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ВВЕДЕНИЕ 

Установление закономерностей приспособления животных и рас­
тений к изменяющимся условиям среды- одна из центральных 
проблем современной биологии. Наша книга посвящена эколо­
гическому анализу путей приспособления мелких млекопитаю­
щих к горным условиям. В горных районах проя·вляется крайне 
своеобразный комплекс природных факторов, когда на сравни­
тельно небольшой территории условия существования животных 
резко отличны. «Для эколога изучение высокогорий позволяет 
лучше понять адаптивные возможности животных, структуру 

ценазов и взаимоотношения их членов, эволюцию организмов. 

В экстремальных условиях высокогорий, так же как в Арктике, 
Антарктике и безводных пустынях, где жизнь имеет менее слож­
ную организацию, а факторы, регулирующие ее, более очевид­
ны, экологические исследования особенно эффективны» (Наси­
мович, 1964, стр. 5). Однако в течение длительного времени из­
учение приспособления жИJвых организмов к высокогорным усл,о­
виям было исключительно монополией физиологов. 

Приспособление животных и человека к жизни в высокогор­
ных условиях рассматривается физиологами главным образом 
как приспособление к гипоксии, как частный случай преодоления 
недостаточного снабжения организма кислородом (Бернштейн, 
1967). 

Большинство физиологических исследований было проведено 
на человеке и домашних животных. Значительно слабее физио­
Jiогами изучены в условиях высокогорья дикие животные, одна­

ко именно у них были выявлены важные особенности. Уже Бэр 
(Bert, 1882), изучая кровь у .ламы и викуньи на высоте более 
3700 м, установил у горных животных более высокую способ-
1-IОСТЬ крови к поглощению I}Ислорода. Эта закономерность была 
впоследствии исследована более детально (Коржуев, 1959, 1962, 
1964; Филатова, 1961; Булатова, 1962; Hall, Dill, Barron, 1936; 
Chiodi, 1957, и др.). 

Следует ос-обо отметить, что большое значение для изучения 
путей приспособления животных к горным условиям имело и 
нмеет в настоящее время эколого-физиологическое направление, 
связанное прежде всего с ИС\1енами И. Д. Стрельников а ( 1933, 
1940, 1959), Н. И. Калабухава (1937, 1950, 1954), А. Д. Слонима 
(1952, 1959, 1961, 1962) и их сотрудников. За рубежом близки к 
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этому направлению работы П. Моррисона (Morrison, 1964, 1964а, 
1964Ь). 

В результате многочисленных исследований были nекрыты 
очень важные закономерности в приспособлении различных ви­
дов животных к условиям среды. Большое значение для всех 
дальнейших исследований в этом напра·влении имела теория 
Калабухава ( 1946, 1950) о сохранении энергетического баланса 
организма как основе всякой адаптации и теория Слонима 
(1952) о реактивной и ареактивной формах акклиматизации жи­
вотных к изменению условий среды. 

Однако накопление материалов, связанных с особенностями 
биологии и распространения животных в горах, особенно мелких 
форм, приуроченных к определенным местообитаниям и не совер­
шающих вертикальных миграций, показала, что очень многие во­
просы приспособления видов далеко не могут быть объяснены 
только особенностями их физиологии. Оказалось, что многие жи­
вотные в горах встречаются на высотах, подъем на которые в ба­
рокамере неизбежно приводит к их гибели. Достаточно, напри­
мер, указать, что лесная мышь встречается на высотах около 

4000 .м (Памир), пищуха (Ochotona ladacensis) в Тибете на вы­
соте до 5850 .м, зайцы поднимаются до 5200 Jt, дикий як- до 
6000 .м. Земноводные достигают высоты 5500 .м (Woodbury, 1954), 
ящерицы 5000 .м и выше (Насимович, 1964). Только физиологи­
ческими особенностями приспособления к гипоксии невозможно 
объяснить причины различного вьiсотного распространения одно­
го и того же вида в разных горных системах. Пирсон (Pearson, 
1951) nри изучении !I[Лекопитающих высокогорий Анд пришел к 
выводу, что физиологические приспособления являются менее 
важными для существования животных по сравнению с такими 

особенностями, как способность не только найти достаточное пи­
тание среди скудной растительности, но и размножаться в своеоб­
разных температурных и кормовых условиях. 

На различных представителях позвоночных животных в горах 
были выявлены приспособления совсем иного, не физиологическо­
го характера (Насимович, 1964; Hi.ngston, 1925; Volpe, 1957; 
Dorst, 1958, 1962). Можно сослаться, например, на А. Г. Баннико­
nа (1958), который в качестве приспособительных особенностей 
млекопитающих в высокогорье называет такие, как: 1) преиму­
щественное развитие зеленоядных форм, 2) зимняя спячка иЛи 
заготовка запасов корма, 3) дневная активность, 4) обитание в 
ьысокогорьях наиболее крупных форм (адаптация, направлен­
ная на снижение теплоотдаЧи), 5) большое число петрофильн~Iх 
форм, 6) невысокая плодовитость как следствие защищеннос;ги 
местообитаний. 

Между тем, именно подобные биологические особенности м~л­
ких горных животных являются наименее изученными. Если об­
гатиться к основным сводкам по ме.ТJким млекопитающим фауны 
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СССР, то в разделах о биологии абсолютного большинства гор­
ных видов мелких млекопитающих, приуроченных к горным райо­
нам, как правило, указано на полную неизученность или очень 

слабую изученность того или иного вида. Так, в определителе 
«Млекопитающие фауны СССР», т. 1 (1963) подобные указания 
приведены, по существу, для подавляющего большинства горных 
видов нашей фауны. К этому добавим, что и данные по биологии 
большинства обычных и, казалось бы, хорошо изученных видов в 
условиях верхних поясов гор очень невелики. А между тем мно­
гие из видов мелких млекопитающих являются фоновыми жи­
вотными верхних поясов гор и составляют там основу кормо­

вой базы для хищных млекопитающих и птиц. В качестве хоро­
шей и"1люстрации к сказанному можно привести, например, дан­
ные А. А. Кищинского (1967): в альпийоком поясе Колымского 
нагорья численность таки{{ видов, как северная пищуха и лем­

мингавидная полевка, составляет в горных тундрах (1-10) ·104 

особей на 100 KAt2, а в высокогорной каменистой пустыне соответ­
ст·венно около 1 Q4 и ( 1-1 О) . 1 Q4 особей на 100 км2 • Отсутствие 
данных о биологических особенностях мелких млекопитающих 
(как горных, так и широкораспространенных) в горах не позво­
ляло детально изучить экологические адаптации животных. В по­
следнее время положение в известной степени изменилось: появи­
лось значительное количество работ по общим вопросам экологии 
в свете теории адаптации, а также работы по экологии отдель­
ных видов в конкретных усJJ.овиях гор. И все же мелкие млеко­
питающие .в горах и сейчас изучены несравненно слабее, чем в 
равнинных районах. 
Мы попытались проанализировать приспособительные особен­

Iюсти мелких млекопитающих с экологических позиций. В совре­
менной экологии элементарной формой приспособления вида к 
своеобразию условий среды принято считать популяцию. Под по­
пуляцией понимается группа совместно обитающих особей ви­
да, объединяемых единством жизнедеятельности (понятие приня­
то терминологической комиссией Варшавского совещания по вто­
ричной продуктивности экасистем в 1966 г.). Изучение путей при­
способления видов к условиям среды с экологических позиций не­
возможно без популяционного подхода. 

Одним из принципов, положенных в основу настоящей книги, 
является сравнение приспособительных особенностей типичных 
горных видов и горных популяций широкораспространенных ви­
дов. Этот принцип соответствует т~ории, выдвинутой и разрабо­
танной С. С. Шварцем и его сотрудниками, о различном характе­
ре приспособлений, направленных на поддержание энергетическо­
го баланса у видов и внутривидовых форм (в том числе и подви­
дов). Анализируются преимущественно мелкие млекопитающие: 
насекомоядные, грызуны, зайцеобразные (в основном пищухи), 
это связано, во-первых, с большей изученностью этих групп и 
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д~ступностью· их для массовых сборов и проведения группового 
анализа, во-вторых, с приуроченностью их к определенным вы­

сотным поясам и местообитаниям и отсутствием у большинства 
видов значительных вертикальных миграций. Кроме того, пред­
ставители этих отрядов составляют основу населения различных 

высотных поясов гор. 

Помимо большого общебиологического значения, изучение пу­
тей приспособления животных к горным условиям имеет и прак­
тический аспект, особенно в связи со все возрастающим освое­
нием горных районов. Это относится как к роли млекопитающих 
в горных биоценозах, так и к их роли в сохранении и передаче 
некоторых природно-очаговых инфекций, характерных для гор­
ных районов (в первую очередь, чумы и туляремии). Вряд ли 
можно сомневаться и в том, что обогащение и более полное ис­
пользование фауны гор требует детальных исследований основ­
ных закономерностей приспособления животных к обитанию в 
специфической среде. 

Работа написана на основе анализа литературных данных и 
исследований автора в 1957~1970 гг. в различных горных райо­
нах СССР. Исследованиями были охвачены ,все основные типы гор­
Еых систем нашей страны. Экспериментальные исследощшия про­
ведены в виварии Института экологии растений и животных 
Уральского научного центра АН СССР. 

Помимо собственных сборов нами для работы использованы 
коллекции Зоологического музея МГУ, Зоологического института 
АН СССР, Зоологического музея Биологического института СО 
АН СССР, Института зоологии и паразитол·огии АН Таджик­
ской ССР, Уральского государственного университета, Иркутско­
го противочумного института Сибири и Дальнего Востока, а так­
же коллекционные материалы, предоставленные нам отдельными 

лицами. 



Главаl 

РАСПРЕДЕЛЕНИЕ МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

ПО ВЫСОТНЫМ ПОЯСАМ И АНАЛОГИЧНЫМ 

ЛАНДШАФТНЫМ ЗОНАМ 

Общая характеристика горных условий 

Uдной из наиболее характерных особенностей горных _условий, 
l•ажных для понимания приспособления млекопитающих, являет­
ся высотная поясность гор. 

В литературе типам высотной поясности посвящено очень 
много работ. Известно, что для каждой горной системы характе­
рен свой набор высотных поясов. В ботанической литературе к 
высокогорным поясам относятся те области гор (независимо от 
высоты над уровнем моря), где лесная растительность уступает 
место другим растительным сообществам- горным лугам, гор­
ным тундрам и т. д. (Горча.ковский, 1966), сходной тер~шнологии 
придерживаются и зоологи (Вакуленко-Снигиревская, 1940; Фе­
досенко, 1964). Границы высокогорий (в понимании ботаников) 
очень сильно колеблются по высоте в различных горных си­
стемах (см., например, Берг, 1955); так, на Кавказе субальпий­
ский пояс занимает .высоты между 1400 и 2400 м 1; на Алтае гра­
ница леса проходит на высоте около 2000-2400 м, в горах севе­
ро-восточной Сибири лиственничный лес поднимается лишь д.о 
высоты 650-950 м. Здесь важно отметить, что высокогорья в по­
нимании ботаников и зоологов существенно отличаются от схе­
мы деления гор физиологами: деление гор последними на такие 
понятия, как «малые высоты», «большие высоты», «среднегорье». 
«высокюгорье» и т. д., основано исключительн·о на физиологиче­
ском критерии, причем учитывается только влияние гипоксиче­

ского фактора (Бернштейн, 1967). По Леви (Loewy, 1932), кли­
мат в горной местности на высоте до 400 м считается горным, от 
400 до 1000 м- среднегорным, на высоте от 1000 до 1800 м­
высокогорным. По другим авторам (Бернштейн, 1967; Roca, An­
mella, 1962), высоты в пределах от 1000 до 2500-3000 J1t до.1жны 
рассматриваться как среднегорье, от 2500 м и выше- как высо­
когорье. 

Для сравнения укажем, что зоолог В. I-I. Катаевекий (1969) 
подразделяет горы северо-западной части Тянь-Шаня следую­
щим образом: высоты 1200-1600 м- долинная часть, 1600-
2700 м - среднегорье, 2700 м и выше - высокогорье. 

1 Здесь и далее приводятся высоты над уровнем м.оря (в .м). 
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Высотная поясность представлена во всех горных странах зем­

ли- от экватора до полярных областей. Изучение особенностей 
распространения животных в горах и путей приспособления их к 
горным условиям без учета высотной поясности можно считать 

бессмысленным. 
Особенности климата, важные для жизни животных, в горах 

сJiедует также рассматривать с учетом как абсолютных высот, 
так и высотной поясности горных систем. 

Известно, что горный климат воздействует на животный орга­
низм :vшогими природными факторами: усиленной солнечной ра­
диацией, высокой ионизацией воздуха, резкими изменениями 
влажности и температуры, пониженным атмосферным давлением 
н низким парциальным давлением кислорода. Каждый из этих 
факторов является очень эффективным и, как показали многочис­
.пенные исследования физиологов, может вызывать значительные 
сдвиги в деятельности организма. 

Наиболее распространено мнение, что в горных условиях ве­
дущая роль принадлежит все же низкому атмосферному давле­
нию и связанному с этим низкому парциальному давлению кис­

лорода (Барюрофт, 1937; Ужанский, 1949; Чарный, 1961; Joшda­
net, 1863, и мн. др.). Однако в природных условиях ни один из 
факторов горного климата не действует изолированно, а всегда 
в комплексе с другими. 

Климатические условия высокогорий не менее суровы, чем 
климатические условия Заполярья. Известно, например, что важ­
нейшей, с зоологической точки зрения, особенностью Субарктики 
является короткое лето (Кузнецов, 1938; Шварц, 1963). То же 
можно сказать и о высокогорных районах: если средняя продол­
жительность безморозного периода в Субарктике не превышает 
80-90 дней (для большинства районов менее 60), то на Памире 
этот период длится всего 56 дней, а в гольцавам поясе гор Север­
liОГО Урала 40-50 дней. В горах условия обитания животных ос­
ложняются и резкими колебаниями температуры, разрежен­
Iюстью воздуха, значительной инсоляцией и т. д. Характерно, что 
Пирсон (Pearson, 1951) наиболее трудi:IЫМ сезоном для мелких 
млекоnитающих высокогорий Анд считает лето с большим коли­
чеством осадков в виде дождя и снега и низкими ночными темпе­

ратурами. 

Особенности распределения мелких млекопитающих 
по высотным поясам 

В распространении животных по ландшафтным зонам и высот­
ным поясам отражаются многообразные связи животных со спе­
цифическими условиями их обитания на различных участках тер­
ритории. 
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В настоящей главе мы не предполагаем детально об­
суждать эту проблему: она скорее зоогеографическая, чем эко­
логическая. Однако без учета особенностей ландшафтно-поясно­
го распределения животных теряет смысл изучение путей прщ:по­
собления их к конкретным условиям среды. Связь между особен­
ностями вертикального распределения животных и особенностями 
горных районов была четко установлена 100 лет назад Н. А. Се­
верцовым (1873). В последнее время появи.тюсь немало работ, 
освещающих закономерности вертикального рас пр остранения 

млекопитающих (Банников, 1947, 1954; Янушевич, Юрлов, 1949; 
Верещагин, 1951, 1959; Татаринов, 1955, 1956; Темботов, 1957, 
1960, 1970; Тарасов, 1958; Шидловский, 1958, 1964; Гарбузов, Ли­
паев, 1963; Камнев и др., 1963; Полушина и др., 1963; Саржин­
ский, 1963; Зимина, 1964; Петров, 1965; Алекперов, 1966; Капито­
нов, 1967; Pearson, 1951; Hoffmeister, Goodpaster, 1954; Pelikan, 
i955; Brosset, Heim de Balsca, 1967, и мн. др.). Приводимые в 
указанных работах материалы и выводы представляют значи-
1 ельвый интерес не только для зоогеографов, но и для экологов, 
так как показывают тесную связь групп животных с природны­

ми особенностями высотных поясов в различных горных системах. 
Анализ имеющихся литературных данных по самым различ­

ным горным системам разных климатических и ландшафтных 
зон- от тропиков до Субарктики- свидетельствует о том, что 
лишь у очень небольшого числа видов мелких млекопитающих в 
горах границы ареалов совпадают с границами высотных поясов. 

Несм·отря на э·ю, во в-сех горных системах, в которых выражена 
высотная поясность растительности, можно выявить и высотную 

понсность в распределении мелких млекопитающих. 

В работе «Закономерности вертикального распространения 
млекопитающих» (1964), а также в других работах (1954, 1957, 
1964а) Р. П. Зимина убедительно показала, что на Тянь-Шане 
нельзя назвать ни одного вида млекопитающих, распространение 

которого было бы строго приурочено только к какому-то одному 
.высотному поясу. При сложном мозаичном распределении место­
обитаний в пределах высотных поясов характерно проникновение 
животных в различные пояса. Таким образом, возникает пред­
ставление о недостаточно тесной связи географического распро­
странения животных с вертикальными природными поясами. 

В действительности же большинство изученных млекопитающих 
очень тесно связано с соответствующими стациями, которые, од­

нако, вследствие сложной мозаичной структуры вертикальных 
поясов Тянь-Шанл не являются строго приуроченными к опреде­
ленным высотным пuясам. С учетом этого обстоятельства зональ­
ные закономерности распределения животных развертываются в 

vчень стройную схему. Мало того, исследования показали, что вы­
сотная поясность в распространении млекопитающих на Тянь­
Шане отчетливо проявляется не только в природных стациях и 
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поясах, по и в таких местообитаниях, как постройки человек1:1 
(Зимина, 1952). 

Аналогичные закономерности выявлены при изучении распро­
t:транения млекопитающих в других горных системах юга СССР 
и Европы. 

К. А. Татаринов ( 1956) показал, что большинство мелких 
МJlекопитающих Карпат имеет очень широкий диапазон верти­
кального распространения- от подножья до верхней границы 
1«риволесья (от 200 до 1850 .м). Это животные, в основном, лесно­
го комплекса. В то же время можно отметить виды, которые 
имеют значительное равнинное распространение, но не подни­

маются высоко в горы. К ним относятся: малая и обыкновенная 
бурозубки, крапчатый и европейский суслики, хомяк обыкновен­
ный, водяная полевка и др. Два вида принадлежат к типичным 
высокогорным животным - альпийская бурозубка и снежная 
полевка, область их распространения лежит на высотах 1650-
2000 .м. Снежная полевка в горах Европы обитает, как правило, 
выше 1000 .м (Фирчук, 1961; Hanak, 1967), однако в Италии и во 
Франции известны случаи нахождения ее на высоте 125-250 .м 
(Heim de Balsac, 1965; Malec, Storch, 1964). Следует nодчерк­
нуть, что эти случаи, однако, подтверждают определение снеж­

ной полевки как характерного скального горного животного 
(Haitlinger, Huminski, 1964). Э'Го очень ·важно в том отношении, 
что проникновение типичных горных форм в низинные .пояса идет 
по проникающим туда местообитаниям, свойственным верхним 
понсам гор. 

Е. Н. Матюшкин ( 1966), изучая особенности распределения 
птиц и млекопитающих на западном Кавказе, установил, что 
большинство видов млекопитающих встречается здесь в двух и 
более высотных поясах. Однако каждый пояс четко характеризу­
ется ·своеобразием состава и структуры группиранки господст­
вующих видов, степенью видового разнообразия, общей числе.н­
ностью особей. А. К. Тембатов (1957, 1960, 1966а, 1967) показал, 
что на Кавказе в пределах Кабардино-Балкарской АССР боль­
шинство мелких грызунов и насекомоядных проникает в несколь­

ко высотных поясов, однако высотная поясность их распределе­

ния выражена отчетливо. Животное население высотных поясов 
различается не только по видовому составу, но и составу числен­

но преобладающих видов. Аналогичные данные получены в раз­
личных районах Кавказа и другими авторами. 

Поясные группировки млекопитающих отчетливо проявляются 
в Татрах (Pelikan, 1955), в Альпах (Botl1scl1after, 1964), в горах 
Италии (Witte, 1964), Франции (Brosset, de Balsac, 1967). 

Уральский хребет, протянувшийся в меридиональном направ­
.'lении более чем на 2000 Kii'L и пересекающий несколько зон - от 
тундровой на севере до степной на юге,- является очень инте­
ресным районом для изучения особенностей распространения жи-
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ватных по зонам и аналогичным высотным поясам. Б. А. Быков 
( 1954) отмечал, что поясность, всегда связанная с зональностью, 
нормально проявляется только в широтно ориентированных хреб­
тах, каким и является Уральский хребет. П. Л. Горчаковский 
(1966) выделяет на Урале шесть поясов растительности: гарно­
степной, горнолесостепной, горнолесной, подгольцовый, горнатун­
дровый (гольцовый) и пояс холодных гольцовых пустынь. Праве­
денные в различных горных районах Урала и на прилегающих 
р::~внинных территориях исследования (Большаков, 1969) позво­
лили обнаружить четыре типа распределения мелких млекопи­
' ающих по ландшафтным зонам и аналогичным высотным поя­
саl\I. Первый выражается в строгом соответствии заселяемых ви­
дов зон и поясов, ,второй отличается отсутствием предпочте.ния 
каких-либо зон и поясов. Трет·ий тип свойствен iВИдам крайне сте­
нстопным в условиях гор, такие виды приурочены к характерным 

l\Jестообитаниям верхних поясов гор Урала (каменистые россы­
rш). Четвертый (самый обычный) тип распределения выражает­
ся в заселении видом нескольких ландшафтных зон и высотных 
поясов без четкой аналогии в распределении. Для животных по­
следней группы характерна и изменчивость в распространении 
по поясам в зависимости отзонального положения участков хреб­
тов. На примере Урала было установлено, что особенности рас­
пространения видов мелких млекопитающих по зонам и высот­

ным поясам во многих случаях не совпадают; это свидетельст­

вует и о известных отличиях в приспособлениях животных к усло­
вияl\r обитания в аналогичных зонах и поясах. 

Поясное распределение млекопитающих на Алтае во многом 
сходно с Уралом. Преобладающими видами являются животные 
лесного комплекса (красная и рыжая полевки, полевка-эконом­
ка, бурозубки и др.). Большинство видов встречается в несколь­
ких высотных поясах- красная полевка, полевка-экономка, крас­

но-серая полевка. Однако высотная поясность в распределении 
мелких млекопитающих выражена достаточно четко (Колосов, 
1939, 1939а; Фирстов, 1957; Барсова, Новикова, 1962; Дроздова, 
1966; Лукьянова, 1966). 

Г. Ф. Бромлей ( 1968) выделил несколько комплексов млеко­
питающих, характерных для горных районов Примарья и При­
амурья. Связь .между вертикальной сменой растительных группи­
говак и характером размещения млекопитающих этих районов 
прослеживается хорошо, хотя абсолютное большинство изучен­
вых видов не приурочено к какому-либо определенному верти­
кзльному поясу. 

Аналогичное явление имеет место в горах Камчатки (Гарбу­
зов, Липаев, 1963) и на о-ве Сахалин (Тимофеева, 1961). 

Высотная поясность в распределении мелких млекопитающих 
ьыражена и в других сравнительноневысоких горных системах­

в горах Кольского полуострова (Новиков, 1958), в горах Крыма 
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(Даль, 1958), а также в горах Аляски (Hock, Cottiпi, 1966) и 
Северной Норвегии (Liпn, 1954). 

В горных системах степной и пустынной зоны вертикальная 
поясность растительности и животного мира выражена менее от­

четливо, чем в других зонах, однако и здесь население различ­

ных высотных поясов может ·быть охарактеризовано достаточно 
хорошо, главным образом с количественной стороны (1\амнев 
и др., 1963). Так, по данным Г. Ш. Шукурова (1962), в трех по­
ясах гор Большие Балханы различия между фауной предгорного 
пояса и собственно гор обусловливаются как присутствием в 
верхних nоясах горных элементов, так и выпадением здесь форм 
ра:внинного типа. 

А. Г. Банников (1954) писал, что в Монголии каждой зоне и 
поясу присуши определенные комплексы видов. 

Хороший пример связи между высотными поясами и комплек­
сами млекопитающих гор юга-востока Аризоны ;приводят Гофф­
мейстер и Гудпастер (Hoffmeister, Goodpaster, 1954). 

Четко проявляется поясность в распределении мелких млеко­
nитающих и в тропических районах- в горах Африки, Южной 
Америки, Непала (Backer, Greer, 1962; Rahm, Christiansen, 1963; 
Delaпy, 1964, 1966; Vesey-Fitzgerald, 1966; Frick, 1969). 

Таким образом, можно с поJLной уверенностью говорить об 
общем для всех горных районов законе вертикальной поясности 
Б распространении млекопитающих. Изучение особенностей рас­
пространения меJiких м.'Iекопитающих в различных горных райо­
нах позволяет утверждать, что не абсолютная высота местности 
sшляется определяющим фактором в распределении и высотных 
границах ареалов большинства видов, ее влияние сказывается 
опосредованно, через проявление высотной поясности, характер­
ной для каждой горной системы. Распределение мелких млекопи­
тающих по высотным поясам связано в первую очередь с нали­

чием оптимальных местообитаний, характерных для каждого вы­
сотного пояса, с экологической валентностью видов; подтвержде­
нием сказанному является очень быстрое проникновение мелких 
млекопитающих в «несвойственные» им высотные пояса в резуль­
тате деятельности человека. 

Интересны в этом отношении данные Б. М. Петрова (1966) о 
распространении реликтового суслика в Западном Тянь-Шане. 
Этот вид широко распространен в высокогорном поясе западной 
части Чаткальского хребта, но встречается нанезначительной вы­
соте в долинах горных речек и ущелий (последнее объясняется 
выбиванием растительности скотом вдоль путей прогона, что не­
обходимо для этого суслика). 

Другой пример: массированная рубка леса на склонах 1\ав­
казского хребта сдвинула вверх границы поселений малоазий­
rкой и персидекой песчанок (Эйгелис и др., 1963). 
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Отчетливая взаимосвязь между возникновением подходящих 
для видов насекомоядных и грызунов местообитаний под влия­
нием деятельности домашних животных и человека и проникно­

веннем их в горы установлена и другими авторами (Кыдырбаев, 
1960; Tevis, 1956). 

Проникновение обыкновенной полевки в верхние пояса гор в 
результате деятельности человека отмечено в Карпатах (Татари­
нов, 1956) и в Татрах (Dudich, 1966). С деятельностью человека 
связаны особенности распространения лесной и садовой сонь в 
горах Чехасловакии и в Альпах (Kratochvil, 1967). Можно при­
вести еще аналогичные примеры, все они свидетельствуют о том, 

что в большинств.е случаев не высота, а отсутствие необходимых 
местообитаний ограничивает высотное распространение отдель­
ных видов мелких млекопитающих. В связи со сказанным стано­
вятся понятными, казалось бы, «необычные» находки некоторых 
видов на больших высотах, значительно выше установленного 
·высотного предела распространения и, наоборот, встречи, каза­
.'!ось бы, типичных горных видов на небольших высотах. 

Зоогеографические материалы убедительно свидетельствуют, 
что ареалы мелких млекопитающих в горах отчетливо зависят от 

наличия подходящих местообитаний в соответствующих высот­
ных поясах. Особенно это проявляется у более специализирован­
ных горных видов. Резкая смена и четкие границы подобных 
) частков (а в связи с этим и сходные особенности ареалов) поз­
волили разработать интересную мето.дику соста·вления карт рас­
пространения млекопитающих в горах (Тупикова, 1960; Тупи­
кова, Шведов, 1961) . 

По аналогии с зональными особенностями (Чернов, 1968, 
1968а) можно предполагать, что у млекопитающих различных вы­
сотных поясов в процессе эволюции выработались комплексы 
приспо"соблщшй, позволяющих наиболее полно использовать 
именно специфические особенности данного высотного пояса. 
Тесная взаимосвязь между поясностью горных систем и поясным 
распределением мелких млекопитающих свидетельствует о том, 

что приспособление этой группы шло не столько к высоте, сколь­
ко к особенностям соответствующих высотных поясов. 

Как указывалось выше, подразделение гор на «низкогорье», 
«среднегорье» и «высокогорье» очень существенно различается в 

ботанической !'! физиологической литературе. Особенности рас­
пределения мелких млекопитающих по высотным поясам свиде­

тельствуют о том, что для характеристики этой группы и путей 
I!риспособления более приемлемы подразделения ботаников, от­
ражающих дифференцировку растительности горных систем под 
плиянием комплекса факторов горного климата и зонального по­
Jюжения гор. 

Лесные мыши при наличии подходящих местообитаний при­
способлены как к жизни на равнинах, так и в высокогорье (на 
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высоте более 3000 .м). Не обнаруживают ни•какого угнетения на 
больших высотах и очень многие другие виды с широким ареа­
л•ом, например серый хомячок. Очень показательно, что в горах 
Средней АзиИ: (характеризующих.ся тем, что из-за аридности 
климата зоны высокой влажности и низкой температурч1 распо­
ложены там значительно выше, чем, например, на Кавказе) мно­
гие широкораспространенные виды заходят соответственно более 

высоко в горы, чем на Главном Кавказском хребте, хотя пар­
циальное давление кислорода изменяется с высотой в этих гор­
ных системах одинаково. Примеры того, что при· наличии необ­
ходимых местообитаний типичные млекопитающие горных рай­
онов спускаются на равнину, вряд ли можно целиком о:бъЯ'снить 
лишь анализом физиологических механизмов. Очевид.но, что 
приопособление мелких млекопитающих к горным условиям шло 
как приспособление не только к высоте, но главным о·бразом 
к особенностям опреде.Тiенных высотных поясов. Это в свою оче­
редь тр~бует г.тrубокого изучения не только чисто физиологиче­
ских механизмов (хотя изучение физиологии необходимо для 
прави.'lьного понимания реа1щии видов на определенные факто­
ры среды), но в первую очередь- эколо.гических и эколо:го-фи­
зиола<гических. 



Глава 11 

АНАЛИЗ ФАУНЫ 

МЛЕI(ОПИТАЮЩИХ ГОРНЫХ РАйОНОВ 

Как известно, единого критерия установления принадлежности 
вида к определенному зональному фаунистическому комплексу в 
:>оологической литературе нет (Штегман, 1931; Долгушин, 1947; 
Воронцов, 1954). В. В. Кучерук (1959) за критерий принадлежно­
сти видов к фаунистическому комплексу любой ландшафтной зо­
ны принимает следующие особенности распространения: 1) ареа­
лы строго ограничены пределами зоны, вне зависимости от оби­
тания видов в зонаJrыrых или азональных биотопах, 2) распро­
странение имеет место и за пределами зоны, но виды обычны и 
многочисленны в зональных биотопах, с оптимумом ареала в 
указанной зоне. По-видимому, эти критерии применимы и к опре­
делению принадлежности различ.ных видов к фаунистическим 
комплексам различных высоТ<ных поясов. Однако полной анало­
гии в отнесении видов мелких млекопитающих к фаунистическо­
му комплексу определенного высотного пояса и ландшафтной 
зоны проводить нельзя. Это с•вязано в первую очередь с особен­
ностями географического и зонального раоположения горной си­
стемы. Бели для всех ландшафтных зон характерна долготная 
протяженность [что в значительной мере и обусловливает осо­
бенности фаунистичесюих группировок млеrюпитающих: наряду 
с значительным .видовым эндемизмом наблюдается широкое про­
никновение видов соседних ландшафтных фаунистических комп­
лексов (Гептнер, 1945; Афанасьев, 1950, 1960; Кучерук, 1959; 
ш~варц, 1963) ], то фаунистические комплексы горных поясов бу­
дут сл·агаться ·В значительной степени в зависимости от господст­
вующих труппир1овок фаунистического комплекса соот.ветствую­
щей ландшафтной зоны. На примере Урала и многих других 
горных систем, раоположенных в нескольких ландшафтных зо­
нах, это видно .[!остаточно отчетливо. 

