ãðóïï ïèùåâûõ ñîåäèíåíèé, â îñíîâíîì æèðîâ è óãëåâîäîâ.

Îêèñëåíèå 100 ã æèðà äàåò 110 ã âîäû, à 100 ã óãëåâîäîâ — 55 ã âîäû. Ýòà òàê
íàçûâàåìàÿ «ìåòàáîëè÷åñêàÿ âîäà» ìîæåò óäåðæèâàòüñÿ â îðãàíèçìå ìíîãèõ ãðóïï îáè-
òàòåëåé àðèäíûõ ìåñòíîñòåé è ñóõèõ ñóáñòðàòîâ.
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Èçâåñòíû îïûòû ñ ãóñåíèöàìè ìåëüíè÷íîé îãíåâêè Ephestia kuenella (Fraenkel and
Blewett, 1944), ïîêàçàâøèå, ÷òî ïðè 70% îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè äëÿ ïîñòðîåíèÿ 1 ìã
ñóõîé ìàññû òêàíåé êóêîëêè ãóñåíèöû ïîòðåáëÿëè 6,3 ìã ñóõîãî âåùåñòâà ïèùè, à ïðè
0% îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè òðåáîâàëîñü 12,7 ìã ñóõîãî âåùåñòâà ïèùè íà êàæäûé 1 ìã
ñóõîãî âåñà êóêîëêè. Ïðîöåíòíîå ñîäåðæàíèå âîäû â êóêîëêàõ áûëî â îáîèõ ñëó÷àÿõ îä-
íîãî ïîðÿäêà, íî âåñ êóêîëîê, âîñïèòûâàâøèõñÿ â ñóõîé àòìîñôåðå, áûë íà 40% íèæå.

Ïî èññëåäîâàíèÿì íàä ëè÷èíêàìè ìó÷íîãî õðóùàêà (Tenebrio molitor), ýòà ÷åðíî-
òåëêà ñîäåðæèò çíà÷èòåëüíî áîëüøå âîäû, ÷åì ïîòðåáëÿåìàÿ åþ ïèùà, áëàãîäàðÿ óäåð-
æàíèþ ìåòàáîëè÷åñêîé âîäû (Evans a. Goodliffe, 1939; ñì. òàêæå Marcuzzi å Misrello,
1959; è äð.).

Èçâåñòíî, ÷òî íåêîòîðûå ÷åðíîòåëêè (p. Gonopus), îáèòàþùèå â àáñîëþòíî áåç-
âîäíîé è ëèøåííîé êàêîé-ëèáî ðàñòèòåëüíîñòè ïóñòûíå Íàìèá, ïèòàþòñÿ âîçäóøíî-
ñóõèìè îñòàòêàìè ðàñòåíèé, çàíîñèìûõ ñ ïûëüþ ñóõèì âåòðîì èç äðóãèõ ìåñòíîñòåé,
è ñëóæàò èñõîäíûìè çâåíüÿìè äëÿ ïèùåâûõ öåïåé, âêëþ÷àþùèõ äàæå ïîçâîíî÷íûõ —
çìåé, ñóùåñòâîâàíèå êîòîðûõ çàâèñèò îò òîé ïèùè è òîé âëàãè, êîòîðûå ñèíòåçèðóþòñÿ
â òåëå ýòèõ ÷åðíîòåëîê (Brinck, 1956).

ÆÈÐÎÂÎÅ ÒÅËÎ ÊÀÊ ÈÑÒÎ×ÍÈÊ ÌÅÒÀÁÎËÈ×ÅÑÊÎÉ ÂÎÄÛ

Â ïåðèîäû ìåæäó ïðèåìàìè ïèùè, âî âðåìÿ âûíóæäåííîãî èëè çàêîíîìåðíî íà-
ñòóïàþùåãî ïåðèîäà ãîëîäàíèÿ â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè â îêðóæàþùåé ñðåäå íà-
çåìíûå ÷ëåíèñòîíîãèå âîññòàíàâëèâàþò ðàñõîäóåìóþ âîäó ïóòåì îêèñëåíèÿ ðåçåðâ-
íûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ. Ó òåõ ãðóïï, êîòîðûå íàèáîëåå ïðèñïîñîáèëèñü ê æèçíè íà
ñóøå, èìåþòñÿ îñîáûå ñêîïëåíèÿ êëåòîê è òêàíè, ïåðåïîëíåííûå ðåçåðâíûìè âåùå-
ñòâàìè.

Òàê, ó íàñòîÿùèõ ïàóêîâ ìåæäó ñëåïûìè âûðîñòàìè êèøå÷íèêà â ïîëîñòè òåëà
èìååòñÿ ñèñòåìà êëåòî÷íûõ òÿæåé, ëó÷øå ðàçâèòûõ â áðþøêå, ÷åì â ãîëîâîãðóäè, è
ñâÿçàííûõ ñ îêîí÷àíèÿìè ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ. Â êëåòêàõ òàêèõ òÿæåé íàêàïëèâàþò-
ñÿ âêëþ÷åíèÿ æèðà, ïåðåïîëíÿþùèå èõ ïîñëå ïðèíÿòèÿ ïèùè è ðàñõîäóåìûå ïðè ãîëî-
äàíèè; â ýòîì ñëó÷àå â âèäå î÷åíü ìåëêèõ ëèïîèäíûõ êàïåëåê îíè ïîñòóïàþò â ãåìî-
ëèìôó. Ãëèêîãåíà â ýòîé, òàê íàçûâàåìîé ïðîìåæóòî÷íîé òêàíè ó ïàóêîâ íåò. Æèðîâûå
êëåòêè ïàóêîâ ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê àíàëîãè æèðîâîãî òåëà íàñåêîìûõ (Millot, 1949).

Òàáëèöà  7.1. Ñîäåðæàíèå æèðà ( % îò ñóõîãî âåñà) ó íàçåìíûõ ðàêîîáðàçíûõ,
 ìíîãîíîæåê (ïî Saudray, 1961) è íàñåêîìûõ (ïî Wigglesworth, 1953)

Êëàññ Âèä Ïðîöåíò æèðà 

Ðàêîîáðàçíûå Ligia oceanica 6,4-12,0 

Äèïëîïîäû Cylindroiulus silvarum 6,1 

 Tachypodoiulus niger 6,3 
 Glomeris marginata 8,7 
 Polydesmus complanatus 5,7 
 Pachybolus ligulatus 6,8 

Õèëîïîäû Lithobius forficatus 13,1 

 Geophilus carpophagus 14,6 

Íàñåêîìûå (ëè÷èíêè) Apis mellifica 18-21,3 

 Bombyx mori 7,1 
 Galleria mellonella 43,6 
 Lucilia sp. äî 30,0 
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Ó ñêîðïèîíîâ âîêðóã ñëåïûõ âûðîñòîâ êèøå÷íèêà òîæå èìååòñÿ ñëîé «ïðîìåæó-
òî÷íûõ êëåòîê», êðóïíûõ ïîëèãîíàëüíûõ ñòðóêòóð, íàêàïëèâàþùèõ ðåçåðâíûå âåùå-
ñòâà.

Õîðîøî âûðàæåííîå æèðîâîå òåëî èìååòñÿ ó ìíîãîíîæåê. Ó äèïëîïîä æèðîâîå
òåëî ðàçìåùàåòñÿ ìåæäó ãîíàäàìè è ôàãîöèòàðíûìè îðãàíàìè, ïîêðûâàþùèìè ñ áî-
êîâ êèøå÷íèê è ïåðèíåâðàëüíóþ ìåìáðàíó.

Ó õèëîïîä æèðîâîå òåëî ëèáî ñèíöèòèàëüíîå, ëèáî ïðåäñòàâëÿåò òêàíü, èìåþùóþ
ÿâñòâåííóþ êëåòî÷íóþ ñòðóêòóðó. Êëåòêè âñåãäà áûâàþò ïåðåïîëíåíû æèðîì.

Ñîäåðæàíèå æèðà ó ðàçíûõ ãðóïï íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ âûðàæàåòñÿ ñëåäóþ-
ùèìè öèôðàìè (òàáë. 7.1) .

Ó íàñåêîìûõ æèðîâîå òåëî îêðóæàåò êèøå÷íèê è äðóãèå âíóòðåííèå îðãàíû è ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé ëîïàñòè ñèíöèòèÿ èëè òêàíü ñ õîðîøî âûðàæåííîé êëåòî÷íîé ñòðóêòó-
ðîé. Îáû÷íî ìîæíî ðàçëè÷àòü ïàðèåòàëüíûé ñëîé æèðîâîãî òåëà (áëèæå ê ñòåíêå òåëà)
è âèñöåðàëüíûé (áëèæå ê êèøå÷íèêó). Æèðîâîå òåëî îáû÷íî ïðîíèçàíî òðàõåÿìè. Â
æèðîâîì òåëå, îñîáåííî â ïåðèîä ðîñòà, ïðîèñõîäèò íàêîïëåíèå ðåçåðâíûõ âåùåñòâ —
æèðà, ãëèêîãåíà è áåëêîâûõ âêëþ÷åíèé.

Æèðîâîå òåëî íàñåêîìûõ (êàê, ïî-âèäèìîìó, è â ñëó÷àå äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ) ïðåä-
ñòàâëÿåò ìóëüòèôóíêöèîíàëüíûé îðãàí. Îñíîâíûå ôóíêöèè æèðîâîãî òåëà — íàêîï-
ëåíèå ðåçåðâíûõ âåùåñòâ, íàêîïëåíèå ýêñêðåòîâ è ôàãîöèòàðíàÿ äåÿòåëüíîñòü. Â íåêî-
òîðûõ ñëó÷àÿõ îäíè è òå æå êëåòêè ìîãóò áûòü ìåñòîì íàêîïëåíèÿ è ðåçåðâíûõ, è ýêñ-
êðåòîðíûõ âåùåñòâ; â äðóãèõ — ýòè ôóíêöèè âûïîëíÿþòñÿ ðàçëè÷íûìè êëåòêàìè æè-
ðîâîãî òåëà.

Â ïåðèîäû ãîëîäàíèÿ, ïðè ëèíüêàõ è â òå÷åíèå ìåòàìîðôîçà ó íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì
ïðåâðàùåíèåì ïðîèñõîäèò ïîòðåáëåíèå ðåçåðâíûõ âåùåñòâ æèðîâîãî òåëà, ñîïðîâîæ-
äàþùååñÿ îáðàçîâàíèåì ìåòàáîëè÷åñêîé âîäû.

Çíà÷åíèå ðåçåðâîâ êàê èñòî÷íèêà ìåòàáîëè÷åñêîé âîäû îñîáåííî âåëèêî ó íàñåêî-
ìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì â ïåðèîä îêóêëèâàíèÿ, êîãäà ïîñòóïëåíèå âîäû èçâíå ñ
ïèùåé èñêëþ÷åíî. Íåîáõîäèìîñòüþ ýêîíîìèè âëàãè îáúÿñíÿåòñÿ òî, ÷òî áîëüøèíñòâî
äàæå îòêðûòî ðàçâèâàþùèõñÿ ëè÷èíîê îêóêëèâàåòñÿ â óêðûòèÿõ — â ïî÷âå (ãäå îêóê-
ëèâàþùèåñÿ ëè÷èíêè îáû÷íî äåëàþò ñåáå çåìëÿíóþ êîëûáåëüêó ñ óïëîòíåííûìè ñòåí-
êàìè), â ñïåöèàëüíî ñïëåòåííûõ êîêîíàõ (âíóòðè êîòîðûõ àòìîñôåðà áûñòðî íàñûùà-
åòñÿ âîäÿíûì ïàðîì çà ñ÷åò òðàíñïèðàöèè íàñåêîìîãî) è ò. ï. ×òî óñèëåíèå ðàñõîäà
âëàãè ìîæåò êîìïåíñèðîâàòüñÿ óñèëåííîé òðàòîé ðåçåðâíûõ âåùåñòâ (íîðìàëüíî èñ-
ïîëüçóåìûõ äëÿ îáðàçîâàíèÿ ÿèö), ïîêàçûâàþò äàííûå (òàáë. 7.2) ïî ñîäåðæàíèþ ïðè
ðàçíîé âëàæíîñòè âîçäóõà êóêîëîê ñàòóðíèèä Tropaea luna, èçâëå÷åííûõ èç êîêîíîâ
(Ludwig a. Anderson, 1942).

Ïî ìåðå ñíèæåíèÿ âåñà êóêîëêè ñîêðàùàåòñÿ è êîëè÷åñòâî îòêëàäûâàåìûõ áàáî÷-
êîé ÿèö, ïðè÷åì íåìíîãî ñíèæàåòñÿ ñðåäíèé âåñ ÿéöà, íî ñîäåðæàíèå â ÿéöàõ âîäû íå

Òàáëèöà 7.2. Èçìåíåíèå âåñà êóêîëîê ñàìîê Tropaea luna ïðè ðàçëè÷íîé
âëàæíîñòè âîçäóõà.

Îòíîñèòåëüíàÿ  
âëàæíîñòü âîçäóõà, % 

Âåñ êóêîëêè ïåðåä âûõîäîì 
èìàãî, % îò èñõîäíîãî âåñà  

Ñðåäíåå ÷èñëî ÿèö, îòëîæåííûõ  
îäíîé ñàìêîé 

100 95,4 187 

76 86,6 171 
56 82,6 123 
27 72,8 88 
0 70,6 42 
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ìåíÿåòñÿ. Ýòî êîñâåííî, íî óáåäèòåëüíî äîêàçûâàåò, ÷òî ðåçåðâíûå âåùåñòâà ðàñõîäó-
þòñÿ íà îáðàçîâàíèå âîäû ïðè ïðåáûâàíèè â ñóõîé àòìîñôåðå.

Â îïûòàõ ñ ãîëîäàþùèìè ëè÷èíêàìè (íèìôàìè) è èìàãî êîáûëêè Chorthophaga

viridifasciata áûëî íàéäåíî, ÷òî ïðè ïîñòîÿííîé òåìïåðàòóðå (25 °C) íåçàâèñèìî îò îòíîñè-
òåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà, åñëè îíà íå íèæå 12%, ýòî ñàðàí÷îâîå ñîõðàíÿåò íà ïîñòîÿí-
íîì óðîâíå áîëåå òðåõ íåäåëü ñîäåðæàíèå âîäû çà ñ÷åò óäåðæèâàíèÿ ìåòàáîëè÷åñêîé âëàãè
(Ludwig, 1937). Îäíàêî, òå ñòàäèè è âèäû íàñåêîìûõ, êîòîðûå îáèòàþò â àòìîñôåðå, íàñû-
ùåííîé âîäÿíûì ïàðîì (íàïðèìåð, ëè÷èíêè è êóêîëêè ÿïîíñêîãî õðóùà, ðàçâèâàþùèåñÿ â
ïî÷âå), íå îáëàäàþò òàêîé ñîâåðøåííîé ñïîñîáíîñòüþ ê óäåðæàíèþ ìåòàáîëè÷åñêîé âîäû
(Ludwig a. Landsman, 1937).

Ó äèïëîïîä, ìåíåå ïðèñïîñîáëåííûõ ê ïåðåíåñåíèþ äåôèöèòà âëàãè â îêðóæàþ-
ùåé ñðåäå, ÷åì íàñåêîìûå, ïðîöåíòíîå ñîäåðæàíèå âîäû ïðè ãîëîäàíèè (RH = 75%)
íåñêîëüêî ñíèæàåòñÿ, à ïðîöåíòíîå ñîäåðæàíèå æèðà ïàäàåò ñ 8 äî 5 (Saudray, 1961).

Îñíîâíîé èñòî÷íèê çàïàñàåìîé ýíåðãèè ó íàñåêîìûõ — æèð. Èìåííî æèð íàêàï-
ëèâàåòñÿ ëè÷èíêàìè ñòàðøèõ âîçðàñòîâ êî âðåìåíè îêóêëèâàíèÿ (ó âîñêîâîé ìîëè äî
43,6%, ó ñèíåé ìÿñíîé ìóõè äî 22% è ò.ï.) èëè êî âðåìåíè çèìîâêè (ó ãóñåíèö ïëîäî-
æîðêè äî 20,5%, ó æóêîâ ùàâåëåâîãî ëèñòîãðûçà äî 11,7% è ò.ï. — Óøàòèíñêàÿ, 1952).
Ó íàñåêîìûõ áîëüøîå çíà÷åíèå êàê çàïàñíîå ïèòàòåëüíîå âåùåñòâî èìååò è ãëèêîãåí,
ñîäåðæàíèå êîòîðîãî íå ïðåâûøàåò 5% ó ãóñåíèö òóòîâîãî è êîëü÷àòîãî øåëêîïðÿäîâ,
äîñòèãàåò 7% ó âçðîñëûõ ãóñåíèö ïîëûííîé ñîâêè, à ó ëè÷èíîê ï÷åë — 33,5%.

Ó áîëüøèíñòâà êóêîëîê íàáëþäàåòñÿ U-îáðàçíàÿ ôîðìà êðèâîé èçìåíåíèÿ äûõà-
òåëüíîãî êîýôôèöèåíòà â ïåðèîä îêóêëèâàíèÿ. Ýòî ñâÿçûâàåòñÿ, âî-ïåðâûõ, ñ òåì ïðå-
âàëèðóþùèì çíà÷åíèåì, êîòîðîå èìåþò æèðû êàê èñòî÷íèê ýíåðãèè (è ìåòàáîëè÷åñ-
êîé âîäû), à òàêæå ñ àíîêñèáèîòè÷åñêèì õàðàêòåðîì ìåòàáîëèçìà (îïûòû ñ äíåâíûì
ïàâëèíüèì ãëàçîì — Schwan, 1940; ñ ÿïîíñêèì õðóùîì — Ludwig, 1931) â ïåðèîä
îêóêëèâàíèÿ, à èíîãäà è âî âðåìÿ çèìîâîê â ïî÷âå.

Äëÿ êóêîëîê, çàùèùàþùèõñÿ îò âûñûõàíèÿ ïóòåì ñîîðóæåíèÿ êîêîíà èëè çåìëÿ-
íîé êîëûáåëüêè, õàðàêòåðíî ïðåáûâàíèå â óñëîâèÿõ èçáûòêà óãëåêèñëîòû è äåôèöèòà
êèñëîðîäà — àäàïòàöèÿ ê ýòèì óñëîâèÿì ÿâëÿåòñÿ îäíîâðåìåííî è àäàïòàöèåé ê ïîëó-
÷åíèþ îêñèäàòèâíîé (ìåòàáîëè÷åñêîé) âîäû.

Ïðèâåäåííûå ìàòåðèàëû ïîêàçûâàþò, ÷òî íàçåìíûì ÷ëåíèñòîíîãèì ñâîéñòâåííî ïè-
òüå âîäû, ÿâëÿþùååñÿ, îäíàêî, òîëüêî ñëó÷àéíûì äîïîëíèòåëüíûì ïóòåì âîçîáíîâëåíèÿ
ðàñõîäà âëàãè, êàê è äðóãèå ïóòè êîíòàêòíîãî ïîñòóïëåíèÿ âîäû â îðãàíèçì. Îñíîâíûì
èñòî÷íèêîì âëàãè ÿâëÿåòñÿ âîäà, èìåþùàÿñÿ â ïèùå, â òîì ÷èñëå è ñîäåðæàùàÿñÿ â íå-
áîëüøèõ êîëè÷åñòâàõ (ãèãðîñêîïè÷åñêàÿ âëàãà) â êàæóùèõñÿ ñóõèìè ïèùåâûõ ïðîäóê-
òàõ. Íåðåäêî ïîòðåáëåíèå áîëüøèõ ìàññ ïèùè âûçûâàåòñÿ ïîòðåáíîñòÿìè îðãàíèçìà íå
â èñòî÷íèêå ýíåðãèè, à âî âëàãå ïðè åå äåôèöèòå. Ïðè äåôèöèòå âëàãè áîëüøîå çíà÷åíèå
èìååò óñâîåíèå ìåòàáîëè÷åñêîé âîäû. Âåëèêà ðîëü ìåòàáîëè÷åñêîé âîäû è â òå ïåðèîäû,
êîãäà íàñåêîìûå è äðóãèå íàçåìíûå ÷ëåíèñòîíîãèå íå èìåþò âîçìîæíîñòè ïðèíèìàòü
ïèùó. Îêèñëåíèå çàïàñíûõ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ â òàêèå ïåðèîäû, îñîáåííî æèðîâ (à ó
íàñåêîìûõ è ãëèêîãåíà), èìååò îãðîìíîå àäàïòèâíîå çíà÷åíèå, è ó ðàçíûõ ãðóïï íàçåì-
íûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (ñêîðïèîíû, ïàóêè, äèïëîïîäû, õèëîïîäû, íàñåêîìûå) êîíâåðãåíòíî
âûðàáàòûâàþòñÿ îñîáûå êëåòêè, òêàíè è îðãàíû (æèðîâîå òåëî), â êîòîðûõ íàêàïëèâàþò-
ñÿ ðåçåðâíûå âåùåñòâà, ñëóæàùèå èñòî÷íèêîì íå òîëüêî ýíåðãèè, íî è âîäû â ïåðèîäû
ãîëîäàíèÿ è äåôèöèòà âëàãè.

Èçâåñòíóþ àíàëîãèþ «æèðîâîìó òåëó» êàê ðåçåðâó âåùåñòâ, äàþùèõ ìåòàáîëè-
÷åñêóþ âîäó, ïðåäñòàâëÿþò æèðîâûå îòëîæåíèÿ îáèòàòåëåé àðèäíûõ çîí (æèðîâîé ãîðá
âåðáëþäîâ, æèðîâîé êóðäþê êóðäþ÷íûõ îâåö, îòëîæåíèÿ æèðà ó òàêèõ ãðûçóíîâ, êàê
ñóñëèêè, Dipodomys è Perognathus è ò.ï.). Ó âåðáëþäîâ èçâåñòíà ñïîñîáíîñòü ñðàâíè-
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òåëüíî äîëãî îáõîäèòüñÿ áåç âîäû; ãðûçóíû, çàëåãàÿ â ñïÿ÷êó, ïîääåðæèâàþò çàïàñû
âîäû â îðãàíèçìå çà ñ÷åò îêèñëåíèÿ ðåçåðâíûõ âåùåñòâ; ñíèæåíèþ ïîòåðè âîäû ãðûçó-
íàìè â ïåðèîä ñïÿ÷êè ñïîñîáñòâóåò ïðåáûâàíèå â íîðàõ, ãäå âëàæíîñòü âîçäóõà âûñî-
êà, òåìïåðàòóðà âûðîâíåíà, è çíà÷èòåëüíàÿ ñòåïåíü ïîéêèëîòåðìèè, áëàãîäàðÿ êîòîðîé
îêàçûâàåòñÿ âîçìîæíûì ñíèæåíèå çàòðàò ýíåðãèè íà ïîääåðæàíèå îáìåíà, ïàäàþùåãî
â ïåðèîä ñïÿ÷êè.

Çà ïîñëåäíåå âðåìÿ ïîÿâèëèñü âûñêàçûâàíèÿ, îñïàðèâàþùèå çíà÷åíèå ìåòàáîëè-
÷åñêîé âîäû (â ÷àñòíîñòè, îáðàçóþùåéñÿ çà ñ÷åò îêèñëåíèÿ æèðà) è äëÿ íàñåêîìûõ
(Mellanby, 1942), è äëÿ ïîçâîíî÷íûõ (Schmidt-Nielsen, 1952). Îäíàêî àðãóìåíòàöèÿ ó÷å-
íûõ, îòðèöàþùèõ ðîëü æèðîâîãî ìåòàáîëèçìà, ñâîäèòñÿ ê òîìó, ÷òî óñèëåíèå îêèñëå-
íèÿ æèðîâ òðåáóåò ïîâûøåíèÿ èíòåíñèâíîñòè äûõàíèÿ, à îòñþäà — óâåëè÷åíèÿ ïîòå-
ðè âîäû ÷åðåç äûõàòåëüíûå ïîâåðõíîñòè. Ïðè ýòîì íå ó÷èòûâàåòñÿ, ÷òî äèôôóçèÿ ïà-
ðîâ ïðîèñõîäèò ìåäëåííåå, ÷åì äèôôóçèÿ ãàçîâ, âñëåäñòâèå ÿâëåíèé òàê íàçûâàåìîãî
«êîâîëþìà».

ÑÏÎÑÎÁÍÎÑÒÜ Ê ÏÅÐÅÍÅÑÅÍÈÞ ÏÎÒÅÐÈ ÂÎÄÛ

Îäíèì èç ïðèñïîñîáëåíèé ê îáèòàíèþ íà ñóøå ìîæíî ñ÷èòàòü è ñïîñîáíîñòü ê
âûæèâàíèþ ïðè çíà÷èòåëüíûõ ïîòåðÿõ âîäû. Êàçàëîñü áû, äîëæíà íàáëþäàòüñÿ îáðàò-
íàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó âëàæíîñòüþ ìåñòîîáèòàíèÿ âèäà è ñïîñîáíîñòüþ âûíîñèòü ïî-
òåðè âëàãè. Îäíàêî òàêîé ÷åòêîé êîððåëÿöèè íåò. Òàê íàïðèìåð, äîæäåâûå ÷åðâè ìîãóò
òåðÿòü äî 75% îáùåãî êîëè÷åñòâà ñîäåðæàùåéñÿ â èõ òåëå âîäû è íå ïîãèáàòü (Roots,
1956), à ïîòåðÿ 18% âîäû äàæå íå ñêàçûâàåòñÿ íà èõ àêòèâíîñòè (Wolf, 1940).

Ëè÷èíêè êîëîðàäñêîãî æóêà, ÿïîíñêîãî õðóùà, ìó÷íîãî õðóùàêà, ãóñåíèöû ìåëü-
íè÷íîé îãíåâêè, êëîïû Rhodnius ïîãèáàþò, êîãäà ñîäåðæàíèå âîäû â èõ òåëå ïàäàåò ïðè-
ìåðíî ñ 75 äî 60%, à ïðÿìîêðûëûå Chortophaga — ïðè 56–59%. Ëè÷èíêè æóêà-íîñîðîãà
ïîãèáàþò, åñëè ïîòåðÿþò 26–27% çàïàñà âîäû. Èìàãî êîëîðàäñêîãî æóêà ìîæåò ïîòåðÿòü
äî 50% âîäû, íî æóêè Lachnosterna íå áîëåå 15%. Ãóñåíèöû Alypia ìîãóò ïîòåðÿòü âîäó
(äî 55% âåñà òåëà) è ïðè ýòîì ñîõðàíèòü àêòèâíîñòü. Ðàçëè÷íûå âèäû ìîêðèö îñòàâàëèñü
æèâûìè ïðè ïîòåðå 50% âåñà òåëà çà ñ÷åò âûñûõàíèÿ (Edney, 1951). Äëÿ äèïëîïîä
Tachypodoiblus, áûñòðî ïîãèáàþùèõ ïðè âëàæíîñòè âîçäóõà îêîëî 45%, ïðè ñîäåðæàíèè
â òå÷åíèå 10 äíåé áåç ïèùè (ïðè RH = 75%) îòìå÷åíà ïîòåðÿ âîäû ñ 63 äî 50%, à äëÿ
Glomeris — ñ 70 äî 55% (Saudray, 1961).

Íàèáîëüøåé ñòåïåíè îáåçâîæèâàíèÿ, ñîïðîâîæäàþùåãîñÿ ïîëíîé óòðàòîé àêòèâ-
íîñòè, èç íàñåêîìûõ, à ìîæåò áûòü è âîîáùå èç ÷ëåíèñòîíîãèõ, ìîãóò äîñòèãàòü ëè-
÷èíêè ìîòûëåé Polypedium vanderplanki èç ìåëêèõ, ÷àñòî ïåðåñûõàþùèõ íàñêàëüíûõ
ëóæ Óãàíäû. Ïðè âûñóøèâàíèè ïðè 6% îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè â òåëå ëè÷èíîê ñî-
õðàíÿåòñÿ ìåíüøå 3% âîäû. Â ñóõîì ñîñòîÿíèè ýòè ëè÷èíêè ñîõðàíÿþò æèçíåñïîñîá-
íîñòü ñâûøå òðåõ ëåò ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå, à òåìïåðàòóðó 68 °C îíè ïåðåíîñèëè
îêîëî 10 ÷àñ. (Hinton, I960). Íåñîìíåííî, ÷òî ñïîñîáíîñòü âðåìåííî âûíîñèòü ïîòåðþ
çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè âîäû ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê àäàïòàöèÿ ê æèçíè ïðè íåäîñòàò-
êå âëàãè, êîìïåíñèðóþùàÿ íåñîâåðøåííóþ ñïîñîáíîñòü ÷ëåíèñòîíîãèõ ýêîíîìèòü ðàñ-
õîä âîäû ïðè îáèòàíèè íà ñóøå.

ÏÐÈÑÏÎÑÎÁËÅÍÈß ÄËß ÈÇÁÅÃÀÍÈß ÊÎÍÒÀÊÒÀ Ñ ÊÀÏÅËÜÍÎÉ ÂÎÄÎÉ

Õîòÿ îñíîâíûì ïðåïÿòñòâèåì ê îñâîåíèþ ñóøè âîäíûìè ãðóïïàìè æèâîòíûõ ÿâ-
ëÿþòñÿ äåôèöèò âëàãè è òðóäíîñòü âîññòàíîâëåíèÿ òðàòû âîäû, äëÿ íàçåìíûõ ÷ëåíèñ-
òîíîãèõ áûâàåò îïàñåí è êîíòàêò ñ êàïåëüíîé è ïëåíî÷íîé âîäîé â ïåðèîäû åå âðåìåí-
íîãî èçáûòêà ïîñëå äîæäåé è òàÿíèÿ ñíåãà.
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Îïàñíîñòü êîíòàêòà ñ âîäîé ñâÿçàíà, âî-ïåðâûõ, ñ òåì, ÷òî ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ è
äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ó êîòîðûõ ïîêðîâû â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ïðîíèöàåìû äëÿ
äèôôóçèè ìîëåêóë âîäû, ýòà äèôôóçèÿ ïðîòåêàåò â îáîèõ íàïðàâëåíèÿõ ñ áîëåå èëè
ìåíåå îäèíàêîâîé ñêîðîñòüþ, à íåðåäêî ñ áîëüøåé ñêîðîñòüþ èç âíåøíåé ñðåäû â
òåëî æèâîòíîãî (Beament, 1945–1961). Â ðåçóëüòàòå ïðè êîíòàêòå ñ âëàãîé íàðóøàåò-
ñÿ îñìîòè÷åñêèé ðåæèì, ÷òî ïðèâîäèò ê ãèáåëè æèâîòíîãî. Òàê, óæå áîëåå ïîëóâåêà
òîìó íàçàä ñòàëî èçâåñòíî, ÷òî êîíòàêòíîå óâëàæíåíèå îïàñíî äëÿ ïî÷âåííûõ íàñå-
êîìûõ (Cameron, 1913), èìåþùèõ, êàê óêàçûâàëîñü âûøå, ïðîíèöàåìûå ïîêðîâû. Âî-
âòîðûõ, äëÿ ÷ëåíèñòîíîãèõ, äûøàùèõ ñ ïîìîùüþ òðàõåé èëè ëåãêèõ, îïàñíà çàêó-
ïîðêà òðàõåé ïëåíêîé âîäû, íàðóøàþùàÿ áåñïåðåáîéíóþ äèôôóçèþ ãàçîâ ÷åðåç äû-
õàëüöà.

Ðàçâèòèå ãèäðîôîáíîé ýïèêóòèêóëû çàùèùàåò îðãàíèçì ÷ëåíèñòîíîãîãî îò ñìà÷è-
âàíèÿ. Ñóùåñòâóåò îïðåäåëåííàÿ ïðÿìàÿ êîððåëÿöèÿ ìåæäó ñòåïåíüþ ðàçâèòèÿ ãèäðî-
ôîáíîé ëèïèäñîäåðæàùåé ýïèêóòèêóëû è ñòåïåíüþ àäàïòàöèè ÷ëåíèñòîíîãèõ ê æèçíè
ïðè äåôèöèòå âëàãè â îêðóæàþùåé ñðåäå (ñì. ãë. I).

Ó òåõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ó êîòîðûõ äûõàíèå êîæíîå è ñïëîøíîé ýïèêóòèêóëû íåò,
èìåþòñÿ íåñóùèå íà âåðøèíå ýïèêóòèêóëó áóãîðêè (ó îíèõèóðèä) èëè âîëîñêè (ó ëè-
÷èíêè Tipula), ÷òî ïðåïÿòñòâóåò ñìà÷èâàíèþ.

Äûõàëüöà, âõîäíûå îòâåðñòèÿ â ïåðèñòèãìàëüíûå êàìåðû ó âñåõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñ-
òîíîãèõ âñåãäà èìåþò ãèäðîôîáíûå ïîêðîâû, äàæå â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà îñòàëüíûå ïî-
êðîâû ñìà÷èâàþòñÿ âîäîé. Òàê íàïðèìåð, ìåòàïíåéñòè÷åñêèå âîäíûå ëè÷èíêè äâóêðû-
ëûõ (êîìàðîâ, äîëãîíîæåê è äð.) ìîãóò, ïîäíèìàÿñü ê ïëåíêå ïîâåðõíîñòíîãî íàòÿæå-
íèÿ, ïðèêðåïëÿòüñÿ ê íåé è äûøàòü âîçäóõîì, òàê êàê èõ äûõàëüöà îêðóæåíû ãèäðî-
ôîáíûìè âîëîñêàìè.

Äëÿ òðàõåéíîäûøàùèõ ôîðì, îáèòàþùèõ â âîäå, âñåãäà âàæíî, ÷òîáû âîêðóã òåëà
îáðàçîâûâàëñÿ äîñòàòî÷íî ìîùíûé ñëîé âîçäóõà, äåéñòâóþùèé êàê òàê íàçûâàåìàÿ
ôèçè÷åñêàÿ æàáðà. Ôèçè÷åñêàÿ æàáðà îáåñïå÷èâàåò òàê íàçûâàåìîå ïëàñòðîííîå äûõà-
íèå, ïðè êîòîðîì â òðàõåè ïîïàäàåò âîçäóõ èç ñëîÿ, àäñîðáèðîâàííîãî ó ïîâåðõíîñòè
òåëà â òîé îáëàñòè, ãäå íàõîäÿòñÿ äûõàëüöà. Çàïàñ êèñëîðîäà â òîì îáúåìå âîçäóõà,
êîòîðûé ïðèìûêàåò ê äûõàëüöàì, áûñòðî ðàñõîäóåòñÿ. Îäíàêî ïîñêîëüêó ìåæäó ãàçà-
ìè â âîçäóøíîì ïëàñòðîíå è ãàçàìè â îêðóæàþùåé âîäå íåïðåðûâíî ïðîèñõîäèò äèô-
ôóçèîííûé îáìåí, ñ ïàäåíèåì ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ êèñëîðîäà â ôèçè÷åñêîé æàáðå
óñêîðÿåòñÿ ïîñòóïëåíèå â íåãî ìîëåêóë ýòîãî ãàçà èç îêðóæàþùåé âîäû, ÷åì è ïîääåð-
æèâàåòñÿ ïîñòîÿííî âûñîêîå ñîäåðæàíèå êèñëîðîäà â âîçäóõå, ïîñòóïàþùåì â äûõà-
òåëüíûå ïóòè. Òàêèì îáðàçîì, ïëàñòðîííîå äûõàíèå îáåñïå÷èâàåò âòîðè÷íîâîäíûì
÷ëåíèñòîíîãèì èñïîëüçîâàíèå ðàñòâîðåííîãî êèñëîðîäà ïðè ñîõðàíåíèè äûõàòåëüíîé
ñèñòåìû, ïðèñïîñîáëåííîé äëÿ äûõàíèÿ êèñëîðîäîì âîçäóõà. Èìåííî òàê äûøàò â âîäå
æóêè-ïëàâóíöû, êëîïû-ãëàäûøè, ïàóêè-ñåðåáðÿíêè è äð. Ïóçûðåê âîçäóõà, óíîñèìûé
ïîä âîäó ïîñëå ïîäúåìà ê ïîâåðõíîñòè âîäíîé ëè÷èíêîé Tipula sp., òàêæå ñëóæèò ñâîå-
îáðàçíîé ôèçè÷åñêîé æàáðîé — ïîä âîäîé ëè÷èíêà èñïîëüçóåò ðàñòâîðåííûé â âîäå
êèñëîðîä íå òîëüêî ïóòåì êîæíîãî äûõàíèÿ, íî è ñ ïîìîùüþ òðàõåéíîé ñèñòåìû. Ìåæ-
äó ïóçûðüêîì âîçäóõà, óäåðæèâàåìûì ãèäðîôîáíûìè ùåòèíêàìè öèðêóìñòèãìàëüíûõ
âûðîñòîâ, è îêðóæàþùåé åãî âîäîé òîæå ñîçäàåòñÿ ãàçîîáìåí, îïðåäåëÿåìûé ðàçíî-
ñòüþ ïàðöèàëüíîãî äàâëåíèÿ äûõàòåëüíûõ ãàçîâ (Ãèëÿðîâ, 1949).

Íàçåìíûå ÷ëåíèñòîíîãèå ïîñëå ñèëüíûõ äîæäåé, ïàâîäêîâ è òàÿíèÿ ñíåãà òîæå ïîä-
âåðãàþòñÿ çàòîïëåíèþ, ïåðåíîñèòü êîòîðîå îíè â áîëüøîé ìåðå ñïîñîáíû, òàê êàê âîê-
ðóã èõ òåëà (áëàãîäàðÿ íåñìà÷èâàåìîñòè ïîêðîâîâ, à ãëàâíîå, íàëè÷èþ ïîêðûâàþùèõ
åãî íåñìà÷èâàåìûõ âîëîñêîâ) èëè ó÷àñòêîâ ñ äûõàëüöàìè îáðàçóåòñÿ ôèçè÷åñêàÿ æàá-
ðà. Òàê, îáèòàþùèå âî âëàæíûõ ðàéîíàõ æóêè-æóæåëèöû è äðóãèå èìåþò îáû÷íî äîñ-
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òàòî÷íî ãóñòîé ïîêðîâ èç ìåëêèõ âîëîñêîâ íà íàäêðûëüÿõ è áðþøêå, ïîçâîëÿþùèé ïðè
çàòîïëåíèè îáðàçîâûâàòü ôèçè÷åñêóþ æàáðó (Ophonus, Pterostichus è äð.).

Ïî òàê íàçûâàåìîìó ïðàâèëó Ãåðñäîðôà (Gersdorf, 1937; Ãèëÿðîâ, 1939), ñðåäè æó-
êîâ, îáèòàþùèõ íà ïåñ÷àíûõ ïî÷âàõ, áîëüøå ìåòàëëè÷åñêè áëåñòÿùèõ, à íà òÿæåëûõ
ïî÷âàõ — áîëüøå ìàòîâûõ, òåëî êîòîðûõ ïîêðûòî êóòèêóëÿðíûìè âîëîñêàìè. Ýòî ñâÿ-
çàíî â èçâåñòíîé ñòåïåíè ñ òåì, ÷òî îáèòàòåëè áûñòðî ïðîïóñêàþùèõ âîäó ëåãêèõ ïî÷â
ìåíüøå ïîäâåðãàþòñÿ óãðîçå çàòîïëåíèÿ, ÷åì îáèòàòåëè òÿæåëûõ ïî÷â, íà ïîâåðõíîñ-
òè êîòîðûõ âîäà ìîæåò äîëãî çàñòàèâàòüñÿ.

Èíòåðåñíî, ÷òî â ôàóíå àðèäíûõ ìåñòíîñòåé èìåþòñÿ âèäû, íå òîëüêî íå èìåþùèå
âîéëî÷êà ãèäðîôîáíûõ âîëîñêîâ, íî (ïî íàøèì îïûòàì) äàæå íå ñïîñîáíûå ïëàâàòü,
èìåþùèå óäåëüíûé âåñ áîëåå 1 è ïðè ïîïàäàíèè â âîäîåì — íåìåäëåííî òîíóùèå
(Tentyria nomas Pall.). Ó òàêèõ ôîðì, îáèòàþùèõ â ìåñòíîñòÿõ, â êîòîðûõ çàòîïëåíèå
íå ïðåäñòàâëÿåò ïîñòîÿííîãî ôàêòîðà îòáîðà, íå âûðàáîòàëîñü è ïðèñïîñîáëåíèé ê
âûæèâàíèþ â óñëîâèÿõ çàòîïëåíèÿ, ê èçîëÿöèè îò ñîïðèêîñíîâåíèÿ ïîêðîâîâ ñ âîäîé.

Àêòèâíî äâèãàþùèåñÿ ñòàäèè ðàçâèòèÿ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ìîãóò íå òîëüêî
ïàññèâíî ïåðåíîñèòü çàòîïëåíèå (êîíòàêò ñ âîäîé) áëàãîäàðÿ íåñìà÷èâàåìîñòè ïîêðî-
âîâ, íî ìîãóò âïëàâü, èëè ïåðåäâèãàÿñü ïî ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà, óõîäèòü îò çàòîïëå-
íèÿ. Îäíàêî íåïîäâèæíûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ (ÿéöà, êóêîëêè) ëèøåíû ýòîé âîçìîæíîñòè
è, êàê ïðàâèëî, èìåþò ñïåöèàëüíûå ïðèñïîñîáëåíèÿ äëÿ ïëàñòðîííîãî äûõàíèÿ. Õèí-
òîí (Hinton, 1961) ðàçëè÷àåò òðè òèïà äûõàòåëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé õîðèîíîâ ÿèö íà-
ñåêîìûõ, îáëåã÷àþùèõ ïåðåíåñåíèå çàòîïëåíèÿ. I òèï — êàê ó Calliphoridae è Muscidae,
ó êîòîðûõ ïëàñòðîí îáðàçóåòñÿ â îáëàñòè ìåæäó ëèíèÿìè ðàñêðûòèÿ ñêîðëóïû ïðè
âûëóïëåíèè ëè÷èíêè. Êî II òèïó îòíîñÿòñÿ ÿéöà áîëüøèíñòâà Muscinae è íåêîòîðûõ
Spheroceridae, ó íèõ áîëüøàÿ ÷àñòü ïîâåðõíîñòè ÿéöà èëè âñÿ ïîâåðõíîñòü öåëèêîì
ïîêðûâàåòñÿ ïðè çàòîïëåíèè ñëîåì âîçäóõà. È, íàêîíåö, III òèï — êàê íàïðèìåð, ó âî-
äÿíûõ ñêîðïèîíîâ (Nepidae), õàðàêòåðèçóåòñÿ íàëè÷èåì ðîæêîâ, íà êîòîðûõ è îáðàçó-
åòñÿ ïëàñòðîí.

Òèïû ïëàñòðîíîâ, â ÷àñòíîñòè ñâÿçàííûõ ñ îáðàçîâàíèåì òàêèõ ñïåöèôè÷åñêèõ
ñòðóêòóð õîðèîíà, êàê ðîæêîîáðàçíûå âûðîñòû, ôîðìèðóþòñÿ êîâåðãåíòíî â ðàçíûõ
îòðÿäàõ íàñåêîìûõ (Hinton, 1961).

Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà êóêîëêè ðàçâèâàþòñÿ â êîêîíàõ, ñìà÷èâàåìûå ñòåíêè êîêîíîâ
â óñëîâèÿõ ïåðèîäè÷åñêîãî ñèëüíîãî äåôèöèòà âëàæíîñòè áëàãîäàðÿ ñâîåé ãèãðîñêî-
ïè÷íîñòè ñãëàæèâàþò êîëåáàíèÿ îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà âíóòðè êîêîíà. À
ïðè çàòîïëåíèè ïîëîñòü âíóòðè êîêîíà îáû÷íî ñòàíîâèòñÿ ïëàñòðîíîì (Hinton, 1953).
Èíîãäà ñõîäíî ñ ðîæêàìè õîðèîíà ÿèö ôóíêöèîíèðóþò äûõàëüöåâûå ðîæêè êóêîëîê,
íàïðèìåð, ó òèïóëîèäíûõ (Hinton, 1954).



ÃËÀÂÀ VIII
ÀÄÀÏÒÀÖÈß ×ËÅÍÈÑÒÎÍÎÃÈÕ Ê ÆÈÇÍÈ Â ÏÓÑÒÛÍÅ

Ïåðåõîä ÷ëåíèñòîíîãèõ ê æèçíè â âîçäóøíîé ñðåäå, â íåíàñûùåííîé âîäÿíûì ïà-
ðîì îòêðûòîé àòìîñôåðå ìîã îñóùåñòâèòüñÿ, êàê áûëî âûøå ïîêàçàíî, òîëüêî ïðè ðàç-
âèòèè òàêèõ ÷åðò èõ îðãàíèçàöèè, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò ñîõðàíåíèå âîäû â îðãàíèçìå
(íåïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ, òðàõåéíàÿ ñèñòåìà, âûäåëåíèå ïðîäóêòîâ áåëêîâîãî îá-
ìåíà ìàëüïèãèåâûìè ñîñóäàìè, îáåñïå÷èâàþùèìè ðåàáñîðáöèþ âîäû, è ò.ä.). Òîëüêî
òàêèå ôîðìû îêàçàëèñü ñïîñîáíûìè ïåðåéòè îò ñêðûòîãî îáðàçà æèçíè â ïî÷âå è â
ñõîäíûõ ñðåäàõ ê îáèòàíèþ íà îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè ñóøè.

È ëèøü ïðåäñòàâèòåëè òåõ ãðóïï, êîòîðûå õàðàêòåðèçóþòñÿ íàèáîëåå ñîâåðøåí-
íûì ðåæèìîì ñîõðàíåíèÿ âëàãè, îêàçàëèñü ñïîñîáíûìè îáèòàòü â îòêðûòîé àòìîñôåðå
íå òîëüêî â òåõ ìåñòàõ, ãäå âëàæíîñòü âîçäóõà ñðàâíèòåëüíî âûñîêà (áåðåãà âîäîåìîâ,
ãóñòûå ëåñà è ò.ï.), íî è øèðîêî ðàññåëèòüñÿ â ðàçíûõ ïðèðîäíûõ çîíàõ. Íàèáîëåå òðóä-
íûå â îòíîøåíèè âîäíîãî ðåæèìà óñëîâèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ — â àðèäíûõ çîíàõ, â ÷àñò-
íîñòè â ïóñòûíÿõ.

ÃÈÃÐÎÔÈËÜÍÛÅ ÂÈÄÛ Â ÏÓÑÒÛÍÅ

Îäíàêî, êîíå÷íî, â ïðåäåëàõ êàæäîé çîíû, êàæäîãî òèïà ëàíäøàôòà, èìåþòñÿ ìåñ-
òîîáèòàíèÿ ðàçëè÷íîãî õàðàêòåðà è äàæå â ïóñòûíÿõ åñòü è ìåñòíîñòè, ïðîðåçàííûå
ðåêàìè, è îàçèñû. Èìåííî ïî òàêèì íàèáîëåå âëàæíûì ìåñòîîáèòàíèÿì è ïðîèñõîäèò
ïðîíèêíîâåíèå â ïóñòûííóþ çîíó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ãðóïï íàñåêîìûõ èç ìåñòíî-
ñòåé ñ áîëåå âëàæíûì êëèìàòîì, àðåàë êîòîðûõ îõâàòûâàåò ðÿä çîí. Â ïóñòûíå îñîáåí-
íî ÷åòêî ïðîñëåæèâàåòñÿ «ïðèíöèï ñìåíû ñòàöèé», ñôîðìóëèðîâàííûé Ã.ß. Áåé-Áèåí-
êî (1966). Òàê, íàïðèìåð, â Óçáåêèñòàíå òîëüêî â òóãàÿõ (ïîéìà Ñûðäàðüè) è â îàçèñàõ
âñòðå÷àþòñÿ êëîïû Eurydema festiva L. è äîëãîíîñèêè Eusomus beckeri Tour. (ßõîíòîâ è
äð., 1962). Â áîëåå ñåâåðíîé çîíå (â ñòåïè) ýòè îáèòàþùèå íà ïëàêîðå âèäû âåäóò ñåáÿ
êàê ìåçîôèëû, à â ïóñòûíå è ïîëóïóñòûíå îíè ñòàíîâÿòñÿ ãèãðîôèëàìè.

Òàêèõ ïðèìåðîâ ìîæíî ïðèâåñòè ìíîãî; îíè èëëþñòðèðóþò ïóòè ïðîíèêíîâåíèÿ â
ïóñòûííóþ çîíó íàñåêîìûõ, íå èìåþùèõ ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê æèçíè â ïó-
ñòûíå, íàõîäÿùèõ â çîíå ïóñòûíü âëàæíûå ìåñòîîáèòàíèÿ, òàêèå êàê áåðåãà ðåê. Îò
íèõ ïî áåðåãàì ìàãèñòðàëüíûõ êàíàëîâ è àðûêîâ íà îðîøàåìûõ ïîëÿõ ðàññåëÿþòñÿ
ìíîãèå âðåäèòåëè ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ êóëüòóð — â Óçáåêèñòàíå òàê ðàññåëèëèñü
èþíüñêèé õðóù (Amphimallon solstitiale L.), ìåäâåäêà (Gryllotalpa unispina Uv.), â Êàëè-
ôîðíèè òàê ðàññåëèëñÿ ëèñòîãðûç Diabrotica balteata, â Ñóäàíå — òðèïñû Caliothrips è
Heliothrips è ò.ï. (Ãèëÿðîâ, 1964).

Â ñóõèõ æå ìåñòíîñòÿõ ïóñòûííîé çîíû, íå îðîøàåìûõ íè åñòåñòâåííî (êàê áåðåãà
ðåê, îàçèñû), íè èñêóññòâåííî (èððèãàöèîííàÿ ñåòü, îàçèñû àðòåçèàíñêîãî îðîøåíèÿ),
ñóùåñòâîâàíèå ÷ëåíèñòîíîãèõ ñâÿçàíî ñî ñïåöèôè÷åñêèìè ïðèñïîñîáëåíèÿìè ê ïåðå-
íåñåíèþ äåôèöèòà âëàãè èëè ê íàõîæäåíèþ âîäû. Òàêèå ïðèñïîñîáëåíèÿ ìîãóò áûòü
î÷åíü ðàçíîãî õàðàêòåðà.

ÈÑÏÎËÜÇÎÂÀÍÈÅ ÏÎ×ÂÛ È ÒÊÀÍÅÉ ÐÀÑÒÅÍÈÉ ÏÐÈ ÎÑÂÎÅÍÈÈ ÏÓÑÒÛÍÈ
ÍÀÑÅÊÎÌÛÌÈ

Îäíèì èç íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûõ ïóòåé ïðèñïîñîáëåíèÿ íàñåêîìûõ ê æèçíè
â ïóñòûíå ÿâëÿåòñÿ âòîðè÷íûé ïåðåõîä îò îòêðûòîãî îáèòàíèÿ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû è
ðàñòåíèé ê îáèòàíèþ â ïî÷âå, òàê êàê âîçäóõ â ïî÷âå íà èçâåñòíîé ãëóáèíå äàæå â àðèä-
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íûõ çîíàõ áûâàåò íàñûùåí âîäÿíûì ïàðîì. Êàê ïðè çàâîåâàíèè âîäíûìè æèâîòíûìè
ñóøè ïî÷âà ïðåäñòàâëÿåò òó êîíêðåòíóþ ñðåäó, êîòîðàÿ èñïîëüçîâàëàñü è èñïîëüçóåòñÿ
íå èìåþùèìè íàäåæíûõ ñðåäñòâ çàùèòû îò âûñûõàíèÿ áåñïîçâîíî÷íûìè (Ãèëÿðîâ,
1949), òàê è ïðè ïðîíèêíîâåíèè ìåçîôèëüíûõ ãðóïï íàñåêîìûõ â àðèäíûå çîíû ïðîèñ-
õîäèò ñìåíà îáèòàåìîãî ÿðóñà. Ïðåäñòàâèòåëè òåõ ãðóïï íàñåêîìûõ, êîòîðûå â áîëåå
âëàæíûõ çîíàõ ðàçâèâàþòñÿ âíå ïî÷âåííîãî ÿðóñà, ïðè ïðîíèêíîâåíèè â ñóõèå ìåñòíî-
ñòè ñòàíîâÿòñÿ îáèòàòåëÿìè ïî÷âû («ïðèíöèï çîíàëüíîé ñìåíû ÿðóñîâ» — Ãèëÿðîâ,
1951) 1. Åùå Áýêñòîí (Buxton, 1924) îòìå÷àë, ÷òî â ïóñòûíå ïðè î÷åíü íèçêîé îòíîñè-
òåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà â îòêðûòîé àòìîñôåðå (16%), â ïåñêå óæå íà ãëóáèíå îêîëî
7 ñì îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà äîñòèãàåò 98%. Ñãëàæåííîñòü êîëåáàíèé òåì-
ïåðàòóðû â ïî÷âå ïðèâîäèò ê òîìó, ÷òî è îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü âîçäóõà â íåé ïîä-
âåðãàåòñÿ íåçíà÷èòåëüíûì èçìåíåíèÿì. Ïîýòîìó ïðåäñòàâèòåëè íåêîòîðûõ òèïè÷íî
ïî÷âåííûõ èëè òåñíî ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé ãðóïï íàñåêîìûõ, íàïðèìåð Japygidae, íå
èìåþùèõ ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ, ïðîíèêàþò è â ãëóáü
àðèäíûõ çîí; â Ñðåäíåé Àçèè, íàïðèìåð, âñòðå÷àþòñÿ òàêèå ãèãàíòû ñðåäè ÿïèãèä, êàê
Japyx dux Skor.

Ïåðåõîäÿ ê æèçíè â ïóñòûíå, ìíîãèå ðàñïðîñòðàíåííûå â áîëåå âëàæíûõ çîíàõ
îòêðûòîæèâóùèå íàñåêîìûå íàõîäÿò áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ èìåííî â ïî÷âåííîì ÿðó-
ñå. Òàê íàïðèìåð, öèêàäêè Vanduzea vestita âî âëàæíîé äîëèíå Ìèññèñèïè îáèòàþò íà
íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ êóñòîâ Amorpha, à íà ñóõèõ ñêëîíàõ â Êîëîðàäî — íà ïîäçåìíûõ.
Àíàëîãè÷íî âåäóò ñåáÿ â ñóõèõ ðàéîíàõ è äðóãèå ïåííèöû (Membracidae, Cercopidae),
ïîñåëÿþùèåñÿ íà êîðíÿõ è íå âûäåëÿþùèå â ýòîì ñëó÷àå çàùèùàþùåé îò âûñûõàíèÿ
ïåíèñòîé ñëèçè (Ball, 1915).

Ì.Í. Íàðçèêóëîâ (1957) ïîêàçàë, ÷òî íà Ãèññàðñêîì õðåáòå â Òàäæèêèñòàíå òëè
Disaphis lappae Koch, ïîñåëÿÿñü íà Cousinia íà âûñîòå 1700–2000 ì íà ñêëîíàõ ñåâåð-
íîé ýêñïîçèöèè, ðàçìåùàþòñÿ íà íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèÿ, à â áîëåå ñóõèõ âåðòè-
êàëüíûõ ïîÿñàõ (1100-1400 ì) — òîëüêî â ïðèêîðíåâîé ÷àñòè.

Êîðîåäû Blastophagus piniperda L., Neotomicus laricis Fabr., Hylurgops palliatus Gyll.,
ðàçâèâàþùèåñÿ â ëåñíîé çîíå â êîðå ñòâîëîâ è âåòâåé, ïîïàâ â ïîñàäêè ñîñíû íà áàð-
õàííûõ ïåñêàõ Çàóðàëüÿ, ðàçâèâàþòñÿ òàì íà êîðíÿõ, ò. å. â ïî÷âåííîì ÿðóñå (Âîðîí-
öîâ, 1937).

Åëîâûé ëóáîåä Dendroctonus micans Kug. â ñîñíîâûõ íàñàæäåíèÿõ â ïîëóïóñòûíå
þãî-çàïàäíîãî Ïðèáàéêàëüÿ òîæå ïîñåëÿåòñÿ íå â íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ äåðåâüåâ, à â êîð-
íÿõ íà ãëóáèíå îêîëî 1 ì.

Âî ìíîãèõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïïàõ âèäû, æèâóùèå âî âëàæíûõ ðàéîíàõ, îáèòàþò
âíå ïî÷âû, à îáèòàòåëè àðèäíûõ çîí — â ïî÷âå. Òàê, óñà÷ Prionus coriarius L., ðàñïðîñ-
òðàíåííûé â ëåñíîé çîíå, ðàçâèâàåòñÿ â ãíèëûõ ñòâîëàõ â ïíÿõ äåðåâüåâ, à P. turkestanicus

Sem. è äðóãèå âèäû ýòîãî ðîäà â Ãîëîäíîé ñòåïè — îáèòàòåëè ïî÷âû, â ëè÷èíî÷íîé
ñòàäèè âðåäÿùèå êîðíÿì òðàâÿíèñòûõ ðàñòåíèé. Ëè÷èíêè çëàòîê è óñà÷åé ðàçâèâàþòñÿ
îáû÷íî â òêàíÿõ íàäçåìíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèé (÷àùå äðåâåñíûõ), à â àðèäíûõ çîíàõ ëè-
÷èíêè ðÿäà óñà÷åé (Dorcadion) è çëàòîê (Sternoceridae) îáèòàþò âíå òêàíåé ðàñòåíèé â
ïî÷âå. Ãàëëèöû ðîäà Winnertzia â Åâðîïå èçâåñòíû èç ãíèëîé äðåâåñèíû, à â ïóñòûíå
W. asiatica Mam. â ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè æèâóò â ïî÷âå ó ñàìûõ êîðíåé ïîëûíè (Ìàìàåâ,
1963). ×åðâåöû p. Pulvinaria (ïîäóøå÷íèöû) îáèòàþò íà íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèé, è
èõ ñàìêè äàæå õàðàêòåðèçóþòñÿ ñïåöèôè÷åñêèì ïðèñïîñîáëåíèåì, çàùèùàþùèì îò
èíòåíñèâíîãî ðàñõîäà âîäû, — ðàçâèòèåì çàùèòíîãî ùèòêà (âèíîãðàäíàÿ ïîäóøå÷íè-

1 Çíà÷åíèå ýòèõ îòìå÷åííûõ ìíîþ ïîëîæåíèé (Ãèëÿðîâ, 1964) íåäàâíî ïîäòâåðäèë íà îñíîâå ñåâåðî-àôðè-
êàíñêèõ ìàòåðèàëîâ Äæ. Ôèîðè (Fiori, 1968 à,b).
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öà — P. vitis è äð.). Â Ñðåäíåé Àçèè íà êîðíÿõ ïîëûíåé, à òàêæå â ñóõèõ ìåñòàõ Ñðåäè-
çåìíîìîðüÿ íà êîðíÿõ ïîëûíåé îáèòàåò íåñêîëüêî âèäîâ ïîäóøå÷íèö, ðàíåå ïðèíè-
ìàâøèõñÿ çà Pulvinaria, âûäåëåííûõ òåïåðü â îñîáûé ðîä Rhizopulvinaria Borchsenius.

Êîíå÷íî, ñêàçàííîå îòíîñèòñÿ íå òîëüêî ê íàñåêîìûì, íî è ê äðóãèì ãðóïïàì ÷ëå-
íèñòîíîãèõ. Òàê, çàâîåâàâøèå àðèäíûå çîíû (ïóñòûíè Ñðåäíåé è Ïåðåäíåé Àçèè, Ñå-
âåðíîé Àôðèêè) ïóñòûííûå ìîêðèöû ðîäà Hemilepistus ðîþò íîðû, äîñòèãàþùèå, ïî
èçìåðåíèÿì Í.À. Äèìî (1938), ìíîãèõ äåñÿòêîâ ñàíòèìåòðîâ ãëóáèíû, äîõîäÿùèå äî
äîñòàòî÷íî âëàæíîãî è ïðîõëàäíîãî ñëîÿ ïî÷âû. Àíàëîãè÷íî âåäóò ñåáÿ ìîêðèöà
Venezillio arizonicus â Àðèçîíñêîé ïóñòûíå, à â àâñòðàëèéñêèõ ïóñòûíÿõ — ïðåäñòàâè-
òåëè ðîäà Buddelungia (Edney, 1967). Ïðèìåðîâ òàêîé çàêîíîìåðíîñòè «çîíàëüíîé ñìå-
íû ÿðóñîâ» ìîæíî ïðèâåñòè ìíîãî (Ãèëÿðîâ, 1951).

Íå òîëüêî ïîïóëÿöèè îïðåäåëåííûõ âèäîâ, íî è ïðåäñòàâèòåëè áîëåå êðóïíûõ ñè-
ñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï íàñåêîìûõ, ñôîðìèðîâàâøèõñÿ â áîëåå óìåðåííûõ è âëàæíûõ
çîíàõ, ïðè ïåðåõîäå ê æèçíè â ïóñòûíå ñòàíîâÿòñÿ îáèòàòåëÿìè ïî÷âû. Ýòî ïðîñëåæè-
âàåòñÿ íå òîëüêî íà ïðèìåðàõ ãðóïï, ðàñïðîñòðàíåííûõ ñåâåðíåå, íî è íà ãðóïïàõ, ðàñ-
ïðîñòðàíåííûõ â îñíîâíîì â òðîïèêàõ. Õàðàêòåðåí ïðèìåð òåðìèòîâ. Âî âëàæíûõ òðî-
ïè÷åñêèõ ëåñàõ òåðìèòû óñòðàèâàþò ãíåçäà íà äåðåâüÿõ, âíå ïî÷âåííîãî ÿðóñà. Â ìåñ-
òíîñòÿõ ñ ÷åðåäóþùèìèñÿ ïåðèîäàìè ëèâíåé è çàñóõ èëè âî âñÿêîì ñëó÷àå ñ âûðàæåí-
íîé ñåçîííîé ñìåíîé óâëàæíåíèÿ òåðìèòû ñòðîÿò «òåðìèòíèêè» — âûñòóïàþùèå íàä
ïîâåðõíîñòüþ ïî÷âû ñîîðóæåíèÿ, ïîçâîëÿþùèå èçáåãàòü çàòîïëåíèÿ è îòêî÷åâûâàòü
âûøå ïî÷âåííîãî ÿðóñà, îñòàâàÿñü â óêðûòèè ïðè íàñûùåíèè ïî÷âû âîäîé. Â ïóñòû-
íÿõ, êàê ó íàñ â Ñðåäíåé Àçèè (Äèìî, 1916; Ëóïïîâà, 1958; Ghilarov, 1962), òàê è â
Þæíîé Àôðèêå (Coaton, 1958) òåðìèòû äåëàþò ãëóáîêèå (èíîãäà äî 12 ì) ïîäçåìíûå
ãíåçäà. Áóäó÷è î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíûìè ê âûñûõàíèþ, ïóñòûííûå òåðìèòû (ñåìåéñòâî
Hodotermitidae) è ó íàñ â Ñðåäíåé Àçèè (íàïðèìåð, Anacanthotermes ahngeriarius Jacob.),
è â Þæíîé Àôðèêå (Hodotermes mossambicus Hag.) ñòàíîâÿòñÿ òèïè÷íî ïî÷âåííûìè
æèòåëÿìè: îáèòàÿ â ÿðêî âûðàæåííûõ àðèäíûõ áèîòîïàõ, îíè âñåãäà îêðóæåíû âîçäó-
õîì, íàñûùåííûì âîäÿíûì ïàðîì. Ïîýòîìó ïåðåõîä îò îáèòàíèÿ â íàäïî÷âåííîì ÿðó-
ñå ê æèçíè â ïî÷âå ìîæíî ñ÷èòàòü îäíèì èç îñíîâíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ ïðèñïîñîáëåíèé
íàñåêîìûõ, îáåñïå÷èâàþùèõ çàñåëåíèå èìè ïóñòûíü.

Êîíå÷íî, âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ïðèñïîñîáëåíèå ê îáèòàíèþ â ïî÷âåííîì ÿðóñå òðåáó-
åò àäàïòèâíîãî èçìåíåíèÿ, íàïðèìåð êîíå÷íîñòåé, ÷òî, îäíàêî, íåëüçÿ ðàññìàòðèâàòü
êàê íåïîñðåäñòâåííîå ïðèñïîñîáëåíèå ê æèçíè â ïóñòûíå, à ëèøü êàê êîñâåííîå. Òàê
íàïðèìåð, ó ïëàñòèí÷àòîóñûõ æóêîâ, îáèòàþùèõ â ïóñòûííîé è ïîëóïóñòûííîé çîíàõ,
ÿð÷å âûðàæåíà êîïàòåëüíàÿ ñòðóêòóðà ïåðåäíèõ ãîëåíåé (áüëüøàÿ èõ ðàñøèðåííîñòü
èëè áüëüøàÿ äëèíà çóáöîâ), ÷åì ó ïðåäñòàâèòåëåé ýòîãî ñåìåéñòâà, æèâóùèõ â ëåñîñòå-
ïè è ëåñíîé çîíå. Ýòî, íåñîìíåííî, ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî â àðèäíûõ óñëîâèÿõ æóêè, îñî-
áåííî ñàìêè, ÷àùå è ãëóáæå çàðûâàþòñÿ. Ê ÷èñëó òàêèõ êîñâåííûõ ïðèñïîñîáëåíèé
îòíîñèòñÿ è âûðàáîòêà îñîáîé ôîðìû òåëà è ìîäèôèêàöèè äðóãèõ ïàð êîíå÷íîñòåé,
îáåñïå÷èâàþùèõ ïåðåäâèæåíèå â ïî÷âå, íàïðèìåð â ñûïó÷åì ïåñêå. ßðêèé ïðèìåð
ïðåäñòàâëÿþò çàðûâàþùèåñÿ ãëóáîêî â ñûïó÷èé ïåñîê êëîïû ñåìåéñòâà Cydnidae —
Stibaropus henkei Jak., ñðåäíåàçèàòñêèå S. hohlbecki Kir. è âíåøíå ïîðàçèòåëüíî ñõîä-
íûå ñ íèìè îáèòàòåëè öåíòðàëüíîàìåðèêàíñêèõ ïóñòûíü Scaptocoris talpa. Ó ýòèõ êëî-
ïîâ ãîëåíè çàäíèõ íîã, ëèøåííûõ òàðçàëüíîãî îòäåëà, íåñóò îáèëüíûå ùåòèíêè, óâåëè-
÷èâàþùèå îòãðåáàòåëüíóþ ñïîñîáíîñòü è îáåñïå÷èâàþùèå áûñòðîå äâèæåíèå â òîëùå
ïåñêà (òàêèõ æèâîòíûõ Ñåìåíîâ-Òÿí-Øàíñêèé íàçûâàë «ïñàììîêîëèìáåòû»). Íà ïî-
âåðõíîñòè æå ïî÷âû òàêèå ôîðìû äàæå ïëîõî ïåðåäâèãàþòñÿ. Â ïóñòûíå Íàìèá (Þæ-
íàÿ Àôðèêà) ÷åðíîòåëêè Syntyphlus subterraneus, æèâóùèå â ïåñêå, — áåçãëàçûå, ÷òî
óêàçûâàåò íà èõ ïîñòîÿííîå îáèòàíèå â íåì (Brinck, 1956).



399Çàêîíîìåðíîñòè ïðèñïîñîáëåíèÿ æèâîòíûõ ê æèçíè íà ñóøå. Ãëàâà VIII

Â ýòîé æå ïóñòûíå íà ñûïó÷èõ ñêëîíàõ äþí îáèòàþò, íàïðèìåð, òàêèå ÷åðíîòåëêè,
êàê Vernayella noctivaga Koch (âûõîäÿùèå èç ïåñêà òîëüêî èçðåäêà ïî íî÷àì), ôîðìîé
òåëà è êîíå÷íîñòåé î÷åíü íàïîìèíàþùèå âîäÿíûõ æóêîâ (Koch, 1962).

Â ïóñòûíå äàæå ó ìíîãèõ âèäîâ, íåêîòîðîå âðåìÿ àêòèâíûõ â îòêðûòîé àòìîñôåðå,
çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü æèçíè ïðîòåêàåò â ïî÷âå, ÷òî ñêàçûâàåòñÿ íà ñòðîåíèè èõ êîíå÷íî-
ñòåé (ìíîãèå ÷åðíîòåëêè, õðóùè è ò.ä.).

Âåðòèêàëüíûé ãðàäèåíò òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòè â ïî÷âåííîì ÿðóñå ïîçâîëÿåò
òàêèì ñðàâíèòåëüíî ìåëêèì è àêòèâíûì æèâîòíûì, êàê íàñåêîìûå, àêòèâíî íàõîäèòü
è âûáèðàòü òå óñëîâèÿ, êîòîðûå äëÿ íèõ íàèáîëåå áëàãîïðèÿòíû; â ïåðèîäû íàèáîëåå
ñèëüíîãî èññóøåíèÿ ïðåáûâàòü â ñðåäå ñ óìåðåííîé âëàæíîñòüþ è òåìïåðàòóðîé.

Àäàïòàöèåé ê îáèòàíèþ â ñóõèõ ìåñòíîñòÿõ ó òàêèõ æèâîòíûõ ñòàíîâèòñÿ â çíà÷è-
òåëüíîé ìåðå èõ ïîâåäåíèå. Ñïåöèôè÷åñêèå ìîðôîëîãè÷åñêèå àäàïòàöèè òàêèõ æèâîò-
íûõ ê æèçíè â ïóñòûíå âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ íå íåïîñðåäñòâåííûå (ê äåôèöèòó âëàãè), à
êîñâåííûå — ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïîïàäàíèþ â îïòèìàëüíûå óñëîâèÿ ãèäðîòåðìè÷åñêî-
ãî ðåæèìà, ñâÿçàííûå â ïåðâóþ î÷åðåäü ñ ïðèñïîñîáëåíèåì ê ðûòüþ â ïî÷âå.

Äëÿ Pterygota, îáèòàþùèõ â ïóñòûíå, îñîáåííî õàðàêòåðíî ðàçâèòèå â ïî÷âå ëè÷è-
íî÷íîé ñòàäèè, õîòÿ è â äðóãèõ çîíàõ ñâÿçü ëè÷èíîê ñ ïî÷âîé õîðîøî âûðàæåíà. Íî,
íàïðèìåð, äëÿ ÷åøóåêðûëûõ âî âëàæíîé ëåñíîé çîíå ðàçâèòèå â ïî÷âå íåòèïè÷íî. Â
àðèäíûõ æå çîíàõ ìíîãèå ãóñåíèöû íå òîëüêî ïåðåõîäÿò ê æèçíè â ïî÷âå, ðàçâèâàÿñü íà
êîðíÿõ, íî è óìåíüøàþò ïîòåðþ âëàãè, ñîîðóæàÿ âîêðóã ñåáÿ ÷åõëèê (íàïðèìåð, ìíî-
ãèå Crambinae), èíêðóñòèðóåìûé ó æèâóùåé â ñóõèõ ïåñêàõ õîíäðèëëîâîé îãíåâêè
(Bradyrrhoa gilveolella Òã.) ñîäåðæàùèìè êàó÷óê ýêñêðåìåíòàìè, ñíèæàþùèìè âîäî-
ïðîíèöàåìîñòü ÷åõëèêà.

Õàðàêòåðíî â àðèäíûõ çîíàõ è ðàçâèòèå íàñåêîìûõ âíóòðè òêàíåé ðàñòåíèé, ÷òî
òàêæå èñêëþ÷àåò óãðîçó âûñûõàíèÿ. Ïîýòîìó áîëüøèíñòâî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ âðå-
äèòåëåé ðàçíûõ ðàñòåíèé â ïóñòûíå — ñêðûòîæèâóùèå.

Â êà÷åñòâå ïðèìåðà ìîæíî ïðèâåñòè êîìïëåêñ âðåäèòåëåé ëîõà (Eleagnus), êóëüòóðà
êîòîðîãî õîðîøî èçâåñòíà íà þãî-âîñòîêå Åâðîïåéñêîé ÷àñòè ÑÑÑÐ è â Ñðåäíåé Àçèè
(«äæèäà»). Íà ñóõîì þãî-âîñòîêå êîìïëåêñ âðåäèòåëåé ëîõà ñîñòîèò ïðàêòè÷åñêè èñêëþ-
÷èòåëüíî èç ñêðûòîæèâóùèõ âðåäèòåëåé, ïðè÷åì ñêðûòûé îáðàç æèçíè âåäóò âèäû, îò-
íîñÿùèåñÿ ê òàêèì ñåìåéñòâàì, äðóãèå ïðåäñòàâèòåëè êîòîðûõ â ëåñíîé è ëåñîñòåïíîé
çîíå — ëèñòîãðûçóùèå ôîðìû. Òàê, â êà÷åñòâå âðåäèòåëåé ëîõà èçâåñòíà ñòâîëîâàÿ ëèñ-
òîâåðòêà (Tortricidae), ðàçâèâàþùàÿñÿ â ëóáå ñòâîëîâ (Ãðå÷êèí, 1951). Ñêðûòûé îáðàç
æèçíè âåäåò è ãóñåíèöà ìîëè Anarsia lineatella L., ïðîêëàäûâàþùàÿ ñåðäöåâèííûå õîäû
â êîíöàõ ìîëîäûõ ïîáåãîâ. Ñêðûòûé îáðàç æèçíè âåäóò è ïÿòü âèäîâ âðåäÿùèõ ëîõó
ëè÷èíîê óñà÷åé. Àíàëèçèðóÿ êîìïëåêñû ãàëëèö, çàâîåâàâøèõ ïóñòûííóþ çîíó, Á.Ì. Ìà-
ìàåâ (1963) îòìå÷àåò, ÷òî îíè ïðåäñòàâëåíû â îñíîâíîì ôîðìàìè, âñå ïðåèìàãèíàëüíîå
ðàçâèòèå êîòîðûõ ïðîòåêàåò â òêàíÿõ ðàñòåíèé. Ïåðåõîä ê æèçíè â òêàíÿõ ðàñòåíèé, êàê è
ïåðåõîä ê æèçíè â ïî÷âå, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðîÿâëåíèå òîé æå îáùåé çàêîíîìåðíîñòè,
êîòîðàÿ ëåæèò â îñíîâå ïðèíöèïà ñìåíû ñòàöèé (Áåé-Áèåíêî, 1930).

ÓÑËÎÂÈß ÑÀÏÐÎÔÀÃÈÈ Â ÏÓÑÒÛÍÅ

Ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå áîëüøèíñòâà íàñåêîìûõ â ïóñòûíå ïðîòåêàåò â ïî-
÷âå. Äëÿ ëè÷èíîê-ôèòîôàãîâ ïîäçåìíûå ÷àñòè ðàñòåíèé, áîãàòûå âîäîé, ïðåäñòàâëÿþò
íå òîëüêî èñòî÷íèê ïèùè, íî è èñòî÷íèê âëàãè. Ïîýòîìó ìíîãèå âèäû ëè÷èíîê-ôèòî-
ôàãîâ àðèäíûõ çîí êðàéíå âðåäîíîñíû, íàïðèìåð ëè÷èíêè áîãàðíîãî ùåëêóíà Pleonomus
tereticollis Mén. Íàñåêîìûå-ôèòîôàãè â íå ñëèøêîì ñóõèõ ïóñòûíÿõ, òàêèõ, êàê Ãîëîä-
íàÿ ñòåïü, ìîãóò áûòü àêòèâíû â ïî÷âå è â ëåòíèé ïåðèîä, òàê êàê êîðíè, ëóêîâèöû è
äðóãèå ïîäçåìíûå ÷àñòè ìíîãîëåòíèõ ðàñòåíèé îáåñïå÷èâàþò èõ âëàãîé.
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Îáû÷íûå æå ïî÷âåííûå ñàïðîôàãè, ïèòàþùèåñÿ ãíèþùèìè ðàñòèòåëüíûìè îñòàò-
êàìè, ìîãóò áûòü àêòèâíû òîëüêî â òå÷åíèå êîðîòêîãî ïåðèîäà ðàííåé âåñíîé, êîãäà
ïî÷âà âëàæíà è ïûøíî âåãåòèðóåò ýôåìåðíàÿ ðàñòèòåëüíîñòü. Òàê êàê ýòîò ïåðèîä î÷åíü
êîðîòîê, â íåîðîøàåìûõ ñâåòëûõ ñåðîçåìàõ Ñðåäíåé Àçèè òàêèå òèïè÷íûå ñàïðîôàãè,
êàê äîæäåâûå ÷åðâè, îòñóòñòâóþò (Äèìî, 1938; Âàëèàõìåäîâ, 1962). Ïîýòîìó ñàïðîôà-
ãè ïðåäñòàâëåíû ëèáî òàêèìè ôîðìàìè, êîòîðûå èìåþò ýôåìåðíûé öèêë ðàçâèòèÿ (ìíî-
ãèå ëè÷èíêè Diptera-Cyclorrhapha), ëèáî òàêèìè, êîòîðûå ïèòàþòñÿ íà ïîâåðõíîñòè
ïî÷âû â òå êîðîòêèå ÷àñû ñóòîê, êîãäà ñóõèå ðàñòèòåëüíûå îñòàòêè óâëàæíÿþòñÿ ïðè
âûïàäåíèè ðîñû (â îñíîâíîì âçðîñëûå ôîðìû àêòèâíûõ íî÷üþ ÷åðíîòåëîê).

Èç ðàçâèâàþùèõñÿ â ñóõîé ëåòíèé ïåðèîä ñàïðîôàãîâ â ïóñòûíÿõ è ïîëóïóñòûíÿõ
âûäåëÿþòñÿ äâå ãðóïïû — íàâîçíèêè è ÷åðíîòåëêè. Íàâîçíèêè ïèòàþòñÿ ýêñêðåìåíòà-
ìè ìëåêîïèòàþùèõ. Òå âèäû, êîòîðûå æèâóò âî âëàæíûõ çîíàõ (à â áîëåå ñóõèõ çîíàõ
— òå ìåëêèå âèäû, êîòîðûå èìåþò ýôåìåðíûé âåñåííèé öèêë ðàçâèòèÿ), íå âûðàáàòû-
âàþò ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê ñîõðàíåíèþ âëàãè â ñâîåì ïèùåâîì ñóáñòðàòå:
çàáîòà î ñîõðàíåíèè âëàãè â íàâîçå ó ìåëêèõ âèäîâ (ðîä Aphodius) îãðàíè÷èâàåòñÿ çà-
ðûâàíèåì íàâîçà â çåìëþ, ãäå åãî âûñûõàíèå çàìåäëåíî. Ëè÷èíêè óñïåâàþò çàêîí÷èòü
ðàçâèòèå äî âûñûõàíèÿ íàâîçà; êðîìå òîãî, ëè÷èíêè íåêîòîðûõ Aphodius spp. ìîãóò
ïèòàòüñÿ è ñî÷íûìè æèâûìè êîðíÿìè ðàñòåíèé. ×àñòü ïóñòûííûõ âèäîâ ðîäà Aphodius
ïèòàåòñÿ ïîìåòîì ãðûçóíîâ â íîðàõ, ò.å. â ñóùíîñòè âåäåò ïî÷âåííûé (òðîãëîôèëüíûé)
îáðàç æèçíè è âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèè.

Îäíàêî â àðèäíûõ óñëîâèÿõ âñòðå÷àþòñÿ íàâîçíèêè (àêòèâíûå âî âçðîñëîì ñîñòî-
ÿíèè â ëåòíåå ñóõîå âðåìÿ), ó êîòîðûõ â ýòîò ïåðèîä ïðîèñõîäèò îòêëàäêà ÿèö. Äëÿ íèõ
õàðàêòåðíû ñëîæíûå ôîðìû ïîâåäåíèÿ æóêîâ, ñîõðàíÿþùèõ äëÿ ëè÷èíîê (è äëÿ ñåáÿ)
âëàæíûé íàâîç, íå òåðÿþùèé òîé âîäû, êîòîðàÿ â íåì ñîäåðæàëàñü ïðè âûõîäå èç êè-
øå÷íèêà ìëåêîïèòàþùåãî. Òàêèå íàâîçíèêè èçãîòîâëÿþò èç ñâåæåãî íàâîçà øàðîâèä-
íûå, ãðóøåîáðàçíûå èëè êîëáàñîîáðàçíûå êîìüÿ; íàðóæíûå ñòåíêè èõ óïëîòíÿþòñÿ
ïóòåì îáêàòûâàíèÿ ïî ñóõîé ïî÷âå, ÷àñòèöû êîòîðîé öåìåíòèðóþòñÿ íàâîçîì. Â ðå-
çóëüòàòå âîêðóã êîìêà ñâåæåãî íàâîçà îáðàçóåòñÿ ïëîòíàÿ êîðî÷êà, ïîä çàùèòîé êîòî-
ðîé çàðûòûé â çåìëþ êîì íàâîçà ñîõðàíÿåò äîñòàòî÷íóþ âëàæíîñòü â òå÷åíèå âñåãî
ïåðèîäà, íåîáõîäèìîãî äëÿ ðàçâèòèÿ ëè÷èíêè.

Äëÿ Scarabaeus, Gymnopleurus, Chironitis, Copris è äðóãèõ ðîäîâ, àêòèâíûõ â ñóõîé
ïåðèîä ãîäà, õîðîøî èññëåäîâàíû ñïîñîáû êîíñåðâèðîâàíèÿ çàïàñàåìîé ïèùè. Ó Copris
ñàìêà îõðàíÿåò è ðåìîíòèðóåò â ñëó÷àå ïîâðåæäåíèÿ òàê íàçûâàåìóþ ïåäîòðîôè÷åñ-
êóþ êàìåðó — çàïàñ íàâîçà ñ óïëîòíåííûìè ñöåìåíòèðîâàííûìè ñòåíêàìè, â êîòîðîì
ðàçâèâàåòñÿ ëè÷èíêà.

Íî íåñìîòðÿ íà ðàçíîñòîðîííþþ èçó÷åííîñòü ïîâåäåíèÿ íàâîçíèêîâ, èññëåäîâàòå-
ëè íå âèäåëè â íåì îñíîâíîé ÷åðòû — àäàïòàöèè ñàïðîôàãîâ-ñêàòîôàãîâ ê ñîõðàíåíèþ
âëàãè â çàïàñàõ ïèùè â àðèäíûõ ìåñòíîñòÿõ è â ñóõîå âðåìÿ ãîäà.

Ñâîåîáðàçíûì ïðèñïîñîáëåíèåì ê ñàïðîôàãèè â àðèäíûõ óñëîâèÿõ Scarabaeidae–
Laparosticti áûëî èçìåíåíèå õàðàêòåðà ïèòàíèÿ, ñâîéñòâåííîå êðàâ÷èêàì (Lethrini), çà-
ãîòîâëÿþùèì äëÿ ëè÷èíîê ðàñòèòåëüíûé ñèëîñóåìûé êîðì. Ïåðåõîä îò ñèëîñîâàíèÿ
íàâîçà ê ñèëîñîâàíèþ ñî÷íûõ âñõîäîâ ðàñòåíèé îáåñïå÷èë ýòîé ãðóïïå «íàâîçíèêîâ»
âîçìîæíîñòü øèðîêîé ðàäèàöèè ôîðì â Ñðåäíåé Àçèè, çàâîåâàâøèõ ìíîãèå àðèäíûå
(íî íå ñàìûå ïóñòûííûå) ìåñòíîñòè.

Ïðèñïîñîáëåíèÿ ÷åðíîòåëîê ê ñàïðîôàãèè â ïóñòûíå áóäóò ðàññìîòðåíû íèæå.

ÏÅÐÈÎÄÛ ÀÊÒÈÂÍÎÑÒÈ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ Â ÏÓÑÒÛÍÅ

Îòêðûòîæèâóùèå âçðîñëûå ñòàäèè ìíîãèõ íàñåêîìûõ â ïóñòûíå õàðàêòåðèçóþòñÿ
ýôåìåðîèäíûì ðèòìîì ðàçâèòèÿ: ëè÷èíêè âåäóò ñêðûòûé (ïî÷âåííûé èëè âíóòðèðàñ-
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òèòåëüíûé) îáðàç æèçíè, à èìàãèíàëüíàÿ ñòàäèÿ àêòèâíà ëèøü â òå÷åíèå êîðîòêîãî ïå-
ðèîäà âåñíîé, êîãäà âåãåòèðóþò ðàñòåíèÿ — ýôåìåðû è ýôåìåðîèäû. Òàêèå «ýôåìåðî-
èäíûå» âçðîñëûå íàñåêîìûå â ïóñòûíå õàðàêòåðèçóþòñÿ íàèìåíåå «êñåðîìîðôíûì»
îáëèêîì, èìåþò íàèáîëåå áëèçêèå ê ìåçîôèëàì òðåáîâàíèÿ ê óñëîâèÿì ñðåäû. Ê âåñåí-
íåìó ïåðèîäó ïðèóðî÷åí ë¸ò òåðìèòîâ Anacanthotermes è áîëüøèíñòâà äðóãèõ íàñåêî-
ìûõ. Äëÿ ìíîãèõ àêòèâíûõ âåñíîé íàñåêîìûõ õàðàêòåðíà äíåâíàÿ àêòèâíîñòü, â ÷àñò-
íîñòè äëÿ òàêèõ ÷åðíîòåëîê, êàê Gonocephalum rusticum è äð.

Âèäû æå, àêòèâíûå â áîëåå ïîçäíèé ïåðèîä, â æàðêèå ëåòíèå ìåñÿöû îáû÷íî àê-
òèâíû íî÷üþ, êîãäà âûøå âëàæíîñòü ïðèçåìíîãî ñëîÿ âîçäóõà, êîãäà èñêëþ÷àåòñÿ íà-
ãðåâ ïðÿìûìè ñîëíå÷íûìè ëó÷àìè, ïîâûøàþùèé èíòåíñèâíîñòü èñïàðåíèÿ è ò.ä.

Îñîáåííî õàðàêòåðåí ïåðåõîä ê íî÷íîé àêòèâíîñòè â ïóñòûíÿõ áîëåå ñóõèõ è æàð-
êèõ, ÷åì íàøè ñðåäíåàçèàòñêèå. Òàê, íàïðèìåð, ìîæíî ñîïîñòàâèòü ñðîêè ñóòî÷íîé
àêòèâíîñòè íåêîòîðûõ âèäîâ íàñåêîìûõ, âñòðå÷àþùèõñÿ ó íàñ â ñòåïíîé çîíå Óêðàè-
íû, è áëèçêèõ âèäîâ â Ëèâèéñêîé ïóñòûíå Âàäè Êààì â Òðèïîëèòàíèè (ñì. òàáë. 8.1.).

È.Ê. Ëîïàòèí (1963) îòìå÷àåò ñäâèã àêòèâíîñòè íà íî÷íîå âðåìÿ ó ìíîãèõ ëèñòîãðû-
çîâ â Ñðåäíåé Àçèè, ïðèíàäëåæàùèõ â áîëåå âëàæíûõ çîíàõ ê ÷èñëó íàñåêîìûõ, àêòèâíûõ
äíåì.

Èçâåñòíî, ÷òî âðåìÿ àêòèâíîñòè â òå÷åíèå ñóòîê ó âèäîâ ñ äëèòåëüíî æèâóùåé èìà-
ãèíàëüíîé ñòàäèåé â àðèäíûõ óñëîâèÿõ ìåíÿåòñÿ â òå÷åíèå ñåçîíà. Òàê, â Ãîëîäíîé
ñòåïè ÷åðíîòåëêè Adesmia panderi F.-W. âåñíîé ïèòàþòñÿ ñîëÿíêàìè äíåì, à ëåòîì —
òîëüêî â ñóìåðêè è ðàíî óòðîì (ßõîíòîâ è äð., 1962). Â áîëåå ñóõèõ è æàðêèõ ìåñòíîñ-
òÿõ, íàïðèìåð â ïóñòûíÿõ Ñåâåðíîé Àôðèêè, èçìåíåíèå ïîâåäåíèÿ åùå êîíòðàñòíåå. Â
Òðèïîëèòàíèè Pimelia obsoleta Sol. âåñíîé àêòèâíà äíåì, à ëåòîì — òîëüêî íî÷üþ. Ñðå-
äè ìíîãî÷èñëåííûõ ÷åðíîòåëîê çäåñü òîëüêî Zophosis punctata algeriana Sol. àêòèâíà â
òå÷åíèå âñåãî ëåòà â äíåâíûå ÷àñû, äðóãèå âèäû Tenebrionidae (Akis lybica Grid., Erodius

bicostatus Sol.), àêòèâíûå ëåòîì, âûõîäÿò òîëüêî ïî íî÷àì, à äíåì óêðûâàþòñÿ â íîðàõ,
êàê è ðåäêèå çäåñü æóæåëèöû Graphopterus serratus luctiosus Dej. (Fiori, 1957).

Â íåàðèäíûõ ìåñòíîñòÿõ áåñïîçâîíî÷íûå, åùå ïëîõî ïðèñïîñîáëåííûå ê íàçåìíî-
ìó îáðàçó æèçíè, òîæå õàðàêòåðèçóþòñÿ íî÷íîé àêòèâíîñòüþ (Ãèëÿðîâ, 1949; Cloudsley-
Thompson, 1959).

ÈÑÏÎËÜÇÎÂÀÍÈÅ ÍÀÑÅÊÎÌÛÌÈ ÍÎÐ

Èñïîëüçîâàíèå íîð (â îñíîâíîì ðàçíûõ ãðûçóíîâ è äðóãèõ ïîçâîíî÷íûõ) â äíåâ-
íûå ÷àñû ýêîëîãè÷åñêè î÷åíü íàïîìèíàåò óõîä â ïî÷âó, íî íå òðåáóåò âûðàáîòêè òàêèõ
ìîðôîëîãè÷åñêèõ àäàïòàöèé (ê ðûòüþ è ò.ä.), êàê ó íàñåêîìûõ, àêòèâíî çàðûâàþùèõ-
ñÿ. Â îòêðûòîé àòìîñôåðå íàáëþäàþòñÿ ïàäåíèÿ îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè ïðèçåìíî-

Òàáëèöà 8.1. Ïåðèîä àêòèâíîñòè íàñåêîìûõ â ñòåïè (ÓÑÑÐ) è â ïóñòûíå
(Òðèïîëèòàíèÿ*)

Âèä íàñåêîìîãî Ñòåïü Ïóñòûíÿ Âèä íàñåêîìîãî Ñòåïü Ïóñòûíÿ 

Tentyria nomas Pall.  
Ò. duplicata Reitt.  
Pimelia subglobosa Pall.  
P. giorgii Koch. 
Chrysomela gypsophilae L.  
Ch. gypsophilae  

lucidicornis Kust. 

Äåíü 
– 

Äåíü 
– 

Äåíü 
– 

– 
Íî÷ü 

– 
Íî÷ü 

– 
Íî÷ü 

Timarcha tenebricosa F. 
Ò. latipes inequalis Pic. 
Messor structor  

             clivorum Ruzs.  
M. arenarius Fabr. 

Äåíü 
– 

Äåíü 
 

– 

 
Íî÷ü 

– 
 

Íî÷ü 

* Äàííûå ïî Òðèïîëèòàíèè ïðèâîäÿòñÿ ïî íàáëþäåíèÿì Ôèîðè (Fiori, 1957)
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ãî ñëîÿ âîçäóõà îò 95% íà ðàññâåòå äî 15% â ïîëäåíü, à â íîðàõ ãðûçóíîâ âëàæíîñòü
ïîñòîÿííî ïîðÿäêà 98% (Âëàñîâ, 1932). Òàêèå âåëè÷èíû ñóòî÷íîãî ïåðåïàäà âëàæíîñ-
òè àòìîñôåðíîãî âîçäóõà îòìå÷åíû äëÿ ïóñòûíü Áëèæíåãî Âîñòîêà (Buxton, 1923), Ëèâèè
(Fiori, 1957) è Òóðêìåíèè (Âëàñîâ, 1932).

Óõîä àêòèâíûõ íî÷üþ ïóñòûííûõ íàñåêîìûõ â íîðû ïîçâîëÿåò èì èçáåãàòü èññó-
øåíèÿ. Ïîýòîìó ïåðåõîä ê îáèòàíèþ â íîðàõ íà âñåõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ÿâëÿåòñÿ îäíèì
èç ðàñïðîñòðàíåííûõ ïóòåé ïðèñïîñîáëåíèé ê æèçíè â ïóñòûíå. Ýòè ñâîåîáðàçíûå
âëàæíûå ìåñòîîáèòàíèÿ â àðèäíûõ çîíàõ îñâîåíû ìîñêèòàìè (Phlebotomus) è ìíîãè-
ìè íåêðîâîñîñóùèìè äâóêðûëûìè (Sciaridae, Psychodidae, Phoridae è äð.), íåñïîñîá-
íûìè æèòü â ñóõèõ óñëîâèÿõ è îñâîèâøèìè â ïóñòûíå òàêèå ñïåöèôè÷åñêèå ìåñòîîáè-
òàíèÿ, â êîòîðûõ âëàæíîñòü âîçäóõà áûâàåò ïîñòîÿííî âûñîêîé. Àíàëîãè÷íûå àíòðî-
ïîãåííûå ìåñòîîáèòàíèÿ íàñåêîìûõ â ïóñòûíå ïðåäñòàâëÿþò èçó÷åííûå Å.Í. Ïàâëîâ-
ñêèì (1945) â Èðàíå ïîäçåìíûå êàíàëû îðîñèòåëüíîé ñèñòåìû, íàçûâàåìûå òàì «êàíà-
òû».

ÔÈÇÈÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ ÏÐÈÑÏÎÑÎÁËÅÍÈß ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ Ê ÆÈÇÍÈ Â ÏÓÑÒÛÍÅ

Âñå ðàçîáðàííûå òèïû ïðèñïîñîáëåíèé ê îáèòàíèþ â ïóñòûíå ìîæíî îõàðàêòåðè-
çîâàòü êàê ïðèñïîñîáëåíèÿ ê íàõîæäåíèþ â ïóñòûíå âëàæíîé ñðåäû. Ìíîãèå èç òàêèõ
îáèòàòåëåé ïóñòûíè îêàçûâàþòñÿ î÷åíü ÷óâñòâèòåëüíûìè ê âûñûõàíèþ (òåðìèòû, ìîñ-
êèòû è äð.), è â ñóùíîñòè òàêèõ ïóñòûííûõ íàñåêîìûõ ìîæíî îõàðàêòåðèçîâàòü êàê
«èçáåãàþùèõ ñóõîñòè» äàæå â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà äàííûé âèä âíå çîíû ïóñòûíè íå
âñòðå÷àåòñÿ.

Òàêèå âèäû ýêîëîãè÷åñêè ïðèñïîñîáëåíû ê æèçíè â ïóñòûíå, íî ôèçèîëîãè÷åñêè
ìàëî ïðèñïîñîáëåíû ê æèçíè â ñóõîé àòìîñôåðå. Íàðÿäó ñ «èçáåãàþùèìè ñóõîñòè»
ïóñòûííûìè ôîðìàìè íàñåêîìûõ, â ôàóíå àðèäíûõ çîí èìååòñÿ è áîëüøîå ÷èñëî âè-
äîâ, ñïîñîáíûõ ê äëèòåëüíîìó ñóùåñòâîâàíèþ â ñóõîé àòìîñôåðå, äåÿòåëüíîñòü êîòî-
ðûõ íåðåäêî ïðîòåêàåò â äíåâíûå ÷àñû â ëåòíåå âðåìÿ, ÷àñòî íà îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè.
Òàêèå íàñåêîìûå õàðàêòåðèçóþòñÿ ïðîãðåññèâíûì ðàçâèòèåì ìîðôî-ôèçèîëîãè÷åñêèõ
àäàïòàöèé ê ñîõðàíåíèþ âëàãè â îðãàíèçìå.

Ó àêòèâíûõ â ñóõîé àòìîñôåðå íàñåêîìûõ, âåäóùèõ â ïóñòûíå îòêðûòûé îáðàç
æèçíè â äíåâíûå ÷àñû, âûðàáàòûâàþòñÿ ïðèñïîñîáëåíèÿ, êàê áû ïðîäîëæàþùèå è óñî-
âåðøåíñòâóþùèå òå ëèíèè ýâîëþöèè, êîòîðûå âûðàáîòàëèñü êàê àäàïòàöèè ê íàçåìíî-
ìó îáðàçó æèçíè. Îñîáåííî ÷åòêî ýòè ïðèñïîñîáëåíèÿ âûðàæåíû ó ïóñòûííûõ ÷åðíî-
òåëîê — ãðóïïû íàñåêîìûõ, ïîæàëóé, íàèáîëåå àäàïòèðîâàííîé ê æèçíè â ïóñòûíå.

Ïîêðîâû íàñåêîìûõ, îòêðûòî æèâóùèõ â ïóñòûíå, ÷àñòî áûâàþò ÷åðíûìè. Êàçà-
ëîñü áû, ýòà îêðàñêà ôèçèîëîãè÷åñêè íåâûãîäíà â óñëîâèÿõ íàïðÿæåííîé ñîëíå÷íîé
ðàäèàöèè, òàê êàê ñïîñîáñòâóåò íàãðåâó òåëà (äàæå ñâåòëàÿ ïîâåðõíîñòü ïåñêà â ìåñ-
òàõ, ãäå äíåì àêòèâíû ÷åðíûå Tenebrionidae, íàãðåâàåòñÿ â ïóñòûíå äî 75 °C — Buxton,
1932). Îäíàêî òåìïåðàòóðà òåëà òàêèõ æóêîâ çíà÷èòåëüíî íèæå. ×åðíàÿ îêðàñêà ïóñ-
òûííûõ ôîðì çàùèùàåò èõ îò âðåäíîé ðàäèàöèè, ïîãëîùàÿ ëó÷è, à òåìïåðàòóðíûé ðå-
æèì ó òàêèõ ôîðì õàðàêòåðèçóåòñÿ ñïåöèôè÷åñêîé ðåãóëèðîâêîé (Hesse, 1938). Ïîä
ñïëîøíîé ñèëüíî ðàçâèòîé ýïèêóòèêóëîé ðàñïîëîæåíà ìîùíàÿ ýêçîêóòèêóëà, ñîñòîÿ-
ùàÿ èç ìíîãèõ ñëîåâ ñ ðàçëè÷íîé ïëîòíîñòüþ, ñëóæàùàÿ òåðìîèçîëÿöèîííûì ñëîåì
(Ñåìåíîâà, 1963). Íàëè÷èå â òîëñòîé êóòèêóëå ïîëîñòåé, â êîòîðûõ ìîãóò ïðîèñõîäèòü
öèðêóëÿöèÿ, èñïàðåíèå è êîíäåíñàöèÿ ðàçëè÷íûõ ñîåäèíåíèé, ìîæåò ñïîñîáñòâîâàòü
ñíèæåíèþ òåìïåðàòóðû òåëà áåç ïîòåðè âëàãè. Âî âñÿêîì ñëó÷àå, ó âûñòàâëåííûõ íà
ñîëíöå æèâûõ ÷åðíîòåëîê òåìïåðàòóðà òåëà íàìíîãî íèæå, ÷åì ó óáèòûõ, ïðè÷åì ïîòå-
ðÿ âîäû æèâûìè ïðîèñõîäèò ìåäëåííåå, ÷åì ìåðòâûìè, ÷òî ïîêàçûâàåò, ÷òî òåðìîðå-
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ãóëÿöèÿ ïðîèñõîäèò íå òîëüêî çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ. Çàùèùàþùàÿ îò òðàíñïèðàöèè, íå-
ïðîíèöàåìàÿ äëÿ èñïàðåíèÿ êóòèêóëà (Eder, 1942) ñî ñïëîøíîé ýïèêóòèêóëîé ðàçâèòà
íå òîëüêî ó îòêðûòîæèâóùèõ èìàãèíàëüíûõ ôîðì, íî è ó æèâóùèõ â î÷åíü ñóõîé ïî÷âå
ëè÷èíîê ïóñòûííûõ ÷åðíîòåëîê (Ñåìåíîâà, 1963). Ïðîãðåññèâíîå ðàçâèòèå âîäîíåï-
ðîíèöàåìûõ è òåðìîèçîëèðóþùèõ ïîêðîâîâ, ñèëüíåå ðàçâèòûõ, ÷åì ó îáèòàòåëåé äðó-
ãèõ çîí, ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðèñïîñîáëåíèé íàñåêîìûõ ê
æèçíè â ïóñòûíå.

Íåäàâíî áûëè îïóáëèêîâàíû äàííûå î ñðàâíèòåëüíîé óñòîé÷èâîñòè ê âûñîêèì òåì-
ïåðàòóðàì è î âåëè÷èíå òðàíñïèðàöèè ó íåêîòîðûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, íàñåëÿþùèõ ñóõèå
ïåñêè ïóñòûíè Ñàõàðû (Delye, 1969). Áûëè íàéäåíû ñëåäóþùèå âåëè÷èíû, õàðàêòåðè-
çóþùèå ñêîðîñòü ïîòåðè âëàãè (â ìã ñì-2 ÷àñ-1) ïðè òåìïåðàòóðàõ, áëèçêèõ ê ëåòàëüíûì:

Íàçâàíèå ÷ëåíèñòîíîãîãî Ïðè 40° Ïðè 50°

Ñîëüïóãà Othoes saharae Panouse 0.47 0.66

Òàðàêàí Eremiaphila monodi Chop. 0.34 0.60

×åðíîòåëêà Prionotheca coronata Ol. 0.47  0.61

Ìóðàâåé Messor aegyptiacus Em. 1.56 3.84

Ìóðàâåé Cataglyphis bombycina Rog.  1.44 3.18

Ìóðàâåé Monomorium salomonis L. 0.73 1.33

Ìóðàâüè, óõîäÿùèå â ãëóáîêèå ñëîè ïî÷âû ïî ñâîèì õîäàì, â êîòîðûõ âëàæíîñòü
âîçäóõà âûøå, à òåìïåðàòóðà íèæå, ÷åì ó ïîâåðõíîñòè, èìåþò áîëåå ïðîíèöàåìûå ïî-
êðîâû, ÷åì äðóãèå ÷ëåíèñòîíîãèå. Ó ìåëêèõ Monomorium, ó êîòîðûõ îòíîñèòåëüíàÿ
ïîâåðõíîñòü òåëà áîëüøå, ÷åì ó êðóïíûõ ìóðàâüåâ, ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ äëÿ òðàíñ-
ïèðàöèè âûøå. Ó êðóïíûõ ìóðàâüåâ Ñàõàðû ïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ âäâîå íèæå, ÷åì
ó ïðåäñòàâèòåëåé òåõ æå ðîäîâ èç Ïðîâàíñà (Délye, 1968).

Ïîòåðÿ âîäû íàñåêîìûìè ïðîèñõîäèò íå òîëüêî çà ñ÷åò òðàíñïèðàöèè ÷åðåç ïîêðî-
âû, íî è ïðè äûõàíèè. Õîòÿ òðàõåéíàÿ ñèñòåìà ó ÷ëåíèñòîíîãèõ âîîáùå ìîæåò ðàñ-
ñìàòðèâàòüñÿ êàê àäàïòàöèÿ ê íàèìåíüøåé òðàòå âîäû ïðè äûõàíèè, ó ìíîãèõ îáèòàþ-
ùèõ â ïóñòûíÿõ æóêîâ íàáëþäàåòñÿ äàëüíåéøàÿ ýâîëþöèÿ â íàïðàâëåíèè ýêîíîìèè
ðàñõîäà âëàãè ïðè äûõàíèè. Â óñëîâèÿõ ïóñòûíè ìíîãèå íàñåêîìûå óòðà÷èâàþò ñïî-
ñîáíîñòü ê ïîëåòó, òàê êàê ïðè ïîëåòå âîçðàñòàåò ðàñõîä âëàãè.

Ó ìíîãèõ æåñòêîêðûëûõ, îáèòàþùèõ â ïóñòûíå, ëåòíûå êðûëüÿ ðåäóöèðóþòñÿ, à
íàäêðûëüÿ ñðàñòàþòñÿ âäîëü ñïèííîãî øâà è ïðèîáðåòàþò ôóíêöèè ñòåíêè ñóáýëèò-
ðàëüíîé êàìåðû, â êîòîðóþ îòêðûâàþòñÿ äûõàëüöà. Òàêàÿ ñóáýëèòðàëüíàÿ ïîëîñòü, ñî-
åäèíÿþùàÿñÿ ëèøü íåáîëüøèì îòâåðñòèåì ñ âíåøíåé ñðåäîé, âûðàáàòûâàåòñÿ ó áîëü-
øèíñòâà ïóñòûííûõ Tenebrionidae, à òàêæå ó ìíîãèõ îáèòàþùèõ â àðèäíûõ óñëîâèÿõ
ïðåäñòàâèòåëåé äðóãèõ ñåìåéñòâ æåñòêîêðûëûõ (ó Zabrus èç æóæåëèö, Lethrus èç ïëà-
ñòèí÷àòîóñûõ, Timarcha èç ëèñòîãðûçîâ, Liparus è Brachycerus èç äîëãîíîñèêîâ,
Dorcadion èç óñà÷åé è ò.ä.). Çàìêíóòàÿ ñóáýëèòðàëüíàÿ ïîëîñòü, êóäà îòêðûâàþòñÿ äû-
õàëüöà, âëàæíîñòü âîçäóõà â êîòîðîé âûøå, ÷åì â îêðóæàþùåé àòìîñôåðå, ñîçäàåò äî-
ïîëíèòåëüíûé ê òðàõåÿì àïïàðàò äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ãðàäèåíòà âëàæíîñòè ìåæäó êëåò-
êàìè è îêðóæàþùåé îðãàíèçì ñóõîé àòìîñôåðîé (Ãèëÿðîâ, 1949; Äèçåð, 1955; Cloudsley-
Thompson, 1964).

Ñðîñøèåñÿ íàäêðûëüÿ ïîçâîëÿþò òåðãèòàì áðþøêà áûòü ïåðåïîí÷àòûìè, ñëàáî
ñêëåðîòèçîâàííûìè. ×åðåç òàêèå ïåðåïîí÷àòûå ó÷àñòêè ïîêðîâîâ ó íàñåêîìûõ ïðîèñ-
õîäèò âûäåëåíèå çíà÷èòåëüíûõ êîëè÷åñòâ óãëåêèñëîòû. Íàðóøåíèå íàäêðûëèé ó ïóñ-
òûííûõ ÷åðíîòåëîê ïðèâîäèò ê êîìïåíñàòîðíîìó âòîðè÷íîìó óòîëùåíèþ è ñêëåðîòè-
çàöèè òåðãèòîâ áðþøêà ó ïóñòûííûõ ÷åðíîòåëîê (Áûçîâà, 1960). Ñóáýëèòðàëüíàÿ ïî-
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ëîñòü èìååò è òåðìîèçîëèðóþùåå çíà÷åíèå. Ïîñëåäíèå ôóíêöèè, âåðîÿòíî, ñâîéñòâåí-
íû è ùèòêó êëîïîâ Scutelleridae, æèâóùèõ â àðèäíûõ (õîòÿ è íå ñàìûõ ïóñòûííûõ)
ìåñòíîñòÿõ.

Î÷åíü òèïè÷íûì ïðèñïîñîáëåíèåì îáèòàþùèõ â àðèäíûõ óñëîâèÿõ æóêîâ, â ÷àñò-
íîñòè ÷åðíîòåëîê, ê ýêîíîìèè ðàñõîäà âëàãè ïðè âûäåëåíèè ÿâëÿåòñÿ è êðèïòîíåôðèÿ
(ñì. ãë. IV).

Ó ïóñòûííûõ ÷åðíîòåëîê íàáëþäàþòñÿ äàëüíåéøèå óñîâåðøåíñòâîâàíèÿ òåõ îñ-
íîâíûõ ëèíèé ïðèñïîñîáëåíèé ê ñîõðàíåíèþ âëàãè â óñëîâèÿõ åå äåôèöèòà, êîòîðûå
õàðàêòåðíû äëÿ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ âîîáùå. Êóòèêóëà õàðàêòåðèçóåòñÿ áîëüøåé
îáùåé òîëùèíîé, äèôôåðåíöèðîâêîé ýêçîêóòèêóëÿðíîé ÷àñòè íà ìíîãî íåîäíîðîäíûõ
ñëîåâ è ñïëîøíûì ðàçâèòèåì õîðîøî âûðàæåííîé ýïèêóòèêóëû. Òðàõåéíàÿ ñèñòåìà
êàê áû ïðèîáðåòàåò äîïîëíèòåëüíûé âåñòèáóëÿðíûé àïïàðàò — ñóáýëèòðàëüíóþ ïî-
ëîñòü. Âûäåëèòåëüíàÿ ñèñòåìà ñîâåðøåíñòâóåòñÿ áëàãîäàðÿ ðàçâèòèþ êðèïòîíåôðè-
äèÿ. Ýòè îñîáåííîñòè îðãàíèçàöèè ïðèâîäÿò ê ìàêñèìàëüíîìó ñîêðàùåíèþ ïîòåðè âîäû
îðãàíèçìîì. Îäíàêî â ïóñòûíå îñîáåííî îñòðî âîçíèêàåò è âîïðîñ î âîçîáíîâëåíèè
çàïàñà âîäû â îðãàíèçìå (ñð. Marcuzzi, 1960; è äð.).

Îñíîâíûì èñòî÷íèêîì âîäû äëÿ íàñåêîìûõ-ôèòîôàãîâ ÿâëÿþòñÿ ðàñòåíèÿ; èçâåñò-
íî, ÷òî ïèòàíèå ñî÷íûìè ÷àñòÿìè ðàñòåíèé ïðîèçâîäèòñÿ íàñåêîìûìè íå òîëüêî äëÿ
ïîòðåáëåíèÿ ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ, íî è äëÿ âîñïîëíåíèÿ çàïàñîâ âëàãè. Ïîýòîìó îñî-
áåííî îïàñíû áûâàþò âðåäíûå íàñåêîìûå â ñóõèå æàðêèå ãîäû, â ñóõèõ ìåñòíîñòÿõ.
Èçâåñòíî, ÷òî ìíîãèå ëèñòîãðûçóùèå íàñåêîìûå óòèëèçèðóþò íå âñå äîñòóïíûå èì
ïèùåâûå ñîåäèíåíèÿ, ñîäåðæàùèåñÿ â ïèùå (Øîâåí, 1953).

Íàïðèìåð, â àðèäíûõ ìåñòíîñòÿõ ñàðàí÷îâûå ïîòðåáëÿþò ñòîëüêî ðàñòèòåëüíîé
ïèùè, ÷òî èõ ýêñêðåìåíòû èíîãäà îêàçûâàþòñÿ áîãàòûìè êðàõìàëîì — âåùåñòâîì,
îáû÷íî ëåãêî óñâàèâàåìûì ýòèìè íàñåêîìûìè. Ïðîïóñêàíèå ÷åðåç êèøå÷íèê áîëüøå-
ãî êîëè÷åñòâà ïèùè, ÷åì òðåáóåòñÿ äëÿ ïèòàíèÿ, ïðîèçâîäèòñÿ äëÿ óñâîåíèÿ âîäû.

Åùå áîëåå ïîêàçàòåëüíî ïèòàíèå ñîñóùèõ íàñåêîìûõ. Â àðèäíûõ ìåñòíîñòÿõ òëè,
âûñàñûâàþùèå ñîêè èç òêàíåé ðàñòåíèé, âûäåëÿþò çíà÷èòåëüíî áîëüøå ìåäâÿíîé ðîñû,
ò.å. ýêñêðåìåíòîâ, áîãàòûõ ñàõàðîçîé è ìîíîñàõàðèäàìè, ÷åì âî âëàæíûõ ìåñòíîñòÿõ.
Õîòÿ ó òëåé èõ íåæíûå ïîêðîâû ïðîíèöàåìû äëÿ òðàíñïèðàöèè, ýòè íàñåêîìûå â ïóñ-
òûíå íà íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèé áûâàþò î÷åíü îáèëüíû, à âûäåëÿåìàÿ èìè ìåäâÿ-
íàÿ ðîñà íàêàïëèâàåòñÿ â òàêèõ êîëè÷åñòâàõ, ÷òî ïðåæäå äàæå óïîòðåáëÿëàñü â ïèùó.
Ïîñêîëüêó òëè, ðàçâèâàþùèåñÿ â ãàëëàõ íà òåõ æå âèäàõ ðàñòåíèé (ò.å. íàõîäÿùèåñÿ â
íàñûùåííîé âëàãîé àòìîñôåðå), ìåäâÿíîé ðîñû íå âûäåëÿþò, êàê íå âûäåëÿþò åå è
âèäû, çàùèùåííûå îò èñïàðåíèÿ âîñêîâûì ïóøêîì, íåñîìíåííî, ÷òî èìåííî âîäíûé
ðåæèì, à íå íåäîñòàòîê â ïèùå áåëêîâ, êàê ýòî ÷àñòî óêàçûâàåòñÿ â ëèòåðàòóðå (Êóçíå-
öîâ, 1948), ÿâëÿåòñÿ ïðè÷èíîé âûäåëåíèÿ òëÿìè ñ ýêñêðåìåíòàìè òàêèõ ïèòàòåëüíûõ
âåùåñòâ, êàê ñàõàðîçà, ÷òî áûëî ïðîàíàëèçèðîâàíî ðàíåå (Ãèëÿðîâ, 1948). Ýòîò âûâîä
òåì áîëåå ñïðàâåäëèâ, ÷òî òëè ñïîñîáíû âûâîäèòü ñ ýêñêðåìåíòàìè äàæå âñàñûâàåìûå
èìè ñ ñîêîì àìèíîêèñëîòû (Mittler, 1958). Ïðèìåð ñàðàí÷îâûõ è òëåé ïîêàçûâàåò, ÷òî
íàñåêîìûå, íå èìåþùèå ðàçâèòûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ è ëåãêî òå-
ðÿþùèå âîäó, ìîãóò ïðîöâåòàòü â àðèäíûõ óñëîâèÿõ ïðè íàëè÷èè ðàñòåíèé, ñëóæàùèõ
îñíîâíûì èñòî÷íèêîì âîäû äëÿ ôèòîôàãîâ.

Íàèáîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûå êñåðîôèëüíûå íàñåêîìûå — íåêîòîðûå ÷åðíîòåë-
êè — ìîãóò, îäíàêî, ñóùåñòâîâàòü â òàêèõ ìåñòíîñòÿõ â ïóñòûíå, ãäå íå ñïîñîáíû ñó-
ùåñòâîâàòü ðàñòåíèÿ, íàïðèìåð â íåêîòîðûõ ÷àñòÿõ Êàëàõàðè (Þæíàÿ Àôðèêà). Â ñó-
õîì ïåñêå ïóñòûíè Íàìèá âñòðå÷àþòñÿ ÷åðíîòåëêè Gonopus è ñëåïûå Syntyphlus

subterraneus. Îíè ñóùåñòâóþò çà ñ÷åò òîãî ñóõîãî îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà, êîòîðîå çà
ñîòíè êèëîìåòðîâ ïðèíîñèòñÿ è îòñîðòèðîâûâàåòñÿ ó ïîäíîæèÿ äþí âåòðîì. Áðèíê
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(Brinck, 1956) íàáëþäàë, êàê ñàìêà Gonopus íîñèò îñòàòêè ðàñòåíèé â ìåñòà ñâîåé ÿé-
öåêëàäêè; S. subterraneus â ïóñòûíå Íàìèá âñòðå÷àåòñÿ â ñêîïëåíèÿõ äåòðèòà.

Ñðåäè ÷åðíîòåëîê, ñî âðåìåí êëàññè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé ïî âîäíîìó ðåæèìó
Tenebrio molitor (Buxton, 1932; Mellanby, 1932), èçâåñòíà ñïîñîáíîñòü ê èñïîëüçîâàíèþ
ìåòàáîëè÷åñêîé âîäû, îáðàçóþùåéñÿ ïðè îêèñëåíèè ïèùåâûõ ñîåäèíåíèé, ïîòðåáëÿå-
ìûõ â âîçäóøíî-ñóõîì ñîñòîÿíèè. Íàèáîëåå àäàïòèðîâàííûå ê æèçíè â ïóñòûíå ÷åð-
íîòåëêè â íàèáîëåå ñóõèõ ìåñòàõ, êóäà ñîçäàâàåìîå ðàñòåíèÿìè ñóõîå îðãàíè÷åñêîå
âåùåñòâî çàíîñèòñÿ òîëüêî âåòðîì, ñòàíîâÿòñÿ èñõîäíûìè çâåíüÿìè â ñâîåîáðàçíûõ
öåïÿõ ïèòàíèÿ — óæå çà èõ ñ÷åò è çà ñ÷åò îáðàçîâàííîé èìè âîäû ñóùåñòâóþò òàêèå
âñòðå÷àþùèåñÿ â Íàìèá ôîðìû, êàê æèâóùèå â ïåñêàõ ñëåïûå áåçíîãèå ÿùåðèöû
Typhlosaurus lineatus è ÷åðâåîáðàçíûå ÿùåðèöû-àìôèñáåíèäû Monopeltis leonhardi, â
ñâîþ î÷åðåäü ïîåäàåìûå çìåÿìè Psammophis furcatus (Brinck, 1956).

Òàêèì îáðàçîì, äàæå òå ÷àñòè ïóñòûíè, â êîòîðûõ ñîâåðøåííî íå ìîãóò ïðîèçðàñ-
òàòü ðàñòåíèÿ, çàñåëÿþòñÿ íàèáîëåå àäàïòèðîâàííûìè ê äåôèöèòó âëàãè íàñåêîìûìè-
÷åðíîòåëêàìè. Ýòî ñàïðîôàãè, íî ñàïðîôàãè íåîáû÷íîãî òèïà. Èõ ìîæíî íàçâàòü «êñå-
ðîñàïðîôàãàìè» â îòëè÷èå îò íàøèõ îáû÷íûõ ñàïðîôàãîâ, íóæäàþùèõñÿ âî âëàæíîé
ñðåäå è â ïèùå, ïîäâåðãíóòîé ïðåäâàðèòåëüíîé ïåðåðàáîòêå ìèêðîîðãàíèçìàìè. Çàñå-
ëåíèå ïóñòûíè íàñåêîìûìè ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò ñàìûõ ðàçëè÷íûõ ýëåìåíòîâ — îò ôîðì,
íå èìåþùèõ ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âûñûõàíèÿ è â ïóñòûíå âûáè-
ðàþùèõ íàèáîëåå óâëàæíåííûå, èíîãäà î÷åíü ñâîåîáðàçíûå áèîòîïû, äî ôîðì, ñïåöè-
àëèçèðîâàâøèõñÿ ê äîáûâàíèþ è ñîõðàíåíèþ âîäû ïðè åå îòñóòñòâèè â ñâîáîäíîì ñî-
ñòîÿíèè. Ìåæäó ýòèìè êðàéíèìè ñëó÷àÿìè ïðîñëåæèâàåòñÿ âñÿ ãàììà ïåðåõîäîâ ñâîå-
îáðàçíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ è ìîðôî-ôèçèîëîãè÷åñêèõ àäàïòàöèé. Ìíîãîîáðàçèå ýòèõ
àäàïòàöèé, îáåñïå÷èâàþùèõ îáùèé ðåçóëüòàò — ïðèñïîñîáëåíèå ê æèçíè â ïóñòûíå
— è îïðåäåëÿåò îòíîñèòåëüíîå áîãàòñòâî â àðèäíûõ çîíàõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, â
÷àñòíîñòè íàñåêîìûõ, ìíîãèå èç êîòîðûõ ïðè ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîì îñâîåíèè ïóñòûíü
ñòàíîâÿòñÿ îïàñíûìè âðåäèòåëÿìè êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé.
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ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ
(îáùèå çàêîíîìåðíîñòè íàïðàâëåíèé ôèëîãåíåçà)

Ïðèâåäåííûå âûøå äàííûå ïîêàçûâàþò, ÷òî àäàïòàöèè ê æèçíè íà ñóøå â îáñòà-
íîâêå äåôèöèòà âëàãè îõâàòûâàþò áîëüøîé, íî îïðåäåëåííûé êîìïëåêñ îðãàíèçàöèîí-
íûõ ïðèçíàêîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ñîõðàíåíèå âîäû â òåëå æèâîòíîãî.

Ïîñêîëüêó íàçåìíûå ÷ëåíèñòîíîãèå — ñðàâíèòåëüíî ìåëêèå îðãàíèçìû, âî âñÿêîì
ñëó÷àå â ñðåäíåì ìíîãî ìåëü÷å, ÷åì ïðåäñòàâèòåëè çàâîåâàâøèõ ñóøó ãðóïï ïîçâîíî÷-
íûõ-àìíèîò, ó íèõ îòíîøåíèå ïîâåðõíîñòè òåëà ê åãî ìàññå îñîáåííî íåáëàãîïðèÿòíî
â îòíîøåíèè ïîòåðè âîäû çà ñ÷åò òðàíñïèðàöèè è òðåáóåò èñêëþ÷èòåëüíî ñîâåðøåí-
íûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê óäåðæàíèþ âëàãè.

Íåïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ äëÿ èñïàðåíèÿ ëó÷øå âñåãî îáåñïå÷èâàåòñÿ ðàçâèòèåì
ñîäåðæàùåé ëèïèäû ýïèêóòèêóëû. Ñíèæàþùàÿ òðàíñïèðàöèþ ñêëåðîòèçàöèÿ, óïëîò-
íåíèå è óòîëùåíèå ïðîêóòèêóëÿðíîãî ñëîÿ, äàæå ïðè èìïðåãíàöèè åãî óãëåêèñëûì êàëü-
öèåì (êàê ó ìîêðèö, êèâñÿêîâ), íå ïîçâîëÿåò îñâîáîäèòüñÿ îò áîëåå èëè ìåíåå ïîñòîÿí-
íîé ñâÿçè ñ âëàæíîé ñðåäîé.

Ðàñõîä âëàãè çà ñ÷åò èñïàðåíèÿ ñ äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé òðàõåé ìåíüøå, ÷åì
ïðè êîæíîì äûõàíèè (äåðèâàòîì êîòîðîãî ÿâëÿåòñÿ òðàõåéíîå äûõàíèå) è ÷åì ïðè ðàç-
íûõ òèïàõ ëåãî÷íîãî äûõàíèÿ, âîçíèêàþùåãî íà áàçå ãàçîîáìåíà â æàáåðíîì àïïàðàòå,
àäàïòèâíî èçìåíèâøåìñÿ ïðè îñòàâëåíèè âîäíîé ñðåäû. Ðàçâèòèå íåïðîíèöàåìûõ ïî-
êðîâîâ âûçûâàåò íåîáõîäèìîñòü èíòåíñèôèêàöèè ôóíêöèè òåõ èõ ó÷àñòêîâ, êîòîðûå
ñîõðàíÿþò ïðîíèöàåìîñòü è ñïîñîáíîñòü ê ãàçîîáìåíó, è îïðåäåëÿåò ïðîãðåññèâíîå
ðàçâèòèå òðàõåé.

Âûâåäåíèå êîíå÷íûõ ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà â çàäíþþ êèøêó â âèäå ñîåäèíå-
íèé, òðóäíî ðàñòâîðèìûõ â âîäå, è ðåàáñîðáöèÿ âîäû òàêæå ÿâëÿþòñÿ ïóòåì ñîõðàíå-
íèÿ âëàãè íàçåìíûìè ÷ëåíèñòîíîãèìè. Èíòåíñèôèêàöèÿ è ëîêàëèçàöèÿ âûäåëèòåëü-
íîé ôóíêöèè êèøå÷íèêà âåäåò ê ôîðìèðîâàíèþ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ. Äðóãîé ïóòü
ýêîíîìèè ðàñõîäà âëàãè, ñâÿçàííûé ñ èçìåíåíèåì ïóòåé ýêñêðåöèè — îòëîæåíèå òàêèõ
òðóäíî ðàñòâîðèìûõ êàòàáîëèòîâ â «ïî÷êàõ íàêîïëåíèÿ» — â êèøå÷íèêå è åãî äåðèâà-
òàõ, â ïðîìåæóòî÷íîé ñîåäèíèòåëüíîé òêàíè, ïîä ïîêðîâàìè, â æèðîâîì òåëå. Äëÿ íà-
çåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ îáà ýòè ïóòè ýêñêðåöèè âûãîäíåå, ÷åì âûâåäåíèå ëåãêî ðàñòâî-
ðèìûõ àçîòíûõ êàòàáîëèòîâ íåïîñðåäñòâåííî âî âíåøíþþ ñðåäó ÷åðåç âûäåëèòåëü-
íûå îðãàíû òèïà öåëîìîäóêòîâ.

Íåïðåìåííîå óñëîâèå îñâîáîæäåíèÿ îò ñâÿçè ñ âîäîé èëè âëàæíîé ñðåäîé — âíóò-
ðåííåå îñåìåíåíèå. Äëÿ îñâîáîæäåíèÿ îò ñâÿçè ñ âîäíîé ñðåäîé íà ïðîòÿæåíèè âñåãî
îíòîãåíåçà íåîáõîäèìî òàêæå îáåñïå÷åíèå ðàçâèâàþùèõñÿ ÿèö âîäîé è äàþùèìè ìå-
òàáîëè÷åñêóþ âîäó ïèòàòåëüíûìè âåùåñòâàìè è ðàçâèòèå çàùèùàþùèõ îò âûñûõàíèÿ
ÿéöåâûõ îáîëî÷åê (èëè æèâîðîæäåíèå).

Íàêîíåö, îñòàâëåíèå âîäíîé ñðåäû è òàêîé âëàæíîé ñðåäû, êàê ïî÷âà, âîçìîæíî
òîëüêî ïðè îñâîåíèè èñòî÷íèêîâ ïîñòîÿííîãî âîñïîëíåíèÿ ðàñõîäà âîäû ïðè åå îòñóò-
ñòâèè â ñâîáîäíîì ñîñòîÿíèè. Íàèáîëåå íàäåæíûì îñíîâíûì èñòî÷íèêîì âîäû äëÿ
íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ îêàçàëèñü âûñøèå ñîñóäèñòûå ðàñòåíèÿ, ê ïèòàíèþ êîòîðû-
ìè íå ñïîñîáíû ïðåäñòàâèòåëè ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ æèâîòíûõ, ñâÿçàííûõ ñ âîäíîé
ñðåäîé (ïîâðåæäåíèå ðàñòåíèé ùèòíÿìè — ðåäêîå èñêëþ÷åíèå).

Â ðàçíûõ ãðóïïàõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðîñëåæèâàþòñÿ òåíäåíöèè ê ôèëîãå-
íåòè÷åñêèì èçìåíåíèÿì ñèñòåì îðãàíîâ èìåííî â ýòèõ íàïðàâëåíèÿõ. Îäíàêî äàæå íàè-
áîëåå ñîâåðøåííûå àäàïòàöèè â îòäåëüíûõ ñèñòåìàõ îðãàíîâ íå îáåñïå÷èâàþò ñîâåð-
øåíñòâà ïðèñïîñîáëåíèÿ âñåãî îðãàíèçìà êàê öåëîãî. Íàïðèìåð, íåñìîòðÿ íà âíóòðåí-
íåå îñåìåíåíèå Isopoda, íåâîçìîæíî èõ ñóùåñòâîâàíèå íå âî âëàæíîé ñðåäå âñëåä-
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ñòâèå ïðîíèöàåìîñòè ïîêðîâîâ, ÷àñòè÷íîãî âûâåäåíèÿ ðàñòâîðèìûõ ïðîäóêòîâ îáìå-
íà ÷åðåç öåëîìîäóêòû, ïðèìèòèâíîñòè îðãàíîâ âîçäóøíîãî äûõàíèÿ è ò.ä.

Ó ñêîðïèîíîâ ðàçâèòèå ìîùíîé ýïèêóòèêóëû, ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ è äðóãèõ ïðè-
çíàêîâ àäàïòàöèè ê æèçíè íà ñóøå íå êîìïåíñèðóåò ÷óâñòâèòåëüíîñòè ê âûñûõàíèþ
ëåãî÷íûõ ïîëîñòåé, íàðóæíî-âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ è äðóãèõ îñîáåííîñòåé îðãàíè-
çàöèè, ëèìèòèðóþùèõ âîçìîæíîñòü îñòàâëåíèÿ âëàæíûõ óêðûòèé.

Ó ñåíîêîñöåâ òðàõåéíàÿ ñèñòåìà è âíóòðåííåå îñåìåíåíèå, êàçàëîñü áû, îáåñïå÷è-
âàþò îñòàâëåíèå âëàæíîé ñðåäû, íî íåñîâåðøåíñòâî ýïèêóòèêóëû è âåäóùàÿ ðîëü êîê-
ñàëüíûõ æåëåç â âûâåäåíèè ïðîäóêòîâ îáìåíà äåëàþò èõ âëàãîëþáèâûìè îðãàíèçìà-
ìè.

Òîëüêî â òåõ ãðóïïàõ, ãäå âñå ñèñòåìû îðãàíîâ àäàïòèðîâàíû óêàçàííûìè âûøå
ñïîñîáàìè, íàáëþäàåòñÿ íàèáîëåå ïîëíàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ê æèçíè íà ñóøå. Ýòî â
íàèáîëüøåé ìåðå îòíîñèòñÿ ê âûñøèì íàñåêîìûì è â íåñêîëüêî ìåíüøåé — ê òðàõåé-
íûì ïàóêàì, ò.å. ê ãðóïïàì ÷ëåíèñòîíîãèõ, çàâîåâàâøèì îòêðûòûå ñóõèå ìåñòîîáèòà-
íèÿ.

Ñðàâíèòåëüíàÿ ìîðôîëîãèÿ ïîêðîâîâ, îðãàíîâ äûõàíèÿ, âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìû
è ñîïîñòàâëåíèå ïðîöåññîâ, ñâÿçàííûõ ñ ðàçìíîæåíèåì, ïîêàçûâàþò, ÷òî â ðàçíûõ
ãðóïïàõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïî-ðàçíîìó âûðàáàòûâàþòñÿ àäàïòèâíûå ê æèçíè
íà ñóøå ÷åðòû îðãàíèçàöèè, íî íàèáîëåå âûãîäíûå òèïû ïðèñïîñîáëåíèé ê ýòèì óñ-
ëîâèÿì îäèíàêîâû ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ãðóïï. Âûðàáîòêà ñõîäíûõ ìîðôîëîãè-
÷åñêèõ ïðèñïîñîáëåíèé â ðàçíûõ ãðóïïàõ æèâîòíûõ íàçâàíà Ì.Ì. Íîâèêîâûì «ãî-
ìîìîðôîç» (Novikoff, 1953), íî â ñóùíîñòè äîëæíà ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ðàçâèòèå ïî
ïóòè ïàðàëëåëèçìà èëè êîíâåðãåíöèè, ïî ïóòè âûðàáîòêè ÷åðò àíàëîãè÷íîãî ñõîä-
ñòâà.

Ïðîöåññ àäàïòàöèè ê íîâûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ â òå÷åíèå ôèëîãåíåçà ðàç-
íûõ ãðóïï íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, íåñîìíåííî, ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïðîöåññ,
õàðàêòåðèçóþùèéñÿ îïðåäåëåííûì íàïðàâëåíèåì, ò.å. êàê «îðòîãåíåòè÷åñêèé» ïðî-

öåññ. Îäíàêî â ýòîì «îðòîãåíåçå» íåò íèêàêîé ìèñòèêè. Íàïðàâëÿþò ýâîëþöèþ íàçåì-
íûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ îáùèå ïðèíöèïû îðãàíèçàöèè òèïà, âûðàáîòàâøèåñÿ åùå â ïðå-
æíåé ñðåäå îáèòàíèÿ (â âîäíîé ñðåäå), è ïðèíöèïû íàèáîëåå ôóíêöèîíàëüíî ýôôåê-

òèâíûõ âîçìîæíûõ èçìåíåíèé ýòîé îðãàíèçàöèè ïðèìåíèòåëüíî ê íîâûì óñëîâèÿì

(íà ñóøå).
Ýòè çàêîíîìåðíîñòè íàïðàâëåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ïðîöåññà âûÿâëÿþòñÿ ïðè èçó-

÷åíèè íå äèâåðãåíòíîãî ðàçâèòèÿ â ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âåòâÿõ, à, íàîáîðîò, ïðè
èññëåäîâàíèè êîíâåðãåíöèè è ïàðàëëåëüíîãî ðàçâèòèÿ ïðèçíàêîâ ó òàêñîíîìè÷åñêè óäà-
ëåííûõ ãðóïï (êëàññîâ, îòäåëîâ) â ïðåäåëàõ îïðåäåëåííûõ òèïîâ.

Õîòÿ èçó÷åíèå êîíâåðãåíöèé (êàê è ïðåäñòàâëåíèÿ îá îðòîãåíåçå) âûïàäàëî èç
ïîëÿ çðåíèÿ íàøèõ èññëåäîâàòåëåé, êàê àíàëèç êîíêðåòíîãî ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàç-
âèòèÿ ðàçíûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ, òàê è àíàëèç ïàðàëëåëèçìîâ è êîíâåðãåíöèé óáåæäà-
þò â òîì, ÷òî ôèëîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå — ïðîöåññ âåêòîðíûé, ïðîöåññ çàêîíîìåð-
íûé. Êîððåëÿöèè, äåéñòâóþùèå ïî ïðèíöèïó îáðàòíîé ñâÿçè (Ãèëÿðîâ, 1966), ïðåä-
ñòàâëÿþò òîò êîíêðåòíûé ìåõàíèçì, êîòîðûé íàïðàâëÿåò ôèëîãåíåòè÷åñêîå ðàçâè-
òèå. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà ìîæíî ïðîàíàëèçèðîâàòü òå îòíîøåíèÿ <ïîëîæèòåëüíîé>
îáðàòíîé ñâÿçè, êîòîðûå çàêîíîìåðíî ïðèâîäÿò ê ôîðìèðîâàíèþ è ïðîãðåññèâíîìó
ðàçâèòèþ òðàõåéíîé ñèñòåìû â ðàçíûõ ãðóïïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ è áëèçêèõ òèïîâ
«Articulata».

Ïåðåõîä ê æèçíè â âîçäóøíîé ñðåäå îáëàäàþùèõ êîæíûì äûõàíèåì îáèòàòåëåé
ïî÷âû è ñõîäíûõ âëàæíûõ ñðåä âîçìîæåí òîëüêî ïðè îáùåì ñíèæåíèè ïðîíèöàåìîñòè
ïîêðîâîâ. Ñíèæåíèå ïðîíèöàåìîñòè ïîêðîâîâ óõóäøàåò óñëîâèÿ ñíàáæåíèÿ âñåõ ñèñ-
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òåì îðãàíîâ êèñëîðîäîì è äåëàåò íåîáõîäèìûì óñèëåíèå äûõàòåëüíîé ôóíêöèè (ñâÿ-
çàííîé ñ ïðîíèöàåìîñòüþ äëÿ ãàçîâ è òðàíñïèðàöèè) îïðåäåëåííûõ ñïåöèàëèçèðîâàí-
íûõ ó÷àñòêîâ òåëà.

Ïîâåðõíîñòü òàêèõ ïðîíèöàåìûõ ó÷àñòêîâ êîìïåíñàòîðíî âîçðàñòàåò (ïóòåì îáðà-
çîâàíèÿ óãëóáëåíèé) ïðè ïîãðóæåíèè ñïîñîáíûõ ê ãàçîîáìåíó ó÷àñòêîâ â ãëóáü òåëà
(îáðàçîâàíèå òðàõåé). Èìåííî òàê â ìåñòàõ ñ íàèáîëåå ïðîíèöàåìûìè ïîêðîâàìè îá-
ðàçóþòñÿ òðàõåè ó ðàçíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (â ìåñòàõ ñî÷ëåíåíèÿ ñåãìåíòîâ ó ìíîãîíî-
æåê; â ìåñòàõ, ñâÿçàííûõ ñ îðãàíàìè ÷óâñòâ — òðèõîáîòðèÿìè, ó êëåùåé; â ìåñòàõ
ëåãî÷íûõ âïàäèí ó ïàóêîâ è ò.ï.). Èíòåíñèôèêàöèÿ ãàçîîáìåíà ñïåöèàëèçèðîâàííûõ
ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ, ïðîãðåññèâíîå ðàçâèòèå òðàõåé óìåíüøàþò ðîëü êîæíîãî äûõàíèÿ.
Ýòî ïîçâîëÿåò ïðîãðåññèâíî ðàçâèâàòüñÿ êîìïëåêñó ïðèñïîñîáëåíèé, ñíèæàþùèõ ïðî-
íèöàåìîñòü îñòàëüíûõ ïîêðîâîâ. Ñõåìàòè÷åñêè îòíîøåíèÿ âûðàæàþòñÿ ñëåäóþùèì
îáðàçîì:

 Óñèëåíèå çàùèòíîé ôóíêöèè, 

ñíèæåíèå ïðîíèöàåìîñòè 

ïîêðîâîâ è âûõîä íà ñóøó 
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Ïî òàêîìó åäèíîìó ïóòè èäåò ïðîöåññ äèôôåðåíöèàöèè ïîêðîâîâ, îñóùåñòâëÿþ-
ùèõ àäàïòàöèþ â íàïðàâëåíèè è çàùèòíîé, è äûõàòåëüíîé ôóíêöèé ó ïàóêîâ, êëåùåé,
ìíîãîíîæåê, êîëëåìáîë, ýíòîãíàòíûõ íàñåêîìûõ. Òàê ðåàëèçóåòñÿ ïðîöåññ àâòîìàòè-
÷åñêîé ðåãóëèðîâêè ïóòè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ.

