НАСЕКОМЫЕ ТРАВОСТОЕВ

1.  МЕСТО ВОПРОСА В СИСТЕМЕ БИОЛОГИЧЕСКИХ НАУК 

В последние десятилетия в экологии стало выделяться особое направление, связанное с исследованием сообществ беспозвоночных животных, обитающих в травянистом ярусе растительности. Травостой рассматривается как самостоятельный ярус животного населения суши; комплекс его обитателей – специальный объект синэкологических исследований с применением особых методик. В настоящий момент предлагается назвать обособляющееся направление хортозоологией. 


2. ПОНЯТИЕ О НАСЕЛЕНИИ БЕСПОЗВОНОЧНЫХ ЖИВОТНЫХ ТРАВОСТОЯ 

Животную компоненту сообществ называют "животным населением" (animal communit y американских авторов). В широком смысле население – совокупность особей различных видов, обитающих на определенном пространстве. 
          В наземных экосистемах хорошо выражена ярусность. Впервые на качественную слоистость, или ярусность, животного населения лугов обратил внимание в 20–х гг.  Валентин Александрович Догель. Каждому ярусу на лугу соответствует своеобразный набор беспозвоночных животных. Как оказалось, это определялось спецификой среды обитания. Догель выделял: 

* обитателей самого грунта, формы, "роющиеся" в нем, – геобий 
* ползающие по самой поверхности земли – герпетобий 
* обитатели приземных частей растительности – мхов и прикорневых частей – получили название бриобий 
* обитатели зеленых частей травы и листьев – филлобий 
* антобий – горизонт, где селились обитатели цветков 
* аэробий – обитатели воздуха
 
         Ярусная классификация наземных беспозвоночных животных, предложенная Догелем, до сих пор используется экологами. Филлобий, в современном понимании, – население беспозвоночных животных травостоя. 
Конечно, такое разграничение населения на ярусы не является жестким. Существуют ярусно–подвижные компоненты, которые постоянно мигрируют из яруса в ярус. Например, с поверхности почвы в травостой могут подниматься хищники – жужелицы, пауки. Даже такие типично подстилочные формы, как уховертки, в теплые летние вечера поднимаются на цветки и питаются пыльцой. Но все же, с травостоем связан вполне определенный набор беспозвоночных, которые проводят в этом ярусе достаточно большое количество времени и выполняют здесь наиболее важные, с биогеоценотической точки зрения, функции – питание, размножение. Рассмотрим основные особенности населения травостоя, те, которые придают этому ярусу животного населения суши специфический облик и обособляют его от других ярусов. 

3. ОСОБЕННОСТИ ТРАВОСТОЯ КАК СРЕДЫ ОБИТАНИЯ 

Толща травостоя обладает своеобразным микроклиматом. Для беспозвоночных в силу их мелких размеров и особенностей физиологии огромное значение имеет именно микроклимат, определяющий условия их жизни. В однородных, казалось бы, условиях небольшого участка луга на самом деле микроклиматические характеристики сильно различаются в зависимости от того, в какой точке произвести замеры. 
В толще травостоя, при продвижении от вершин растений к поверхности почвы наблюдается падение освещенности, что связано со сложными процессами отражения, поглощения и прохождения солнечных лучей зелеными листьями. Важное значение имеет густота травостоя, общее проективное покрытие почвы, пространственное расположение листовых пластинок.  Соответственно, чем ближе к поверхности почвы, тем меньше температура воздуха.  
 Существенное значение для беспозвоночных имеют и изменения влажности воздуха в толще травянистого яруса. Относительная влажность воздуха повышается при продвижении от верхушек растений к поверхности почвы, что связано с падением температуры, испарением влаги с поверхности почвы и процессами транспирации у растений.
В толще травы резко снижается сила ветра и отмечается изменение состава воздуха, последнее обусловлено соотношением активности процессов фотосинтеза и дыхания в тканях зеленых растений. 
Еще одна особенность травянистого яруса – меньший объем твердого субстрата, что, вероятно, обусловливает и меньшие показатели плотности населения беспозвоночных в этом ярусе по сравнению с плотностью населения почвы и подстилки.
 Что влияет на значение основных климатических показателей в травостое? 
          1. Видовой состав растений травостоя. Здесь мы имеем дело с АРХИТЕКТОНИКОЙ растительного покрова, т.е. с совокупностью характеристик, описывающих фигуру, размеры, геометрическое строение и внешнюю структуру растительного объекта. Каждый биотоп обладает своей особой архитектоникой растительности и, следовательно, своим особым микроклиматом и особым вертикальным градиентом основных климатических показателей. 
2. Важное значение имеет также ОДНОРОДНОСТЬ растительного покрова в границах биотопа. Мозаичность покрова (горизонтальная неоднородность, обусловленная микрогруппировками растений) приводит к тому, что в каждом растительном "пятне" свой, особый микроклимат. 
3. Очень сильные различия в микроклимате травостоя наблюдаются между лесными сообществами и сообществами открытых пространств. Под пологом леса суточный ход температуры, влажности, освещенности сглажен. Кроны деревьев служат своеобразным экраном. 
Все указанные особенности рассматриваемого яруса создают достаточно широкий спектр экологических ниш и наряду с разнообразием растений обеспечивают значительное видовое разнообразие обитающих здесь беспозвоночных. Перемещаясь в пространстве (даже незначительно), беспозвоночные животные могут подбирать (выбирать) нужные им условия. Микроклимат травостоя представляет для этого широкие возможности. 