По характеру распределения в горах можно выделить две 
группы мелких млекопитающих-горных и широкораспространен­

ных видов. Подобное деление в известной мере условно, так как 
имеет место проникновение значительного числа видов в различ­

ные высотные пояса. Однако с учетом изложенного выше крите­
рия оно достаточно объективно. Некоторые виды наиболее харак­
терны для различных высотных поясов, в том числе и для аль­

nийского и субальпийского ( гольцового и подгольцового), и, как 
будет видно из дальнейшего изложения, имеют специфические 
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приспособления именно к этим поясам. Таким образом, при даль­
нейшем анализе мы будем различать эти две группы. 

Горные виды. Встречаются в верхних поясах гор, где зани­
мают наиболее характерные для этих поясов местообитания и от­
личаются стабильной численностью. Известны СJlучаи проникно­
nения этих видов в более низкие пояса и на равнину, однако там 
они очень малочисленны и встречаются лишь в ограниченных ме­

стообитаниях, сходных с таковыми в верхних поясах гор. Горные 
млекопитающие, как правило, стенотопны и занимают более уз­
кие, по сравнению с равнинными видами, ареалы. При таком оп­
ределении к горным видам мелких млекопитающих будет отно­
ситься, например, леммингавидная полевка (Alticola lemminus 
Miller), которая встречается в низовьях Лены и многочисленна 
на очень небольших высотах, но никогда не заходит в типичную 
тундру, придерживаясь только каменистых местообитаний харак­
терного пояса Хараулахских гор- горной тундры. Очень показа­
тельно, что и другие мелкие горные млекопитающие, представлен­

ные в Субарктике (Microtus hyperboreus Vinogr., Ochotona hyper·· 
borea Pall. и др.), сохраняют свою отчетливую привяз анность к 
горным биотопам: ни один из них не перешел к жизни на равни­
нах, как этого можно было ожидать исходя из сходства некото­
рых элементов климата субар·ктичес·кой и высокогорной зон 
(Шварц, 1963; Morrison, 1966). 

Горные популяции широкораспространенных видов. Эти виды 
мелких млекопитающих широко распространены на равнине, за­

•rастую обычны в соответствующих ландшафтным зонам горных 
аналогах. Могут встречаться в нескольких высотных поясах и 
проникать в верхние горные пояса. В горы проникают по опре­
деленным типам местообитаний (лесные виды- по участкам 
Jreca, степные- по обезлесенным или остепненным участкам 
и т. д.). Как правило, с высотой число занимаемых широкорас­
пространенными видами биотопов снижается. 

Подобное подразделение мелких млекопитающих и определе­
ние понятий абсолютно необходимо, так как в литературе (как 
физиологической, так и зоологической) к горным зачастую отно­
сят все •виды, встречающиеся в данном горном районе, незави­
симо от их полного ареала. Так, В. А. Стальмакава (1961, 1967) 
к горным видам Средней Азии относит красного сурка, турке­
станскую крысу, лесную мышь, серебристую полевку, арчевую 
полевку, серого хомячка, т. е. как типичные горные, так и широ­

кораспространенные виды, заходящие в горы. 

Для того чтобы представить соотношение между горными ви­
дами и широкораспространенными, обитающими в горных райо­
нах, мы провели анализ мировой фауны млекопитающих, принад­
лежащих к трем отрядам: насекомоядные (Insectivora), зайце­
образные (Lagomorpha) и грызуны (Rodentia). Именно предста­
вители этих отрядов составляют основную долю млекопитающих 

горных районов. 
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Таксономический ранг очень многих форм млекопитающих неясен до на­
стоящего времени и служит предметом дискуссий. В качестве основы для ана­
,,иза фауны мы использовали сводки «Mamma1s of the Wor1d» (Wa1ker, 1968), 
:<Check1ist of Palaearctic апd Iпdiaп Mammals» (Ellermaп, Morricoп-Scott, 1951), 
«Vertebrates of the Uпited States» (Blair et а!., 1957) и многочисленные фау· 
нистические и зоогеографические работы различных авторов, ссылки на кото­
рые приводятся в обзоре. Для видов фауны СССР мы придержинаемся преи­
мущественно системы, припятой в определителе «Млекопитающие фауны 
СССР», ч. 1 ( 1963), с некоторыми исключениями, основанными или на послед­
них данных !Jабот советских и зарубежных авторов, или на наших собствен­
ных материалах. Подобные исключения в обзоре и последующих главах огово­
рены особо. 

lnsectivora (насекомоядные) 

Восемь семейств отряда насекомоядных включают 62 (Simpson, 
1945) или 63 (Walker, 1968) рода с неясным в настоящее время 
количеством видов из-за крайне слабо разработанной таксоно­
мии отдельных групп. В последней сводке млекопитающих мира 
(Walker, 1968) приводится около 300 видов насекомоядных. 

Семейство Solenodontidae включает лишь 1 род с 2 видами, 
имеющими равнинное распространение (Solenodon cubanus 
Brandt и S. paradoxus Brandt). 

Среди 10 родов и 20 видов семейства Tenrecidae нет ни одно­
го эндемичного горного рода или вида, хотя отдельные предста­

вители и поднимаются в горы. К ним относятся монотипичные 
роды Echinops (Е. telfairi Martin) и Limnogale (L. mergulus For­
syth Major), а также Tenrec ecaudatus Lacepede. 

Оба рода семейства Potamogalidae всrречаются как на равни­
не, так и в горных районах. 

Единственный вид рода Potamogale- Р. velox Du Chaillu­
распространен преимущественно на равнине, однако поднимает­

ся в горы на высоту до 1800 м. Из двух видов рода Micropotamo­
gale один- М. lamottei Heim de Balsac- также -'!аходит в горы. 

Семейство Chrysoch1oridae, включающее 5 родов с 20 видами, 
является преимущественно равнинным. Лишь отдельные виды ро­
дов Chrysochloris и AmЬlysщnus, наряду с равнинными района­
ми, встречаются и в горах. Так, Chrysochloris asiatica L. подни­
мается в горах Уганды до высоты 2800 м. 

Адаптация семейства Erinaceidae шла преимущественно к 
обитанию в условиях лесостепных и степных ландшафтов. Из се­
ми родов этого семейства лишь два монотипичных рода могут 
быть отнесены к горным. Podogymnura truei Mearus характери­
зуется узким ареалом в горах Филиппин (высоты 1600-2100 м), 
Neotetracus sinensis Troussart населяет сырые горные леса юж­
ного Китая, северной Бирмы и Индо-Китая на высотах 2100-
2800 м. Некоторые широкораспространенные виды этого семейст­
ва могут встречаться в горах на значительных высотах, образуя 
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там постоянные горные популяции. Erinaceus europaeus L. встре­
чается в горнастепных поясах Кавказа на высотах до 2500 м, од­
нако отсутствует на альпийских лугах (Верещагин, 1942, 1959). 
Hemiechinus auritus Gmeliп в Монголии по пустынным Местооби­
таииям достигает высоты 2400 м (Банников, 1954), Н emiechinus 
(Paraechinus) hypomelas Brandt отмечен в горах Ирана на высо­
тах около 2000 м. 

В семействе Talpidae (12 родов, 20 видов) три монотипичных 
рода могут быть отнесены к горным. Uropsilus soricipes Milne­
Edwards населяет пояса горных лесов и альпийской раститель­
ности в горах юга-восточной Азии на высотах 1250--4500 м, 
Scaptonyx fusicaudus Milne-Edwards- горные леса этого района 
на высотах 2150-4500 .il't. К горным районам Франции, Испании 
и Португалии приурочено распространение Galemys pyrenaicus, в 
Пиренеях наиболее обычен этот вид на высотах около 1000 м 
(Niethammer, 1956). Представители большинства других родов 
этого семейства поднимаются в горы. Это можно отметить, на­
пример для двух видов американского рода Scapanus (S. batima­
nus Bachman и S. townsendi Bachman, из которых первый в го­
рах Северной Америки отмечен на высотах около 2700 м). Другие 
американские виды кротов- Scalopus aquaticus, L. Parascalops 
l1reweri Bachman, Neйrotrichus gibbsi Bird, Condylura crista­
ta L.- также населяют как равнинные, так и горные районы 
(Вlair et all, 1957). Ряд евразийских видов наряду с широким 
распространением по равнине заходят высоко в горы. 

Talpa europaea L. 1 в Карпатах и горах Кавказа поднимает­
ся до альпийских лугов включительно- на высоту более 2000 .м 
(Темботов, 1959; Алекперов, 1966; Сенник, 1966). Talpa соеса 
Savi имеет широкое ·распространение, одна из форм этого вида­
Т. с. minima Depar.- riриурочена к горным районам Кавказа, 
где встречается в широколиственных лесах, на субальпийских и 
альпийских лугах (Депар:\Iа, 1959). Talpa altaica Nikolsky в Сая­
нах и на Алтае заходит в горы до субальпийского пояса включи­
тельно- высоты 2000-3500 м (Строганов, 1957). Talpa micrura 
Hods встречается как на равнине, так и в верхних поясах гор на 
высотах от 400 до 2600 м (Imaizumi, 1955). Виды рода Urotrichus 
(И. pilirostris True и И. talpoides Temmink) при преимуществен­
ном равнинном распространении могут в горах Японии достигать 
высоты 1500-2000 м, так же как и ряд других видов этого рай­
она- Dymecodon pilirostris, Mogera wogura Temmink (Imaizumi, 
1955; Tanaka, 1964; Shibata, 1965). 

Семейство Soricidae включает 20 родов с неопределенным ко­
личеством видов: даже для фауны СССР число видов только од-

1 Мы рассматриваем Т. caucasica Satun. лишь в качестве подвида Т. euro­
paea L., основываясь, в частности, на исследованиях А. К. Тембатова (1959, 
1960). 
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ного рода Sorex очень сильно колеблется по данным различных 
авторов. Так, С. И. Огнев ( 1928) включает в этот род 22 вида, 
Н. А. Бобринский, Б. А. Кузнецов, А. П. Кузякии (1944) -6 ви­
дов, С. У. Строганов (1957)- 14 видов, В. А. Долгов (1966)-
16 видов. 

Аналогичное положение существует и с систематикой амери­
канских форм (Jackson, 1928; Millcr, Kellog, 1955). 

Некоторые роды этого семейства могут быть названы горны­
ми. К ним относятся четыре монотипичных рода- Blarinella 
(В. quadraticanda Thomas- населяет горные леса и высокогорья 
южного Китая и Бирмы), Feroculus (F. feroculus Kelaart- гор­
ные районы Цейлона на высотах 1850-2150 .м), Solisorex (S. pe­
arsoni Tho;nas- горные "1еса Цейлона на высотах 1100-1850 .м) 
и Anousorex (А. squamipes Milne-Edwards- горные леса Южного 
Китая и Бирмы на высотах 1500-3100 .м). Горным является и 
африканский род Surdisorex, оба вида этого рода (S. norae Tho­
mas и S. polulus Thomas) населяют пояс сырых горных лесов в 
горах Кении на высотах 2800-3000 .Ift. 

В целом род Sorex характеризуется значительным проникно­
веннем в горные районы: S. araneus L. отмечена в гольцавам поя­
се Алтая, Саян, Тувы (Колосов, 1939; Разоренова, 1939; Януше­
вич, Орлов, 1949) на высотах до 2000-2500 .м, S. minutus L. под­
нимается на Тянь-Шане до 3500 .м (Строганов, 1957). Проникают 
в горы и другие ·виды палеарюических бурозубо,к-S. vir. Gi. Ai­
len, S. caecutiens Lахш, S. shinto (Строганов, 1957; Tanaka, 1964). 
Среди палеарктических видов рода Sorex горными являются 
лишь три или четыре вида: S. alpinus Schinz, приуроченный к 
гарнолесному и вышележащим поясам гор Средней и Южной Ев­
ропы на высотах от 650 до 2500 .м (Татаринов, 1956; Haitlingeг, 
Huminski, 1964; Spitzenberger, 1965, 1965а), S. asper Тhоm.­
обитатель хребтов Тянь-Шаня и S. bucharensis Ognev- обита­
тель лиственных и арчевых лесов высокогорий Таджикистана 
(Олнев, 1928; Чер:нышев, 1956). Я:вное тяготение к горным райо­
нам можно отметить также у кавказского вида- S. raddei Sa­
tun., мы отлавливали эту бурозубку у верхней границы лесного 
пояса Аджаро-Имеретинского хребта. · 

Из 20 'ВИдов амер·икан-ских представителей рода Sorex четы­
ре могут быть отнесены к горным - S. lyelli Merriam, S. preЬiei 
Jackson, S. tenellus Merriam, S. nanus Merriam (видовая само­
стоятельность некоторых из них сомнительна). Последний вид 
особенно характерен для скальных участков субальпийского и 
альпийского поясов (Brown, 1967). Большинс11во других видов, 
наряду с обитанием в равнинных районах, заходят в горы, при­
чем некоторые встречаются на больших высотах. Например, 
S. cinereus Kerr. во влажных местообитаниях встречается выше 
3000 .м, S. oreopolus- на высоте 2000-2500 .м, S. vernepacis-
2500 .м, S. vagrans Baird- по сух·им местоо6итаниям идет на вы-
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соту до 3000 .м (Tevis, 1956; Hoffman, Taber, 1960; Backer, Greer, 
1962; Webb, Backer, 1962; Pokropus, Banta, 1966). 

Оба вида рода Neomys являются равнинными видами, однако 
имеют довольно значительное вертикальное распространение: 

N. fodiens Penn встречена в горах Кавказа до субальпийского 
пояса на высотах 2400 .м (Алекперов, 1966), в Альпах- более 
2000 .м (Bauer et all., 1967), N. anomalus Gabr. встречается на 
меньших высотах в пределах лесного пояса- до 1000 .м (Bilhler, 
1964). Сказанное относится и к представителям рода Crocidura: 
С. suaveolens Pall. встречена в Европе выше границы леса (Mey­
lan, 1964), на Памире этот вид добывалея нами в горно-пустын­
ном поясе на высоте 3200 .м; С. russula 1-Iermann, поднимаясь до 
альпийских лугов, встречается в горах Малой Азии на высотах 
до 1000 .м, в Азербайджане до 2300 .м, в Южном Китае до 3500 .м; 
С. leucodon Herm. в горах Европы отмечена на сравнительно не­
больших высотах- 700-800 м (Hamar, Simionescu, 1967), одна. 
ко в горах Ирана она найдена на высоте более 2000 м, так же 
как и С. pergrisea Miller. Характерно обитание как на равнине, 
так и в горных районах для представителей других американ­
ских родов этого семейства- Microsorex hoyi Baird, Blarina bre­
vicauda Say, Criptotis parva Say, Notiosorex crawfordi Baird 
(Findley, Anderson, 1956; Brown, 1966), специализированных гор­
ных видов среди них нет. 

Значительное проникновение в горы, главным образом в поя­
са горных лесов различного типа, можно отметить и для пред­

ставителей ряда родо.9 тропических районов Азии и Африки. Все 
шесть видов рода Soriculus в горах юга-восточной Азии встреча­
ются в сырых горных лесах на высотах до 2300 м, так же как и 
виды рода Chimarrogale. Один из восьми видов последнего рода­
Сh. styani Anderson, по-видимому, должен быть отнесен к гор­
ным видам: он известен с высоты около 3300 .ilt в горных лесах 
Бирмы. Оба вида африканского рода Myosorex (М. varius и 
М. cafer Gray) широко распространены на равнине, однако по 
влажным и сырым местообитаниям поднимаются в горы. 

Среди 5 родов и 18 видов семейства Macroscelidae нет горных, 
не отмечено и проникновение их в горвые районы. 

Таким образом, из 63 родов этого отряда лишь 10 родов, пре­
имущественно монотипичных, могут быть отнесены к горным. 
Приблизительно из 300 видов насекомоядных (Walker, 1968) 19-
20 представлены специализированными горными видами (около 
7%), абсолютное большинство из них приурочено к тропическим 
районам. В то же время для насекомоядных, наряду с обитанием 
на равнине, характерно широкое проникновение в горные райо­
ны, зачастую на значительные высоты. 
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Lagomorpha (зайцеобразные) 

Пищухи Lagomyidae представлены одним родом, включающим 
12 видов азиатских и 2 американских. За исключением Ochotona 
pusilla Pall. и О. daurica Pall. [даурская пищуха может обитать 
наряду с равниной и высоко в горах; так, в Монгольском Алтае 
она доходит до высоты 3000 м (Тарасов, 1958)], все виды пи­
w.ух являются горными видами- характерными обитателями ка­
менистых биотопов гор. Наиболее высокогорными являются цент­
ральнаазиатские формы- О. thibetana Milne-Edw., О. roylei 
Ogilby, О. macrotis Giint., О. koslowi Biichner, О. rutila Sev., О. la­
dacensis Giinter. 

В семействе Leporidae (9 родов, 50 видов) лишь два вида мо­
гут быть отнесены к горным: Lepus oiostolus Hodson (синоним 
L. koslowi Satunin), обитающий в Тибете, Непале и горах Юнна­
ня (до 4500 м) и мексиканский вид Romerolagus nelson ( =R. di­
azi Merriam) с узким ареалом: этот кролик обитает на склонах 
вулканов на высоте 3000-4000 м (Wrig11t, 1965). Ряд широко­
распространенных видов этого семейства отмечен на больших 
высотах: Lepus tolai Pall. на Памире на высоте 4900 м (Абдуса­
лямов, 1965, 1967), американские виды L. townsendi Bachm. на 
высоте 4200 и 4218 м (Ноеmап, 1964), L. americanus Erx.- более 
2000 м (Blair et а!., 1957). 

Rodentia (грызуны) 

Отряд грызунов включает в себя 35 семейств с 351 родом (Wal­
ker, 1968) и является наибо.1ее многочис.1енным отрядом !\1леко­
питающих в равнинных и горных районах мира. Ни одно семей­
ство грызунов не связано в своем распространении только с го­

рами, однако, как будет видно из дальнейшего изложения, у гры­
зунов можно отметить эндемичные горные роды и виды. 

Семейство Aplodontidae, состоящее из 1 рода с 1 видом - Ap­
iodontia rufa Rafinesque, эндемично для Северной Америки, при­
урочено к азональным местообитаниям, в горах Сиерра-Невады 
американские горные бобры отмечены на высотах до 2200 м. 

Семейство Sciuridae включает 50 рсдов. Из них значительную 
связь с горными районами показывают представители подсемей­
ства наземных беличьих (Marmotinae), которые являются в ос­
новном зональными формами открытых ландшафтов Евразии и 
Северной Америки. И. М. Громов (Громов, Бибиков, Калабухов, 
Мейер, 1965) включает в состав этой группы 15 родов и около 70 
современных видов. 

Пред,ставители азиатекого и американокого рода Eutamias 
широко распространены по равнине и в горах. Е. siblricus Lахш. 
в горных районах распространен до верхнего предела лесной рас­
тительности и может заходить в подгольцавый пояс. Американ-
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ские авторы выделяют 19 видов рода Eutamias, из них по край­
ней мере 6 наряду с равниной приурочены и к горным районам 
Северной Америки (Вlair et а\., 1957). 

Виды китайского рода Sciurotamias встречаются как в рав­
нинных лесах юга-восточного Китая, так и в горных районах 
(Юньнань), где приурочены к ска.'lистым местообитания м на вы­
сотах около 3500 .м (Sciurotamias forresti Thomas). Американ­
ский р•од Otospermophilis распространен как в равнинных и пре.д­
горных степях и леоостепях, так и в разреженных горных лесах 

(0. annulatus And. et Bachm.), один вид имеет изолированный от 
основного ареала участок обитания в горах Северной Мексики. 

Большинство видов рода Citellus населяет степные, •lесостеп­
ные и луговые пространства внетропической зоны Евразии, за­
пада и северо-запада Северной Америки и частично субтропиче­
ской Азии. Очень многие виды встречаются в горах на больших 
высотах наряду с обитанием в равнинных частях ареала. Так, 
С. parryi Richardson 1 встречается в горах до гольцового пояса 
включительно- в Коряцком нагорье до 1500 .м (Портенко и др., 
1963), на Камчатке до 1400 .м (Аверин, 1948; Г арбузов, Липаев, 
1963), на Аляске и в Канаде- до 1000 .м, придерживаясь сухих 
склонов гор (Вее, Hall, 1956). Американский колумбийский сус­
•lИК С. columblanus Ord распространен от степей до горных лу­
гов центральной части Скалистых гор- 2500 .м, обитает в каме­
нистой горной лесостепи ряда районов Канады. 

С. citellus L. населяет равнинные районы и горные степи на вы­
соте до 2000-3000 .м в Сербии и 2250 .м- в Болгарии (Barta, 
1965; Ruzic, 1967). Исходя из особенностей распространения 
С. citellus, мы не можем согласиться с Кучеруком (1959), счита­
ющим этого суслика горным видом. Некоторые виды рода Citel­
:us, например С. majo,- Pall., вообще не идут в горы. Из евразий­
ских видов сусликов только три могут быть признаны горными. 
Типичным горным видом является С. relictus Kaschk., насе.'!яю­
щий горные степи хребтов Тянь-Шаня и Памира-Алая: Гиссар­
ский хребет на высоте 1800 .м (Мекленбурцев, 1958), Курамин­
ский и Чаткальский хребты- 700-3300 .м (Петров, 1965), Та­
ласокий Алатау- около 2000 .м ( Кашкаров и др., 1923). С. ala­
schanicus Biichner обитает в горных степях Монголии и Западно­
го Китая (Алашань, Наньшань) до высот 3500-3800 .м, С. un­
dulatus Pal\., хотя и встречает.ся на равнинных участках в неко­
торых районах своего ареала, все же должен быть отнесен к гор­
ным видам- оптимум ареала приурочен у этого вида к горным 

степям; вид встречается на Алтае и в Тувинской АССР на высо·· 
тах до 2500 .м (Тупикова, Неронов, Лукьянова, 1962; Макеева, 
:Vleйep, 1963). Будучи видом, призванным самостоятельным, 

1 При изложении' распространения евроазийских форм Marmotinae мы придер­
живаемся систематики И. М. Громова с соавторами (1965). 
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С. musicus Menetrie, приуроченный к горным степям и лугам 
центральной части Кавказского хребта на высотах 1500-3100 м, 
должен ,быть отнесен к горным видам рода (Громов и др., 1965). 

На американском континенте С. beldingii Merriam является 
·пшичным жителем горных лугов у верхней границы леса и без­
.Jiесных долин в пределах лесного пояса гор Сьерра-Невада и Кас­
кадных гор, С. armatus Kennicoth населяет сухие горные луга до 
высоты 3·000 м в западных районах США, С. brunneus Howell 
приурочен к небольшому участку сухих горных степей на западе 
центральной части штата Айдахо. В роде Marmota большинство 
видов является обитателями горных степей. Среди них известны 
горные виды с ограниченными ареалами: Marmota himalayana 
Hodson- высокогорные степи и пустыни Центральной Азии, Ти­
бет, Гималаи, М. menzЬiri Kaschk.- высокогорная степь, суб­
альпийский и альПJийский пояса Тянь-Шаня на высотах от 2200-
2800 до 3500 м, М. olympus Merriam - альпийокий пояс гор 
п-ова ОлиМiп (США) -возможно, что этот вид является лишь 
по:n:видом М. caligata Eschsclюlz (Rausch, 1953), М. vancouve­
rensis Swarth- высокогорье хребтов о-ва Ванкувер (Howell, 
1915). Другие горные виды сурков характеризуются более об­
пшрными ареалами. М. baibacina Kastscl1. населяет различные 
высотные пояса гор до альпийских высокогорных .11угов включи­
тель:но, оптrимум ареала этого ВИ!да находится в горной и высо­
Jююрной степи (Бибиков, 1967). М. camtschatica Pall.-· харак­
терный вид горных тундр и горных лугов Восточной Сибири (Ка­
питонов, 1960; Филонов, 1'963). М. marmota L. населяет альпий­
ские луга Алып и Высоких Татр до высоты 2350-3200 м (Ferian­
cova, 1955; Hanak, 1967), наиболее многочислен он в ландшафте 
I.:Ысокогорных лугов, М. caligata Esch.- обитатель горных ту.ндр 
и вьюокогорий Северной Америки, Аляски и Канады. М. caudata 
Geoffr. вст.речается в горных и высокогорных районах Азии, пре­
имущественно в су;бальпийскюм и особенно альпийском поясах 
юр. 

Некоторые роды семейства Sciuridae, характерные для тропи­
ческой зоны, являются эндемиками горных районов. Это- пре­
имущественно южноамериканский род Synt11eosciurus Bangs с 
двумя видами - S. brochus и S. poasensis и монотипичные роды 
Hyosciurus (Н. heinrichi Tate and Archbold- горы о-ва Сулавеси, 
на высотах 1700-2300 м) и Trogopterus (Т. xanthipes Heude­
горы Южного Китая, 2150-2750 м). Очевидно, ,к горным может 
быть отнесен и род Lariscus, два вида которого отмечены в горах 
о-ва Калимантан на высотах 910-1510 м. Для очень многих 
представителей семейства характерно значительное проникнове­
ние в горы и значительные миграции, особенно для тропических 
впдов. Так, виды рода Dremomys в горных районах юга-восточ­
ной Азии отмечены в лесах на высотах до 3400 .Ift, виды рода Fu­
nisciurus- до 2175 м. 
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Американское семейство Geomyidae включает восемь родов 
{30 видов), из которых два рода встречаются лишь в горах Мек­
сики- Pappogeomys (два вида на высотах от 910 до 3010 м) и 
монотипический род Zygogeomys (Z. trichopus Merriam на высо-
1 ах от 1810 до 3600 м). Представители остальных родов встреча­
ются как на равнине, так и в горах. Из шести видов рода Thomo­
rnys приурочены к горам Т. talpoides Richard и Т. monticola Al­
lcп, возможно, •что они должны быть отнесены к горным видам. 
Другие виды этого рода, а также родов Geomys, Cratogeomys, 
Orthogeomys, Heterogeomys обитают на равнине и проникают в 
горы на значительные высоты-3700-4000 м (Davis, 1940; Go\d­
man, 1947; Hoffmcister, Goodpaster, 1954). 

Семейство Cricetidae насчитывает не менее 100 родов с боль­
шим количеством видов. Из такого значительного количества 
rодов к горным могут быть отнесены лишь 15 родов. К ним от­
носятся южноамериканские роды Akodon (63 вида), Lenoxus 
(1 вид), Scotinomys (4 вида), Eligmodontia (6 видов), Chinchil­
lula ( 1 вид), Punomys ( 1 •вид), N eotomys ( 1 вид), Andinomys 
(1 вид), Neotomodon (1 вид), Nelsonia (1 вид),Апоtотуs (1 вид), 
индийский род Hyperacrius (2 в·ида), а также ряд эндемичных 
родов Европы (Dolomys, Pmmetheomys) и Азии (Alticola). 

Характерно, что среди значительного количества млекопитаю­
щих, населяющих высокогорные области Анд (более 25 родов и 
Jюдродов), лишь очень небольтое число видов встречается толь­
ко в высокогорье и вообще не опускается на равнину. Все эти 
виды относятся к семейству Cricetidae: Chinchillula sahamae Tho­
mas,Punomys lemminus Osgood, Neotomys ebriosus Tlюmas, Ga­
ienomys garleppii Thomas (Thomas, 1902, 1912; Osgood, 1943, 
1944; Pearson, 1951). Более значительное число видов является 
характерным для горных районов, это- горные виды, однако 
они могут спускаться на равнину и встречены там в ряде место­

обитаниИ. К этой группе относятся виды, принадлежащие к се­
мейству Cricetidae, а также к семействам Chinci1illidae, Abroconi­
dae и другим: Akodon andinus Allen, Akodon boliviensis Meyen, 
Akodon (Bolomys) amoenus Tlюmas, А. (Bolomys) berlepschiL 
Thomas, А. (Chroeomys) jelskii Ketacui, Phyllotis darwini Perico­
te, Р. orilar Pericote, Р. boliviensis Tlюmas, Р. pictus Thomas, 
Р. sublimis Thomas, Eligmodontia puerulus Thomas, Cavia (Ga­
lea) musteloides Mayen, Lagidium peruanum Mayen, Abrocoma ci­
t'.erea Thomas, Andinomys edax Thomas (Sanborп, 1947; Sanborn 
PEarson, 1947; Pearson, 1951). Некоторые виды млекопитающих 
семейства Cricetidae мноючисленны на равнинах Южной Амери­
ки, в высокогорье Анд они проникают по некоторым местообита­
ниям иногда до 5000 м, однако в типичных для высокогорья био-
1 о пах они не обнаружены. К этой группе относятся представите­
ли родов Oryzomys, Melanomys, Neacomys, Scolomys, Nectomys, 
Chilomys, Tylomys, Ototylomys, Holochilus. 
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Интересно, что из 7 мадагаскарских родов этого семейства, 
включающих 14 видов (Macrotarsomys, Nesomys, Brachytarso­
mys, Eliurus, Gymnuromys, Hypogeomys, Bracl~yuromys), нет ни 
одного горного. 

Подсемейство Cгicetinae включает около 60 родов, из которых 
более 40 приурочены к территории Центральной и Южной Аме­
рики. 

Среди пяти родов хомяков Евразии нет горных, так же как и 
<'реди семи родов Северной Америки. Однако на обоих континен­
т ах имеются горные виды. В Евразии наиболее высокогорными 
формами являются виды, населяющие территорию Тибета и отча­
сти Кашмира,- Cricetulus lama Bow и С. alticola Thom.; Calo­
myscus bailwardi Thom. евязан в овоем распространении с горно­
пустынным поясом (Кучерук, 1959; Гамбарян, Мартиросян, 1960), 
для Mesocricetus raddei Nehr. наиболее характерны горные ксе­
рофитные степи на высотах 800-2000 м (Воронцов, 1960). Слабо 
изученный вид Cricetulus long·icaudatus Milпe-Edw. связан с гор­
ными районами Монголии, Китая и Тувы, где населяет степной и 
полупустынный пояса гор (Некипелов, 1960; Громов, 1963). Дру­
гие виды подсемейства проникают в горы. Та,к, для Mesocricetus 
hrandti Nei1r наиболее характерны районы предгорий и низкого­
рий- высоты 300-500 м (Воронцов, 1960), однако в Закавказье 
он встречается на высотах около 3000 м (Шидловский, 1940; По­
госян, 1951). Cricetulus migratorius Pall. отлавливался нами на 
Аджаро-Имеретинском хребте на высотах около 2500 м, а на Па­
мире- около 4000 м, Phodopus sungorus Pall. в горных степях 
Алтая и Монголии встречается на высотах 2500-3000 .м (Гро­
нов, 1963). Некоторые виды, по-видимому, вообще слабо идут в 
горы, напрю1ер, Cricetus cricetus L. и Cricetulus triton Wiпt. 

Среди североамериканских Cricetiпae, как указывалось выше, 
1 акже нет эндемичных горных родов. Абсолютное большинство 
видов имеет широкое распространение, однако некоторые отмече­

ны и в горных районах на значительных высотах. Reithrodonto­
mys montanus Baird имеет сравнительно узкий ареал на высотах 
сколо 2000 м, R. mexicanus Sauss в Центральной Америке при­
урочен к поясам смешанных и хвойных лесов (Musser, 1964). Из 
31 вида рода Neotoma тесную связь с горными районами имеют 
JШШЬ 3 вида: N. mexicana Baird, Neotoma fuscipes Baird., Neoto­
ma cinerea Ord. (Blair et а!., 1957;: Backer, Greer, 1962), другие 
проникают на значительные высоты, главным образом по степ­
ным и пустынным биотопам: N eotoma goldmani Merriaш, N. alЬi­
gula Hart, N eotoma lepida Thomas. 