Ñõîäíî ìîæíî ïðåäñòàâèòü ñåáå çàêîíîìåðíîå ïðåâðàùåíèå íàäêðûëèé æåñòêîê-
ðûëûõ â íàðóæíóþ ñòåíêó âòîðè÷íîé âåñòèáóëÿðíîé êàìåðû òðàõåéíîé ñèñòåìû (ñóáý-
ëèòðàëüíîé ïîëîñòè). Îáèòàíèå â ðåçêî àðèäíûõ óñëîâèÿõ äåëàåò íåâûãîäíûì ïîëåò
êàê ñïîñîá ïåðåäâèæåíèÿ: òàê êàê ïðè ïîëåòå ðàñõîäóåòñÿ ìíîãî âëàãè, à ïðè âûñîêîé
òåìïåðàòóðå âîçäóõà òåìïåðàòóðà òåëà íàñåêîìîãî ïîâûøàåòñÿ äî ôèçèîëîãè÷åñêèõ
ïðåäåëîâ. Ïðåêðàùåíèå ïîëåòîâ ïðèâîäèò ê ðåäóêöèè êðûëîâîé ìóñêóëàòóðû è ê ïî-
ñòîÿííîìó ïîëîæåíèþ íàäêðûëèé â ñëîæåííîì ñîñòîÿíèè.

Òàêîå ïîëîæåíèå íàäêðûëèé ñïîñîáñòâóåò âûãîäíîìó äëÿ îðãàíèçìà ñíèæåíèþ ðàñ-
õîäà âëàãè (ìîìåíò, ôèêñèðóþùèé ïðèñïîñîáëåíèå). Ðåäóêöèÿ êðûëîâîé ìóñêóëàòóðû
óìåíüøàåò ýôôåêòèâíîñòü ïîëåòà. Íàïðàâëåíèå èçìåíåíèé è â ýòîì ñëó÷àå õîðîøî
óêëàäûâàåòñÿ â ñõåìó ñëîæíîé <ïîëîæèòåëüíîé> îáðàòíîé ñâÿçè.

Îáùàÿ òåíäåíöèÿ ýâîëþöèè, ðåãóëèðóåìîé ïî ïðèíöèïó <ïîëîæèòåëüíîé> îáðàò-
íîé ñâÿçè, ïðèâîäèò ê êîíâåðãåíòíîìó ïðîöåññó ðåäóêöèè ëåòíûõ êðûëüåâ è ê ñîçäà-
íèþ ñóáýëèòðàëüíîé ïîëîñòè ïîä ñðîñøèìèñÿ íàäêðûëüÿìè ó æóêîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê
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òåì, ÷òî ïðè ïîëåòå ðàñõîäóåòñÿ 
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ðàçíûì ñåìåéñòâàì ðàçëè÷íûõ ïîäîòðÿäîâ. Ìåõàíèçì îáðàòíîé ñâÿçè â èñòîðè÷åñêîì
ðàçâèòèè îðãàíèçìîâ îáúÿñíÿåò è ýìïèðè÷åñêèé çàêîí óñêîðåíèÿ ýâîëþöèîííîãî ïðî-
öåññà. Èçó÷åíèå çàêîíîâ íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè áëèçêèõ ãðóïï îðãàíèçìîâ ïîçâîëÿåò
è ïðåäñêàçûâàòü äàëüíåéøåå íàïðàâëåíèå èõ ýâîëþöèè, ïðèìåðîì ìîæåò ñëóæèòü óïî-
ìÿíóòîå âî ââåäåíèè ïðåäñêàçàíèå ïóòåé ýâîëþöèè íåêîòîðûõ ï÷åëèíûõ, ñäåëàííîå
Â.Â. Ïîïîâûì (1939).

Ïðèâåäåííûé êðàòêèé îáçîð âûðàáîòêè îäíîòèïíûõ ïðèñïîñîáëåíèé, îäíîòèïíî
ïîñòðîåííûõ îðãàíîâ, ñõîäíûõ äî ìåëü÷àéøèõ ïîäðîáíîñòåé (êóòèêóëà íàñåêîìûõ è
êóòèêóëà êëåùåé Ornithodoros è Ixodes, ìàëüïèãèåâû ñîñóäû íàñåêîìûõ è ïàóêîâ, òðà-
õåè íàñåêîìûõ è ïàóêîâ, ñïåðìàòîôîðû îðèáàòèä è êîëëåìáîë è ò.ï.), ïîêàçûâàåò, íà-
ñêîëüêî ãëóáîêî áûâàåò êîíâåðãåíòíîå ñõîäñòâî, çàõâàòûâàþùåå äàæå ìèêðîñòðóêòó-
ðû ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ òèïîâ. Ñõîäíî, íàïðèìåð, óëüòðàìèêðîñêîïè÷åñêîå ñòðîå-
íèå êëóáî÷êîâ ïî÷åê ìûøåé è ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ ñàðàí÷îâûõ (Berkaloff, 1960;
Schmidt-Nielsen, 1965).

Ïîðàçèòåëüíîå ñõîäñòâî ñòðîåíèÿ ñòåáåëü÷àòûõ ñïåðìàòîôîðîâ, èõ îáðàçîâàíèÿ è
ñïîñîáîâ îòêëàäêè ó êëåùåé Oribatei è Trombidiidae è êîëëåìáîë, ò.å. ó æèâîòíûõ, îò-
íîñÿùèõñÿ íå òîëüêî ê ðàçíûì êëàññàì, íî äàæå ê ðàçíûì ïîäòèïàì, îïðåäåëÿåòñÿ ãëó-
áîêèìè ÷åðòàìè ñõîäñòâà ñòðîåíèÿ âíóòðåííèõ ïîëîâûõ îðãàíîâ ýòèõ ôèëîãåíåòè÷åñ-
êè äàëåêèõ äðóã îò äðóãà ÷ëåíèñòîíîãèõ. Ñõîäíû ñ íèìè â ýòîì îòíîøåíèè è âèëîõâî-
ñòêè Campodeidae (Schliwa, 1965).

Ñõîäíû íåïàðíûé ñåìåííèê, ïàðíûå ñåìÿïðîâîäû, íåïàðíûé îáû÷íî òðóá÷àòûé ñå-
ìÿèçâåðãàòåëüíûé êàíàë ñ îòêðûâàþùèìèñÿ â íåãî ïðèäàòî÷íûìè æåëåçàìè. È ó îðèáà-
òèä, è ó êîëëåìáîë ñòåáåëåê ñïåðìàòîôîðà ôîðìèðóåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, çà ñ÷åò âûäåëå-
íèé æåëåçèñòîãî ýïèòåëèÿ, âûñòèëàþùåãî ïîëîñòü ñåìåííèêà (Pauly, 1952; Schliwa, 1965;
Taberley, 1957).

* * *

È.È. Øìàëüãàóçåí (1940), áëèæå äðóãèõ ýâîëþöèîíèñòîâ ïîäîøåäøèé ê ìàòåðèà-
ëèñòè÷åñêîé òðàêòîâêå íàïðàâëåííîñòè ôèëîãåíåçà, âñëåä çà Îñáîðíîì, Àáåëåì è À.Í.
Ñåâåðöîâûì ñòàðàëñÿ ñòðîãî ðàçãðàíè÷èâàòü ñëó÷àè êîíâåðãåíöèé è ïàðàëëåëèçìîâ.

Ïðè îáèòàíèè â àðèäíûõ óñëîâèÿõ:
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Êàê ïðèìåð êîíâåðãåíòíîãî ñõîäñòâà (à íå ïàðàëëåëèçìà) Øìàëüãàóçåí ðàññìàòðè-
âàë, íàïðèìåð, ñõîäñòâî ïóõîåäîâ è âøåé, ò.å. ñõîäñòâî ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ îòðÿ-
äîâ, ïðèíàäëåæàùèõ íå òîëüêî ê îäíîìó êëàññó, íî äàæå ê îäíîìó ïîäêëàññó è èíôðà-
êëàññó íàñåêîìûõ.

Ïðèâåäåííûå âûøå ñëó÷àè ãëóáîêîãî ñõîäñòâà ñòðóêòóð êóòèêóëû, ìàëüïèãèåâûõ
ñîñóäîâ, òðàõåé è ò.ä. ó ïðåäñòàâèòåëåé íå òîëüêî ðàçíûõ îòðÿäîâ, íî è êëàññîâ è ïîä-
òèïîâ, ïî ïðåäñòàâëåíèÿì Øìàëüãàóçåíà, íåñîìíåííî, íàäî îòíåñòè ê ðàçðÿäó êîíâåð-
ãåíöèé, à íå ïàðàëëåëèçìîâ.

Êàê íè òðàêòîâàòü ðàçîáðàííûå ÷åðòû àíàëîãè÷íîãî ñõîäñòâà öåëîãî ðÿäà îñíîâ-
íûõ ïðèçíàêîâ îðãàíèçàöèè íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (êàê êîíâåðãåíöèè èëè êàê ïà-
ðàëëåëèçìû), èõ âûÿâëåíèå ïîçâîëÿåò ïîíÿòü îáùåå íàïðàâëåíèå è àäàïòèâíîå çíà÷å-
íèå èçìåíåíèé ñòðîåíèÿ è îòïðàâëåíèé ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðè ïåðåõîäå ê íàçåìíîìó îá-
ðàçó æèçíè.

Äëÿ ïîíèìàíèÿ ïóòåé çàêîíîìåðíûõ ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé, ïîçâîëÿþ-
ùèõ óëîâèòü íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè, âàæíûì øàãîì, î÷åâèäíî, ìîæåò ñòàòü èññëåäî-
âàíèå æèçíåííûõ ôîðì â ïîíèìàíèè ýòîãî òåðìèíà, ïðèíèìàåìîãî Ä.À. Êðèâîëóöêèì
(1967) è äðóãèìè èññëåäîâàòåëÿìè. Íàñêîëüêî äàëåêî ìîãóò èäòè ðÿäû ïàðàëëåëüíûõ
èçìåíåíèé, ïîêàçûâàþò äàííûå ìíîãèõ èññëåäîâàòåëåé è ó íàñ (Ñâåòëîâ, 1959; Çàâàð-
çèí, 1945-1947), è çà ðóáåæîì (Àõ, 1963; Tiegs, Manton, 1958).

Ýòè âîïðîñû íåèçáåæíî çàòðàãèâàþò òàêèå îáùèå è íåðåøåííûå ïðîáëåìû, êàê
îáùèå îïðåäåëåíèÿ àíàëîãèè è ãîìîëîãèè, ðàçãðàíè÷åíèå ñëó÷àåâ ãîìîëîãèè, ãîìîéî-
ëîãèè è ïàðàëëåëèçìîâ, òðåáóþùèõ ãëóáîêîãî àíàëèçà êàòåãîðèé «íåñëó÷àéíîãî ñõîä-
ñòâà» (Remane, 1961).

Óñòàíîâèâøàÿñÿ â áèîëîãèè òåðìèíîëîãèÿ, ñâÿçàííàÿ ñ ýòèìè ïîíÿòèÿìè, áåçîøè-
áî÷íî îòíîñèìàÿ ê áîëåå ïðîñòûì è îïðåäåëåííûì ñëó÷àÿì, âñòðå÷àåò çàòðóäíåíèÿ â
ïðèìåíåíèè ê ïåðåõîäíûì ÿâëåíèÿì, ñòàíîâÿñü íåðåäêî ïðè÷èíîé, çàòðóäíÿþùåé èõ
êëàññèôèêàöèþ.

Äîñòàòî÷íî îòìåòèòü, ÷òî ïðèíÿòî ãîâîðèòü î «ãîìîëîãèè» èëè îá «àíàëîãèè» îð-
ãàíîâ, ò.å. ïðèìåíÿòü ÷èñòî ìîðôîëîãè÷åñêèå êðèòåðèè ê ïîíÿòèþ â ïåðâóþ î÷åðåäü
ôóíêöèîíàëüíîìó, ôèçèîëîãè÷åñêîìó, ñ êîòîðûì ñâÿçàíî ïðåäñòàâëåíèå îá îðãàíå. Ýòà
âíóòðåííÿÿ äèàëåêòèêà ïîíÿòèÿ «îðãàí» íåðåäêî âûïàäàåò èç ïîëÿ çðåíèÿ ìîðôîëîãîâ.

Ðàçîáðàííûå ïðèìåðû íåñîìíåííî àíàëîãè÷íîãî, íî ÷ðåçâû÷àéíî ãëóáîêîãî ñõîä-
ñòâà, âûðàáîòàâøåãîñÿ â ðàçíûõ âåòâÿõ òèïà ÷ëåíèñòîíîãèõ â ðåçóëüòàòå êîíâåðãåíöèé
èëè ïàðàëëåëèçìîâ (ðàçëè÷èÿ ìåæäó ýòèìè ïîíÿòèÿìè â ñóùíîñòè íå êà÷åñòâåííûå, à
êîëè÷åñòâåííûå), ïîêàçûâàþò, íàñêîëüêî îñòîðîæíî ñëåäóåò îòíîñèòüñÿ ê ïðèçíàêàì
ãëóáî÷àéøåãî ñõîäñòâà (â ôîðìàëüíîé ñðàâíèòåëüíîé àíàòîìèè çàñëóæèâàâøèõ âûäå-
ëåíèÿ êàê ãîìîëîãè÷íûõ îáðàçîâàíèé), êàê ê ïîêàçàòåëÿì ôèëîãåíåòè÷åñêîé áëèçêîñ-
òè. Òîëüêî íà îñíîâå ñðàâíèòåëüíîãî èçó÷åíèÿ îðãàíèçàöèè ìíîãèõ ñèñòåì îðãàíîâ
áîëüøîãî ðÿäà èçó÷àåìûõ îðãàíèçìîâ ñ ïðèâëå÷åíèåì äàííûõ îáÿçàòåëüíîé ôóíêöèî-
íàëüíîé îöåíêè ñòðóêòóð è ïðè ó÷åòå ýêîëîãè÷åñêîé îáñòàíîâêè âîçìîæíîé èõ ýôôåê-
òèâíîñòè ìîæíî äåëàòü âûâîäû î ïóòÿõ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ. È òîëüêî ïðà-
âèëüíî ïîíÿòûå ðÿäû ýâîëþöèîííûõ ïðåîáðàçîâàíèé ìîãóò áûòü è îáúåêòîì, è êðèòå-
ðèåì ïðîâåðêè òåõ îáùèõ çàêîíîìåðíîñòåé ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà, êîòîðûå óäàåòñÿ
óñòàíîâèòü â ðåçóëüòàòå ãëóáîêîãî èññëåäîâàíèÿ ÷åðò àíàëîãè÷íîãî ñõîäñòâà.

Íåëüçÿ çàáûâàòü è î òîì, ÷òî èìåííî èçó÷åíèå ïðèçíàêîâ àíàëîãè÷íîãî ñõîäñòâà,
âûÿñíåíèå òåõ îïòèìàëüíûõ ÷åðò îðãàíèçàöèè, êîòîðûå îïðåäåëÿþò ýôôåêòèâíîñòü
ïðèñïîñîáëåíèé ê òåì èëè èíûì êîíêðåòíûì óñëîâèÿì ñðåäû è îïòèìàëüíîå â íèõ
ôóíêöèîíèðîâàíèå, ñëóæèò îñîáåííî öåííûì ìàòåðèàëîì äëÿ áèîíè÷åñêèõ èññëåäî-
âàíèé, äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ áèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ â òåõíèêå.
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ÐÎËÜ ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ ÆÈÂÎÒÍÛÕ Â ÔÎÐÌÈÐÎÂÀÍÈÈ
ÃÓÌÓÑÎÂÎÃÎ ÑËÎß ÏÎ×ÂÛ*

Ðàçâèòîå Â.Â. Äîêó÷àåâûì ïðåäñòàâëåíèå î ïî÷âå êàê îá îñîáîì åñòåñòâåííî-èñòî-
ðè÷åñêîì òåëå ïîëîæèëî íà÷àëî ðàçâèòèþ íîâîé îòðàñëè åñòåñòâîçíàíèÿ, íàóêè î ïî÷âå.

Ñî âðåìåí Äîêó÷àåâà ïî÷âà ðàññìàòðèâàåòñÿ íàøèìè ïåðåäîâûìè ó÷åíûìè êàê
«ïðèðîäíîå òåëî», âîçíèêàþùåå íà ïîâåðõíîñòè ñóøè â ðåçóëüòàòå ñëîæíîé è ìíîãî-
îáðàçíîé âçàèìîñâÿçè îðãàíèçìîâ ñî ñðåäîé, â ðåçóëüòàòå âîçäåéñòâèÿ îðãàíèçìîâ íà
«êîðó âûâåòðèâàíèÿ». Â äàëüíåéøåì ðàçâèòèè ýòè ïðåäñòàâëåíèÿ ïîñëóæèëè Â.Ð. Âè-
ëüÿìñó äëÿ ðàçâåðíóòîãî îáîñíîâàíèÿ ïîëîæåíèÿ î òîì, ÷òî îñíîâíûì ñâîéñòâîì ïî-
÷âû ÿâëÿåòñÿ åå ïëîäîðîäèå.

Àêàäåìèêè Â.Ð. Âèëüÿìc è Â.È. Âåðíàäñêèé îñîáåííî ÷åòêî ïîä÷åðêèâàëè, ÷òî âñå
ñâîéñòâà ïî÷âû çàâèñÿò îò äåÿòåëüíîñòè íàñåëÿþùèõ åå îðãàíèçìîâ è ðàññìàòðèâàëè
ïî÷âó êàê õàðàêòåðíûé ïðèìåð «áèîêîñíûõ òåë».Ñïåöèôèêà ïî÷âû, ïîçâîëÿþùàÿ âû-
äåëèòü åå êàê îñîáîå åñòåñòâåííî-èñòîðè÷åñêîå òåëî, çàâèñèìîñòü åå ñâîéñòâ îò íàñå-
ëÿþùèõ åå ðàçëè÷íûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ, äîëæíû, êàçàëîñü áû, ïðèâëå÷ü âíèìàíèå
áèîëîãîâ âñåõ ñïåöèàëüíîñòåé, è ó÷åíèå îá îðãàíèçìàõ, íàñåëÿþùèõ ïî÷âó, è îá èõ
âçàèìîñâÿçÿõ ñî ñðåäîé äîëæíî áûëî áû âûäåëèòüñÿ â ñàìîñòîÿòåëüíóþ îòðàñëü ñî-
âðåìåííîé áèîëîãèè. Îäíàêî òàêàÿ íàóêà äî ñèõ ïîð íå îôîðìèëàñü. Íàñåëåíèå ïî÷âû,
åãî ñîñòàâ, ÷èñëåííîñòü, õàðàêòåð è ïåðèîäû àêòèâíîñòè è ò.ä. îñòàþòñÿ äî ñèõ ïîð äëÿ
áîëüøèíñòâà ìåñòíîñòåé ñëàáî èçó÷åííûìè. Îáçîðû ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ, îñîáåííî
ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ, ñòðàäàþò èñêëþ÷èòåëüíîé íåïîëíîòîé â ñðàâíåíèè, íàïðèìåð, ñ
äàííûìè î íàñåëåíèè âîäîåìîâ.

Ó÷åíèå î íàñåëåíèè âîäîåìîâ äàâíî âûêðèñòàëëèçîâàëîñü â ñàìîñòîÿòåëüíóþ áèî-
ëîãè÷åñêóþ äèñöèïëèíó — ãèäðîáèîëîãèþ, òîãäà êàê àíàëîãè÷íîãî îôîðìèâøåãîñÿ
ó÷åíèÿ î íàñåëåíèè ïî÷âû ïîêà åùå íåò, õîòÿ ïî÷âåííûå îðãàíèçìû è â êðóãîâîðîòå
âåùåñòâ â ïðèðîäå, è â õîçÿéñòâåííîé æèçíè ÷åëîâå÷åñêîãî îáùåñòâà èãðàþò íå ìåíü-
øóþ, à äàæå áîëüøóþ ðîëü, ÷åì âîäíûå îáèòàòåëè.

Ñëàáàÿ èçó÷åííîñòü ïî÷âåííîé ôàóíû è åå âîçäåéñòâèÿ íà ïî÷âó îáúÿñíÿåòñÿ ìíî-
ãèìè ïðè÷èíàìè. Ìíîãîîáðàçíû è ïðè÷èíû çàäåðæêè ôîðìèðîâàíèÿ «áèîëîãèè ïî÷â»
â ñàìîñòîÿòåëüíóþ äèñöèïëèíó. Èìåþò çíà÷åíèå è ñëîæíîñòü óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ
â ïî÷âå (÷åòêî âûðàæåííàÿ ïîëèäèñïåðñíàÿ òðåõôàçíîñòü ïî÷âû), è òðóäíîñòè íàáëþ-
äåíèÿ è èçó÷åíèÿ ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ, ñâÿçàííûå ñ íåïðîçðà÷íîñòüþ è ïëîòíîñòüþ
ïî÷âû, è, íàêîíåö, áîëüøàÿ òðóäîåìêîñòü ðàáîò äàæå ïî ñáîðó è êîëè÷åñòâåííîìó îï-
ðåäåëåíèþ ïî÷âåííîé ôàóíû. Íà ïîëíîòå ïðåäñòàâëåíèé î ñîâîêóïíîì äåéñòâèè âñåõ
ãðóïï îðãàíèçìîâ, îáèòàþùèõ â ïî÷âå, ñêàçàëîñü è áëåñòÿùåå, íî íåñêîëüêî îäíîñòî-
ðîííåå ðàçâèòèå ó÷åíèÿ î ïî÷âåííûõ ìèêðîîðãàíèçìàõ (ïî÷âåííàÿ ìèêðîáèîëîãèÿ),
ñîçäàííîãî â îñíîâíîì òðóäàìè ðóññêèõ ó÷åíûõ — Ñ.Í. Âèíîãðàäñêîãî, Â.Ï. Îìåëÿí-
ñêîãî, Í.Ã. Õîëîäíîãî è äð.

Óñïåõè ìèêðîáèîëîãèè â ïðîøëîì âåêå ïðèâåëè ê òîìó, ÷òî ðàçðóøåíèå îðãàíè-
÷åñêèõ îñòàòêîâ â ïî÷âå ñòàëè îáúÿñíÿòü èñêëþ÷èòåëüíî äåÿòåëüíîñòüþ ìèêðîîðãà-
íèçìîâ, íå ñ÷èòàÿñü ñ äåÿòåëüíîñòüþ æèâîòíûõ.

Õîòÿ äàííûå î ðîëè ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ â ïî÷âîîáðàçîâàíèè åùå íå ñèíòåçèðîâà-
íû, íî òåïåðü íàøà ñîâåòñêàÿ íàóêà óæå áëèçêà ê ñèíòåçó çíàíèé ïî ïî÷âåííîé áèîëîãèè.

Èçó÷åíèå ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ äàåò èñêëþ÷èòåëüíî ÿðêèå ìàòåðèàëû äëÿ õàðàêòå-
ðèñòèêè âçàèìîñâÿçåé îðãàíèçìîâ ñî ñðåäîé. Ñâîéñòâà ïî÷âû, ñâîéñòâà ñðåäû èçìåíÿ-

* Ãèëÿðîâ Ì.Ñ. Óñïåõè ñîâðåìåííîé áèîëîãèè 1951, ò. XXXI, âûï. 2: 161-169
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þòñÿ äåÿòåëüíîñòüþ íàñåëÿþùèõ åå îðãàíèçìîâ, îñîáåííîñòè æå ïî÷âåííûõ îðãàíèç-
ìîâ îïðåäåëÿþòñÿ ñïåöèôè÷åñêèìè óñëîâèÿìè ïî÷âû êàê ñðåäû.

Ñîâðåìåííîé íàóêîé íàêîïëåí îáøèðíûé ìàòåðèàë, ïîêàçûâàþùèé âëèÿíèå äåÿ-
òåëüíîñòè æèâîòíûõ íà ïðîöåññû ïî÷âîîáðàçîâàíèÿ. Äåÿòåëüíîñòüþ æèâîòíûõ â ïî-
÷âå çàíèìàëñÿ è Â.Â. Äîêó÷àåâ, ïðèãëàøàâøèé çîîëîãîâ â ñâîè êîìïëåêñíûå ýêñïåäè-
öèè, è îñîáåííî Ï.À. Êîñòû÷åâ, îòâîäèâøèé áîëüøîå ìåñòî ðîëè æèâîòíûõ â ðàñïàäå
è ãóìèôèêàöèè îðãàíè÷åñêèõ îñòàòêîâ, è àêàä. Ã.Í. Âûñîöêèé, àâòîð «ãåîçîîëîãè÷åñ-
êèõ» èññëåäîâàíèé â Âåëèêî-Àíàäîëå, è àêàä. Í.À. Äèìî, äàâøèé çàìå÷àòåëüíûå õà-
ðàêòåðèñòèêè ïî÷âîîáðàçóþùåé äåÿòåëüíîñòè îòäåëüíûõ ãðóïï æèâîòíûõ, è ìíîãèå
äðóãèå.

Ñðåäè çîîëîãîâ ïðîøëîãî âåêà, èíòåðåñîâàâøèõñÿ ïî÷âîîáðàçîâàòåëüíîé äåÿòåëü-
íîñòüþ æèâîòíûõ, ñëåäóåò îòìåòèòü ×. Äàðâèíà è È.È. Ìå÷íèêîâà.

Ïîñëåðåâîëþöèîííûé ïåðèîä õàðàêòåðèçóåòñÿ áóðíûì ðàñöâåòîì ïî÷âåííî-çîî-
ëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé. Ðàáîòû ïî èçó÷åíèþ ÷èñëåííîñòè ïî÷âåííîé ôàóíû ïðîâî-
äèëèñü çîîëîãàìè Ëåíèíãðàäñêîãî (øêîëà Â.À. Äîãåëÿ), Ïåðìñêîãî (øêîëà Â.Í. Áåêëå-
ìèøåâà), Òàøêåíòñêîãî (øêîëà À.Ë. Áðîäñêîãî), Âîðîíåæñêîãî (øêîëà Ê.Ê. Ñåíò-Èëå-
ðà) è äðóãèõ óíèâåðñèòåòîâ.

Îáøèðíûå èññëåäîâàíèÿ ïî÷âåííîé ôàóíû ïðîâîäèëèñü â ñâÿçè ñ èçó÷åíèåì âðåä-
íûõ ïî÷âîîáèòàþùèõ íàñåêîìûõ. Îñîáåííîé îáñòîÿòåëüíîñòüþ îòëè÷àþòñÿ äàííûå, ïî-
ëó÷åííûå ÂÍÈÈ çàùèòû ðàñòåíèé (Ëåíèíãðàä), ÂÍÈÈ êàó÷óêîíîñîâ (Ìîñêâà), ÂÍÈÈ
ñàõàðíîé ïðîìûøëåííîñòè (Êèåâ) è äð. Øèðîêóþ èçâåñòíîñòü ïîëó÷èëè ðàáîòû ïî æè-
âóùèì â ïî÷âå âðåäèòåëÿì ìíîãèõ îïûòíûõ ñòàíöèé (Ïîëòàâñêàÿ, Ìèðîíîâñêàÿ, Ðàìîí-
ñêàÿ è äð.) è äðóãèõ ìíîãî÷èñëåííûõ èññëåäîâàòåëüñêèõ è ïðîèçâîäñòâåííûõ îðãàíèçà-
öèé íàøåé ñòðàíû.

Â çàðóáåæíîé ëèòåðàòóðå ïîñëåäíèõ äåñÿòèëåòèé òàêæå èìåþòñÿ äàííûå, õàðàêòå-
ðèçóþùèå ïî÷âîîáðàçîâàòåëüíóþ äåÿòåëüíîñòü ðàçëè÷íûõ æèâîòíûõ. Îäíàêî, êàê ñïðà-
âåäëèâî îòìå÷àåò Ýëòîí (Elton, 1943), â àìåðèêàíñêîé è çàïàäíîåâðîïåéñêîé ëèòåðàòó-
ðå äî ñèõ ïîð íåò íè îäíîãî îáùåãî ðóêîâîäñòâà, ïîñâÿùåííîãî íàñåëåíèþ ïî÷âû. Ðàç-
ðîçíåííûå â ðàçëè÷íûõ ðàáîòàõ ïî çîîëîãèè, ýêîëîãèè, ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîé ýíòîìîëî-
ãèè, ïî÷âîâåäåíèþ è ò.ä., äàííûå î ïî÷âîîáðàçîâàòåëüíîé äåÿòåëüíîñòè æèâîòíûõ òðå-
áóþò ñâîåãî îáîáùåíèÿ.   Ðàáîòû â ýòîì íàïðàâëåíèè ó íàñ â Ñîþçå íà÷èíàþòñÿ, è â
æóðíàëå «Ïî÷âîâåäåíèå» âûäåëèëñÿ ïîñòîÿííûé îòäåë «áèîëîãèÿ ïî÷â», îñâåùàþùèé
íîâîñòè â ýòîé îáëàñòè çíàíèé.

Ïðåäñòàâëåíèå î çíà÷åíèè ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ äëÿ ïðîöåññîâ, ïðîòåêàþùèõ â
ïî÷âå, ìîæåò ñîñòàâèòüñÿ óæå íà îñíîâàíèè îçíàêîìëåíèÿ ñ èõ ÷èñëåííîñòüþ. Ñâåäå-
íèÿ î ÷èñëåííîñòè ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ, êîòîðûìè ðàñïîëàãàëè çîîëîãè â ïðîøëîì è
â íà÷àëå ýòîãî ñòîëåòèÿ, áûëè ÷ðåçâû÷àéíî ñêóäíûìè è çàíèæåííûìè. Ïîýòîìó íå óäè-
âèòåëüíî, ÷òî, íàïðèìåð, Äîêó÷àåâ îòâîäèò äåÿòåëüíîñòè æèâîòíûõ ëèøü òðåòüå ìåñòî
â ïðîöåññàõ ïî÷âîîáðàçîâàíèÿ, óïîìèíàÿ î íåé ïðåèìóùåñòâåííî â îáùèõ ôîðìóëè-
ðîâêàõ, à Âèëüÿìñ (1939) â ñâîåì îáîáùàþùåì òðóäå ðàçáèðàåò ðîëü áåñõëîðîôèëü-
íûõ íèçøèõ îðãàíèçìîâ â ïðîöåññàõ ìèíåðàëèçàöèè îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ, íî íå êà-
ñàåòñÿ äåÿòåëüíîñòè æèâîòíûõ.

Ñîâåðøåíñòâîâàíèå ìåòîäîâ êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà ïî÷âåííîé ôàóíû, ñâÿçàííîå
ñ ïîòðåáíîñòüþ îïðåäåëåíèÿ ÷èñëåííîñòè çàëåãàþùèõ â ïî÷âå âðåäíûõ íàñåêîìûõ (â
öåëÿõ ïðîãíîçîâ), ïðèâåëî ê ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì î ñòåïåíè çàñåëåííîñòè
ïî÷âû æèâîòíûìè.

×èñëåííîñòü áîëåå êðóïíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, òàêèõ, êàê äîæäåâûå ÷åðâè è ëè÷èí-
êè æóêîâ, èçìåðÿåòñÿ ìíîãèìè äåñÿòêàìè, à ÷àùå è ñîòíÿìè íà 1 ì2 ïî÷âû. ×èñëåí-
íîñòü ìåëêèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, òàêèõ, êàê êëåùè è íîãîõâîñòêè, èçìåðÿåòñÿ â ðåäêèõ
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ñëó÷àÿõ äåñÿòêàìè òûñÿ÷, à ÷àùå ñîòíÿìè òûñÿ÷ íà 1 ì2. Â ëåñíûõ ïî÷âàõ èõ êîëè÷å-
ñòâî äîñòèãàåò èíîãäà ìèëëèîíà íà 1 ì2. È, íàêîíåö, ÷èñëåííîñòü ïî÷âåííûõ ïðîñòåé-
øèõ â âåðõíèõ ñëîÿõ èçìåðÿåòñÿ ñîòíÿìè òûñÿ÷ â êàæäîì ãðàììå ïî÷âû.

Òàêèå öèôðû, ïîëó÷åííûå ðàçëè÷íûìè èññëåäîâàòåëÿìè â ðàçíûõ ìåñòíîñòÿõ, â
ðàçíûõ ÷àñòÿõ ñâåòà, ãîâîðÿò ñàìè çà ñåáÿ è ïîêàçûâàþò, ÷òî ïðè ó÷åòå ñâîéñòâ ïî÷âû ñ
æèâîòíûìè, êàê ñ àãåíòàìè ïî÷âîîáðàçîâàíèÿ, íåëüçÿ íå ñ÷èòàòüñÿ.

Â ïðîöåññå îáìåíà âåùåñòâ ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ ïðîèñõîäèò ðàñùåïëåíèå ñëîæ-
íûõ îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ, ðàçëîæåíèå îðãàíè÷åñêèõ îñòàòêîâ. Ðàçëè÷íûå ïðåäñòàâè-
òåëè ïî÷âåííîé ôàóíû ñïîñîáíû ê ãèäðîëèçó íå òîëüêî ëåãêî óñâàèâàåìûõ óãëåâîäîâ,
æèðîâ è áåëêîâ, íî è çíà÷èòåëüíî áîëåå ñòîéêèõ âåùåñòâ, òàêèõ, êàê êëåò÷àòêà, êåðà-
òèí, õèòèí. Ðàçëè÷íûå îðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà â ðåçóëüòàòå îáìåíà âåùåñòâ ïðåâðàùà-
þòñÿ â äîñòóïíûå äëÿ ðàñòåíèÿ ñîåäèíåíèÿ (óãëåêèñëîòà, âîäà, àììèàê) èëè â ëåãêî
ìèíåðàëèçèðóþùèåñÿ ñîåäèíåíèÿ (ìî÷åâèíà, ìî÷åâàÿ è ãèïïóðîâàÿ êèñëîòû, ãóàíèí).
Â ñâîáîäíîì ñîñòîÿíèè âûäåëÿþòñÿ è ìíîãèå ñîëè (õëîðèäû è ôîñôàòû êàëèÿ, ìàãíèÿ,
íàòðèÿ, êàëüöèÿ è ò.ä.). Òàêèì îáðàçîì, ñàìà æèçíåäåÿòåëüíîñòü ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ
îïðåäåëÿåò ïðîöåññû ðàçëîæåíèÿ îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà â âûäåëåííîì Âèëüÿìñîì
«ìàëîì áèîëîãè÷åñêîì êðóãîâîðîòå âåùåñòâ».

Êðîìå òîãî, âåëèêà êîñâåííàÿ ðîëü æèâîòíûõ â ýòîì ïðîöåññå. Ïî÷âåííûå æèâîò-
íûå ïðîêëàäûâàþò â ïî÷âå õîäû, ÷åì ñïîñîáñòâóþò óâåëè÷åíèþ ñêâàæíîñòè, ïîâûøå-
íèþ àýðàöèè, ÷òî ïðèâîäèò ê ïðåîáëàäàþùåìó çíà÷åíèþ àýðîáíûõ ïðîöåññîâ ìèêðî-
áèîëîãè÷åñêîãî ðàñïàäà, âåäóùèõ ê áîëåå ïîëíîé: ìèíåðàëèçàöèè îðãàíè÷åñêèõ îñ-
òàòêîâ, ÷åì ïðè ïðîöåññàõ àíàýðîáíûõ. Èçìåëü÷åíèå æèâîòíûìè îðãàíè÷åñêèõ îñòàò-
êîâ ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ èõ ïîâåðõíîñòè, ÷òî òàêæå óñêîðÿåò ïðîöåññ ìèêðîáèîëîãè-
÷åñêîãî ðàñïàäà. Çíà÷åíèå æèâîòíûõ, êàê ôàêòîðà óñêîðåíèÿ ðàñïàäà ðàñòèòåëüíûõ
îñòàòêîâ â ïî÷âå, áûëî õîðîøî ïîêàçàëî ðàáîòàìè Êîñòû÷åâà (1886) è Êîíîíîâîé (1943).
Áîëüøîé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿþò íàáëþäåíèÿ è îïûòû Êîñòû÷åâà, ïîêàçàâøåãî, ÷òî â
îòñóòñòâèå æèâîòíûõ ðàçëîæåíèå íàâåñêè ëèñòüåâ ïðîèñõîäèëî íàñòîëüêî ìåäëåííî,
÷òî äàæå ÷åðåç ÷åòûðå ãîäà áûëî âîçìîæíî ðàçëè÷àòü ñòðóêòóðó ëèñòà, à ïðè çàðàæåíèè
òàêîé æå íàâåñêè ëè÷èíêàìè ãðèáíîãî êîìàðèêà ëèñòüÿ â òå÷åíèå ìåñÿöà ïðåâðàùà-
ëèñü «â àìîðôíóþ ìàññó, èìåþùóþ âèä ÷åðíîãî ïîðîøêà è ïî âíåøíåìó âèäó ñîâåð-
øåííî ñõîäíóþ ñ ÷åðíîçåìîì». Ýòè íàáëþäåíèÿ ïðåäñòàâëÿþò èíòåðåñ íå òîëüêî ïîòî-
ìó, ÷òî ïîêàçûâàþò ðîëü æèâîòíûõ â ðàçìåëü÷åíèè ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêîâ, íî è èëëþ-
ñòðèðóþò çíà÷åíèå æèâîòíûõ äëÿ èõ ãóìèôèêàöèè.

Áîëåå íîâûå íåïîñðåäñòâåííûå êîëè÷åñòâåííûå îïðåäåëåíèÿ ñîäåðæàíèÿ ãóìóñà â
ýêñêðåìåíòàõ ðàçëè÷íûõ ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ è â ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêàõ, ñëóæèâøèõ
èì ïèùåé, ïîêàçûâàþò, ÷òî â ýêñêðåìåíòàõ ïðîèñõîäèò íàêîïëåíèå ãóìóñîâûõ âåùåñòâ.
Òàê, íàïðèìåð, èìåþòñÿ îïðåäåëåíèÿ ñîäåðæàíèÿ ãóìèíîâûõ êèñëîò â ïîäâåðãàâøåéñÿ
äâóõëåòíåìó ðàçëîæåíèþ ñîëîìå â ïðèñóòñòâèè äîæäåâûõ ÷åðâåé. Â êîíòðîëå ãíèëûå
îñòàòêè ñîäåðæàëè 18%, à ýêñêðåìåíòû ÷åðâåé (÷åðâè ïåðåðàáîòàëè 75% ïî÷âû) —
52,3% (Meyer, 1943). Îïðåäåëåíèÿ ïðîâîäèëèñü ïî ñîäåðæàíèþ íåðàñòâîðèìûõ â àöå-
òèëáðîìèäå ãóìóñîâûõ âåùåñòâ. Àíàëîãè÷íûå îïðåäåëåíèÿ â äðóãèõ ñëó÷àÿõ ïîêàçà-
ëè, ÷òî äàæå ïðè ïèòàíèè ðàçëè÷íûõ ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ (÷åðâè, ìîêðèöû,
ëè÷èíêè íàñåêîìûõ è ò.ä.) æèâîé ðàñòèòåëüíîé ïèùåé èõ ýêñêðåìåíòû ñîäåðæàò çíà-
÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî ãóìóñîâûõ êèñëîò (Franz u. Leitenberg, 1948).

Ôàêòû ðåçêîãî îáîãàùåíèÿ ýêñêðåìåíòîâ ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ ãóìóñîâûìè
êèñëîòàìè ëåãêî îáúÿñíÿþòñÿ ñ òî÷êè çðåíèÿ ó÷åíèÿ Âèëüÿìñà, ðàññìàòðèâàþùåãî ýòè
âåùåñòâà êàê ïðîäóêòû æèçíåäåÿòåëüíîñòè ìèêðîîðãàíèçìîâ. Â êèøå÷íèêàõ ïî÷âåí-
íûõ áåñïîçâîíî÷íûõ â çàãëàòûâàåìûõ èìè ïèùåâûõ ìàññàõ ïðîèñõîäèò óñèëåííîå ðàç-
ìíîæåíèå ðàçëè÷íûõ ãðóïï ïî÷âåííûõ è ñèìáèîòè÷åñêèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Èçâåñò-
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íî, ÷òî ýêñêðåìåíòû ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ èíîêóëèðóþò ïî÷âó áàêòåðèÿìè (äàí-
íûå Ãåéìîíñà äëÿ äîæäåâûõ ÷åðâåé, Ñòîêëàçà äëÿ ãóñåíèö, Êàëèíåíêî äëÿ íåìàòîä è
äð.). Ïîýòîìó è åñòåñòâåííî, ÷òî â ïðèñóòñòâèè ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ ïðîèñõî-
äèò óñèëåííîå íàêîïëåíèå ãóìóñà â ïî÷âå.

Ðàçâèòèå ïî÷âåííî-áèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé ñ ïðèâëå÷åíèåì ìåòîäîâ ìèêðîñêî-
ïè÷åñêîãî èçó÷åíèÿ ñòðóêòóðíûõ îòäåëüíîñòåé ïî÷âû ïîêàçûâàåò, ÷òî â î÷åíü ìíîãèõ
ñëó÷àÿõ çåðíèñòàÿ ñòðóêòóðà ïî÷âû îáÿçàíà ñâîèì ïðîèñõîæäåíèåì äåÿòåëüíîñòè ïî-
÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, êàê áîëåå êðóïíûõ, òàê è áîëåå ìåëêèõ, ÷òî ìåëêèå îðãàíî-
ìèíåðàëüíûå ñòðóêòóðíûå êîìî÷êè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé íå ÷òî èíîå, êàê ýêñêðåìåíòû
ðàçëè÷íûõ áåñïîçâîíî÷íûõ (ñòàðûå äàííûå ñâåäåíû ó Ãèëÿðîâà, 1939, áîëåå íîâûå ñì.:
Êîíîíîâà, 1943; Kubiena, 1943; Forsslund, 1945). Ñòðóêòóðíûå îòäåëüíîñòè, îáðàçîâàâ-
øèåñÿ ïðè ïðîõîæäåíèè ïèùè è ìèíåðàëüíûõ ÷àñòèö ïî÷âû ÷åðåç êèøå÷íèêè ïî÷âåí-
íûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, íàïðèìåð äîæäåâûõ ÷åðâåé, îòëè÷àþòñÿ èñêëþ÷èòåëüíîé ïðî÷íî-
ñòüþ (ñð. Ïîíîìàðåâà, 1949).

Ðîëü ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ â ñîçäàíèè çåðíèñòîé ñòðóêòóðû ïî÷âû áûëà õîðîøî
îñîçíàíà åùå Êîñòû÷åâûì, êîòîðûé ïðàâèëüíî îáúÿñíÿë îòñóòñòâèåì æèâîòíûõ ñî-
õðàíåíèå â áîëîòíûõ ïî÷âàõ ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêîâ, íå óòðàòèâøèõ ñâîåãî ñòðîåíèÿ.
Äà è Äîêó÷àåâ, õîòÿ è ñ÷èòàë äàííûå Äàðâèíà î ðîëè äîæäåâûõ ÷åðâåé îäíîñòîðîííå
ïðåóâåëè÷åííûìè, ñêëîíÿëñÿ ê âîçìîæíîñòè ïðèçíàíèÿ ÷åðíîçåìà «ðàñòèòåëüíî-æèâîò-
íîé ïî÷âîé». Ã.Í. Âûñîöêèé ñ÷èòàë, ÷òî çåðíèñòàÿ ñòðóêòóðà ÷åðíîçåìà ñâîèì îáðàçî-
âàíèåì îáÿçàíà ìíîãîêðàòíîìó ïðîõîæäåíèþ ÷åðåç êèøå÷íèêè ÷åðâåé.

Ïðÿìûå ìèêðîñêîïè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ óáåæäàþò, ÷òî îñíîâíàÿ òåìíîîêðàøåííàÿ
îðãàíè÷åñêàÿ ìàññà, íàïðèìåð ïåðåãíîéíî-êàðáîíàòíûõ ïî÷â — òî, ÷òî õèìèêàìè îïðå-
äåëÿåòñÿ êàê «ãóìóñ», — ñ ìîðôîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ ïðåäñòàâëÿåò ýêñêðåìåíòû
ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Ïîýòîìó ïîíÿòíî è òî, ÷òî â àíàýðîáíûõ óñëîâèÿõ, êàê è âî
âñÿêèõ èíûõ óñëîâèÿõ, ïðåïÿòñòâóþùèõ ñóùåñòâîâàíèþ æèâîòíûõ, íå îáðàçóåòñÿ çåð-
íèñòîé ñòðóêòóðû ïî÷âû è ÷òî ìåæäó ðàñïðåäåëåíèåì ïî ãîðèçîíòàì â ïî÷âå ãóìóñà è
ðàñïðåäåëåíèåì â íåé ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ äîëæíû áûòü îïðåäåëåííûå êîððåëÿöèè.

Èñõîäíûì ýíåðãåòè÷åñêèì ñóáñòðàòîì äëÿ îáðàçîâàíèÿ ãóìóñà ìîãóò áûòü òîëüêî
îðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà, ñèíòåçèðîâàííûå àâòîòðîôàìè, ïðåèìóùåñòâåííî âûñøèìè
ðàñòåíèÿìè, òàê êàê è æèâîòíûå, è ãåòåðîòðîôíûå ìèêðîîðãàíèçìû ñïîñîáíû ñóùå-
ñòâîâàòü ëèøü çà ñ÷åò ãîòîâûõ îðãàíè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé.

Äîêó÷àåâ ñ÷èòàë, ÷òî ãóìóñ îáðàçóåòñÿ êàê çà ñ÷åò íàäçåìíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèé, òàê
è çà ñ÷åò èõ êîðíåé. Êîñòû÷åâ, ïîëåìèçèðóÿ ñ Äîêó÷àåâûì, ïðåäïîëàãàë, ÷òî ãóìóñ
ìîæåò îáðàçîâûâàòüñÿ òîëüêî çà ñ÷åò êîðíåâûõ ñèñòåì, òàê êàê íåðàñòâîðåííûå îðãà-
íè÷åñêèå âåùåñòâà îïàäà, êîòîðûå ìîãëè áû ñëóæèòü èñòî÷íèêîì îáðàçîâàíèÿ ãóìóñà,
íå ïðîíèêàþò âãëóáü, îòôèëüòðîâûâàÿñü â ïî÷âå.

Ñòðàííî, ÷òî Êîñòû÷åâ, òàê áëèçêî ïîäõîäèâøèé ê ïðîáëåìå ïî÷âîîáðàçóþùåé äå-
ÿòåëüíîñòè æèâîòíûõ, íå ó÷åë çíà÷åíèÿ ïî÷âåííîé ôàóíû êàê àãåíòà âîâëå÷åíèÿ â ïî-
÷âó âåùåñòâ ðàñòèòåëüíîãî îïàäà, ïîëàãàÿ, ÷òî «íàêîïëåíèå â ïî÷âå îðãàíè÷åñêèõ âå-
ùåñòâ ìîæåò çàâèñåòü òîëüêî îò ðàñòèòåëüíûõ êîðíåé: ïðîñà÷èâàíèå è ñíîñ îðãàíè÷åñ-
êèõ âåùåñòâ â ãëóáîêèå ñëîè ìîæåò èìåòü ñðàâíèòåëüíî ñ êîðíÿìè íè÷òîæíîå çíà÷å-
íèå è ïðèòîì ÷èñòî ìåñòíîå, à íå âñåîáùåå» (1937, ñòð. 144). Èçó÷àÿ òîëüêî ïðîñà÷èâà-
íèå è ìåõàíè÷åñêèé ñíîñ îðãàíè÷åñêèõ îñòàòêîâ ñêâîçü ñëîé ïî÷âû, Êîñòû÷åâ è ïðè-
øåë ê òàêèì âûâîäàì. Îí íåäîó÷åë òîé áîëüøîé ðîëè, êîòîðóþ èãðàþò æèâîòíûå êàê
àãåíòû âîâëå÷åíèÿ â áîëåå ãëóáîêèå ñëîè ïî÷âû îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ îïàäà è ïîä-
ñòèëêè. Ïî÷âåííûå æèâîòíûå, ïèòàÿñü â ïîäñòèëêå è ñîâåðøàÿ ñåçîííûå è ñóòî÷íûå
ìèãðàöèè âãëóáü, ïðîèçâîäÿò îãðîìíóþ ðàáîòó ïî âîâëå÷åíèþ â ïî÷âó îðãàíè÷åñêîãî
âåùåñòâà, êàê ýòî áûëî ïîêàçàíî ðàíåå (Ãèëÿðîâ, 1939).
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Èçó÷åíèå âåðòèêàëüíîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ â ïî÷âå ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ, ðàñïðåäåëå-
íèÿ êîðíåâûõ ñèñòåì è ñîäåðæàíèÿ ãóìóñà, ïðîâåäåííîå â ðàçëè÷íûõ ìåñòíîñòÿõ, ïîçâî-
ëèëî âûÿâèòü îïðåäåëåííûå çàêîíîìåðíîñòè. Íàèáîëåå áîãàòûå ãóìóñîì ñòðóêòóðíûå è
ïðîíèçàííûå õîäàìè ãîðèçîíòû ïî÷âû íàèáîëåå áîãàòû è êîðíÿìè ðàñòåíèé è ôàóíîé.

Â ãîðèçîíòå A
1
 (àêêóìóëÿòèâíîì) ñîñðåäîòî÷åíà îñíîâíàÿ ìàññà êîðíåé ðàñòåíèé;

îí æå ÿâëÿåòñÿ è íàèáîëåå çàñåëåííûì æèâîòíûìè. Â ýòîì ãîðèçîíòå ïðîèñõîäèò âîâ-
ëå÷åíèå â ïî÷âó è ðàçëîæåíèå îïàäà — ïðîöåññ, â êîòîðîì ïî÷âåííûå æèâîòíûå èãðà-
þò ñóùåñòâåííóþ ðîëü.

Íèæíÿÿ ãðàíèöà ãóìóñíîãî ãîðèçîíòà ñîâïàäàåò ñ íèæíåé ãðàíèöåé ðàñïðîñòðàíå-
íèÿ îñíîâíîé ìàññû êîðíåâûõ ñèñòåì è ñ ãðàíèöåé óõîäà âãëóáü îñíîâíîé ìàññû ïî-
÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ñ ãðàíèöåé õîðîøî àýðèðóåìûõ ñëîåâ ïî÷âû â ñóõîé ïåðèîä
ãîäà. Âñå ýòè ãðàíèöû âçàèìíî îáóñëîâëåíû.

Íàêîïëåíèå ãóìóñà â ïî÷âå ñâÿçàíî êàê ñ ðàçâèòèåì â íåé êîðíåâûõ ñèñòåì ðàñòå-
íèé è ñ âîâëå÷åíèåì â ïî÷âó ðàñòèòåëüíîãî îïàäà æèâîòíûìè, òàê è ñ ðàçðóøåíèåì
ýòèõ ìàòåðèàëîâ, ñëóæàùèõ èñòî÷íèêîì ãóìóñîîáðàçîâàíèÿ, ïðîòåêàþùèì ïðè àêòèâ-
íîì ó÷àñòèè ïî÷âåííîé ôàóíû.

Ðàñïðåäåëåíèå êîðíåâûõ ñèñòåì ñâÿçàíî ñ ìîùíîñòüþ ãóìóñîâîãî ãîðèçîíòà —
ðàñòåíèÿ èñïîëüçóþò ñîëè, âûäåëÿþùèåñÿ ïðè ìèíåðàëèçàöèè îðãàíè÷åñêèõ îñòàòêîâ.
Ïðîíèêíîâåíèå êîðíåé âãëóáü îáëåã÷àåòñÿ íàëè÷èåì õîäîâ â ïî÷âå, ïðîäåëàííûõ ïî-
÷âåííûìè æèâîòíûìè.

Áûëî î÷åíü íàãëÿäíî ïîêàçàíî, ÷òî ìåëêèå ñàïðîôèòíûå êëåùè è äðóãèå ìåëêèå
÷ëåíèñòîíîãèå, ïðîåäàÿ õîä íà ìåñòå îòìåðøèõ, äàæå ñàìûõ òîíêèõ êîðåøêîâ, è îñòàâ-
ëÿÿ â îáðàçóþùèõñÿ ïîëîñòÿõ ñâîè ýêñêðåìåíòû, îáîãàùåííûå ýëåìåíòàìè ìèíåðàëü-
íîãî ïèòàíèÿ ðàñòåíèé, ñïîñîáñòâóþò ïðîíèêíîâåíèþ ïî ðàñ÷èùåííûì òàêèì îáðà-
çîì êîðíåâûì ñëåäàì íîâûõ êîðåøêîâ ðàñòåíèé (Jacot, 1936).

Âûñîöêèé îòìå÷àë, ÷òî â ñóõèõ ñòåïíûõ ðàéîíàõ êîðíè äðåâåñíûõ ïîðîä äîñòèãà-
þò âëàæíûõ ãîðèçîíòîâ, òîëüêî ïîïàäàÿ â õîäû, ïðîëîæåííûå äîæäåâûìè ÷åðâÿìè,
óõîäÿùèìè â ýòèõ óñëîâèÿõ íà áîëüøóþ ãëóáèíó. Ãðàíèöû æå âåðòèêàëüíîãî ðàñïðîñ-
òðàíåíèÿ æèâîòíûõ â ïî÷âå ñâÿçàíû ñ ãðàíèöàìè âûñîêîãî åå íàñûùåíèÿ êîðíåâûìè
ñèñòåìàìè (äëÿ ôèòîôàãîâ) è ãóìóñîì (äëÿ ñàïðîôàãîâ) (Ãèëÿðîâ, 1947).

Òàêèì îáðàçîì,  âñå çâåíüÿ äèíàìè÷åñêîãî êîìïëåêñà ïî÷âû — êîðíåâûå ñèñòåìû,
ïî÷âåííàÿ ôàóíà (è, êîíå÷íî, ìèêðîôëîðà) è  ãóìóñ — ÿâëÿþòñÿ âçàèìîñâÿçàííûìè.

Âî âëàæíûå ïåðèîäû ãîäà, êîãäà ïî÷âà íàñûùåíà âëàãîé, â ãëóáîêèõ ãîðèçîíòàõ èç-
çà íåäîñòàòêà âîçäóõà íåâîçìîæíà äåÿòåëüíîñòü íè ïî÷âåííîé ôàóíû, íè àýðîáíûõ ìèê-
ðîîðãàíèçìîâ. Â òàêèå ïåðèîäû âñå ïðîöåññû ðàñïàäà è ìèíåðàëèçàöèè îïàäà ïðîòåêà-
þò ïðåèìóùåñòâåííî ó ñàìîé ïîâåðõíîñòè ïî÷âû è â ïîäñòèëêå, ãäå êîíöåíòðèðóåòñÿ
è âñÿ ïî÷âåííàÿ ôàóíà.

Ïî ìåðå ïîäñûõàíèÿ è óëó÷øåíèÿ àýðàöèè ïî÷âû ïðîöåññû ðàñïàäà îðãàíè÷åñêîãî
âåùåñòâà, âîâëåêàåìîãî â ïî÷âó áåñïîçâîíî÷íûìè, îñîáåííî ÷åðâÿìè, ïåðåäâèãàþòñÿ
âãëóáü, ãäå ïðîäóêòû èõ ìèíåðàëèçàöèè óñâàèâàþòñÿ ãëóáæå ëåæàùèìè êîðíÿìè, è
ïîòîìó íèæíÿÿ ãðàíèöà îñíîâíîé ìàññû êîðíåé ðàñòåíèé ñîâïàäàåò ñ ãðàíèöåé àýðè-
ðóåìûõ ñëîåâ ïî÷âû.

Óâåëè÷åíèå ÷èñëåííîñòè ïî÷âåííîé ôàóíû, ÿâëÿþùåéñÿ îñíîâíûì ôàêòîðîì, ïî-
âûøàþùèì àýðàöèþ ïî÷âû äàííîãî ìåõàíè÷åñêîãî ñîñòàâà, ñïîñîáñòâóþò è óãëóáëå-
íèþ ãóìóñîâîãî ãîðèçîíòà.

Õàðàêòåð àêêóìóëÿòèâíîãî ãîðèçîíòà â ðàçëè÷íûõ çîíàëüíûõ òèïàõ ïî÷â ñâÿçàí ñ
õàðàêòåðîì âåðòèêàëüíûõ ìèãðàöèé ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ. Â çîíå âûñîêîãî óâëàæíåíèÿ,
â ïîäçîëèñòûõ ïî÷âàõ â òå÷åíèå âñåãî ïåðèîäà àêòèâíîé äåÿòåëüíîñòè ïî÷âåííîãî íàñå-
ëåíèÿ âëàæíîñòü ïî÷âû äîâîëüíî âûñîêà. Ïîýòîìó ìîùíîñòü ãîðèçîíòà, â êîòîðûé âîâ-
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ëåêàåòñÿ îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî îïàäà, íåçíà÷èòåëüíà, ñëîé A
1
 âûðàæåí ñëàáî. Ãëóáæå

òîãî ñëîÿ, â êîòîðûé ïðîíèêàþò ïî÷âåííûå æèâîòíûå (ãëóáèíà îïðåäåëÿåòñÿ óñëîâèÿìè
àýðàöèè â áîëåå ñóõîå âðåìÿ ãîäà), âîâëå÷åíèå îïàäà íå ïðîèñõîäèò. Â áîëåå ãëóáîêèå
ñëîè òîëüêî ïðîñà÷èâàþòñÿ îðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà, â ÷àñòíîñòè êèñëîòû, âìåñòå ñ íèñ-
õîäÿùèì òîêîì âîäû. Ïîä èõ âëèÿíèåì è ïðîèñõîäèò îïîäçîëèâàíèå ãîðèçîíòà À

2
.

Êîðíåâûå ñèñòåìû ðàñòåíèé â ýòèõ óñëîâèÿõ òàêæå ðàñïîëîæåíû î÷åíü ïîâåðõíî-
ñòíî; èçâåñòíî, íàïðèìåð, ïîâåðõíîñòíîå ðàñïðåäåëåíèå â ïî÷âå êîðíåé òàêîãî õàðàê-
òåðíîãî êîìïîíåíòà òàéãè, êàê åëü (Áåðã, 1947).

Ïî ìåðå ïåðåõîäà ê áîëåå ñóõèì óñëîâèÿì âîçðàñòàåò è ãëóáèíà ëåòíèõ ìèãðàöèé
ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Ñîîòâåòñòâåííî âîçðàñòàåò è ìîùíîñòü ãóìóñèðîâàííîãî
ãîðèçîíòà ñåðûõ ëåñíûõ ïî÷â â çîíå ëèñòâåííûõ ëåñîâ.

Â óñëîâèÿõ ñòåïíîé çîíû íà ÷åðíîçåìàõ â âåñåííèé ïåðèîä ïî÷âåííîå íàñåëåíèå
àêòèâíî ó ñàìîé ïîâåðõíîñòè, ãäå è ïðîèñõîäèò âîâëå÷åíèå â ïî÷âó ìåðòâîãî îïàäà. Ñ
íàñòóïëåíèåì ñóõîé ïîãîäû ãîðèçîíòû àêòèâíîñòè ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ ñìåùàþòñÿ
âñå ãëóáæå. Íà ôîíå ýòîãî ïîñòåïåííîãî îáùåãî óõîäà ïî÷âåííîé ôàóíû âãëóáü (ðàç-
íûå âèäû âåäóò ñåáÿ íåîäèíàêîâî: ñàïðîôàãè óõîäÿò ãëóáæå, ÷åì ôèòîôàãè, íåðåäêî
îñòàþùèåñÿ â ïîâåðõíîñòíûõ ãîðèçîíòàõ ïî÷âû è âîññòàíàâëèâàþùèå çàïàñû âëàãè çà
ñ÷åò ñî÷íîé ðàñòèòåëüíîé ïèùè) íàáëþäàþòñÿ ïåðåìåæàþùèåñÿ ïîäúåìû ê ïîâåðõíî-
ñòè è îïóñêàíèÿ, èìåþùèå êàê ñóòî÷íûé ðèòì, ñâÿçàííûé ñ èçìåíåíèåì òåìïåðàòóðû â
ïî÷âå è âëàæíîñòè ïðèçåìíîãî ñëîÿ âîçäóõà, òàê è âûçûâàåìûå ïîãîäíûìè óñëîâèÿìè
(ïîäúåìû ê ïîâåðõíîñòè ïîñëå äîæäåé). Ñîîòâåòñòâåííî ýòîìó â ÷åðíîçåìàõ íà çíà-
÷èòåëüíóþ ãëóáèíó (îòâå÷àþùóþ ãëóáèíå óõîäà íà ñóõîå âðåìÿ îñíîâíîé ìàññû ïî-
÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ) íàáëþäàåòñÿ çíà÷èòåëüíàÿ è ëèøü î÷åíü ïîñòåïåííî óáûâà-
þùàÿ ïðîêðàñêà ãóìóñîì ãîðèçîíòà À, äîñòèãàþùåãî áîëüøîé ìîùíîñòè.

Ìîùíûå ÷åðíîçåìû, â êîòîðûõ òîëùèíà ãóìóñîâîãî ãîðèçîíòà íåðåäêî îêîëî 2 ì,
îáÿçàíû ñâîèì ïðîèñõîæäåíèåì ðîþùåé äåÿòåëüíîñòè ñòåïíûõ ãðûçóíîâ, ïåðåìåøè-
âàþùèõ ïî÷âû íà òàêóþ ãëóáèíó (èññëåäîâàíèÿ «êðîòîâèííûõ» ÷åðíîçåìîâ À.Í. Ïàí-
êîâà, 1921).

Â êàøòàíîâûõ ïî÷âàõ è îñîáåííî â ñåðîçåìàõ ìû âñòðå÷àåìñÿ ñî ñëåäóþùåé ñòå-
ïåíüþ óãëóáëåíèÿ ãîðèçîíòà àêòèâíîé äåÿòåëüíîñòè æèâîòíûõ. Â óñëîâèÿõ ïóñòûí-
íûõ ñåðîçåìîâ î÷åíü êîðîòêèé ïåðèîä àêòèâíîé äåÿòåëüíîñòè ïî÷âåííîé ôàóíû ó ïî-
âåðõíîñòè ïî÷âû, ïðè êðàéíå íåçíà÷èòåëüíîì êîëè÷åñòâå îïàäà (áûñòðî âûñûõàþùèå
íàäçåìíûå îðãàíû ðàñòåíèé ðàçâåèâàþòñÿ âåòðîì), ñìåíÿåòñÿ óõîäîì åå íà áîëüøóþ
ãëóáèíó (íàïðèìåð, ëè÷èíîê áîãàðíîãî ùåëêóíà èëè òóðêåñòàíñêîãî êîðíåâîãî óñà÷à
— íà ãëóáèíó äî 2 ì) è ïðåêðàùåíèåì àêòèâíîñòè íà âåñü ëåòíèé ïåðèîä. Ïîýòîìó
îáùåå êîëè÷åñòâî îðãàíè÷åñêèõ îñòàòêîâ, âîâëåêàåìûõ â ïî÷âó æèâîòíûìè, íåâåëèêî,
íî ðàñïðåäåëåíèå èõ â òîëùå ïî÷âû äîâîëüíî ðàâíîìåðíî. Ñîîòâåòñòâåííî ýòîìó è
îáùåå ñîäåðæàíèå â ñåðîçåìàõ ãóìóñà íåçíà÷èòåëüíî, íî êîëè÷åñòâî åãî óáûâàåò ñ ãëó-
áèíîþ î÷åíü ïîñòåïåííî. Íà áîëüøîå çíà÷åíèå æèâîòíûõ â ïî÷âîîáðàçîâàíèè ïóñ-
òûíü óêàçûâàëè Ñ.Ñ. Íåóñòðóåâ (1926) è Í.À. Äèìî (1916, 1938, 1945).

Â ñïåöèôè÷åñêèõ çàñîëåííûõ ìåñòàõ â ñòåïíîé çîíå, íà ñîëîí÷àêàõ, ãäå íåâîçìîæíî
ñóùåñòâîâàíèå ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ âñëåäñòâèå âûñîêîé êîíöåíòðàöèè ñîëåé â
ïî÷âåííîì ðàñòâîðå, â ïî÷âå íå âûðàæåí è àêêóìóëÿòèâíûé ãóìóñîâûé ãîðèçîíò (À

1
).

Òàêàÿ ïî÷âà ëèøåíà ñòðóêòóðû («ïóõëûå ñîëîí÷àêè»). Æèâóùèå íà ñîëîí÷àêàõ íàñåêî-
ìûå îáèòàþò íå â ïî÷âå, à â âûðûòûõ â íåé õîäàõ è íîðàõ, èçáåãàÿ êîíòàêòà ñ ïî÷âåííûì
ðàñòâîðîì (ëè÷èíêè æóêîâ-ñòàôèëèíèä, æóêîâ-ñêàêóíîâ, îäèíî÷íûå îñû è ò. ä.).

Âûìûâàíèå èçáûòêà ñîëåé èç âåðõíèõ ãîðèçîíòîâ, ïðåâðàùåíèå ñîëîí÷àêîâ â ñî-
ëîíöû âåäåò ê âîçíèêíîâåíèþ è ïîñòåïåííîìó âîçðàñòàíèþ àêêóìóëÿòèâíîãî ãóìóñî-
âîãî ãîðèçîíòà, íèæíÿÿ ãðàíèöà êîòîðîãî îïðåäåëÿåòñÿ òîé ãëóáèíîé, äî êîòîðîé ìî-
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ãóò â ñóõîé ïåðèîä ãîäà ïðîíèêàòü íàñåëÿþùèå ïî÷âó áåñïîçâîíî÷íûå, íå âñòóïàÿ â
êîíòàêò ñ ñîäåðæàùèì áîëüøîå êîëè÷åñòâî ñîëåé ïî÷âåííûì ðàñòâîðîì (Ãèëÿðîâ, 1949).
Ýòèì â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îáúÿñíÿåòñÿ ñõîäñòâî îêðàñêè ãåíåòè÷åñêèõ ãîðèçîíòîâ
îñîëîäåâàþùèõ çàñîëåííûõ ïî÷â ñ ïîäçîëàìè.

Àíàëèç âçàèìîñâÿçè ðàñïðåäåëåíèÿ â ïî÷âå êîðíåâûõ ñèñòåì, ïî÷âåííûõ áåñïîç-
âîíî÷íûõ, ðàçðóøàþùèõ îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî êîðíåé è âîâëåêàþùèõ â ïî÷âó îïàä,
è õàðàêòåðà ðàñïðåäåëåíèÿ â òîëùå ïî÷âû ãóìóñà ïîêàçûâàåò, ÷òî ýòè çàêîíîìåðíîñòè
çíà÷èòåëüíî ñëîæíåå, ÷åì ïîëàãàë Êîñòû÷åâ.

Êîñòû÷åâ, èñõîäÿ èç ñîâïàäåíèÿ õàðàêòåðà ðàñïðåäåëåíèÿ ãóìóñà è êîðíåâûõ ñèñ-
òåì â ïî÷âå, ñäåëàë óïðîùåííûé âûâîä, ÷òî èñòî÷íèêîì îáðàçîâàíèÿ ãóìóñà ÿâëÿåòñÿ
òîëüêî îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî ïîäçåìíûõ ÷àñòåé ðàñòåíèé.

Äîêó÷àåâ, íå âñêðûâàÿ âñåãî ìåõàíèçìà âîâëå÷åíèÿ â ïî÷âó îïàäà, áûë áëèæå ê ïðà-
âèëüíûì ïðåäñòàâëåíèÿì, êîãäà äåëàë âûâîä, ÷òî «âñÿêàÿ ðàñòèòåëüíàÿ ïî÷âà, âñÿêèé
÷åðíîçåì âñåãäà îáðàçîâûâàëèñü è áóäóò îáðàçîâûâàòüñÿ íà ëþáîé êîðåííîé ïîðîäå îä-
íîâðåìåííî äâóìÿ ïàðàëëåëüíûìè ïðîöåññàìè: à) ïðîíèêíîâåíèåì ãóìóñà ñ ïîâåðõíîñ-
òè è âåðõíèõ ïî÷âåííûõ ãîðèçîíòîâ è á) íàñ÷åò ãíèþùèõ êîðíåé» (1936, ñòð. 442).

Îäíàêî óñòàíîâëåííûå Êîñòû÷åâûì ýìïèðè÷åñêèå çàêîíîìåðíîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ
â ïî÷âå ãóìóñà è êîðíåâûõ ñèñòåì, õîòÿ è âñêðûòûå íà îñíîâàíèè ëèøü íåïîëíîãî
àíàëèçà ýòèõ âçàèìîñâÿçåé, íå óòðàòèëè çíà÷åíèÿ. Óñòàíîâëåííûå, íàïðèìåð, åùå Äî-
êó÷àåâûì è Êîñòû÷åâûì ôàêòû áîëåå ãëóáîêîé ïðîêðàñêè ãóìóñîì áîëåå ëåãêèõ ïî÷â
íàõîäÿò ñâîå îáúÿñíåíèå íå òîëüêî â áîëåå ëåãêîì ïðîíèêíîâåíèè êîðíåé âãëóáü íà
áîëåå ðûõëûõ ïî÷âàõ, íî è â òîì, ÷òî â óñëîâèÿõ ëó÷øåé àýðàöèè è áîëüøåé ñóõîñòè
ëåãêèõ ïî÷â ïî÷âåííûå áåñïîçâîíî÷íûå, âîâëåêàþùèå â ïî÷âó îïàä, â ñóõîå âðåìÿ ãîäà
ìîãóò è âûíóæäåíû óõîäèòü ãëóáæå, ÷åì íà áîëåå òÿæåëûõ ïî÷âàõ.

Äåÿòåëüíîñòü ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ, àêòèâíî ïðîðûâàþùèõ õîäû â ïî÷âå, ðàñ÷èùà-
þùèõ êîðíåâûå ñëåäû, ñïîñîáñòâóþùèõ ñîçäàíèþ ïðî÷íîé ñòðóêòóðû ïî÷â, ïîâûøàÿ
âîäîïðîíèöàåìîñòü è àýðàöèþ ïî÷âû, ïðèâîäèò è ê óãëóáëåíèþ ïî÷âåííîãî ãîðèçîíòà.

×àñòî äàæå â ïî÷âàõ ñ î÷åíü ìîùíûì ãóìóñîâûì ãîðèçîíòîì, íàïðèìåð â áóðîçå-
ìàõ îðåõîâî-ïëîäîâûõ ëåñîâ Ôåðãàíñêîãî õðåáòà, ïðèõîäèòñÿ íàáëþäàòü ïðîíèêíîâå-
íèå äîæäåâûõ ÷åðâåé â ñëîé ìàòåðèíñêîé ïîðîäû. Â ìåñòàõ òàêîãî ïðîíèêíîâåíèÿ â
íåãóìóñèðîâàííûé ë¸ññ âîâëåêàþòñÿ òåìíîîêðàøåííûå îðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà, íà-
áëþäàåòñÿ óãëóáëåíèå ãóìóñîâîãî ãîðèçîíòà. Ìåíåå áðîñàåòñÿ â ãëàçà, íî òàêîå æå çíà-
÷åíèå èìååò è ïðîíèêíîâåíèå â ãëóáü âåðõíåãî ñëîÿ ìàòåðèíñêîé ïîðîäû ïî êîðíåâûì
ñëåäàì ìåëêèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (êëåùè, íîãîõâîñòêè-îíèõèóðèäû).

Îäíàêî òàêîå óãëóáëåíèå ïî÷âåííîãî ãîðèçîíòà, âñëåäñòâèå äåÿòåëüíîñòè ïî÷âåí-
íûõ æèâîòíûõ (è êîðíåâûõ ñèñòåì), íå áåñïðåäåëüíî. Õîäû è ïîëîñòè, îáðàçóþùèåñÿ
â ïî÷âå â ðåçóëüòàòå äåÿòåëüíîñòè æèâîòíûõ, ïîñòîÿííî çàìûâàþòñÿ è çàñûïàþòñÿ ïðè
âûïàäåíèè îñàäêîâ, ïîä âëèÿíèåì ñèëû òÿæåñòè è ò. ä. Ðàçðóøåíèå õîäîâ â âåðõíèõ
ãîðèçîíòàõ (÷òî îñîáåííî çàìåòíî íà íåïðàâèëüíî îáðàáàòûâàåìûõ çåìëÿõ, â ðåçóëüòà-
òå ðàñïûëåíèÿ è çàèëåíèÿ ïî÷âû) ñ íåèçáåæíîñòüþ âûçûâàåò óõóäøåíèå àýðàöèè â ãëóá-
æå ëåæàùèõ ñëîÿõ è, êàê ñëåäñòâèå, ïîäúåì ïî÷âåííîãî íàñåëåíèÿ ê ïîâåðõíîñòè. Â
ðåçóëüòàòå õîäû íà áîëüøîé ãëóáèíå ïåðåñòàþò ïîääåðæèâàòüñÿ è âðåìåííî ñíîâà èñ-
÷åçàþò. Òàêèì îáðàçîì, â ïî÷âå ïðîèñõîäèò ïîñòîÿííàÿ ðàáîòà ïî ñîçäàíèþ ñêâàæíîñ-
òè, ñîâåðøàåìàÿ æèâîòíûìè, è ïîñòîÿííîå ðàçðóøåíèå ñîçäàâàåìûõ èìè õîäîâ.

Òîò óðîâåíü èíòåíñèâíîñòè ðîþùåé äåÿòåëüíîñòè æèâîòíîãî ìèðà ïî÷âû, êîòî-
ðûé îáåñïå÷èâàåò ïîñòîÿííîå âîçîáíîâëåíèå îñûïàþùèõñÿ õîäîâ, â çíà÷èòåëüíîé ìåðå
îïðåäåëÿåò ãëóáèíó ïî÷âåííîãî ñëîÿ.

Îñâåùåíèå âñåõ ýòèõ ãëóáîêèõ èçìåíåíèé, êîòîðûå ñîâåðøàþòñÿ â ïî÷âå ïîä âëè-
ÿíèåì äåÿòåëüíîñòè æèâîòíûõ, òðåáóåò ñîçäàíèÿ áîëüøîé ìîíîãðàôèè.
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Çàäà÷à ýòîé ñòàòüè — íàìåòêà ïóòåé è îñâåùåíèå äîñòèæåíèé òåõ èññëåäîâàíèé,
êîòîðûå ïîêàçûâàþò, ÷òî îñíîâíûå õîçÿéñòâåííî âàæíûå è äèàãíîñòè÷åñêèå ïðèçíàêè
ïî÷â — õàðàêòåð èõ âåðõíèõ ãåíåòè÷åñêèõ ãîðèçîíòîâ — ÿâëÿþòñÿ áèîëîãè÷åñêè îáóñ-
ëîâëåííûìè, îïðåäåëÿåìûìè ñëîæíîé âçàèìîñâÿçüþ ñî ñðåäîé âñåõ ïî÷âåííûõ îðãà-
íèçìîâ, â òîì ÷èñëå è ïî÷âåííîé ôàóíû.

Äåòàëüíîå èçó÷åíèå ïî÷âåííîé ôàóíû — ìîùíîãî åñòåñòâåííîãî ôàêòîðà óâåëè-
÷åíèÿ ãëóáèíû ïî÷âåííîãî ñëîÿ çåìíîé êîðû — äîëæíî ñòàòü îäíèì èç âàæíûõ çâåíüåâ
àãðîáèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé íàøåé ýïîõè.
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ÑÎÎÒÍÎØÅÍÈÅ ÐÀÇÌÅÐÎÂ È ×ÈÑËÅÍÍÎÑÒÈ ÏÎ×ÂÅÍÍÛÕ
ÆÈÂÎÒÍÛÕ*

Åñëè ñðàâíèòü ÷èñëî îñîáåé ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ ðàçëè÷íûõ ðàçìåðîâ íà 1 ì2,
ãðóïïèðóÿ èõ ïî ðàçìåðàì1 , òî îêàçûâàåòñÿ, ÷òî îíî íàõîäèòñÿ â îáðàòíîé çàâèñèìîñòè
îò ðàçìåðîâ æèâîòíûõ. Ýòî ïîëîæåíèå íàãëÿäíî èëëþñòðèðóåòñÿ ãðàôèêîì (ñì. ðèñ.
1), ñîñòàâëåííûì íà îñíîâàíèè ïîäñ÷åòîâ, ïðîèçâåäåííûõ ïî ìàòåðèàëàì èç ðàçëè÷-
íûõ ìåñòíîñòåé óìåðåííîãî êëèìàòà.

Íà àáñöèññå îòëîæåíû ëîãàðèôìû ðàçìåðîâ æèâîòíûõ (â ìèêðîíàõ), à íà îðäèíàòå
— ëîãàðèôìû èõ ñðåäíåé ÷èñëåííîñòè íà 1 ì2 â ñëîå ïî÷âû ãëóáèíîé îêîëî 25 ñì. Â
ïîäñ÷åò âêëþ÷åíû íå òîëüêî æèâîòíûå, íî è áàêòåðèè, òàê êàê ïîäàâëÿþùåå áîëüøèí-
ñòâî ïî÷âåííûõ áàêòåðèé äåéòåðîòðîôíî, êàê è æèâîòíûå2.

Ãðàôèê ïîêàçûâàåò, ÷òî ïî ðàçìåðíûì êëàññàì â ðàñïðåäåëåíèè ïðåäñòàâèòåëåé
ïî÷âåííîé ôàóíû, ïðèõîäÿùèõñÿ íà åäèíèöó ïëîùàäè, ðåçêî ïðîÿâëÿåòñÿ îïðåäåëåí-
íàÿ çàêîíîìåðíîñòü: ÷èñëåííî ïðåîáëàäàþò îðãàíèçìû íàèìåíüøèõ ðàçìåðîâ.

Òàêîå ñîîòíîøåíèå ìåæäó ðàçìåðàìè ïî÷âåííûõ æèâîòíûõ è èõ ÷èñëåííîñòüþ
îáúÿñíÿåòñÿ, ïî íàøåìó ìíåíèþ, ñëåäóþùèìè îáñòîÿòåëüñòâàìè.

Äëÿ ïîääåðæàíèÿ ñâîåãî ñóùåñòâîâàíèÿ îáèòàþùèå â ïî÷âå æèâîòíûå íóæäàþòñÿ
â öåëîì êîìïëåêñå óñëîâèé — â íàëè÷èè ïèùè, îáåñïå÷åííîñòè âëàãîé, â äîñòóïå êèñ-
ëîðîäà è ò.ä. Îòñóòñòâèå èëè ðåçêèé íåäîñòàòîê êàêîãî-ëèáî èç ýòèõ ôàêòîðîâ âûçûâà-
åò ãèáåëü îðãàíèçìà. Âåðîÿòíîñòü æå îäíîâðåìåííîãî íàëè÷èÿ âñåõ óñëîâèé, íåîáõî-
äèìûõ äëÿ ïîääåðæàíèÿ æèçíè, òåì âûøå, ÷åì â ìåíüøèõ êîëè÷åñòâàõ òðåáóþòñÿ ýòè
óñëîâèÿ. Ïîýòîìó ÷åì ìåëü÷å îðãàíèçì, òåì áîëåå âåðîÿòíî íàõîæäåíèå âñåõ íåîáõî-
äèìûõ äëÿ íåãî æèçíåííûõ ôàêòîðîâ, òåì áîëåå âåðîÿòíî åãî âûæèâàíèå.

Â ïðèìåíåíèè ê ïî÷âåííûì æèâîòíûì3  ýòî ïîëîæåíèå îñîáåííî ñïðàâåäëèâî, åñëè
ó÷åñòü, ÷òî áîëüøèíñòâî èõ — ñàïðîôàãè (Stoklaza, 1926; Jacot, 1936; Ãèëÿðîâ, 1939), à

* Ãèëÿðîâ Ì.Ñ.  Äîêëàäû Àêàäåìèè Íàóê ÑÑÑÐ, 1944, ò. XLIII, ¹ 6.  (Ïðåäñòàâëåíî àêàäåìèêîì È.È. Øìàëü-
ãàóçåíîì 10.Õ.1943).

1 Íåçàâèñèìî îò ñèñòåìàòè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ è õàðàêòåðà ïèòàíèÿ.
2 Áîëåå ïîäðîáíóþ áèáëèîãðàôèþ ïî âîïðîñàì ÷èñëåííîñòè ïî÷âåííîé ôàóíû ñì. â ðàáîòàõ (Thompson,

1921; Morris, 1922, 1927; Jacot, 1936; Ãèëÿðîâ, 1939, 1941).
3 Ïî÷âåííûå áèîöåíîçû õàðàêòåðèçóþòñÿ ïîñòîÿíñòâîì ñîñòàâà (Friederichs, 1930), à ÷èñëåííîñòü âõîäÿùèõ

Ðèñ. 1. Ñîîòíîøåíèå ðàçìåðîâ è ÷èñëåííîñòè ïî÷âåííûõ îðãàíèçìîâ
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âåùåñòâà, ñëóæàùèå èì ïèùåé (òàê æå, êàê è âîçäóõ è âëàãà â ïî÷âå), íàõîäÿòñÿ â äèñ-
ïåðãèðîâàííîì ñîñòîÿíèè.

Êðîìå ýòîé îñíîâíîé ïðè÷èíû óêàçàííîé çàâèñèìîñòè, èìåþòñÿ è äðóãèå. Òàê, ñìåð-
òíîñòü íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ îðãàíèçìà âûøå, ÷åì íà áîëåå ïîçäíèõ ñòàäèÿõ,
ñëåäîâàòåëüíî âûøå è ÷èñëåííîñòü áîëåå ìåëêèõ îñîáåé (ìëàäøèõ âîçðàñòîâ) äàííîãî
âèäà.

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü îíòîãåíåçà êðóïíûõ ôîðì, êàê ïðàâèëî, áîëüøå, ÷åì ìåëêèõ4 ,
ò.å. îíè â òå÷åíèå áîëåå ïðîäîëæèòåëüíîãî îòðåçêà âðåìåíè (äî ðåïðîäóêöèîííîãî ïå-
ðèîäà) ïîäâåðãàþòñÿ âîçäåéñòâèÿì ñðåäû (èñïûòûâàþò «ñîïðîòèâëåíèå ñðåäû», ïî
âûðàæåíèþ ×ýïìåí (Chapman, 1931)), âñëåäñòâèå ÷åãî âåðîÿòíîñòü äîñòèæåíèÿ îêîí-
÷àòåëüíûõ ðàçìåðîâ (è îñòàâëåíèÿ ïîòîìñòâà) äëÿ íèõ íèæå, ÷åì äëÿ ìåëêèõ.

Â ÷àñòíûõ ñëó÷àÿõ îòíîøåíèé õèùíèêîâ è æåðòâ («öåïåé ïèòàíèÿ» (Elton, 1927))
õèùíèêè äîëæíû áûòü ñèëüíåå (ò. å., êàê ïðàâèëî, è êðóïíåå) è ìåíåå ìíîãî÷èñëåííû,
÷åì æåðòâû («ïèðàìèäà ÷èñåë» Ýëòîíà (Elton, 1927)).

Ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî áîëåå êðóïíûå îðãàíèçìû íóæäàþòñÿ íå òîëüêî â áîëüøåì
îáùåì êîëè÷åñòâå ïèùè, íî ÷òî ïðè îäíîòèïíîì õàðàêòåðå ïèòàíèÿ ñðàâíèâàåìûõ îáúåê-
òîâ ñóùåñòâóåò è îïðåäåëåííàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó ðàçìåðàìè îðãàíèçìà è ðàçìåðàìè
èñïîëüçóåìûõ èì ïèùåâûõ îòäåëüíîñòåé5 : åñëè êîðì íåïðîïîðöèîíàëüíî ìåëîê, íå
îïðàâäûâàåòñÿ ðàñõîä çàòðà÷èâàåìîé íà çàõâàòûâàíèå ïèùè ýíåðãèè.

Âñå ýòè ñîîáðàæåíèÿ ïîìîãàþò ïîíÿòü, ïî÷åìó æèçíåííîå ïðîñòðàíñòâî (èíäèâè-
äóàëüíûé àðåàë, ïî òåðìèíîëîãèè Ñ.À. Ñåâåðöîâà (1941)) ó áîëåå êðóïíûõ îðãàíèçìîâ
äîëæíî áûòü, êàê ïðàâèëî, îáøèðíåå, ÷åì ó áîëåå ìåëêèõ.

Èç ãðàôèêà âèäíî òàêæå, ÷òî «áèîìàññà» ïî÷âåííûõ îðãàíèçìîâ ðàçëè÷íûõ åñòå-
ñòâåííûõ ðàçìåðíûõ ãðóïï ïðåäñòàâëÿåò âåëè÷èíû ïðèáëèçèòåëüíî îäíîãî ïîðÿäêà:
âåëè÷èíà ïðîèçâåäåíèÿ îáùåãî ÷èñëà îðãàíèçìîâ äàííûõ ðàçìåðîâ íà èõ ëèíåéíûå
ðàçìåðû, âîçâåäåííûå â êóá, êîëåáëåòñÿ â íåáîëüøèõ ïðåäåëàõ.

Ýòî ñâÿçàíî, ïî-âèäèìîìó, ñ òåì, ÷òî îáèòàþùèå â ïî÷âå îðãàíèçìû ðàçíûõ ðàçìå-
ðîâ çàíèìàþò â íåé ðàçëè÷íûå «ñðåäû îáèòàíèÿ». Òàê, íàïðèìåð, äëÿ æèâóùèõ â ïî÷âå
Protozoa ñðåäîé îáèòàíèÿ ÿâëÿåòñÿ íå âñÿ ïî÷âà, êàê öåëîå, à ëèøü êàïåëüêè ïî÷âåííîé
âîäû. Ïîýòîìó, íàïðèìåð, â ïî÷âå íåò ñïåöèôè÷åñêèõ «ïî÷âåííûõ» âèäîâ ïðîñòåé-
øèõ, íå âñòðå÷àþùèõñÿ â ïðåñíûõ âîäîåìàõ (Waksman, 1927). È äëÿ æèâóùèõ â âîäî-
åìàõ, è äëÿ æèâóùèõ â ïî÷âå Protozoa «æèçíåííîå ïðîñòðàíñòâî» îãðàíè÷èâàåòñÿ êàï-
ëåé âîäû.

Äëÿ ïî÷âåííûõ «Microarthropoda» — Acarina, Collembola è ò. ä. — ñðåäîé îáèòàíèÿ
ÿâëÿåòñÿ íå âñÿ ïî÷âà, à ëèøü ñóùåñòâóþùèå â íåé ïîëîñòè, ïðîìåæóòêè ìåæäó òâåð-
äûìè îòäåëüíîcòÿìè, òðåùèíû, êîðíåâûå ñëåäû (Jacot, 1936; Ãèëÿðîâ, 1941). È ëèøü
äëÿ áîëåå êðóïíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ñïîñîáíûõ àêòèâíî ïðîêëàäûâàòü õîäû â ïî÷âå,
ñðåäîé îáèòàíèÿ ÿâëÿåòñÿ âñÿ ïî÷âà.

Òàêèì îáðàçîì, ïî÷âåííûé áèîöåíîç ðàçäåëÿåòñÿ íà îòäåëüíûå êàòåãîðèè íèçøåãî
ïîðÿäêà, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ðàçìåðàìè âõîäÿùèõ â íåãî îðãàíèçìîâ.

Âûÿâëÿåìàÿ çàêîíîìåðíîñòü ñîîòíîøåíèé ìåæäó ðàçìåðàìè è ÷èñëåííîñòüþ æè-
âîòíûõ êîìïîíåíòîâ ïðîÿâëÿåòñÿ îñîáåííî ðåçêî â ïî÷âåííûõ áèîöåíîçàõ, íî îíà èìå-
åò, íåñîìíåííî, áîëåå îáùèé õàðàêòåð è â îñíîâíîì ñïðàâåäëèâà äëÿ âñåõ áèîöåíîçîâ.

4 Ýòî ïîëîæåíèå ñïðàâåäëèâî êàê îáùàÿ òåíäåíöèÿ â îòíîøåíèè ôîðì, áëèçêèõ ïî ñâîåé îðãàíèçàöèè.
5 Ýòî îòíîñèòñÿ è ê âîäîåìàì, èñïîëüçóåìûì êàê èñòî÷íèê âëàãè è ò.ä.
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ÝÂÎËÞÖÈß ÏÎÑÒÝÌÁÐÈÎÍÀËÜÍÎÃÎ ÐÀÇÂÈÒÈß
È ÒÈÏÛ ËÈ×ÈÍÎÊ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ*

Èçìåíåíèÿ îðãàíèçàöèè æèâîòíûõ â òå÷åíèå ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ áûâà-
þò òåì çíà÷èòåëüíåå, ÷åì ñóùåñòâåííåå ðàçëè÷èÿ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ â ðàííèå
ïåðèîäû ñâîáîäíîé æèçíè è âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèè. Î÷åíü ÷àñòî ðàçíûå ñòàäèè ñïåöè-
àëèçèðîâàíû äëÿ âûïîëíåíèÿ ðàçëè÷íûõ ôóíêöèé âèäîâîé æèçíè. Òàê, äëÿ ìíîãèõ
ìîðñêèõ îðãàíèçìîâ õàðàêòåðíî ïðèñïîñîáëåíèå ëè÷èíîê ê âûïîëíåíèþ ðàññåëèòåëü-
íîé ôóíêöèè, ê êîòîðîé íåñïîñîáíû èëè ìàëî ñïîñîáíû ïîëîâîçðåëûå ñòàäèè. Òàêîâû
ðàçëè÷íûå ïàðåíõèìóëû ãóáîê, ïëàíóëû êîðàëëîâûõ ïîëèïîâ, òðîõîôîðû ïîëèõåò, âå-
ëèãåðû ìîëëþñêîâ, íàóïëèóñû è çîåè ðàêîîáðàçíûõ, ïëóòåóñû è äðóãèå ëè÷èíêè èãëî-
êîæèõ è ò.ä.

Äëÿ ìîðñêèõ îðãàíèçìîâ ìîæíî ñ÷èòàòü óñòàíîâëåííûì ïðàâèëîì, ÷òî áåíòè÷åñ-
êèå âèäû èìåþò ðàññåëèòåëüíûõ ïåëàãè÷åñêèõ ëè÷èíîê (ñð. Yonge, 1948; Çåíêåâè÷,
1951).

Íåîäèíàêîâûé îáðàç æèçíè ïåëàãè÷åñêèõ ïëàíêòîííûõ ëè÷èíîê è íåïîäâèæíûõ
(èëè ìàëîïîäâèæíûõ) è âî âñÿêîì ñëó÷àå ìåíåå ñïîñîáíûõ ê ðàññåëåíèþ âçðîñëûõ
æèâîòíûõ îïðåäåëÿåò ðåçêèå îòëè÷èÿ îðãàíèçàöèè íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ è âåäåò ê ðàçâè-
òèþ ñ ïåðåñòðîéêîé îðãàíèçàöèè, ñ ìåòàìîðôîçîì.

Ïðè áîëåå èëè ìåíåå ñõîäíîì îáðàçå æèçíè íà ðàçíûõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà, ïðè
ñõîäíûõ îòíîøåíèÿõ ñî ñðåäîé ðàííèõ è ïîçäíèõ ñòàäèé ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâè-
òèå ïðîõîäèò áåç ðåçêèõ ïåðåñòðîåê îðãàíèçàöèè, åå èçìåíåíèÿ ïðîèñõîäÿò áîëåå èëè
ìåíåå ïîñòåïåííî.

Ñðåäè ïðåäñòàâèòåëåé íàèáîëåå áîãàòîãî âèäàìè êëàññà íàçåìíûõ æèâîòíûõ —
íàñåêîìûõ íàáëþäàåòñÿ èñêëþ÷èòåëüíîå ðàçíîîáðàçèå êàê îáðàçà æèçíè, òàê è òèïîâ
ðàçâèòèÿ. Ó íàñåêîìûõ âñòðå÷àþòñÿ è ñëó÷àè áîëåå èëè ìåíåå ïðÿìîãî ðàçâèòèÿ, è
ñëó÷àè ðàçâèòèÿ ñ ïðåâðàùåíèÿìè ðàçëè÷íîé ñòåïåíè ñëîæíîñòè. Äëÿ òåõ ãðóïï íàñå-
êîìûõ, ðàçâèòèå êîòîðûõ ñîâåðøàåòñÿ ñî ñëîæíûì ìåòàìîðôîçîì, õàðàêòåðíî îãðîì-
íîå ðàçíîîáðàçèå ëè÷èíî÷íûõ ôîðì, ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê ðàçëè÷íûì óñëîâèÿì ñó-
ùåñòâîâàíèÿ, ÷àñòî î÷åíü äàëåêèì îò óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ âçðîñëûõ ôîðì.

Äëÿ áîëüøèíñòâà ïðåäñòàâèòåëåé âîäíûõ ãðóïï áåñïîçâîíî÷íûõ, ïåðåõîäÿùèõ ê
íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè, è äëÿ íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ õàðàêòåðíà óòðàòà
ìåòàìîðôîçà, ýìáðèîíèçàöèÿ ðàçâèòèÿ, ïåðåõîä ê ïðÿìîìó ðàçâèòèþ, ê êðèïòîìåòàáî-
ëèè [â ïîíèìàíèè, äàííîì Åæèêîâûì (1939)] èëè ê àíàìîðôîçó (ïðè êîòîðîì ïðîèñõî-
äèò íàðàñòàíèå ÷èñëà ñåãìåíòîâ âî âðåìÿ ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ).

Äëÿ Lumbricidae, íàïðèìåð, õàðàêòåðíî ïðÿìîå ðàçâèòèå â ïåðèîä ñâîáîäíîé æèç-
íè â ïî÷âå, õîòÿ ðåäóöèðîâàííàÿ òðîõîôîðíàÿ ñòàäèÿ ïðîõîäèò â ÿéöåâîì êîêîíå, à ó
íàçåìíûõ Pulmonata ñëåäû ñòàäèè âåëèãåðà ñîõðàíÿþòñÿ ïðè ðàçâèòèè ïîä çàùèòîé
ñêîðëóïû ÿéöà (òèïè÷íàÿ êðèïòîìåòàáîëèÿ). Ó Oniscoidea, Arachnoidea (êðîìå íåêîòî-
ðûõ êëåùåé) ðàçâèòèå ïðÿìîå, à äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé êëàññîâ, îáúåäèíÿåìûõ â ãðóïïó
Myriapoda, õàðàêòåðíû àíàìîðôîç èëè ýïèìîðôîç.

Âñåì íèçøèì íàçåìíûì ÷ëåíèñòîíîãèì ïðèñóùå áîëüøåå èëè ìåíüøåå ñõîäñòâî
óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ þâåíèëüíûõ ñòàäèé è âçðîñëûõ îðãàíèçìîâ, ÷òî è îïðåäåëÿåò
îáùóþ òåíäåíöèþ ê âûõîäó èç ÿéöà íà òàêîì óðîâíå ìîðôîëîãè÷åñêîé äèôôåðåíöè-
ðîâêè, êîòîðûé îáåñïå÷èâàåò îáðàç æèçíè (ïèòàíèå, ïåðåäâèæåíèå è ò.ä.), â îñíîâíîì
ñõîäíûé ñ òàêîâûì âçðîñëûõ ôîðì.

* Ãèëÿðîâ Ì.Ñ.  Çîîëîãè÷åñêèé æóðíàë, 1957, Ò. 36, Âûï.11,ñòð. 1683-1697
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Î ïðîèñõîæäåíèè ïîëíîãî ïðåâðàùåíèÿ ó íàñåêîìûõ âûñêàçûâàëîñü ìíîãî ïðåä-
ïîëîæåíèé. Ãèïîòåçà Å. Ïîÿðêîâà, 1914, îáîñíîâûâàâøåãî çíà÷åíèå ñòàäèè êóêîëêè ñ
òî÷êè çðåíèÿ ìîðôîãåíåçà èìàãèíàëüíûõ ïðèçíàêîâ, íå äàâàëà îáúÿñíåíèÿ ïðè÷èí âîç-
íèêíîâåíèÿ ìåòàìîðôîçà, ïðè÷èí ðàñõîæäåíèÿ ëè÷èíî÷íûõ è èìàãèíàëüíûõ ïðèçíà-
êîâ.

Øèðîêîé èçâåñòíîñòüþ ïîëüçîâàëàñü ãèïîòåçà Áåðëåçå (Berlese, 1913), ðàçâèâàâ-
øàÿñÿ ó íàñ È.È. Åæèêîâûì (1929, 1939), à â Àíãëèè — Èììñîì (Imms, 1936), ïî êîòî-
ðîé ëè÷èíêà — ïåðåøåäøèé ê ñâîáîäíîìó îáðàçó æèçíè ýìáðèîí. Ýòà ãèïîòåçà, èñõî-
äÿ èç êîòîðîé â âûñøåé ñòåïåíè ñïåöèàëèçèðîâàííûå ëè÷èíêè («öèêëîïîèäíûå», «ïðî-
òîïîäíûå» ëè÷èíêè íàåçäíèêîâ-ÿéöååäîâ èëè «ïîëèïîäíûå» ëè÷èíêè, íàïðèìåð, ãóñå-
íèöû áàáî÷åê) ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê ìîðôîëîãè÷åñêè áîëåå ïðèìèòèâíûå ëè÷èíî÷íûå
ôîðìû Holometabola, èìååò ñåé÷àñ óæå ëèøü èñòîðè÷åñêèé èíòåðåñ. Îíà íå âûäåðæè-
âàåò áîëüøèíñòâà âîçðàæåíèé, ïðèâåäåííûõ â ñâîå âðåìÿ Êðýìïòîíîì (Crampton, 1931),
ïîçäíåå Ãèëÿðîâûì (1949) è îñîáåííî Õèíòîíîì (Hinton, 1953, 1955), ïîêàçàâøèì, ÷òî
àáäîìèíàëüíûå êîíå÷íîñòè ó ëè÷èíîê Holometabola — âòîðè÷íûå îáðàçîâàíèÿ, ìíîãî-
êðàòíî êîíâåðãåíòíî âîçíèêàâøèå, à íå ñëåäû ýìáðèîíàëüíîé îðãàíèçàöèè, êàê ïîëà-
ãàëè Áåðëåçå, Åæèêîâ è Èììñ.

Íåñîìíåííóþ öåííîñòü ãèïîòåçû Áåðëåçå ïðåäñòàâëÿåò ñâÿçàííîå ñ åå ðàçâèòèåì
óñòàíîâëåíèå ÷åðò îòëè÷èÿ ëè÷èíîê íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì è íåïîëíûì ïðåâðàùåíèåì è
èõ àíàëèç, õîòÿ ìåæäó ýòèìè òèïàìè ðàçâèòèÿ ìîæíî ïðîñëåäèòü ïåðåõîäû (Henson,
1946).

Ýêîëîãè÷åñêèé ïîäõîä ê ðåøåíèþ ïðîáëåìû ïðîèñõîæäåíèÿ ìåòàìîðôîçà íàñåêî-
ìûõ îòðàæåí â ãèïîòåçå Ëàìååðà (Laméere, 1900), ðàçâèòîé ó íàñ À.Â. Ìàðòûíîâûì
(1938). Ê ýòîé ãèïîòåçå áëèçêî ïðèìûêàþò è âçãëÿäû, èçëîæåííûå â ðàáîòàõ èçâåñòíî-
ãî êèòàéñêîãî ýíòîìîëîãà ×åíà (Chen, 1946, 1955)1 . Ëàìååð è Ìàðòûíîâ ïðèçíàâàëè
ñðåäîé âîçíèêíîâåíèÿ êëàññà íàñåêîìûõ âîäíóþ, äàëüíåéøóþ æå èõ ýâîëþöèþ è âîç-
íèêíîâåíèå ïîëíîãî ïðåâðàùåíèÿ ïåðåõîäîì èìàãî ê æèçíè â âîçäóøíîé ñðåäå, à ëè-
÷èíîê — â òêàíÿõ ðàñòåíèé. Íåñîñòîÿòåëüíîñòü ýòèõ ãèïîòåç âûÿâëÿåòñÿ ïðè èññëåäî-
âàíèè ñðàâíèòåëüíûõ ìàòåðèàëîâ: õàðàêòåðíàÿ ÷åðòà îðãàíèçàöèè íàñåêîìûõ (âêëþ-
÷àÿ âîäíûõ) — òðàõåéíàÿ ñèñòåìà — âîçíèêàåò òîëüêî ó íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ è
ôóíêöèîíàëüíî îïðàâäàíà ëèøü ïðè âîçäóøíîì äûõàíèè (Osborn, 1908; Ãèëÿðîâ, 1949).

Ñîâñåì íåñîñòîÿòåëüíà ãèïîòåçà Ãàíäëèðøà (Handlirsch, 1928), âûâîäèâøåãî íàñå-
êîìûõ íåïîñðåäñòâåííî îò âîäíûõ òðèëîáèòîâ è ïðè ïîäáîðå ìàòåðèàëà äëÿ äîêàçà-
òåëüñòâà ñâîèõ ïîëîæåíèé ïðèáåãøåãî ê èñêàæåíèÿì èçîáðàæåíèé ðàííèõ ñòàäèé ðàç-
âèòèÿ Palaeodictyoptera (ñð. Lemche, 1940; Carpenter, 1948).

Îäíèìè èçìåíåíèÿìè ñðåäû îáèòàíèÿ â ôèëîãåíåçå, òîëüêî äåéñòâèåì ðàçëè÷íûõ
óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ íà ðàçíûå ñòàäèè ðàçâèòèÿ íåëüçÿ îáúÿñíèòü ïðîèñõîæäåíèå
ïîëíîãî ïðåâðàùåíèÿ ðàçíûõ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì Holometabola. Äîñòàòî÷íî âñïîìíèòü,
÷òî, íàïðèìåð, ó ìíîãèõ ãðóïï ìîðñêèõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ðàçâèâàþùèõñÿ ñî ñëîæíûì
ìåòàìîðôîçîì, ðàçâèòèå ïðîòåêàåò â îäíîé è òîé æå ñðåäå — â ìîðñêîé âîäå.

Óæå òàêèå íàøè âûäàþùèåñÿ ìîðôîëîãè, êàê È.È. Åæèêîâ í À.Â. Ìàðòûíîâ, äëÿ
îáúÿñíåíèÿ ïðîèñõîæäåíèÿ ìåòàìîðôîçà íàñåêîìûõ îáðàùàëèñü ê èñòîðèè åãî âîç-
íèêíîâåíèÿ, â ñóùíîñòè ê ôèëîãåíåçó ìåòàìîðôîçà (Åæèêîâ, 1939).

Ïûòàÿñü ïðåäñòàâèòü âîçìîæíûå èçìåíåíèÿ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ, ñâÿçàííûå ñ âû-
ðàáîòêîé îñîáåííîñòåé íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, ÿ óäåëèë îñîáîå âíèìàíèå ïîíèìàíèþ

1 Ïðîô. ×åí (in litt.), îçíàêîìèâøèñü ñ ìîåé ðàáîòîé (Ãèëÿðîâ, 1949), ñîîáùèë, ÷òî ãèïîòåçà î ïåðâè÷íîé
âîäíîñòè ëè÷èíîê Holometabola. êîòîðîé îí ïðèäåðæèâàëñÿ, íå èìååò äîñòàòî÷íûõ îñíîâàíèé è ÷òî ïðàâî-
ìî÷íåå ðàçâèòàÿ ìíîþ ãèïîòåçà î ïî÷âå, êàê ñðåäå îáèòàíèÿ ïðåäêîâ Holometabola.
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ïî÷âû êàê ñïåöèôè÷åñêîé ñðåäû îáèòàíèÿ, ðàññìàòðèâàÿ åå êàê ïðîìåæóòî÷íóþ â ïðîöåñ-
ñå ïåðåõîäà îò âîäíîãî îáðàçà æèçíè ê íàçåìíîìó (Ãèëÿðîâ, 1949). Íå îñòàíàâëèâàÿñü ïîäðîá-
íåå íà ýòîé ãèïîòåçå, óêàæó òîëüêî, ÷òî îíà äàåò äëÿ ïîíèìàíèÿ ýâîëþöèè îíòîãåíåçà íàñå-
êîìûõ.

Ïðåäñòàâèòåëè íèçøèõ ãðóïï íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ — ïàóêîîáðàçíûõ, ìíîãî-
íîæåê, à òàêæå îíèõîôîð, êàê è ïðåäñòàâèòåëè âîäíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ, ïåðåõîäÿ-
ùèõ ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè [Mesocypris terrestris (Harding, 1953) èç Ostracoda, ìíî-
ãèå Harpacticidae èç Copepoda, Orchestia èç Amphipoda, Oniscoidea èç Isopoda], îáèòàþò
â ïî÷âå ïëè ÷ðåçâû÷àéíî òåñíî ñ íåþ ñâÿçàíû â òå÷åíèå ñâîåãî ðàçâèòèÿ (÷òî óêàçûâàåò
íà ÷åðòû ñõîäñòâà óñëîâèé â âîäíîé ñðåäå è â ïî÷âå). Ñõîäñòâî óñëîâèé æèçíè â âîäå è
â ïî÷âå íàõîäèò îòðàæåíèå è â ñõîäñòâå îñíîâíûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé âîä-
íûõ è ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ (Ãèëÿðîâ, 1949).

Äëÿ òàêèõ íèçøèõ ïðåäñòàâèòåëåí íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (ïðàâèëüíåå äàæå ñêà-
çàòü — ïî÷âåííûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ) õàðàêòåðíî ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå áåç ðåç-
êèõ èçìåíåíèé îðãàíèçàöèè.

Æèçíü â ïî÷âå è â ñàìîì åå ïîâåðõíîñòíîì ñëîå — â ïîäñòèëêå — õàðàêòåðíà è äëÿ
ïðåäñòàâèòåëåé íèçøèõ ãðóïï íàñåêîìûõ — äëÿ ïåðâè÷íîáåñêðûëûõ (Protura,
Collembola, Diplura, Thysanura). Ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå Protura õàðàêòåðèçóåòñÿ
àíàìîðôîçîì (óâåëè÷åíèåì ÷èñëà ñåãìåíòîâ â ïîñòýìáðèîíàëüíûé ïåðèîä). Collembola
è Diplura ïðåòåðïåâàþò íàñòîëüêî íåáîëüøèå èçìåíåíèÿ îðãàíèçàöèè â ïîñòýìáðèî-
íàëüíûé ïåðèîä, ÷òî èõ ðàçâèòèå âïîëíå îïðàâäûâàåò íàçâàíèå ïðÿìîãî (ñð. Stach, 1955
— â îòíîøåíèè Collembola; Stach, 1955, Denis, 1949, Ionescu, 1955 — â îòíîøåíèè
Diplura).

<Îòðÿäû Protura, Collembola è Diplura> íàñòîëüêî ñïåöèôè÷íû, ÷òî âïîëíå çàñëó-
æèâàþò âûäåëåíèÿ â îñîáûå êëàññû (íà ÷òî óêàçûâàëè Imms, 1951; Ãèëÿðîâ, 1949;
Øàðîâ, 1953; â îòíîøåíèè Collembola — Handschin, 1956; â îòíîøåíèè Protura — Tuxen,
1956; â îòíîøåíèè Diplura — Ballet, 1956, è äð.). Îäíàêî, äàæå ó÷èòûâàÿ ñâîåîáðàçèå
Collembola è ïðèçíàêè áëèçîñòè èõ ê Symphyla (ñð. Tiegs, 1940), ×åí (1955), íàïðèìåð,
ñ÷èòàåò âîçìîæíûì îñòàâëåíèå Collembola â êëàññå Insecta, ðàññìàòðèâàÿ èõ êàê íåîòå-
íè÷íóþ ãðóïïó, áëèçêóþ ê Symphyla, îò êîòîðîé ïðîèçîøëè è ñîâðåìåííûå íàñòîÿùèå
íàñåêîìûå.

Êàêîé áû òî÷êè çðåíèÿ íè ïðèäåðæèâàòüñÿ ïî âîïðîñó î ïîëîæåíèè íàçâàííûõ îò-
ðÿäîâ, íåñìîòðÿ íà ñïåöèôè÷íîñòü âñåõ Apterygota-Entotrophi, èõ áóëüøàÿ ïðèìèòèâ-
íîñòü ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ãðóïïàìè íàñåêîìûõ íåñîìíåííà.

Íåñêîëüêî áîëüøå èçìåíåíèÿ, êîòîðûå ïðåòåðïåâàþò â òå÷åíèå ðàçâèòèÿ Thysanura
(Apterygota-Ectotrophi). Ðàçâèòèå Thysanura, õîòÿ è ïðèáëèæàåòñÿ ê ïðÿìîìó, îòëè÷àåò-
ñÿ òàêèìè ïîêàçàòåëÿìè, êàê èçìåíåíèå ÷èñëà ÷ëåíèêîâ óñèêîâ è öåðêîâ. Òàêîå ðàçâè-
òèå ìîæåò áûòü íàçâàíî îðòîìîðôîçîì [îòëè÷àþùèìñÿ îò ïàóðîìåòàáîëèè îòñóòñòâè-
åì ïðîâèçîðíûõ îðãàíîâ (Verhoeff, 1910; Denis, 1949)] èëè ïðîòîìåòàáîëèåé, â ïîíè-
ìàíèè Øàðîâà (1953). Âî âñÿêîì ñëó÷àå, òèï ðàçâèòèÿ òèçàíóð ìîæíî îòëè÷èòü îò ïðÿ-
ìîãî ðàçâèòèÿ Collembola è Diplura, õîòÿ íåêîòîðûå àâòîðû îáúåäèíÿþò ïî òèïó ðàçâè-
òèÿ âñå ýòè òðè îòðÿäà â åäèíóþ ãðóïïó Epimetabola (Weber, 1933; Keler, 1955; Chen,
1955).

2 Â âîçíèêíîâåíèè ïîëåòà ìîãëè èãðàòü ðîëü âûðîñòû ïîêðîâîâ, ïåðâîíà÷àëüíàÿ ðîëü êîòîðûõ, êàê ó ìíîãèõ
ìîêðèö, ãëîìåðèä, ëè÷èíîê ñèëüô è ò.ï., ìîãëà áûòü â îñíîâíîì çàùèòíîé [áîëåå èëè ìåíåå ñõîäíûå âçãëÿ-
äû íà âîçíèêíîâåíèå ïîëåòà â ïîñëåäíåå âðåìÿ âûñêàçàíû àâòîðîì (1949), Þ.Ì. Çàëåññêèì (1949) è ×åíîì
(1946, 1955), ïîýòîìó çäåñü íà ýòîì âîïðîñå îñòàíàâëèâàòüñÿ íå áóäó].
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Thysanura ÷àùå, ÷åì äðóãèå Apterygota, âûõîäÿò íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû, îñîáåííî âî
âçðîñëîì ñîñòîÿíèè. Äëÿ àíàìîðôíûõ Protura (Anametabola ïî Chen, 1955), à òàêæå äëÿ
íèçøèõ Collembola-Onychiuridae è äëÿ Diplura õàðàêòåðíî îáèòàíèå â ïî÷âå è äðóãèõ
óêðûòèÿõ êàê íà ðàííèõ ýòàïàõ ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, òàê è âî âçðîñëîì ñîñòîÿ-
íèè. Äëÿ Protura, Onychiuridae, Japygidae è Campodeidae õàðàêòåðíû ñëàáîõèòèíèçèðî-
âàííûå íåïèãìåíòèðîâàííûå êîæíûå ïîêðîâû (è â ëè÷èíî÷íîì è âî âçðîñëîì ñîñòîÿ-
íèè), îäíîòèïíûé õàðàêòåð ïèòàíèÿ è âîîáùå îäèíàêîâûé îáðàç æèçíè â òå÷åíèå âñåãî
ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ.

Ñõîäíûé îáðàç æèçíè áûë, ïî-âèäèìîìó, ñâîéñòâåíåí è ïðåäêàì äðóãèõ ãðóïï ñî-
âðåìåííûõ íàñåêîìûõ, ðàçâèòèå êîòîðûõ ïðîõîäèëî áåç ìåòàìîðôîçà (êàê è ó áîëü-
øèíñòâà íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ). Îò ïîñòîÿííîé æèçíè â ïî÷âå ïðåäêè âûñ-
øèõ íàñåêîìûõ, âåðîÿòíî, ïåðåõîäèëè êî âðåìåííûì âûõîäàì íà åå ïîâåðõíîñòü, êàê
ýòî ñâîéñòâåííî òèçàíóðàì, îñîáåííî Machiloidea. Òàêèå âûõîäû â æèçíè âèäà îñîáåí-
íî âàæíû äëÿ âçðîñëîé ñòàäèè, òàê êàê îáëåã÷àþò âñòðå÷ó ïîëîâ è ðàññåëåíèå. Îò ðàñ-
ñåëåíèÿ ïóòåì ïîëçàíèÿ ïðåäêè íàñåêîìûõ, âîçìîæíî, ïåðåøëè ê ïåðåäâèæåíèþ ïðûæ-
êàìè, ñâîéñòâåííîìó ìíîãèì Apterygota, à çàòåì ê ïðîñòåéøèì ôîðìàì ïëàíèðóþùåãî
ïîëåòà2 .

Ñ âûõîäîì íà ïîâåðõíîñòü âçðîñëûõ íàñåêîìûõ, ñ ïðîãðåññèâíûì ïðèñïîñîáëåíè-
åì ê æèçíè âíå óêðûòèé è ïåðåäâèæåíèþ ïóòåì ïîëåòà ñòàëè âîçìîæíûìè äâà ïóòè
ýâîëþöèè îíòîãåíåçîâ íàñåêîìûõ, íàõîäÿùèå ñâîå ñîâðåìåííîå îòðàæåíèå â äâóõ îñ-
íîâíûõ òèïàõ ïîñòýìáðíîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ Insecta-Pterygota — â ïîëíîì è íåïîëíîì
ïðåâðàùåíèÿõ.

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ òèïû ïîñòýìáðíîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ ñ íåïîëíûì ïðå-
âðàùåíèåì ñòàëè ïîäâåðãàòüñÿ ñëèøêîì äðîáíîé êëàññèôèêàöèè, ïðè÷åì ðàçíûå àâòî-
ðû ïî-ðàçíîìó íàçûâàþò ñïîñîáû ðàçâèòèÿ îäíèõ è òåõ æå ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï è
ïî-ðàçíîìó ãðóïïèðóþò ïî òèïó ðàçâèòèÿ ðàçíûå ñèñòåìàòè÷åñêèå îòðÿäû. Âî ìíîãèõ
îòíîøåíèÿõ åñòåñòâåííóþ ãðóïïó Hemimetabola (òåðìèí, ñîõðàíÿåìûé ìíîãèìè
èññëåäîâàòåëÿìè, íàïðèìåð, Imms, 1951; Van-Emderi, 1957 è äð.) ðÿä àâòîðîâ, íà÷èíàÿ
ñ Âåáåðà (Weber, 1933), íàçûâàåò Heterometabola, ïðè÷åì íàçâàíèå Hemimetabola ñî-
õðàíÿþò òîëüêî äëÿ ñòðåêîç è âåñíÿíîê (Îbånberger, 1952; Chen, 1955; Keler, 1955); òèï
ðàçâèòèÿ ïîäåíîê îáîçíà÷àåòñÿ êàê «ïðîìåòàáîëèÿ» — íàçâàíèåì, ñõîäíûì ñ «ïðîòî-
ìåòàáîëèåé», — òåðìèíîì, ïîçäíåå ïðèìåíåííûì À.Ã. Øàðîâûì ê ðàçâèòèþ òèçàíóð.
Ïîýòîìó, ðàçáèðàÿ ïóòè ýâîëþöèè îíòîãåíåçà íàñåêîìûõ, ÿ íå áóäó ïðèìåíÿòü òåðìè-
íîâ, êîòîðûå, âñëåäñòâèå íåîäíîçíà÷íîãî óïîòðåáëåíèÿ, ìîãóò âíåñòè íåêîòîðóþ ïóòà-
íèöó, à áóäó ïîëüçîâàòüñÿ ñòàðûìè òåðìèíàìè — ïîëíîå è íåïîëíîå ïðåâðàùåíèå, íà-
çûâàÿ ñîîòâåòñòâóþùèå ãðóïïû Holometabola è Hemimetabola.

Ïåðåõîä âçðîñëîé ñòàäèè íàñåêîìûõ ê îáèòàíèþ íà ïîâåðõíîñòè ïî÷âû, âîçíèêíî-
âåíèå è ðàçâèòèå êðûëüåâ â ôèëîãåíåçå íàñåêîìûõ ÿ ðàññìàòðèâàþ êàê ïðèñïîñîáëå-
íèå â ïåðâóþ î÷åðåäü ê àêòèâíîìó ðàññåëåíèþ, âûäåëÿÿ ðàññåëåíèå êàê ñóùåñòâåííóþ
ôóíêöèþ âèäîâîé æèçíè êàæäîãî îðãàíèçìà. Ðàññåëåíèå (àêòèâíîå èëè ïàññèâíîå)
îáåñïå÷èâàåò ïîïàäàíèå îñîáåé äàííîãî âèäà â óñëîâèÿ, áëàãîïðèÿòíûå äëÿ ñóùåñòâî-
âàíèÿ, îáåñïå÷èâàåò ñîõðàíåíèå âèäà. Ïðè àêòèâíîì ðàññåëåíèè îðãàíèçì ïðåîäîëåâà-
åò ïðîñòðàíñòâà, â êîòîðûõ âèä íå ìîæåò ïðîäîëæàòü ñâîå ñóùåñòâîâàíèå. Âåðîÿòíîñòü
ïîïàäàíèÿ â áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ (íàõîæäåíèå óñëîâèé, íåîáõîäèìûõ äëÿ îñòàâëå-
íèÿ è ðàçâèòèÿ ïîòîìñòâà) òåì áîëüøå, ÷åì âûøå ñïîñîáíîñòü îðãàíèçìà ê àêòèâíîìó
äâèæåíèþ, è ñâÿçàíà ñ ïðîãðåññèâíûì ðàçâèòèåì ëîêîìîòîðíûõ îðãàíîâ, îðãàíîâ ÷óâñòâ
è ñèñòåì îðãàíîâ, îïðåäåëÿþùèõ èíòåíñèâíóþ æèçíåäåÿòåëüíîñòü. Òàêèì îáðàçîì,
àêòèâíîå ðàññåëåíèå ñâÿçàíî ñ ïðîãðåññèâíîé äèôôåðåíöèðîâêîé îðãàíèçìà, ðàçäåëå-
íèåì ôóíêöèé, ïîýòîìó îíî îñóùåñòâëÿåòñÿ îáû÷íî äåôèíèòèâíûìè ñòàäèÿìè ðàçâè-
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òèÿ. Ýòî îïðåäåëÿåò ïðîãðåññèâíîå òå÷åíèå îíòîãåíåçà, ÿâëÿþùååñÿ ïðåäïîñûëêîé ýâî-
ëþöèè ïî ïðèíöèïó àðîìîðôîçà (Ãèëÿðîâ, 1945). Âçðîñëàÿ ñòàäèÿ áîëüøèíñòâà íàñå-
êîìûõ ñïåöèàëèçèðóåòñÿ èìåííî â íàïðàâëåíèè âûïîëíåíèÿ ôóíêöèè àêòèâíîãî ðàññå-
ëåíèÿ — âåñü îáëèê èìàãèíàëüíîé ñòàäèè òèïè÷íûõ Pterygota — îáëèê ðàññåëÿþùåé-
ñÿ ñòàäèè.

Âçðîñëàÿ ñòàäèÿ ó Pterygota âûïîëíÿåò äâå îñíîâíûå ôóíêöèè âèäîâîé æèçíè —
àêòèâíîå ðàññåëåíèå è ðàçìíîæåíèå. Ýòè ôóíêöèè áûâàþò ñáëèæåíû âî âðåìåíè, íî
ðàññåëåíèå èìàãèíàëüíîé ñòàäèè âñåãäà ïðåäøåñòâóåò ðàçìíîæåíèþ. Óäàëåíèå ýòèõ
ôóíêöèé äðóã îò äðóãà âî âðåìåíè âåäåò ê ðåãðåññèâíûì èçìåíåíèÿì îðãàíèçàöèè â
òå÷åíèå èìàãèíàëüíîé æèçíè (îñîáåííî ÿðêî ýòî ïðîÿâëÿåòñÿ ó ñàìîê òåðìèòîâ), à
íàáëþäàåìûé èíîãäà ïåðåõîä ðàññåëèòåëüíîé ôóíêöèè ê ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè âåäåò ê
ïîÿâëåíèþ ÷åðò ðåãðåññà ó èìàãî (Ãèëÿðîâ, 1945).

Èìåííî âûðàáîòêà íîâîãî ñïîñîáà ïåðåäâèæåíèÿ — ïîëåòà, ñâîéñòâåííîãî òîëüêî
âçðîñëîé ñòàäèè íàñåêîìûõ, ïðèâåëà è ê èçìåíåíèÿì õîäà èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ,
ê ìåòàìîðôîçó, ñòåïåíü ïîëíîòû êîòîðîãî ó ðàçíûõ Pterygota âûðàæåíà íåîäèíàêîâî.

Ðàçìíîæåíèå è ðàññåëåíèå ñòàíîâÿòñÿ â òèïè÷íîì ñëó÷àå îñíîâíûìè (à íåðåäêî è
åäèíñòâåííûìè) ôóíêöèÿìè èìàãèíàëüíîé ñòàäèè. ×àñòî èìàãî íå ïèòàåòñÿ è äàæå íå
ìîæåò ïèòàòüñÿ (ïîäåíêè, ìíîãèå áàáî÷êè, òèïóëèäû). Ôóíêöèÿ íàêîïëåíèÿ íåîáõîäè-
ìûõ äëÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòè èìàãî ïëàñòè÷åñêèõ è ýíåðãåòè÷åñêèõ âåùåñòâ, ôóíêöèÿ
ïèòàíèÿ ïåðåõîäèò ê ðàííèì ñòàäèÿì ðàçâèòèÿ — ê ëè÷èíêå; ëè÷èíêà è èìàãî ïðèñïî-
ñàáëèâàþòñÿ ê âûïîëíåíèþ ðàçëè÷íûõ ôóíêöèé âèäîâîé æèçíè. Èìåííî äàëåêî çà-
øåäøèå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ðàçíûì ôóíêöèÿì ëè÷èíî÷íîé è èìàãèíàëüíîé ñòàäèé è
ÿâëÿþòñÿ áèîëîãè÷åñêîé ïðè÷èíîé ìåòàìîðôîçà íàñåêîìûõ (Ãèëÿðîâ, 1945). ×àñòî ýòè
ôóíêöèè îñóùåñòâëÿþòñÿ â ðàçíûõ ñðåäàõ, íà ÷òî îïðåäåëåííî óêàçûâàë Ñíîäãðàññ
(Snodgrass, 1944), ãîâîðÿ, ÷òî «âèä êàê öåëîå ïîëó÷èë ïðåèìóùåñòâî áëàãîäàðÿ äâîé-
íîìó îáðàçó æèçíè, ÷òî ñïîñîáñòâóåò èñïîëüçîâàíèþ äâóõ ñðåä â òå÷åíèå æèçíåííîãî
öèêëà — îäíîé, ñîîòâåòñòâóþùåé ôóíêöèÿì ìîëîäè, äðóãîé — ôóíêöèè âçðîñëîé ñòà-
äèè». ×åí (1955) òàêæå ñ÷èòàåò, ÷òî ðàçëè÷èÿ â îáðàçå æèçíè ëè÷èíîê è èìàãî ïðèâîäÿò
ê âîçíèêíîâåíèþ ìåòàìîðôîçà.

Ñ âûõîäîì íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû âçðîñëûõ íàñåêîìûõ, ñ ïðîãðåññèâíûì èõ ïðè-
ñïîñîáëåíèåì ê æèçíè âíå óêðûòèé, â âîçäóøíîé ñðåäå, è ê ïîëåòó ñòàëè âîçìîæíû äâà
ïóòè ýâîëþöèè. Îäèí ïóòü — ïðîãðåññèâíîå îáîãàùåíèå ÿéöà ïèòàòåëüíûìè ìàòåðèà-
ëàìè è âûõîä ëè÷èíîê èç ÿéöà íà áîëåå ïîçäíåì ýòàïå ìîðôîëîãè÷åñêîé äèôôåðåíöè-
ðîâêè, ÷òî îáåñïå÷èâàåò ïåðåõîä ëè÷èíêè ê îáðàçó æèçíè, áîëåå èëè ìåíåå ñõîäíîìó ñ
îáðàçîì æèçíè èìàãèíàëüíîé ñòàäèè — ïóòü Hemimetabola. Âòîðîé ïóòü –ïðîãðåññèâ-
íîå ïðèñïîñîáëåíèå âçðîñëîé ñòàäèè ê æèçíè â âîçäóøíîé ñðåäå, ê ïîëåòó, ê àêòèâíî-
ìó âûáîðó ìåñò è ñóáñòðàòîâ äëÿ ÿéöåêëàäêè ïðè ïðîãðåññèâíîì ïðèñïîñîáëåíèè ëè-
÷èíîê ê îáèòàíèþ â ïî÷âå è â ðàçëè÷íûõ óêðûòèÿõ èëè íà ñóáñòðàòàõ, îáåñïå÷èâàþ-
ùèõ îðãàíèçì ëåãêî äîñòóïíîé ïèùåé. Îáèòàíèå ëè÷èíîê â ñóáñòðàòàõ, îáåñïå÷åííûõ
ïèùåé, çàùèùåííîñòü ðàííèõ ñòàäèé îò âûñûõàíèÿ è ò.ä. îáåñïå÷èëè âîçìîæíîñòü
âûõîäà ëè÷èíîê èç ÿèö íà áîëåå ðàííåì ýòàïå äèôôåðåíöèðîâêè, íà òàêîì æå, êàê è ó
ïðåäêîâ, â òå÷åíèå âñåãî îíòîãåíåçà îáèòàâøèõ â ïî÷âå. Ïðèñïîñîáëåíèå èìàãèíàëü-
íîé è ëè÷èíî÷íîé ñòàäèé ê ðàçíûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ, âûïîëíåíèå èìè ðàçëè÷-
íûõ ôóíêöèé ïðèâîäèò ê òàêîìó çíà÷èòåëüíîìó îòëè÷èþ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì îò èìàãè-
íàëüíûõ, ÷òî ðàçâèòèå ïóòåì ïîñòåïåííûõ âîçðàñòíûõ èçìåíåíèé ñòàíîâèòñÿ íåâîç-
ìîæíûì. Ïåðåõîä îò ëè÷èíî÷íîé ôîðìû ê âçðîñëîé ñòàäèè òðåáóåò áîëüøèõ ïåðåñòðî-
åê îðãàíèçàöèè, ñîïðîâîæäàþùèõñÿ ðàçðóøåíèåì ëè÷èíî÷íûõ (ïðîâèçîðíûõ) îðãà-
íîâ è íîâîîáðàçîâàíèåì èìàãèíàëüíûõ, ÷òî îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðè ïðîõîæäåíèè îñîáîé
ñòàäèè ïåðåñòðîéêè — ñòàäèè êóêîëêè. Ýòî ïóòü Holometabola.
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Íîâûå îñíîâíûå ïóòè ýâîëþöèè îíòîãåíåçîâ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ — ïîëíîå è íå-
ïîëíîå ïðåâðàùåíèÿ — âîçíèêëè â ðåçóëüòàòå ñïåöèàëèçàöèè âçðîñëîé ñòàäèè ê àêòèâ-
íîìó ðàññåëåíèþ, ê âûïîëíåíèþ ôóíêöèè, íàêëàäûâàþùåé ãëóáîêèé îòïå÷àòîê íà âñþ
îðãàíèçàöèþ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ.

Ýêîëîãè÷åñêèé àíàëèç ñìåíû ñðåä îáèòàíèÿ íà ðàçíûõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà â òå÷åíèå
èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ïîçâîëÿåò ïîíÿòü ýòè äâà ïóòè ôîðìèðîâàíèÿ îíòîãåíåçîâ â
èñòîðè÷åñêîì ðàçâèòèè íàñåêîìûõ.

Ïðîèñõîæäåíèå ïîëíîãî è íåïîëíîãî ïðåâðàùåíèé ó íàñåêîìûõ îò áîëåå èëè ìåíåå
ïðÿìîãî ðàçâèòèÿ, ñâîéñòâåííîãî ñâÿçàííûì ñ æèçíüþ â ïî÷âå àïòåðèãîòàì (õàðàêòåðíî-
ãî è äëÿ âñåõ íèçøèõ ãðóïï íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ è, âåðîÿòíî, õàðàêòåðèçîâàâøåãî
îíòîãåíåç ïðåäêîâ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ), îáúÿñíÿåò îòñóòñòâèå íåïðîõîäèìîé ïðîïàñòè
ìåæäó ýòèìè òèïàìè ðàçâèòèÿ, î ÷åì, â ÷àñòíîñòè, ñâèäåòåëüñòâóþò íå òîëüêî ðåçóëüòàòû
ñðàâíåíèÿ ðàçíûõ îíòîãåíåçîâ, íî è äàííûå ñðàâíèòåëüíî-ãèñòîëîãè÷åñêèõ (Henson, 1946)
è ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ (Snodgrass, 1944) èññëåäîâàíèé.

Ðàçëè÷èÿ ìåæäó «íèìôàìè» (ò.å. þâåíèëüíûìè ñòàäèÿìè íàñåêîìûõ ñ íåïîëíûì
ïðåâðàùåíèåì, âêëþ÷àÿ è «íàÿä» ëè÷èíîê Odonata, Ephemeroptera è Plecoptera) è ëè-
÷èíêàìè íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì äåòàëüíî ðàçîáðàíû È.È. Åæèêîâûì (1929).
Ýòè ðàçëè÷èÿ ñâîäÿòñÿ â îñíîâíîì ê òîìó, ÷òî ó ëè÷èíîê Hemimetabola (ó íèìô) îðãà-
íèçàöèÿ èìååò â îáùåì èìàãèíàëüíûé õàðàêòåð, â îòëè÷èå îò ëè÷èíîê Holometabola, ó
êîòîðûõ ñòðîåíèå êîíå÷íîñòåé, ãëàç è ò.ä. áîëåå ïðèìèòèâíî.

Êàê óæå óïîìèíàëîñü, Áåðëåçå, Åæèêîâ è Èììñ îáúÿñíÿëè ÷åðòû ïðèìèòèâíîñòè
ëè÷èíîê Holometabola âûëóïëåíèåì èõ èç ÿèö íà áîëåå ðàííåì, ÷åì ó ïðåäêîâ, ýòàïå
ìîðôîëîãè÷åñêîé äèôôåðåíöèðîâêè, ðàññìàòðèâàÿ ëè÷èíêó êàê ïåðåøåäøèé ê ñâîáîä-
íîìó îáðàçó æèçíè ýìáðèîí. Ñíîäãðàññ ñ÷èòàåò âîçìîæíûì ðàññìàòðèâàòü ëè÷èíêó
Holemetabola êàê ñòàäèþ, ñîîòâåòñòâóþùóþ ëè÷èíêå Hemimetabola, ïîëàãàÿ, ÷òî ó ëè÷è-
íîê ïðîèñõîäèò ïîäàâëåíèå ïðèçíàêîâ âçðîñëîãî íàñåêîìîãî (ïóòåì èíâàãèíàöèè çà÷àò-
êîâ êðûëüåâ, óòðàòû ôàñåòî÷íûõ ãëàç) è ñîõðàíåíèå ðÿäà ýìáðèîíàëüíûõ îñîáåííîñòåé
ïðè âûðàáîòêå ïðèçíàêîâ, àäàïòèâíûõ ê ñïåöèôè÷íûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ. Ýòè
èññëåäîâàòåëè ðàññìàòðèâàþò ïîëíîå ïðåâðàùåíèå êàê âîçíèêàþùåå íà áàçå íåïîëíîãî.

Èçëàãàåìàÿ ìíîþ òî÷êà çðåíèÿ (ñð. Ãèëÿðîâ, 1949) ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü è ïîë-
íîå è íåïîëíîå ïðåâðàùåíèÿ êàê âîçíèêøèå íà áàçå ýïèìîðôîçà Apterygota ïðè ïåðå-
õîäå èìàãèíàëüíîé ñòàäèè ê æèçíè â âîçäóøíîé ñðåäå è ê ïîëåòó. Èñõîäÿ èç ýòîé òî÷êè
çðåíèÿ è áëèçêèõ ê íåé ïðåäñòàâëåíèé À.À. Çàõâàòêèíà (1953), À.Ã. Øàðîâ (1953, 1957)
ïîä÷åðêèâàåò çíà÷åíèå ñðàâíèòåëüíî-îíòîãåíåòè÷åñêîãî ìåòîäà äëÿ ïîíèìàíèÿ ôèëî-
ãåíèè íàñåêîìûõ. Ê âçãëÿäó íà íåçàâèñèìîå ðàçâèòèå ïîëíîãî è íåïîëíîãî ïðåâðàùå-
íèé ó íàñåêîìûõ ñêëîíÿåòñÿ è Á.Í. Øâàíâè÷ (1949).

«Êóêîëêà áåçóñëîâíî èìååò àñïåêò íåïîëîâîçðåëîãî imago», — óòâåðæäàåò Ñíîäã-
ðàññ (Snodgrass, 1944), îñíîâûâàÿñü íà äàííûõ Å. Ïîÿðêîâà (1914). ×åí (1955) òàêæå
ñ÷èòàåò êóêîëêó îäíîé èç äâóõ «âçðîñëûõ ñòàäèé Holometabola». È.È. Åæèêîâ (1929),
À.Ã. Øàðîâ (1957) è äð. ðàññìàòðèâàþò êóêîëêó êàê ðåçóëüòàò ñëèÿíèÿ íåñêîëüêèõ ïðå-
äèìàãèèàëüíûõ âîçðàñòîâ. Âàí Ýìäåí (Emden, 1957) ñ÷èòàåò, ÷òî êóêîëêà ôèëîãåíåòè-
÷åñêè ðàçâèëàñü èç ïîñëåäíåãî ëè÷èíî÷íîãî âîçðàñòà. È.Â. Êîæàí÷èêîâ (1946) ïîëàãà-
åò, ÷òî êóêîëêà íå ãîìîëîãè÷íà êàêèì-ëèáî ñòàäèÿì ðàçâèòèÿ äðóãèõ íàñåêîìûõ.

Íè êàêàÿ-ëèáî ìîðôîëîãè÷åñêàÿ òðàêòîâêà, íè àíàëèç ôèçèîëîãè÷åñêèõ îñîáåííî-
ñòåé íå äàþò îáúÿñíåíèÿ âîçíèêíîâåíèÿ ñòàäèè êóêîëêè, ïîíÿòü êîòîðîå ìîæíî òîëüêî
â èñòîðèêî-ýêîëîãè÷åñêîì àñïåêòå, ðàññìàòðèâàÿ åãî êàê ñëåäñòâèå äèâåðãåíòíîãî ðàç-
âèòèÿ ðàçëè÷íûõ ñòàäèé îíòîãåíåçà â ñâÿçè ñ ïðèîáðåòåíèåì èìè ðàçëè÷íûõ ôóíêöèé.

Ýòî óáåäèòåëüíî, õîòÿ è êîñâåííî, ìîæåò áûòü äîêàçàíî ïðèìåðàìè ïðèñïîñîáëåíèÿ
ðàçëè÷íûõ âîçðàñòîâ Holometabola ê ðàçíûì óñëîâèÿì æèçíè. Òàê, ó ëè÷èíîê Meloidae ïðè
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ïåðåõîäå ëè÷èíêè îò ìàëîïîäâèæíîãî îáèòàíèÿ â ñóáñòðàòå, ñëóæàùåì ïèùåé, ê àêòèâíî-
ìó ïðîêëàäûâàíèþ õîäîâ è èçãîòîâëåíèþ êóêîëî÷íîé êîëûáåëüêè, òðåáóþùåìó èçìåíå-
íèÿ îðãàíèçàöèè, âîçíèêàåò íåïîäâèæíàÿ è íåïèòàþùàÿñÿ ñòàäèÿ ïåðåñòðîéêè, àíàëîãè÷-
íàÿ ñòàäèè êóêîëêè, òàê íàçûâàåìàÿ «ëîæíàÿ êóêîëêà». Êîíâåðãåíòíî ñ Holometabola ñòà-
äèÿ êóêîëêè ðàçâèâàåòñÿ è ó ñàìöîâ òàêèõ íàñåêîìûõ ñ íåïîëíûì ïðåâðàùåíèåì, ó êîòî-
ðûõ ïðè ðåãðåññèâíîì ðàçâèòèè íåïîäâèæíî æèâóùèõ ðàííèõ ñòàäèé (îñîáåííî ó ñàìîê)
ñàìöû ñîõðàíÿþò ñïîñîáíîñòü ê ïîëåòó (íàïðèìåð, ó Coccodea, ó Aleurodidae).

Íà ôîíå ýòèõ äâóõ îñíîâíûõ òèïîâ ðàçâèòèÿ (ïîëíîãî è íåïîëíîãî ïðåâðàùåíèé),
ïðè ñîõðàíåíèè îáùåãî ïðèíöèïà õîäà îíòîãåíåçà íàáëþäàåòñÿ î÷åíü øèðîêîå ðàçíî-
îáðàçèå àäàïòàöèé êàê âçðîñëîé, òàê è ëè÷èíî÷íîé ñòàäèé ê ñàìûì ðàçíîîáðàçíûì
óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ. Èíòåðåñíî, ÷òî ó íàñåêîìûõ ñ íåïîëíûì ïðåâðàùåíèåì (ó
êîòîðûõ ïåðåõîä îò ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè ê âçðîñëîé áîëåå ïîñòåïåíåí, ÷åì ó
Holometabola), ñáëèæåíèå ëè÷èíî÷íîãî è èìàãèíàëüíîãî îáðàçà æèçíè, âòîðè÷íàÿ óò-
ðàòà êðûëüåâ ïðèâîäèò ê âòîðè÷íîé âûðàáîòêå áîëåå èëè ìåíåå ïðÿìîãî ðàçâèòèÿ, êàê
ýòî ñâîéñòâåííî, íàïðèìåð, öåëûì îòðÿäàì, òàêèì êàê Anoplura èëè Grylloblattoidea.
Ïðÿìîå ðàçâèòèå õàðàêòåðíî òàêæå, íàïðèìåð, äëÿ áåñêðûëûõ ôîðì Phasmidae, äëÿ
ñàìîê ýìáèé (è äëÿ ñàìöîâ áåñêðûëûõ âèäîâ, òàêèõ, êàê Haploembia solieri), äëÿ ðàáî-
÷èõ îñîáåé òåðìèòîâ è ò.ï.