4. ПРИСПОСОБИТЕЛЬНЫЕ   ОСОБЕННОСТИ   БЕСПОЗВОНОЧНЫХ   К   ОБИТАНИЮ В ТРАВОСТОЕ 

Условия обитания в толще травостоя находят отражение в различных АДАПТАЦИЯХ беспозвоночных.
МОРФОЛОГИЧЕСКИЕАДАПТАЦИИ 
ФОРМА ТЕЛА 

           Для обитателей каждого наземного яруса (почвенного, подстилочного, травянистого, древесно–кустарникового) часто характерен определенный габитус (облик, форма тела).  Он может проявляться и у достаточно удаленных друг от друга систематических групп животных. 
Облик травостойных беспозвоночных (как, впрочем, и всех других) тесно связан с способами передвижения в толще травостоя. 
Распространенный способ передвижения – прыжок.  У "ПРЫГУНОВ" укороченное, часто овальное тело с небольшими линейными размерами. У многих утолщены задние бедра. Таким способом передвигаются пауки–скакунчики, прямокрылые (саранчовые и кузнечиковые), цикадки, некоторые клопы, обширное подсемейство жуков–листоедов, называемое земляными блошками (Alticinae) – в названии отражена способность к значительным прыжкам. 
           Примеры "прыгунов": паук Evarcha (семейство скакунчики – Salticidae); листоеды–блошки – Выемчатая блошка (Phyllotreta vittata), Гречишная блошка Chaetocnema  concinna), Прыгун черный (Longitarsus nigerrimus); цикадка Пенница слюнявая (Philaenus leucophthalmus). 
            Не менее распространен среди обитателей травостоя и другой вариант передвижения – перешагивание. "ПЕРЕШАГИВАТЕЛИ" имеют вытянутое, удлиненное тело. В отличие от бегательных ног обитателей поверхности почвы, у хортобионтов конечности более длинные, стройные. Удлиненное тело в сочетании с длинными конечностями позволяет беспозвоночному без особых затруднений передвигаться в травостое. 
Примеры "перешагивателей": жук–долгоносик Фрачник обыкновенный (Lixus iridis); клопы семейства Berytinidae (Палочковиды коленчатоусые)– Клопик комаровидный (Neides tipularis L.) и Berytinus clavipes; жуки – узконадкрылки (Oedemeridae), в т.ч. обычная у нас Узконадкрылка желтокрылая (Oedemera flavescens); жук–малашка Dolichosoma lineare – (интересно, что в нашей фауне это единственный представитель семейства малашек с таким габитусом). 
Наконец, можно отметить и беспозвоночных с полушаровидной формой тела. Конечности довольно короткие. Это – "ПОЛЗАТЕЛИ". Полушировидная форма тела почти не дает тени и с этой точки зрения способствует маскировке животного. 
Примеры "ползателей": клопы семейства Plataspidae (Полушаровидные щитники); жуки – коровки (Coccinellidae); жуки–листоеды подсемейства Щитоноски (Cassidinae, Chrysomelidae) – Щитоноска свекловичная (Cassida nebulosa) и  часто встречающаяся на лопухе Cassida rubiginosa.