Род Peromyscus представлен многочисленными видами, при­
чем взгляды исследователей на их количество значительно рас­
ходятся (Blair, 1942). На территории Северной Америки обитает, 
по-видимому, 14 видов (Вlair et а!., 1957), из них наиболее свя­
заны с горами три вида: Peromyscus truei Shuf., Peromyscus 
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nasutus Alb., Peromyscus boylei Bair. Многие ВИIДЫ Peromyscus 
Север:ной и Центральной Америки проникают в горы. Так, степ­
ные и пустынные виды Р. eremicus Baird, Р. leucopus Raf., Р. pec­
toralis Osg., так же ка,к и вид с очень широки·м ареалом Р. mani­
culatus Wag., встречаются в горах на высоте около 2000 м (Ha­
milton, 1943; Hoffmeister, Goodpaster, 1954). Представители рода 
Onychomys распространены преимущественно :на равнине, в го­
рах Аризоны отмечены лишь 'В горносте,пном поясе на сравни­
тельнонебольших (1000-·1200 .м) вьюотах (Hoffmeister, Goodpas­
ter , 1954). Один из видов рода Sigmodon- S. oclzrognathus 
Bail.- заходит в вышележащий горналесной пояс гор Аризоны и 
Техаса. 

Представители подсемейства Gerblllinae (7 родов, 28 видо·в) 
приурочены преимущественно к обитанию в условиях пустынных 
степей, полупустынь и пустынь. Среди них нет выраженных гор­
ных видов, обитающих в верхних поясах гор. В. Г. Гептнер (1939) 
относит к типичным горным формам, совсем не выходящим на 
равнину, Meriones persicus Blaпf, одrнако в Зака'вказье она отме­
чена и для равнинных районов (Алекперов, 1966). В целом этот 
вид. действительно наиболее многочислен в поясах предгорной и 
горной степи и полупустыни и достигает высот до 3000 м (Нур­
rельдыев, 1950). Нижних поясов гор (глинистая и задернованная 
полупустыня на высотах от 700 до 1800 .м) придерживается Me­
riones vinogradovi Heptn. (Гептнер, 1940). Другие виды населяют 
преимущественно равнинные ландшафты, но по сходным место­
обитаниям могут проникать в горы. 

Так, М. tamariscinus Pall. на Чаткальском хребте отмечена до 
высоты 2000 м, причем идет вверх только по арчевому редко­
лесью (Петров, 1965б), М. meridianus Pall., населяющая пустын­
ные районы, в горах Монгольского Алтая доходит до 1600-
1"100 м, а как исключение, даже до 2300 м (Тарасов, 1957). 
В этом же районе до 2400 .м заходит в горы М. unguiculatus Mil­
т,e-Edw., М. Ыackleri Thom. в горах Армении встречается до вы­
соты 1500 м (Погосян, 1949). Tatera indica Har. известна в ropax 
Ирана с высоты 2000 м, а Psammomys obesus Cret. в Передней 
Азии- с 1300 м (Morrison-Scott, 1939). 

Подсемейство Microtinae насчитывает 15 родов в Палеаркти­
ке и 31 род на американском континенте, из которых 10 встреча­
ются в Северной Америке. Среди палеарктических представите­
J1ей этого подсемейства имеется ряд эндемичных горных родов и 
видов. Эндемиками гор являются род Alticola (с 5 или 6 видами) 
и монотипичные роды Prometheomys и Dolomys. Виды рода Alti­
cola являются типичными центральнаазиатскими формами (Боб­
ринский, 1938), Prometheomys schaposchnikovi Satun.- эндемик 
Кавказского хребта (Огнев, 1948), Dolomys bogdanovi Маrt.­
эндемик гор Балканского полуострова (Miric, Dulic, 1962). Сре­
ди североамериканских родов подсемейства эндемичных для гор­
ных районов нет. Ряд видов среди nалеарктических полевок явля-
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ются типичными горными формами. Это: Microtus juldaschi Sev. 
(М. carruthersi Thom. мы ра-ссматриваем как подвид М. julda­
schi), М. nivalis Магt., М. roberti Thom, М. hyperboreus Vinogr. 
По-видимому, ·к горным можно отнести и некоторые виды тропиче­
ской зоны Южного Китая: Microtus clarkei Hinton, М. kikuclzii 
Kuroda, М. millicens Thom. Горным видом является описанный 
недавно Pitymys tatricus Krat., обитающий в лесном, субальпий­
оком и альпийском поясе Татр на высотах 1050-2343м (Kratoch­
vil, 1952, 1964; Kowalski, 1960; Hanak, 1967). Авторами, рас­
Оiатривающими род Pitymys в качестве nодрода Microtus, этот 
Бид также должен быть отнесен •К серым поленкам. Из вiИдов, 
принадлежащих другим рода-м подсемейства, к горным видам 
должны быть отнесены Clethrionomys fгater Thomas- обитатель 
горналесного пояса нескольких хребтов Тннь-Шаня- ElloЬius lu­
iescens Thom., населяющая горные луга и степи на высотах от 
700 до 2500 м (Гамбарян, 1951). Очевидно, ряд горных видов 
можно выделить среди рода Eothenomys (Китай, Япония): неко­
торые из них дем•онстрируют четкую приуроченность к горам, за­

частую на значительных высотах (Е. custos Thom., Е. kageus 
Thom., Е. proditor Hint.), однако систематика этих форм крайне 
запутана и неясна (Jameson, 1961). Среди американских пред­
ставителей подсемейства Microtinae ряд видов рода Microtus 
приурочен к горным района:-.1: М. townsendi Bachm., М. longicau­
dus Merr., М. mexicanus Sauss., М. chrotorrhinus Mill. (Goldman, 
1938; Komarek Е., Komarek R., 1938; Odum, 1948; Hoffmeister, 
Goodpaster, 1954). Недавно описан новый вид из горных районов 
М.ексики- М. oaxacensis (Goodwin, 1966). Тесно связан с гора­
ми вид Microtus montanus Реа\е, где достигает высокой числен­
ности (Scherba, 1965), однако этот .вид распространен и в рав­
нинных райо·нах (Blair et а\., 1957). 

Необходимо отметить, что другие виды полевок, встречаясь на 
больших территориях в равнинных областях, показывают значи­
тельную nриуроченность в отдельных частях ареала к горным 

поясам. К таким видам относятся в первую очередь Clethriono­
mys rufocanus Sund. м Microtus majori Thom., а из американ­
ских видов- Phenacomys intermedius Merriarn. Для большинст­
ва видов Microtinae, обитающих в равнинных районах, характер­
но широкое проникновение в горы, зачастую на значительные .вы­

соты. Сказанное относится как к евразийски:vi, так и к американ· 
~ким видам. 

ElloЬius talpinus Pall. является зональным видом степей и 
полупустынь и имеет широкое равни.нное распространение. Од­
нако в горах Памиро-Алая она достигает высот около 4000 м и в 
отдельных районах, например Алайской долине, характеризует­
ся очень высокой численностью. Значительное высотное распро­
С1 ранение можно отметить для полевок рода Microtus: М. suЬter­
raneus S. Long в Карпатах встречается в субальпийском поясе 
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на высотах 1800 .м (Гиренко, 1960), а близкие виды Европы 
М. (Pitymys) incertus S. Loпg, М. savii S. Long на высотах до 
2000 .м (Dottrens, 1961; Malec, Storch, 1964; Brosset, Balsac, 
1967), М. majori Thom. на Кавказском хребте достигает высокой 
численности в альпийском поясе, а летом проникает даже в суб­
нивальный пояс (Громов, Воробьев, 1955). М. gregalis Pall. в 
горных лугах альпийского nояса Тянь-Шаня на высотах 3000-
3500 .м является многочисленным видом (Рапоnорт, 1955; Зими­
на, 1962), Microtus arvalis Pall. на Чаткальском хребте встрече­
на на высотах более 3000 .м (Петров, 1965б). Arvicola terrest­
ris L. проникает в горы до альпийского понса на Кавказе и Алтае 
(Балабкин и др., 1963; Темботов, 1966). Американские виды, оби­
тающие на равнине, также хара,ктеризуются значительным про­

никиовеннем в горы. Так, близкий нашему виду Microtus agrestis 
вид М. pennsylvanicus Ord. идет в горы до верхних горных nоя­
сов, М. richardsoni Dekay заходит в горные районы по болоти­
стым и сырым местообитаниям, Cletluionomys gapperi Vig.,­
вид, близкий к Cl. glareolus Schreb., населяет наряду с равниной 
и горные лесные биотопы (Odurn, 1949). 

Гарнотундровым видом является Lemmus lemmus L.- оби­
татель горных тундр и субальпийского пояса гор Скандинавии и 
Кольского полуострова (Насимович, Новиков, Семенов-Тян­
Шанский, 1951; Haftorn, 1966). Другие виды леммингов не ха­
рактерны для горных районов: так, Myopus schisticolor Lill., хотя 
н отмечен в Саянах (Thomas, 1912), на Урале (Марвин, 1957). 
является типичным обитателем лесов и помимо горнолесиого поя­
са в горах не встречается (Фетисов, 1936; Новиков, 1941). Из пя­
ти видов рода Myospalax, описанных для Палеарктики, нет ни 
одного горного, М. psilurus Milne-Edw. встречается на неболь­
ших высотах в горах Монголии и Китая (Thomas, 1912). Среди 
четырех видов семейства Spalacidae нет горных видов, S. leuco­
don Nordm. в Закавказье по степным местообитаниям поднимает­
ся до высоты 2400 .м (Погосян, 1946; Аветисян, 1951). 

Семейство Dipodidae состоит из 5 подсемейств, объединяю­
:цих 14 родов, из которых 3 являются характерными для амери­
·о\.анского материка. К горным родам можно, nо-видимому, отне­
сти лишь монотипичный род Eozapus (Е. setchuanus РrеЬ!е), из­
ьсстный из высокогорных районов Китая (лесной пояс). Относи­
тельно большую связь с горами показывают мышовки: несомнен­
но горными видами являются Sicista caucasica Vinogr.- обита­
тель горных лугов альпийского пояса и верхней части лесного, не 
Рстречающийся ниже 1500 .м (Виноградов, 1937), и S. tianschani­
ca Salensky ( =S. concolor), приуроченная к горным лесам, аль­
пийскому и субальпийскому поясу Тянь-Шаня, гор Китая и Каш­
~ира на высотах 1200-3200 .м. Sicista napaea Hollist. и S. cauda­
za Thom. встречаются в горах, причем первый вид населяет суб­
альпийский и альпийские пояса, однако большая часть их ареа-
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J!OB расположена в пределах равнины. S. betulina Pall. имеет ши­
рокое распространение, но проникзет в горы до субальпийского и 
альпийского поясов- 1700-1800 .м в Карпатах и горах Австрии 
(Bauer, 1964; Wettsteiп, 1965), более 2000 .м на Кавказе (Наниев. 
1958), S. suЬtilis Pall. в горы не поднимается. Американские ви­
ды родов Zapus (3 вида) и Neozapus (1 вид) имеют широкое, 
Рреимущественно ра·внинное распространение, хотя и заходят в 

горные районы по луговым ассоциациям (Krutzsch, 1954; Blair et 
al., 1957). Среди других родов тушканчиков нет ни одного, кото­
рого можно было отнести к горным, отсутствуют также и специа­
лизированные горные виды. Лишь у Allactaga williamsi Tlюm. 
значительная часть ареала расположена в горах: этот вид насе­

ляет ксерофитные степи до высоты 2500 .м (Погосян, 1955), од­
нако недостаточная изученность биологии А. williamsi не позво­
ляет с уверенностью отнести его к группе горных видов. Многие 
виды тушканчиков, особенно пустынные, вообще не идут в горы. 
Другие виды могут проникать на значительные высоты: Allacta­
ga saltator Eversm. по глинистым участкам речных долин в Кир­
гизии поднимается до 3500 .м (Токтосунов, 1958), а в Монголии 
сбитает в высокогорных сухих каменистых степях (Банников, 
1.954); А. jaculus Pall. встречается в горах Киргизии на высотах 
до 1100 .м. 

Среди представителей шести родов семейства Myoxi,dae 
( =Gliridae) нет горных видо~. хотя почти все представители 
:лого семейства встречаются в горах, кое-где на значительных 
высотах. Это в первую очередь относится к Dyromys nitedula 
Pall., обитающей в Израиле на высотах до 1200 .м (Nevo, Amir, 
1964), ·в Дагестане до 2500 .м, а на Гиссарском хребте до 3500 .м 
(Соснина, 1955; Шидловский, 1958), причем, по нашим наблюде­
ниям, в последнем районе лесная соня встречается значительно 

ныше верхней границы лесного пояса. Высоты 2500 .м достигает 
Lliomys quercinus L. в Пиренеях (Nietl1ammer, 1964). Muscardi­
t~ns avellanarius L. населяет лесной пояс Карпат до верхней гра­
ницы- около 1300 .м, Glis glis L. на Кавказе и в горах Европы 
также придерживается лесного пояса (Донауров, Попов, Коня­
кина, 1938; Шидловский, 1954; Kahmaпn, 1965). Слабо изучен­
ный вид Myomimus personatus Ognev встречается как в горных 
районах, так и на ра·внине (Огнев, 1924; Гептнер, 1960; Пешев. 
Боев, 1962). Япанокий вид Grirulus japonicus Thomas также из­
вестен из равнинных районов, однако по лесам он поднимается в 
r·оры до высоты 1800 .м. 

Восемнадцать видов двух родов семейства R.hizomyidae имеют 
широкое распространение. Представители африканского рода 
Tachyoryctes (14 видов) распространены от сухих равнин до гор­
ных лесов, а представителл азиатского рода Rhizomys (4 вида) 
заселяют преимущественно бамбуковые леса юго-восточной Азии 
ДО 4000 .М. 
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Среди пяти родов (70 видов) семейства Heteromyidae нет гор­
ных. Наибольшую связь с горами имеют виды рода Microdipo­
dops. 

Все 25 видов рода Perognathus в своем распространении свя­
заны и с горными, и с равнинными районами, для таких видов, 
как Р. flavus Baird, Р. nelsoni Merriam, Р. penicillatus Mearns, 
отмечено обитание в горах Мексики на высоте более 2000 м (Ba­
cker, Greer, 1962). Род Dipodomys включает значительно варьи­
рующее по различным авторам количество видов (Griпel\, 1922; 
Blair et al., 1957). Из приведеиных вторыми автораrми 14 видов 
этого рода лишь D. panamintinus Merr. может считаться горным 
(обитает в горных районах Калифорнии и Невады на высотах 
1400-3000 м), большинство других видов распространено на рав­
нине и заходит в горы nреимущественно по пустынным и луго­

Lым местообитаниям. Это же характерно и для видов родов Lio­
.mys (Goldman, 1911) и Heteromys; отдельные виды рода Hetero­
mys поднимаются в горы до 2500 м. 

В очень обширном семействе Muridae, насчитывающем около 
100 родов, можно говорить о 22, преимущественно монотипичных, 
горных родах. Наибольшее число из них приурочено к различным 
поясам гор Филиппин- Capromys (С. melanurus Thomas и 
С. phaeurus Thomas, высоты 2100-2400 A>t), Mindanaomys (М. sa­
iomonseni Sanborn, 1600 м), Batomys (В. granti Thomas и В. den­
tatus Thomas, 2100-2400 м), Tryphomys (Т. adustus Mill., 
2400 м), Rhynchomys (R. soricoides Thomas, 2400 м), Celaenomys 
(С. silaceus Thomas, 2100-2400 м) и Новой Гвинеи (Tate, 
1951)- Macruromys (М. elegans St. и М. major St., 1200-
1800 м), Lorentzimys (L. nouhuyssi Jentink, 600-3000 м), Aniso­
mys (А. imitator Thomas имеет четкую приуроченность к поясу 
сырых горных лесов- 900-2700 м), Mallomys (М. rot11.schildi 
Thomas- скалистые участки в горах на высотах от 1350 до 
2750 м), Crossomys (С. moncktoni Thomas- вдоль рек и ручьев 
Б горах от 600 до 3000 м), Parahydromys (Р. asper Pocl1e- ска­
листые участки в горах на высоте 600-2700 м), N eohydromys 
rN. fuscus Laurie- пояс ливневых лесов, 2400-3000 л-t), Para­
leptomys (Р. wilhemina Tate and Archbold- 1800-2700 м, Р. ru­
jilatus Tate and Arch.- 1450 м), Pseudohydromys (Р. murinus 
Riimmler- 2100-2700 м, Р. occitalis- 3200-3600 лt), Mayermys 
(М. ellermani .Laurie апd Hill, 1800-2700 м). К горным относят­
ся также монотипичные африканские роды Oenomys (0. hypo­
xanthus Thomas- 300-3000 м), Stenocephalemys (S. albocauda­
ta Frick, 3000 м), Colomys (С. goslingi Thomas апd Wroughtoп, 
2400 м), Delanymys (D. brooksi Науmап, 3200 м). Два вида рода 
Mastacomys в горных районах Таемании и Австралии приуроче­
ны к поясу горной степной растительности. Монотипичный род 
Nesoromys (N. ceramicus Thomas) известен в горах Индии с вы­
соты 1800 м (лесной пояс). 
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Очень большое число видов семейства Muridae в тропической 
зоне при преимущественном равнинном распространении подни­

мается в горы на значительные высоты. 

Так, Vernaya fulva Aпtony· в горах юга-восточной Азии по су­
хим местообитаниям проникает до высоты 2250 м. В Африке виды 
родов Arvicanthis (4 вида) и Lemniscomys (6 видов) распростра­
нены от уровня моря до 2100 м; Muriculus imberbls Thomas в го­
рах Эфиопии идет вверх до верх1;1его предела леса- 3200 м; Lop­
huromys sikapusi Peters по травянистым ·местообитаниям прони­
кает до высоты 3750 м; до 4000 м идут в горах Африки виды ро­
дов Dendromus и Petromyscus. Среди фауны Mшidae Филиппин к 
таким относятся представители родов Crateromys, Phloemys, Су­
лавеси- Eropeplus, Новой Гвинеи- Pogonomelomys, Pogo­
nomys. 

Во внетропической зоне Евразии семейство Muridae представ­
.пено лишь девятью родами. Из представителей этого семейства 
( 17 видов) лишь один вид- Apodemus mystacinus Danf. et Als­
toti - приурочен к лесному поясу гор на сравнительно неболь­
ших высотах (Шидловский, 1953; Pechev, 1962; Miric, 1966). 
Остальные виды семейства характеризуются весьма широкими 
ареалами и одновременно значительным проникновением в горы. 

В первую очередь это относится к Apodemus sylvaticus L., прони­
кэющей во все горные системы, расположенные в пределах ее 
равнинного ареала. Лесная мышь достигает значительных высот: 
в Закавказье она встречается от полупустыни равнины до аль­
пийских лугов (Алекперов, 1966) -до высоты более 3000 ,ч, на 
такой же высоте встречается на ЧаткаJ1ьском хребте (Петров, 
1965 б), на Памире- до 3600 .м (наши данные). В горах Сред­
ней и Южной Европы встречается на высотах до 1600 м (Mosans­
ky, 1957, 1962; Hanzak, 1959; Hanak, 1'967), Ирландии- более 
1000 м (Fairley, 1965). Близкий к лесной мыши европейский вид 
Apodemus microps Kratochvil имеет выраженную приуроченность 
к равнинным районам и выше 1000 м, по-видимому, в горы не 
поднимается (Holisova, Pelikan, Zejda, 1962; Kratochvil, 1962). 
Apodemus flavicollis Melch распространена в южных горных си­
стемах (Карпаты, Кавказ) до верхней границы леса, отмечено ее 
выселение в альпийский пояс, в Татрах обитает до высоты 2000 м 
{Hanak, Mazak, 1962; Hanak, 1967). Ар. agrarius Pall. имеет вы­
сотный предел распространения в Европе 1500-1700 м (Mrciak, 
1962; Hanak, 1967). Mus musculus L. при обитании в природных 
биотопах достигает высокогорных районов: до 2300-2500 м в За­
кавказье (Алекперов, 1966), 3000 м в Киргизии, до 2000 .м в 
Передней Азии (Громов, 1963). Распространение Apodemus spe­
ciosus Temm. связано преимущественно с лесным поясом гор (Та­
расов, 1962). Micromys minutus Pall. распространена в лесном 
поясе до 2200 м (Кавказ), в горах Европы отмечена за предела­
ми лесного пояса (Pecina, 1964; Bohac, 1965). Nesokia indica 
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Grag в горах Копет-Даrа идет до высоты 1300 м (Гептнер, Мяс­
ников, 1945). 

Для многочисленных (около 30) видов рода Rattus характер­
но в тропической зоне проникновение в горы, некоторые из них 
имеют четкую приуроченность к горам (например, R. montanus 
Phill., Цейлон; Rattus eha Wroпg., Непал и др.). Во внетропиче­
ской зоне горных видов этого рода нет, некоторые равнинные ви­
ды проникают в горы на значительные высоты. Rattus turkestani­
cus Satunin отмечена выше верхней границы леса, на высотах 
сжоло 2700 м (Бейшебаев, 1957). Rattus rattus L. в горных райо­
пах Индии встречается на высотах около 3000 м. 

Семейство Chinchillidae ( = Viscacidae) включает три рода с 
семью видами. Род Lagostomu~ ( = Viscaccia) с единственным ви­
дом L. maximus является характерным для пампасов Южной 
Америки, представители обоих других родов- типичные горные 
виды. Ареал четырех видов рода Lagidium охватывает средний и 
верхний пояса гор Южной Америки от среднего Чили до Эквадо­
ра- высоты от 900 до 5000 м, два вида рода Chinchilla- С. ba­
niger Bennett и С. bravicauda- населяют Анды на высоте от 
3000 до 6000 .м. Все перечисленные горные виды приурочены к 
скалам и каменистым россыпям (Prell, 1962). 

Из восьми родов се!VIейства Capromyidae один монотипичный 
род Aphaetreus (А. montanus Mill.) приурочен к горам о-ва 
Гаити. 

Семейство Octodontidae состоит из пяти южноамериканских 
родов, из которых три рода являются горными ( Octodontomys, 
единственный вид которого- О. gliroides Palmer- населяет вы­
сокогорья Боливии и Чили; род Acoenaemys (2 вида) -высоко­
горья Анд; род Octomys с одним видом О. mimax Thomas, при­
уроченным к скалистым местообитаниям в горах Аргентины на 
высотах 1000-1200 м). Представители двух других родов- Oc­
todon и Spalacopus- заходят в горные районы: О. degus Bennett 
известен в горах Перу до высот около 1200 м, S. cyanus- в го­
рах Чили до 3000 м. 

Единственный род семейства Ctenomyidae является равнин­
IJЫМ. 

Семейство Abrocomidae также состоит лишь из одного рода, 
включающего два вида (Abrocoma cinerea Thomas обитает в Ан­
дах на высотах 3700-5000 м, А. bennetti имеет преимуществен­
но равнинное распространение и выше 1200 м в горы не подии­
чается). 

Семейство Echimyidae включает 19 родов (75 видов). Род 
Thrinacodus с тремя видами (Т. alblcanda, Т. apolinari, Т. edax= 
=Andinomus edax Thomas) приурочен в Андах к горным место­
обитаниям на высотах 2000-2800 м. Незначительное количество 
Ридов других родов заходит в горы. Так, Proechimus trinitatis A\­
\en поднимается по возделываемым местообитаниям до высоты 
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1200 м (Центральная и Южная Америка), Lachnomys peruanus 
Tlюmas в Перу- до 1800 м, виды рода Mesomys в Бразилии~ 
до 1950 м. 

Среди шести видов африканского семейства Thryonomyidae 
нет горных, все представители имеют равнинное распространение. 

Африканское семейство Petromyidae состоит из одного моно­
типичного рода Petromus (Р. tupicus Smith при преимуществен­
ном равнинном распространении заходит в горы по сухим место­

обитаниям), 
Из пяти родов (6 видов) африканского семейства Bathyergi­

dae два монотипичных рода горные- род Bathyergus (В. snillus 
Illiger- юг Африки, пояс гор на высотах 1200-1500 .м) и род 
Heterocephalus (Н. glaber R.iippell) -горы Эфиопии, высоты 
600-1800 м. Три вИда рода HeliophoЬius поднимаются в горы до 
1500 м, представители остальных родов имеют равнинное распро­
странение. 

Шесть видов африканского семейства Ctenodactylidae ( 4 ро­
да) распространены по равнине, из них лишь Ctenodactylus gun­
di Gray заходит в горы по скалистым местообитаниям. 

Для представителей других семейств грызунов характерно 
равнинное распространение (Anomaluridae, Pedetidae, Castoridae, 
trithezoпtidae и др.). 

В целом, у грызунов из 351 рода 55 родов (около 16%) свя­
заны в своем распространении с горами; 38 родов принадлежат 
к семействам Cricetidae и Muridae и являются монотипичными 
родами тропической зоны или обитателями высокогорий Амери­
ки. Значительно больше родов грызунов (около 200 родов, или 
около 60% от общего количества), виды которых проникают в 
горы. 

Таким образом, проведенный обзор распространения родов и 
видов трех отрядов млекопитающих показывает, что лишь очень 

небольшое количество видов и еще меньшее количество родов 
представлено эндемичным:л горными формами. Абсолютное боль­
шинство встречающихся в горах видов- широкораспространен­

ные виды, заселяющие различные высотные пояса (зачастую до 
самых верхних) и образующие в горах устойчивые горные попу­
ляции. 

Исходя из наличия этих двух групп мелких млекопитающих, 
изучение путей приспособления к горным условиям должно рас­
сматриваться, на наш взгляд, в нескольких аспектах. 

Во-первых, необходим анализ путей· приспособления мелких 
млекопитающих к определенным высотным поясам в сравнении 

с приспособлениями к жизни в аналогичных ландшафтных зонах. 
А. Г. Банников ( 1958) указывал, что Центральнаазиатский комп­
лекс высокогорной фауны обнаруживает явные связи со степной 
Ч.·ауной во всех группах млекопитающих, так как условия суще­
ствования на равнинных и высокогорных степях востока очень 
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сходны. Западный комплекс (Европа, Кавказ и Передняя Азия) 
имеет несомненную связь с лесолугами, потому что луга высоко­

горья и лесной зоны по условиям существования животных близ­
ки между собой. Отметим, что условия существования животных 
альпийского и субальпийского поясов гор Скандинавии, северных 
районов Советского Союза, гольцового и подгольцового поясов 
}·рала и Сибири обнаруживают значительное сходство с тундро­
выми .ТJандшафтами. При сравнительном изучении специфических 
особенностей животных этих комплексов будут поняты и их при­
способительные особенности. 

Во-вторых, должен быть проведен экологический анализ пу­
тей приспособления горных видов и горных популяций широко­
распространенных видов собственно к высокогорью (в понима­
нии физиологов). 



Главаlll 

ОСОБЕННОСТИ ПОДДЕРЖАНИЯ 

ТЕПЛОВОГО БАЛАНСА 

Для мелких млекопитающих большую роль, особенно в экстре­
мальных условиях среды, играют адаптивные особенности, свя­
занные с поддержанием теплового баланса (Стрельников, 1933, 
1940; Калабухов, 1939, 1957; Поляков, Пегельман, 1950). 

И. А. Шилов (1962) указывал, что «температурные адапта­
L~ии, терморегуляция и адаптивное поведение представляют со­

бой три звена единой цепи явлений, связанных с приспособле­
I-шем организма животных к температурным условиям их суще~ 

сгвования. К явлениям температурной адаптации относятся 
адаптивные изменения температурных порогов различных про­

цессав, различные формы окраски и структуры покровов, связан­
ные с использованием тепловой энергии солнечной радиации, на­
личие теплоизолирующих покровов и т. д.». 

Терморегуляция есть процесс изменения теплопродукции и 
теплоотдачи организма, осуществляющийся под контролем цент­
ральной нервной системы и направленный на поддержание его 
., еплового баланса со средой, что обеспечивает относительное 
постоянство температуры тела (Шилов, 1962). Температурная 
адаптация и терморегуляция постоянно существуют вместе, во 

ьзаимосвязи. 

У млекопитающих, находящихся в активном состоянии, адап­
тивных изменений температуры тела не происходит (Проссер, 
Браун, 1967), однако колебания температуры тела имеют, несо­
мненно, приспособительвое значение (Калабухов, 1950). С этой 
'~·очки зрения, мелкие млекопитающие представляют особый инте­
рес, так как при неблагаприятных физических условиях теплооб­
мена, выражающихся в относительно большей, по сравнению с 
крупными видами, величиной теплоотдающей поверхности, засе­
.1яют районы с резко меняющимиен и низкими температурами 
среды, в частности высокогорья и районы Крайнего Севера. 

Тепловым обменом во многом определяются особенности гео­
графического распространения млекопитающих (Стрельников, 
1933, 1940). 

Температурные адаптации 

При изучении температурных адаптаций млекопитающих и птиц 
Севера многими авторами было выдвинуто мнение о решающей 
роли теплоизоляционных свойств наружных покровов в адапта-
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циях животных к холодному климату (Scholander et а\., 1950; 
Scholander, 1955; Irving, 1957). Действительно, для многих суб­
~рктических видов характерны высокие теплоизоляционные свой­

ства меха (Hammel, 1956; Hart, 1956). Большая густота меха и 

теплоизоляционные особенности покровов у высокогорных млеко­

питающих также отмечаются в качестве характерных морфоло­

rических адаптаций (Мартиросян, 1970; Hingston, 1925). Густой 
и теплый мех, в сравнении с видами равнин, имеют млекопитаю­

щие высокогорий Анд- различные виды Chinchillula, Lagidium, 
Phyllotis (Pearson, 1951). 

Нами при помощи изолированного термадатчика было про­

ведено изучение теnлоизоляционных свойств шкурок мелких гры­

зунов и Пищух- обитателей высокогорий (Большаков, Некрасов, 

1968). 
В летний период все равнинные виды мелких грызунов (ры­

жая полевка, красная полевка, полевка-экономка, обыкновенная 

полевка, полевая и лесная мыши) характеризуются в целом сход­

ной теплопроводностью меха (рис. 1). 
По сравнению с этой группой все типичные горные виды поле­

вок (серебристая, плоскочерепная, лемминговидная, алтайская 
высокогорная, снежная, памирская, тяньшанская и прометеева) 

имеют покровы с более выраженными теплоизоляционными свой­
ствами. По теплоизоляционным свойствам летние покровы гор­
ных видов сходны с зимними шкурками равнинных грызунов. 

Следует подчер'I<'нуть, что если все равнинные «лесные» ви­
ды по теплопроводности :\Iexa составляют в известной степени 
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Рис. 1. Теплоизоляционные свойства шкурок некоторых видов мелких грызунов 

Летние шкурки (1-21): 1- обский лемминг; 2-10- полевки (2- памирская, 3- проме­

теева, 4- снежная, 5- се.ребристая, б- алтайская. :выс·жлгорная полевка, 7- пло..:·ко­

черепная, 8- тяньшанская, 9- рыжая, 10- красная): 11- полевая мышь; 12-15- .1ес­

ная мышь (12- Тянь-Шань, 13 -!(авказ, 14- Приуралье, 15- Памир); 16- обыкновен­

ная полевка; 17- полевка-экономка; 18- серый хомячок (!(азахстан): 19- серый хомя­

чок (Памир); 20- садовая соня; 21- кустарниковая полевка. Знмние шкурки: 22-26-

полевки (22- памирская, 23- серебристая, 24- рыжая, 25- красная, 26- обыкновен­

ная); 27- лесная мышь (Приуралье) 
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компактную группу, то горные ПОJlевки имеют существенные раз­

личия по этим показателям. 