Îäíàêî, êîíå÷íî, òàêîå ïðÿìîå ðàçâèòèå îòëè÷íî îò ïðÿìîãî ðàçâèòèÿ, íàïðèìåð,
Collembola, òàê êàê îíî ïðîòåêàåò ïà óðîâíå íèìôàëüíîé îðãàíèçàöèè.

Âòîðè÷íîå ïðÿìîå ðàçâèòèå íàáëþäàåòñÿ ïðè ñõîäíûõ óñëîâèÿõ ñóùåñòâîâàíèÿ ëè-
÷èíîê è âçðîñëîé ñòàäèè Hemimetabola íåçàâèñèìî îò óñëîâèé ñðåäû: â ïî÷âå (òåðìè-
òû), â ïîäñòèëêå (ãðèëëîáëàòòû), íà äåðåâüÿõ (ïàëî÷íèêè), íà òåëå ìëåêîïèòàþùèõ
(âøè). Íàîáîðîò, ïðèñïîñîáëåíèå ëè÷èíî÷íûõ è âçðîñëûõ ôîðì ê ðàçíûì óñëîâèÿì è
ðåçêîå ðàçäåëåíèå ôóíêöèé íà ðàçíûõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà ó Hemimetabola âåäåò ê âîçðà-
ñòíîé äèôôôåíöèðîâêå, ê âîçðàñòíîìó ïîëèìîðôèçìó è ìîæåò äàæå âûçâàòü êîíâåð-
ãåíòíóþ ñ Holometabola âûðàáîòêó ïîëíîãî ïðåâðàùåíèÿ, êàê â óïîìÿíóòîì ñëó÷àå ó
ñàìöîâ êîêöèä. Ó ñàìöîâ Coccidae íå ñìåíà ñðåä îáèòàíèÿ, à èìåííî ïðèñïîñîáëåíèå ê
ðàçíûì ôóíêöèÿì íà ðàçíûõ ýòàïàõ îíòîãåíåçà (ïèòàíèå ïðè íåïîäâèæíîì îáðàçå æèç-
íè ó ëè÷èíîê, ïîëåò è àôàãèÿ èìàãî) ïðèâîäèò ê ïîëíîìó ïðåâðàùåíèþ (è ëè÷èíêè è
imagines îáèòàþò â ñóùíîñòè â îäíîé ñðåäå).

Ïðè îòñóòñòâèè ñòîëü äàëåêî çàøåäøåé ñïåöèàëèçàöèè ê ðàçíûì ôóíêöèÿì, ðàçâè-
òèå Hemimetabola ìîæåò ñîõðàíÿòü ïðèçíàêè íåïîëíîãî ïðåâðàùåíèÿ (îòñóòñòâèå êó-
êîëêè) äàæå ïðè îáèòàíèè ëè÷èíîê è èìàãî â ðàçíûõ ñðåäàõ, ÷òî âåäåò ê óñëîæíåíèþ
ðàçâèòèÿ, íî íå ê âîçíèêíîâåíèþ ïîëíîãî ïðåâðàùåíèÿ. Ïðèìåðàìè ìîãóò ñëóæèòü
ïðåäñòàâèòåëè îòðÿäîâ Amphibiotica, ëè÷èíêè êîòîðûõ âòîðè÷íî ïðèñïîñîáèëèñü ê
æèçíè â âîäå, èëè Cicadina, ëè÷èíêè êîòîðûõ îáèòàþò â ïî÷âå. Â ýòèõ ñëó÷àÿõ ëè÷èíêè
õàðàêòåðèçóþòñÿ íàëè÷èåì ïðîâèçîðíûõ îðãàíîâ (íàïðèìåð, òðàõåéíûå æàáðû âîä-
íûõ ëè÷èíîê) èëè ñâîåîáðàçíûì ñòðîåíèåì ðàçëè÷íûõ ÷àñòåé òåëà (ìàñêà ëè÷èíîê ñòðå-
êîç, êîïàòåëüíûå íîãè ëè÷èíîê öèêàä). Ðàçâèòèå òàêèõ ôîðì ñâÿçàíî íå òîëüêî ñ ïðî-
ãðåññèâíûì âûÿâëåíèåì èìàãèíàëüíûõ ïðèçíàêîâ, íî è ñ ðåäóêöèåé ëè÷èíî÷íûõ, àäàï-
òèâíûõ ê ñðåäå, îòëè÷íîé îò òîé, â êîòîðîé îáèòàåò âçðîñëàÿ ñòàäèÿ.

Ó òåõ ôîðì Hemimetabola, êîòîðûå âåäóò ñõîäíûé îáðàç æèçíè â ëè÷èíî÷íîé è
èìàãèíàëüíîé ñòàäèÿõ, ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå õàðàêòåðèçóåòñÿ ðåçêèì ïðåîáëà-
äàíèåì ïðîãðåññèâíîãî ðàçâèòèÿ ðàçëè÷íûõ ñèñòåì îðãàíîâ áåç ÿâíûõ ÷åðò ðåäóêöèè
ëè÷èíî÷íûõ îðãàíîâ. Â ýòîì ñëó÷àå íàáëþäàåòñÿ ïîñòåïåííîå ðàçâèòèå, íåçàâèñèìî îò
òîãî, ïðèìèòèâíû ëè íàñåêîìûå (êàê òàðàêàíîâûå èëè ýìáèè) èëè âåäóò îòêðûòûé, íå
ñâÿçàííûé ñ ïî÷âîé îáðàç æèçíè è ïðèñïîñîáèëèñü ê î÷åíü ñïåöèàëèçèðîâàííîìó ñïî-
ñîáó ïèòàíèÿ (êàê, íàïðèìåð, êëîïû).
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Ó íàñåêîìûõ æå ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì, äàæå ïðè ñáëèæåíèè îáðàçà æèçíè ëè÷è-
íî÷íîé è âçðîñëîé ñòàäèé, ïðè óòðàòå êðûëüåâ, à òàêæå ïðè îäíîòèïíîì ñïîñîáå ïèòà-
íèÿ è ïåðåäâèæåíèÿ ëè÷èíîê è èìàãî ñîõðàíÿåòñÿ ðàçâèòèå ñ ïðîõîæäåíèåì ñòàäèè
êóêîëêè.

ßðêèé ïðèìåð âòîðè÷íîé âîçðàñòíîé êîíâåðãåíöèè ó Holometabola ïðåäñòàâëÿþò
áåñêðûëûå ñàìêè Lampyris noctiluca, èìåþùèå â îáùèõ ÷åðòàõ òàêîå æå ñòðîåíèå, êàê
è ëè÷èíêè (Vogel, 1915). Îäíàêî ïåðåõîä îò ëè÷èíêè ê èìàãî ñîâåðøàåòñÿ ó ñâåòëÿêîâ ñ
ïðîõîæäåíèåì ñòàäèè êóêîëêè. Äàæå ó ñîâñåì íåîòåíè÷åñêîãî òèïà ñàìîê Lycinae ïðå-
âðàùåíèå ëè÷èíêè â èìàãî ñîâåðøàåòñÿ ïðè íîðìàëüíîé ëèíüêå êîðè÷íåâîé ëè÷èíêè â
áåëóþ êóêîëêó è âî âðåìÿ çà÷àòî÷íîé ëèíüêè ïðè ïðåâðàùåíèè áåëîé êóêîëêè âíîâü â
êîðè÷íåâóþ ñàìêó (Konigsberger, 1912, ïî Emden, 1957).

Ìüåáåðã (Mjoberg, 1925) îïèñàë òðèëîáèòîïîäîáíóþ ñàìêó Duliticola, è åñòü îñíî-
âàíèÿ ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ìíîãèå ïîäîáíûå ôîðìû ïðèíèìàëèñü ýíòîìîëîãàìè çà ëè÷è-
íîê (Imms, 1951).

Ó òàêèõ ôîðì äàæå ïðè áîëüøîé ñòåïåíè òîæäåñòâåííîñòè ñòðîåíèÿ ëè÷èíîê è
èìàãî ïåðåõîä èç þâåíèëüíîãî âî âçðîñëîå ñîñòîÿíèå ñîâåðøàåòñÿ ÷åðåç ñòàäèþ êó-
êîëêè. Àíàëîãè÷íûå ïðèìåðû äàåò ðàçâèòèå áàáî÷åê ÷åõëîíîñîê Pachytelia unicolor,
ðåãðåññèâíîå ðàçâèòèå êîòîðûõ áûëî ïîäðîáíî èçó÷åíî Ä.Ì. Ôåäîòîâûì (1945, 1956).
Ñàìêè ãóñåíèöåîáðàçíû è äåðæàòñÿ â òåõ æå êîêîíàõ, â êîòîðûõ æèëè ãóñåíèöû, íî
ìåæäó ñòàäèÿìè ãóñåíèöû è íåïèòàþùåéñÿ âçðîñëîé ñàìêè åñòü ÿâíàÿ ñòàäèÿ êóêîëêè.
Íàëè÷èå ñòàäèè êóêîëêè ìåæäó î÷åíü ñõîäíûìè ëè÷èíêîé è èìàãî ó Holometabola (ó
ñâåòëÿêîâ, ÷åõëîíîñîê è ò.ä.) ïîêàçûâàåò âòîðè÷íûé õàðàêòåð òàêîãî ñõîäñòâà, ðàçâèâ-
øåãîñÿ íà áàçå îáû÷íîãî äëÿ æóêîâ è ÷åøóåêðûëûõ ðåçêîãî ðàçëè÷èÿ ëè÷èíî÷íîé è
èìàãèíàëüíîé ñòàäèé, â ðåçóëüòàòå âòîðè÷íîãî ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ñõîäíûì óñëîâèÿì
ñóùåñòâîâàíèÿ. Íàïðèìåð, ó ìíîãèõ Staphylinidae ìîæíî çàìåòèòü îòäåëüíûå ÷åðòû
êîíâåðãåíöèè ëè÷èíîê è imagines, ÷òî ïîçâîëÿåò «óçíàâàòü» â ëè÷èíêå îáëèê áóäóùåãî
æóêà — ÿâëåíèå, îáû÷íî íå íàáëþäàåìîå ó Coleoptera.

Ñëó÷àè êîíâåðãåíöèè ëè÷èíî÷íîé è èìàãèíàëüíîé ñòàäèé ó æóêîâ ïîçâîëÿþò ãî-
âîðèòü è î äèâåðãåíöèè ñòàäèé ó Holometabola.

Ñëåäñòâèåì èìåííî èñòîðè÷åñêè äàâíåé âîçðàñòíîé äèâåðãåíöèè è ïðèñïîñîáëå-
íèÿ ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè ê ïèòàíèþ è ðîñòó, à èìàãèíàëüíîé — ê ðàçìíîæåíèþ è ðàññå-
ëåíèþ (ïðè îáèòàíèè â ðàçëè÷íûõ óñëîâèÿõ) îáúÿñíÿåòñÿ ðåçêîå ðàçëè÷èå ñòðîåíèÿ
ëè÷èíîê è èìàãî ó Holometabola. Íåäàðîì â ïîñëåäíåå âðåìÿ àâòîðèòåòíûå ó÷åíûå
ñêëîíÿþòñÿ ê ìíåíèþ, ÷òî âîçðàñòíîé äèìîðôèçì ó íàñåêîìûõ ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü
êàê ÷àñòíûé ïðèìåð ïîëèìîðôèçìà (Wigglesworth, ïî Gordon, 1955).

Holometabola â ñâÿçè ñ äðåâíîñòüþ ðàñõîæäåíèÿ îáðàçà æèçíè þâåíèëüíûõ è äå-
ôèíèòèâíûõ ñòàäèé, ïðèâåäøåãî ê èõ äèâåðãåíöèè, ïî÷òè íå èìåþò îáùèõ ïðèçíàêîâ
â ñòàäèÿõ ëè÷èíêè è èìàãî (Emden, 1942).

Ïðè îãðîìíîì ðàçíîîáðàçèè è ñïåöèàëèçàöèè ëè÷èíî÷íûõ ôîðì Holometabola âîç-
íèêàåò âîïðîñ, êàêèå èç òèïîâ ëè÷èíîê áîëåå ïðèìèòèâíû, êàê øëà ýâîëþöèÿ ëè÷èíî÷-
íûõ ôîðì â ýòîé ãðóïïå íàñåêîìûõ.

Ïðèçíàêè ëè÷èíîê — òàêèå æå ïðèçíàêè îðãàíèçàöèè, êàê ïðèçíàêè âçðîñëûõ ôîðì,
è ïðåäñòàâëåíèå îá èõ ðàçâèòèè íå ìåíåå âàæíî äëÿ ðåøåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âîïðî-
ñîâ è ñèñòåìàòèêè, ÷åì ïðåäñòàâëåíèå î ðàçâèòèè îñîáåííîñòåé âçðîñëûõ îðãàíèçìîâ,
êàê ýòî óêàçûâàëîñü ìíîãèìè àâòîðàìè. Ïðèìåíèòåëüíî ê íàñåêîìûì íîâåéøàÿ ñâîäêà
äàíà âàí Ýìäåíîì (Emden, 1957). Ó íàñ íà ôèëîãåíåòè÷åñêîì çíà÷åíèè þâåíèëüíûõ
ïðèçíàêîâ àêöåíòèðîâàë âíèìàíèå À.Ì. Ñåðãååâ (1943), ëèòåðàòóðà, îòíîñÿùàÿñÿ ê ýòîìó
âîïðîñó, ïðèâîäèòñÿ À.Ã. Øàðîâûì (1957). Áîëåå òîãî, ñàì õîä îíòîãåíåòè÷åñêîãî ðàç-
âèòèÿ ÿâëÿåòñÿ âàæíûì ôèëîãåíåòè÷åñêèì ïîêàçàòåëåì, ÷òî íàõîäèò ñâîå îòðàæåíèå è
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â ñîâðåìåííîé ñèñòåìàòèêå, íàïðèìåð, â ðàçäåëåíèè íàñåêîìûõ íà ïîäêëàññû èìåííî
ïî òèïàì ðàçâèòèÿ (Hemimetabola, Holometabola è ò.ä.).

Â ñâåòå ðàçâèòîé ìíîþ ãèïîòåçû î ïåðâè÷íîñòè ñâÿçè íàñåêîìûõ ñ ïî÷âîé áîëåå
ïðèìèòèâíûìè ñëåäóåò ïðèçíàòü òàê íàçûâàåìûõ îëèãîïîäíûõ (êàìïîäåîâèäíûõ èëè
òèçàíóðîèäíûõ ëè÷èíîê), îñîáåííî õàðàêòåðíûõ äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé íèçøèõ ñåìåéñòâ
æóêîâ è ñåò÷àòîêðûëûõ (Ãèëÿðîâ, 1949; Øàðîâ, 1957). Ýòè ëè÷èíêè ïðèìèòèâíû ïî
ìíîãèì ïîêàçàòåëÿì. Îíè îáëàäàþò íàèáîëüøåé ïîëíîòîé îðãàíèçàöèè è èìåííî äëÿ
íèõ õàðàêòåðíû ìíîãèå ÷åðòû ñõîäñòâà ñ àïòåðèãîòàìè. Êðîìå òîãî, äëÿ ýòèõ ëè÷èíîê
õàðàêòåðíà ïåðâè÷íàÿ ñâÿçü ñ ïî÷âîé è áîëåå, ÷åì äëÿ äðóãèõ ãðóïï Holometabola, òè-
ïè÷íî ñõîäñòâî õàðàêòåðà ïèòàíèÿ ëè÷èíêè è èìàãî. Ñðåäè ïðåäñòàâèòåëåé ýòîé ãðóï-
ïû ïðåîáëàäàþò õèùíèêè è ñàïðîôàãè (ôèòîôàãèÿ íàáëþäàåòñÿ êàê èñêëþ÷åíèå â áî-
ëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ãðóïïàõ). Òàêîé õàðàêòåð ïèòàíèÿ, êàê ñïðàâåäëèâî îòìå÷àë
åùå Çèìðîò (Simroth, 1891), ÿâëÿåòñÿ äëÿ íàçåìíûõ ôîðì ïîêàçàòåëåì ïðèìèòèâíîñòè.

Ó òàêèõ ëè÷èíîê ÷àñòî èìåþòñÿ öåðêè — îðãàíû, èìåþùèå çíà÷åíèå ïðè îáèòà-
íèè â ïî÷âå è â ïîäñòèëêå (Ãèëÿðîâ, 1949).

Îò òàêèõ ôîðì îëèãîïîäíûõ (øåñòèíîãèõ) òèçàíóðîèäíûõ ëè÷èíîê ëåãêî âûâî-
äÿòñÿ è âñå äðóãèå áîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûå òèïû ëè÷èíîê. Òàê, õîðîøî ïðîñëåæè-
âàþòñÿ íåêîòîðûå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê âûõîäó íà ïîâåðõíîñòü ïî÷âû (àíàëîãè÷íûå ïðè-
ñïîñîáëåíèÿì ê âûõîäó íà ïîâåðõíîñòü ó òèçàíóð, íàïðèìåð, ó Machilidae) îò òèïè÷íî
êàìïîäåîâèäíûõ ëè÷èíîê ê òàêèì ëè÷èíêàì, êàê ó Carabus, Silpha, Lampyris, Drilus,
ñîïðîâîæäàþùèåñÿ ñèëüíûì óïëîòíåíèåì òåðãèòîâ (îñîáåííî â ñðàâíåíèè ñ äðóãèìè
ó÷àñòêàìè ïîêðîâîâ) è ðàçðàñòàíèåì èõ êðàåâ ñ òåíäåíöèåé ê îáðàçîâàíèþ ïàðàíî-
òàëüíûõ âûðîñòîâ.

Î÷åíü ÷åòêèå ðÿäû ïðèñïîñîáëåíèé, ñâÿçàííûõ ñ ïåðåõîäîì îò ïåðåäâèæåíèÿ â
ñêâàæèíàõ ïî÷âû ê àêòèâíîé ïðîêëàäêå â íåé õîäîâ, íàáëþäàþòñÿ â òàêèõ ñðàâíèòåëü-
íî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ ðÿäàõ, êàê ëè÷èíêè Carabidae, Elateridae, Tenebrionidae. Ñîîòâåò-
ñòâóþùèå èçìåíåíèÿ îðãàíèçàöèè ëåãêî ïðîñëåäèòü è â îíòîãåíåçå ëè÷èíîê Carabus,
Blaps è äð.; îíè ñîïðîâîæäàþòñÿ ðåäóêöèåé öåðêîâ è çàìåíîé èõ õèòèíîâûìè îïîðíû-
ìè îòðîñòêàìè, óñèëåíèåì ñêëåðîòèçàöèè ïîêðîâîâ è ò.ä. Èíòåðåñíî, ÷òî âòîðè÷íûé
ïåðåõîä ëè÷èíîê òàêèõ ãðóïï ê ïåðåäâèæåíèþ â ñêâàæèíàõ ïî÷âû íå ïðèâîäèò ê âûðà-
áîòêå ïðèçíàêîâ êàìïîäåîâèäíûõ ëè÷èíîê, ïðèñïîñîáëåíèå ê äâèæåíèþ â ñêâàæèíàõ
äîñòèãàåòñÿ èíûìè ïóòÿìè, íàïðèìåð äîïîëíèòåëüíîé ñåãìåíòàöèåé, êàê ó ëè÷èíîê
Cardiophorini (Ãèëÿðîâ, 1942).

Õîðîøî âûðàæåííûå ðÿäû ïðåäñòàâëÿåò ïîñëåäîâàòåëüíîå ïðèñïîñîáëåíèå ëè÷è-
íîê ê æèçíè è ê ïåðåäâèæåíèþ â òâåðäîì ñóáñòðàòå (â ïî÷âå, â äðåâåñèíå), â êîòîðîì
ëè÷èíêè è ïèòàþòñÿ. Ýòî ðÿäû Ñ-îáðàçíûõ ëè÷èíîê, ïàðàëëåëüíî âûðàáàòûâàþùèåñÿ
â ðÿäå ñåìåéñòâ æóêîâ (Scarabaeidae, Chrysomelidae-Eumolpinae, Bruchidae, Curculionidae,
Ipidae è äð.). ó íåêîòîðûõ ñåò÷àòîêðûëûõ (Itonidae), ó ìíîãèõ Lepidoptera (êîðíåîáèòà-
þùèå Pyralididae, Satyridae).

Â ðÿäå ñëó÷àåâ ïåðåõîä îò òèçàíóðîèäíîé ôîðìû ê Ñ-îáðàçíîé ïðîñëåæèâàåòñÿ â
òå÷åíèå îäíîãî îíòîãåíåçà, íàïðèìåð ïðè òàêèõ ôîðìàõ ãèïåðìåòàìîðôîçà, êàê ó
Meloidae èç æóêîâ, ó Mantispa â êîìïëåêñå ñåò÷àòîêðûëûõ.

Ïåðåõîä ê îáèòàíèþ â ñóáñòðàòå, íåïîñðåäñòâåííî ñëóæàùåì ïèùåé, ïðèâîäèò ê
ðåäóêöèè êîíå÷íîñòåé. Ýòî õîðîøî ìîæíî ïðîñëåäèòü â ðÿäå ãðóïï ëè÷èíîê æóêîâ
(íàïðèìåð, íà ðÿäàõ ëè÷èíîê Bruchidae, Curculionidae è Ipidae), â ïðåäåëàõ ñåìåéñòâà
óñà÷åé (Cerambycidae). Ó ëè÷èíîê íåêîòîðûõ âèäîâ çåðíîâîê è óñà÷åé ìîæíî ïðîñëå-
äèòü ðåäóêöèþ êîíå÷íîñòåé íà ïðîòÿæåíèè îíòîãåíåçà.

Î÷åíü èíòåðåñíû ñåâåðîàìåðèêàíñêèå Micromalthidae, ó êîòîðûõ â öèêëå ðàçâèòèÿ
èìååòñÿ êàê òèïè÷íàÿ êàìïîäåîâèäíàÿ ëè÷èíêà ñ ðàçâèòûìè íîãàìè, ðàñ÷ëåíåííûìè
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íà øåñòü ÷ëåíèêîâ (êàê ýòî ñâîéñòâåííî ëè÷èíêàì æóæåëèö è äðóãèõ Adephaga), òàê è
äðóãèå ëè÷èíî÷íûå ôîðìû: áåçíîãèå, Ñ-îáðàçíûå, íàïîìèíàþùèå ëè÷èíîê äîëãîíî-
ñèêîâ, ëèáî âûòÿíóòûå, ïîõîæèå íà ëè÷èíîê óñà÷åé èëè äëèííîóñûõ äâóêðûëûõ (äàí-
íûå Barber, 1913, 1918; Paterson, 1931; Paulian, 1949).

Ïðèìåð Micromalthidae ïîêàçûâàåò ðåàëüíóþ âîçìîæíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ áåçíî-
ãèõ ëè÷èíîê òàêîãî òèïà, êàê ó Diptera, îò îëèãîïîäíûõ òèçàíóðîèäíûõ ëè÷èíîê, âîç-
ìîæíîñòü, ïðîñëåæèâàåìóþ â ðàçâèòèè îñîáåé îäíîãî âèäà. Òåíäåíöèþ ê âûðàáîòêå
ïðèçíàêîâ ëè÷èíêè äâóêðûëîãî ó ëè÷èíêè æóêà îòìå÷àë íà ïðèìåðå Histeridae è À.Ã.
Øàðîâ (1957).

Îáèòàíèå áåçíîãèõ ëè÷èíîê â ñóáñòðàòå, ñëóæàùåì ïèùåé, ïðè ïåðåõîäå ê ýêñòðà-
èíòåñòèíàëüíîìó ïèùåâàðåíèþ ïðèâîäèò ó Diptera ê ðåäóêöèè ðîòîâîãî àïïàðàòà, ðó-
äèìåíòû êîòîðîãî ó Cyclorrhapha âûïîëíÿþò â çíà÷èòåëüíîé ìåðå ôóíêöèþ îðãàíîâ
ïåðåäâèæåíèÿ.

Ñðåäè ïðåäñòàâèòåëåé ïîäîòðÿäà Brachycera åñòü è íå ýêñòðàèíòåñòèíàëüíî ïèòà-
þùèåñÿ ëè÷èíêè, òàêèå êàê Erinnidae è Syrphidae, èìåþùèå ðàçâèòóþ ãîëîâíóþ êàïñó-
ëó, è ýêñòðàèíòåñòèíàëüíî ïèòàþùèåñÿ ôîðìû, êàê Cyclorrhapha, ó êîòîðûõ â ñâÿçè ñ
ïèòàíèåì ïèùåé, ðàçæèæåííîé è ïåðåâàðåííîé âûäåëÿåìûìè íàðóæó ôåðìåíòàìè,
ðåäóöèðóþòñÿ ðîòîâûå ÷àñòè è ãîëîâíàÿ êàïñóëà, âñåãäà ðàçâèâàþùàÿñÿ ó ÷ëåíèñòîíî-
ãèõ êàê ìåñòî ïðèêðåïëåíèÿ ÷åëþñòíîé ìóñêóëàòóðû.

Ðîòîâûå êðþ÷êè Cyclorrhapha, êîòîðûå ìîãóò áûòü ãîìîëîãèçèðîâàíû ñ ìàíäèáó-
ëàìè è ìàêñèëëàìí Nematocera è Orthorrhapha (Snodgrass, 1924; Hennig, 1948), ïðèîá-
ðåòàþò ôóíêöèþ íå ñòîëüêî îðãàíîâ çàõâàòûâàíèÿ ïèøè, ñêîëüêî îðãàíîâ ôèêñàöèè
ïåðåäíåãî êîíöà òåëà ïðè äâèæåíèè ëè÷èíêè (Ãèëÿðîâ, 1949).

Ïåðåõîä îëèãîïîäíûõ ëè÷èíîê ê æèçíè íà ðàñòåíèÿõ, ñâÿçàííîé ñ íåîáõîäèìîñòüþ
ëó÷øåãî óäåðæèâàíèÿ íà êîëåáëþùåìñÿ ñóáñòðàòå, ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ ýðóêî-
âèäíûõ ëè÷èíîê, òàêèõ êàê ãóñåíèöû ÷åøóåêðûëûõ, ëîæíîãóñåíèöû ïèëèëüùèêîâ.
Áðþøíûå ëîæíûå íîæêè ó ïàíîðïîèäíûõ ëè÷èíîê — ÿâëåíèå âòîðè÷íîå. Íà ýòî óêà-
çûâàëè Î.Ì. Ìàðòûíîâà (ïî Øâàíâè÷ó, 1949), Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ (1949) è îñîáåííî óáåäè-
òåëüíî è âñåñòîðîííå Õèíòîí (Hinton, 1955).

Ó íåêîòîðûõ ëè÷èíîê Tabanidae ðàçâèâàþòñÿ íå òîëüêî âåíòðàëüíûå, íî è äîðñàëü-
íûå ïàðíûå âûðîñòû íà áðþøêå, íåñóùèå ïðèêðåïèòåëüíûå êðþ÷î÷êè, êàê áðþøíûå
íîãè ãóñåíèö. Âòîðè÷íûé õàðàêòåð òàêèõ âûðîñòîâ, êîíå÷íî, íå âûçûâàåò ñîìíåíèé.

Â ñðàâíèòåëüíî ðåäêèõ ñëó÷àÿõ ïåðåõîäà ê æèçíè íà ïîâåðõíîñòè ðàñòåíèé ëè÷è-
íîê ñîâåðøåííî áåçíîãèõ, íàïðèìåð, òèïóëîèäíûõ Cylindrotoma splendens (Cameron,
1918) èëè äîëãîíîñèêîâ ðîäîâ Cionus è Phytonomus, ó íèõ íà âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòè
òåëà, êàê íà áðþøíûõ, òàê è íà ãðóäíûõ ñåãìåíòàõ, ðàçâèâàþòñÿ ïðèêðåïèòåëüíûå áó-
ãîðêè — âûðîñòû ñòåíîê òåëà, î÷åíü íàïîìèíàþùèå ëîæíûå íîãè ãóñåíèö (Ãèëÿðîâ,
1949). Ñ ïîìîùüþ ýòèõ áóãîðêîâ áåçíîãèå ëè÷èíêè óäåðæèâàþòñÿ íà ëèñòüÿõ ðàñòåíèé
è ïîëçàþò ïî íèì, è èõ äâèæåíèÿ, íàïðèìåð, ëè÷èíîê Ph. variabilis, î÷åíü ïîõîæè íà
äâèæåíèÿ ãóñåíèö; ñ ïîñëåäíèìè ó íèõ, êðîìå ëîêîìîòîðíûõ îðãàíîâ, ìíîãî êîíâåð-
ãåíòíûõ ïðèñïîñîáëåíèé, îïðåäåëÿåìûõ ñõîäíûìè óñëîâèÿìè ñóùåñòâîâàíèÿ (íàïðè-
ìåð, ïîêðîâèòåëüñòâåííàÿ çåëåíàÿ îêðàñêà).

Ðàçâèòèå áðþøíûõ íîã â ìåñòàõ, áîëåå èëè ìåíåå ñîîòâåòñòâóþùèõ ìåñòàì çàêëàä-
êè áðþøíûõ ïðèäàòêîâ ýìáðèîíà, íå ìîæåò ñëóæèòü äîêàçàòåëüñòâîì òîìó, ÷òî ïîëèïîä-
íàÿ ëè÷èíêà òèïà ãóñåíèöû îòâå÷àåò áîëåå ðàííåìó ýòàïó äèôôåðåèöèðîâêè, ÷åì îëèãî-
ïîäíûå ëè÷èíêè. Ó ëè÷èíîê Phytonomus, íàïðèìåð, ñåðèàëüíî ãîìîëîãè÷íûå ëîêîìî-
òîðíûå áóãîðêè åñòü è íà áðþøíûõ è íà ãðóäíûõ ñåãìåíòàõ, ïðè÷åì ìóñêóëàòóðà ïîñëåä-
íèõ äàæå ðàçâèâàåòñÿ (ïî Perez, 1911) çà ñ÷åò èìàãèíàëüíûõ äèñêîâ êîíå÷íîñòåé, íî òåì
íå ìåíåå âñå ýòè áóãîðêè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîþ ÿâíî âòîðè÷íûå îáðàçîâàíèÿ.
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Ñ ïåðåõîäîì ãóñåíèö ê æèçíè â ðàñòèòåëüíûõ òêàíÿõ, íàïðèìåð, ó ìèíèðóþùèõ
ôîðì, íàáëþäàåòñÿ òåíäåíöèÿ ê ðåäóêöèè êîíå÷íîñòåé è áðþøíûõ âûðîñòîâ âïëîòü äî
ïîëíîé èõ óòðàòû (ó ðÿäà ãóñåíèö-ìèíåðîâ; Ãåðàñèìîâ, 1952).

Àäàïòèâíûé, à íå ýìáðèîíàëüíûé õàðàêòåð Ñ-îáðàçíîé ôîðìû ëè÷èíîê (âîïðîñ,
åùå íåäàâíî áûâøèé äèñêóññèîííûì: Leffroy, 1923), áûë ìíîþ ïîêàçàí ðàíåå (Ãèëÿ-
ðîâ, 1949).

Ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêèå ðÿäû ëè÷èíî÷íûõ ôîðì, ïîñòðîåííûå ñ ó÷åòîì
èõ ñèñòåìàòè÷åñêîãî è ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ (íà îñíîâå äàííûõ èçó÷åíèÿ èìà-
ãèíàëüíûõ ñòàäèé), à òàêæå ñðàâíåíèå ðàçëè÷íûõ ýòàïîâ îíòîãåíåçà íåêîòîðûõ âèäîâ ñ
ïîëèìîðôíûìè ëè÷èíêàìè ïîêàçûâàþò, ÷òî ýâîëþöèÿ îò îëèãîïîäíûõ (êàìïîäåîâèä-
íûõ) ëè÷èíîê ê äðóãèì ôîðìàì, â òîì ÷èñëå è ñ÷èòàâøèìñÿ íåêîòîðûìè èññëåäîâàòå-
ëÿìè ïðèìèòèâíûìè (Ñ-îáðàçíûì, ïîëèïîäíûì è ò.ä.), ëåãêî ïðîñëåæèâàåòñÿ, òîãäà
êàê äîïóùåíèå ýâîëþöèè â îáðàòíîì íàïðàâëåíèè ïðîòèâîðå÷èëî áû âñåé ñîâîêóïíî-
ñòè äàííûõ.

Âî âñåõ ñëó÷àÿõ íàèáîëåå ïðèìèòèâíûìè îêàçûâàþòñÿ êàìïîäåîâèäíûå ëè÷èíêè,
îáèòàþùèå â óñëîâèÿõ, õàðàêòåðíûõ è äëÿ Apterygota. Íåñîìíåííî, ÷òî ìíîãèå ÷åðòû
ñõîäñòâà òàêèõ ëè÷èíîê ìîãóò òðàêòîâàòüñÿ è êàê ÿâëåíèÿ ïàðàëëåëèçìà, íî íåëüçÿ ðàñ-
ñìàòðèâàòü ýòî ñõîäñòâî òîëüêî êàê ðåçóëüòàò êîíâåðãåíöèè. Çàâåäîìî âòîðè÷íûé ïåðå-
õîä íàñåêîìûõ ê æèçíè â ïî÷âå (êàê â ëè÷èíî÷íîì, òàê è âî âçðîñëîì ñîñòîÿíèÿõ) íè-
êîãäà íå ïðèâîäèò ê âûðàáîòêå ïðèçíàêîâ «êàìïîäåîâèäíîñòè». Äàæå â òåõ ñëó÷àÿõ,
êîãäà äîñòèãàåòñÿ îòäàëåííîå ñõîäñòâî (íàïðèìåð, ëè÷èíêè I âîçðàñòà ìóõ Bombyliidae),
åãî ôóíêöèîíàëüíàÿ îáóñëîâëåííîñòü è âòîðè÷íûé õàðàêòåð íå âûçûâàþò íèêàêèõ ñî-
ìíåíèé. Ïîäîáíûå ïðèìåðû òîëüêî äîêàçûâàþò àäàïòèâíîñòü êàìïîäåîâèäíîé ôîð-
ìû.

Îíòîãåíåç Holometabola êðàéíå îñëîæíåí äèâåðãåíòíûìè ïðèñïîñîáëåíèÿìè ðàç-
íûõ ýòàïîâ ðàçâèòèÿ. Îäíàêî ëè÷èíî÷íûì ôîðìàì íåëüçÿ îòêàçàòü â çíà÷åíèè äëÿ ðàñ-
øèôðîâêè ïóòåé ôèëîãåíåçà. Âî âñÿêîì ñëó÷àå, íà îñíîâå ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè-
÷åñêîãî è ýêîëîãè÷åñêîãî, à ãäå âîçìîæíî è ôèçèîëîãè÷åñêîãî, èçó÷åíèÿ ëè÷èíîê ìîæ-
íî ãîâîðèòü î ôèëîãåíåçå òèïîâ îíòîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ó íàñåêîìûõ è äîñòàòî÷íî
îáîñíîâàííî ñóäèòü î ïðååìñòâåííîñòè ìåæäó íèçøèìè íàñåêîìûìè è Holometabola,
ïîñêîëüêó â òàêîì ñëó÷àå ñðàâíèâàþòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêè è îíòîãåíåòè÷åñêè ýêâèâà-
ëåíòíûå ôîðìû.

Îëèãîïîäíûå êàìïîäåîâèäíûå (òèçàíóðîèäíûå) ëè÷èíêè õàðàêòåðíû äëÿ íèçøèõ
ïðåäñòàâèòåëåé èìåííî äðåâíåéøèõ îòðÿäîâ Holometabola, îíè îáèòàþò â ñðåäå, õàðàê-
òåðíîé è äëÿ Apterygota, îíè ïðèìèòèâíû è ïî õàðàêòåðó ïèòàíèÿ. Ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì
îñîáåííîñòÿì ëè÷èíêè Carabidae, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ íàèáîëüøåé ïîëíîòîé îðãàíèçà-
öèè ñðåäè ëè÷èíîê òàêîãî òèïà, âïîëíå ñðàâíèìû, êàê ïîêàçûâàþò èññëåäîâàíèÿ Æàííå-
ëÿ (Jeannel, 1941) è Îáåíáåðãåðà (Obenberger, 1952), ñ òèçàíóðàìè (íàïðèìåð, ïî òàêîìó
âàæíîìó äëÿ ïîíèìàíèÿ ýâîëþöèè ðàçíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðèçíàêó, êàê ðàñ÷ëåíå-
íèå êîíå÷íîñòåé).

Äëÿ Holometabola õàðàêòåðíî ðàçäåëåíèå ïóòåé ýâîëþöèè ëè÷èíîê è èìàãî. Ñòðîå-
íèå ëè÷èíîê, èõ «öåíîãåíåòè÷åñêèå» ïðèçíàêè ðàíåå ñ÷èòàëèñü íå èìåþùèìè çíà÷å-
íèÿ äëÿ ïðîâåðêè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïðåäñòàâëåíèé. Îäíàêî íåñîìíåííî, ÷òî è ëè÷è-
íî÷íûå ïðèçíàêè è îñîáåííîñòè âçðîñëûõ ôîðì ðàâíîçíà÷íû äëÿ õàðàêòåðèñòèêè êàæ-
äîãî âèäà, ÷òî ìîæíî ñóäèòü î ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèÿõ ðàçëè÷íûõ ãðóïï íå òîëüêî
ïî ïðèçíàêàì âçðîñëûõ ôîðì, íî òàêæå ïî ëè÷èíî÷íûì è äàæå ýìáðèîíàëüíûì ïðè-

3 Òàê íàçûâàåìûå «ïðîòîïîäíûå» ëè÷èíêè ÿéöååäîâ (Proctotrupidae u Chalcididae) íàñòîëüêî ñïåöèàëèçèðî-
âàíû, ÷òî íå ìîæåò áûòü è ðå÷è îá èõ ïðèìèòèâíîñòè.
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çíàêàì (Åæèêîâ, 1939, 1953; Emden, 1957, è äð.). Òàêèå ïðèçíàêè äëÿ ïîíèìàíèÿ ôèëî-
ãåíèè è ñèñòåìàòèêè èìåþò âàæíîå çíà÷åíèå. Ïðèìåðàìè ìîãóò ñëóæèòü äåëåíèå ìíî-
ãîêëåòî÷íûõ íà ïåðâè÷íîðîòûõ è âòîðè÷íîðîòûõ, ïîçâîíî÷íûõ íà Anamnia è Amniota,
äåëåíèå êðûëàòûõ íàñåêîìûõ íà Hemimetabola è Holometabola è ò.ï.

Ñîâåðøåííî çàêîíîìåðíî ãîâîðèòü è îá ýâîëþöèè ëè÷èíî÷íûõ ôîðì è îá ýâîëþ-
öèè îíòîãåíåçîâ â öåëîì. Íåäîñòàòî÷íîñòü çíàíèÿ îíòîãåíåçîâ ÷ëåíèñòîíîãèõ äî ñèõ
ïîð îòðàæàåòñÿ è íà íàøèõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñõåìàõ (Øïåò, 1957). Ïî ëè÷èíêàì ìîæ-
íî ñîñòàâèòü ïðåäñòàâëåíèå î ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçÿõ îòäåëüíûõ ãðóïï è âèäîâ íå
ìåíåå íàäåæíîå, ÷åì ïî âçðîñëûì ôîðìàì. Â êà÷åñòâå ïðèìåðà ìîæíî ïðèâåñòè ùåë-
êóíîâ (Elateridae), èçó÷åíèå ëè÷èíîê êîòîðûõ ïîçâîëÿåò âûÿñíèòü îñíîâíûå íàïðàâ-
ëåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ (Ãèëÿðîâ, 1942), ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó ðàçëè÷íûìè
òðèáàìè (Hyslop, 1917) è â ïðåäåëàõ òðèá (Ãèëÿðîâ è Êóð÷åâà, 1955). Àíàëîãè÷íûå
ïðèìåðû äàþò ëè÷èíêè Meloidae (Çàõâàòêèí, 1931, 1932) è ìíîãèå äðóãèå èçó÷åííûå
ïîä ýòèì óãëîì çðåíèÿ ãðóïïû íàñåêîìûõ.

Ðàçóìååòñÿ, äëÿ ðåêîíñòðóêöèè ôèëîãåíåçà èìàãèíàëüíûõ ôîðì, ðåêàïèòóëÿòèâ-
íîãî çíà÷åíèÿ äëÿ ïîíèìàíèÿ îñîáåííîñòåé âçðîñëûõ íàñåêîìûõ ëè÷èíêè Holometabola
íå èìåþò. Òîëüêî èñòîðèè ïðèíàäëåæàò íàèâíûå ïðåäïîëîæåíèÿ, ÷òî áåçíîãàÿ ëè÷èíêà
ìóõè «ðåêàïèòóëèðóåò» ÷åðâÿ, à ãóñåíèöà — ìíîãîíîæêó!

Íî ïðè àíàëèçå ôèëîãåíåçà ëè÷èíî÷íûõ ôîðì äîëæíû ó÷èòûâàòüñÿ èìåííî ëè÷è-
íî÷íûå ïðèçíàêè, è â õîäå ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê çàêîíîìåðíî èñêàòü ñëó÷àè ðåêàïèòóëÿ-
öèè ëè÷èíî÷íûõ ôîðì ïðåäêîâ.

Àíàëèç ìîðôîëîãè÷åñêèõ èçìåíåíèé â ñëó÷àÿõ, íàïðèìåð, ãèïåðìåòàìîðôîçà ïîêàçû-
âàåò, ÷òî èìåííî êàìïîäåîâèäíàÿ ñòàäèÿ ó ìíîãèõ æóêîâ (Carabidae, Staphylinidae, Meloidae)
èëè ñåò÷àòîêðûëûõ (Mantispidae) áîëåå ïðèìèòèâíà, õàðàêòåðèçóåò ðàííèå ïåðèîäû ðàçâè-
òèÿ, à Ñ-îáðàçíàÿ ôîðìà — âòîðè÷íîå ïðèñïîñîáëåíèå ñòàðøèõ âîçðàñòîâ ê ñïåöèôè÷åñ-
êèì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ, âîçíèêàþùåå íà áàçå êàìïîäåîâèäíîé ëè÷èíêè.

Ïðè ðåøåíèè âîïðîñîâ î ïåðâè÷íîñòè òîãî èëè èíîãî òèïà ëè÷èíîê ñëåäóåò ó÷è-
òûâàòü è äàííûå àíàëèçà èõ ïðèíàäëåæíîñòè ê ãðóïïàì, ôèëîãåíåòè÷åñêîå ïîëîæåíèå
êîòîðûõ ìîæåò áûòü óñòàíîâëåíî ïî âñåìó êîìïëåêñó èõ îñîáåííîñòåé, â òîì ÷èñëå
îáÿçàòåëüíî è ïî èìàãèíàëüíûì ïðèçíàêàì. Â ýòîì îòíîøåíèè î÷åíü ïîêàçàòåëüíî,
÷òî, íàïðèìåð, Ñ-îáðàçíàÿ ôîðìà òåëà ëè÷èíîê î÷åíü õàðàêòåðíà äëÿ ïðåäñòàâèòåëåé
âûñøèõ, áîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ãðóïï íàñåêîìûõ (ñðåäè æóêîâ — äîëãîíîñèêè,
êîðîåäû è ò.ï.). Ýòî æå îòíîñèòñÿ è ê ïîëèïîäíûì ëè÷èíêàì: Lepidoptera è Tenthredinidae
— íåñîìíåííî âûñøèå ãðóïïû.

Íå ìåíåå äîêàçàòåëüíû è ñðàâíèòåëüíî-ýêîëîãè÷åñêèå äàííûå. Ëè÷èíêè
Holometabola, íå èìåþùèå êàìïîäåîâèäíîãî ñòðîåíèÿ, õàðàêòåðèçóþòñÿ áîëåå ñïåöèà-
ëèçèðîâàííûìè òèïàìè ïèòàíèÿ; íàïðèìåð, Ñ-îáðàçíûå ëè÷èíêè ÷àùå âñåãî ðàñòèòåëü-
íîÿäíûå èëè æå ñïåöèàëèçèðîâàííûå ïàðàçèòîèäíûå õèùíèêè. Ðàñòèòåëüíîÿäíû è
ïîëèïîäíûå ëè÷èíêè3. Àíàëèç æå îñîáåííîñòåé ïèòàíèÿ ðàçíûõ ãðóïï íèçøèõ íàçåì-
íûõ áåñïîçâîíî÷íûõ ïîêàçûâàåò, ÷òî ñïîñîáíîñòü ê ïèòàíèþ æèâûìè âûñøèìè ðàñòå-
íèÿìè âûðàáàòûâàåòñÿ òîëüêî íà äîâîëüíî ïîçäíèõ ñòóïåíÿõ ýâîëþöèè, ÷òî õîðîøî
ïðîñëåæèâàåòñÿ íà íåìàòîäàõ (Anguillulata), èçîïîäàõ (Hemilepistus) êëåùàõ
(Tetranychoidea) è äð.

Çàñëóæèâàåò âíèìàíèÿ è òî, ÷òî ñðåäè Holometabola êëåéäîè÷íûå (ò.å. îáåñïå÷åí-
íûå âëàãîé) ÿéöà áûâàþò, êàê ïðàâèëî, ó òåõ ãðóïï íàñåêîìûõ, ó êîòîðûõ ëè÷èíêè íå
êàìïîäåîâèäíû, à ÿéöà ôîðì ñ êàìïîäåîâèäíûìè ëè÷èíêàìè íåêëåéäîè÷íû, ò.å. ìåíåå
ïðèñïîñîáëåíû ê ðàçâèòèþ â ñóõèõ óñëîâèÿõ.

Ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêèé, îíòîãåíåòè÷åñêèé è ñðàâíèòåëüíî-ýêîëîãè÷åñêèé
àíàëèçû îñîáåííîñòåé ðàçíûõ ôîðì ëè÷èíîê Holometabola ïîêàçûâàþò, ÷òî òèçàíóðî-
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èäíûå (êàìïîäåîâèäíûå) ëè÷èíêè íàèáîëåå ïðèìèòèâíû è ÷òî îò íèõ ïðàâîìî÷íî âû-
âåäåíèå ëè÷èíîê Holometabola äðóãèõ òèïîâ ñòðîåíèÿ.

Ïðèìåíåíèå ñðàâíèòåëüíî-ýêîëîãè÷åñêîãî ìåòîäà ïîçâîëÿåò ïîíÿòü ïðè÷èíû èçìåíå-
íèé õîäà îíòîãåíåçà â òå÷åíèå ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ. Ïðè ýòîì àíàëèçå
âàæíî âûäåëÿòü âåäóùèå äëÿ òîé èëè èíîé ñòàäèè ôóíêöèè, òàê êàê èìåííî ðàçäåëåíèå
âåäóùèõ ôóíêöèé âî âðåìåíè îïðåäåëÿåò õîä îíòîãåíåçà, åãî ïðîãðåññèâíîå èëè ðåãðåñ-
ñèâíîå òå÷åíèå.

Ïîïûòêà ðåêîíñòðóêöèè ñìåíû óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ â òå÷åíèå ôèëîãåíåòè÷åñ-
êîãî ðàçâèòèÿ è ñðàâíèòåëüíî-ýêîëîãè÷åñêàÿ õàðàêòåðèñòèêà ðàçëè÷íûõ ãðóïï ñëóæàò
õîðîøèì äîïîëíèòåëüíûì êðèòåðèåì ïðè ïðîâåðêå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñõåì. Â ÷àñòíî-
ñòè, òàêîé àíàëèç ïîêàçûâàåò ïðàâîìî÷íîñòü ãèïîòåçû î ïðîèñõîæäåíèè ñîâðåìåííîãî
ïîëíîãî è íåïîëíîãî ïðåâðàùåíèÿ íàñåêîìûõ îò áîëåå ïðèìèòèâíîãî òèïà ðàçâèòèÿ,
ñâîéñòâåííîãî Apterygota è, ïî-âèäèìîìó, áûâøåãî èñõîäíûì è äëÿ äðåâíèõ Pterygota
(Ãèëÿðîâ, 1948; Çàõâàòêèí, 1953; Øàðîâ, 1953, 1957). Ñðàâíèòåëüíî-ýêîëîãè÷åñêèé
àíàëèç ëåãêî âûÿâëÿåò íåñîñòîÿòåëüíîñòü âñåõ ãèïîòåç î ïåðâè÷íîé âîäíîñòè íàñåêî-
ìûõ è î ïðîèñõîæäåíèè Pterygota îò ôîðì, ðàçâèâàâøèõñÿ â âîäå.
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ÝÊÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ È ÝÒÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ ÏÐÈÇÍÀÊÈ
Â ÑÈÑÒÅÌÀÒÈÊÅ È ÔÈËÎÃÅÍÅÒÈÊÅ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ*

ÎÁÙÈÅ ÇÀÄÀ×È ÑÈÑÒÅÌÀÒÈÊÈ

Ñåðåäèíà íàøåãî âåêà îçíàìåíîâàëàñü íîâûì ïîäúåìîì èíòåðåñà áèîëîãîâ ê ïðî-
áëåìàì ñèñòåìàòèêè (ñð. Ìàéð, 1973). Ñèñòåìàòèêà, äîëãîå âðåìÿ ñëûâøàÿ «óñòàðåâøåé»
íàóêîé, êîòîðóþ ìíîãèå áèîëîãè ñ÷èòàëè òîëüêî ïîäñîáíîé îòðàñëüþ çíàíèÿ, îêàçàëàñü
â öåíòðå âíèìàíèÿ ãåíåòèêîâ, ýêîëîãîâ è ýâîëþöèîíèñòîâ. Ñíîâà ïðèîáðåëà àêòóàëü-
íîñòü ïðîáëåìà âèäà, êàê ðàçâèâàþùåéñÿ ñèñòåìû, ñòðóêòóðå êîòîðîãî áûëè ïîñâÿùåíû
ìíîãèå ðàáîòû ïî òàê íàçûâàåìîé íîâîé ñèñòåìàòèêå (Huxley, 1940; Ìàéð, 1948; Ñèìï-
ñîí, 1947). È ïîïûòêè ðåøåíèÿ ïðîáëåì «ìàêðîñèñòåìàòèêè», çàíèìàþùåéñÿ èåðàðõèåé
è ñâÿçÿìè âûñøèõ òàêñîíîâ ðàçíûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ, ñòàíîâÿòñÿ âñå áîëåå ìíîãî÷èñ-
ëåííûìè. Ïî íàèáîëåå òàêñîíîìè÷åñêè áîãàòîìó êëàññó íàñåêîìûõ çà ïîñëåäíèå äåñÿòè-
ëåòèÿ áûëî ïðåäëîæåíî ìíîãî ñèñòåì, ÷òî ìîãóò èëëþñòðèðîâàòü è ðàáîòû ýíòîìîëîãîâ
íàøåé ñòðàíû. Òàê, ñëåäóåò îòìåòèòü ñèñòåìó À.Â. Ìàðòûíîâà (1938), ïîëó÷èâøóþ âñêîðå
øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå çà ðóáåæîì, ïî êîòîðîé ïîäêëàññ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ ðàçäå-
ëÿåòñÿ íà «äðåâíåêðûëûõ» è «íîâîêðûëûõ», ïðè÷åì â åäèíûé òàêñîí Palaeoptera ïî ýòîé
ñèñòåìå îáúåäèíåíû òàêèå äàëåêèå äðóã îò äðóãà îòðÿäû, êàê ïîäåíêè è ñòðåêîçû. Îðèãè-
íàëüíóþ ñèñòåìó äåëåíèÿ òåõ æå êðûëàòûõ íàñåêîìûõ íà «Anteromotoria» è
«Posteromotoria» ïðåäëîæèë Á.Í. Øâàíâè÷ (1949). Íî îáå ýòè ñèñòåìû, íåñìîòðÿ íà òùà-
òåëüíîñòü èõ àðãóìåíòàöèè è ãëóáîêóþ ýðóäèöèþ èõ àâòîðîâ, íå âûäåðæàëè èñïûòàíèÿ
âðåìåíåì, òàê êàê â ñóùíîñòè îíè áûëè èñêóññòâåííûìè, ïîñòðîåííûìè ïî ôîðìàëü-
íûì ïðèçíàêàì. Áîëåå áëèçêèå ê ñòàðûì ðàñïðîñòðàíåííûì ñèñòåìàì, íî ñ ñóùåñòâåí-
íûìè ìîäèôèêàöèÿìè ïðèìåíèòåëüíî ê íèçøèì íàñåêîìûì, ïðèíöèïû äåëåíèÿ íàñåêî-
ìûõ íà ïîä÷èíåííûå òàêñîíû ïðèíÿòû Ì.Ñ. Ãèëÿðîâûì (1957, 1969) è À.Ã. Øàðîâûì
(1959). Ðîäåíäîðô (Rohdendorf, 1969) ïðèäåðæèâàåòñÿ êëàññèôèêàöèè, áîëåå áëèçêîé ê
ñõåìå À.Â. Ìàðòûíîâà, íî ñ ðÿäîì èçìåíåíèé.

Íàñêîëüêî ñóùåñòâåííû è ãëóáîêè áûâàþò èçìåíåíèÿ ñèñòåìû íàñåêîìûõ, íàñêîëüêî
íåóñòîé÷èâû êëàññèôèêàöèè, ïîêàçûâàþò ðàçëè÷èÿ ñèñòåìû êðóïíûõ òàêñîíîâ â äâóõ
èçäàíèÿõ ðóêîâîäñòâà Ã.ß. Áåé-Áèåíêî (1966 è 1971). Â ìèðîâîé ëèòåðàòóðå òåïåðü òðóä-
íî íàéòè äâà ñîâðåìåííûõ ðóêîâîäñòâà ïî ýíòîìîëîãèè, â êîòîðûõ ñîâïàëè áû ïðèíè-
ìàåìûå èìè ñèñòåìû.

Î÷åíü íåîäíîçíà÷íûìè ñòàëè â ïîñëåäíåå âðåìÿ è ïîäõîäû ê ñèñòåìàòèêå, ñâÿçàí-
íûå ñ äâîéñòâåííûì õàðàêòåðîì çàäà÷ ñèñòåìàòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé. Ñèñòåìàòèêà
ïðåñëåäóåò, âî-ïåðâûõ, àíàëèòè÷åñêèå, äèàãíîñòè÷åñêèå öåëè, ñâÿçàííûå ñ íåîáõîäè-
ìîñòüþ ðàñïîçíàâàòü è êëàññèôèöèðîâàòü âèäû. Ïðèìåíèòåëüíî ê íàñåêîìûì, ÷èñëî
âèäîâ êîòîðûõ ïðåâûøàåò ìèëëèîí, ýòî ïðîáëåìà, òðåáóþùàÿ ðàáîòû ìíîãèõ òûñÿ÷
ñïåöèàëèñòîâ ïî ðàçíûì ãðóïïàì. Äèàãíîñòè÷åñêèå çàäà÷è ñèñòåìàòèêè èìåþò îãðîì-
íîå ïðèêëàäíîå çíà÷åíèå — î÷åíü âàæíî óìåíèå îòëè÷àòü âðåäíûå âèäû îò ñõîäíûõ
ïîëåçíûõ èëè «áåçðàçëè÷íûõ». Òî÷íîå çíàíèå âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè îáúåêòà íåîá-
õîäèìî òàêæå ïðè ðàáîòàõ ïî ãåíåòèêå, ôèçèîëîãèè è ò.ï., êîãäà íåîáõîäèìî èñïîëüçî-
âàòü âûðàâíåííûé ìàòåðèàë.

Â êà÷åñòâå ïðèìåðîâ âàæíîñòè òîíêîé äèñêðèìèíàöèîííîé ñèñòåìàòèêè ìîæíî
ïðèâåñòè ñëó÷àè íåâåðíîé èäåíòèôèêàöèè âèäîâ çëàêîâûõ ìóõ, ÷òî áûëî ñâÿçàíî ñ
íåäîñòàòî÷íîé ðàçðàáîòàííîñòüþ ñèñòåìû ýòèõ äâóêðûëûõ. Äîëãîå âðåìÿ ñ÷èòàëè, ÷òî
ïøåíèöå âðåäèò øâåäñêàÿ ìóøêà (Oscinosoma frit L.), ïðè÷åì ê ýòîìó âèäó îòíîñèëè

* Ãèëÿðîâ Ì.Ñ. Æóðíàë îáùåé áèîëîãèè 1974, 35, 1 : 13-33
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öåëûé êîìïëåêñ âèäîâ, ðàçâèâàþùèõñÿ íà ðàçíûõ âèäàõ çëàêîâ. Îêàçàëîñü æå, ÷òî øâåä-
ñêàÿ ìóøêà èç êóëüòóðíûõ çëàêîâ ïîâðåæäàåò â îñíîâíîì îâåñ, à ïøåíèöå âðåäèò äðó-
ãîé âèä — Î. pusilla Meig. (Ñåëèâàíîâà, 1951; Íàð÷óê, 1956, 1972). Îáà âèäà èìåþò
ñâÿçè ñ ðàçíûìè êîìïëåêñàìè äèêîðàñòóùèõ è ñîðíûõ çëàêîâ.

Ñõîäíà ñèòóàöèÿ ñ çåëåíîãëàçêîé — äðóãèì êîìïëåêñîì âèäîâ çëàêîâûõ ìóõ (ðîä
Meromyza Meig.). Äî ïîñëåäíåãî âðåìåíè óêàçûâàëîñü, ÷òî â íàøåé ñòðàíå ïøåíèöå
âðåäèò M. saltatrix L., íî Ë.È. Ôåäîñååâîé (1961, 1962) áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïîä ýòèì
íàçâàíèåì ïîíèìàëè ðÿä âèäîâ, ïðè÷åì çåðíîâûå è, â ÷àñòíîñòè, ïøåíèöó ïîâðåæäàåò
äðóãîé âèä (M. nigriventris Mcq.), à Ì. saltatrix ðàçâèâàåòñÿ íà ëóãîâûõ çëàêàõ.

Ðàçóìååòñÿ, âñå ðåêîìåíäàöèè ïî àãðîòåõíè÷åñêèì ìåðàì áîðüáû ñ ýòèìè âðåäèòå-
ëÿìè, äàííûå î êîëåáàíèÿõ ÷èñëåííîñòè èõ ïîïóëÿöèé è ìàòåðèàëû ïî èõ ôåíîëîãèè
íóæäàþòñÿ òåïåðü â êîðåííîì ïåðåñìîòðå, õîòÿ, ê ñîæàëåíèþ, â ó÷åáíèêàõ è ñïðàâî÷-
íèêàõ äî ñèõ ïîð îáû÷íû íåâåðíûå óêàçàíèÿ è íàçâàíèÿ âèäîâ.

Àíàëîãè÷íûå ïðèìåðû õîðîøî èçâåñòíû â ïðàêòèêå ìåäèöèíñêîé ýíòîìîëîãèè,
íåðàâíîçíà÷íà ðîëü áëèçêèõ âèäîâ êîìàðîâ îäíîãî ðîäà (Anopheles) â ïåðåíîñå ìàëÿ-
ðèè è äðóãèõ çàáîëåâàíèé.

Â àíàëèòè÷åñêîì, äèàãíîñòè÷åñêîì àñïåêòå çàäà÷è ñèñòåìàòèêè íàèáîëåå òåñíî ïðè-
ìûêàþò ê ïðîáëåìå âèäà, ê âîïðîñàì ìèêðîýâîëþöèè, ñòàíîâëåíèÿ è äèñêðèìèíàöèè
íîâûõ âèäîâ.

Ñèíòåòè÷åñêèå çàäà÷è ñèñòåìàòèêè ñâÿçàíû ñ ïîñòðîåíèåì åñòåñòâåííîé èåðàðõè-
÷åñêîé ñèñòåìû, ò.å. ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì òàêîé ñèñòåìû, êîòîðàÿ îòðàæà-
åò ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñâÿçè ðàçíûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ. Òàêèì îáðàçîì, «ìàêðîñè-
ñòåìàòèêà» ñâÿçàíà ñ «ìàêðîýâîëþöèåé», ñ âîïðîñàìè ïðîèñõîæäåíèÿ è îòíîøåíèé
òàêñîíîâ áîëåå âûñîêîãî ðàíãà.

Îáà êðóãà çàäà÷ ñèñòåìàòèêè — àíàëèòè÷åñêèé è ñèíòåòè÷åñêèé — òåñíî äèàëåê-
òè÷åñêè âçàèìîñâÿçàíû è ê íèì ïðèìåíèì àìîðôèçì Ãåòå, âëîæåííûé èì â óñòà Ìåôè-
ñòîôåëÿ: «Dich im unendlichen zu finden, muss unterscheiden und dann verbinden», ò.å.,
÷òîáû ðàçîáðàòüñÿ â áåñêîíå÷íîì, íàäî ñïåðâà ðàçëè÷àòü, à çàòåì — ñâÿçûâàòü.

Ïîñòðîåíèå åñòåñòâåííîé ñèñòåìû îñíîâàíî íà íàõîæäåíèè îáùèõ ïðèçíàêîâ ó
ðàçíûõ òàêñîíîâ, ïðè÷åì òàêèõ, êîòîðûå äîêàçûâàþò òó èëè èíóþ ñòåïåíü îáùíîñòè
ïðîèñõîæäåíèÿ, à íå ïðèçíàêîâ ñëó÷àéíîãî ñõîäñòâà èëè ñõîäñòâà, âîçíèêàþùåãî ïðè
êîíâåðãåíöèè, ìèìèêðèè è ò.ï.

Ïîýòîìó âûáîð ïðèçíàêîâ äëÿ ïîñòðîåíèÿ åñòåñòâåííîé ñèñòåìû íå ìîæåò áûòü ñëó-
÷àéíûì, à äîëæåí îñíîâûâàòüñÿ íà ãëóáîêîì ñðàâíèòåëüíîì èçó÷åíèè ñ ó÷åòîì îöåíêè
ðåàëüíîé âîçìîæíîñòè âîçíèêíîâåíèÿ è ðàçâèòèÿ äàííîãî êîìïëåêñà ïðèçíàêîâ. Ïîýòî-
ìó ÷èñòî ôåíåòè÷åñêèå ñèñòåìû, îñíîâàííûå íà ïðèçíàíèè ýêâèïîòåíöèàëüíîñòè ïðî-
èçâîëüíî âûáèðàåìûõ ïðèçíàêîâ, êàê ýòî ðåêîìåíäóåòñÿ ñòîðîííèêàìè «íóìåðè÷åñêîé
òàêñîíîìèè» (Sokal und Sneath, 1963; Ñîêýë, 1967), íå óäîâëåòâîðÿþò çàäà÷àì ïîñòðîå-
íèÿ ñèñòåìû, îòðàæàþùåé ôèëîãåíåç. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ïðèìåíåíèå íóìåðè÷åñêîé
òàêñîíîìèè ïîäòâåðæäàåò ñèñòåìû è ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñõåìû, ïîñòðîåíû íà îñíîâå
ïðèìåíåíèÿ îáû÷íûõ ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ ìåòîäîâ, ñîâïàäåíèå ðåçóëüòàòîâ
îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî äëÿ íóìåðè÷åñêîé îöåíêè ïðèâëå÷åíû íå ëþáûå ïðèçíàêè, à ïðè-
çíàêè, êâàëèôèöèðîâàííî âûáðàííûå ñèñòåìàòèêîì. Äëÿ ïðîâåðêè æå ïðàâèëüíîñòè òîé
èëè èíîé ñèñòåìû âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ïðèâëå÷åíèå ìåòîäà íóìåðè÷åñêîé òàêñîíîìèè ìîæåò
äàòü ìíîãî. Ïåðñïåêòèâíåå â ýòîì îòíîøåíèè ìåòîä «òàêñîíîìè÷åñêîãî àíàëèçà» Å.Ñ.
Ñìèðíîâà (1969), ïðè êîòîðîì ó÷èòûâàåòñÿ è ñ ïîìîùüþ ìàòåìàòè÷åñêîãî àïïàðàòà óñ-
òàíàâëèâàåòñÿ èåðàðõèÿ ïðèçíàêîâ.

Ìåòîäû êîëè÷åñòâåííîé (òî÷íîé, ïî òåðìèíîëîãèè Å.Ñ. Ñìèðíîâà) ñèñòåìàòèêè,
îòêðûâàÿ îïðåäåëåííûå ïåðñïåêòèâû â äèñêðèìèíàöèîííîì ðàçäåëå ýòîé íàóêè, ñàìè



476  Ì.Ñ. Ãèëÿðîâ. Èçáðàííûå òðóäû. Ñòàòüè

ïî ñåáå íåïåðñïåêòèâíû ïðè ïîñòðîåíèè åñòåñòâåííîé ñèñòåìû, ïîñêîëüêó âûáîð ñðàâ-
íèâàåìûõ ïðèçíàêîâ çàâèñèò îò êîìïåòåíöèè, èíäèâèäóàëüíûõ ñêëîííîñòåé è èíòóè-
öèè èññëåäîâàòåëÿ. Ïðàâäà, ôåíåòè÷åñêèå ñèñòåìû Ð.Ð. Ñîêýëà è äðóãèõ àâòîðîâ è íå
ïðåòåíäóþò íà åñòåñòâåííîñòü, ïðåñëåäóÿ òîëüêî àíàëèòè÷åñêèå è ôîðìàëüíî êëàññè-
ôèêàöèîííûå çàäà÷è.

Äëÿ ïîñòðîåíèÿ åñòåñòâåííîé ñèñòåìû íà ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îñíîâàõ ôóíäàìåí-
òîì îñòàåòñÿ ñðàâíèòåëüíûé ìåòîä. Åñòåñòâåííàÿ ñèñòåìà — îòðàæåíèå ôèëîãåíèè è
âñå òå ñõåìû, â êîòîðûõ îäíà ñîâðåìåííàÿ ãðóïïà îðãàíèçìîâ âûâåäåíà èç äðóãîé ñî-
âðåìåííîé, — ìåòîäîëîãè÷åñêè ãðóáî îøèáî÷íû. Ñèñòåìà ñîâðåìåííûõ ôîðì ìîæåò
áûòü ðàññìàòðèâàåìà ëèøü êàê ïðîåêöèÿ êðàéíå çàïóòàííûõ è òîëüêî ôðàãìåíòàðíî
ïîçíàâàåìûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé íà ñîâðåìåííûé îðãàíè÷åñêèé ìèð. Ìîæ-
íî ãîâîðèòü, ÷òî â îäíîé ãðóïïå ñîõðàíèëîñü áîëüøå, à â äðóãîé — ìåíüøå ïðèìèòèâ-
íûõ ôîðì è ïðèçíàêîâ, íî çàêëþ÷åíèÿ, íàïðèìåð, î ïðîèñõîæäåíèè êðûëàòûõ íàñåêî-
ìûõ îò òèçàíóð íåïðèåìëåìû; ìîæíî òîëüêî ñ÷èòàòü, ÷òî ïòåðèãîòû ïðîèçîøëè îò êà-
êèõ-òî òèçàíóðîîáðàçíûõ ïðåäêîâ, íî íå îò ôîðì, îáëàäàâøèõ âñåì êîìïëåêñîì ïðè-
çíàêîâ ñîâðåìåííûõ èëè äàæå èñêîïàåìûõ ùåòèíîõâîñòîê.

Íåäàðîì, íàïðèìåð, Õàíäëèðø (Handlirsch, 1925), èñõîäÿ èç ïðîèçâîëüíîãî è íå-
ïðàâäîïîäîáíîãî ïðåäïîëîæåíèÿ î ïðîèñõîæäåíèè êðûëàòûõ íàñåêîìûõ íåïîñðåäñòâåí-
íî îò âîäíûõ ïðåäêîâ, êîòîðûìè îí ïîëàãàë òðèëîáèòîâ, äîêàçûâàë îáðàòíîå ôèëîãå-
íåòè÷åñêîå ðàçâèòèå — îò êðûëàòûõ íàñåêîìûõ ê òèçàíóðàì. Ïðè ôîðìàëüíîì ïîñòðî-
åíèè ñðàâíèòåëüíûõ ðÿäîâ, îñîáåííî ïî îãðàíè÷åííîìó ÷èñëó ïðèçíàêîâ, îöåíèòü íà-
ïðàâëåíèå ðÿäà áûâàåò íåâîçìîæíî, è òîëüêî îöåíêà èåðàðõè÷åñêîãî çíà÷åíèÿ — ôè-
ëîãåíåòè÷åñêîé äðåâíîñòè èëè íîâèçíû øèðîêîãî êîìïëåêñà ïðèçíàêîâ — ïîçâîëÿåò
ñòðîèòü ñèñòåìó, ïðåòåíäóþùóþ íà íàòóðàëüíîñòü.

Íåñìîòðÿ íà èíòåðåñ ýíòîìîëîãîâ ê ïðîáëåìàì ôèëîãåíèè è ìàêðîñèñòåìàòèêè, íà
óñèëèÿ óñòàíîâèòü ïðèíöèïû ïîñòðîåíèÿ ñèñòåìû, íà ìíîãî÷èñëåííûå ïðåäëîæåíèÿ
ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñõåì è ñèñòåì òàêñîíîâ, âñå ÷àùå ðàçäàþòñÿ ãîëîñà êðèòèêîâ, èñõî-
äÿùèõ, ïî ñóùåñòâó, èç íèãèëèñòè÷åñêèõ ïîçèöèé. Íàïðèìåð, íà ïîñëåäíåì Ìåæäóíà-
ðîäíîì ýíòîìîëîãè÷åñêîì êîíãðåññå Ìîññ (Moss, 1972) ðàçâèâàë ìûñëü, ÷òî ôèëîãåíå-
òè÷åñêèå ïîñòðîåíèÿ äîëæíû áûòü èñêëþ÷åíû èç îáëàñòè íàó÷íîãî èññëåäîâàíèÿ â
ñèñòåìàòèêå, à Äæîíñîí (Johnson, 1972), ÷òî ôèëîãåíåòè÷åñêèé ïîäõîä íåñîâìåñòèì ñ
çàäà÷àìè ñèñòåìàòèêà è ÷òî êëàññèôèêàöèÿ — ýòî íå íàóêà, à èñêóññòâî!

ÁÈÎÕÈÌÈ×ÅÑÊÈÅ È ÔÈÇÈÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ ÏÐÈÇÍÀÊÈ  Â ÑÈÑÒÅÌÀÒÈÊÅ

Ñî âðåìåí Ý. Ãåêêåëÿ äëÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèé èñïîëüçóþò äàííûå ìîð-
ôîëîãèè (èçâåñòíàÿ òðèàäà — ïàëåîíòîëîãèÿ, ñðàâíèòåëüíàÿ àíàòîìèÿ, ýìáðèîëîãèÿ).
Îäíàêî îäíèõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ìåòîäîâ äëÿ âûÿñíåíèÿ ôèëîãåíåçà è ïîñòðîåíèÿ ñèñ-
òåìû áûâàåò íåäîñòàòî÷íî, è âñå ÷àùå äåëàþòñÿ ïîïûòêè ïðèâëå÷ü äëÿ ýòèõ öåëåé ìà-
òåðèàëû äðóãèõ äèñöèïëèí, ïîëüçóþùèõñÿ äðóãèìè ìåòîäàìè.

Òàê, â êëàññèôèêàöèè áàêòåðèé, íàïðèìåð, îñíîâíîå çíà÷åíèå èìåþò ôèçèîëîãî-
áèîõèìè÷åñêèå ïîêàçàòåëè, ÷òî ñâÿçàíî ñ íåâûñîêîé ñòåïåíüþ ìîðôîëîãè÷åñêîãî ðàç-
íîîáðàçèÿ ýòèõ îðãàíèçìîâ, âûÿâëÿåìîãî èññëåäîâàòåëÿìè. Â çîîëîãèè òîæå âîçëàãà-
ëèñü íàäåæäû íà ôèçèîëîãè÷åñêèå è áèîõèìè÷åñêèå äàííûå, êàê êðèòåðèè ôèëîãå-
íåòè÷åñêîé áëèçîñòè æèâîòíûõ. Íàïðèìåð, îäíî âðåìÿ ñ÷èòàëè, ÷òî â ýíåðãåòèêå ìû-
øå÷íûõ ñîêðàùåíèé ïåðâè÷íîðîòûõ ó÷àñòâóåò àðãèíèíôîñôàò, à ó âòîðè÷íîðîòûõ
— êðåàòèíôîñôàò (Êðåïå, 1933); ýòîìó áèîõèìè÷åñêîìó ïðèçíàêó ïûòàëèñü ïðèäà-
âàòü ðåøàþùåå ôèëîãåíåòè÷åñêîå çíà÷åíèå (Ôåäîòîâ, 1960, 1966). Îäíàêî îêàçàëîñü,
÷òî ýòîò ïðèçíàê íåíàäåæåí: ó îäíîãî îðãàíèçìà íàáëþäàþòñÿ îáà ñîåäèíåíèÿ (Roche
et al., 1960).
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Î÷åíü çàâèñèò îò óñëîâèé ñðåäû è ëàáèëåí, à â ôèëîãåíåçå è îáðàòèì, òàêîé ïðè-
çíàê, êîòîðûé èíîãäà õàðàêòåðèçóåò â îáùèõ ÷åðòàõ êðóïíûå òàêñîíû, êàê, íàïðèìåð,
õàðàêòåð êàòàáîëèòîâ àçîòíîãî îáìåíà (ìî÷åâàÿ êèñëîòà ó ïòèö è íàñåêîìûõ, ãóàíèí ó
ïàóêîîáðàçíûõ, àììèàê ó íèçøèõ ìîðñêèõ ìíîãîêëåòî÷íûõ è ò.ä.). Íåïîñðåäñòâåííî
àäàïòèâíûé õàðàêòåð êàòàáîëèòîâ áåëêîâîãî è íóêëåîòèäíîãî îáìåíà (Ãèëÿðîâ, 1970),
«âîçâðàùåíèå» ê àììèà÷íîìó òèïó êàòàáîëèçìà ó âîäíûõ íàñåêîìûõ è ò.ï. äåëàþò èñ-
ïîëüçîâàíèå ýòîãî ïðèçíàêà â ìàêðîñèñòåìàòèêå íåíàäåæíûì, à ó÷èòûâàÿ òðóäîåìêîñòü
— è áåñïåðñïåêòèâíûì.

ßâíî êîíâåðãåíòíî ôèëîãåíåòè÷åñêîå ïðîèñõîæäåíèå òàêèõ ñëîæíûõ è äëÿ îòäåëü-
íûõ êðóïíûõ òàêñîíîâ äîâîëüíî õàðàêòåðíûõ ñîåäèíåíèé, êàê äûõàòåëüíûå ïèãìåíòû
(ãåìîöèàíèí ó ãîëîâîíîãèõ ìîëëþñêîâ è äåñÿòèíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ; ãåìîãëîáèí ó äîæ-
äåâûõ ÷åðâåé, ó íåêîòîðûõ ñèäÿ÷åãëàçûõ ëåãî÷íûõ áðþõîíîãèõ ìîëëþñêîâ, ó íåêîòîðûõ
äâóêðûëûõ íàñåêîìûõ, ó ïîçâîíî÷íûõ è äàæå â êëóáåíüêàõ áîáîâûõ ðàñòåíèé). Êîíå÷íî,
çíà÷åíèå òàêèõ ïðèçíàêîâ, êàê ïðèçíàêîâ òàêñîíîìè÷åñêîé áëèçîñòè, íåâåëèêî. Íåäàðîì
Ôëîðêýí (Florkin, 1963) — êðóïíåéøèé àâòîðèòåò â îáëàñòè ýâîëþöèîííîé áèîõèìèè —
ïðèøåë ê çàêëþ÷åíèþ, ÷òî ïðè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ áèîõèìè÷åñêèå äàí-
íûå èìåþò ïîä÷èíåííîå çíà÷åíèå è «àðèàäíèíîé íèòüþ» îñòàþòñÿ ìàòåðèàëû ìîðôîëî-
ãè÷åñêèõ íàóê. Àêñ (Àõ, 1967) ñïðàâåäëèâî ðàñöåíèâàåò áèîõèìè÷åñêèå ïîêàçàòåëè êàê
íå èìåþùèå ïðåèìóùåñòâ ïåðåä ìîðôîëîãè÷åñêèìè ïðèçíàêàìè ïðè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ
èññëåäîâàíèÿõ.

Ñïåöèôè÷íîñòü ñåðîëîãè÷åñêèõ ðåàêöèé ñïðàâåäëèâî ðàñöåíèâàëàñü ìíîãèìè èñ-
ñëåäîâàòåëÿìè, êàê ïðåäïîñûëêà ê âûÿâëåíèþ ôèëîãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè îðãàíèçìîâ
ðàçíûõ òàêñîíîâ. Ñóììèðóÿ èòîãè ïðèìåíåíèÿ ñåðîëîãèè â ñèñòåìàòèêå, Áîéäåí
(Boyden, 1959) ïîä÷åðêèâàåò, ÷òî ñåðîëîãè÷åñêèé ìåòîä äàæå ïðè ÷åòêèõ ðåçóëüòàòàõ
äàåò ïðåäñòàâëåíèå î ñîîòíîñèòåëüíîé áëèçîñòè ðàçíûõ ôîðì äðóã ê äðóãó, íî íå ïî-
çâîëÿåò ñóäèòü î íàïðàâëåíèè èõ âîçìîæíîé ñâÿçè, ò.å. ÷òî äàííûå ñåðîëîãèè íåäîñòà-
òî÷íû äëÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèé. Îí óòâåðæäàåò, ÷òî çàäà÷à «ñåðîëîãè÷åñêîé
ñèñòåìàòèêè» — òîëüêî ïîìî÷ü â ðåøåíèè òàêñîíîìè÷åñêèõ âîïðîñîâ, íî íå çàìåíèòü
äðóãèå ìåòîäû òàêñîíîìèè. Ê òîìó æå ñåðîëîãè÷åñêèå ðåàêöèè çàâèñÿò îò âîçðàñòà èëè
ñòàäèè ðàçâèòèÿ æèâîòíîãî, åãî ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ (Sibley, 1959). Ðåõíèöåð
(Rechnitzer, 1959) îñòðîóìíî çàêëþ÷àåò, ÷òî «èììóíèçèðîâàííûé êðîëèê — íå íåïîã-
ðåøèìûé àðáèòð â ðåøåíèè âîïðîñîâ ðîäñòâà æèâîòíûõ».

Îäíî èç íàèáîëåå îáñòîÿòåëüíûõ ñåðîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé íà íàñåêîìûõ, ïî-
ñâÿùåííîå âûÿâëåíèþ ðîäñòâåííûõ ñâÿçåé ïèëèëüùèêîâ ðîäà Neodiprion (West et al.,
1959), äàëî ðåçóëüòàòû, ðàñöåíåííûå òàêèì àâòîðèòåòíûì ñèñòåìàòèêîì, êàê Êðàóñîí
(Crowson, 1970), ñëåäóþùèì îáðàçîì: «Áûëî áû ïðåóâåëè÷åíèåì ñêàçàòü, ÷òî ñâÿçè
ìåæäó âèäàìè Neodiprion ñòàëè ÿñíåå â ðåçóëüòàòå ýòîãî èçó÷åíèÿ».

Íî âñå æå íà íåêîòîðûõ íàñåêîìûõ ïîêàçàíî, ÷òî ñåðîëîãè÷åñêèå ìåòîäû èíîãäà
äàþò áîëåå ÷åòêèå îòâåòû íà âîïðîñ î áëèçîñòè ñðàâíèâàåìûõ òàêñîíîâ, ÷åì ìîðôîëî-
ãè÷åñêîå èññëåäîâàíèå (Leone et al., 1965). Îäíàêî àâòîðû, ïðèâîäÿùèå ýòè äàííûå,
ñàìè êîíñòàòèðóþò, ÷òî çà 50 ëåò (1915–1965) ñåðîëîãè÷åñêèì ìåòîäîì áûëî èññëåäî-
âàíî â òàêñîíîìè÷åñêèõ öåëÿõ âî âñåì ìèðå òîëüêî îêîëî 150 âèäîâ íàñåêîìûõ. Ýòî
îáúåêòèâíî ïîêàçûâàåò, ÷òî ìåòîäû ñåðîëîãèè, âñëåäñòâèå èõ ãðîìîçäêîñòè è òðóäîåì-
êîñòè, íå ìîãóò áûòü øèðîêî âíåäðåíû â ñèñòåìàòèêó.

Íå÷åòêèå ðåçóëüòàòû äàåò è èññëåäîâàíèå àìèíîêèñëîòíîãî ñîñòàâà â öåëÿõ âûÿâ-
ëåíèÿ òàêñîíîìè÷åñêîé áëèçîñòè íàñåêîìûõ ìåòîäîì áóìàæíîé õðîìàòîãðàôèè. Ïî
ýòîìó ïðèçíàêó, íàïðèìåð, äâà âèäà êðîâîñîñóùèõ êëîïîâ ðîäà Triatoma îòëè÷àþòñÿ
äðóã îò äðóãà ñèëüíåå, ÷åì îòëè÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà âèäû òàðàêàíîâûõ, îòíîñÿùèåñÿ ê
òðåì óäàëåííûì äðóã îò äðóãà ðîäàì (Micks, 1956).
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Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîå èññëåäîâàíèå áåëêîâ ãåìîëèìôû (Stephen, 1956) òîæå íåäî-
ñòàòî÷íî ïîêàçàòåëüíî; õîòÿ è âûÿâëÿåòñÿ áîëüøåå ñõîäñòâî ýëåêòðîôîðåãðàìì âèäîâ
îäíîãî ñåìåéñòâà, ÷åì ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ îòðÿäîâ, íî âàðüèðîâàíèå, çàâèñÿùåå îò
âîçðàñòà, îãðàíè÷èâàåò ïåðñïåêòèâû ýòîãî ìåòîäà.

Èíòåðåñ äëÿ ìàêðîñèñòåìàòèêè ïðåäñòàâëÿåò èññëåäîâàíèå íóêëåîòèäíîãî ñîñòàâà
ÄÍÊ (Áåëîçåðñêèé, 1969; Ìåäíèêîâ è äð., 1973). Îäíàêî ïîëó÷àåìûå  äàííûå ïîçâîëÿ-
þò äåëàòü òîëüêî ïðåäâàðèòåëüíûå âûâîäû î âîçìîæíîñòÿõ ýòîãî ìåòîäà è, ïîçâîëÿÿ
ñóäèòü î ñòåïåíè áëèçîñòè òàêñîíîâ, íå äàþò ïðåäñòàâëåíèÿ íè îá èåðàðõèè ãðóïï, íè
î íàïðàâëåíèè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé. Êñòàòè, òàêèå èññëåäîâàíèÿ â ïðèíöèïå
ìîãóò ñ÷èòàòüñÿ ìîðôîëîãè÷åñêèìè, íî ïðîâîäèìûìè íà óðîâíå ìàêðîìîëåêóë.

ÝÊÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ ÀÑÏÅÊÒÛ ÌÈÊÐÎÑÈÑÒÅÌÀÒÈÊÈ

Äëÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ è ñèñòåìàòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé âåñüìà ïåðñïåêòèâíî ïðè-
âëå÷åíèå äàííûõ ýêîëîãèè è òåñíî ñ íåé ñâÿçàííîé ýòîëîãèè. Íà íà÷àëüíîé ñòàäèè äèô-
ôåðåíöèàöèè âèäîâ èìåííî ýêîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ, èçìåíåíèÿ îòíîøåíèé ñî ñðåäîé
è ñâÿçàííûå ñ ýòèì èçìåíåíèÿ ïîâåäåíèÿ îêàçûâàþòñÿ òîë÷êîì ê äèâåðãåíöèè ôîðì, ê
âèäîîáðàçîâàíèþ. Ïðè øèðîêîì àðåàëå è ñîõðàíåíèè îñíîâíûõ òðåáîâàíèé âèäà ê óñ-
ëîâèÿì ñðåäû íåèçáåæíàÿ ñìåíà ìåñòîîáèòàíèé âåäåò ê íà÷àëüíîé äèôôåðåíöèðîâêå
âèäîâ (Áåé-Áèåíêî, 1959). Âîçíèêàþùèå èçìåíåíèÿ îêàçûâàþòñÿ î÷åíü ñòîéêèìè; äàæå
òàêèå îñîáåííîñòè, êàê îòíîøåíèå ê äëèíå ñâåòîâîãî äíÿ è âîëüòèííîñòü, îêàçûâàþòñÿ
íàñëåäñòâåííî çàêðåïëåííûìè â ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà, êàê ýòî ïîêàçàíî íà ðàçëè÷íûõ
âèäàõ ÷åøóåêðûëûõ (Äàíèëåâñêèé, 1961).

Èìåííî ñ èçìåíåíèÿ ýêîëîãèè è ïîâåäåíèÿ íà÷èíàåòñÿ îáîñîáëåíèå íîâûõ ôîðì.
Òàê, êðîâÿíàÿ òëÿ (Eriosoma lanigerum Hausm.), ïîëíîöèêëàÿ â Ñåâåðíîé Àìåðèêå, ãäå
ìèãðèðóåò ñ àìåðèêàíñêîãî âÿçà íà êîðíè ÿáëîíü, áóäó÷è çàâåçåííîé â Åâðîïó, ñòàëà
çäåñü àíîëîöèêëè÷íîé, íå äàþùåé ïîêîëåíèé, ðàçâèâàþùèõñÿ íà èëüìîâûõ, íà åâðî-
ïåéñêèõ âèäàõ êîòîðûõ îíà íåñïîñîáíà ê îáðàçîâàíèþ ãàëëîâ. È äàæå â òåõ ìåñòàõ íà
þãå Ôðàíöèè, ãäå áûëè ïðîâåäåíû ïîñàäêè àìåðèêàíñêîãî âÿçà — åå îñíîâíîãî êîðìî-
âîãî ðàñòåíèÿ, — êðîâÿíàÿ òëÿ íå âîññòàíîâèëà ñâîé öèêë ðàçâèòèÿ.

Âèíîãðàäíàÿ ôèëëîêñåðà (Viteus vitifolii Fitch.), ó ñåáÿ íà ðîäèíå â Ñåâåðíîé Àìå-
ðèêå — ïîëíîöèêëàÿ, â Åâðîïå íà åâðîïåéñêèõ ëîçàõ óòðàòèëà ñïîñîáíîñòü ê ðàçâèòèþ
ïîëîâîãî ïîêîëåíèÿ äàæå íà èñõîäíûõ êîðìîâûõ ðàñòåíèÿõ — íà àìåðèêàíñêèõ âèíîã-
ðàäíûõ ëîçàõ. Ìàëüâîâàÿ ìîëü (Pectinophora malvella Hübn.) â Çàêàâêàçüå ïðèñïîñîáè-
ëàñü ê ðàçâèòèþ íà õëîï÷àòíèêå, à â Ñðåäíåé Àçèè — íåò, íàëèöî äèâåðãåíöèÿ âèäà â
ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà.

Âèäû-äâîéíèêè («áèîëîãè÷åñêèå âèäû», ïî òåðìèíîëîãèè Í.À. Õîëîäêîâñêîãî) —
ìîðôîëîãè÷åñêè íåðàçëè÷èìûå, íî ïîëíîñòüþ îáîñîáèâøèåñÿ, — äîêàçàòåëüñòâî òîãî,
÷òî çàìå÷àåìàÿ èññëåäîâàòåëÿìè ýêîëîãè÷åñêàÿ äèôôåðåíöèðîâêà âèäîâ èäåò áûñòðåå,
÷åì âûÿâëÿåìàÿ èìè ìîðôîëîãè÷åñêàÿ.

Êîíå÷íî, â êàêèõ-òî äåòàëÿõ î÷åíü òîíêîãî ñòðîåíèÿ, êðàéíå òðóäíî îáíàðóæèâàå-
ìûõ (÷åìó ñâèäåòåëüñòâî — ïðèâåäåííûå âûøå ïðèìåðû «õîðîøèõ» âèäîâ çëàêîâûõ
ìóõ), ýêîëîãè÷åñêàÿ äèâåðãåíöèÿ ñîïðîâîæäàåòñÿ è ìîðôîëîãè÷åñêèìè èçìåíåíèÿìè,
íî âûÿâëÿþòñÿ ýêîëîãè÷åñêèå îòëè÷èÿ ëåã÷å.

Ïðè ñîâðåìåííîì ïîïóëÿöèîííîì ïîäõîäå ê ïîíèìàíèþ âèäà (ñìåíèâøåì òèïîëî-
ãè÷åñêóþ êîíöåïöèþ ïðåæíåé ñèñòåìàòèêè), ïðè èçó÷åíèè òàêñîíîìèñòàìè ïðèðîä-
íûõ ïîïóëÿöèé âèäîâ ïðèâëå÷åíèå ýêîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ äëÿ âèäîâîé äèàãíîñòèêè
æåëàòåëüíî è ïëîäîòâîðíî.

Èçâåñòåí êîìïëåêñ âèäîâ «÷åðíûõ» òëåé, î÷åíü òðóäíî ïîääàþùèõñÿ, à ÷àñòî ïðàê-
òè÷åñêè è íå ïîääàþùèõñÿ ðàçëè÷åíèþ ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì. Ýòî ãðóïïà
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âèäîâ, áëèçêèõ ê Aphis fabae Scop.: A. acanthii Schrank, A. evonymi F., A. cognatella Jones,
A. sambuci L., A. rumicis L. è äð. Èõ îòëè÷èÿ âñêðûâàþòñÿ ïðè èçó÷åíèè è ñðàâíåíèè
öèêëîâ ðàçâèòèÿ è íàáîðà êîðìîâûõ ðàñòåíèé íà ðàçíûõ ýòàïàõ ýòèõ öèêëîâ (Iglisch,
1970, 1972). Òàêèå ñðàâíåíèÿ ïîçâîëÿþò è äèñêðèìèíèðîâàòü ýòè âèäû, è ïîíÿòü èõ
ýâîëþöèþ — ìèêðîýâîëþöèþ ãðóïïû Aphis fabae.

Ïî àíàëîãèè ñ «÷åðíûìè» òëÿìè ãðóïïû A. fabae ïðàâîìî÷íî ãîâîðèòü î íà÷àâ-
øåìñÿ ïðîöåññå âèäîîáðàçîâàíèÿ, î ìèêðîýâîëþöèè ïîä âëèÿíèåì äåÿòåëüíîñòè ÷åëî-
âåêà ó òàêèõ âèäîâ, êàê êðîâÿíàÿ òëÿ è âèíîãðàäíàÿ ôèëëîêñåðà.

Äëÿ àíàëèòè÷åñêèõ öåëåé ïðàêòè÷åñêîé ñèñòåìàòèêè — äëÿ äèàãíîñòèêè è äèñêðè-
ìèíàöèè — ýêîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè âñå ÷àùå èñïîëüçóþòñÿ ïðè ñîñòàâëåíèè îïðåäå-
ëèòåëüíûõ òàáëèö, ò.å. ïðè ïîñòðîåíèè èñêóññòâåííûõ, íå îòðàæàþùèõ ôèëîãåíåòè÷å-
ñêèå ñâÿçè, ñèñòåì íàñåêîìûõ. Òàêîâû, íàïðèìåð, ðàçëè÷íûå îïðåäåëèòåëüíûå òàáëè-
öû íàñåêîìûõ ïî õàðàêòåðó ïîâðåæäåíèé êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé, øèðîêî èñïîëüçóåìûå
â ïðàêòèêå íàøåé ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîé è ëåñíîé ýíòîìîëîãèè.

ÝÊÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÉ ÊÐÈÒÅÐÈÉ ÎÖÅÍÊÈ ÔÈËÎÃÅÍÅÒÈ×ÅÑÊÈÕ ÑÕÅÌ

Ïðè èññëåäîâàíèè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ è ïðè ïîñòðîåíèè åñòåñòâåííîé ñè-
ñòåìû íàñåêîìûõ äàííûå ýêîëîãèè ìîãóò ñëóæèòü íàäåæíûì êðèòåðèåì, èñïîëüçóå-
ìûì ïðè ïðîâåðêå ñõåì, ïîñòðîåííûõ ïî ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì, à èíîãäà ìîãóò
ñëóæèòü è îñíîâàíèåì äëÿ èõ ïîñòðîåíèÿ.

Ïðè âîññòàíîâëåíèè âîçìîæíûõ ïóòåé ýâîëþöèè, ñðàâíèâàÿ ñòðóêòóðû ðàçëè÷íûõ
îðãàíèçìîâ (ïîñêîëüêó ìîðôîëîãè÷åñêèå äàííûå íåñîìíåííî ñëóæàò îñíîâíûìè ïðè
ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèÿõ), íåîáõîäèìî ó÷èòûâàòü è ôóíêöèþ ýòèõ ñòðóêòóð.
Íåäàðîì îñíîâíûìè îáúåêòàìè ñðàâíèòåëüíîé ìîðôîëîãèè ñëóæàò îðãàíû æèâîòíûõ,
ò.å. ÷àñòè òåëà, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ îïðåäåëåííîé ôóíêöèåé; ïîíÿòèå «îðãàí» â ðàâíîé
ìåðå ïîíÿòèå è ìîðôîëîãè÷åñêîå è ôèçèîëîãè÷åñêîå. Ôóíêöèè æå îðãàíîâ îñóùåñòâ-
ëÿþòñÿ â îïðåäåëåííûõ óñëîâèÿõ ñðåäû è ìîãóò áûòü ïðàâèëüíî ïîíÿòû òîëüêî ïðè
ñòðîãîì ó÷åòå âîçìîæíûõ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ îðãàíèçìà, â êîòîðûõ ìîãóò ýôôåê-
òèâíî ôóíêöèîíèðîâàòü èññëåäóåìûå ñòðóêòóðû.

Êàê âûøå óïîìèíàëîñü, À. Õàíäëèðø ðàçâèâàë è øèðîêî âíåäðÿë â óìû ýíòîìîëî-
ãîâ è ïàëåîíòîëîãîâ ãèïîòåçó î ïðîèñõîæäåíèè êðûëàòûõ íàñåêîìûõ íåïîñðåäñòâåííî
îò âîäíûõ ïðåäêîâ, ïîëàãàÿ, ÷òî èìè áûëè òðèëîáèòû. Ïðîèñõîæäåíèå íàñåêîìûõ îò
âîäíûõ ôîðì, ôîðìèðîâàíèå ïðèçíàêîâ íàñåêîìûõ â âîäíîé ñðåäå äîïóñêàëè è äðóãèå
àâòîðèòåòíûå ýíòîìîëîãè (Lameere, 1900; Ìàðòûíîâ, 1938, è äð.), íå çàäóìûâàÿñü î
òîì, êàê â âîäíîé ñðåäå ìîãëà ñôîðìèðîâàòüñÿ, íàïðèìåð, òàêàÿ êàðäèíàëüíàÿ äëÿ ïî-
íèìàíèÿ îðãàíèçàöèè íàñåêîìûõ ñèñòåìà, êàê òðàõåéíàÿ. Èìåííî ýêîëîãè÷åñêèé àíà-
ëèç âîçìîæíûõ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ, â êîòîðûõ ìîãëè îáðàçîâàòüñÿ òàêèå ñèñòåìû
îðãàíîâ, êàê òðàõåè, íåïðîíèöàåìàÿ äëÿ èñïàðåíèÿ êóòèêóëà, ìàëüïèãèåâû ñîñóäû è
ò.ä., ïîêàçàë ýêîëîãè÷åñêóþ íåñîñòîÿòåëüíîñòü ãèïîòåçû Õàíäëèðøà è áëèçêèõ âîç-
çðåíèé, ïîêàçàë, ÷òî âîçíèêíîâåíèå òðàõåé âîçìîæíî òîëüêî ïðè îáèòàíèè âî âëàæíîé,
íî â âîçäóøíîé ñðåäå, òàêîé, êàê ïî÷âà è ñõîäíûå ìåñòîîáèòàíèÿ, õàðàêòåðíûå äëÿ
íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ èëè ïðåäñòàâèòåëåé òåõ ãðóïï âîäíûõ áåñïîçâîíî÷-
íûõ, êîòîðûå ïåðåõîäÿò ê æèçíè âíå âîäû (Ãèëÿðîâ, 1949). Òàêîé àíàëèç ïîêàçûâàåò è
÷òî òèçàíóðû ýêîëîãè÷åñêè ñâÿçàíû ñ óñëîâèÿìè ñóùåñòâîâàíèÿ â òàêèõ ñðåäàõ, êàê
ïîäñòèëêà è ïî÷âà è ÷òî ó íèõ ìû âñòðå÷àåìñÿ ñî ìíîãèìè ïðèçíàêàìè, êîòîðûìè ìîã-
ëè îáëàäàòü ïðåäêè êðûëàòûõ íàñåêîìûõ (Ãèëÿðîâ, 1949; Øàðîâ, 1959, 1965).

Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ãèïîòåçà Õàíäëèðøà, ïîëó÷èâøàÿ ðàñïðîñòðàíåíèå â çîî-
ëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå, íàäîëãî çàäåðæàëà ðàçâèòèå ôèëîãåíåòè÷åñêîãî èçó÷åíèÿ íà-
ñåêîìûõ è ñïîñîáñòâîâàëà, êàê è äðóãèå ñõåìû âûâåäåíèÿ íàñåêîìûõ îò âîäíûõ ôîðì,
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ðàñïðîñòðàíåíèþ ýêîëîãè÷åñêè è èñòîðè÷åñêè íåîïðàâäàííûõ ñèñòåì êðóïíûõ ïîä-
ðàçäåëåíèé êëàññà íàñåêîìûõ. Ïîñëå ýêîëîãè÷åñêîé êðèòèêè âçãëÿäîâ Õàíäëèðøà íà
ïàëåîäèêòèîïòåð, êàê íà ïðåäêîâûå ôîðìû âñåõ âåòâåé êðûëàòûõ íàñåêîìûõ (Ãèëÿðîâ,
1949), åãî ñõåìà áûëà áëåñòÿùå ðàçðóøåíà ìîðôîëîãè÷åñêèìè è ïàëåîýêîëîãè÷åñêèìè
èññëåäîâàíèÿìè À.Ã. Øàðîâà (1973).

Òåïåðü ïðè ïîñòðîåíèè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñõåì âñå áîëåå âûÿâëÿþòñÿ òåíäåíöèè
çîîëîãîâ ó÷èòûâàòü âîçìîæíûå ðåàëüíûå ïóòè ýâîëþöèè â êîíêðåòíûõ óñëîâèÿõ ñðå-
äû. Ýòî òðåáóåò ïðåæäå âñåãî çíàêîìñòâà ñ îðãàíèçàöèåé íà âñåõ ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà ñ
ó÷åòîì ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé âñåõ ñòàäèé îíòîãåíåçà. Â ñóùíîñòè, äåëåíèå
êðûëàòûõ íàñåêîìûõ íà íàñåêîìûõ ñ íåïîëíûì ïðåâðàùåíèåì (Exopterygota) è íà íà-
ñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì (Endopterygota), øèðîêî ïðèíèìàâøååñÿ ñèñòåìàòè-
êàìè ñ ïðîøëîãî âåêà, îñíîâûâàåòñÿ íå òîëüêî íà ìîðôîëîãè÷åñêèõ, íî è íà ýêîëîãè-
÷åñêèõ îñîáåííîñòÿõ ýòèõ äâóõ ãðóïï.

Âîçðàñòàþùåå çíà÷åíèå ïðèçíàêîâ ëè÷èíîê è äðóãèõ ïðåèìàãèíàëüíûõ ñòàäèé â
ñèñòåìàòèêå íàñåêîìûõ (van Emden, 1957; Ãèëÿðîâ, 1957; Stammer, 1957b; Klausnitzer,
1970, è äð.) íåìèíóåìî ñâÿçàíî ñ âîçðàñòàþùèì ïðèâëå÷åíèåì äàííûõ ïî ýêîëîãèè.

«ÝÊÑÒÐÀÑÎÌÀÒÈ×ÅÑÊÈÅ» ÎÐÃÀÍÛ È ÑÎÎÐÓÆÅÍÈß ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Íåðåäêî îñîáåííîñòè ýêîëîãèè è ïîâåäåíèÿ ìîãóò áûòü îïðåäåëÿþùèìè äëÿ õà-
ðàêòåðèñòèêè òàêñîíà. Òàê, ðàçâèòèå ëè÷èíêè Bruchidae â çåðíîâêå ãîðîõà — ïðèçíàê
äîñòàòî÷íûé äëÿ îïðåäåëåíèÿ íàñåêîìîãî, êàê Bruchus pisorum L. Ñïîñîáíîñòü ëè÷èí-
êè ïëàñòèí÷àòîóñîãî ïîëçòè ïî ïîâåðõíîñòè òâåðäîãî ñóáñòðàòà íà ñïèíå — ïðèçíàê åå
ïðèíàäëåæíîñòè ê òðèáå Cetoniini. Íåñïîñîáíîñòü èçâëå÷åííîé èç ïî÷âû ëè÷èíêè
ïëàñòèí÷àòîóñîãî çàðûòüñÿ â ïî÷âó õàðàêòåðíà äëÿ ðîäà Melolontha.

×èñëî ïðèìåðîâ, êîãäà ýêîëîãè÷åñêèé èëè ýòîëîãè÷åñêèé ïðèçíàê ìîæåò áûòü
âåäóùèì ïðè îïðåäåëåíèè ïðèíàäëåæíîñòè íàñåêîìîãî ê îïðåäåëåííîìó òàêñîíó, íåî-
ãðàíè÷åííî è äëÿ äèñêðèìèíàöèè âèäîâ â àíàëèòè÷åñêîé ñèñòåìàòèêå òàêèìè ïðè-
çíàêàìè ïîëüçóþòñÿ âñå ÷àùå è ÷àùå.

Îñîáåííî öåííû òå ýêîëîãè÷åñêèå è ýòîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè, êîòîðûå ìîæíî ïîä-
âåðãíóòü èçó÷åíèþ ìîðôîëîãè÷åñêèìè ìåòîäàìè, òàê êàê íàøè çðèòåëüíûå àíàëèçà-
òîðû ïîçâîëÿþò ïðîâîäèòü èññëåäîâàíèå è ñðàâíåíèå áûñòðåå è òî÷íåå, ÷åì äðóãèå
îðãàíû ÷óâñòâ. Ýòî â ïåðâóþ î÷åðåäü òå ñòðóêòóðû, êîòîðûå ìîæíî íàçâàòü ýêñòðàñî-
ìàòè÷åñêèìè (âíåîðãàíèçìåííûìè) îðãàíàìè. «Ýêñòðàñîìàòè÷åñêèìè îðãàíàìè» ÿ
íàçûâàþ (ïðîäîëæàÿ ðàçâèâàòü òåðìèíîëîãèþ À.Í. Ñåâåðöîâà, ðàçëè÷àâøåãî «ýíäî-
ñîìàòè÷åñêèå» è «ýêçîñîìàòè÷åñêèå» îðãàíû) òàêèå îáðàçîâàíèÿ, êîòîðûå âûïîëíÿ-
þò ôóíêöèþ îðãàíà, íî íå ïðåäñòàâëÿþò íåîòúåìëåìóþ ÷àñòü îðãàíèçìà, à ñîçäà-
þòñÿ èì.

Ãðàíèöû îðãàíèçìà ñî ñðåäîé êðàéíå óñëîâíû. Íàïðèìåð, íåñîìíåííî, ÷òî êóòèêó-
ëà, âûäåëÿåìàÿ ãèïîäåðìàëüíûìè êëåòêàìè íàñåêîìîãî, — íåîòúåìëåìàÿ ÷àñòü åãî òåëà,
âûïîëíÿþùàÿ çàùèòíóþ ïîêðîâíóþ ôóíêöèþ. Îäíàêî âîñêîâîé ùèòîê, âûäåëÿåìûé
ñïåöèàëüíûìè æåëåçàìè ëè÷èíêè èëè ñàìêè ùèòîâêè ñåì. Diaspididae, õîòÿ è âûïîë-
íÿåò çàùèòíóþ ïîêðîâíóþ ôóíêöèþ, óæå íå ïðåäñòàâëÿåò íåïîñðåäñòâåííîé ÷àñòè òåëà,
îò êîòîðîãî ëåãêî ìîæåò áûòü îòäåëåí. Íî è äëÿ äèàãíîñòè÷åñêîé ñèñòåìàòèêè ùèòî-
âîê, è äëÿ ïîñòðîåíèÿ ñèñòåìû è ôèëîãåíèè ñåì. Diaspididae ñòðîåíèå ùèòêà (ïðåä-
ñòàâëÿþùåãî ïðîäóêò æèçíåäåÿòåëüíîñòè, à íå ÷àñòü îðãàíèçìà) îêàçûâàåòñÿ âàæíåé-
øèì ñòðóêòóðíûì ïðèçíàêîì. Íî íå ìåíüøåå è ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå äëÿ îðãàíèç-
ìà, è êàê äèàãíîñòè÷åñêèé ïðèçíàê â ñèñòåìàòèêå èìååò ñòðîåíèå ÷åõëèêîâ ëè÷èíîê
æóêîâ-ëèñòîåäîâ ïîäñåì. Clythrinae è ìåøî÷êîâ ãóñåíèö ÷åõëîíîñîê Psychidae, íå âû-
äåëÿåìûõ, à àêòèâíî ñîîðóæàåìûõ íàñåêîìûìè.
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Îñîáåííî ïîêàçàòåëüíû â ýòîì îòíîøåíèè ñîîðóæåíèÿ ëè÷èíîê ðó÷åéíèêîâ. Îíè
ëèáî äåëàþò ñåáå ïàóòèííûå ÷åõëèêè, èíêðóñòèðîâàííûå ðàçëè÷íûìè âêëþ÷åíèÿìè
(èíîãäà ñòðîãî îïðåäåëåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, èíîãäà — èç íàèáîëåå äîñòóïíîãî ìàòå-
ðèàëà), êîòîðûå íîñÿò íà ñåáå, â êîòîðûõ ïîñòîÿííî ñêðûòî èõ áðþøêî è â êîòîðûå
ìîæåò áûòü âòÿíóòî âñå òåëî, ëèáî æå æèâóò îòêðûòî, íî ñîîðóæàþò ñåáå èç âûäåëÿå-
ìûõ íèòåé ëîâ÷èå ïîäâîäíûå òåí¸òà, àíàëîãè÷íûå òåí¸òàì ïàóêîâ.

Òèïû ñòðîåíèÿ ÷åõëèêîâ èëè òåí¸ò ñïåöèôè÷íû äëÿ îòäåëüíûõ òàêñîíîâ (ñåìåéñòâ,
ðîäîâ) è ìîãóò áûòü íå ìåíåå íàäåæíûìè ïðèçíàêàìè ïðè ïîñòðîåíèè ñèñòåìû, ÷åì
ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ëè÷èíîê è âçðîñëûõ ôîðì. Ñèñòåìà, ïîñòðîåííàÿ íà
îñíîâå ïðèçíàêîâ ñòðîåíèÿ «ýêñòðàñîìàòè÷åñêèõ îðãàíîâ» (÷åõëèêîâ èëè òåí¸ò) ëè÷è-
íîê ðó÷åéíèêîâ, ñîîòâåòñòâóåò ñèñòåìå, ïîñòðîåííîé íà îñíîâå ìîðôîëîãèè ýòèõ íàñå-
êîìûõ. Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî ïîâåäåíèå ëè÷èíîê ðó÷åéíèêîâ, îïðåäåëÿåìîå ýêîëîãèåé
êàæäîãî äàííîãî òàêñîíà è íàõîäÿùåå ìîðôîëîãè÷åñêîå âûðàæåíèå â êîíñòðóêöèè èõ
ïàóòèíîâûõ ñïëåòåíèé, ïðåäñòàâëÿåò äëÿ ñèñòåìàòèêè íå ìåíåå íàäåæíûé êîìïëåêñ
ïðèçíàêîâ, ÷åì ñòðîåíèå òåõ èëè èíûõ äåòàëåé èõ òåëà.

Ýòî áûëî äàâíî îòìå÷åíî è äëÿ ïàóêîâ îñíîâàòåëåì ðóññêîé øêîëû ñðàâíèòåëüíîé
çîîïñèõîëîãèè Â.À. Âàãíåðîì (1910).

Ìåòîäèêà èñïîëüçîâàíèÿ äàííûõ ïî ñòðóêòóðå «ýêñòðàñîìàòè÷åñêèõ îðãàíîâ» ïðèí-
öèïèàëüíî íå îòëè÷àåòñÿ îò ïðèíÿòîé ìåòîäèêè ñðàâíèòåëüíîé ìîðôîëîãèè ïðè ïîñò-
ðîåíèè ñèñòåìû èëè ñõåìû ôèëîãåíèè ãðóïïû.

Íå ìåíåå íàäåæíû â ñèñòåìàòèêå è òàêèå íàõîäÿùèå ñòðóêòóðíîå âûðàæåíèå ïðè-
çíàêè ïîâåäåíèÿ, êàê ñòðîåíèå íîð è õîäîâ. Íàïðèìåð, ïî ñòðîåíèþ âûðûâàåìîé â ïî-

Ðèñ. 1. Ýâîëþöèîííûå íàïðàâëåíèÿ ãíåçäîâîãî ïîâåäåíèÿ íàâîçíèêîâ-êîïðîôàãîâ ïîäñåì.
Scarabaeinae, ðàçâèâøèåñÿ íà áàçå ñàïðîôàãèè (ïî Halffter a. Matthews, 1966). I. Ïèùåâûå çàïàñû
íà äíå õîäà (1 — Onitina; 2 — Onitiellina; 3 — Onthophagina; à, á — àáåððàíòíûå ôîðìû). II.
Ïèùåâûå çàïàñû â âèäå ãðóøè, çàùèùåííîé êîðî÷êîé èç íàëèïøèõ ÷àñòèö ïî÷âû (4 — Phanaenina;
5 — Dichotomina). III. Ãðóøà èç íàâîçà îõðàíÿåòñÿ âçðîñëûìè æóêàìè (5 — Coprina). IV. Ïèùà
çàïàñàåòñÿ â âèäå îáêàòàííûõ â ïûëè è ïåñêå øàðèêîâ (7 — Scarabaeini; â — àáåððàíòíûå ôîð-
ìû). V. Ôîðìû ñ íåèçó÷åííûì ïîâåäåíèåì (8 — Eurysterina; 9 — Eucraniina).
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Ðèñ. 2. Íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè òèïîâ ãíåçä Scarabaeinae è ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ýòàïîâ I–V èõ
óñòðîéñòâà (ïî Halffter a. Matthews, 1966).
I. Âûêàïûâàíèå íîðû; II. Çàïîëíåíèå ãíåçäà ïèùåé. III. Ðàçðûâàíèå âîçäóøíîé ïðîñëîéêè ìåæ-
äó ïèùåé è ïî÷âîé. IV. Îòêëàäêà ÿéöà èëè ÿèö. V. Ðàçäåëåíèå çàïàñà ïèùè íà êîìêè. 1, 2, 3 –
íàïðàâëåíèå ýâîëþöèè; à – âîçäóõ, á – ïèùà (íàâîç); â – ïî÷âà.

÷âå íîðêè ëè÷èíêîé æóêà-ñêàêóíà (Cicindelidae) ìîæíî îïðåäåëÿòü âèäû è âûäåëÿòü
ðîäû è ïîäðîäû, êàê ýòî áûëî ïîêàçàíî îäíèì èç îñíîâàòåëåé ýêîëîãèè æèâîòíûõ —
Øåëôîðäîì (Shelford, 1908). Ïî òàêîìó ýêîëîãè÷åñêîìó ïðèçíàêó, êàê îáèòàíèå è ïðî-
êëàäûâàíèå õîäîâ â ïî÷âå èëè â îòìåðøèõ âåòâÿõ äåðåâüåâ, õîðîøî ðàçëè÷àþòñÿ ïîä-
ñåìåéñòâà æóêîâ-ñêàêóíîâ — Cicindelinae è Collyrinae (Ãèëÿðîâ è Øàðîâà, 1954).

È åñëè ëè÷èíêè æóêîâ ýòèõ ïîäñåìåéñòâ õîðîøî îòëè÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà ïî ìîð-
ôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì, òî â ñëó÷àå ëè÷èíîê ñåò÷àòîêðûëûõ ñåìåéñòâà Dilaridae —
íàøèõ êðûìñêèõ Dilar turcicus Hag. è àìåðèêàíñêèõ Nallachius americanus MacL., ìîð-
ôîëîãè÷åñêè ïî÷òè íåðàçëè÷èìûõ, — èìåííî ýêîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè íàäåæíåå è ñó-
ùåñòâåííåå: ïåðâûå îáèòàþò â ïî÷âå, à âòîðûå — ïîä êîðîé äåðåâüåâ (Ãèëÿðîâ, 1962).

Èçâåñòíû øèðîêèå âîçìîæíîñòè îïðåäåëåíèÿ âèäîâ è äðóãèõ òàêñîíîâ æóêîâ-êî-
ðîåäîâ (Ipidae) ïî ñèñòåìàì ïðîêëàäûâàåìûõ èìè õîäîâ.

Õàðàêòåð ïîñòðîéêè íîð, õàðàêòåð ïèòàíèÿ è îòêëàäêè â íîðû ïèòàòåëüíîãî ñóá-
ñòðàòà äëÿ ëè÷èíîê ìîæåò ñëóæèòü õîðîøèì êðèòåðèåì äëÿ ïîíèìàíèÿ ïóòåé ýâîëþ-
öèè ðàçíûõ ãðóïï æóêîâ-íàâîçíèêîâ ïîäñåì. Scarabaeinae (Halffter a. Matthews, 1966),
êàê ýòî èëëþñòðèðóþò ðèñ. 1 è 2.

È ó ï÷åëèíûõ õàðàêòåð èõ íîð è ôîðìà êîìî÷êà çàïàñàåìîé ïèùè, è ñïîñîá îòêëàä-
êè íà íåãî ÿéöà îêàçûâàþòñÿ ÷åòêèìè ïðèçíàêàìè ïðè âûÿñíåíèè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ
îòíîøåíèé è ñèñòåìàòè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ. Òàê, ï÷åëû Panurginae áëèçêè ê Andreninae.
Ó Andreninae ÿ÷åéêè ñ áëåñòÿùåé âûñòèëêîé, ÷òî ñâîéñòâåííî è ìíîãèì Panurginae. Ío
ó ïàíóðãèä ðîäà Nomadopsis âûñòèëêà (ãèãðîôîáíàÿ) âûðàæåíà ìåíåå îò÷åòëèâî, à ó
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ðîäà Perdita åå íåò. Ó Andreninae è Panurginae çàïàñû ïèùè — ïëîñêèé êîìî÷åê ïûëü-
öû, à ó Nomadopsis, Calliopsis è Perdita — ñôåðè÷åñêèé, ÷òî íåñâîéñòâåííî àíäðåíî-
âûì ï÷åëàì. È ó íàçâàííûõ òðåõ ðîäîâ âîäîíåïðîíèöàåìàÿ îáîëî÷êà íà ñàìîì ïèùå-
âîì êîìêå, ÷åãî íåò ó Andreninae.

Ïîëîæåíèå îòëîæåííîãî íà ïèùåâîì êîìêå ÿéöà òîæå ðàçíîå. Ó Andreninae è áîëü-
øèíñòâà Panurginae âûòÿíóòîå ÿéöî îïèðàåòñÿ íà êîìîê äâóìÿ êîíöàìè, à ó Perdita —
òîëüêî ñîïðèêàñàåòñÿ ñ íèì (Rozen, 1967). Èçó÷åíèå ñòðóêòóðíûõ ðåçóëüòàòîâ ïîâåäå-
íèÿ ïîçâîëÿåò ïðîñëåäèòü èõ ýâîëþöèîííûå èçìåíåíèÿ è îïðåäåëèòü â ñèñòåìå ïàíóð-
ãèä ïîëîæåíèå íàèáîëåå óêëîíÿþùèõñÿ ðîäîâ (ðèñ. 3).

Ýìåðñîí (Emerson, 1937) ïîêàçàë, ÷òî ê ïîñòðîéêàì òåðìèòîâ ïðèìåíèìû âñå ìå-
òîäû ñðàâíèòåëüíîãî è ýêñïåðèìåíòàëüíîãî èçó÷åíèÿ, êîòîðûìè ïîëüçóþòñÿ ìîðôîëî-
ãè ïðè òàêñîíîìè÷åñêèõ è ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ îðãàíèçìîâ, è ÷òî íà îñ-
íîâå ñðàâíèòåëüíîãî èçó÷åíèÿ ñîîðóæåíèé ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ òàêñîíîâ Isoptera
ìîæíî ñóäèòü îá èõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçÿõ. Ïîëó÷àåìûå òàêèì ïóòåì ïðåäñòàâëå-
íèÿ ñîâïàäàþò ñ âûâîäàìè, äåëàåìûìè íà îñíîâå èçó÷åíèÿ îðãàíèçàöèè ñàìèõ íàñåêî-
ìûõ.

Ïðèâåäåííûå ïðèìåðû ñîîðóæåíèé íàñåêîìûõ — íàèáîëåå ÷åòêèé ñëó÷àé ìîðôî-
ëîãè÷åñêè ôèêñèðîâàííîãî ðåçóëüòàòà èõ äåÿòåëüíîñòè.

Êîíå÷íî, ïðè ñðàâíèòåëüíîì èçó÷åíèè «ýêñòðàñîìàòè÷åñêèõ îðãàíîâ» è ñîîðóæå-
íèé æèâîòíûõ èññëåäîâàòåëü âñòðå÷àåòñÿ ñ êîíâåðãåíöèÿìè, çàòðóäíÿþùèìè ãîìîëî-
ãèçàöèþ è âûÿñíåíèå èñòîðè÷åñêîé ïðååìñòâåííîñòè ñòðóêòóð, êàê è ïðè îáû÷íûõ ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ ðàáîòàõ. Ýòî õîðîøî èëëþñòðèðóåòñÿ ïàðàëëåëüíûìè ðÿäàìè óñëîæíå-

Ðèñ. 3. ß÷åéêè, êîìêè ïûëüöû è ÿéöà â ãíåçäàõ Panurginae (ïî Rozen, 1967). 1 — Psaenythia

bicolor Timb. (àíäðåíîèäíûé òèï), 2 — Pseudopanurgus aethiops Cresson, 3 — Panurginus potentillae

Crawford, 4 — Calliopsis andreniformis Smith, 5 — C. crypta Smith (èçîáðàæåíû òîëüêî êîìîê
ïûëüöû è ÿéöî), 6 — Perdita zebrata Cresson.

1
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íèÿ òåí¸ò â äâóõ ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ëèíèÿõ ïàóêîâ — Cribellata è Ecribellata
(Kallmann, 1970, 1971 ).

Ê êàòåãîðèè ýêîëîãî-ýòîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, íàõîäÿùèõ ìîðôîëîãè÷åñêîå âûðà-
æåíèå, îòíîñÿòñÿ è òå ñëó÷àè, êîãäà ïèòàíèå íàñåêîìîãî-ôèòîôàãà ïðèâîäèò ê îïðåäå-
ëåííûì òèïàì äåôîðìàöèè êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ. Ïðîñòåéøèì ñëó÷àåì ìîæåò áûòü õà-
ðàêòåðíûé äëÿ äàííîãî òàêñîíà íàñåêîìîãî òèï ïîâðåæäåíèÿ ðàñòåíèÿ. Òàê, â íàøåé
ôàóíå òîëüêî êëóáåíüêîâûå äîëãîíîñèêè ðîäà Sitona ôåñòîí÷àòî îáúåäàþò ëèñòüÿ îä-
íîëåòíèõ áîáîâûõ, òîëüêî ëè÷èíêè ðîäà Olibrus ïðîãðûçàþò ñêâîçíûå ùåëåâèäíûå
îòâåðñòèÿ â ñåìÿíêàõ Compositae–Liguliflorae è ò.ï.

Îïðåäåëåíèå ãàëëîîáðàçóþùèõ è ìèíèðóþùèõ íàñåêîìûõ íàèáîëåå ëåãêî îñóùå-
ñòâëÿåòñÿ ïî òåì òåðàòîëîãè÷åñêèì èçìåíåíèÿì, êîòîðûå âûçâàíû èõ îáèòàíèåì è ïè-
òàíèåì íà êîðìîâûõ ðàñòåíèÿõ. Â ïîäîáíûõ ñëó÷àÿõ ñðàâíèòåëüíîå èññëåäîâàíèå ïðî-
âîäèòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêèìè ìåòîäàìè, íî åãî îáúåêòîì ñòàíîâÿòñÿ íå ñàìè íàñåêîìûå,
à èçìåíåííûå èìè îðãàíû è òêàíè ðàñòåíèÿ.

ÎÁÐÀÇ ÆÈÇÍÈ È ÕÀÐÀÊÒÅÐÈÑÒÈÊÀ ÊÐÓÏÍÛÕ ÒÀÊÑÎÍÎÂ

Èññëåäîâàíèå ôèëîãåíåòè÷åñêîé ðàäèàöèè ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé ïîìîãàåò
âîññòàíîâèòü ïóòè ýâîëþöèè íàñåêîìûõ. Ñâÿçü íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ñ ïî÷-
âîé è ñõîäíûìè ñóáñòðàòàìè, êàê ñðåäîé îáèòàíèÿ (Ãèëÿðîâ, 1949), è ñõîäñòâî àäàïòà-
öèè ê ýòèì óñëîâèÿì ðàçíûõ ãðóïï ìíîãîíîæåê, ýíòîãíàòíûõ íàñåêîìûõ è òèçàèóðîèä-
íûõ ýêòîãíàò ïîçâîëÿþò ðàññìàòðèâàòü ñêðûòûå òðåõôàçíûå ìåñòîîáèòàíèÿ ñ âîçäó-
õîì, íàñûùåííûì âîäÿíûì ïàðîì, êàê òàêèå, â êîòîðûõ íà÷àëè ôîðìèðîâàòüñÿ îñíîâ-
íûå ïðèçíàêè îðãàíèçàöèè íàñåêîìûõ, à ïåðåõîä ê æèçíè íà îòêðûòîé ïîâåðõíîñòè,
ðàâíî êàê è ïåðåõîä íåêîòîðûõ òàêñîíîâ ê æèçíè â âîäå (ôèëîãåíåòè÷åñêè âòîðè÷íûé),
— êàê ðåçóëüòàò äàëüíåéøåé ýâîëþöèè ïðèìèòèâíûõ ãðóïï íàñåêîìûõ. Ìîðôîëîãè-
÷åñêèå è ýêîëîãè÷åñêèå äàííûå â òàêèõ ñëó÷àÿõ õîðîøî ñîãëàñóþòñÿ è âçàèìíî äîïîë-
íÿþò äðóã äðóãà. Òàê, âñå ëè÷èíêè ïîäåíîê (Ephemeroptera) ðàçâèâàþòñÿ â âîäå, èìåþò
êîæíîå äûõàíèå è îðãàíû âîäíîãî äûõàíèÿ — òðàõåéíûå æàáðû, íî íàëè÷èå ó íèõ
ðóäèìåíòàðíûõ äûõàëåö ïîäòâåðæäàåò ïðîèñõîæäåíèå îò ôîðì ñ íàçåìíûìè ëè÷èíêà-
ìè, íàïîìèíàâøèìè ñîâðåìåííûõ òèçàíóð. Äëÿ æóêîâ ïîäîòðÿäà Adephaga åùå â ïðî-
øëîì âåêå Ãàíãëüáàóýð óêàçûâàë, ÷òî ïëàâóíöû — ýòî òå æå æóæåëèöû, ïðè-
ñïîñîáèâøèåñÿ ê æèçíè â âîäå.

Â ãðóïïàõ ñ ëè÷èíêàìè, ïðèñïîñîáèâøèìèñÿ ê æèçíè â âîäå, îáèòàíèå ëè÷èíîê íà
ñóøå  — ÿâíûé ïðèçíàê âòîðè÷íûõ èçìåíåíèé è íîâûõ íàïðàâëåíèé ýâîëþöèîííîãî
ðàçâèòèÿ (Andiperla ñðåäè âåñíÿíîê, Enoicyla ñðåäè ðó÷åéíèêîâ è äð.). Äëÿ ëè÷èíîê
ìîòûëåé (Chironomidae), ïåðåøåäøèõ âòîðè÷íî ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè, ïîêàçàíî
(Strenzke, 1959), ÷òî òàêîé ïåðåõîä íåçàâèñèìî ñîâåðøàëñÿ â ðàçíûõ íåïîñðåäñòâåííî
íå ñâÿçàííûõ äðóã ñ äðóãîì ãðóïïàõ ýòîãî ñåìåéñòâà è ïðèâåë â ðÿäå ñëó÷àåâ ê ôîðìè-
ðîâàíèþ íåðàçëè÷èìûõ äðóã îò äðóãà ëè÷èíî÷íûõ ôîðì â ðåçóëüòàòå êîíâåðãåíöèè.
Òàêîâû Bryophaenocladius Th. è Gymnotriocnemus Goetgh. Íàñêîëüêî ñëîæíî áûâàåò
ñóäèòü î ïåðâè÷íîì èëè âòîðè÷íîì îáðàçå æèçíè, ïîêàçûâàåò ïåðåõîä îò íàçåìíîãî
îáðàçà ñíîâà ê æèçíè â âîäå ëè÷èíêè ìîòûëÿ Pseudosmittia ruttneri Str. Ýòà ëè÷èíêà
ïðèîáðåëà âòîðè÷íî òå àäàïòàöèè ê æèçíè â âîäå, êîòîðûå áûëè óòðà÷åíû åå íàçåìíû-
ìè ïðåäêàìè, è ñòàëà íåîòëè÷èìîé îò õèðîíîìèä ñ âîäíûìè ëè÷èíêàìè, íå ïåðåõîäèâ-
øèõ ê ðàçâèòèþ âíå âîäû â òå÷åíèå ôèëîãåíåçà. Òèíåìàí (Thienemann, 1943) ðàññìàò-
ðèâàåò ýòîò ñëó÷àé êàê èëëþñòðàöèþ îáðàòèìîñòè ôèëîãåíåçà.

Â îòðÿäå ñåò÷àòîêðûëûõ (Neuroptera) õîðîøî ïðîñëåæèâàþòñÿ ôèëîãåíåòè÷åñ-
êèå âåòâè, îòâå÷àþùèå ñìåíàì ñðåä îáèòàíèÿ ëè÷èíîê. Íàèáîëåå ïðèìèòèâíûå, êàê
Dilaridae, èìåþò àêòèâíî ïåðåäâèãàþùèõñÿ ïî ñêâàæèíàì ïî÷âû ëè÷èíîê. Îò íèõ
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÷åòêî ïðîñëåæèâàþòñÿ ïåðåõîäû ê àìôèáèîòè÷åñêîìó îáðàçó æèçíè (Osmylidae), ê
æèçíè â âîäå (Sisyridae), â áûñòðûõ ãîðíûõ ðó÷üÿõ (Neurothrus). Òàêîé ðÿä õîðîøî
ïîäòâåðæäàåòñÿ è ñòðîåíèåì äûõàòåëüíîé è âûäåëèòåëüíîé ñèñòåì ëè÷èíîê. Ïåðå-
õîä îò îáèòàíèÿ â ïî÷âå ê îòêðûòîìó îáðàçó æèçíè íà åå ïîâåðõíîñòè ñâÿçûâàåò äè-
ëàðîèäíûõ ëè÷èíîê ñ Hemerobiidae è Chrysopidae. Ñïåöèàëèçàöèÿ ïî÷âåííûõ ëè÷è-
íîê (íà áàçå äèëàðîèäíîãî òèïà) ïîçâîëÿåò ïîíÿòü ïðîèñõîæäåíèå òàêèõ ôîðì, êàê
àâñòðàëèéñêèå Ithonidae, èëè ïóòü îò çàðûâàþùèõñÿ â çåìëþ, íî ñïîñîáíûõ àêòèâíî
ïîëçàòü, ïîäêàðàóëèâàþùèõ äîáû÷ó Palpares, ê äåëàþùèì â ïåñêå âîðîíêè, íî ñâî-
áîäíî â íèõ äâèãàþùèìñÿ âçàä è âïåðåä Myrmecoelurus, è îò íèõ ê ñïîñîáíûì äâè-
ãàòüñÿ òîëüêî íàçàä Myrmeleo (Wheeler, 1930; Ãèëÿðîâ, 1962). Ýêîëîãè÷åñêèå ðÿäû
ñåò÷àòîêðûëûõ õîðîøî ïîçâîëÿþò ïîíÿòü è íàïðàâëåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíå-
íèé èõ îðãàíèçàöèè.

Çíàòîê îòðÿäà Mecoptera Áàéåðc (Byers, 1971) ñ÷èòàåò, ÷òî äèôôåðåíöèðîâêà ñå-
ìåéñòâ â ýòîì îòðÿäå — ðåçóëüòàò àäàïòàöèé ëè÷èíîê ê ðàçíîé ïèùå: ôèòîôàãè —
Boreidae, Nannochoristidae, ñàïðîôàãè — Ðànorpidae, õèùíèêè — Bittacidae.

Òàêèì îáðàçîì, ïèùåâàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ, êîòîðàÿ â ðàçîáðàííûõ âûøå ñëó÷àÿõ (ðàç-
äåë 3) îëèãîôàãîâ-ôèòîôàãîâ âåäåò ê äèôôåðåíöèðîâêå âèäîâ è âèäîîáðàçîâàíèþ, ìîæåò
áûòü ïðè÷èíîé è ïîñëåäóþùèõ ãëóáîêèõ «ìàêðîýâîëþöèîííûõ» èçìåíåíèé. Íàïðè-
ìåð, äèôôåðåíöèðîâêà ñåìåéñòâà ïëàñòèí÷àòîóñûõ æóêîâ (Scarabaeidae) ñâÿçàíà ñ ïðî-
ãðåññèâíûì ïðèñïîñîáëåíèåì ê êîïðîôàãèè (Laparosticti) èëè ôèòîñàïðîôàãèè è ôè-
òîôàãèè (Pleurosticti). Äëÿ áîëåå æå äðåâíèõ òðîïè÷åñêèõ Laparosticti õàðàêòåðíà åùå
ñàïðîôàãèÿ, à íå êîïðîôàãèÿ (Halffter a. Matthews, 1966).

Ýâîëþöèÿ è äèôôåðåíöèðîâêà ñåìåéñòâà ìîëåé (Tineidae), ïî ìíåíèþ À.Ê. Çàãóëÿ-
åâà (1968) áåññïîðíî ìîíîôèëåòè÷åñêîãî, ñâÿçàíà ñ àäàïòàöèåé ãóñåíèö ê ïèòàíèþ ðàç-
ëè÷íîãî òèïà ïèùåé (ìèöåòîôàãèÿ ó Scardiinae è Nemapogoninae, êåðàòîôàãèÿ — ó
Tineinae, äåòðèòîôàãèÿ ó Myrmecozelinae, ëèõåíîôàãèÿ è áðèîôàãèÿ — ó Meeziinae),
ïðèâåäøåé ê ñïåöèàëèçàöèè ýòèõ ñåìåéñòâ.

À.Ê. Ìîðäâèëêî (1929) ñâÿçûâàë ýâîëþöèþ ðàçíûõ ãðóïï òëåé ñ èõ êîðìîâûìè ðàñ-
òåíèÿìè, ïðîñëåæèâàÿ ïàðàëëåëèçìû äèôôåðåíöèðîâêè òàêñîíîâ òëåé ñ èñòîðèåé ôëî-
ðû. Äëÿ àìåðèêàíñêèõ âèäîâ ðîäà Pemphigus ñâÿçè ñ êîðìîâûìè ðàñòåíèÿìè îòðàæàþò
ôèëîãåíåç òàêñîíà (Lange, 1965). Äëÿ ïèëèëüùèêîâ ïîêàçàíà ñâÿçü íèçøèõ ñåìåéñòâ ñ
äðåâåñíîé ðàñòèòåëüíîñòüþ — òîëüêî ïðåäñòàâèòåëè âûñøèõ ðàçâèâàþòñÿ íà òðàâÿíèñ-
òûõ ðàñòåíèÿõ (Benson, 1950), ÷òî, ïî ìíåíèþ ýòîãî àâòîðà, ñâÿçàíî ñ õèìèçìîì ðàñòå-
íèé (Benson, 1965).

Íà ñåìåéñòâàõ Cecidomyidae (Ìàìàåâ, 1968), Chloropidae (Íàð÷óê, 1972) è
Agromyzidae (Spenser, 1965) òàêæå õîðîøî ïðîñëåæèâàåòñÿ äåëåíèå íà êðóïíûå òàêñî-
íû, îáÿçàííîå ñâîèì ïðîèñõîæäåíèåì ïðèñïîñîáëåíèþ ê ïèòàíèþ ðàçíîãî òèïà íà ðàç-
íûõ ðàñòåíèÿõ.

Äëÿ îïûëèòåëåé ôèã (Agaonidae) õîðîøî ïîêàçàíà ïðèóðî÷åííîñòü ðîäîâ èëè êîì-
ïëåêñîâ ðîäîâ ê îïðåäåëåííûì ñåêöèÿì ðîäà Ficus (Wiebs, 1965).

Â ñëó÷àå ïàðàçèòè÷åñêèõ íàñåêîìûõ îáðàç æèçíè, êðóã æèâîòíûõ-õîçÿåâ è ñîïðÿ-
æåííîñòü ýâîëþöèè õîçÿèíà è ïàðàçèòà, êàê ïîêàçàòåëü ôèëîãåíåòè÷åñêîé áëèçîñòè,
äàâíî ïðèâëåêàëè âíèìàíèå çîîëîãîâ è èçâåñòíî ìíîãî «ïàðàçèòî-ôèëåòè÷åñêèõ ïðà-
âèë» (ñðàâí. Stammer, 1957à,á), ñôîðìóëèðîâàííûõ ðàçíûìè èññëåäîâàòåëÿìè. Èíòå-
ðåñåí àíàëèç ñâÿçè îâîäîâ ñ ðàçíûìè ãðóïïàìè ìëåêîïèòàþùèõ (Ðóáöîâ, 1939, 1940).
Èçâåñòíà âñòðå÷àåìîñòü âøåé ñåì. Pediculidae òîëüêî íà ïðèìàòàõ, à ðîäà Phthirius òîëüêî
íà ÷åëîâåêå, ãîðèëëå è øèìïàíçå, — ïî ìíåíèþ ìíîãèõ ñèñòåìàòèêîâ íàèáîëåå áëèç-
êèõ äðóã ê äðóãó (êëàäèñòè÷åñêè) âûñøèõ ïðèìàòàõ. Îïðåäåëåííûå òàêñîíû ïóõîåäîâ
ðàçâèâàþòñÿ íà ïòèöàõ îïðåäåëåííûõ òàêñîíîâ è ò.ä. Ñèñòåìà âøåé è ïóõîåäîâ õîðîøî
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êîððåëèðóåò ñ ñèñòåìîé èõ õîçÿåâ, íî íà áîëåå íèçêîì òàêñîíîìè÷åñêîì óðîâíå — îò-
ðÿäàì, ñåìåéñòâàì è ò.ä. õîçÿåâ ñîîòâåòñòâóþò ñåìåéñòâà, ðîäû è ò.ä. ïàðàçèòîâ.

Ïîêàçàíî, ÷òî â ñèñòåìàòèêå õàëüöèä èìåííî áèîëîãè÷åñêèå, ýêîëîãè÷åñêèå äàí-
íûå íå òîëüêî ïîçâîëÿþò âûÿâëÿòü âèäû-äâîéíèêè, íî è îñâåùàþò ôèëîãåíåòè÷åñêèå
ñâÿçè (Askew, 1965).

Íå òîëüêî ñâÿçü ðàçíûõ òàêñîíîâ ïàðàçèòè÷åñêèõ íàñåêîìûõ ñ îïðåäåëåííûìè òàê-
ñîíàìè õîçÿåâ ïîçâîëÿåò âûÿâèòü ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñâÿçè ïàðàçèòîâ äðóã ñ äðóãîì, íî
è ñàìûé õàðàêòåð ïàðàçèòèðîâàíèÿ ìîæåò ïîêàçàòü ñðàâíèòåëüíóþ äðåâíîñòü ðàçíûõ
ãðóïï. Òàê, äëÿ ñåì. Braconidae áëèçêîå ê õèùíè÷åñòâó ïàðàçèòèðîâàíèå ëè÷èíîê òðè-
áû Cyclostomi îêàçûâàåòñÿ áîëåå ïðèìèòèâíûì, ÷åì äðóãèå ÷åòûðå òèïà ïàðàçèòèðîâà-
íèÿ, ÷òî ñîâïàäàåò ñ ñèñòåìîé ñåìåéñòâà, õîðîøî îïðåäåëÿåìîé ñïîñîáàìè çàðàæåíèÿ,
õàðàêòåðîì ðàçâèòèÿ ëè÷èíêè è âîçðàñòîì õîçÿèíà, è åãî ñèñòåìàòè÷åñêèì ïîëîæåíè-
åì (Èapek, 1965, 1971). Ýêòîïàðàçèòèçì â ðàçíûõ ãðóïïàõ áðàêîíèä ïðåäøåñòâîâàë
ýíäîïàðàçèòèçìó (Òîáèàñ, 1968).