Перечисленные способы передвижения беспозвоночных в травостое не исчерпывают всего их разнообразия. Встречается и большое количество форм, переходных между указанными выше типами. 
Среди постоянных обитателей травянистого яруса достаточно много летающих насекомых, однако далеко не все из них используют полет как основное средство передвижения. Чаще встречается сочетание прыжков и коротких перелетов (например, у цикадок). 
Собственно, полет в толще травостоя требует большой маневренности и соответствующих морфологических приспособлений. Основные "летуны" – наездники (паразитические перепончатокрылые, находящие в травостое хозяев – гусениц, личинок жуков, тлю и др.) и хищные мухи ктыри. 
ОКРАСКА ПОКРОВОВ 
Большинство хортобионтных беспозвоночных имеет зеленую и желто–зеленую окраску покровов, часто со сложным рисунком из полос и пятен, создающим дополнительный маскировочный эффект. Причем маскировка распространена не только у тех беспозвоночных, которые питаются растениями и могут быть добычей хищников (например, у большинства видов цикадок, обитающих в травянистых сообществах), но и у самих хищников. Например, у цветочного паука–засадника из семейства бокоходов (Misumena vatia), охотящегося в соцветиях различных растений, окраска белая или желтоватая (в зависимости от оттенка соцветия). Его очень трудно заметить, особенно если он неподвижен. Основной добычей этого хищника являются различные опылители. Часто этого паука приводят в литературе как пример совершенной покровительственной окраски. 
В разных таксонах встречается блестящая поверхность тела (металлическая окраска), которая эффективно отражает солнечные лучи и препятствует перегреву тела. Примером могут служить жуки–бронзовки, многие листоеды (например, Crysomela fastuosa (листоед ясноточный), часто встречающийся на пустырнике, жук красивой зеленой металлической окраски с радужными продольными полосками) и др. 
Следует отметить и наличие в травостое довольно большого количества темноокрашенных беспозвоночных (некоторые клопы, жуки, цикадки и др.). Меланины экранируют внутренние органы от ультрафиолетового излучения. Обитающие в травостое ногохвостки более темные по сравнению с их почвообитающими родственниками. Кроме того, чередование в толще травостоя освещенных и затененных участков создает широкий спектр условий для беспозвоночных с различной окраской. 
СТРОЕНИЕ И ФОРМА КОНЕЧНОСТЕЙ
 У многих травостойных беспозвоночных на лапках имеются особые приспособления обеспечивающие надежное сцепление с наклонными и вертикальными поверхностями (скопула у пауков–скакунчиков, прикрепительные волоски у пауков–клубионид, присоски у саранчовых и кузнечиковых, щетинки у цикадок, опушение концов лапок у многих жуков). 
 


ФИЗИОЛОГИЧЕКИЕ АДАПТАЦИИ
 Одной из эффективных физиологических адаптаций является избыточное потребление жидкости, предотвращающее иссушение в условиях повышенной температуры и пониженной влажности внутри травостоя в дневные часы. Для фитофагов источник жидкости – зеленые части растений.  Хоботные насекомые (цикадки и клопы–фитофаги) прокалывают покровные ткани и высасывают сок из травы. В связи с этим у фитофагов шире возможности к освоению аридных сообществ, где они компенсируют большие потери влаги усилением пищевой активности.
ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ АДАПТАЦИИ
 К ним отнесем такие, которые прямо не связаны с повышением устойчивости организма к экстремальным условиям, но благодаря им членистоногие избегают неблагоприятные воздействия. 
К этому блоку адаптаций относятся интенсивные суточные вертикальные миграции беспозвоночных в толще травостоя, которые наблюдаются во всех природных зонах – от пустынь до тундр, а также горизонтальные миграции (т.е. из биотопа в биотоп). К примеру, моллюски поднимаются в верхнюю часть травостоя вечером, когда спадает температура и повышается влажность воздуха (вертикальные миграции). Цветочные мухи (сирфиды) днем на лугах и лесных полянах питаются нектаром и пыльцой, а на ночь улетают в лес, где теплее и обычно не выпадает роса (горизонтальные миграции). Подробнее о суточных миграциях сказано ниже.
ЭТОЛОГИЧЕСКИЕ (ПОВЕДЕНЧЕСКИЕ) АДАПТАЦИИ 
Важное значение для обитателей травостоя имеет поза покоя. Пауки и насекомые с удлиненной формой тела, как правило, располагаются вдоль узких листьев и стеблей растений. 
Ряд видов с дневной активностью принимают различные позы, способствующие охлаждению (например, для клопов показана охлаждающая поза, когда тело располагается таким образом, что лучи солнца скользят вдоль длинной оси тела и его поверхность нагревается гораздо меньше, чем в обычных позах). 
Не менее важно и поведение обогрева. Такое поведение характерно для наземных беспозвоночных всех ярусов, но в травостое большое значение имеет выбор субстрата. Для эффективного и быстрого (что немаловажно) нагрева тела до температуры, достаточной для активной жизнедеятельности, необходимо ориентирование тела относительно солнечных лучей таким образом, чтобы их отражалось от тела как можно меньше. В силу самого разнообразного расположения поверхностей (листьев, стеблей, соцветий) в травостое относительно солнца выбор правильно ориентированного субстрата – нелегкая, "творческая" задача. 
Сам травостой может служить средством коммуникации насекомых. Для цикадок показано, что некоторые виды общения между особями осуществляются посредством "постукивания" по стеблям растений. Возникающие колебания передаются вдоль растения, т.е. растительные ткани служат проводником. 
Таким образом, комплекс хортобионтных беспозвоночных составляют виды и группы, которые в процессе эволюционного развития выработали систему различных адаптаций к специфическим условиям обитания в травостое. 