Анализ показывает, что наиболее выражены эти различия у 
горных животных, приуроченных к различным биотопам. Так, 
снежная, серебристая, алтайская высокогорная, леммингавидная 
и плоскочерепная полевки- виды, обитающие в каменистых рос­
сыпях, характеризуются близкими показателями теплопроводно­
е. т и (соответственно, 0,200; О, 197; О, 195; О, 199 мл/ сек· град. см2 ) , 

несмотря на значительную разницу мест их обитания как по гео­
графическому расположению, так и по высоте (места сбора ма­
териала на высотах, соответственно, 1980, 2500, 2000, около 
500 м). Тяньшанская полевка в лесном поясе Заилийского Ала­
тау имеет теплопроводность наружных покровов, промежуточ­

ную между показателями у грызунов, обитающих в лесах на рав­
нине, и горными обитателями каменистых биотопов (0,204 кал/ 
/сек· град· см2 ) . . 

Самые высокие теплоизоляционные свойства шкурки у пере­
численных видов отмечены у двух обитателей верхних поясов гор­
ных систем Памиро-Алая и Кавказа- памирской и прометеевой 
полевок (0,191 и 0,185 калfсек·град·см2 ). Показатели теплопро­
водности их наружных покровов сходны и близки к показателям 
обского лемминга-субаркта, характеризующегося очень высоки­
ми теплоизоляционными свойствами шкурки (0, 188 кал/сек· град· 
· см2 ). Памирская и прометеева полевки приурочены к открытым 
1\'~естообитаниям и ведут в значительной степени (особенно по­
следний вид) роющий образ жизни. 

Из широкораспространенных видов в горах и на равнине вы­
сокими теплоизолирующими свойствами меха обладает серый хо­
мячок, причем показатели теплопроводности у него близки в раз­
личных районах ареала вида (Памир- 0,202, Казахское на­
горье- 0,203 кал/сек· град· см2). 

У пищух теплоизоляционные свойства шкурок выражены ху­
же, чем у мелких грызунов, у разных видов сходны, за исключе­

нием степной пищухи, что объясняется особенностями экологии 
этих видов- специализацией к жизни в каменистых биотопах 
северной, красной и алтайской пищух и обитанием в степях степ­
ной пищухи. Так, теплопроводность летних шкурок северной пи­
!.:J.ухи (Полярный Урал) колеблется в пределах 0,242-0,245 кал/ 
/сек· град· см2, красной- 0,238-0,244, алтайской 0,240-0,244; 
у степной пищухи показатели выше: 0,248-0,251. По материалам 
1\1. Сапарrельдыева (1970), у рыжеватой пищухи Центрального 
Копет-Да га эти показатели составляют 0,242-0,244 калfсек · 
·град·см2 • Не отличаются по теплоизоляционным свойствам и 
зимние шкурки рыжеватых и северных пищух (0,226-0,230 кал/ 
fсек·град·см2 и 0,230 калfсек·град·см2 ). Следует обратить вни­
маНJие на то, что, как и у поле1вок- обитателей скальных суб­
стратов, у пищух показатели теплопроводности близки, несмотря 



на значительные географические и высотные различия мест сбо­
ра материала. 

Известно, что у мелких млекопитающих теплозащитные свой­
ства меха испытывают значительные сезонные изменения: летом 

теплоизоляционные свойства меха, как правило, ниже, чем зимой 
(например, у Peromyscus maniculatus- 21,4%, от зимних пока­
зателей- Hart, 1956). По нашим данным, у равнинных видов по­
левок и мышей эта разница также довольно значительна ( 11-
12%). У полевок, обитающих в гольцовом поясе Уральских гор, 
sимний мех также обладает более высокими теплоизолирующи­
ми свойствами. Все исследователи, изучавшие леммингавидную 
полевку, отмечают пышный белый зимний мех этого зверька 
(Виноградов, 1927; Огнев, 1950; Капитонов, 1959). Нами в усло­
виях вивария также отмечено сохранение этой особенности- все 
содержавшиеся зверьки зимой побелели. Однако изучение тепло­
nроводности зимних и летних шкурок этого вида показала, что 

по степени теплопроводности они почти не отличаются (0, 195 -
летние, 0,190 калfсек-град· см2 - зимние). Не отличаются по теп­
лопроводности зимние и летние шкурки памирской полевки, 
очень незначительна разница у серебристой полевки (0,197 и 
U,196 калfсек·град·см2 }. Этот факт очень важен для понимания 
особенностей физической терморегуляции горных видов: у горных 
видов мелких млекопитающих по сравнению с равнинными фор­
мами наблюдается значительное увеличение теплоизолирующих 
особенностей меха, причем проявляется оно уже летом. Очевид­
но, защита от неблагаприятных воздействий климатических 
условий в летнее время для горных видов мелких млекопитаю­
щих не менее важна, чем в зимнее время. 

Теплоизоляционные свойства наружных покровов в значи­
тельной степени зависят от густоты шерсти, длины и толщины 
волос (Bonsma, Pretorius, 1943; Irving, 1964; Juпg, 1964; Hrabak, 
Kratochvill, 1966), толщины эпидермиса (Herter, Sgonina, 1938). 
Исследования теплообмена мелких млекопитающих показали, 
что у видов с более густым мехом тело остывает значительно 
l\rедленнее (Mazak, 1960). Результаты проведеиного (Большаков, 
Некрасов, 1968) изучения этих показателей у горных видов гры­
зунов и сравнения их с имеющимиен литературными данными 

(Марвин, 1959; Шварц, 1963, 1966 и др.) показывают, что по гу­
стоте шерстного покрова исследованные горные виды занимают 

промежуточное положение между субарктическими и «лесными» 
грызунами, что очень точно совпадает с приведеиными выше дан­

ными по теплопроводности шкурок. По сравнению с лесными мы­
шами снежные, плоскочерепные и памирские полевки отличают­

ся также более длинной шерстью, а первые два вида- большей 
толщиной волос (табл. 1). 

Адаптация горных видов мелких млекопитающих в условиях 
высокогорья шла по пути отбора животных с повышенными (по 
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Таблица 1 

Характеристика волосЯ110rо покрова широкораспространенных и rорных видов 
грызунов (средние данные) 

Тмщина волос, щс 

Вид 
Густ )Т а волос, Длина волос, 

широкая часть 1 
тыс. Hl 25 мм• мм 'I'vю<ая 

часть 

Лесная мышь 2390 10,47 11 '1 ;3 ,5 
Полевки: 

плоскочерепная 3460 12,99 13,2 4,3 
памирская 4495 14,77 9,2 2,7 
снежная а57О 13,16 12,5 4,0 
серебрис1ая 3350 13,00 12,8 4,2 

сравнению с равниной) теплоизоляционными свойствами наруж­
ных покровов. В этом отношении можно провести известную па­
rвллель с типичными обитателями Субарктики- обским ,,ем­
мингом, полевкой Миддендорфа. Совершенная физическая тер­
морегуляция у та•1шх видов поз•воляет переносить влияние низ­

ких температур без существенного повышения обмена веществ 
и, следовательно, без добавочного потребления энергии (Слоним, 
1952; Шварц, 1963), что в условиях высокогорья, очевидно, не ме­
нее важно, чем на Севере. 

Хотя некоторые авторы считают, что вследст·вие малых разме­
ров мелких млекопитающих физическая терморегуляция у них 
не может играть существенной роли, особенно в летнее время, 
некоторые данные свидетельствуют об обратном. Так, на Peromy­
scus maniculatus удалось показать, что основным приспособле­
нием, определяющим стойкость животных к охлаждению в зим­
нее время, служит более высокая по сравнению с летом, тепло­
удерживающая способность зимнего меха (Hart, Heroux, 1953). 
::,ти же авторы выяснили, что интенсивность обмена у мышей тем 
ниже, чем выше теплоизоляционные свойства меха. Польск:ие 
зоологи (Kostelecka-Myrcha, Gebczynski, Myrcha, 1970) установи­
.пи, что теплоизоляционная способность кожи у рыжих полевок 
наиболее высока в горах. О значительной роли физической тер­
морегуляции, наряду с химической, в приспособлениях мелких 
млекопитающих к неблагаприятным условиям среды говорят 
Г. И. Волченецкая (1954), Н. В. Башенина (1960), Н. Ю. Ченцо­
ва ( 1962) и Л. Маркович (Markovic-Giaja, 1956). 

Невысокая теплопроводность наружных покровов в этом слу­
чRе должна рассматриваться как один из механизмов, снижаю­

щих энергетические затраты. 
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В связи со сказанным очень интересным, с нашей точки зре­
ния, представляется следующий факт: лесные мыши с высоко­
горья (Памир- 3200 м, Тянь-Шань- 2500 м, Кавказ- 2700 м) 
по теплопроводности шкурок не отличаются от лесных мышеи, 

живущих на равнине, и имеют меховой покров со слабыми теп­
лоизоляционными свойствами. Обитание лесной мыши в высоко­
горье связано с интенсификацией обмена веществ, что находит 
свое выражение, в частности, в увеличении многих важных мор­

фафизиологических показателей по сравнению с равниной (Ка­
лабухов, Родионов, 1936; Большаков, 1967). В этом случае теп­
лоизоляционные качества меха, очевидно, имеют меньшее зна­

чение, чем у типичных горных видов. О большой теплоотдаче У 
.ilесной мыши свидетельствуют исследования В. П. Бабенышева 
(1938). 

Низкими теплоизоляционными свойствами меха обладают 
садовая соня (Тянь-·Шань- 2900 м) и кустарниковая полевка 
(Кавказ- 2800 м), а также землеройки: так, малая бурозубка 
(Кавказ- 2800 м) имела теплопроводность, шкурки 0,212 кал/ 
fсек-град·сАt2; а бурозубка Радде (2500-2800 м)- 0,210. Менее 
густым по сравнению с равнинной формой мехом характеризу­
ется альпийская водяная полевка (Pschorn-Walcher, 1953). 

Таким образом, обитание в высокогорье ведет к выработке 
специфических адаптаций в виде покровов с высокими теплоизо­
ляционными свойствами, что характерно для горных видов. Од­
нако высокогорные районы успешно осваивают и животные с 
более слабыми возможностями физической терморегуляции. 

Терморегуляция и обмен веществ 

Горные виды характеризуются более низким обменом веществ 
no сравнению с родственными равнинными видами (Cook, Han­
non, 1954; Murie, 1961; Roberts; Hock, Smith, 1966). 
. Очень интересные данные приводит Р. Карпентер (Carpeпter, 
1966). Dipodomys agilis заселяет заросли полыни и чапаррели в 
Калифорнии до высоты 2700 м над уровнем моря. Для этого вида 
характерны необычайно широкая термонейтральная областt> тем­
ператур тела (27-35°) и относительно низкий основной обмен: 
1,05 см3 02/г в 1 час (87% интенсивности, нормальной для мле­
копитающих такой величины). При изменении температуры сре­
ды на 1° основной обмен изменяется у D. agilis на 0,073 см3 

02/г в 1 час, что значительно меньше, чем у большинства жи­
вотных подобного веса. Все это говорит о хорошей физической 
терморегуляции. Очень интересно, что в то же время подобная 
:терморегуляция затрудняет существование при высоких темпе­

ратурах среды. Н. В. Минин (1939) установил близкий темпе­
ратурный режим тела у некоторых горных грызунов и зайпеоб-
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разных (тяньшанская и серебристая полевки, красная пищуха): 
для них характерна способность при охлаждении длительное 
время удерживать температуру тела без изменений, а также 
сравнительно узкие пределы колебаний температуры тела. 

Нами совместно с В. С. Балахоновым было проведено изуче­
ние потребления кислорода памирской полевкой. Установлено, 
что по этому показ<iтелю типичный высокогорный вид- памир­
екая полевка или не отличается от других равнинных видов по­

левок такого же веса, или имеет более низкие значения (Слоним, 
1952). 

Интенсивность химической тер~морегуляции пр!И снижении 
температуры у этого вида также более низкая по сравнению с 
другими серыми полевками. По данным Н. В. Башениной (1962), 
интенсивность терморегуляции обыкновенной полевки составляет 
4,35% на 1°, а по данным А. Д. Слонима (1952)- около 10% на 
1 о изменений температуры внешней среды, у общественной по­
левки она выражается сходными цифрами. У памирской полев­
ки интенсивность химической терморегуляции не превышает 3%. 
Отличия химической терморегуляции у горной тяньшанской по­
левки по сравнению с близким равнинным видом- рыжей по­
левкой- невелики и соответствуют холодному микроклимату 

обитания первой. Нет отличий и в интенсивности химической тер­
морегуляции: в интервале от критического до вершинного обме­
на по средним дан:ным в Пермекай области у рыжей полевки 
этот показатель составлял 5,52% на 1°, у обыкновенной полев­
ки- 5,28; у тяньшанской полевки- 5,31 (Башенина, 1967). 

Данные об особенностях химической терморегуляции серого 
хомячка приводят Л. Г. Филатова (1945) и А. Д. Слоним (1952). 
У этого вида химическая терморегуляция выражена относитель­
но слабо (около 4,1% на 1°), температура тела отличается боль­
шим постоянством, причем в значительном диапазоне темпера­

тур среды. Приведеиные ранее данные о высоких теплоизоли­
рующих свойствах наружных покровов этого вида свидетельст­
вуют о хорошо поставленных механизмах физической терморе­
гуляции. 

- Таким образом, у многих видов ме.'lких млекопитающих вы­
сокогорий можно отметить не только покровы, обладающие хо­
рошей теплоизоляцией, но и ряд особенностей химической тер­
морегуляции: поиижеиную интенсивность, постоянную темпера­

туру тела и т. д. Эти особенности, очевидно, связаны с более со­
вершенной физической терморегуляцией. 

С~азанное не означает, что мел,кие горные млекопитающие 
обладают какой-то специфической высокоразвитой физической 
терморегуляцией. Как и у всех мелких животных, не способных 
существовать без убежищ, она несовершенна. Перегреванне или 
значительное охлаждение приводят к быстрой гибели этих жи­
вотных. Речь идет об относительно более совершенной физиче-
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екай терморегуляции, в основном меньшей теплопроводности 
меха, у горных видов по сравнению с равнинными формами. 

Однако в высокогорье обитают и виды с очень плохими в от­
ношении теплоизоляции покровами (лесная мышь, садовая соня, 
землеройка и др.). В отношении землероек вопрос достаточно 
ясен: как показала Башенина (1965), у землероек для нормаль­
ной реакции химической терморегуляции необходимо специфи­
ческое динамическое действие пищи, что связано с предельной 
высотой уровня обмена. Этот же фактор обусловливает слабыЕ~ 
чзоляционные свойства шкурок землероек. 

А.нализ1имеющих.ся данных о rвеличине обмена веществ и ин­
тенсивности химической терморегуляции у некоторых широкорас­
пространенных животных в горных условиях показывает, что 

обитание их в высокогорье сопровождается интенсификацией 
обмена и интенсивной терморегуляцией. Повышение обмена ве­
ществ служит одним из важных средств защиты грызунов про­

тив холода (Sillivaп, Mulleп, 1954). Опыты Н. И. КаJiабухова 
( 1950) убедительно свидетельствуют о том, что с увеличением 
высоты и снижением температуры среды интенсивность обмен­
ных процессов у лесных мышей резко возрастает. Изучение ме­
таболических реакций Peromyscus maniculatus sonorensis на 
уровне моря и на высоте 3800 м показала, что повышение уровня 
обмена, по-видимому, является основным условием выживания 
при гипоксии и t!изких температурах (Roberts, Hock, Smith. 
1966). Об этом же свидетельствуют данные других авторов 
(Щеглова, 1953; Gelineo, 1938). В. Г. Кривошеев и В. Н. Бурма­
кии (1967) экспериментально установили, что у субарктических 
популяций видов широкого ареала и южного происхождения с 
недостаточным развитием механизмов физической регуляции 
теплоотдачи сохранение температурного гомеостазиса достигает­

ся интенсификацией обменных процессов. 

В. А. Стальмакава (1967) изучала обмен веществ у горных 
и пустынных видов грызунов непосредственно в местах обитания 

животных. Среди изученных были как типичные горные виды 
(красный сурок и арчевая полевка 1), так и горные популяции: 
видов с широким ареалом (серый хомячок и лесная мышь). 
Сравнение величины обмена у животных второй группы с рав­
нинными популяциями показывает, что у серого хомячка пока­

затели потребления кисJюрода при сходных температурах среды 
отличаются на равнине и в горах: при 15° они составляют соот­
ветственно 5310 О2 с.м3 на 1 кг веса в час (Слоним, 1952) и 
4330 О2 с.м3 на 1 кг в час (Стальмакова, 1967). У лесной мыши 
эти различия выражены более резко: если на равнине, по дан­
ным А. В. Дмитриенко (1948), потребление кислорода состав­
ляет при 15° 3782 см2 на 1 кг в час, то в горах- 5413, т. е. оби-

1 Названия видов приводятся по работ а м цитируемых авторов. 
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тание лесных мышей в высокогорье приводит к увеличению уров­
ня обмена. Лесная мышь из всех исследованных Стальмаковой 
видов имела наибольший расход энергии- 26,05 ккал на 1 кг 
веса за 1 час. Этого нельзя сказать о сером хомячке (серый хо­
мячок- 15,70 ккал/кг/час, арчевая полевка- 25,27 ккалfкг/час). 
Сравнение показателей обмена арчевой полевки с другими рав­
нинными видами серых полевок (обыкновенной и общественной) 
сходного размера при одинаковой температуре свидетельствует 
о том, что даже на больших высотах у этого горного вида обмен 
не только не превышает показателей у равнинных видов, но даже 
характеризуется более низкими цифрами: 5514 с.м3 0 2 на кг/час 
у арчевой полевки при 13°, 7191 у обыкновенной полевки при 10°, 
6600 у общественной полевки (Слоним, 1952), 6850 у полевки­
экономки при 15° (Кривошеев, Бурмакин, 1967). 

Из горных видов, по данным Стальмаковой, красный сурок 
характеризовался наиболее низким обменом. 

В. условиях очень больших высот на регуляцию процессов 
обмена, а отсюда и на химическую терморегуляцию большое 
вл.ияние оказывает ультрафиолетовая радиация. Ультрафиоле­
товое облу<:ение приводит к снижению интенсивности химиче­
ской терморегуляции (Слоним, 1952). При этом критическая точ­
ка сдвигается в сторону более низких температур, что свиде­
тельствует о появлении большей устойчивости к холоду и мень­
шей к высоким температурам среды. 

Важно отметить, что в настоящее время доказана непосред­
ственная зависимость между относительным весом сердца и 

общей интенсивностью химической терморегуляции (Шварц, 1959; 
Слоним, 1961; Башенина, 1962). Это позволяет использовать 
данные об относительном весе сердца для сравнительной харак­
теристики интенсивности химической терморегуляции у равнин­
ных и горных животных. Обитание в горных условиях связано 
с увеличением сердечного индекса у широкораспространенных 

ВИJ.ОВ животных. При этом изменения относительного ве·са серд­
ца, равно как и изменения других интерьерных показателей, 
идут не строго параллельна нарастанию высоты местности. Наши 
данные в этом отношении принципиально сходны с данными ис­

следований Н. И. Калабухава и О. Б. Полузадавой (1946), уста­
новивших, что изменения характера обмена веществ не повто­
ряют изменений температуры. 

Как будет подробно показано ниже, изменения многих мор­
фафизиологических показателей связаны с высотной поясностью 
горных систем. Индекс сердца и индексы других внутренних 
органов, отражающих уровень обмена веществ, у большинства 
специализированных горных видов не превышают значений, ха­
рактерных для многих равнинных видов, что еще раз свиде­

тельствует об отсутствии резкого повышения уровня обмена ве­
ществ у типичных горных форм. 
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Слоним ( 1952) указывал, что эволюция терморегуляции идет 
в направлении замещения химической терморегуляции физиче­
ской. Об этом же говорит и И. А. Шилов (1962а). Сохранение 
тепла за счет физической регуляции не требует дополнительных 
пищевых ресурсов и является важным путем экономии энерге­

тических затрат (Jansky, 1967). В связи с этим у группы типич­
ных субарктических видов (обский лемминг, песец, полевка Мид­
дендорфа) физическая терморегуляция тепла выражена наибо­
лее отчетливо (Шварц, 1963). О более высокой степени физиче­
ской терморегудяции, выражающейся в увеличении теплоизоля­
ционных свойств меха, можно говорить и применительно к ряду 
высокогорных видов. Напротив, для горных популяций широко­
распространенных видов можно говорить о преимущественном 

развитии химической терморегуляции, хотя и среди этой группы 
имеются исключения (серый хомячок). 

Следует отметить, что среди приспособительных особенностей 
животных отмечена теплоизоляционная роль светлой окраски, 
защищающей от потери тепла путем излучения (Фляк, 1961; Ha­
milton, 1939; Hesse, Allee, Schmidt, 1951). Однако это не под­
тверждается новейшими исследованиями (Шварц, 1963). Пря­
мые наблюдения (оnределение теnлопроводности шкурок) пока­
зали, что зависимость между окраской животных и интенсив­
ностью отдачи тепла путем излучения отсутствует (Jung, 1964, 
Hock, 1965). Установлено, что тепловое излучение происходит в 
инфракрасной части спектра, в которой nокровы всех животных 
имеют показатель излучения 0,98-1,00 (Hammel, 1956). Доба­
вим, что только для очень небольшого числа горных мелких мле­
копитающих характерна светлая окраска (например, виды 
азиатских горных nолевок). Проведеиное нами колориметриче­
ское изучение окраски меха равнинных и горных попудяций ры­
жей, красной, пашенной полевок и лесной мыши из различных 
районов их ареалов не показало существенного посветления 
окраски по мере увеличения высоты. Правда, домовые мыши 
из горных районов Гиссарского хребта по окраске значительно 
светлее, чем равнинные экземпляры (материалы Зоолоrи,ческого 
музея МГУ). В данном едучае посветление окраски связано, 
очевидно, с большей сухостью воздуха, как это отмечено д.'IЯ 
рода Dipodomys и некоторых других видов млекопитающих (Са­
паргельдыев, 1970; Grinell, 1922). 

Как средство уменьшения теплоотдачи, в соответствии с пра­
вилом Бергмана, обычно рассматривается увеличение размеров 
тела особей вида, обитающих в условиях низких температур. 
Увеличение размеров животных- это приспособление к холоду, 
так как удвоение веса снижает потерю тепла на 30% (Herreid, 
Kessel, 1967). Посдеднее связано не только с уменьшением по­
верхности, но и с повышением теплоизоляции покровов. Приме­
нительно к горным формам этот вопрос требует специального 
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обсуждения. Некоторые виды мелких млекопитающих, казалось 
бы, подтверждают пранило Бергмана. Достаточно указать, на­
пример, что все наиболее крупные подвиды рыжей полевки яв­
ляются альпийскими горными формами- Clethrionomys glareo­
lus nageri Schinz, С. g. gorka Montagu, С. g. hallicalis Miller, 
С. g. garganicus Hagen (Hinton, 1926; Gaffrey, 1953; Mohr, 1954; 
Hagen, 1958). Для обыкновенной полевки также характерно 
увеличение размеров тела в горных районах (Башенина, 1966). 
Можно привести большое количество аналогичных примеров с 
другими видами. 

Однако Калабухав (1950) на основании изучения эколого­
физиологических особенностей лесной и желтогорлай мышей 
установил, что более крупные размеры тела животных на севере 
ареала не всегда полезны из-за потребности более крупных жи­
Еотных ·в абсолютно большем количестве пищи. В. А. Межжерин 
( 1966) объясняет этим причину уменьшения размеров тела у 
землероек-бурозубок с юга на север. Аналогичных взглядов при­
держивается Н. В. Некипелов (1962). Лесные мыши из северных 
районов ареала мельче (Ларина, 1958, 1966). Более мелкими 
размерами тела отличаются горные популяции лесной и желто­
горлай мышей по сравнению с предгорными из Карпат (Андре­
ев, Горбик, 1956). 

В целом можно говорить об отсутствии увеличения размеров 
тела при обитании в горах как общей закономерности. Н. Н. Да­
нилов ( 1966), разбирая пути приспособления птиц к условиям 
существования в Субарктике, указыва.'l, что, если увеличение 
размеров является одним из путей приспособления к поддержа­
нию теплового баланса, то оно должно проявляться не только в 
направлении с юга на север, но и с запада на восток, поскольку 

в Палеарктике градиент температур понижается от Фенноскан­
дин до Чукотки примерно на 8°. Можно привести достаточно 
большое число примеров противоположного изменения размеров 
близких видов, не подтверждающих высказанное предположение. 
Пожалуй, наиболее показательные и хорошо изученные в этом 
отношении виды- лесная и желтогорлая мыши (Ларина, 1958; 
Zimmermaпп, 1936; Ursin, 1956, и мн. др.). 

Правила Аллена и Бергмана не проявляются у видов мел­
ких млекопитающих Анд, населяющих эту горную систему от 
равнинных частей до высокогорий (Pearson, 1951). 

П. В. Терентьев (1~47, 1966) заменил правило Бергмана 
«правилам оптимума». Б. Ф. Цере·витинов (1960) показал, что 
зависимость абсолютных размеров тела от температуры криво­
линейна. Вполне возможно, что в горных условиях у животных 
применительно к размерам тела также проявляется «nравило 

оптимума» Терентьева, во всяком случае, изменение размеров 
ящериц в горных условиях Кавказа хорошо объясняется этой 
закvномерностью (Даревский, 1967). Очевидно, улучшение теп-
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лоuого баланса путем увеличения размеров тела не играет су­
щественной роли в приспособлениях к условиям существования 
как на Крайнем Севере, так и в горах. 

Приспособительное поведение 

К приспособительному поведению относятся явления, называе­
мые иногда «экологической терморегумяцией» (Стрсльников, 
1959): миграции, использование особенностей микроклимата, 
постройка убежищ, т. е. выбор наиболее благоприя:гных усло­
вий из числа доступных (Шилов, 1962). Для мелких млекопи­
тающих приспособительное поведение играет большую роль в 
сохранении теплового баланса. Как правило, у видов с широким 
ареалом по мере продвижения к северу и в горы увеличивается 

стенотопиость (Бей-Биенко, 1959; Чернов, 1968). Зачастую это 
связано с отсутствием подходящих для норения мест (Коблов, 
1941), однако именно в горах наибольшая плотность мелких 
животных наблюдается на южных экспозициях склонов. Про­
никая в различные высотные пояса, грызуны и насекомоядные 

все же придерживаются местообитаниИ определенного типа, где 
они находят наиболее благоприятные условия. 

О большом значении микроклиматических условий в распре­
делении мелких млекопитающих в горах свидетельствуют, по 

существу, все авторы, изучавшие различные виды, поэтому мы 

подробно не останавливаемся на этом вопросе. 
Очень наглядно в этом отношении распространение лесной 

мыши в различных горных районах СССР- характер биотопи­
ческой приуроченности вида, степень эври- или стенотопиости 
этого вида меняются в зависимости от места обитания (Ларина, 
Голикова, 1963). На высотных пределах распространения лесная 
мышь встречается в очень ограниченном числе биотопов. Так, 
на Тянь-Шане это лесная, кустарниковая или бурьянистая рас­
тительность (Зимина, 1964). По нашим наблюдениям, на Пами­
ре лесные мыши проникают в горы до высоты 3600 м над уров­
нем моря. Здесь, на высотном пределе распространения, все они 
встречались только в каменных стенах, построенных для укреп­

ления берегов реки в 12 Kht ниже пос. Джилянды по Памирскому 
тракту. Очень характерно, что именно здесь, вдоль реки, начи­
нает встречаться кустарниковая растительность. В лесных ста­
циях горных систем, расположенных в совершенно различных 
ландшафтных зонах, микроклиматические условия обитания мел­
ких млекопитающих зачастую сходны. 

Анализ морфо-физиологических показателей лесных мышей 
из различных районов ареала (Урал, Тянь-Шань, Копет-Даг) 
привел к парадоксальному, на первый взгляд, выводу: за исклю­
чением относительного веса сердца популяции не отличаются ни 
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по одному из исследованных- признаков (Большаков, Маринина, 
1966). Между тем, литературные данные свидетельствуют о зна­
чительной географической изменчивости морфо-физиологических 
показателей: популяции, обитающие в северных районах, во 
многих случаях характеризуются более высокими интерьерными 
nризнаками, что указывает на повышенную интенсивность об­
мена веществ (Боголюбский, 1941; Калабухов, 1950; Большаков, 
1965). Отсутствие отличий по морфо-физиологическим показате­
лям у лесных мышей из северньrх и южных районов ареала сви­
дете.Jiьствует об огромной роли микроклиматических условий n 
жизни этого вида. Известно, что под пологом леса создаются 
своеобразные, более ровные и умеренные микроклиматические 
условия, «по сути дела, лесные животные живут в совершенно 

своеобразном микроклимате, отличающемся от климата данной 
местности» (Новиков, 1953). При возрастании роли микрокли­
матических условий в жизни грызунов наблюдается более чет­
кая приуроченность их к определенным биотопам, что в целом 
и имеет место в наиболее северных и южных частях ареала лес­
ной мыши. Есть мнение, что в распространении мелких млеко­
питающих выбор местообитания имеет главное при-способитель­
ное значение (Hayward, 1965). С. С. Шварц (1960) писал, что 
общеклиматические особенности области распространения да­
леко не всегда непосредственно сказываются на физиологических 
и морфологических признаках животных, часто наблюдаются из­
менения ряда биологических особенностей видов, что, в свою оче­
редь, оказывает влияние на морфо-физиологические показатели. 



ГлаваiV 

СУТОЧНАЯ И СЕЗОННАЯ АКТИВНОСТЬ 

Важнейшей присf:lособительной особенностьЮ млекопитающих 
высакогорья А. Г. Банников (1958) считает дневной цикл актив­
ности, определяемый низкими ночными температурами. Как при­
•·пособительную адаптацию к жизни в .высокогорье Анд Пирсон 
( 1951) отмечает дневную активность некоторых горных видов 
грызу·нов, что помогает им избегать низких (минусовых) темпе­
ратур. Изменение суточного ритма жизни- проявление внено­
равой деятельности лишь в благоприятное время суток- одна 
из самых простых форм уклонения от неблагаприятного воздей­
ствия абиотическ·их факторов (Кучерук, 1960). 

Суточная активность 
широкораспространенных видов грызунов в горных условиях 

У красных полевок подгольцового пояса хребтов Северного Ура­
ла в бесснежный период ритм суточной активности не отличается 
от такового полевок, обитающих в лесу, Для них характерно пре­
обладание ночной активности над дневной. То же можно ска­
зать о пашенной полевке. В подгольцавам поясе хр. Колюшты 
(Алтай) красные полевки активны преимущественно также 
ночью, причем этот ритм сохраняется и у животных, обитающих 
в избушке у верхней границы леса, а также при снегопадах. 
Однако такой правильный ритм характерен д.r:Iя хорошей пого­
ды, при неблагаприятной погоде он может нарушаться. После 
дождей, иногда длящихся в верхних поясах гор круглые супш, 
полевки начинают отлавливаться в давилки и живоловки и в 

дневное время. 

У красно-серых полевок верхних поясов гор наблюдается 
бо .. 1ее четко выраженная круглосуточная активность. 

Н. И. Калабухав (1938, 1939, 1950) установил, что лесные 
мыши избегают яркого освещения и ведут преимущественно 
ночной образ жизни. В условиях высокогорья (Тянь-Шань, Па­
мир) преимущественная ночная активность у этого вида сохра­
няется, однако она сильно зависит от погодных условий. На это. 
же ука,зывает Г. С. Давыдов (1964). 

Проведенное нами изучение суточной активности лесных 
мышей в лесо-луговом поясе Киргизского хребта (2500 м) путем 
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регулярного отлова живолавками меченых животных показало, 

что часть зверы<ав (около 30,4%) активна как в дневное, так и 
в ночное время (это были преимущественно молодые особи, 
каких-либо закономерностей в ритме активности у них мы не 
оnределили). Среди животных с круглосуточной активностьЮ 
были кормящие и беременные самки. Всего лишь один зверек­
молодой самец- от.'!авливался регулярно только в дневное и 
вечернее (19 час.) время. Основная масса мышей попадала в 
живоловки в сумерки и ночью. 