Íå òîëüêî ïèùåâûå ñâÿçè íàñåêîìûõ (è ïàðàçèòèðîâàíèå, êàê ÷àñòíûé èõ ñëó÷àé),
íî è èññëåäîâàíèÿ ïàðàçèòîâ íàñåêîìûõ ìîãóò äàâàòü ìàòåðèàëû, öåííûå äëÿ ôèëîãå-
íåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèé. Ïðåêðàñíûé ïðèìåð ýòîìó — îòêðûòèå Êëèâëåíäîì ñ ñîòðóä-
íèêàìè (Cleveland et al., 1934) â êèøå÷íèêå òàðàêàíà ð. Cryptocercus è ó òåðìèòîâ îá-
ùèõ ìíîãîæãóòèêîâûõ ïðîñòåéøèõ — êèøå÷íûõ ñèìáèîíòîâ p. Trichonympha, ÷òî óêà-
çûâàåò íà ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñâÿçè òåðìèòîâ è òàðàêàíîâûõ, áëåñòÿùå ïîäòâåðæäåí-
íûå ìîðôîëîãè÷åñêèìè èññëåäîâàíèÿìè ñîâðåìåííûõ è èñêîïàåìûõ ôîðì À.Â. Ìàð-
òûíîâûì (1937). Ñâÿçè ýòèõ îòðÿäîâ äðóã ñ äðóãîì ïîäòâåðæäàþòñÿ è äðóãèì ôàêòîì.
Õàðàêòåðíûé äëÿ òàðàêàíîâûõ ýíäîñèìáèîç ñ áàêòåðèÿìè, ïîñåëÿþùèìèñÿ â æèðîâîì
òåëå, íàáëþäàåòñÿ è ó îäíîãî èç ýíäåìè÷íûõ àâñòðàëèéñêèõ ïðèìèòèâíûõ ðîäîâ òåð-
ìèòîâ — Mastotermes, íî óòðà÷åí ó âñåõ äðóãèõ òåðìèòîâ. Ïî Ýìåðñîíó (Emerson, 1955),
ð. Mastotermes âîñõîäèò ê ïåðìñêîìó ïåðèîäó.

ÏÎÂÅÄÅÍÈÅ ÊÀÊ ÒÀÊÑÎÍÎÌÈ×ÅÑÊÈÉ ÏÐÈÇÍÀÊ

Ïðèçíàêè ïîâåäåíèÿ áûâàþò î÷åíü óñòîé÷èâûìè. Òàê, íàïðèìåð, Ýéáë-Ýéáëñôåëüä
ñ÷èòàåò, ÷òî ðåôëåêñ ÷åñàíèÿ çàäíåé íîãîé çà óõîì ôèëîãåíåòè÷åñêè ïðååìñòâåí îò
àìôèáèé, ÷åðåç ðåïòèëèé äî ïòèö è ìëåêîïèòàþùèõ (Eibl-Eiblsfeld and Kramer, 1958).

Ñðåäè íàñåêîìûõ ìîæíî óêàçàòü, êàê îäíó èç õàðàêòåðèñòèê äëÿ ðîäîâ Blaps, Eleodes

è äð. ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà ÷åðíîòåëîê, ñïîñîáíîñòü ïðèíèìàòü óãðîæàþùóþ ïîçó
(ïîäíÿòèå êâåðõó çàäíåãî êîíöà òåëà). Äëÿ ìíîãèõ âèäîâ ð. Cassida õàðàêòåðåí ñïîñîá
âîçâðàùàòüñÿ â íîðìàëüíîå ïîëîæåíèå ïîëîæåííûõ íà ñïèíó æóêîâ, — ïåðåâîðà÷èâà-
íèå ÷åðåç ãîëîâó áåç ïîäíÿòèÿ íàäêðûëèé, òîëüêî ñ óïîðîì íà ïåðåäíèå ëàïêè. Îáùå-
èçâåñòíà õàðàêòåðíàÿ äëÿ ñåìåéñòâà ùåëêóíîâ ñïîñîáíîñòü ïîëîæåííûõ íà ñïèíó æó-
êîâ ïåðåâîðà÷èâàòüñÿ ñïåöèôè÷åñêèì ïðûæêîì — ïðèçíàê íå ìåíåå òàêñîíîìè÷åñêè
öåííûé, ÷åì ìîðôîëîãè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè ñåìåéñòâà. Ðÿä ïðèìåðîâ ïðèâåäåí â
ðàçäåëå 2.

Èç ïðèçíàêîâ ïîâåäåíèÿ òàêñîíîìè÷åñêè íàèáîëåå öåííû è ïîêàçàòåëüíû ìíîãèå
ýëåìåíòû, ñâÿçàííûå ñ âçàèìíîé èíôîðìàöèåé ïðè ñïàðèâàíèè è ïðè îáùåñòâåííîé
æèçíè ðàçíîãî óðîâíÿ.

Ñàìà ñòåïåíü âûðàæåííîñòè îáùåñòâåííîé æèçíè ó íàñåêîìûõ íàïðèìåð, ó ìóðà-
âüåâ, ñëóæèò õîðîøèì ïîêàçàòåëåì ïðèìèòèâíîñòè èëè ôèëîãåíåòè÷åñêîé ïðîäâèíó-
òîñòè — ó ìóðàâüåâ ð. Ðînårà, íàèáîëåå ïðèìèòèâíûõ ïî ìíîãèì ìîðôîëîãè÷åñêèì
ïðèçíàêàì, íàèìåíåå âûðàæåíà è îáùåñòâåííàÿ æèçíü.

Î÷åíü ïîêàçàòåëüíûìè òàêñîíîìè÷åñêèìè ïðèçíàêàìè ìîãóò ñëóæèòü çâóêîâûå ñèã-
íàëû, èçäàâàåìûå â ïåðèîä ñïàðèâàíèÿ ïðÿìîêðûëûìè (äàííûå ïî ñâåð÷êàì ñì., íà-
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ïðèìåð ó Alexander 1962; ïî êóçíå÷èêàì — ó Äóáðîâèíà è Æàíòèåâà, 1970, è ìí. äð.).
Ïîëåâûå ýêîëîãè è ôàóíèñòû, ðàáîòàþùèå ïî ïðÿìîêðûëûì, äàâíî èñïîëüçóþò áðà÷-
íîå ñòðåêîòàíèå ïðÿìîêðûëûõ è åãî âàðèàöèè äëÿ êîëè÷åñòâåííîãî ó÷åòà, èçó÷åíèÿ
ãåîãðàôè÷åñêîãî è ýêîëîãè÷åñêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ è âàðüèðîâàíèÿ ýòèõ íàñåêîìûõ.
Íî åñëè íåïîñðåäñòâåííîå âîñïðèÿòèå çâóêîâ â ïðåäåëàõ îäíîãî áèîòîïà â îäíî è òî æå
âðåìÿ ïîçâîëÿåò îïûòíîìó ïîëåâîìó ðàáîòíèêó ñðàâíèâàòü è ðàçëè÷àòü õàðàêòåð ñòðå-
êîòàíèÿ îòäåëüíûõ âèäîâ, òî äëÿ öåëåé èñïîëüçîâàíèÿ â ñèñòåìàòèêå è äëÿ èçó÷åíèÿ
ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé âîñïðèÿòèå íà ñëóõ — íåäîñòàòî÷íî íàäåæíûé ïðèçíàê, äàæå
â çâóêîçàïèñè. Èòîã íàðîäíîé ìóäðîñòè — «ëó÷øå îäèí ðàç óâèäåòü, ÷åì ñåìü ðàç óñ-
ëûøàòü» — âïîëíå ñïðàâåäëèâ è èçó÷åíèå çâóêîâîãî ïîâåäåíèÿ öåëåñîîáðàçíî ïðîâî-
äèòü, ïåðåâîäÿ çâóêîâûå ñèãíàëû â îñöèëëîãðàììû, ÷òî ïîçâîëÿåò èññëåäîâàòü èõ, êàê
êðèâûå, ìîðôîëîãè÷åñêèì ìåòîäîì.

Ïðèçíàêè çâóêîâîãî ïîâåäåíèÿ äëÿ êëàññèôèêàöèè àìåðèêàíñêèõ ñâåð÷êîâ áûëè
èñïîëüçîâàíû óæå äàâíî (Fulton, 1915).

Äèôôåðåíöèðîâêà áðà÷íîãî ñòðåêîòàíèÿ ïðÿìîêðûëûõ — îäèí èç îñíîâíûõ ýëå-
ìåíòîâ èçîëèðóþùåãî ïîâåäåíèÿ, âåäóùåãî ê ñèìïàòðè÷åñêîìó âèäîîáðàçîâàíèþ, ê
ðàñõîæäåíèþ âèäîâ-äâîéíèêîâ, ìîðôîëîãè÷åñêè è ýêîëîãè÷åñêè íåðàçëè÷èìûõ, îòëè-
÷àþùèõñÿ òîëüêî ñòðåêîòàíèåì.

Äèôôåðåíöèðîâêà âèäîâ â ïðåäåëàõ àðåàëà òîæå ñâÿçàíà ñ äèôôåðåíöèðîâêîé ñòðå-
êîòàíèÿ; ðàñõîæäåíèå íîâûõ âèäîâ ëåã÷å âûÿâëÿåòñÿ ïî çâóêîâûì ñèãíàëàì, ÷åì ïî
ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì. Ïðèìåðàìè ìîãóò ñëóæèòü Chorthippus dorsatus Zett. è
Ch. dichrous Ev. ñðåäè ñàðàí÷îâûõ (Êîìàðîâà è Äóáðîâèí, 1973), Nemobius fasciatus De
Geer è N. tinnulus Fulton ñðåäè ñâåð÷êîâ (Alexander and Thomas, 1959).

Âèäû îäíîãî ðîäà ìîãóò áûòü ëåãêî ðàçëè÷èìû ïî õàðàêòåðó çàïèñàííûõ ñèãíàëîâ.
Â ïðåäåëàõ ðîäîâ ñâåð÷êîâ êîìïëåêñû âèäîâ, âûäåëÿåìûõ ïî õðîìîñîìíûì íàáîðàì,
ñîîòâåòñòâóþò ãðóïïàì, âûäåëÿåìûì ïî õàðàêòåðó ñòðåêîòàíèÿ, à ðàçíûå ïîäñåìåé-
ñòâà ñâåð÷êîâûõ ìîãóò áûòü îõàðàêòåðèçîâàíû òèïàìè ñòðåêîòàíèÿ â ñî÷åòàíèè ñ äðó-
ãèìè ýëåìåíòàìè áðà÷íîãî ïîâåäåíèÿ (Alexander, 1962). È ó áëèçêèõ ê ñâåð÷êîâûì è
êóçíå÷èêîâûì ïðÿìîêðûëûì ïî òèïó îñåìåíåíèÿ íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì
— ó ñåò÷àòîêðûëûõ òîæå èçâåñòíî ñòðåêîòàíèå (Adams, 1962), ñïåöèôè÷íîå äëÿ êàæ-
äîãî âèäà.

Äðóãèå çâóêîâûå ñèãíàëû, èìåþùèå çíà÷åíèå â ïðåäøåñòâóþùåì ñïàðèâàíèþ ïî-
âåäåíèè, òîæå âèäîñïåöèôè÷íû, êàê ïîêàçàíî äëÿ âåñíÿíîê ðîäîâ Perla è Isoperla áà-
ðàáàíÿùèõ áðþøêîì ïî ñóáñòðàòó (Ruprecht, 1969).

Äëÿ «ìàêðîñèñòåìàòèêè» è äëÿ ôèëîãåíèè áîëüøîé èíòåðåñ, êàê âàæíûé ïðèçíàê,
èìååò ïîëîæåíèå îñîáåé ïðè ñïàðèâàíèè, îñîáåííî â ãðóïïàõ íàñåêîìûõ ñ íàðóæíî-
âíóòðåííèì îñåìåíåíèåì (Ãèëÿðîâ, 1970).

Ïðåæíèé åäèíûé îòðÿä íèçøèõ ýêòîãíàòíûõ íàñåêîìûõ — ùåòèíîõâîñòîê
(Thysanura), âêëþ÷àâøèé áåññïîðíî áëèçêèå ïî óðîâíþ îðãàíèçàöèè (ãðàäîëîãè÷åñêè
áëèçêèå), íî ãåíåàëîãè÷åñêè ðàçíûå ãðóïïû ïåðâè÷íîáåñêðûëûõ, òåïåðü îáû÷íî ðàç-
äåëÿþò íà äâà îòäåëüíûõ îòðÿäà, èñõîäÿ èç êëàäèñòè÷åñêèõ ïðåäñòàâëåíèé —
Microcoriphia (Machiloidea) è Thysanura s. str. (Lepismoidea). Õåííèã (Hennig, 1953) ïðî-
òèâîïîñòàâëÿåò ìàõèëîèäíûõ ùåòèíîõâîñòîê (Archeognatha Hennig = Microcoriphia)
íå òîëüêî ëåïèçìàòîèäíûì, íî è âñåì îñòàëüíûì ýêòîãíàòàì (Lepismoidea = (Thysanura
s. str.) + Pterygota).

Ñïåöèôèêà ìàõèëîèäíûõ è ëåïèçìàòîèäíûõ íàñòîëüêî âåëèêà, ÷òî ïî ìîðôîëîãè-
÷åñêèì ïðèçíàêàì èõ äàâíî ðàññìàòðèâàþò êàê ðàçíûå ïîäîòðÿäû èëè îòðÿäû ùåòèíîõ-
âîñòîê (Remington, 1954). Âîïðîñ î òîì, îñòàâëÿòü ëè è ìàõèëîèäíûõ, è ëåïèçìàòîèäíûõ
â îäíîì îáùåì òàêñîíå èëè îáúåäèíèòü ëåïèçìàòîèäíûõ è âñåõ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ
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(Pterygota) â îáùèé òàêñîí Monocondyla, ïðîòèâîïîñòàâèâ åãî íåáîëüøîìó ïî ÷èñëó è
ìíîãîîáðàçèþ ôîðì òàêñîíó Archeognatha (áûâøèé ïîäîòðÿä ìàõèëîèäíûõ), êàê ýòîãî
òðåáóþò êëàäèñòè÷åñêèå êîíöåïöèè (Hennig, 1953) (ïî êîòîðûì êðîêîäèëîâ íàäî èñêëþ-
÷èòü èç êëàññà ðåïòèëèé è îáúåäèíèòü â îáùåì òàêñîíå ñ ïòèöàìè — Brundin, 1972),
ðåøàåòñÿ èñõîäÿ èç îáùèõ ïðèíöèïîâ, êîòîðûìè ðóêîâîäñòâóþòñÿ òå èëè èíûå ñèñòåìà-
òèêè. Íî âî âñÿêîì ñëó÷àå ìîðôîëîãè÷åñêèå ÷åðòû ïîçâîëÿþò, ñ îäíîé ñòîðîíû, ïðîòè-
âîïîñòàâëÿòü ìàõèëîèäíûõ ëåïèçìàòîèäíûì, à ñ äðóãîé — ñáëèæàòü èìåííî ïîñëåäíèõ
ñ êðûëàòûìè íàñåêîìûìè.

Òèïè÷íîå äëÿ íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé, íàðóæíî-âíóò-
ðåííåå îñåìåíåíèå ïðîòåêàåò íåîäèíàêîâî ó ìàõèëèñîâ è ó ëåïèçìàòîèäíûõ. Ó ìàõè-
ëèä ñàìåö îòêëàäûâàåò êàïëè ñïåðìû íà ïðåäâàðèòåëüíî âûòÿãèâàåìóþ èì øåëêîâèíó,
à çàòåì àêòèâíî ïåðåíîñèò ñïåðìó ñ íèòè ê ãîíîïîðó ñàìêè õâîñòîâûìè ïðèäàòêàìè, íå
ñâÿçàííûìè ñ ïîëîâûì îòâåðñòèåì. Ýòîò òèï îñåìåíåíèÿ ñâîéñòâåí òîëüêî ìàõèëîèä-
íûì. Ó ëåïèçìàòèä ñàìåö îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð íà ñóáñòðàò, à ñàìêà çàòåì ñàìà åãî
çàõâàòûâàåò ïðèäàòêàìè ïîëîâîãî îòâåðñòèÿ. Ïîñëåäíèé ñïîñîá îñåìåíåíèÿ ïîçâîëÿåò
ïîíÿòü ïðîèñõîæäåíèå îñåìåíåíèÿ ñ íàðóæíûìè ñïåðìàòîôîðàìè êàê íèçøèõ îðòîï-
òåðîèäîâ ñðåäè Hemimetabola, òàê è íèçøèõ Holometabola — ñåò÷àòîêðûëûõ è äðóãèõ
íåéðîïòåðîèäîâ. Ïðè îñåìåíåíèè íàñåêîìûõ ñ íàðóæíûìè ñïåðìàòîôîðàìè ñàìåö
ïîäâîäèò ãîíîïîð ñíèçó ïîä ïîëîâîå îòâåðñòèå ñàìêè, êîòîðàÿ ïîäõâàòûâàåò âûâîäè-
ìûé ñàìöîì ñïåðìàòîôîð ñâåðõó ñâîèìè ïîëîâûìè ïðèäàòêàìè, êàê ýòî äåëàåò è ñàìêà
÷åøóéíèöû (Lepisma), ïîäáèðàþùàÿ ñ ñóáñòðàòà îòëîæåííûé ñàìöîì ãðóøåâèäíûé
ñïåðìàòîôîð. Êñòàòè, ó íèçøèõ îðòîïòåðîèäîâ, íàïðèìåð ó òàðàêàíîâ, ñïåðìàòîôîðû
òîæå ãðóøåâèäíûå. Ýâîëþöèÿ ñïåðìàòîôîðïîãî îñåìåíåíèÿ, â ÷àñòíîñòè âçàèìíîãî
ïîëîæåíèÿ ïîëîâ ïðè êîïóëÿöèè è ñïîñîáîâ ââåäåíèÿ ñïåðìàòîôîðà â ïîëîâûå ïðîòî-
êè ñàìêè, ïîçâîëÿåò ïîíÿòü êàê ïðîèñõîæäåíèå âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ è åãî ýâîëþ-
öèþ â ðàçíûõ âåòâÿõ êëàññà íàñåêîìûõ, òàê è àáåððàíòíûå ñïîñîáû îñåìåíåíèÿ, íà-
ïðèìåð ó ñòðåêîç (Ãèëÿðîâ, 1970).

Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî, ïî êðàéíåé ìåðå, â äâóõ âåòâÿõ Pterygota — ó Orthopteroidea è ó
Neuropteroidea ïðîèñõîäèëà ïàðàëëåëüíàÿ êîíâåðãåíòíàÿ âûðàáîòêà è ñõîäíûõ òèïîâ
îñåìåíåíèÿ, è î÷åíü ñõîäíûõ è ñëîæíûõ «ýêñòðàñîìàòè÷åñêèõ îðãàíîâ» — ñïåðìàòî-
ôîðîâ, à òàêæå ñõîäíîãî ñëîæíîãî ïðåäøåñòâóþùåãî ñïàðèâàíèþ ïîâåäåíèÿ (â òîì
÷èñëå è àêóñòè÷åñêîãî, îáåñïå÷èâàþùåãî óñêîðåíèå çàõâàòûâàíèÿ ñïåðìàòîôîðà ñàì-
êîé) è âçàèìíîãî ïîëîæåíèÿ ïîëîâ ïðè ñïàðèâàíèè.

Â ïîâåäåíèè íàñåêîìûõ è äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïàðàëëåëèçìû è êîíâåðãåíöèè
äàëåêî íå èñêëþ÷åíèå. Îíè çàòðàãèâàþò êîíñòðóêöèþ ýêñòðàñîìàòè÷åñêèõ îðãàíîâ,
òàêèõ, êàê, íàïðèìåð, òåí¸òà ïàóêîâ, è âûðàáîòêó ó íèõ «ñîöèàëüíîãî» ïîâåäåíèÿ (ó
ïàóêîâ ðàçíûõ ãðóïï — ñì. Kullmann, 1972), äàëåêî èäóùèå àíàëîãèè äèôôåðåíöèðîâ-
êè êàñò è êîëîíèé ó òåðìèòîâ è ìóðàâüåâ, ñõîäñòâî çâóêîâîé ñèãíàëèçàöèè ó ñâåð÷êîâ
ðàçíûõ ãðóïï (Alexander, 1962), âûðàáîòêó òàêîãî ñëîæíîãî è êàçàëîñü áû íåïîâòîðè-
ìîãî ïîâåäåíèÿ ïðè ñïàðèâàíèè, êàê ïîäíîøåíèå ïèùåâîãî «ïîäàðêà» ñàìêå ñàìöîì ó
ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ (ó ìóõ ñåì. Dolichopodidae è ó ñêîðïèîí-
íèö ñåì. Bittacidae), ïîâàäêó ïîñòèíñåìèíàöèîííîãî ïîåäàíèÿ ñàìöà ñàìêîé ó áîãîìî-
ëîâ, íåêîòîðûõ êóçíå÷èêîâ è ïàóêîâ è ò.ï.

Êîíå÷íî, òàêèå êîíâåðãåíöèè ïîâåäåíèÿ òàê æå çàòðóäíÿþò ôèëîãåíåòè÷åñêèå è
òàêñîíîìè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ, êàê è ìîðôîëîãè÷åñêèå êîíâåðãåíöèè.

Íî ïðèçíàêè îòíîøåíèÿ ê ñðåäå è ïîâåäåíèÿ ÷àñòî è ïðè àíàëèçå ïåðâûõ ýòàïîâ
ýâîëþöèîííîé äèôôåðåíöèðîâêè, è ïðè âûÿñíåíèè ïîëîæåíèÿ òàêñîíîâ âûñøåãî ðàí-
ãà áûâàþò áîëåå ïîêàçàòåëüíû, ÷åì ìîðôîëîãè÷åñêèå èëè ôèçèîëîãè÷åñêèå. Ýòî ïî-
íÿòíî, òàê êàê èìåííî ýòè ïðèçíàêè íåïîñðåäñòâåííî îòðàæàþò ñâÿçè îðãàíèçìà ñî
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ñðåäîé è èõ èçìåíåíèÿ, õàðàêòåðíûå äëÿ ïðîöåññà ýâîëþöèè.
Íî íåñîìíåííî òàêæå, ÷òî èçìåíåíèå ïîâåäåíèÿ âñåãäà ñâÿçàíî è ñ èçìåíåíèåì

êàêèõ-ëèáî ñòðóêòóð è èõ ôóíêöèé. Òàê, ðàçëè÷èÿ çâóêîâûõ ñèãíàëîâ ó ñàìöîâ ïðÿìîê-
ðûëûõ ìîãóò áûòü ñâÿçàíû ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè èõ çâóêîâûõ àïïàðà-
òîâ è ñî ñòðóêòóðàìè öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìû (Humber, 1960). Íî ôèëîãåíåòè-
÷åñêîå è áèîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå ýòîãî ñîïðÿæåííîãî êîìïëåêñà ïðèçíàêîâ ïîçíàåòñÿ
èìåííî ïðè èçó÷åíèè ïîâåäåíèÿ, èñòîðè÷åñêè îïðåäåëÿþùåãî íà÷àëî ðåïðîäóêòèâíîé
èçîëÿöèè è îáîñîáëåíèÿ âèäîâ.

Âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ âèäîâûå îòëè÷èÿ, èìåþùèå ÿâíî ôèçèîëîãî-áèîõèìè÷åñêóþ
ïðèðîäó, ïðîÿâëÿþòñÿ è ïîçíàþòñÿ ïðè èçó÷åíèè ïîâåäåíèÿ. Áûëè îïèñàíû äâå ôîðìû
î÷åíü ñõîäíûõ ïëîäîâûõ ëèñòîâåðòîê — Archips mortuans Kearfott è A. argyrospilus
Walker. Ýòè ëèñòîâåðòêè â ãóñåíè÷íîé è èìàãèíàëüíîé ñòàäèÿõ îòëè÷àëèñü òîëüêî èí-
òåíñèâíîñòüþ ïèãìåíòàöèè, ÷òî íåäîñòàòî÷íî  äëÿ äèñêðèìèíàöèè âèäîâ, òàê êàê ìîð-
ôîëîãèÿ, òèï ðèñóíêà, êîðìîâûå ðàñòåíèÿ è ôåíîëîãèÿ ýòèõ ôîðì èäåíòè÷íû. Ïîýòî-
ìó A. mortuans ñòàëè ðàññìàòðèâàòü òîëüêî êàê âàðèàöèþ A. argyrospilus. Ñòðîåíèå è
ãèñòîëîãèÿ ïàõó÷èõ æåëåç ó îáåèõ ôîðì òîæå îäèíàêîâû. Íî ýêñïåðèìåíòàëüíàÿ ïðî-
âåðêà (Bronskill et àl., 1971) ïðèâëå÷åíèÿ ñàìöîâ ñàìêàìè ïîêàçàëà, ÷òî çàïàõ ñàìêè A.

argyrospilus ïðèâëåêàåò ñàìöîâ òîëüêî ýòîé ôîðìû, à ñàìêè A. mortuans — òîëüêî ñàì-
öîâ A. mortuans. Ýòî êîñâåííî, íî áåññïîðíî ïîêàçûâàåò ðàçëè÷èÿ õèìè÷åñêîãî ñòðîå-
íèÿ ôåðîìîíîâ (òåëåðãîíîâ) ýòèõ ôîðì è îïðåäåëÿåìóþ ýòèìè ðàçëè÷èÿìè ïîëîâóþ
èçîëÿöèþ. Òàêèì îáðàçîì, ýòî — âèäû-äâîéíèêè. Íî ïî ïîâåäåíèþ ëèñòîâåðòîê ýòîò
âûâîä ñäåëàòü ìíîãî ïðîùå, ÷åì íà îñíîâå ñëîæíûõ õèìè÷åñêèõ àíàëèçîâ èõ ôåðîìî-
íîâ.

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Âñå ïðèâåäåííûå ïðèìåðû è äîâîäû ïîêàçûâàþò íåîáõîäèìîñòü ïðèâëå÷åíèÿ äàí-
íûõ ýêîëîãèè è ýòîëîãèè1  äëÿ õàðàêòåðèñòèêè òàêñîíîâ, äëÿ ïîñòðîåíèÿ ñèñòåìû è äëÿ
ïîíèìàíèÿ íà÷àëüíûõ ýòàïîâ ýâîëþöèè è ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ. Ýòè
äàííûå íå çàìåíÿþò, íî äîïîëíÿþò ñòàíäàðòíûå ìåòîäû ñðàâíèòåëüíîé ìîðôîëîãèè.
Äëÿ îáúåêòèâíîãî èññëåäîâàíèÿ äàííûå ýêîëîãèè è ýòîëîãèè äîëæíû ïåðåâîäèòüñÿ â
âèçóàëüíî àíàëèçèðóåìóþ ôîðìó, íåîáõîäèìóþ äëÿ ñòðîãîãî ñðàâíèòåëüíîãî èññëåäî-
âàíèÿ.
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ÇÀÊÎÍÎÌÅÐÍÎÑÒÈ È ÍÀÏÐÀÂËÅÍÈß ÔÈËÎÃÅÍÅÇÀ*1

     Ôèëîãåíåç ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé âåêòîðíûé ïðîöåññ, õàðàêòåðèçóþùèéñÿ îïðåäåëåí-

íîé ñêîðîñòüþ è íàïðàâëåíèåì. Â ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âåòâÿõ ïðîñëåæèâàþòñÿ

ãëóáîêèå êîíâåðãåíöèè è ïàðàëëåëèçìû, ñâèäåòåëüñòâóþùèå îá îïðåäåëåííûõ íàïðàâ-

ëåíèÿõ ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà; ýòî óêàçûâàåò íà òî, ÷òî âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ âîçìîæíî

ëèøü îãðàíè÷åííîå ÷èñëî ïóòåé ðåøåíèÿ òåõ ôóíêöèîíàëüíûõ çàäà÷, êîòîðûå âîçíèêà-

þò ïðè ïðèñïîñîáëåíèè îðãàíèçìà ê ñðåäå.

     Îïðåäåëåííûå íàïðàâëåíèÿ ôèëîãåíåçà íàõîäÿò îáúÿñíåíèå â òîì, ÷òî åãî òå÷åíèå

ðåãóëèðóåòñÿ ïî ïðèíöèïó ñëîæíîé îáðàòíîé ñâÿçè íà îñíîâå òåõ ñëîæíûõ êîððåëÿòèâ-

íûõ ñâÿçåé îðãàíèçìà ñî ñðåäîé, êîòîðûå ðåàëèçóþòñÿ â ïðîöåññå åñòåñòâåííîãî îòáîðà.

Òàêèì îáðàçîì, ÿâëåíèÿ òàê íàçûâàåìîãî îðòîãåíåçà íàõîäÿò äèàëåêòèêî-ìàòåðèàëèñòè-

÷åñêîå îáúÿñíåíèå è ëèøàþòñÿ êàêîãî-ëèáî èäåàëèñòè÷åñêîãî ñîäåðæàíèÿ.

Ñðàâíèòåëüíîå èññëåäîâàíèå ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ðàçíûõ ãðóïï îðãàíèç-
ìîâ è ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé ñèñòåì îðãàíîâ ïîêàçûâàåò, ÷òî ýâîëþöèþ ìîæíî
ðàññìàòðèâàòü êàê âåêòîðíûé ïðîöåññ, ò.å. òàêîé ïðîöåññ, êîòîðûé õàðàêòåðèçóåòñÿ
îïðåäåëåííîé ñêîðîñòüþ è íàïðàâëåíèåì. Ñêîðîñòü ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà îïðåäå-
ëÿåòñÿ ïî ãëóáèíå òåõ èçìåíåíèé, êîòîðûå ïðåòåðïåâàëè ïðåäñòàâèòåëè òåõ èëè èíûõ
ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï çà îïðåäåëåííûå ïåðèîäû ãåîëîãè÷åñêîé èñòîðèè èëè çà îïðå-
äåëåííûå ýòàïû ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ. Èçâåñòíà, íàïðèìåð, áóðíàÿ ýâîëþöèÿ
öâåòêîâûõ ðàñòåíèé â ïîçäíåì ìåçîçîå è, íàîáîðîò, êðàéíå ìåäëåííàÿ ýâîëþöèÿ áðà-
õèîïîä Lingula, ïî÷òè íå èçìåíèâøèõñÿ ñ ïàëåîçîÿ äî íàøèõ äíåé, èëè ìîíîïëàêîôîð
Neopilina galatheae, äîæèâøèõ äî íàøåé ýðû â ñîñòîÿíèè, ìàëî îòëè÷íîì îò ïàëåîçîé-
ñêèõ ôîðì. Èçâåñòíî, ÷òî òàêèå ðîäû äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ, êàê Leda, Nucula, Ostrea,
ñóùåñòâóþò ñ ïàëåîçîÿ; ìå÷åõâîñòû, áëèçêèå ê ñîâðåìåííûì Limulus — ñ òðèàñà è ò.ä.
Çà ìåçîçîéñêóþ ýðó ïðîèçîøëà êîëîññàëüíàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ êëàññà íàñåêîìûõ: ê
íà÷àëó êàéíîçîÿ âûäåëèëèñü îñíîâíûå êðóïíûå òàêñîíû ñîâðåìåííûõ Pterygota, íåêî-
òîðûå æå ãðóïïû ñîõðàíèëè ñâîé àðõàè÷íûé îáëèê — íàïðèìåð, ñîâðåìåííûå âèäû
ðîäà Machilis ìàëî îòëè÷àþòñÿ îò ðîäà Triassomachilis, îïèñàííîãî À. Ã. Øàðîâûì (1948)
èç òðèàñà.

Íåðàâíîìåðíîñòü òåìïà ýâîëþöèè, êàê ðàçëè÷íûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âåòâåé, òàê è
ýòèõ âåòâåé â ðàçíûå ïåðèîäû ãåîëîãè÷åñêîé èñòîðèè õîðîøî èçâåñòíà ïàëåîíòîëîãàì.

Ñëîæíåå âîïðîñ î íàïðàâëåíèÿõ ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà. Åñëè ñõåìû ðîäñòâåí-
íûõ ñâÿçåé îðãàíèçìîâ ñî âðåìåí Ý. Ãåêêåëÿ îáû÷íî èçîáðàæàþò â âèäå «ôèëîãåíåòè-
÷åñêîãî äðåâà», òî ãåíåòè÷åñêèå ïðåäñòàâëåíèÿ î «ïîòîêå ãåíîâ» ïðèâîäÿò íåðåäêî ê
çàêëþ÷åíèþ î áîëüøåé ñðàâíèìîñòè äèâåðãåíòíîé ýâîëþöèè ñ ðóñëàìè äåëüòû ðåêè.
Îáå îáðàçíûå òðàêòîâêè âîññòàíàâëèâàåìûõ ïóòåé ýâîëþöèè (ïîíÿòèå «ïóòü» â ýòîì
ñëó÷àå ëó÷øå âñåãî îòðàæàåò èñòîðè÷åñêîå ðàçâèòèå îðãàíèçìà) ïðèâîäÿò ê çàêëþ÷åíèþ
î òîì, ÷òî ýâîëþöèîííîå ðàçâèòèå êàæäîãî òàêñîíà õàðàêòåðèçóåòñÿ (êàê è òå÷åíèå êàæ-
äîé ðåêè, êàê ðîñò êàæäîãî ïîáåãà) îïðåäåëåííûì íàïðàâëåíèåì.

Ïðåäñòàâëåíèÿ î íàïðàâëåíèÿõ ýâîëþöèè, îá îãðàíè÷åííîñòè åå ïóòåé íåðåäêî ïîä-
âåðãàþòñÿ ñîìíåíèÿì (Øìàëüãàóçåí, 1940). Îäíàêî ïðàâ Áëàì (Blum, 1955), êîãäà ãî-
âîðèò, ÷òî ÿâëåíèÿ, ïîíèìàåìûå ïîä «íàïðàâëåíèåì», «ïóòåì», «ðóñëîì» ýâîëþöèîí-

* Ãèëÿðîâ Ì.Ñ. Æóðíàë îáùåé áèîëîãèè, 1970. Ò. XXXI,  ¹  2.
1 Äîëîæåíî íà òåîðåòè÷åñêîì ñåìèíàðå Èíñòèòóòà ýâîëþöèîííîé ìîðôîëîãèè è ýêîëîãèè æèâîòíûõ èì.

À.Í. Ñåâåðöîâà.
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íîãî ïðîöåññà, õîòÿ è íåäîñòàòî÷íî îïðåäåëåííû, íî ïðåäñòàâëÿþòñÿ íàñòîëüêî ðåàëü-
íûìè, ÷òî ïðèâëåêàþò âíèìàíèå êàæäîãî ýâîëþöèîíèñòà.

Ðåòðîñïåêòèâíîå èçó÷åíèå èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ðàçíûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ äàåò
ìíîãî îñíîâàíèé äëÿ çàêëþ÷åíèÿ îá îïðåäåëåííîì íàïðàâëåíèè ýâîëþöèè êàæäîãî
òàêñîíà2 .

Îäíàêî òàêîå èññëåäîâàíèå ïîêàçûâàåò, ÷òî êðîìå òåõ ëèíèé ðàçâèòèÿ, êîòîðûå ïðè-
âåëè ê ñîâðåìåííûì ôîðìàì, áûëî ìíîãî ïîáî÷íûõ ëèíèé, ïðåäñòàâèòåëè êîòîðûõ
âûìåðëè, íå îñòàâèâ æèâóùèõ íûíå äî÷åðíèõ ôîðì. Èíûìè ñëîâàìè, ôèëîãåíåòè÷åñ-
êîå ðàçâèòèå èäåò äèâåðãåíòíî â ðåçóëüòàòå äèôôåðåíöèðîâêè ôîðì ïóòåì àäàïòèâíîé
ðàäèàöèè, íî â ïðîöåññå ýòîé äèâåðãåíöèè âûäåëÿþòñÿ îñíîâíûå íàïðàâëåíèÿ ôè-
ëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ.

Ýòè íàïðàâëåíèÿ îïðåäåëÿþòñÿ íåìíîãèìè âîçìîæíûìè, èíîãäà äàæå åäèíñòâåí-
íûìè ñïîñîáàìè ðåøåíèÿ òåõ ôóíêöèîíàëüíûõ çàäà÷, êîòîðûå âîçíèêàþò ïðè ïðèñïî-
ñîáëåíèè îðãàíèçìà ê óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ. Òàê,  ïðè àêòèâíîì ïåðåäâèæåíèè îðãà-
íèçì íàõîäèòñÿ â ãðàäèåíòå äâóõ ñèëîâûõ âîçäåéñòâèé: ñèëû òÿæåñòè, îïðåäåëÿþùåé
ðàçëè÷èÿ ðåæèìà ñïèííîé è áðþøíîé ñòîðîíû òåëà, è ñîïðîòèâëåíèÿ ñðåäû äâèæóùå-
ìóñÿ îðãàíèçìó, ñîçäàþùåãî ðàçëè÷èÿ ñèëîâûõ âîçäåéñòâèé íà ïåðåäíþþ è çàäíþþ
ïîâåðõíîñòè òåëà (ýòè ñèëîâûå âîçäåéñòâèÿ êîððåëèðóþò è ñ ðàçëè÷íûìè ýêîëîãè÷åñ-
êèìè: ñïèííàÿ ñòîðîíà îòêðûòà äëÿ âðàãîâ, áðþøíàÿ çàùèùåíà ñóáñòðàòîì, ïåðåäíèé
êîíåö òåëà âñòðå÷àåòñÿ ñ ïèùåé, ïðåïÿòñòâèÿìè è ò.ä., à çàäíèé íåò è ò.ï.).

Àêòèâíîå áûñòðîå ïåðåäâèæåíèå îáÿçàòåëüíî òðåáóåò äèôôåðåíöèðîâêè ñïèííîé
è áðþøíîé ñòîðîí è ïåðåäíåãî è çàäíåãî êîíöîâ òåëà ïðè îäèíàêîâûõ êîíòóðàõ ïðàâîé
è ëåâîé ñòîðîí (ðàçëè÷èÿ êîòîðûõ íàðóøàþò ïðàâèëüíîñòü áûñòðîãî ïîñòóïàòåëüíîãî
äâèæåíèÿ). Ïîýòîìó âñå àêòèâíî ïåðåäâèãàþùèåñÿ æèâîòíûå èìåþò íàðóæíóþ äâó-
ñòîðîííþþ ñèììåòðèþ, êàê äâóñòîðîííå ñèììåòðè÷íû è âñå íàøè ñðåäñòâà òðàíñïîðòà
(ëîäêà, àâòîìîáèëü, ñàìîëåò è ò.ä.). Äâóñòîðîííÿÿ ñèììåòðèÿ ïðè óòðàòå ïîäâèæíîãî
îáðàçà æèçíè ìîæåò íàðóøàòüñÿ (óñòðèöû, ìîðñêèå ëèëèè è ò.ä.). Âòîðè÷íûé ïåðåõîä ê
áîëåå ïîäâèæíîìó îáðàçó æèçíè âûçûâàåò íîâîå ðàçâèòèå äâóñòîðîííåé ñèììåòðèè,
ïðè÷åì, åñëè äâèæåíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ â èíîé ïëîñêîñòè, ÷åì ó ïðåäêîâûõ ôîðì, âû-
ðàáàòûâàåòñÿ íîâûé òèï äâóñòîðîííåé ñèììåòðèè, íàïðèìåð ïðåâðàùåíèå «ïðàâèëü-
íûõ» ðàäèàëüíî ñèììåòðè÷íûõ ìîðñêèõ åæåé â áèëàòåðàëüíî ñèììåòðè÷íûõ «íåïðà-
âèëüíûõ» (Ãèëÿðîâ, 1944). Ó äâèãàþùèõñÿ ñ ïîìîùüþ íîãè äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ
òåëî äâóñòîðîííå ñèììåòðè÷íî, ïëîñêîñòü íàðóæíîé ñèììåòðèè òåëà ïðîõîäèò
ñàãèòòàëüíî. Ïðè óòðàòå ïîäâèæíîñòè ñèììåòðèÿ íàðóøàåòñÿ (Ostrea), à ïðè âòîðè÷-
íîì ïåðåõîäå ê àêòèâíîìó ïåðåäâèæåíèþ ôîðì ñ ðåäóöèðîâàííîé íîãîé è íåñèììåò-
ðè÷íûìè ñòâîðêàìè (Pecten) ôîðìèðóåòñÿ íîâàÿ ïëîñêîñòü íàðóæíîé ñèììåòðèè, ïåð-
ïåíäèêóëÿðíàÿ ê èñõîäíîé, ïðîõîäÿùàÿ ÷åðåç ñåðåäèíó òåëà òðàíñâåðñàëüíî.

Âî âñåõ ðÿäàõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé îðãàíèçìîâ, ïåðåõîäÿùèõ ê àêòèâíî-
ìó ïåðåäâèæåíèþ, ïðîñëåæèâàåòñÿ îáùåå íàïðàâëåíèå: âûðàáîòêà äâóñòîðîííåé ñèì-
ìåòðèè, íåïðåìåííîãî çàëîãà óñïåøíîãî ïîñòóïàòåëüíîãî äâèæåíèÿ. Êîíöåíòðàöèÿ
îðãàíîâ îðèåíòèðîâêè â ïðîñòðàíñòâå è îðãàíîâ çàõâàòûâàíèÿ ïèùè íà ïåðåäíåì îòäå-
ëå òåëà ïðèâîäèò ê öåôàëèçàöèè, íåçàâèñèìî âûðàáàòûâàþùåéñÿ â ðàçíûõ òèïàõ æè-
âîòíîãî ìèðà, êàê ïðåäïîñûëêà è ñëåäñòâèå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê àêòèâíîìó ïåðåäâèæå-
íèþ. Îòäåë òåëà, èìåíóåìûé «ãîëîâîé», ïðèäàòêè, íàçûâàåìûå «íîãàìè» ó ìëåêîïèòà-
þùèõ è ó íàñåêîìûõ, íåñìîòðÿ íà èõ ñîâåðøåííî ðàçëè÷íîå ïðîèñõîæäåíèå, íàñòîëü-

2 Èçâåñòíîå ýìïèðè÷åñêîå îáîáùåíèå î «íåîáðàòèìîñòè ýâîëþöèè» Äîëëî (Dollo, 1893) îòðàæàåò ýòî ïîëî-
æåíèå. Ñïðàâåäëèâîñòü ýòîãî îáîáùåíèÿ äëÿ áîëüøèíñòâà ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ëèíèé îòìå÷àëè è òàêèå êðè-
òèêè Äîëëî, êàê Ï.Ï. Ñóøêèí (1915) è Ñ.È. Îãíåâ (1945).
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êî ôóíêöèîíàëüíî è ìîðôîëîãè÷åñêè ñõîäíû, ÷òî ïðàâîìî÷íîñòü èõ ñðàâíåíèÿ íå âû-
çûâàåò ñîìíåíèÿ — îíè ïðåäñòàâëÿþò ëó÷øèå âàðèàíòû ïðèñïîñîáëåíèé æèâîòíûõ ê
àêòèâíîìó îòûñêèâàíèþ è çàõâàòûâàíèþ ïèùè (ãîëîâà) è ïåðåäâèæåíèþ ïî ïîâåðõíî-
ñòè òâåðäîãî ñóáñòðàòà (íîãè).

Â õîäå ýâîëþöèè ðàçíûõ ãðóïï æèâîòíûõ ÷åòêî ïðîñëåæèâàåòñÿ âûðàáîòêà ÷åðò
ãëóáîêîãî ïàðàëëåëüíîãî è êîíâåðãåíòíîãî ñõîäñòâà ìíîãèõ ïðèçíàêîâ îðãàíèçàöèè;
ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî àäàïòàöèè ê óñëîâèÿì ñðåäû â ïðåäåëàõ êðóïíûõ òàêñîíîâ ìîãóò
âûðàáàòûâàòüñÿ îãðàíè÷åííûì ÷èñëîì ïóòåé.

Â êà÷åñòâå ïðèìåðîâ ïðèâåäó íåêîòîðûå îáùèå ÷åðòû àäàïòàöèè ê æèçíè íà ñóøå,
íåçàâèñèìî âûðàáîòàâøèåñÿ ó ðàçíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (Ãèëÿðîâ, 1967). Òàê, ëèïèäñîäåð-
æàùàÿ ýïèêóòèêóëà, îïðåäåëÿþùàÿ íåïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ äëÿ èñïàðåíèÿ, ðàçâèâà-
åòñÿ íåçàâèñèìî ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ãðóïï  ïàóêîîáðàçíûõ (ñêîðïèîíû, ñîëüïóãè,
ïàóêè) è ó äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (ñêîëîïåíäðîâûå, íàñåêîìûå). Ðàçâèòèå ýïèêóòèêóëû
ïðîèñõîäèò â ãðóïïàõ, îòíîñÿùèõñÿ ê ðàçíûì ôèëîãåíåòè÷åñêèì âåòâÿì, â ðåçóëüòàòå
îäíîòèïíîé äèôôåðåíöèðîâêè êóòèêóëû, ïðåäñòàâëÿþùåé îïòèìàëüíîå ðåøåíèå çàäà÷è
ýêîíîìèè âëàãè çà ñ÷åò òðàíñïèðàöèè. Âûäåëèòåëüíûå îðãàíû, îáåñïå÷èâàþùèå ìàêñè-
ìàëüíóþ ýêîíîìèþ ðàñõîäà âîäû ïðè ýêñêðåöèè — òðóáêîîáðàçíûå ñëåïûå âûðîñòû
êèøå÷íèêà, òàê íàçûâàåìûå ìàëüïèãèåâû ñîñóäû,  íåçàâèñèìî äèôôåðåíöèðóþòñÿ ó ðàç-
íûõ îòðÿäîâ ïàóêîîáðàçíûõ, ó ìíîãîíîæåê è íàñåêîìûõ. Äûõàòåëüíàÿ ñèñòåìà, îáåñïå-
÷èâàþùàÿ îïòèìàëüíîå ñíàáæåíèå îðãàíèçìà êèñëîðîäîì ïðè íàèìåíüøåì ðàñõîäå âîäû
(ïðè âîçäóøíîì äûõàíèè) íåçàâèñèìî ðàçâèâàåòñÿ ó ðàçíûõ ãðóïï ïàóêîîáðàçíûõ, ó
ìíîãîíîæåê, ó ýíòî- è ýêòîãíàòíûõ íàñåêîìûõ è äàæå ó îíèõîôîð è ïîëèõåò. Ïðè ýòîì
êîíâåðãåíòíî ðàçâèâàþòñÿ ñòðóêòóðû, ñõîäíûå äî ìåëü÷àéøèõ ìèêðîñêîïè÷åñêèõ ïîä-
ðîáíîñòåé è äàæå äî ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ äåòàëåé. Ïîðàçèòåëüíî ñõîäíû êàð-
òèíû ñòðîåíèÿ âûäåëèòåëüíûõ ýëåìåíòîâ ïî÷åê ìûøåé (Rhodin, 1954) è ìàëüïèãèåâûõ
ñîñóäîâ íàñåêîìûõ (Berkaloff, 1960), ïîêàçûâàþùèå, ÷òî ôóíêöèÿ âûäåëåíèÿ íàèëó÷-
øèì îáðàçîì îáåñïå÷èâàåòñÿ ïðè îïðåäåëåííîé äèôôåðåíöèàöèè êëåòîê, äîñòèãàåìîé
òîëüêî ïðè îïðåäåëåííîì ðàñïîëîæåíèè è ñîîòíîøåíèè èõ îðãàíåëë.

Íàñêîëüêî âåëèêî áûâàåò ñõîäñòâî, âîçíèêàþùåå â ðåçóëüòàòå ïàðàëëåëüíîãî è êîí-
âåðãåíòíîãî ðàçâèòèÿ, ïîêàçûâàåò ïðàêòèêà ñèñòåìàòèêè ìíîãèõ êðóïíûõ òàêñîíîâ. Òàê,
ñîâñåì íåäàâíî êàçàâøèéñÿ åñòåñòâåííûì îòðÿä ãðûçóíîâ áûë ðàçäåëåí íà îòðÿä ñîá-
ñòâåííî ãðûçóíîâ è îòðÿä çàéöåîáðàçíûõ. Ë.Ñ. Áåðã (1955) ñ äîñòàòî÷íûì îñíîâàíèåì
ðàññìàòðèâàåò ðûá êàê ñîâîêóïíîñòü êëàññîâ, õîòÿ íåäàâíî èõ ñ÷èòàëè åäèíûì êëàñ-
ñîì. Ó ìíîãèõ ñóì÷àòûõ ñòðîåíèå ÷åðåïà èñêëþ÷èòåëüíî ñõîäíî ñ òàêîâûì âèêàðèðó-
þùèõ ôîðì ïëàöåíòàðíûõ.

Ý. Ìàéð (Ìàór, 1965) ïèøåò, ÷òî «êàæäûé, çíàþùèé ïàëåîíòîëîãè÷åñêóþ ëèòåðà-
òóðó, çíàåò î íàïðàâëåííûõ ýâîëþöèîííûõ ðÿäàõ àììîíèòîâ, ãðàïòîëèòîâ è ôîðàìè-
íèôåð, åñëè îãðàíè÷èòüñÿ íàèáîëåå èçâåñòíûìè ñëó÷àÿìè». Îïèñàíû òàêæå íàïðàâ-
ëåííûå ðÿäû äëÿ ðûá, ðåïòèëèé è ìëåêîïèòàþùèõ (Rensch, 1954; Ìàór, 1965). Íàêîï-
ëåííûå ñîâðåìåííîé áèîëîãèåé ôàêòû óáåæäàþò â ñóùåñòâîâàíèè çàêîíîìåðíûõ íà-
ïðàâëåíèé ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà.

 Áðóíäèí (Brundin, 1966, öèò. ïî Brundin, 1968) íà îñíîâå èññëåäîâàíèÿ äâóêðûëûõ
ïðèõîäèò ê âûâîäó î òîì, ÷òî ïàðàëëåëèçì ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ â ñåñòðèíñêèõ
ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïïàõ ïðåäñòàâëÿåò îáû÷íîå è ïîñòîÿííîå ÿâëåíèå. Îí äàæå çàê-
ëþ÷àåò, ÷òî ñðåäè âûñøèõ æèâîòíûõ ïàðàëëåëèçìû òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìû â êàæäûõ
ïàðàõ ñåñòðèíñêèõ ãðóïï, âêëþ÷àþùèõ òðè èëè áîëåå âèäîâ. Èçâåñòíûé «çàêîí ãîìî-
ëîãè÷åñêèõ ðÿäîâ» Í.È. Âàâèëîâà (1920), íåñîìíåííî, îòíîñèòñÿ ê ÷èñëó òàêèõ æå ýì-
ïèðè÷åñêèõ îáîáùåíèé çàêîíîìåðíîñòåé ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ îðãàíèçìîâ, êàê
è äðóãèå ñëó÷àè óñòàíîâëåíèÿ ïàðàëëåëüíîãî òå÷åíèÿ ýâîëþöèè.
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Âîçíèêàåò âîïðîñ, êàê â ïðîöåññå åñòåñòâåííîãî îòáîðà íàïðàâëÿåòñÿ ôèëîãåíåòè-
÷åñêîå ðàçâèòèå, êàêîâ ïóòü ðåàëèçàöèè òåõ èçìåíåíèé, êîòîðûå îïðåäåëÿþò íàïðàâëå-
íèå ýâîëþöèè. Çàêîíîìåðíîñòè íàïðàâëåíèé ôèëîãåíåçà îòìå÷àëè ìíîãèå áèîëîãè; íå
áóäó÷è â ñîñòîÿíèè äàòü ýòèì ÿâëåíèÿì ìàòåðèàëèñòè÷åñêîå îáúÿñíåíèå, îíè ïðèáåãà-
ëè ê ïðåäñòàâëåíèÿì î íàïðàâëÿåìîñòè ýâîëþöèè ðåàêöèåé âñåõ îñîáåé âèäà íà íåïîñ-
ðåäñòâåííîå âîçäåéñòâèå ñðåäû. Òàêîâû óïðîùåííî-ìåõàíèñòè÷åñêèå êîíöåïöèè Â.
Ãààêå, Ò. Ýéìåðà, Î. Àáåëÿ è öåëîãî ðÿäà äðóãèõ áèîëîãîâ, ñêëîíÿâøèõñÿ ê ìåõàíîëà-
ìàðêèçìó. Íåóäîâëåòâîðèòåëüíîñòü æå ïîäîáíûõ îáúÿñíåíèé ïðèâîäèëà ê ïðèçíàíèþ
èììàíåíòíûõ ïðè÷èí, íàïðàâëÿþùèõ ýâîëþöèîííûé ïðîöåññ, ê àâòîãåíåòè÷åñêèì
èäåàëèñòè÷åñêèì êîíöåïöèÿì, â êîòîðûõ ýâîëþöèÿ ðàññìàòðèâàëàñü êàê äâèæåíèå «ê
îïðåäåëåííîé öåëè». Ýòî õàðàêòåðíî äëÿ òåîðèè «îðòîãåíåçà»  Ýéìåðà (Eimer, 1897),
äëÿ âçãëÿäîâ  Ìàéâàðòà (Mivart, 1871), äëÿ «àðèñòîãåíåçà» Îñáîðíà (Osborn, 1930), äëÿ
«íîìîãåíåçà» Ë.Ñ. Áåðãà (1922), äëÿ  «áàòìèçìà» Êîïà (Ñîðå, 1877) è äð. Êðèòèêà ýòèõ
èäåàëèñòè÷åñêèõ è â íàøå âðåìÿ êàæóùèõñÿ íàèâíûìè ïðåäñòàâëåíèé ñ äîñòàòî÷íîé
ïîëíîòîé äàíà È. È. Øìàëüãàóçåíîì (1940), è ïîâòîðÿòü åå çäåñü íåò ñìûñëà.

Ðàçáèðàÿ âîïðîñ î òåíäåíöèÿõ ôèëîãåíåçà, Êóçíåöîâ (Kuznezov, 1959) îòìå÷àåò,
÷òî äëÿ èõ îáúÿñíåíèÿ îáû÷íî ïðèâëåêàþòñÿ èäåàëèñòè÷åñêèå ïðåäñòàâëåíèÿ, ñðåäè
êîòîðûõ ìîæíî âûäåëèòü òðè êàòåãîðèè.

1. Ôèíàëèñòè÷åñêèå, ò.å. ïîêîÿùèåñÿ íà ïðèçíàíèè «êîíå÷íîé öåëè», â ÷àñòíîñòè
«ñîçäàíèÿ ÷åëîâåêà», ò.å. îòêðîâåííî ôèäåèñòè÷åñêèå.

2. Ïðèçíàþùèå èììàíåíòíóþ íàïðàâëåííîñòü ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà, íå ñâÿ-
çàííóþ ñ åñòåñòâåííûì îòáîðîì, ò.å. íîìîãåíåòè÷åñêèå.

3. «Àðèñòîãåíåòè÷åñêèå», ñîãëàñíî êîòîðûì ôèëîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå âåäåò ê
«óñîâåðøåíñòâîâàíèþ», ñòðåìëåíèå ê êîòîðîìó çàëîæåíî â ñàìîì æèâîì.

Ýòèì íåíàó÷íûì ïðåäñòàâëåíèÿì óïîìÿíóòûé àâòîð ïðîòèâîïîñòàâëÿåò òåîðèþ
åñòåñòâåííîãî îòáîðà.

Îñóùåñòâëåíèå ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ïóòåì åñòåñòâåííîãî îòáîðà íå âûçû-
âàåò ñîìíåíèé ó ñîâðåìåííûõ áèîëîãîâ. Íè ñðåäà ñàìà ïî ñåáå, íè «èììàíåíòíûå»
îñîáåííîñòè îðãàíèçìà ñàìè ïî ñåáå íå îïðåäåëÿþò íàïðàâëåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî
ðàçâèòèÿ. È.È. Øìàëüãàóçåí (1940) âñëåä çà Äàðâèíîì ïîä÷åðêèâàåò, ÷òî èçìåíåíèå
ñðåäû äàåò òîë÷îê ê èçìåíåíèÿì îðãàíèçìà, íî ñïåöèôèêà ýòèõ èçìåíåíèé îïðåäåëÿ-
åòñÿ îñîáåííîñòÿìè ñàìîãî îðãàíèçìà.

Ñëåäóåò òàêæå ó÷åñòü, ÷òî äëÿ ðàçíûõ îðãàíèçìîâ îäíà è òà æå ñðåäà îêàçûâàåòñÿ
íåîäèíàêîâîé. Ýòî ïîä÷åðêèâàë Èêñêþëü (Uexkull, 1928), ñ÷èòàâøèé, ÷òî ó êàæäîãî
âèäà ñâîé îêðóæàþùèé ìèð («Umwelt»). Îñâîáîæäåííîå îò ñóáúåêòèâíî-èäåàëèñòè-
÷åñêèõ ðàññóæäåíèé Èêñêþëÿ, ýòî ïðåäñòàâëåíèå ñòðîãî äèàëåêòè÷íî. Âàæíû äëÿ íà-
ïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè èìåííî òå ñîîòíîøåíèÿ, êîòîðûå ñêëàäûâàþòñÿ ìåæäó îðãàíèç-
ìîì è ñðåäîé (Øìàëüãàóçåí, 1940; Ãèëÿðîâ, 1942): äëÿ æèâóùåãî â ïðóäó — îêóíÿ âñÿ
âîäà â ïðóäó, à äëÿ èíôóçîðèè âñåãî íåñêîëüêî ëèòðîâ âîäû â ïðóäó ïðåäñòàâëÿþò íåïîñ-
ðåäñòâåííóþ ñðåäó. Ñ ýòèìè ïðåäñòàâëåíèÿìè ïåðåêëèêàþòñÿ êîíöåïöèè Ñ.À. Ñåâåðöî-
âà (1941) îá «èíäèâèäóàëüíîì àðåàëå» æèâîòíûõ. Èìåííî äèàëåêòè÷åñêîå âçàèìîäåé-
ñòâèå âíåøíåãî è âíóòðåííåãî íàïðàâëÿåò ýâîëþöèîííûé ïðîöåññ (ñïîñîáíîñòü îðãà-
íèçìà ê ðàçìíîæåíèþ è èíòåíñèâíîñòü èñòðåáëåíèÿ, èçìåí÷èâîñòü è îòáîð íàèáîëåå
ïðèñïîñîáëåííûõ êîìïîíåíòîâ âèäà è ò.ä.).

Øìàëüãàóçåí (1940) îòìå÷àë, ÷òî íàïðàâëåííîñòü ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà îáúÿñ-
íÿåòñÿ òðåáîâàíèÿìè ñðåäû, îñóùåñòâëÿåìûìè ïîñðåäñòâîì îòáîðà. Ïðåäñòàâëåíèå î
òâîð÷åñêîé ðîëè îòáîðà ðàçâèâàë òàêæå Ãåêñëè; îí ïèñàë: «...åñòåñòâåííûé îòáîð, ïî-
ñêîëüêó îí íàïðàâëÿåò ýâîëþöèîííûé ïðîöåññ, ïðèíèìàåò ó÷àñòèå â ýâîëþöèîííîì
òâîð÷åñòâå. Íè ìóòàöèè ñàìè ïî ñåáå, íè îòáîð êàê òàêîâîé íå ñîçäàþò ÷åãî-ëèáî íîâî-
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ãî â ýâîëþöèè, íî âî âçàèìîäåéñòâèè ñòàíîâÿòñÿ òâîð÷åñêèìè» (Huxley, 1942). Ñïðà-
âåäëèâî âûñòóïàÿ  ïðîòèâ ïðåäñòàâëåíèé îá «îðòîãåíåçå» êàê î «íåèçáåæíîì ðàçâåð-
òûâàíèè çàëîæåííîé âíóòðåííåé ïðóæèíû», îí óêàçûâàë òàêæå: «Åäèíñòâåííîå, ÷òî
ñïîñîáñòâóåò ïðèíÿòèþ îðòîãåíåòè÷åñêèõ ïðåäñòàâëåíèé — ýòî íàïðàâëåííûé õàðàê-
òåð ýâîëþöèîííûõ èçìåíåíèé, èõ êàæóùååñÿ ñëåäîâàíèå ê îïðåäåëåííîé öåëè. Íî ïî
ðàçìûøëåíèè, åñëè ñòîÿòü íà òî÷êå çðåíèÿ åñòåñòâåííîãî îòáîðà, ýòî îáñòîÿòåëüñòâî
íå òîëüêî îáúÿñíèìî, íî è äîëæíî îæèäàòüñÿ» (Huxley, 1942). Ñèìïñîí ïîä÷åðêèâàåò,
÷òî îòáîð — ýòî «òî, ÷òî ïðîèçâîäèò ñèñòåìàòè÷åñêèå íàñëåäñòâåííûå èçìåíåíèÿ â
ïîïóëÿöèè îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ» (Simpson, 1953).

Îòáîð äåéñòâóåò òîëüêî íà ôåíîòèïè÷åñêèå  è ðåàëèçîâàííûå ãåíîòèïû, íî â ïîïó-
ëÿöèè åñòü è ìóòàöèè, ñêðûòûå â ïîòîêå ãåíîâ è ïîòåíöèàëüíûå, êîòîðûå ìîãóò âîç-
íèêíóòü. Ê ýòèì êîíöåïöèÿì ïðèìûêàþò è âçãëÿäû Ìàéðà (Ìàór, 1963). Îí ðàññìàòðè-
âàåò ýâîëþöèîííûé ïðîöåññ â ïîïóëÿöèè îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ, êàê äâóõñòåïåííûé:
íà ïåðâîì ýòàïå äîìèíèðóþò ãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ (íà ýòîì óðîâíå ïðåîáëàäàåò
ýëåìåíò ñëó÷àéíîñòè), à íà âòîðîì ýòàïå — îòáîð ãåíîòèïîâ, êîòîðûå äàäóò ñëåäóþ-
ùåå ïîêîëåíèå (çäåñü ãëàâåíñòâóåò îòáîð, è ñëó÷àéíîñòü èãðàåò ìåíüøóþ ðîëü).

Òâîð÷åñêàÿ ðîëü åñòåñòâåííîãî îòáîðà çà ïîñëåäíåå âðåìÿ ïîä÷åðêèâàëàñü â íàøåé
ëèòåðàòóðå íåîäíîêðàòíî (Ïîëÿíñêèé, 1957; Òàõòàäæàí, 1957; Êàìøèëîâ, 1957, è äð.).
Îäíàêî òâîð÷åñêàÿ ðîëü îòáîðà ïîäâåðãàåòñÿ ñîìíåíèþ ñî ñòîðîíû ìíîãèõ áèîëîãîâ,
âîâñå íå ðàçäåëÿþùèõ íîìîãåíåòè÷åñêèõ è ïðî÷èõ èäåàëèñòè÷åñêèõ êîíöåïöèé. Õîëäåí
(Halldane, öèò. ïî Blum, 1955) ïèøåò, ÷òî «åñòåñòâåííûé îòáîð ìîæåò äåéñòâîâàòü òîëüêî
íà èìåþùèåñÿ âàðèàöèè, à îíè ïðîèñõîäÿò íå âî âñåõ íàïðàâëåíèÿõ, êàê äóìàë Äàðâèí»,
ò.å. ïðèçíàåò, ÷òî íàïðàâëåíèå ýâîëþöèè îïðåäåëÿåòñÿ íå òîëüêî îòáîðîì, íî è íàïðàâ-
ëåíèÿìè èçìåí÷èâîñòè, ñëåäîâàòåëüíî, îãðàíè÷èâàåò òâîð÷åñêóþ ðîëü åñòåñòâåííîãî îò-
áîðà.

 Õàäæè (Hadzi, 1957) îòìå÷àåò, ÷òî «ñðåäè íåîäàðâèíèñòîâ âñå ÷àùå âûðàæàåòñÿ
ìíåíèå, ÷òî òîëüêî äàðâèíèñòè÷åñêèõ ïðåäñòàâëåíèé íåäîñòàòî÷íî äëÿ ïîíèìàíèÿ ýâî-
ëþöèè». Åùå îïðåäåëåííåå âûñêàçûâàåòñÿ Áðóíäèí, ãîâîðÿ, ÷òî «òâîð÷åñêèìè â ýâî-
ëþöèè ÿâëÿþòñÿ òîëüêî íàñëåäñòâåííûå ìåõàíèçìû, äåéñòâóþùèå ÷åðåç ìóòàöèè è
ðåêîìáèíàöèè, íî îíè ÿâëÿþòñÿ òàêæå è íàïðàâëÿþùèìè áëàãîäàðÿ ñïåöèôè÷åñêèì
äëÿ âèäà êàíàëàì ýâîëþöèîííûõ ïîòåíöèàëîâ» (Brundin, 1968). Ïî åãî ìíåíèþ, îòáîð
ñëóæèò ìîùíîé íàïðàâëÿþùåé ñèëîé (ïðèíÿòèå èëè îòâåðæåíèå ñðåäîé êàæäîãî íîâî-
ãî ïðèçíàêà), íî íå òâîð÷åñêîé.

Êðèòèêà ýòèìè àâòîðàìè òâîð÷åñêîé ðîëè åñòåñòâåííîãî îòáîðà ñìûêàåòñÿ ñî ñòà-
ðûìè ïðåäñòàâëåíèÿìè àâòîãåíåòèêîâ. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ýòè êðèòèêè íå ó÷èòûâà-
þò òîãî, ÷òî è  ñòåïåíü,  è õàðàêòåð èçìåí÷èâîñòè — ïðèçíàêè, îïðåäåëÿåìûå è íàïðàâ-
ëÿåìûå åñòåñòâåííûì îòáîðîì (ßáëîêîâ, 1966).

Ðàíåå È.È. Øìàëüãàóçåí (1940) ÷åòêî ñôîðìóëèðîâàë ìûñëü î òîì, ÷òî «ñâåäåíèå
ðîëè åñòåñòâåííîãî îòáîðà ê ðîëè «ðåøåòà» ïðèâîäèò ê ñêàòûâàíèþ ê èäåàëèñòè÷åñ-
êîé ìèñòèêå». Åñëè, íåñìîòðÿ íà ïîñòîÿííî âîçðîæäàþùèåñÿ (è ïî ñóòè ñõîäíûå) âîç-
ðàæåíèÿ ïðîòèâ òâîð÷åñêîé ðîëè îòáîðà â ýâîëþöèè,  òåîðèÿ åñòåñòâåííîãî îòáîðà â åå
ñîâðåìåííîì âèäå îñòàåòñÿ íåçûáëåìîé îñíîâîé ìàòåðèàëèñòè÷åñêèõ ïðåäñòàâëåíèé
î äâèæóùèõ ñèëàõ ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà, íåîáõîäèìî âñêðûòü îñíîâíûå ïðè÷èíû
íåïðåêðàùàþùèõñÿ íàïàäîê íà íåå. Ýòè ïðè÷èíû íåëüçÿ îáúÿñíèòü òîëüêî ïðîÿâëåíè-
ÿìè èäåîëîãè÷åñêîé áîðüáû. Íàïðèìåð, ó íàñ êðèòèêó ïðåäñòàâëåíèé î òâîð÷åñêîé ðîëè
îòáîðà ðàçâèâàë èñõîäÿ èç ïîëîæåíèé äèàëåêòè÷åñêîãî ìàòåðèàëèçìà Ã.Â. Íèêîëüñêèé
(1955).

Áûëî áû óïðîùåíèåì äóìàòü, ÷òî òå ó÷åíûå, êîòîðûå, àíàëèçèðóÿ îãðîìíîå ÷èñëî
ôàêòîâ, ïðèõîäÿò ê ïðèçíàíèþ îïðåäåëåííûõ íàïðàâëåíèé ýâîëþöèè, ñêëîíÿþòñÿ ê
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àâòîãåíåòè÷åñêèì òðàêòîâêàì èñêëþ÷èòåëüíî â ñèëó ñâîåé ñêëîííîñòè ê èäåàëèçìó.
Îäíà èç ïðè÷èí íåäîñòàòî÷íîñòè ïðèíÿòèÿ òîëüêî òåîðèè îòáîðà çàêëþ÷àåòñÿ â òåõ
äàëåêî èäóùèõ êîíâåðãåíöèÿõ è ïàðàëëåëèçìàõ, êîòîðûå êëàäóòñÿ â îñíîâó ïðåä-
ñòàâëåíèé îá «èììàíåíòíîé ñïîñîáíîñòè ê ýâîëþöèè» òèïà «òåîðèé» îðòîãåíåçà, íî-
ìîãåíåçà è ò.ï.

Øìàëüãàóçåí (1940) êðèòèêå òåîðèé îðòîãåíåçà ïðåäïîñëàë ñëåäóþùèé àáçàö. «Â
ôèëîãåíèè îðãàíèçìîâ ÿâíî íàìå÷àþòñÿ èçâåñòíûå ïóòè, ïî êîòîðûì èäåò ïðåîáðàçî-
âàíèå îðãàíèçàöèè, â òå÷åíèå èíîãäà äîâîëüíî äëèòåëüíûõ ïåðèîäîâ âðåìåíè. Íåñîì-
íåííî, ÷òî â êîíêðåòíûõ íàïðàâëåíèÿõ ýâîëþöèîííîãî ðàçâèòèÿ âûÿâëÿþòñÿ êàêèå-òî
îïðåäåëåííûå çàêîíîìåðíîñòè. Ýòà çàêîíîìåðíàÿ íàïðàâëåííîñòü ýâîëþöèîííîãî ïðî-
öåññà óæå äàâíî îñòàíàâëèâàëà íà ñåáå âíèìàíèå èññëåäîâàòåëåé è äàâàëà ïîâîä äëÿ
ïîñòðîåíèÿ ðàçëè÷íûõ ìåòàôèçè÷åñêèõ òåîðèé».

Â íàøè äíè Ë. Áðóíäèí ïèøåò, ÷òî «ñîâðåìåííûå ýâîëþöèîíèñòû ñîãëàñíû ñ òåì,
÷òî ýâîëþöèîííûé ïðîöåññ áûë áîëåå èëè ìåíåå íàïðàâëåííûì...» (Brundin, 1968).
Ìàéð (Ìàór, 1963) ñ÷èòàåò, ÷òî «îòêðûòî ìíîãî ïóòåé äëÿ äîñòèæåíèÿ îïðåäåëåííîãî
áèîëîãè÷åñêîãî êîíöà, è îò îñîáîé ãåíåòè÷åñêîé êîíñòèòóöèè èñõîäíîãî âèäà çàâèñèò,
êàêîé ïóòü áûë âûáðàí...». «Êàæäàÿ ãðóïïà îðãàíèçìîâ „ïðåäðàñïîëîæåíà” ê âàðü-
èðîâàíèþ îïðåäåëåííûõ ñòðóêòóð, áóäó÷è óäèâèòåëüíî óñòîé÷èâîé â äðóãèõ».

Áëàì (Blum, 1955) ïèøåò: «Áóäó÷è ïðîöåññîì, ïðîòåêàþùèì âî âðåìåíè ïî îäíî-
ìó ïóòè, ýâîëþöèÿ, åñëè ìû îãëÿäûâàåìñÿ íà íåå îò ñîâðåìåííîãî ñîñòîÿíèÿ â ãëóáü
ìèëëèîíîâ âåêîâ, ïðåäñòàâëÿåòñÿ íàïðàâëåííûì ïðîöåññîì».

Äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ýòèõ íàïðàâëåííûõ ïðîöåññîâ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ óäîá-
íåå âñåãî ïîëüçîâàòüñÿ íàèáîëåå îòâå÷àþùèì èì òåðìèíîì «îðòîãåíåç». Èìåííî äëÿ
èõ îáîçíà÷åíèÿ è áûë ïðåäëîæåí ýòîò òåðìèí Ýéìåðîì. È åñëè Ýéìåð äëÿ îáúÿñíåíèÿ
ôàêòîâ ïðèâëåêàë èäåàëèñòè÷åñêèå ïîñòðîåíèÿ, åñëè åãî íåïðèåìëåìàÿ òåîðèÿ ïîëó-
÷èëà ïå÷àëüíóþ èçâåñòíîñòü ïîä íàçâàíèåì «òåîðèè îðòîãåíåçà», òî âñå æå íåò íóæäû
îòêàçûâàòüñÿ îò ýòîãî òåðìèíà äëÿ õàðàêòåðèñòèêè ôàêòîâ íàïðàâëåííîé ýâîëþöèè.

Ïðàâèëüíî âûñêàçûâàåòñÿ ïî ýòîìó ïîâîäó Áëàì: «Ïðåäñòàâëåíèå î íàïðàâëåííîñ-
òè ýâîëþöèè èíîãäà àññîöèèðóåòñÿ ñ òåðìèíîì îðòîãåíåç, óïîòðåáëÿåìûì íåñêîëüêî
íåîïðåäåëåííî. Åñëè åãî óïîòðåáëÿòü äëÿ îïèñàíèÿ ïðîòåêàíèÿ ýâîëþöèè — òåðìèí
ïîëåçåí. Íî åñëè ïðèâëåêàþòñÿ ñâåðõìàòåðèàëüíûå ôàêòîðû,  îò  òåîðèè îðòîãåíåçà —
òîëüêî íåÿñíîñòü». Ëüâîâ (Lwoff, 1943) ïðèìåíÿåò òåðìèí «ôèçèîëîãè÷åñêèé îðòîãå-
íåç», à  Ôëîðêýí (1944) — «áèîõèìè÷åñêèé îðòîãåíåç», íå âêëàäûâàÿ â ýòè òåðìèíû
êàêîãî-ëèáî èäåàëèñòè÷åñêîãî ñîäåðæàíèÿ.

ß ïðåäëàãàþ ïîëüçîâàòüñÿ òåðìèíîì «îðòîãåíåç» äëÿ õàðàêòåðèñòèêè îïðåäåëåí-
íûõ íàïðàâëåíèé ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ, íå ñâÿçûâàÿ ñ íèì íèêàêèõ èäåàëèñòè-
÷åñêèõ ïðåäñòàâëåíèé èçæèâøåé ñåáÿ «òåîðèè» Ýéìåðà (ñð. Ãèëÿðîâ, 1966), êàê ýòî
äåëàþò Ëüâîâ, Ôëîðêýí, Ìàéð è äðóãèå.

Ê ïîíèìàíèþ äèàëåêòè÷åñêîãî åäèíñòâà âíåøíåãî è âíóòðåííåãî â ôèëîãåíåòè-
÷åñêîì ðàçâèòèè, ðåøàåìîãî â ïðîöåññå åñòåñòâåííîãî îòáîðà, áëèæå è ðàíüøå äðóãèõ
ýâîëþöèîíèñòîâ ïîäõîäèë È.È. Øìàëüãàóçåí (1940), à ïîçæå — Ñèìïñîí, Ìàéð, Êàì-
øèëîâ è äðóãèå öèòèðîâàííûå âûøå áèîëîãè.

Àâòîãåíåòè÷åñêèå êîíöåïöèè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ èäåàëèñòè÷íû è íå ìî-
ãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê íàó÷íûå. ×èñòî ýêòîãåíåòè÷åñêèå âçãëÿäû íà ýâîëþöèþ ïðè-
âîäÿò ê ïðèçíàíèþ èçíà÷àëüíîé ñïîñîáíîñòè îðãàíèçìîâ ê öåëåñîîáðàçíûì èçìåíåíè-
ÿì. Êðîìå òîãî, ÷èñòî ýêòîãåíåòè÷åñêèå ïîäõîäû íå â ñîñòîÿíèè îáúÿñíèòü äèâåðãåíò-
íîå ðàçâèòèå â åäèíîé ñðåäå (Ãèëÿðîâ, 1942), äîñòèãàþùåå íàèáîëåå ðåçêîãî âûðàæå-
íèÿ â ÿâëåíèÿõ «êîíòðàñòíîãî àìôèãåíåçà», îõàðàêòåðèçîâàííîãî Ë.À, Çåíêåâè÷åì
(1944). Èìåííî êîíêðåòíîå ñîîòíîøåíèå ìåæäó îðãàíèçìàìè è ñðåäîé îïðåäåëÿåò èõ
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âûæèâàíèå êàê âîîáùå, òàê è ïðè ñìåíàõ óñëîâèé ñðåäû, òîëüêî èçìåíåíèÿ îðãàíèçìîâ
íà îñíîâå åñòåñòâåííîãî îòáîðà ïîçâîëÿþò ïîíÿòü âîçíèêíîâåíèå ïðèñïîñîáëåíèé.

Íàïðàâëåíèå ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ìîæåò áûòü ïîíÿòî òîëüêî íà îñíîâå åãî
àíàëèçà êàê èñòîðè÷åñêîãî ñàìîäâèæåíèÿ ñèñòåìû îðãàíèçì — ñðåäà. Ñîâðåìåííûå ïðåä-
ñòàâëåíèÿ î ñèñòåìàõ, óïðàâëÿåìûõ ïî ïðèíöèïó îáðàòíîé ñâÿçè, ïîçâîëÿþò ïîíÿòü ïðî-
öåññû óñêîðåíèÿ ýâîëþöèè â îïðåäåëåííûõ íàïðàâëåíèÿõ, êàê èòîã ñàìîäâèæåíèÿ, ðåà-
ëèçóþùåãîñÿ íà îñíîâå äèàëåêòè÷åñêîãî åäèíñòâà âíåøíèõ è âíóòðåííèõ ôàêòîðîâ.

Ìíîþ áûëè ðàçîáðàíû ñëó÷àè çàêîíîìåðíîãî ðåãðåññèâíîãî ôèëîãåíåòè÷åñêîãî
ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ, ïåðåõîäÿùèõ ê ïàññèâíîìó ðàññåëåíèþ (Ãèëÿðîâ, 1966). Ïðèìå-
ðîì òîãî, êàê îñóùåñòâëÿåòñÿ íàïðàâëåíèå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé (ðåàëèçóåìûõ
ïóòåì åñòåñòâåííîãî îòáîðà), âåäóùèõ ê âîçíèêíîâåíèþ íîâûõ ñèñòåì îðãàíîâ, ìîæåò
ñëóæèòü òðàõåéíàÿ ñèñòåìà,  íåçàâèñèìî âîçíèêàþùàÿ è ðàçâèâàþùàÿñÿ â ðàçíûõ ãðóï-
ïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ïðè ïåðåõîäå ê æèçíè íà ñóøå (ñì. âûøå).

Âî âñåõ ñëó÷àÿõ, â ðàçíûõ âåòâÿõ òèïà ÷ëåíèñòîíîãèõ (ó ìîêðèö â ïîäòèïå æàáðî-
äûøàùèõ, ó ñîëüïóã, ëîæíîñêîðïèîíîâ, ñåíîêîñöåâ, ïàóêîâ è êëåùåé â ïîäòèïå õåëè-
öåðîâûõ, ó ìíîãîíîæåê è íàñåêîìûõ â ïîäòèïå àòåëîöåðàò) òðàõåè ðàçâèâàþòñÿ â òå÷å-
íèå ôèëîãåíåçà íà áàçå ñïîñîáíûõ ê ãàçîîáìåíó ïîêðîâîâ (ò.å. íà îñíîâå êîæíîãî äû-
õàíèÿ) ïðè ïåðåõîäå îò æèçíè âî âëàæíîé ñðåäå ê îáèòàíèþ â ñóõîé àòìîñôåðå. Èñõîä-
íî ïðîíèöàåìûå êàê äëÿ ãàçîîáìåíà, òàê è äëÿ èñïàðåíèÿ, êóòèêóëÿðíûå ïîêðîâû äîë-
æíû â ñóõîé àòìîñôåðå îáåñïå÷èòü è ñîõðàíåíèå âëàãè (ò.å. äîëæíû áûòü íåïðîíèöàå-
ìûìè) è ãàçîîáìåí (ò.å. áûòü ïðîíèöàåìûìè). Ðåøåíèå ýòîãî äèàëåêòè÷åñêîãî ïðîòè-
âîðå÷èÿ ðåàëèçóåòñÿ äèôôåðåíöèðîâêîé ïîêðîâîâ â äâóõ íàïðàâëåíèÿõ. Íà áîëüøåé
÷àñòè ïîâåðõíîñòè òåëà ðàçâèâàþòñÿ íåïðîíèöàåìûå êàê äëÿ èñïàðåíèÿ, òàê è äëÿ ãàçî-
îáìåíà çàùèòíûå ñëîè êóòèêóëû (ïðèîáðåòàþùåé ñõîäíóþ äèôôåðåíöèðîâêó ó ïðåä-
ñòàâèòåëåé ðàçíûõ, äàæå äàëåêèõ äðóã îò äðóãà ãðóïï).

×àñòü ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ, ñîõðàíÿþùèõ ïðîíèöàåìîñòü äëÿ ãàçîîáìåíà (è èñïàðå-
íèÿ), ñîõðàíÿåò è äûõàòåëüíóþ ôóíêöèþ. Óâåëè÷åíèå äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè, îáåñ-
ïå÷èâàþùåé ãàçîîáìåí, äîñòèãàåòñÿ ïóòåì ïîãðóæåíèÿ òàêèõ ïðîíèöàåìûõ ó÷àñòêîâ
ïîêðîâîâ âãëóáü; òàê âîçíèêàþò çà÷àòî÷íûå òðàõåè. Â ðàçíûõ ãðóïïàõ ÷ëåíèñòîíîãèõ
äàæå äèôôåðåíöèðîâêà òðàõåé îäíîòèïíà: íàïðèìåð, ó ïàóêîâ è ñîëüïóã ñðåäè ïàóêî-
îáðàçíûõ è ó õèëîïîä è íàñåêîìûõ ñðåäè àòåëîöåðàò (ðàçâèòèå  òåíèäèàëüíîé âûñòèë-
êè êðóïíûõ ñòâîëîâ è ò.ä.).

Ïðîöåññ äèôôåðåíöèðîâêè ïîêðîâîâ è ðàçâèòèå òðàõåé â ôèëîãåíåçå ìîæíî ðàñ-
ñìàòðèâàòü êàê ïðîöåññ, ðåãóëèðóåìûé è íàïðàâëÿåìûé ïî ïðèíöèïó îáðàòíîé ñâÿçè,
ðàññìàòðèâàòü êàê «ñàìîäâèæåíèå», ðàçäâîåíèå ïðåæäå åäèíîãî (ïðîíèöàåìûå ïîêðî-
âû) íà âçàèìîèñêëþ÷àþùèå ïðîòèâîïîëîæíîñòè (íåïðîíèöàåìûå ïîêðîâû è ïðîíèöà-
åìûå òðàõåè) è îïðåäåëåííîå âçàèìîîòíîøåíèå ìåæäó íèìè. Ýòî ìîæíî èëëþñòðèðî-
âàòü ñëåäóþùåé ñõåìîé:

Óñèëåíèå çàùèòíîé ôóíêöèè ïîêðîâîâ â ñâÿçè ñ âûõîäîì íà ñóøó

                   Óìåíüøåíèå ðîëè                                            Óìåíüøåíèå âîçìîæíîñòè
                         êîæíîãî äûõàíèÿ                                                  êîæíîãî äûõàíèÿ

Èíòåíñèôèêàöèÿ ãàçîîáìåíà îòäåëüíûõ ïðîíèöàåìûõ ó÷àñòêîâ ïîêðîâà
è èõ ïîãðóæåíèå (îáðàçîâàíèå òðàõåé)

�

�

�

�



499Çàêîíîìåðíîñòè è íàïðàâëåíèÿ ôèëîãåíåçà

Àíàëîãè÷íûì ïðèìåðîì ìîæåò ñëóæèòü è âîçíèêíîâåíèå ëåãêèõ ó ïðåäêîâ àìôè-
áèé è äâîÿêîäûøàùèõ ðûá, èñõîäíî ñâÿçàííîå ñ îáèòàíèåì â ïðåñíûõ òðîïè÷åñêèõ
âîäîåìàõ ñ ïåðèîäè÷åñêèì ñíèæåíèåì ñîäåðæàíèÿ êèñëîðîäà èëè ïåðåñûõàþùèõ. Â
äàííîì ñëó÷àå êîððåëÿòèâíûå îáðàòíûå ñâÿçè ìîãóò áûòü ñõåìàòè÷åñêè ïåðåäàíû ñëå-
äóþùèì îáðàçîì (ñì. ñõåìó íèæå).

Èçìåíåíèå, ïðîèñõîäÿùåå â ëþáîì çâåíå êîððåëÿöèîííûõ ñâÿçåé òàêîãî ïîðÿäêà,
âåäåò ê óñèëåíèþ èñõîäíîãî èçìåíåíèÿ. Ïîäîáíîãî òèïà ñâÿçÿìè îïðåäåëÿåòñÿ êàê íà-
ïðàâëåíèå îáùåãî õîäà ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ïðîöåññà, òàê è åãî óñêîðåíèå íà îïðåäå-
ëåííûõ ýòàïàõ.

Óñòàíîâëåííûå çàêîíîìåðíîñòè íàïðàâëåíèé ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà, òå÷åíèÿ ôè-
ëîãåíåçà (ÿâëåíèÿ «îðòîãåíåçà») ïîëó÷àþò äèàëåêòèêî-ìàòåðèàëèñòè÷åñêóþ òðàêòîâ-
êó, áàçèðóþùóþñÿ íà àíàëèçå òåõ ñëîæíûõ êîððåëÿòèâíûõ ñâÿçåé îðãàíèçìà ñî ñðåäîé,
êîòîðûå ðåàëèçóþòñÿ è ðàçâèâàþòñÿ â ïðîöåññå åñòåñòâåííîãî îòáîðà.

Ïîýòîìó ïîíÿòíî, ÷òî òàêîé äàðâèíèñò, êàê Ìàéð, íå çàêðûâàþùèé ãëàçà íà íàëè-
÷èå îïðåäåëåííûõ íàïðàâëåíèé ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ îðãàíèçìîâ, çàêëþ÷àåò,
÷òî «âñå ÿâëåíèÿ ýâîëþöèè ìîãóò áûòü îáúÿñíåíû òîëüêî íà îñíîâå ìóòàöèé è îòáîðà
áåç (âèòàëèñòè÷åñêèõ è òåëåîëîãè÷åñêèõ ñèë» (Ìàór, 1965).

Ðàçäåëÿÿ âçãëÿäû Ìàéðà íà òî, ÷òî ÿâëåíèÿ ýâîëþöèè â íàøå âðåìÿ íàõîäÿò òâåð-
äûå ìàòåðèàëèñòè÷åñêèå îáúÿñíåíèÿ, ÿ ïîëàãàþ, ÷òî ïðåäñòàâëåíèÿ î «ñàìîäâèæåíèè»
äàþò âîçìîæíîñòü ïîíÿòü íå òîëüêî òî, êàê ìîãóò ïðîèñõîäèòü êðóïíûå ýâîëþöèîííûå
èçìåíåíèÿ, íî è âûÿâèòü è ïðåäñêàçàòü èõ íàïðàâëåíèå.

Çíàíèå âîçìîæíûõ íàïðàâëåíèé ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ïîçâîëÿåò ïðåäâè-
äåòü è òå èçìåíåíèÿ, êîòîðûå áóäóò ïðåòåðïåâàòü òå èëè èíûå ãðóïïû îðãàíèçìîâ â
ïðîöåññå èõ ýâîëþöèè. Ïðèìåíèòåëüíî ê êóëüòóðíûì ðàñòåíèÿì òàêèå ïðîãíîçû äåëàë
Í.È. Âàâèëîâ, à ê íàñåêîìûì — Â.Â. Ïîïîâ (1939), âçÿâøèé íà ñåáÿ ñìåëîñòü ïðåäñêà-
çàòü  áóäóùèå èçìåíåíèÿ ï÷åëèíûõ ñåì. Fideliidae.

À íàó÷íîå ïðåäâèäåíèå — îäèí èç âàæíåéøèõ ýòàïîâ óñòàíîâëåíèÿ îáúåêòèâíîé èñ-
òèíû.
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TRENDS OF PHYLOGENESIS

M.S. CHILAROV

Institute of Evolutionary Morphology and Ecology of Animals, Academy of Sciences of the
USSR, Moscow

Summary
Phylogenesis is to be regarded as a vectoral process. In different phylogenetic stocks

deep convergences and parallelisms are to be observed because in many cases there exists but
a restricted number of ways of solution of functional problems arising in the course of adaptation
to the environment.

Such definite directions of the phylogenesis found their explanation in mechanisms
regulating the course of evolution on the base of the «feed-back» principle being realized by
means of natural selection. These feed-backs include numerous multiplex correlations between
the organism and the environment as well as intraorganismic correlations. So called
«orthogenesis» finds its materialistic explanation being deprived of any idealistic concept.



ÍÅÊÎÒÎÐÛÅ ÎÑÍÎÂÍÛÅ ÏÎËÎÆÅÍÈß ÝÊÎËÎÃÈÈ
ÍÀÇÅÌÍÛÕ ÁÅÑÏÎÇÂÎÍÎ×ÍÛÕ*

ÝÊÎËÎÃÈß È ÓÐÎÂÍÈ ÎÐÃÀÍÈÇÀÖÈÈ ÆÈÂÎÃÎ

Áîëåå 100 ëåò íàçàä ýêîëîãèÿ áûëà âûäåëåíà â ñèñòåìå íàóê Ý. Ãåêêåëåì (Haeckel,
1870) êàê îòðàñëü áèîëîãèè, èññëåäóþùàÿ âçàèìîîòíîøåíèÿ îðãàíèçìîâ è ñðåäû. Äå-
âèç àìåðèêàíñêîãî æóðíàëà «Ecology» — «âñå ôîðìû æèçíè â èõ îòíîøåíèè ê ñðåäå»
— â îáùåì îòðàæàåò òîò øèðîêèé êðóã âîïðîñîâ, êîòîðûìè çàíèìàåòñÿ ñîâðåìåííàÿ
ýêîëîãèÿ.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ áèîëîãè ïðèøëè ê êîíöåïöèè ðàçíûõ óðîâíåé îðãàíèçàöèè
æèâîãî (ñì., íàïðèìåð, Íàóìîâ, 1971), ïðîñëåæèâàåìûõ îò àíàëèòè÷åñêèõ ïðåäñòàâëå-
íèé î åäèíèöàõ æèçíè íèæå îðãàíèçìåííîãî óðîâíÿ (êëåòî÷íûé óðîâåíü äëÿ ìíîãîêëå-
òî÷íûõ æèâîòíûõ, «ñóáêëåòî÷íûé», «ìîëåêóëÿðíûé» è ò.ä.), ñ îäíîé ñòîðîíû, äî ñèí-
òåòè÷åñêèõ óðîâíåé ðàçëè÷íûõ íàäîðãàíèçìåííûõ ñèñòåì, â êîòîðûõ îòäåëüíûé îðãà-
íèçì ïðîÿâëÿåò ñåáÿ êàê ýëåìåíòàðíàÿ åäèíèöà òîé èëè èíîé ñèñòåìû — ñ äðóãîé.

Íåïðàâîìî÷íî ãîâîðèòü îá ýêîëîãèè îðãàíè÷åñêèõ ñòðóêòóð íèæå îðãàíèçìåííîãî
óðîâíÿ; «öèòîýêîëîãèÿ» ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ (Óøàêîâ, 1961, 1963), ñ ìîåé òî÷-
êè çðåíèÿ, — òåðìèí íåàäåêâàòíûé.

Êîãäà èññëåäîâàòåëè èçó÷àþò, íàïðèìåð, òåðìîðåçèñòåíöèþ ïëàçìû êëåòîê æèâîò-
íûõ ðàçíûõ âèäîâ èëè îäíîãî âèäà ìíîãîêëåòî÷íîãî æèâîòíîãî èç ðàçíûõ ïîïóëÿöèé,
íàçûâàòü âûÿâëÿåìûå ïðè ýòîì çàêîíîìåðíîñòè îáúåêòîì «öèòîýêîëîãèè» — íåïðàâî-
ìî÷íî. Â ïîäîáíûõ ñëó÷àÿõ ìîæíî ãîâîðèòü òîëüêî î ôèçèîëîãè÷åñêèõ îòëè÷èÿõ òåð-
ìîðåçèñòåíöèè ïëàçìû ðàçëè÷íûõ îáúåêòîâ, ïðèçíàêà, èìåþùåãî âàæíîå çíà÷åíèå äëÿ
ïîíèìàíèÿ ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé èçó÷àåìûõ ôîðì è èõ õàðàêòåðèñòèêè, íî íåëüçÿ
ñ÷èòàòü, ÷òî èññëåäóåòñÿ «ýêîëîãèÿ êëåòêè», òàê êàê äëÿ êëåòêè ìíîãîêëåòî÷íîãî æè-
âîòíîãî ñðåäà — ýòî äðóãèå êëåòêè è ïîëîñòíûå æèäêîñòè, ò.å. «âíóòðåííÿÿ ñðåäà», î
êîòîðîé ïèñàë åùå Êëîä Áåðíàð. Âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó êëåòêàìè â ïðåäåëàõ îðãà-
íèçìà — ýòî îáúåêò íå ýêîëîãèè, à ôèçèîëîãèè (íà äàííîì ýòàïå îíòîãåíåçà) èëè ýìá-
ðèîëîãèè è ìåõàíèêè ðàçâèòèÿ (â õîäå îíòîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ).

Îáúåêòîì ýêîëîãèè ìîãóò áûòü òîëüêî áîëåå âûñîêèå óðîâíè îðãàíèçàöèè, íà÷èíàÿ
îò îðãàíèçìà (â òîì ÷èñëå, êîíå÷íî, è îäíîêëåòî÷íîãî), ò.å. òå æèâûå ñèñòåìû, êîòîðûå
ìîãóò âñòóïàòü âî âçàèìîîòíîøåíèÿ ñî ñðåäîé.

Îòíîøåíèÿ îäíîé îñîáè îðãàíèçìà äàííîãî âèäà ñî ñðåäîé ìîãóò áûòü îáúåêòîì
èññëåäîâàíèÿ ýêîëîãèè, òîãî åå ðàçäåëà, êîòîðûé íîñèë íàçâàíèå «àóòýêîëîãèè», à íûíå
âñå ÷àùå íàçûâàåòñÿ ëèáî «ýêîëîãè÷åñêàÿ ôèçèîëîãèÿ», ëèáî «ôèçèîëîãè÷åñêàÿ ýêîëî-
ãèÿ». Õàðàêòåðíî, ÷òî íà ñèìïîçèóìå ïî àäàïòàöèÿì îðãàíèçìîâ ê ýêñòðåìàëüíûì óñ-
ëîâèÿì ñðåäû (INTECOL, 1972), ñïåöèàëüíî äèñêóòèðîâàëñÿ âîïðîñ î ïðåèìóùåñòâàõ
ïðèìåíåíèÿ îäíîãî èç äâóõ ïîñëåäíèõ òåðìèíîâ, à òåðìèí «àóòýêîëîãèÿ» îêàçàëñÿ çà-
áûòûì (Ãèëÿðîâ, 1973).

Â èçó÷åíèè çàâèñèìîñòè îòäåëüíîé îñîáè îðãàíèçìà îò îïðåäåëåííîãî ôàêòîðà èëè
êîìïëåêñà ôàêòîðîâ ñðåäû ìíîãî îáùåãî ñ ôèçèîëîãè÷åñêèìè èññëåäîâàíèÿìè è ïî
çàäà÷àì è ïî ìåòîäàì.

Íàïðèìåð, èçó÷åíèå èíòåíñèâíîñòè ïîòðåáëåíèÿ æóêîì êèñëîðîäà â çàâèñèìîñòè
îò òåìïåðàòóðû ñðåäû ìîæíî ïðîâîäèòü òàêèì æå ìåòîäîì â àïïàðàòå Âàðáóðãà, êàê è
îïðåäåëåíèå ñâÿçûâàíèÿ êèñëîðîäà êðîâüþ èëè åãî ïîòðåáëåíèå èçîëèðîâàííûì îðãà-
íîì. Â ñóùíîñòè, åäèíñòâåííîå îòëè÷èå çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî îáúåêòîì èññëåäîâà-

* Ãèëÿðîâ Ì.Ñ. Æóðíàë îáùåé áèîëîãèè, 1973, 34, 6 : 795-807.
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íèÿ â îäíîì ñëó÷àå îêàçûâàåòñÿ öåëûé îðãàíèçì, à â äðóãîì — åãî ÷àñòü; íà óðîâíå
èçó÷åíèÿ æèçíåäåÿòåëüíîñòè îñîáè ñòèðàþòñÿ ðàçëè÷èÿ ìåæäó ýêîëîãè÷åñêèì è ôèçè-
îëîãè÷åñêèì ïîäõîäàìè. Äàæå åñëè, íàïðèìåð, èçìåðÿåòñÿ â àïïàðàòå Âàðáóðãà ïî-
òðåáëåíèå êèñëîðîäà òàêèìè ìåëêèìè îáúåêòàìè, êàê êëåùè-îðèáàòèäû, è ýòî îïðåäå-
ëåíèå îñóùåñòâëÿþò, ïîìåùàÿ â àïïàðàò 1000 îñîáåé êëåùåé, — ýòî èññëåäîâàíèå ïî
ñóùåñòâó ôèçèîëîãè÷åñêîå, òàê êàê êëåùè ïðåäñòàâëÿþò ñóììàðíóþ ñîâîêóïíîñòü îñî-
áåé, à íå êàêóþ-ëèáî íàäîðãàíèçìåííóþ áèîëîãè÷åñêóþ ñèñòåìó.

Ýêîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ èìåþò öåëüþ âûÿñíåíèå âçàèìîñâÿçåé îðãàíèçìîâ
ñî ñðåäîé, è ñîâðåìåííàÿ ýêîëîãèÿ çàíèìàåòñÿ èçó÷åíèåì ýòèõ îòíîøåíèé ëèáî íà
ïîïóëÿöèîííîì óðîâíå (ïðèøåäøàÿ íà ñìåíó àóòýêîëîãèè ïîïóëÿöèîííàÿ ýêîëîãèÿ),
ëèáî íà óðîâíå òîãî êîìïëåêñà âçàèìîñâÿçàííûõ îðãàíèçìîâ, â êîòîðûé âõîäèò ïîïó-
ëÿöèÿ äàííîãî âèäà (áèîöåíîç), èëè, íàêîíåö, íà óðîâíå âñåé ñîâîêóïíîñòè æèâîãî
íàøåé ïëàíåòû («æèâîå âåùåñòâî» áèîñôåðû, ïî òåðìèíîëîãèè Â.È. Âåðíàäñêîãî,
1926).

ÝÊÎËÎÃÈß È ÁÈÎÃÅÎÖÅÍÎËÎÃÈß

Ýêîëîãèÿ â íàøè äíè ñòàíîâèòñÿ âñå áîëåå íàóêîé î âçàèìîîòíîøåíèÿõ âçàèìîñâÿ-
çàííûõ êîìïëåêñîâ îðãàíèçìîâ (áèîöåíîçîâ) ñ èõ íåîðãàíè÷åñêîé ñðåäîé (áèîòîïîì) è
âûëèâàåòñÿ â òó åå îòðàñëü, êîòîðóþ â ïðîòèâîïîñòàâëåíèå àóòýêîëîãèè ïðåæäå íàçû-
âàëè ñèíýêîëîãèåé (Êàøêàðîâ, 1933). Òåïåðü â íàøåé ñòðàíå ñèíýêîëîãèÿ ïåðåðîñëà â
áèîãåîöåíîëîãèþ (òåðìèí Â.Í. Ñóêà÷åâà, 1947), çà ðóáåæîì áîëåå èçâåñòíóþ êàê ó÷å-
íèå îá ýêîñèñòåìàõ. Ïî ìåðå îñâîåíèÿ è âñå áîëüøåãî èçìåíåíèÿ ïîâåðõíîñòè Çåìëè
÷åëîâåêîì âñå âîçðàñòàåò è ýêîëîãè÷åñêèé ïîäõîä ê èññëåäîâàíèþ âñåé áèîñôåðû â
öåëîì, áëåñòÿùå íàìå÷åííûé Â.È. Âåðíàäñêèì (1926 è äð.), íàõîäÿùèé òåïåðü âûðà-
æåíèå â òàêèõ ìåæäóíàðîäíûõ ïðîãðàììàõ, êàê Ìåæäóíàðîäíàÿ áèîëîãè÷åñêàÿ ïðî-
ãðàììà (I.Â.Ð.) è ×åëîâåê è áèîñôåðà (Ì.À.Â.).

Ïðè ðåøåíèè ýêîëîãè÷åñêèõ ïðîáëåì ñîâðåìåííûìè ìåòîäàìè îñíîâíîé ïîäõîä ê
îñâåùåíèþ ðåøàåìûõ âîïðîñîâ â ïåðâóþ î÷åðåäü — êîëè÷åñòâåííûé. Ðåàêöèÿ êàæäî-
ãî âèäà íà èçìåíåíèÿ ñðåäû ïðîÿâëÿåòñÿ â ïåðâóþ î÷åðåäü èçìåíåíèåì ÷èñëåííîñòè.
×èñëåííîñòü âèäà, êàê ñïðàâåäëèâî è ìåòêî ñôîðìóëèðîâàë â ñâîå âðåìÿ À.Í. Ñåâåð-
öîâ (1932), — ïîêàçàòåëü áèîëîãè÷åñêîãî ïðîãðåññà âèäà.

Ñòðóêòóðíàÿ åäèíèöà âèäà, íà êîòîðîé ïðîÿâëÿþòñÿ åãî ýêîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñ-
òè, — ýòî ïîïóëÿöèÿ, è èçìåíåíèÿ ÷èñëåííîñòè âèäà âûÿâëÿþòñÿ òîëüêî íà îñíîâå èçó-
÷åíèÿ èçìåíåíèÿ ÷èñëåííîñòè âî âðåìåíè è â ïðîñòðàíñòâå îòäåëüíûõ ñîñòàâëÿþùèõ
âèä ïîïóëÿöèé.

Ïðèìåíèòåëüíî ê èññëåäîâàíèþ çàâèñèìîñòè îðãàíèçìîâ òîãî èëè èíîãî âèäà îò
óñëîâèé ñðåäû, îñíîâíûìè ìåòîäàìè ýêîëîãè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ îêàçûâàþòñÿ îïðå-
äåëåíèÿ âëèÿíèÿ òåõ èëè èíûõ ôàêòîðîâ ñðåäû íà ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèé, â òîì ÷èñëå è
âëèÿíèå ñàìîé ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèé íà åå èçìåíåíèå. ×èñëåííîñòü âèäà ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîþ íå ïðîñòóþ âåëè÷èíó, à ðåçóëüòàò ñëîæíûõ âçàèìîäåéñòâèé áîëüøîãî ÷èñëà
ôàêòîðîâ (Andrewartha and Birch, 1954; Schwenke, 1953). Â óïðîùåííîé ôîðìå ÷èñëåí-
íîñòü âèäà è åå èçìåíåíèÿ ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ðåçóëüòàò îòíîøåíèÿ ðîæäàåìî-
ñòè ê ñìåðòíîñòè (Ñ.À. Ñåâåðöîâ, 1941).

Ðîæäàåìîñòü çàâèñèò îò íàñëåäñòâåííûõ îñîáåííîñòåé ñîñòàâëÿþùèõ ïîïóëÿöèþ
îñîáåé, îò èõ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ, îïðåäåëÿåìîãî êîìïëåêñîì ôàêòîðîâ ñðå-
äû: àáèîòè÷åñêèõ (òåìïåðàòóðà, âëàæíîñòü è ò.ä.) è áèîëîãè÷åñêèõ (îáèëèå è êà÷åñòâî
ïèùè, âëèÿíèå ïàðàçèòîâ è ò.ä.). Ñìåðòíîñòü çàâèñèò òàêæå êàê îò ìíîæåñòâà àáèîòè-
÷åñêèõ ôàêòîðîâ ñðåäû, òàê è îò áèîòè÷åñêèõ — äåÿòåëüíîñòü õèùíèêîâ, ïàðàçèòîâ,
êîíêóðåíòîâ çà ïèùó è äð. Âîçðàñòíîé ñîñòàâ ïîïóëÿöèè, ñîîòíîøåíèå ïîëîâ è ò.ä.
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òàêæå âëèÿþò íà õîä äàëüíåéøåãî èçìåíåíèÿ åå ÷èñëåííîñòè, êàê âëèÿþò è ôèçèîëîãè-
÷åñêîå ñîñòîÿíèå îñîáåé, è èõ ãåíåòè÷åñêèå îñîáåííîñòè.

Êîíå÷íî, ãëóáîêîå ïîíèìàíèå èçìåíåíèé ÷èñëåííîñòè êàæäîãî âèäà, ïðåäñòàâëÿ-
þùèõ îäíó èç îñíîâíûõ ïðîáëåì ýêîëîãèè, òðåáóåò ìíîæåñòâà ðàçíîñòîðîííèõ èññëå-
äîâàíèé, íî â ðÿäå ñëó÷àåâ âûÿâëÿåòñÿ ðîëü íåìíîãèõ âåäóùèõ ôàêòîðîâ â ýòîì ïðî-
öåññå, èññëåäîâàíèå êîòîðûõ ïîçâîëÿåò ïîíÿòü ýòîò ñëîæíûé ïðîöåññ (Âèêòîðîâ, 1964).
Ñîâðåìåííàÿ ïîïóëÿöèîííàÿ ýêîëîãèÿ, åñòåñòâåííî, ñâÿçàíà íåïîñðåäñòâåííî ñ ïîïó-
ëÿöèîííîé ìîðôîëîãèåé, ôèçèîëîãèåé, ýòîëîãèåé.

Îäíîé èç âàæíûõ çàäà÷ ñîâðåìåííîé ïîïóëÿöèîííîé ýêîëîãèè ñëåäóåò ïðèçíàòü
èçó÷åíèå «ýôôåêòà ãðóïïû», âëèÿþùåãî è íà ïîâåäåíèå, è íà ìîðôîëîãè÷åñêóþ õàðàê-
òåðèñòèêó, è íà ïëîäîâèòîñòü ïîïóëÿöèè âèäà. Ýôôåêò ñîâìåñòíîãî îáèòàíèÿ îñîáåé
îäíîãî âèäà äðóã íà äðóãà áûë áëåñòÿùå ïîêàçàí íà ðàñòèòåëüíûõ îáúåêòàõ Â.Ô. Ìîðî-
çîâûì (1949) â åãî «ó÷åíèè î ëåñå», à çàòåì íà íàñåêîìûõ Á.Ï. Óâàðîâûì (Uvarov, 1921),
îòêðûâøèì ôàçîâóþ èçìåí÷èâîñòü ó ñòàäíûõ ñàðàí÷îâûõ. Èññëåäîâàíèÿ ôàçîâîé èç-
ìåí÷èâîñòè ðàçðàáàòûâàëèñü ó íàñ è â äàëüíåéøåì, íàïðèìåð íà ñòàäíûõ ñàðàí÷îâûõ
È.À. Ðóáöîâûì (Rubtzov, 1935), íà èëüìîâîì íîãîõâîñòå À.Ã. Øàðîâûì (1953) è äð., à
çà ðóáåæîì ÿâëåíèÿ ôàçîâîé èçìåí÷èâîñòè òîæå ïðèâëåêàëè âíèìàíèå ìíîãèõ çîîëî-
ãîâ, èç êîòîðûõ îñîáî ñòîèò íàçâàòü Ãðàññå (Grassé, 1968).

ÏÐÎÄÓÊÖÈÎÍÍÀß ÕÀÐÀÊÒÅÐÈÑÒÈÊÀ ÍÀÇÅÌÍÛÕ ÖÅÍÎÇÎÂ

Ïðèìåíèòåëüíî ê áèîöåíîçàì, îïðåäåëåíèÿ ÷èñëåííîñòè îòäåëüíûõ âèäîâ è åå èç-
ìåíåíèé ïðåäñòàâëÿþò ïîêàçàòåëè, äîñòàòî÷íî õîðîøî õàðàêòåðèçóþùèå áèîöåíîçû
êà÷åñòâåííî, íî íåäîñòàòî÷íî óäîâëåòâîðÿþùèå òðåáîâàíèÿì, ïðåäúÿâëÿåìûì ê êîëè-
÷åñòâåííî ñðàâíèìûì ïîêàçàòåëÿì. Èçó÷åíèå âëèÿíèÿ ðàçíûõ ôàêòîðîâ íà îáùèé õîä
èçìåíåíèÿ ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé, íà åå äèíàìèêó â áèîöåíîçàõ ðàçâèâàëîñü ñ ðàçðà-
áîòêîé íàïðàâëåíèÿ, êîòîðîå ñôîðìèðîâàëîñü ê íà÷àëó 30-õ ãîäîâ íàøåãî âåêà è ñâÿçà-
íî ñ îöåíêîé ïðîäóêòèâíîñòè. Èññëåäîâàíèå ïðîäóêòèâíîñòè òðåáóåò çíàíèÿ êàê ñêî-
ðîñòè èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ â êîíêðåòíûõ óñëîâèÿõ, òàê è ïëîäîâèòîñòè è îáùåãî
ñîîòíîøåíèÿ ðîæäàåìîñòè è ñìåðòíîñòè, ò.å. ñîâîêóïíîñòè áîëüøîãî ÷èñëà äàííûõ,
äîáûâàåìûõ â èòîãå è àóòýêîëîãè÷åñêèõ, è ñèíýêîëîãè÷åñêèõ ðàáîò.

Èññëåäîâàíèå êîëåáàíèé ÷èñëåííîñòè (è ïðîäóêòèâíîñòè, âûðàæåííîé êàê â åäè-
íèöàõ ïðèðîñòà áèîìàññû, òàê è â ýíåðãåòè÷åñêèõ åäèíèöàõ) ñâÿçàíî â ïåðâóþ î÷åðåäü
ñ îïðåäåëåíèåì ôàêòîðîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ðåàëèçàöèþ «áèîòè÷åñêîãî ïîòåíöèàëà»
(êîðìîâàÿ áàçà, íàëè÷èå ãíåçäîâèé, ãèäðîòåðìè÷åñêèé ðåæèì è ò.ï.) ñ îäíîé ñòîðîíû,
è ôàêòîðîâ, îãðàíè÷èâàþùèõ ÷èñëåííîñòü, êàê íå çàâèñÿùèõ îò ïëîòíîñòè íàñåëåíèÿ,
òàê è çàâèñÿùèõ îò íåå — ñ äðóãîé. Ýòè ïðîáëåìû ïîñòîÿííî îñòàþòñÿ â öåíòðå âíèìà-
íèÿ ýêîëîãîâ, îñîáåííî ðàçðàáàòûâàþùèõ ïðîáëåìû ïðèêëàäíîé ýêîëîãèè (îõîòíè÷üå
õîçÿéñòâî, çàùèòà ðàñòåíèé îò âðåäèòåëåé è ò.ä.).

Èçó÷åíèå ïðîäóêòèâíîñòè, ðàçâèâøååñÿ ïåðâîíà÷àëüíî â ãèäðîáèîëîãèè, âñå ãëóáæå
ïðîíèêàåò è â ñôåðó èíòåðåñîâ ýêîëîãîâ, èññëåäóþùèõ íàçåìíûå öåíîçû. Àíàëèç ñêîðî-
ñòè ðàçâèòèÿ, ïðîäîëæèòåëüíîñòè ãåíåðàöèé, ñîîòíîøåíèÿ ðîæäàåìîñòè è ñìåðòíîñòè
ïîêàçûâàåò, ÷òî íè ÷èñëåííîñòü âèäà, íè åãî áèîìàññà ñàìè ïî ñåáå íå ìîãóò ñëóæèòü
óäîâëåòâîðèòåëüíûìè êðèòåðèÿìè åãî ïðîäóêòèâíîñòè, åãî çíà÷åíèÿ â ýíåðãåòèêå âñåãî
áèîöåíîçà.

Â ÷àñòíîñòè, äëÿ âîäíûõ ïëàíêòîííûõ ñîîáùåñòâ ïîêàçàíî, ÷òî áèîìàññà ôèòîïëàí-
êòîíà, çà ñ÷åò êîòîðîãî ñóùåñòâóþò çîîïëàíêòîí è àáèññàëüíûé áåíòîñ, çíà÷èòåëüíî íèæå,
÷åì áèîìàññà çîîïëàíêòîíà. Ðàçâèòèå âñåé ñîâîêóïíîñòè âîäíûõ æèâîòíûõ â ìîðÿõ îáåñ-
ïå÷èâàåòñÿ èìåííî âûñîêèì òåìïîì ðàçìíîæåíèÿ ôèòîïëàíêòîíà, ïðèðîñò ïðîäóêöèè
êîòîðîãî îáåñïå÷èâàåò ñóùåñòâîâàíèå âñåõ ïîñëåäóþùèõ çâåíüåâ ïèùåâûõ öåïåé.
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Â ãèäðîáèîëîãèè èçó÷åíèå ïðîäóêòèâíîñòè ïîñëåäîâàòåëüíûõ çâåíüåâ ïèùåâûõ öå-
ïåé ïðåäñòàâëÿåò íå òîëüêî òåîðåòè÷åñêèé, íî è ïðèêëàäíîé èíòåðåñ, òàê êàê ïðàêòè÷åñ-
êè âñÿ ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ â îëèãîòðîôíûõ âîäîåìàõ ïîòðåáëÿåòñÿ æèâîòíûìè, à èìåííî
âòîðè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ âîäîåìîâ èìååò íàèáîëüøåå çíà÷åíèå äëÿ ÷åëîâåêà. Ïîýòîìó â ãèä-
ðîáèîëîãèè ïðîäóêöèîííûé ïîäõîä ñåáÿ îïðàâäûâàåò è î÷åíü ïåðñïåêòèâåí.

Èíîå ïîëîæåíèå â ýêîëîãèè íàçåìíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ, â ÷àñòíîñòè íà-
ñåêîìûõ, íà äîëþ êîòîðûõ ïðèõîäèòñÿ áóëüøàÿ ÷àñòü «âòîðè÷íîé ïðîäóêöèè» â áèîãå-
îöåíîçàõ.

Â íàçåìíûõ ñîîáùåñòâàõ îòíîøåíèÿ ìåæäó îòäåëüíûìè êîìïîíåíòàìè ãåòåðîò-
ðîôíîãî êîìïëåêñà ãîðàçäî ñëîæíåå, ÷åì â âîäîåìàõ (Jermy, 1958) è õàðàêòåðèñòèêè
ìåñò îòäåëüíûõ êîìïîíåíòîâ â çâåíüÿõ ïðîäóêöèîííî-ýíåðãåòè÷åñêèõ öåïåé íà ñóøå
áûâàþò î÷åíü íå÷åòêèìè (Ãèëÿðîâ, 1939).

Â ïîñëåäíèå ãîäû âñå ÷àùå äåëàþòñÿ ïîïûòêè îïðåäåëÿòü «ïðîäóêòèâíîñòü» è ïî-
òîê ýíåðãèè äëÿ âðåäíûõ íàñåêîìûõ, èõ õèùíèêîâ è ïàðàçèòîâ è ò.ï. (Varley, 1967à, è
äð.). Íàïðàâëåíèå ýòî ìíå êàæåòñÿ íåäîñòàòî÷íî ïåðñïåêòèâíûì ïðè òåîðåòè÷åñêèõ
èññëåäîâàíèÿõ è íå èìåþùèì ïðàêòè÷åñêîãî çíà÷åíèÿ.

Æèâîòíûìè ôèòîôàãàìè îò÷óæäàåòñÿ îòíîñèòåëüíî íåçíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ìàññû æè-
âûõ ðàñòåíèé äàæå ïðè âûñîêîé åñòåñòâåííîé íàïðÿæåííîñòè âûïàñà â ñòåïÿõ è ñàâàí-
íàõ è ïðè ìàññîâûõ ðàçìíîæåíèÿõ âðåäíûõ íàñåêîìûõ â åñòåñòâåííûõ öåíîçàõ, íàïðè-
ìåð, â ëåñàõ.

Â íàçåìíûõ öåíîçàõ ïåðåðàáîòêà ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèè â êðóãîâîðîòå âåùåñòâ îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ â îñíîâíîì íå â ðåçóëüòàòå äåÿòåëüíîñòè ôèòîôàãîâ, ïèòàþùèõñÿ æèâû-
ìè ðàñòåíèÿìè, à êîìïëåêñîì áåñïîçâîíî÷íûõ-ñàïðîôàãîâ, ó÷àñòâóþùèõ ñîâìåñòíî ñ
áàêòåðèÿìè, ãðèáàìè è àêòèíîìèöåòàìè â ïðîöåññàõ ìèíåðàëèçàöèè è ãóìèôèêàöèè
ðàñòèòåëüíûõ îñòàòêîâ. Èìåííî ñàïðîòðîôû (áåñïîçâîíî÷íûå-ñàïðîôàãè, ãðèáû è áàê-
òåðèè) ïðåäñòàâëÿþò â ýòîì êðóãîâîðîòå îñíîâíûå çâåíüÿ äåñòðóêòèâíîé ÷àñòè öèêëà,
îáåñïå÷èâàþùåé âîçîáíîâëåíèå â ïî÷âå íåîáõîäèìîãî äëÿ àâòðîòðîôîâ èñòî÷íèêà
ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ. Õîòÿ ôèòîôàãè òîæå âûäåëÿþò íåêîòîðûå ñîëè, êîòîðûå ìîãóò
óñâàèâàòüñÿ àâòîòðîôíûìè ðàñòåíèÿìè, ðîëü èõ â ïðîöåññàõ ìèíåðàëèçàöèè îñòàòêîâ
îðãàíèçìîâ ìíîãî íèæå ðîëè ñàïðîòðîôîâ.

Ïîýòîìó äëÿ ïîíèìàíèÿ òèïà êðóãîâîðîòà âåùåñòâ â áèîãåîöåíîçå, â ñóùíîñòè è
õàðàêòåðèçóþùåãî êàæäûé öåíîç, âàæíî îïðåäåëåíèå ðîëè â ýòîì ïðîöåññå ñóììàðíî
è ôèòîôàãîâ è ñàïðîôàãîâ è õàðàêòåðà âîçäåéñòâèÿ ôèòîôàãîâ íà ïåðâè÷íóþ ïðîäóê-
öèþ. Íî îïðåäåëåíèå ïðîäóêòèâíîñòè ôèòîôàãîâ è ïîñëåäóþùèõ çâåíüåâ èõ ïèùåâîé
öåïè ñîâåðøåííî íåäîñòàòî÷íî äëÿ õàðàêòåðèñòèêè èõ ðîëè â êðóãîâîðîòå âåùåñòâ (ñð.
Franklin, 1970).

Íàïðèìåð, íà ïîëå ïøåíèöû áèîìàññà è «âòîðè÷íàÿ ïðîäóêòèâíîñòü» ëè÷èíîê õëåá-
íîãî ïèëèëüùèêà èëè ãåññåíñêîé ìóøêè ìîãóò áûòü ñîâåðøåííî íåçíà÷èòåëüíû, à êî-
ëè÷åñòâî âåùåñòâà ïøåíèöû, îò÷óæäåííîãî èìè è óñêîðåííî âîâëå÷åííîãî â ïðîöåññû
ìèíåðàëèçàöèè — çíà÷èòåëüíûì.

Íåñîîòâåòñòâèå ìåæäó ìàññîé îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà ðàñòåíèÿ, ïîòðåáëåííîãî
ôèòîôàãîì, è ðàñòèòåëüíîé ìàññû, âîâëå÷åííîé èì â ðàçëîæåíèå, áûâàåò î÷åíü âåëèêî,
åñëè ïîâðåæäåíèå âëå÷åò ãèáåëü âñåãî ðàñòåíèÿ. Òàê áûâàåò, íàïðèìåð, åñëè âðåäíîå
íàñåêîìîå ïåðåãðûçàåò êîðíè ðàñòåíèÿ èëè â òàêèõ ñëó÷àÿõ, êàê îáúåäàíèå õâîè ãóñå-
íèöàìè ñèáèðñêîãî øåëêîïðÿäà, âëåêóùåå ãèáåëü êðóïíûõ äåðåâüåâ êåäðà. Áèîöåíîòè-
÷åñêîå âîçäåéñòâèå ýòîãî âðåäèòåëÿ íåñîèçìåðèìî áîëüøå, ÷åì çíà÷åíèå «âòîðè÷íîé
ïðîäóêòèâíîñòè» îáãðûçàþùèõ õâîþ ãóñåíèö, êîòîðàÿ îòíîñèòåëüíî íè÷òîæíà è êàê
òàêîâàÿ â ëåñíîì áèîãåîöåíîçå ìàëî ïîêàçàòåëüíà, à â õîçÿéñòâåííîì ïëàíå ïðåäñòàâ-
ëÿåò íåíóæíóþ âåëè÷èíó.
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Áèîìàññà è ïðîäóêòèâíîñòü ñàïðîôàãîâ â íàçåìíûõ öåíîçàõ çíà÷èòåëüíî ïðåâûøà-
åò âòîðè÷íóþ ïðîäóêöèþ è ïðîäóêòèâíîñòü ôèòîôàãîâ. Îäíàêî, êîíå÷íî, è â ñëó÷àå
ñàïðîôàãîâ îöåíêà òîëüêî èõ ïðîäóêòèâíîñòè íå îòðàæàåò èõ ðåàëüíóþ ðîëü â öåíîçå
— âàæíî íå ñòîëüêî ïîëó÷èòü öèôðîâûå õàðàêòåðèñòèêè «ïîòîêà ýíåðãèè» ÷åðåç îðãà-
íèçìû òåõ èëè èíûõ âèäîâ (èëè êîìïëåêñîâ âèäîâ), âõîäÿùèõ â öåíîç, ñêîëüêî ïîíÿòü
è âñåñòîðîííå êîëè÷åñòâåííî îöåíèòü îáùèå ðåçóëüòàòû èõ äåÿòåëüíîñòè è åå âëèÿíèå
íà ñóùåñòâîâàíèå è îáùóþ ïðîäóêòèâíîñòü áèîöåíîçà â öåëîì.

Òàê, åñëè â ïðèíÿòûõ ôîðìóëàõ îöåíêè ïðîäóêòèâíîñòè, ïðåäëîæåííûõ Ïåòðóñå-
âè÷åì è Ìàêôýäüåíîì (Petrusewicz and Macfadyen, 1970) îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî ýêñê-
ðåìåíòîâ æèâîòíîãî íå ó÷èòûâàåòñÿ, òî äëÿ õàðàêòåðèñòèêè è ýíåðãåòèêè áèîãåîöåíî-
çà îíî îêàçûâàåòñÿ íåîáû÷àéíî ñóùåñòâåííûì. Âàæíî è êîëè÷åñòâî ýêñêðåìåíòîâ, íà-
ïðèìåð, äîæäåâûõ ÷åðâåé, îïðåäåëÿþùèõ çåðíèñòóþ ñòðóêòóðó ïî÷âû, è ñòåïåíü èõ
ãóìèôèêàöèè è ò.ä. À äëÿ ïîíèìàíèÿ ðîëè â áèîãåîöåíîçå âàæíî çíàòü ðàçìåðû ðîþ-
ùåé äåÿòåëüíîñòè äîæäåâûõ ÷åðâåé è ò.ä.

Òî÷íî òàê æå ïðîäóêöèîííî-áèîëîãè÷åñêèé ìåòîä íèêàê íå ïîçâîëÿåò îõàðàêòåðè-
çîâàòü ðîëü íàñåêîìûõ-îïûëèòåëåé. Áèîìàññà ï÷åëèíûõ è èõ ïðîäóêòèâíîñòü, âûðà-
æåííàÿ â åäèíèöàõ ïðèðîñòà èõ áèîìàññû çà åäèíèöó âðåìåíè, ìîãóò áûòü íè÷òîæíû-
ìè â ñðàâíåíèè ñ äðóãèìè æèâîòíûìè — êîìïîíåíòàìè äàííîãî áèîöåíîçà, è ýòè âå-
ëè÷èíû íèêàê íå îòðàæàþò îãðîìíîé áèîöåíîòè÷åñêîé äåÿòåëüíîñòè ï÷åëèíûõ,
îáåñïå÷èâàþùèõ ðåïðîäóêöèþ è ñóùåñòâîâàíèå ìíîãèõ ãðóïï âûñøèõ ðàñòåíèé.

Ïîýòîìó íåò îñíîâàíèÿ ñ÷èòàòü îïðåäåëåíèå ïðîäóêòèâíîñòè îòäåëüíûõ êîìïî-
íåíòîâ áèîöåíîçîâ îñíîâíîé çàäà÷åé áèîöåíîòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé. Ïîëó÷åííûå ïðè
åãî ïðèìåíåíèè ðåçóëüòàòû, îòêðûâàÿ âîçìîæíîñòè äëÿ ñðàâíåíèÿ ðàçíûõ öåíîçîâ è
ðîëè ðàçíûõ êîìïîíåíòîâ (â îäíîì èç âîçìîæíûõ ïëàíîâ òàêîãî ñðàâíåíèÿ, íî ñëèø-
êîì ñõåìàòèçèðóþùèå ñðàâíèâàåìûå ïîêàçàòåëè), ïîçâîëÿþò ñðàâíèâàòü ïî ñóòè
íåñðàâíèìûå ÿâëåíèÿ, âûðàæåííûå â íåäîñòàòî÷íî àäåêâàòíûõ ïîêàçàòåëÿõ. Äëÿ íà-
çåìíûõ ñîîáùåñòâ, â êîòîðûõ îñíîâíàÿ ïîòðåáëÿåìàÿ ÷åëîâåêîì ïðîäóêöèÿ, — ïåð-
âè÷íàÿ, êàê â ñëó÷àå áîëåå èëè ìåíåå åñòåñòâåííûõ áèîãåîöåíîçîâ (ëåñà, ñåíîêîñíûå
ëóãà), òàê è â àãðîöåíîçàõ (ïîëÿ, îãîðîäû, ñàäû), îïðåäåëåíèå âëèÿíèÿ ôèòîôàãîâ («âòî-
ðè÷íûõ ïðîäóöåíòîâ») íà ïåðâè÷íóþ ïðîäóêöèþ (Varley, 19676) (â ïðèêëàäíîé ýíòî-
ìîëîãèè âûðàæàåìîå «îöåíêîé âðåäîíîñíîñòè» — Ùåãîëåâ è äð., 1937) ìíîãî âàæíåå,
÷åì îïðåäåëåíèå ïðîäóêòèâíîñòè ôèòîôàãîâ, êîòîðóþ ðåêîìåíäóþò èçó÷àòü ìíîãèå
àâòîðû (Varley, 1967à; Rafes, 1967). Áîëüøåå çíà÷åíèå âëèÿíèÿ ôèòîôàãîâ íà ðàñòåíèÿ,
÷åì çíà÷åíèå èõ ó÷àñòèÿ â ïîòîêå ýíåðãèè, îòìå÷àåò è Ôóíêå (Funke, 1971). Äëÿ ñðàâíå-
íèÿ îòäåëüíûõ öåíîçîâ ïî îáîáùåííûì ïîêàçàòåëÿì ïåðñïåêòèâíî ïðèìåíåíèå ïðèí-
öèïîâ òåîðèè èíôîðìàöèè (Cancela da Fonseca, 1967), ïîçâîëÿþùåé ìàêñèìàëüíî àá-
ñòðàãèðîâàòü êîíêðåòíûå êîëè÷åñòâåííûå õàðàêòåðèñòèêè ñðàâíèâàåìûõ öåíîçîâ.

ÂËÈßÍÈÅ ÎÐÃÀÍÈÇÌÎÂ ÍÀ ÈÕ ÑÐÅÄÓ

Ïî ñâîåìó äóõó è ïî èñõîäíîìó îïðåäåëåíèþ òåðìèíà «ýêîëîãèÿ» ýòà äèñöèïëèíà
äîëæíà â ðàâíîé ìåðå èññëåäîâàòü è çàâèñèìîñòü îðãàíèçìîâ îò ñðåäû, è âëèÿíèå îðãà-
íèçìîâ íà ñðåäó — êàê îðãàíè÷åñêóþ, òàê è íåîðãàíè÷åñêóþ.

Îäíàêî äî ïîñëåäíèõ äåñÿòèëåòèé â ýêîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ ïî íàçåìíûì
îðãàíèçìàì, â ÷àñòíîñòè ïî æèâîòíûì, ïðåîáðàçóþùåå ñðåäó âëèÿíèå îðãàíèçìîâ èñ-
ñëåäîâàëîñü íåäîñòàòî÷íî è ðåçóëüòàòû ðàáîò â ýòîì íàïðàâëåíèè íàõîäèëè îòðàæåíèå
÷àùå â ðàáîòàõ ïî äðóãèì äèñöèïëèíàì (ïî÷âîâåäåíèå, áèîãåîõèìèÿ, ãåîáîòàíèêà è
äð.). Òîëüêî ñ ðàçâèòèåì áèîãåîöåíîëîãèè, ñ ïåðåõîäîì ê èçó÷åíèþ ýêîñèñòåì ýòà ñòî-
ðîíà ýêîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé ñòàëà ïðèâëåêàòü âñå áîëüøèé èíòåðåñ çîîëîãîâ-ýêî-
ëîãîâ. Ïîÿâèëèñü ðàáîòû è ó íàñ; áûëè îðãàíèçîâàíû ñîâåùàíèÿ ïî òàê íàçûâàåìîé
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ñðåäîîáðàçóþùåé (ïðàâèëüíåå áû ñêàçàòü — ñðåäîïðåîáðàçóþùåé) äåÿòåëüíîñòè æè-
âîòíûõ («Ñðåäîîáðàçóþùàÿ äåÿòåëüíîñòü æèâîòíûõ», 1970).

Âëèÿíèå æèâîòíûõ íà ñðåäó, êàê è çàâèñèìîñòü îðãàíèçìîâ îò ñðåäû, ìîæåò èçó-
÷àòüñÿ íà ðàçíûõ óðîâíÿõ îðãàíèçàöèè æèâûõ ñèñòåì — îò îðãàíèçìà äî áèîñôåðû.

Áèîãåîõèìè÷ñîêàÿ ðîëü âñåõ ãðóïï æèâîòíûõ è ðàñòåíèé â ñîçäàíèè îïðåäåëåííîé
«ñðåäû æèçíè» â áèîñôåðå íàøåé ïëàíåòû áûëà îõàðàêòåðèçîâàíà è ïîä÷åðêíóòà îñíî-
âàòåëåì áèîãåîõèìèè Â.È. Âåðíàäñêèì. Âåðíàäñêèé (1926 è äð.) ïîêàçàë, íàïðèìåð, ÷òî
â ðàçíûå ãåîëîãè÷åñêèå ýïîõè ìåíÿëñÿ òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ îñíîâíûõ ãðóïï æèâîò-
íûõ, íàñåëÿþùèõ íàøó ïëàíåòó, íî ïðè âñåõ ýâîëþöèîííûõ èçìåíåíèÿõ â ôàóíå è ôëîðå
ñîõðàíÿëèñü ñîîòíîøåíèå è äàæå ïðèìåðíûé îáùèé óðîâåíü àêòèâíîñòè ïðåäñòàâèòå-
ëåé ðàçëè÷íûõ ãåîõèìè÷åñêè àêòèâíûõ ãðóïï îðãàíèçìîâ. Òàê, íàïðèìåð, â õîäå ýâîëþ-
öèè ñ ïàëåîçîÿ ìåíÿëñÿ êîìïëåêñ íå òîëüêî âèäîâ, íî âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ è êëàññîâ æèâîò-
íûõ, êîíöåíòðèðóþùèõ êàëüöèé â ñâîåì ñêåëåòå èëè â çàùèòíûõ îáðàçîâàíèÿõ, íî îá-
ùàÿ ìàññà êàëüêîôèëüíûõ îðãàíèçìîâ è èõ ðîëü â êðóãîâîðîòå âåùåñòâ îñòàâàëèñü ïðè-
ìåðíî íåèçìåííûìè. Ýòî îòíîñèòñÿ è ê äðóãèì áèîãåîõèìè÷åñêè àêòèâíûì ãðóïïàì îðãà-
íèçìîâ, ñîâîêóïíàÿ âçàèìîñâÿçàííàÿ äåÿòåëüíîñòü êîòîðûõ è ïîääåðæèâàåò íåîáõîäè-
ìûé äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ è âîñïðîèçâåäåíèÿ æèçíè ãåîõèìè÷åñêèé ðåæèì. Èìåííî äåÿ-
òåëüíîñòüþ æèâîòíûõ è äðóãèõ ãåòåðîòðîôîâ â àòìîñôåðå âîçîáíîâëÿåòñÿ çàïàñ ñâîáîä-
íîé óãëåêèñëîòû, ñâÿçûâàåìîé çåëåíûìè ðàñòåíèÿìè. Ýòî îòíîñèòñÿ êî âñåì «áèîãåí-
íûì» ýëåìåíòàì (Äèâè, 1972; Áîëèí, 1972; è äð.). Íåñîìíåííî, ÷òî âñÿ ñîâîêóïíîñòü
îðãàíèçìîâ íåïðåðûâíî ìåíÿåò áèîãåîõèìè÷åñêèé ðåæèì, íî ýòè èçìåíåíèÿ ðåãóëèðó-
þòñÿ ïî ïðèíöèïó îáðàòíîé ñâÿçè è âñÿ ñîâîêóïíîñòü îðãàíèçìîâ â öåëîì îñóùåñòâëÿåò
îïðåäåëåííûé ãîìåîñòàç áèîñôåðû íà ïîâåðõíîñòè íàøåé ïëàíåòû.

Èññëåäîâàíèÿ ïî èçìåíåíèþ æèâîòíûìè íåïîñðåäñòâåííîé ñðåäû èõ îáèòàíèÿ ïðà-
âîìî÷íû è ïðîäóêòèâíû è íà îðãàíèçìåííîì óðîâíå1 .

Íàçåìíûå æèâîòíûå (â îòëè÷èå îò íàçåìíûõ ðàñòåíèé) ìîãóò àêòèâíî âûáèðàòü
ìåñòà îáèòàíèÿ è èçìåíÿòü èõ, ñîçäàâàÿ áëàãîïðèÿòíûå äëÿ ñåáÿ óñëîâèÿ îêðóæàþùåé
ñðåäû, ìåíÿÿ, â ÷àñòíîñòè, ãèäðîòåðìè÷åñêèé ðåæèì îêîëî ïîâåðõíîñòè ñâîåãî òåëà,
÷òî äëÿ ïîéêèëîòåðìîâ áûâàåò îñîáåííî âàæíî. Ýòî ìîæåò äîñòèãàòüñÿ ïóòåì ñîçäà-
íèÿ ðàçëè÷íûõ ÷åõëèêîâ, êîêîíîâ è ò. ï., êîòîðûå ñ ïîëíûì îñíîâàíèåì ìîæíî íàçâàòü
«ýêñòðàñîìàòè÷åñêèìè îðãàíàìè».

Äðóãîé ïóòü — ñîîðóæåíèå íîð, ãíåçä è äðóãèõ óáåæèù, ðåæèì êîòîðûõ îòëè÷åí
îò ðåæèìà îêðóæàþùåé ñðåäû. Èçâåñòíî, ÷òî, íàïðèìåð, â ïóñòûíÿõ Ñðåäíåé Àçèè è â
Ñàõàðå äíåì ïðè îãðîìíîì äåôèöèòå âëàæíîñòè â àòìîñôåðå îòíîñèòåëüíàÿ âëàæíîñòü
âîçäóõà â íîðàõ ãðûçóíîâ ïîðÿäêà 98%, à â ãíåçäàõ òåðìèòîâ — 100% ïðè âñåãî 15% â
ïðèçåìíîì ñëîå âîçäóõà.

Â ãíåçäàõ òàêèõ îáùåñòâåííûõ íàñåêîìûõ, êàê ï÷åëû, ïîääåðæèâàåòñÿ êðóãëîãî-
äè÷íî ïî÷òè ïîñòîÿííàÿ òåìïåðàòóðà, â ðåçóëüòàòå ÷åãî â áîëåå õîëîäíûõ øèðîòàõ â
íèõ ìîãóò ñóùåñòâîâàòü âèäû-êîììåíñàëû, êîòîðûå âíå òàêèõ èçìåíåííûõ óñëîâèé
ñðåäû ìîãóò ñóùåñòâîâàòü òîëüêî â áîëåå òåïëîì êëèìàòå: â ãíåçäàõ îáùåñòâåííûõ
íàñåêîìûõ âîçíèêàþò îñîáûå ìåðîöåíîçû (ïî òåðìèíîëîãèè, ïðèíÿòîé Òèøëåðîì, —
Tischler, 1956). Ê íîðàì ïîçâîíî÷íûõ îêàçûâàþòñÿ ïðèóðî÷åííûìè ìíîãèå âèäû ïîé-
êèëîòåðìíûõ æèâîòíûõ, ïðîíèêàþùèå ñ ýòèìè ìåðîòîïàìè â áîëåå õîëîäíûå è â áî-
ëåå ñóõèå ìåñòíîñòè, ÷åì òå ÷àñòè àðåàëà, ãäå îíè ìîãóò ñóùåñòâîâàòü âíå óêðûòèé.
Æèëèùà è äðóãèå ïîñòðîéêè ÷åëîâåêà, ñòàíîâÿùèåñÿ îñîáûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè ñè-
íàíòðîïíûõ âèäîâ, ïðåäñòàâëÿþò åùå áîëåå ÿðêèé ïðèìåð ýòîé òåíäåíöèè.

1 Íåâîçìîæíîñòü äëÿ âíóòðåííèõ ñòðóêòóð îðãàíèçìà íåïîñðåäñòâåííî âëèÿòü íà ñðåäó ÷åòêî ïîêàçûâàåò
íåïðèìåíèìîñòü ýêîëîãè÷åñêèõ ïðåäñòàâëåíèé ê óðîâíÿì æèâîãî íèæå îðãàíèçìà.
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Òå ðåàëüíûå èçìåíåíèÿ èíäèâèäóàëüíîãî êëèìàòà è âîîáùå íåîðãàíè÷åñêîé ñðå-
äû, êîòîðûå âûçûâàþòñÿ äåÿòåëüíîñòüþ æèâîòíûõ, íåäîñòàòî÷íî èññëåäóþòñÿ ýêîëî-
ãàìè, êàê íåäîîöåíèâàþòñÿ è â ìîðôîëîãèè ýêñòðàñîìàòè÷åñêèå îðãàíû.