4. ОСОБЕННОСТИ ТРАВОСТОЙНОГО КОМПЛЕКСА   БЕСПОЗВОНОЧНЫХ ЖИВОТНЫХ 

Население травостоя характеризуется специфичным ТАКСОНОМИЧЕСКИМ и ТРОФИЧЕСКИМ составом, а также особенностями временной организации. 
4.1. ТАКСОНОМИЧЕСКИЙ СОСТАВ
 Для травостоя характерен высокий уровень насыщения видами (более 600 видов беспозвоночных из 20 отрядов). На Южном Урале в условиях лесной и лесостепной зоны травостой – наиболее богатый видами ярус. 
Каждый ярус животного населения суши характеризуется своим набором доминирующих (преобладающих) групп. В почве по численности и биомассе превалируют дождевые черви, в подстилочном ярусе – жуки. 
Основу населения травостоя составляют жуки, цикадки, клопы, прямокрылые (саранчовые и кузнечиковые), перепончатокрылые, двукрылые, чешуекрылые, пауки и моллюски. 
Каждый биотоп обладает своей особой таксономической структурой (т.е. набором и соотношением таксонов различного ранга – от вида до отряда, класса). Например, в лесных биотопах как по численности, так и по биомассе преобладают пауки. Прямокрылые отсутствуют. В безлесных травянистых ассоциациях население более обильно и разнообразно. На лугах больше видов жуков, цикадок, клопов; насекомые в целом преобладают над пауками; на суходольных лугах много саранчовых. Моллюски предпочитают влажные биотопы: свежие и влажные разнотравные луга, горно–ключевые луга, встречаются в травостое под пологом леса, на болотах. Но не все достаточно влажные местообитания хороши для улиток: определенные типы болот характеризуются очень бедным солевым составом и моллюски, как кальцефилы, там совершенно отсутствуют. 
4.2.  ТРОФИЧЕСКИЙ   СОСТАВ
 Основную массу населения травостоя составляют фитофаги (потребители зеленых растений) : саранча, кузнечики, цикадки, растительноядные клопы, листоеды и долгоносики из жуков, гусеницы чешуекрылых, личинки пилильщиков (из отряда перепончатокрылых). Превалируют листогрызущие формы (из всех перечисленных групп насекомых сосущими фитофагами являются цикадки и клопы). 
Хищники представлены хищными клопами, из жуков – жужелицами, стафилинами, мягкотелками (к этому семейству относится светляк обыкновенный), малашками, коккцинеллидами (божьими коровками), муравьями, хищными мухами и пауками. Основные, самые многочисленные хищники в разнообразных биотопах – пауки (особенно в лесу). 
           Паразитические насекомые представлены в основном наездниками из перепончатокрылых. 
          Сапрофаги (потребители мертвого органического вещества) – моллюски и некоторые жуки. В основном это фитосапрофаги, т.е. потребители разлагающихся растительных остатков. Сапрофагов в травянистом ярусе мало, основная масса их сосредоточена в подстилочно–почвенном ярусе. 
Постоянным компонентом травянистых сообществ являются антофильные (посещающие цветки для питания пыльцой или нектаром и производящие перекрестное опыление) жуки различных семейств (а также некоторые мухи и перепончатокрылые). 
4.3. ОСОБЕННОСТИ ЯРУСНОЙ  КЛАССИФИКАЦИИ 
Среди населения травостоя можно выделить группы с разной степенью приуроченности к этому ярусу суши:
1. Хортобионты – беспозвоночные, которые постоянно держатся в травостое, находят в нем пищу, места для размножения и убежища от неблагоприятных условий. 
2. Хортофилы – ярусно–подвижные беспозвоночные, тесно связанные с травостоем, но совершающие периодические миграции в другие ярусы. 