Таким образом, исследованная часть популяции лесной мыши 
по степени активности оказалась явно неоднородной, причем эта 
неоднородность не зависела от участия животных в размно­

жении. 

В. Н. Ulнитников (1936) установил, что в верхних поясах 
гор Тянь-Ulаня лесные мыши активны круглые сутки, в то время 
как в предгорьях и лесном поясе обитают животные с типичной 
ночной активностью. Круглосуточная активность имеет место у 
азиатской лесной мыши на Ундинеком хребте в Забайкалье 
(Кузнецов, 1929). 

Л. Г. Филатова (1949) показала, что у серого хомячка ноч-
ной ритм активности может нарушаться. · 

Серый хомячок летом в горных районах активен кругльlе 
сутки, но преимущественно в сумерках и ночью (Давыдов, 1964). 
Н. П. Наумов (1948) относит хомячка к типичным ночным жи­
вотным, по данным П. К. Смирнова ( 1965), две трети суточного 
цикла активности этого вида приходится на ночное время. 

В высокогорных районах Армении обыкновенные полевки 
наиболее активны в утренние и вечерние часы, днем в связи с 
высокой температурой воздуха активность их сильно снижается 
(Петров, Адамян и др., 1964). 

В высокогорьях Заилийского Алатау узкочерепные полевки 
имеют круглосуточную активность (Федосенко, 1964). 

В. Н. Катаевекий ( 1969) установил, что на Киргизском хреб­
те с увеличением высоты активность грызунов возрастает: так, 

по записям в актаграфах суммарная активность лесной сони в 
долине летом составляет 294 мин., в среднегорье- 407 мин., 
лесной мыши соответственно 114 и 304 мин. 

Суточная активность типичных горных видов 

Леммингавидная полевка имеет круглосуточную активность (при 
24-часовом световом дне). Наблюдения за леммингавидными 
полевками в виварии показали, что круглосуточный ритм актив. 
ности у нее сохраняется и при другом световом режиме. Изве~ 
стно, что среди млекопитающих имеются как формы, суточный 
ритм активности которых зависит от смены светлого и темного 
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времени суток, так и формы, ритм активности которых не зави­
сит от периодичности освещения (Щербакова, 1938; Калабухов, 
1940). Калабухав (1950) установил закреплениость суточного 
цикла у желтогорлых мышей при изменении освещенности. Круг­
лосуточная активность леммингевидной полевки в условиях гор­

ных тундр Крайнего Севера- приспособительная особенность, 
позволяющая леммингевидной полевке кормиться в любое время 
суток. 

А. А. Кищинский (1966) писал, что леммингевидные полевки 
на высоте 1400 .м выходят на кормежку даже в сильнейшие ту­
маны с дождем и ветром до 10-20 .м/сек. Круглосуточную актив­
ность леммингевидных полевок, иногда даже при моросящем 

дожде, отмечал В. И. Капитонов (1967). 
Наши наблюдения показывают, что в летнее время памирские 

полевки активны в любое время суток, днем они передвигаются 
по ходам, изредка встречаются на поверхности и попадаются в 

ловушки. Наблюдения над содержащимиен в виварии полевками 
свидетельствуют о том, что можно выделить два периода резко 

повышенной активности этих зверьков: первый- с наступлени­
ем темноты, второй- между двумя и четырьмя часами ночи. 
В это время полевки питаются и активно роют. На перевале Кой­
тезек у поселений памирских полевок утром мы постоянно на­
ходили свежевыброшенную землю и зелень, затащенную в ходы. 

Тяньшанская лесная полевка- грызун с круглосуточной 
активностью, хотя Е. В. Гвоздев и М. Д. Зверев (1947) считают 
ее животным исключительно ночным. Днем она ловится посто­
янно, причем несколько меченых экземпляров мы отлавливали в 

живоловки в самое различное время суток. О круглосуточной ак­
тивности вида овидетельствуют наши наблюдения в виварии. 
А. К. Федосенко (1964) указывал, что в днеrвное время тяньшань­
ская полевка наиболее активна между 16 и 19 часами, ночью­
с 23 часов до 1 часа, после чего ее деятельность прекращается и 
вновь возобновляется с рассветом. 

У серебристых полевок Федосенко отмечает круглосуточную 
активность, причем в светлый период суток у этого вида наблю­
дается два подъема активности- в 13 и 19 часов. На круглосу­
точную активность серебристой полевки в Киргизии указывают 
Б. А. Кузнецов (1948) и А. Тактосунов (1958), в Монголии­
А. Г. Банников (1954), в Кузнецком Алатау И. Н. Глотов (1962), 
на о-ве Ольхон- Н. И. Литвинов ( 1960). Круглосуточная актив­
ность характерна и для других обитателей каменистых россы­
пей- плоскочерепной и алтайской полевок (Шубин, 1959; Тупи­
кова, Шведов, 1961; Давыдов, 1964; Маркина, Телегин, 1967). 
Нами все виды эти отлавливались в любое время суток. В вива­
рии у тяньшанской, серебристой и плоскочерепной полевок круг­
посуточная активность сохранялась. У снежной полевки и полев­
ки Роберта более выражена ночная и двухфазная сумеречная 
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(Мартиросян, 1966) активность, то же характерно для тяньшан-
ской мышовки (Зимина, 1964). · 

Большеухая пищуха активна круглосуточно (Бернштейн, 
1970). На дневную активность алтайских пищух указывает 
А. М. Колосов (1939) и А. Г. Банников (1954), рыжеватой­
Г. Ш. Шукуров (1962). Для гималайской пищухи в Централь­
ном Непале характерна типичная дневная активность (Kawa­
michi, 1968). 

Данные об активности мелких млекопитающих в vс.1овиях 
гор в зимний период отсутствуют 1• Некоторые виды грыЗунов на 
зиму впадают в спячку (тяньшанская мышовка, сони п др.)~ 
однако абсолютное большинство видов активны круглый год. 

В верхних поясах гор красная и красно-серая полевки, а так­
же землеройки отлавливаются зимой в ловушки в течение всего 
времени суток. Наблюдения, проведеиные зимой на горе Кукшик 
на Южном Урале, показали, что в подгольцовом поясе в зимнее 
время полевки почти не показываются на поверхности снега, Н(} 

активно передвигаются, используя пустоты между камнями. 

Круглый год в высокогорье активна лесная мышь. Исключи­
тельно подснежный образ жизни ведут зимой на высокогорных 
лугах Тянь-Шаня узкочерепные полевки (Зимина, 1964). 

Памирская полевка (во всяком случае, подвид М. juldaschi 
carruthersi) зимой, очевидно, очень активна. Это проявляется, 
в частности, в ее интенсивной роющей подснежной деятельности. 
Весной nосле таяния снега у всех поселений памирской полевки 
мы обнаруживали зимние подснежные валики. О нахождении 
подобных валиков говорят и другие авторы (Виноградов, Ива­
нов, 1945; Давыдов, 1964). Памирская полевка, кроме того, зи­
мой строит подснежные гнезда (Семенова, 1959). 

Серебристые полевки зимой активны и часто, по данным 
Р. П. Зиминой ( 1964), выходят на поверхность снега, об этом 
же свидетельствует и Г. С. Давыдов ( 1964). А. К. Федосенко 
( 1964), однако, установил, что в зимнее время серебристые по­
левки появляются на поверхности только в начале зимы, когда 

снега еще мало, после установления высокого снежного покрова 

они ведут исключительно подснежный образ жизни. 
Леммингавидные полевки при высоте снега 5-10 см перехо­

дят на подснежный способ передвижения и устраивают ходы до 
20-30 м длиной (Капитонов, 1967). 

Нам удалось провести наблюдения над передвиЖениями алтайских высо­
когорных полевок в июне 1967 г., когда обильно выпавший снег держа.1ся в 
высокогорьях Алтая несколько дней. Алтайские полевки за все это вре~1я на 
поверхности снега не показывались, лишь на снегу под отдельными нависаю­

шими камнями были видны их с.1еды. Отлавливадись полевки круглосуточно, 
но только в ловушки, поставленные между камнями. 

I Мы не касаемся здесь таких групп, как суслики и сурки. Вопросы спячки 
этих животных составляют отде.1ьную проблему. 



В зимнее время у снежной полевки имеет место только под­
снежная активность (Мартиросян, 1966). Полностью подснеж­
ный образ жизни ведет зимой тяньшанская полевка (Федосен­
ко, 1964). 

Пищухи зимой активны и с возрастанием высоты снежного 
покрова переходят к подснежному образу жизни (Шукуров, 
1962; Зимина, 1964; Гашев, 1966; Kawamichi, 1968). 

Таким образом, многочисленные данные свидетельствуют о 
значительной лабильности показателей суточной активности 
мелких млекопитающих в условиях высокогорья. Отчетливо 
прослеживается тенденция увеличения дневной активности в 
горах по сравнению с равнинными районами. Н. П. Наумов 
(1945) высказал мнение, что увеличение активности происходит 
во всех направлениях от оптимума ареала к его пессимуму. Это 
справедливо и для горных популяций некоторых широкораспро­
страненных видов грызунов (например, лесной мыши, серого 
хомячка). 

Имеются данные, свидетельствующие о том, что и у горных 
видов, населяющих несколько поясов, в верхних поясах увеличи­

вается общая активность: это установлено, например, В. А. Ки­
~иловым и Н. И. Семеновой (1964) при изучении красных сурков 
лугастепного и субальпийского поясов Памиро-Алая. 

Н. В. Тупикова и И. Л. Кулик (1954) в эксперименте выяс­
нили, что дневная активность особи на периферии ареала не 
увеличивается, но число зверьков, выходящих днем, в популя­

ции становится больше. В горах, по-видимому, имеет место как 
общее увеличение суточной активности отдельных индивидуумов, 
так и разнообразие суточной активности у особей популяции. 

В целом можно говорить, что у обитателей высокогорий про­
является тип активности, который получил название «степного» 
(Кучерук, 1960): смена характера наземной активности по се­
зонам, полное отсутствие поверхностной активности в зимний 
nериод, несколько фаз активности (преимущественно дневной и 
сумеречцой) летом. В отличие от степных видов активность 
грызунов в горах весьма разнообразна и изменчива. Это прояв­
ляется как у горных популяций широкораспространенных видов, 
так и у типичных горных видов. Наряду с низкими температура­
ми основной причиной подобного типа активности следует счи­
тать также характер питания, а не световой фактор или пресле­
дование хищниками. 



Глава V 

ПИТАНИЕ 

Особенности питания мелких млекопитающих должны рассмат­
риваться в связи с высотной поясностью .растительности: с вы­
сотой меняется и видовой состав растений, и их с~ойства. 

Известно, что по характеру питания грызуны подразделяются 
на биологические группы (Наумов, 1948; Ходашова, 1953; Бан­
ников, 1947, 1954; Формозов, 1956), основу этих групп составля­
ют животные, питающиеся: 1) семенами, 2) смешанными кор­
мами (зелеными частями растений наравне с семенами, насеко­
мыми и т. д.), 3) зелеными частями растений. 

Многочисленные литературные данные свидетельствуют о 
том, что распределяются указанные биологические группы по 
различным ландшафтным зонам и высотным поясам очень не­
равномерно. Сошлемся, например, на данные А. Г. Ванникова 
( 194 7), показавшего, что в Монголии биологическая группа по­
требителей семенных кормов наиболее ярко выражена в пусты­
не (66,6% от общего числа видов), более слабо- в полупустын­
ной зоне (36,3%), еще меньше-в степной зоне (16,7%). Груп­
па грызунов-зеленоядов, наоборот, занимает доминирующее по­
ложение в степной зоне (58,3%) и слабо представлена в пустын­
ной (26,6%). Аналогичное положение и с распределением биоло­
гических групп по высотным поясам: по данным Ванникова 
(1954), в горном лесостепном поясе семенаяды составляют 24% 
общего числа видов, грызуны, питающиеся смешанными корма­
ми,- 8%, а зеленояды- 68%. В альпийском поясе первая и вто­
рая группы полностью отсутствуют, все грызуны- зеленояды. 

В г.ольцовом поясе хребтов Урала потребители семенных кор­
мов и потребители смешанных кормов отсутствуют, из мелких 
млекопитающих там представлены только насекомоядные и ти­

пичные зеленояды (Большаков, 1970). 
В настоящее время накоплено значительное количест.во фак­

тов, свидетельствующих о том, что питание животных находится 

в тесной связи с развитием кишечника и его отделов (Боголюб­
ский, 1936; Величко, 1939; Обухова, 1948; Попов, 1951; Ворон­
цов, 1957-; Мар·вин, 1966; Широков, 1967; Beer, 1955; Myrcha, 
1964, и др.). В частности, показано, что питание зеленым кормом 
ведет к удлинению кишечника. За.дний отдел кишечника имеет 
наибольшее значение в питании грызунов-зеленоядов (Наумов, 
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1939; Назарова, 1958), так как g нем происходит разложение 
клетчатки. Рентгеноскопический анализ показал (Величко, Ма­
кеева, 1949), что слепая кишка в заднем отделе играет наиболе~ 
важную роль в пищеварении, являясь своеобразным «бродиль­
ным чаном» со специфической микрофлорой, разлагающей цел­
.1юлозу. Увеличение размеров слепой кишки указывает на при­
способление к перевариванию объемистого грубого корма. У всех 
полевок зелень переваривается в 2,5-3 раза быстрее, чем зер­
но (Правдина, 1958; Kostelecka-Myrcha, Myrcha, 1964). Наобо­
рот, при питании высококалорийными кормами (семенами и кор­
мами животного происхождения) слепая кишка бывает развита 
относительно более слабо. 

Нами был проведен анализ приспособительных особенностей: 
мелких млекопитающих (Большаков, 1970а). 

На Урале длина кишечника бурозубок не меняется при подъ­
еме в горы и практически одинакова во всех высотных поясах. 

Это, несомненно, связано с однородным характером питания 
этой группы (Зильберминц, 1950; Попов и др., 1950; Межжерин, 
1958). Укажем, что и при исследовании бурозубок различных 
зон и поясов мы не обнаружили существенных различий в раз­
витии их кишечного тракта. У бурозубок одинаковых размеров, 
относящихся к разным видам, относительная длина кишечника 

выражается сходными цифрами. 
Не установлено отличий при сравнении относительных раз­

меров кишечника у обыкновенного крота на равнине и его гор­
ного подвида- кавказского крота из альпийского пояса Кавка­
за (Крестовый перевал). Приводим данные по относительной 
длине кишечника насекомоядных в различных высотных поясах 

и .'!андшафтных зонах: 

Относитель- Относi!Тель-

В>.д, место 
ная длина 

Вид. место 
ная длина 

кишечНI,ка к~1шечника,. 

% % 

Sorex araneus: Sorex raddei: 
Равнинные районы Зауралья Гарнолесной пояс (Кавказ) 364±9,1 
(лесостепь) 350±8 Sorex asper; 

» » Урала (таеж-
Горналесной пояс (Тянь-

ная зона) 344±10 Шань) 359±5 Горнолесвой пояс (Северный 
Урал) 349±6 Sorex arcticus: 
Подгольцевый пояс 343±11 Тундра (Субарктика) * 352±6,2 
Гольцовый пояс 349±14 Crocidura suaveolens; 

Sorex caecutiens; Равнинные районы (Казах-

Равнинные районы Урала стан) 304 

(таежная зона) 370±9,5 Памир (3600 .м) 280 
Гольцавый пояс (Южный 

*Данные no Субарктиые С, С Швар-Урал) 377±7 ца (1959, 1963). 
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Вид, место 

Относитель­
ная длина 

кишечника .. 
% 

Вид. место 

Talpa europaea: Neomys fodiens: 

ОтносliТе.пь­
нnя д .. 'Iина 
кишечникаt-

% 

Равнинные районы Зауралья 854±9 ,s; Равнинные районы Зауралья 39~ 
Т. е. caucasica: (лесостепь) 

Альпийский пояс (Кавказ) 830±16 Горналесной пояс (Южный 39i 
Урал) 

Исследования гоферов на трансекте, пересекающей альпий­
ский, канадский и переходный пояса на плато Бэртут (Вайо­
минг), показали, что содержимое их желудков обнаруживало 
непосредственную связь с поясностью (Tryon, Cunningham, 
1968). Отличия в особенностях питания грызунов в различных 
высотных поясах отчетливо могут быть установлены при анали­
зе размеров кишечника и его слепого отдела. 

Приводим данные по относительной длине кишечника и сле­
пой кишки у некоторых видов грызунов в различных высотных 
поясах: 

Вид, мес'l'о 

Лесная мышь 

Урал: равнинные районы лесостепного Зауралья 

горналесной пояс Южного Урала 

Среднего Урала 

Тянь-Шань: предгорные районы 

гарнолесной пояс (оз. Иссык) 

лесалугастепной пояс (р. Иссык-Ата) 

Памир: предгорные районы Таджикистана 

районы высотного предела распространения вида 
(Бордабо, Джилянды) 

Азиатская лесная мышь 
Алтай: предгорные районы 

гарнолесной пояс 

J:\расная полевка 

Равнинные районы Среднего Урала 

Горналесной пояс: Южный Урал 

Северный Урал 

Подгольцавый пояс: Южный Урал 

Северный Урал 

Гольцавый пояс: Северный Урал 

Предгорные лесные районы Алтая 

Горналесной пояс Алтая 

Подгольцавый пояс Алтая 

57 

Отi!осительная длина,% 

Киu:ечник 
слепая 
кишка 

480±4 И±2 

433±9 1Н±2 

476±11 19±::> 
462±3 15±1 
431±11 14±2 
532±10 19±1 
475±7 13±1 ,2. 

540::1=13 13±1,:~ 

502±3 14±3,(} 
506 15 

647±11 20±1 ,1 
666±19 20±1' 1 
651±14 20±0,7 
701±9 22±1 ,о 
730±11 23±0,':1 
714±18 25±0 ,9' 
674±13 19±2,0 
677±;10 18±1 ,4 
722±11 23±1 ,О 



Вид, место 

:Рыжая полевка 

Равнинные районы Среднего Урала 

Горналесной пояс: Южный Урал 
Северный Урал 

Подгольцавый и гольцавый пояса: 

Южный Урал 

·к р а с н о-с е р а я п о л е в к а 

Подгольцавый и гольцавый пояса: 

Южный Урал 

Северный Урал 

Полярный Урал 

Алтай 

Относительная длина, % 

Кишечник 

536±10 
591±12 
636±13 

643±12 

723±12 
830±20 
753±19 
761±16 

Слепая 
кишка 

23±1,0 
28±0,9 
31±0 ,8 

32±0,4 

35±1 ,о 
21±2,0 
21±1,1 
25±1 ,5 

У красной полевки относительная длина кишечника и слепой 
кишки практически не изменяется на протяжении всего лесного 

пояса и сходна в лесном поясе гор Южного и Северного Урала. 
Но в подгольцовом и гольцавам поясах резко увеличивается 
длина слепого отдела, причем на Северном Урале в большей сте­
пени, чем на Южном. Это свидетельствует об изменении соста­
ва кормов у красной полевки в условиях верхних поясов гор. 
Очень показате.пьно, что в северных равнинных районах ареала 
вида на Урале и Приуралье подобного увеличения размеров сле­
пой кишки у красной по.т~евки не наблюдается (Бо.пьшаков, 
1965). Н. Н. Воронцовым (1961) было показано, что в Коми 
АССР красные полевки отдают предпочтение разнообразным и 
высококалорийным кормам, они регулярно де.пают запасы (Во­
ронцов, 1956). Для красной полевки характерна резкая сезон­
ная смена кормов и значительный набор видов поедаемых расте­
ний (Марвин, 1957). В целом, красная полевка в северных рай­
онах ареала может быть охарактеризована как эврифаг. Одна­
ко в верхних поясах гор в пиrце красных полевок значите.пьно 

увеличивается доля грубых кормов. Интересно, что аналогичная 
закономерность изменения размеров слепой кишки (и в мень­
шей мере- относительной длины кишечника) установлена при 
изучении полевок Алтая: и здесь изr.тенение размеров кишечника 
и слепой кишки имеет ясно выраженный поясной характер. 
У красных полевок, от.повленных в подгольцовом поясе Харау­
лахского хребта (окрес;ности пос. Кюсюр), относительная д.пи­
на кишечника и' слепой кишки состав.пяла соответственно 733 и 
24%, т. е. не отличалась от показателей верхних поясов гор Се­
верного Урала. 

В питании пашенной полевки на равнине и в горах имеется 
ряд отличий. На равнине основу питания пашенной полевки со­
ставляют вегетативные части цветковых растений, зеленые. мхи 
и хвоrци (Грибова, 1959), а также семена древесных пород, ягод 
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и тра;в (Смирнова, 1955). В равнинных районах Г ДР и ФРГ, 
а также Англии в питании пашенной полевки большое место 
занимают веточки древесных пород и кора- она является там 

одним из наиболее серьезных вредителей древесных насаждений 
(Klllicke, Templin, 1956). 

В верхних поясах Высоких Татр пашенные полевки употреб­
ляют в пищу растения очень многих видов (Kratochvil, Pelikan, 
Sebek, 1956), в горных районах Буковины они кормятся злака­
ми, корой, ягодами, лишайниками, грибами и семенами хвойных 
(Горбик, 1956), спорогония-ми мхов (Улычна, Пилявский, 1965). 

По нашим материалам, в горах по сравнению с равнинными 
районами у пашенной полевки увеличивается длина кишечника 
и слепой кишки. Так, если у пашенных полевок эти показатели 
из равнинных частей Урала составляли 520± 13 и 28±2%, то в 
верхних поясах гор Урала соответственно 555±9 и 31.± 1,4%. 

Иначе происходят изменения пищеварительного тракта у ры­
жей полевки и лесной мыши. У рыжей полевки на Южном Урале 
изменение длины кишечника идет по тому же типу, что и у крас­

ной полевки: удлинение кишечника и слепой кишки наблюдается 
только в подгольцовом поясе. На Северном Урале рыжие полев­
ки горнолесиого пояса уже отличаются более длинной слепой 
кишкой от полевок, обитающих в лесах на равнине. Известно, 
что в северных районах ареала (Коми АССР) рыжие полевки 
отдают предпочтение более однообразным и менее питательным, 
но обильным группам кормов (кора, почки, зеленые части рас­
тений), как и пашенные полевки, они активно поедают на верх­
ней границе еловых лесов коробочки мхов (Воронцов, 1961; 
Улычна, Пилявский, 1965). 

У рыжих полевок в горных районах Карпат большое место в 
питании наряду с вегетативными частями растений занимают 
грибы и семена (Никитенко, Горбик, 1959), что и откладывает 
отпечаток на развитие их пищева'Рительного. тракта. 

У лесной мыши, распространенной на Урале только в преде­
лах лесного пояса, длина кишечника и слепой кишки не имеет 
достоверных различий на различных высотах гор Южного и 
Среднего Урала. Совершенно иначе это наблюдается на Тянь­
Шане, на Памире и на Кавказе (см. вывод на стр. 57- 58). 

Изменения относительной длины кишечника на Тянь-Шане 
и на Памире проявляются очень отчетливо: мыши из высокогор­
ных районов имеют кишечник значительно длиннее, чel'vJ мыши 
на равнине. Это- приелособительная особенность экологически 
пластичного вида. Если в степной, полупустьlнной и пустынной 
зонах лесная мышь питается исключительно семенами крупно­

семенного разнотравья (Ходашева, 1953), то в горах характер 
питания лесных мышей существенно меняется. Р. П. Зимина 
(1964) писала, что на хр. Терскей Алатау при меньшем постоян­
·стве обеспеченности кормами пища лесных мышей гораздо раз-
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ноьбразнее: помимо семян большое место в питании занимаюТ' 
насекомые, ягоды и травянистые растения. Об этом же свиде~ 
тельствуют данные Б. М. Петрова (1961) о питании мышей на 
Чаткальском хребте и Г. С. Давыдова ( 1964) -на Гиссарском 
и Зеравшанском хребтах. 

В горах Заилийского Алатау лесные мыши круглый год пи~ 
таю.тся зеленью, в значительно большей степени, чем на равнине 
(Федосенко, 1964). По данным В. Н. Катаевекого (1969), по­
едаемость зеленых частей растений лесной мышью возрастает 

от 8,1 в долине до 21,4% в высокогорье. 
На Карпатах .Jiесные мыши предгорной и горной популяций 

различаются по хара,ктеру питания: у мышей горной популяции 
преобладающим становится смешанный характер питания (Ни­
китенка, Горбик, 1959). Во всех желудках отлов.Jiенных на Па­
мире на крайнем высотном пределе распространения лесных 
l\·Iышей мы обнаружили, помимо семян, хитин насекомых и зе­
лень. Большое значение в питании лесных мышей приобретают 
зеленые части растений в зимнее время (Зимина, 1964). 

На Кавкя::н~ лесные мыши, отловленные в Трусовеком ущелье 
близ с. Ко·би, т. е. вне леса, также отличались бо.1ее длинны~! 
кишечником nn сравнению с мышами лесного пояса, однако 

разница зд~r., значительно меньшая (причем она статистически 
недостоверна), чем на Тянь-Шане и Памире: если мыши из лес­
ного пояса Аджаро-Имеретинского хребта имели относительну!(} 
длину кишечника 480± 13%, а слепой кишки -18±2%, то лес­
ные мыши Трусовекого ущелья 498 ± 14 и 19 ± 1,5%. 

Азиатские лесные мыши на Алтае, так же как и лесные мыши 
на Урале, на разных высотах в пределах лесного пояса не отли­
чались по длине кишечника и сле,пой кишки. 

На Урале красно-серая полевка характеризуется наиболее 
длинным кишечником по сравнению со всеми другими видами. 

обитающими в подгольцовом и гольцавам поясах. Для красно­
серых полевок горных хребтов Южного Урала характерна так­
же очень длинная слепая кишка, красно-серые полевки Север­
ного и Полярного Урала имеют более короткую слепую кишку. 
В питании полевок этих районов имеются существенные раз­
личия. 

На Южном Урале в питании вида большую роль играют 
кустарниюи- малина, смородина и, в меньшей мере, ·черемуха~ 
очень охотно паедается рябина (Большаков, 1964б), что не ха­
рактерно для питания полевок Северного и Полярного Урала. 
Южноуральские полевки у малины объедают ветки, у рябины 
и черемухи обгрызают кору, зачастую на значительных участках 
ствола и ветвей. Особенно велика роль подобного рода кормов 
в зимнее время. Сходен характер питания красно-серых 
Еолевок ·В Читинской области, где зимой животные в значитель­
ной степени используют кору веток лиственницы и сосны (Леон­
'!ьев, 1965). 
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В питании ·кра·сно-серых поле-во;к таежных лесов Урала боль­
шое место занимают зеленые части растеНJий, ятоды. Эти же ком­
поненты соста:вляют основу кюрма вида на Алтае. По длине ки­
шечника и слепой .кишки красно-сер:бiе полевки с Алтая не имеют 
достоверных отличий от полевок Северного Урала. 

Леммингавидная полевка и лемминги (копытный и обский) 
в низовьях р. Лены (Хараулахские горы) не только различаются 
по занимаемым местообитаниям, но и имеют значительные отли­
чия в питании. Основным кормом обского лемминга являются 
осоки и пушица (Дунаева, 1948; Копеин, 1958). Т. Н. Дунаева 
считает подобную стенофагию адаптацией к условиям тундры. 
Однообразны корма у норвежского лемминга- в течение всего 
летнего периода в желудках у этого вида преобладают зеленые 
мхи (Кошкина, 1958). Характерна узкая кормовая специализа­
ция и для копытного лемминга (Miller, 1955). 

В результате питания грубыми кормами малой калорийности 
у Jiеммингов развился очень длинный кишечник, более чем в 
10 раз превосходящий длину тела (Копеин, 1958). Пища лем­
минговидной полевки гораздо разнообразнее: она использует зна­
чительное количество видов растений, лишайники, семена, осо­
бенно остролодки грязноватой (Капитонов, 1963; Большаков, 
1966), и животные корма. Для леммингоБидной полевки харак­
терен сравнительно длинный кишечник с длинным слепым от­
де.'lом (относительная длина соответственно 630± 18 и 38± 
± 1,6%), что больше, чем у других видов, обитающих в условиях 
горных тундр (красно-серая полевка, красная полевка, алтай­
ская высокогорная полевка), но значительно меньше, чем у лем­
мингов. Алтайская полевка в подгольцовом и гольцовом поясах 
Алтая по длине ~ишечника и слепой кишки не от.'lичается от 
обитающих там красно-серых полевок (748±24 и 23±2,6%). 

Рассмотрим особенности питания горных видов и горных по­
пуляций широкораспространенных видов в горах Тянь-Шаня, 
Памира, Кавказа в различных высотных поясах. Анализ имею­
шихся многочисленных литературных данных (Шнитников, 1936; 
Минин, 1938; Андрушко, 1939; Кузнецов, 1948; Рапопорт, 1955; 
Степанов, 1957; Токтосунов, 1958, и др.) свидетельствует о том, 
что в условиях верхних поясов гор Тянь-Шаня, Памира, Кавка­
за и других пища мелких млекопитающих при меньшем постоян­

·стве обеспеченности кюрмами в течение года гораздо разнообраз­
нее, чем у тех же видов или близкородственных форм на равни­
не в аналогичных ландшафтных зонах. 

На очень слабую пищевую специализацию снежных полевок 
Армении, особенно обитающих ·в альпийском поясе, указывает 
Б. А. Мартиросян (1966, 1970): они поедают почти все виды 
растений их местообитаний, а также мхи и лишайники. О пита­
нии серебристой полевки разнообразными кормами в Монголии 
.сообщают А. Н. Формозов (1929), П. П. Тарасов (1949), 
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А. Г. Банников (1954), в горах Средней Азии-Р. П. Зимина 
(1958), А. К. Федосенко (1964). 

Для тяньшанской полевки- обитателя лесов Тянь-Шаня­
основой питания служат исключительно зеленые корма, из всех 
других представителей родэ. Clethrioпomys она наиболее зелено­
ядна. Для нее очень важной особенностью является возможность 
максимального использования других, вспомогательных кор­

мов- семян, ягод, животного корма, веток кустарников. 

Специальные исследования строения пищеварительного трак­
та трех видов полевок, обитающих в высокогорье Заилийского 
Алатау- тяньшанской, серебристой и узкочерепной,_:.. были про­
ведены Е. Н. Наумовой ( 1967). Установлено, что оба горных 
вида по развитию органов пищеварительной системы менее зе­
,!Jеноядны, чем узкочерепная полевка. На протяжении всего ки­
шечника у тяньшанской и серебристой полевок имеется большое 
коли'Чество лимфоидных бляшек, что, возможно, иг-рает опреде­
ленную компенсирующую роль в летний сезон и неурожайные 
годы: секрет лимфоидных образований способствует переваривг­
нию клетчатки. Следует особо подчеркнуть, что Наумова у обоих 
высокогорных видов по строению желудков обнаружила практи­
чески полное сходство, узкочерепная полевка по этому признаку 

резко от них отличается. 

При изучении питания кустарниковой полевки в лесном, суб­
альпийском . и альпийском поясах Кавказа И. М. Громов и 
Б. Л. Воробьев (1955) установили очень большое число расте­
ний, поедаемых этим видом. Об этом же свидетельствуют дан­
ные А. Н. Формазова и И. Б. Просвирниной ( 1935). Кустарни­
ковые полевки Кавказа из лесного пояса (Аджаро-Имеретин­
ский хребет) и альпийского пояса (Крестовый перевал) по д.пи­
не кишечника и слепой кишки не отличаются (соответственно 
480±15 и 32±2,4%; 480±15 и 36±1,3%). 