Àêòèâíûå èçìåíåíèÿ ñðåäû, îñóùåñòâëÿåìûå öåëûìè ïîïóëÿöèÿìè æèâîòíûõ â áèî-
ãåîöåíîçàõ, ìîãóò ïðèâîäèòü ê ñóêöåññèÿì áèîöåíîçîâ. Òàê, ïîëíîå îáúåäàíèå õâîè êåä-
ðà (Pinus sibirica) ãóñåíèöàìè ñèáèðñêîãî øåëêîïðÿäà (Dendrolimus sibiricus) ïðèâîäèò ê
ãèáåëè êåäðà, à ó ëèñòâåííèöû è íàöåëî óíè÷òîæåííàÿ õâîÿ âîññòàíàâëèâàåòñÿ. Ïîýòîìó
â Ñèáèðè ìàññîâûå ðàçìíîæåíèÿ ñèáèðñêîãî øåëêîïðÿäà ïðèâîäÿò ê ãèáåëè êåäðîâíè-
êîâ, ê âûòåñíåíèþ èõ ëèñòâåííè÷íèêàìè, ò.å. ê ñóêöåññèè, èñõîäíûì ôàêòîðîì êîòîðîé
îêàçûâàåòñÿ äåÿòåëüíîñòü ïîïóëÿöèè îäíîãî âèäà (ãóñåíèöû øåëêîïðÿäà). È â ñëîæíûõ
ìíîãîÿðóñíûõ ëèñòâåííûõ ëåñàõ, â êîòîðûõ ïîðîäû ïåðâîãî ÿðóñà ìåíåå ÷óâñòâèòåëüíû
ê îáúåäàíèþ àññèìèëèðóþùåé ïîâåðõíîñòè, ÷åì êåäð, îáúåäàíèå èõ ëèñòâû ïðèâîäèò ê
óëó÷øåíèþ óñëîâèé ðîñòà äåðåâüåâ âòîðîãî ÿðóñà (Âîðîíöîâ è äð., 1967), ÷òî áûâàåò
ïðè÷èíîé ñóêöåññèé.

Ïðèìåðîì ñóêöåññèè öåíîçà è èçìåíåíèÿ áèîòîïà, âûçâàííûõ äåÿòåëüíîñòüþ æè-
âîòíûõ, ìîæåò ñëóæèòü îïèñàííûé Ì.Ð. ßêóøåâûì (1941) ïðèìåð çàáîëà÷èâàíèÿ ñóõî-
äîëüíîãî ëóãà. Ýòîò ïðîöåññ íà÷àëñÿ ñ óíè÷òîæåíèÿ äåðíîâèíû ìÿãêèõ çëàêîâ ëè÷èí-
êàìè â ìàññå ðàçìíîæèâøåãîñÿ ñàäîâîãî õðóùèêà (Phyllopertha horticola). Ïðèâëå÷åí-
íûå îáèëüíîé ïèùåé êðîòû èçðûëè ó÷àñòîê; íà âûáðîøåííûõ èìè êó÷êàõ áåäíîãî íå-
ãóìóñèðîâàííîãî íèæíåãî ñëîÿ ïî÷âû ïîñåëèëèñü êóêóøêèí ëåí è äðóãèå ìõè, ÷òî è
ïðèâåëî ê çàáîëà÷èâàíèþ. Âåñü ïðîöåññ äëèëñÿ ëèøü îêîëî 10 ëåò! Á.À. Òèõîìèðîâ
(1959) íàøåë, ÷òî â ×óêîòñêîé òóíäðå ðîþùàÿ äðåíèðóþùàÿ äåÿòåëüíîñòü ñóñëèêîâ
ïðèâîäèò ê ñìåíå òóíäðîâîé ðàñòèòåëüíîñòè — ëóãîâîé. Èíîãäà ñóêöåññèÿ â ïðåäåëàõ
îòäåëüíûõ ñèíóçèé âñåãî áèîöåíîçà, âûçûâàåìàÿ äåÿòåëüíîñòüþ æèâîòíûõ, ìîæåò ïðè-
âîäèòü ê ñòàáèëüíîñòè áèîãåîöåíîçà íà îáøèðíîé òåððèòîðèè. Òàê, Â.Ð. Âèëüÿìñ (1939)
ñïðàâåäëèâî óêàçûâàë, ÷òî ñòåïü — ýòî òàêàÿ ôîðìàöèÿ, êîòîðàÿ ìîæåò ñóùåñòâîâàòü
íåîãðàíè÷åííî äîëãî. Îäíàêî èìåííî äåÿòåëüíîñòü äèêèõ êîïûòíûõ æèâîòíûõ â öå-
ëèííîé ñòåïè ñïîñîáñòâîâàëà ïîääåðæàíèþ ñòåïè êàê òàêîâîé; ïðåêðàùåíèå âûïàñà
ïðèâîäèò, êàê ïîêàçàëè íàáëþäåíèÿ è îïûòû È. Ïà÷îñêîãî (1917) ê çàáóðüÿíèâàíèþ
êîâûëüíî-òèï÷àêîâîé ñòåïè.

Â ìåñòíîñòÿõ, ãäå íåò êîïûòíûõ, ôàêòîðîì, ïðåïÿòñòâóþùèì çàáóðüÿíèâàíèþ öå-
ëèííîé ñòåïè, ìîæåò áûòü äåÿòåëüíîñòü ñòåïíûõ ãðûçóíîâ, êàê ïîêàçàëè â îòíîøåíèè
ñòåïíîé ïåñòðóøêè (Lagurus lagurus) À.Í. Ôîðìîçîâ è À.Ã. Âîðîíîâ (1939), à â ñòåïÿõ,
ãäå íåò äîñòàòî÷íîãî êîëè÷åñòâà ãðûçóíîâ, ïàñòüáà ìîæåò çàìåíèòüñÿ äåÿòåëüíîñòüþ,
íàïðèìåð, ñàðàí÷îâûõ (Êóðêèí è Ñòåáàåâ, 1959). Êîïûòíûå, ãðûçóíû, ñàðàí÷îâûå —
ýòî î÷åíü îòëè÷íûå äðóã îò äðóãà ãðóïïû ôèòîôàãîâ, â êàêîé-òî ìåðå çàìåíÿþùèå äðóã
äðóãà â ñòåïíûõ öåíîçàõ. Íàðóøàÿ ðàñòèòåëüíûé ïîêðîâ, îò÷óæäàÿ ÷àñòü ôèòîìàññû â
ìåñòàõ ïèòàíèÿ, îíè ïîääåðæèâàþò öåíîç â öåëîì.

Â öåíòðàëüíîé ÷åðíîçåìíîé ïîëîñå â çàïîâåäíèêå èì. Â.Â. Àëåõèíà, ãäå íåò êî-
ïûòíûõ, ìàëî ñòåïíûõ ãðûçóíîâ è ñàðàí÷îâûõ, â òå÷åíèå ìíîãèõ ëåò ïðîâîäèòñÿ îïûò
ïî ñðàâíåíèþ ñêàøèâàåìîé è íåñêàøèâàåìîé ñòåïè. Ñêàøèâàíèå íà ñåíî, õîòÿ è íå
ðàâíîçíà÷íî îáúåäàíèþ íàäçåìíîé ÷àñòè ðàñòåíèÿ ôèòîôàãàìè, òàê êàê ïðè íåì íåò
âîçâðàùåíèÿ â ïî÷âó îñíîâíûõ ýëåìåíòîâ ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ â âèäå ýêñêðåìåíòîâ,
ñòàíîâÿùèõñÿ è î÷àãàìè ìèêðîáèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòè (Ñòåáàåâ, 1968), îêàçûâàåò-
ñÿ âñå æå ôàêòîðîì, èìèòèðóþùèì ïàñòüáó — îáùèé õàðàêòåð öåíîçà íà ñêàøèâàåìûõ
ó÷àñòêàõ áëèæå ê òèïè÷íî ñòåïíîìó, ÷åì íà íåñêàøèâàåìûõ, ãäå îáðàçîâàíèå ìóëü÷è-
ðóþùåãî ïîâåðõíîñòü ïî÷âû âîéëîêà âåäåò ê îëóãîâåíèþ. Ýòî ïîäòâåðæäàåòñÿ è äàí-
íûìè ïî ïî÷âåííîé ôàóíå (Arnoldi und Ghilarov, 1963). Îñîáåííî ÷åòêî ïðîÿâëÿåòñÿ
åäèíñòâî ñóêöåññèè è ñòàáèëüíîñòè, ñâÿçàííîå ñ äåÿòåëüíîñòüþ æèâîòíûõ, â ñòåïÿõ,
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ãäå çíà÷èòåëüíóþ ðîëü èãðàþò ðîþùèå ãðûçóíû. Òàê, â íàøèõ êîâûëüíûõ ñòåïÿõ íà
ïîðîÿõ ñëåïûøà (Spalax microphthalmus) èç ðàñòåíèé ñïåðâà ïîñåëÿþòñÿ îäíîëåòíèêè,
à ëèøü çàòåì èõ ñìåíÿþò ìíîãîëåòíèêè, è èìåííî ê ïîðîÿì îêàçûâàþòñÿ ïðèóðî÷åí-
íûìè è òå âèäû ðàñïðîñòðàíåííûõ â ñòåïè ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ, êîòîðûå ìîãóò
ñóùåñòâîâàòü è íà îáðàáàòûâàåìûõ çåìëÿõ — ïîðîè ãðûçóíîâ â ñòåïè îêàçûâàþòñÿ
èñòî÷íèêàìè íåêîòîðûõ ñîðíûõ ðàñòåíèé è âðåäèòåëåé (Ãèëÿðîâ, 1951à).

Å.Ì. Ëàâðåíêî è À.À. Þíàòîâ (1952) âûÿñíèëè, ÷òî â ñòåïÿõ Ìîíãîëèè ïîëåâêà
Áðàíäòà (Microtus brandti) ñîçäàåò ñâîåé ðîþùåé äåÿòåëüíîñòüþ êàê áû çàëåæíûé
ñåâîîáîðîò. Â êîìïëåêñíîé ñòåïè ìåñòíûå ñèíóçèàëüíûå ñóêöåññèè îáåñïå÷èâàþò
ñòàáèëüíîñòü âñåãî ñòåïíîãî áèîãåîöåíîçà êàê öåëîãî — ñòåïü «ïåðåðîæäàåòñÿ»,
ìåíÿåòñÿ, åñëè íåò ýòîãî ôàêòîðà ïîñòîÿííûõ ìåñòíûõ èçìåíåíèé ïî÷âåííîãî ïîêðî-
âà (Ëàâðåíêî, 1952). Êàæäûé áèîãåîöåíîç ñóøè â öåëîì ñâîåé ñîâîêóïíîé äåÿòåëü-
íîñòüþ âûçûâàåò òàêèå èçìåíåíèÿ ñðåäû, êîòîðûå äåëàþò íåâîçìîæíûì íåîïðåäå-
ëåííî äëèòåëüíîå ñîñóùåñòâîâàíèå íà îäíîì è òîì æå ó÷àñòêå âñåõ êîìïîíåíòîâ áèî-
öåíîçà ïðè îäèíàêîâûõ ÷èñëåííûõ ñîîòíîøåíèÿõ ïîïóëÿöèé ðàçíûõ âèäîâ. Ïîýòîìó
ñóêöåññèÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîþ ñîâåðøåííî îáÿçàòåëüíûé ýêîëîãè÷åñêèé ïðîöåññ,
çàõâàòûâàþùèé èíîãäà îãðîìíûå òåððèòîðèè, èíîãäà æå îãðàíè÷èâàþùèéñÿ àðåàëà-
ìè îòäåëüíûõ ñèíóçèé â ïðåäåëàõ êîíêðåòíîãî öåíîçà.

ÝÊÎËÎÃÈß È ÏÎ×ÂÎÂÅÄÅÍÈÅ

Íàèáîëåå ÿâñòâåííû è äîëüøå ñîõðàíÿþòñÿ íà êàæäîì ó÷àñòêå çåìíîé ïîâåðõíî-
ñòè òå èçìåíåíèÿ, êîòîðûå çàòðàãèâàþò ïî÷âó, ò.å. òîò ÿðóñ áèîãåîöåíîçà, â êîòîðîì
îñóùåñòâëÿåòñÿ îñâîáîæäåíèå ýëåìåíòîâ ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ èç îòìèðàþùèõ ÷à-
ñòåé ðàñòåíèé è èç òåë æèâîòíûõ, — òó ñðåäó, èç êîòîðîé âûñøèå ðàñòåíèÿ ÷åðïàþò
íåîáõîäèìûå äëÿ ñåáÿ ñîëè è âîäó. Òàêèì îáðàçîì, íàèáîëåå ïîêàçàòåëüíûì ïðîÿâëå-
íèåì áèîãåîöåíîòè÷åñêîé àêòèâíîñòè âñåé ñîâîêóïíîñòè îðãàíèçìîâ ìîæíî ñ÷èòàòü
ïî÷âîîáðàçîâàòåëüíûé ïðîöåññ.

Êîíå÷íî, íà ñóøå êàæäûé îïðåäåëåííûé öåíîç ìåíÿåò è ìèêðîêëèìàò ïðèçåìíîãî
ñëîÿ âîçäóõà, è ãàçîâûé ðåæèì ïðèçåìíîãî ñëîÿ àòìîñôåðû è ò.ä. Èçâåñòíî, ÷òî ïîä
ïîëîãîì ëåñà áîëåå âûðîâíåííûé ãèäðîòåðìè÷åñêèé ðåæèì, ÷åì íà ðàñïîëîæåííîì
ðÿäîì áåçëåñíîì ó÷àñòêå. Íî ðàçëè÷èÿ â ãèäðîòåðìè÷åñêîì ðåæèìå íàäïî÷âåííîãî
ÿðóñà, â áèîãåîöåíîçå íîñÿò î÷åíü áûñòðî èçìåíÿþùèéñÿ ñ èçìåíåíèåì öåíîçà õàðàê-
òåð — íàïðèìåð, âûðóáêà ëåñà ñðàçó ìåíÿåò è õàðàêòåð ñóòî÷íûõ èçìåíåíèé âåðòè-
êàëüíîãî ãðàäèåíòà òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòè ïðèçåìíîãî ñëîÿ âîçäóõà, è àáñîëþòíûå
èõ âåëè÷èíû.

Îñíîâàòåëü ñîâðåìåííîãî ïî÷âîâåäåíèÿ Â.Â. Äîêó÷àåâ (1899) ïîä÷åðêíóë ñóùå-
ñòâîâàíèå «ãåíåòè÷åñêîé, âåêîâå÷íîé è âñåãäà çàêîíîìåðíîé ñâÿçè... ìåæäó ñèëàìè,
òåëàìè è ÿâëåíèÿìè, ìåæäó ìåðòâîé è æèâîé ïðèðîäîé, ìåæäó ðàñòèòåëüíûì, æèâîò-
íûì è ìèíåðàëüíûì öàðñòâàìè». «Ïî÷âà...– ïèñàë Äîêó÷àåâ –...åñòü çåðêàëî, ÿðêîå è
âïîëíå ïðàâäèâîå îòðàæåíèå... íåïîñðåäñòâåííûé ðåçóëüòàò ñîâîêóïíîãî, âåñüìà òåñ-
íîãî âåêîâîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó âîäîé, âîçäóõîì, çåìëåé..., ñ îäíîé ñòîðîíû, ðàñ-
òèòåëüíûìè è æèâîòíûìè îðãàíèçìàìè è âîçðàñòîì ñòðàíû — ñ äðóãîé». Ïîýòîìó,
êîãäà ìû èññëåäóåì ýêîëîãè÷åñêèå ÿâëåíèÿ íà óðîâíå áèîöåíîçà, ïðè èçó÷åíèè áèîãå-
îöåíîçà, èññëåäîâàíèþ ïîäëåæàò íå òîëüêî ïîïóëÿöèè âèäîâ â èõ çàâèñèìîñòè äðóã îò
äðóãà è â ïåðâóþ î÷åðåäü îò áèîòîïà, íî è âëèÿíèå âñåõ îðãàíèçìîâ è äèíàìè÷åñêèõ
ôàêòîðîâ íåîðãàíè÷åñêîé ñðåäû íà áèîòîï, ïðîÿâëÿþùååñÿ â ïî÷âîîáðàçîâàíèè. Èíû-
ìè ñëîâàìè, ïî÷âîâåäåíèå íåñîìíåííî âêëþ÷àåòñÿ â ðàçðÿä ýêîëîãè÷åñêèõ äèñöèïëèí,
ñòàíîâÿñü íåîòúåìëåìûì çâåíîì â öåïè áèîãåîöåíîëîãè÷åñêèõ ïîäõîäîâ èññëåäîâà-
íèÿ âçàèìîñâÿçàííûõ ÿâëåíèé ïðèðîäû. Ýòî ïîä÷åðêèâàë Â.Í. Ñóêà÷åâ, ê ýòîìó âûâî-
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äó ïðèõîäèò è Ã. Ôðàíö (Franz, 1954), óòâåðæäàÿ òåçèñ î ñëèÿíèè ýêîëîãèè è ïî÷âî-
âåäåíèÿ, î íåîáõîäèìîñòè óâÿçêè äàííûõ âñåõ äèñöèïëèí, çàíÿòûõ èçó÷åíèåì áèîñôå-
ðû.

Íåñîìíåííî, ÷òî áèîëîãè÷åñêîå íàïðàâëåíèå â ïî÷âîâåäåíèè, çàíèìàþùååñÿ èçó-
÷åíèåì âëèÿíèÿ îðãàíèçìîâ íà ñâîéñòâà ïî÷âû, íà õîä ïî÷âîîáðàçîâàòåëüíîãî ïðîöåñ-
ñà, äîëæíî ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê îäíà èç ýêîëîãè÷åñêèõ äèñöèïëèí.

Ðàññìàòðèâàÿ ïî÷âû êàê «çåðêàëî, ÿðêîå è âïîëíå ïðàâäèâîå îòðàæåíèå» âçàèìî-
äåéñòâèé ìåæäó íåîðãàíè÷åñêîé ñðåäîé è îðãàíèçìàìè, Äîêó÷àåâ ïðèõîäèò ê âûâîäó,
÷òî â ãåîãðàôè÷åñêîì ðàñïðîñòðàíåíèè îíè «íåñóò íà ñâîåì îáùåì õàðàêòåðå ÿâíûå,
ðåçêèå, è íåèçãëàäèìûå ÷åðòû ìèðîâîé çîíàëüíîñòè». Èññëåäîâàíèå çàêîíîìåðíîñòåé
çîíàëüíûõ ãðóïïèðîâîê îðãàíèçìîâ, âõîäÿùèõ â îïðåäåëåííûå áèîãåîöåíîçû, — îäíà
èç î÷åíü ñåðüåçíûõ çàäà÷ ñîâðåìåííîé ýêîëîãèè. Íàçåìíûå îðãàíèçìû ïðèñïîñîáëåíû
(ðàçíûå âèäû — â ðàçíîé ñòåïåíè) ê îïðåäåëåííîìó ðåæèìó òåìïåðàòóðû è âëàæíîñ-
òè, ê îïðåäåëåííîìó äåôèöèòó âëàæíîñòè, è ÷àñòî àðåàëû îòäåëüíûõ âèäîâ äîâîëüíî
õîðîøî ìîãóò áûòü îõàðàêòåðèçîâàíû îïðåäåëåííûìè ïîêàçàòåëÿìè ãèäðîòåðìè÷åñêîãî
ðåæèìà, îòâå÷àþùåãî «ýêîëîãè÷åñêîìó ñòàíäàðòó» âèäà, ëåæàùåìó â ïðåäåëàõ åãî «ýêî-
ëîãè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòè». Äëÿ ìíîãèõ âèäîâ ðàñòåíèé è æèâîòíûõ â ïðåäåëàõ àðåàëà
ðàñïðîñòðàíåíèå îãðàíè÷èâàåòñÿ îïðåäåëåííûì ïî÷âåííûì ðåæèìîì — èçâåñòíû,
íàïðèìåð, íàñåêîìûå, îáèòàþùèå òîëüêî íà ïåñêàõ (Polyphylla fullo), òîëüêî íà ñîëîí-
÷àêàõ (Âlådius) è ò.ï.

Íî, êðîìå òîãî, äëÿ ìíîãèõ âèäîâ õàðàêòåðíî ïðèñïîñîáëåíèå ê æèçíè â îïðåäå-
ëåííûõ öåíîçàõ. Äëÿ ìíîãèõ áåñïîçâîíî÷íûõ, â ÷àñòíîñòè äëÿ ìíîãèõ íàñåêîìûõ, âå-
äóùèì ôàêòîðîì îêàçûâàåòñÿ ãèäðîòåðìè÷åñêèé ðåæèì; ýòî äëÿ âèäîâ ñ øèðîêèì àðå-
àëîì íàõîäèò âûðàæåíèå â ïîñåëåíèè â ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà, â òàêèõ ìåñòîîáèòàíèÿõ,
ãèäðîòåðìè÷åñêèé ðåæèì â êîòîðûõ, èõ ìèêðîêëèìàò ñîîòâåòñòâóåò ýêîëîãè÷åñêîìó
ñòàíäàðòó âèäà.

Íà òåððèòîðèÿõ ñ õîðîøî âûðàæåííîé çîíàëüíîñòüþ, íàïðèìåð â Åâðîïåéñêîé
÷àñòè ÑÑÑÐ, ýòà çàêîíîìåðíîñòü òàêîâà, ÷òî âèäû, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå â öåí-
òðå àðåàëà, ãäå ïîñåëÿþòñÿ â ðàçëè÷íûõ óñëîâèÿõ ðåëüåôà è ïî÷â, — íà ñåâåðå ïîñå-
ëÿþòñÿ íà áîëåå ïðîãðåâàåìûõ è äðåíèðîâàííûõ ó÷àñòêàõ íà ëåãêèõ ïî÷âàõ, íà þæ-
íûõ ñêëîíàõ, áóãðàõ è ò.ï., à íà þãå àðåàëà îáèòàþò â áîëåå âëàæíûõ ìåñòàõ, ñ áëèç-
êèì ñòîÿíèåì ãðóíòîâûõ âîä, â çàïàäèíàõ, íà ñåâåðíûõ ñêëîíàõ, íà òÿæåëûõ ïî÷âàõ.
Ýòà çàêîíîìåðíîñòü, îòìå÷åííàÿ íà ðàñòåíèÿõ Í.À. Äèìî è Á.À. Êåëëåðîì (1907, öèò.
ïî 1955), à ïîçäíåå íàçâàííàÿ Â.Â. Àëåõèíûì (1936) «ïðàâèëîì ïðåäâàðåíèÿ ñòà-
öèé», íàèáîëåå ÷åòêî è íàãëÿäíî áûëà ñôîðìóëèðîâàíà íà îñíîâå èçó÷åíèÿ ïîñåëå-
íèé ñàðàí÷îâûõ â Çàïàäíîé Ñèáèðè Ã.ß. Áåé-Áèåíêî (1930), ïîëó÷èâøàÿ ó íåãî íà-
çâàíèå «ïðèíöèïà ñìåíû ñòàöèé», à â ïîçäíåéøèõ ðàáîòàõ (1966) — ïðàâèëà ñìåíû
ìåñòîîáèòàíèé. Ýòî ïðàâèëî õîðîøî ïðîñëåæèâàåòñÿ íà ìíîãèõ ãðóïïàõ ïî÷âåííûõ
áåñïîçâîíî÷íûõ (Ãèëÿðîâ, 1939, Ghilarov, 1959) è òåïåðü øèðîêî èçâåñòíî. Îñîáûì
ñëó÷àåì ýòîé çàêîíîìåðíîñòè ñëåäóåò ñ÷èòàòü «ïðàâèëî ñìåíû ÿðóñîâ» — ïåðåõîä
ìíîãèõ áåñïîçâîíî÷íûõ â ñóõèõ ðàéîíàõ ê æèçíè â ïî÷âå, à âî âëàæíûõ — â íàäïî÷-
âåííûõ ÿðóñàõ öåíîçîâ (Ãèëÿðîâ, 1951á). Ïðè òàêèõ «ñìåíàõ ìåñòîîáèòàíèé» è «ñìå-
íàõ ÿðóñîâ» âèä â ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà íåðåäêî îêàçûâàåòñÿ â ðàçíûõ öåíîçàõ, ïîïà-
äàåò â ðàçíóþ áèîòîïè÷åñêóþ îáñòàíîâêó, ÷òî âåäåò ê íà÷àëó åãî äèâåðãåíòíîé ýâî-
ëþöèè. Íî íå òîëüêî îòäåëüíûå âèäû, à è öåëûå áèîöåíîçû (à òàêæå è ðåçóëüòàò èõ
äåÿòåëüíîñòè — ïî÷âû, êàê ýòî âèäåë Â.Â. Äîêó÷àåâ, 1883) ïîä÷èíÿþòñÿ çàêîíîìåð-
íîé ãåîãðàôè÷åñêîé ñìåíå.

Ïðè øèðîêîì àðåàëå êàêîãî-ëèáî öåíîçà, ñîõðàíÿþùåãî ñâîå ôèçèîíîìè÷åñêîå
åäèíñòâî, îêàçûâàåòñÿ, ÷òî íåðåäêî òîëüêî âèäû-ýäèôèêàòîðû ðàñïðîñòðàíåíû â ïðå-
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äåëàõ âñåãî àðåàëà öåíîçà, à ìíîãèå äðóãèå âèäû â òåõ èëè èíûõ ÷àñòÿõ âûêëèíèâàþòñÿ
èëè çàìåíÿþòñÿ âèêàðèèðóþùèìè. Êðîìå òîãî, è âèäû-ýäèôèêàòîðû ãåíåòè÷åñêè è ôè-
çèîëîãè÷åñêè îêàçûâàþòñÿ ðàçëè÷íûìè â ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà öåíîçà, êàê ýòî õîðîøî
ïîêàçàë Ê. Ìàê-Ìèëëàí (McMillan, 1959) äëÿ ðàñòåíèé ñòåïíûõ ôîðìàöèé Ñåâåðíîé
Àìåðèêè, à äëÿ íàñåêîìûõ ñ øèðîêèì àðåàëîì À.Ñ. Äàíèëåâñêèé (1961) ïîêàçàë íà-
ñëåäñòâåííî çàêðåïëåííûå ðàçëè÷èÿ ôîòîïåðèîäè÷åñêèõ ðåàêöèé è âîëüòèííîñòè â
ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà.

Èññëåäîâàíèÿ çàêîíîìåðíîñòåé çîíàëüíûõ èçìåíåíèé ïîïóëÿöèé âèäîâ è öåëûõ
öåíîçîâ — íåñîìíåííî îäíà èç âàæíåéøèõ çàäà÷ ýêîëîãèè, ðàçðàáîòêà êîòîðîé ñáëè-
æàåò ýêîëîãèþ ñ ãåîãðàôèåé, ñ ãåîìîðôîëîãèåé è ò.ä.

ÝÊÎËÎÃÈß È ÝÒÎËÎÃÈß

Çàñåëåíèå ðàçëè÷íûõ ìåñòîîáèòàíèé íà ñóøå æèâîòíûìè è ðàñòåíèÿìè îñóùåñòâ-
ëÿåòñÿ íåîäèíàêîâî. Ðàñòåíèÿ ðàññåëÿþòñÿ òîëüêî ïàññèâíî, à äëÿ áîëüøèíñòâà íàçåì-
íûõ æèâîòíûõ õàðàêòåðíî íå òîëüêî ïàññèâíîå ðàññåëåíèå, íî è àêòèâíûå ïîèñêè ìåñ-
òîîáèòàíèé. Æèâîòíûå íå òîëüêî ïîïàäàþò â áëàãîïðèÿòíûå äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ óñëî-
âèÿ, íî è àêòèâíî âûáèðàþò ñåáå ýòè óñëîâèÿ â ïðåäåëàõ áîëåå èëè ìåíåå îáøèðíîãî
æèçíåííîãî ïðîñòðàíñòâà, ÷òî ìîæåò âûðàæàòüñÿ â ðàçëè÷íûõ âåðòèêàëüíûõ ìèãðàöè-
ÿõ (íàïðèìåð, ñóòî÷íûå âåðòèêàëüíûå ìèãðàöèè ñ ïîâåðõíîñòè ïî÷âû íà ðàñòåíèÿ è
îáðàòíî ó ñàðàí÷îâûõ), â ãîðèçîíòàëüíûõ ìèãðàöèÿõ (íàïðèìåð, ñ îòêðûòûõ ìåñò ïîä
ïîëîã äåðåâüåâ è êóñòàðíèêîâ ó ìíîãèõ âèäîâ ïîëóæåñòêîêðûëûõ è ëèñòîåäîâ) è ò.ä.
×åì âûøå áûâàåò ñïåöèàëèçàöèÿ â îòíîøåíèè ïèùè è äðóãèõ ôàêòîðîâ ñðåäû è ÷åì
íåðàâíîìåðíåå âñòðå÷àþòñÿ íåîáõîäèìûå äëÿ âèäà óñëîâèÿ, òåì áîëüøåå çíà÷åíèå ïðè-
îáðåòàþò ïðèñïîñîáëåíèÿ ê èõ íàõîæäåíèþ, ê àêòèâíîìó ïåðåäâèæåíèþ, ê ðàññåëå-
íèþ (Ãèëÿðîâ, 1945).

Ñïîñîáíîñòü ê âûáîðó êîíêðåòíîãî ìåñòîîáèòàíèÿ â êàæäûé äàííûé ïåðèîä âðå-
ìåíè ïîçâîëÿåò æèâîòíûì, ñîõðàíÿÿ ÷àñòî äîâîëüíî óçêèé îáùèé ýêîëîãè÷åñêèé ñòàí-
äàðò â îòíîøåíèè ôàêòîðîâ ñðåäû, â ÷àñòíîñòè ê óñëîâèÿì òåìïåðàòóðû è âëàæíîñòè,
çàñåëÿòü ðàçíîîáðàçíûå áèîòîïû, à â ïðåäåëàõ áèîòîïîâ — ðàçëè÷íûå èõ ñèíóçèè è
ÿðóñû. Æèâîòíûå ìîãóò áûòü àêòèâíûìè, â çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé ñðåäû, â ðàçíîå
âðåìÿ ñóòîê. Èçâåñòíî, ÷òî ìíîãèå âèäû íàñåêîìûõ ñ øèðîêèì àðåàëîì â áîëåå âëàæ-
íûõ è ïðîõëàäíûõ ðàéîíàõ âåäóò äíåâíîé îáðàç æèçíè, à â áîëåå ñóõèõ è æàðêèõ —
íî÷íîé.

Äëÿ ìíîãèõ æèâîòíûõ õàðàêòåðíà ñïîñîáíîñòü íå òîëüêî íàõîäèòü äëÿ ñåáÿ áëàãî-
ïðèÿòíóþ íåïîñðåäñòâåííóþ ñðåäó íà ôîíå îáùèõ íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé (íàïðè-
ìåð, äëÿ áîëåå âëàãîëþáèâûõ íàñåêîìûõ — óõîä â ïî÷âó íà æàðêîå ñóõîå âðåìÿ äíÿ
èëè íà ñóõîé ëåòíèé ñåçîí), íî è àêòèâíî ñîçäàâàòü ñåáå áëàãîïðèÿòíóþ íåïîñðåäñòâåí-
íóþ ñðåäó (ðûòüå íîð, ñîçäàíèå çåìëÿíûõ êîëûáåëåê, çàâèâàíèå êîêîíîâ ó íàñåêîìûõ è
ò.ï.). Ïîýòîìó äëÿ ïîíèìàíèÿ ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé æèâîòíûõ íåîáõîäèìî çíà-
íèå îñîáåííîñòåé èõ ïîâåäåíèÿ: ýêîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ äîëæíû äîïîëíÿòüñÿ ýòî-
ëîãè÷åñêèìè. Ýòîëîãèÿ, áóäó÷è òåñíî ñâÿçàíà ñ ýêîëîãèåé (ïîâåäåíèå æèâîòíûõ îïðå-
äåëÿåòñÿ óñëîâèÿìè ñðåäû, à âûáîð êîíêðåòíûõ óñëîâèé ñðåäû çàâèñèò îò ïîâåäåíèÿ),
ñâÿçàíà è ñ ôèçèîëîãèåé, òàê êàê ïîâåäåíèå îïðåäåëÿåòñÿ è ôèçèîëîãè÷åñêèì ñîñòî-
ÿíèåì îðãàíèçìà (ãîëîä — íàñûùåíèå, ñîñòîÿíèå ýíäîêðèííîé ñèñòåìû è ò.ä.).

Ýòîëîãèÿ ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ è êàê ðàçäåë ýêîëîãèè è êàê ñàìîñòîÿòåëüíàÿ äèñ-
öèïëèíà, òåñíî ñ ýêîëîãèåé ñâÿçàííàÿ, ÷àñòè÷íî ïðèçâàííàÿ ê ðåøåíèþ òåõ æå çàäà÷,
÷òî è ýêîëîãèÿ, íî ÷àñòè÷íî — ïðåñëåäóþùàÿ ñîáñòâåííûå çàäà÷è. Ñëåäóåò îòìåòèòü,
÷òî ýòîëîãèÿ â íàøåé ñòðàíå äîëãî áûëà â íåáðåæåíèè è ëèøü â ïîñëåäíèå ãîäû ñòàëà
ó íàñ ðàçâèâàòüñÿ ïðèìåíèòåëüíî ê ðàçíûì ãðóïïàì æèâîòíûõ.
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Ñïîñîáíîñòü ê àêòèâíîìó âûáîðó èëè èçìåíåíèþ ñâîåé ñðåäû îáèòàíèÿ ó æèâîò-
íûõ ñîçäàåò ïðåäïîñûëêè, ñ îäíîé ñòîðîíû, äëÿ ñîõðàíåíèÿ ýêîëîãè÷åñêîé âàëåíòíîñ-
òè â îòíîøåíèè âåäóùèõ ôàêòîðîâ ñðåäû (êîíñåðâàòèâíîå çíà÷åíèå ïîâåäåíèÿ äëÿ ýâî-
ëþöèè âèäà), à ñ äðóãîé, — ðàçâèòèå â íîâûõ óñëîâèÿõ, ÷òî âåäåò ê ýâîëþöèè âèäà.
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ÂÅÄÅÍÈÅ

Âîçíèêíîâåíèå ïîëîâîãî ïðîöåññà ó ïðîòèñòîâ (âåðîÿòíî, íåçàâèñèìîå â ðàçíûõ
ãðóïïàõ — Ïîëÿíñêèé, 1972), à ñ ðàçâèòèåì ìíîãîêëåòî÷íîñòè è ïîëîâîãî ðàçìíîæå-
íèÿ — îñíîâíîå íàïðàâëåíèå ýâîëþöèè æèçíåííûõ öèêëîâ, ïðîñëåæèâàåìîå âî âñåõ
ãðóïïàõ ýóêàðèîòîâ.

Â ñîâðåìåííûõ îïðåäåëåíèÿõ áèîëîãè÷åñêîãî âèäà â êà÷åñòâå îñíîâíîãî êðèòåðèÿ
ïðèâîäèòñÿ åãî õàðàêòåðèñòèêà êàê ñêðåùèâàþùåéñÿ ïîïóëÿöèè; èìåííî àìôèìèêñèñ
îáåñïå÷èâàåò åäèíñòâî âèäà êàê ðàçâèâàþùåéñÿ ñèñòåìû (Mayr, 1965, 1972). Ïðåèìó-
ùåñòâà ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ ïåðåä àãàìíûì (áåñïîëûì) õîðîøî èçâåñòíû (ïîâûøå-
íèå ìíîãîîáðàçèÿ ñî÷åòàíèé ïðèçíàêîâ, óâåëè÷èâàþùåå âåðîÿòèå ïîÿâëåíèÿ ôåíîòè-
ïà, áëàãîïðèÿòíîãî â äàííûõ óñëîâèÿõ, ãåòåðîçèñ, âîçìîæíîñòü íåéòðàëèçàöèè âðåä-
íûõ ìóòàöèé, íàêîïëåíèå ðàçíîîáðàçèÿ ãåíîôîíäà ïîä çàùèòîé äîìèíàíòíûõ ãåíîâ è
ò.ä.). È,  íåñìîòðÿ íà íåñîìíåííûå, êàçàëîñü áû, ïðåèìóùåñòâà ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ,
õàðàêòåðíîãî äëÿ áîëüøèíñòâà ýóêàðèîòîâ, â ðàçíûõ âåòâÿõ îðãàíè÷åñêîãî ìèðà
ïðîñëåæèâàåòñÿ ïîÿâëåíèå ïîñòîÿííîãî ïàðòåíîãåíåçà â ïðåäåëàõ îòäåëüíûõ òàêñî-
íîâ, ÷àñòî íà óðîâíå âèäîâ, ðåæå íà óðîâíå áîëåå âûñîêèõ åäèíèö, íî íå âûøå îòðÿäà
(åäèíñòâåííûé ïðèìåð — îòðÿä Bdelloidea ñðåäè êîëîâðàòîê), ÷òî óêàçûâàåò íà íàëè-
÷èå îïðåäåëåííîé âûãîäû ýòîãî òèïà ðàçìíîæåíèÿ âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ.

ÀÑÏÅÊÒÛ ÏÐÎÁËÅÌÛ ÏÀÐÒÅÍÎÃÅÍÅÇÀ1

ßâëåíèÿ ïàðòåíîãåíåçà ìîæíî ðàññìàòðèâàòü â ðàçíûõ àñïåêòàõ. Â îòíîøåíèè íà-
ñëåäîâàíèÿ ïîëà ðàçëè÷àþò òðè îñíîâíûå ôîðìû: òåëèòîêèþ (âñå ïàðòåíîãåíåòè÷åñ-
êîå ïîòîìñòâî — ñàìêè), àìôèòîêèþ (â ïîòîìñòâå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîé ñàìêè âñòðå-
÷àþòñÿ îáà ïîëà) è àððåíîòîêèþ (ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ïîòîìñòâî ñàìêè ñîñòîèò òîëü-
êî èç ñàìöîâ). Öèòîãåíåòè÷åñêîìó àñïåêòó ÿâëåíèÿ ïîñâÿùåíà îáøèðíàÿ ëèòåðàòóðà
(ñì. îáçîðû White, 1973; Âàñåöêèé, 1977) è çäåñü ýòè âîïðîñû áóäóò ëèøü çàòðîíóòû.
Ïðè àìôèìèêòè÷åñêîì ïîëîâîì ðàçìíîæåíèè äðîáëåíèå ÿéöà ïðîèñõîäèò ïîñëå ñëèÿ-
íèÿ ãàïëîèäíûõ ïðîíóêëåóñîâ ãàìåò. Ïðè òåëèòîêèè ÷àñòî íå íàáëþäàåòñÿ ìåéîçà; ñî-
õðàíÿåòñÿ ëèøü îäíî ýêâàöèîííîå äåëåíèå èëè îáà äåëåíèÿ ñîçðåâàíèÿ îîöèòà — ýêâà-
öèîííûå, êàê ó Daphnia pulex (Schrader, 1926). Ïðè òàêîì òèïå òåëèòîêèè, ò.å. ïðè àïî-
ìèêòè÷åñêîì ïàðòåíîãåíåçå, íåò êðîññèíãîâåðà õðîìîñîì è ïîòîìñòâî ïîëíîñòüþ ñî-
õðàíÿåò ìàòåðèíñêèé ãåíîôîíä. Â ýòîì ñëó÷àå ãåòåðîçèãîòíîñòü ïîïóëÿöèè âîçðàñòàåò
ïî ìåðå ïîÿâëåíèÿ ìóòàöèé (äîìèíàíòíûõ); ìóòàöèè ñðàçó ïðîÿâëÿþòñÿ è îòáèðàþòñÿ
ïî ôåíîòèïó, ïîòîìñòâî äèïëîèäíîå.

Äðóãîé òèï òåëèòîêèè — àâòîìèêñèñ. ßéöåêëåòêà ðàçâèâàåòñÿ ñ ìåéîçîì, âåäóùèì
ê îáðàçîâàíèþ ãàïëîèäíîãî ÿéöà; âîññòàíîâëåíèå äèïëîèäíîñòè èäåò çà ñ÷åò ñëèÿíèÿ
ïðîíóêëåóñà ÿéöà ñ ãàïëîèäíûì ÿäðîì âòîðîãî ïîëÿðíîãî òåëüöà. Ïðè àâòîìèêñèñå
ýòîãî òèïà âîçìîæåí êðîññèíãîâåð, è, åñëè ÿäåðíûé àïïàðàò âòîðîãî ïîëÿðíîãî òåëüöà
îòëè÷åí îò ïðîíóêëåóñà ÿéöåêëåòêè, ïîëó÷àåòñÿ ãåòåðîçèãîòíîå ïîòîìñòâî. Åñëè ïåð-
âîå äåëåíèå îîöèòà ðåäóêöèîííîå èëè åñëè âîññòàíîâëåíèå äèïëîèäíîñòè ãàïëîèäíî-
ãî ÿäðà ÿéöåêëåòêè ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò ñëèÿíèÿ ãàïëîèäíûõ ÿäåð ïåðâîãî äåëåíèÿ äðîá-

* Ãèëÿðîâ Ì.Ñ. Óñïåõè ñîâðåìåííîé áèîëîãèè 1982, 93, 1 : 10-22.
1 Â ýòîé ñòàòüå ðàññìàòðèâàåòñÿ ïàðòåíîãåíåç òîëüêî ó æèâîòíûõ, â îñíîâíîì ìíîãîêëåòî÷íûõ áåñïîçâîíî÷-

íûõ. Àãàìíîå ðàçìíîæåíèå ïðîòèñòîâ ðàçîáðàíî Ïîëÿíñêèì [1976].
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ëåíèÿ, ïîòîìñòâî ãîìîçèãîòíî, êàê è ïðè àïîìèêñèñå. Àïîìèêñèñó ñïîñîáñòâóåò è ÷àñ-
òî ñîïóòñòâóåò ïîëèïëîèäèÿ, îñîáåííî íå÷åòíàÿ ïëîèäíîñòü, ïðåïÿòñòâóþùàÿ ìåéîçó
è äàëüíåéøåìó ãàìîãåíåçó.

Àìôèòîêèÿ, äëÿ êîòîðîé õàðàêòåðíî ÷åðåäîâàíèå ïàðòåïîãåíåòè÷åñêîãî è îáîåïî-
ëîãî ðàçìíîæåíèÿ, ðàññìàòðèâàåòñÿ íèæå (öèêëè÷åñêèé ïàðòåíîãåíåç).

Àððåíîòîêèÿ áûâàåò òîëüêî ïðè ãàïëîèäíîì ïàðòåíîãåíåçå; ãàïëîèäíû ñàìöû, ó
êîòîðûõ ãàïëîèäíû è ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè (White, 1973), êàê ýòî äàâíî èçâåñòíî äëÿ
äîìàøíåé ï÷åëû. Â ñóùíîñòè, àððåíîòîêíûé ïàðòåíîãåíåç — ìåõàíèçì ðåãóëÿöèè ïîëà,
àíàëîãè÷íûé òàêîìó ìåõàíèçìó îïðåäåëåíèÿ ïîëà, êîãäà ó ñàìöà îòñóòñòâóåò îäíà ïî-
ëîâàÿ õðîìîñîìà. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ó ñàìîê äâå Õ-õðîìîñîìû (XX), à ó ñàìöîâ îäíà
îòñóòñòâóåò (Õ0). Ïðè àððåíîòîêèè ó ñàìîê äèïëîèäíûé íàáîð õðîìîñîì (nn = 2n), à ó
ñàìöîâ ãàïëîèäíûé (n0 = 1n). Òàêèì îáðàçîì, ãàïëîèäíûé íàáîð â àïïàðàòå íàñëåäîâà-
íèÿ ïîëà èãðàåò ðîëü Õ-õðîìîñîìû. Ðàçìíîæåíèå ñ àððåíîòîêèåé â æèçíè ïîïóëÿöèè
— ÷àñòíûé âàðèàíò ãàìîãåíåçà. Ïîòîìñòâî äåâñòâåííîé ñàìêè êàê ïðè îáëèãàòíîé
àððåíîòîêèè (íàïðèìåð, ó ìíîãèõ ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ — White, 1973), òàê è ïðè ôàêóëü-
òàòèâíîé (íàïðèìåð, ó êîëëåìáîëû Cyphoderus javanus (Kurup,  Prabhoo, 1977), íå ìî-
æåò äàòü íà÷àëî íîâîé ïîïóëÿöèè.

Â ýêîëîãè÷åñêîì àñïåêòå èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò ïàðòåíîãåíåç, îáåñïå÷èâàþùèé äëè-
òåëüíóþ ïðååìñòâåííîñòü ïîïóëÿöèè, ò.å. òåëèòîêèÿ; â äàëüíåéøåì èçëîæåíèè ïîä òåð-
ìèíîì ïàðòåíîãåíåç ïîäðàçóìåâàåòñÿ òåëèòîêèÿ. Òàêîé ïàðòåíîãåíåç ìîæåò áûòü ñïî-
ðàäè÷åñêèì (ôàêóëüòàòèâíûì), öèêëè÷åñêèì èëè ïîñòîÿííûì.

ÑÏÎÐÀÄÈ×ÅÑÊÈÉ ÏÀÐÒÅÍÎÃÅÍÅÇ (ÒÀÕÈÒÅËÈÒÎÊÈß)

Ñïîðàäè÷åñêèé ïàðòåíîãåíåç, â íîðìå íå ñâîéñòâåííûé âèäó, ìîæåò áûòü ñïîíòàí-
íûì (åñëè ïðè÷èíà àêòèâàöèè ÿäðà ÿéöåêëåòêè íå èçâåñòíà) èëè èñêóññòâåííûì, ýêñïå-
ðèìåíòàëüíî âûçûâàåìûì äåéñòâèåì îïðåäåëåííîãî ôàêòîðà.

Ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå ÿéöà ìîæíî âûçâàòü íàãðåâàíèåì (Àñòàóðîâ, 1940,
1956), îõëàæäåíèåì (Andre, 1963; Òåðñêàÿ è Ñòðóííèêîâ, 1975), ðàçíûìè õèìè÷åñêèìè
(ñîëÿíàÿ êèñëîòà, ñëþíà ÷åëîâåêà, êîëõèöèí è äð. — Lieder, 1964) èëè ìåõàíè÷åñêèìè
(ñì. ïèîíåðñêèå îïûòû Òèõîìèðîâà [Tichomiroff, 1886] è  Áàòàéîíà [Bataillon, 1913])
âîçäåéñòâèÿìè è ò.ä. Ó âèäîâ ñ íàðóæíûì îïëîäîòâîðåíèåì (ðûáû) èçâåñòíî
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå ÿéöà ïðè åãî àêòèâàöèè ñïåðìàòîçîèäîì ñàìöà òîãî æå
âèäà, íå ó÷àñòâóþùèì â ôîðìèðîâàíèè ÿäåðíîãî àïïàðàòà ðàçâèâàþùåãîñÿ çàðîäûøà
(ãèíîãåíåç), èëè äàæå ñîâñåì äðóãîãî âèäà. Ïàðòåíîãåíåç ìîæåò çàêðåïèòüñÿ â èòîãå
ïîëèïëîèäèçàöèè, ñâÿçàííîé ñî ñïàðèâàíèåì àïîìèêòè÷åñêîé ñàìêè ñ àìôèìèêòè÷åñ-
êèì ñàìöîì (îáðàçîâàíèå òðèïëîèäà), ïîñëåäóþùèì ôîðìèðîâàíèåì òåòðàïëîèäîâ
(òðèïëîèäíàÿ ñàìêà, íîðìàëüíûé äèïëîèäíûé àìôèìèêòè÷åñêèé ñàìåö) è ò.ä. (Àñòàó-
ðîâ, 1956, 1969; Äàðåâñêèé, 1974).

Ìíîãîîáðàçèå åñòåñòâåííûõ ôàêòîðîâ âíåøíåé ñðåäû, ñïîñîáíûõ âûçâàòü òåëèòî-
êèþ, ÷àñòîòà è ðåãóëÿðíîñòü ïîÿâëåíèÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì ó ìíîãèõ âèäîâ,
íàëè÷èå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ ïîêàçûâàþò, ÷òî ó ïàðòåíîãåíåçà åñòü ðÿä ïðå-
èìóùåñòâ ïåðåä àìôèìèêòè÷åñêèì ðàçìíîæåíèåì. Íåñîìíåííîå ïðåèìóùåñòâî ïàðòå-
íîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì ïåðåä àìôèìèêòè÷åñêèìè çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî îäíà îñîáü,
ïîïàâøàÿ â íîâûå óñëîâèÿ, êîòîðûå îòâå÷àþò òðåáîâàíèÿì âèäà, ìîæåò ñòàòü ðîäîíà-
÷àëüíèöåé ïîïóëÿöèè, ïðè÷åì åå ïîòîìñòâî, ãåíåòè÷åñêè åé ïîäîáíîå, îáëàäàåò òàêîé
æå ñòåïåíüþ àäàïòàöèè ê ýòèì óñëîâèÿì. Ïðè ýòîì ó àïîìèêòè÷åñêèõ âèäîâ ðîñò ïîïó-
ëÿöèè îñóùåñòâëÿåòñÿ áûñòðåå, òàê êàê ó íèõ êàæäàÿ îñîáü íåïîñðåäñòâåííî îñòàâëÿåò
ïîòîìñòâî, òîãäà êàê ó ðàçäåëüíîïîëûõ — ïîëîâèíà ïîòîìñòâà ñàìöû, íå äàþùèå íåïî-
ñðåäñòâåííîãî óâåëè÷åíèÿ ïîïóëÿöèè ñëåäóþùåãî ïîêîëåíèÿ. Îáû÷íî ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî
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ñêîðîñòü ðîñòà ÷èñëåííîñòè ïîòîìñòâà àïîìèêòè÷åñêîé îñîáè âäâîå âûøå, ÷åì â ðàç-
äåëüíîïîëîé ïîïóëÿöèè (Ìýéíàðä Ñìèò, 1981, Vepsaläinen, Järvinen, 1979); ïðè ýòîì
äîïóñêàåòñÿ, ÷òî êàæäàÿ ñàìêà ðàçäåëüíîïîëîé ïîïóëÿöèè ñïîñîáíà îñòàâèòü ïîòîì-
ñòâî. Îäíàêî ôàêòè÷åñêè ýòà ðàçíèöà áîëåå ÷åì â 2 ðàçà, ïîñêîëüêó àìôèìèêòè÷åñêîå
ðàçìíîæåíèå ïðåäóñìàòðèâàåò è âñòðå÷ó ïîëîâ, íå îáÿçàòåëüíî îñóùåñòâëÿþùóþñÿ
(îñîáåííî ó ñëàáîïîäâèæíûõ âèäîâ). Ýòî îäíà èç ïðè÷èí òîãî, ÷òî ïàðòåíîãåíåç áûâà-
åò áîëåå ýôôåêòèâíûì, ÷åì àìôèìèêòè÷åñêîå ðàçìíîæåíèå äàæå ó ãåðìàôðîäèòîâ (íà-
ïðèìåð, ó äîæäåâûõ ÷åðâåé).

Ðàññ÷èòàíî òàêæå, ÷òî ïîÿâëÿþùèåñÿ ìóòàöèè áûñòðåå ïðîÿâëÿþòñÿ è çàêðåïëÿ-
þòñÿ â àïîìèêòè÷åñêèõ ïîïóëÿöèÿõ, ÷åì àìôèìèêòè÷åñêíõ (Crow, Kimura, 1965; Kimura,
Ohta, 1971). Ïîýòîìó áëàãîïðèÿòíûå â äàííûõ óñëîâèÿõ ìóòàöèè â àïîìèêòè÷åñêèõ
ïîïóëÿöèÿõ áûñòðåå äàþò àäàïòèâíûé ýôôåêò. Âûñîêàÿ ñòåïåíü ãåòåðîçèãîòíîñòè àïî-
ìèêòîâ, îïðåäåëÿþùàÿ ãåòåðîçèñ è èõ âûñîêóþ æèçíåñïîñîáíîñòü (Templeton, 1977),
ïîâûøàåò âûæèâàåìîñòü îñîáåé â ïåðåìåííûõ óñëîâèÿõ ñðåäû; èçâåñòíà òàêæå áóëü-
øàÿ óñòîé÷èâîñòü ñàìîê ïî ñðàâíåíèþ ñ ñàìöàìè. Íà÷àëüíûå ñòàäèè ñóêöåññèè (îò-
êðûòûå ýêîëîãè÷åñêèå íèøè) áëàãîïðèÿòíåå äëÿ àïîìèêòîâ, ÷åì äëÿ àìôèìèêòîâ (Ìýé-
íàðä Ñìèò, 1981).

Òàêîâû îñíîâíûå âûèãðûøè ïàðòåíîãåíåçà, êîìïåíñèðóþùèå êàðäèíàëüíûå ïðå-
èìóùåñòâà ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ, êîòîðûå îïðåäåëÿþò âåäóùóþ ðîëü ïîñëåäíåãî â
ìèðå ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ, âîçìîæíîñòü ïîÿâëåíèÿ è ïðîÿâëåíèÿ øèðîêîé ãàì-
ìû ñî÷åòàíèé ïðèçíàêîâ, îïðåäåëÿþùåé âåðîÿòíîñòü ïîÿâëåíèÿ êîìáèíàöèé, áëàãî-
ïðèÿòíûõ äëÿ ðàçíûõ óñëîâèé ïðè àìôèìèêñèñå.

Ïîñêîëüêó ó âèäîâ, ñîõðàíÿþùèõ íîðìàëüíîå ïîëîâîå ðàçìíîæåíèå, ìîæåò âîçíè-
êàòü ëèáî ôàêóëüòàòèâíûé, ëèáî öèêëè÷åñêèé ïàðòåíîãåíåç, ïîñòîÿííàÿ òåëèòîêèÿ ðàç-
âèâàåòñÿ íà îñíîâå îáîèõ ýòèõ òèïîâ.

ÖÈÊËÈ×ÅÑÊÈÉ ÏÀÐÒÅÍÎÃÅÍÅÇ

Àäàïòèâíîå çíà÷åíèå ìíîãèõ ñòîðîí ïàðòåíîãåíåçà õîðîøî âûÿâëÿåòñÿ â ñëó÷àÿõ
öèêëè÷åñêîãî ïàðòåíîãåíåçà, òèïè÷íîãî äëÿ ìíîãèõ ãðóïï áåñïîçâîíî÷íûõ, õàðàêòå-
ðèçóþùèõñÿ ìåëêèìè ðàçìåðàìè, êîðîòêèì îíòîãåíåçîì, ïîëèâîëüòèííîñòüþ, äëÿ ðàç-
íûõ ïîêîëåíèé êîòîðûõ â òå÷åíèå ãîäà óñëîâèÿ æèçíè ðàçëè÷íû. Â áëàãîïðèÿòíûå îò-
ðåçêè ñåçîíà ìíîãèå ìåëêèå ìíîãîêëåòî÷íûå (íàïðèìåð, êîëîâðàòêè è âåòâèñòîóñûå â
ïðåñíûõ âîäîåìàõ, òëè íà íàçåìíûõ ðàñòåíèÿõ)  ïåðåõîäÿò ê ïàðòåíîãåíåçó, äàâàÿ òà-
êèì ñïîñîáîì ðÿä ïîêîëåíèé, â ðåçóëüòàòå ÷åãî áèîìàññà âèäà è ÷èñëåííîñòü åãî îñî-
áåé ðåçêî âîçðàñòàþò.

Ó äàôíèé äèïëîèäíûå òåëèòîêíûå ïîêîëåíèÿ ìîãóò íåïðåðûâíî ñëåäîâàòü äðóã çà
äðóãîì, íî ïðè ñíèæåíèè äîñòóïà ïèùè ïîÿâëÿþòñÿ ñàìêè ñ íóæäàþùèìèñÿ â îïëîäîò-
âîðåíèè ãàïëîèäíûìè ÿéöàìè è ñàìöû (àìôèòîêèÿ). Íàëè÷èå ïîëîâîãî ïîêîëåíèÿ ïðè
öèêëè÷åñêîì ïàðòåíîãåíåçå äåëàåò åãî â ïðèíöèïå ñõîäíûì ñ àìôèìèêòè÷åñêèì ðàçìíî-
æåíèåì; ïàðòåíîãåíåç ñòàíîâèòñÿ òîëüêî ñðåäñòâîì ïîâûøåíèÿ ÷èñëåííîñòè âèäà çà áëà-
ãîïðèÿòíûé ñåçîí. Àíàëîãè÷íàÿ ñèòóàöèÿ ó òëåé2 , ó êîòîðûõ óæå ïî ñòàðûì äàííûì
(Ìîðäâèëêî, 1929 à,á) ïðè áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ òåëèòîêíûå ñàìêè ìîãóò íåïðåðûâ-
íî îáðàçîâûâàòüñÿ íåñêîëüêî ëåò ïîäðÿä. Êàê ïðàâèëî, ïðè öèêëè÷åñêîì ïàðòåíîãåíåçå
âåäóùèé ñïîñîá ðàçìíîæåíèÿ — òåëèòîêèÿ, à ïîëîâîé ïðîöåññ ðàçãðóæàåò ïîïóëÿöèþ
îò ãðóçà âðåäíûõ ìóòàöèé.

2 Ìíîãî ïðèìåðîâ öèêëè÷åñêîãî ïàðòåíîãåíåçà äàþò òàêæå êîêöèäû, ïåðåïîí÷àòîêðûëûå è íåêîòîðûå äðó-
ãèå ãðóïïû íàñåêîìûõ.
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Ðàçâèòèå äâóõ òèïîâ ðàçìíîæåíèÿ ïðè öèêëè÷åñêîì ïàðòåíîãåíåçå ïðèâîäèò ê âû-
ðàáîòêå ñïåöèàëüíûõ ôóíêöèé òåëèòîêíîãî è ïîëîâîãî ïîêîëåíèé. Òåëèòîêíîå îáåñïå-
÷èâàåò ðàçìíîæåíèå (à ó òëåé è ðàññåëåíèå) ïîïóëÿöèè, à ïîëîâîå — îòêëàäêó çèìóþ-
ùèõ çàùèùåííûõ ÿèö, èãðàþùèõ ðîëü äèàñïîð âî âðåìåíè (Ghilarov, 1969); ó âåòâèñ-
òîóñûõ îïëîäîòâîðåííûå ÿéöà ïðåäñòàâëÿþò äèàñïîðû, ñëóæàùèå è äëÿ ïåðåíåñåíèÿ
íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé, è äëÿ ðàññåëåíèÿ.

Öèêëè÷åñêèé ïàðòåíîãåíåç ïîçâîëÿåò âèäó øèðå èñïîëüçîâàòü âîçìîæíîñòè ñðå-
äû. Ó ôîðì ñ öèêëè÷åñêèì ïàðòåíîãåíåçîì òåëèòîêèÿ ïðåäñòàâëÿåò òàêîå æå ïðèñïî-
ñîáëåíèå ê áûñòðîìó óâåëè÷åíèþ ÷èñëà îñîáåé âèäà, êàê è áåñïîëîå ðàçìíîæåíèå ìíî-
ãèõ íèçøèõ áåñïîçâîíî÷íûõ. Íàïðèìåð, ó òóðáåëëÿðèé Stenostomum sthenum âåñíîé èç
ïåðåçèìîâàâøèõ ÿèö âûõîäÿò îñîáè, êîòîðûå äàþò â òå÷åíèå 4 ìåñ. ðÿä ïîêîëåíèé,
îáðàçóþùèõñÿ ïóòåì ïàðàòîìè÷åñêîãî äåëåíèÿ, à ó îñåííåãî ïîêîëåíèÿ ðàçâèâàþòñÿ
ãîíàäû, è ýòè òóðáåëëÿðèè îòêëàäûâàþò çèìóþùèå ÿéöà (Borkott — öèò. ïî: Èâàíîâà-
Êàçàñ, 1977).

Â ýêîëîãè÷åñêîì è ýâîëþöèîííîì ïëàíàõ ìåòàãåíåç è öèêëè÷åñêèé ïàðòåíîãåíåç
— ñõîäíûå àäàïòàöèè, è ïðè ýêîëîãè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêå æèçíåííûõ öèêëîâ îáúå-
äèíåíèå àïîìèêñèñà è âåãåòàòèâíîãî ðàçìíîæåíèÿ â îáùóþ êàòåãîðèþ àãàìíîãî ðàç-
ìíîæåíèÿ âïîëíå ëîãè÷íî, õîòÿ îíè è âîçíèêàþò íà ðàçíîé îñíîâå, ò.å. ýòî ÿâëåíèÿ
àíàëîãè÷íûå, íî íå ãîìîëîãè÷íûå.

Íà îñíîâå öèêëè÷åñêîãî ïàðòåíîãåíåçà ìîæåò âîçíèêàòü è ïîñòîÿííûé ïàðòåíîãå-
íåç ïðè óòðàòå àìôèòîêèè è èñ÷åçíîâåíèè ñàìöîâ. Íàïðèìåð, ñðåäè òëåé â òðèáå Fordina
(Ìîðäâèëêî, 1929á) â áîëåå òåïëûõ ðàéîíàõ ñî ñðåäèçåìíîìîðñêèì êëèìàòîì öèêë
âêëþ÷àåò ðàçâèòèå çèìóþùèõ îïëîäîòâîðåííûõ ÿèö íà âèäàõ ðîäà Pistacia, à çàòåì
ðÿäà ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ïîêîëåíèé íà êîðíÿõ òðàâÿíèñòûõ ðàñòåíèé. Â åâðîïåéñêîé
÷àñòè ÑÑÑÐ, ãäå ôèñòàøêà èñ÷åçëà ïðè îëåäåíåíèè, âèäû ýòîé ãðóïïû òëåé ðàçâèâàþò-
ñÿ òîëüêî êàê ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå (àíîëîöèêëè÷åñêèå) ôîðìû íà êîðíÿõ òðàâÿíèñòûõ
ðàñòåíèé. Êëàññè÷åñêèé ïðèìåð â ðîäå Chermes: Ch. viridis Ratz. ðàçâèâàåòñÿ ñî ñìåíîé
ïîêîëåíèé — îáà ïîëà íà åëè, ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ïîêîëåíèå íà ëèñòâåííèöå; Ch.

abietis L. èçâåñòåí òîëüêî êàê ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèé âèä íà åëè è ðàñïðîñòðàíåí â òåõ
ìåñòíîñòÿõ, ãäå â ëåäíèêîâûé ïåðèîä èñ÷åçëà ëèñòâåííèöà. Ìîðôîëîãè÷åñêè îáà âèäà
ïî÷òè íå îòëè÷èìû. Â óïîìÿíóòûõ ñëó÷àÿõ íà ïåðèôåðèè àðåàëà âèäà äîïîëíèòåëüíûé
ñïîñîá ðàçìíîæåíèÿ (ïàðòåíîãåíåç) ïðè èñ÷åçíîâåíèè ïðåäïîñûëêè ê ñóùåñòâîâàíèþ
îáîåïîëîãî ïîêîëåíèÿ (îòñóòñòâèå îñíîâíîãî êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ) ñòàíîâèòñÿ åäèí-
ñòâåííûì.

Ó òëåé p. Trama (Lachnini), æèâóùèõ òîëüêî íà êîðíÿõ òðàâÿíèñòûõ ðàñòåíèé, íè
îñíîâíûå êîðìîâûå ðàñòåíèÿ (âåðîÿòíî, âûìåðøèå â ëåäíèêîâûé ïåðèîä), íè ïîëîâûå
îñîáè íå èçâåñòíû âî âñåì àðåàëå òëåé ýòîãî ðîäà (Ìîðäâèëêî, 1929à). Åñòü â ÑÑÑÐ è
îòêðûòî æèâóùèå, èçâåñòíûå òîëüêî êàê òåëèòîêíûå, âèäû — Aphis laburni Koch,
Megoura viciae Kalt. Â ÑØÀ, íàïðèìåð, Sitobion avenae F. íà ñåâåðå äàåò ÿéöåêëàäóùåå
îáîåïîëîå ïîêîëåíèå, à íà þãå ðàñïðîñòðàíåíà òîëüêî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêàÿ ôîðìà
(Ìîðäâèëêî, 1929à). Íàøà çëàêîâàÿ òëÿ Toxoptera graminum Rond. îòêëàäûâàåò çèìóþ-
ùèå îïëîäîòâîðåííûå ÿéöà, íî â ìåñòíîñòÿõ ñ ìÿãêèì êëèìàòîì çèìóþò è ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêèå ñàìêè. Â òåïëèöàõ àãàìíà òëÿ Myzus circumflexus Buckt. è ò.ä. Ó âèäîâ òëåé,
âñå ïîêîëåíèÿ êîòîðûõ ïðîõîäÿò ðàçâèòèå íà íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ ðàñòåíèé, ñóùåñòâîâà-
íèå îáëèãàòíî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì âîçìîæíî òîëüêî â áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ
ìÿãêîãî êëèìàòà. À ïðè ðàçâèòèè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì íà êîðíÿõ ðàñòåíèé (êàê â
ñëó÷àÿõ ñ Trifidaphis phaseoli è Trama spp.) â ïî÷âå, ãäå óñëîâèÿ, â ÷àñòíîñòè òåìïåðà-
òóðíûå, ñãëàæåíû (Ãèëÿðîâ, 1949), âîçìîæíî, íàîáîðîò, ñîõðàíåíèå âèäà (êàê áåñïî-
ëûé âèä — agamospecies) ïðè óõóäøåíèè êëèìàòè÷åñêèõ óñëîâèé è äàæå ðàñøèðåíèå
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àðåàëà âèäà, çàâîåâàíèå òåëèòîêíûìè ïîïóëÿöèÿìè òåððèòîðèé ñ áîëåå æåñòêèìè êëè-
ìàòè÷åñêèìè óñëîâèÿìè.

Êðîâÿíàÿ òëÿ Schizoneura lanigerum Hausm., çàâåçåííàÿ èç Ñåâåðíîé Àìåðèêè â Åâ-
ðîïó, ãäå íåò åå îñíîâíîãî êîðìîâîãî ðàñòåíèÿ (Ulmus americanus), íà êîòîðîì ðàçâèâà-
þòñÿ îïëîäîòâîðåííûå ÿéöà, ïðåäñòàâëåíà â íîâûõ äëÿ âèäà ðàéîíàõ òîëüêî ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêèìè ïîïóëÿöèÿìè, êðóãëîãîäè÷íî æèâóùèìè íà êîðíÿõ ÿáëîíü. Àíàëîãè÷íûé
ïðèìåð — âèíîãðàäíàÿ ôèëëîêñåðà. Òàêèì îáðàçîì, ïðè èçìåíåíèè óñëîâèé íà îêðàèíàõ
àðåàëà è âî âíîâü ôîðìèðóþùèõñÿ àíòðîïîãåííûõ àðåàëàõ âèäû ñ öèêëè÷åñêèì ïàðòå-
íîãåíåçîì ìîãóò ñòàòü îáëèãàòíî òåëèòîêíûìè. Ó ìíîãèõ îáëèãàòíî ïàðòåíîãåíåòè÷åñ-
êèõ âèäîâ ñîõðàíÿþòñÿ ðóäèìåíòàðíûå ïðèçíàêè îáîåïîëîñòè, íàïðèìåð ñåìÿïðèåìíè-
êè ó òåëèòîêíûõ âèäîâ êîêöèä.

Ïåðåõîä îò ñìåíû ïîêîëåíèé ê ïîñòîÿííîìó ïàðòåíîãåíåçó õàðàêòåðåí è äëÿ ìíî-
ãèõ âåòâèñòîóñûõ ðàêîîáðàçíûõ; îí îáû÷íî ñîïðîâîæäàåòñÿ ïîëèïëîèäíîñòüþ.

Òàêèì îáðàçîì, ïàðòåíîãåíåç èç ñðåäñòâà äîïîëíèòåëüíîãî ïîâûøåíèÿ ÷èñëåííîñ-
òè ïîïóëÿöèè èñõîäíî è ïîòåíöèàëüíî àìôèìèêòè÷åñêîãî âèäà ìîæåò ñòàòü åäèíñòâåí-
íûì ñïîñîáîì ðàçìíîæåíèÿ, ÷òî ïðåâðàùàåò áèîëîãè÷åñêèé âèä â àãàìíûé
(McDunnough, 1931).

ÑËÓ×ÀÉÍÛÉ ÏÀÐÒÅÍÎÃÅÍÅÇ È ÅÃÎ ÏÅÐÅÕÎÄ Â ÏÎÑÒÎßÍÍÛÉ

Ñëó÷àéíûé ïàðòåíîãåíåç òàêæå ìîæåò áûòü ïðåäïîñûëêîé ê ôîðìèðîâàíèþ àãàì-
íûõ ïîïóëÿöèé, à çàòåì è ê îáîñîáëåíèþ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ. Èìåííî íà ãðà-
íèöàõ àðåàëà (âèäà èëè åãî ïîïóëÿöèè) ãäå ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè âèäà íèçêàÿ (÷òî
óìåíüøàåò âåðîÿòèå îïëîäîòâîðåíèÿ è îñòàâëåíèÿ ïîòîìñòâà àìôèìèêòè÷åñêèìè âè-
äàìè, îñîáåííî ñëàáîïîäâèæíûìè), ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ôîðìû èìåþò îñîáîå ïðåèìó-
ùåñòâî, òàê êàê îäíà åäèíñòâåííàÿ îñîáü ñïîñîáíà îñòàâèòü ïîòîìñòâî áåç âñòðå÷è ñ
ïàðòíåðîì. Îòëè÷èÿ óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ ó ãðàíèö àðåàëà âèäà, èíîé, ÷åì íà îñíîâ-
íîé òåððèòîðèè, ðåæèì ñðåäû ñïîñîáñòâóþò ïîâûøåíèþ âåðîÿòèÿ ñïîíòàííîãî ïîÿâ-
ëåíèÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì, îñîáåííî åñëè ó÷åñòü, ÷òî â ýêñïåðèìåíòå èìåííî
òàêèìè ôàêòîðàìè, êàê ïîâûøåíèå èëè ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû, äîñòèãàåòñÿ ïàðòåíî-
ãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå. Îòíîñèòåëüíî âûñîêèé ïðîöåíò ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì
èçâåñòåí è äëÿ îñòðîâîâ. Ìàéð (Mayr, 1965) îòìå÷àåò, ÷òî íà ïåðèôåðèè àðåàëà âèäà
ðåç÷å è áûñòðåå èäóò ãåíåòè÷åñêèå ïåðåñòðîéêè, òàê êàê òàì ïîïóëÿöèè çàùèùåíû îò
ïðèòîêà ãåíîâ èç äðóãèõ ÷àñòåé àðåàëà. Èçîëÿöèè ïåðèôåðèéíîé ïîïóëÿöèè ñïîñîá-
ñòâóþò: îòëè÷èå îò îñíîâíûõ ïîïóëÿöèé ãåííîé ñðåäû (âîçíèêàþò ðàçíûå ìóòàöèè);
áåäíîñòü ãåíîôîíäà, îáëåã÷àþùàÿ ÷àñòîòó ïðîÿâëåíèÿ ðåäêèõ ìóòàöèé; òîò ôàêò, ÷òî
ïåðèôåðèéíûå èçîëÿòû â íîâûõ äëÿ âèäà óñëîâèÿõ (ïðè ëþáîì íàïðàâëåíèè ïóëüñà-
öèé àðåàëà) íàõîäÿò íîâûå äëÿ ñåáÿ ýêîëîãè÷åñêèå íèøè.

Ïàðòåíîãåíåç, îáåñïå÷èâàþùèé ãåíåòè÷åñêóþ èçîëÿöèþ ïîòîìñòâà, áûñòðîå ðàç-
ìíîæåíèå è áûñòðûé îòáîð ìóòàíòîâ (íåçàâèñèìî îò äîìèíàíòíîñòè ïðèçíàêîâ, â ïðî-
òèâîïîëîæíîñòü àìôèìèêñèñó), ñïîñîáñòâóåò ïåðåñòðîéêå ãåíîôîíäà, õàðàêòåðíîé äëÿ
ïåðèôåðèéíûõ èçîëÿòîâ. Êðîìå òîãî, ïîòîìñòâî òåëèòîêíûõ ñàìîê â èçîëèðîâàííûõ
ïîïóëÿöèÿõ áûñòðî âûòåñíÿåò àìôèìèêòè÷åñêóþ ôîðìó (Stalker — öèò. ïî: Engelmann,
1970). Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ è óïîìÿíóòîé ïîòåíöèàëüíî áîëåå âûñîêîé ãåîìåòðè÷åñêîé ïðîã-
ðåññèåé ðàçìíîæåíèÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì (ïðè ïðàêòè÷åñêè òåõ æå ýêîëîãè÷åñ-
êèõ òðåáîâàíèÿõ, ÷òî è ó áèñåêñóàëüíûõ ôîðì òîãî æå âèäà). Ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå
ôîðìû ÷àñòî áûâàþò ïîëèïëîèäàìè, äëÿ êîòîðûõ óñòàíîâëåíî, ÷òî îíè ðàñòóò áûñòðåå
è ñòàíîâÿòñÿ êðóïíåå, ÷åì äèïëîèäû. Òàêîé ñëó÷àé ðàçîáðàí äëÿ òðèïëîèäà ìîêðèöû
Trichoniscus pusillus pusillus Brandt â ñðàâíåíèè ñ äèïëîèäîì Ò. p. provisorius Rakovitza
(Vandel, 1928, 1934, 1940; Frankel, 1979). Ïîýòîìó ïîñòîÿííàÿ òåëèêòîêèÿ ó ôîðì ñ
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èñõîäíûì öèêëè÷åñêèì ïàðòåíîãåíåçîì ðàçâèâàåòñÿ èìåííî ó ãðàíèö àðåàëà âèäà â òåõ
ñëó÷àÿõ, êîãäà êîìïëåêñ óñëîâèé ñðåäû, îòâå÷àÿ ïîòðåáíîñòÿì ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî
ïîêîëåíèÿ, íå îòâå÷àåò ýêîëîãè÷åñêèì òðåáîâàíèÿì áèñåêñóàëüíîãî (íàïðèìåð, ó òëåé
òðèáû Fordina). Ó Daphnia pulex ïîïóëÿöèè â ñåâåðíûõ îçåðàõ ïàðòåíîãåíåòè÷íû, íà-
ïðèìåð â Ãðåíëàíäèè è íà Øïèöáåðãåíå (Oloffson, 1918), íà íàøåì ñåâåðå (ßëûíñêàÿ,
1956), íî èçðåäêà è â áîëåå ìÿãêèõ óñëîâèÿõ (White, 1973). Ïàðòåíîãåíåòè÷åñêàÿ ôîð-
ìà îòêëàäûâàåò è ÿéöà â ýôèïïèÿõ, àíàëîãè÷íûõ çèìóþùèì êëàäêàì ó èìåþùèõ ãàìî-
ãåíåç ïîïóëÿöèé. Ïàðòåíîãåíåòè÷åñêàÿ ôîðìà D. pulex — ãåêñàïëîèä (6n = 24) ïðè 8
õðîìîñîìàõ ó äèïëîèäîâ (Schrader, 1926). Ðîäñòâåííûé ñåâåðíûé âèä D. arctica îáû÷-
íî ïàðòåíîãåíåòè÷åí (ñàìöû î÷åíü ðåäêè).

Íà âåòâèñòîóñûõ ïîêàçàíî, ÷òî ïîë ïîòîìñòâà ñàìîê çàâèñèò îò ñîñòàâà ïèùè. Ó
Moina rectirostris èç íåîïëîäîòâîðåííûõ ÿèö ïðè êîðìëåíèè æèðîì ïîëó÷àåòñÿ 30%
ñàìöîâ, à ïðè îáåçæèðåííîé ïèùå — ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî ñàìêè (âîçìîæíà èçáèðà-
òåëüíàÿ ýìáðèîíîãåííàÿ ñìåðòíîñòü ñàìöîâ).

Ó òèïè÷íî ëèìíè÷åñêèõ äàôíèé (D. longispina, D. cucullata, Bosmina longirostris),
îáû÷íî ìîíîöèêëè÷åñêèõ, ïîëîâîå ïîêîëåíèå ìîæåò âûïàäàòü è ýôèïïèé íå îáðàçóåò-
ñÿ. Ïîäî ëüäîì çèìóþò íåìíîãèå òåëèòîêíûå ñàìêè, îáåñïå÷èâàþùèå âîññòàíîâëåíèå
ïîïóëÿöèè âåñíîé. Àíàëîãè÷íûì ïðèìåðîì ìîãóò ñëóæèòü êîëîâðàòêè.

Â ïðèâåäåííûõ ñëó÷àÿõ (â ýâîëþöèîííî-ýêîëîãè÷åñêîì àñïåêòå àíàëîãè÷íûõ ÿâ-
ëåíèÿì ïðèíöèïà ôèêñàöèè ôàç â ýâîëþöèîííîé ìîðôîëîãèè) ðàñïðîñòðàíÿòüñÿ (èëè
ñîõðàíÿòüñÿ) îêàçàëèñü ñïîñîáíûìè òå ôîðìû èç öèêëà ðàçâèòèÿ, êîòîðûå â íîâûõ (èëè
èçìåíèâøèõñÿ) ìåñòîîáèòàíèÿõ íàõîäÿò äëÿ ñåáÿ áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ (ïðè öèêëè-
÷åñêîì ïàðòåíîãåíåçå ïîñëåäíèé ìîæåò èñõîäíî ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ïðèñïîñîáëåíèå
àìôèìèêòè÷åñêîãî âèäà ê ïîâûøåíèþ ÷èñëà îñîáåé â áëàãîïðèÿòíûé îòðåçîê ñåçîíà
— Ãèëÿðîâ, 1945).

Ñðåäè íàçåìíûõ æèâîòíûõ ïàðòåíîãåíåç îñîáåííî ÷àñòî âñòðå÷àåòñÿ ó ìåäëåííî
ïåðåäâèãàþùèõñÿ (îñîáåííî ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé) áåñïîçâîíî÷íûõ. Ïðè ýòîì ïðîñëå-
æèâàåòñÿ ïðèóðî÷åííîñòü ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ îñîáåé â ïðåäåëàõ ïîïóëÿöèé ê ìåñò-
íîñòÿì ó ïåðèôåðèè àðåàëà âèäà, à ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ — ó ãðàíèö àðåàëà ðîäà.

ÃÅÎÃÐÀÔÈ×ÅÑÊÎÅ ÐÀÑÏÐÎÑÒÐÀÍÅÍÈÅ È ÏÀÐÒÅÍÎÃÅÍÅÇ ÁÅÑÏÎÇÂÎÍÎ×ÍÛÕ

Ïðåäñòàâëåíèå î ãåîãðàôè÷åñêîì ïàðòåíîãåíåçå áûëî âûäâèíóòî Âàíäåëåì (Vandel,
1928, 1934). Íà ïðèìåðå ìîêðèö Trichoniscus elisabethae Herold (= Ò. pusillus Brandt)
Âàíäåëü ïîêàçàë, ÷òî ýòîò âèä êàê ðàçäåëüíîïîëàÿ ôîðìà âñòðå÷àåòñÿ ëèøü â ãîðàõ þãà
Ôðàíöèè. Â Ïðèáàëòèêå, þæíîé Øâåöèè è Ôèíëÿíäèè îí ïðåäñòàâëåí òîëüêî ïàðòåíî-
ãåíåòè÷åñêèì òðèïëîèäîì (ñì. âûøå); ïàðòåíîãåíåòè÷åí îí è â ðàâíèííîé Ôðàíöèè, â
ìåíåå áëàãîïðèÿòíûõ äëÿ íåãî óñëîâèÿõ (Vandel, 1940)3 . Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî òðèï-
ëîèä ýòîãî âèäà (Ò. pusillus pusillus) èíîãäà äàåò ñàìöîâ, êîòîðûå ìîãóò ñïàðèâàòüñÿ ñ
ñàìêàìè èñõîäíîé äèïëîèäíîé ôîðìû, íî íå ñïîñîáíû ê èõ îïëîäîòâîðåíèþ. Òåíäåí-
öèÿ ê âûðàáîòêå òåëèòîêèè îòìå÷åíà è äëÿ Ligidium hypnorum (âî Ôðàíöèè äî 30%
ñàìöîâ, à â ñðåäíåé Åâðîïå òîëüêî ñàìêè) (Vandel, 1928).

Ìíîãî èçâåñòíî è î ïàðòåíîãåíåçå äèïëîïîä. Êèñòåõâîñò Polyxenus lagurus L. íà îñ-
òðîâå Ñèëò â Ñåâåðíîì ìîðå àìôèìèêòè÷åí (Schömann und Schaller, 1954), íà þãå Ôðàí-
öèè 33% ñàìöîâ, â Äàíèè 9%, â þæíîé Øâåöèè 4%, à â Ôèíëÿíäèè âñòðå÷àþòñÿ òîëüêî
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå îñîáè. Íà þãå Øâåöèè ñîñóùåñòâóþò àìôèìèêòè÷åñêèå è òåëè-
òîêíûå ïîïóëÿöèè (Vandel, 1928; Palmén, 1949; Enghoff, 1976). Gervaisia costata Wage —

3 Äëÿ ñëó÷àåâ èñ÷åçíîâåíèÿ (èëè êðàéíåé ðåäêîñòè) ñàìöîâ ðàíåå áûë ïðåäëîæåí òåðìèí «ñïàíàíäðèÿ», íå
ïîëó÷èâøèé ðàñïðîñòðàíåíèÿ (Vandel, 1928).
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âèä íà Áàëêàíàõ àìôèìèêòè÷åñêèé, à â Ñðåäíåé è Âîñòî÷íîé Åâðîïå — ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêèé. Proteroiulus fuscus am Stein â ñðåäíåé Åâðîïå àìôèìèêòè÷åí, â Èñëàíäèè —
ïàðòåíîãåíåòè÷åí; â Àíãëèè ñàìöû ðåäêè (1 : 1000 [Rantala, 1970]), â Ôèíëÿíäèè òîæå,
ïðè÷åì òàì ó ñàìöîâ íåò ñïåðìàòîçîèäîâ (Palmén, 1949), à ó ñàìîê ýêñïåðèìåíòàëüíî
äîêàçàí ïàðòåíîãåíåç (Rantala, 1974). Ó Nemasoma (Isobates) varicorne (Ñ. L. Koch) íà
Áàëêàíàõ, ñåâåðî-çàïàäå ÔÐÃ, â ñåâåðíîé Èòàëèè, Ðóìûíèè, Ïîëüøå, Ëèòâå âñòðå÷àþòñÿ
îáà ïîëà è ïàðòåíîãåíåç íå îòìå÷åí, à â ñåâåðíîé Äàíèè è þæíîé Ôèíëÿíäèè íàéäåíû
òîëüêî ñàìêè (Palmén, 1949; Brooks, 1974). Åñòü ïðåäïîëîæåíèå (Enghoff, 1976), ÷òî ýòîò
âèä îòäåëèëñÿ îò N. caucasicum â ðàéîíå Êàâêàçà â ïåðèîä ïëåéñòîöåíîâîãî îëåäåíåíèÿ.
Ó Archiboreoiulus pallidus Br.-Â. íà þãå Øâåöèè âñòðå÷àþòñÿ ñàìöû, à íà þãå Ôèíëÿíäèè
âèä òîëüêî ïàðòåíîãåíåòè÷åí.

Èçó÷åí ïàðòåíîãåíåç è ó õèëîïîä. Íà åâðîïåéñêîì êîíòèíåíòå è â Èñëàíäèè Lamyctes

fulvicornis Mein. òîëüêî ïàðòåíîãåíåòè÷åí, à íà Êàíàðñêèõ è Àçîðñêèõ îñòðîâàõ âñòðå-
÷åíû àìôèìèêòè÷åñêèå ïîïóëÿöèè (Çàëåññêàÿ, 1978). Geophilus proximus Ñ. L. Koch  ó
íàñ â ñòðàíå — âèä ñ ðåäêèìè ñàìöàìè (Sograff, 1882), à â Ôèíëÿíäèè îí ïðåäñòàâëåí
òîëüêî ñàìêàìè (Palmen, 1949). Pachymerium ferrugineum (Ñ. L. Koch) íà ñåâåðå àðåàëà
èìååò òåëèòîêíûõ ñàìîê (Palmen and Rantala, 1954).

Çàðåãèñòðèðîâàíà òåëèòîêèÿ ó õåëèöåðîâûõ. Þæíîàìåðèêàíñêèå ñêîðïèîíû Tityus
serrulatus Lutz et Mello îáëèãàòíî òåëèòîêíû, à äðóãèå âèäû ýòîãî ðîäà íà ýòîì êîíòè-
íåíòå ðàçäåëüíîïîëû. Ñðåäè êëåùåé åñòü âèäû, äëÿ êîòîðûõ îòìå÷åíà òåëèòîêèÿ, íà-
ïðèìåð íåêîòîðûå âèäû îðèáàòèä ðîäîâ Platynothrus è Thrypochthonius, à ñðåäè õåéëå-
òèä Cheiletus eruditis òîëüêî ïàðòåíîãåíåòè÷åí, íî ãåîãðàôè÷åñêèå çàêîíîìåðíîñòè ïàðòå-
íîãåíåçà õåëèöåðîâûõ íå èçó÷åíû.

Èç òèïè÷íî ñâÿçàííûõ ñ ïî÷âîé äðåâíåéøèõ øåñòèíîãèõ ñïîðàäè÷åñêîå ïàðòåíî-
ãåíåòè÷åñêîå ðàçìíîæåíèå èçâåñòíî äëÿ ðÿäà êîëëåìáîë (Arunkumar, 1978), íî ãåîãðà-
ôè÷åñêèå åãî çàêîíîìåðíîñòè, êàê è äëÿ êëåùåé, íå âûÿñíåíû.

Çàêîíîìåðíàÿ ïðèóðî÷åííîñòü òåëèòîêíûõ ôîðì ê ïåðèôåðèè àðåàëà âèäà õîðîøî
èçâåñòíà äëÿ ìíîãèõ âûñøèõ íàñåêîìûõ; îíà îáû÷íà äëÿ ôîðì ñ ðåäóêöèåé êðûëüåâ è
óòðàòîé ñïîñîáíîñòè ê àêòèâíîìó ðàññåëåíèþ. Òàðàêàí Pycnoscelis surinamensis àìôè-
ìèêòè÷åí òîëüêî â Èíäî-Ìàëàéñêîé îáëàñòè, à â äðóãèõ ÷àñòÿõ àðåàëà — ïàðòåíîãåíåòè-
÷åí (Matthey, 1945). Èçâåñòåí ïàðòåíîãåíåç ó áîãîìîëîâ Miomantis savignyi (Adair) â
Åâðîïå è Brunneria borealis Scudd. â Ñåâåðíîé Àìåðèêå.

Ó áåñêðûëûõ ïàëî÷íèêîâ ðàñïðîñòðàíåíà òåëèòîêèÿ, ñîïðîâîæäàåìàÿ ïîëèïëîè-
äèåé. Òàê, ïàðòåíîãåíåòè÷åí âèä Carausius theiseni (42 õðîìîñîìû), õîòÿ èìåþùèé
ñòîëüêî æå õðîìîñîì Ñ. juvenilis àìôèìèêòè÷åí. Âèä Ñ. morosus â ëàáîðàòîðèÿõ ðàç-
ìíîæàåòñÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêè (ñàìöû ïîÿâëÿþòñÿ â îäíîì ñëó÷àå èç 1000). Clonopsis
gallica â Àëæèðå — îáîåïîëûé âèä (50% ñàìöîâ), à âî Ôðàíöèè âñòðå÷àþòñÿ òîëüêî
ñàìêè. Phasma rossica íà Áàëêàíàõ àìôèìèêòè÷åí, à ïðè âîñïèòàíèè â ëàáîðàòîðèÿõ â
ñðåäíåé Åâðîïå ïàðãåíîãåíåòè÷åí. Bacillus rossii â Àëæèðå àìôèìèêòè÷åí, â Èòàëèè
ñàìöîâ ìàëî, íî îíè àêòèâíû, à íà þãå Ôðàíöèè âèä òîëüêî ïàðòåíîãåíåòè÷åí (White,
1973).

Ó ñâåð÷êà Myrmecophila acervorum, ïàðòåíîãåíåòè÷íîãî íà ñåâåðå àðåàëà, þæíåå
âñòðå÷àþòñÿ è ñàìöû — â Èòàëèè 20%, à â Àëæèðå áîëåå 50%.

Ñðåäè êóçíå÷èêîâ õîðîøî èçó÷åí ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèé áåñêðûëûé ðîä Saga. Â Àô-
ðèêå ïðåäñòàâèòåëè ýòîãî è áëèçêèõ ê íåìó ðîäîâ îáîåïîëû è äèïëîèäíû (2n=31 èëè
33). Ðàñïðîñòðàíåííûé â Åâðîïå âèä Saga pedo (îò þãà Èñïàíèè äî þæíûõ îòðîãîâ
Óðàëà) — ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèé òåòðàïëîèä (2n=68) (Mattheó, 1946). Õîðîøî ïðîñëå-
æåí ïàðòåíîãåíåç ó êóçíå÷èêà Poecilimon intermedius Fieb.: ïîä Êóðñêîì îáèòàåò ôîðìà
ñ ðàâíûì ÷èñëîì ñàìöîâ è ñàìîê; â Ãîðüêîâñêîé îáëàñòè íà ïðàâîì áåðåãó Âîëãè ñàì-



521Ýêîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå ïàðòåíîãåíåçà

öû ðåäêè, íà ëåâîì — îòñóòñòâóþò, â Íîâîñèáèðñêå âñòðå÷àåòñÿ òîëüêî ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêàÿ ôîðìà (Ëóêèíà, 1978).

Ñðåäè ñàðàí÷îâûõ õîðîøî èçó÷åí àâñòðàëèéñêèé ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèé âèä
Warramaba (Moraba) virgo, ïðîèñõîäÿùèé îò äâóõ áèñåêñóàëüíûõ ôîðì, õàðàêòåðèçó-
þùèéñÿ ïðåìåéîòè÷åñêèì óäâîåíèåì ÷èñëà õðîìîñîì â îîöèòå (îò 2n=15 äî 2n=30) è
âûõîäÿùèé çà ïðåäåëû ìåñòîîáèòàíèé è àðåàëà àìôèìèêòè÷åñêèõ âèäîâ ðîäà (White,
1980). Ó ãðàíèö àðåàëà âèäà îòìå÷åíà òåëèòîêèÿ è ó ïóñòûííîé ñàðàí÷è Schistocerca
gregaria (Hamilton, 1955).

Áåñêðûëàÿ ýìáèÿ Haploembia solieri Ramb. îáîåïîëà íà Àïåííèíñêîì ïîëóîñòðîâå
è íà þãå Êðûìà, íî ïàðòåíîãåíåòè÷íà íà Ñàðäèíèè, íà Êîðñèêå è íà Êàíàðñêèõ îñòðî-
âàõ (Stefani, 1954, 1955).

Îäíà èç íàèáîëåå èçó÷åííûõ ãðóïï ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ æóêîâ — äîëãîíîñèêè ðîäà
Otiorrhynchus (ñì. îáçîðû: (Suomalainen, 1947, 1950, 1953, 1969). Èìåííî íà âèäàõ ýòîãî
ðîäà âïåðâûå áûë îïèñàí ïîñòîÿííûé ïàðòåíîãåíåç äëÿ Î. turca Boh. (Ñèëàíòüåâ, 1905) è
äëÿ Î. ligustici L. (Âàñèëüåâ, 1909). Àðåàëû ýòèõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ âèäîâ íà þãå ñìû-
êàþòñÿ ñ àðåàëàìè èñõîäíûõ îáîåïîëûõ ôîðì (ó Î. turca ïàðòåíîãåíåç îïèñàí íà ñåâåð-
íîì Êàâêàçå, à ñàìöû âñòðå÷àþòñÿ â Ìàëîé Àçèè, ó Î. ligustici ïàðòåíîãåíåç îòìå÷åí ó
íàñ â ëåñîñòåïíîé è ñòåïíîé çîíàõ, à îáîåïîëàÿ ôîðìà ðàñïðîñòðàíåíà íà Êàâêàçå è íà
Áàëêàíàõ (Székessy, 1936; Àðíîëüäè, 1952). Ó âèäà Î. dubius Strom â ãîðàõ Ñðåäíåé Åâðî-
ïû èçâåñòíû îáîåïîëûå ïîïóëÿöèè, à íà ñåâåðå ÑÑÑÐ, â Ôåííîñêàíäèè, Ãðåíëàíäèè —
ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå. Âèä Î. singularis â Ïèðåíåÿõ äâóïîëûé, à â îñòàëüíîé Åâðîïå —
ïàðòåíîãñíåòè÷íûé. Øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûé â ëåñîñòåïíîé è ëåñíîé çîíàõ Î. tristis
Scop., ïàðòåíîãåíåòè÷åí â ñåâåðíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà, ê þãó íàðàñòàåò ó÷àñòèå â ïîïóëÿöèè
ñàìöîâ (Szekessy, 1936). Î. salicis Ström â Àëüïàõ àìôèìèêòè÷åí, à â Ôåííîñêàíäèè, â
Ñóäåòàõ è Êàðïàòàõ — ïàðòåíîãåíåòè÷åí. Î. prolixus äâóïîë â ×ÑÑÐ, íî ïàðòåíîãåíåòè-
÷åí íà Áàëêàíàõ (Obenberger, 1952). Ñðàâíèâàÿ ðàñïðîñòðàíåíèå â Âîñòî÷íûõ Àëüïàõ è
ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè äîëãîíîñèêîâ-ñêîñàðåé Õîëäõàóç è Ëèíäðîò (Holdhaus
und Lindroth, 1939) óñòàíîâèëè, ÷òî îáîåïîëûé âèä Î. squamosus Müll, îòâå÷àåò ïàðòåíî-
ãåíåòè÷åñêîìó âèäó Î. salicis, à Î. bructei Germ. — Î. dubius.

Ïî ìíåíèþ Ñóîìàëàéíåíà (Suomalainen, 1953), äîëãîíîñèêè ýòîãî ðîäà ïåðåæèëè
îëåäåíåíèå â ãîðàõ Öåíòðàëüíîé Åâðîïû, îòêóäà ïîñëå îòñòóïëåíèÿ ëåäíèêà ðàññåëè-
ëèñü çà ñ÷åò èìåííî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé. Îí ïîäñ÷èòàë, ÷òî èç èçó÷åííûõ
âèäîâ ýòèõ òåëèòîêíûõ äîëãîíîñèêîâ äâà äèïëîèäà, îêîëî 30 òðèïëîèäîâ, 14 òåòðàïëî-
èäîâ, øåñòü ïåíòàïëîèäîâ, äâà ãåêñàïëîèäà. Ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ïîëèïëîèäû çàõâà-
òûâàþò çíà÷èòåëüíî áîëüøèå àðåàëû, ÷åì èõ àìôèìèêòè÷åñêèå ðîäè÷è.

Ïàðòåíîãåíåç èçâåñòåí è ó äðóãèõ áåñêðûëûõ äîëãîíîñèêîâ (ðîäû Barynotus,
Phyllobius è äð.), à òàêæå ó ëèñòîãðûçîâ (Adoxus obscurus â Ñåâåðíîé Àìåðèêå — àìôè-
ìèêòè÷íûé äèïëîèä, â Åâðîïå — ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèé òðèïëîèä) è â äðóãèõ ñåìåé-
ñòâàõ æóêîâ (ñòàôèëèíèäû, ïòèíèäû, êîðîåäû è äð.) è ñâÿçàí ñ áåñêðûëîñòüþ è óòðà-
òîé ñïîñîáíîñòè ê ïîëåòó.

Ñõîäíûå ãåîãðàôè÷åñêèå çàêîíîìåðíîñòè îòìå÷åíû è äëÿ ìíîãèõ ÷åøóåêðûëûõ, â
÷àñòíîñòè äëÿ ÷åõëîíîñîê (Psychidae). Îñîáåííî õîðîøî èññëåäîâàíà Solenobia

triquetrella F.R. Áèñåêñóàëüíàÿ ôîðìà âñòðå÷àåòñÿ â ãîðàõ Øâåéöàðèè è áëèç Íþðíáåð-
ãà, äèïëîèäíûé ïàðòåíîãåíåòèê — â óçêîé çîíå âîêðóã àðåàëà áèñåêñóàëüíîé ôîðìû, à
òåòðàïëîèä — â ðàâíèííîé Åâðîïå ê ñåâåðó äî Äàíèè âêëþ÷èòåëüíî (Seiler, 1961). Èç-
âåñòíî, ÷òî è ÷åõëîíîñêà Apterona helix, àìôèìèêòè÷åñêàÿ â Ñðåäèçåìíîìîðüå, ñòàëà â
þæíîé è ñðåäíåé Åâðîïå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì äèïëîèäîì.

Ïîäîáíûõ ïðèìåðîâ ñîâðåìåííàÿ ýíòîìîëîãèÿ çíàåò ìíîãî: îáçîð ãðóïï, äëÿ êîòî-
ðûõ èçâåñòíà òåëèòîêèÿ, äàí Ýíãõîôôîì (Enghoff, 1976). Ìîæíî ñîãëàñèòüñÿ ñ Ñóîìà-
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ëàéíåíîì (Suomalainen, 1950), ÷òî ôàêóëüòàòèâíûé ïàðòåíîãåíåç ïðåäøåñòâóåò ïîñòî-
ÿííîìó. Â ïîëüçó òàêîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ãîâîðÿò ñëåäóþùèå ôàêòû. Ïîñòîÿííûé ïàðòå-
íîãåíåç âîçíèêàåò çà ïðåäåëàìè àðåàëà áèñåêñóàëüíîé ôîðìû, ó êîòîðîé ìîæåò âîçíè-
êàòü ôàêóëüòàòèâíûé ïàðòåíîãåíåç. Ïðèìåðîì ìîãóò ñëóæèòü äîëãîíîñèê Î. ligustici è
óêàçàííûå âûøå âèäû äèïëîïîä, ó êîòîðûõ ïðîöåíò ñàìöîâ ê ñåâåðó îò àðåàëà àìôè-
ìèêòè÷åñêîé ôîðìû ïàäàåò è íà îáøèðíîé ïåðèôåðèè àðåàëà âèäà íàáëþäàåòñÿ òîëüêî
ïàðòåíîãåíåç. È äåéñòâèå òàêèõ ôàêòîðîâ, êàê èçìåíåíèå òåìïåðàòóðíîãî ðåæèìà, ïðî-
ñëåæèâàåìîå â ïðåäåëàõ àðåàëà, ìîæåò âûçûâàòü èñõîäíî ñëó÷àéíûé ïàðòåíîãåíåç.
Êåëëàð (Cuellar, 1974) ïîä÷åðêèâàåò, ÷òî âîçíèêíîâåíèþ ïàðòåíîãåíåçà íà ïåðèôåðèè
àðåàëà ñïîñîáñòâóþò: 1) óìåíüøåíèå âîçìîæíîñòè ãèáðèäèçàöèè ïàðòåíîãåíåòèêîâ ñ
àìôèìèêòè÷åñêèìè ñàìöàìè; 2) îòñóòñòâèå êîíêóðåíöèè (ò.å. ñâîáîäíûå ýêîëîãè÷åñ-
êèå íèøè — Ì.Ã.); 3) ðàçëè÷èÿ ìåñòîîáèòàíèé ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ è àìôèìèêòè÷åñ-
êèõ ôîðì. Â ÷àñòíîñòè, èìåþò çíà÷åíèå äëÿ çàêðåïëåíèÿ ïàðòåíîãåíåòèêîâ íàðóøåí-
íûå ìåñòîîáèòàíèÿ, öåíîçû íà ïåðâûõ ýòàïàõ ñóêöåññèè (íàïðèìåð, ãàðè äëÿ Warramaba

virgo, áåðåãà ðåê äëÿ ÿùåðèöû Cnemidophorus tigris â Þæíîé Àìåðèêå [White, 1980] è
ò.ä.).

Ñâîáîäíûìè òåððèòîðèÿìè äëÿ çàñåëåíèÿ áûëè òåððèòîðèè, îñâîáîæäàâøèåñÿ
ïîñëå âþðìñêîãî îëåäåíåíèÿ âîêðóã ðåôóãèóìîâ (Suomalainen, 1950; Seiler,  1961).

Ìíîãèå èññëåäîâàòåëè ÷àñòî ïîä÷åðêèâàþò âûñîêóþ ãåòåðîçèãîòíîñòü ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêèõ ôîðì è øèðîêî èçâåñòíóþ áóëüøóþ óñòîé÷èâîñòü ñàìîê ïî ñðàâíåíèþ ñ
ñàìöàìè ê íåáëàãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì. È î÷åíü âàæíà ïðè çàñåëåíèè íîâûõ óñëîâèé
áîëüøàÿ ïðèñïîñîáëÿåìîñòü ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ïîïóëÿöèé. Â îïðåäåëåííûõ óñëî-
âèÿõ ïðåèìóùåñòâà ïàðòåíîãåíåçà â ñðàâíåíèè ñ àìôèìèêñèåé îñîáåííî õîðîøî ïðî-
ÿâëÿþòñÿ íà òàêèõ ìàëî ïîäâèæíûõ ãåðìàôðîäèòàõ, êàê äîæäåâûå ÷åðâè (Lumbricidae).
Ó ìíîãèõ âèäîâ àìôèìèêòè÷åñêèå ïîïóëÿöèè âñòðå÷àþòñÿ â öåíòðå àðåàëà, à íà ïåðè-
ôåðèè (èíîãäà îãðîìíîé, âêëþ÷àÿ êîñìîïîëèòíîå ðàñïðîñòðàíåíèå) — ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêèå, ÷àñòî ïîëèïëîèäíûå. Íàïðèìåð, ïîâñåìåñòíî ðàñïðîñòðàíåíû ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêèå ôîðìû Nicodrilus roseus (Sav.) (ïîëèïëîèäû), íî â Èòàëèè âñòðå÷àþòñÿ ôîðìû ñ
÷åòíûì ÷èñëîì õðîìîñîì (N. roseus dendrobaenoides Omodeo), ðàçìíîæàþùèåñÿ àì-
ôèìèêòè÷åñêè (Andre, 1963). Â Èñëàíäèè (Lindroth, 1973) îáíàðóæåíû ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêèå ôîðìû N. caliginosus (Sav.) — âèäà â Åâðîïå àìôèãîíè÷åñêîãî.

Äëÿ ðÿäà âèäîâ äîæäåâûõ ÷åðâåé èçâåñòåí îáëèãàòíûé ïàðòåíîãåíåç: N. caliginosus
trapezoides (Sav.), Eiseniella tetraedra (Sav.). Bimastos spp. È, íàîáîðîò, äëÿ òèïè÷íî àì-
ôèìèêòè÷åñêèõ âèäîâ (íàïðèìåð, Lumbricus castaneus Sav.) èçâåñòíû ñëó÷àè ïîëó÷å-
íèÿ ôåðòèëüíûõ íåîïëîäîòâîðåííûõ êîêîíîâ (Evans, 1947). Íàáëþäàëñÿ ïàðòåíîãåíåç
è ó Eisenia foetida Sav. (Gavrilov, 1939) — âèäà â íîðìå àìôèìèêòè÷åñêîãî (Jaenike J.
and Selander, 1979). Êàê ïðàâèëî, ó ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì Lumbricidae ÷àñòî íà-
áëþäàåòñÿ íå÷åòíàÿ ïîëèïëîèäèÿ (Andre, 1963). Ðàñïðîñòðàíåí ïàðòåíîãåíåç è ó ìåë-
êèõ ïî÷âåííûõ ÷åðâåé ýíõèòðåèä.

Ñõîäíàÿ ãåîãðàôè÷åñêàÿ çàêîíîìåðíîñòü àðåàëîâ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì ïðî-
ñëåæèâàåòñÿ è íà îáèòàòåëÿõ ìåëêèõ ñòîÿ÷èõ âîäîåìîâ. Òàê, ñðåäè ëèñòîíîãèõ ðàêîîá-
ðàçíûõ ùèòíè ïðåäñòàâëåíû â Àôðèêå àìôèìèêòè÷åñêèìè âèäàìè è ïîïóëÿöèÿìè; ó
Lepidurus apus L. âî Ôðàíöèè áëèç Ðóàíà ñàìöîâ ïî÷òè ñòîëüêî æå, ñêîëüêî è ñàìîê,
áëèç Òóëóçû — â 2–3 ðàçà ìåíüøå, â Øâåöèè âñòðå÷åíû òîëüêî ñàìêè, à â ÑÑÑÐ —
åäèíè÷íûå ñàìöû (Brauer, 1877). Öèðêóìïîëÿðíûé âèä L. arcticus Pallas ïàðòåíîãåíå-
òè÷åí. Ó Artemia salina ïàðòåíîãåíåòè÷åñêàÿ ïîëèïëîèäíàÿ ôîðìà èçâåñòíà íå â ñåâåð-
íîé ÷àñòè àðåàëà, à íà þãî-âîñòîêå â Ïàëåñòèíå (Haas and Goldschmidt, 1946). Ýòî ïîêà-
çûâàåò, ÷òî ñíèæåíèå <óðîâíÿ> òåïëîâîãî ðåæèìà íå îáÿçàòåëüíî èãðàåò ðîëü â ðàñ-
ïðîñòðàíåíèè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ êëîíîâ. Íàïðèìåð, äëÿ òàêèõ íàñåêîìûõ, êàê
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Reuterella helvimaculatus End. è Cerobasis guestifalicus Ê., îòìå÷åíà èíâåðñèÿ ãåîãðàôè-
÷åñêîãî ïàðòåíîãåíåçà — ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ôîðìû ðàñïðîñòðàíåíû â Åâðîïå þæ-
íåå, ÷åì àìôèìèêòè÷åñêèå.

ÏÀÐÒÅÍÎÃÅÍÅÇ È ÑÌÅÍÀ ÑÐÅÄ ÎÁÈÒÀÍÈß

Íå òîëüêî ðàñïðîñòðàíåíèå çà ïðåäåëû àðåàëà, íî è ñìåíà ñðåä îáèòàíèÿ ñïîñîá-
ñòâóþò ïðîÿâëåíèþ ïàðòåíîãåíåçà. Èìåííî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ôîðìû, áûñòðåå ðàç-
ìíîæàþùèåñÿ è íàñëåäñòâåííî èäåíòè÷íûå ìàòåðèíñêèì îñîáÿì, èìåþò ïðåèìóùå-
ñòâà ïåðåä àìôèìèêòè÷åñêèìè ïðè çàñåëåíèè íîâûõ ñðåä â ïðåäåëàõ àðåàëà âèäà.

Â ðÿäå ãðóïï õîðîøî ïðîñëåæèâàåòñÿ ïðåîáëàäàíèå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì â
òàêñîíàõ, çàâîåâàâøèõ íîâóþ ñðåäó. Òàê, ñðåäè Gastrotricha âñå Macrodasyoidea, ðàç-
ìíîæàþùèåñÿ ïîëîâûì ïóòåì, ãåðìàôðîäèòû. Ó Chaetonotoidea, â îñíîâíîì ïðåñíî-
âîäíûõ, ìóæñêèå ãîíàäû íå ðàçâèâàþòñÿ è ïîïóëÿöèè ïðåäñòàâëåíû ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêèìè îñîáÿìè (Pilato, 1979). Õàðàêòåðíà òåëèòîêèÿ è äëÿ íàçåìíûõ Chaetonotus
murrayi, îáèòàþùèõ âî âëàæíîé ïî÷âå è âî ìõó ïî áåðåãàì âîäîåìîâ (White, 1973).

Î÷åíü ïîêàçàòåëüíû êîëîâðàòêè. Ó ìîðñêèõ Seisonidea íåò ïàðòåíîãåíåçà, ñàìöû
õîðîøî ðàçâèòû. Ó ïðåñíîâîäíûõ Monogodonta íàáëþäàåòñÿ ëèáî öèêëè÷åñêèé ïàðòå-
íîãåíåç, ïðè÷åì ñàìöû êàðëèêîâûå è óïðîùåííûå, ëèáî ïîëíàÿ òåëèòîêèÿ. À â îòðÿäå
íåâîäíûõ Bdelloidea, íàñåëÿþùèõ ïî÷âó, ëåñíîé îïàä, ïîäóøêè ìõîâ è ñõîäíûå ìåñòà
îáèòàíèÿ, âåñ ïðåäñòàâèòåëè ïàðòåíîãåíåòè÷íû.

Òèõîõîäêè (Tardigrada) èñõîäíî ðàçäåëüíîïîëû (ó ÷åòûðåõ âèäîâ îòìå÷åí ãåðìàô-
ðîäèòèçì — Bertolani, 1978). Íî ñðåäè èññëåäîâàííûõ íàçåìíûõ âèäîâ è äàæå ðîäîâ
ñàìöû ëèáî íå èçâåñòíû, ëèáî êðàéíå ðåäêè. Íàèáîëåå äåòàëüíî èçó÷åííûå (Bertolani,
1972; Mayr, 1972) âèäû ïîêàçàëè ðàñïðîñòðàíåíèå ó íèõ ïàðòåíîãåíåçà ñ ðàçëè÷íîé
ïëîèäíîñòüþ õðîìîñîìíîãî àïïàðàòà (2n, Çn, 4n).

Ó íåêîòîðûõ èñõîäíî ðàçìíîæàþùèõñÿ îáû÷íûì ïîëîâûì ïóòåì âèäîâ ïðîñëå-
æåí ïåðåõîä ê ïàðòåíîãåíåçó òåõ ïîïóëÿöèé, êîòîðûå çàâîåâûâàþò íîâóþ ñðåäó. Òàê,
îáëàäàþùèé ñëàáîé ñïîñîáíîñòüþ ê ðàññåëåíèþ, íå èìåþùèé ïëàâàþùåé ëè÷èíêè
èñõîäíî ìîðñêîé ñîëîíîâàòîâîäíûé ïåðåäíåæàáåðíûé ìîëëþñê Paludestrina jenkinsi

ïðîíèê â Àíãëèè â ïðåñíûå âîäû, ãäå ïðåäñòàâëåí ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì òåòðàïëîèäîì
[Robson, 1923; Purchon, 1968). Àíàëîãè÷íûé ïðèìåð: ïîäåíêè Ephemerella funeralis Ì.D.
— ìåëêèé âèä ñ äâóõëåòíåé ãåíåðàöèåé, ò.å. ìåíåå ýôôåêòèâíî ðàññåëÿþùèéñÿ, ÷åì
äðóãèå âèäû ýòîãî ðîäà ñ îäíîëåòíèì öèêëîì ðàçâèòèÿ. Â âåðõîâüÿõ Áåëûõ ãîð
ðàñïðîñòðàíåíû ñàìöû è ñàìêè, íèæå ïî òå÷åíèþ êîëè÷åñòâî ñàìöîâ óìåíüøàåòñÿ (12%
ïîïóëÿöèè), ñàìêè îòêëàäûâàþò ðàçâèâàþùèåñÿ áåç îïëîäîòâîðåíèÿ ÿéöà (äàæå ÿéöà,
èçâëå÷åííûå èç ñóáèìàãî, ñïîñîáíû ê ðàçâèòèþ) (Fiance, 1979). À â îçåðå Îíòàðèî âñòðå-
÷àþòñÿ òîëüêî ñàìêè (McDunnough, 1931). Ýòî ïîêàçûâàåò, ÷òî âèä, ñâÿçàííûé ñ òåêó-
÷åé âîäîé ãîðíûõ ïîòîêîâ, çàâîåâàë íîâóþ ñðåäó (ñòîÿ÷èå âîäû), â êîòîðîé îáîñíîâà-
ëèñü ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ïîïóëÿöèè.

ÏÀÐÒÅÍÎÃÅÍÅÇ È ÇÀÑÅËÅÍÈÅ ÎÑÒÐÎÂÎÂ

Ïðè ïîïàäàíèè íà óäàëåííûå îò àðåàëà âèäà, íå çàñåëåííûå äàííûì âèäîì îñòðî-
âà, ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå ôîðìû èìåþò áîëüøå øàíñîâ èõ îñâîèòü è îñòàâèòü ïîòîì-
ñòâî, ÷åì áèñåêñóàëüíûå è äàæå ãåðìàôðîäèòíûå. Èíòåðåñíûé ïðèìåð: çàñåëåíèå îñòðî-
âà Ñóðòñåé áëèç Èñëàíäèè, íà êîòîðîì îðãàíè÷åñêèé ìèð áûë óíè÷òîæåí èçâåðæåíèåì
âóëêàíà â 1963 ã. Èññëåäîâàíèå <…> çàñåëåíèÿ ýòîãî îñòðîâà ïîêàçàëî (Lindroth, 1973),
÷òî ñðåäè âíîâü îñâàèâàþùèõ îñòðîâ âèäîâ ìíîãî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ: ìíîãîíîæêè
Lamyctes fulvicornis Mein. è Proteroiulus fuscus am Stein, æóêè Amischa analis Gr.,
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Tropidophorus obtusus Bonds., Ceuthorrhynchus insularis (Dieckm.), Barinotus squamosus

Germ., Strophosomus melanogramus Fst., Sciaphilus asperatus Bonds., Otiorrhynchus

rugifrons Gyll., O. dubius Ström, Maltodes pumilis Bréb. Áîëüøèíñòâî ýòèõ ôîðì ïîëè-
ïëîèäíûå è ìíîãèå èç æóêîâ áåñêðûëû. Îíè ïàðòåíîãåíåòè÷íû è â Èñëàíäèè, êóäà
ïðîíèêëè òàêæå â ðåçóëüòàòå ïàññèâíîãî (àíòðîïîõîðíîãî èëè ãèäðîõîðíîãî) çàíîñà.

ÝÊÎËÎÃÎ-ÝÂÎËÞÖÈÎÍÍÀß ÐÎËÜ ÏÀÐÒÅÍÎÃÅÍÅÇÀ

Â ïîñëåäíåå âðåìÿ ÷àñòî ïîä÷åðêèâàåòñÿ ñâÿçü ìåæäó íàñûùåííîñòüþ öåíîçà âè-
äàìè è ÷àñòîòîé ïàðòåíîãåíåçà. Â êðóïíûõ ìàñøòàáàõ ýòî èëëþñòðèðóåòñÿ áîëåå ðåä-
êèìè ñëó÷àÿìè ïàðòåíîãåíåçà â òðîïè÷åñêèõ ëåñàõ, ÷åì â óìåðåííûõ øèðîòàõ. Áûëî
ðàññ÷èòàíî, ÷òî ìóòàíòû áûñòðåå çàêðåïëÿþòñÿ â àãàìíûõ ïîïóëÿöèÿõ, ÷åì â
àìôèìèêòè÷åñêèõ, è ÷òî ïîëîâîå ðàçìíîæåíèå óñêîðÿåò âûðàáîòêó àäàïòàöèé, ýâîëþ-
öèþ òîëüêî ïðè êðóïíûõ ïîïóëÿöèÿõ (Kimura, Ohta, 1971, Templeton, 1978).

Ñðåäè íàñåêîìûõ, ñâÿçàííûõ ñ òîíêîäèñïåðñíîé ñðåäîé, áîëüøèíñòâî õîðîøî ëå-
òàåò, à ìàëîïîäâèæíûå âèäû ïðèâÿçàíû ê êîíêðåòíûì óçêèì áèîòîïàì è ìåñòîîáèòà-
íèÿì. Îñîáåííî ïîä÷åðêèâàåòñÿ ïðèóðî÷åííîñòü àïîìèêòîâ ê ðàííèì ñòàäèÿì ñóêöåñ-
ñèè, êîãäà áûâàåò åùå ìàëî êîíêóðèðóþùèõ è âçàèìîñâÿçàííûõ âèäîâ (Vepsalainen,
Jarvinen, 1979).

Âîçíèêíîâåíèå ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì ðàñöåíèâàåòñÿ ðàçíûìè àâòîðàìè ïî-
ðàçíîìó. Èññëåäîâàòåëè áåñïîçâîíî÷íûõ (Vandel, 1928; Suomalainen, 1950) ñ÷èòàëè ñëó-
÷àéíûé ïàðòåíîãåíåç ïðåäïîñûëêîé ê âûðàáîòêå ïîñòîÿííîãî (âûøå ïîêàçàíî, ÷òî è
öèêëè÷åñêèé ïàðòåíîãåíåç ìîæåò áûòü òàêîé ïðåäïîñûëêîé). Èçâåñòíî, ÷òî âî ìíîãèõ
ïîïóëÿöèÿõ â çîíå ìåæäó àðåàëîì áèñåêñóàëüíîé è àãàìíîé ôîðì â ïîòîìñòâå àïîìèê-
òè÷åñêèõ ôîðì ïîÿâëÿþòñÿ è îáà ïîëà (êàê è ïðè öèêëè÷åñêîì ïàðòåíîãåíåçå), íàïðè-
ìåð ó ìîêðèö è ó áîëüøèíñòâà ÷åøóåêðûëûõ (Vandel, 1934).

Óñòàíîâëåíî, ÷òî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèå òðèïëîèäû (è âîîáùå íå÷åòíîïëîèäû) âîç-
íèêàþò â ðåçóëüòàòå ãèáðèäèçàöèè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî äèïëîèäà (ñàìêè) ñ ñàìöîì
àìôèìèêòè÷åñêîãî äèïëîèäà (Àñòàóðîâ, 1969; Äàðåâñêèé, 1974, è äð.). Íåêîòîðûå àâ-
òîðû (Wright, Lowe, 1968; Cole, 1978) ñ÷èòàþò îñíîâíûì ïóòåì ïðîèñõîæäåíèÿ ïàðòå-
íîãåíåòè÷åñêèõ ôîðì ìåæâèäîâóþ ãèáðèäèçàöèþ, ñ ÷åì íåëüçÿ ñîãëàñèòüñÿ, õîòÿ ýòîò
ïóòü èçâåñòåí è âîçìîæåí.

Ïàðòåíîãåíåç îáû÷íî ðàññìàòðèâàþò êàê òóïèê ýâîëþöèè (Mayr, 1972). Ïðàâèëü-
íåå ðàñöåíèâàòü åãî êàê ñòðàòåãè÷åñêèé øàã â ýâîëþöèè âèäîâ, îáåñïå÷èâàþùèé çàâî-
åâàíèå íîâûõ ñðåä è ðàñøèðåíèå àðåàëîâ, íî â ïðèíöèïå íå èñêëþ÷àþùèé âîçìîæ-
íîñòü âîçâðàùåíèÿ ê ïîëîâîìó ðàçìíîæåíèþ è äàæå òàê íàçûâàåìîìó ñåò÷àòîìó âèäî-
îáðàçîâàíèþ (Áîðêèí è Äàðåâñêèé, 1980) íà îñíîâå ÷åòíîé ïîëèïëîèäèè.

Ïðåäñòàâëåíèå î âèäå ïðèìåíèòåëüíî ê ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì âèäàì íåäîñòàòî÷íî
÷åòêî. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà, íàïðèìåð, âûäåëèâøèéñÿ òðèïëîèä îïèñûâàåòñÿ êàê îò-
äåëüíûé âèä, ðåöèïðîêíîå ñêðåùèâàíèå ñ ñàìöîì èñõîäíîãî äèïëîèäà, âåäóùåå ê ôîð-
ìèðîâàíèþ íîâîãî áèñåêñóàëüíîãî âèäà, ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê àëëîïëîèäèÿ (Äàðåâñ-
êèé, 1974). Íî â ñóùíîñòè íåò ãðàíè ìåæäó ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèì âèäîì è ïàðòåíîãå-
íåòè÷åñêîé ôîðìîé â ïðåäåëàõ âèäà (êàê èõ ðàññìàòðèâàþò îáû÷íî ýíòîìîëîãè).

Ïîëèïëîèäèçàöèÿ è äàëüíåéøåå âèäîîáðàçîâàíèå íà ýòîé îñíîâå ïîçâîëÿåò ñ÷è-
òàòü ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîå ðàçìíîæåíèå, âðåìåííî (â ìàñøòàáàõ ýâîëþöèîííîãî ïðî-
öåññà) ñòàáèëèçèðóþùåå ãåíîòèï è ôåíîòèï, îäíèì èç ïóòåé äàëüíåéøåãî äèôôåðåí-
öèðîâàíèÿ è äèâåðãåíöèè ôîðì, âòîðè÷íî ñòàíîâÿùèõñÿ áèñåêñóàëüíûìè.

Ïàðòåíîãåíåç ÷ðåçâû÷àéíî ðàñïðîñòðàíåí â æèâîòíîì ìèðå è ëåãêî ïðîâîöèðóåò-
ñÿ âîçäåéñòâèÿìè ñðåäû. Îí øèðîêî èçâåñòåí äëÿ àìôèáèé è ðåïòèëèé (Äàðåâñêèé,
1974; Cole, 1978), à òàêæå (êàê àððåíîòîêèÿ) ó ïòèö.
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Èçìåíåíèÿ óñëîâèé ñðåäû, ïðîâîöèðóþùèå ôàêóëüòàòèâíûé ïàðòåíîãåíåç â ïðè-
ðîäå (òåìïåðàòóðà, ñîëåíîñòü, ðÍ è ò.ï.), ïðèâîäÿò ê ðåàëèçàöèè ïîòåíöèè ÿéöåêëåòêè ê
ðàçâèòèþ áåç îïëîäîòâîðåíèÿ. Ïîä çàùèòîé òàêèõ ïîâòîðÿþùèõñÿ èíäóöèðîâàííûõ
ñðåäîé ïðîÿâëåíèé ñïîñîáíîñòè ê ïàðòåíîãåíåçó çàêðåïëÿþòñÿ ñòîéêèå ìóòàöèè, îï-
ðåäåëÿþùèå õîä îíòîãåíåçà, âåäóùèé ê ïîñòîÿííîé òåëèòîêèè. Îíà áûâàåò îñîáåííî
âûðàæåíà â íîâûõ ÷àñòÿõ àðåàëà, â íîâûõ ñðåäàõ è ìîæåò áûòü íàçâàíà ãåîãðàôè÷åñ-
êèì (Vandel, 1928),  èëè ýêîëîãè÷åñêèì, ïàðòåíîãåíåçîì (êàê â ñëó÷àå ïåðåõîäà òèõîõî-
äîê îò æèçíè â âîäå ê æèçíè â ïî÷âå). ×àñòî ïîñòîÿííàÿ òåëèòîêèÿ áûâàåò ñëåäñòâèåì
îïëîäîòâîðåíèÿ ôàêóëüòàòèâíî ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîé äèïëîèäíîé ñàìêè ñàìöîì áè-
ñåêñóàëüíîé äèïëîèäíîé ôîðìû, â ðåçóëüòàòå ÷åãî îáðàçóþòñÿ ïîñòîÿííî ïàðòåíîãåíåòè-
÷åñêèå òðèïëîèäû è â äàëüíåéøåì äðóãèå ïîëèïëîèäû.

Êàê âèäíî èç ïðèâåäåííûõ âûøå ôàêòîâ, ñâÿçü òåëèòîêèè ñ îñëàáëåííîé ñïîñîáíî-
ñòüþ ê àêòèâíîìó ðàññåëåíèþ (êîðîòêîêðûëîñòü è áåñêðûëîñòü ìíîãèõ ïàðòåíîãåíå-
òè÷åñêèõ íàñåêîìûõ), ñî ñïîñîáíîñòüþ ê àíàáèîçó è äðóãèìè ýêîëîãè÷åñêè âàæíûìè
îñîáåííîñòÿìè âûçûâàåò íåîáõîäèìîñòü øèðîêîãî èçó÷åíèÿ ïàðòåíîãåíåçà íå òîëüêî â
öèòîëîãîãåíåòè÷åñêîì, íî è â ýêîëîãî-ãåîãðàôè÷åñêîì àñïåêòå.
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ÐÀÑÑÅËÅÍÈÞ È ÏÐÈÍÖÈÏ ÎÁÐÀÒÍÎÉ ÑÂßÇÈ Â

ÔÈËÎÃÅÍÅÒÈ×ÅÑÊÎÌ ÐÀÇÂÈÒÈÈ*

Èñòîðè÷åñêîå ðàçâèòèå îðãàíèçìîâ õàðàêòåðèçóåòñÿ â êàæäîì êîíêðåòíîì ñëó÷àå
îïðåäåëåííûìè íàïðàâëåíèåì è ñêîðîñòüþ, ò.å. ïðåäñòàâëÿåò âåêòîðíóþ âåëè÷èíó. Îäíî
èç ñëåäñòâèé íàïðàâëåííîñòè ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà — ýìïèðè÷åñêè óñòàíîâëåí-
íîå íà ïàëåîíòîëîãè÷åñêîì ìàòåðèàëå îáîáùåíèå î íåîáðàòèìîñòè ýâîëþöèè («çàêîí
Äîëëî»).

Çàêîíîìåðíîñòè íàïðàâëåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ, îïðåäåëÿåìûå îòíîøå-
íèÿìè îðãàíèçìîâ ñî âñåìè ôàêòîðàìè ñðåäû, ìîæíî âûÿñíèòü ïðè èçó÷åíèè êîíâåð-
ãåíöèè, çíà÷åíèå êîòîðûõ äëÿ ïîíèìàíèÿ çàêîíîìåðíîñòåé ýâîëþöèè äî ïîñëåäíåãî
âðåìåíè íåäîîöåíèâàëîñü. Ïîñëå Äàðâèíà âíèìàíèå ýâîëþöèîíèñòîâ áûëî ïðèêîâàíî
ê âîïðîñàì ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé, ãåíåàëîãèè îðãàíèçìîâ, à êîíâåðãåíöèè ðàññìàò-
ðèâàëèñü êàê ïðèìåðû ïîâåðõíîñòíîãî ñõîäñòâà, íå èìåþùåãî çíà÷åíèÿ äëÿ ïîíèìà-
íèÿ èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ îðãàíèçìîâ (Ãèëÿðîâ, 1960, 1964).

Äëèòåëüíîå âðåìÿ íå íàõîäèë ïðàâèëüíîãî ðåøåíèÿ è âîïðîñ î íàïðàâëåííîñòè
ôèëîãåíåçà. Ëèáî íàïðàâëåííîñòü ýâîëþöèè ñ÷èòàëè ïðîÿâëåíèåì èììàíåíòíîé ñïî-
ñîáíîñòè îðãàíèçìîâ ê ðàçâèòèþ, ëèáî æå ëþáûå ïðåäñòàâëåíèÿ îá îðòîãåíåçå òðàêòî-
âàëèñü êàê èäåàëèñòè÷åñêèå. Íà íåêîòîðûõ ïðèìåðàõ àíàëèçà êîíâåðãåíòíûõ èçìåíå-
íèè õîäà îíòîãåíåçà ÿ ïîñòàðàþñü îñâåòèòü ïðè÷èíû îïðåäåëåííîé íàïðàâëåííîñòè
õîäà ýâîëþöèè ó íàñåêîìûõ.

ÐÎËÜ ÔÓÍÊÖÈÈ ÐÀÑÑÅËÅÍÈß Â ÆÈÇÍÈ ÂÈÄÀ È ÒÈÏÛ ÐÀÑÑÅËÅÍÈß

Âñå âèäû ñóùåñòâóþò â áèîöåíîçàõ, à äåÿòåëüíîñòü êàæäîãî áèîöåíîçà, ñëàãàþùàÿ-
ñÿ èç ñîâîêóïíîé àêòèâíîñòè âõîäÿùèõ â íåãî ïîïóëÿöèé âçàèìîñâÿçàííûõ âèäîâ, ïðè-
âîäèò ê èçìåíåíèÿì ñðåäû, ê ïåðåñòðîéêå áèîãåîöåíîçà. Èçìåíåíèÿ êàê ñîîòíîøåíèé
îòäåëüíûõ âèäîâ, òàê è íåîðãàíè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ áèîãåîöåíîçîâ ïðèâîäÿò ê òîìó,
÷òî äëÿ ïîïóëÿöèè êàæäîãî êîíêðåòíîãî âèäà â äàííîì êîíêðåòíîì ìåñòîîáèòàíèè óñëî-
âèÿ ñóùåñòâîâàíèÿ ñòàíîâÿòñÿ íåáëàãîïðèÿòíûìè. Ýòî ïðèâîäèò ê îäíîìó èç ïåðå÷èñ-
ëåííûõ íèæå ïîñëåäñòâèé äëÿ ïîïóëÿöèè âèäà: 1. Âèä ïðèñïîñàáëèâàåòñÿ ê èçìåíÿþ-
ùèìñÿ óñëîâèÿì. Â ýòîì ñëó÷àå ìåíÿåòñÿ ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèè, âûðàáàòû-
âàåòñÿ íîâûé êîìïëåêñ ïðèñïîñîáëåíèé. Òàê áûâàåò, êîãäà èçìåíåíèÿ ñðåäû íå ïðåâû-
øàþò âîçìîæíîñòåé ïðèñïîñîáëåíèÿ ê íèì âèäà â ðàìêàõ íîðìû ðåàêöèè õîòÿ áû ÷àñòè
ïîïóëÿöèè. 2. Îñîáè âèäà, ñîñòàâëÿþùèå ïîïóëÿöèþ, âõîäÿùóþ â èçìåíÿþùèéñÿ áèî-
öåíîç, íå ìîãóò ïðèñïîñîáèòüñÿ ê ïðîèñõîäÿùèì èçìåíåíèÿì ñðåäû. Â ýòîì ñëó÷àå ïî-
ïóëÿöèÿ ëèáî ïîãèáàåò, è åå ïðåäñòàâèòåëè íå ó÷àñòâóþò â äàëüíåéøåé ýâîëþöèè âèäà,
ëèáî ÷àñòü åå êîìïîíåíòîâ äîëæíà ðàññåëèòüñÿ, ïîïàñòü â íîâûå, íî îòâå÷àþùèå òðåáî-
âàíèÿì âèäà ìåñòîîáèòàíèÿ. Ïîýòîìó ðàññåëåíèå, êàê è ðàçìíîæåíèå ÿâëÿåòñÿ âàæíåé-
øåé ôóíêöèåé æèçíè âèäà. Ïîä ðàññåëåíèåì (dispersal, Ausbreitung) ÿ ïîíèìàþ ïåðåäâè-
æåíèå îñîáè ÷åðåç òå ó÷àñòêè àðåàëà, íà êîòîðûõ íåâîçìîæíî äàëüíåéøåå ñóùåñòâîâà-
íèå äàííîãî âèäà, â ìåñòà, ãäå îíî âîçìîæíî (Ãèëÿðîâ, 1945).

Çíà÷åíèå ðàññåëåíèÿ òåì áîëüøå, ÷åì âûøå ñïåöèàëèçàöèÿ æèâîòíîãî â îòíîøå-
íèè òåõ èëè èíûõ ôàêòîðîâ ñðåäû, â ÷àñòíîñòè, ïèùè. Ïîñêîëüêó óñëîâèÿ, â êîòîðûõ
ìîæåò ñóùåñòâîâàòü âèä, â ïðåäåëàõ àðåàëà (è ïîïóëÿöèè è âèäà) ðàñïðîñòðàíåíû íå-
ðàâíîìåðíî, ðàññåëåíèå èìååò êàðäèíàëüíîå çíà÷åíèå äëÿ ñîõðàíåíèÿ âèäà.

* Ãèëÿðîâ Ì. Ñ. Çîîëîãè÷åñêèé æóðíàë, 1966. Ò. XLV, Â. 1.
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Ðàññåëåíèå áûâàåò àêòèâíûì è ïàññèâíûì. Îáà ñïîñîáà èíîãäà ñî÷åòàþòñÿ, íî
ìîæíî íàìåòèòü îáùèå ïðèíöèïû ïðåèìóùåñòâåííîãî ïðèñïîñîáëåíèÿ îðãàíèçìà ê
êàæäîìó èç íèõ. Ïðè àêòèâíîì ðàññåëåíèè îðãàíèçì ñîáñòâåííûìè äâèæåíèÿìè ïðå-
îäîëåâàåò ïðîñòðàíñòâà, â êîòîðûõ íåò óñëîâèé äëÿ äàëüíåéøåãî ñóùåñòâîâàíèÿ âèäà,
íàõîäÿ ìåñòà, áëàãîïðèÿòíûå äëÿ äàëüíåéøåãî ñóùåñòâîâàíèÿ. Âåðîÿòíîñòü ïîïàäà-
íèÿ ðàññåëÿþùåéñÿ îñîáè â ìåñòà, ãäå âîçìîæíî äàëüíåéøåå ñóùåñòâîâàíèå âèäà, òåì
âûøå, ÷åì ñîâåðøåííåå îðãàíû äâèæåíèÿ, îðãàíû ÷óâñòâ, ñïîñîáíîñòü âûäåëÿòü ýíåð-
ãèþ è ò.ä. Àêòèâíîå ðàññåëåíèå âñåãäà ñâÿçàíî ñ ïðîãðåññèâíûì ðàçâèòèåì ëîêîìîòîð-
íûõ îðãàíîâ, êîððåëÿòèâíûì ðàçâèòèåì îðãàíîâ ÷óâñòâ è öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòå-
ìû, îáåñïå÷èâàþùèõ îðèåíòèðîâêó â ïðîñòðàíñòâå è êîîðäèíàöèþ äâèæåíèé, à òàêæå
ñèñòåì îðãàíîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ âûäåëåíèå áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ýíåðãèè. Ñëåäîâà-
òåëüíî, àêòèâíîå ðàññåëåíèå ñâÿçàíî ñ äàëåêî èäóùåé äèôôåðåíöèðîâêîé è ðàçäåëåíè-
åì ôóíêöèé. Ïîýòîìó àêòèâíîå ðàññåëåíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ ó æèâîòíûõ òîãäà, êîãäà çà-
êîí÷åíà äèôôåðåíöèðîâêà ñîìàòè÷åñêèõ îðãàíîâ, ò.å., êàê ïðàâèëî, äåôèíèòèâíîé ñòà-
äèåé. Ýòî íå îçíà÷àåò, ÷òî â ðàññåëèòåëüíûé ïåðèîä äîëæíî çàêîí÷èòüñÿ è ñîçðåâàíèå
ïîëîâûõ ïðîäóêòîâ — ðàññåëåíèå è ðàçìíîæåíèå ìîãóò áûòü î÷åíü òåñíî ñáëèæåíû â
îíòîãåíåçå, íî íå îáÿçàòåëüíî ñîâïàäàòü: ôóíêöèÿ ðàññåëåíèÿ â îíòîãåíåçå âñåãäà îñóùå-
ñòâëÿåòñÿ õîòÿ áû íåñêîëüêî ðàíåå, ÷åì ðàçìíîæåíèå. Àêòèâíîå ðàññåëåíèå õàðàêòåðíî
äëÿ íåêòîííûõ ðûá, äëÿ ãîëîâîíîãèõ ìîëëþñêîâ, äëÿ íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ, äëÿ êðûëà-
òûõ íàñåêîìûõ, ò.å. äëÿ «ïðîãðåññèâíûõ» ãðóïï æèâîòíûõ.

 Èíûå çàêîíîìåðíîñòè ïàññèâíîãî ðàññåëåíèÿ. Ïðè ïàññèâíîì ðàññåëåíèè ïåðåìå-
ùåíèå ÷åðåç ó÷àñòêè çåìíîé ïîâåðõíîñòè, ãäå ñóùåñòâîâàíèå äàííîãî âèäà íåâîçìîæ-
íî, îñóùåñòâëÿåòñÿ íå ñîáñòâåííûìè óñèëèÿìè ðàññåëÿþùåéñÿ îñîáè, à, ëèáî ñèëàìè
íåæèâîé ïðèðîäû (âåòåð, òå÷åíèå âîäû), ëèáî ïóòåì ïåðåíîñà äðóãèìè àêòèâíî äâèãà-
þùèìèñÿ îðãàíèçìàìè (ôîðåçèÿ). Ïðè ïàññèâíîì ðàññåëåíèè âåðîÿòíîñòü ïîïàäàíèÿ
ðàññåëÿþùåéñÿ îñîáè â óñëîâèÿ, áëàãîïðèÿòíûå äëÿ äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ îñîáè èëè
åå ïîòîìñòâà, ïîä÷èíÿåòñÿ çàêîíîìåðíîñòÿì ñëó÷àéíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ.

Ïîýòîìó äëÿ îðãàíèçìîâ, ðàññåëÿþùèõñÿ ïàññèâíî, âûãîäíî, ÷òîáû êîëè÷åñòâî ðàñ-
ñåëÿþùèõñÿ îñîáåé áûëî ìàêñèìàëüíûì, à ìàññà êàæäîé ðàññåëÿþùåéñÿ îñîáè — ìè-
íèìàëüíîé (÷òî îáëåã÷àåò åå ïåðåíîñ). Ïîýòîìó, êàê ïðàâèëî, ïàññèâíîå ðàññåëåíèå
îñóùåñòâëÿåòñÿ ðàííèìè, åùå ìàëî äèôôåðåíöèðîâàííûìè ñòàäèÿìè îíòîãåíåçà. Ïðè
ïàññèâíîì ðàññåëåíèè äëÿ îðãàíèçìà âàæíî ïîâûøåíèå ïëîäîâèòîñòè. Ïîýòîìó ó ïàñ-
ñèâíî ðàññåëÿþùèõñÿ ôîðì íàáëþäàåòñÿ ïîâûøåíèå ïîëîâîé ïðîäóêòèâíîñòè, ñâÿ-
çàííîå ñ ïðîãðåññèâíûì ðàçâèòèåì ïîëîâîé ñèñòåìû è îáû÷íî ñîïðîâîæäàåìîå áîëåå
èëè ìåíåå çíà÷èòåëüíîé ðåäóêöèåé ëîêîìîòîðíûõ îðãàíîâ è ñâÿçàííûõ ñ íèìè ñèñòåì.