3. "Туристы" – обитатели других ярусов, случайно и не периодически появляющиеся в травостое. 
4.4. ВРЕМЕНН(Я ОРГАНИЗАЦИЯ ТРАВОСТОЙНОГО КОМПЛЕКСА 
Под временной организацией животного населения понимается изменение комплекса его характеристик в определенных временных интервалах. Временную организацию можно рассматривать в суточном и сезонном аспектах, а также прослеживать разногодичные изменения (флуктуации). Необратимые смены (сукцессии) – обычно отдельная задача, требующая длительных исследований и особых методических подходов.
 Как уже было сказано выше, в травостое наблюдаются интенсивные вертикальные суточные миграции беспозвоночных. Вместе с горизонтальными (из биотопа в биотоп) они обусловливают чрезвычайную неоднородность населения во времени: в различные часы суток его качественный (набор видов и высших таксонов) и количественный (их соотношение) состав неодинаков. Вертикальные миграции беспозвоночных связаны как с определенными видами активности (в частности, с питанием), так и с покоем (ночевки в травостое некоторых стрекоз, двукрылых, бабочек). Горизонтальные миграции, по–видимому, определяются различиями микроклимата биотопов и их пищевых ресурсов и вызваны поиском комфортных условий и питанием. 
Вертикальные и горизонтальные перемещения, дополняя комплекс адаптаций (морфологические, физиологические, этологические) к обитанию в травостое, способствуют осуществлению общей стратегии экономии воды у членистоногих, обитающих на суше. 
Сезонный аспект временной организации населения в основном обусловлен фенологией видов–доминантов, тесно связанных с травостоем. В течение сезона наблюдается не только закономерная смена доминирующих групп беспозвоночных, но и изменяются такие показатели, как разнообразие и выровненность видового состава. 
Суточные и сезонные аспекты временной организации населения травостоя имеют не только адаптационный, но и биогеоценотический смысл. Это один из механизмов сосуществования в этом ярусе огромного количества разнообразных в биологическом и таксономическом отношении групп и видов беспозвоночных. 

5.  ХОРТОЗООЛОГИЯ – ОСОБОЕ НАПРАВЛЕНИЕ В ИЗУЧЕНИИ НАЗЕМНЫХ    БЕСПОЗВОНОЧНЫХ    ЖИВОТНЫХ 

Таким образом, комплекс обитателей травостоя обладает своими специфическими особенностями. Особенно ярко проявляются различия между травянистым и почвенным ярусами животного населения суши. Особые свойства почвы как среды обитания (Гиляров, 1949) определяются прежде всего односторонними и стабильными условиями (по сравнению с верхними ярусами живого покрова) и максимальной концентрацией органического вещества в единице объема. На животных, развитие которых происходит полностью или частично в надпочвенных ярусах, действуют весьма разнообразные экологические факторы при явно большей амплитуде их колебаний, чем на формы, которые проходят все фазы развития в почве. С этим связаны неодинаковые формообразовательные возможности различных слоев почвенно–растительного покрова. Они, безусловно, больше в верхних ярусах (Чернов, 1975). Об этом говорит относительное однообразие морфологического облика педобионтов, бедность видового состава и равномерное и широкое распространение многих групп почвенной фауны (Гиляров, 1949; Чернов, 1968). 
Травянистый ярус в гораздо меньшей степени был объектом синэкологических исследований по сравнению с другими, например, напочвенным и почвенным ярусами, в силу исключительной пестроты и насыщенности входящих в травостойный комплекс таксономических групп, чрезвычайной динамичности населения (суточной, сезонной, многолетней) и отсутствия единых надежных и эффективных методов учета беспозвоночных яруса. 
            Внимание на беспозвоночных–обитателей травянистого яруса растительности было обращено в начале 20–го века в США (Schelford, 1913; Vestal, 1913, 1914; Adams, 1915). Первоначальный подход к изучению населения травостоя был описательным; основное внимание уделялось составу населения и ключевым видам, в отдельных случаях составлялись более или менее подробные фаунистические списки. В нашей стране пионерные работы по анализу комплекса травостойных беспозвоночных с количественных и структурных позиций принадлежат Валентину Александровичу Догелю и его школе (Догель, 1924; Догель, Ефремов, 1925; Владимирский, 1926).  Детальные синэкологические исследования травянистого яруса были проведены коллективом под руководством Владимира Николаевича Беклемишева (Четыркина, 1926; Гудощикова, 1928; Баскина, Фридман, 1928; Беклемишев, 1931, 1934; Бойцова, 1931 и др.). 
В последние десятилетия изучение обитателей травостоя стало оформляться в самостоятельное направление синэкологических исследований. Таким образом, в наше время словосочетание "население беспозвоночных животных травостоя" является, с одной стороны, вполне сформировавшимся и правомочным понятием, а с другой – это объект развивающегося направления синэкологии. 
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