Очень разнообразный состав кормов характерен для мелких 
млекопитающи:х высокогорий Анд: паедаются практически все 
растения, которые там растут (Osgood, 1943; Pearson, 1951). 
Эта же особенность отмечена для питания горного Thomomys 
talpoides в горах Колорадо (Ward, Keith, 1962). 

Остановимся на питании пищух. В целом питание пищух 
сходно- это типичные зеленояды без строгой видовой специа­
лизации употребляемых .в nищу .кормов (Кузнецов, 1929; Колесов, 
1939; Юргенсон, 1939; . Банников, 1954; Зимина, 1964; Штиль­
марк, 1966). Основной вид. корма Ochotoпa priпceps в высокогор­
ных районах Колорадо (на высоте 2500-3800 м)- стебли и ли­
стья деревьев и кустарников (57-93% - Johnson, 1967). 

Северная пищуха ·использует в питании большинст,во произ­
растающих в местах ее обитания растений, а также лишайники 
(Зверев, 1930; Капитонов, 1961). 

По исследованиям А. Д. Бернштейн ( 1963, 1966, 1970), крас-
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ная и большеухая пищухи на Тянь-Шане исключительно расти­
тельноядны, причем строгая видовая специализация· у них отсут­
ствует: список кормовых раст~ний красной пищухи насчитывает 
около 100 видов, большеухой-59 видов. Помимо трав пищухи 
употребляют в пищу веточки, хвою, ягоды, мхи и лишайники. 

Достоверных различий в длине кишечника и слепого отдела 
у пищух нет, хотя можно отметить некоторое укорочение кишеч­

ника у наиболее высокогорных видов пиULух- красной и боль-
шеухой (Большаков, 1970). · 

В качестве приспособительной особенности к перевариванию 
большого количества растительного корма у пищух наряду с 
удлинением кишечника и слепой кишки отмечены появление 
спиральной складки, сильное развитие лимфоидных органов, 
наличие мускульных кармашков на ободочной кишке (Олькова, 
1960; Наумова, 1966). 

Важной биологической особенностью мелких млекопитаю­
щих, связанной с особенностями питания в горах, является спо­
собность депонировать запас·ные питательные вещества на слу­
чай нарушения нормального режима кормления. 

Экспериментальные данные говорят о том, что вес печени из­
меняется за счет накопления или расходования углеводов и жи­

ра (Ackermann, 1949; Hruza, Fabry, 1955; Fabry, Hruza, 1956). 
При непродолжительных неблагаприятных условиях расходу­
ются прежде всего запасы г.тшкогена, при длительном воздей­
ствии этих условий- запасы жира. В печени депонируется до 
35% общего количества углеводов организма (Топарская, 1962). 
Запасы гликогена в печени у различных животных могут силь­
но варьировать: у американских зайцев они достигают 5,56% 
от ее сырого веса (Green, Larson, 1958), а у северных полевок 
до 14,5-18,2% (Ливчак, 1960). Однако при неблагаприятных 
условиях запасы гликогена печени расходуются очень быстро. 
Так, крысы используют полностью запасы гликогена печени в 
пер1Вые два- четыре д.ня голодания (Коропов, 1959), уже через 
16 часов из печени освобождается 510-518 мг гликогена (Fabry, 
1955). У Летучих мышей при голодании гликогена печени хва­
тает только на 12 часов. Восполнение запасов гликогена проис­
ходит медленнее, чем расходование: для восполнения его в пече­

ни крыс при благоприятных условиях необходимо более 72 ча­
сов (Fabry, Hruza, 1956). 

С. С. Шварцем ( lЩ>З, 1965) было установ.'lено, что резкие из­
менения погодных условий, связанные с перерывами в питании 
животных, ведут к увеличению содержания гликогена в печени. 

Для всех животных Субарктики характерны очень крупные раз­
меры печени, свидетельствующие о повышенном содержании в 

ней гликогена. Теми же особенностями отличаются и животные 
верхних поясов гор, причем это в равной мере относится как к 
горным видам, так и к горным популяциям широкораспростра-
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ненньrх :в:идов. Приводим показатели относительноrо веса печени 
широкораспространенных видов мелких млекопитающих в раз­

.личных высотных поясах и Субарктике: 

Вид. место 

Красная полевка 

Равнинные районы Зауралья 

Подгольцавый и гольцавый пояса Урала 

» » » Алтая 

Субарктика 

Пашенная по.1евка 

Равнинные районы З11уралья 

Подгольцавый и гольцавый пояса Урала 

Субарктика 

Обыкновенная бурозубка 

Равнинные районы Зауралья 

Подгольцавый и гольцавый пояса Урала 

Субарктика 

Крот обыкновенный 

Равнинные районы Заурааья 

Альпийский пояс (Кавказ) 

Лесная мышь 

Равнинные районы Зауралья 

Высотный предел распространения (Памир) 

Серый хомячок 

Равнинные районы Казахстана 

Высотный предел распространения (Памир) 

Отнхитео~~>Ныl\ 
вес nечени, %о 

58,1±1,16 
72,0.:i::1 ,28 
70,3±1,05 
64,2 

59,2±1,40 
66, 1±1 ,33 
64,4 

61,1±0,3 
78,0±0,9 
77,6 

37,4 
43,7 

52,0±0,8 
59,-6±1 ,1 

53,0±2, 1 
65,0.±2,0 

Следует отметить, что в печени происходит преимуществен­
ное накопление витаминов, в первую очередь витамина А и ви­
тамина Е (токоферола), играющих большую роль в регуляции 
многих физиологических функций организма (Шварц, Смирнов, 
Кротова, 1957; Калабухов, 1967), причем содержание их также 
значитель.но rюлеблется по сезонам. 

Шварц ( 1963) отмечал, что для нормальной жизнедеятель­
ности в длинную зиму животные должны накопить достаточное 

количество резервных питательных веществ- преимущественно 

резервного жира, причем сказанное относится не только к жи­

вотным, впадающим в спячку, но и к видам, ведущим зимой 
активный образ жизни. Абсолютное большинство мелких мле­
копитающих гор (исключая группы сусликов и сурков) на зиму 
в спячку не впадают. Каких-либо достоверных данных о харак­
'Тере жирового обмена мелких животных в горных условиях нет. 
Как показали наши наблюдения, в условиях вивария некоторые 
горные виды (серебристая полевка, плоскочерепная полевка) 
жиреют очень быстро- при забое можно видеть значительные 
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отложения подкожного и внутреннего жира, другие жиреют в 

меньшей степени (тяньшанская полевка, леммингавидная полев· 
ка, памирская полевка). Имеются данные, показывающие, что 
по мере увеличения абсолютной высоты местности у сусликов 
образуется жир с более высоким йодным числом- повышением 
количества непредельных жирных кислот (R.aпkoff et а\., 1955), 
что позволяет быстро использовать этот жир. 

Однако для мелких млекопитающих в суровых условиях 
верхних поясов гор свойствен еще один путь приспособления к 
нормальному питанию в зимний период: создание запасов. 

Запасание кормов характерно прежде всего для таких гор­
ных видов, как пищухи и горные полевки (Тарасов, 1950; Б ан. 
ников, 1954; Шубин, 1959; Литвинов, 1960; Некипелов, 1961, Де 
мин, 1962; Летов, 1962; Зимина, 1964; Беньковский, 1965; Фо 
мушкин и др., 1967; Broadbooks, 1965; Johпsoп, 1967). Имеющие­
ся данные говорят о том, что эволюция пищух связана со степ­

ной зоной и гарностепным поясом (Пидопличко, 1951, 1954; Ба­
жанов, 1955). Полевки рода Alticola также, по-видимому, в сво­
ем происхождении связаны с каменистыми биотопами степной 
и полупустынной зоны (Кучерук, 1959; Большаков, 1967б). Запа­
сание кормов в горах характерно не только для степных видов, 

а распространено значительно шире и может рассматриваться 

в качестве одного из приспособительных признаков мелких мле­
копитающих, обитающих в горах. 

Запасы семян известны у Apodemus mystacinus в горах Бол­
гарии (Pechev, 1962). 

Прометеева поЛевка, питающаяся в летнее в~мя как под­
зе~tными (Огнев, 1948), так и надземными частями растений 
(Гамбарян и др., 1957; Яценко, 1957), делает на зиму запасы, 
состоящие из подземных частей растений (Воронцов, 1966). 

Запасы семян отмечены у серого хомячка в горах Киргизии 
(Катаевский, 1969). На Кавказе довольно значителЬ'ные запасы 
сена делают снежные полевки-2-2,5 кг (Насимович, 1935). 

Зимние за-па·сы у мелких млекопитающих должны рассматри­
ваться как приспособительная особенность: их в высокогорье 
делают не только горные, но и широкораспространенные виды. 

Так, А. К. Федосенко ( 1964) обнаружил запасы у узкочерепных 
полевок, состоящие из корней лягуляр1rи. 

Несомненной приспособительной особенностью кустарнико­
вых полевок в альпийском поясе Кавказского хребта является 
запасание ими корневищ и луковиц на зиму. Характерно, что в 
лесном поясе инстинкт запасания кормов у этого вида отсутст­

вует (Громов, Воробьев, 1955). 
Запасание кормов обыкновенными полевками отмечено в вы­

сокогорных поясах Армении (Петров и др., 1964; Саакян, 1964), 
хотя в равнинных районах запасы кормов у обыкновенной полев­
ки отсутствуют (Башенина, 1962). В то же время можно сказать, 
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что ряд лесных видов мелких млекопитающих делает запасы, 

что, как указывает А. Н. Формазов (1964), является приспо­
собительной особенностью к имеющим место резким колебаниям 
урожайности древесных и кустарниковых пород и в связи с этим 
колебаниями в обеспеченности животных кормами. Однако для 
типичных лесных видов (красная, рыжая и пашенная полевки) 
в подгольцавам поясе и гольцавам поясе подобных запасов не­
известно, нами при многолетних детальных исследованиях на 

Урале они также не были найдены. Возможно, что это связано 
с переключением указанных видов на другие типы корма. 

Можно считать, что запасание кормов на зиму находится в 
непосредственной связи с постоянством кормовой базы. Инте­
ресно, что плоскочерепные полевки заготовляют на зиму боль­
шие запасы в различных районах своего ареала (Банников, 
1954; Шубин, 1959; Летов, 1962), однако в наиболее северных 
частях ареала- в горах Ерментау (Карасева, 1963), по на­
шим наблюдениям, эти запасы значительно меньше, чем в Казах­
ском нагорье (Большаков, 1966а): в степной зоне кормовая база 
более стабильна, чем в прибалхашской полу,пустыне. 

По мнению Т. С. Гладкиной и И. Я. Полякова ( 1956), запа­
сание корма или отсутствие этого инстинкта у краснохвоетой 
песчанки объясняется разной доступностью кормов в различных 
районах ее ареала. При наличии достаточного количества кор­
мов в зимнее время запасов может не делать даже такой спе­
циализированный вид, как большеухая пищуха. 

Зимой, по данным Бернштейн ( 1963, 1966), красная пищуха 
использует запасы корма, заготовленные осенью, большеухая 
пищуха запасов не делает, а поедает уходящие под снег рас­

тения, в основном веточные корма и полынь. 

На отсутствие больших запасов у большеухой пищухи на 
Памире указывает И. А. Абдусалямов (1961). Нами при тща­
тельном обследовании местообитаний большеухой пищухи в ав­
густе 1967 г. на Памире (пос. Дж;илянды) зимние запасы обнару­
жены не были, хотя численность пищух была довольно высокой. 

У мелких млекопитающих высокогорий Анд лишь очень не­
большое число В'Идов запасает пищу, к та·ким относятся Punomys 
lemminus, возможно, некоторые виды Ctenomys (Pearson, 1951). 

Многие авторы из упомянутых выше пишут о том,· что в за­
пасах преобладает, как правило, ограниченное чис.'!о видов рас­
тений, причем в отличие от летнего питания имеет место хорошо 
заметное избирательное отношение к заготовляемым кормам. 
Отмечается также, что запасы отнюдь не являются единствен­
чым видом корма в зимний период мелких млекопитающих: как 
правило, животные питаются помимо растений, находящихся в 
запасах, и растениями под снегом. К сожалению, как справед­
ливо замечает Г. А. Новиков (1967), физиологическая и биохи­
мическая характеристика зимнего рациона животных, резко от­

.'!ичающегося от летнего, практически неизвестна. 



Г л а в а Vl 

РАЗМНОЖЕНИЕ 

Мелкие млекопитающие различных ландшафтных зон обладают 
специфическими особенностями размножения, представляющими 
собой комплекс адаптаций к своеобразным условиям существо­
вания. 

По мере продвижения к северу у многих видов млекопитаю­
щих наблюдаются изменения в биологии размножения, прежде 
всего это выражается в значительном увеличении числа моло­

дых в помете. Р. Лорд (Lord, 1961) считает, что в условиях вы­
соких широт, где в связи с более суровым климатом смертность 
повышена, естественный отбор шел в направлении увеличения 
размера выводка. К аналогичному выводу пришли и другие 

авторы (Jacksoп, 1965; Blus, 1966). 
Проведеиные на Урале исследования свидетельствуют о хо­

рошо выраженной географической изменчивости численности 
помета (Большаков, 1969). 

У красной полевки число молодых в помете к северу увели­
чивается очень сильно, у пашенной полевки- в более слабой 
степени, у рыжей полевки, так же как и у обыкновенной буро­
зубки, число молодых резко увеличивается на крайнем северном 
пределе распространения. Совершенно иная картина наблюдает­
ся у тех же видов в горах: на Урале горные популяции изучен­
ных широкораспространенных видов по этому показателю не 

отличаются от равнинных популяций (табл. 2). По сравнению 
с субарктическими популяциями плодовитость красной полевки 
и обыкновенной бурозубки в горах значительно более низкая. 

У горных и равнинных популяций красной и пашенной по­
левок, а на Южном Урале и рыжей полевки имеют место опре­
деленные календарные отличия в начале размножения. 

Более короток по сравнению с равниной период размноже­
ния пашенной полевки в верхнем поясе гор в Чехасловакии 
(Kratochvil, Pelikaп, 1956). 

Известные различия в размноже·нии рыжих полевок предгор­
ной и горной популяций в Карпатах установлены М. Ф. Никитен­
ко и П. В. Горбик ( 1959). В горах сезон размножения несколь­
ко короче (конец марта-конец октября, а в предгорьях конец 
марта- ноябрь), однако детенышей в помете больше (3-8, 
в среднем 5,1, в предгорьях 3-6, в среднем 4,6 детенышей), 
Аналогичные данные получил Я. Зейда (Zejda, 1966). 
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Таблица 2 

Средняя величина выводка у трех видов полевок и обыкновенной бурозубки 
в равнинных, rорных и субарктических районах 

ЮЖНЬ\Й Урал Средн.1й Урал Северный Урал П-ов Ямал 

-· (тун~ра). 

Вид равн.ша 1 горы равнина/ гор.ы равн .н•! 
Данные 

С. С. Швар-
горы ца, 1959, 

!939а 

Полевки 

красная 6,0 6,1 6,7 6,5 7,1 6,9 9,8 
.Рыжая 5,3 5,5 5,7 5,9 7,7 7,1 -
пашенная 6,1 5,9 6,0 6,0 7,9 н.о 7,2 

Обыкновенная бурозубка 
1 

8,0 7 ,5 6,6 7,0 7,0 7 ,о 12,0 

В горах Кузнецкого Алатау размножение лесных полевок 
начинается позже, чем на равнине (Шубин, 1967), в Западном 
Саяне в лесах на высотах более 1200 м начало сезона размно­
жения запаздывает на 1-1,5 месяца по сравнению с лесами 
равнины (Штильмарк, 1965). 

В верхних поясах гор Алтая для бурозубок характерен более 
продолжительный период размножения, чем в равнинной части 
Западной Сибири (Юдин, Барсова, 1967), но у них отмечено 
меньшее число эмбрионов: так, если в лесостепных, лесных и 
степных районах Западной Сибири среднее число эмбрионов у 
обыкновенной бурозубки колеблется от 6 до 10, в среднем 7,7 
(Юдин, 1962), то на Алтае- от 1 до 8, в среднем 5,5 эмбриона 
на самку. 

Небольшое количество эмбрионов отмечено в субальпийском 
поясе гор о-ва Хонсю у ряда видов насекомоядных: Urotric!uts 
talpoides- 4,5, Dymecodon pilirostris- 3,7, Sorex shinto- 3,8 
(Мияо, Мородзуки, 1965). 

На существенные различия в биологии размножения лесных 
мышей предгорной и горной популяций в Карпатах указывают 
Никитенко и Горбик ( 1959): сезон размножения лесных мышей 
предгорий- конец марта- ноябрь, в горах- конец апреля­
середина сентября, однако в пометах J1есных мышей горной попу­
ляции возрастает количество детенышей (от 5 до 7, в среднем-
6,2, в предгорной соответственно 2-5 и 3,4) _ 

В горных райьнах Кавказа лесная мышь размножается круг­
лый год (Овчинникова, 1958), молодые самки приносят детены­
шей уже в возрасте 80-90 дней. 

Велика интенсивность размножения лесных мышей во мно­
гих районах Кавказа (Темботов, Неемченко, 1961; Алекперов, 
Ерофеева, 1965; Алекперов, 1966). 

На Тянь-Шане (Заилийский Алатау, район оз. Иссык), по 
нашим наблюдениям, лесные мыши первого выводка на высо-
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тах около 2000 м могут давать по 3 помета, количество молодых 
в помете колеблется от 4 до 9. Зимина (1964) указывает, что 
хотя период размножения у лесных мышей в высокогорье 

Терскей Алатау значительно короче, чем в предгорных районах, 
он все же более продолжителен, чем у других видов мышевид­
ных грызунов (за исключением узкочерепных полевок). За год 
у JJесных мышей здесь бывает по 3-5 пометов с 3-10 детены­
шами в помете. 

На Чаткальском хребте имеют место массовые зимние раз­
множения лесной мыши (Петров, 1961). 

В горных районах Таджикистана в нижнем и среднем поясе 
гор лесные мыши размножаются круглый год, молодые рано на­
чинают принимать участие в размножении- случаи беремен­
ности отмечаются уже при весе зверьков 14-14,5 г- число 
эмбрионов колеблется по различным данным от 2 до 8 (Сосни­
на, 1949а; Давыдов, 1964). 

На высотном пределе распространения на Памире, по нашим 
данным, лесные мыши заканчивают размножение в августе, ко­

личество эмбрионов здесь у них не ниже, чем на равнине, и со­
ставляет в среднем 5,6 на самку. 

Таким образом, обитание лесных мышей в горах не ведет к 
снижению интенсивности размножения, в ряде случаев наблю­
дается, наоборот, увеличение пометов. 

Высокими показателями размножения характеризуется в го­
рах серый хомнчок. Так, если в ра,внинных частях ареала для не­
го характерен сезон размножения продолжительностью около 

6 месяцев, а средняя величина выводка 5-6 детенышей (Баше­
нина, 1951), то на Гиссарском хребте сезон размножения длит­
ся около 8 месяцев (с марта по октябрь), и величина выводка 
составляет 7,1 эмбриона (Давыдов, 1964). На Тянь-Шане раз­
множение начинается уже в марте .и закаiНчивается в середине­

конце октября, причем за это время хомячки приносят не менее 
трех пометов с числом детенышей от 5 до 10 (Зимина, 1964). 
По нашим данным, на Памире плодовитость серого хомячка 
очень высокая- выш~ · показателей всех других видов мелких 
грызунов, отлавливающихся в этих местах, и составляет в сред­

нем 8,6±0,4 (от 6 до 12) эмбриона на 1 самку. 
Очень высокая плодовитость характерна в субальпийском и 

альпийском поясах гор Армении для обыкновенной полевки: 
в июне среднее число эмбрионов на 1 самку колебалось от 2 до 
11, в среднем -7,2 в июле- 6,4 (Петров, Адамян и др., 1964). 
Это выше плодовитости самок обыкновенной полевки во многих 
районах ареала (Наумов, 1936; Максимов, 1948; Башенина, 
1962; Frank, 1953; Mohr, 1954). 

У видов рода Peromyscus с высотой увеличивается число мо­
лодых в помете (Smith, McGinnis, 1968), Peromyscus manicula­
tus nebrascensis на высоте 2500-3000 .м имеет более короткий 
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сезон размножения по сравнению с равниной, но с высотой 
увеличиваются средние размеры выводков (Dunmire, 1960; 
Long, 1964), так, в горах штата Колорадо число эмбрионов из­
меняется от 4,0 на равнине до 5,6 в субальпийском поясе 
(Spencer, Steinhoff, 1968). 

На значительные различия в биологии размножения кустар­
никовых полевок лесного и альпийского поясов Кавказского 
хребта указывают И. М. Громов и Б. Л. Воробьев (1955): в лес­
ном поясе сезон размножения длиннее, число пометов за сезон 

размножения больше. В альпийском поясе молодые полевки 
приступают к размножению в более раннем возрасте, чем в лес­
ном поясе. У полевок альпийского и субальпийского поясов пло­
довитость ниже, чем у животных лесного пояса, однако наблю­
дается сокращение промежутка между беременностями. Об уве­
личении интенсивности размножения кустарниковой полевки 
в горнолесном районе по сравнению с равниной пишет М. В. Пе­
липейченко (1959). 

У горной формы малого суслика на Кавказе число эмбрио­
нов меньше, чем у равнинной формы (Орлова, 1959, 1959а). 

В результате детальных исследований (Большаков, 1966в, 
1967) установлено, что на Южном Урале плодовитость этого 
вида сравнительно низка, для него характерны: короткий сезон 
размножения (май- август), незначительное количество вы­
водков у перезимовавших самок и особенно у сеголеток, неболь­
шое и стабильное число молодых в помете- в среднем 5,2. 
В виварии сезонный перерыв в размножении сохранился, коли­
чество молодых в помете тоже оказалось стабильным и близким 
к природным показателям (5,6), хотя отдельные самки в экспе­
рименте приносили до 6 пометов в год, в целом для них обычны 
2-3 помета. 

Показательно, что у Eothenomys smithii, обитающей в суб­
альпийском поясе на о-ве Хонсю (гора Яцугате), особенности 
биологии размножения сходны с описанными у красно-серой 
полевки (Мияо Такэо, 1964). Этот вид близок к красно-серой 
полевке как систематически (Thomas, 1905; J ameson, 1961), так 
и экологически (Imaizumi, 1960). 

Итак, уже у красно-серой полевки на Южном Урале, кото­
рая еще не может быть названа в полной мере горной формой, 
но имеет достаточно четкую приуроченность к характерным ме­

стообитаниям верхних поясов гор, наблюдается более низкая 
интенсивность размножения, чем у красной, пашенной и ры­
жей полевок в горных условиях. 

Имеющиеся в литературе данные свидетельствуют о том, что 
для горных видов мелких млекопитающих интенсивное размно­

жение в горах не только не является характерным, но имеет 

место обратный процесс- общее снижение плодовитости и ин­
тенсивности размножения. 
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Так, тяньшанские мышовки приносят за лето только один 
помет из 3-7 детенышей. Период размножения в горах у них 
очень короткий- немнагим более месяца, что значительно мень­
ше, чем у близкого вида- лесной мышовки на равнине (Ku­
Ьik, 1952). Молодые становятся половозрелыми и приступают к 
размножению только на следующий год (Зимина, Меркова, 
1960). Лишь один помет в год приносят в горах Колорадо гор­
ные гоферы (Thomomys talpoides), для них тоже характерно 
позднее половое созревание молодняка (Hansen, 1960). У аль­
пийской бурозубки сезон размножения короче, чем у обыкновен­
ной бурозубки (Сенник, 1967). 

По материалам Б. А. Мартиросяна (1964, 1966), снежные по­
левки в Армении размножаются с середины марта до начала 
сентября. За это время перезимовавшие самки дают обычно 2, 
некоторые- 3 выводка. Молодые самки в год своего рождения 
могут участвовать в размножении (51%), 4'9% самок сеголеток 
не принимают участия в размножении. Количество молодых в 
помете колеблется от 1 до 9, большинство самок имеет от 4 до 
8 эмбрионов. В горах Верхней Баварии для этого вида характер­
но лишь 2-4 эмбриона (Kahman, Halbgewachs, 1962). 

В высокоГорных районах юга-востока Армении на самку 
снежной полевки приходится 3-8, в среднем 5, 2 эмбриона 
(Петров, Адамян, 1964). 

Гудаурекая снежная полевка (Microtus nivalis gud) прино­
сит 3-4 выводка с 4 детенышами в среднем (Степанов, 1957). 

На больших высотах (3000 .м) колиЧество детенышей в при­
плоде у реликтового суслика меньше, чем на средних высотах 

(Токтосунов, 1964; Петров, 1965). 
Невысокой плодовитостью характеризуются памирская и 

арчевая полевки (Большаков, Россолимо, Покровский, 1969) : у 
памирской полевки количество эмбрионов в среднем составляет 
4,2±0,3 (3-6), у арчевой-3,2±0,3 (2-4). 

Несомненный интерес для изучения особенностей размноже­
ния горных видов представляет сравнение биологии размноже­
ния леммингавидной полевки и обитающих в тех же районах 
субарктических животных тундры. 

Отличительными особенностями биологии размножения лем­
мингавидной полевки в Заполярье являются: наличие у перези­
мовавших самок лишь одного помета, очень медленное половое 

созревание молодняка и участие его в размножении лишь на 

следующий год после рождения в возрасте 10-11 месяцев 
(Большаков, 1967в). 

Количество молодых в помете у леммингавидной полевки 
довольно высоко, но обращает на себя внимание стабильность 
этого показателя по годам. Так, по данным Н. А. Гладков::! 
( 1957), на беременную самку приходится по 8 эмбрионов, по 
данным В. И. Капитонова (1959, 1963), число эмбрионов 
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колеблется от 4 до 9, в средJнем 7,5. По нашим материалам, 
в 1963 г. на каждую беременную самку приходилось от 5 до 9 
эмбрионов, в среднем 7,7; в 1964 г. от 6 до 9, в среднем- 7,4. 
При анализе возрастного состава популяции с учетом соотноше­
ния полов получается, что на одну старую самку в летний пе­

риод приходи-гся примерно по 7 молодых. Очень сходные цифры 
количества эмtбрионов и количества мол,одых пол,евок на одну 
самку указывают на низкую смертность молодняка. 

Если сравнить особенности биологии размножения леммин­
говидных полевок и типичных субарктов, биология которых из­
учена достаточно подробно, можно прийти к интересным выво­
дам. В условиях Заполярья для леммингов, полевки Мидден­
дорфа, большой узкочерепной полевки (Microtus gregalis major) 
характерны: высокая плодовитость, исключительно быстрый рост 
и развитие молодняка, очень раннее и быстрое половое созрева­
ние, раннее начало размножения (Копеин, 1958; Шварц, 
1959б). У леммингавидной полевки .в условиях Заполярья, за 
исключением сравнительно высокой плодовитости, ни одна и:з 
перечисленных особенностей, которые должны рассматриваться 
как приспособительные реакции к условиям существования в 
высоких широтах (Шварц, 1963), не выражена. Из сказанного 
следует, что приспособление леммингавидных полевок к усло­
виям обитания в каменистых тундрах шло по иному пути, чем 
у перечисленных типичных субарктических видов,- по пути, 
характерному для ряда горных видов грызунов- обитателей 
скальных оубстратов. Более низ,кая интенсивность размножения 
имеет место и у горных видов пищух. 

По данным А. Д. Бернштейн ( 1966), сезон размножения у 
красной и большеухой пищух начинается на Тянь-Шане еще до 
стаивания снега и начала вегетации- в апреле и прекращается 

в августе. За это время перезимовавшие самки дают не менее 
трех выводков. Интересно, что у этих видов наблюдается зна­
чительная изменчивость интенсивности размножения в зависи­

мости от высотного пояса. Если в лесостепном и субальпийском 
поясах для пищух характерно небольшее число молодых в поме­
те [ 4,2 (2-6) детенышей у красной, 4,5 (2-7) у большеухой пи­
щухи], стабильность этого показателя по годам и полное отсут­
ствие размножения молодых в текущем году, то на сыртах ин­

тенсивность размножения резко возрастает за счет увеличения 

количества молодых в помете [у большеухой пищухи 6 (2-8)] 
и раннего полового созревания молодняка (молодые самки на­
чинают размножаться в возрасте полутора месяцев). На высо­
когорьях Памира большеухие пищухи дают лишь два помета, 
причем молодые особи участия в размножении в год рождения 
не принимают (Абдусалямов, 1961, 1962). 

По данным П. Б. Юргенсона ( 1939), на Восточном Алтае 
у алтайской пищухи бывает два помета, число молодых в по-
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мете очень невелика (2-3), в год своего рождения половой 
зрелости они не достигают (Хмелевская, 1961). Небольшое ко­
личество молодых в помете- в среднем 2,9- характерно для 
Ochotona princeps в штате Колорадо на высотах 2500-3800 .м, 
1 помет в год (3 молодых) для Ochotona collaris в горах Аляски 
(Rausch, 1961). 

Пищухи в Западном Саяне приносят за сезон размножения 
не более двух выводков, а часть самок- только один, молодые 
самки приступают к размножению только на следующий год. 

Невелика и число молодых в выводке: в среднем 3,7, макси­
мально- 6 (Штильмарк, 1966). 

Северная пищуха на Олекмо-Чарекам нагорье (Якутия) за 
3-3,5 месяца репродуктивного периода приносит 2 помета, 
в среднем по 2 детеныша; молодняк в год своего рождения в 
размножении не участвует (Ревин, 1968). 

Небольшое число эмбрионов характерно для рыжеватой пи­
щухи в. Центральном Копет-Даге- от 3 до 6, причем молодые 
в год своего рождения в размножении участия не принимают 

(Фомушкин, Жерновов, Свиденко, 1967). Период размножения 
короткий: с февраля по июнь. 

В целом, интенсивность размножения горных видов пищух 
значительно ниже, чем степных равнинных видов-даурской и 
малой. 

У Tachyoryctes ruandae (Rhizomyidae), встречающегося в 
горных районах Абиссинии, горах Центральной и Восточной 
Африки, половое созревание наступает медленно, а эмбрионов 
чаще всего 1-2 (Rahm, 1969). 

Более низкая интенсивность размножения мелких млекопи­
тающих и, в частности, горных видов обычно объясняется за­
щищенностью местообитаний и в связи с этим более слабым 
влиянием неблагаприятных факторов, снижающих численность 
мелких млекопитающих на равнине (Банников, 1958; Федосен­
ко, Бернштейн, 1963; Смирина, 1967). Особенности размноже­
ния горных видов и горных популяций широкораспространен­

ных видов, обитающих зачастую на одних высотах в сходных 
местообитаниях, делают подобное объяснение недостаточным. 

Для анализа стабильности плодовитости у горных видов и 
горных популяций широкораспространенных видов нами был 
применен метод изучения симметричности кривых изменчивости 

признака (Шварц, 1966; Шварц, Добринекий и др., 1966). 
У изученных горных видов- серебристой и памирской поле­

вок- показател'И плодовитости стабилизированы (меры ко­
сости А кривых распределения количеств эмбрионов соответст­
венно равны +0,28 ±0,26 и -0,10±0,74 при t=0,85 и 0,14). На­
против, у лесной мыши на Тянь-Шане и красных полевок из 
верхних поясов гор Урала асимметрия выражена доВ!ольнп 
зна:чительно и с большой степенью достоверности (у лесной мы-
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ши А= +0,77±0,2, t=2,40, у красной полевки А= +0,81 ±0,2, 
t=2,58). 

В первом случае можно говорить о стабилизации этого приз­
нака, во втором- о том, что значение признака еще не достигло 

оптимального для данных условий уровня и имеет тенденцию 

к увеличению. 