Òàêèì îáðàçîì, äëÿ ïàññèâíî ðàññåëÿþùèõñÿ ôîðì õàðàêòåðíû ÷åðòû ðåãðåññà,
äåãåíåðàöèè âçðîñëîé ñòàäèè. Òàê, ÷åðòû ðåãðåññà õàðàêòåðíû äëÿ òàêèõ ïàññèâíî ðàñ-
ñåëÿþùèõñÿ æèâîòíûõ, êàê ñèäÿ÷èå è ìàëîïîäâèæíûå áåíòè÷åñêèå ìîðñêèå æèâîò-
íûå, èìåþùèå ïëàíêòîííûõ ëè÷èíîê, äëÿ ýíäîïàðàçèòîâ, ðàññåëåíèå êîòîðûõ îñóùå-
ñòâëÿåòñÿ ðàííèìè ñòàäèÿìè îíòîãåíåçà è ò.ï.

ÐÀÑÑÅËÅÍÈÅ Ó ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Â ïðåäåëàõ êëàññà íàñåêîìûõ âñòðå÷àþòñÿ îáà òèïà ðàññåëåíèÿ, íî îñíîâíûì ñïî-
ñîáîì ðàññåëåíèÿ, îïðåäåëèâøèì âñå íàïðàâëåíèå ýâîëþöèè êðûëàòûõ íàñåêîìûõ
(Pterygota), ÿâëÿåòñÿ àêòèâíîå ðàññåëåíèå ïóòåì ïîëåòà. Âåñü îáëèê èìàãèíàëüíîé ñòà-
äèè Pterygota — îáëèê àêòèâíî ðàññåëÿþùåéñÿ ñòàäèè (Ãèëÿðîâ, 1945, 1949).

×åì óæå ýêîëîãè÷åñêèé ñòàíäàðò âèäà, ÷åì æåñò÷å òðåáîâàíèÿ ê óñëîâèÿì ñóùåñòâî-
âàíèÿ, â ÷àñòíîñòè, ÷åì âûøå ïèùåâàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ, òåì áîëüøåå çíà÷åíèå äëÿ ñóùå-
ñòâîâàíèÿ âèäà èìååò ôóíêöèÿ ðàññåëåíèÿ. Äëÿ íàñåêîìûõ õàðàêòåðíî ðàçäåëåíèå âåäó-
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ùèõ ôóíêöèé âèäîâîé æèçíè â îíòîãåíåçå. Íàèáîëåå òèïè÷íî ñëåäóþùåå ÷åðåäîâàíèå
ôóíêöèé:

ÿéöî — ôîðìîîáðàçîâàíèå;
ëè÷èíêà — ïèòàíèå, ðîñò (óâåëè÷åíèå ìàññû);
èìàãî — ðàññåëåíèå è ðàçìíîæåíèå.
Òàêîå ðàçäåëåíèå ôóíêöèé ïðèâåëî ê ðàçëè÷èÿì îðãàíèçàöèè ðàííèõ ýòàïîâ ïî-

ñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ (ëè÷èíêà) è âçðîñëîé ñòàäèè (èìàãî). Ðàçâèòèå ëè÷èíêè â
ñóáñòðàòå, ñëóæàùåì ïèùåé, èñêëþ÷àþùåå íåîáõîäèìîñòü â ìèãðàöèÿõ äëÿ ïîèñêîâ
ïèùè, ïðèâîäèò ê îñîáåííî ðåçêèì ðàçëè÷èÿì â ñòðîåíèè ëè÷èíêè è èìàãî, òðåáóþ-
ùèì êîðåííîé ïåðåñòðîéêè îðãàíèçàöèè (ñòàäèè êóêîëêè) ó íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðå-
âðàùåíèåì (Snodgrass, 1944).

Â ýòîì ñëó÷àå èìååò ìåñòî ñëåäóþùàÿ ñìåíà âåäóùèõ ôóíêöèé â îíòîãåíåçå, õà-
ðàêòåðíàÿ äëÿ Holometabola:

ÿéöî — ïåðâè÷íîå ôîðìîîáðàçîâàíèå;
ëè÷èíêà — ïèòàíèå, ðîñò (óâåëè÷åíèå ìàññû);
êóêîëêà — âòîðè÷íîå ôîðìîîáðàçîâàíèå (äåôèíèòèâíîå);
èìàãî — ðàññåëåíèå è ðàçìíîæåíèå.
Èìåííî â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà èìàãèíàëüíàÿ ñòàäèÿ ñïåöèàëèçèðóåòñÿ â íàïðàâëå-

íèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê àêòèâíîìó ðàññåëåíèþ, ó íàñåêîìûõ è ñ ïîëíûì è ñ íåïîëíûì
ïðåâðàùåíèåì îñîáåííî âåëèêè ðàçëè÷èÿ ìåæäó âçðîñëîé è ðàííèìè ñòàäèÿìè. Â òåõ
ñëó÷àÿõ, êîãäà óñëîâèÿ ïèòàíèÿ ëè÷èíîê è èìàãî îäíîòèïíû, îáèòàíèå âñåõ ïîñòýìá-
ðèîíàëüíûõ ñòàäèé ïðîòåêàåò â ñõîäíûõ óñëîâèÿõ, è èìàãî îñóùåñòâëÿåò ðàññåëåíèå
íå â áîëüøåé ñòåïåíè, ÷åì ëè÷èíêè, ðàçâèòèå Hemimetabola (s.1.) ïðèáëèæàåòñÿ ê ïðÿ-
ìîìó, ñâîéñòâåííîìó ïåðâè÷íîáåñêðûëûì (Apterygota). Òàêîâû ãðèëëîáëàòòèäû
(Grylloblattoidea), áåñêðûëûå ñàìêè òàðàêàíîâûõ, ýìáèé, áåñêðûëûõ íàçåìíûõ âåñíÿ-
íîê ðîäà Megandiperla (ðèñ. 1), òàêîâû ýêòîïàðàçèòû âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ, íàïðèìåð,
Anoplura è Mallophaga.

Ðèñ. 1. Íàçåìíàÿ âåñíÿíêà Megandiperla.À — ëè÷èíêà (íèìôà), Á — èìàãî (ïî Illies, 1960).

À Á
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Óòðàòà èìàãèíàëüíîé ñòàäèåé ôóíêöèè àêòèâíîãî ðàññåëåíèÿ, îòëè÷íîãî îò àêòèâ-
íîãî ðàññåëåíèÿ ëè÷èíîê, ïðè îáùåì ñõîäñòâå îáðàçà æèçíè âñåõ ïîäâèæíûõ ïîñòýìá-
ðèîíàëüíûõ ñòàäèé, ïðèâîäèò ó ñàìîê è Holometabola ê ñõîäñòâó ñ ëè÷èíêàìè (íàïðè-
ìåð, ó Lampyridac è Drilidae èç æåñòêîêðûëûõ).

Òî, ÷òî èìåííî ðàññåëèòåëüíàÿ ôóíêöèÿ îáóñëîâëèâàåò ïðîèñõîæäåíèå ïðîãðåñ-
ñèâíûõ ÷åðò èìàãî Pterygota, õîðîøî ïðîñëåæèâàåòñÿ ïðè àíàëèçå òåõ èçìåíåíèé, êî-
òîðûå ïðîèñõîäÿò íà ïðîòÿæåíèè èìàãèíàëüíîé ñòàäèè ìíîãèõ àêòèâíî ðàññåëÿþùèõ-
ñÿ íàñåêîìûõ.

Òàê, ìóðàâüè ïî îêîí÷àíèè ðàññåëèòåëüíîãî ë¸òà îòãðûçàþò ñåáå êðûëüÿ, è â äàëü-
íåéøåì ó ñàìîê ðåäóöèðóåòñÿ è ãèñòîëèçèðóåòñÿ êðûëîâàÿ ìóñêóëàòóðà, è ðàçâèâàåòñÿ
ôèçîãàñòðèÿ.

Åùå ðåç÷å äåãåíåðàòèâíûå èçìåíåíèÿ ó ñàìîê òåðìèòîâ, ó êîòîðûõ ïîñëå ðàññåëèòåëü-
íîãî ë¸òà êðûëüÿ ñàìè îáëàìûâàþòñÿ, ïîñëå ÷åãî ó ñàìêè äåãåíåðèðóåò êðûëîâàÿ ìóñêóëà-
òóðà, à ñ ïåðåõîäîì íà ïèòàíèå ïèùåé, äîñòàâëÿåìîé ðàáî÷èìè îñîáÿìè, ñ óòðàòîé ïîäâèæ-
íîñòè, ó ñàìîê äåãåíåðèðóåò è ïîäâåðãàåòñÿ ãèñòîëèçó ìóñêóëàòóðà íîã è ÷åëþñòåé, ÷òî
ñîïðîâîæäàåòñÿ ðåäêèì ó íàñåêîìûõ ïîñòìåòàìîðôè÷åñêèì ðîñòîì áðþøêà, çàïîëíÿåìî-
ãî áîëüøèì êîëè÷åñòâîì ÿèö. Â òàêîì æå íàïðàâëåíèè, õîòÿ áåç óòðàòû êðûëüåâ è âîîáùå
ñëàáåå, èäóò èçìåíåíèÿ ñàìîê ñîâîê (íàïðèìåð, Euxoa segetum) è ðÿäà äðóãèõ íàñåêîìûõ, ó
êîòîðûõ ïîñëå ïåðèîäà ë¸òà è äîïîëíèòåëüíîãî ïèòàíèÿ ñíèæàåòñÿ ïîäâèæíîñòü, ÷òî âû-
çûâàåòñÿ ðàçâèòèåì áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ÿèö è êîððåëÿòèâíîé ðåäóêöèåé ë¸òíîé ìóñêóëà-
òóðû. Òàê, ó ñâåð÷êà Acheta domestica ïîñëå ïåðèîäà àêòèâíîãî ë¸òà íàñòóïàåò ñíà÷àëà ïðå-
êðàùåíèå ñïîñîáíîñòè êðûëîâîé ìóñêóëàòóðû ê ñîêðàùåíèÿì, à çàòåì åå áûñòðûé ãèñòî-
ëèç è èñïîëüçîâàíèå îðãàíèçìîì ñàìêè äëÿ îáðàçîâàíèÿ ÿèö (×óäàêîâà, Áî÷àðîâà-Ìåññíåð,
1965). Ðàññåëèòåëüíîìó ïåðèîäó îòâå÷àåò è íåäîðàçâèòèå ÿè÷íèêîâ â íà÷àëå èìàãèíàëüíîé
æèçíè ó òàêèõ ÷åøóåêðûëûõ, êîòîðûå äëÿ ðàçìíîæåíèÿ íóæäàþòñÿ â äîïîëíèòåëüíîì ïè-
òàíèè, êàê íàïðèìåð, ëóãîâîé ìîòûëåê (Loxostege sticticalis).

Ðàçîáðàííûå ïðèìåðû ïîêàçûâàþò, ÷òî óòðàòà èìàãèíàëüíîé ñòàäèåé ðàññåëèòåëüíîé
ôóíêöèè â òå÷åíèå îíòîãåíåçà ó ñàìîê ñîïðîâîæäàåòñÿ ÿâëåíèÿìè ðåãðåññà, êîòîðûé òåì
ãëóáæå, ÷åì äëèòåëüíåå æèçíü ñàìêè è ÷åì ÷åò÷å ðàçãðàíè÷åíû âî âðåìåíè ðàññåëèòåëü-
íûé è ðåïðîäóêòèâíûé ïåðèîäû. Ó íàñåêîìûõ, âûõîäÿùèõ èç êóêîëêè (èëè îêðûëÿþùèõ-
ñÿ, â ñëó÷àå Hemimetabola), ñ óæå ñîçðåâøèìè äëÿ îòêëàäêè ÿéöàìè, ó êîòîðûõ ÿéöåêëàäêà
ðàñòÿãèâàåòñÿ íà âñþ èìàãèíàëüíóþ æèçíü, à ðàññåëèòåëüíûé è ðåïðîäóêòèâíûé ïåðèîäû
ñáëèæåíû (èëè ÷åðåäóþòñÿ, êàê ó Anopheles maculipennis ), ðåçêî âûðàæåííûõ èçìåíåíèé
îáëèêà ñàìîê â ðàçíûå ïåðèîäû èìàãèíàëüíîé æèçíè ìîæåò è íå áûòü.

Åñëè äàæå íà ïðîòÿæåíèè îäíîãî âîçðàñòà, ìîðôîëîãè÷åñêè åäèíîé èìàãèíàëüíîé
ñòàäèè óòðàòà ôóíêöèè ðàññåëåíèÿ ïðèâîäèò ê ãëóáîêèì âíóòðåííèì èçìåíåíèÿì (íà-
ïðèìåð, ó ñâåð÷êà) è äàæå ê èçìåíåíèÿì îáùåãî îáëèêà (ó ñàìêè òåðìèòîâ), òî ïåðåõîä
ðàññåëèòåëüíîé ôóíêöèè ê ëè÷èíêå âûçûâàåò åùå áîëåå ãëóáîêèå äåãåíåðàòèâíûå èç-
ìåíåíèÿ èìàãî. Ñïîñîáíîñòü ê àêòèâíîìó ïåðåäâèæåíèþ ó ëè÷èíîê íàñåêîìûõ, íå
èìåþùèõ êðûëüåâ, íàïðèìåð, ó ùåòèíîõâîñòîê, íå âûøå, ÷åì ó âçðîñëûõ, à íåñêîëüêî
íèæå, è åñëè àêòèâíîå ðàññåëåíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ áåç ïîëåòà, ðàçâèòèå áîëåå èëè ìå-
íåå ïðÿìîå. À.Ã. Øàðîâ (1953), èçó÷àâøèé ðàçâèòèå Lepisma sacharina, ñ÷èòàåò âîç-
ìîæíûì âûäåëèòü åãî â òèï «ïðîòîìåòàáîëèÿ». Ê òàêîìó æå òèïó ïðèáëèæàåòñÿ è ðàç-
âèòèå áåñêðûëûõ Hemimetabola.

ÊÎÐÐÅÊÒÈÐÎÂÊÀ ÐÀÑÑÅËÅÍÈß ËÈ×ÈÍÊÀÌÈ

Ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî è ïðè àêòèâíîì ðàññåëåíèè êðûëàòûõ íàñåêîìûõ òîëüêî ó íàè-
áîëåå âûñîêîîðãàíèçîâàííûõ è ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ãðóïï ðàññåëèòåëüíûå ïåðåäâè-
æåíèÿ èìàãî öåëèêîì îáåñïå÷èâàþò ïîïàäàíèå ïîòîìñòâà â òàêèå óñëîâèÿ, â êîòîðûõ
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ïîëíîñòüþ îáåñïå÷åíî åãî äàëüíåéøåå ðàçâèòèå. Ýòî îòíîñèòñÿ ê òàêèì ôèòîôàãàì,
êàê äîëãîíîñèêè-ðèíõèòû, îòêëàäûâàþùèå ÿéöà â ïèùåâîé ñóáñòðàò áóäóùåé ëè÷èíêè
(íàïðèìåð, Rhynchites bacchus — â çàâÿçàâøèåñÿ ïëîäû ÿáëîíè), ê òàêèì ñêàòîôàãàì,
êàê ñêàðàáåé Scarabaeus sacer, îòêëàäûâàþùèé ÿéöà â çàùèùåííûå îò âûñûõàíèÿ çà-
ïàñû êîðìà ê îáùåñòâåííûì íàñåêîìûì, êîòîðûå âûêàðìëèâàþò ëè÷èíîê, êàê ìóðàâüè
è ï÷åëû; ê ïàðàçèòè÷åñêèì íàñåêîìûì, îñîáåííî ê ÿéöååäàì, îòêëàäûâàþùèì ÿéöà â
òåëî õîçÿèíà èëè â åãî ÿéöî. Â ýòîì ñëó÷àå ëè÷èíêà íå íóæäàåòñÿ â ïåðåäâèæåíèÿõ â
ïîèñêàõ ïèùè, è äëÿ òàêèõ ëè÷èíîê Holometabola õàðàêòåðíî ÷ðåçâû÷àéíîå óïðîùå-
íèå îðãàíèçàöèè. Â áîëüøèíñòâå æå ñëó÷àåâ ëè÷èíêà ïî ïîÿâëåíèè íà ñâåò äîëæíà
àêòèâíî îòûñêèâàòü ñåáå ïèùó. Òàê, ó ëè÷èíîê êîðîòêîõîáîòíûõ äîëãîíîñèêîâ è Cleonini
ñàìêè îòêëàäûâàþò ÿéöà â çåìëþ íà ó÷àñòêå, ãäå ðàñòóò êîðìîâûå ðàñòåíèÿ ëè÷èíêè,
íî ëè÷èíêà äîëæíà èõ íàéòè. Ñàðàí÷à îòêëàäûâàåò ÿéöà íà ó÷àñòêàõ, ãäå óñëîâèÿ, â
îáùåì, îòâå÷àþò òðåáîâàíèÿì ëè÷èíîê, íî ëè÷èíêè (ñàðàí÷óêè), âûéäÿ èç ÿèö, ñàìè
äîáèðàþòñÿ äî êîðìîâûõ ðàñòåíèé. Ñòðåêîçû-ëþòêè Lestes îòêëàäûâàþò ÿéöà â íàäðå-
çû íà êîðå ïðèáðåæíûõ êóñòàðíèêîâ, íî âûøåäøèå èç ÿèö ëè÷èíêè ñàìè ïîïàäàþò â
âîäîåì, ãäå èäåò èõ äàëüíåéøåå ðàçâèòèå. Ïîäîáíûõ ïðèìåðîâ ìîæíî ïðèâåñòè îãðîì-
íîå ÷èñëî. Íåðåäêî ëè÷èíêè I âîçðàñòà íå ïèòàþòñÿ äàæå â òàêèõ ñëó÷àÿõ (êàê ó ÷åðå-
ïàøêè Eurygaster integriceps), êîãäà ÿéöà îòêëàäûâàþòñÿ íà êîðìîâîå ðàñòåíèå: ïðè
ýòîì ëè÷èíêà I âîçðàñòà íà êîðìîâîì ðàñòåíèè îòûñêèâàåò íàèáîëåå ïîäõîäÿùåå äëÿ
ïèòàíèÿ ìåñòî è, òîëüêî ïåðåëèíÿâ, íà÷èíàåò ïèòàòüñÿ. Ëè÷èíîê Holometabola I âîçðà-
ñòà (L1) íàçûâàþò íå ëè÷èíêîé (larva), à «ëè÷èíî÷êîé» (larvula), ïîä÷åðêèâàÿ îòëè÷èå I
âîçðàñòà îò îñòàëüíûõ. II äåéñòâèòåëüíî, ëè÷èíêè I âîçðàñòà ó Holometabola, êàê ïðà-
âèëî, õàðàêòåðèçóþòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêèìè ïðèçíàêàìè, íå ñâîéñòâåííûìè ñòàðøèì
âîçðàñòàì, îñîáåííîñòÿìè, ñâÿçàííûìè ñ áèîëîãè÷åñêîé ôóíêöèåé îòûñêèâàíèÿ ïè-
ùåâîãî ñóáñòðàòà, ìåñòà äëÿ äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ. Òàêèì îáðàçîì, ðàññåëåíèå, îñó-

Ðèñ. 2. Ëè÷èíêà Bruchus pisorum. À — L
1
;  Á —ëè÷èíêà ñòàðøåãî âîçðàñòà (ìàñøòàáû ðàçëè÷íûå)

À

Á
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ùåñòâëÿåìîå êðûëàòîé èìàãèíàòíîé ñòàäèåé, êàê áû êîððåêòèðóåòñÿ äâèæåíèÿìè
ëè÷èíêè I âîçðàñòà, ïåðåìåùàþùåéñÿ â ïðåäåëàõ òîãî áèîòîïà, ãäå âîçìîæíî ñóùå-
ñòâîâàíèå âèäà.

Òàêîå àêòèâíîå ïåðåäâèæåíèå ëè÷èíîê I âîçðàñòà â ïîèñêàõ áëèæàéøåãî ïîäõîäÿ-
ùåãî ìåñòà äëÿ äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ ìîæíî íàçâàòü êîððåêòèðîâî÷íûì, â îòëè÷èå îò
îñíîâíîãî, îñóùåñòâëÿåìîãî èìàãèíàëüíîé ñòàäèåé.

Åñëè òàêîå êîððåêòèðîâî÷íîå ïåðåìåùåíèå ëè÷èíêè I âîçðàñòà òðåáóåòñÿ äëÿ íà-
õîæäåíèÿ ñóáñòðàòà, â êîòîðîì áóäåò ïðîòåêàòü âñå äàëüíåéøåå ëè÷èíî÷íîå ðàçâèòèå,
ïîñëåäóþùèå âîçðàñòû ëè÷èíîê ìîãóò ïðåòåðïåâàòü ðåãðåññèâíûå èçìåíåíèÿ, êàê ýòî
ìîæíî ïðîñëåäèòü íà ëè÷èíêàõ-ýíäîôàãàõ, íàïðèìåð Bruchidae (ðèñ. 2), íà ïðèìåðå
ëè÷èíîê íàðûâíèêîâ (Mylabris) è øïàíîê (Epicauta), ðàçâèâàþùèõñÿ â êóáûøêàõ ñà-
ðàí÷îâûõ, è ò. ï. Íî, åñëè ëè÷èíêà ïðè äàëüíåéøåì ðàçâèòèè ïîñòîÿííî äîëæíà îòûñ-
êèâàòü ñåáå ïèùó (ðàçëè÷íûå ëè÷èíêè-õèùíèêè, ôèòîôàãè, ïåðåõîäÿùèå ñ ðàñòåíèÿ
íà ðàñòåíèå, êàê ãóñåíèöû ëóãîâîãî ìîòûëüêà è äð.), ëè÷èíêà â ñâîåì ðàçâèòèè íå ïðå-
òåðïåâàåò ðåãðåññà. Â ñëó÷àå æå îòêëàäêè ÿèö ñàìêîé â ñóáñòðàò, ñëóæàùèé ïèùåé,
îòïàäàåò íåîáõîäèìîñòü â êîððåêòèðîâî÷íîì ïåðåìåùåíèè ëè÷èíêè I âîçðàñòà; ðàçëè-
÷èÿ ëè÷èíîê ðàçíîãî âîçðàñòà ñãëàæåíû, âûõîäÿùàÿ èç ÿéöà ëè÷èíêà íå ïîäâèæíåå,
÷åì ñòàðøèå âîçðàñòû, îáùèé îáëèê L1 áîëåå äåãåíåðàòèâíûé, ÷åì ó L1, îñóùåñòâëÿ-
þùèõ êîððåêòèðîâî÷íûå ïåðåäâèæåíèÿ (ó äëèííîõîáîòíûõ äîëãîíîñèêîâ, îòêëàäûâà-
þùèõ ÿéöà â òêàíè ðàñòåíèÿ, ó ìóõ, îòêëàäûâàþùèõ ÿéöà â ïèùåâîé ñóáñòðàò, è äð.). Â
òàêèõ ñëó÷àÿõ ñòðîåíèå ëè÷èíîê ñòàðøèõ âîçðàñòîâ ñëîæíåå, ÷åì L1 íàïðèìåð, ó êîðî-
åäà Phloeosinus (ðèñ. 3) (Zocchi, 1956).

Ñ ýòèì, ïî-âèäèìîìó, ñâÿçàíî è ñîêðàùåíèå ÷èñëà ëè÷èíî÷íûõ âîçðàñòîâ ó Diptera-
Cyclorrhapha è äð. Òàê áûâàåò, åñëè íå òîëüêî îñíîâíîå, íî è êîððåêòèðîâî÷íîå ðàññå-

Ðèñ. 3. Ëè÷èíêà êîðîåäà Phloeosinus (ïî Zoechi, 1956). À — L
1
;  Á —ëè÷èíêà ñòàðøåãî âîçðàñòà

(ìàñøòàáû ðàçëè÷íûå).

À
Á
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ëåíèå âûïîëíÿåòñÿ íà ñòàäèè èìàãî. ×åì ïîëíåå îñóùåñòâëåíèå íå òîëüêî àêòèâíîãî
ðàññåëåíèÿ, íî è êîððåêòèðîâî÷íîãî, ÷åì ìåíüøå îò ëè÷èíêè òðåáóåòñÿ óñèëèé äëÿ
ïîïàäàíèÿ â îáåñïå÷åííûå ïèùåé áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ, òåì ãëóáæå ÷åðòû ðåãðåññà
ëè÷èíêè. Ñ ðàçäåëåíèåì â îíòîãåíåçå ôóíêöèé ïèòàíèÿ è ðàññåëåíèÿ è áûëî, ïî-ìîåìó,
ñâÿçàíî âîçíèêíîâåíèå ìåòàìîðôîçà v íàñåêîìûõ (Ãèëÿðîâ, 1949, 1957).

ÏÀÑÑÈÂÍÎÅ ÐÀÑÑÅËÅÍÈÅ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ ÂÎ ÂÇÐÎÑËÎÉ ÑÒÀÄÈÈ

Ïàññèâíîå ðàññåëåíèå êàê îñíîâíîé ñïîñîá ðàñïðîñòðàíåíèÿ ó íàñåêîìûõ âñòðå-
÷àåòñÿ ðåæå, ÷åì àêòèâíîå. Îíî ìîæåò ïðîèñõîäèòü ëèáî ïóòåì ïåðåíîñà âåòðîì è âî-
äîé (àíåìîõîðíîå è ãèäðîõîðíîå ðàññåëåíèå), ëèáî àêòèâíî äâèãàþùèìèñÿ æèâîòíû-
ìè äðóãèõ âèäîâ (ôîðåçèÿ). Íà õîä èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ òîãî èëè èíîãî âèäà
íàêëàäûâàåò îòïå÷àòîê íå ñëó÷àéíî ïðîèñøåäøèé ïàññèâíûé ïåðåíîñ òîé èëè èíîé
ñòàäèè, à òàêèå òèïû ïàññèâíîãî ðàññåëåíèÿ, êîòîðûå ñòàíîâÿòñÿ îáÿçàòåëüíûìè çâå-
íüÿìè êîìïëåêñà óñëîâèé â öèêëå ðàçâèòèÿ. Äëÿ èçìåíåíèÿ æå àðåàëà âèäà (êàê çîîãå-
îãðàôè÷åñêèé ôàêòîð) àíåìî-ãèäðîõîðíîå, äàæå åäèíè÷íîå, çàíåñåíèå âèäà èìååò îã-
ðîìíîå çíà÷åíèå, êàê ïîêàçàë Ïàëüìåí (Palmen, 1944). Íî äëÿ õîäà ýâîëþöèè öèêëîâ
ðàçâèòèÿ â ôèëîãåíåçå íàñåêîìûõ âàæíû òàêèå ñëó÷àè ïàññèâíîãî ðàññåëåíèÿ, êîòîðûå
ðåãóëÿðíî ïîâòîðÿþòñÿ èç ïîêîëåíèÿ â ïîêîëåíèå è ñòàíîâÿòñÿ íåîáõîäèìûì óñëîâèåì
ñóùåñòâîâàíèÿ âèäà.

Ðàññåëåíèå âåòðîì âçðîñëûõ ôîðì è ëè÷èíîê ïðèíöèïèàëüíî îòëè÷íî. Ïàññèâíîå
ðàññåëåíèå âçðîñëûõ íàñåêîìûõ íå ñâÿçàíî ñ èõ ðåãðåññèâíûì ðàçâèòèåì. Äàæå àêòèâ-
íî ðàññåëÿþùèåñÿ âèäû (àçèàòñêàÿ ñàðàí÷à, ëóãîâîé ìîòûëåê è äð.) ëåãêî ïîäõâàòûâà-
þòñÿ ñèëüíûì âåòðîì, ñïîñîáñòâóþùèì ðàññåëåíèþ. Íî íàèáîëåå òèïè÷íî ïàññèâíîå
ðàññåëåíèå âåòðîì òàêèõ «àýðîïëàíêòîííûõ» íàñåêîìûõ, êîòîðûå àêòèâíî ìîãóò ïåðå-
ëåòàòü òîëüêî íà íåáîëüøèå ðàññòîÿíèÿ, àêòèâíûé ïîëåò êîòîðûõ ïî îòíîøåíèþ ê ïàñ-
ñèâíîìó ïåðåíîñó âåòðîì èãðàåò ðîëü êîððåêòèðîâî÷íûõ ïåðåìåùåíèé. Òàêîâû òëè è
òðèïñû èç Hemimetabola, àãðîìèçèäû, ãàëëèöû è äðóãèå ìåëêèå ìóõè èç Holometabola.
Ó òàêèõ ïàññèâíî ðàññåëÿþùèõñÿ ãðóïï ïîñòýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå èäåò ïðîãðåñ-
ñèâíî, òàê êàê ïàññèâíûé èõ ïåðåíîñ ñî÷åòàåòñÿ ñ àêòèâíûì ïîëåòîì. Íî ïîñêîëüêó ó
ïàññèâíî ðàññåëÿþùèõñÿ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ î÷åíü âåëèêà ãèáåëü âçðîñëûõ îñîáåé,
ó òàêèõ ãðóïï ÷àñòî âûðàáàòûâàþòñÿ äîïîëíèòåëüíûå ñïîñîáû ðàçìíîæåíèÿ — ïàðòå-
íîãåíåç, ïåäîãåíåç, ïîëèýìáðèîíèÿ. Â ñëó÷àå òëåé, íàïðèìåð, çíà÷åíèå êîëîíèé áåñ-
êðûëûõ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ îñîáåé äëÿ æèçíè âèäà àíàëîãè÷íî çíà÷åíèþ íåïîäâèæ-
íîãî áåíòè÷åñêîãî îðãàíèçìà, à îòäåëüíûå êðûëàòûå ñàìêè- ðàññåëèòåëüíèöû, àíàëîãè
ïîäâèæíûõ ïëàíêòîííûõ ëè÷èíîê. Ó ñòàäíûõ ñàðàí÷îâûõ îäèíî÷íàÿ ôàçà (phasa
solitaria), îáèòàþùàÿ â òèïè÷íûõ äëÿ âèäà óñëîâèÿõ, èãðàåò ðîëü â æèçíè âèäà, àíàëî-
ãè÷íóþ ðîëè áåíòè÷åñêîãî îðãàíèçìà, íàêàïëèâàþùåãî «áèîìàññó âèäà», à ñòàäíàÿ ôàçà
(phasa gregaria), îñóùåñòâëÿþùàÿ ðàññåëèòåëüíûå ïåðåëåòû — àíàëîã ðàññåëèòåëüíîé
ñòàäèè, ò.å. ðàçíûå ôóíêöèè âèäîâîé æèçíè â ðàçíîé ñòåïåíè âûïîëíÿþòñÿ ðàçíûìè
ïîêîëåíèÿìè.

ÀÍÅÌÎÕÎÐÍÎÅ ÐÀÑÑÅËÅÍÈÅ ËÈ×ÈÍÎÊ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Ïàññèâíîå ðàññåëåíèå ñ ïîìîùüþ âåòðà, îñóùåñòâëÿåìîå íà ñòàäèè ëè÷èíêè, íà-
áëþäàåòñÿ ÷àùå ó íàñåêîìûõ, îòêðûòî ðàçâèâàþùèõñÿ íà äåðåâüÿõ. Èìåííî ïðè ñíîñå
âåòðîì ñ äåðåâüåâ è êóñòàðíèêîâ, âîçâûøàþùèõñÿ íàä ïîâåðõíîñòüþ ïî÷âû è íàä òðà-
âÿíèñòûì ïîêðîâîì, àíåìîõîðíîå ïàññèâíîå ðàññåëåíèå ìîæåò áûòü îñîáåííî ýôôåê-
òèâíûì. Ó ìíîãèõ áàáî÷åê, ãóñåíèöû êîòîðûõ ðàçâèâàþòñÿ íà äåðåâüÿõ, îñíîâíàÿ ðàñ-
ñåëèòåëüíàÿ ôóíêöèÿ ïåðåõîäèò ê ðàçíîñèìûì âåòðîì L1. Íà ïðèìåðå øèðîêî ðàñïðî-



535Ýâîëþöèÿ íàñåêîìûõ ïðè ïåðåõîäå ê ïàññèâíîìó ðàññåëåíèþ...

ñòðàíåííûõ âðåäèòåëåé äðåâåñíûõ ïîðîä ëåãêî ïðîñëåäèòü ýêîëîãî-ìîðôîëîãè÷åñêèå
ðÿäû ïîñëåäîâàòåëüíîãî ñíèæåíèÿ ðîëè àêòèâíîãî ðàññåëåíèÿ èìàãî è ïåðåõîäà ê ïàñ-
ñèâíîìó ðàññåëåíèþ L1.

Ïîâûøåíèå ïëîäîâèòîñòè, èìåþùåå áîëüøîå çíà÷åíèå äëÿ ïðîöâåòàíèÿ âèäà, êîð-
ðåëÿòèâíî âåäåò ê ïîâûøåíèþ âåñà ñàìêè, ê ñíèæåíèþ åå ñïîñîáíîñòè ê ïîëåòó è àê-
òèâíîìó ðàññåëåíèþ, à ñëåäîâàòåëüíî, ïîâûøàåò ðîëü ïàññèâíîãî ðàññåëåíèÿ ëè÷è-
íîê, ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü òðåáóåò ïîâûøåíèÿ ïëîäîâèòîñòè.

Òàê, â ñåìåéñòâå âîëíÿíîê (Lymantriidae) äàæå ó òåõ ïðåäñòàâèòåëåé, ó êîòîðûõ
ñàìêè õîðîøî ëåòàþò, íàïðèìåð, ó ìîíàøåíêè (Lyimintria monacha), ëåòàþùåé â èþëå,
ãóñåíèöû, âûøåäøèå âåñíîé èç ïåðåçèìîâàâøèõ ÿèö, ðàçíîñÿòñÿ âåòðîì, ÷òî ñïîñîá-
ñòâóåò ðàññåëåíèþ âèäà. Ïàññèâíîå ðàññåëåíèå ó L. monacha îáëåã÷àåòñÿ òåì. ÷òî òåëî
ãóñåíèöû ïîêðûòî äëèííûìè âîëîñêàìè, óâåëè÷èâàþùèìè ïàðóñíîñòü, à òàêæå òàê
íàçûâàåìûìè àíåìîôîðàìè — âîëîñêàìè ñ áóëàâîâèäíûìè ðàñøèðåíèÿìè; êðîìå òîãî,
ïîòðåâîæåííûå ãóñåíèöû I âîçðàñòà ïàäàþò ñ âåòîê, âûïóñêàÿ ïàóòèíêó, ÷òî òîæå ñïî-
ñîáñòâóåò ïîäõâàòûâàíèþ èõ âåòðîì, òîãäà êàê ãóñåíèöû ñòàðøèõ âîçðàñòîâ íåñïîñîá-
íû ê âûïóñêàíèþ ïàóòèíêè.

Òåì íå ìåíåå, ïàññèâíîå ðàññåëåíèå ýòîãî âèäà íå âûòåñíÿåò àêòèâíîãî ïóòåì ïå-
ðåëåòîâ ñàìîê. Ïîñëåäíåå, âåðîÿòíî, ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî ýòîò âèä ðàñïðîñòðàíåí â ëåñàõ
ñ ïðåîáëàäàíèåì õâîéíûõ ïîðîä, êðîíû êîòîðûõ çíà÷èòåëüíî ñíèæàþò ñèëó âåòðà â
äðåâîñòîå.

Ó âðåäÿùåãî â îñíîâíîì ëèñòâåííûì ïîðîäàì íåïàðíîãî øåëêîïðÿäà Lymantria
dispar ñàìêè èìåþò áîëåå èëè ìåíåå íîðìàëüíî ðàçâèòûå êðûëüÿ, íî ëåòàþò ïëîõî èç-
çà òÿæåëîãî, ïåðåãðóæåííîãî ÿéöàìè áðþøêà (ðèñ. 4). Îñíîâíóþ ðîëü â ðàññåëåíèè
íåïàðíîãî øåëêîïðÿäà èãðàþò ãóñåíèöû L1, âûõîäÿùèå èç ïåðåçèìîâàâøèõ ÿèö è âçáè-
ðàþùèåñÿ íà êðîíû åùå ãîëûõ ëèñòâåííûõ äåðåâüåâ, îòêóäà îíè ëåãêî ñíîñÿòñÿ è ïåðå-
íîñÿòñÿ âåòðîì, ÷åìó ñïîñîáñòâóþò äàííûå âîëîñêè è àíåìîôîðû (Ùåðáàêîâ, 1914).
Îäíàêî ó íåïàðíîãî øåëêîïðÿäà çíà÷åíèå èìàãî â ðàññåëåíèè åùå íå ïîëíîñòüþ óòðà-
÷åíî; â íà÷àëå ìàññîâûõ ðàçìíîæåíèé, êîãäà ó ñàìîê áðþøêî íå ñèëüíî ïåðåïîëíåíî
ÿéöàìè, âåòðîì èõ çàíîñèò çà ñîòíè êèëîìåòðîâ (Âîðîíöîâ, 1958). Áîëüøåå çíà÷åíèå
ïàññèâíîãî ðàññåëåíèÿ äëÿ L. dispar â ñðàâíåíèè ñ L. monacha âèäíî èç ñîïîñòàâëåíèÿ
ÿéöåïðîäóêöèè ýòèõ âèäîâ; ó L. dispar — áîëåå 1000 ÿèö, ó L. monacha 100–200
(Schwerdtfeger, 1957).

Åùå äàëåå ðåäóêöèÿ ñàìîê â ñâÿçè ñ ïîëíûì ïåðåõîäîì ê ïàññèâíîìó ðàññåëåíèþ
ãóñåíèöàìè ïðîñëåæèâàåòñÿ â ðîäå Orgyia, íàïðèìåð, Î. antiqua (ðèñ. 5). Ó ñàìêè Î.

antiqua êðûëüÿ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé íåáîëüøèå âûðîñòû (ó äðóãèõ âèäîâ ýòîãî ðîäà
ïîëíîñòüþ ðåäóöèðîâàíû), è ñàìêà âñå âðåìÿ äåðæèòñÿ â êîêîíå, ñïëåòåííîì ãóñåíè-
öåé ïåðåä îêóêëèâàíèåì. Òîëüêî äëÿ îòêëàäêè ÿèö íà ïîâåðõíîñòü ýòîãî æå êîêîíà ñàì-

Ðèñ. 4. Íåïàðíûé øåëêîïðÿä (Lymantria dispar). À — ñàìåö, Á — ñàìêà (â îäèíàêîâîì ìàñøòàáå).

À Á
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êà èç íåãî âûïîëçàåò. Ñàìêè Î.

gonostigma âîîáùå íå âûõîäÿò èç êî-
êîíà. Ñëåäîâàòåëüíî, ñàìêè Orgyia â
èìàãèíàëüíîé ñòàäèè âîâñå íå âûïîë-
íÿþò ôóíêöèþ ðàññåëåíèÿ, öåëèêîì
ïåðåõîäÿùóþ ê ïàññèâíî ðàçíîñèìûì
âåòðîì äëèííîâîëîñûì ãóñåíèöàì L1,
âûõîäÿùèì èç ÿèö âåñíîé, êîãäà äåðå-
âüÿ åùå ãîëûå. Ñõîäíûå ðÿäû ìîæíî
âûÿâèòü â ðîäå Biston (ïÿäåíèöû). Ó ñà-
ìîê Â. hirlaria è Â. strataria ðàçâèòû
êðûëüÿ, à ó òàêèõ âèäîâ, êàê Â.

hispidaria è B. ðîmonaria ñàìêè èìåþò
çà÷àòî÷íûå êðûëüÿ.

Çèìíÿÿ ïÿäåíèöà Operophthera brumata, èññëåäîâàííàÿ Ä.Ì. Ôåäîòîâûì (1940,
1945), õàðàêòåðèçóåòñÿ ñàìêàìè ñ ðåäóöèðîâàííûìè êðûëüÿìè (ðèñ. 6); îíè îòêëàäû-
âàþò ÿéöà ïîçäíåé îñåíüþ. Ðàññåëåíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ âûõîäÿùèìè ðàííåé âåñíîé
ãóñåíèöàìè L1, ðàçíîñèìûìè âåòðîì.

Ñàìêè ïÿäåíèöû-îáäèðàëà (Erannis defoliaria) ñîâåðøåííî áåñêðûëûå. Îíè âçáè-
ðàþòñÿ ïîçäíåé îñåíüþ ïà êîíöû âåòâåé äåðåâüåâ, îòêëàäûâàÿ ÿéöà íà ïî÷êàõ. Ðàññåëå-
íèå îñóùåñòâëÿåòñÿ âåñíîé âûøåäøèìè èç ÿèö ãóñåíèöàìè, ëåãêî ïîâèñàþùèìè íà
âûäåëÿåìîé èìè ïàóòèíêå, âìåñòå ñ êîòîðîé èõ ñðûâàåò è ðàçíîñèò âåòåð. Ó÷àñòèå â
ðàññåëåíèè áåñêðûëûõ ñàìîê Å. defoliaria íè÷òîæíî, èõ ïåðåïîëçàíèå èìååò õàðàêòåð
ñêîðåå êîððåêòèðîâî÷íûõ ïåðåìåùåíèé, òàê êàê îíè îáåñïå÷èâàþò ýòèì ðàçâèòèå ÷àñ-
òè ïîòîìñòâà íà ðàñïóñêàþùèõñÿ ëèñòüÿõ òåõ ïî÷åê, êóäà áûëè îòëîæåíû ÿéöà.

Åùå äàëüøå ïðîöåññ ðåäóêöèè çàõîäèò ó ÷åõëîíîñîê (Psychidae), ó íåêîòîðûõ èç
êîòîðûõ ñàìêè ÷åðâåîáðàçíû è ñîâåðøåííî áåñêðûëû, êàê íàïðèìåð, ó Pachytelia unicolor
(ðèñ. 7), ìåòàìîðôîç êîòîðîé òîæå èçó÷åí Ä. Ì. Ôåäîòîâûì (1945, 1955). Ðàññåëåíèå
ýòîãî âèäà öåëèêîì îñóùåñòâëÿåòñÿ ãóñåíèöàìè; ñàìêà, ïðåòåðïåâàþùàÿ ÷àñòè÷íûé
ìåòàìîðôîç, îñòàåòñÿ â òîì ìåñòå, ãäå íàõîäèëàñü â ñâîåì çàùèòíîì ÷åõëèêå ãóñåíèöà.
Ó òàêèõ ÷åõëîíîñîê, ñàìêè êîòîðûõ ïîëíîñòüþ óòðàòèëè ñïîñîáíîñòü ê ïåðåäâèæå-
íèþ è îñòàþòñÿ â ÷åõëèêå ïîä çàùèòîé êóêîëî÷íîãî è ãóñåíè÷íîãî ýêçóâèåâ, íàáëþäà-
åòñÿ îáëèãàòíûé ïàðòåíîãåíåç (Solenobia fumosella, Luffia ferchaultella, Cochliotheca

Ðèñ. 6. Çèìíÿÿ ïÿäåíèöà (Operophthera brumata) . À —ñàìêà. Á — ñàìåö (ïî Ä.Ì. Ôåäîòîâó.
1955).

À
Á

Ðèñ. 5. Orjjyia antiqua   À — ñàìêà, Â — ñàìåö (â
îäèíàêîâîì ìàñøòàáå).

À
Á
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Ðèñ. 7.  ×åõëîíîñêà Pachytelia unicol  À — ñàìêà, Á —ñàìåö (ïî Ä. Ì. Ôåäîòîâó, 1955).

À Á

crenulella è äð.), ÷òî ïîâûøàåò ïëîäîâèòîñòü âèäà. Ó Solenobia triquatrella áûâàåò è
îáîåïîëàÿ ôîðìà ñ êðûëàòûìè ñàìöàìè è òåòðàïëîèäíàÿ ïàðòåíîãåíåòè÷åñêàÿ
(Bourgogne, 1951). Ñâîåîáðàçíà ðåäóêöèÿ ñàìîê Fumeinae (íàïðèìåð, Fumea casta), ñî-
õðàíÿþùèõ ãëàçà è çà÷àòêè êðûëüåâ â âèäå áóãîðêîâ (Åæèêîâ, 1953).

Ïàðàëëåëüíûå èçìåíåíèÿ â íàïðàâëåíèè, ñõîäíîì ñ ðåãðåññèâíî ðàçâèâàþùèìèñÿ ñàì-
êàìè ÷åøóåêðûëûõ, ìîæíî ïðîñëåäèòü è â äðóãèõ îòðÿäàõ (íàïðèìåð, ó æåñòêîêðûëûõ).

Îñíîâíîå íàïðàâëåíèå ýâîëþöèè îíòîãåíåçà óñà÷åé (Cerambycidae) - òèïè÷íîå äëÿ
Holometabola ðàçäåëåíèå ôóíêöèé â ïîñòýìáðèîíàëüíûé ïåðèîä: âçðîñëûå æóêè âû-
ïîëíÿþò ðàññåëèòåëüíóþ ôóíêöèþ, îòêëàäûâàÿ ÿéöà â ñóáñòðàò, â êîòîðîì ëè÷èíêè
ëåãêî íàõîäÿò ïèùó èëè êîòîðûé èì ñëóæèò ïèùåé, à ðàçâèâàþùàÿñÿ â òâåðäîì ñóá-
ñòðàòå ëè÷èíêà (îáû÷íî áåçíîãàÿ èëè ëèøü ñ ðóäèìåíòàìè íîã) òîëüêî ïèòàåòñÿ è ðàñ-
òåò, íî íå ïðèíèìàåò ó÷àñòèÿ â ðàññåëåíèè.

Èíûå è ñâîåîáðàçíûå îòíîøåíèÿ ó ñðåäèçåìíîìîðñêèõ óñà÷åé ðîäà Vesperus, â ÷à-
ñòíîñòè, V. xatartri (ðèñ. 8), ó êîòîðîãî íåëåòàþùàÿ ñàìêà èìååò ðåäóöèðîâàííûå êðû-
ëüÿ è êîðîòêèå íàäêðûëüÿ ïðè âçäóòîì òÿæåëîì áðþøêå, â êîòîðîì áûâàåò äî 2000 ÿèö.

Ðèñ. 8 Óñà÷ Vesperus xatartri À — ñàìåö, Á — ñàìêà  (ïî Castro,  1947).

À
Á
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Ðèñ. 9. Ëè÷èíêà Våsperus xatartr  À — (âèä ñ áðþøíîé ïîâåðõíîñòè), Á — ëè÷èíêà ñòàðøåãî
âîçðàñòà (ïî Castro, 1947).

À Á

Æóêè âñòðå÷àþòñÿ çèìîé è âåñíîé, â äåêàáðå – ìàðòå, êîãäà ñàìêè âûëåçàþò èç çåìëè è
âçáèðàþòñÿ íà ñòâîëû äåðåâüåâ, ïîä îòñòàâøåé êîðîé êîòîðûõ îòêëàäûâàþò êîìî÷êè
ÿèö. Âûøåäøèå èç ÿèö ëè÷èíêè (ðèñ. 9) î÷åíü ìåëêèå, ñ äëèííûìè âîëîñêàìè. Îíè
ïîëçàþò íåêîòîðîå âðåìÿ ïî êîðå åùå ãîëûõ äåðåâüåâ, ïîñëå ÷åãî ïàäàþò íà çåìëþ.
×àñòü òàêèõ «âîçäóøíûõ ëè÷èíîê» — «larva àåãåà», ïî òåðìèíîëîãèè Êàñòðî (Castro,
1947), ñðûâàåò âåòåð è ðàçíîñèò èõ. Òàê îñóùåñòâëÿåòñÿ ôóíêöèÿ ïàññèâíîãî ðàññåëå-
íèÿ. Óïàâ íà çåìëþ, ëè÷èíêà áûñòðî çàðûâàåòñÿ è ïî òðåùèíàì â ïî÷âå ïðîáèðàåòñÿ ê
êîðíÿì. Äàëüíåéøåå ðàçâèòèå ëè÷èíîê ïðîòåêàåò íà êîðíÿõ, ïðè÷åì ëè÷èíêà èìååò
íåñâîéñòâåííóþ óñà÷àì Ñ-îáðàçíóþ ôîðìó è ðàçâèòûå íîãè. Îêóêëèâàíèå ïðîèñõîäèò
â ïî÷âå, à ñàìêè, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ ÷åðòàìè äåãðàäàöèè, âî âðåìÿ ðàçìíîæåíèÿ âû-
ëåçàþò èç ïî÷âû íà äåðåâüÿ âáëèçè ìåñòà ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê (Balachowsky, 1962). Òàêèì
îáðàçîì, è ó æóêîâ ïåðåõîä ê àíåìîõîðíîìó ðàññåëåíèþ ëè÷èíîê ñâÿçàí ñ ðåãðåññèâ-
íûìè èçìåíåíèÿìè âçðîñëûõ ñàìîê, êàê ýòî îòìå÷åíî äëÿ äåíäðîáèîíòíûõ ÷åøóåêðû-
ëûõ.

Ïåðåõîä ê ïàññèâíîìó ðàçíîñó âåòðîì ÷àùå áûâàåò ó òàêèõ íàñåêîìûõ-äåíäðîáèîí-
òîâ, ó êîòîðûõ ëè÷èíêè âûõîäÿò èç ÿèö âíå óêðûòèé è ïîÿâëÿþòñÿ â ðàííåâåñåííèé ïåðè-
îä, êîãäà äåðåâüÿ ãîëû, ÷òî îáëåã÷àåò ðàçíîñ èõ âåòðîì. Îáùàÿ òåíäåíöèÿ ýâîëþöèè ãðóïï,
ïåðåõîäÿùèõ ê ïàññèâíîìó ðàññåëåíèþ ëè÷èíêàìè — ïîâûøåíèå ïëîäîâèòîñòè, òðåáó-
þùåå óâåëè÷åíèÿ âåñà ñàìêè; ýòî âåäåò ê ñíèæåíèþ ñå ïîäâèæíîñòè, óìåíüøåíèþ ñïî-
ñîáíîñòè ê àêòèâíîìó ðàññåëåíèþ, ÷òî äîëæíî, â ñâîþ î÷åðåäü, êîìïåíñèðîâàòüñÿ ïàñ-
ñèâíûì ðàññåëåíèåì.

Åùå áîëåå ÿðêèå ðÿäû çàêîíîìåðíî íàïðàâëåííûõ èçìåíåíèé îðãàíèçàöèè, ñâÿçàí-
íûõ ñ ïåðåõîäîì ðàññåëèòåëüíîé ôóíêöèè ê ëè÷èíêàì, ïðîñëåæèâàþòñÿ ó êîêöèä
(Coccoidea), â ÷àñòíîñòè ó òåõ, èñòîðè÷åñêîå è èíäèâèäóàëüíîå ðàçâèòèå êîòîðûõ ñâÿ-
çàíî ñ îáèòàíèåì íà ñòâîëàõ è âåòâÿõ äåðåâüåâ.

Îáèòàíèå íà íåïîäâèæíûõ ÷àñòÿõ äðåâåñíûõ ðàñòåíèé è ïèòàíèå ñ ïîìîùüþ äëèí-
íîãî õîáîòêà ïîñòîÿííî ïîñòóïàþùèìè ê íåìó ñîêàìè — åäèíñòâåííûé âàðèàíò îòêðû-
òîãî ñóùåñòâîâàíèÿ íà ïîâåðõíîñòè ñóøè, ïîçâîëÿþùèé æèâîòíîìó ïåðåéòè ê ñîâåð-
øåííî íåïîäâèæíîìó îáðàçó æèçíè. Ýêòîïàðàçèòû æèâîòíûõ è ñîñóùèå íàñåêîìûå, îáè-
òàþùèå íà íàäçåìíûõ ÷àñòÿõ òðàâÿíèñòûõ ðàñòåíèé è íà ëèñòüÿõ äåðåâüåâ, êîëåáëþùèõ-
ñÿ ïðè âåòðå, äîëæíû ñîõðàíÿòü õîòÿ áû íåêîòîðóþ ïîäâèæíîñòü äëÿ ñîõðàíåíèÿ è ðåãó-
ëÿöèè òðåáóåìîãî ïîëîæåíèÿ íà ïîäâèæíîì ñóáñòðàòå. Ñàìêè êîêöèä, îáèòàþùèå íà
ñòåáëÿõ è ëèñòüÿõ òðàâÿíèñòûõ ðàñòåíèé, ïîäâèæíû, èìåþò ðàçâèòûå íîãè (íàïðèìåð,
Orthezia urtiñàå – ðèñ. 10, À).
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Íî îáèòàíèå íà íåïîäâèæíûõ ÷àñòÿõ ñòâîëîâ ýòîãî íå òðåáóåò. Ñàìêè êîêöèä, îòíî-
ñÿùèõñÿ ê ãðóïïàì, èñòîðè÷åñêîå ðàçâèòèå êîòîðûõ ñâÿçàíî ñ îñåâûìè íàäçåìíûìè
îðãàíàìè äåðåâüåâ (Diaspinae, Kermococci dàå, Lecaniinae), ïåðåõîäÿò ê ñîâåðøåííî íå-
ïîäâèæíîìó îáðàçó æèçíè, ïðè÷åì ýòî ïðèâîäèò ê èçìåíåíèÿì îðãàíèçàöèè, õàðàêòåð-
íûì äëÿ äîííûõ ïðèêðåïëåííûõ îðãàíèçìîâ.

Òàê, òåëî ñàìêè ó íàèáîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êîêöèä óòðà÷èâàåò ñåãìåíòàöèþ è
ñëåäû äåëåíèÿ òåëà íà îòäåëû, ïðè÷åì íàáëþäàåòñÿ ïåðåõîä îò ñâîéñòâåííîé íàñåêîìûì
áèëàòåðàëüíîé ñèììåòðèè ê ðàäèàëüíîé ñèììåòðèè êîíòóðîâ òåëà (ðîäû Kermococcus,
Sphaerolecanium è äð. — ðèñ. 10, Á, Â). Ó ñàìîê Diaspinae ïîëíîñòüþ ðåäóöèðóþòñÿ äâèãà-
òåëüíûå êîíå÷íîñòè è îðãàíû îðèåíòèðîâêè â ïðîñòðàíñòâå (ãëàçà, óñèêè); èç ïðèäàòêîâ
ðàçâèò òîëüêî õîáîòîê, ñòàíîâÿùèéñÿ íå òîëüêî îðãàíîì çàõâàòà æèäêîé ïèùè, íî è îðãà-
íîì ïðèêðåïëåíèÿ. Êàê ýòî ÷àñòî áûâàåò ïðè óòðàòå ïîäâèæíîñòè, ó êîêöèä âîçðàñòàåò
ðîëü ïàññèâíûõ ïðèñïîñîáëåíèé ê çàùèòå îò âðàãîâ: ó ñàìîê ïåðå÷èñëåííûõ ãðóïï âûðà-
áàòûâàåòñÿ ïîêðîâèòåëüñòâåííàÿ îêðàñêà è ôîðìà-ñàìîê ëåãêî ïðèíÿòü çà ÷åøóéêó ïî÷êè
ëèñòà, âûðîñò êîðû è ò.ï.

Âûðàáàòûâàþòñÿ è ñðåäñòâà ìåõàíè÷åñêîé çàùèòû - ëèáî òåëî ñàìêè ïðåâðàùàåò-
ñÿ â ïðî÷íûé ùèòîê (Kermococcinae, Lecaniinae), ïîä çàùèòîé êîòîðîãî ðàçâèâàþòñÿ
ÿéöà, ëèáî øàðîâèäíàÿ ñàìêà ðàçâèâàåòñÿ ïîä çàùèòîé âûäåëÿåìîãî åþ âîñêîâîãî ùèòêà
(Diaspinae). Óòðàòà ñàìêàìè ýòèõ ãðóïï ñïîñîáíîñòè ê àêòèâíîìó äâèæåíèþ âî âçðîñ-
ëîì ñîñòîÿíèè äåëàåò íåîáõîäèìûì ïåðåõîä ôóíêöèè ðàññåëåíèÿ ê ëè÷èíêå è ñâÿçàíà
âûñîêîé ïëîäîâèòîñòüþ. Äåéñòâèòåëüíî, ó Lecaniinae è Kermococcinae ïðàêòè÷åñêè âñå
òêàíè ñàìêè èñïîëüçóþòñÿ äëÿ îáðàçîâàíèÿ ÿèö; ïîñëå ñìåðòè ñàìêè åå âûñîõøèå ïî-
êðîâû ñëóæàò ùèòêîì, ïðèêðûâàþùèì ÿéöåêëàäêè, íàñ÷èòûâàþùèå ïî íåñêîëüêó ñîò
ÿèö. Ðàññåëèòåëüíûå ëè÷èíêè L1 , òàê íàçûâàåìûå áðîäÿæêè (ðèñ. 11), âûéäÿ èç ÿèö,
ðàñïîëçàþòñÿ è ëåãêî ðàçíîñÿòñÿ âåòðîì. Ïëîñêàÿ ôîðìà òåëà, ìàëûé íåñ è èíîãäà õâî-

Ðèñ. 10. Ñàìêà êîêöèä  A — Orthesia urticnc, Á — Kermes variegatus (íà âåòêå). Â — Eulecanium

turannum  (íà âåòêå), Ã—ñàìåö ùèòîâêè (ïî ðàçíûì  àâòîðàì)

À

Á
Â

Ã
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Ðèñ. 12.  Epicauta eryrhrocephala,  ñàìêà Ðèñ. 13. Melîå sp. À ñàìåö, Á – ñàìêà

À

Á

Ðèñ. 11. Áðîäÿæêà (L
1
) êîêöèäû.

Õîáîòîê íå èçîáðàæåí.

ñòîâûå íèòè ñïîñîáñòâóþò ïîäúåìó L, íèñõîäÿùèìè
òîêàìè âîçäóõà è ïåðåíîñó âîçäóøíûìè òå÷åíèÿìè.
Áîëüøàÿ ÷àñòü «ãîíèìûõ âåòðîì» ëè÷èíîê îòãèáàåò,
îñåäàÿ â íåïðèãîäíûõ äëÿ ðàçâèòèÿ ìåñòàõ, à íåìíî-
ãèå, îñåäàþùèå íà êîðìîâûõ ðàñòåíèÿõ èëè âáëèçè íèõ,
ñîâåðøàþò êîððåêòèðîâî÷íûå ïåðåïîëçàíèÿ ê ìåñòàì
ïðèêðåïëåíèÿ íà ðàñòåíèè, ãäå è îñòàþòñÿ íà âñþ æèçíü.
Åñòåñòâåííî, ÷òî âñå äàëüíåéøåå ðàçâèòèå íåïîäâèæ-
íûõ ñàìîê-ùèòîâîê è ëîæíîùèòîâîê ñâÿçàíî ñ ïðîãðåñ-
ñèâíîé ðåäóêöèåé îðãàíîâ àêòèâíîé æèçíè è óñèëåí-
íûì ðàçâèòèåì ÿéöåâûõ òðóáî÷åê è ïðîäóêöèåé ÿèö.

Èìåííî ïàññèâíîå ðàññåëåíèå (à íå ðàçâèòèå ùèò-
êîâ è ïàíöèðÿ, êàê ïîëàãàë Í.Ñ. Áîðõñåíèóñ, 1956) áûëî
ïðè÷èíîé ðåãðåññèâíîãî õîäà îíòîãåíåçà êîêöèä — òåí-
äåíöèÿ ê íåìó íàáëþäàåòñÿ è â òåõ ãðóïïàõ êîêöèä, â
êîòîðûõ ñàìêè íå èìåþò ùèòêà èëè ïàíöèðÿ.

ÏÀÑÑÈÂÍÎÅ ÐÀÑÑÅËÅÍÈÅ ËÈ×ÈÍÎÊ ÏÓÒÅÌ
ÔÎÐÅÇÈÈ

Ïåðåõîä ê ïàññèâíîìó ðàññåëåíèþ ëè÷èíîê ïóòåì
ôîðåçèè òàêæå ïðèâîäèò ê ðåãðåññèâíîìó ðàçâèòèþ
ñàìîê, ÷òî îñîáåííî ëåãêî ïðîñëåäèòü íà ïðèìåðå ñå-
ìåéñòâà Meloidae. Â ýòîì ñåìåéñòâå òðèáû Epicautini è
Mylabrini õàðàêòåðèçóþòñÿ, êàê ïðàâèëî, íîðìàëüíî
ðàçâèòûìè âçðîñëûìè êðûëàòûìè îñîáÿìè, ñïîñîáíû-

ìè ñîâåðøàòü ïåðåëåòû. Òàêîâà, íàïðèìåð, êðàñíîãî.òâàÿ øïàíêà (Epicauta erythro-

cephala ) (ðèñ. 12). Ðàçâèòèå íàðûâíèêîâ (Mylabris) è øïàíîê, ïðîòåêàþùåå â êóáûø-
êàõ ñàðàí÷îâûõ, õîðîøî èçó÷åíî (Çàõâàòêèí, 1931). Âûøåäøèå èç ÿèö ëè÷èíêè, òàê
íàçûâàåìûå òðèóíãóëèíû (L1), íå ïèòàþòñÿ, à ñîâåðøàþò êîððåêòèðîâî÷íûå ïåðåäâè-
æåíèÿ îò ìåñòà âûõîäà èç ÿéöà ê êóáûøêå, ïðîíèêàþò â íåå è ëèíÿþò. Äàëüíåéøåå
ðàçâèòèå ëè÷èíêè ïðîòåêàåò â êóáûøêå, ãäå ëè÷èíêè íàðûâíèêîâ è øïàíîê, ïèòàÿñü
ÿéöàìè ñàðàí÷îâîãî, ïðåòåðïåâàþò ñëîæíîå ðåãðåññèâíîå ðàçâèòèå. Âûõîä èç êóáûø-
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êè è èçãîòîâëåíèå êóêîëî÷íîé êîëûáåëüêè îñóùåñòâëÿþòñÿ ïðåïóïàëüíîé íåïèòàþ-
ùåéñÿ ëè÷èíêîé, ïðèîáðåòàþùåé ñíîâà áîëåå ñëîæíîå ñòðîåíèå, â ñâÿçè ñ ÷åì ïàðàçè-
òèðóþùèå ëè÷èíêè ïðåòåðïåâàþò ïðåäâàðèòåëüíîå ïðåâðàùåíèå, ïðîõîäÿ ñòàäèþ "ëîæ-
íîé êóêîëêè" (Ãèëÿðîâ, 1949). Ïîñêîëüêó ëè÷èíêè Mylabris è Å. erythrocephala íè â
îäíîì âîçðàñòå íå âûïîëíÿþò ðàññåëèòåëüíîé ôóíêöèè (äâèæåíèÿ òðèóíãóëèíîâ è òåì
áîëåå ïðåïóïàëüíîé ëè÷èíêè èìåþò òîëüêî êîððåêòèðîâî÷íûé õàðàêòåð), ðàññåëåíèå ó
óêàçàííûõ ìåëîèä àêòèâíîå è îñóùåñòâëÿåòñÿ âçðîñëûìè æóêàìè, íå ïðåòåðïåâàþùè-
ìè ðåãðåññèâíûõ èçìåíåíèé. Èíàÿ êàðòèíà ó áîëüøèíñòâà ïðåäñòàâèòåëåé òðèáû
Meloini, ðàçâè- âàþùèõñÿ â ãíåçäàõ ï÷åëèíûõ (ðîä Meloe).

Äëÿ ìàåê (Meloe — ðèñ. 13) õàðàêòåðíà ïîëíàÿ ðåäóêöèÿ êðûëüåâ è óòðàòà èìàãè-
íàëüíîé ñòàäèåé ñïîñîáíîñòè ê àêòèâíîìó ðàññåëåíèþ. Ðåäóêöèÿ  êðûëüåâ ó èìàãî
Meloe êîððåëÿòèâíî ñâÿçàíà ñ äðóãèìè ÷åðòàìè ðåãðåññà, ñ ñèëüíîé ôèçîãàñòðèåé è
îãðîìíîé ðåïðîäóêöèîííîé ñïîñîáíîñòüþ: â áðþøêå ó ñàìîê äî 10 000 ÿèö! Ðåãðåññ
ñàìîê Meloe ñâÿçàí ñ ïåðåõîäîì ôóíêöèè ðàññåëåíèÿ ê ôîðåòè÷åñêèì ëè÷èíêàì L1
(òðèóíãóëèíàì). Ðàññåëåíèå ëè÷èíîê Meloe (çà ðåäêèìè èñêëþ÷åíèÿìè, êàê, íàïðèìåð,
Ì. majalis è Trichomeloe spp.) ïðîòåêàåò ñëåäóþùèì îáðàçîì. Òðèóíãóëèïû âçáèðàþò-
ñÿ íà öâåòû, ãäå ïîäêàðàóëèâàþò òåõ ï÷åë, â ãíåçäàõ êîòîðûõ ïðîèñõîäèò èõ äàëüíåé-
øåå ðàçâèòèå. Òðèóíãóëèí ïðèêðåïëÿåòñÿ ê ï÷åëå, êîòîðàÿ è ïåðåíîñèò åãî â ãíåçäî, â
êîòîðîì èäåò äàëüíåéøåå ðàçâèòèå ëè÷èíêè. Òàêèì îáðàçîì, ðàññåëèòåëüíûé ïîëåò çà
Meloe ñîâåðøàåò íàñåêîìîå-õîçÿèí (ï÷åëà), çà ñ÷åò ÿéöà è çàïàñîâ ïèùè êîòîðîãî ðàç-
âèâàþòñÿ ëè÷èíêè ìàéêè. Ðàññåëåíèå òðèóíãóëèíîâ ìàéêè - òèïè÷íî - ïàññèâíîå (ôî-
ðåçèÿ), è îãðîìíîå ÷èñëî èõ ïîãèáàåò, íå äîæäàâøèñü íàñåêîìîãî-õîçÿèíà èëè ïðèêðå-
ïèâøèñü ê íàñåêîìûì, íå îáåñïå÷èâàþùèì äàëüíåéøåå ðàçâèòèå, íàïðèìåð, ê ñèðôè-
äàì.

Ïîïàäàíèå ëè÷èíêè ê èñòî÷íèêó ïèùè ó ðàññåëÿþùèõñÿ ïóòåì ôîðåçèè òðèóíãó-
ëèíîâ Meloe ïîä÷èíåíî ñëó÷àéíîñòè, è ïîòîìó ïîíÿòíî, ÷òî ó òàê ðàññåëÿþùèõñÿ âè-
äîâ ðåçêî óâåëè÷èâàåòñÿ ÷èñëî ÿèö. Áåñêðûëîñòü ñàìîê Meloe ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ
òîëüêî êàê êîñâåííîå ñëåäñòâèå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ïàññèâíîìó ðàññåëåíèþ, íî íå êàê
ïðÿìîå ïðèñïîñîáëåíèå ê ñðåäå.

Â ïðåäåëàõ ñåìåéñòâà Meloidae óòðàòà êðûëüåâ è ñõîäíûå ñ Meloe èçìåíåíèÿ òèïà
ðàçâèòèÿ è ðàññåëåíèÿ ïðîñëåæèâàþòñÿ è â äðóãèõ ïîäñåìåéñòâàõ. Íàïðèìåð, ýòî íàáëþ-
äàåòñÿ ó Meloetyphlus (Horiinae) è ó Hornia y (Zonitinae), ó êîòîðûõ ñàìêè íå îñòàâëÿþò
ãíåçäà òîé ï÷åëû, çà ñ÷åò ÿéöà è çàïàñîâ êîòîðîé ðàçâèëèñü ëè÷èíêè. Â ýòîì ñëó÷àå ðåã-
ðåññèâíûå èçìåíåíèÿ ñàìîê åùå ãëóáæå — ó Meloetyphlus ñàìêè ñëåïûå (Kaszab, 1963).
Ñõîäíî áûâàåò íàïðàâëåíèå ýâîëþöèè è â äðóãèõ òðèáàõ ìåëîèä. Òàê, â ïðåäåëàõ ðîäà
Epicauta áîëüøèíñòâî ïðåäñòàâèòåëåé íîðìàëüíî êðûëàòû, íî åñòü è ñîâåðøåííî áåñ-
êðûëûå. Ýòî — Å. kovacsi â Ýôèîïèè, Å. meloidea —  â Þæíîé Àôðèêå, Å. brevipennis —
â Ñåâåðíîé Àìåðèêå è äð. Òàêîâû æå Meloidae, ó êîòîðûõ áåñêðûëûå òîëüêî ñàìêè
(Gynaecorneloe ). Ìíîãèå óòðàòèâøèå êðûëüÿ Meloidae ñòàëè äî ìåëü÷àéøèõ ïîäðîáíîñ-
òåé ñõîäíû ñ Meloe. Òàê, çà ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Meloe ìîæíî ïðèíÿòü Å. kovacsi, Å.

brevipennis, è òîëüêî ïî ñòðóêòóðå íîã âûÿâëÿåòñÿ, ÷òî îíè îòíîñÿòñÿ ê äðóãîé òðèáå
(Kaszab, 1963). Êîíâåðãåíöèè ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ íà áîëüøèíñòâî îðãàíîâ è ÷àñòåé òåëà
íå òîëüêî æóêîâ, íî è ëè÷èíîê. Òàê, êîíâåðãåíòíî ñõîäíû íîãè òàêèõ ôîðåòè÷åñêèõ ëè-
÷èíîê, êàê Ìå1î¸, Stenoria (ðèñ. 14), Croscherichia circumflexa, èìåþùèõ çàãíóòûå âíóòðü
ãîëåíè è ïðè äâèæåíèè ïî ñóáñòðàòó îïèðàþùèõñÿ íà íàðóæíóþ ïîâåðõíîñòü êîãîòêîâ.

Ôîðåçèÿ è ñâÿçàííûå ñ íåþ èçìåíåíèÿ îðãàíèçàöèè ó ðàçíûõ òðèá âûðàáîòàëèñü
íåçàâèñèìî è èìåþò ðàçëè÷íóþ ôèëîãåíåòè÷åñêóþ äàâíîñòü. Òàê, ó Lytta vesicatoria,
ðàçâèâàþùåéñÿ â ãíåçäàõ îäèíî÷íûõ ï÷åë, ëè÷èíêè ðàññåëÿþòñÿ ôîðåòè÷åñêè, íî è
ñàìêè íå óòðàòèëè ñïîñîáíîñòè ê ðàññåëèòåëüíîìó ïîëåòó (Escherich, 1923); ïîýòîìó ó
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L. vesicatoria ïðîäóêöèÿ ÿèö ãîðàçäî ìåíü-
øå, ÷åì ó Meloe (âñåãî äî 200 ÿèö), è òðè-
óíãóëèíû, õîòÿ è ïåðåíîñÿòñÿ ï÷åëàìè, ïî-
õîæè íà íåôîðåòè÷åñêèõ òðèóíãóëèíîâ
Epicauta, ò.å. èìåþò ïðèìèòèâíûé õàðàê-
òåð.

Åùå äàëüøå çàøëè ðåãðåññèâíûå èç-
ìåíåíèÿ ó ñàìîê áëèçêîãî ê Meloidae ñå-
ìåéñòâà Rhipiphoridae, ëè÷èíêè êîòîðûõ
ðàçâèâàþòñÿ íà ëè÷èíêàõ ï÷åëèíûõ (Mac-
rosiagon, Ìåtoecus), à íàèâûñøàÿ ñòåïåíü
ðåäóêöèè — ó Rhipidius (ðèñ. 15).

Öèêë ðàçâèòèÿ Rh. quadriceps áûë íå-
äàâíî èçó÷åí Áåçþøå (Besuchet, 1956).
Áåñêðûëûå ñàìêè ýòîãî âèäà íå ïèòàþò-
ñÿ è æèâóò íå äîëåå 4 äíåé, îòêëàäûâàÿ
ïîñëå îïëîäîòâîðåíèÿ áîëåå òûñÿ÷è ÿèö.
Âûøåäøèå ñâîåîáðàçíûå ëè÷èíêè (÷àñ-
òî òîæå íàçûâàåìûå «òðèóíãóëèíàìè»)
ïîäñòåðåãàþò òàðàêàíîâ Ectobius, âçáèðà-
þòñÿ íà íèõ è ïðèêðåïëÿþòñÿ ÷åëþñòÿ-
ìè ê ìåæñåãìåíòíîé ìåìáðàíå ãðóäè. Çà-
òåì ëè÷èíêà âíåäðÿåòñÿ â òàðàêàíà è â òå-
÷åíèå äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ âåäåò ýíäî-
ïàðàçèòè÷åñêèé îáðàç æèçíè. Âûðîñøàÿ
ëè÷èíêà ïðîðûâàåò ïîêðîâû áðþøêà õî-
çÿèíà è âûïàäàåò. Îêóêëèâàíèå ïðîèñõî-
äèò ïîä ðàñòèòåëüíûì ìóñîðîì íà ïîâåð-
õíîñòè ïî÷âû. Ñòàðûå óêàçàíèÿ (Øàðï,
1910) íà òî, ÷òî ñàìêà îñòàåòñÿ â òåëå òà-
ðàêàíà, îòêóäà ðàññåèâàåò ÿéöà, íå ïîä-
òâåðäèëèñü íàáëþäåíèÿìè Áåçþøå.

Ïðèìåð Rh. quadriceps ïîêàçûâàåò, ÷òî
ðàññåëåíèå ïàðàçèòè÷åñêèõ ëè÷èíîê ñòàð-
øèõ âîçðàñòîâ ñîõðàíÿþùèìè ïîäâèæ-
íîñòü íàñåêîìûìè-õîçÿåâàìè ïðèâîäèò ê
ðåãðåññèâíîìó ðàçâèòèþ ñàìîê, óòðà÷èâà-
þùèõ ñïîñîáíîñòü ê ðàññåëåíèþ è âûïîë-
íÿþùèõ òîëüêî ôóíêöèþ ðàçìíîæåíèÿ.

Àíàëîãè÷åí ïóòü ýâîëþöèè
Strepsiptera. Êîíâåðãåíöèÿ ñòðîåíèÿ «òðè-
óíãóëèíîâ» (ðèñ. 16) è ñõîäñòâî öèêëîâ
ðàçâèòèÿ âååðîêðûëûõ ñ ôîðåòè÷åñêè ðàñ-
ñåëÿþùèìèñÿ Meloidae è Rhipiphoridae äà-
âàëî ïîâîä ê ñáëèæåíèþ ýòîé ãðóïïû ñ æó-
êàìè (Imms, 1951) è äàæå ê âêëþ÷åíèþ â
îòðÿä æóêîâ (Øàðï, 1910), íî ìíîãèå ñ÷è-
òàþò èõ áëèæå ê ïåðåïîí÷àòîêðûëûì
(Jeannel, 1951).

Ðèñ. 14. Òðèóíãóëèí Stenoria sp.

Ðèñ. 15. Rhipidius quadriceps (ïî Ñ. Besuchet,
1956) A — ñàìåö, Á —  ñàìêà.

À Á
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Òðèóíãóëèíû Strepsi-
ptera-Stylopidae, âçáèðàÿñü
íà öâåòû, ïîäêàðàóëèâàþò
îñ (Xenos) èëè ï÷åë
(Stylops), ïðèêðåïëÿþòñÿ ê
íèì, çàíîñÿòñÿ â ãíåçäî,
ïðîíèêàþò â òåëî ëè÷èíêè
õîçÿèíà è ðàçâèâàþòñÿ â
íåé, îñòàâàÿñü è â êóêîëêå
è â èìàãî. Ñòèëîïèäû íå
âûçûâàþò ãèáåëè õîçÿèíà,
à ëèøü êàñòðèðóþò åãî
(«ñòèëîïèçàöèÿ»). Îêóêëè-
âàíèå ñòèëîïèä ïðîèñõîäèò
â òåëå õîçÿèíà, ïîñëå ÷åãî
ñàìöû âûëåòàþò, à ñàìêè
îñòàþòñÿ â òåëå ïåðåïîí÷à-
òîêðûëîãî íà âñþ æèçíü.
Ñàìêè ñòèëîïèä õàðàêòåðè-
çóþòñÿ êðàéíåé ñòåïåíüþ
ðåäóêöèè (ðèñ. 16, 1); ÿéöà
èõ âûâîäÿòñÿ íàðóæó ÷åðåç
ðàçðûâû ïîêðîâîâ òåëà õî-
çÿèíà.

Èñêëþ÷èòåëüíàÿ ñòå-
ïåíü äåãåíåðàöèè ñàìîê
ñòèëîïèä îáúÿñíÿåòñÿ, êî-
íå÷íî, íå ýíäîïàðàçèòèç-
ìîì ëè÷èíîê, õîòÿ òàêèå
îáúÿñíåíèÿ îáû÷íû â ëèòå-
ðàòóðå. Ìîæíî âñïîìíèòü,
÷òî ìóõè-ôàçèè, ðàçâèâàþ-
ùèåñÿ â êëîïàõ-÷åðåïàø-
êàõ, íåðåäêî òîæå íå âûçûâàþò ãèáåëè õîçÿèíà, à òîëüêî åãî êàñòðàöèþ (Ôåäîòîâ, 1947),
íî ñàìêè ôàçèé ðàçâèòû íîðìàëüíî. Ïðè÷èíà äåãåíåðàöèè ñàìîê ñòèëîïèä — óòðàòà
ôóíêöèè àêòèâíîãî ðàññåëåíèÿ.

Âî âñåõ ðàçîáðàííûõ ñëó÷àÿõ äåãåíåðàöèÿ ñàìîê âûçûâàåòñÿ òåì, ÷òî èìàãèíàëü-
íàÿ ñòàäèÿ ó êðûëàòûõ íàñåêîìûõ, äëÿ êîòîðîé îáû÷íî õàðàêòåðíî âûïîëíåíèå ôóíê-
öèè àêòèâíîãî ðàññåëåíèÿ, óòðà÷èâàåò ýòó ôóíêöèþ, è ðàññåëèòåëüíàÿ ôóíêöèÿ ïåðå-
õîäèò ê ëè÷èíêå. Íè â îäíîé ãðóïïå, ãäå èìàãèíàëüíàÿ ñòàäèÿ âûïîëíÿåò ôóíêöèþ
àêòèâíîãî ðàññåëåíèÿ, íå íàáëþäàåòñÿ äåãåíåðàöèè âçðîñëûõ ñàìîê. Åñëè ðàññåëèòåëü-
íàÿ ñïîñîáíîñòü ñàìîê íå âûøå, ÷åì ó ëè÷èíîê, íàáëþäàåòñÿ òåíäåíöèÿ ê ðåãðåññèâ-
íûì èçìåíåíèÿì ñàìîê (íàïðèìåð, ó áåñêðûëîãî íàçåìíîãî ðó÷åéíèêà Enoicyla pusilla,
ñàìêè êîòîðîãî íåñêîëüêî ôèçîãàñòðè÷íû, Kelner-Pillault, 1960).

ÌÅÕÀÍÈÇÌ ÍÀÏÐÀÂËÅÍÈß ÝÂÎËÞÖÈÈ ÏÀÑÑÈÂÍÎ ÐÀÑÑÅËßÞÙÈÕÑß
ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ

Ýâîëþöèÿ â íàïðàâëåíèè äåãåíåðàöèè èìàãèíàëüíîé ñòàäèè ó íàñåêîìûõ, ðàññåëå-
íèå êîòîðûõ îñóùåñòâëÿåòñÿ ëè÷èíêîé, ïðåäñòàâëÿåò àâòîìàòè÷åñêè íàïðàâëÿåìûé è ðå-

Ðèñ. 16. Stylopidae 1 — ñàìêà Stilops; 2 — ñàìåö Stylops; 3 —
òðèóíãóëèí Pseudoxenos.

1
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ãóëèðóåìûé ïðîöåññ. Òå÷åíèå åãî òàêîâî. Ïîâûøåíèå ðîëè ïàññèâíîãî ðàññåëåíèÿ ëè÷è-
íîê, ñâÿçàííîå ñ óìåíüøåíèåì øàíñîâ âûæèâàíèÿ, òðåáóåò ïîâûøåíèÿ ÷èñëà ðàññåëÿþ-
ùèõñÿ îñîáåé, ò.å. óâåëè÷åíèÿ ïëîäîâèòîñòè âçðîñëîé ñàìêè. Ïîâûøåíèå ïëîäîâèòîñòè
ñàìêè ñâÿçàíî ñ ïðîãðåññèâíûì ðàçâèòèåì ÿè÷íèêîâ è, ñîîòâåòñòâåííî, ñ óâåëè÷åíèåì
îáùåãî âåñà òåëà ðàçìíîæàþùåéñÿ îñîáè, ÷òî äåëàåò åå ìåíåå ïîäâèæíîé. Ñíèæåíèå æå
ïîäâèæíîñòè ðàçìíîæàþùåéñÿ ñòàäèè ñíèæàåò èëè èñêëþ÷àåò ýôôåêòèâíîñòü åå ðàññå-
ëèòåëüíûõ àêòèâíûõ ïåðåäâèæåíèé è íåèçáåæíî âûçûâàåò ïîâûøåíèå ðîëè ïàññèâíîãî
ðàññåëåíèÿ, òðåáóþùåãî ïîâûøåíèÿ ïëîäîâèòîñòè. Ïðè ýòîì íà ïðîäóöèðîâàíèå ÿèö
òðàòÿòñÿ òå ïëàñòè÷åñêèå âåùåñòâà, êîòîðûå øëè íà ôîðìèðîâàíèå ëîêîìîòîðíûõ îðãà-
íîâ, èëè ðàññàñûâàþòñÿ çàêëàäêè ýòèõ îðãàíîâ (Naumann, 1937), ò.å. îðãàíèçì ñàìêè ïîä-
âåðãàåòñÿ ðåãðåññó. Òàêèì îáðàçîì, ïåðåõîä ê ïàññèâíîìó ðàññåëåíèþ âûçûâàåò ðÿä çà-
êîíîìåðíûõ èçìåíåíèé ðàçâèòèÿ è îðãàíèçàöèè íàñåêîìûõ, ÷òî ïðèâîäèò ê äàëåêî èäó-
ùèì ïàðàëëåëèçìàì è êîíâåðãåíöèÿì. Âûðàáàòûâàþùååñÿ ñõîäñòâî èíîãäà ñòîëü ãëóáî-
êî, ÷òî ìàñêèðóåò ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñâÿçè. Îòñþäà — íåâåðíûå çàêëþ÷åíèÿ ñèñòåìàòè-
êîâ î ïðèíàäëåæíîñòè áåñêðûëûõ Epicauta sp. ê Meloe, ñòèëîïèä — ê æóêàì è ò.ï.

Íàïðàâëåíèå ýâîëþöèè áëàãîäàðÿ ìíîãîîáðàçíûì êîððåëÿòèâíûì ñâÿçÿì, ïðèîá-
ðåòàåò õàðàêòåð àâòîìàòè÷åñêè ðåãóëèðóåìîãî ïðîöåññà, îòäåëüíûå ýòàïû êîòîðîãî ñâÿ-
çàíû ïî ïðèíöèïó ñëîæíîé ïîëîæèòåëüíîé îáðàòíîé ñâÿçè, åñëè ïîëüçîâàòüñÿ êèáåð-
íåòè÷åñêîé òåðìèíîëîãèåé.

Ñõåìàòè÷åñêè àâòîìàòè÷åñêóþ ðåãóëÿöèþ íàïðàâëåíèÿ ýâîëþöèè ìîæíî ïðåäñòà-
âèòü ñëåäóþùèì îáðàçîì (ðèñ. 17).

Èçìåíåíèå â óêàçàííîì íà ñõåìå íàïðàâëåíèè ëþáîãî èç âûäåëåííûõ çâåíüåâ íå-
èçáåæíî âëå÷åò ñòðîãî íàïðàâëåííûå êîððåëÿòèâíûå èçìåíåíèÿ äðóãèõ ïðîöåññîâ, â
êîíå÷íîì èòîãå óñèëèâàþùèõ íà÷àâøóþñÿ òåíäåíöèþ èçìåíåíèÿ. Òàêàÿ àâòîìàòè-
÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé îáúÿñíÿåò, âî-ïåðâûõ, íåîáðàòèìîñòü
ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé îðãàíèçàöèè («çàêîí Äîëëî»), à âî-âòîðûõ — óñêîðå-

íèå ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà, ïîñêîëü-
êó èçìåíåíèå ëþáîãî çâåíà â öåïè ðåãó-
ëèðóåìûõ îáðàòíîé ñâÿçüþ ÿâëåíèé âå-
äåò ê äàëüíåéøåìó, óñèëåíèþ è òîãî èñ-
õîäíîãî çâåíà, ãäå âïåðâûå âîçíèêàåò èç-
ìåíåíèå. Ýòè çàêîíîìåðíîñòè ýâîëþöè-
îííîãî ïðîöåññà áûëè óñòàíîâëåíû ýì-
ïèðè÷åñêè, íî íå íàõîäèëè îáúÿñíåíèÿ.
Àâòîìàòè÷åñêàÿ ðåãóëÿöèÿ ïðîöåññîâ,
ñâÿçàííûõ ïî ïðèíöèïó îáðàòíîé ñâÿçè
â öåïÿõ ìîðôîãåíåòè÷åñêèõ è ýêîëîãè-
÷åñêèõ êîððåëÿöèé, ïîçâîëÿåò ïîíÿòü ýòè
çàêîíîìåðíîñòè.

Ïðèâåäåííûé ðàçáîð íàïðàâëåííîé
ðåãóëÿöèè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé,
îñóùåñòâëÿåìîé âçàèìîäåéñòâèÿìè ïî
ïðèíöèïó îáðàòíîé ñâÿçè, ïîêàçûâàåò, ÷òî
òàêàÿ àâòîìàòè÷åñêàÿ ðåãóëèðîâêà õàðàê-
òåðíà íå òîëüêî äëÿ ïðîöåññîâ èíäèâèäó-
àëüíîãî ðàçâèòèÿ è «ìèêðîýâîëþöèè»,
êàê ýòî áûëî ïîêàçàíî È.È. Øìàëüãàóçå-
íîì (1958, 1964), íî è â ïðîöåññå «ìàê-
ðîýâîëþöèè», â ôèëîãåíåçå.

Ðèñ. 17. Ñõåìà ðåãóëÿöèè íàïðàâëåíèÿ ýâîëþ-
öèè, îñóùåñòâëÿåìîé ïî ïðèíöèïó ñëîæíîé
îáðàòíîé ñâÿçè. Èçìåíåíèå ëþáîãî çâåíà âû-
çûâàåò öåïü êîððåëÿòèâíûõ èçìåíåíèé, ïðèâî-
äÿùèõ ê óñèëåíèþ èñõîäíîãî èçìåíåíèÿ.
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Ðåãóëÿöèÿ, îñóùåñòâëÿåìàÿ ïî ïðèíöèïó îáðàòíîé ñâÿçè, ïîçâîëÿåò ïîíÿòü ïðè÷è-
íó òîé ñòðîãîñòè íàïðàâëåíèÿ äåãåíåðàöèîííûõ èçìåíåíèé âçðîñëûõ ñàìîê, êîòîðûå
ïðîèñõîäÿò ïðè ïåðåõîäå ôóíêöèè ðàññåëåíèÿ ê ëè÷èíêàì. Ðàíåå ïðåäëàãàâøèåñÿ îáúÿñ-
íåíèÿ íåëüçÿ ïðèçíàòü óäîâëåòâîðèòåëüíûìè.

È.È. Åæèêîâ (1953) ñ÷èòàë, ÷òî ðåäóêöèÿ ñàìîê-÷åõëîíîñîê ðîäà Fumea îáúÿñíÿ-
åòñÿ òåì, ÷òî ñàìêà âûõîäèò èç êóêîëêè ñ óæå ãîòîâûìè ê îòêëàäêå ÿéöàìè. Îäíàêî ó
ìíîãèõ ÷åøóåêðûëûõ ñàìêè, õîòÿ è áåç ïðèçíàêîâ ðåäóêöèè êðûëüåâ, íå íóæäàþòñÿ â
äîïîëíèòåëüíîì ïèòàíèè è âûõîäÿò èç êóêîëîê ñ ñîçðåâøèìè ÿéöàìè. È.È. Åæèêîâ è
ñàì âèäåë íåóäîâëåòâîðèòåëüíîñòü òàêîãî îáúÿñíåíèÿ.

Ïðàâèëüíî óëîâèë ñóùåñòâóþùóþ îáðàòíóþ çàâèñèìîñòü ìåæäó ðàçâèòèåì ÿè÷-
íèêîâ, ñ îäíîé ñòîðîíû, è êðûëüåâ è äðóãèõ ëîêîìîòîðíûõ îðãàíîâ — ñ äðóãîé, Ýããåðñ
(Eggers, 1938). Îäíàêî ýòîò àâòîð ïðèøåë ê íåâåðíûì âûâîäàì î òîì, ÷òî íàïðàâëåíèå
ýâîëþöèè ïðè ðåäóêöèè êðûëüåâ îáúÿñíÿåòñÿ «ôèëåòè÷åñêèìè ýíäîãåííî óïðàâëÿå-
ìûìè êîððåëÿöèîííûìè ñèñòåìàìè». Êðèòèêóÿ Ýããåðñà, È.È. Åæèêîâ ñïðàâåäëèâî îò-
ìåòèë, ÷òî, ïðèíèìàÿ òàêîå äîïóùåíèå, ïðèøëîñü áû äîïóñòèòü è òî, ÷òî ó ñàìêè è
ñàìöà îäíîãî âèäà êîððåëÿöèîííûå óñëîâèÿ ðàçëè÷íû.

Íåñîñòîÿòåëüíî è îáúÿñíåíèå Ä.Ì. Ôåäîòîâà (1940), ñ÷èòàþùåãî, ÷òî ðåäóêöèÿ
êðûëüåâ çèìíåé ïÿäåíèöû ñâÿçàíà ñ òåì, ÷òî ïåðåõîä èìàãèíàëüíîé ñòàäèè ê æèçíè â
ïîçäíåîñåííèé ïåðèîä ñäåëàë êðûëüÿ âðåäíûìè äëÿ ñàìîê, «òàê êàê áàáî÷êè, òåðÿþ-
ùèå îò õîëîäà îáû÷íóþ ïîäâèæíîñòü, ëåãêî çàíîñÿòñÿ âåòðîì äàëåêî îò êîðìîâûõ ðà-
ñòåíèé». Åñëè âñïîìíèòü, ÷òî ñàìöû ó çèìíåé ïÿäåíèöû íîðìàëüíî êðûëàòû, ëåòàþò â
ýòî æå âðåìÿ è áëàãîäàðÿ ðàçâèòûì êðûëüÿì íå òîëüêî íå «çàíîñÿòñÿ âåòðîì äàëåêî îò
êîðìîâûõ ðàñòåíèé», íî äàæå, íàîáîðîò, ïðèëåòàþò ê íàõîäÿùèìñÿ íà íèõ ñàìêàì äëÿ
ñïàðèâàíèÿ, îáúÿñíåíèå, äàííîå Ä.Ì. Ôåäîòîâûì, òåðÿåò âñÿêóþ óáåäèòåëüíîñòü.

Íå ïðîñòûì ïðèñïîñîáëåíèåì ê óñëîâèÿì îáèòàíèÿ äàííîé ñòàäèè, êàê ïîëàãàë
Ä.Ì. Ôåäîòîâ, è íå íåèçâåñòíî êàêèìè «âíóòðåííèìè ôàêòîðàìè», âåäàþùèìè ïåðå-
ðàñïðåäåëåíèåì ïëàñòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà â õîäå îíòîãåíåçà, êàê äóìàë Ýããåðñ, âûçû-
âàåòñÿ ðåäóêöèÿ êðûëüåâ ó ñàìîê ïàññèâíî ðàññåëÿþùèõñÿ ôîðì.

Ðåãðåññèâíîå íàïðàâëåíèå ýâîëþöèè ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ñàìîê ñâÿçàíî
íå ñ óòðàòîé êðûëüåâ, à ñ óòðàòîé ôóíêöèè àêòèâíîãî ðàññåëåíèÿ. Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî
ñëåäóåò îñîáåííî ïîä÷åðêíóòü, òàê êàê áåñêðûëîñòü ñàìà ïî ñåáå, íå ñâÿçàííàÿ ñ óòðà-
òîé ðàññåëèòåëüíîé ôóíêöèè èìàãèíàëüíîé ñòàäèåé, íå ïðèâîäèò ê ðåãðåññèâíûì èç-
ìåíåíèÿì.

Àäàïòèâíàÿ ê óñëîâèÿì æèçíè èìàãî áåñêðûëîñòü íàáëþäàåòñÿ âî ìíîãèõ ãðóïïàõ
íàñåêîìûõ ïðè ñîõðàíåíèè ïðîãðåññèâíîãî òå÷åíèÿ îíòîãåíåçà. Ýòî ïðîèñõîäèò, íà-
ïðèìåð, â ñâÿçè ñ ïðèñïîñîáëåíèåì ê æèçíè â àðèäíûõ óñëîâèÿõ (ñòåïíûå è ïóñòûí-
íûå ÷åðíîòåëêè, íàïðèìåð, Pimelia, çåìëÿíûå óñà÷è Dorcadion, õëåáíûå æóæåëèöû
Zabrus, êðàâ÷èêè Lethrus, äîëãîíîñèêè Brachycerus è ò. ä.).

Òàêèå áåñêðûëûå íàñåêîìûå, êàê äîëãîíîæêà Chionea, ëåäíè÷íèêè Boreus àêòèâíû
â ïåðèîäû, êîãäà çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ïîâåðõíîñòè ïî÷âû áûâàåò ïîä ñíåãîì, è äåéñòâè-
òåëüíî åñòü îïàñíîñòü èõ ñíîñà âåòðîì â ìåñòà, ãäå íàñåêîìûå ìîãóò ïîãèáíóòü. Íå-
ñîìíåííà àäàïòèâíîñòü óòðàòû êðûëüåâ ó àíòàðêòè÷åñêèõ õèðîíîìèä Belgica antarctica

(Gressit and al., 1963), ìíîãèõ æóêîâ íèâàëüíîé çîíû Ãèìàëàåâ (Mani, 1962). Íî â òàêèõ
ñëó÷àÿõ «àäàïòèâíîé áåñêðûëîñòè» ñàìêè íå óòðà÷èâàþò âûñîêîé ïîäâèæíîñòè; êðî-
ìå òîãî, ñàìöû îáû÷íî òîæå áåñêðûëû.

Â ñëó÷àå æå âñåõ ðàíåå ðàçîáðàííûõ íàñåêîìûõ óòðàòà ñàìêàìè ôóíêöèè ðàññåëå-
íèÿ âåäåò ê áåñêðûëîñòè, êîòîðóþ ìîæíî íàçâàòü «îîòðîôíîé», òàê êàê îíà ñâÿçàíà íå
ñ ïðèñïîñîáëåíèÿìè ýòîé ñòàäèè ê íåáëàãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì ñðåäû, à ñ èñïîëüçîâà-
íèåì ïëàñòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ëîêîìîòîðíûõ îðãàíîâ äëÿ ïðîäóêöèè ÿèö.
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ÐÀÑÑÅËÅÍÈÅ, «ÐÀÑÑÅËÅÍÈÅ ÏÐÈÇÍÀÊÎÂ» È ÏÎËÎÂÎÉ ÄÈÌÎÐÔÈÇÌ

Òåíäåíöèÿ ê íåêîòîðîìó ðåãðåññó ñàìîê ïî ñðàâíåíèþ ñ ñàìöàìè õàðàêòåðíà äëÿ
ìíîãèõ âèäîâ íàñåêîìûõ, àêòèâíî ðàññåëÿþùèõñÿ â èìàãèíàëüíîé ñòàäèè. Ýòà òåíäåí-
öèÿ âûðàæàåòñÿ â ìåíüøåé ïîäâèæíîñòè ñàìîê, â áîëüøåé èõ òÿæåëîâåñíîñòè, â áîëåå
ñëàáîì ðàçâèòèè îðãàíîâ ÷óâñòâ (îñîáåííî óñèêîâ, ãëàç) è ò.ä. Ýòà îáùàÿ òåíäåíöèÿ ê
ðåãðåññó ñàìîê ñâÿçàíà ñ îñîáåííîñòÿìè ïîëîâîãî äèìîðôèçìà íàñåêîìûõ è ñ ðàçëè÷è-
ÿìè ôóíêöèé âèäîâîé æèçíè îáîèõ ïîëîâ.

Âûøå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî àêòèâíîå ðàññåëåíèå îáåñïå÷èâàåò ïîïàäàíèå îñîáåé â
óñëîâèÿ, îòâå÷àþùèå òðåáîâàíèÿì âèäà, îïðåäåëÿåò âîçìîæíîñòè ðàçâèòèÿ ñëåäóþùå-
ãî ïîêîëåíèÿ âèäà. Ðàññåëåíèå, ò.å. ôóíêöèÿ ñîõðàíåíèÿ âèäà, âñåãäà îáåñïå÷èâàåòñÿ
ñàìêîé. Â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå ðàçîáðàííûõ ñëó÷àåâ, äàæå v âèäîâ ñ íàèáîëåå
äåãåíåðèðîâàâøèìè ñàìêàìè, ñàìöû ñîõðàíÿþò ïîäâèæíîñòü, â èõ ðàçâèòèè íå ïðîèñ-
õîäèò ðåäóêöèè ëîêîìîòîðíûõ îðãàíîâ è îðãàíîâ ÷óâñòâ, êîòîðûå ïðîãðåññèâíî ðàçâè-
âàþòñÿ (ðèñ. 4–8, 10, 13, 15, 16).

Ïîëîâîé äèìîðôèçì èìàãèíàëüíîé ñòàäèè ó íàñåêîìûõ ñ òåíäåíöèåé ê ðåäóêöèè
îðãàíîâ àêòèâíîãî äâèæåíèÿ ñàìîê ñâÿçàí ñ ïîëîâûì äèìîðôèçìîì ãàìåò è èìååò êàð-
äèíàëüíîå çíà÷åíèå äëÿ ýâîëþöèè âèäîâ. Èçâåñòíî, ÷òî âñå ãðóïïû àìôèìèêòè÷åñêèõ
âèäîâ ýâîëþöèîíèðóþò áûñòðåå è â áîëüøåì ÷èñëå íàïðàâëåíèé, ÷åì áëèçêèå ãðóïïû
àïîìèêòè÷åñêèõ. Ïîëîâîé ïðîöåññ èìååò ìíîãî îáùåãî ñ ðàññåëåíèåì. Åñëè ðàññåëå-
íèå îáåñïå÷èâàåò ïîïàäàíèå îñîáåé â áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ, ñïîñîáñòâóþùåå äàëü-
íåéøåìó ñîõðàíåíèþ âèäà, òî àìôèìèêñèñ èìååò àíàëîãè÷íîå çíà÷åíèå äëÿ ñîõðàíå-
íèÿ è äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ íàñëåäñòâåííûõ çà÷àòêîâ è ïðèçíàêîâ. Âñÿêèé ïðèçíàê è
îïðåäåëÿþùàÿ åãî íàñëåäñòâåííàÿ îñíîâà (ãåí, ãðóïïà ãåíîâ) ñîõðàíÿåòñÿ â ïðîöåññå
îòáîðà òîëüêî â òîì ñëó÷àå, åñëè âñòóïàåò âûãîäíóþ äëÿ äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ è ñî-
õðàíåíèÿ âèäà êîìáèíàöèþ ñ äðóãèìè ïðèçíàêàìè, ñ äðóãèìè ãåíàìè. ×åì áîëüøå âîç-
ìîæíîñòü êîìáèíàöèé ïðè êîïóëÿöèè ãàìåò, òåì áîëüøå âåðîÿòíîñòü ïîëó÷åíèÿ âû-
ãîäíûõ äëÿ âèäà êîìáèíàöèé. Êîíå÷íî, ïðè íåíàïðàâëåííîì ñêðåùèâàíèè, ïðè íåî-
ïðåäåëåííîé ïåðåêîìáèíàöèè ïðèçíàêîâ ñîîòâåòñòâåííî âîçðàñòàåò è âåðîÿòíîñòü îò-
ðèöàòåëüíûõ íåæèçíåñïîñîáíûõ êîìáèíàöèé.

Îäíàêî íà õîäå ýâîëþöèè îòðèöàòåëüíûå êîìáèíàöèè ìàëî îòðàæàþòñÿ, ýëèìèíèðó-
ÿñü êàê äåòàëè èëè êàê íåíîðìàëüíîñòè ðàçâèòèÿ («àïïàðàòíûé îòáîð») â ïîíèìàíèè
Ì.Ì. Âîñêîáîéíèêîâà (Woskoboinikoff, 1932)]. Ïðè ðàâíîé âåëè÷èíå è ïîäâèæíîñòè îáåèõ
ãàìåò îáåñïå÷èâàåòñÿ âûñîêàÿ ñòåïåíü êîìáèíàòîðèêè íàñëåäñòâåííûõ ïðèçíàêîâ, íî
çèãîòà íå ìîæåò áûòü îáåñïå÷åíà áîëüøèì êîëè÷åñòâîì ïëàñòè÷åñêèõ âåùåñòâ, òàê êàê
ïîäâèæíîñòü êëåòêè (ãàìåòû) èñêëþ÷àåò îáðåìåíåíèå çàïàñíûìè âåùåñòâàìè (Êàììå-
ðåð, 1924). Ïîýòîìó äàæå ó ïðîòèñòîâ ïðåîáëàäàåò àíèçîãàìèÿ, ñòàíîâÿùàÿñÿ âñåîáùèì
ïðàâèëîì ó ìíîãîêëåòî÷íûõ. Ïîäâèæíûå ìèêðîãàìåòû îáåñïå÷èâàþò âîçìîæíîñòü âñòðå-
÷è ïîëîâûõ êëåòîê, êîìáèíàöèþ íàñëåäñòâåííûõ ïðèçíàêîâ, à áîãàòàÿ æåëòêîì ìàêðîãà-
ìåòà îáåñïå÷èâàåò ðàçâèòèå çèãîòû, åå äðîáëåíèå è äèôôåðåíöèðîâêó, ò.å. óñëîâèÿ, îáåñ-
ïå÷èâàþùèå ðåàëèçàöèþ ïðèçíàêà.

Ó ìíîãîêëåòî÷íûõ ñ íàðóæíûì îïëîäîòâîðåíèåì, îñîáåííî ó ïðèêðåïëåííûõ ôîðì,
ðàçìíîæàþùèõñÿ áåç ñïàðèâàíèÿ, ïîëîâîé äèìîðôèçì âûðàæåí ñëàáî, «ðàññåëåíèå»
ãåíîâ, «ðàññåëåíèå» ïðèçíàêîâ îñóùåñòâëÿåòñÿ ãàìåòàìè. Òàê êàê îñíîâíàÿ ìàññà çè-
ãîòû – ýòî ìàññà ìàêðîãàìåòû, ðàññåëèòåëüíàÿ ôóíêöèÿ àìôèìèêòè÷åñêèõ âèäîâ âñå-
ãäà âûïîëíÿåòñÿ ñàìêîé: ñëåäóþùåå ïîêîëåíèå íà÷èíàåò æèçíü â ìåñòàõ, ãäå îòëîæåíû
ÿéöà èëè ðîäèëèñü äåòåíûøè.

Ïîñêîëüêó äàëüíåéøåå âûæèâàíèå ïîòîìñòâà çàâèñèò è îò ÷èñëà ïîòîìêîâ, è îò
îáåñïå÷åííîñòè æåëòêîì (ïðè ÿéöåðîäíîñòè) èëè îò ñòåïåíè ðàçâèòèÿ çàðîäûøà (ïðè
æèâîðîäíîñòè), ò.å. â òîì èëè èíîì ñëó÷àå îò ìàññû âîñïðîèçâîäèìîãî ïîòîìñòâà, ñàì-
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êè â ïåðèîä ðàçìíîæåíèÿ ñòàíîâÿòñÿ ìåíåå ïîäâèæíûìè. Íåçíà÷èòåëüíàÿ æå îáùàÿ
ìàññà äàæå àñòðîíîìè÷åñêè áîëüøîãî ÷èñëà ñïåðìàòîçîèäîâ íå óòÿæåëÿåò îðãàíèçì
ñàìöà. Ïîýòîìó ñàìöû â ïðîöåññå ýâîëþöèè ìîãóò çàêðåïëÿòü è ïîâûøàòü ïîäâèæ-
íîñòü, ñïîñîáñòâóþùóþ âñòðå÷å ïîëîâ.

Ïðè âíóòðåííåì îïëîäîòâîðåíèè ó ñïàðèâàþùèõñÿ ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ âå-
äóùåå çíà÷åíèå äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ ïåðåêðåñòíîãî îïëîäîòâîðåíèÿ èìååò ïîäâèæíîñòü
ñïàðèâàþùèõñÿ îñîáåé, à íå ãàìåò. Ýòî äîêàçûâàåòñÿ ñóùåñòâîâàíèåì íåïîäâèæíûõ
ñïåðìàòîçîèäîâ ó ðàêîîáðàçíûõ.

Àêòèâíîå äâèæåíèå ïîëîâîçðåëûõ îñîáåé íàâñòðå÷ó äðóã äðóãó äëÿ ñîõðàíåíèÿ â
ïîòîìñòâå íàñëåäñòâåííîãî çà÷àòêà èìååò òàêîå æå çíà÷åíèå, êàêîå äëÿ âèäà ïðè àêòèâ-
íîì ðàññåëåíèè èìååò ïåðåäâèæåíèå ñàìêè, à ñîáñòâåííî äâèæåíèÿ ñïåðìàòîçîèäà àíà-
ëîãè÷íû êîððåêòèâíûì äâèæåíèÿì ëè÷èíêè I âîçðàñòà ïðè àêòèâíîì ðàññåëåíèè èìà-
ãî.

Â îáùåì, äëÿ íàñåêîìûõ, èìåþùèõ âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå, õàðàêòåðíî òî,
÷òî ó íèõ ôåíîòèïè÷åñêèå ïîëîâûå îòëè÷èÿ ïðèçíàêîâ ïîëîâîçðåëûõ îñîáåé, êàê ïðà-
âèëî (åñòü è èñêëþ÷åíèÿ, íàïðèìåð, ôèãîâûå îïûëèòåëè!), îòðàæàþò ôåíîòèïè÷åñêèå
ðàçëè÷èÿ ãàìåò.

Äëÿ áîëüøèíñòâà àìôèìèêòè÷åñêèõ âèäîâ õàðàêòåðíî òî, ÷òî îäèí ñàìåö ìîæåò
îïëîäîòâîðèòü ìíîãî ñàìîê, îáåñïå÷èâàÿ «ðàññåëåíèå» íàñëåäñòâåííûõ ïðèçíàêîâ.

Äëÿ ñàìîê õàðàêòåðíà áîëüøàÿ ñòåïåíü ðàçâèòèÿ ñðåäñòâ ïàññèâíîé çàùèòû (ïî-
êðîâèòåëüñòâåííàÿ ôîðìà è îêðàñêà, ùèòêè è ÷åõëèêè, ñêðûòûé îáðàç æèçíè è ò.ä.).
Ïîäâèæíûå æå ñàìöû â ýòîì ñëó÷àå ñòàíîâÿòñÿ îáúåêòàìè áîëåå èíòåíñèâíîãî îòáîðà
— îíè áûâàþò ÿðêî îêðàøåíû, ïîäâèæíû âíå óêðûòèé è ò.ä., ÷òî âåäåò ê áîëåå èíòåí-
ñèâíîé áîðüáå çà ñóùåñòâîâàíèå ñðåäè ñàìöîâ.

Òàêèì îáðàçîì, äëÿ ñîõðàíåíèÿ âèäà áîëüøåå çíà÷åíèå èìåþò ñàìêè, à äëÿ ñîõðà-
íåíèÿ íàñëåäñòâåííûõ çà÷àòêîâ, äëÿ èçìåí÷èâîñòè âèäà è äëÿ åãî ýâîëþöèè — ñàìöû.

Ìåòêî ñêàçàíî íå áèîëîãîì, à çàìå÷àòåëüíûì ïèñàòåëåì Àíàòîëåì Ôðàíñîì, ÷òî
«ïðåäñòàâëåíèå î âèäå îáÿçàòåëüíî âêëþ÷àåò è ïðåäñòàâëåíèå î åãî ýâîëþöèè» (Anatole
France, «Sur la pierre blanche»).
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THE EVOLUTION OF INSECTS TRANSITING TO PASSIVE DISPERSAL,
AND THE FEED-BACK PRINCIPLE IN RELATION TO PHYLOGENETIC

DEVELOPMENT

M.S. GHILAROV

S u m m à r ó
Dispersal that can be realized actively or passively is one of the most important functions

in the life-cycle of each species. The success of active dispersal depends upon the capacity of
the organism for locomotion, the development of locomotory and sense organs being realized,
as a rule, by the definitive ontogenetic stage of progressively developing animals. Passive
dispersal is the more effective the greater is the number of the individuals dispersing and the
smaller their biomass; it is realized by juvenile stages and requires a fecundity increase, this
latter being associated with regressive features in adult females in the period of reproduction.
The evolution of Pterygota has been directed towards the adaptation to the active dispersal of
the imaginal stage. At the active dispersal of adult insects the movements of hatched larvae
themselves play the role of corrective movements only. In cases when the dispersal function
transits to passively dispersing insect larvae a trend to female degeneration in adult stage is
observed (in anemochorous and phoretic species.

The transition to passive dispersal requires an increase in the fecundity of females which
results in an increase in their weight, which, in its turn, leads to a decrease in their motility,
this latter increasing the role of passive dispersal. Thus, these changes are related by the
principle of the complex positive feed-back: a change in any link causes changes in all other
ones, and indirectly an increase in the initial change. Morpho- genetic and ecological
correlations connected by means of feed-back direct the course of phylogenetic changes and
accelerate the tempo of the evolution; this fact explains far- reaching parallelisms in passively
dispersing forms. Even in insect species whose females arc characterized by the features of
far-reaching regressive changes due to their loss of the function of active dispersal, the males
are characterized by a high capacity for locomotion (including flight and orientation in space),
i. e. they retain the progressive course of the postembryonic development.

The dispersal of females provides offspring individuals getting into the conditions favorable
for their further development while the active locomotion of males (when females lose motility)
provides favorable combination of genes which contributes to the acceleration of the evolution
of amphimictic species.



ÎÁÙÈÅ ÍÀÏÐÀÂËÅÍÈß ÝÂÎËÞÖÈÈ ÍÀÑÅÊÎÌÛÕ
È ÂÛÑØÈÕ ÏÎÇÂÎÍÎ×ÍÛÕ *1

Ïðåäñòàâèòåëè äâóõ íàèáîëåå ïðîãðåññèâíûõ âåòâåé æèâîòíîãî ìèðà — âûñøèå íà-

ñåêîìûå è âûñøèå ïîçâîíî÷íûå, ïåðåøåäøèå ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè, çàâîåâàëè âîç-

äóøíóþ ñðåäó, ïðèñïîñîáèâøèñü ê äåôèöèòó âëàãè â àòìîñôåðå. Ïðèñïîñîáëåíèå ê æèç-

íè ïà ñóøå òðåáîâàëî ðàçâèòèÿ ñõîäíûõ àäàïòàöèé è ó àìíèîò-çàóðîïîä è ó íàñåêîìûõ-

ïòåðèãîò. Ýòè ïðèñïîñîáëåíèÿ ñëåäóþùèå: îòíîñèòåëüíî íåïðîíèöàåìûå ïîêðîâû (âìåñ-

òî ïðîíèöàåìûõ, ñâîéñòâåííûõ íèçøèì ãðóïïàì îáèòàòåëåé âîäîåìîâ è ïî÷âû); óðèêîòå-

ëèÿ âìåñòî àììîíîòåëèè è óðîòåëèè, ñâîéñòâåííîé íèçøèì âîäíûì ãðóïïàì; âûâîä ìî÷å-

âîé æèäêîñòè â çàäíþþ êèøêó âìåñòî íåïîñðåäñòâåííîãî âûâåäåíèÿ âî âíåøíþþ ñðåäó,

÷òî õàðàêòåðíî äëÿ âîäíûõ ãðóïï; ðàçâèòèå ïîãðóæåííûõ äûõàòåëüíûõ ïîâåðõíîñòåé âìå-

ñòî æàáåð èëè êîæíîãî äûõàíèÿ; âíóòðåííåå îñåìåíåíèå, ðàçâèâøååñÿ íà áàçå íàðóæíîãî

÷åðåç íàðóæíî-âíóòðåííåå; êëåéäîñêïè÷íûå  ÿéöà âìåñòî íåêëåéäîï÷íûõ ñâîéñòâåíûõ

âîäíûì è íèçøèì ïî÷âåííûì ôîðìàì; îáðàçîâàíèå àìíèîòåëè÷åñêîé ïîëîñòè, îòñóòñòâó-

þùåé ó ïðåäñòàâèòåëåé âîäíûõ è ïðèìèòèâíûõ íàçåìíûõ ãðóïï, ó êîòîðûõ ÿéöà ðàçâèâà-

þòñÿ âî âëàæíîé ïî÷âå.

ÍÀÏÐÀÂËÅÍÈÅ ÔÈËÎÃÅÍÅÇÀ

Ôèëîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå îðãàíèçìîâ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê âåêòîðíûé ïðî-
öåññ, òàê êàê ýâîëþöèÿ êàæäîãî òàêñîíà õàðàêòåðèçóåòñÿ îïðåäåëåííîé ñêîðîñòüþ è
îïðåäåëåííûì íàïðàâëåíèåì.

Íàïðàâëåíèå ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà îïðåäåëÿåòñÿ ñëîæíîé öåïüþ êîððåëÿòèâ-
íûõ îòíîøåíèé îðãàíèçìà ñî ñðåäîé è îòäåëüíûõ ÷àñòåé îðãàíèçìà äðóã ñ äðóãîì, îñó-
ùåñòâëÿåìûõ ïî ïðèíöèïó îáðàòíûõ ñâÿçåé (Ãèëÿðîâ, 1966, 1970, 1970à). Òàêàÿ ðåãó-
ëÿöèÿ ïðèâîäèò è ê óñêîðåíèþ ôèëîãåíåçà â ðàçíûõ âåòâÿõ îðãàíè÷åñêîãî ìèðà. Íà-
ïðàâëåííîñòü ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðÿäîâ øèðîêî èçâåñòíà. Òàêîâû íàïðàâëåííûå ðÿäû
àììîíèòîâ, ãðàïòîëèòîâ è ôîðàìèíèôåð ñðåäè áåñïîçâîíî÷íûõ, ðåïòèëèé è ìëåêîïè-
òàþùèõ, ëó÷øå ïðîñëåæåííûå íà ïîçâîíî÷íûõ (Renseh, 1954; Mayr, 1965). Âîîáùå
«ñîâðåìåííûå ýâîëþöèîíèñòû ñîãëàñíû ñ òåì, ÷òî ýâîëþöèîííûé ïðîöåññ áûë áîëåå
èëè ìåíåå íàïðàâëåííûì» (Brundin, 1968). Øìàëüãàóçåí (1940) òàêæå îòìå÷àë, ÷òî «â
ôèëîãåíèè îðãàíèçìîâ ÿâíî íàìå÷àþòñÿ èçâåñòíûå ïóòè, ïî êîòîðûì èäåò ïðå-
îáðàçîâàíèå îðãàíèçàöèè, èíîãäà â òå÷åíèå äîâîëüíî äëèòåëüíûõ ïåðèîäîâ âðåìåíè.
Íåñîìíåííî, ÷òî â êîíêðåòíûõ íàïðàâëåíèÿõ ýâîëþöèè âûÿâëÿþòñÿ êàêèå-òî îïðåäå-
ëåííûå çàêîíîìåðíîñòè. Ýòà çàêîíîìåðíàÿ íàïðàâëåííîñòü ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà
óæå äàâíî îñòàíàâëèâàëà íà ñåáå âíèìàíèå èññëåäîâàòåëåé è äàâàëà ïîâîä äëÿ ïîñòðî-
åíèÿ ðàçëè÷íûõ ìåòàôèçè÷åñêèõ òåîðèé». Ïîçäíåå Áëóì (Blum, 1955) ïèñàë, ÷òî «ýâî-
ëþöèÿ, áóäó÷è ïðîöåññîì, ïðîòåêàþùèì âî âðåìåíè ïî îäíîìó ïóòè, åñëè ìû îãëÿäû-
âàåìñÿ íà íåå îò ñîâðåìåííîãî ñîñòîÿíèÿ âãëóáü ìèëëèîíîâ âåêîâ, ïðåäñòàâëÿåòñÿ íà-
ïðàâëåííûì ïðîöåññîì».

Øìàëüãàóçåí (1940) äàë ðàçâåðíóòóþ êðèòèêó ðàçëè÷íûì èäåàëèñòè÷åñêèì âçãëÿ-
äàì íà íàïðàâëåííîñòü ýâîëþöèè (Ìàéâàðòà, Ýéìåðà, Êîïà, Áåðãà, Ñîáîëåâà è äð.). Îí
ïîä÷åðêíóë, ÷òî íè àâòîãåíåòè÷åñêèå, íè ýêòîãåíåòè÷åñêèå êîíöåïöèè íå ïîçâîëÿþò
îáúÿñíèòü íàïðàâëåíèå ýâîëþöèè, ÷òî òîëüêî «îðãàíèçì è ñðåäà ñîâìåñòíî îïðåäåëÿ-
þò ýâîëþöèîííûé ïðîöåññ». Èäåàëèñòè÷åñêèé íåíàó÷íûé õàðàêòåð àâòîãåíåòè÷åñêèõ

* Ãèëÿðîâ Ì.Ñ. Çîîëîãè÷åñêèé æóðíàë, 1975.  Ò. LIV, âûï. 6
1 Äîêëàä íà VII ñúåçäå Âñåñîþçíîãî ýíòîìîëîãè÷åñêîãî îáùåñòâà (Ëåíèíãðàä, 5  ôåâðàëÿ 1974 ã.).
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ïðåäñòàâëåíèé îá èììàíåíòíûõ ñïîñîáíîñòÿõ îðãàíèçìà ê ýâîëþöèîííîìó ïðîãðåññó
íå òðåáóåò äîïîëíèòåëüíîé êðèòèêè. À ýêòîãåíåòè÷åñêèå êîíöåïöèè, ïðèçíàþùèå òîëüêî
çà âíåøíåé ñðåäîé ðîëü ôàêòîðà, íàïðàâëÿþùåãî ôèëîãåíåç, òîæå ïðèâîäÿò ê ïðèíÿ-
òèþ èçíà÷àëüíîé ñïîñîáíîñòè îðãàíèçìîâ ê öåëåîáðàçíûì èçìåíåíèÿì. Êðîìå òîãî,
òîëüêî ýêòîãåíåòè÷åñêèå ïîäõîäû íå ìîãóò îáúÿñíèòü ôàêòû äèâåðãåíòíîé ýâîëþöèè â
îäíîé ñðåäå (Ãèëÿðîâ, 1942), íàõîäÿùèå ñâîå âûðàæåíèå â ÿâëåíèÿõ «êîíòðàñòíîãî
àìôèãåíåçà» (Çåíêåâè÷, 1944).

Çàêîíîìåðíàÿ íàïðàâëåííîñòü ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî
÷èñëî íàïðàâëåíèé ýâîëþöèè ïî ïóòè ïðèñïîñîáëåíèÿ îðãàíèçìà ñ äàííîé îðãàíèçà-
öèåé ê êîíêðåòíûì óñëîâèÿì ñðåäû áûâàåò íåâåëèêî, à èíîãäà âîçìîæåí ëèøü åäèí-
ñòâåííûé ïóòü. Ïýíòèí (Pantin, 1951) ïîêàçàë, ÷òî ïðîòîïëàçìà ñïîñîáíà âûðàáàòû-
âàòü îãðàíè÷åííîå ÷èñëî òèïîâ ñòðóêòóð. Èçâåñòíî, íàïðèìåð, ÷òî ñîêðàòèòåëüíûå áåëêè
è èç æãóòèêîâ è èç ãëàäêèõ è ïîïåðå÷íîïîëîñàòûõ ìûøö îäèíàêîâû (Prosser, Brown,
1962).

ÊÎÍÂÅÐÃÅÍÒÍÛÅ ÑÕÎÄÑÒÂÀ ÑÒÐÓÊÒÓÐ

Ñòðîåíèå îðãàíîâ è èõ ñèñòåì îïðåäåëÿåòñÿ ïðèíöèïàìè èõ ôóíêöèîíèðîâàíèÿ è
îñîáåííîñòÿìè ñòðóêòóðû. Ïîýòîìó â ñòðîåíèè ìíîãèõ ñèñòåì îðãàíîâ ó ïðåäñòàâèòå-
ëåé óäàëåííûõ òàêñîíîâ ìîæíî âñòðåòèòü ÷åðòû ãëóáî÷àéøåãî ñõîäñòâà, âîçíèêàþùå-
ãî ïî ïðèíöèïó êîíâåðãåíöèè. Òàêîâî ñõîäñòâî ïîëîâîé ñèñòåìû îðèáàòèä è êîëëåì-
áîë, èìåþùèõ ñõîäíûé òèï ñïåðìàòîôîðíîãî íàðóæíî-âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ
(Schliwa, 1965), ìåòàíåôðèäèåâ ëàíöåòíèêà è ïîëèõåòû Phyllodoñå,  ãëàçà ïîçâîíî÷íûõ
è äâóæàáåðíûõ ãîëîâîíîãèõ. Îäèíàêîâû è êîíâåðãåíòíû âûðàáàòûâàþùèåñÿ ó ìîë-
ëþñêîâ, ÷ëåíèñòîíîãèõ è ïîçâîíî÷íûõ çðèòåëüíûå ïèãìåíòû — ðîäîïñèíû (Prosser,
Brown, 1962).

Ïàðàëëåëèçìû ãèñòîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð îòìå÷åíû Çàâàðçèíûì (Zawarzin, 1925).
Ñõîäíî äî ìåëü÷àéøèõ ïîäðîáíîñòåé ñòðîåíèå êëåòîê,   âûïîëíÿþùèõ ñõîäíóþ ôóíê-
öèþ. Èññëåäîâàíèå âûäåëèòåëüíûõ êëåòîê ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ íàñåêîìûõ è ïî÷å÷-
íûõ êëóáî÷êîâ ïîçâîíî÷íûõ  (Berkaloff, 1960) ïîêàçàëî, ÷òî èõ âíóòðåííÿÿ ïîâåðõ-
íîñòü èìååò ñïåöèôè÷åñêè èñ÷åð÷åííûé ùåòêîâèäíûé èëè ñîòîîáðàçíûé êðàé. Ýòî
ñõîäñòâî ïðîñëåæèâàåòñÿ è ïðè ýëåêòðîííîìèêðîñêîïè÷åñêîì èññëåäîâàíèè (Rhodin,
1954; Beams åt al. 1955). Ñõîäñòâî ôóíêöèîíàëüíûõ çàäà÷, ðåøàåìûõ êëåòêàìè àíàëî-
ãè÷íûõ îðãàíîâ, ïðèâîäèò è ê èõ îäèíàêîâîé äèôôåðåíöïðîâêå, ê êîíâåðãåíöèè ñòðóê-
òóð.

Íå òîëüêî òàêèå ÷àñòíûå, íî è îáùèå ôóíêöèîíàëüíûå çàäà÷è, âîçíèêàþùèå ïðè
ñóùåñòâîâàíèè â îäèíàêîâûõ óñëîâèÿõ, â ôèëîãåíåòè÷åñêè äàëåêèõ ãðóïïàõ, ðàçðåøà-
þòñÿ íåìíîãèìè, ïðèíöèïèàëüíî ñõîäíûìè ïóòÿìè. Íàïðèìåð, ïðè àêòèâíîì ïåðåäâè-
æåíèè ïî ïîâåðõíîñòè ñóáñòðàòà æèâîòíîå íàõîäèòñÿ â ãðàäèåíòàõ äâóõ âçàèìíî ïåð-
ïåíäèêóëÿðíûõ ñèëîâûõ âîçäåéñòâèé. Ñèëà òÿæåñòè îïðåäåëÿåò ðàçëè÷èÿ óñëîâèé äëÿ
ñïèííîé è áðþøíîé ñòîðîí òåëà. Ñîïðîòèâëåíèå ñðåäû äâèæóùåìóñÿ îðãàíèçìó ñî-
çäàåò ðàçëè÷èÿ âîçäåéñòâèé íà ïåðåäíèé è çàäíèé êîíöû òåëà. Ýòî è êîððåëèðóåò è ñ
ýêîëîãè÷åñêèìè âîçäåéñòâèÿìè — ñïèííàÿ ñòîðîíà îòêðûòà âðàãàì, áðþøíàÿ  çàùè-
ùåíà ñóáñòðàòîì, ïåðåäíèé êîíåö òåëà âñòðå÷àåòñÿ ñ ïðåïÿòñòâèÿìè, ïèùåé, âðàãàìè è
ò.ä., à çàäíèé — íåò. Àêòèâíîå ïîñòóïàòåëüíîå äâèæåíèå òðåáóåò äèôôåðåíöèðîâêè
ñïèííîé è áðþøíîé ñòîðîí,  ïåðåäíåãî è çàäíåãî êîíöîâ òåëà ïðè çåðêàëüíî ðàâíûõ
î÷åðòàíèÿõ (è ìàññå) ïðàâîé è ëåâîé ñòîðîí, íàðóøåíèå ÷åãî ïðèâîäèò ê íàðóøåíèþ
ïðàâèëüíîãî ïîñòóïàòåëüíîãî äâèæåíèÿ (Ãèëÿðîâ, 1944). Ïîýòîìó âñå àêòèâíî ïåðå-
äâèãàþùèåñÿ æèâîòíûå, ðàâíî êàê è íàøè òðàíñïîðòíûå ñðåäñòâà (ëîäêà, àâòîìîáèëü,
ñàìîëåò è ò.ï.), áèëàòåðàëüíî ñèììåòðè÷íû. Âî âñåõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðÿäàõ æèâîò-
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íûõ, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíà àêòèâíàÿ ëîêîìîöèÿ, ïðîñëåæèâàåòñÿ âûðàáîòêà äâóñòî-
ðîííåé íàðóæíîé ñèììåòðèè — íåïðåìåííîãî çàëîãà ýôôåêòèâíîãî ïîñòóïàòåëüíîãî
äâèæåíèÿ. Êîíöåíòðàöèÿ îðãàíîâ îðèåíòèðîâêè â ïðîñòðàíñòâå è îðãàíîâ çàõâàòûâà-
íèÿ ïèùè íà ïåðåäíåì êîíöå òåëà (èëè íà òîì ó÷àñòêå òåëà, êîòîðûé ñòàíîâèòñÿ ïåðå-
äíèì) ïðèâîäèò ê öåôàëèçàöèè, íåçàâèñèìî âûðàáàòûâàþùåéñÿ è êàê ïðåäïîñûëêà,  è
êàê ñëåäñòâèå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê àêòèâíîìó ïåðåäâèæåíèþ.

È ó íàñåêîìûõ è ó ìëåêîïèòàþùèõ, íåñìîòðÿ íà ñîâåðøåííî ðàçëè÷íîå ïðîèñõîæ-
äåíèå è íà ðàçëè÷íûå ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè, ïåðåäíèé îòäåë òåëà, íàçûâàå-
ìûé «ãîëîâîé», è ïðîìîðôîëîãè÷åñêè è ôóíêöèîíàëüíî ÷ðåçâû÷àéíî ñõîäåí. Óäèâè-
òåëüíî ñõîäíî ðàñïîëîæåíû íà ãîëîâå ðîòîâîå îòâåðñòèå, ãëàçà, îñÿçàòåëüíûå ùóïèêè
è âèáðèññû è ò.ä. Ïî âèäèìîìó, ýòî ëó÷øèå âàðèàíòû ïðèñïîñîáëåíèé ê àêòèâíîìó
îòûñêèâàíèþ è çàõâàòûâàíèþ ïèùè. Òîëüêî â äâóõ òèïàõ æèâîòíûõ — ó ÷ëåíèñòîíî-
ãèõ ñðåäè Protostomia è ó ïîçâîíî÷íûõ ñðåäè Deuterostomia âûñøèå ïðåäñòàâèòåëè
çàâîåâàëè âîçäóøíóþ ñðåäó, ïåðåøëè ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè, ïðèñïîñîáèâøèñü ê
àêòèâíîñòè â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàæíîñòè âîçäóõà. Íàèáîëåå  àäàïòèðîâàííûå ê æèçíè
íà ñóøå Pterygota ñðåäè íàñåêîìûõ è ïòèöû ñðåäè ïîçâîíî÷íûõ ïåðåøëè ê íàèáîëåå
ñîâåðøåííîìó ñïîñîáó ïåðåäâèæåíèÿ — ê ìàøóùåìó ïîëåòó, ðàçâèâøåìóñÿ íà ñîâåð-
øåííî ðàçëè÷íûõ ñòðóêòóðíûõ è îðãàíèçàöèîííûõ îñíîâàõ.

Ðàññìîòðåíèå ïóòåé ïðèñïîñîáëåíèÿ ïðåäñòàâèòåëåé óäàëåííûõ äðóã îò äðóãà òàê-
ñîíîâ ê ñõîäíûì óñëîâèÿì ïîçâîëÿåò âûÿâèòü îáùèå íàïðàâëåíèÿ èõ ôèëîãåíåçà. Â
ýòîì îòíîøåíèè ïîêàçàòåëüíî ñðàâíåíèå òåõ   àäàïòàöèé, êîòîðûå ïàðàëëåëüíî (â ìîð-
ôîëîãè÷åñêîì ïîíèìàíèè -  êîíâåðãåíòíî) âûðàáàòûâàþòñÿ ó ïîçâîíî÷íûõ è íàñåêî-
ìûõ ïðè ïåðåõîäå îò  âîäíîãî ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè. Íàèáîëåå ïðèíöèïèàëüíû
èçìåíåíèÿ,  ñâÿçàííûå ñ ðàçëè÷èÿìè âîäíîãî ðåæèìà è óñëîâèé äûõàíèÿ.

ÈÇÌÅÍÅÍÈÅ ÏÎÊÐÎÂÎÂ

Ó âîäíûõ è ó ïåðåõîäÿùèõ ê æèçíè â ïî÷âå èëè âî âëàæíûõ óêðûòèÿõ ÷ëåíèñòîíî-
ãèõ ïîêðîâû ïðîíèöàåìû äëÿ äèôôóçèè âîäû, èîíîâ è ãàçîâ; äëÿ ìåëêèõ ïðåäñòàâèòå-
ëåé òèïè÷íî êîæíîå äûõàíèå; ñòåïåíü äèôôåðåíöèðîâêè ïîêðîâîâ ñðàâíèòåëüíî íåâå-
ëèêà (ðàçâèòà ïðîíèöàåìàÿ ïðîêóòèêóëà, íåò íåïðîíèöàåìîé ýïèêóòèêóëû,  Ãèëÿðîâ,
1970). Ó ñêîðïèîíîâ, ïàóêîâ, ñîëüïóã, õèëîïîä, íàñåêîìûõ â ñâÿçè ñ ïðèñïîñîáëåíèåì
ê æèçíè â âîçäóõå, íå íàñûùåííîì âîäÿíûì ïàðîì, ïðîèçîøëà êîíâåðãåíòíàÿ äèôôå-
ðåíöèðîâêà êóòèêóëû ñ îáðàçîâàíèåì íàðóæíîãî, îòíîñèòåëüíî íåïðîíèöàåìîãî äëÿ
òðàíñïèðàöèè ñëîÿ —  ýïèêóòèêóëû. Ó âîäíûõ ïîçâîíî÷íûõ (Ichtyopsida), âêëþ÷àÿ
àìôèáèé, êàê ñâÿçàííûõ ñ âîäîé, òàê è ïåðåõîäÿùèõ ê æèçíè âíå âîäû (âî âëàæíûõ
ñðåäàõ) òîíêèé ýïèòåëèé íåäèôôåðåíöèðîâàí, ïðîíèöàåì äëÿ èñïàðåíèÿ è ãàçîîáìåíà.
Äëÿ àìôèáèé õàðàêòåðíî êîæíîå äûõàíèå; ó íåêîòîðûõ (áåçëåãî÷íûå ñàëàìàíäðû) ýòî
— åäèíñòâåííûé ñïîñîá ãàçîîáìåíà. Äëÿ îñâîáîæäàþùèõñÿ îò ñâÿçè ñ âîäîé ïîçâî-
íî÷íûõ (Sauropsida) õàðàêòåðíà äèôôåðåíöèðîâêà îðîãîâåâøåãî ìíîãîñëîéíîãî ýïè-
òåëèÿ, íàðóæíûå ðîãîâûå  ïëàñòèíêè êîòîðîãî ñòàíîâÿòñÿ àíàëîãîì ýïèêóòèêóëÿðíîãî
ñëîÿ êóòèêóëû íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ.

Ó âûñøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ è ó Sauropsida ðàçâèâàåòñÿ îäèíàêîâîå ïðè-
ñïîñîáëåíèå ê ñîõðàíåíèþ âîäû â òåëå - áîëåå ïëîòíûå ïîêðîâû ñ âîäîíåïðîíèöàå-
ìûì íàðóæíûì ñëîåì.

ÏÎÃÐÓÆÅÍÍÛÅ ÄÛÕÀÒÅËÜÍÛÅ ÏÎÂÅÐÕÍÎÑÒÈ

Íåïðîíèöàåìîñòü ïîêðîâîâ îïðåäåëÿåò íåâîçìîæíîñòü êîæíîãî äûõàíèÿ äëÿ æè-
âîòíûõ, îáèòàþùèõ â ñóõîé àòìîñôåðå. Ãàçîîáìåí ó íàçåìíûõ ôîðì îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ
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ïîìîùüþ âíóòðåííèõ ïîëîñòåé, âîçäóõ â êîòîðûõ âñåãäà íàñûùåí âîäÿíûì ïàðîì çà
ñ÷åò ñòåíîê äûõàòåëüíûõ ïîëîñòåé. Íî ïîòåðè âîäû ïðè ýòîì íåâåëèêè áëàãîäàðÿ íå-
áîëüøîìó ñå÷åíèþ ÷àñòåé äûõàòåëüíûõ ïîëîñòåé â ìåñòàõ èõ ñîåäèíåíèÿ ñ îêðóæàþ-
ùåé àòìîñôåðîé. Â òðóá÷àòûõ ïóòÿõ ìåæäó ïîâåðõíîñòüþ ãàçîîáìåíà è àòìîñôåðíûì
âîçäóõîì (òðàõåéíûå ñòâîëû íàñåêîìûõ è äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ñ òðàõåéíûì äûõàíè-
åì, áðîíõè è òðàõåè ïîçâîíî÷íûõ) ñîçäàåòñÿ ãðàäèåíò âëàæíîñòè âîçäóõà, óìåíüøàþ-
ùèé èíòåíñèâíîñòü èñïàðåíèÿ ñ äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè.

Ó áîëåå ìåëêèõ, ÷åì ïîçâîíî÷íûå, ÷ëåíèñòîíîãèõ äûõàòåëüíàÿ ñèñòåìà òèïà «ëåã-
êèõ» (ðàçâèâàþùàÿñÿ ó ñêîðïèîíîâ è ïàóêîâ, êîíå÷íî, íà  èíîé îñíîâå, ÷åì ó ïîçâîíî÷-
íûõ) íåäîñòàòî÷íî îáåñïå÷èâàåò ïðåäîõðàíåíèå îò ïîòåðè âîäû  äûõàòåëüíûõ ïîâåðõ-
íîñòåé. Ïîýòîìó ÷ëåíèñòîíîãèå ñ ëåãî÷íûì äûõàíèåì (ñêîðïèîíû) ïðèâÿçàíû ê ñðåäå
ñ âëàæíîñòüþ âîçäóõà, áëèçêîé ê ïîëíîìó íàñûùåíèþ. Â ñìûñëå ñíèæåíèÿ ïîòåðè
âëàãè ïðè äûõàíèè íàèáîëåå ñîâåðøåííà òðàõåéíàÿ ñèñòåìà. Íî è ó íàçåìíûõ ÷ëåíèñ-
òîíîãèõ è ó ïîçâîíî÷íûõ ñíèæåíèå òðàíñïèðàöèè ñ äûõàòåëüíîé ïîâåðõíîñòè äîñòè-
ãàåòñÿ îäíèì ïóòåì -  åå ïîãðóæåíèåì (â îòëè÷èå îò îðãàíîâ âîäíîãî äûõàíèÿ -  æàáð,
âñåãäà ðàçâèâàþùèõñÿ,  êàê áîëåå èëè ìåíåå ëèñòîâèäíûå âûðîñòû).

ÀÇÎÒÍÛÅ ÊÀÒÀÁÎËÈÒÛ È ÂÛÄÅËÈÒÅËÜÍÛÅ ÎÐÃÀÍÛ

Ýêîíîìèÿ ðàñõîäà âëàãè ïðè âûäåëåíèè ïðîäóêòîâ îáìåíà äîñòèãàåòñÿ ó íàçåìíûõ
íàñåêîìûõ è ó Sauropsida òîæå ñõîäíûìè ïóòÿìè. Äëÿ áîëüøèíñòâà âîäíûõ æèâîòíûõ
õàðàêòåðíî âûâåäåíèå ïðîäóêòîâ àçîòíîãî îáìåíà â âèäå ÿäîâèòîãî äëÿ ïëàçìû àììè-
àêà (àììîíîòåëèÿ). Àììèàê ëåãêî ðàñòâîðèì â âîäå  è ìîæåò âûâîäèòüñÿ èç êëåòîê,
ñîïðèêàñàþùèõñÿ ñ îìûâàþùåé èõ âîäîé, ïóòåì äèôôóçèè èëè ñïåöèàëüíûìè âûäå-
ëèòåëüíûìè îðãàíàìè — ñ áîëüøèì êîëè÷åñòâîì âîäû.