для выяснения биологической специфики размножения гор­
ных видов были проведены эксперименты с тяньшанской, сере­
бристой, плоскочерепной и памирской полевками в условиях ви­
вария (Большаков, 1966; Большаков, Покровский, 1966, 1967; 
Покровский, Большаков, 1968, 1969). Оказалось, что природная 
плодовитость тяньшанской поле'вки значительно ниже ее потен­
циальной плодовитости. В виварии за счет резкого увеличения 

количества пометов, особенно у самок-сеголеток, стабильной 
численности помета и круглогодичного периода размножении 

плодовитость тяньшанской полевки оказалась вполне сопоста­
вимой с плодовитостью таких быстро размножающихся видов, 
как обыкновенная полевка (Башенина, 1962) и степная пеструш­
ка (Покровский, 1963). 

Многочисленными работами советских и зарубежных авто­
ров установлены сезонные изменения плодовитости у мелких 

грыЗунов и насекомоядных в природных условиях в период раз-

множения. 11 

А. В. Покровский (1963) в результате многолетних деталь­
ных исследований на нескольких видах в виварии Института 
экологии растений и животных УНЦ АН СССР установил, что 
у всех разводимь1х равнинных видов полевок даже в сравни­

тельно стабильных условиях содержания продолжает сохра­
няться сезонная цикличность плодовитости. 

К общим особенностям биологии размножения двух других 
горных видов- серебристой и плоскочерепной полевок в при­
родных условиях следует отнести короткий период размнож~­
ния, небольтое число выводков и чрезвычайно слабое участие 
R размножении молодых зверьков. Все перечисленное характер­
но, как указывалось выше, и для многих других горных видов 

грызунов. 

Следует отметить, что в биологии размноже:ния полевок 
разных географических районов и высотных поясов существуюr 
определенные различия. Так, у серебристых полевок, обитающих 
в Заилийском Алатау на высотах более 3000 .м, уменьшается 
количество выводков, но возрастает число молодых в помете 

(Федосенко и др., 1965). В более южных районах- на Чат­
кальском хребте- число молодых в помете у серебристых по­
левок составляет в среднем лишь 3,8, однако количество вывод­
ков, приносимых за сезон размножения, возрастает до 3-4, при­
чем в нижнем поясе наблюдается даже зимнее размножение 
(Петров, 1965). Изложенные сведения говорят об определенной 
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.лабильности генеративного цик.'lа у серебристой полевки и о И3-
менчивости его проявления под влиянием факторов внешней 
среды. 

У серебристой и плоскочерепной полевок в условиях экспе­
римента по сравнению с природными условиями направление 

изменений генеративного цикла совпало по двум показате­
лям- увеличению продолжительности генеративного периода 

и некоторому снижению числа детенышей в помете. Наиболее 
четкие различия между исследованными видами в условиях ви­

вария установлены по интенсивности размножения. У плоско­
черепной полевки число пометов, приносимых самкой за год, 
остается тем же, что в природных популяциях, у серебристой 
полевки число пометов резко возрос1,1о (у отдельных самок 12--
13 в год). Кроме того, оба вида в виварии заметно отличаются 
по скорости полового созревания: плоскочерепные полевки до­

·стигают половозрелости в возрасте от 6 месяцев до года, се­
ребристые полевки- в возрасте 2-2,5 месяцев. Как и у тянь­
шанской полевки, у этих видов почти не выражены сезонные 

изменения численности помета. У памирской полевки плодови­
тость в лабораторных условиях весьма близка к плодовитости 
зверьков в природе (Большаков и др., 1969). 

Низкая интенсивность размножения сохраняется в виварии и 
у снежной полевки: при разведении этого в1ща полевки приноси­
ли лишь три помета в год (Frank, 1954), по другим данным 
(Kahman, Halbgewachs, 1962), в неволе у снежной полевки от­
мечено небольшое количество молодых в помете- 1-3. 

Большинство исследователей склонно считать более низкую 
интенсивность размножения горных видов следствием обитания 

в стациях, обладающих высокими защитными свойствами, что 
обеспечивает популяции достаточную устойчивость при сравни­
тельно низкой интенсивности размножения. Таким образом, по­
ниженная интенсивность размножения признается характерной 

биологической особенностью этих видов. 
Изложенные выше материалы приводят к заключению, что 

общей особенностью, присущей всем исследованным горным ви­
дам, оказалось отсутствие или чрезвычайно нечеткое проявле­
ние сезонной изменчивости численности пометов. Поскольку 
есть все основания считать, что цикличность плодовитости имеет 

адаптивный характер по отношению к сезонной циклю\е усло­
вий существования, можно думать, что стабильность этого приз­
нака связана с относительной стабильностью условий существо­
вания видов. 

Общим для горных видов оказалась и резко возросшая про­
должительность генеративного периода в виварии по сравнению 

с природными условиями. Несколько осо·бннком стоит в этом 
{)Т-ношении крас-но-серая полевка, сохрани'Вшая и в лаборатор11-1ых 
условиях трехмесячный перерыв в размножении. Однако и у 
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этого вида генеративный период составил 9 месяцев против 
3-3,5 в природных популяциях. 

Значительными оказались расхождения в интенсивности 
размножения. По этому показателю исследованные виды раз­
делились на две группы. У красно-серой и плоскочерепной поле­
вок при содержании в лабораторных условиях интенсивность 
размножения не изменилась, самки, несмотря на возросшую 

продолжителыность генераrnвного периода, пр-иносят два-три 

помета в год. Для второй группы (тяньшанская и серебристая 
полевки) .характерна резко возросшая интенсивность размноже­

ния: самки приносят более десятка пометов в год. 
Весьма примечательно, что красно-серая и плоскочерепная 

полевки- tшды, наиболее стойко сохраняющие в эксперимен­
тальных условиях интенсивность размножения, присущую им в 
природных популяциях, в значительной степени обособлены от 
остальных представителей своих родовых таксонов. Известно, 
в частности, что из четырех представителей рода Clethrionomys 
на территории СССР лишь красно-серая полевка не дает поме­
сей с другими видами (Орлов, 1964), а плоскочерепная полевка 
выделяется в отдельный подрод (Platycranius). Все это в соче­
тании с меньшей, по сравнению с серебристой и тяньшанской 
полевками, лабильностью генеративного цикла позволяет доста­
точно обоснованно высказать предположение о более древнем 
возрасте этих форм. 

Сравнивая результаты экспериментальных исследований с 
данными, полученными при изучении природных популяций, мы 

пришли к выводу, что пониженная интенсивность размножения 

отнюдь не является наследственной биологической особенностью 
всех горных видов полевок. Вполне вероятно, что интенсивность 
размножения, представляющая, в конечном счете, одну из наи­

более действенных сторон механизма регуляции численностИ, 
определяется различными факторами у разных видов. 

«Молодые» виды с достаточно .1абильным генеративным 
uиклом (тяньшанская полевка, серебристая полевка) имеют 
весьма высокую потенциальную плодовитость, однако в природ­

ных условиях не реализуют ее. Наши предположения сводятся 
к следующему: ограниченность площади типичных местообита­
ниИ при их хороших защитных свойствах приводит к быстрому 
накоплению в них зверьков до оптимальной плотности. Даль­
нейшее нарастание плотности и частоты контактов вызывает 
состояние напряжения (стресса), ограничивающее генератив­
ную активность популяции. Таким образом, вполне резонно 
предположить, что у этих видов пониженная интенсивность раз­

множения, наблюдающаяся в природных популяциях, представ­
ляет не наследственную их особенность, а определяется совер­
шенно конкретными факторами среды. Нейтрализация некото­
рых из них приводит к тем несколько неожиданным, с наиболее 
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широкораспространенной точки зрения, эффектам, которые от­
мечены в условиях эксперимента. 

Вместе с тем мнение о низкой интенсивности размножения и 
ее наследственной закреплениости справедливо, очевидно, для 
более древних и специализированных видов, в частности, как 
говорят об этом наши данные, для красно-серой и плоскочерепной 
полевок. 

Характерно, что уменьшение плодовитости в горах имеет 
место и у других классов позвоночных животных. 

Так, изучавший особенности размножения птиц в высоко­
горьях Тянь-Шаня Л. С. Степанян (1959). писал: «Тенденция к 
снижению плодовитости в высокогорье присуща многим видам 

птиц. Низкая плодовитость как свойство автохтонов высоко­
горья и как признак высокогорных популяций широкораспро­

страненных видов носит безусловно адаптивный характер и долж· 
на рассматриваться как физиологический эффект при соответ­
ствующих условиях существования». О более низкой плодови­
тости птиц в горах говорит и С. П. Чунихин ( 1962). 

При анализе причин различной плодовитости горных видов 
и горных популяций широкораспространенных видов намечает­

ся отчетливая параллель между этими группами и животными 

Заполярья. Шварцем (1959) было высказано мнение, что повы­
шенная плодовитость субарктов и субарктических популяций 
широкораспространенных видов имеет в своей основе разли'-I­

ные механизмы. 

Итак, для исследованных горных видов мелких млекопитаю­
щих характерна невысокая, стабильная и, по существу, не из­
меняющаяся в других условиях среды (виварий) численность 
помета. Можно считать, что у горных видов- это наследственно 
закрепленное, выработанное естественным отбором свойство. 
У горных популяций широкораспространенных видов числен­
ность помета, наоборот, может меняться в зависимости от кон­
кретных условий. В горах у разных видов количество молодых 
в помете может снижаться или увеличиваться по сравнению с 

равниной, имеют место значительные сезонные колебания чис­
ленности помета. Все это позволяет рассматривать специфику 
плодовитости широкораспространенных видов в горах как реак­

цию на условия среды. 

Таким образом, между горными мелкими млекопитающими 
и горными популяциями широкС1распространенных видов наблю­
даются известные отличия в механизмах поддержания оптималь­

ной численности. В горах у животных второй группы это идет за 
счет интенсификации размножения. Интенсификация размноже­
ния обеспечивается различными механизмами: увеличением 
числа молодых в помете, увеличением периода размножения, 

числа генераций и т. д. При этом смертность животных имеет от­
носительно меньшее значение, за исключением зверьков первой 
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генерации, участие которой в размножении приводит к резкому 
увеличению численности вида. Роль экзогенных факторов в сни­
жении или подъеме численности сравнительно велика (есть дан­
ные о ·мас•оовой гибели животных из-за ливней, холодов и т. д.). 

У относительно хорошо изученных. горных видов интенсив­
ность размножения значительно более стабильна, хотя ее потен­
циальные возможности значительно больше реализуемой в при­
родных условиях плодовитости. При благоприятных условиях 
в отдельных местообитаниях и в отдельные годы эти потенци­
альные возможности могут проявляться. Мы считаем, что 
в большинстве случаев низкая интенсивность размножения гор­
ных видов мелких млекопитающих зависит не столько от хоро­

шей защищенности местообитаний и в связи с этим более низ­
кой смертности, как об этом говорят многие авторы (Федосен­
ко, Бернштейн, 1963; Смирина, 1967, и др.), а от баланса попу­
JlЯЦИЙ с ресурсами местообитаний: все регуляторные адаптив­
ные механизмы популяций мелких грызунов направлены на 
поддержание этого баланса (Лэк, 1957; Наумов, Никольский, 
1962; Wynne-Edwards, 1962). Для горных видов решающую 
роль играет емкость подходящих местообитаний. При увеличе­
нии плотности популяции выше оnределенного предела в орга­

низме животных наступают изменения (Chitty, 1955; 1955а; 
Christian Davis, 1955; Christian, 1956; Louch, 1956; Fraпk, 1957; 
Davis, Christian, 1960)-повышается секреция передней доли 
гипофиза, увеличиваются размеры и секреторная деятельность 
надпочечников, что, в свою очередь, подавляет выделение гона­

дотрапных гормонов, вызывает нарушение лактации, гипоглике­

мию и т. д. Организм животных при этом ослабляется, размно­
жение снижается, значительно увеличивается смертность. При 
этом в одних и тех же местообитаниях разные виды могут на­
ходиться и в оптимальных и не оптимальных условиях. Нагляд­
ный пример-обитание животных в каменистых россыпях. Не­
сомненно, что для специализированных видов россыпей. (пищу­
ха, красно-серая полевка, серебристая полевка) -это местооби­
тание, обеспечивающее им наиболее благоприятные микрокли­
матические условия, защиту от хищников и т. д., в то же время 

для обитающих здесь же некоторых широкораспространенных 
видов (например, серого хомячка, лесной мыши) те же россы­
пи- не оптимальное, хотя и наиболее благоприятное в данном 
поясе местообитание. Об этом свидетельствуют данные о встре­
чаемости различных видов мелких млекопитающих и птиц в до­

быче хищников (например, Шубин, 1962; Федосенко, 1964). 
Для подтверждения этого положения нами был использован 

относительный вес надпочечников обитающих в каменистых 
россыпях различных видов мелких млекопитающих. 

Размеры надпочечника являются одним из важнейших по­
казателей напряженности организма (Кротова, 1962; Шварц 
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и др., 1968; Selye, 1950; Christian, 1950; Frank, 1953). Многочис­
ленные исследования показали, что увеличение размеров и ве­

са надпочечников особенно отчетливо появляется во время бе­
ременности и лактации у самок, во время интенсиВiного раз­

множения у самцов и при стрессовом состоянии популяции. 

Осенью у отдельных неразмножавшихся самок-сеголеток 
летних пометов горньiх видов полевок (серебристая, тяньшан­
ская, памирская, снежная, прометеева) нами отмечено некоторое 
увеличение надпочечника- по размерам он лишь немного мень­

ше надпочечника молодых самок весенних пометов, приступив­

ших к размножению. У самцов подобного явления не наблюда­
ется. Увеличение надпочечника у части самок более поздних 
пометов свидетельствует о том, что они в популяции составляют 

своеобразный «резерв» для более интенсивного размножения и 
увеличения численности в благоприятных условиях. У такого 
вида с более устойчивыми nоказателями размножения, как лем­
мингавидная полевка, молодых самок-сеголеток с увеличенны­

ми надпочечниками мы не встречали. 

Увеличение надпочечников у животных при стрессовом со­
стоянии популяции представляет для обсуждаемого вопроса 
особый интерес. Нами бьт исследован вес надпочечников у гор­
ных и широкораспространенных видов, обитавших в одних 
местообитаниях- каменистых россыпях и отловленных в одно 
время: серебристая ПОJlевка и лесная мышь (:Киргизский хре­
бет, Тянь-Шань), памирская полевка и серый хомячок (пас. Че­
чекты, Памир), красная полевка и алтайская высокогорная по­
левка (хр. :Колюшты, Алтай), снежная полевка и кустарниковая 
полевка (с. :Коби, Главный :Кавказский хребет) (рис. 2). Во всех 
исследованных парах, за исключением красной и алтайской 
полевок, широкораспространенные виды имеют более высокий 
индекс надпочечника по сравнению с горными видами. Если 
у размножающихся животных такое превышение может быть 
объяснено большей степенью напряженности организма в связи 
с интенсивным размножением широкораспространенных видов, 

то у сеголеток, не участвующих в размножении, уве.'lичение 

надпочечника до.'lжно быть вызвано иными факторами. 
Причина большей напряженности организма у широкорас­

пространенных видов, помимо раз.'lичной интенсивности размно­
жения, может быть объяснена переуплотнением их популяций 
по сравнению с горными видами. 

В том, что у последних перенаселение также вызывает значительное уве­
•1Ичение размеров надпочечников, мы могли убедиться по наблюдениям в ви­
варии [в тесной клетке (размером ЗОХЗО см) обитало до 10-12 полевок]. 
Перенаселение вызывало резкое увеличение надпочечников как у взрослых, 
так и у молодых животных горных видов. Так, если у неразмножающихся 
самцов-сеголеток тяньшанской полевки в виварии в норме относительный вес 
надпочечника составлял в среднем 0,080, то при перенаселении достига.1 
0,178Dfoo. 
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В отличие от всех остальных пар красные и алтайские по­
левки отлавливались нами в горах Алтая в начале июня, когда 
они успели принести лишь один помет, численность животных 

обоих видов в россыпях была невысокой и переуплотнения ме­
стообитания красными полевками еще не произошло. Матери­
алы о различиях в весе надпочечника свидетельствуют, что в од­

них и тех же местообитаниях (в данном случае- каменистых 
россыпях) разные виды могут обитать с различной напряжен­
ностью организма. Этот факт очень важен для понимания от­
.'Iичий в динамике численности у горных и широкораспростра­

ненных видов мелких млекопитающих, занимающих сходные 

местообитания, а также особенностей возрастной структуры 
популяций. Интересно, чтс, по данным Моррисона (Moгrison, 
1964), домовые мыши, завезенные в условия высокогорий Перу, 
находились в состоянии стресса, что выражалось в значитель­

ном увеличении размеров надпочечника. 

для поддержания высокой численности популяциям широко­
распространенных видов необходимо интенсивное размноже­
ние, в частности, и для того, чтобы заселять различные место­
обитания. Горные виды более стенотопны и, видимо, быстро 
«наnолняют» местообитания. В популяциях с высокой плотно­
стью интенсивность размножения всегда более низкая (Кошки­
на, 1957; Паавер, 1957; Chitty, 1952; Zeida, 1961; Petrusewicz, 
1963, 1966), причем подобная тенденция может быть закрепле­
на наследственно естественным отбором (Наумов, 1945). 

Рис. 2. Относительный вес надn'>· 

чечников у горных (темные столби­

ки) и широкораспространенных (бе­

;Jые столбики) видов грызунов 

А- серебристая полевка и лесная 

мышь; Б -памирская поле·вi<а и 

серый хомячок; В- красная и вы­

сокогорная алтайская nолевки; Г­
снежная и кустарниковая полевки; 

1- взрослые самки; 2- взрослые 

самцы; 3- молодые особи 

Это доказано не только наблюдениями в природе, но и в экс­
периментальных условиях (Frank, 1953; Christian, 1956; Kalela, 
1957). 

В одних и тех же местообитаниях разные виды защищены 
от воздействия экзогенных факторов различно: широкораспро­
страненные виды находятся под более сильным воздействием 
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факторов внешней среды, этим видам надо поддерживать оп­
тимальную плотность, интенсивно размножаясь. На Peromyscus 
было показано, что в стабильных популяциях более высокая 
плодовитость неизбежно приводит к более высокой смертности 
(МсСаЬе, Blanchard, 1950). Горным видам, более адаптирован­
ным к условиям (это, в частности, nодтверждает более продол­
жительный срок жизни и особенности возрастной структуры 
популяции), следует предотвращать перенаселение. В этих ус­
ловиях интенсификация размножения становится невыгодной, 
а регуляторные механизмы популяции приобретают большую 
роль. Показательно, что А. Д. Бернштейн (1966) связывает раз­
личные темпы размножения у красной и большеухой пищух 
в разных высотных поясах именно с возможностями расселе­

ния: на сыртах, где возможность расселения пищух значительно 

более велика, чем в условиях глубокорасчлененного рельефа 
высокогорий, интенсивность размножения выше. Значение- регу­
ляторных механизмов наиболее велико в оптимальных для ви­
да условиях среды, в хорошо защищенных местообитаниЯ:х 
(Кошкина, 1965), регуляторные механизмы направлены на под­
держание оптимальной плотности населения в данных услови­
ях- максимальной плотности, при которой не происходит исто­
щения ресурсов местообитания. 

По Т. В. Кошкиной (19q5), наиболее изменчивым показате­
лем в зависимости от плотности популяции оказалась степень 

включения в размножение молодых зверьков: наблюдается чет­
кая обратная зависимость степени участия в размножении се­
галеток красной полевки от уровня численности перезимовав­
шей популяции. В этом случае слабое участие сеголеток в раз­
множении в год рождения у многих горных видов должно сви­

детельствовать об устойчивой плотности популяции. Иметь 
осенью большое количество неполовозрелых особей выгодно для 
попу.'lяции, так как зиму всегда лучше переживают именно не­

половозрелые особи. Животные старшего возраста обладают 
пониженной терморегуляторной способностью, и физиологиче­
ские резервы у них невелики (Шварц, 1959а). Смертность стар­
ших возрастных групп выше в целом смертности молодых жи­

вотных (Насkег, Pearsoп, 1946), последние способны перестра­
ивать свою физиологическую деятельность в более :1<ороткие 
сроки и с меньшим напряжением организма, в результате чего 

в наиболее тяжелые для жизни популяции моменты их смерт­
ность значительно меньше смертности более старых животных. 



Г л а в а Vll 

РОСТ И РАЗВИТИЕ 

В литературе накоплено значительное количество данных о ро­

сте и развитии мелких млекопитающих, преимущественно гры­

зунов, однако почти все они рассматривают рост и развитие или 

лабораторных, или диких равнинных животных. Материалы по 
особенностям роста и развития мелких млекопитающих в гор­
ных условиях незначительны. 

Имеются данные о том, что рыжие полевки растут в Альпах 
быстрее, чем на равнине (Zimmermanп, 1937; Prychodko, 1951). 

Известно, что изменение скорости роста связано с изменени­
ем пропорций тела и черепа. Так как череп животного увеличи­
вается медленнее, чем длина тела, то быстро растущие живот­
ные имеют относительно меньший череп, чем равные им по раз­
мерам, но медленнее растущие животные. Это, например, было 
показано (Большаков, Шварц, 1962) у красных полевок на 
сплошном участке ареала вида на Урале: тундровые популяции 
красных полевок по размерам тела не уступают лесным, но от­

носительные размеры черепа у них меньше. Эти отличия скор­
релированы с различиями в скорости роста полевок лесных и 

тундровых популяций: для последних установлено значительное 
увеличение скорости роста (Шварц, 1963). При сравнении ин­
дексов черепа у предгорных и горных попу.'lяций рыжих поле­
вок в Карпатах (данные Никитенко, Горбик, 1959, индексы вы­
числены нами) видно, что и здесь полевки горных популяций 
отличаются меньшими относительными размерами черепа: пред­

горные популяции- 0,248, горные- 0,230 (к сожалению, до­
стоверность различий неизвестна), что может свидетельствоват!:> 
о их более быстром росте. 

Сравнение рыжих полевок в горных районах Урала и прил~­
гающих равнинных районах показала, что особи из горных по­
ясов не отличаются по индексу черепа от равнинных, следова­

тельно, по скорости роста равнинные и горные популяции ры­

жих полевок на Урале не имеют существенных различий. 
У красных полевок горналесного пояса Северного Урала от­

носительные размеры черепа сходны с показателями у полевок 

равнинных лесных популяций (различий в скорости роста нет), 
у красных ПОJiевок подгольцового и гольцового поясов эти пока­

затели меньше и близки ~ тундровым популяциям вида (боль-
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шая скорость роста). Аналогичное явление имеет место у крас­
ных полевок высотных поясов гор Алтая: полевки, отловленные 
у верхней границы леса и в подгольцовом поясе хр. Колюшты, 
имеют более мелкие от.носительные размеры черепа по сравне­
нию с полевками равнинных районов лесостепного Зауралья и 
Западной Сибири (материалы музеев Института экологии рас­
тений и животных УНЦ АН СССР и Биологического ин-та СО 
АН СССР). Эта разница весьма значительна (0,247 и 0,242 
у равнинных полевок и 0,226 -у алтайеких поле13ок). 

Рост и развитие красно-серых полевок верхних поясов гор 
Южного Урала изучались нами в условиях вивария. 

Из графиков (рис. 3), показывающих рост красно-серых по­
левок из горных районов Южного Урала, видно, что до перехо­
да их к самостоятельному образу жизни рост молодых, родив­
шихся в различные месяцы, сходен. 

Затем наблюдаются определенные различия в скорости ро­
ста. Наибольшего веса в возрасте 60 дней достигают полевки, 
родившиеся в апреле-мае; полевки, родившиеся в летние меся­

цы, раньше прекращают рост и в возрасте 60 дней имеют мень­
ший вес. Хотя сезонные различия в скорости роста у красно-се­
рых полевок и имеют место, выражены они несравненно слабее, 
чем у других видов «равнинных» полевок, разводимых в вива­

рии (Покровский, 1967а). 

Рис. 3. Скорость роста красно-се· 

рых полевок 

Время рождения: 1- апре.1ь-май; 

2 - ИЮНЬ·ИЮЛс; 3- ЗВГУСТ 

.. 

35 
_______ , 

30 

25 

10 

Если сравнить вес красно-серых полевок в возрасте 45 дней 
с весом сходных по размеру равнинных 45-дневных полевок­
экономок (Овчинникова, 1966; Покровский, Овчинникова, 1967), 
то можно видеть, что они отличаются слабо. Так, вес 45-дневных 
красно-серых полевок в августе равен (самцы)- 27,3± 1,1 г, 
подевок-экономок северного подвида (М. oeconomus chahlovi) -
26,2± 0.,75, в июде соответственно- 26,6± 1,0 и 27,2± 1,40, номи­
нального подвида полевки-экономки (М. oeconomus oeconomus) 
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- 33,4± 1,67 г. В дальнейшем темп роста красно-серых полевок 
по сравнению с экономками замедляется, и даже в условиях 

вивария красно-серые полевки не достигали рекордного весз 

экономок (северный подвид полевки-экономки- до 115,9 г, 
красно-серые- до 70,5 г). 

Сrраiвнение относительных размеров черепа тяньшанской и ры­
жей полевок, относимых к различным подвидам на территорrии 
СССР (Большаков, 1962), показало отсутствие существенных от­
JIИЧ'ИЙ между ними по этому призrнаку. Об это·м свидетельствуют 
и данные О. Л. Роосолимо (1963). Можно предполагать, что по 
скорости роста в природ:ных услов·иях тяньшанская и рыжая по­

J1евки не имеют значительных отличий. 
Сравнение развития тяньшанской полевки в условиях вива­

рия (с момента рождения до перехода к самостоятельному пи­
танию) с развитием молодняка рыжей полевки (Свириденко, 
1959; Velten, 1954) показывает очень большое сходство. Темп 
роста молодых животных этих двух видов также очень близок 
(рис. 4). 

Для выяснения особенностей роста у серебристой и плоско­
черепной полевок были сопоставлены скорость роста их молод­
няка с данными, полученными ранее для других видов, пример­

но равных им по размеру (Покровский, Большаков, 1969). 
В та·бл. 3, где приводится вес 45-дневных полевок разнота 
времени рождения, сравниваются две пары видов относительно 

равных размеров: серебристая полевка- степная пеструшка и 
плоскочерепная полевка- большая узкочерепная полевка. 
Можно видеть, что у представителей рода А lticola изменчивость 
скорости роста молодняка в зависимости от времени рождения 

~-~::t 
~800~ 
~боо!-
~э 1 

~ чоо~ 
_; 1 

:; z~~ ·r-
~ ~-~~~~~~--~~~~~~I~L-~1~ 

0-1 10 ZO JO 40 
Возраст, Dнu 

Рис. 4. Сравнительный рост рыжеil 

(/, по Свириденко, 1959) и тяньшан· 
ской ('2) полевок 

или выражена значительно менее четко, чем у соответствующе­

го ей равнинного вида (серебристая полевка- степная пеструш­
ка), или вообще не может быть констатирована ( плоскочереп­
ная полевка- узкочерепная полевка), так как отмеченные из­
менения не имеют закономерного характера. 

При сравнении веса зверьков, родившихся в мае, видим, что 
разница между горными полевками и их равнинными аналога-
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Тзблиuа 3 

Скорость роста молодняка различных видов полевок в зависимости 

от времени рождения (средний вес 45-дневных животных в г) 

Месяц рождеп~я 

Вид 
у VI VIII !Х 

Серебристая полевка 20,5 23,5 22,2 22,1 20,8 
Степная пеструшка 19,0 23,9 20,3 13,7 17,5 
Плоскочерепная полевка 28,3 26,0 29,4 24,0 
Большая узкочерепная по- 29,7 19,8 19,5 18,4 
лев ка 

ми невелика. Однако во все остальные месяцы, по которым мы 
расподагаем достаточным для сравнения материалом, молодняк 

горных видов растет значительно быстрее. 
Проведеиное нами сравнение скорости роста двух близких 

в систематическом отношении видов- высокогорной памирской 
полевки с низкогорным и равнинным видом Средней Азии­
афганской полевкой- позволило установить, что резких отли­
чий между этими видами также нет. Так, по данным Е. И. Щер­
биной ( 1957), вес 40-50-дневных афганских полевок колебался 
от 22,4-23,2 (минимальный) до 25,2-26,4 г (максимальный), 
у памирской полевки в возрасте 45 дней по данным, полученным 
в нашем виварии, от 22,6 до 33,4 г. 

Не отличаются изученные горные виды азиатских полевок 
от афганской полевки и по развитию. Так, у молодых зверьков 
афганской полевки резцы прорезаются на 7-й день, глаза от­
крываются на 12-13-й день, питаться зеленью они начинают 

на 14-й день, но полностью переходят на самостоятельное пита­
ние лишь на 25-й день, т. е. позднее, чем горные полевки. 

У снежных полевок детеныши прозревали на 13-й день, на 
16-й день они самостоятельно кормились (Frank, 1954; Kahman, 
Halbgewachs, 1962). 

Сравнение скорости роста и развития молодых особей гор­
ной лесной мыши (Apodemus mystacinus rhodius Danf. and 
Alston) и лесной мыши показало, что до месячного возраста 
детеныши А. mystacinus не отличаются от детенышей равнинно­
го вида, лесной мыши, а затем становятся крупнее- взрослые 

особи горной мыши значительно крупнее лесных (Dieterien, 
1965). 

Имеющиеся литературные данные свидетельствуют о быст­
ром росте горных пищух. У норников- даурской, малой и ме­
нее специализированной к горам по сравнению с другими вида­

ми монгольской пищухи детеныши рождаются голыми и непиг­

ментированными, вес их составляет всего 4,5-4,6% от веса 
взрослых. Так, у малой пищухи детеныши рождаются весом 
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6--7 г. Половое созревание начинается в возрасте 25--30 дней 
(Шубин, 1965). У высокогорных пищух-- красной, большеухой, 
алтайской и северной-- рождаются крупные (6--8% веса 
взрослых у красной и большеухой пищух), покрытые шерстью 
детеныши, что связано со значительной продолжительностью 

беременности: у О. princeps (вида, близкого к О. alpina) она 
длится 30,5 дней (Severald, 1950). 

Данные о росте и развитии молодняка красных и больше­
ухих пищух приводятся Бернштейн (1966, 1970). Развиваются 
молодые быстро, с двухнедельного возраста начинают питатьсf! 
зелеными кормами, а к 20-му дню приступают к самостоятель­
ной жизни. Размера и веса взрослых молодые зверьки обычно 
достигают к трем месяцам (Джойлоев, 1959; Зимина, 1964). 
Молодые зверьки рыжеватой пищухи, родившиеся в начале ле­
та, к сентябрю-октябрю достигают размеров взрослых и старых 
зверьков (Фомушкин и др, 1967; Важев, 1968). 

В условиях, максимально приближенных к естественным (вольера пло· 
щадью 20 .м2 с врытыми в землю деревянными гнездами и россыпями кам­
ней), Н. С. Гашеву ( 1968) удалось получить помет уральской северной пи· 
щухи. Рождение молодых (2 экз.) произошло на 28-е сутки после спарива­
ния. Детеныши северной пищухи имеJiи густой, но короткий темный волося­
ной покров на голове, спине, боках и огузке. Вес молодых при рождении 
составлял 8 и 8,5 г, у них были прорезавшиеся резцы и предкоренные, глаза 
и слуховые проходы закрыты. Молодые быстро ползали и издавали слабый 
писк. Слуховые проходы откры.1ись на 5-е сутки, на 7-8-й день молодые 
прозрели. На 14-е сутки пищухи впервые появились на поверхности. На 15-е 
сутки каждая из молодых заняла определенное гнездо. В это время они уже 
бегали по вольеру, ели траву и грызли веточки. К двум месяцам они достиг.1и 
размера и веса взрослых животных (вес- 99 и 110 г, длина тела соответ­
ственно 142 и \48 .м.м, длина задней ступни- 24 .м.м, уха- 13 и 14 .м.м). 