Äðóãîé ðàñïðîñòðàíåííûé àçîòíûé êàòàáîëèò âîäíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ — ìî÷åâè-
íà, çíà÷èòåëüíî ìåíåå òîêñè÷íà, íî òîæå òðåáóåò äëÿ âûâåäåíèÿ áîëüøîãî ðàñõîäà âîäû
(óðåîòåëèÿ). Äëÿ íàèáîëåå ïðèñïîñîáèâøèõñÿ ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè âûñøèõ íà-
ñåêîìûõ è Sauropsida õàðàêòåðíî îáðàçîâàíèå ïðàêòè÷åñêè íåðàñòâîðèìîãî ïðîäóêòà
àçîòíîãî êàòàáîëèçìà — ìî÷åâîé êèñëîòû (óðèêîòåëèÿ), ÷òî ïîçâîëÿåò ìàêñèìàëüíî
ñîêðàùàòü ðàñõîä âîäû ïðè åå ýêñêðåöèè. Îáðàçîâàíèå ìî÷åâîé êèñëîòû ïðîèñõîäèò â
îðãàíèçìå ïîçâîíî÷íûõ è íàñåêîìûõ ðàçíûìè ïóòÿìè (Gilmour, 1961), íî êîíå÷íûé
ïðîäóêò êàòàáîëèçìà è åãî áèîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå ïðè îñâîåíèè ñóøè îäíîòèïíû.

Êàê è ìíîãèå äðóãèå áèîõèìè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè, àçîòíûé êàòàáîëèçì ìîæåò
ïðåòåðïåâàòü âòîðè÷íûå èçìåíåíèÿ. Ó ðåïòèëèé, âòîðè÷íî ïåðåøåäøèõ ê æèçíè â âîäå
(àëëèãàòîð, âîäíûå ÷åðåïàõè), îðãàíèçì êîòîðûõ ïîñòîÿííî áåñïðåïÿòñòâåííî ñíàáæà-
åòñÿ âîäîé, â ñîñòàâå âûâîäèìûõ ïðîäóêòîâ áåëêîâîãî îáìåíà ñíîâà â çíà÷èòåëüíûõ
êîëè÷åñòâàõ ïîÿâëÿåòñÿ àììèàê (Needham, 1931). Àììîíîòåëèÿ èçâåñòíà è ó âòîðè÷íî-
âîäíûõ íàñåêîìûõ (ëè÷èíêè ïîäåíîê, ñòðåêîç, ðó÷åéíèêîâ, ïëàâóíöîâ è äð. (Ãèëÿðîâ,
1970).Ó âîäíûõ æèâîòíûõ ýêñêðåòû âûâîäÿòñÿ íåïîñðåäñòâåííî âî âíåøíþþ ñðåäó,
åñëè ÷åðåç ñïåöèàëüíûå âûäåëèòåëüíûå îðãàíû, òî ñ áîëüøèì êîëè÷åñòâîì âîäû. Ïðè
ýòîì ýêñêðåòîðíûå îðãàíû âûïîëíÿþò è îñìîðåãóëÿòîðíóþ ôóíêöèþ — ÷åðåç íèõ
âûâîäèòñÿ èçáûòîê âîäû.

Ó âûñøèõ íàñåêîìûõ (Ectognatha, îñîáåííî Pterygota) è ó ìíîãèõ äðóãèõ ãðóïï
íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ (ñêîðïèîíû, ñîëüïóãè, ïàóêè, ìíîãîíîæêè) ïðîäóêòû îáìåíà
âûâîäÿòñÿ íå íåïîñðåäñòâåííî âî âíåøíþþ ñðåäó, à â çàäíþþ êèøêó, ãäå íåðàñòâîðè-
ìûå ïðîäóêòû îáìåíà îáåçâîæèâàþòñÿ âñëåäñòâèå ðåàáñîðáöèè âîäû èç ìî÷åâîé æèä-
êîñòè (ñìåøèâàåìîé ñ íåïåðåâàðåííûìè îñòàòêàìè ïèùè). Òèïè÷íûå âûäåëèòåëüíûå
îðãàíû íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ — ìàëüïèãèåâû ñîñóäû îòêðûâàþòñÿ â êèøå÷íûé òðàêò
íà ãðàíèöå ñðåäíåé è çàäíåé êèøêè. Ó ïòèö ìî÷åòî÷íèêè òîæå îòêðûâàþòñÿ â çàäíþþ
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êèøêó (â êëîàêó), ãäå ïðîèñõîäèò ýíåðãè÷íàÿ ðåàáñîðáöèÿ âîäû èç ìî÷åâîé æèäêîñòè
(Êîøòîÿíö, 1950). È ó ìíîãèõ âûñøèõ íàñåêîìûõ,  è ó íåêîòîðûõ ïòèö ðåàáñîðáöèÿ
âîäû îñóùåñòâëÿåòñÿ ÷àñòè÷íî óæå â âûäåëèòåëüíûõ îðãàíàõ (âî âïàäàþùèõ â êèøå÷-
íèê ó÷àñòêàõ ìàëüïèãèåâûõ ñîñóäîâ — ó íàñåêîìûõ, â ïåòëÿõ Ãåíëå — ó ïòèö).

Îòêðûâàíèå âûâîäíûõ ïðîòîêîâ âûäåëèòåëüíîé ñèñòåìû â çàäíþþ êèøêó, ñëóæà-
ùåå îäíîé èç ïðåäïîñûëîê ê ýêîíîìèè âëàãè ïðè ïåðåõîäå ê æèçíè íà ñóøå, íàáëþäà-
åòñÿ âî ìíîãèõ ãðóïïàõ, ïðåäñòàâèòåëè êîòîðûõ ïåðåõîäÿò ê ñóùåñòâîâàíèþ âíå âîäû
(íàïðèìåð, ó ïî÷âåííûõ êîëîâðàòîê, ó Dipnoi, èç êîòîðûõ Protopterus ñïîñîáåí ê âûæè-
âàíèþ â èëó ïåðåñûõàþùèõ âîäîåìîâ) 2 .

ÐÀÇÂÈÒÈÅ ÂÍÓÒÐÅÍÍÅÃÎ ÎÑÅÌÅÍÅÍÈß

Óäèâèòåëüíû ïàðàëëåëèçìû èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ â
ðÿäàõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ è ïîçâîíî÷íûõ.

Äëÿ âîäíûõ ãðóïï ÷ëåíèñòîíîãèõ (êàê è ìíîãèõ äðóãèõ âîäíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ) õà-
ðàêòåðíî íàðóæíîå îñåìåíåíèå (ìå÷åõâîñòû, äåêàïîäû). Ýôôåêòèâíîñòü íàðóæíîãî îñå-
ìåíåíèÿ ïîâûøàåòñÿ ïðè êîíòàêòå ïîëîâ. Ó äåêàïîä ñïåðìàòîôîð ïðèêðåïëÿåòñÿ ó ïîëîâî-
ãî îòâåðñòèÿ ñàìêè, íî îïëîäîòâîðåíèå íàðóæíîå. Äëÿ íèçøèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ
(ñêîðïèîíû, óðîïèãè, àìáëèïèãè, ìíîãèå ïî÷âåííûå êëåùè, õèëîïîäû, êèñòåâèêè ñðåäè
äèïëîïîä, ýíòîãíàòíûñ íàñåêîìûå, ÷åøóéíèöû) õàðàêòåðíî íàðóæíî-âíóòðåííåå îñåìå-
íåíèå (Ãèëÿðîâ, 1958, 1970). Ïðè ýòîì ñïîñîáå ñàìåö îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð (èëè êàï-
ëþ ñïåðìû) íà ñóáñòðàò, à ñàìêà ïîäõâàòûâàåò åãî ãåíèòàëüíûì îòâåðñòèåì (â îòñóòñòâèå
ñàìöîâ - ó ìåëêèõ áîëåå ìíîãî÷èñëåííûõ ïî÷âåííûõ ôîðì, â ïðèñóòñòâèè ñàìöà -  ó áîëåå
êðóïíûõ). Îñîáûå ôîðìû ïîâåäåíèÿ ïðè íàðóæíî-âíóòðåííåì îñåìåíåíèè îáåñïå÷èâàþò
ìàêñèìàëüíóþ ñèíõðîíèçàöèþ îòêëàäêè ñïåðìàòîôîðà ñàìöîì è åãî ïîäõâàòûâàíèÿ ãîíî-
ïîðîì ñàìêè. Íà áàçå òàêîãî òèïà îñåìåíåíèÿ ðàçâèëèñü è ìíîãîîáðàçíûå ñïîñîáû âíóò-
ðåííåãî îñåìåíåíèÿ ïóòåì ïåðåíîñà ñïåðìû (ñïåðìàòîôîðà) ê ïîëîâîìó îòâåðñòèþ ñàìêè
ðàçëè÷íûìè ïðèäàòêàìè, íåïîñðåäñòâåííî íå ñâÿçàííûìè ñ ïîëîâûì îòâåðñòèåì: õåëèöå-
ðàìè ó ñîëüïóã, ïåäèïàëüïàìï ó ïàóêîâ, III ïàðîé íîã ó ðèöèíóëåé, âèäîèçìåíåííûìè íîãà-
ìè ïåðåäíåãî îòäåëà òåëà ó âûñøèõ äèïëîïîä, õâîñòîâûìè íèòÿìè ó ìàõèëèä, îñîáûì
êîïóëÿòïâïûì îðãàíîì ó ñòðåêîç.

Ó îðòîïòåðîèäíûõ è íåéðîïòåðîèäíûõ íàñåêîìûõ ïðè ñïàðèâàíèè ñàìêà ïîäõâà-
òûâàåò âûâîäèìûé ñàìöîì ñïåðìàòîôîð ïðèäàòêàìè, ñâÿçàííûìè ñ ïîëîâûì îòâåð-
ñòèåì (ó ñàìöîâ Osmylus, íàïðèìåð, íåò íèêàêîãî ñîâîêóïèòåëüíîãî îðãàíà). Òîëüêî ó
ñàìöîâ âûñøèõ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ ðàçâèâàþòñÿ ñâÿçàííûå ñ ãîíîïîðîì ñîâîêóïè-
òåëüíûå îðãàíû, ñîñòîÿùèå ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ îòðÿäîâ èç íåãîìîëîãè÷íûõ ÷àñ-
òåé (Tuxen, 1970). Òàêèì îáðàçîì, ó âûñøèõ íàñåêîìûõ è äðóãèõ íàçåìíûõ ÷ëåíèñòî-
íîãèõ âíóòðåííåå îñåìåíåíèå,  íåîáõîäèìîå óñëîâèå è ïðåäïîñûëêà ïåðåõîäà ê æèçíè
íà ñóøå,  ðàçâèëîñü íà áàçå íàðóæíî-âíóòðåííåãî, ñïåðìàòîôîðíîãî (Ãèëÿðîâ, 1958,
1970).

Ó áîëüøèíñòâà ðûá, ó áåñõâîñòûõ àìôèáèé îñåìåíåíèå íàðóæíîå, ó âñåõ íàçåì-
íûõ ïîçâîíî÷íûõ (Amniota) —âíóòðåííåå. Íî ó õâîñòàòûõ àìôèáèé, íàèáîëåå áëèç-
êèõ ñðåäè çåìíîâîäíûõ ê ïðåäêàì íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ (Øìàëüãàóçåí, 1964), ìîæ-
íî ïðîñëåäèòü âñå ýòàïû ïåðåõîäà îò íàðóæíîãî îïëîäîòâîðåíèÿ ê âíóòðåííåìó ÷åðåç
íàðóæíî-âíóòðåííåå. Òàêèå ðÿäû (êîíå÷íî, ñðàâíèòåëüíûå, à íå ôèëîãåíåòè÷åñêèå)
ïîçâîëÿþò ïîíÿòü ïðîèñõîæäåíèå âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ ó Amniota. Ó óãëîçóáîâ

2 Ó Protopterus èçâåñòíà è ñìåíà êàòàáîëèòîâ — àììèàê âûäåëÿåòñÿ â àêòèâíîì ñîñòîÿíèè, ìî÷åâèíà — ïðè
ëåòîâêå â ñóõîì èëó.
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(Iiynobius) ñàìêà â âîäå âûìåòûâàåò èêðÿíûå ìåøêè, à ñàìåö çàòåì ïðèêðåïëÿåò ê âåð-
øèíå ìåøêà ðàñïëûâàþùèåñÿ ïàêåòû ñïåðìû (òèïè÷íîå íàðóæíîå îñåìåíåíèå). Ó ñå-
ìèðå÷åíñêîãî ëÿãóøêî-çóáà (Ranodon sibiricus) òîæå íàðóæíîå îñåìåíåíèå — ñàìöû
îòêëàäûâàþò òÿæè ñî ñïåðìîé, à ñàìêè ïðèêðåïëÿþò ê íèì èêðÿíûå ìåøêè.

Òèïè÷íî íàðóæíîå îñåìåíåíèå è ó ñêðûòíîæàáåðíèêîâ -   Cryptobranchus (Remane
et al., 1974). Ó àìáëèñòîì, ñàëàìàíäð è òðèòîíîâ, ðàçìíîæàþùèõñÿ â âîäå, ñàìåö îò-
êëàäûâàåò ïà ãðóíò ñïåðìàòîôîð, à ñàìêà çàõâàòûâàåò åãî êëîàêîé, â ñïåðìàòåêå êîòî-
ðîé ñîõðàíÿåòñÿ ñïåðìà. Ïðîöåññ èõ íàðóæíî-âíóòðåííåãî îñåìåíåíèÿ â ïðèíöèïå î÷åíü
ñõîäåí ñ òåì, ÷òî íàáëþäàåòñÿ ó ñêîðïèîíîâ, ñêîëîïåíäð, ÷åøóéíèö. Ñëîæíîå ïîâåäå-
íèå ïðè ñïàðèâàíèè ñîêðàùàåò âðåìÿ ïðåáûâàíèÿ ñïåðìàòîôîðà âî âíåøíåé ñðåäå.
Salamandra salamandra ðàçìíîæàåòñÿ â âîäå è íà ñóøå. Ïðè ðàçìíîæåíèè â âîäå ñàìåö
îòêëàäûâàåò ñïåðìàòîôîð íà äíî,  è ñàìêà åãî çàõâàòûâàåò êëîàêîé. Íà ñóøå ñïàðèâàþ-
ùèåñÿ îñîáè ñáëèæàþòñÿ êëîàêàìè, è ñàìêà ïîäõâàòûâàåò êëîàêîé âûâîäèìûé ñàìöîì
ñïåðìàòîôîð (àíàëîãèÿ ñî ñâåð÷êàìè, êóçíå÷èêàìè, ñåò÷àòîêðûëûìè). Ó ëåñíûõ ñàëà-
ìàíäð (Plalodon), ðàçìíîæàþùèõñÿ íà ñóøå, ñàìåö âñåãäà ïîäâîäèò ñïåðìàòîôîð ê êëî-
àêå ñàìêè.

Èç Amniota òîëüêî ó ñàìöîâ ãàòòåðèè Sphånodon (Hatteria) íåò ñîâîêóïèòåëüíûõ
îðãàíîâ. Î÷åâèäíî, ó ýòèõ íèçøèõ ðåïòèëèé âíóòðåííåå îñåìåíåíèå ñõîäíî ñ òåì, ÷òî
íàáëþäàåòñÿ ó ðàçìíîæàþùèõñÿ íà ñóøå õâîñòàòûõ àìôèáèé (àíàëîãèÿ ñ Osmylus). Ó
âñåõ îñòàëüíûõ Amniota ââåäåíèå ñïåðìû â ïîëîâûå ïðîòîêè ñàìêè îñóùåñòâëÿåòñÿ
ñîâîêóïèòåëüíûì îðãàíîì, ñâÿçàííûì ñ ñåìÿèçâåðãàòåëüíûì êàíàëîì ñàìöà (àíàëîãèÿ
ñ æåñòêîêðûëûìè è äðóãèìè âûñøèìè Pterygota).

Òàêèì îáðàçîì, ó ÷ëåíèñòîíîãèõ è ó ïîçâîíî÷íûõ ýâîëþöèÿ âíóòðåííåãî îïëîäîò-
âîðåíèÿ â ñâÿçè ñ ïåðåõîäîì ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè îñóùåñòâëÿëàñü ïî ñõîäíîìó
ïóòè â ýêîëîãè÷åñêîì, ìîðôî-ôèçèîëîãè÷åñêîì è ýòîëîãè÷åñêîì ïëàíàõ.

Êîíå÷íî, â îòäåëüíûõ âåòâÿõ âîäíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ (áðþõîíîãèå ìîëëþñêè, èç
ðàêîîáðàçíûõ — óñîíîãèå, ðàâíîíîãèå è äð.) è ïîçâîíî÷íûõ (ñåëÿõèè, çóáàñòûå êàðïî-
âûå è äð.) âûðàáàòûâàëèñü àäàïòàöèè ê âíóòðåííåìó îñåìåíåíèþ. Ïðè ýòîì âûðàáî-
òàâøååñÿ ó íåêîòîðûõ âîäíûõ ãðóïï âíóòðåííåå îïëîäîòâîðåíèå îáëåã÷àëî èõ ïðåä-
ñòàâèòåëÿì âûõîä èç âîäíîé ñðåäû (áðþõîíîãèå ìîëëþñêè, ìîêðèöû).

ÔÎÐÌÈÐÎÂÀÍÈÅ ÊËÅÉÄÎÈ×ÍÛÕ ßÈÖ

Äàëåêî èäóùèå àíàëîãèè èçìåíåíèÿ òèïîâ îòêëàäûâàåìûõ ÿèö ïðîñëåæèâàþòñÿ
ïðè ôèëîãåíåòè÷åñêîì ïåðåõîäå ê æèçíè íà ñóøå ó ïîçâîíî÷íûõ è ÷ëåíèñòîíîãèõ.

ßéöà, ðàçâèâàþùèåñÿ â âîäå èëè â ñðåäå, áîãàòîé âîäîé (ïî÷âà, òêàíè ðàñòåíèé),
îáû÷íî íåêëåéäîè÷íû, ïî òåðìèíîëîãèè Íèäõåìà (Needham, 1931). Íåêëåéäîè÷íûå
ÿéöà òðåáóþò äëÿ ñâîåãî ðàçâèòèÿ ïîñòóïëåíèÿ èç âíåøíåé ñðåäû âîäû, à ó ìîðñêèõ
æèâîòíûõ  - è ñîëåé.  Ýòî —- òèï ÿèö âîäíûõ îðãàíèçìîâ, ó êîòîðûõ ÿéöà ñíàáæåíû
òîëüêî ïëàñòè÷åñêèìè è ýíåðãåòè÷åñêèìè âåùåñòâàìè. Ó ìíîãîíîæåê,  ýíòîãíàò  (êîë-
ëåìáîëû è äð.),  ìíîãèõ ýêòîãíàò, îòêëàäûâàþùèõ ÿéöà â ïî÷âó (õðóùè, æóæåëèöû,
ñàðàí÷îâûå è äð.), ÿéöà òàêæå íåêëåéäîè÷íû. Ïîñëå îòêëàäêè îíè óâåëè÷èâàþòñÿ â
îáúåìå, íàáóõàÿ çà ñ÷åò âñàñûâàåìîé èç ïî÷âû âîäû.

ßéöà ìíîãèõ íàñåêîìûõ, áîëåå ïðèñïîñîáëåííûõ íà ýòîé ñòàäèè ê ðàçâèòèþ âíå
âëàæíîãî ñóáñòðàòà, îáåñïå÷èâàþò ðàçâèòèå çàðîäûøà ïðè ðàçëè÷íîé âëàæíîñòè. Òàê,
ÿéöà áàáî÷êè Platysamia (Cinthia) cercopia ðàçâèâàþòñÿ â øèðîêîé àìïëèòóäå
îòíîñèòåëüíîé âëàæíîñòè âîçäóõà (îò 0 äî 100%), íî ïðè íàñûùåííîñòè àòìîñôåðû
âîäÿíûì ïàðîì èç ÿèö ãóñåíèöû âûõîäÿò â 84% ñëó÷àåâ, à â àáñîëþòíî ñóõîé àòìîñôå-
ðå —  ëèøü èç 7% ÿèö, ïðè÷åì,  èíòåíñèâíîñòü ïàäåíèÿ âåñà ÿèö (è âûëóïëÿþùèõñÿ
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ãóñåíèö) ïðîïîðöèîíàëüíà ñíèæåíèþ âëàæíîñòè âîçäóõà (Ludwig,  Anderson, 1942).
Òàêèå ÿéöà â ñóùíîñòè ïåðåõîäíîãî òèïà îò íåêëåéäîè÷íûõ ê êëåéäîè÷íûì.

Êëåéäîè÷íûìè ÿéöàìè íàçûâàþòñÿ òå, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò ðàçâèâàþùèéñÿ çà-
ðîäûø âñåì, êðîìå êèñëîðîäà, ò.å. ñîäåðæàò íå òîëüêî íåîáõîäèìûé çàïàñ ïëàñòè÷åñ-
êèõ è ýíåðãåòè÷åñêèõ âåùåñòâ è ñîëåé, íî è ïîòðåáíîå äëÿ çàðîäûøà êîëè÷åñòâî âîäû.
Êëåéäîè÷íû ÿéöà ìíîãèõ æóêîâ, íàïðèìåð, áîæüèõ êîðîâîê, êëîïîâ (Nysius), ïàëî÷íè-
êîâ Carausius morosus (Ãèëÿðîâ, 1949). Îøèáî÷íî óêàçàíèå Íèäõåìà (Needham, 1931),
÷òî ó âñåõ íàñåêîìûõ ÿéöà íåêëåéäîè÷íû.

Èêðà ðûá è ÿéöà àìôèáèé, ðàçâèâàþùèåñÿ â âîäå èëè â ïî÷âå, íåêëåéäîè÷íà. Òàêî-
âû æå ÿéöà ãàòòåðèé, ÷åøóé÷àòûõ ðåïòèëèé è ìíîãèõ ÷åðåïàõ, îòêëàäûâàþùèõ ÿéöà âî
âëàæíóþ çåìëþ. Ó íèõ ÿéöà, ðàçâèâàÿñü, óâåëè÷èâàþòñÿ â âåñå âî âðåìÿ èíêóáàöèè çà
ñ÷åò àäñîðáèðóåìîé èç ïî÷âû âîäû. Òîëüêî ó íåêîòîðûõ ÷åðåïàõ (íàïðèìåð, ó ïóñòûí-
íîé Testudo horsfiedi), ó êðîêîäèëîâ (íàïðèìåð, ó Alligator sinensis) è ó ïòèö ÿéöà êëåé-
äîè÷íû è ìîãóò ðàçâèâàòüñÿ â àòìîñôåðå ñ äåôèöèòîì âëàãè.

Òàêèì îáðàçîì, è ó ÿéöåêëàäóùèõ íàñåêîìûõ è ó ÿéöåêëàäóùèõ ïîçâîíî÷íûõ,  ïî
ìåðå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ðàçâèòèþ ÿèö íà ñóøå â óñëîâèÿõ äåôèöèòà âëàãè,  íàáëþäàþò-
ñÿ ïàðàëëåëüíûå ôèëîãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ ýêîëîãè÷åñêîé ôèçèîëîãèè ðàçâèâàþ-
ùèõñÿ ÿèö   îò íåêëåéäîè÷íûõ ê êëåéäîè÷íûì. Îáðàçíî ãîâîðÿ, ó íàñåêîìûõ è áëèçêèõ
íàçåìíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ ìîæíî ïðîñëåäèòü âñå òå æå ïåðåõîäû ïîñòåïåííîãî îñâî-
áîæäåíèÿ ðàçâèâàþùèõñÿ ÿèö îò âíåøíèõ èñòî÷íèêîâ âëàãè, ÷òî è ó ïîçâîíî÷íûõ -  îò
íàáóõàþùèõ è òðåáóþùèõ âëàãè â îêðóæàþùåé ñðåäå, êàê Squamata, ê ðàçâèâàþùèìñÿ
â ïî÷âå, íî êëåéäîè÷íûì, êàê ó êðîêîäèëîâ, äî ðàçâèâàþùèõñÿ âíå ñóáñòðàòà, êàê ó
ïòèö.

Â íåêëåéäîè÷íûõ ÿéöàõ àìôèáèé áåëêîâûé ìåòàáîëèçì ñîñòàâëÿåò 71% â ýíåðãå-
òè÷åñêîì áàëàíñå, à æèðîâîé — âñåãî 20%, òîãäà êàê â ÿéöàõ ïòèö íà äîëþ áåëêîâ
ïàäàåò ëèøü 6%, à íà äîëþ æèðîâ — 80% (Ñåðãååâ, 1943). Ñìåíà áåëêîâîãî ýíåðãåòè-
÷åñêîãî ìåòàáîëèçìà æèðîâûì ïðè ïåðåõîäå ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè ñâÿçàíà ñ òåì,
÷òî ðàçâèòèå íà ñóøå êëåéäîè÷íûõ ÿèö òðåáóåò îáåñïå÷åíèÿ çàðîäûøà âîäîé çà ñ÷åò
âíóòðåííèõ ðåçåðâîâ. Òàêèì èñòî÷íèêîì âîäû, êðîìå âîäû áåëêîâîé îáîëî÷êè, ó âûñ-
øèõ Sauropsida ñëåäóåò ñ÷èòàòü ìåòàáîëè÷åñêóþ âîäó, îáðàçóþùóþñÿ ïðè îêèñëåíèè
æèðîâ êàê íàèáîëåå ãèäðîãåíåçèðîâàííûõ ðåçåðâíûõ âåùåñòâ (Ãèëÿðîâ, 1948). Â êëåé-
äîè÷íûõ  ÿéöàõ íàñåêîìûõ òàêæå âûñîêî ñîäåðæàíèå æèðîâ â ñðàâíåíèè ñ íåêëåéäî-
è÷íûìè.

ÐÀÇÂÈÒÈÅ ÇÀÐÎÄÛØÅÂÛÕ ÎÁÎËÎ×ÅÊ

Â ïðîöåññå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ñðåäå, íå îáåñïå÷èâàþùåé ïîñòóïëåíèå âîäû ê çàðî-
äûøó, íóæäàþùåìóñÿ â äîñòóïå êèñëîðîäà, ðàçâèâàþòñÿ ïëîòíûå ÿéöåâûå è çàðîäû-
øåâûå îáîëî÷êè. Ïðè ðàçâèòèè ÿèö âî âëàæíîé ïî÷âå ó àìôèáèé ðàçìåðû æåëòêà îòíî-
ñèòåëüíî âåëèêè. Æåëòîê â òàêîì ñëó÷àå îñòàåòñÿ äëèòåëüíîå âðåìÿ âíå òåëà ýìáðèîíà,
÷òî îñîáåííî âûðàæåíî ó ãèìíîôèîí. Îáèëèå æåëòêà îáåñïå÷èâàåò ïåðåõîä ê ïðÿìîìó
ðàçâèòèþ. Â òàêèõ ñëó÷àÿõ çàðîäûø îêàçûâàåòñÿ ïîãðóæåííûì â ìàññó æåëòêà, êîòî-
ðûé çàùèùàåò åãî îò ñîïðèêîñíîâåíèÿ ñ íàðóæíûìè ÿéöåâûìè îáîëî÷êàìè. Ïðè ðàç-
âèòèè ÿèö â ïî÷âå, âëàæíîñòü êîòîðîé ñèëüíî êîëåáëåòñÿ, ñîïðèêîñíîâåíèå íåæíûõ
çàðîäûøåâûõ òêàíåé ñ áîëåå èëè ìåíåå òâåðäûìè ÿéöåâûìè îáîëî÷êàìè, ÷åðåç êîòî-
ðûå ìîæåò ïðîèñõîäèòü (ïðè äåôèöèòå âëàæíîñòè âîçäóõà â îêðóæàþùåé ñðåäå) ÷àñ-
òè÷íîå ïîäñûõàíèå ñîäåðæèìîãî ÿéöà, ìîæåò áûòü ãèáåëüíûì äëÿ çàðîäûøà.

Ó âñåõ íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ çàðîäûø ðàçâèâàåòñÿ ïîä çàùèòîé ñîáñòâåííûõ
îáîëî÷åê (àìíèîí è ñåðîçà), îáðàçóþùèõ àìíèîòè÷åñêóþ ïîëîñòü, ïîñòîÿííî çàïîë-
íåííóþ àìíèîòè÷åñêîé æèäêîñòüþ. Ðàçâèòèå çàðîäûøåâûõ îáîëî÷åê îáåñïå÷èâàåò
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ïîñòîÿííîå ïðåáûâàíèå ýìáðèîíà â âîäíîé ñðåäå, äàæå åñëè ÿéöî ðàçâèâàåòñÿ â ñó-
õîé àòìîñôåðå. Ðàçâèòèå àìíèîòè÷åñêîé ïîëîñòè ñïðàâåäëèâî ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê
îäíà èç îñíîâíûõ ïðåäïîñûëîê ê íàçåìíîìó îáðàçó æèçíè ÿéöåêëàäóùèõ Sauropsida
(Ñåâåðöîâ, 1939; Ñåðãååâ, 1943).

Àíàëîãè÷íî øëî ïðèñïîñîáëåíèå ê ðàçâèòèþ çàðîäûøà â çàùèùåííûõ ñêîðëóïîé
êëåéäîè÷åñêèõ ÿéöàõ íàñåêîìûõ (Ãèëÿðîâ, 1949, 1970; Jura, 1972; Anderson, 1972). Ó
íèçøèõ àòåëîöåðàò (ìíîãîíîæêè) è ýíòîãíàò (êîëëåìáîëû, âèëîõâîñòêè), ó êîòîðûõ
ðàçâèòèå íåêëåéäîè÷íûõ ÿèö ïðîèñõîäèò âî âëàæíîì ñóáñòðàòå, çàðîäûø â õîäå ðàçâè-
òèÿ ïîãðóæàåòñÿ â æåëòîê (àíàëîãè÷íî òîìó, ÷òî áûâàåò â îòêëàäûâàåìûõ â ïî÷âó ÿé-
öàõ àìôèáèé). Íî ó ýêòîãíàòíûõ íàñåêîìûõ, ó ùåòèíîõâîñòîê è Pterygota âîêðóã òåëà
çàðîäûøà ðàçâèâàåòñÿ íàñòîÿùàÿ àìíèîòè÷åñêàÿ ïîëîñòü. Çàðîäûøåâûå îáîëî÷êè ïðå-
äîõðàíÿþò òêàíè ýìáðèîíà îò êîíòàêòà ñî ñêîðëóïîé è  îò âîçìîæíîãî äåôîðìèðóþ-
ùåãî ïîäñûõàíèÿ. Èòàê,  ïðîáëåìà ðàçâèòèÿ ÿèö íà ñóøå — â ïî÷âå ñ êîëåáëþùåéñÿ
âëàæíîñòüþ èëè â àòìîñôåðå  ó ïîçâîíî÷íûõ Amniota è ó íàñåêîìûõ, ò.å.  â äâóõ ðàç-
íûõ òèïàõ èç ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñòâîëîâ öåëîìè÷åñêèõ ìíîãîêëåòî÷íûõ — ðå-
øàåòñÿ ñõîäíûì ñïîñîáîì, ïî-âèäèìîìó, íàèáîëåå óäà÷íûì ïðèìåíèòåëüíî ê íåæíûì
çàðîäûøåâûì òêàíÿì.

Ó âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ è ó íàñåêîìûõ ìîæíî îòìåòèòü ðÿä ïðèñïîñîáëåíèé, êîòî-
ðûå âîçíèêàþò íå êàê àäàïòàöèè íåïîñðåäñòâåííî ê æèçíè íà ñóøå, íî ñïîñîáñòâóþ-
ùèõ îñâîåíèþ âîçäóøíîé ñðåäû. Ê òàêîâûì ìîæíî îòíåñòè ðàçâèòèå æèâîðîæäåíèÿ ó
ìëåêîïèòàþùèõ è ó ðÿäà äâóêðûëûõ (Hippoboscidae, Glossina). Æèâîðîæäåíèå çàùè-
ùàåò ðàííèå ñòàäèè ðàçâèòèÿ îò íåáëàãîïðèÿòíîãî âëèÿíèÿ èññóøåíèÿ, êàê è îò äðóãèõ
íåáëàãîïðèÿòíûõ âîçäåéñòâèé. Ïîýòîìó îíî, õîòÿ è ñïîñîáñòâóåò îñâîåíèþ âîçäóø-
íîé ñðåäû, íî íå ÿâëÿåòñÿ îáÿçàòåëüíîé åãî ïðåäïîñûëêîé. Íàñòîÿùåå æèâîðîæäåíèå
(ñ ôîðìèðîâàíèåì îáðàçîâàíèé, àíàëîãè÷íûõ ïëàöåíòå ìëåêîïèòàþùèõ) ìîæíî âñòðå-
òèòü è ó ìîðñêèõ ôîðì (ñåëÿõèè ñðåäè ïîçâîíî÷íûõ) è ó ïðèìèòèâíûõ íàçåìíûõ ôîðì,
íóæäàþùèõñÿ â âûñîêîé âëàæíîñòè âîçäóõà (áëèçêèå ê ÷ëåíèñòîíîãèì îíèõîôîðû).

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Ïðèâåäåííûå ñðàâíåíèÿ íå èñ÷åðïûâàþò ïðèçíàêîâ ïàðàëëåëüíîãî ðàçâèòèÿ îðãà-
íèçàöèè âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ è íàñåêîìûõ. Ìîæíî åùå ðàçîáðàòü ðîëü ïåðåäâèæåíèÿ
ñ ïîìîùüþ ÷ëåíèñòûõ êîíå÷íîñòåé — ïðèçíàê íàñòîëüêî ñóùåñòâåííûé, ÷òî Ôîêñîí
(Foxon, 1935) ñ÷èòàë åãî äîñòàòî÷íûì äëÿ çàêëþ÷åíèÿ î ïðîèñõîæäåíèè ðàêîîáðàçíûõ
îò íàçåìíûõ ôîðì. Íî  è ïðèâåäåííûå âûøå ïðèìåðû äîñòàòî÷íî èëëþñòðàòèâíû.

Çàâîåâàíèå ñóøè íàñåêîìûìè áûëî ñâÿçàíî ñ ïåðåõîäîì ê ôèòîôàãèè, ê ïèòàíèþ
âûñøèìè ðàñòåíèÿìè, êîòîðûå äëÿ íèõ ñòàëè èñòî÷íèêîì íå òîëüêî ïèùè, íî è âëàãè.
Ðàñöâåò âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ òàêæå ñâÿçàí ñ èñïîëüçîâàíèåì âûñøèõ ðàñòåíèé, ñ «çåð-
íîÿäíîñòûî» äëÿ ìíîãèõ ãðóïï ïòèö, ñ çåðíîÿäíîñòûî è îñîáåííî «òðàâîÿäíîñòûî»
äëÿ ìëåêîïèòàþùèõ.

Ïðèâåäåííûå ôàêòû ïîêàçûâàþò, ÷òî ôèëîãåíåòè÷åñêîå ðàçâèòèå íàïðàâëÿåòñÿ îá-
ùèìè ïðèíöèïàìè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îðãàíèçìà, îáùèìè ïîòåíöèÿìè åãî ïëàçìû,
êëåòîê è òêàíåé, à òàêæå óñëîâèÿìè ñðåäû, ê ñóùåñòâîâàíèþ â êîòîðûõ ïðèñïîñàáëè-
âàåòñÿ äàííàÿ ãðóïïà.

Âîçìîæíîñòè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îðãàíèçìà íà âñåõ ñòàäèÿõ îíòîãåíåçà â êîíêðåò-
íûõ óñëîâèÿõ ñðåäû îãðàíè÷èâàþò ÷èñëî âîçìîæíûõ ðåàëüíûõ ïóòåé è íàïðàâëåíèé
ôèëîãåíåçà. Àíàëèç ïàðàëëåëèçìîâ, ïðèìåðîâ ðåøåíèÿ ôèçèîëîãè÷åñêèõ çàäà÷ ñõîä-
íûìè ïóòÿìè íà áàçå íåãîìîëîãè÷íûõ ñòðóêòóð ïðè ïåðåõîäå ê íîâîé ñðåäå ïîçâîëÿåò
ãëóáæå ïîíÿòü îáùèå íàïðàâëåíèÿ è çàêîíîìåðíîñòè ýâîëþöèè.
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GENERAL TRENDS OF EVOLUTION COMMON BOTH TO INSECTS AND HIGHER
VERTEBRATES

M.S. GH1LAROV

Institute of Animal Evolutionary Morphology tuid Ecology, USSR Academy of Sciences (Moscow)

S u m m a r ó
Representatives of the two most progressive phyla of animal kingdom, higher insects and

higher vertebrates, after the transition to the terrestrial mode of  life have conquered the air
environment adjusting themselves to the deficiency of moisture in the atmosphere. As a result
of this adjustment, similar adaptations developed both in Amniota-Sauropsida and in Insecta-
Pterygota. These adaptations are as follows: relatively impermeable tegument (instead of the
permeable one of water and soil dwelling inferior groups); uricotclv instead of ammonotelv
and ureotely of lower aquatic groups; opening of excretory ducts into the hind gut instead of
outside in aquatic forms; development of respiratory cavities immersed under the body surface
instead of gills or skin respiration; internal insemination developed from the external one
through the external-internal spermatophore insemination; cleidoic eggs instead of uncleidoic
ones of aquatic and lower soil dwelling groups; formation of amniotic cavity absent in aquatic
and primitive groups in which eggs develop in the moist soil. Parallelisms  in adaptations
solving in similar ways physiological problems on the basis of non-homologous structures in
both the phyla due to the transition to a new environment allow to comprehend the general
trends of their evolution.



Î ÔÓÍÊÖÈÎÍÀËÜÍÎÌ ÇÍÀ×ÅÍÈÈ ÑÈÌÌÅÒÐÈÈ
ÎÐÃÀÍÈÇÌÎÂ*

Ñèììåòðèÿ — îäèí èç õàðàêòåðíåéøèõ ïðèçíàêîâ ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà îðãà-
íèçìîâ. Ñèììåòðè÷íî îáû÷íî íàðóæíîå ñòðîåíèå îðãàÍÈÇÌÎÂ, íàïðèìåð, ó ïîçâîíî÷-
íûõ áèëàòåðàëüíî ñèììåòðè÷íû îáùèå î÷åðòàíèÿ òåëà, ñêåëåò è ñèñòåìà ëîêîìîòîð-
íûõ îðãàíîâ, íî ñèììåòðèÿ íå îõâàòûâàåò ïîëíîñòüþ âñåé âèñöåðàëüíîé ñèñòåìû. Îñî-
áåííîñòè æå íàðóæíîãî ñòðîåíèÿ èìåþò îáû÷íî àäàïòèâíîå ïî îòíîøåíèþ ê ñðåäå
çíà÷åíèå. Èìåííî ïî õàðàêòåðó îáùèõ î÷åðòàíèé òåëà, êîððåëèðóþùèõ ñ óñëîâèÿìè
îáèòàíèÿ, ýêîëîãè êëàññèôèöèðóþò «æèçíåííûå ôîðìû».

Äëÿ ïîçíàíèÿ îñíîâíûõ ïðèíöèïîâ ñòðîåíèÿ îðãàíèçìîâ èíòåðåñíî ïðîâåñòè ôóí-
êöèîíàëüíûé àíàëèç îñíîâíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ æèâûõ ñóùåñòâ, îäíèì èç
êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ ñèììåòðèÿ. Èìååò ëè ñèììåòðèÿ ôóíêöèîíàëüíîå, àäàïòèâíîå çíà-
÷åíèå?

Êàæäûé îðãàíèçì íóæäàåòñÿ â îïðåäåëåííûõ óñëîâèÿõ ñðåäû è äîëæåí ïðîòèâî-
ñòîÿòü ñèëàì ñðåäû, âûâîäÿùèì åãî èç âûãîäíîãî äëÿ íåãî ïîëîæåíèÿ è ìåñòîðîæäå-
íèÿ, ò.å. îðãàíèçì äîëæåí íàõîäèòüñÿ â îïðåäåëåííîì ðàâíîâåñèè ñ ñèëîâûìè âîçäåé-
ñòâèÿìè ñðåäû. Íàèáîëåå óíèâåðñàëüíûì ñèëîâûì âîçäåéñòâèåì, êîòîðîìó ïîäâåðãà-
þòñÿ îðãàíèçìû, ÿâëÿåòñÿ äåéñòâèå ñèëû òÿæåñòè.

Ëèøü â îòíîøåíèè áîëåå ìåëêèõ, îáèòàþùèõ â ìîðñêîé âîäå (ñ óäåëüíûì âåñîì
áîëüøå åäèíèöû) îðãàíèçìîâ, íàõîäÿùèõñÿ â íåé âî âçâåøåííîì ñîñòîÿíèè, ñèëà òÿ-
æåñòè âïîëíå óðàâíîâåøèâàåòñÿ âåñîì âûòåñíåííîé âîäû. Ïîýòîìó ñðåäè ïëàíêòîí-
íûõ Protozoa, ïðàêòè÷åñêè ëèøåííûõ ñïîñîáíîñòè ê ñàìîñòîÿòåëüíûì àêòèâíûì ïå-
ðåäâèæåíèÿì, ìîãëè âîçíèêíóòü ôîðìû ñ ïîëèàêñîííûì øàðîîáðàçíûì ñòðîåíèåì,
íàõîäÿùèåñÿ â ñîñòîÿíèè áåçðàçëè÷íîãî ðàâíîâåñèÿ (Radiolaria, Íåliozoa).

Â îòíîøåíèè âñåõ áîëåå êðóïíûõ îðãàíèçìîâ äåéñòâèå ñèëû òÿæåñòè ñîçäàåò ðåçêî
ðàçëè÷íûå ñòàòè÷åñêèå è äèíàìè÷åñêèå óñëîâèÿ äëÿ ñòîðîí, îáðàùåííûõ ê ïîâåðõíî-
ñòè çåìëè, è äëÿ ñòîðîí, îáðàùåííûõ ââåðõ. Ñîçäàåòñÿ ðàçëè÷èå ñèëîâûõ ñîîòíîøåíèé
äëÿ ðàçëè÷íûõ ÷àñòåé îðãàíèçìà â íàïðàâëåíèè âåðòèêàëüíîé îñè. Â ñëó÷àå îáèòàíèÿ â
áîëåå èëè ìåíåå íåïîäâèæíîé ñðåäå è îòñóòñòâèÿ ñïîñîáíîñòè ê àêòèâíîìó ïåðåäâè-
æåíèþ, ñèëîâûå âîçäåéñòâèÿ â ïëîñêîñòÿõ, ïåðïåíäèêóëÿðíûõ ê âåðòèêàëüíîé îñè,
îäèíàêîâû ñî âñåõ ñòîðîí. Ïîýòîìó äëÿ ïîääåðæàíèÿ ðàâíîâåñèÿ, íåîáõîäèìîé äëÿ
îðãàíèçìà óñòîé÷èâîñòè, â òîì ñëó÷àå, åñëè íåïîäâèæíûé îðãàíèçì îáèòàåò íà ãîðè-
çîíòàëüíîé ïîâåðõíîñòè1 , íàèáîëåå âûãîäíîé ôîðìîé ÿâëÿåòñÿ ðàäèàëüíî-ñèììåòðè÷-
íàÿ.

Ðàäèàëüíàÿ ñèììåòðèÿ â óñëîâèÿõ ïîêîÿùåéñÿ ñðåäû (èëè ñðåäû ñ ðàâíîâåðîÿòíû-
ìè ñî âñåõ ñòîðîí èçìåíåíèÿìè äàâëåíèÿ) ïðè íàèìåíüøåì ðàçâèòèè îïîðíûõ ïðèñïî-
ñîáëåíèé îáåñïå÷èâàåò íàèáîëüøóþ óñòîé÷èâîñòü,  íàèáîëåå ïðî÷íîå ðàâíîâåñèå.
Ïîýòîìó ðàäèàëüíàÿ ñèììåòðèÿ âûðàáàòûâàëàñü ó æèâîòíûõ, âåäóùèõ ïðèêðåïëåí-
íûé îáðàç æèçíè (Coelenterata), è äàæå ó âòîðè÷íî íåïîäâèæíûõ ôîðì .(Pelmatozoa —
Crinoidea)2 . Ðàäèàëüíî ñèììåòðè÷íû ïëîäîâûå òåëà âûñøèõ ãðèáîâ (Agaricaceae,
Boletaceae), àïîòåöèè Sclerotinia è ò.ä.; òàêæå ðàäèàëüíî ñèììåòðè÷íû è îáùèå êîíòó-
ðû ñâîáîäíî ðàñòóùèõ óêîðåíÿþùèõñÿ ðàñòåíèé: ñå÷åíèå ñòâîëà è ïðîåêöèÿ êðîíû

* Ãèëÿðîâ Ì.Ñ. Çîîëîãè÷åñêèé æóðíàë, 1944. Ò.  XXIII.  Âûï. 5.
1 Ïîâåðõíîñòü ñóøè, èëè äíî ìîðÿ â ñðåäíåì ìîæíî ïðèíÿòü çà ãîðèçîíòàëüíûå ïîâåðõíîñòè .
2 Òåíäåíöèÿ ê îáðàçîâàíèþ ôîðì ñ íàðóæíîé  ðàäèàëüíîé ñèììåòðèåé  íàáëþäàåòñÿ ïðè ïåðåõîäå ê íåïîä-

âèæíîìó îáðàçó æèçíè äàæå ó òàêèõ òèïè÷íûõ Bilateria,  êàê íàñåêîìûå (Coccidae).



561Î ôóíêöèîíàëüíîì çíà÷åíèè ñèììåòðèè îðãàíèçìîâ

äåðåâüåâ — êðóã, ñå÷åíèå ñîëîìèí ñðåäíåì ìîæíî ïðèíÿòü  çà ãîðèçîíòàëüíûå ïîâåðõ-
íîñòè,  ïðîåêöèÿ íà ãîðèçîíòàëüíóþ ïëîñêîñòü êóñòà çëàêà — êðóã è ò.ä.

Èçìåíåíèå ñèëîâûõ ñîîòíîøåíèé â êàêîì-ëèáî èç íàïðàâëåíèé, ïåðïåíäèêóëÿð-
íûõ ê âåðòèêàëüíîé îñè, ñîçäàåò ðàçëè÷èå óñëîâèé â ýòîì íàïðàâëåíèè, â çàâèñèìîñòè
îò òîãî, îáðàùåíû ëè ÷àñòè îðãàíèçìà â ñòîðîíó äåéñòâèÿ ýòîãî ôàêòîðà,  èëè â ïðîòè-
âîïîëîæíóþ. Ïîä âîçäåéñòâèåì òàêèõ ôàêòîðîâ ðàäèàëüíàÿ ñèììåòðèÿ çàìåíÿåòñÿ
áèëàòåðàëüíîé, îáåñïå÷èâàþùåé íàèáîëüøóþ óñòîé÷èâîñòü ïðè ñîâîêóïíîì äåéñòâèè
ñèëû òÿæåñòè è ñèëû, ïåðïåíäèêóëÿðíîé ê íåé.

Â ïðîñòåéøèõ ñëó÷àÿõ áèëàòåðàëüíàÿ ñèììåòðèÿ ìîæåò áûòü îáóñëîâëåíà ïðÿìûì
âîçäåéñòâèåì ñðåäû (ó ãåíîòèïè÷åñêè ðàäèàëüíî-ñèììåòðè÷íûõ îðãàíèçìîâ), âîçíè-
êàÿ ïîä íåïîñðåäñòâåííî ôîðìèðóþùèì âîçäåéñòâèåì âíåøíèõ ñèë («ìåõàíîìîðôî-
çû» ïî òåðìèíîëîãèè Sachs è Herbst)3 . Òàê, íàïðèìåð, áèëàòåðàëüíî-ñèììåòðè÷íû êðîíû
îòêðûòî ðàñòóùèõ äåðåâüåâ â ìåñòíîñòÿõ ñ ïîñòîÿííûì, ïðåîáëàäàíèåì îïðåäåëåííî-
ãî íàïðàâëåíèÿ âåòðà — ïëîñêîñòü ñèììåòðèè ïðîõîäèò â ýòîì íàïðàâëåíèè.

Àêòèâíîå ïîñòóïàòåëüíîå äâèæåíèå îðãàíèçìîâ ñîçäàåò íåîäèíàêîâûå óñëîâèÿ ñî-
ïðîòèâëåíèÿ ñðåäû (÷àñòè, îáðàùåííûå â íàïðàâëåíèè äâèæåíèÿ, èñïûòûâàþò áîëü-
øåå ñîïðîòèâëåíèå). Âñëåäñòâèå ýòîãî ó âñåõ àêòèâíî ïåðåäâèãàþùèõñÿ æèâîòíûõ ðàç-
âèâàåòñÿ áèëàòåðàëüíàÿ ñèììåòðèÿ, â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ äàæå âòîðè÷íî, êàê, íàïðè-
ìåð, ó Echinozoa (Regularia — Irregularia). Îòñóòñòâèå áèëàòåðàëüíîé íàðóæíîé ñèì-
ìåòðèè ïðèâîäèëî áû ê çàòðóäíåíèþ ôèêñàöèè ïîëîæåíèÿ òåëà ïðè îñòàíîâêàõ è èçìå-
íåíèÿõ íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ, à òàêæå ïðè áûñòðîì ïåðåäâèæåíèè, ÷òî äåëàëî áû
æèâîòíûõ ìåíåå æèçíåñïîñîáíûìè4 .

Áèëàòåðàëüíàÿ ñèììåòðèÿ ðàçâèâàåòñÿ òàêæå ó íåïîäâèæíûõ îðãàíèçìîâ, îáèòàþ-
ùèõ íà íåãîðèçîíòàëüíûõ ñóáñòðàòàõ.

Òàê, íàïðèìåð, ôåíîòèïè÷åñêè áèëàòåðàëüíî-ñèììåòðè÷íû ðàñòóùèå íà íàêëîí-
íûõ ñóáñòðàòàõ ïëîäîâûå òåëà Agaricaceae, áèëàòåðàëüíî-ñèììåòðè÷íû ñòâîëû äåðå-
âüåâ, ðàñòóùèõ íà êðóòûõ ñêëîíàõ, è ò.ä.

Íåîäèíàêîâûå ñèëîâûå âîçäåéñòâèÿ, îáóñëîâëåííûå ïðèêðåïëåíèåì ïðîêñèìàëüíûõ
÷àñòåé ê ïîâåðõíîñòè, íàêëîííîé ê ãîðèçîíòàëüíîé ïëîñêîñòè, ïðèâîäÿò ê îáðàçîâàíèþ
ãåíîòèïè÷åñêè çàêðåïëåííûõ áèëàòåðàëüíî-ñèììåòðè÷íûõ ñòðóêòóð (íàïðèìåð, ëèñòüÿ
âûñøèõ ðàñòåíèé). Áèëàòåðàëüíî-ñèììåòðè÷íû ðàäèàëüíûå îðãàíû ðàäèàëüíî-ñèììåò-
ðè÷íûõ îðãàíèçìîâ (ëåïåñòêè ïðàâèëüíûõ öâåòîâ Angiospermae, ëó÷è Coelentenata è
Ñrinoidea è ò.ä.)5 . Â ýòîì ñëó÷àå áèëàòåðàëüíàÿ ñèììåòðèÿ âîçíèêàåò âñëåäñòâèå íåîäè-
íàêîâûõ óñëîâèé ñîïðîòèâëåíèÿ ñèëå òÿæåñòè ïðîêñèìàëüíîé (óêðåïëåííîé) è äèñòàëü-
íîé (ñâîáîäíîé) ÷àñòåé. Îòñóòñòâèå áèëàòåðàëüíîé ñèììåòðèè ðàäèàëüíûõ îðãàíîâ ïî-
òðåáîâàëî áû ðàçâèòèÿ äîïîëíèòåëüíûõ îïîðíûõ îáðàçîâàíèé äëÿ ïîääåðæàíèÿ èõ â
îïðåäåëåííîì, ïîëîæåíèè, ò.å. áûëî áû íåâûãîäíî äëÿ îðãàíèçìà.

Òàêèì îáðàçîì, ñèììåòðèÿ (ðàäèàëüíàÿ ó ïðèêðåïëåííûõ ê ãîðèçîíòàëüíîìó ñóá-
ñòðàòó, áèëàòåðàëüíàÿ ó àêòèâíî äâèæóùèõñÿ îðãàíèçìîâ èëè ó ïðèêðåïëåííûõ ê íà-
êëîííîìó ñóáñòðàòó) ÿâëÿåòñÿ ïîëåçíûì  ïðèçíàêîì ñ ÿðêî âûðàæåííûì àäàïòèâíûì
õàðàêòåðîì. Íàðóæíàÿ ñèììåòðèÿ — îäèí èç õàðàêòåðíåéøèõ îáùèõ ïðèçíàêîâ îðãà-
íèçàöèè æèâûõ ñóùåñòâ — ïðèçíàê, ýêîëîãè÷åñêè îáóñëîâëåííûé. Ïîýòîìó ñõîäíûå

3 Ïî Þ. À. Ôèëèï÷åíêî — «ìîðôîçû».
4 Àñèììåòðè÷íû òîëüêî íåìíîãèå íåïîäâèæíûå  èëè ìàëîïîäâèæíûå  æèâîòíûå
5  Èíòåðåñíî, ÷òî â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ «ïðàâèëüíûå» (àêòèíîìîðôíûå ðàäèàëüíî-ñèììåòðè÷íûå) öâåòû è

ñîöâåòèÿ ó  Angiospermae  âîçíèêàþò íà âåðøèíàõ âåðòèêàëüíûõ ïîáåãîâ, à «íåïðàâèëüíûå» (çèãîìîðôíûå
áèëàòåðàëüíî-ñèììåòðè÷íûå) — íà áîêîâûõ, íàêëîííûõ èëè ãîðèçîíòàëüíûõ.
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òèïû ñèììåòðèè6  âîçíèêàþò íåçàâèñèìî â ñàìûõ ðàçíîîáðàçíûõ âåòâÿõ îðãàíè÷åñêîãî
ìèðà, âîçíèêàþò ïî ïðèíöèïó êîíâåðãåíöèè.

ON THE FUNCTIONAL SIGNIFICANCE OF THE SYMMETRY OF ORGANISMS

M. GHILAROV

Entomological Laboratory Rubber Plants Institute Moscow

Summary
Each organism needs certain conditions of the environment and must resist the forces,

which bring it out of beneficial for it position and location.
The most universal influence upon the organism is that of gravity.
Only among the minute microscopical suspended in water organisms, which are in the

indifferent equilibrium, there are those with polyaxonal symmetry (Radiolaria, Heliozoa).
The differences between the upper and under sides in larger organisms in the cases of the

fixed life-habits in immobile medium on the horizontal substrate leads to the formation of
radial symmetry.

The changes in the acting of forces of medium in one of directions, perpendicular to the
vertical axis, leads to the bilateral symmetry – modificationary (f. i., the form of trees in
localities with the certain direction of wind) or hereditary fixed (f. i., the most part of actively
removing animals). The inhabiting on the non-horizontal substrates also leads to the formation
of bilateral structures of modificationary character in radially symmetrical forms (f. i., the
stems of trees growing on the stony slopes). The radial organs of Radiates and such structures
as the leaves of Dicotyledones are also of bilateral symmetry, but hereditary fixed.

The external symmetry is the adaptive peculiarity of organisms, the peculiarity ecologically
determined and therefore the similar types of the symmetry emerge in different branchs of the
organic life following to the principle of convergention.

6 Ðàçîáðàííàÿ ôóíêöèîíàëüíàÿ îáóñëîâëåííîñòü ñèììåòðèè — íåîáõîäèìîå ñëåäñòâèå äèôôåðåíöèàöèè ÷à-
ñòåé îðãàíèçìà.



ÑÎÂÐÅÌÅÍÍÛÅ ÏÐÅÄÑÒÀÂËÅÍÈß Î ÃÎÌÎËÎÃÈÈ*

Ïðîáëåìà ãîìîëîãèè çà ïîñëåäíèå 20 ëåò ñíîâà ïðèîáðåëà àêòóàëüíîñòü è ñòàëà
øèðîêî äèñêóòèðîâàòüñÿ â çîîëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå. Ýòîò èíòåðåñ âûçâàí, â îñíîâ-
íîì, íîâûìè òåíäåíöèÿìè â ðàçâèòèè ñèñòåìàòèêè, ïîëó÷èâøåé òåïåðü çà ðóáåæîì
èçâåñòíîñòü ïîä íàçâàíèåì «new systematics (íîâàÿ ñèñòåìàòèêà)». Ñîâðåìåííàÿ «íî-
âàÿ ñèñòåìàòèêà» ñòðîèòñÿ íà îñíîâå ñèíòåçà äàííûõ ìîðôîëîãè÷åñêîãî èçó÷åíèÿ è
ïðåäñòàâëåíèé ãåíåòèêè, ýêîëîãèè, áèîõèìèè, ýâîëþöèîííûõ èäåé è ò.ä.

Âîçðîæäåíèå èíòåðåñà ê ïðîáëåìàì ñèñòåìàòèêè è ëåæàùåé â åå îñíîâå ôèëîãåíå-
òèêè ñîâåðøåííî ïîíÿòíî, òàê êàê êëàññèôèêàöèÿ ÿâëåíèé ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îñíîâó
íå òîëüêî áèîëîãè÷åñêîãî, íî è âñÿêîãî íàó÷íîãî èññëåäîâàíèÿ âîîáùå. Êëàññèôèêà-
öèÿ — ýòî è ñàìûé íà÷àëüíûé ýòàï èññëåäîâàíèÿ, ïîçâîëÿþùèé ðàçãðàíè÷èâàòü èçó÷à-
åìûå ÿâëåíèÿ, è åãî çàâåðøàþùèé ýòàï, äàþùèé âîçìîæíîñòü âèäåòü ñâÿçè ìåæäó ÿâ-
ëåíèÿìè, îöåíèâàòü ñòåïåíü èõ îáùíîñòè.

Íà íà÷àëüíîì ýòàïå èññëåäîâàíèÿ, êîãäà òðåáóåòñÿ êàê-òî ðàçãðàíè÷èâàòü èçó÷àå-
ìûå îáúåêòû èëè ÿâëåíèÿ, ÷àñòî äîâîëüñòâóþòñÿ ñèñòåìîé, ïîñòðîåííîé íà ïðîèçâîëü-
íî âûáðàííûõ ïðèçíàêàõ. Ýòîò ýòàï èññëåäîâàíèé, ñòîëü õàðàêòåðíûé äëÿ âñåé çîîëî-
ãè÷åñêîé íàóêè ïåðèîäà ìàññîâîãî íàêîïëåíèÿ ýìïèðè÷åñêèõ äàííûõ, íàøåë âûðàæå-
íèå â èçâåñòíîé ôîðìóëèðîâêå Æ. Êþâüå, ñ÷èòàâøåãî, ÷òî çàäà÷à åñòåñòâîèñïûòàòåëÿ -
íàçûâàòü, îïèñûâàòü, êëàññèôèöèðîâàòü.

Åñëè íà àíàëèòè÷åñêîì ýòàïå èññëåäîâàíèÿ áûâàåò ïëîäîòâîðíî ïðèìåíåíèå äàæå
èñêóññòâåííîé ñèñòåìû, òî íà òîì ýòàïå, êîãäà âîçíèêàåò íåîáõîäèìîñòü ñèíòåçà çíà-
íèé, èñêóññòâåííûå ñèñòåìû ïåðåñòàþò óäîâëåòâîðÿòü (îíè ìîãóò äàæå òîðìîçèòü ñèí-
òåç), âîçíèêàåò íåîáõîäèìîñòü ïîñòðîåíèÿ åñòåñòâåííîé ñèñòåìû, îáúåêòèâíî îòðàæà-
þùåé çàêîíîìåðíîñòè ïðîöåññîâ, ïðîòåêàþùèõ â ïðèðîäå.

Îòíîøåíèÿ ìåæäó ãðóïïàìè æèâîòíûõ ïûòàëèñü óñòàíîâèòü â ñâîèõ êëàññèôèêà-
öèÿõ Ëèííåé, Áþôôîí, Áîííå, Êþâüå. Íî òîëüêî ñî âðåìåíè ôîðìèðîâàíèÿ ïðåäñòàâ-
ëåíèÿ î ïðååìñòâåííîñòè èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ îðãàíèçìîâ, âûñêàçàííîãî Ëàìàð-
êîì è îêîí÷àòåëüíî óêðåïèâøåãîñÿ â óìàõ çîîëîãîâ ïîñëå òðóäîâ Äàðâèíà, çîîëîãè
ïîëó÷èëè âîçìîæíîñòü ðàçðàáàòûâàòü ñèñòåìó îòíîøåíèé ìåæäó ãðóïïàìè æèâîòíûõ,
îòðàæàþùóþ ñïåöèôèêó èõ èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ.

Èíäèâèäóàëüíîå ðàçâèòèå îðãàíèçìîâ èññëåäîâàòåëü èëè íåñêîëüêî ïîêîëåíèé èñ-
ñëåäîâàòåëåé ìîãóò íåïîñðåäñòâåííî ïðîñëåäèòü. Èñòîðè÷åñêîå æå ðàçâèòèå îðãàíèç-
ìîâ, èõ ôèëîãåíåç ìîæíî òîëüêî ãèïîòåòè÷åñêè âîññòàíàâëèâàòü, ïîëüçóÿñü êîñâåííû-
ìè ìåòîäàìè. Îñíîâíîé ìåòîä âîññòàíîâëåíèÿ âîçìîæíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíå-
íèé — ïðîñëåæèâàíèå ó ñðàâíèâàåìûõ îðãàíèçìîâ çàêîíîìåðíûõ èçìåíåíèé ñòðóêòóð
è îðãàíîâ, óñòàíîâëåíèå èõ ãîìîëîãèè.

ÎÏÐÅÄÅËÅÍÈÅ ÏÎÍßÒÈß ÃÎÌÎËÎÃÈÈ

Ïðåäñòàâëåíèå î ãîìîëîãè÷íûõ îðãàíàõ âîçíèêëî ðàíåå, ÷åì îôîðìèëîñü ïðåä-
ñòàâëåíèå îá èñòîðè÷åñêîì ðàçâèòèè îðãàíèçìîâ, åùå â èäåàëèñòè÷åñêèé ïåðèîä ðàç-
âèòèÿ ìîðôîëîãèè.

Îóýí (Owån, 1838) íàçûâàë ãîìîëîãè÷íûìè «îäèíàêîâûå îðãàíû ó ðàçíûõ æèâîò-
íûõ ïðè ëþáîì âàðüèðîâàíèè ôîðìû è ôóíêöèé». Ïðèìåíÿÿ äðóãîé òåðìèí, ýòèì ïî-
íÿòèåì ïîëüçîâàëñÿ è Æîôôðóà Ñåíò-Èëåð. Â òàêîì «êëàññè÷åñêîì» (ïî ñóòè ãåîìåò-

* Ãèëÿðîâ Ì.Ñ. Óñïåõè ñîâðåìåííîé áèîëîãèè, 1964.  Ò.  57,  â.  2.
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ðè÷åñêîì) ïîíèìàíèè, èñõîäÿùåì èç ïðåäñòàâëåíèé î «ïëàíå ñòðîåíèÿ», ãîìîëîãèÿ —
ýòî ñîîòâåòñòâèå ïîëîæåíèÿ äàííîé ñòðóêòóðû ïî îòíîøåíèþ ê äðóãèì ñòðóêòóðàì ó
ñðàâíèâàåìûõ îðãàíèçìîâ. Çà òàêîå ïîíèìàíèå ãîìîëîãèè» ðàòîâàë Áîéäåí (Boyden,
1943), à ó íàñ íà áëèçêèõ ê íåìó ïîçèöèÿõ ñòîÿë Áåêëåìèøåâ (1959), îòìå÷àâøèé, ÷òî â
ïîíÿòèå ãîìîëîãèè âõîäÿò, ïîìèìî ãîìîòèïèè (ïîñòðîåíèÿ ïî îäíîìó îáùåìó ïëàíó),
è îäèíàêîâûå ñâÿçè ñ îñòàëüíûìè ÷àñòÿìè îðãàíèçìà — òîïîãðàôè÷åñêèå è îíòîãåíå-
òè÷åñêèå.

Ïîäîáíîå îïðåäåëåíèå ãîìîëîãèè â òàêîì æå ãåîìåòðè÷åñêîì ïîíèìàíèè ñôîðìó-
ëèðîâàë åùå ðàíåå Íýô (Naef, 1927). Ïî Íýôó «ãîìîëîãèÿ â ñèñòåìàòè÷åñêîé áèîëîãèè
— ýòî èäåàëüíûå îòíîøåíèÿ ìåæäó îïðåäåëåííûìè ÷àñòÿìè ìíîãèõ ñõîäíûõ îðãàíèç-
ìîâ, êîòîðûå ïðîèñòåêàþò èç òîãî, ÷òî ýòè ÷àñòè ñõîäíûì îáðàçîì ñîïðÿæåíû åñòå-
ñòâåííûìè ñâÿçÿìè ñ äðóãèìè ÷àñòÿìè ñðàâíèâàåìîãî öåëîãî, à ïîñêîëüêó ýòà ñîïðÿ-
æåííîñòü çàêîíîìåðíà, ìîãóò áûòü îáîçíà÷åíû îïðåäåëåííûì åäèíûì ïîíÿòèåì».

Òàêèì îáðàçîì, è ñðàâíèòåëüíûå àíàòîìû ïðîøëîãî, è ìíîãèå ñîâðåìåííûå èññëå-
äîâàòåëè îãðàíè÷èâàþò ïîíÿòèå ãîìîëîãèè òîïîãðàôè÷åñêèì ñõîäñòâîì ñòðóêòóð, ïðè-
ìåíÿÿ ýòîò òåðìèí òîëüêî ê ìîðôîëîãè÷åñêèì ÿâëåíèÿì (õîòÿ, íàïðèìåð, ôîðìóëèðîâ-
êó Íýôà ìîæíî òðàêòîâàòü è øèðå).

Ïðåäñòàâëåíèå îá ýâîëþöèè îðãàíè÷åñêîãî ìèðà, ñòàâøåå îáùåïðèçíàííûì ïîñëå
ðàáîò ×. Äàðâèíà, ïîçâîëèëî ïî-íîâîìó ïîäîéòè ê âîïðîñó î ãîìîëîãèè. Ñõîäñòâî ãî-
ìîëîãè÷íûõ îðãàíîâ, êîòîðîå ìîðôîëîãè èäåàëèñòû ðàññìàòðèâàëè ëèøü êàê âûðàæå-
íèå åäèíñòâà «ïëàíà ñòðîåíèÿ» (ò.å. îòðàæåíèå «èäåè òâîðöà»), ïîëó÷èëî
ìàòåðèàëèñòè÷åñêîå îáúÿñíåíèå, ñòàëî òðàêòîâàòüñÿ êàê ðåçóëüòàò îáùíîñòè, åäèíñòâà
ïðîèñõîæäåíèÿ îðãàíèçìîâ. Ýòî ïðåäñòàâëåíèå î åäèíñòâå ïðîèñõîæäåíèÿ îðãàíèçìîâ
íàõîäèò îòðàæåíèå â áîëüøèíñòâå ïîñëåäàðâèíîâñêèõ îïðåäåëåíèé, íà÷èíàÿ ñ Ãåãåí-
áàóðà (Gegenbaur, 1898), êîòîðûé ïèñàë, ÷òî «ãîìîëîãèåé (â òåñíîì ñìûñëå ñëîâà) îáî-
çíà÷àþò îòíîøåíèå ìåæäó äâóìÿ îðãàíàìè îäèíàêîâîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, êîòîðûå, ñëå-
äîâàòåëüíî, ðàçâèëèñü èç îäíîãî çà÷àòêà è îáíàðóæèâàþò îäèíàêîâîå ìîðôîëîãè÷åñ-
êîå ñòðîåíèå»1 . Â íàøå âðåìÿ èìåííî îáùíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ ñòàíîâèòñÿ îñíîâíûì
êðèòåðèåì ïîíÿòèÿ ãîìîëîãèè. Òàê, â «Ñëîâàðå ôèëîîñîôñêèõ ïîíÿòèé» (Eisler, 1925)
îòìå÷àåòñÿ, ÷òî â áèîëîãèè ãîìîëîãèÿ îáîçíà÷àåò ìîðôîëîãè÷åñêóþ ðàâíîöåííîñòü
èëè ðîäñòâî. Â «Webster’s New International Dictionary» äàåòñÿ ñëåäóþùåå îïðåäåëå-
íèå: «...ãîìîëîãèÿ — ñõîäñòâî òèïà ñòðîåíèÿ ìåæäó ÷àñòÿìè èëè îðãàíàìè ó ðàçíûõ
îðãàíèçìîâ, îáÿçàííîå ïðîèñõîæäåíèåì îò îáùåãî ïðåäêà». ×åòêîå âûñêàçûâàíèå ïî
ýòîìó ïîâîäó ìû íàõîäèì ó äå Áèðà, óòâåðæäàâøåãî, ÷òî åäèíñòâåííûé êðèòåðèé, êî-
òîðîìó äîëæåí óäîâëåòâîðÿòü îðãàí, ÷òîáû áûòü ïðèçíàííûì ãîìîëîãè÷íûì, ñîñòîèò
â òîì ÷òîáû îí ïðîèñõîäèë îò îäíîãî è òîãî æå îáðàçîâàíèÿ ó îáùåãî ïðåäêà (de Beer,
1928). Ïðåäåëüíî ÿñíî ýòà êîíöåïöèÿ ãîìîëîãèè ñôîðìóëèðîâàíà íåäàâíî Ñèìïñîíîì
(Simpson, 1958, 1961): «...ãîìîëîãèÿ — ñõîäñòâî, îáóñëîâëåííîå ïðîèñõîæäåíèåì îò
îáùåãî ïðåäêà». Õîòÿ òàêîå ïðåäñòàâëåíèå äëÿ ñîâðåìåííûõ ñðàâíèòåëüíûõ ìîðôîëî-
ãîâ êàæåòñÿ áåññïîðíûì è ñàìî ñîáîé ðàçóìåþùèìñÿ, îíî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ãðóáåé-
øóþ ëîãè÷åñêóþ îøèáêó. Ïðè òàêîì îïðåäåëåíèè â êà÷åñòâå êðèòåðèÿ ãîìîëîãèè ïðè-
íèìàåòñÿ ïðåäñòàâëåíèå î ôèëîãåíåòè÷åñêîì ðîäñòâå, òîãäà êàê ôèëîãåíåòè÷åñêîå ðîä-
ñòâî, â ñâîþ î÷åðåäü, óñòàíàâëèâàåòñÿ íà îñíîâå íàõîæäåíèÿ ãîìîëîãèè, ò.å. ïîëó÷àåò-
ñÿ òèïè÷íûé ñëó÷àé ïîðî÷íîãî êðóãà äîêàçàòåëüñòâ. Ëîãè÷åñêóþ íåñîñòîÿòåëüíîñòü
îïðåäåëåíèÿ ãîìîëîãèè íà îñíîâå îáùåãî ïðîèñõîæäåíèÿ îòìå÷àëè ìíîãèå àâòîðû
(Woodger, 1945; Remane, 1961; Kalin, 1962). Ñïðàâåäëèâî çàìå÷àíèå Ãðèìñòîíà
(Grimstone, 1959) î òîì, ÷òî, õîòÿ ñõîäñòâà, îòêðûòûå ñðàâíèòåëüíûìè àíàòîìàìè (ãî-

1 Ïåðåâîä  äàí ïî öèòàòå ó È.È. Øìàëüãàóçåíà (1935).
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ìîëîãèè), è ìîãóò áûòü îáúÿñíåíû â òåðìèíàõ ýâîëþöèîííîãî ó÷åíèÿ, íî ýòî íå ìåòîä
èõ óñòàíîâëåíèÿ.

Ôèëîãåíåòè÷åàêèå îòíîøåíèÿ, îñîáåííî â ìíîãî÷èñëåííûõ òèïàõ áåñïîçâîíî÷íûõ,
ïîñòîÿííî ïîäâåðãàþòñÿ ïåðåñìîòðó, è â îòíîøåíèè áîëüøèíñòâà ãðóïï äî ñèõ ïîð íåò
íè åäèíîãî ìíåíèÿ, íè áåçóñëîâíûõ êðèòåðèåâ îöåíêè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé.
Òàê, íå ÿñíî, êàêóþ ãðóïïó òóðáåëëÿðèé — Acoela èëè Polyclada ñëåäóåò ñ÷èòàòü áîëåå
ïðèìèòèâíîé è, ñîîòâåòñòâåííî ñ êàêîé ãðóïïîé êèøå÷íîïîëîñòíûõ ìîæíî ñáëèæàòü
ðàçëè÷íûõ ÷åðâåé. Â.Í. Áåêëåìèøåâ ñêëîíåí ðàññìàòðèâàòü Acoela, êàê áîëåå ïðèìè-
òèâíóþ ãðóïïó, ïî ãèïîòåçå æå Ëàíãà (Lang, 1912), âîøåäøåé è â ðóêîâîäñòâî Äîãåëÿ
(1947), ïðèìèòèâíåå Polyclada, âûâîäèìûå îò ïîëçàþùèõ ãðåáíåâèêîâ. Ëèâàíîâ (1955)
âûâîäèò è òóðáåëëÿðèé, è êèøå÷íîïîëîñòíûõ, êàê ñåñòðèíñêèå ãðóïïû îò ãèïîòåòè-
÷åñêèõ ãàñòðåàä, à ïî ãèïîòåçå Õàäæè (Hadzi, 1951, 1953, 1956), ïðèíÿòîé äå Áèðîì (de
Beer, 1954), íàîáîðîò, ëó÷èñòûå ïðîèñõîäÿò îò ïëîñêèõ ÷åðâåé. Òàêèì îáðàçîì, ïðåä-
ñòàâëåíèÿ î ñâÿçÿõ ýòèõ äâóõ òèïîâ â èíòåðïðåòàöèè ðàçíûõ èññëåäîâàòåëåé âûãëÿäÿò
î÷åíü ïî-ðàçíîìó, è âðÿä ëè ôèëîãåíåòè÷åñêèå ïðåäñòàâëåíèÿ ìîãóò ñëóæèòü íàäåæ-
íûì êðèòåðèåì äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ãîìîëîãèè ó ïðåäñòàâèòåëåé ýòèõ òèïîâ.

Âîïðîñ î ãîìîëîãèè ñëîæíûõ ãëàç ó ÷ëåíèñòîíîãèõ èìååò áîëüøóþ èñòîðèþ è âàæ-
íîå çíà÷åíèå äëÿ ðåøåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé â ïðåäåëàõ òèïà. Îäíàêî ñó-
ùåñòâóþùèå ñõåìû ôèëîãåíåòè÷åñêè îòíîøåíèé ìåæäó ÷ëåíèñòîíîãèìè íàñòîëüêî íå
óñòàíîâèâøèåñÿ, ÷òî âîïðîñ ýòîò ìîæåò îêàçàòüñÿ äèàìåòðàëüíî ïðîòèâîïîëîæíî òðàê-
òóåìûì â çàâèñèìîñòè îò âçãëÿäà èññëåäîâàòåëÿ, åñëè â êà÷åñòâå êðèòåðèÿ ãîìîëîãèè
ïðèíÿòü ôèëîãåíåòè÷åñèå îòíîøåíèÿ. Òàê, ïî Õàíäëèðøó (Handlirsch, 1925) è ðàêîîá-
ðàçíûå, è íàñåêîìûå ïðîèñõîäÿò îò Trilobita, à ôàñåòî÷íûå ãëàçà ó ïðåäñòàâèòåëåé âñåõ
êëàññîâ — ãîìîëîãè÷íûå îáðàçîâàíèÿ. Åñëè æå ñòàòü íà òî÷êó çðåíèÿ Ôåäîòîâà (1924),
Ñíîäãðàññà (Snodgrass, 1938) è äðóãèõ àâòîðîâ, òî õåëèöåðîâûå, ðàêîîáðàçíûå è òðàõå-
àòû ïðåäñòàâëÿþò ðàçíûå âåòâè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ. Â òàêîì ñëó÷àå, èñõîäÿ
èç ôèëîãåíåòè÷åñêîãî êðèòåðèÿ ãîìîëîãèè, ÷åðòû ñõîäñòâà ôàñåòî÷íûõ ãëàç âûñøèõ
ïðåäñòàâèòåëåé ýòèõ ãðóïï ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê âòîðè÷íî ñõîäíûå (êîíâåðãåíò-
íûå), à íå ãîìîëîãè÷íûå ñòðóêòóðû (Tiegs, Manton, 1958).

Íåò åäèíîé òî÷êè çðåíèÿ íà Onychiuridae ñðåäè Collembola: ñ÷èòàòü ëè èõ áîëåå
ïðèìèòèâíîé èëè æå ñïåöèàëèçèðîâàííîé óêëîíèâøåéñÿ ãðóïïîé. Èõ òî ïîìåùàþò â
îñíîâó ñèñòåìû íîãîõâîñòîê (Stach, 1954) òî çàâåðøàþò èìè ýòó ñèñòåìó (Gisin, 1960).

Íàñåêîìûõ íà ïðîòÿæåíèè XX â. òî ñáëèæàëè ñ ãóáîíîãèìè ìíîãîíîæêàìè (Börner,
1909), òî âûâîäèëè îò òðèëîáèòîâ (Handlirsch, 1925), èëè ðàêîîáðàçíûõ (Crampton, 1928),
èëè îò ñèìôèë (Imms, 1936) è ò.ä.2 . Ïîýòîìó, íàïðèìåð, ïðè ãîìîëîãèçàöèè ðàçíûõ
ñèñòåì îðãàíîâ àïåëëèðîâàíèå ê ôèëîãåíåòè÷åñêèì ðÿäàì ìîæåò ïðèâîäèòü ê îøèá-
êàì. Íàîáîðîò, óòî÷íåíèå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðÿäîâ íàñòîÿòåëüíî òðåáóåò ðàñøèðåíèÿ
êðóãà íàäåæíî ãîìîëîãèçèðóåìûõ ñòðóêòóð. Óñòàíîâëåíèå ãîìîëîãèè íåîáõîäèìî íå
òîëüêî äëÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, íî è äëÿ ðàçðàáîòêè ïðîáëåì ñèñòåìàòèêè
(Simpson, 1961). Ïîýòîìó î÷åíü âàæíî óñòàíîâèòü ãðàíèöû ïðèìåíèìîñòè ýòîãî ïîíÿ-
òèÿ, íàéòè íàäåæíûå êðèòåðèè ãîìîëîãèè è íàó÷èòüñÿ îòëè÷àòü ãîìîëîãèè îò äðóãèõ
ñëó÷àåâ ñõîäñòâà ìåæäó îðãàíèçìàìè.

ÊÐÈÒÅÐÈÈ ÃÎÌÎËÎÃÈÈ

Ïûòàÿñü î÷åðòèòü ìåòîäû óñòàíîâëåíèÿ ãîìîëîãèè ñòðóêòóð, Ðåìàíå (Remane, 1955,
1961) âûäåëÿåò ñëåäóþùèå êðèòåðèè.

2 Íåäàâíî íàìè óêàçàí öåëûé ðÿä òàêèõ äî ñèõ ïîð íå îïðåäåëåííûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé  (Ãèëÿðîâ,
1960).
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1. Êðèòåðèé ïîëîæåíèÿ. Ãîìîëîãèÿ âûÿâëÿåòñÿ íà îñíîâå ñõîäñòâà ïîëîæåíèÿ ñòðóê-
òóð â ñðàâíèìûõ ñèñòåìàõ îðãàíîâ. Íàïðèìåð, ìàíäèáóëû ðàçíûõ íàñåêîìûõ ãîìîëî-
ãè÷íû.

2. Êðèòåðèé ñïåöèàëüíîãî êà÷åñòâà. Ñòðóêòóðû ìîãóò áûòü ãîìîëîãèçèðîâàíû, äàæå
åñëè îíè çàíèìàþò ðàçíîå ïîëîæåíèå, íî åñëè îíè ñõîäíû ïî ìíîãèì ïðèçíàêàì, êàê,
íàïðèìåð, êòåíîèäíûå ÷åøóè ðàçíûõ ãðóïï êîñòèñòûõ ðûá.

3. Êðèòåðèé íåïðåðûâíîñòè. Íåñõîäíûå ìåæäó ñîáîé ñòðóêòóðû ìîãóò áûòü ãîìî-
ëîãèçèðîâàíû, åñëè ìåæäó íèìè èìåþòñÿ â ñðàâíèòåëüíîì ðÿäó îáðàçîâàíèÿ, îòâå÷à-
þùèå ïåðâûì äâóì êðèòåðèÿì, íàïðèìåð ïëàêîèäíûå ÷åøóè è çóáû ïîçâîíî÷íûõ. Ïåð-
âûé êðèòåðèé — êëàññè÷åñêèé, âûäåëåííûé åùå Îóýíîì, à âòîðîé è òðåòèé ïðåäñòàâ-
ëÿþò ðàçâèòèå âçãëÿäîâ Âåñòåíáåðãà (Westenberg, 1938).

Íàäåæíîñòü ãîìîëîãèçàöèè âîçðàñòàåò ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ ÷èñëà äðóãèõ ãîìîëî-
ãèçèðóåìûõ ñòðóêòóð â ñðàâíèâàåìîì ðÿäó îðãàíèçìîâ. Îòñþäà ìîæíî ñäåëàòü òàêæå
âûâîä, ÷òî, ÷åì áîëüøå ãîìîëîãè÷íûõ ïðèçíàêîâ âñòðå÷àåòñÿ ó ñðàâíèâàåìûõ ôîðì,
òåì áëèæå äðóã ê äðóãó ýòè ôîðìû â ôèëîãåíåòè÷åñêîì îòíîøåíèè. Íàîáîðîò, íàëè÷èå
ñõîäñòâà â êàêîé-ëèáî ñòðóêòóðå ó çàâåäîìî äàëåêèõ äðóã îò äðóãà ôîðì, ìåæäó êîòî-
ðûìè íåëüçÿ óñòàíîâèòü ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé, ó êîòîðûõ íåò äðóãèõ ãîìîëîãè÷-
íûõ ñòðóêòóð, äåëàåò ñîìíèòåëüíîé ãîìîëîãèçàöèþ ñõîäíûõ ñòðóêòóð.

ÃÎÌÎËÎÃÈß È ÄÐÓÃÈÅ ÒÈÏÛ ÍÅÑËÓ×ÀÉÍÎÃÎ ÑÕÎÄÑÒÂÀ

Ãîìîëîãè÷åñêèå ñõîäñòâà, îñíîâàííûå íà ðîäñòâå, íà åäèíñòâå ïëàíà ñòðîåíèÿ, ïðî-
òèâîïîñòàâëÿþò ñõîäñòâàì, âîçíèêàþùèì ó ðàçíûõ ôîðì, êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê ñõîä-
íûì óñëîâèÿì ñóùåñòâîâàíèÿ. Ïðèìåíèòåëüíî ê ïîñëåäíèì ñëó÷àÿì Ñèìïñîí (Simpson,
1961) ïðèìåíÿåò òåðìèí «ãîìîïëàçèÿ». Âïðî÷åì, ýòîò òåðìèí óæå äàâíî áûë ïðåäëî-
æåí Ëàíêåñòåðîì (Lankester, 1870), íàçûâàâøèì ãîìîïëàñòè÷åñêèìè ñõîäíûå â ðåçóëü-
òàòå ñõîäíîé ôóíêöèè ñòðóêòóðû, î ÷åì Ñèìïñîí íå óïîìèíàåò.

Ðàçäåëÿÿ ýòè ñëó÷àè ñõîäñòâà íà ïàðàëëåëèçìû, êîíâåðãåíöèè è àíàëîãèè, Ñèìï-
ñîí äåëàåò îøèáêó, òàê êàê îí ñòàâèò íà îäíó ñòóïåíü ïîíÿòèÿ ðàçíîãî ðàíãà.

Êîíâåðãåíöèÿ — ïîíÿòèå áîëåå îáùåå. Ýòî - òåíäåíöèÿ èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ â
ñõîäíîì íàïðàâëåíèè ðàçëè÷íûõ ôîðì â ðåçóëüòàòå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê ñõîäíûì óñëî-
âèÿì, îáû÷íî ïðè âûðàáîòêå ñõîäíûõ ïðèñïîñîáëåíèé. Â ðåçóëüòàòå êîíâåðãåíòíîãî
ðàçâèòèÿ ãîìîëîãè÷íûõ ñòðóêòóð âîçíèêàþò ïàðàëëåëèçìû, à êîíâåðãåíöèÿ â ðàçâèòèè
íåãîìîëîãè÷íûõ ñòðóêòóð ó äàëåêèõ ôîðì âåäåò ê âûðàáîòêå àíàëîãè÷íîãî ñõîäñòâà.

Øìàëüãàóçåí (1940), ïîä÷åðêèâàÿ íåîáõîäèìîñòü ðàçãðàíè÷åíèÿ ïîíÿòèé «êîíâåð-
ãåíöèÿ» è «ïàðàëëåëèçì», ïîëüçóåòñÿ òåðìèíîì, «êîíâåðãåíöèÿ» â òîì ñìûñëå, êîòîðî-
ìó â ñðàâíèòåëüíîé ìîðôîëîãèè ñî âðåìåí Ð. Îóýíà ñîîòâåòñòâóåò òåðìèí «àíàëîãèÿ».

Ãðàíèöû ïðèìåíåíèÿ òåðìèíîâ «àíàëîãèÿ» è «ïàðàëëåëèçì» áûâàþò óñëîâíû, îñî-
áåííî òðè ïðèíÿòèè ìîíîôèëåòè÷åîêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ æèâîòíîãî ìèðà. Àíàëîãèè,
êàê ïðàâèëî, õàðàêòåðèçóþòñÿ ïîâåðõíîñòíûì ñõîäñòâîì. Î÷åíü ÷àñòî àíàëîãè÷íûå
ñòðóêòóðû ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ òèïîâ æèâîòíûõ íîñÿò ñõîäíîå íàçâàíèå èìåííî
ïî òàêîìó ïîâåðõíîñòíîìó, íî â ôóíêöèîíàëüíîì îòíîøåíèè ðåøàþùåìó ñõîäñòâó
(êðûëî ïòèöû è êðûëî íàñåêîìîãî; ïëàâíèê ðûáû è ïëàâíèê êàëüìàðà è ò.ï.).

Îäíàêî â ñëó÷àå ïàðàëëåëèçìîâ, ò.å. êîíâåðãåíòíîãî ñõîäñòâà ãîìîëîãè÷íûõ ñòðóê-
òóð, óñòàíîâèòü ãðàíèöû ÷åðò ñõîäñòâà, îñíîâàííîãî íà èñõîäíîé ãîìîëîãèè, è ÷åðò
ñõîäñòâà, áàçèðóþùåãîñÿ íà ñõîäñòâå ôóíêöèé, áûâàåò î÷åíü òðóäíî. Ïðè óñòàíîâëå-
íèè ãîìîëîãèè â ðÿäàõ ïàðàëëåëüíîãî ðàçâèòèÿ áûâàåò íåîáõîäèìî ïðèâëåêàòü äëÿ ñðàâ-
íåíèÿ òàêèå ôîðìû, ðàçâèòèå êîòîðûõ ïî ýêîëîãî-ôóíêöèîíàëüíûì óñëîâèÿì øëî èíûì
ïóòåì. Äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñõîäñòâà ôóíêöèîíàëüíî îäíîòèïíûõ è èñõîäíî ãîìîëîãè÷-
íûõ, ò.å. ïàðàëëåëüíûõ, ñòðóêòóð Ïëàòå (Plate, 1922) ïðèìåíèë òåðìèí «ãîìîéîëîãèÿ».
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 Äëÿ òîãî ÷òîáû ðàçëè÷àòü ñëó÷àè ãîìîëîãèè è ãîìîéîëîãèí ó ñèñòåìàòè÷åñêè (ôèëîãå-
íåòè÷åñêè) áîëåå èëè ìåíåå áëèçêèõ ôîðì, íåîáõîäèìî óñòàíàâëèâàòü ïåðâè÷íûå è âòîðè÷-
íûå ÷åðòû â ñðàâíèâàåìûõ îäíîòèïíûõ ñòðóêòóðàõ. Óíèâåðñàëüíûõ êðèòåðèåâ ïðèìèòèâ-
íîñòè è âòîðè÷íîñòè íåò, âñåãäà âîïðîñ ýòîò äîëæåí ðåøàòüñÿ èíäèâèäóàëüíî, ïðèìåíè-
òåëüíî ê èññëåäóåìîé ãðóïïå îðãàíèçìîâ. Ïðè ïðèâëå÷åíèè äîñòàòî÷íîãî ïàëåîíòîëîãè-
÷åñêîãî ìàòåðèàëà ïîêàçàòåëåì ïðèìèòèâíîñòè ÷àñòî ìîæåò ñëóæèòü áîëåå ðàííåå ïîÿâëå-
íèå ñòðóêòóðû â ïðîöåññå èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ, à ïðè ñðàâíèòåëüíîì èçó÷åíèè ðåöåíò-
íûõ ôîðì — íàëè÷èå ïðèçíàêà ó áîëüøîãî ÷èñëà âõîäÿùèõ â äàííóþ ãðóïïó òàêñîíîâ.
Íåðåäêî â ïðåäåëàõ îïðåäåëåííîé ãðóïïû ìîæíî âûäåëèòü îáùèé êîìïëåêñ áîëåå ïðèìè-
òèâíûõ ñòðóêòóð. Òàê, äëÿ íàñåêîìûõ, êàê è äëÿ äðóãèõ Arthropoda, ïðèìèòèâíåå ñèììåò-
ðè÷íîå ñòðîåíèå àíòèìåðíûõ ñòðóêòóð, ÷åì àñèììåòðè÷íîå, ãîìîíîìíîñòü, ÷åì ãåòåðî-
íîìíîñòü; ãðûçóùèé ðîòîâîé àïïàðàò, ÷åì äðóãèå åãî ìîäèôèêàöèè, è ò.ä.

 ÑÒÅÏÅÍÈ ÃÎÌÎËÎÃÈÈ

Ïîíÿòèå ãîìîëîãèè áûëî ïðèìåíåíî Ð. Îóýíîì ê îðãàíàì, íà îñíîâå ñðàâíåíèÿ
êîòîðûõ è ðàçâèâàëîñü ïðåäñòàâëåíèå î ãîìîëîãèÿõ. Îðãàí - ïîíÿòèå íå òîëüêî ìîðôî-
ëîãè÷åñêîå, íî è ôóíêöèîíàëüíîå. Îòñþäà âûòåêàþò íåèçáåæíûå ëîãè÷åñêèå òðóäíî-
ñòè, êîòîðûå íåîáõîäèìî ïðåîäîëåâàòü ïðè óñòàíîâëåíèè ãîìîëîãèè. Êîãäà ñðàâíèâà-
þò òàêèå ñòðóêòóðíûå åäèíèöû, êàê îðãàíû, ê îäíîìó è òîìó æå îáðàçîâàíèþ ìû ëåãêî
ìîæåì ïîäõîäèòü ñ äèàìåòðàëüíî ïðîòèâîïîëîæíûõ, êàçàëîñü áû, ïîçèöèé — è êàê ê
ãîìîëîãè÷íûì, è êàê ê àíàëîãè÷íûì îáðàçîâàíèÿì. Íàïðèìåð, êðûëüÿ ïåðâîé ïàðû ó
æóêîâ, êëîïîâ è óõîâåðòîê, íåñîìíåííî, ãîìîëîãè÷íû êàê êðûëüÿ, íî îíè æå àíàëî-
ãè÷íû êàê íàäêðûëüÿ.

Ñóáýëèòðàëüíàÿ ïîëîñòü âñåõ æóêîâ ãîìîëîãè÷íà. Îäíàêî êàê çàìêíóòàÿ âåñòèáó-
ëÿðíàÿ êàìåðà òðàõåéíûõ äûõàëåö, çàùèùåííûõ ñðîñøèìèñÿ íàäêðûëüÿìè ó îáèòàþ-
ùèõ â àðèäíûõ çîíàõ ÷åðíîòåëîê Pimelia, æóæåëèö Zabrus, äîëãîíîñèêîâ Liparus è ò.
ï., ýòà êàìåðà äîëæíà ñ÷èòàòüñÿ ïàðàëëåëüíî âîçíèêøåé ãîìîëîãè÷íîé ñòðóêòóðîé,
ðàçâèâøåéñÿ, êàê ïðèñïîñîáëåíèå ê óìåíüøåíèþ ïîòåðè âëàãè.

Õàááñ (Hubbs, 1944) îòìå÷àåò, ÷òî çóáû âñåõ ïîçâîíî÷íûõ êàê ïðîèçâîäíûå êîæíî-
ãî ïîêðîâà ìîãóò áûòü ãîìîëîãèçèðîâàíû ñ ÷åøóÿìè ñåëÿõèé3 , íî êàê çóáû — òîëüêî ñ
çóáàìè äðóãèõ ïîçâîíî÷íûõ. Áàíàëüíûì ïðèìåðîì ìîãóò ñëóæèòü ïëàâíèêè êèòîâ è
ðûá —îáðàçîâàíèÿ ãîìîëîãè÷íûå, êàê ëîêîìîòîðíûå êîíå÷íîñòè, íî àíàëîãè÷íûå, êàê
ïëàâíèêè. Îñáîðí (Osborn, 1907) âûñêàçàë äàæå ìûñëü, ÷òî, êîãäà ìû ãîâîðèì î ãîìî-
ëîãèÿõ, â ñóùíîñòè âñåãäà èìååì äåëî ñ ÷åì-òî ïðîìåæóòî÷íûì ìåæäó ãîìîëîãèÿìè è
àíàëîãèÿìè. ×àñòî ãîìîëîãèçèðîâàòü ìîæíî ñòðóêòóðû â öåëîì, íî íåâîçìîæíî ïðîâå-
ñòè ãîìîëîãèçàöèþ â äåòàëÿõ. Íàïðèìåð, êîíå÷íîñòè Tetrapoda ìîæíî ãîìîëîãèçèðî-
âàòü ñ ïàðíûìè ïëàâíèêàìè ðûá, íî íåëüçÿ íàéòè ãîìîëîãèè ìåæäó ôàëàíãàìè ïÿòèïà-
ëîé êîíå÷íîñòè è ÷àñòÿìè ëó÷åé ïëàâíèêîâ. Àíòåííû âñåõ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ ìîæíî
ãîìîëîãèçèðîâàòü â öåëîì, íî íåëüçÿ ïðîâåñòè êàêóþ-ëèáî ãîìîëîãèçàöèþ îòäåëüíûõ
÷ëåíèêîâ ïëàñòèí÷àòî-áóëàâîâèäíûõ óñèêîâ ìàéñêîãî õðóùà è ïåðèñòûõ óñèêîâ øåë-
êîïðÿäà. Â òî æå âðåìÿ ñðàâíåíèå îòäåëüíûõ ÷ëåíèêîâ áóëàâû óñèêîâ êàê ãîìîëîãè÷-
íûõ îáðàçîâàíèé â ïðåäåëàõ ñåìåéñòâà ïëàñòèí÷àòîóñûõ âïîëíå çàêîíîìåðíî, ò.å. ìîæíî
ãîâîðèòü î ðàçíûõ èåðàðõè÷åñêèõ ñòóïåíÿõ ãîìîëîãèè (Hubbs, 1944; Ñìèðíîâ, 1959).
Êàê ïðàâèëî, ÷åì ñèñòåìàòè÷åñêè áëèæå ñðàâíèâàåìûå ôîðìû, ÷åì íèæå òàêñîíîìè-
÷åñêàÿ åäèíèöà, â êîòîðóþ îíè îáúåäèíÿþòñÿ, òåì áîëüøå ñòåïåíåé ãîìîëîãèè, ïîçâî-
ëÿþùèõ âûÿâëÿòü ýòó áëèçîñòü.

3 Ãîìîëîãèçàöèÿ ÷åøóè ñåëÿõèé ñ çóáàìè, äîêàçûâàâøàÿñÿ â ñâîå âðåìÿ Î. Ãåðòâèãîì, â ïîñëåäóþùåå âðåìÿ
êðèòèêîâàëàñü ðÿäîì èññëåäîâàòåëåé (Jakobi, 1939).
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Ïðè ñðàâíåíèè äàëåêèõ ôîðì âîçìîæíîñòè ãîìîëîãèçàöèè î÷åíü îãðàíè÷åíû; èìå-
åòñÿ íåìíîãî ñòðóêòóð, ïî êîòîðûì â ýòîì ïëàíå ìîæíî ïðîâîäèòü ñðàâíåíèå, ÷èñëî ñòå-
ïåíåé âîçìîæíîé ãîìîëîãèè áûâàåò íåâåëèêî, è ðåøåíèå âîïðîñà î òîì, ãîìîëîãè÷íû
èëè àíàëîãè÷íû îáðàçîâàíèÿ, ðåøèòü òðóäíî. Íàïðèìåð, çàðîäûøåâûå ëèñòêè — ýêòî-
äåðìó è ýíòîäåðìó, ïðèíÿòî ñ÷èòàòü ñîîòâåòñòâåííî ãîìîëîãè÷íûìè îáðàçîâàíèÿìè ó
ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ ðàçíûõ òèïîâ. Îäíàêî èõ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü è êàê êîíâåð-
ãåíòíûå îáðàçîâàíèÿ, ïîñêîëüêó ñàìè ïóòè îáðàçîâàíèÿ ìíîãîêëåòî÷íîãî îðãàíèçìà èç
îäíîé êëåòêè îãðàíè÷åíû, è ïîëîæåíèå êëåòîê îòíîñèòåëüíî âíåøíåé ñðåäû è äðóã äðó-
ãà ìîæåò îïðåäåëÿòü (â ôèëîãåíåçå) èõ ñòàíîâëåíèå ýêòîäåðìîé èëè ýíòîäåðìîé4.

Â ïîëüçó îòðèöàíèÿ ãîìîëîãèè çàðîäûøåâûõ ëèñòêîâ ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ òèïîâ
ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü è òî, ÷òî, íàïðèìåð, ýêòîäåðìà è ýíòîäåðìà ìîãóò âîçíèêàòü â
ðåçóëüòàòå ðàçíûõ ñïîñîáîâ ãàñòðóëÿöèè (èììèãðàöèÿ, äåëàìèíàöèÿ, èíâàãèíàöèÿ è
ò.ä.), ìåçîäåðìà — ýíòåðîöåëüíûì èëè òåëîáëàñòè÷åñêèì ïóòåì è ò.ä., ò.å. ñõîäñòâî
âûðàáàòûâàåòñÿ â îíòîãåíåçå êîíâåðãåíòíî, íà áàçå ðàçíûõ ïðåäøåñòâóþùèõ ñòðóê-
òóðíûõ êîìáèíàöèé êîìïëåêñà êëåòîê.

Ñëåäóåò òàêæå ó÷åñòü, êàê ýòî îòìå÷àþò Ïàíòèí (Pantin, 1951) è Ãðèìñòîí (Grimstone,
1959), ÷òî «íà íèçêèõ óðîâíÿõ îðãàíèçàöèè (îðãàíåëëû êëåòîê, êëåòî÷íûå ìåìáðàíû)
ñòðóêòóðû õàðàêòåðèçóþòñÿ ñõîäñòâîì, íå îáÿçàòåëüíî îïðåäåëåííîé îáùíîñòüþ ïðî-
èñõîæäåíèÿ, è èõ íåëüçÿ íàäåæíî ãîìîëîãèçèðîâàòü».

Ïîýòîìó, íàïðèìåð, â ñòðîåíèè ðåñíè÷íûõ èíôóçîðèé è áåñêèøå÷íûõ òóáåëëÿðèé
íåò îñíîâàíèÿ ðàññìàòðèâàòü ÷åðòû ñõîäñòâà, êàê ãîìîëîãèè, âñëåäñòâèå ÷åãî íà îñíî-
âå ñõîäñòâà òàêèõ ñòðóêòóð, êàê ðåñíè÷íûé àïïàðàò, íåëüçÿ äåëàòü âûâîäà î ïðîèñõîæ-
äåíèè ìíîãîêëåòî÷íûõ îò èíôóçîðèé (Hadzi, 1957; Hanson, 1958).

Âîîáùå æå è ãîìîëîãèçàöèÿ äðóã äðóãó öåëûõ îðãàíèçìîâ íåïðàâîìî÷íà, íà êàêîé
áû ñòàäèè ðàçâèòèÿ îðãàíèçìû íè ñðàâíèâàëèñü, òàê êàê ïî ñàìîìó îïðåäåëåíèþ ãîìîëî-
ãèè, ãîìîëîãè÷íû òîëüêî ÷àñòè, âûÿâëÿåìûå ïî îòíîøåíèþ ê öåëîìó. Íåëüçÿ ãàñòðóëó
îäíîãî îðãàíèçìà ñ÷èòàòü ãîìîëîãè÷íîé ãàñòðóëå äðóãîãî îðãàíèçìà: ìîæíî ãîâîðèòü î
ãîìîëîãèè èëè îòñóòñòâèè ãîìîëîãèè ýêòîäåðìû ñðàâíèâàåìûõ ãàñòðóë, ò.å. ÷àñòåé ãàñò-
ðóëû, íî íåëîãè÷íà è äàæå íåïðàâîìî÷íà ïîñòàíîâêà âîïðîñà î òîì, ãîìîëîãè÷íû ëè
äðóã äðóãó ýìáðèîíàëüíûå ñòàäèè ðàçíûõ ìíîãîêëåòî÷íûõ, êàê ýòî äåëàë Ãðèìñòîí.

Åñëè ñòàâèòü òàê âîïðîñ, òî ìîæíî ïðèéòè ê àáñóðäíûì âûâîäàì. Ëîãè÷åñêèì âû-
ðàæåíèåì ïðåäñòàâëåíèÿ î ãîìîëîãèè ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèå, ÷òî åñëè À ãîìîëîãè÷íî Â, à
Â ãîìîëîãè÷íî Ñ, òî À ãîìîëîãè÷íî Ñ (Naef, 1926). Åñëè æå ãîìîëîãèçèðîâàòü öåëûå
îðãàíèçìû, òî îêàæåòñÿ, ÷òî åñëè òåëî ïðîñòåéøåãî ãîìîëîãè÷íî (êàê êëåòêà) êëåòêå
ìíîãîêëåòî÷íîãî, à êàê öåëîå ïðîñòåéøåå ãîìîëîãè÷íî ìíîãîêëåòî÷íîìó, òî ëîãè÷åñ-
êîå ñëåäñòâèå — êëåòêà ìíîãîêëåòî÷íîãî ãîìîëîãè÷íà öåëîìó ìíîãîêëåòî÷íîìó, ò.å.
÷àñòü ãîìîëîãè÷íà öåëîìó, ÷òî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ëîãè÷åñêèé àáñóðä. Âïðî÷åì, åñëè
ãîâîðèòü î òèïå ñõîäñòâà öåëûõ îðãàíèçìîâ, îñîáåííî ñòîëü ðàçíûõ, êàê îäíîêëåòî÷-
íîå ïðîñòåéøåå è ìíîãîêëåòî÷íûé îðãàíèçì, ýòî ñõîäñòâî ñêîðåå ïðèõîäèòñÿ òðàêòî-
âàòü êàê àíàëîãèþ, ÷åì êàê ãîìîëîãèþ, òàê êàê îíî çàêëþ÷àåòñÿ, ïðåæäå âñåãî, â ôóíê-
öèîíàëüíûõ ïðîÿâëåíèÿõ.

Ðàçíûå ïîäõîäû, ðàçíûå óðîâíè ñðàâíåíèÿ, îáúåäèíåííûå òîëüêî îáùèì îáîçíà-
÷åíèåì «ãîìîëîãè÷åí», áåç ó÷åòà ñòåïåíè ãîìîëîãèè (îñîáåííî åñëè ïîëüçîâàòüñÿ óñ-
ëîâíûì çíàêîì ãîìîëîãèè, ââåäåííûì Íýôîì), ïðèâîäÿò ê ëîæíûì ãîìîëîãèçàöèÿì, è
îòñþäà — ê íåâåðíûì ôèëîãåíåòè÷åñêèì îáîáùåíèÿì. Ïîýòîìó âñåãäà ïðè óñòàíîâëå-

4 Ãîìîëîãèçàöèÿ çàðîäûøåâûõ ëèñòêîâ æèâîòíûõ ðàçíûõ òèïîâ áûëà äåêëàðèðîâàíà Ãåêêåëåì (Haeckel, 1872).
À.Î. Êîâàëåâñêèé (1869), íàáëþäåíèÿ êîòîðîãî áûëè èñïîëüçîâàíû Ãåêêåëåì, ãîðàçäî îñòîðîæíåå ãîâîðèë
îá àíàëîãèè  çàðîäûøåâûõ ëèñòêîâ ÷åðâåé, ÷ëåíèñòîíîãèõ è ïîçâîíî÷íûõ.
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íèè ãîìîëîãèè ñëåäóåò óñòàíîâèòü ñòåïåíü ãîìîëîãèè, åå óðîâåíü è, ãëàâíîå, èçáåãàòü
ïîäâåäåíèÿ ïîä ïîíÿòèå ãîìîëîãèè äðóãèõ òèïîâ ñõîäñòâà.

 ÓÐÎÂÍÈ ÃÎÌÎËÎÃÈÈ

Îñîáåííî âàæíî áûâàåò îïðåäåëèòü óðîâåíü ãîìîëîãèè ïðè ãîìîëîãèçàöèè ìíî-
æåñòâåííûõ ñòðóêòóð, êîãäà ñëåäóåò ó÷èòûâàòü ÷èñëî è ïîðÿäîê ñòåïåíåé ãîìîëîãèè.

Íåñîìíåííî, ÷òî ñõîäñòâà îäíîòèïíûõ ñòðóêòóð â ïðåäåëàõ îäíîé îñîáè îðãàíèç-
ìà ìîãóò áûòü î÷åíü âåëèêè. Ïðèìåðû — ñëó÷àè ñåðèàëüíîé ãîìîëîãèè (ãîìîäèíàìèè
ïî Ý. Ãåêêåëþ, ãîìîíîìèè ïî Ð. Ãåðòâèãó), ò.å. ñõîäñòâà ÷àñòåé ìåòàìåðíîãî æèâîòíîãî
(íàïðèìåð, ñõîäñòâî íîã VII è VIII ïàð ó ñêîëîïåíäðû èëè äûõàëåö IV è V ïàð ó ëè÷èí-
êè ìàéñêîãî æóêà), èëè äèôôóçíûõ ñòðóêòóð, íàïðèìåð âîëîñ («ãîìîíèìèÿ» ïî Øïå-
ìàííó, 1915). Ïðèìåíÿÿ ê òàêèì ñòðóêòóðàì ïîíÿòèÿ è êðèòåðèè ãîìîëîãèè, ìîæíî
ïîëàãàòü, ÷òî äàííûé âîëîñ êîøêè ãîìîëîãè÷åí âîëîñó òèãðà, à âîëîñ òèãðà â ñâîþ
î÷åðåäü ãîìîëîãè÷åí ëþáîìó äðóãîìó âîëîñó êîøêè. Ñëåäîâàòåëüíî, è âñå âîëîñû îä-
íîé îñîáè ãîìîëîãè÷íû. Îäíàêî, õîòÿ âèáðèññû è ãîìîëîãè÷íû äðóãèì âîëîñàì êàê
âîëîñû, îíè êàê âèáðèññû ãîìîëîãè÷íû òîëüêî âèáðèññàì èëè òåì âîëîñàì, íà ìåñòå
êîòîðûõ îáðàçóþòñÿ. Â äàííîì ïðèìåðå ãîìîëîãèçàöèÿ ïðîâîäèòñÿ íà ðàçíûõ óðîâíÿõ,
èñõîäÿ èç ðàçíûõ êðèòåðèåâ, ÷òî íå ìîæåò áûòü áåçðàçëè÷íî ïðè ñðàâíåíèè.

Ñðàâíåíèå ëîêàëèçèðîâàííûõ è ñïåöèàëèçèðîâàííûõ âîëîñ — âèáðèññ, îñóùåñòâ-
ëÿåòñÿ ïî êðèòåðèþ ïîëîæåíèÿ, à ñðàâíåíèå âîëîñ âîîáùå ìåæäó ñîáîé — ïî êðèòå-
ðèþ ñïåöèôè÷åñêîãî ñõîäñòâà ñòðóêòóðû. Ïîäõîäÿ ê âîëîñàì âîîáùå ñ òåì æå êðèòåðè-
åì ãîìîëîãèçàöèè, ÷òî è ê âèáðèññàì, ñëåäóåò ãîâîðèòü íå î ãîìîëîãèçàöèè îòäåëüíûõ
âîëîñ, à âñåãî âîëîñÿíîãî ïîêðîâà â öåëîì. Òî÷íî òàê æå, íàïðèìåð, ñðàâíèâàÿ êóòèêó-
ëó ðàçíûõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ïðàâîìî÷íî ïðîâîäèòü åå ãîìîëîãèçàöèþ â öåëîì, íî íå îò-
äåëüíûõ åå ñëîåâ (Ãèëÿðîâ, Ñåìåíîâà, 1963).

Ïîýòîìó íåïðàâîìî÷åí âûâîä Õàááñà (Hubbs, 1944) î òîì, ÷òî ìåæäó ãîìîëîãèåé îðãà-
íîâ ðàçíûõ âèäîâ, ñ îäíîé ñòîðîíû, è ãîìîäèíàìèåé è ãîìîíèìèåé — ñ äðóãîé, íåò ðàçëè-
÷èé: îí íå ó÷èòûâàë òîãî, ÷òî äëÿ ñòðîãîé ãîìîëîãèçàöèè ñðàâíåíèå ñëåäóåò ïðîâîäèòü ïî
îäèíàêîâûì èåðàðõè÷åñêèì óðîâíÿì. Íî íå ñëåäóåò ñ÷èòàòü, êàê Ãåéìîíñ (Heymons, 1896),
÷òî ãîìîëîãèçèðîâàòü ó íàñåêîìûõ ìîæíî òîëüêî ñòðóêòóðû ñõîäíûõ ïî ñ÷åòó ñåãìåíòîâ.
Ãîìîëîãè÷íû ñòðóêòóðû ïî îòíîøåíèþ ê äðóãèì ñòðóêòóðàì íåçàâèñèìî îò ñ÷åòà ñåãìåí-
òîâ. Òàê, ãðóäíûå ïëàâíèêè ðûá ìîæíî ãîìîëîãèçèðîâàòü íåçàâèñèìî îò òîãî, â êàêèõ ñåã-
ìåíòàõ îíè çàêëàäûâàþòñÿ; òàçîâûé ïîÿñ ðàçíûõ ïîçâîíî÷íûõ ãîìîëîãè÷åí íåçàâèñèìî îò
òîãî, ñ êàêèì ïî ñ÷åòó ïîçâîíêàìè îí ñâÿçàí (Ñåâåðöîâ, 1937); öåðêè íàñåêîìûõ ãîìîëî-
ãè÷íû íåçàâèñèìî îò ÷èñëà ñåãìåíòîâ â áðþøêå (Ãèëÿðîâ, 1949), ìàíäèáóëû ìîæíî ãîìî-
ëîãèçèðîâàòü ñ ìàêñèëëàìè (Ñìèðíîâ, 1959). Íî, êîíå÷íî, ñòåïåíü ãîìîëîãèè ïîâûøàåòñÿ,
åñëè ãîìîëîãè÷íûå îáðàçîâàíèÿ ðàçâèâàþòñÿ èç îäíèõ è òåõ æå ñåãìåíòîâ.

ÃÎÌÎËÎÃÈÇÀÖÈß ÔÓÍÊÖÈÈ È ÏÎÂÅÄÅÍÈß

Ïî-âèäèìîìó, ãîìîëîãèçèðîâàòü ìîæíî íå òîëüêî ñòðóêòóðû, íî èíîãäà è ñëîæ-
íûå ôóíêöèè, à òàêæå áîëåå èëè ìåíåå ñëîæíûå ôîðìû ïîâåäåíèÿ. Íî â ýòèõ ñëó÷àÿõ
åùå òðóäíåå ðàçãðàíè÷èòü ÿâëåíèÿ ãîìîëîãèè è êîíâåðãåíöèè.

Ðåçóëüòàòîì ñëîæíîãî ïîâåäåíèÿ æèâîòíûõ ÿâëÿþòñÿ ñòðóêòóðû, ãîìîëîãèçàöèÿ ñòðî-
åíèÿ êîòîðûõ ñòîëü æå ïðàâîìî÷íà, êàê è ãîìîëîãèçàöèÿ îðãàíîâ. Òàê, êîêîíû øåëêîïðÿ-
äîâ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ãîìîëîãè÷íûå îáðàçîâàíèÿ. ×åõëèêè ëè÷èíîê ðó÷åéíèêîâ
ìîãóò ñëóæèòü öåëÿì òàêñîíîìèè è ôèëîãåíåòè÷åñêèì èññëåäîâàíèÿì, êàê è äåòàëè ñòðî-
åíèÿ ñàìèõ íàñåêîìûõ. Äëÿ ïàóêîâ èçãîòîâëåíèå èëè îòñóòñòâèå òåíåò — âàæíûé òàêñîíî-
ìè÷åñêèé êðèòåðèé, è ãîìîëîãèçàöèÿ òèïîâ ñòðîåíèÿ òåíåò ðÿäà ãðóïï ïàóêîâ âïîëíå âîç-
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ìîæíà. Òàêèå äåéñòâèÿ, êàê ñîîðóæåíèå íîðîê, íàïðèìåð, ëè÷èíêàìè Cicindelidae, ìóðàâü-
èíûìè ëüâàìè èëè æóêàìè-êðàâ÷èêàìè (Lethrus spp.), à òàêæå ñïîñîá çàïàñàòü ïèùó â âèäå
íàâîçíûõ øàðèêîâ èëè ïîäîáíûõ îáðàçîâàíèé (Scarabaeus è áëèçêèå ðîäû) ïîçâîëÿåò è ïî
ñòðóêòóðå ýòèõ îáðàçîâàíèé è ñïîñîáó èõ èçãîòîâëåíèÿ óñòàíàâëèâàòü èõ ãîìîëîãèè.

Ñïîñîáû îñåìåíåíèÿ íèçøèõ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ, ñïîñîáû îòêëàäêè ñïåðìàòî-
ôîðà ñàìöîì è âçÿòèÿ èõ ñàìêîé ìîãóò áûòü òàêæå ãîìîëîãèçèðîâàíû (Ãèëÿðîâ, 1958,
1962; Brinck, 1958, 1961).

Ïîâåäåíèå ðûá ñåìåéñòâà Cichlidae âî âðåìÿ ðàçìíîæåíèÿ òîæå ëåãêî ïîäâåðãàåòñÿ
àíàëèçó ñ âûäåëåíèåì ãîìîëîãè÷íûõ ýëåìåíòîâ ïîâåäåíèÿ (Baerens, Baerens van Roon,
1950)5 . Ýìåðñîí (Emerson, 1938) ïîêàçàë âîçìîæíîñòü ôèëîãåíåòè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ
òåðìèòîâ íà îñíîâå èçó÷åíèÿ èõ ñòðîèòåëüíîé äåÿòåëüíîñòè è ãîìîëîãèçàöèè òèïîâ ñî-
îðóæåíèé. Òàêèõ ïðèìåðîâ ìîæíî ïðèâåñòè ìíîãî. Äàæå áîëåå ïðîñòûå äåéñòâèÿ ìîãóò
áûòü ãîìîëîãèçèðîâàíû. Õåéíðîò6  ïîêàçûâàåò, ÷òî ÷åñàòåëüíûå äâèæåíèÿ çàäíåé íîãîé,
ïðåäñòàâëÿþùèå íàñëåäñòâåííóþ êîîðäèíàöèþ (ïî Ëîðåíöó), ñâîéñòâåííû âñåì Amniota
è ôèëîãåíåòè÷åñêè áîëåå êîíñåðâàòèâíû (ò.å. ãîìîëîãè÷íû), ÷åì ìíîãèå ñòðóêòóðû. Ïî-
äîáíûå ïðèìåðû ïîêàçûâàþò âîçìîæíîñòü ðàñøèðåíèÿ èçó÷åíèÿ ãîìîëîãèè äëÿ öåëåé
óñòàíîâëåíèÿ ôèëîãåíèè çà ïðåäåëû ÷èñòî ìîðôîëîãè÷åñêîãî èçó÷åíèÿ.

Ýòî ïîíÿòíî, åñëè ó÷åñòü åäèíñòâî ôîðìû è ôóíêöèè, ëåæàùåå â îñíîâå ïðåäñòàâ-
ëåíèÿ îá îðãàíàõ, ïðèìåíèòåëüíî ê êîòîðûì è áûëî âûðàáîòàíî ïðåäñòàâëåíèå î ãîìî-
ëîãèè. Óïîìÿíóòîå ÷åñàòåëüíîå äâèæåíèå çàäíåé íîãîé åñòü ñëåäñòâèå ñõîäñòâà ôóíê-
öèé ãîìîëîãè÷íîé êîíå÷íîñòè àìíèîò.

Íî åñëè î ãîìîëîãèè ôóíêöèé ìîæíî ãîâîðèòü ñ èçâåñòíûì îñíîâàíèåì, òî îøè-
áî÷íî íàçûâàòü ãîìîëîãè÷íûìè îòäåëüíûå âûðàáàòûâàþùèåñÿ â îðãàíèçìàõ âåùå-
ñòâà. Â ýòîì ñëó÷àå ïðèìåíåíèå òåðìèíà «ãîìîëîãèÿ» âûçûâàåò ïóòàíèöó â ïîíÿòè-
ÿõ. Íàïðèìåð, Ôëîðêåí (1947), ðàçáèðàÿ äûõàòåëüíûå ïèãìåíòû êðîâè, îòìå÷àåò, ÷òî
ãåìîãëîáèíû, íå áóäó÷è èäåíòè÷íûìè äðóã äðóãó âåùåñòâàìè, «ãîìîëîãè÷íû»; «ãî-
ìîëîãè÷íû» èì è ýðèòðîêðóîðèí è õëîðîêðóîðèí, òîãäà êàê ãåìèýðèòðèí è ãåìîöèà-
íèí òîëüêî «àíàëîãè÷íû» ãåìîãëîáèíó. Òàêèå äàííûå Ôëîðêåí è Êîðæóåâ (1949) èñ-
ïîëüçóþò è äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé. Íî, åñëè ó÷åñòü, íàïðèìåð,
÷òî ãåìîãëîáèí èìååòñÿ ó ïîçâîíî÷íûõ, áîêîíåðâíûõ ìîëëþñêîâ, íàñåêîìûõ è â êëó-
áåíüêàõ íà êîðíÿõ áîáîâûõ, à ãåìîöèàíèí ðàñïðîñòðàíåí ó ãîëîâîíîãèõ ìîëëþñêîâ,
äåñÿòèíîãèõ ðàêîâ è ìå÷åõâîñòîâ, ò.å. ó ïðåäñòàâèòåëåé ãðóïï, ÿâíî íå èìåþùèõ
ïðÿìîé ñâÿçè, ñòàíîâèòñÿ ÿñíûì, ÷òî íè îäíî èç ýòèõ âåùåñòâ íå ìîæåò ñ÷èòàòüñÿ
îáúåêòîì ãîìîëîãèçàöèè â ïîíèìàíèè, ïðèíÿòîì â ìîðôîëîãèè. Êðîìå òîãî, äëÿ
áèîõèìè÷åñêèõ ïîêàçàòåëåé õàðàêòåðíà ÷àñòè÷íàÿ «îáðàòèìîñòü ýâîëþöèè». Òàê, äëÿ
ìíîãèõ ãðóïï âîäíûõ áåñïîçâîíî÷íûõ õàðàêòåðíî îáðàçîâàíèå â êà÷åñòâå êîíå÷íîãî
ïðîäóêòà îáìåíà àììèàêà: ó íàñåêîìûõ àäàïòàöèåé ê ýêîíîìèè ðàñõîäà âëàãè ñëóæèò
óðèêîòåëè÷åñþèé îáìåí — îáðàçîâàíèå â êà÷åñòâå êîíå÷íîãî ïðîäóêòà îáìåíà ìî÷å-
âîé êèñëîòû; äëÿ ëè÷èíîê æå ðÿäà ìóõ, îáèòàþùèõ â æèäêîé ñðåäå, õàðàêòåðíî âû-
äåëåíèå àììèàêà. Ïîýòîìó áèîõèìè÷åñêèå ïîêàçàòåëè íå ìîãóò áûòü îáúåêòàìè óñ-
òàíîâëåíèÿ ãîìîëîãèè.

 ÃÎÌÎËÎÃÈß È ÄÈÔÔÅÐÅÍÖÈÐÎÂÊÀ

Â êà÷åñòâå êðèòåðèÿ ãîìîëîãèè ñòðóêòóð íåðåäêî âûäâèãàþò òðåáîâàíèå îíòîãåíå-
òè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ èç îäèíàêîâûõ çà÷àòêîâ; åùå Îóýí (Owen, 1848) âûäâèãàë êðèòå-
ðèé «òåñíîãî îáùåãî ñõîäñòâà ñïîñîáà ðàçâèòèÿ».

5 Ïðèâîäèì ïî Eibl-Eiblsfeldt, Kramer, 1958.
6 Öèòèðóåì ïî òîìó æå èñòî÷íèêó.



571Ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ î ãîìîëîãèè

×àñòî â ãîìîëîãè÷íûõ îðãàíàõ ýòî íàáëþäàåòñÿ, íî íåðåäêî ïðîèñõîäèò ñìåíà çà-
÷àòêîâ (ìåòîðèçèñ ïî Â.Ì. Øèìêåâè÷ó), ÷òî äåëàåò ýòîò êðèòåðèé íåíàäåæíûì. Òàê,
ìàëüïèãèåâû ñîñóäû ó íàñåêîìûõ áûâàþò äåðèâàòàìè è çàäíåé è ñðåäíåé êèøêè, õîòÿ
îáû÷íî èõ ãîìîëîãèçèðóþò, ïðè÷åì ýòî íå âûçûâàåò âîçðàæåíèé.

Ãðàíèöà ìåæäó ýêòîäåðìîé è ìåçîäåðìîé â ìþëëåðîâûõ è âîëüôîâûõ êàíàëàõ ó
ðàçíûõ ïîçâîíî÷íûõ ìåíÿåòñÿ (ïðèìåð Â.Ì. Øèìêåâè÷à), îäíàêî èõ ãîìîëîãèçèðóþò
íåçàâèñèìî îò õàðàêòåðà çà÷àòêà è ò.ä. (Ñâåòëîâ, 1959).

Ïîýòîìó ðàçâèòèå èç îäíîãî çà÷àòêà íå ìîæåò áûòü íàäåæíûì êðèòåðèåì ãîìîëî-
ãèè — àðõàëëàêñèñû è ãåòåðîõðîíèè óâåëè÷èâàþò âàðèàáåëüíîñòü çà÷àòêîâ, èç êîòî-
ðûõ ðàçâèâàþòñÿ ãîìîëîãè÷íûå ñòðóêòóðû ó ðàçíûõ îðãàíèçìîâ.

Êðîìå òîãî, åñëè äîâåñòè ýòîò ïðèíöèï äî ëîãè÷åñêîãî çàâåðøåíèÿ, ìîæíî ïðèéòè
ê çàêëþ÷åíèþ î ãîìîëîãè÷íîñòè âñåõ îðãàíîâ ìíîãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ, òàê êàê âñå
îðãàíû â êîíå÷íîì èòîãå ðàçâèâàþòñÿ èç ÿéöåêëåòêè, ò.å. èç îäíîãî èñòî÷íèêà.

Òàêèì îáðàçîì, ýìáðèîëîãè÷åñêèé êðèòåðèé, âûäåëåííûé ìíîãèìè èññëåäîâàòå-
ëÿìè, íåàäåêâàòåí ðåøàåìîé ïðîáëåìå ãîìîëîãèè (Spemann, 1915). Îñîáåííî ÿðêî íå-
ñîñòîÿòåëüíîñòü ýìáðèîëîãè÷åñêîãî êðèòåðèÿ âûÿâëÿåòñÿ â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ïîñëå
õèðóðãè÷åñêîãî âìåøàòåëüñòâà îðãàí ðåãåíåðèðóåò èç äðóãîãî çà÷àòêà. Íàïðèìåð, ìå-
äóëëÿðíàÿ ïëàñòèíêà àìôèáèé íîðìàëüíî ðàçâèâàåòñÿ èç ïðåçóìïòèâíîé ýêòîäåðìû, à
ïðè åå ïîâðåæäåíèè âîññòàíàâëèâàåòñÿ èç ïðåçóìïòèâíîé ìåçîäåðìû (Bruns, 1935).

Âîçíèêàþùèå ïðè ðåãåíåðàöèÿõ ãåòåðîìîðôîçû íåðåäêî îñëîæíÿþò âîïðîñû ãîìî-
ëîãèè, âûçûâàÿ ïîòðåáíîñòü â ïåðåñìîòðå ïðåäñòàâëåíèé, óñòàíîâèâøèõñÿ íà îñíîâå ñðàâ-
íèòåëüíûõ äàííûõ. Òàê, àíòåííû íàñåêîìûõ îáû÷íî íå ðàññìàòðèâàþò êàê ãîìîëîãè êî-
íå÷íîñòåé, îäíàêî ïðè àìïóòàöèè àíòåíí ó ïàëî÷íèêà Dixippus morosus âìåñòî óñèêà
ðåãåíåðèðóåò äèñòàëüíàÿ ÷àñòü êîíå÷íîñòè (Borhardt, 1927). Èçâåñòíà òàêæå ìóòàöèÿ äðî-
çîôèëû, òàê íàçûâàåìàÿ aristopedia, ïðè êîòîðîé âìåñòî àðèñòû óñèêà ðàçâèâàåòñÿ ëàïêà
êîíå÷íîñòè. Ïî ìíåíèþ Øòåéíáåðãà (1960), ýòî çàñòàâëÿåò ïåðåñìîòðåòü âîïðîñ î ïðî-
èñõîæäåíèè óñèêîâ ó íàñåêîìûõ, îá èõ ãîìîëîãèçàöèè. Òàêèå ñëó÷àè, êàê ðåãåíåðàöèÿ
àíòåííû íà ìåñòå ýêñòèðïèðîâàííîãî ñëîæíîãî ãëàçà ó ðå÷íîãî ðàêà — ïðèìåð åùå áîëü-
øåãî îñëîæíåíèÿ âîïðîñà î ãîìîëîãèè ïðè èññëåäîâàíèÿõ ðåãåíåðàöèé.

Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ãîìîëîãèçèðóåìûå îáðàçîâàíèÿ, íåñîìíåííî, íå ìîãóò òðàê-
òîâàòüñÿ êàê óíàñëåäîâàííûå îò îáùåãî ïðåäêà, íàïðèìåð ñîñêè ìëå÷íûõ æåëåç ñàì-
öîâ ìëåêîïèòàþùèõ, ãîìîëîãè÷íûå òàêîâûì ñàìîê. Íåò íèêàêèõ îñíîâàíèé ïîëàãàòü,
÷òî ó ïðåäêîâ ìëåêîïèòàþùèõ ñàìöû âûêàðìëèâàëè ñâîèì ìîëîêîì äåòåíûøåé. Âîç-
íèêíîâåíèå òàêèõ ãîìîëîãîâ, êàê ñîñêè ñàìöîâ ìëåêîïèòàþùèõ,— ðåçóëüòàò ïðîÿâëå-
íèÿ îáùèõ çàêîíîìåðíîñòåé ðåãóëÿòèâíîãî ìîðôîãåíåçà, îïðåäåëÿåìîãî ãîðìîíàëü-
íîé àêòèâíîñòüþ. Èçâåñòíî, ÷òî, èñêóññòâåííî ìåíÿÿ ãîðìîíàëüíûé ðåæèì (íàïðèìåð,
ïðè êàñòðàöèè è ïîñëåäóþùåé ïåðåñàäêå ãîíàä äðóãîãî ïîëà ó ïîçâîíî÷íûõ), ìîæíî
äîáèòüñÿ ïîëíîãî óïîäîáëåíèÿ âòîðè÷íûõ ïîëîâûõ ïðèçíàêîâ. Øòåéíåð (Steiner, 1938),
ðàçáèðàÿ ïîìîëîãèè íàðóæíûõ ïîëîâûõ îðãàíîâ ìëåêîïèòàþùèõ, ïðàâèëüíî çàêëþ÷à-
åò î íåîáõîäèìîñòè ïåðåñìîòðà ïðåäñòàâëåíèé î ðóäèìåíòàðíûõ îðãàíàõ, íî ïðèõîäèò
ê íåîáîñíîâàííûì âûâîäàì î òîì, ÷òî ìîðôîëîãèÿ äîëæíà ñòàòü èäåàëèñòè÷åñêîé, à
ãîìîëîãèÿ, ñëåäîâàòåëüíî, — òîëüêî òèïîëîãè÷åñêîé.

ÃÎÌÎËÎÃÈß È ÃÅÍÅÒÈÊÀ

Ïåðåíîñ ïîíÿòèÿ ãîìîëîãèè îò ôóíêöèîíèðóþùèõ ñèñòåì îðãàíèçìà íà íàñëåä-
ñòâåííûå çà÷àòêè ïîðî÷åí äàæå ñ ïîçèöèé ôîðìàëüíîé ãåíåòèêè, åñëè ó÷åñòü «ïëåéîò-
ðîïèýì ãåíîâ», îïðåäåëÿþùèõ ðàçíûå ñâîéñòâà, ìíîæåñòâåííîñòü ãåíîâ. Ïîýòîìó ïðåä-
ñòàâëåíèÿ Õåððå (Íårrå, 1961) î òîì, ÷òî ïàðàëëåëüíûå îáðàçîâàíèÿ îïðåäåëÿþòñÿ
ãîìîëîãè÷íûìè ãåíàìè è, ñëåäîâàòåëüíî, ïàðàëëåëüíî âîçíèêàþùèå ïðèçíàêè ìîæíî
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ðàññìàòðèâàòü êàê ãîìîëîãè÷íûå, íåëüçÿ ïðèíÿòü: òåðìèí «ãîìîëîãèÿ» Õåððå ïðèìå-
íÿåò â äðóãîì, íå îòâå÷àþùåì ïðèíÿòîìó â ìîðôîëîãèè ïîíèìàíèè, à çíà÷èò, îí ðàñ-
ñìàòðèâàåò ñîâåðøåííî èíûå çàêîíîìåðíîñòè. Èñïîëüçîâàíèå òåðìèíà ñ óñòàíîâèâ-
øèìñÿ èíûì îïðåäåëåíèåì âíîñèò ïóòàíèöó. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî «çàêîí ãîìîëîãè-
÷åñêèõ ðÿäîâ» Âàâèëîâà (1920) îòíîñèòñÿ ê çàêîíîìåðíîñòÿì èçìåíåíèÿ ãîìîëîãè÷-
íûõ ñòðóêòóð ó áëèçêèõ ôîðì, íî íå ïîäìåíÿåò îïðåäåëåíèÿ ãîìîëîãèè.

Ãîìîëîãèçàöèÿ ãåíîâ, îïðåäåëÿþùèõ îñíîâíûå ïðîöåññû æèçíè ó ðàçíûõ ãðóïï îðãà-
íèçìîâ (íàñåêîìûå, ãðèáû, áàêòåðèè), ïðåäëàãàåìàÿ Àíäåðñîì (Anders, 1961), òàêæå íå
èìååò íè÷åãî îáùåãî ñ ïðèíÿòûì â ìîðôîëîãèè ïîíÿòèåì ãîìîëîãèè, òåì áîëåå, ÷òî, êàê
îòìå÷àåò ñàì àâòîð, ðàçíûå ãåíû â ðàçëè÷íîé ñðåäå âûçûâàþò è ðàçíûå, è ñõîäíûå ôåíî-
òèïè÷åñêèå èçìåíåíèÿ, ò.å. ïî ôåíîòèïó íåëüçÿ ãîìîëîãèçèðîâàòü ãåíû. Ñëåäîâàòåëüíî,
âûïàäàåò è îáúåêòèâíûé êðèòåðèé èõ ãîìîëîãèçàöèè. Ïðàâ Êåëèí (Kalin, 1961), ãîâîðÿ,
÷òî ïðèìåíåíèå òåðìèíà «ãîìîëîãèÿ» ãåíåòèêàìè óñèëèâàåò íåÿñíîñòü åãî ïîíèìàíèÿ.

ÃÎÌÎËÎÃÈÈ È ÔÈËÎÃÅÍÅÒÈ×ÅÑÊÈÅ ÐßÄÛ

Ïîäâîäÿ èòîãè ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì î ãîìîëîãèè, ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü,
÷òî ãîìîëîãèÿ — ïîíÿòèå, â îñíîâíîì îòíîñèìîå ê ìîðôîëîãè÷åñêèì êàòåãîðèÿì, íî â
íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ïðèìåíèìîå è ê ñðàâíèâàåìûì ôóíêöèÿì è ïîâåäåíèþ.

Êðèòåðèÿìè ãîìîëîãèè ñòðóêòóð ñëóæàò êðèòåðèè ïîëîæåíèÿ, ñïåöèôè÷åñêîãî ñòðî-
åíèÿ è íåïðåðûâíîñòè â ðÿäó ñðàâíåíèé. Ïîñêîëüêó èìåííî óñòàíîâëåíèå ãîìîëîãèè
ÿâëÿåòñÿ îñíîâîé äëÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèé, îáùíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ íåëüçÿ
ñ÷èòàòü êðèòåðèåì ãîìîëîãèè. Îäíàêî ïðîâåðêà ïðàâèëüíîñòè ãîìîëîãèçàöèè äîëæíà
ïðîâåðÿòüñÿ ïî ôèëîãåíåòè÷åñêèì ðÿäàì è ïî åñòåñòâåííûì ñèñòåìàòè÷åñêèì ãðóï-
ïàì: â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà íå òîëüêî èññëåäóåìàÿ ñòðóêòóðà â îïðåäåëåííîì ðÿäó ôîðì,
íî è ìíîãèå äðóãèå ñòðóêòóðû îòâå÷àþò êðèòåðèÿì ãîìîëîãèè, ãîìîëîãèçàöèÿ ñòàíî-
âèòñÿ áîëåå íàäåæíîé. Òàê, ïðàâîìî÷íîñòü ãîìîëîãèçàöèè ãðóäíûõ êîíå÷íîñòåé ïðåä-
ñòàâèòåëåé ðàçíûõ îòðÿäîâ êðûëàòûõ íàñåêîìûõ ïîäòâåðæäàåòñÿ òåì, ÷òî â ïðåäåëàõ
ýòîé ãðóïïû îïðåäåëÿþòñÿ êàê ãîìîëîãè÷íûå è ðîòîâûå àïïàðàòû, è êðûëüÿ, è âûäåëè-
òåëüíûå îðãàíû, è ñåðäöå, è äðóãèå îðãàíû è ÷àñòè òåëà.

Ñðàâíèòåëüíûå ðÿäû îòäåëüíûõ ãîìîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð, è îðãàíîâ íåïðàâèëüíî íà-
çûâàòü ôèëîãåíåòè÷åñêèìè ðÿäàìè, õîòÿ ýòî äåëàþò òàêèå êðóïíûå ìîðôîëîãè, êàê Ñåâåð-
öîâ (1936). Ñåâåðöîâ, íàïðèìåð, äàåò ñõåìó «ôèëîãåíåòè÷åñêîãî» ðàçâèòèÿ ãðóäíûõ ïëàâ-
íèêîâ, ñðàâíèâàÿ ðàçíûå ôîðìû ïëàâíèêîâ ó ðûá èç ðàçíûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï. Â íî-
âûõ ðàáîòàõ òîæå ìîæíî âñòðåòèòü òàêèå íåâåðíûå âûðàæåíèÿ, êàê «ôèëîãåíåç ïîñòòèáè-
àëüíûõ øïîð ó öèêàäîê» (Wagner, 1962). Ïîñòðîåííûé ïî äðóãèì îðãàíàì, òàêîé «ôèëîãå-
íåç» äàåò äðóãîé ðÿä ôîðì, â èíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, ÷òî è âèäíî, íàïðèìåð, èç äàííîé
Ñåâåðöîâûì (1936) ñõåìû ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ áðþøíûõ ïëàâíèêîâ ó ðûá.

Ôèëîãåíåçà îðãàíîâ íå ñóùåñòâóåò: ñóùåñòâóåò ôèëîãåíåç îðãàíèçìîâ, à ðàñïîëà-
ãàåìûå â ïîñëåäîâàòåëüíûå ðÿäû èçìåíåíèÿ ãîìîëîãè÷íûõ îðãàíîâ ýòèõ îðãàíèçìîâ
ëèøü â áîëüøåé èëè ìåíüøåé ñòåïåíè ñîîòâåòñòâóþò îáùåìó íàïðàâëåíèþ ôèëîãåíå-
òè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ãðóïïû.

Íî, âî âñÿêîì ñëó÷àå, åñëè â ïðåäåëàõ òàêñîíà, îñîáåííî áîëåå êðóïíîãî, ìîæíî
ïðîñëåäèòü ìíîãî ãîìîëîãè÷íûõ ñòðóêòóð, åñòü îñíîâàíèÿ ÷åðòû ãëóáîêîãî ñõîäñòâà
êàæäîé íîâîé èññëåäóåìîé ñòðóêòóðû ðàññìàòðèâàòü êàê âîçìîæíóþ ãîìîëîãèþ.

Ïîýòîìó, ñ îäíîé ñòîðîíû, óñòàíîâëåíèå ãîìîëîãèè ñëóæèò ïðåäïîñûëêîé ê âîñ-
ñòàíîâëåíèþ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé è óñòàíîâëåíèþ ãðàíèö òàêñîíîâ; ñ äðóãîé -
ïðîñëåæèâàíèå ñòðîåíèÿ ñòðóêòóð â ïðåäåëàõ óñòàíîâëåííîé ïî äðóãèì ãîìîëîãèÿì
ôèëîãåíåòè÷åñêîé âåòâè èëè â ïðåäåëàõ òàêñîíà ïîçâîëÿåò ïðîâåðÿòü íàäåæíîñòü ãî-
ìîëîãèçàöèè.
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Ïîñëåäíåå âðåìÿ â ÑÑÑÐ è çà ðóáåæîì ðàçâèâàþòñÿ ìàòåìàòè÷åñêèå íàïðàâëåíèÿ â
òàêñîíîìèè, ïðèâëåêàþòñÿ îáúåêòèâíûå ìåòîäû îöåíêè ñèñòåìàòè÷åñêîé öåííîñòè ïðè-
çíàêîâ (Ñìèðíîâ, 1959; Sokal, 1961; Alberti, 1962, è äð.). Êîëè÷åñòâåííîå èññëåäîâàíèå
áîëüøîãî ÷èñëà ñðàâíèâàåìûõ ïðèçíàêîâ ïðè òàêîì ïîäõîäå ñãëàæèâàåò ñóáúåêòèâíîñòü
èõ âûáîðà è äàåò âîçìîæíîñòü íàõîæäåíèÿ ñòåïåíè ðàçëè÷èÿ ðàçíûõ ôîðì ïî èçáðàí-
íûì ïðèçíàêàì.

Îäíàêî òàêèå èññëåäîâàíèÿ, êàê íàì êàæåòñÿ, èìåþò ïîêà öåííîñòü äëÿ äèàãíîñòè-
÷åñêîé ñèñòåìû, ò.å. äëÿ àíàëèçà, íî ìàëî äàþò äëÿ ïðåäñòàâëåíèÿ î ïóòÿõ ðàçâèòèÿ
èññëåäóåìîé ãðóïïû, äëÿ óñòàíîâëåíèÿ èëè ïðîâåðêè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïðåäñòàâëå-
íèé, ò.å. äëÿ ñèíòåçà çíàíèé î âîçìîæíûõ ñâÿçÿõ ìåæäó îðãàíèçìàìè. Êîëè÷åñòâåííûå
ñõîäñòâà, âûÿâëåííûå ïðè ýòîì ìåòîäå, èìåþò ìàëî îáùåãî ñ óñòàíîâëåíèåì ãîìîëî-
ãèè. Êîëè÷åñòâåííîé îáðàáîòêå ïîääàþòñÿ ïðèçíàêè, ðàçëè÷àåìûå ïî ïðèíöèïó íàëè-
÷èÿ èëè îòñóòñòâèÿ, òîãäà êàê ãîìîëîãè÷íû öåëûå ñòðóêòóðû, îöåíèâàåìûå ïî îòíîøå-
íèþ ê äðóãèì ÷àñòÿì îðãàíèçìà è ïî äåòàëÿì ñòðîåíèÿ. Óñòàíîâëåíèå ãîìîëîãèè «ïðè-
çíàêîâ» è âûÿâëåíèå ãîìîëîãèè ñòðóêòóð îñíîâûâàþòñÿ íà ñðàâíåíèÿõ, ïðîâîäèìûõ
íà ïðèíöèïèàëüíî ðàçíûõ óðîâíÿõ, è «ïðèçíàêè», èìåþùèå âàæíîå çíà÷åíèå äëÿ äèàã-
íîñòèêè, ìîãóò áûòü ñîâåðøåííî íåñóùåñòâåííûìè äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ãîìîëîãèè òåõ
ñòðóêòóð, íà îñíîâå êîòîðûõ âîçìîæíî ïîñòðîåíèå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé.

Ðåìàíå (Remane, 1955) ñïðàâåäëèâî óêàçûâàåò, ÷òî, íàïðèìåð, ïî ÷èñëó ïðèçíàêîâ ñõîä-
ñòâà óñòðèöà è áðàõèîïîäà ïðè ñðàâíåíèè ìîãóò îêàçàòüñÿ áëèæå äðóã ê äðóãó, ÷åì óñòðèöà
è îñüìèíîã; äëÿ óñòàíîâëåíèÿ æå îáùíîñòè òðåáóåòñÿ êà÷åñòâåííàÿ îöåíêà ñõîäñòâà.

ÎÒÍÎÑÈÒÅËÜÍÎÑÒÜ ÃÎÌÎËÎÃÈÈ, ÓÑÒÀÍÎÂËÅÍÍÎÉ ÏÎ ÄÅÒÀËßÌ
ÑÒÐÎÅÍÈß

Ïðèçíàâàåìûé ñîâðåìåííûìè ìîðôîëîãàìè êðèòåðèé ñïåöèôè÷íîãî ñòðîåíèÿ ïðè
óñòàíîâëåíèè ãîìîëîãèè ïîçâîëÿåò ïðîâîäèòü â ýòîì àñïåêòå ñðàâíåíèå òàêèõ ñòðóê-
òóð, êîòîðûå ïî ñóùåñòâó äîëæíû ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê àíàëîãè÷íûå.

Òàê, íàðÿäó ñ ïàðíûìè «ìîçãîâûìè» ãëàçàìè ãîëîâîíîãèõ è áðþõîíîãèõ ìîëëþñ-
êîâ, êîòîðûå áåçóñëîâíî ìîæíî ãîìîëîãèçèðîâàòü, â òèïå ìÿãêîòåëûõ èìåþòñÿ è ãëàçà,
âîçíèêàþùèå èíûì ïóòåì, íàïðèìåð ìàíòèéíûå ãëàçà ìîðñêîãî ãðåáåøêà è äðóãèå âòî-
ðè÷íûå ãëàçà, óòðàòèâøèõ ãîëîâíîé îòäåë òåëà ïëàñòèí÷àòîæàáåðíûõ. Ó Gastropoda,
íàðÿäó ñ ïðèìèòèâíûìè áîêàëîâèäíûìè ãëàçàìè Prosobranchia, áûâàþò ïóçûðåâèä-
íûå ñ äèôôåðåíöèðîâàííûì õðóñòàëèêîì ãëàçà Pulmonata-Stylommatophora. Ó ãîëîâî-
íîãèõ òîæå âñòðå÷àþòñÿ è áîêàëîâèäíûå (ó Nautilus), è î÷åíü ñëîæíî äèôôåðåíöèðî-
âàííûå ãëàçà (ó Dibranchia). Â ïðèíöèïå òàêîâû æå âàðèàöèè â ñòðîåíèè è ìàíòèéíûõ
ãëàç Lamellibranchia: áîêàëîâèäíûå ó Area, ñ õðóñòàëèêîì ó Pecten. Â ñîîòâåòñòâèè ñ
êëàññè÷åñêèì îïðåäåëåíèåì ãîìîëîãèè, ïî ïîëîæåíèþ ãëàçà Pecten íåãîìîëîãè÷íû
ãëàçàì êàëüìàðà èëè óëèòêè. Ñðàâíèâàÿ æå ñòðîåíèå ãëàçà ìîðñêîãî ãðåáåøêà è óëèòêè,
ëåãêî ãîìîëîãèçèðîâàòü îòäåëüíûå èõ ÷àñòè, íåñìîòðÿ íà ðàçëè÷èÿ â ïðîèñõîæäåíèè.
Ýòî ñõîäñòâî íåëüçÿ òðàêòîâàòü êàê îáùíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ îò îäèíàêîâîãî çà÷àòêà ó
îáùåãî ïðåäêà. Îáùíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ â ýòîì ñëó÷àå îãðàíè÷èâàåòñÿ òîëüêî ïðèí-
öèïèàëüíûì ñõîäñòâîì êëåòî÷íîãî ñóáñòðàòà — â îáîèõ ñëó÷àÿõ ïðîèçâîäíûì ýêòî-
äåðìû ìîëëþñêîâ. Ñëåäîâàòåëüíî, â ïðåäåëàõ ñòðóêòóð, ïî ñóùåñòâó êîíâåðãåíòíûõ,
àíàëîãè÷íûõ, îêàçûâàåòñÿ âîçìîæíûì âûäåëÿòü ÷àñòè, ê êîòîðûì äî èçâåñòíîé ñòåïå-
íè ïðèìåíèìû òåðìèíû ãîìîëîãèè. Åäèíñòâî èñõîäíîãî ìàòåðèàëà è îãðàíè÷åííîñòü
÷èñëà âîçìîæíûõ ïðèíöèïîâ äåéñòâèÿ îðãàíîâ, âûïîëíÿþùèõ îïðåäåëåííóþ ôóíê-
öèþ, ìîæåò ïðèâîäèòü ê ãëóáîêèì ñõîäñòâàì, ê èñêëþ÷èòåëüíîé ïîëíîòå êîíâåðãåí-
öèè. Òàêîâî ñõîäñòâî ãëàç ìîëëþñêîâ ðàçíûõ êëàññîâ; â ñóùíîñòè òàêîâî æå ÿâíî àíà-
ëîãè÷íîå, íî äîâîëüíî ãëóáîêîå ñõîäñòâî ãëàç Cephalopola-Dibranchia è ïîçâîíî÷íûõ.
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Äðóãîé âîçìîæíûé ïðèíöèï ýôôåêòèâíî äåéñòâóþùèõ ãëàç — ôàñåòî÷íûå ãëàçà ÷ëå-
íèñòîíîãèõ, êîòîðûå êîíâåðãåíòíî âûðàáàòûâàþòñÿ ó âûñøèõ ðàêîîáðàçíûõ (Decapoda)
è ó âûñøèõ òðàõåàò (Insecta), ïðè÷åì â ýòîì ñëó÷àå ñõîäñòâî ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ íà âñå
äåòàëè ñòðóêòóðû. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå òèï ñõîäñòâà - ãîìîëîãèÿ, òàê êàê ãëàçà âûñøèõ
ðàêîâ è íàñåêîìûõ, êàê ãëàçà —ãîìîëîãè÷íû, íî êàê ñëîæíûå ãëàçà - àíàëîãè÷íû (èíà-
÷å ïðèøëîñü áû ïðèçíàòü ïåðâè÷íûì ñëîæíîå ñòðîåíèå.) Âñå ýòî ïîêàçûâàåò îòíîñè-
òåëüíîñòü âòîðîãî ïðèíöèïà ãîìîëîãèè Ðåìàíå è Ñèìïñîíà.

ÑÐÀÂÍÈÒÅËÜÍÎÅ ÇÍÀ×ÅÍÈÅ ÈÑÑËÅÄÎÂÀÍÈÉ ÃÎÌÎËÎÃÈÈ È ÊÎÍÂÅÐÃÅÍÖÈÈ

Èññëåäîâàíèÿ êîíâåðãåíöèè, àíàëîãèé è ïàðàëëåëèçìîâ èìåþò âàæíîå çíà÷åíèå
äëÿ óñòàíîâëåíèÿ çàêîíîìåðíîñòåé ýâîëþöèè, äëÿ âûÿâëåíèÿ íàïðàâëÿþùåé ðîëè âçà-
èìîîòíîøåíèé îðãàíèçìà ñî ñðåäîé. Èìåííî èññëåäîâàíèÿ êîíâåðãåíöèè ïîçâîëÿþò
ïîíÿòü ìîðôîëîãè÷åñêèå çàêîíîìåðíîñòè ðàçâèòèÿ îðãàíîâ, áåç çíàíèÿ êîòîðûõ íåëüçÿ
àêòèâíî îâëàäåòü ïðîöåññàìè ôîðìîîáðàçîâàíèÿ æèâîòíûõ.

Íî ïðè ýòîì íàäî ïîìíèòü, ÷òî òîëüêî ïðàâèëüíî âîññòàíîâëåííûå ôèëîãåíåòè-
÷åñêèå èçìåíåíèÿ ìîãóò ñëóæèòü êðèòåðèåì äëÿ ïðîâåðêè çàêëþ÷åíèé î çàêîíîìåðíî-
ñòÿõ ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà, òàê êàê èñòîðè÷åñêèå çàêîíîìåðíîñòè ýâîëþöèîííîãî
ïðîöåññà ïîçíàþòñÿ òîëüêî íà ñðàâíèòåëüíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðÿäàõ è ïîýòîìó èìåí-
íî ïðàâèëüíîå, à íå ïðîèçâîëüíîå ðàñïîëîæåíèå îòäåëüíûõ ôîðì â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ
ðÿäàõ ñëóæèò çàëîãîì ðåøåíèÿ ïðîáëåìû. Íåïðàâèëüíîå ðàñïîëîæåíèå îáúåêòîâ ïðè-
âîäèò ê íåâåðíûì çàêëþ÷åíèÿì î çàêîíîìåðíîñòÿõ ýâîëþöèè, èìåííî òàê Øòåéíìàí
âûâåë ïðîèñõîæäåíèå êèòîâ îò èõòèîçàâðîâ.

Äëÿ óñòàíîâëåíèÿ îáùèõ òåíäåíöèé ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà èòîãè èññëåäîâàíèÿ
êîíêðåòíûõ ôèëîãåíåçîâ, ïîñòðîåííûõ íà âûÿâëåíèè ãîìîëîãèè, ñëóæàò è ìàòåðèà-
ëîì, è êðèòåðèåì ïðîâåðêè. Íàïðèìåð, äëÿ ïîäòâåðæäåíèÿ èëè íèñïðîâåðæåíèÿ «òåî-
ðèè îëèãîìåðèçàöèè» Äîãåëÿ (1954) íå áåçðàçëè÷íî, ÿâëÿþòñÿ ëè ñðåäè õèëîïîä òàêèå
ìíîãîñåãìåíòíûå ôîðìû, êàê ãåîôèëèäû, áîëåå ïðèìèòèâíûìè, èñõîäíûìè (Ãèëÿðîâ,
1948; Áåêëåìèøåâ, 1953; Manton, 1953) èëè æå, íàîáîðîò, îíè âòîðè÷íî ïðîèñõîäÿò îò
ìåíåå ðàñ÷ëåíåííûõ ôîðì (Snodgrass, 1952).

Ïðè ðåøåíèè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïðîáëåì î÷åíü âàæíûì êðèòåðèåì, íàðÿäó ñ ìîð-
ôîëîãè÷åñêèìè äàííûìè (ñðàâíèòåëüíàÿ àíàòîìèÿ, ýìáðèîëîãèÿ è îñîáåííî ïàëåîí-
òîëîãèÿ), ñëåäóåò ñ÷èòàòü è ñðàâíèòåëüíî-ýêîëîãè÷åñêèå äàííûå. Íàïðèìåð, ãèïîòåçà
Õàíäëèðøà î ïðîèñõîæäåíèè êðûëàòûõ íàñåêîìûõ îò òðèëîáèòîâ íàèáîëåå óáåäèòåëüíî
îïðîâåðãàåòñÿ äàííûìè ñðàâíèòåëüíî ýêîëîãè÷åñêîãî èçó÷åíèÿ (Ãèëÿðîâ, 1949). Íå çíàÿ
ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé îðãàíèçìîâ (íå âûÿñíåííûõ äëÿ îãðîìíîãî ÷èñëà ãðóïï
îðãàíèçìîâ), íåëüçÿ ãîâîðèòü è î ïîçíàíèè çàêîíîìåðíîñòåé ýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà.
Âûÿñíåíèå ôèëîãåíåçîâ â ñâîþ î÷åðåäü òðåáóåò óñòàíîâëåíèÿ ãîìîëîãèè, ïîýòîìó çàê-
ëþ÷åíèå Øàððåðà (Scharrer, 1946) î òîì, ÷òî ìîðôîëîãè÷åñêèå è ôèëîãåíåòè÷åñêèå
àñïåêòû èññëåäîâàíèÿ ñòðóêòóð ïåðåñòàëè áûòü ïëîäîòâîðíûìè, ÷òî ýâðèñòè÷åñêîå
çíà÷åíèå ïîíÿòèÿ ãîìîëîãèè óæå ïî÷òè èñ÷åðïàíî, íåâåðíî.

Îäíàêî íà ñîâðåìåííîì ýòàïå ðàçâèòèÿ ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ èññëåäî-
âàíèé ïî-íîâîìó âûñòóïàåò èññëåäîâàíèå òåõ êàòåãîðèé ñõîäñòâà, êîòîðûå åùå íåäàâ-
íî èãíîðèðîâàëè. Òàê, Íîâèêîâ (Nowikof), 1935) ðàññìàòðèâàë àíàëîãèè, êàê ïîä÷è-
íåííîå ïîíÿòèå, íå èìåþùåå çíà÷åíèå äëÿ ñðàâíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèé. Âìåñòå ñ òåì,
èìåííî èññëåäîâàíèå àíàëîãèé îòêðûâàåò âîçìîæíîñòè âûÿâëåíèÿ îñíîâíûõ ïðèíöèïîâ
îðèåíòèðîâêè â ïðîñòðàíñòâå, ïåðåäâèæåíèÿ, âîäíîãî è ñîëåâîãî îáìåíà, âûâåäåíèÿ
ïðîäóêòîâ îáìåíà è ò. ä., ò.å. äàåò øèðîêóþ áàçó äëÿ òåõ èññëåäîâàíèé, êîòîðûå â íàñòî-
ÿùåå âðåìÿ ïðèîáðåòàþò ñòîëü âàæíîå çíà÷åíèå äëÿ áèîëîãè÷åñêîãî ìîäåëèðîâàíèÿ,
äëÿ áèîíèêè.
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Èññëåäîâàíèå êîíâåðãåíòíûõ îáðàçîâàíèé ïîçâîëÿåò âûÿâèòü òå ðåøåíèÿ îïðåäå-
ëåííûõ ôèçè÷åñêèõ è õèìè÷åñêèõ çàäà÷, êîòîðûå ìîãóò ðåàëèçîâàòüñÿ îðãàíè÷åñêèìè
ñòðóêòóðàìè (Ãèëÿðîâ, 1960; Hubbs, 1944).

ÃÎÌÎËÎÃÈß È ÑÈÑÒÅÌÀÒÈÊÀ

Óñòàíîâëåíèå ãîìîëîãèè âàæíî â ïåðâóþ î÷åðåäü äëÿ óñòàíîâëåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñ-
êèõ ñâÿçåé îðãàíèçìîâ, äëÿ ðåêîíñòðóêöèè ïóòåé èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ îòäåëüíûõ ãðóïï.

Ñèñòåìó ñîâðåìåííûõ ôîðì ìîæíî ðàññìàòðèâàòü â ñëåäóþùåì àñïåêòå. Ïðåäñòàâ-
ëÿÿ ñåáå ôèëîãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ â âèäå äðåâîâèäíîãî ðîñòà â 3-ìåðíîé ñèñòåìå
êîîðäèíàò, ãäå âåðòèêàëüíàÿ îñü ñîîòâåòñòâóåò âðåìåíè, ñîâðåìåííûå ôîðìû ìîæíî
ðàññìàòðèâàòü êàê ïîïåðå÷íûé ñðåç ÷åðåç òàêîå äåðåâî èëè êàê ïðîåêöèþ êîíå÷íûõ
ó÷àñòêîâ âåòâåé íà ãîðèçîíòàëüíóþ ïëîñêîñòü.

Ðàñïîëîæåíèå òî÷åê â òàêîé ïëîñêîñòè õîòÿ è îòðàæàåò õîä ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ïðî-
öåññà, óïðîùàåò è èñêàæàåò ôèëîãåíåòè÷åñêèå îòíîøåíèÿ: íåèçáåæíî â îäèíàêîâûå
ñèñòåìàòè÷åñêèå êàòåãîðèè ïîïàäàþò êà÷åñòâåííî ðàçëè÷íûå ôîðìû, îòíîñÿùèåñÿ ê
ðàçíûì âåòâÿì. Ïîýòîìó ñèñòåìà îòðàæàåò, íî íå èñ÷åðïûâàåò ôèëîãåíåòè÷åñêèå ñâÿ-
çè. Õîòÿ ñèñòåìàòèêà, êàê è ôèëîãåíèÿ, èñïîëüçóåò ìàòåðèàëû, áàçèðóþùèåñÿ íà óñòà-
íîâëåíèè ãîìîëîãèè (Ñìèðíîâ, 1959), îíà ïîëüçóåòñÿ â îñíîâíîì èåðàðõèåé ãîìîëîãè-
çèðóåìûõ ïðèçíàêîâ, à íå àíàëèçîì âîçìîæíîãî ðàçâèòèÿ è ñìåíû ñòðóêòóð.

Ïðè ôèëîãåíåòè÷åñêîì èññëåäîâàíèè, êàê è ïðè èçó÷åíèè îíòîãåíåçà, ïðîñëåæèâà-
åòñÿ ïåðåõîä îò ïðîñòîãî ê ñëîæíîìó, îò ïåðâè÷íîãî êî âòîðè÷íîìó, ò.å. âîññòàíàâëèâà-
åòñÿ äèíàìèêà ÿâëåíèÿ. Â ñèñòåìàòèêå æå ïðè ñòàòè÷åñêîì èçó÷åíèè íå óòðà÷èâàåò ñâî-
åãî çíà÷åíèÿ ïðåäñòàâëåíèå îá «àðõåòèïå», òàê êàê êàæäàÿ òàêñîíîìè÷åñêàÿ êàòåãîðèÿ
âêëþ÷àåò ïðåäñòàâèòåëåé, îáëàäàþùèõ òåì íàáîðîì ïðèçíàêîâ, ïî êîòîðûì ìûñëèìî
àáñòðàêòíîå ïîñòðîåíèå îáîáùåííîé ôîðìû, «àðõåòèïà».

Àñïåêòû ôèëîãåíåòè÷åñêîãî è ñèñòåìàòè÷åñêîãî èññëåäîâàíèé ëåæàò â ðàçíûõ ïëîñ-
êîñòÿõ.

 Äëÿ ýâîëþöèîíèñòà ñèñòåìàòè÷åñêèå êàòåãîðèè â òå÷åíèå ýâîëþöèîííîãî ðàçâè-
òèÿ ãðóïïû ìåíÿþò ñâîé ðàíã; ôèëîãåíåòèêè ðàññìàòðèâàþò òàêñîíû êàê êîíòèíóóìû,
â èõ ðàçâèòèè. Äëÿ ñèñòåìàòèêà æå òàêñîíîìè÷åñêèé ðàíã ÷åòêî î÷åð÷èâàåòñÿ, è çàäà÷ó
ñîñòàâëÿåò íàõîæäåíèå ãèàòóñîâ ìåæäó ãðóïïàìè, îáúåäèíåííûìè òàêñîíàìè îäíîãî
ðàíãà.

Ïîýòîìó ÷àñòî ñ÷èòàþò, ÷òî ïðè ðàññìîòðåíèè ñèñòåìû íåëüçÿ ðàññìàòðèâàòü êàê
ðàâíîöåííûå âåëè÷èíû ñîâðåìåííûå è èñêîïàåìûå ãðóïïû. Äåéñòâèòåëüíî, åñëè èñ-
êîïàåìàÿ ãðóïïà ïðåäñòàâëÿåò íåïîñðåäñòâåííîãî ðîäîíà÷àëüíèêà ñîâðåìåííûõ, òàêîå
îáúåäèíåíèå áåñïðèíöèïíî è èñêóññòâåííî. Íî áîëüøèíñòâî èñêîïàåìûõ ãðóïï — ñïå-
öèàëèçèðîâàííûå ñëåïûå âåòâè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ æèâîòíîãî ìèðà. Ïîýòî-
ìó ñðàâíåíèå â åäèíîé ñèñòåìå, îáçîð òåõ âåðøèí, êîòîðûõ äîñòèãëî ýâîëþöèîííîå
ðàçâèòèå, øåäøåå â ðàçíûõ íàïðàâëåíèÿõ, âïîëíå âîçìîæíî.

Ïîëüçóÿñü òåì æå ïðåäñòàâëåíèåì î ôèëîãåíåòè÷åñêîì ðàçâèòèè, êàê î äåðåâå èëè
êóñòå, âåðòèêàëüíàÿ îñü êîòîðîãî ñèìâîëèçèðóåò âðåìÿ, ìîæíî ñ÷èòàòü ïîáåãè, äîñòèã-
øèå âåðøèííîé ïëîñêîñòè, ñîâðåìåííûìè ôîðìàìè, à íèæå ðàñïîëîæåííûå âåòêè —
èñêîïàåìûìè. Ïðè òàêîì ïðåäñòàâëåíèè ñðàâíåíèå êîíöåâûõ ïîáåãîâ (íåçàâèñèìî îò
èõ âûñîòû îò îñíîâàíèÿ) ìåòîäè÷åñêè ïðàâèëüíî è îïðàâäàííî. Â òàêîé ñèñòåìå ìîæ-
íî ñ÷èòàòü ýêâèâàëåíòíûìè ïî ðàíãó ãðóïïàìè êëàññ òðèëîáèòîâ è êëàññ ïàóêîîáðàç-
íûõ, ïîñêîëüêó íåñîìíåííî, ÷òî èçâåñòíûå â èñêîïàåìîì ñîñòîÿíèè ôîðìû òðèëîáè-
òîâ íèêàê íå ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê íåïîñðåäñòâåííûå ïðåäêè ïàóêîîáðàçíûõ.

Àíàëèçó âçàèìîîòíîøåíèé ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé è ñèñòåìû ïîñâÿùåíî ìíîãî
íîâûõ èññëåäîâàíèé (Hennig, 1957; Alberti, 1962, è äð.).
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Íè óñòàíîâëåíèå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âçàèìîîòíîøåíèé, íè ïîñòðîåíèå åñòåñòâåí-
íîé ñèñòåìû íåìûñëèìî áåç âûÿâëåíèÿ ãîìîëîãèè.

Âûøå ïîêàçàíî, ÷òî îòëè÷àòü ãîìîëîãè÷íûå îáðàçîâàíèÿ îò íåãîìîëîãè÷íûõ áû-
âàåò êðàéíå çàòðóäíèòåëüíî. Êîíâåðãåíöèè è ïàðàëëåëèçìû, àíàëîãèè è ãîìîéîëîãèè,
ìèìèêðèÿ è ñëó÷àéíîå ñõîäñòâî ìîãóò çàòóøåâûâàòü ãîìîëîãè÷åñêèå ñîîòíîøåíèÿ. Íî,
êðîìå îáúåêòèâíûõ òðóäíîñòåé, ïðè ãîìîëîãèçàöèè ìíîãî òðóäíîñòåé è ñóáúåêòèâíîãî
ïîðÿäêà, ïðîèñòåêàþùèõ èç íåÿñíîñòåé ïðåäñòàâëåíèé î ãîìîëîãèè.

Îãðàíè÷åíèå ïîíÿòèÿ ãîìîëîãèè êëàññè÷åñêèì ïðåäñòàâëåíèåì ïðè ñîõðàíåíèè â
êà÷åñòâå ðåøàþùåãî òîëüêî «ïåðâîãî êðèòåðèÿ» Ðåìàíå è èñïîëüçîâàíèå äðóãèõ êðè-
òåðèåâ ëèøü êàê âñïîìîãàòåëüíûõ, óñòàíîâëåíèå «íàñòîÿùèõ» ãîìîëîãèé îãðàíè÷èò
÷èñëî ñõîäñòâ, ïðèâëåêàåìûõ äëÿ ðåøåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé, íî çàòî èç-
áàâèò ôèëîãåíåòè÷åñêóþ ìîðôîëîãèþ îò òîãî ïðîèçâîëà è õàîñà, êîòîðûé ïîçâîëèë
Ãåêêåëþ â ïèñüìå ê Ãåêñëè ñðàâíèòü ìîðôîëîãèþ ñ àâãèåâûìè êîíþøíÿìè.
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ÁÈÎÃÅÎÖÅÍÎËÎÃÈß È ÒÅÎÐÈß ÅÑÒÅÑÒÂÅÍÍÎÃÎ ÎÒÁÎÐÀ
(Ê ñòîëåòèþ ñî äíÿ ðîæäåíèÿ Â. Í. Ñóêà÷åâà)*

Â ýòîì ãîäó èñïîëíÿåòñÿ 100 ëåò ñî äíÿ ðîæäåíèÿ îäíîãî èç çàìå÷àòåëüíûõ áèîëî-
ãîâ íàøåãî âåêà — Âëàäèìèðà Íèêîëàåâè÷à Ñóêà÷åâà è ñîðîêàëåòèå ñî âðåìåíè ââåäå-
íèÿ èì â 1940 ã. â íàóêó òåðìèíà «áèîãåîöåíîç» (ñì. Ñóêà÷åâ, 1950).

Âûäàþùèéñÿ ãåîáîòàíèê, ôèòîöåíîëîã, ëåñîâåä è áîëîòîâåä Â.Í. Ñóêà÷åâ èçâåñ-
òåí áèîëîãàì ñàìûõ ðàçíûõ ñïåöèàëüíîñòåé êàê îñíîâàòåëü êîìïëåêñíîé íàóêè — áèî-
ãåîöåíîëîãèè, ñòðàñòíûì ïîáîðíèêîì êîòîðîé îí îñòàâàëñÿ äî êîíöà ñâîåé êèïó÷åé
äåÿòåëüíîñòè, äî ïîñëåäíèõ äíåé ñâîåé áîãàòîé ñâåðøåíèÿìè æèçíè.

Ïðåäñòàâëåíèå î áèîãåîöåíîçå òåñíî ñâÿçûâàåò ýêîëîãè÷åñêèå áèîëîãè÷åñêèå äèñ-
öèïëèíû ñ ãåîãðàôèåé, ïî÷âîâåäåíèåì, áèîãåîõèìèåé.

Ê îïðåäåëåíèþ ïîíÿòèÿ «áèîãåîöåíîç» ëîãè÷åñêè ìîæíî ïðèéòè äâóìÿ ïóòÿìè: ïî
âîñõîäÿùåìó ïóòè îò îñîáè è âèäà — îñíîâíûõ îáúåêòîâ èññëåäîâàíèé áèîëîãîâ è ïî
íèñõîäÿùåìó — îò ïðåäñòàâëåíèé î áèîñôåðå, ðàçâèòûõ Â.È. Âåðíàäñêèì.

Õîòÿ ïðåäñòàâëåíèÿ î áèîãåîöåíîçå ïðèìåíèìû è ê âîäîåìàì (Çåíêåâè÷, 1967),
çäåñü áóäóò ðàññìîòðåíû òîëüêî íàçåìíûå ìåñòîîáèòàíèÿ, ïðèìåíèòåëüíî ê êîòîðûì è
áûëî ðàçðàáîòàíî ïðåäñòàâëåíèå î áèîãåîöåíîçå (Ñóêà÷åâ, 1947).

Îñîáè êàæäîãî âèäà âñòðå÷àþòñÿ íà ïîâåðõíîñòè ñóøè íå ïîâñåìåñòíî è ðàñïðå-
äåëåíû â ïðåäåëàõ àðåàëà âèäà äàëåêî íå ðàâíîìåðíî, îáðàçóÿ ïîïóëÿöèè, ò.å. áóëüøèå
èëè ìåíüøèå ñêîïëåíèÿ îñîáåé äàííîãî âèäà, â êîòîðûõ (â ñëó÷àå àìôèìèêòè÷åñêèõ
âèäîâ) ñêðåùèâàíèå âåðîÿòíåå è ëåã÷å îñóùåñòâëÿåòñÿ, ÷åì ñ îñîáÿìè, ïðèíàäëåæà-
ùèìè ê äðóãèì ïîïóëÿöèÿì (Ãèëÿðîâ, 1945á).

Êîíêðåòíûå ìåñòîîáèòàíèÿ, çàíèìàåìûå îòäåëüíûìè ïîïóëÿöèÿìè êàæäîãî âèäà,
ãäå êîìïëåêñ óñëîâèé ñðåäû (è àáèîòè÷åñêèõ è áèîòè÷åñêèõ) â îáùåì îòâå÷àåò ïîòðåá-
íîñòÿì ñîñòàâëÿþùèõ ïîïóëÿöèþ îñîáåé, îáû÷íî áîëåå èëè ìåíåå óäàëåíû äðóã îò
äðóãà è ðàçäåëåíû ó÷àñòêàìè òåððèòîðèé, íà êîòîðûõ äàííûé âèä äëèòåëüíî ñóùåñòâî-
âàòü, îñòàâëÿòü âûæèâàþùåå ïîòîìñòâî íå ìîæåò.

Ïîñêîëüêó â ìåñòàõ, îáèòàåìûõ ïîïóëÿöèåé îäíîãî âèäà, óñëîâèÿ áëàãîïðèÿòíû è
äëÿ ðÿäà äðóãèõ âèäîâ, â òàêèõ ìåñòàõ ñëàãàþòñÿ îïðåäåëåííûå êîìïëåêñû ïðèñïîñîá-
ëåííûõ ê äàííûì óñëîâèÿì è ìîãóùèõ ñîñóùåñòâîâàòü âèäîâ. Òàêèå ïîïóëÿöèè ðàç-
íûõ âèäîâ áûâàþò âçàèìîñâÿçàíû è âëèÿþò äðóã íà äðóãà, ôîðìèðóåòñÿ ïðèóðî÷åííûé
ê îïðåäåëåííîìó ó÷àñòêó ïîâåðõíîñòè ñóøè êîìïëåêñ âçàèìîîáóñëîâëåííûõ ñâîåé
äåÿòåëüíîñòüþ âçàèìîäåéñòâóþùèõ âèäîâ, ñî âðåìåí Ìåáèóñà (Ìöbius, 1877) íàçûâà-
åìûé áèîöåíîçîì.

Òàêèì îáðàçîì, îáîáùåííî ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî âèä ñîñòîèò èç ñâîèõ ïîïóëÿöèé,
âõîäÿùèõ â ðàçíûå êîíêðåòíûå áèîöåíîçû, à áèîöåíîç ñëàãàåòñÿ èç ïîïóëÿöèé ðàçíûõ
âèäîâ, ò.å. ÷òî ïîïóëÿöèÿ — ýòî ýëåìåíòàðíàÿ ôîðìà ñóùåñòâîâàíèÿ è âèäà è êàæäîãî
êîíêðåòíîãî áèîöåíîçà (Ðàáîòíîâ, 1950; Ãèëÿðîâ, 1954).

Ðàçóìååòñÿ, â ïðèðîäå íåò àáñîëþòíûõ ãðàíèö ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè, è áûâàåò, ÷òî ïî-
ïóëÿöèè áîëåå ýâðèáèîíòíûõ âèäîâ (íå ýäèôèêàòîðîâ) âõîäÿò â ñîñòàâ áèîöåíîçîâ ðàçíûõ
òèïîâ èëè ÷òî âèä-ýäèôèêàòîð â öåíîçå1  îäíîãî òèïà çàíèìàåò ïîä÷èíåííîå ïîëîæåíèå â
äðóãîì.

Âñåãäà ïðîèñõîäèò è â ðÿäå ñëó÷àåâ õîðîøî ïðîÿâëÿåòñÿ ïðåîáðàçóþùåå ñðåäó (è áèî-
òè÷åñêóþ è àáèîòè÷åñêóþ) âëèÿíèå îñîáåé è ïîïóëÿöèé îòäåëüíûõ âèäîâ. Òàê, èçâåñòíî

* Ãèëÿðîâ Ì.Ñ. Æóðíàë îáùåé áèîëîãèè, 1980, ò. XLI, ¹3 : 325-331.
1 Áèîöåíîç ìîæíî ñîêðàùåííî íàçûâàòü «öåíîç».
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âëèÿíèå íà ïî÷âû è íà ðàñòèòåëüíîñòü ðîþùåé äåÿòåëüíîñòè ãðûçóíîâ, âëèÿíèå íà ñìåíó
ïîðîä â ëåñàõ ïîâðåæäåíèé ëèñòîãðûçóùèìè íàñåêîìûìè, çàâèñèìîñòü íàñåêîìûõ-ôèòî-
ôàãîâ îò ôëîðèñòè÷åñêîãî ñîñòàâà ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà, çàâèñèìîñòü ìíîãèõ âèäîâ ýí-
òîìîôèëüíûõ ðàñòåíèé îò îïðåäåëåííûõ âèäîâ íàñåêîìûõ-îïûëèòåëåé è ò.ï.

Èñêëþ÷èòåëüíî âåëèêî âëèÿíèå âñåãî áèîãåîöåíîçà â öåëîì, îñîáåííî ðàñòèòåëü-
íîãî ïîêðîâà, íà äðóãèå êîìïîíåíòû áèîãåîöåíîçà — íà ýêîêëèìàò, ãèäðîòåðìè÷åñêèé
ðåæèì ïî÷âû, íà âñå ïðîñòðàíñòâî, çàíÿòîå áèîöåíîçîì, îáîçíà÷àåìîå êàê áèîòîï. Â
ñâîþ î÷åðåäü áèîöåíîç çàâèñèò îò ñâîéñòâ áèîòîïà, ò.å. îò òîé íåîðãàíè÷åñêîé ñðåäû,
íà êîòîðîé è â êîòîðîé îí ðàçâèâàåòñÿ.

Ïîñëå Ìåáèóñà (óæå â ïåðâîé ïîëîâèíå íàøåãî âåêà) ñòàëà ÷åòêî îñîçíàâàòüñÿ íå-
ðàçðûâíîñòü áèîöåíîçà è áèîòîïà. Êîíöåïöèÿ åäèíñòâà áèîöåíîçà è áèîòîïà áûëà âûñ-
êàçàíà ýíòîìîëîãîì Ôðèäåðèêñîì (Friederichs, 1930), ïðåäëîæèâøèì äëÿ îáîçíà÷åíèÿ
ýòîãî åäèíñòâà òåðìèí «ãîëîöåí». Ýòîò òåðìèí â áèîëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå íå ïðèâèë-
ñÿ â áîëüøîé ñòåïåíè ïîòîìó, ÷òî îí (â íåìåöêîé òðàíñêðèïöèè «Íîloñîån») èìååò
ñõîäíîå çâó÷àíèå ñ òåðìèíîì «ãîëîöåí» (â íåìåöêîì íàïèñàíèè «Íîlocaen»), ðàíåå
îáùåïðèíÿòûì äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ãåîëîãè÷åñêîãî ïåðèîäà, ÷òî ïðèâîäèò ê íåæåëàòåëü-
íîé ïóòàíèöå.

Áîòàíèê Òýíñëè (Tansley, 1935) äëÿ åäèíñòâà çàêîíîìåðíî ñëàãàþùåãîñÿ êîìïëåêñà
îðãàíèçìîâ è ñðåäû èõ îáèòàíèÿ ââåë òåðìèí «ýêîñèñòåìà», øèðîêî âîøåäøèé ñïåðâà
â àìåðèêàíñêóþ è àíãëèéñêóþ ëèòåðàòóðó, à òåïåðü ïðèìåíÿåìûé âî âñåì ìèðå.

Â 40-õ ãîäàõ Â.Í. Ñóêà÷åâ (1945, 1947) îõàðàêòåðèçîâàë äèàëåêòè÷åñêóþ âçàèìî-
ñâÿçü è âçàèìîïðîíèêàþùåå åäèíñòâî áèîöåíîçà è çàíÿòîãî èì, íàõîäÿùåãîñÿ ïîä åãî
âîçäåéñòâèåì ó÷àñòêà òåððèòîðèè, ïðåäëîæèâ äëÿ åãî îáîçíà÷åíèÿ äîâîëüíî ãðîìîçä-
êèé òåðìèí «áèîãåîöåíîç» è îáîñíîâàâ çàäà÷è áèîãåîöåíîëîãèè — íàóêè, èçó÷àþùåé
áèîãåîöåíîçû.

Õîòÿ òåðìèí «ýêîñèñòåìà» íåðåäêî è ïðèìåíÿåòñÿ â ëèòåðàòóðå â òàêîì æå ïîíèìà-
íèè, êàê è áèîãåîöåíîç, íî ìîæåò èìåòü è áîëåå øèðîêèé ñìûñë. Òàê, íàïðèìåð, ýêîñè-
ñòåìîé ìîæåò áûòü íàçâàí ðàçëàãàþùèéñÿ êîìïîñò (×åðíîâà, 1977) èëè ãíèþùåå áðåâ-
íî, â êîòîðûõ çàêîíîìåðíî ðàçâèâàþòñÿ êîìïëåêñû äåéòåðîòðîôíûõ îðãàíèçìîâ.

Äëÿ òàêèõ äðîáíûõ, íî çàêîíîìåðíî ñëàãàþùèõñÿ êîìïëåêñîâ îðãàíèçìîâ (â ïðåäåëàõ
áèîöåíîçà â íàøåé ëèòåðàòóðå îáû÷íî îáúåäèíÿåìûõ òåðìèíîì «ñèíóçèÿ») â ñòðîãîé ýêî-
ëîãè÷åñêîé ëèòåðàòóðå ïðåäëîæåíû ñïåöèàëüíûå òåðìèíû «ìåðîöåíîç» (Tischler, 1955) è
ñîîòâåòñòâåííî «ìåðîòîï» (Balogh, 1958). Íî òåðìèí «áèîãåîöåíîç» ìîæåò ïðèìåíÿòüñÿ
òîëüêî ê òîìó èëè èíîìó îïðåäåëåííîìó ó÷àñòêó çåìíîé ïîâåðõíîñòè (áèîòîï), íà êîòîðîì
çàêîíîìåðíî ñëàãàåòñÿ áèîöåíîç, íàïðèìåð, ñëüíèê-êèñëè÷íèê, ñîñíÿê-÷åðíè÷íèê, äóáðà-
âà âîëîñèñòî-îñîêîâàÿ, êîâûëüíî-òèï÷àêîâàÿ ñòåïü è ò.ä. Ê íèì ïðèëîæèì è òåðìèí «ýêî-
ñèñòåìà». Îäíàêî íåëüçÿ ñêàçàòü «áèîãåîöåíîç ãíèëîãî ïíÿ», õîòÿ ìîæíî ãîâîðèòü î ïíå
êàê ýêîñèñòåìå.

Õîðîëîãè÷åñêè, áèîãåîöåíîç — ïîíÿòèå áîëåå ÷åòêîå, êàê ýòî ïîä÷åðêèâàë, ðàçáè-
ðàÿ îáà òåðìèíà, è ñàì Â.Í. Ñóêà÷åâ (Sukachev, 1960).

Â êàæäîì êîíêðåòíîì áèîãåîöåíîçå ïðîòåêàåò îïðåäåëåííîãî òèïà êðóãîâîðîò ìà-
òåðèè ïðè îïðåäåëåííîãî òèïà ïðåîáðàçîâàíèè ïîòîêà ýíåðãèè.

Òàêàÿ õàðàêòåðèñòèêà áèîãåîöåíîçà ïîçâîëÿåò âûâåñòè åãî îïðåäåëåíèå è èç ïðåä-
ñòàâëåíèÿ î áèîñôåðå. Åñëè ðàññìàòðèâàòü áèîñôåðó êàê ïðîíèçàííóþ «æèâûì âåùå-
ñòâîì» îáîëî÷êó Çåìëè, èçìåíÿåìóþ æèçíüþ, ìîùíåéøèì ãåîëîãè÷åñêèì ôàêòîðîì
(Âåðíàäñêèé, 1926), òî áèîãåîöåíîç — ýëåìåíòàðíàÿ åäèíèöà ìíîãîîáðàçíîé è â êî-
íå÷íîì èòîãå åäèíîé áèîñôåðû íàøåé ïëàíåòû.

Ïîýòîìó òåðìèí «áèîãåîöåíîç», ïðåäëîæåííûé Â.Í. Ñóêà÷åâûì, íåñìîòðÿ íà íå-
êîòîðóþ åãî ãðîìîçäêîñòü, óêîðåíèëñÿ â íàøåé ëèòåðàòóðå è ñòàë íàõîäèòü ïðèçíàíèå
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è çà ðóáåæîì. Ìîäèôèêàöèÿ ýòîãî òåðìèíà, ïðåäëîæåííàÿ È.È. Øìàëüãàóçåíîì (1948)
— «ãåîáèîöåíîç» — íå íàøëà ïðèçíàíèÿ, êàê è «áèîöåíîòîï» (Èîãàíçåí, 1962) è «ãåî-
ýêîáèîòà» (Ãåðàñèìîâ, 1973).

Áðàòüÿ Àðíîëüäè (1963), èñõîäÿ èç òîãî, ÷òî òåðìèí «áèîãåîöåíîç» ãðîìîçäîê è
âñåì ÿñíî, ÷òî òåðìèí «áèîöåíîç» ïîäðàçóìåâàåò è ñóùåñòâîâàíèå áèîòîïà, ïðèõîäÿò ê
âûâîäó, ÷òî ìîæíî ïîëüçîâàòüñÿ òåðìèíîì «áèîöåíîç», ïîäðàçóìåâàÿ ïîä íèì âåñü
áèîãåîöåíîç. Ýòî, îäíàêî, íåóäîáíî, òàê êàê â ïðåäåëàõ «áèîöåíîçà» ñóùåñòâóþò îòíî-
øåíèÿ ìåæäó îðãàíèçìàìè (õèùíèêè — æåðòâû, íàñåêîìûå-îïûëèòåëè — ýíòîìîôèëü-
íûå ðàñòåíèÿ è ò.ï.), êîòîðûå ïîçâîëÿþò ðàññìàòðèâàòü òîëüêî áèîòè÷åñêèå ñâÿçè êîì-
ïîíåíòîâ áèîãåîöåíîçà, äëÿ êîòîðûõ ïðèíÿò óñòîÿâøèéñÿ òåðìèí «áèîöåíîç». Òî÷íî
òàê æå, èçó÷àÿ âçàèìîîòíîøåíèÿ ðàçëè÷íûõ ðàñòåíèé â áèîãåîöåíîçå äðóã ñ äðóãîì áåç
ó÷åòà äðóãèõ êîìïîíåíòîâ, ìîæíî ãîâîðèòü î ôèòîöåíîòè÷åñêèõ ñâÿçÿõ, î ôèòîöåíîçå,
íî ïðè ýòîì ñëåäóåò ïîìíèòü, ÷òî «ôèòîöåíîç» — ñîâîêóïíîñòü ðàñòèòåëüíûõ ýëåìåí-
òîâ (îáû÷íî âûñøèõ ðàñòåíèé) áèîãåîöåíîçà — ïðåäñòàâëÿåò òîëüêî àâòîòðîôíûé (â
îñíîâíîì) êîìïîíåíò áèîãåîöåíîçà.

Ãðàíèöû áèîãåîöåíîçîâ íà ñóøå Â.Í. Ñóêà÷åâ ïðåäëîæèë îïðåäåëÿòü ïî ãðàíèöàì
ñîîòâåòñòâóþùèõ êîìïëåêñîâ ðàñòåíèé («ôèòîöåíîçîâ»). Ñ òàêèì ïðàêòè÷åñêèì ïðåä-
ëîæåíèåì ñëåäóåò ñîãëàñèòüñÿ, òàê êàê, âî-ïåðâûõ, çåëåíûå âûñøèå ðàñòåíèÿ äîñòàâ-
ëÿþò âñåì ãåòåðîòðîôàì ïî÷òè âñþ íåîáõîäèìóþ èì ìàòåðèþ è ýíåðãèþ è ñëóæàò
èñõîäíûìè çâåíüÿìè â öåïÿõ ïèòàíèÿ, à, âî-âòîðûõ, ïî ãðàíèöàì ðàñòèòåëüíûõ ñîîá-
ùåñòâ ìåòîäè÷åñêè ëåã÷å âñåãî îïðåäåëÿþòñÿ ãðàíèöû áèîãåîöåíîçà â öåëîì. Ýòè ãðà-
íèöû, êàê è âñå ãðàíèöû â ïðèðîäå, íå áûâàþò àáñîëþòíûìè, ïîñòîÿííûìè è ðåçêèìè.
Òàê, ìåæäó äâóìÿ áèîãåîöåíîçàìè âûäåëÿþò çîíû ïåðåõîäà (ýêîòîíû, ïî ñîâðåìåííîé
òåðìèíîëîãèè), êîòîðûå â ñâîþ î÷åðåäü ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê îñîáûå ýêîñèñòåìû,
ñâîéñòâà êîòîðûõ çàâèñÿò îò ñîñåäíèõ áîëåå ÷åòêî õàðàêòåðèçóåìûõ áèîãåîöåíîçîâ.

Ãðàíèöû áèîãåîöåíîçîâ, êîíå÷íî, ìîæíî îïðåäåëÿòü íå òîëüêî ïî ðàñòèòåëüíîìó
ïîêðîâó, íî è ïî êîìïëåêñàì ëþáûõ äîñòàòî÷íî ðåïðåçåíòàòèâíûõ òàêñîíîìè÷åñêèõ
ãðóïï îðãàíèçìîâ. Ýòî ïîëîæåíèå, ðàçâèòîå Òèøëåðîì (Tischler, 1955; Òèøëåð, 1971),
õîðîøî èëëþñòðèðóåòñÿ ïðèìåðàìè õàðàêòåðèñòèê öåíîçîâ ïî êîìïëåêñàì æóæåëèö
(Ãèëÿðîâ, 1962; Thiele, 1977), óäà÷íûì îïûòîì ïðèâëå÷åíèÿ äàííûõ èññëåäîâàíèÿ êîì-
ïëåêñîâ ïî÷âåííûõ áåñïîçâîíî÷íûõ äëÿ óñòàíîâëåíèÿ òèïîâ ëåñà è èõ ãðàíèö (Ïåðåëü,
Óòêèí, 1972) è äð. Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî õàðàêòåðíûé ïðèçíàê òèïà áèîãåîöåíîçà —
åãî ïîâòîðÿåìîñòü íà ó÷àñòêàõ, ãäå óñëîâèÿ ñîîòâåòñòâóþò ïîòðåáíîñòÿì âèäîâ-ýäè-
ôèêàòîðîâ.

Ôîðìèðîâàíèå áèîöåíîçîâ ïðîèñõîäèò ïîä âëèÿíèåì òåõ æå ôàêòîðîâ (Ãèëÿðîâ,
1959), êîòîðûå, ïî Äàðâèíó (Darwin, 1859, ñì. Äàðâèí, 1935), îïðåäåëÿþò ýâîëþöèîí-
íûé ïðîöåññ. Ýòî ñïîñîáíîñòü îðãàíèçìîâ ê ãåîìåòðè÷åñêîé ïðîãðåññèè ðàçìíîæåíèÿ,
áîðüáà çà ñóùåñòâîâàíèå, âûæèâàíèå íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííûõ ôîðì, ò.å. åñòåñòâåí-
íûé îòáîð. Ïîýòîìó áèîãåîöåíîòè÷åñêèå äàííûå î÷åíü âàæíû ïðè èññëåäîâàíèè òàê
íàçûâàåìûõ ìèêðîýâîëþöèîííûõ ïðîöåññîâ, ïðè ðàáîòàõ ïî èçó÷åíèþ åñòåñòâåííîé
äèôôåðåíöèðîâêè âèäîâ, ïî âèäîîáðàçîâàíèþ, îñîáåííî ñèìïàòðè÷åñêîìó.

Ñòðóêòóðà áèîöåíîçà, òàêñîíîìè÷åñêèé ñîñòàâ, íàáîð æèçíåííûõ ôîðì, ñîîòíî-
øåíèå ÷èñëåííîñòè îòäåëüíûõ åãî êîìïîíåíòîâ äàþò ïðåäñòàâëåíèå îá èòîãå âçàèì-
íûõ îòíîøåíèé âèäîâ íà äàííîì ó÷àñòêå òåððèòîðèè è íà äàííûé îòðåçîê âðåìåíè, î
ðåçóëüòàòå áîðüáû çà ñóùåñòâîâàíèå â ïîíèìàíèè Äàðâèíà. Â òðåòüåé ãëàâå «Ïðîèñ-
õîæäåíèÿ âèäîâ» Äàðâèí èëëþñòðèðóåò áîðüáó çà ñóùåñòâîâàíèå íà ïðèìåðàõ èçìåíå-
íèé áèîöåíîçîâ, íå ïðèìåíÿÿ, êîíå÷íî, ýòîãî òåðìèíà, ââåäåííîãî 18 ãîäàìè ïîçæå.

Âèäû â öåíîçå, áóäó÷è òåñíî, õîòÿ íåðåäêî è íå íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçàííûìè ñëîæ-
íûìè âçàèìîîòíîøåíèÿìè, âëèÿþò äðóã íà äðóãà, è èçìåíåíèÿ ÷èñëåííîñòè îòäåëüíûõ
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âèäîâ èçìåíÿþò ðîëü äðóãèõ âèäîâ öåíîçà. Èçâåñòíî, íàïðèìåð, ÷òî â Ñèáèðè ìàññîâîå
ðàçìíîæåíèå ñèáèðñêîãî øåëêîïðÿäà â êåäðîâíèêàõ ïðèâîäèò ê âûòåñíåíèþ êåäðà ëè-
ñòâåííèöåé, à ýòî âëå÷åò çà ñîáîé èçìåíåíèå âñåãî êîìïëåêñà ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ôè-
òîôàãîâ (òëåé è äð.), ñâÿçàííûõ ñ êåäðîì. Ïðàêòèêà ëåñíîé ýíòîìîëîãèè çíàåò ìíîãî
ïîäîáíûõ ïðèìåðîâ. Ïðåêðàùåíèå ìàññîâîãî ïîòðåáëåíèÿ íàäçåìíûõ ÷àñòåé ðàñòå-
íèé â ñòåïè êîïûòíûìè (Ïà÷îñêèé, 1917), ãðûçóíàìè (Ôîðìîçîâ è Âîðîíîâ, 1939) èëè
ñàðàí÷îâûìè (Êóðêèí è Ñòåáàåâ, 1959) âåäåò ê «çàáóðüÿíèâàíèþ» ñòåïè è ò.ï.

Âåñü áèîöåíîç êàê öåëîå íåïðåðûâíî èçìåíÿåò íåæèâûå êîìïîíåíòû áèîòîïà, ÷òî
â ñâîþ î÷åðåäü âëå÷åò äàëüíåéøèå èçìåíåíèÿ, â ðåçóëüòàòå êîòîðûõ ïðîèñõîäèò ñìåíà
âèäîâîãî ñîñòàâà è ñîîòíîøåíèÿ ÷èñëåííîñòè îòäåëüíûõ îðãàíèçìîâ — êîìïîíåíòîâ
áèîãåîöåíîçà, ïðîèñõîäèò òàê íàçûâàåìàÿ ýêîëîãè÷åñêàÿ ñóêöåññèÿ, íàïðàâëåíèå êîòî-
ðîé îòðàæàåò íàïðàâëåíèå îòáîðà â öåíîçàõ. Óìåñòíî âñïîìíèòü, ÷òî Â.Í. Ñóêà÷åâûì â
ðàííèå ãîäû áûëè èññëåäîâàíû èçìåíåíèÿ òèïîâ ëåñà â Áðÿíñêèõ ëåñàõ, ïðèâåäåííûå
Ã.Ô. Ìîðîçîâûì â «Ó÷åíèè î ëåñå» (1949).

Â ðåçóëüòàòå èçìåíåíèé óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ, âûçûâàåìûõ ñàìîé äåÿòåëüíîñ-
òüþ îðãàíèçìîâ, âõîäÿùèõ â áèîãåîöåíîç, êàæäûé áèîãåîöåíîç íà äàííîé òåððèòîðèè
îãðàíè÷åí â ñâîåì ñóùåñòâîâàíèè âî âðåìåíè. Ñóêöåññèîííûå èçìåíåíèÿ â áèîãåîöå-
íîçå íà ðàçíûå âèäû îêàçûâàþò ðàçíîå âëèÿíèå, îáùèé îáëèê áèîãåîöåíîçà ñîõðàíÿåò-
ñÿ, ïîêà íå ïðîèñõîäèò ñìåíà âèäîâ-ýäèôèêàòîðîâ, ò.å. âèäîâ, ÷èñëåííî äîìèíèðóþ-
ùèõ è èìåþùèõ îñíîâíîå çíà÷åíèå â êðóãîâîðîòå âåùåñòâ è ïîòîêå ýíåðãèè. Ïîêàçà-
òåëüíû äëÿ ñóêöåññèè áûâàþò è ñìåíû âèäîâ-èíäèêàòîðîâ, ÷èñëåííîñòü è ðîëü êîòî-
ðûõ â öåíîçå ìîæåò áûòü íåâåëèêà, íî êîòîðûå õàðàêòåðíû èìåííî äëÿ äàííîãî òèïà
áèîãåîöåíîçà.

Â ïðîöåññå ñóêöåññèè áûñòðåå ïðîòåêàåò ñìåíà âèäîâ ñ óçêîé ýêîëîãè÷åñêîé ïëàñ-
òè÷íîñòüþ, çàâèñÿùèõ îò ñòðîãî îïðåäåëåííûõ óñëîâèé ñðåäû. Ýêîëîãè÷åñêè ïëàñòè÷-
íûå (â îòíîøåíèè ðàçíûõ ôàêòîðîâ ñðåäû) âèäû ìîãóò ñóùåñòâîâàòü íà ðàçíûõ ýòàïàõ
ðàçâèòèÿ áèîãåîöåíîçà è äàæå â ðàçíûõ òèïàõ áèîãåîöåíîçîâ (ýâðèáèîíòíûå âèäû). Íî
ïîïóëÿöèè âèäîâ ñ æåñòêèìè ðàìêàìè ïåðåíîñèìûõ èìè êîëåáàíèé óñëîâèé ñóùåñòâî-
âàíèÿ (ñòåíîáèîíòíûõ), íå âûíîñÿùèõ ñóêöåññèîííûõ èçìåíåíèé ñðåäû, ëèáî äîëæíû
âûìåðåòü â èçìåíÿþùåìñÿ ìåñòîîáèòàíèè, ëèáî èõ ïðåäñòàâèòåëè äîëæíû ðàññåëèòü-
ñÿ, ïîïàñòü â äðóãîé, àíàëîãè÷íûé ïîäâåðãøåìóñÿ èçìåíåíèþ áèîãåîöåíîç, íàõîäÿ-
ùèéñÿ íà ýòàïå ðàçâèòèÿ, îòâå÷àþùåì ïîòðåáíîñòÿì äàííîé ïîïóëÿöèè (Ãèëÿðîâ,
1945à,á). Íàïðèìåð, ïðåäñòàâèòåëè ïîïóëÿöèè áîëîòíîãî âèäà ïðè âûñûõàíèè áîëîòà
äîëæíû ÷åðåç ó÷àñòêè, ãäå áîëîò íåò, ïîïàñòü â äðóãîå áîëîòî, ÷òîáû âûæèòü. Íàðÿäó ñ
ýòèì êîíñåðâàòèâíûì äëÿ ýâîëþöèè çíà÷åíèåì ôóíêöèè ðàññåëåíèÿ â æèçíè âèäà, îáåñ-
ïå÷èâàþùåãî ñòàáèëèçèðóþùåå íàïðàâëåíèå åñòåñòâåííîãî îòáîðà, ðàññåëåíèå îáåñ-
ïå÷èâàåò è äèôôåðåíöèðîâêó âèäà, ïðîãðåññèâíûé îòáîð. ×àñòü ïðåäñòàâèòåëåé ïîïó-
ëÿöèè ìîæåò ïîïàäàòü â áèîãåîöåíîçû, îòëè÷íûå îò èñõîäíîãî, ãäå îñíîâíûå ïîòðåá-
íîñòè îñîáåé âèäà ìîãóò áûòü óäîâëåòâîðåíû — â ýòèõ ñëó÷àÿõ íàïðàâëåíèå îòáîðà
ìåíÿåòñÿ è ðàññåëåíèå âûñòóïàåò êàê ïðîãðåññèâíûé ôàêòîð ýâîëþöèè. Êðîìå òîãî,
ðàññåëåíèå, îáåñïå÷èâàÿ îáìåí ãåíîôîíäîì ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè, ïîääåðæèâàåò öåëî-
ñòíîñòü âèäà êàê áèîëîãè÷åñêîé ñèñòåìû.

Íî íàèáîëåå ïîñòîÿííî íàïðàâëåíèå èçìåíÿþùåãî âèä îòáîðà îïðåäåëÿåòñÿ â õîäå
ñóêöåññèè áèîãåîöåíîçà. Ïîñêîëüêó îäíîòèïíûå áîëåå èëè ìåíåå èçîëèðîâàííûå áèî-
ãåîöåíîçû â ñâîåì ðàçâèòèè ïðåòåðïåâàþò ñõîäíûå ñóêöåññèè, â êàæäîé ïîïóëÿöèè
èäåò îòáîð â íàïðàâëåíèè ïðèñïîñîáëåíèÿ ê íàñòóïàþùåìó ñóêöåññèîííîìó èçìåíå-
íèþ. Ñõîäíûå ñóêöåññèè ñõîäíûõ áèîãåîöåíîçîâ ïîâòîðÿþòñÿ è â ïðîñòðàíñòâå, è âî
âðåìåíè, ñòàíîâÿñü ïîñòîÿííî äåéñòâóþùèì ôàêòîðîì íàïðàâëÿþùåãî ïî îïðåäåëåí-
íîìó ïóòè åñòåñòâåííîãî îòáîðà. Ýòî ïðèâîäèò, íàïðèìåð, â ñëó÷àå ìíîãèõ ðàñòèòåëü-
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íîÿäíûõ íàñåêîìûõ ê ñìåíå êîðìîâûõ ðàñòåíèé, ê èçìåíåíèþ îòíîøåíèÿ ê îñâåùåí-
íîñòè è ò.ï., ê îòáîðó â íàïðàâëåíèè ñóêöåññèè, ê íàïðàâëåííîìó èçìåíåíèþ ãåíåòè-
÷åñêîé ñòðóêòóðû ïîïóëÿöèè. Èíòåðåñíûé ïðèìåð òàêèõ èçìåíåíèé — ñîõðàíåíèå â
ïî÷âå, îáðàçîâàâøåéñÿ ïîñëå âûñûõàíèÿ îç. Ôåäåðçåå, ïîïóëÿöèè ìàëîùåòèíêîâîãî
÷åðâÿ-òðóáî÷íèêà (Harms, 1934). Òàêîâî æå, âåðîÿòíî, ïðîèñõîæäåíèå íàçåìíûõ ëè÷è-
íîê õèðîíîìèä è ò.ï.

Èçó÷åíèå ïîïóëÿöèé âèäîâ â áèîãåîöåíîçàõ íà ðàçíûõ ýòàïàõ ñóêöåññèè ïîçâîëÿåò
ïîíÿòü íàïðàâëåíèå ìèêðîýâîëþöèè.

Ñèíòåç áèîãåîöåíîòè÷åñêèõ, ãåíåòè÷åñêèõ è ôåíåòèêî-ýâîëþöèîíïûõ èññëåäîâà-
íèé îáåùàåò ñòàòü î÷åíü ïåðñïåêòèâíûì.

Èçâåñòíî ïðèíèìàâøååñÿ è Â.Í. Ñóêà÷åâûì äåëåíèå ñóêöåññèè íà ýíäîãåííûå, îï-
ðåäåëÿåìûå ñàìîðàçâèòèåì öåíîçà, è ýêçîãåííûå, îïðåäåëÿåìûå âíåøíèìè ïî îòíîøå-
íèþ ê öåíîçó âîçäåéñòâèÿìè (èçâåðæåíèÿ âóëêàíîâ, ëåñíûå ïîæàðû, íàâîäíåíèÿ, ñåëå-
âûå ïîòîêè è ò.ï.). Èçó÷åíèå çàñåëåíèÿ è ðàçâèòèÿ öåíîçîâ (ñ ó÷åòîì ðîëè ñëó÷àéíîãî
çàñåëåíèÿ) òàêæå ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ äëÿ ïîçíàíèÿ ñóêöåññèîííûõ ïðîöåññîâ. Â ýòîì
ïëàíå èíòåðåñíî è èçó÷åíèå òàêèõ ïðîöåññîâ, êàê âîññòàíîâëåíèå áèîãåîöåíîçîâ íà
àíòðîïîãåííî íàðóøåííûõ ó÷àñòêàõ ïîâåðõíîñòè ñóøè (âûáîðêà òîðôà, ïåñêà, ãëèíû,
òåððèêîíû, îòâàëû ãîðíûõ ïîðîä è ò.ï.).

Èñêëþ÷èòåëüíî öåííûå ìîäåëè áèîãåîöåíîòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, ñóêöåññèé äàåò
ñåëüñêîõîçÿéñòâåííàÿ ïðàêòèêà ÷åëîâåêà. Ïðèìåíåíèå áèîãåîöåíîòè÷åñêèõ ìåòîäîâ è
ïîäõîäîâ ê îáðàáàòûâàåìûì çåìëÿì, èçó÷åíèå õîäà åñòåñòâåííîãî îòáîðà ïîïóëÿöèé
ðàçíûõ âèäîâ íà ïëîùàäÿõ ñåëüñêîõîçÿéñòâåííîãî ïîëüçîâàíèÿ ïðåäñòàâëÿþò îñîáûé
ðàçäåë áèîãåîöåíîëîãèè — àãðîöåíîëîãèþ. Âíèìàíèå ê îáðàáàòûâàåìûì çåìëÿì è
ïîëÿì, êàê ê ñïåöèôè÷åñêèì ìîäåëÿì öåíîçîâ, ïðèâëåêàëè ìíîãèå èññëåäîâàòåëè
(Friederichs, 1930; Áåé-Áèåíêî, 1939; Ãèëÿðîâ, 1945à, 1955; Òèøëåð, 1971, è äð.). Àãðî-
öåíîçû ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ýêñïåðèìåíòàëüíûå áèîãåîöåíîçû (Ãèëÿðîâ, 1977),
îñîáåííî ïðèãîäíûå äëÿ èçó÷åíèÿ íàïðàâëåíèé åñòåñòâåííîãî îòáîðà (Ãèëÿðîâ, 1945à).
Êîíå÷íî, êàê ìîäåëè èññëåäîâàíèÿ áèîãåîöåíîòè÷åñêèõ ñìåí ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ è
ïàñòáèùíûå óãîäüÿ, íà êîòîðûõ ñìåíû ôèòîöåíîçà ïîä âëèÿíèåì âûïàñà èçâåñòíû ïîä
íàçâàíèåì «äèãðåññèÿ» (Âûñîöêèé, 1915). Ïðèìåðîì ñóêöåññèè, ïðîèñõîäÿùåé ïîä
âëèÿíèåì ïåðåâûïàñà, ìîæåò ñëóæèòü ïðåâðàùåíèå ðàçíîòðàâíî-êîâûëüíî-òèï÷àêîâîé
ñòåïè â ïîëûíêîâî-ãðóäíèöåâóþ àññîöèàöèþ (Ãîðøêîâà, 1954).

Èçìåíåíèÿ êîìïëåêñîâ «âòîðè÷íûõ ïðîäóöåíòîâ» — íàñåêîìûõ-ôèòîôàãîâ — ïîä
âëèÿíèåì ñìåíû ðàñòèòåëüíîãî ïîêðîâà è ìèêðîêëèìàòà ïðè ïåðåâûïàñå â ñóõîé ñòåïè
èëëþñòðèðóþòñÿ ïðèìåðàìè ìàññîâûõ paçìíîæåíèé ñàðàí÷îâûõ è ëóãîâîãî ìîòûëüêà
(Ùåãîëåâ ñ ñîàâò., 1937).

Ñõîäíî ïðîòåêàþùèå â ðàçíûõ ÷àñòÿõ àðåàëà èçìåíåíèÿ ÷èñëåííîñòè ìíîãèõ ôè-
òîôàãîâ íà ïîñåâàõ êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé, íàïðèìåð ïøåíèöû (Áåé-Áèåíêî ñ ñîàâò., 1937),
è ôîðìèðîâàíèå àíàëîãè÷íûõ êîìïëåêñîâ âðåäèòåëåé íà ïîñåâàõ ýòîé êóëüòóðû íà ðàç-
íûõ êîíòèíåíòàõ (Ãèëÿðîâ, 1943) ïîêàçûâàþò íåñîìíåííîå îáùåå íàïðàâëåíèå ñóê-
öåññèè è åñòåñòâåííîãî îòáîðà ïðè îñâîåíèè çåìåëü ïîä ýòó êóëüòóðó.

Ñåëüñêîõîçÿéñòâåííàÿ äåÿòåëüíîñòü — îäèí èç äðåâíåéøèõ ïóòåé âîçäåéñòâèÿ ÷å-
ëîâåêà íà áèîñôåðó — áóäåò âñå óñèëèâàòüñÿ ñ ïåðåõîäîì áèîñôåðû â íîîñôåðó, íåèç-
áåæíûì ïî íàó÷íîìó ïðåäâèäåíèþ Â.È. Âåðíàäñêîãî (1944).

Äëÿ ïðàâèëüíîé îðãàíèçàöèè íàøåãî âîçäåéñòâèÿ íà áèîñôåðó íåîáõîäèìî çíàíèå
çàêîíîìåðíîñòåé ðàçâèòèÿ àãðîöåíîçîâ è äðóãèõ àíòðîïîãåííî âîçíèêàþùèõ âòîðè÷-
íûõ öåíîçîâ. Îñíîâîé äëÿ ïîçíàíèÿ ýòèõ çàêîíîìåðíîñòåé äîëæíî áûòü èññëåäîâàíèå
ðàçëè÷íûõ åñòåñòâåííûõ áèîãåîöåíîçîâ, êîòîðîìó îòäàë áîëüøóþ ÷àñòü ñâîåé æèçíè
Â.Í. Ñóêà÷åâ.
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ÆÈÂÎÒÍÛÅ Â ÏÈÙÅÂÛÕ ÖÅÏßÕ ÁÈÎÖÅÍÎÇÎÂ

Ïèùåâûå ñâÿçè, öåïè ïèòàíèÿ — âàæíåéøàÿ êàòåãîðèÿ ýêîëîãè÷åñêèõ îòíîøåíèé,
îïðåäåëÿþùèõ ìåñòî êàæäîãî îðãàíèçìà â ïîòîêå ýíåðãèè è êðóãîâîðîòå âåùåñòâ â
áèîãåîöåíîçå, â áèîñôåðå. Ýêîëîãè÷åñêèå êëàññèôèêàöèè, äåëÿùèå îðãàíèçìû íà ïðî-
äóöåíòîâ è êîíñóìåíòîâ ðàçíîãî ïîðÿäêà è ðåäóöåíòîâ, ñîîòâåòñòâóþò îñíîâíûì èõ
ôèçèîëîãè÷åñêèì õàðàêòåðèñòèêàì. Ïåðâè÷íûå ïðîäóöåíòû — ýòî àâòîòðîôíûå îðãà-
íèçìû, ñïîñîáíûå ê ñèíòåçó îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ ñ èñïîëüçîâàíèåì ýíåðãèè ñâåòà
(çåëåíûå ðàñòåíèÿ, ñèíå-çåëåíûå âîäîðîñëè, òåïåðü ÷àñòî íàçûâàåìûå öèàíîáàêòåðèÿ-
ìè, íåêîòîðûå íàñòîÿùèå áàêòåðèè) èëè, ðåæå, ýíåðãèè, âûäåëÿåìîé ïðè îêèñëåíèè
íåîðãàíè÷åñêèõ õèìè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé (ñóëüôîáàêòåðèè, íèòðîáàêòåðèè è äð.). Âñå
îñòàëüíûå îðãàíèçìû — êîíñóìåíòû è ðåäóöåíòû (æèâîòíûå, ãðèáû, áîëüøèíñòâî
ìèêðîîðãàíèçìîâ, áåñõëîðîôèëüíûå âûñøèå ðàñòåíèÿ). Ýòî ãåòåðîòðîôû, ñóùåñòâóþ-
ùèå çà ñ÷åò ýíåðãèè îðãàíè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé, ñîçäàííûõ àâòîòðîôàìè, â îñíîâíîì
ôîòîòðîôíûìí çåëåíûìè ðàñòåíèÿìè.

Äëÿ ãåòåðîòðîôîâ õàðàêòåðíû äâà òèïà ïèòàíèÿ — àíèìàëüíûé è ñàïðîôèòíûé.
Ïðè àíèìàëüíîì òèïå ïèòàíèÿ, õàðàêòåðíîì äëÿ ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà ìíîãî-
êëåòî÷íûõ æèâîòíûõ, íåîáõîäèìûå äëÿ ñóùåñòâîâàíèÿ îðãàíè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ (ïèùà)
— ýòî ðàñòåíèÿ è ðàñòèòåëüíûå ïðîäóêòû âñåõ òèïîâ, äðóãèå æèâîòíûå, ðàçëàãàþùèå-
ñÿ îñòàòêè æèâîòíûõ è ðàñòåíèé è ìèêðîîðãàíèçìû — áàêòåðèè, ãðèáû (Jennings, 1972).
Ïðè àíèìàëüíîì ïèòàíèè æèâîòíûå îáû÷íî çàãëàòûâàþò òâåðäûå îðãàíè÷åñêèå ïèùå-
âûå ÷àñòèöû. Êëàññèôèêàöèÿ ìåõàíèçìîâ ïèòàíèÿ, ïðåäëîæåííàÿ Èîíäæåì (Yonge,
1936) è ïðèíÿòàÿ â íîâûõ ñâîäêàõ (Jennings, 1972), âêëþ÷àåò ðàçíûå ñïîñîáû çàõâàòû-
âàíèÿ æèâîòíûìè êðóïíûõ è ìåëêèõ ïèùåâûõ îáúåêòîâ è ïîãëîùåíèå æèäêîñòåé èëè
ñî÷íûõ òêàíåé ðàñòåíèé èëè æèâîòíûõ. Ê ïîñëåäíåé êàòåãîðèè ïèòàíèÿ îòíîñÿòñÿ êàê
ðàçíûå ñïîñîáû çàãëàòûâàíèÿ ñîêîâ äðóãèõ îðãàíèçìîâ æèâîòíûìè ñî ñïåöèàëèçèðî-
âàííûì ðîòîâûì àïïàðàòîì, òàê è âñàñûâàíèå ðàñòâîðåííûõ îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ
âñåé ïîâåðõíîñòüþ òåëà. Èìåííî ïîñëåäíèé òèï ïèòàíèÿ, ñâîéñòâåííûé ãðèáàì, íàçû-
âàåòñÿ ñàïðîôèòíûì. Íî õàðàêòåðíî, ÷òî â óïîìÿíóòîé ñâîäêå (Jennings, 1972) äëÿ ìíî-
ãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ âñàñûâàíèå îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ âñåé ïîâåðõíîñòüþ òåëà
îòìå÷åíî òîëüêî äëÿ ïàðàçèòîâ (ëåíòåöû, ñàêêóëèíû), íî íå óïîìÿíóòî äëÿ ñâîáîäíî-
æèâóùèõ. Â ñîâðåìåííîé æå ëèòåðàòóðå íàêîïëåíî ìíîãî äàííûõ î âñàñûâàíèè ðà-
ñòâîðèìûõ îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ è ñâîáîäíîæèâóùèìè ìîðñêèìè ìíîãîêëåòî÷íûìè
æèâîòíûìè (Stephens, Schinske, 1961; Jorgensen, 1976, 1979; Ñîðîêèí, 1977; Õëåáîâè÷
è äð., 1982), õîòÿ, ïî-âèäèìîìó, ýòîò ñïîñîá ïèòàíèÿ ìîæåò áûòü òîëüêî äîïîëíèòåëü-
íûì ê äðóãèì ñïîñîáàì (Siebers,  Bulnheim, 1977; Õëåáîâè÷ è äð., 1982).

Ýêîëîãè÷åñêè îñîáåííî èíòåðåñíû òàêèå ñëó÷àè, êîãäà æèâîòíûå âûñòóïàþò â áèî-
öåíîçå êàê îðãàíèçìû, ôîòîñèíòåòè÷åñêè è õåìîñèíòåòè÷åñêè ïèòàþùèåñÿ, ÷òî ïðî-
èñõîäèò çà ñ÷åò ñèìáèîçà ñ ðàçâèâàþùèìèñÿ â èõ òêàíÿõ âîäîðîñëÿìè èëè áàêòåðèÿìè.
Èçâåñòíî, íàñêîëüêî ñëîæíà òðàêòîâêà ëèøàéíèêîâ êàê îðãàíèçìîâ è íåÿñíà îöåíêà èõ
ñèñòåìàòè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ.  Äâîéñòâåííîñòü  èõ  ïðèðîäû — îáðàçîâàíèå àâòîòðîô-
íûõ è î÷åíü ñïåöèôè÷åñêèõ êîìáèíèðîâàííûõ îðãàíèçìîâ çà ñ÷åò ñèìáèîçà ãðèáîâ è
âîäîðîñëåé — íå ïîçâîëÿåò â ñòðîãèõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ êëàññèôèêàöèÿõ ðàññìàòðè-
âàòü ëèøàéíèêè êàê îðãàíèçìû. Ëèøàéíèê — ýòî êîìïëåêñíàÿ ñèñòåìà, õîòÿ â áîëü-

* Ãèëÿðîâ Ì.Ñ. Óñïåõè ñîâðåìåííîé áèîëîãèè, 1983, ò. 96, âûï.1 (4), ñ. 3-12.
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øèíñòâå  ñëó÷àåâ  îáà êîìïîíåíòà ïîðîçíü íå ñóùåñòâóþò. Âî âñÿêîì ñëó÷àå, íè òèïè÷-
íàÿ (îïðåäåëÿåìàÿ ãðèáîì) ñòðóêòóðà ëèøàéíèêà, íè òåì áîëåå åãî ýêîëîãè÷åñêèå è
ôèçèîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ïðè èçîëèðîâàíèè ïàðòíåðîâ è èñêóññòâåííîì ðàçâåäå-
íèè â îòäåëüíîñòè êàæäîãî èç íèõ íå ñîõðàíÿþòñÿ. Åñëè èñõîäèòü èç ôîðìàëüíî ïðèíÿ-
òûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ îïðåäåëåíèé, òî ëèøàéíèê íå îðãàíèçì, à ñèñòåìà òèïà êîíñîð-
öèè. Íî ïî ñóùåñòâó ýòî îðãàíèçì, çàíèìàþùèé îïðåäåëåííîå ïîëîæåíèå â öåíîçå è
âûñòóïàþùèé êàê àâòîòðîô, êàê ïðîäóöåíò.

ÀÂÒÎÒÐÎÔÍÎÑÒÜ ÆÈÂÎÒÍÛÕ ÍÀ ÎÑÍÎÂÅ ÑÈÌÁÈÎÇÀ Ñ ÔÎÒÎÒÐÎÔÍÛÌÈ
ÂÎÄÎÐÎÑËßÌÈ

Îòíîøåíèÿ, àíàëîãè÷íûå òðîôè÷åñêèì ñâÿçÿì ëèøàéíèêîâ, õîðîøî èçâåñòíû äëÿ
150 ðîäîâ áåñïîçâîíî÷íûõ âîñüìè òèïîâ ñ àâòîòðîôíûìè ýíäîñèìáèîòè÷åñêèìè âîäî-
ðîñëÿìè  (Droop, 1963). Òàê, íà îñíîâå ñðàâíåíèÿ ñ áëèçêèìè íåñèìáèîòðîôíûìè ôîð-
ìàìè òàêèå îðãàíèçìû,  êàê çåëåíàÿ ãèäðà, ìíîãèå  ðèôîîáðàçóþùèå  êîðàëëû,  áåñêè-
øå÷íûå  òóðáåëëÿðèè Convoluta roscoffensis è äð., çîîëîãè, áåç âñÿêîãî ñîìíåíèÿ, îòíî-
ñÿò ê æèâîòíûì. Îäíàêî â áèîöåíîçàõ, â ýêîñèñòåìàõ îíè ôóíêöèîíèðóþò êàê ïåðâè÷-
íûå ïðîäóöåíòû, áóäó÷è â ñóùíîñòè àâòîòðîôíûìè  (õîòÿ è ñèìáèîòðîôíûìè) îðãà-
íèçìàìè. Èçâåñòíî, ÷òî òåðìèòû ïåðåâàðèâàþò êëåò÷àòêó, èñïîëüçóÿ ôåðìåíòàòèâíóþ
äåÿòåëüíîñòü êèøå÷íûõ ñèìáèîòè÷åñêèõ æãóòèêîâûõ Trichonympha è íåêîòîðûõ äðó-
ãèõ ðîäîâ, à ìíîãèå ïèòàþùèåñÿ ñîêàìè ðàñòåíèé ñîñóùèå íàñåêîìûå ïîëó÷àþò
íåîáõîäèìûé äëÿ ñåáÿ àçîò çà ñ÷åò ñèìáèîòè÷åñêèõ àçîòôèêñàòîðîâ, ðàçâèâàþùèõñÿ â
îñîáûõ îðãàíàõ — òàê íàçûâàåìûõ ìèöåòîìàõ. Íî ýòî íå ìåøàåò îòíîñèòü êàê òåõ, òàê
è äðóãèõ ê àíèìàëüíî ïèòàþùèìñÿ ôîðìàì: ïîòðåáèòåëÿì êëåò÷àòêè (òåðìèòû) è ñî-
êîâ ðàñòåíèé (íàïðèìåð, òëè). Òàê è æèâîòíîå, ó êîòîðîãî âîäîðîñëè-ñèìáèîíòû èìå-
þò õëîðîôèëë (çîîõëîðåëëû è çîîêñàíòåëëû), èñïîëüçóåò ïðîäóêòû èõ ôîòîñèíòåçà.
Åñëè òàêîå æèâîòíîå ñ ñèìáèîíòàìè ðàññìàòðèâàòü êàê öåëîå, òî îíî îêàçûâàåòñÿ àâòî-
òðîôíûì îðãàíèçìîì, à â öåïÿõ ïèòàíèÿ — ïåðâè÷íûì ïðîäóöåíòîì. Ñèìáèîíòû äëÿ
õîçÿèíà â òàêîì ñëó÷àå ñòàíîâÿòñÿ åãî íåîáõîäèìîé ñîñòàâíîé ÷àñòüþ. Ýòî ïîä÷åðêè-
âàåò óñëîâíîñòü ïîíÿòèÿ «îðãàíèçì», îòñóòñòâèå ðåçêîé ãðàíè ìåæäó îðãàíèçìîì è
ñèñòåìîé îðãàíèçìîâ. Æèâîòíîå â ñîâîêóïíîñòè ñ âîäîðîñëüþ ñòàíîâèòñÿ ñàìîðåãó-
ëèðóþùåéñÿ ñèñòåìîé, îáåñïå÷èâàþùåé êðóãîâîðîò â íåé óãëåðîäà è àçîòà ïðè ìèíè-
ìàëüíîì ïîñòóïëåíèè ýòèõ ýëåìåíòîâ èç âíåøíåé ñðåäû.

Ôèçèîëîãèÿ òàêîé ñèñòåìû õîðîøî èçó÷åíà ó ðåñíè÷íîé áåñêèøå÷íîé òóðáåëëÿ-
ðèè Convoluta roscoffensis Graff, âñòðå÷àþùåéñÿ îãðîìíûìè ñêîïëåíèÿìè ó ïåñ÷àíûõ
áåðåãîâ çàïàäíîé Ôðàíöèè. Ó âçðîñëûõ ÷åðâåé ýòîãî âèäà ïîä ýïèòåëèåì îáíàðóæåíû
ìíîãî÷èñëåííûå ñèìáèîòè÷åñêèå çåëåíûå âîäîðîñëè Prasinophyceae, îïðåäåëÿþùèå
òåìíî-çåëåíóþ îêðàñêó ÷åðâÿ, — Platymonas convolutae Parke et Manton. Äëÿ âçðîñëîé
îñîáè Ñ. roscoffensis õàðàêòåðíî òî, ÷òî îíà ïåðåñòàåò çàãëàòûâàòü òâåðäûå ÷àñòèöû,
ò.å. íå ïèòàåòñÿ àíèìàëüíî, ñ ìîìåíòà ïîÿâëåíèÿ â íåé ñèìáèîíòîâ. Ýëåìåíòû ìèíå-
ðàëüíîãî ïèòàíèÿ è ÑO

2
 ïîñòóïàþò â òåëî òóðáåëëÿðèè èç âîäû, à çà ñ÷åò ôîòîñèíòåòè-

÷åñêîé àêòèâíîñòè ñèìáèîíòîâ îíà ïîëó÷àåò íåîáõîäèìûå äëÿ ðîñòà, äâèæåíèÿ è ðàç-
ìíîæåíèÿ ýíåðãèþ è îðãàíè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ (Dorey, 1965).

Óæå áîëåå 100 ëåò òîìó íàçàä áûëî óñòàíîâëåíî (Geddes — öèò. Holligan and Gooday,
1975), ÷òî ýòè òóðáåëëÿðèè ñîäåðæàò õëîðîôèëë, íà ñâåòó âûäåëÿþò êèñëîðîä è íàêàï-
ëèâàþò êðàõìàë â çåëåíûõ êëåòêàõ (ñèìáèîòè÷åñêèå âîäîðîñëè äàæå ïðèíèìàëè çà õëî-
ðîïëàñòû æèâîòíîãî — Haberlandt, 1891). Òî, ÷òî ýòî íå õëîðîïëàñòû, à âîäîðîñëè,
áûëî âûÿñíåíî â íà÷àëå íàøåãî âåêà (Keeble, Gamble, 1907). Ïîçäíåå (Provasoli et al.,
1968) áûëà ïîêàçàíà âîçìîæíîñòü «ðåñèíòåçà» çåëåíîé òóðáåëëÿðèè Convoluta èç îáî-
èõ êîìïîíåíòîâ ñ èñïîëüçîâàíèåì ðàçíûõ âèäîâ àâòîòðîôíûõ æãóòèêîâûõ.
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Êèáë è Ãàìáë (Keeble, Gamble, 1907) è ïîçäíåéøèå èññëåäîâàòåëè âûÿñíèëè, ÷òî
÷åðâè ïîëîæèòåëüíî ôîòîòàêñè÷íû, àêòèâíû â òîëùå âîäû äíåì, à íî÷üþ çàðûâàþòñÿ â
ïåñîê, ò.å. èõ ïîâåäåíèå îáåñïå÷èâàåò ôîòîñèíòåòè÷åñêóþ äåÿòåëüíîñòü ýíäîñèìáèîí-
òîâ. Âûøåäøèå âåñíîé èç ÿéöà òóðáåëëÿðèè Ñ. roscoffensis ïèòàþòñÿ äèàòîìîâûìè è äðó-
ãèìè âîäîðîñëÿìè, íî õîòÿ ýòà ïèùà è ïåðåâàðèâàåòñÿ, ðîñò è ñîçðåâàíèå ÷åðâåé ïðîèñ-
õîäÿò òîëüêî ïîñëå çàãëàòûâàíèÿ è ïîñåëåíèÿ â èõ òåëå âîäîðîñëè P. convolutae. Ïåðåäà-
÷è ñèìáèîíòà ÷åðåç ÿéöåêëåòêó îò ìàòåðèíñêîãî îðãàíèçìà íå ïðîèñõîäèò, íî ïëàâàþ-
ùèå æãóòèêîâûå ýòîãî âèäà (è íåêîòîðûõ äðóãèõ) àêòèâíî îñåäàþò íà ïîâåðõíîñòè ÿéöå-
âûõ êîêîíîâ ÷åðâÿ (Gooday, 1970). Ýòî ñïîñîáñòâóåò çàãëàòûâàíèþ ñèìáèîíòîâ êîíâî-
ëþòîé. Çàãëî÷åííàÿ âîäîðîñëü P. convolutae óòðà÷èâàåò æãóòèê è ñîñòîÿùóþ èç ïåêòèíî-
ïîäîáíîãî âåùåñòâà, ãàëàêòîçû è ãàëàêòóðîíîâîé êèñëîòû îáîëî÷êó, êîòîðàÿ ïîäâåðãàåò-
ñÿ ýíçèìàòè÷åñêîìó ðàñòâîðåíèþ. Âîäîðîñëü ïîïàäàåò ñïåðâà â âàêóîëþ êëåòêè ïèùåâà-
ðèòåëüíîé ïàðåíõèìàòîçíîé òêàíè, à çàòåì ïåðåìåùàåòñÿ ïîä ýêòîäåðìó. Çà 5 äíåé ïîñëå
çàãëàòûâàíèÿ àïîñèìáèîíòíûå ÷åðâè çàïîëíÿþòñÿ P. convolutae è ÷åðåç ìåñÿö óâåëè÷è-
âàþòñÿ â äëèíó â 6 ðàç, òîãäà êàê ëèøåííûå âîäîðîñëåé îñîáè â òåõ æå óñëîâèÿõ íå
ðàñòóò. Õîòÿ áîëüøèíñòâî êëåòîê âîäîðîñëåé â òåëå ÷åðâÿ æèâåò è ñïîñîáíî ê äåëåíèþ,
÷àñòü èç íèõ ïåðåâàðèâàåòñÿ. Íåêîòîðûå êëåòêè P. convolutae âûáðàñûâàþòñÿ ñêâîçü ïðî-
ìåæóòêè ìåæäó ýïèäåðìàëüíûìè êëåòêàìè ÷åðâÿ; òàêèå âîäîðîñëè, êàê è èñêóññòâåííî
èçâëå÷åííûå èç òåëà ÷åðâÿ, ñîõðàíÿþò æèçíåñïîñîáíîñòü â ìîðñêîé âîäå (Gooday, 1970).
Âûäåëåíèå ÷åðâÿìè ñëèçè è ïóçûðüêîâ êèñëîðîäà, âûðàáàòûâàåìîãî çåëåíûìè ñèìáèîí-
òàìè, ìàêñèìàëüíî ïðè ÿðêîì îñâåùåíèè (Holligan, Gooday, 1975). Ñêîðîñòü ôîòîñèíòå-
çà Ñ. roscoffensis ïðè ðÍ 5,5 ïî÷òè âäâîå âûøå, ÷åì ïðè ðÍ 7,8 ïðè ðàâíîì îñâåùåíèè
(20% ïîëíîãî ñîëíå÷íîãî) (Boyle, Smith, 1975). Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî ñëàáîå ïîòðåá-
ëåíèå ÑÎ

2
 ïðîèñõîäèò è â òåìíîòå (<5% ïîòðåáëåíèÿ íà ñâåòó), ïðè÷åì íå òîëüêî âîäî-

ðîñëÿìè, íî è íå èìåþùèìè ñèìáèîíòîâ òóðáåëëÿðèÿìè (Hammen,  Lum, 1962).
Îñíîâíûå ïðîäóêòû ôîòîñèíòåçà P. convolutae (êàê è ó áëèçêèõ âèäîâ ñâîáîäíîæèâóùèõ

âîäîðîñëåé) — ìàííèò è êðàõìàë — íàêàïëèâàþòñÿ è â òåëå Ñ. roscoffensis, â òêàíÿõ êîòîðûõ
ñîäåðæèòñÿ ~1% ìàííèòà è 4,5% êðàõìàëà (â ïåðåñ÷åòå ïà âîçäóøíî-ñóõóþ ìàññó).

Ïðè âûäåðæèâàíèè â òå÷åíèå 4 ÷ çåëåíûõ êîíâîëþò â ìîðñêîé âîäå, ñîäåðæàùåé
áèêàðáîíàò íàòðèÿ, ìå÷åííûé 14Ñ, íà ñâåòó >30% óñâîåííîãî óãëåðîäà îêàçàëîñü â âèäå
ìàííèòà, à 10% — â ñîñòàâå àìèíîêèñëîò è îðãàíè÷åñêèõ êèñëîò. Êîëè÷åñòâî ðàäèîàê-
òèâíîãî êðàõìàëà íà ñâåòó áûëî ïîñòîÿííûì, à â òåìíîòå ïîñòåïåííî ñíèæàëîñü. Â
ïîñëåäóþùåì ïîâûøàëàñü ðàäèîàêòèâíîñòü ëèïèäîâ, âîäíî-ðàñòâîðèìûõ è âîäíî-íå-
ðàñòâîðèìûõ ôðàêöèé, à ðàäèîàêòèâíîñòü êðàõìàëà è ìàííèòà ñíèæàëàñü, ÷òî ïîêàçûâà-
åò èõ óòèëèçàöèþ êîíâîëþòîé ïðè áèîñèíòåçå äðóãèõ ñîåäèíåíèé (Hammen, Lum, 1962).

Â ðåçóëüòàòå ôîòîñèíòåçà ìå÷åíîé óãëåêèñëîòû ðàäèîàêòèâíûìè ñòàíîâÿòñÿ ñëèçü
è ÿéöà ÷åðâÿ, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò îá óñâîåíèè ÷åðâåì ïðîäóêòîâ, âûðàáàòûâàåìûõ ñèì-
áèîíòàìè. Ïîñêîëüêó Ñ. roscoffensis ìîæíî êóëüòèâèðîâàòü â ñðåäå, ñîäåðæàùåé êàê
èñòî÷íèê àçîòà òîëüêî íèòðàòû, íåñîìíåííî, ÷òî áåëêè è íóêëåèíîâûå êèñëîòû ÷åðâÿ
ñòðîÿòñÿ çà ñ÷åò ñèíòåçèðîâàííûõ ñèìáèîíòàìè àìèíîêèñëîò, òàê êàê èç âñåõ îðãàíèç-
ìîâ ëèøü áàêòåðèè è ðàñòåíèÿ âûðàáàòûâàþò íèòðàò-ðåäóêòàçó. Íî â åñòåñòâåííûõ
óñëîâèÿõ âîçìîæíî ïðîíèêíîâåíèå â îðãàíèçì ÷åðâÿ ñâîáîäíûõ ðàñòâîðèìûõ àìèíî-
êèñëîò è ÷åðåç ïîêðîâû, êàê ýòî èçâåñòíî äëÿ ìíîãèõ ìîðñêèõ áåñïîçâîíî÷íûõ (Stephens,
Schinske, 1957, 1961; Stephens, 1962), ò.å. ñíàáæåíèå àçîòîì ìîæåò îáåñïå÷èâàòüñÿ îáî-
èìè êîìïîíåíòàìè, ñîñòàâëÿþùèìè ôóíêöèîíèðóþùóþ ñèñòåìó Ñ. roscoffensis.

Âíå âñÿêîãî ñîìíåíèÿ, îñîáåííîñòè Ñ. roscoffensis êàê êîìïëåêñíîãî îðãàíèçìà ðàç-
âèëèñü íà îñíîâå âçàèìîîòíîøåíèé òèïà õèùíèê — æåðòâà, è ýòî îïðåäåëÿåòñÿ ñïî-
ñîáíîñòüþ ÷åðâÿ ïî âûõîäå èç ÿéöà çàõâàòûâàòü âîäîðîñëè â ïèùåâàðèòåëüíûå êëåòêè,
ñ îäíîé ñòîðîíû, è ñïîñîáíîñòüþ âîäîðîñëè ïðîòèâîñòîÿòü ïèùåâàðèòåëüíûì ýíçè-
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ìàì ÷åðâÿ — ñ äðóãîé. Êðîìå P. convolutae ñèìáèîíòàìè Ñ. roscoffensis ìîãóò ñòàíî-
âèòüñÿ è äðóãèå âèäû âîäîðîñëåé (Provasoli et al., 1968).

Ïî ñîâðåìåííûì äàííûì (Holligan, Gooday, 1975), çàãëî÷åííàÿ êîíâîëþòîé âî-
äîðîñëü ïðåòåðïåâàåò ñëåäóþùèå èçìåíåíèÿ. Ñíà÷àëà óòðà÷èâàåòñÿ îáîëî÷êà, âñëåä-
ñòâèå ÷åãî ïðîòîïëàñò âîäîðîñëè ñòàíîâèòñÿ ìíîãîëîïàñòíûì, åãî âûðîñòû ðàñïî-
ëàãàþòñÿ ìåæäó ñóáýêòîäåðìàëüíûìè êëåòêàìè ÷åðâÿ, ÷òî îáåñïå÷èâàåò áüëüøóþ
ïîâåðõíîñòü êîíòàêòà ìåæäó ïëàçìîé âîäîðîñëè è îêðóæàþùèìè êëåòêàìè æèâîò-
íîãî. Îðãàíåëëû âîäîðîñëè ðàñïîëàãàþòñÿ òàê, ÷òî õëîðîïëàñòû îáðàùåíû ê ïî-
âåðõíîñòè òåëà ÷åðâÿ, à áàçàëüíîå òåëüöå è ÿäðî — âíóòðü. Çàòåì óòðà÷èâàþòñÿ
÷åòûðå æãóòèêà è ñòèãìà. Àïïàðàò Ãîëüäæè, àêòèâíûé ó ñâîáîäíîæèâóùåé P. con-

volutae, ñòàíîâèòñÿ ìåëü÷å è íåàêòèâíûì. Ìèòîõîíäðèè âîäîðîñëè ôóíêöèîíèðó-
þò ñëàáåå, à ìèòîõîíäðèè ïðèëåæàùèõ êëåòîê ÷åðâÿ — èíòåíñèâíåå. Êëåòêè òóð-
áåëëÿðèè çàâèñÿò îò ñèìáèîíòîâ è ïîòðåáëÿþò ñèíòåçèðîâàííûå çîîõëîðåëëàìè
ìàííèò, ãëþêîçó, ôðóêòîçó, ìîëî÷íóþ êèñëîòó. Îêîëî ïîëîâèíû îáùåé ìàññû ïðî-
äóêòîâ ôîòîñèíòåçà ñèìáèîíòîâ (â îñíîâíîì ýòî àìèíîêèñëîòû) âêëþ÷àåòñÿ â òêà-
íè ÷åðâÿ (Boyle, Smith, 1975). Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî â ÷èñòûõ êóëüòóðàõ âîäî-
ðîñëè âûäåëÿþò âî âíåøíþþ ñðåäó î÷åíü ìàëî ïðîäóêòîâ (ñîòûå äîëè ïðîöåíòà —
Taylor, 1971), ÷òî ñâÿçàíî, ïî-âèäèìîìó, ñ ìàëîé ïðîíèöàåìîñòüþ èõ îáîëî÷êè,
ðàçðóøàþùåéñÿ â òêàíÿõ Convoluta.

Êëåòêè ÷åðâÿ íå ñïîñîáíû ê ñèíòåçó æèðíûõ êèñëîò è ñòåðîèäîâ è ïîëó÷àþò ýòè
ñîåäèíåíèÿ îò âîäîðîñëåé. Ìî÷åâàÿ êèñëîòà, îáðàçóþùàÿñÿ â ðåçóëüòàòå ðàñïàäà ïóðè-
íîâ è (êàê êàòàáîëèò) áåëêîâîãî îáìåíà ÷åðâÿ, îñòàåòñÿ â òåëå ìîëîäûõ àïîñèìáèîíòíûõ
îñîáåé Convoluta â âèäå êðèñòàëëèêîâ. P. convolutae âûäåëÿåò óðèêàçó è ìîæåò ñóùåñò-
âîâàòü, èñïîëüçóÿ ìî÷åâóþ êèñëîòó ÷åðâÿ êàê åäèíñòâåííûé èñòî÷íèê àçîòà (Gooday, 1970).

Òàêèì îáðàçîì, îòíîøåíèÿ, ñêëàäûâàþùèåñÿ â êîìïëåêñíîì îðãàíèçìå ñèìáèîò-
ðîôíûõ Ñ. roscoffensis, äåëàþò ýòó ñèñòåìó âåñüìà óñòîé÷èâîé. Â ðåçóëüòàòå ïåðâè÷íàÿ
ïðîäóêöèÿ ôîòîñèíòåçà ïîïóëÿöèé Ñ. roscoffensis â óñëîâèÿõ óìåðåííîãî êëèìàòà ñðàâ-
íèìà ñ òàêîâîé îäíîé èç íàèáîëåå ïðîäóêòèâíûõ òðîïè÷åñêèõ ýêîñèñòåì — ñ êîðàëëî-
âûìè ðèôàìè. Ïðè ÷èñëåííîñòè êîíâîëþò 9·105 íà 1 ì2 è ìàññå õëîðîôèëëà à 320 ìã/ì2

ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ ýòèõ ÷åðâåé ñîñòàâëÿëà â ìåñòàõ èõ ñêîïëåíèé 873 ã/ì2 (Doonan
and Gooday, 1982). Âî âñÿêîì ñëó÷àå, ãîäè÷íàÿ ïåðâè÷íàÿ ïðîäóêöèÿ Ñ. roscoffensis

âûøå, ÷åì ïðîäóêöèÿ ñâîáîäíîæèâóùåãî ôèòîïëàíêòîíà (ñì. Raven et al., 1979).
Ïî-âèäèìîìó, òåñíûé êîíòàêò âîäîðîñëåé ñ æèâîòíûìè êëåòêàìè îáåñïå÷èâàåò

áîëåå èíòåíñèâíûé ðîñò è òåõ è äðóãèõ.
Ìîæíî âñïîìíèòü ñòàðûå îïûòû Áóõñáàóìà (Buchsbaum, 1937), ñîçäàâàâøåãî ñìå-

øàííûå êóëüòóðû ýìáðèîíàëüíîé ñîåäèíèòåëüíîé òêàíè öûïëåíêà è âîäîðîñëè Chlorella
pyrenoidosa. Âûðàùèâàåìûå ñîâìåñòíî íà ñâåòó âîäîðîñëè è òêàíè ðîñëè èíòåíñèâíåå
è áûëè æèçíåñïîñîáíåå, ÷åì âûðàùèâàåìûå ðàçäåëüíî. Â òåìíîòå æå ðîñò òêàíè öûï-
ëåíêà ïðîõîäèë ëó÷øå áåç õëîðåëëû. Ýòî óêàçûâàåò íà òî, ÷òî èìåííî ôîòîñèíòåç â
ñìåøàííîé êóëüòóðå è, âîçìîæíî, ëó÷øåå ñíàáæåíèå êèñëîðîäîì, à òàêæå ïîòðåáëåíèå
õëîðåëëîé ïðîäóêòîâ àçîòíîãî êàòàáîëèçìà îêàçûâàþòñÿ âûãîäíûìè äëÿ æèâîòíûõ
êëåòîê, òîãäà êàê âîäîðîñëü â ñâîþ î÷åðåäü èñïîëüçóåò ïðîäóêòû îáìåíà æèâîòíîé
êëåòêè. Òàêîâû æå âçàèìîîòíîøåíèÿ òêàíåé æèâîòíûõ ñ ýíäîñèìáèîíòíûìè ôîòîñèí-
òåòèêàìè (Yonge, 1964).

Çåëåíûå ãèäðû (Hydra viridis, Chlorohydra viridissima), ó êîòîðûõ ñèìáèîíòû — çå-
ëåíûå âîäîðîñëè Chlorella, â îòëè÷èå îò C. roscoffensis õàðàêòåðèçóþòñÿ ñîõðàíåíèåì
ñïîñîáíîñòè ê àíèìàëüíîìó ïèòàíèþ, ñâîéñòâåííîìó è ãèäðàì, íå èìåþùèì ñèìáèîí-
òîâ. Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî ñèìáèîòè÷åñêèå õëîðåëëû (çîîõëîðåëëû) â òêàíÿõ ãèäðû
îáðàçóþò ìàëüòîçó, à òå æå øòàììû, ðàçâîäèìûå â êóëüòóðå âíå òêàíåé ãèäðû, ìàëüòîçó
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íå îáðàçóþò. Êëåòêàìè ãèäð ñ ñèìáèîíòàìè âûðàáàòûâàåòñÿ ãîðàçäî áîëüøå ìàëüòàçû è
ãëèêîãåíà, ÷åì êëåòêàìè àïîñèìáèîíòíûõ îñîáåé. Îáùåå êîëè÷åñòâî ïðîäóêòîâ ôîòî-
ñèíòåçà, âûäåëÿåìûõ âî âíåøíþþ ñðåäó ñâîáîäíîæèâóùèìè âîäîðîñëÿìè, íå ïðåâûøà-
åò 5%, à çîîõëîðåëëàìè, æèâóùèìè â òêàíÿõ ãèäðû, — áîëåå 85%. Ôîðìèðîâàíèå ëåãêî-
ðàñòâîðèìûõ ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà ó ñèìáèîíòîâ ãèäðû — ýòî èõ àäàïòàöèÿ ê ñèìáèî-
çó, âîçìîæíî, ñâÿçàííàÿ ñ èçìåíåíèÿìè îáîëî÷êè çîîõëîðåëë â êëåòêàõ õîçÿèíà.

Â îïûòàõ ñ èíîêóëÿöèåé ðàçíûõ âèäîâ è ïîïóëÿöèé ãèäð øòàììàìè ðàçíûõ êóëüòóð
õëîðåëëû (â òîì ÷èñëå âûäåëåííûõ èç ïîëèïîâ ýòîãî ðîäà è èíôóçîðèé Paramaecium

bursaria) áûëî íàéäåíî, ÷òî è ðàçíûå âèäû ãèäð è ðàçíûå øòàììû õëîðåëëû â íåîäèíà-
êîâîé ñòåïåíè ñïîñîáíû ê ñèìáèîçó. Òàê, ïîïûòêè èíîêóëÿöèè áóðûõ ãèäð èç Àíãëèè
äåâÿòüþ øòàììàìè õëîðåëëû ïîêàçàëè íåâîñïðèèì÷èâîñòü ãèäð ê ïðåäëîæåííûì êóëü-
òóðàì (Jolley, Smith, 1980). Àïîñèìáèîíòíûõ Chlorohydra viridissima èç Ôëîðèäû ëèøü
ðåäêî óäàâàëîñü èíîêóëèðîâàòü, à àíãëèéñêèå ïîïóëÿöèè ýòîãî âèäà îêàçàëèñü âîñïðèèì-
÷èâûìè ê ïÿòè øòàììàì èç äåâÿòè èñïûòàííûõ (Jolley, Smith, 1980). Â êëåòêàõ ãèäð íà-
áëþäàëîñü è ðàçìíîæåíèå õëîðåëë (McAuley, 1981). Ìåæäó òêàíÿìè çåëåíîé ãèäðû è
ñèìáèîòè÷åñêèìè âîäîðîñëÿìè óñòàíàâëèâàþòñÿ ñëîæíûå ìåòàáîëè÷åñêèå ñâÿçè. Íàïðè-
ìåð, êîðìëåíèå ãèäð íàóïëèóñàìè Artemia salina ñ ìå÷åííûìè 3Í ïðåäøåñòâåííèêàìè
áåëêîâ ïîêàçàëî, ÷òî è â òåìíîòå, è íà ñâåòó íå òîëüêî êëåòêè ãèäðû, íî è æèâóùèå â íèõ
âîäîðîñëè (ïîñëå êîðìëåíèÿ) ñîäåðæàò ìå÷åíûå ñîåäèíåíèÿ (Thorington, Margulis, 1981).
Òàêèì îáðàçîì, íå òîëüêî ãèäðà ïîòðåáëÿåò ìåòàáîëèòû õëîðåëëû, íî è õëîðåëëà èñïîëü-
çóåò ìåòàáîëèòû ãèäðû.

Â òåìíîòå ïðè èñêëþ÷åíèè ôîòîñèíòåçà çîîõëîðåëëû êîíêóðèðóþò çà ìåòàáîëèòû
íå òîëüêî äðóã ñ äðóãîì, íî è ñ òêàíÿìè ãèäðû, â ðåçóëüòàòå ÷åãî òåìï ðîñòà ãèäðû
ïàäàåò íà 20%, à âîäîðîñëåé — åùå áîëåå (Pardy, 1974). Íà êîíêóðåíòíûå îòíîøåíèÿ
ìåæäó ñèìáèîòè÷åñêèìè âîäîðîñëÿìè â ïèùåâàðèòåëüíûõ êëåòêàõ ãèäðû êîñâåííî
óêàçûâàþò è íàáëþäåíèÿ, ÷òî â ýòèõ êëåòêàõ áûâàåò ëèáî ìíîãî ìåëêèõ, ëèáî íåìíîãî,
íî êðóïíûõ çîîõëîðåëë (McAuley, 1981).

Êîðàëëîâûå ïîëèïû. Ôàêòè÷åñêàÿ àâòîòðîôíîñòü ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâûõ
ïîëèïîâ èçâåñòíà äàâíî. Îíè æèâóò â âîäàõ, èñêëþ÷èòåëüíî áåäíûõ ïëàíêòîíîì, êîòî-
ðûé ìîã áû ñëóæèòü èñòî÷íèêîì ïèùè ïðè íîðìàëüíîì ãîëîçîéíîì ïèòàíèè ýòèõ êè-
øå÷íîïîëîñòíûõ. Çîîêñàíòåëëû (Peridinei, Dinophyceae), æèâóùèå â èõ ýíòîäåðìå, îáåñ-
ïå÷èâàþò ïîëèïîâ ïðîäóêòàìè ôîòîñèíòåçà è ñïîñîáñòâóþò èõ àçîòíîìó îáìåíó, ïåðå-
âîäÿ âûäåëÿåìûé æèâîòíûìè êëåòêàìè àììèàê â àìèíîêèñëîòû. Êàê è ó Convoluta, ó
ïîëèïà â òåëå ñîçäàåòñÿ ïî÷òè çàìêíóòûé öèêë îñíîâíûõ áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ. Èìåí-
íî ñèìáèîòè÷åñêèì õàðàêòåðîì ïèòàíèÿ, îïðåäåëÿåìûì ñïîñîáíîñòüþ çîîêñàíòåëë ê
ôîòîñèíòåçó, îáúÿñíÿåòñÿ ïðèóðî÷åííîñòü ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ ê îòíîñèòåëüíî
ïîâåðõíîñòíûì ñëîÿì âîäû.

Òàêèå êîðàëëîâûå ïîëèïû, êàê Xenia hicksoni, Clavularia hambra, Zoanthus socialis,
è ðÿä äðóãèõ ñóùåñòâóþò òîëüêî çà ñ÷åò ôîòîñèíòåçèðóþùèõ æèâóùèõ â èõ òêàíÿõ
çîîêñàíòåëë (Fretter, Graham, 1976). Ñîðîêèí (1980), èçó÷èâøèé ýíåðãåòè÷åñêèé áà-
ëàíñ Pocillopora damicornis è P. caespitosa, îòìåòèë, ÷òî ðàñõîäû íà îáìåí ó ýòèõ
êîðàëëîâ îáåñïå÷èâàþòñÿ ôîòîñèíòåçîì çîîêñàíòåëë è ÷òî óñâàèâàåìûå ïîëèïàìè
ðàñòâîðåííûå îðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà è ïèòàíèå áàêòåðèîïëàíêòîíîì âàæíû êàê èñ-
òî÷íèê áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ äëÿ ñèñòåìû ïîëèï — çîîêñàíòåëëû1 .

1 Heteroxenia fuscescens — ðèôîâûé êîðàëëîâûé ïîëèï, æèâóùèé ó áåðåãîâ Âîñòî÷íîé Àôðèêè è ïèòàþùèé-
ñÿ ñ ïîìîùüþ êàê çîîêñàíòåëë, òàê è àêòèâíîãî âñàñûâàíèÿ ÷åðåç ýêòîäåðìó ðàñòâîðåííûõ â âîäå îðãàíè-
÷åñêèõ âåùåñòâ. Ïîòåíöèàëüíî ïîëèïû ìîãóò ïîãëîùàòü ýòèõ âåùåñòâ ãîðàçäî áîëüøå, ÷åì ýòî íàáëþäàåò-
ñÿ ïðè ñóùåñòâóþùåé â ïðèðîäå êîíöåíòðàöèè. Îñîáåííî àêòèâíî âñàñûâàþòñÿ àìèíîêèñëîòû (ëåéöèí,
ëèçèí), òîãäà êàê ãëþêîçà ïîãëîùàåòñÿ ìåäëåííî (ñì. Schliechter, Amer. Zool., 1982, 22, 3, p. 659).
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Èññëåäîâàíèå ïèòàíèÿ àêòèíèé Anemonia sulcata ïîêàçàëî, ÷òî ýòè àêòèíèè ïðè
îòñóòñòâèè îôîðìëåííîé ïèùè ìîãóò ñóùåñòâîâàòü òîëüêî èñïîëüçóÿ ïðîäóêòû ôîòî-
ñèíòåçà ýíäîñèìáèîíòíûõ âîäîðîñëåé, â èõ êëåòêàõ ìîæíî îáíàðóæèòü ðàçíûå ñòàäèè
ïåðåâàðèâàíèÿ çîîêñàíòåëë. Â âîäå, íå ñîäåðæàùåé îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ, íî ñ äîñòà-
òî÷íûì êîëè÷åñòâîì ýëåìåíòîâ ìèíåðàëüíîãî ïèòàíèÿ, àêòèíèè íà ñâåòó óâåëè÷èâà-
þòñÿ â âåñå çà ñ÷åò ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà ñèìáèîíòîâ, âîîáùå èãðàþùèõ âàæíóþ
ðîëü â ïîääåðæàíèè ýíåðãåòè÷åñêîãî áàëàíñà ïîëèïîâ (Janssen,  Möller, 1981).

Àêòèíèÿ Astrangia danae ìîæåò ñîäåðæàòü çîîêñàíòåëëû, íî ìîæåò ñóùåñòâîâàòü è
áåç íèõ. Â ïîñëåäíåì ñëó÷àå îíà ïèòàåòñÿ, çàõâàòûâàÿ îáû÷íóþ äëÿ êîðàëëîâ ïèùó.
Ýòîé àêòèíèè çîîêñàíòåëëû ïîìîãàþò âûíîñèòü ãîëîäàíèå; ïðè ýòîì íàáëþäàåòñÿ óâå-
ëè÷åíèå îòíîñèòåëüíîãî ñîäåðæàíèÿ ëèïèäîâ â ñîñòàâå ðåçåðâíûõ ñîåäèíåíèé (Szmant-
Froelich,  Pilson, 1980).

Îïûòû ñ ôîòîñèíòåòè÷åñêèì óñâîåíèåì 14Ñ àêòèíèÿìè Anthropleura elegantissima

ïîêàçàëè, ÷òî 50% ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà ñèìáèîòè÷åñêèõ âîäîðîñëåé çà 24 ÷ ïîñòó-
ïàåò â ëèøåííûå ñèìáèîíòîâ òêàíè àêòèíèè, âêëþ÷àÿñü â ëèïèäû è áåëêè (Trench, 1971).

Îäíàêî â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ çîîêñàíòåëëû ñòàíîâÿòñÿ íå êîðìèëüöàìè ïîëèïîâ, à èõ
ïàðàçèòàìè. Òàê, îòìå÷åíî, ÷òî îíè ìîãóò âñòðå÷àòüñÿ ó ïîëèïîâ íà áîëüøèõ ãëóáèíàõ,
ãäå ôîòîñèíòåç èñêëþ÷åí (â Àíòàðêòèêå â òåëå àêòèíèé íà ãëóáèíå 380 ì, ó áåðåãîâ Ôëî-
ðèäû íà ãëóáèíå 200 ì). Íî òå çîîêñàíòåëëû, êîòîðûå ñîæèòåëüñòâóþò ñ ïîëèïàìè, îáè-
òàþùèìè â ñâåòîâîé çîíå, äîëüøå 2–2,5 ìåñ. â òåìíîòå íå âûæèâàþò (Smith et al., 1969).
Ýòî ïîêàçûâàåò, íàñêîëüêî ãëóáîêèìè ñòàíîâÿòñÿ ñèìáèîòè÷åñêèå ñâÿçè çîîêñàíòåëë è
ìîðñêèõ êèøå÷íîïîëîñòíûõ (ó ïðåñíîâîäíûõ æèâîòíûõ çîîêñàíòåëë íå áûâàåò).

Äâóñòâîð÷àòûå Tridacnidae. Ôîòîñèíòåç ñèìáèîòè÷åñêèõ çîîêñàíòåëë îáåñïå÷èâà-
åò ýíåðãåòè÷åñêèå ïîòðåáíîñòè è òàêèõ êðóïíåéøèõ äâóñòâîð÷àòûõ ìîëëþñêîâ, êàê
Tridacnidae — îáû÷íûõ ñïóòíèêîâ ðèôîîáðàçóþùèõ êîðàëëîâ â ìîðÿõ Èíäèéñêîãî è
Òèõîãî îêåàíîâ. Çîîêñàíòåëëû ðàçìíîæàþòñÿ ó òðèäàêí â ðàñòóùèõ â äîðñàëüíîì íà-
ïðàâëåíèè êðàÿõ ìàíòèè (ïðèêðåïëÿþòñÿ òðèäàêíû ê ñóáñòðàòó âåíòðàëüíîé ñòîðîíîé).
Ýòî îáåñïå÷èâàåò îñâåùåííîñòü ñèìáèîíòîâ. Çîîêñàíòåëëû ó òðèäàêí ïåðåíîñÿòñÿ ôà-
ãîöèòàìè è ïðèóðî÷åíû ê êðîâåíîñíûì ïîëîñòÿì, ãäå îíè ðàçìåùàþòñÿ ïðåèìóùåñòâåí-
íî âîêðóã êîíöåíòðèðóþùèõ ñâåòîâûå ëó÷è ãèàëèíîâûõ îðãàíîâ. Ó ýòèõ çîîêñàíòåëë â
ôàãîöèòàõ ìîëëþñêà ìàëåíüêèé ïèðåíîèä, à ñòåíêè âîäîðîñëåé íå ñîäåðæàò êëåò÷àòêè,
÷òî îáëåã÷àåò èõ ïåðåâàðèâàíèå. Â ôàãîöèòàõ ìîæíî ïðîñëåäèòü âñå ñòàäèè ïåðåâàðèâà-
íèÿ ñèìáèîíòîâ. Â ìàíòèéíîé îáëàñòè ñèìáèîíòû íåïåðåâàðåíû, à ïî ìåðå ïðîäâèæå-
íèÿ ôàãîöèòîâ ê äèâåðòèêóëàì ïèùåâàðèòåëüíîãî òðàêòà îáíàðóæèâàþòñÿ ðàçíûå ñòà-
äèè èõ ãèäðîëèçà. Õîòÿ òðèäàêíû, ïî-âèäèìîìó, ñîõðàíÿþò ñïîñîáíîñòü ê ôèëüòðàöèîí-
íîìó ïèòàíèþ (Yonge, 1974), òèïè÷íóþ äëÿ ïëàñòèí÷àòîæàáåðíûõ, îñíîâíîé èñòî÷íèê
èõ ïèùè — ïðîäóêòû ôîòîñèíòåçà çîîêñàíòåëë è ñàìè çîîêñàíòåëëû; ýêîëîãè÷åñêè ýòè
ìîëëþñêè âûñòóïàþò êàê ïåðâè÷íûå ïðîäóöåíòû (Yonge, 1936,  Purchon, 1968).

Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî ãîìîãåíàòû òêàíåé êàê òðèäàêíû, òàê è êîðàëëîâ Pocillopora
â 16 ðàç óñêîðÿþò âûäåëåíèå ïðîäóêòîâ ôîòîñèíòåçà çîîêñàíòåëëàìè ïî ñðàâíåíèþ ñ
êîëè÷åñòâîì ýòèõ ïðîäóêòîâ, âûäåëÿåìûõ â ìîðñêîé âîäå âîäîðîñëÿìè, êóëüòèâèðóå-
ìûìè âíå òêàíåé õîçÿèíà, íåçàâèñèìî îò òîãî, èç êàêîãî âèäà æèâîòíîãî îíè áûëè âû-
äåëåíû (Smith et al., 1969).

ÀÂÒÎÒÐÎÔÍÎÑÒÜ ÆÈÂÎÒÍÛÕ ÍÀ ÎÑÍÎÂÅ ÑÈÌÁÈÎÇÀ Ñ ÕÅÌÎÒÐÎÔÍÛÌÈ
ÁÀÊÒÅÐÈßÌÈ

Çà ïîñëåäíèå ãîäû íàêîïëåíû äàííûå î ñèíòåçå îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ â òåëå æè-
âîòíûõ çà ñ÷åò ýíäîñèìáèîòè÷åñêèõ õåìîàâòîòðîôíûõ áàêòåðèé, â ðåçóëüòàòå ÷åãî è
ýòè æèâîòíûå ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ â ýêîñèñòåìàõ êàê ïåðâè÷íûå ïðîäóöåíòû. Íàè-
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áîëåå ïîêàçàòåëüíû â ýòîì îòíîøåíèè ãðóïïû æèâîòíûõ, íå èìåþùèõ ïèùåâàðèòåëü-
íîãî òðàêòà, äëÿ êîòîðûõ ðàíåå ïðèíèìàëîñü, ÷òî îíè ïèòàþòñÿ, ïîãëîùàÿ èç âîäû ðà-
ñòâîðåííûå îðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà. Òàêîé «ñàïðîôèòíûé» òèï ïèòàíèÿ ñâîáîäíîæè-
âóùèõ æèâîòíûõ â ñâîäêå Äæåííèíãñà (Jennings, 1972), íàïðèìåð, äàæå íå óïîìèíàåò-
ñÿ. Îäíàêî èçâåñòíî, ÷òî ìíîãèå ãðóïïû ìîðñêèõ æèâîòíûõ îò ãóáîê äî ìîëëþñêîâ,
èãëîêîæèõ è îáîëî÷íèêîâ ñïîñîáíû ïîãëîùàòü èç ìîðñêîé âîäû àìèíîêèñëîòû, â ÷àñ-
òíîñòè ãëèöèí (Stephens,  Schinske, 1961; Anderson, 1975; Southward, Southward, 1980).
Áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî äëÿ ïîãëîùåíèÿ ðàñòâîðåííûõ îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ âàæíû
ñëèçèñòûå âûäåëåíèÿ íà ïîâåðõíîñòè òåëà æèâîòíîãî, òàê êàê ÷ëåíèñòîíîãèå (ðàçëè÷-
íûå ðàêîîáðàçíûå è ìå÷åõâîñò) íå ìîãóò âîñïðèíèìàòü ýòè âåùåñòâà èç îêðóæàþùåé
âîäû ÷åðåç ïîêðîâû (Stephens, Schinske, 1961).

Ñëèçü ñïîñîáñòâóåò ïîãëîùåíèþ- è ìíîãèõ èîíîâ (Sr2+, Ñà2+, V5+) ìîëëþñêàìè, ïîëè-
õåòàìè, îáîëî÷íèêàìè (Fretter, 1953, Goldberg et al., 1951). Ñêîðîñòü àáñîðáöèè æèâîòíû-
ìè ãëèöèíà è L-âàëèíà ïðîïîðöèîíàëüíà ñîëåíîñòè ñðåäû, â ÷àñòíîñòè ñîäåðæàíèþ ðà-
ñòâîðåííîãî íàòðèÿ, îñòàâàÿñü íåèçìåííîé ïðè ñîëåíîñòè >40% (Siebers, Bulnheim, 1977).
Àáñîðáöèÿ àìèíîêèñëîò â ïðåñíîé âîäå ïðàêòè÷åñêè íå ïðîèñõîäèò, íî ïðè÷èíû ýòîé
çàâèñèìîñòè îò ñîëåíîñòè íå âûÿñíåíû; óñòàíîâëåíî òîëüêî, ÷òî âàæíà êîíöåíòðàöèÿ
Na+ (Bamford,  McCrea, 1975). ×òî ïîñòóïëåíèå ãëþêîçû èäåò èìåííî ÷åðåç ïîêðîâû («ñàï-
ðîôèòíî»), à íå ÷åðåç êèøå÷íûé òðàêò, áûëî ïîêàçàíî îïûòàìè ñ ëèãàòóðîé ïåðåäíåãî è
çàäíåãî êîíöîâ òåëà ïîëèõåòû Nereis diversicolor. Ïåðåòÿæêà òåëà ó ãîëîâíîãî è àíàëüíî-
ãî êîíöîâ òåëà íå ïîâëèÿëà íà èíòåíñèâíîñòü ïîñòóïëåíèÿ ãëþêîçû èç 5 ìêÌ ðàñòâîðà
(Ahearn,  Gomme, 1975). Âðÿä ëè ïîëó÷åíèå ïèùè ÷åðåç ïîêðîâû — îñíîâíîé ñïîñîá
ïèòàíèÿ (Sepers, 1977). Âèäèìî, îí ìîæåò èìåòü çíà÷åíèå, íàïðèìåð, äëÿ äîííûõ ïîëè-
õåò, æèâóùèõ â èëå, åñëè êîíöåíòðàöèÿ ðàñòâîðåííûõ àìèíîêèñëîò >50 ìêÌ.

Ïèòàíèå ïóòåì àáñîðáöèè ÷åðåç ïîêðîâû êàæåòñÿ íåèçáåæíûì äëÿ æèâîòíûõ, íå
èìåþùèõ ïèùåâàðèòåëüíûõ îðãàíîâ. Äàâíî èçâåñòíû íå èìåþùèå ñèñòåìû îðãàíîâ
ïèùåâàðåíèÿ ïîãîíîôîðû, âûäåëåííûå Èâàíîâûì (1955) â îñîáûé òèï æèâîòíûõ.
Êðîìå òåõ ïîãîíîôîð, êîòîðûå áûëè èçâåñòíû ðàíåå, íåäàâíî îòêðûòû êðóïíûå áåñêè-
øå÷íûå îðãàíèçìû — Vestimentifera pp. Riftia è Lamellibrachia — ãëóáîêîâîäíûå ôîð-
ìû, îáèòàþùèå â ìåñòàõ âûõîäà áîãàòûõ ñåðîâîäîðîäîì òåðìàëüíûõ âîä. Ýòè ôîðìû
îòíåñåíû ê ïîãîíîôîðàì, êîòîðûõ Äæîíñ (öèò. ïî Franzén, 1982) ïðåäëîæèë ðàçäåëèòü
íà äâà ïîäòèïà: Perivata, ê êîòîðîìó îòíîñèòñÿ áîëüøèíñòâî ïîãîíîôîð, è Obturata,
âêëþ÷àþùèé ãëóáîêîâîäíûõ Riftia è Lamellibrachia, ò.å. Vestimentifera. Ó ðèôòèé ïåðå-
äíèé îòäåë òåëà ñèëüíî âàñêóëÿðèçèðîâàí, â íåì ìíîãî ñåðû, çàêëþ÷àþùåéñÿ â ñèìáè-
îòè÷åñêèõ ñóëüôîáàêòåðèÿõ (Cavanaugh et al., 1981). Ãèãàíòñêèå âåñòèìåíòèôåðû Riftia

pachyptilia æèâóò ó âûõîäîâ ãîðÿ÷èõ, áîãàòûõ ñåðîâîäîðîäîì âîä íà äíå âîñòî÷íîé
÷àñòè Òèõîãî îêåàíà, â ÷àñòíîñòè âáëèçè Ãàëàïàãîññêèõ îñòðîâîâ íà ãëóáèíå ~2500 ì.
Äæîíñ (Jones, 1981) òàêæå îòìå÷àåò îáèëèå ñèìáèîòè÷åñêèõ áàêòåðèé â âåñòèìèíòàëü-
íîé ìóñêóëàòóðå ðèôòèé è â òðîôîñîìå (Franzén, 1982). Â òêàíÿõ òðîôîñîìû âûÿâëåíî
äâà ýíçèìà êàëüâèíîâñêîãî öèêëà è òðè ýíçèìà, ñâÿçàííûõ ñ îêèñëåíèåì H

2
S, ÷òî òàêæå

äàåò îñíîâàíèå ñ÷èòàòü ýòè áàêòåðèè ñóëüôîáàêòåðèÿìè-õåìîàâòîòðîôàìè, ïîëó÷àþ-
ùèìè ýíåðãèþ äëÿ ôèêñàöèè ÑÎ

2
 â îðãàíè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ çà ñ÷åò ýíåðãèè îêèñ-

ëåíèÿ H
2
S (Felbeck, 1981; Felbeck et al., 1981).

Èçó÷àÿ ïèòàíèå ìåëêèõ ïîãîíîôîð, îáèòàþùèõ â åâðîïåéñêèõ ìîðÿõ (Siboglinum

atlanticum — â Áèñêàéñêîì çàëèâå, S. ekmani è S. fiordicum — ó áåðåãîâ Íîðâåãèè),
Ñàóòâàðäû (Southward, Southward, 1980) îòìåòèëè èõ ñïîñîáíîñòü ïîãëîùàòü ÷åðåç
ïîêðîâû ðàñòâîðåííûå îðãàíè÷åñêèå ñîåäèíåíèÿ. Íî îíè ñ÷èòàþò, ÷òî ïîñòóïàþùåé
òàêèì ñïîñîáîì ïèùè íåäîñòàòî÷íî äëÿ ïîääåðæàíèÿ æèçíè ïîãîíîôîð, äîïóñêàÿ çíà-
÷åíèå òàêîãî òèïà ïèòàíèÿ òîëüêî äëÿ S. ekmani (Southward, Southward, 1981).
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Èññëåäîâàíèå íîâîãî âèäà Siboglinum èç Ñêàãåððàêà è áîëåå êðóïíîãî Oligobrachia

gracilis èç Áèñêàéñêîãî çàëèâà âûÿâèëî â çàïîÿñêîâîé ÷àñòè èõ òåëà ìíîãî áàêòåðèé;
áàêòåðèé áîëüøå ó ñàìîê è ìîëîäè, ìåíüøå — ó ñàìöîâ (Southward and Southward,
1980). Ýòè áàêòåðèè ñõîäíû ñ áàêòåðèÿìè, ïîòðåáëÿþùèìè ìåòàí. Â áîëåå ïîçäíåé
ðàáîòå Ñàóòâàðäà è äð. (Southward et al., 1981) ïîä÷åðêèâàåòñÿ, ÷òî è ìåëêèå åâðîïåéñ-
êèå ïîãîíîôîðû Siboglinum spp. õàðàêòåðèçóþòñÿ ýíçèìàìè êàëüâèíîâñêîãî öèêëà, íå
ñâîéñòâåííûìè æèâîòíûì. Ýòîò öèêë îïðåäåëÿåòñÿ íàëè÷èåì â èõ òêàíÿõ (â òðîôîñî-
ìå) áîëüøîãî êîëè÷åñòâà õåìîàâòîòðîôíûõ áàêòåðèé, âîçìîæíî, ìåòàíîòðîôíûõ èëè
îêèñëÿþùèõ H

2
S. Òðîôîñîìíûå ó÷àñòêè Siboglinum è äðóãèõ âèäîâ Pogonophora-Pårivata

ýòè àâòîðû ñ÷èòàþò ãîìîëîãè÷íûìè îðãàíàì ñ âêëþ÷åíèÿìè ñåðîáàêòåðèé ó ðèôòèé.
Ìîðñêèå îëèãîõåòû Phallodrilidae. Â ïîñëåäíèå ãîäû îïèñàíû áåñêèøå÷íûå îëè-

ãîõåòû p. Phallodrilus (Erséus, 1981, Giere, 1981), îáèòàþùèå ó Áåðìóäñêèõ îñòðîâîâ íà
äíå ñ êîðàëëîâûì ïåñêîì â ìåñòàõ, ãäå ìíîãî ãíèþùèõ âîäîðîñëåé è âûñîêîå ñîäåðæà-
íèå H

2
S. Äðóãîé âèä (P. albidus) íàéäåí ó Áàðüåðíîãî ðèôà Àâñòðàëèè. Ýòè ÷åðâè, îòíî-

ñèìûå ê òóáèôèöèäàì è âûäåëÿåìûå â îñîáîå ñåìåéñòâî, îòëè÷àþòñÿ ìîùíî ðàçâèòîé
êðîâåíîñíîé ñèñòåìîé, ïðîõîäÿùåé ÷åðåç öåëîì, îáåñïå÷èâàþùåé òðàíñïîðò êèñëîðî-
äà â àíîêñèáèîòè÷åñêîé ñðåäå. Ó Phallodrilus ïîä êóòèêóëîé ìíîãî ãðàìîòðèöàòåëüíûõ
áàêòåðèé, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ âûðàáîòêîé ýíçèìîâ êàëüâèíîâñêîãî öèêëà. Ãèðå è äð.
(Giere et al., 1982) ñ÷èòàþò, ÷òî àáñîðáöèîííîå ïèòàíèå çà ñ÷åò îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ,
ðàñòâîðåííûõ â èíòåðñòèöèàëüíîé âîäå, ìîæåò, âåðîÿòíî, èíîãäà îáåñïå÷èâàòü æèçíü
ýòèõ ÷åðâåé, íî ÷òî äëÿ íèõ, êàê è äëÿ ïîãîíîôîð, âàæíî ïîñòîÿííîå ïðèñóòñòâèå áîëü-
øîãî êîëè÷åñòâà ñóáêóòèêóëÿðíûõ áàêòåðèé, èìåþùèõ ñóùåñòâåííîå çíà÷åíèå ïðè
îáèòàíèè â àíîêñèáèîòè÷åñêîé ñðåäå, áîãàòîé ñåðîâîäîðîäîì. Ñõîäíûå îòíîøåíèÿ ñ
ìèêðîîðãàíèçìàìè ñêëàäûâàþòñÿ, ïî-âèäèìîìó, ó áåñêèøå÷íîãî äâóñòâîð÷àòîãî ìîë-
ëþñêà Solenomyia togata (Reid,  Bernard, 1980). Èçâåñòíà è àðõèàííåëèäà áåç êèøå÷íè-
êà (Jouin, 1979).

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Ñèìáèîòðîôíîå ïèòàíèå, ïðåâðàùàþùåå æèâîòíîå â àâòîòðîôíóþ ôîòîñèíòåçè-
ðóþùóþ ñèñòåìó, íå ïîçâîëÿåò îäíîçíà÷íî õàðàêòåðèçîâàòü ðàçíûå ôîðìû ñ òàêèì òè-
ïîì ïèòàíèÿ. Èñòî÷íèêîì ïèòàíèÿ ñîâîêóïíîñòè êëåòîê îðãàíèçìà æèâîòíîãî, óíàñëå-
äîâàííûõ îò ìàòåðèíñêîé îñîáè, ñëóæàò âåùåñòâà, ñèíòåçèðîâàííûå âêëþ÷åííûìè â
åãî òêàíè è êëåòêè ñèìáèîíòàìè, ò.å. êîìïëåêñ ñîáñòâåííûõ óíàñëåäîâàííûõ ýëåìåíòîâ
òåëà æèâîòíîãî ãåòåðîòðîôåí. Îðãàíèçì ñèìáèîòðîôíîãî æèâîòíîãî ïðè äåòàëüíîì
ìîðôîëîãè÷åñêîì èññëåäîâàíèè ïðåäñòàâëÿåò êîìïëåêñ îðãàíèçìîâ; ôèçèîëîãè÷åñêè
êàæäîå ñèìáèîòðîôíîå æèâîòíîå â ñóùíîñòè íå æèâîòíîå, à ñèñòåìà, â êîòîðîé îáåñ-
ïå÷èâàåòñÿ îòíîñèòåëüíî çàìêíóòûé êðóãîâîðîò áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ. Ýêîëîãè÷åñêè
â áèîöåíîçå òàêîå æèâîòíîå ñ àâòîòðîôíûìè âíóòðåííèìè ñèìáèîíòàìè âûñòóïàåò
êàê àâòîòðîôíûé îðãàíèçì, ïåðâè÷íûé ïðîäóöåíò, ïðè÷åì ïðîäóêöèÿ òàêèõ ôîðì
(Convoluta, ðèôîîáðàçóþùèå êîðàëëû) áûâàåò âûøå, ÷åì àâòîòðîôíûõ âîäîðîñëåé â
òàêèõ æå óñëîâèÿõ.

Äëÿ ôîðìàëüíîé ôèëîãåíåòè÷åñêîé òèïîëîãè÷åñêîé ñèñòåìàòèêè ñèìáèîòðîôíûå
ýêîëîãè÷åñêè àâòîòðîôíûå æèâîòíûå íå ïðåäñòàâëÿþò îñîáîé ñëîæíîñòè — èõ ìîð-
ôîëîãè÷åñêàÿ õàðàêòåðèñòèêà ëåãêî ïîçâîëÿåò îòíîñèòü èõ ê îïðåäåëåííûì çîîëîãè-
÷åñêèì òàêñîíàì. Â ýòîì çàêëþ÷àåòñÿ îòëè÷èå ñèìáèîòðîôíûõ æèâîòíûõ îò ëèøàéíè-
êîâ, êëàññèôèêàöèÿ êîòîðûõ ïî ãåòåðîòðîôíîìó (ãðèáíîìó) êîìïîíåíòó íå ñîîò-
âåòñòâóåò òèïîëîãè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêå ýòèõ «êîìáèíèðîâàííûõ» îðãàíèçìîâ. Õà-
ðàêòåðèçóÿ áèîëîãè÷åñêèå êðèòåðèè ïîíÿòèÿ «âèä», Ìàéð (Mayr, 1976) ïîä÷åðêèâàåò
äâîéñòâåííîñòü ïîäõîäà ê îïðåäåëåíèþ ýòîé òàêñîíîìè÷åñêîé êàòåãîðèè. Îäèí ïîäõîä
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— ðàññìîòðåíèå âèäà êàê àâòîðåïðîäóöèðóþùåéñÿ îáùíîñòè — â ñóùíîñòè, íå ïðè-
ìåíèì ê ðàññìîòðåííûì êàòåãîðèÿì æèâîòíûõ. Äðóãîé ïîäõîä — ïðèíÿòèå òîãî, ÷òî
êàæäûé âèä çàíèìàåò îïðåäåëåííîå ìåñòî â ïðèðîäå, îïðåäåëåííóþ íèøó, ÷òî êàæäûé
âèä èãðàåò îïðåäåëåííóþ ðîëü â ýêîñèñòåìå. Íèøà ñèìáèîòðîôíûõ æèâîòíûõ êîðåí-
íûì îáðàçîì îòëè÷àåòñÿ îò íèø, çàíèìàåìûõ ñèñòåìàòè÷åñêè áëèçêèìè ãåòåðîòðîô-
íûìè ôîðìàìè, îíè îêàçûâàþòñÿ ïðåäñòàâèòåëÿìè ïðèíöèïèàëüíî èíîé (ýêîëîãè÷åñ-
êè àâòîòðîôíîé) ãðóïïû îðãàíèçìîâ. Ñèìáèîòðîôíûå îðãàíèçìû ìîãóò òàêæå ðàññìàò-
ðèâàòüñÿ è êàê ñâîåîáðàçíûå ýëåìåíòàðíûå ýêîñèñòåìû. Íà èõ ïðèìåðå âèäíî, íàñêîëü-
êî óñëîâíû ïðåäñòàâëåíèÿ îá îðãàíèçìå, íàñêîëüêî ñëîæíî äàòü îïðåäåëåíèå ýòîãî ïî-
íÿòèÿ è åãî ãðàíèö.
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