Однако в отличие от «равнинных» видов пищух (как указы­
валось выше, половое созревание у молодых малой пищухи 

1;1ачинается уже в возрасте 25--30 дней) прибылые высокогор­
Н:Ьiх пищух, как правило, становятся половозрелыми только 

весной следующего года, т. е. в возрасте не менее 7--10 меся­
цев. Эта особенность является общей как для этих видов шi­
щух, так и для некоторых видов горных мелких мышевидных 
грызунов. 

Для многих равнинных видов характерно значительное варь­
ирование скорости полового созревания у самок различного 

времени рождения (Наумов, 1948; Крыльцов, 1957; Шварц 
и др., 1957; Kublk, 1957; Adamczewska, 1961). А. В. Покровский 
( 1963, 1967) в условиях эксперимента установил неоднородность 
популяции по этому признаку у трех видов полевок (степная 

пеструшка, полевка Миддендорфа, большая узкочерепная по­
левка). Даже среди рождающихся в месяцы замедленного со­
зревания самок имеется довольно значительное число таких, 

которые становятся половозрелыми и вступают в размножение 
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значительно быстрее остальных, вследствие чего популяция да­
же в неблагаприятные для размножения сезоны года (осень, 
зима) способна реализовать любую возможность, любые ло­
кально возникшие условия (например, мягкая зима) для раз­
множения и увеличения численности. 

У видов с широким варьированием скорости полового со­
зревания (обыкновенная полевка, степная пеструшка, узкоче­
репная полевка и др.) в условиях равнины эта потенциальная 
возможность нередко реализуется: случаи позднеосеннего или 

зимнего размножения для них хорошо известны (Крыльцов, 
1955; Никифоров, 1956; Elton et а!., 1931, и др.). У мелких гры­
зунов в горных условиях отмечено одновременное вступление 

в размножение молодых самок nервых пометов: все самки этих 

весовых категорий участвуют в размножении. У самок более 
поздних пометов, как уже указывалось нами, в размножении 

иногда участвует лишь очень небольшой nроцент особей, дости­
гающих половой зрелости раньше других. Однако, по-видимо­
му, даже в самых поздних пометах потенциальная возможность 

быстрого полового созревания хотя бы части особей есть. 
Об этом свидетельствуют наши данные, полученные в виварии. 
У серебристой полевки, когда было снято влияние ряда факто­
ров природной среды, особи осенних пометов f{ачинали размно­
жаться уже в возрасте 2-2,5 месяцев, а отдельные особи даже 
в возрасте 30-35 дней. Аналогичное явление наблюдалось 
у тяньшанской nолевки- отдельные самки в возрасте 38--
40 дней уже принесли nотомство. Еще более резко выражено 
это у памирской полевки: родившиеся в ноябре 1967 г. молодые 
в декабре того же года уже размножались. Для некоторых гор­
ных видов, например для серебристой полевки, известны слу­
чаи зимнего размножения в поиижеиных частях ареала (Пет­
ров, 1961; Давыдов, 1964). Однако, по-видимому, очень суровые 
условия высокогорий не дают проявляться этой потенциальной 
возможности. Очень характерно, что у леммингавидной полев­
ки даже в условиях вивария у молодых животных в год своега 

рождения половое созревание не наступило и к размножению 

они не приступили. По-видимому, для разных видов степень 
закреплениости этого признака сильно варьирует. 

Быстрый рост и развитие животных зачастую объясняют повышенными 
питательными качествами молока (Сдобников, 1958; Томилин, Плавский, 1962; 
Wojcik Zdyblcki, 1954). Какие-л11бо данные о калорийности молока горных 
видов мелких млекопитающих в литературе отсутсТВ)ЮТ. Однако лишь высо­
Ю!МИ питательными качествами нельзя объяснить быстрый рост мелких гры­
зунов и пищух, тем более, что он сохраняется и при переходе животных к 
самостоятельному питанию зеленью. Быстрый рост мелких полевок в усло­
виях вивария свидетельствует о наследственной закреплениости этой особен­
ности. Быстрый рост животных в горных условиях является, очевидно, свой­
ством, выработавшимен и закрепившимен в результате длительного есте­
ственного отбора -быстрое физическое развитие организма в суровых усло­
виях среды дает несомненные преимущества. 
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Как .видно из того небольшага материала, который имеется 
о скорости роста и развития молодняка, у горных популяций 

широкораспространенных видов молодняк растет быстро, в тех 

же темпах, что и у равнинных популяций, одновременно проис­
ходит и его быстрое половое созревание, молодые особи рано 
приступают к размножению. У горных видов мелких млекопи­
тающих молодые также отличаются быстрым ростом- к осени 
сеголетки в основной массе приб.'lижаются к размерам взрос­
лых животных, однако половое созревание у них: замедлено по 

сравнению с равнинными формами. Это отличает горных жи­
вотных как от широкораспространенных видов, так и от живот­

ных различных ландшафтных зон, например тундры: для жи­
вотных Субарктики характерно не просто общее увеличение 
скорости роста и развития, но особо резкое увеличение скорости 
полового созревания независимо от того, имеем ли мы дело 

с типичными субарктами или с субарктическими популяциями 
широкораспространенных видов (Копеин, 1968; Шварц, 1959б, 
1963; Hoyete, 1955). Для горных видов, у которых интенсифи­
кация размножения отсутствует, ускоренное половое созрева­

ние, требующее повышения напряженности организма, является 
процессом невыгодным. Это еще раз подчеркивает особую спе­
цифичность путей приспособления горных видов мелких млеко­
питающих к горным условиям. Напротив, у горных популяций 
широкораспространенных видов подобной приспособительной 
особенности не выработалось. 



Глава Vlll 

ВОЗРАСТНАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИй 
И ДИНАМИКА ЧИСЛЕННОСТИ 

На боЛьшом материале в последнее время показана важнэ.я роль 
возрастной структуры популяций в приспособлении к специфиче­
ским условиям среды: оптимальная возрастная структура попу­

ляций является одним из основных экологических механизмов 
приспасабдения животных к конкретным условиям среды их оби-
1 ан и я (Шварц, 1962а, 1964). Появляется все больше данных, 
свидетельствующих о различной роди возрастных групп в под­

держании оптимальной плотности популяции. Это связано прежде 
всего с биологической разнокачественностью различных поколе­
rшй (генераций)- они отличаются по многим важнейшим пока­
зателям, таким, как скорость роста, полового созревания, плодо­

витость, морфо-физиодогические показатели (Поляков, 1950, 
1959; Шварц и др., 1957; Шварц, 1959; Наумов, 1963; Шварц и др., 
1964, и др.) 

Особенности возрастной динамики популяций горных видов и 
широкораспространенных видов в горных условиях наиболее 
отчетливо вырисовываются в сравнении с возрастной динамикой 
грызунов Крайнего Севера, равнинных районов тайги и лесо­
степной зоны. 

Конкретные данные, характеризующие общие закономерности 
динамики структуры популяций изученных форм, представлены 
н табл. 4. Следует указать, чт.о анализ возрас11ной структуры 
мелких млекопитающих зачастую очень затруднен из-за слож­

ности в определении возраста и выделения отдельных генераций_ 
Однако в практике экологических исследований бывает доста­
точно выделить группы генераций. С этой uелью ·нами, помимо 
размеров тела и веса зверьков, был использован такой показа­
тель, как наличие или отсутствие тимуса. Известно, что тимус с· 
возрастом животных инволюирует и изменение его размеров 

может быть с успехом употреблено при выделении возрастных 
групп мелких грызунов (Оленев, 1967). 

По возрастной структуре популяция снежной полевки (окрест­
ности с. Коби, Главный Кавказский хребет) посде окончания 
размножения (сентябрь) отчетливо разбивается на три группы: 
1) крупные животные с инволюированным тимусом, 2) большая 
группа особей с хорошо выраженным тимусом и значительным 
размахом показателей веса тела и в меньшей степени размеров 
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·тела. Это, очевидно, группа сеголетков двух первых генераций, 
3) наиболее мелкие полевки с хорошо развитым тимусом- сего­
Jiетки более поздней генерации (возможно, двух последних гене· 
раций). Так как проводился по возможности сплошной вылов, 
соотношения между группами близки к тем, что имеют место в 
природной популяции, хотя, несомненно, часть особей последней 
генерации могла попасть во вторую группу. Но даже независимо 
от этого видно, что осенью основную часть популяции снежной 
полевки составляют все же животные первых генераций (рис. 5). 
По размерам они уже в массе достигли взрослых животных. Этз 
группа будет играть основную роль в воспроизводстве и под­

держании численности популяции в будущем году. Старые особи 
и животные последней генерации не могут иметь существенного 

значения. 

В августе популяция памирской полевки состоит также из трех 
групп, которые, очевидно, соответствуют возрастным генерациям 

(рис. 6). При этом необходимо подчеркнуть, что количественные 
соотношения между особями этих групп в природе иные, чем в 
исследованных нами выборках: нами отлавливались преимуще­
ственно взрослые особи, поэтому они и составляют большинство 
в данном случае. Уместно отметить, что аналогичный анализ воз­
растной структуры популяции серого хомячка показал совер­
шенно иную, значительно более сложную картину, свидетель­
ствующую о большом количестве генераций у этого вида. 

Очень важно, что у снежной полевки и памирской полевюt 
осенью структура популяции оказалась сходной, что свидетель­
ствует об общих закономерностях динамики возрастной струк­
туры этих горных видов. У серебристой полевки (Памир) после 
окончания размножения в августе в особенностях возрастной 
структуры популяции много общего со структурой отмеченных 
выше горных видов: выделяется группа старых особей, основную 
часть выборки составляют животные весение-летних генераций, 
меньшую часть- полевки последних генераций. 

Совершенно иная возрастная структура в популяции лесной 
мыши на тех же высотах, что и снежная полевка (Трусовское 
ущелье и А.джаро-Имеретинский хребет). Прежде всего, можно 
отметить отсутствие разграничения между возрастными группами 

зверьков. Очень большую долю в выборке составляют самки с 
инволюированным тимусом со следами размножения (одного или 
нескольких). Это могут быть и перезимовавшие особи и сеголетки 
nервых генераций, активно принимавшие участие в размноже­
нии. Характерно, что от 'них по весу тела и размерам не отли­
чаются самцы с хорошо выраженным тимусом- несомненно, 

животные, родившиеся в этом году, но не принимавшие участия 

в размножении (имеется большое количество данных, свидетель­
ствующих о более позднем половом созревании самцов по срав­
нению с самками) (Оленев, 1964). Основную массу особей 
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выборки составляют мыши с хорошо выраженным тимусом­
сеголетки, однако разбить их по генерациям не представляется 
возможным. Можно говорить о большом количестве генераций, 
следующих без значительных промежутков, «компактно», вслед­
ствие чего структура популяции лесной мыши на Кавказе 
выглядит иначе, чем у снежной полевки (рис. 7). 

В условиях лесостепного Зауралья динамика возрастной 
структуры лесных мышей характеризуется большим количеством 
генераций (5, возможно 6), их быстрой сменяемостью и разJшч­
ной ролью генераций в поддержании численности вида (Шварц 
и др., 1957). На·ми проана.1изирована возрастная структура по­
пуляции лесных мышей из Курганской области после окончания 
размножения; применялась та же методика, что и при изучении 

горной популяции лесных мышей Кавказа (рис. 8). Результаты 
получились сходные, что свидетельствует об одинаковых законо­
мерностях в изменении возрастной структуры этих популяций. 

Литературные данные о динамике возрастной структуры 
популяций представителей других отрядов мелких млекопитаю­
щих в горных условиях также свидетельствуют о ее известноvl 

своеобразии. 
Для насекомоядных субальпийской зоны горы Яцугатаке 

(о-в Хонсю) характерна меньшая смертность молодых первого 
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помета и обнов"1ение популяции за 1-1,5 .r:еда (Ми~о. Моро-
дзуми, 1965). . 

Интересные данные о динамике популяций красной и больше­
ухой пищух на Тянь-Шане приводит Бернштейн (1966). У пищух, 
отличающихся стабильными показателями размножения (харак­
терная особенность для этих видов в .'Iесостепном и субальпий­
ском поясах), отмечена бо.1ьшая продолжительность жизни­
бо"1ее трети Бзрослых особей в популяции переживает не менее 
двух зим, а некоторые- три. На сыртах, где имеет место интен­
сификация размножения, наблЮдается более высокая смертность 
и более быстрая смена популяции. В то же время автор отмечает, 
что смена популяции большеухой пищухи идет несколько мед­
леннее, чем у монгольской и даурской пищух- обитателей от­
крытых ландшафтов. У монгольской и малой пищух обновление 
популяции происходит очень быстро, довольно близко к таковому 
у мелких грызунов (Шубин, 1966). В горном Алтае к осени попу­
ляция монгольской пищухи на 70% состоит из сеголеток (Лаза­
рев, 1968). 

Возрастная структура популяций даурской и северной пищух 
раз.'Iична. Удаурской пищухи к концу июля стары~ особи состав­
ляют лишь 7% популяции, а к сентябрю они в основном вы­
мирают, в июле-августе происходит полное обновление популяции 
(Смолина, 1958). У северной. пищухи к концу размножения сего­
летки составляют лишь около половины популяции, вторую поло­

вину составляют зверьки прошлого года рождения, двухлетки и 

трехлетки, причем количество особей старше двух лет весной 
довольно велико (25% в мае), а к осени сокращается, но состав­
ляет довольно значительную часть -9,5% (Ревин, 1968). 

Анализ полученного мюериала позволяет говорить о прин­
ципиальных различиях в типе динамики популяций разных видов 
и экологических групп. Основной тип динамики попу.rшций гор­
ных грызунов в условиях высокогорья: короткий период раз­
множения, незначительное число генераций, их замедлеi~ное 
половое созревание, стабильная (у некоторых форм- низкая) 
плодовитость, большая продолжительность жизни. Горные попу­
ляции широкораспространенных видов обладают иным типом 
динамики. В отличие от равнинных популяций у них можно 
отметить меньшую смертность особей первых весенних генераций, 
которые доживают до осени и играют важную роль в воспро­

изводстве популяции (Большаков, 1967). Типичные субаркты 
характеризуются удлиненным периодом размножения, высокой 
плодовитостью, ранним половым созреванием. Для субарктиче­
ских популяций типично следующее: короткий период размноже­
ния, исключительно раннее половое созревание, максимальная 

шwдовитость, незначительная продолжительность жизни отдель­

ных генераций (за исключением последней зимующей). Тгбл. 4 
дает представление об аналогичных закономерностях в других 
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группах грызунов. СлеДует лишь отметить, что экологические­
группы (в указанном понимании) могут объединять далекие в 
таксономическом отношении виды, а близкие виды- входить в 
разные экологические группировки. 

Тип динамики популяций определяет характер динамики 
численности и динамику биомассы грызунов. В северной лесо­
степи и южной тайге ведущую роJ:ь играют весенние условия 
существования, определяющие число возможных генераций у 

зверьков, размножающихся в год своего рождения. В горах 
интенсивность размножения грызунов относительно стабильна,. 
факторы смертности приобретают относительно большее значе­
ние. Численность горных популяций широкораспространенных 
видов в значительной мере определяется числом выживших пер­
вых генераций (их участие в размножении приводит к резкому 
увеличению числа производителей), но популяции подвержены 
сильному влиянию условий существования. Типичные горные 
виды менее чувствительны к колебаниям климата, роль внутри·· 
популяционных процессов в динамике численности увеличивается. 

Литературные данные о колебаниях численности мелких 
млекопитающих в горах очень немногочисленны, большинство из 
них свидетельствует о сравнительно стабильной численности гор­
ных видов грызунов и пищух. Так, А. К. Федосенко ( 1964) 
в высокогорьях Заилийского Алата,у установил, что численность 
горных мышевидных грызунов (тяньшанская, серебристая 
полевки) в высокогорье постоянна по годам и мало изменяется по 
сезонам. 

По наблюдениям Э. М. Смириной (1967), уровень численности 
серебристой полевки на Тянь-Шане почти не менялея (от 1,6 до 
2% попадания) за три года исследований. 

Б. А. Мартиросяном (1966, 1970) было показано, что числен­
ность снежных полевок в Армении, по сравнению с численносrью 
других видов полевок, колеблется в сравнительно небольших 
пределах. О стабильной численности серебристой полевки в 
Алайской долине пишет В. А. Кизилов (1962). Численность 
плоскочерепной полевки в Казахском нагорье испытывает слабые 
колебания (Шубин, 1959), в то время как численность других 
видов колебалась очень значительно. 

Особенности биологии размножения и возрастной структуры определяют 
в целом довольно стабильную численность леммингавидных полевок в раз­
личные годы. Так, в 1956 г. численность полевок, по данным В. И. Капито­
нова (1959), была равна 15% попадания на 100 ловушка-суток. В июле-авгу­
сте 1963 г., по нашим учетам, она составляла в среднем около 12% попада­
ния, а в 1964 г.- около 14% попадания. В условиях Колымского нагорья, где 
размножение леммингавидной по.~евки идет более интенсивно, изменения чис­
ленности более значительны (Кищинский, 1966). 

Для широкораспространенных видов в горных условиях 
характерны большие колеба'Ния численности. 
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Резкие колебания численности узкСJ'Iерепной полевки на высокогорных 
пастбищах Тянь-Шаня отмечала Р. П. Зимина (1953), то же у .~есных мышей 
на склонах Большого Кавказа описала с_ Н. Ерофеева ( 1966). 

Массовые вспышки численности в отдельные годы известны в горных 
районах Туркмении у афганской полевки (Нургельдыев, 1956; Войцеховский 
и др., 1961). Очень меняется численность обыкновенной полевки в горных райо­
нах Кавказа и Закавказья (Аскеров, 1960; Ахвледиани, 1964). О четырех­
пятикратных сезонных ко.~ебаниях численности талая на Памире писал 
И. А. Абдусалямов ( 1965). Резко меняется численность мелких млекопитаю­
щих на различных высотах в горах Северной Каролины (Gentry, Odum, 1968). 

Проведеиные нами учеты численности мелких млекопитающих 
в равнинных и горных лесах показали, что у большинства видов 
изменения численности идут синхронно. Совершенно иная кар­
тина наблюдается при сравнении мелких млекопитающих лес­
ного и подгольцового поясов. Население мелких млекопитающих 
лесного пояся характеризуется более устойчивой и стабильной 
численностью, чем подгольцового. Особенно это отчетливо про­
является у красной полевки на Северном Урале. Аналогичное 
явление имеет место и у рыжей полевки на Южном Урале. 

Противоположным типом динамики численности характери­
зуется красно-серая полевка: для нее характерна сравнительно 

стабильная численность в верхних поясах гор (подгольцовом и 
гольцовом). 

Типы динамики численности свидетельствуют о том, что для 
рыжей и красной полевок оптимальным является лесной пояс 
(общий уровень численности высок, колебания имеют сравни­
Уельно небольшой диапазон), а для красно-серой- верхние 
пояса гор. Обеспеченность кормами, несомненно, играет извест­
ную роль в особенностях динамики чис.Тiенности этих видов в 
горах- семена древесных, в частности хвойных пород, играют 
существенную роль в рационе этих полевок, однако этот фактор 
не является определяющим уже потому, что у всех видов лесных 

палеарктических полевок преобJlадает смешанный характер 
питания (Воронцов, 1961) и имеет место значительная сезонная 
и географическая изменчивость питания. Основными причинами 
различной динамики численности мелких м.Тiекопитающих в раз­
ных высотных поясах следует считать особенности размножения 
популяций, скорость полового созревания различных генерациИ, 
их роль в динамике численности видов, продолжительность жизни 
и плодовитость. 

Очень показательны особенности изменений численности двух 
видов пищух- малой и монгольской на одном и том же участке 
ареала (Казахское нагорье). Для монгольской пищухи- обита­
теля rюрных камеmистых биотопов- характерrна ора:внительно 
стабильная численность (Шубин, 1956), для малой пищухи- оби­
тателя по.Тiупустыни и кустарниковых биотопов- И. Г. Шубиным 
(1965) отмечены трех-четырехкратные изменения численности. 
Характерно, что численность даурской пищухи- обитатедя 
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Динамика nоnуляций грызунов в разных ландшафтных зонах и высотных nоясах 

Зо11а, автор 

Тундра (Копеин, 1958) 

ТунДра (Копеин, 1959) 

Лесотундра и южная тундр.а 
(Шварц, 1963; Пястол >ва, 1967) 

Горы Субарктики (и.1зовья 
р. Лены, Якутия) 
(Капитонов, 1959 Большаков, 
1967в) 

Южная таiiга (Оленев, 1964) 

Виды Период размно- г~~с:а~ 1------------,-
жения ций 1 ·Я 1 

--2--1 3 --4-1 -----5--'-----

L~mmus 
obгnsis 

Microtus 
gregalis 
m1.jJr 

Зима (ноябрь­
декабрь), конеJ. 
марта-апрель 

до октября 
включительн1 

Март-сентябрь 

., 
М. o:cono- Начало мая -­
mus ch2hlo- начало октября 
vi н другие 
севериь1е 

формы 

Altico/:1 Начал' мая -
lemmi,zus середина нюня 

Apodemus Конец ап~елн­
agrarius, первая полови­

А. sylvati- на сентября 
cus, Clethri-
O/tamys gla-
reolus 

5-6 

4 

4-5 

5 

Знмияя, Приступают к раз­
множен.rю n год своего 
р3ждсния. 4 помета 

Зимняя. Приступают к раз­
М11)Жеюtю в год своего 

рождения. 2, реже 3 ПJМе­
та. В помете в среднем 6,6 
эмбриона на самку 

Праступают к размноже­
юпо в год своего рожде­

Н1Я. 2 помета. Во втор3й 
nолою.не лета вымирают 

В год рождения не размно­
жаются. К зlf.\-te составля­
ют ОК'>ЛО НО % nопуляции 

ПрИступают к размножению 
в) второй noлoвitRe I(,сня, 
2-3 помета, ПродолжИ­
тельН·)сть жизни май-сен­
тябрь (до сентября дожи­
вают отдельные о~оби) 

Горная тайга (Северный Урал) С· rutilus, 
Microtus 

(наши данные) ag resl i, 

Вторая полови­
на мая- август 

3 Приступают к размн)же­
ии.о в год своего рожде­

ния; 1, редко 2 nомета. К 
зиvrе сохраняется не менее 

25% ос~бе;:, 

Высокогорье Средней Азн11 (Па­
мир 2500-3500 ,и; Тянь-Шань, 
2500-3000 м) 
(наши данные) 

То же 
(наши данные) 

Высокогор- Май- август, 
ные специ- реже-сентябрь 
алкзирован-

иые виды 

полевок: 

Microtu; 
Juldaschi, 
Alticola 
royl. i 

2-3 

Горные по- Март-октябрь, 3-4 
пуляцюt известны случаи (ННогда 
широдорае- зимнего размно- 5) 
nростраиен- жеиия 
ных видов 
грызунов 

Apodemus 
syluaticus, 
С ricetulus 
migra._torius 
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В год ~ ождения приступа­
ют к раз~ножеишо и, как 

правило, 1 помет, сереб­
ристые полсвки-ин~гда 2 
помета. К зи.~е составля­
ют не менее 30-40% nо­
nуляцни 

Приступают к разм1щжению 
в год своего рождени>!; не 
менее 2-3 nометов. К зиме, 
по-видимому, отмирают 

полиостью 



Характеристика генераций 

2-я 

6 

Весенняя. Пристуnают 
к размножеиию в год 

своего рождения. 2-3 
помета 

3-я 4-я 5-я 

7 8 9 

1 летняя 11 летняя 111 летняя 
Состамнют основу популяции, уходящеn в зи­
му (80o/or11 летi\Яя, 20%-1 летняя) 

1 летняя 11 летняя 
.составляют основу популяции, 
уходящеl;\ в зиму (90% -11 лет­
няя, 10% г-1 летняя). В помете 
9,9 эмбриона на самку 

Таблица 4 

Ocofel ности размко­
>l·.ения 

10 

Зимнее размножение, 
высокая·плодовитость, 
Н') ниже, чем у суб~рк· 
тических (около 8 эм· 
брнонов на самку) 

Исключr.тельно высокая 
nлодовитост,ъ, раннее по• 

ловое созревание, ран­

нее начало размноже­

ния 

Весенняя. Прv.ступают 
к размножению в год 

своего рождения. 1-2 
помета. В nомете 8, 7 
эмбриоitа на самку 
Пристуnают к р,азмно· 
жению в год своего 

рождения. 1 nомет. 
Часть особей уходит в 
зиму 

В год своего рожJ:,енин в раз­
множекщ не участвуют. 
Составляют основу популяции, 
ул·•дящей в зиму 

Появляется в Исключительно высокая 
сентябре-нача- плодовитость, раннее 
ле октября половое созревание 

Нет Нет Нет Нет 

п Пристуnают к Пристуnают к В размножении 
ристуnают к размно· размножеиию в в год рождения 

жению в июле; 2 помета. :зм:о=:~ в августе; 1 по• не участвуют 
Продолжительность нц мет. Продолжи-
жизни июнь-сентябрь августе. Да- тельность жиз-

ют 1 реже 2 
nомета. Продол· ни июль-сен-
жительиость тябрь (особи, 
жизни Vl, родившиеся во 
VII-X второй половине 

августа, в раз­

множении на 

участвуют) 

В год рождения в раз- В год рождения Нет Нет 
множении не участву- в размножении 
ют, за исключением участия не при· 
отдельных особей нимают 

К зиме особи 2 и 3-i! генерации состав­
ляют около 70% популя:щи 

В год рожJ:,ения в размf!ожснии не Нет 
участвуют. К зиме составляют лишь 
50-60% поnуляции 

Нет 

В год своего рождения В год своего 
дают до 3 пометов р:Jждения при­

ступают к раз­

множению; 1 
nомет 

В год рождения Нет 
не размножают-

В. Н. Большаков 

ся, за исключе­

ннем наиболее 
блаrоприятиых 
лет 

К зиме составляют, по-видимо­
му, основу популяции 

97 

Характерно стабильное 
количество молодых в 

помете (7,4-7,7 на сам­
ку), численность по го­
дам стабильна 

Плодовитость: весн:>й-
5, летом-;-6,3, в конце 
лета,-8,3-осеныо-6,2 
эмбриона на самку 

По количеству молодь1х 
в помете отличий от 
равнинных популяций 
нет 

количество молодых в 
помете невелико-у па­
мирской полевки в сред­
нем 3,5-3,9, у сереб­
ристой-4,8 

Характерно бо.пьшое 
количество молодых в 
помете · 



степей- очень значительно колеблется по сезонам и по годам 
(Кузнецов, 1929; Гайский, Алтарева, 1944). 

Наоборот, для высокогорных видов пищух- большеухой и 
красной- на северных склонах Заилийского и Терскей Алатау 
можно отметить стабильную численность (Бернштейн, 1966, 
1970). На Полярном Урале численность северной пищухи также 
стабильна в различные годы и не испытывает резких колебаний 
(Гашев, устное сообщение), это же характерно для вида в Ма­
гаданской области (Беляев, 1968). 

Таким образом, в горных районах для широкораспространен­
ных видов можно отметить значительные колебания чис.11енности, 
сходные с таковыми на ращшне. Наоборот, для большинства 
горных видов характерна невысокая и более стабильная числен­
Jюсть. 

Тип динамики популяций определяет и динамику биомассы 
нида. Если общей характеристикой продуктивности популяциа 
считать число уходящего в зиму молодняка на каждую пару 

производителей весной, то при равной продуктивности горных и 
субарктических форм динамика их биомассы будет различной. 
Для поддержания стабильной численности в течение двух лет 
и1емминговидной полевке достаточно реализовать характерную 
для вида плодовитость весной и примерно в три раза (по сравне­
нию с зимним периодом) увеличить численность, которая, посте­
пенно снижаясь, упадет к весне до исходного уровня. Общая 
биомасса вида существенно не колеблется и не очень значительно 
увеличивается как при снижении, так и при повышении числен­

ности животных. Для того чтобы поддержать стабильную числен­
ность в течение двух сезонов размножения, горной популяции 
лесной мыши необходимо в течение короткого летнего периода 
дать не менее трех ген ер аций, общая численность которых много­
кратно (в 5-10 раз) превышает не только исходную (весеннюю) 
численность вида, но и его «конечную» (осеннюю) численность. 
Только при этом усЛовии осенняя популяция этого вида будет 
состоять из достаточного количества молодых животных, способ­
ных пережить суровую зиму и начать новый цикл динамики чис­
ленности с исходного уровня. Аналогичные примеры, касающиеся 
других видов, могут быть почерпнуты из таблицы 4. 



ГлаваiХ 

О ДВУХ ПУТЯХ 

ПОДДЕРЖАНИЯ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО БАЛАНСА 

У МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ В ГОРНЫХ УСЛОВИЯХ 

Многочисленными исследованиями физиологов были установлены 
приспособите.11ьные компенсаторные сдвиги в организме живот­
ных в условиях гипоксии, направленные на преодоление недоста­

точного снабжения организма кислородом. При гипоксии разли­
чают три основные ступени в физиологических приспособлениях 
организма (Б1аркрофт, 1937): 1) усиление легочной вентиляции; 
2) увеличение кислородной емкости крови, что может осущест­
вляться путем увеличения количества эритроцитов в крови и 

путем увеличения концентрации гемоглобина в эритроцитах; 
3) подключение органов кровообращения в реакцию на гипо­
ксию, что, в частности, проявляется в увеличении минутного 

объема крови, частоте сердечных сокращений и увеличении 
объема систолического выброса. Для эколога, работающего с 
животными не в лабораторных условиях, а непосредственно в 
горах- в местах обитания видов, особо важное значение при­
обретают те изменения, которые могут быть уловлены простей­
шими методами исследования при обработке массового мате­
риала. Это относится как к изменению относительного веса 
сердца и других внутренних органов, так и к изменениям кар-

1ИНЫ кра,сной крови (содержание гемоглобина и количество 
эритроцитов). 

При подъеме в горы, в условиях возрастающей гипоксии у 
равнинных животных увеличивается относительный вес сердца, 
повышается количество гемоглобина и эритроцитов (Калабухов, 
1935, 1937, 1950; Машковцев, 1935; Алиев, 1949; Коржуев, 1949, 
1959, 1962, 1964; Арав, 1950; Поляков, 1953; Крепе, Вержбинская 
и др., 1956; Булатова, 1962; Strohl, 1910; Stieve, 1933; Quiting; 
1946; Colehouг, 1960; Antony, Kreider, 1961; Gough, Юlgore, 
1964; Morrison, 1964, и др.). 

Как указывал Гессе (Hesse, 1921), различия в величине сер­
дечного индекса зависят прежде всего от различий в степени 
обмена веществ. 

Многочисленные исследования, проведеиные физиологами на 
человеке, лабораторных и сельскохозяйственных животных в 
условиях высокогорья,_ показ аю1, что организм может при гипо­

ксии вести себя по-разному. Многие исследователи (Быков, Мар· 
тинсон, 1933; Владимиров, 1939; Шик, 1948; Поляков, 1953; 
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Duгig·, Zuntz, 1904; Schneideг, 1921; Gill, Pugh, 1964) отмечают 
увеличение обмена веществ в высокогорье, другие (Hemingway, 
Havas, 1952; Meda, 1955; Fгeydbeгg, 1956) свидетельствуют о том, 
что высотная гипоксия не влияет на потребление кислорода 
орга.низмом. 

К. П. Иванов ( 1959) на кроликах выяснил, что изменение 
обмена при гипоксии зависит и от температуры среды. Изучение 
уровня метаболизма Peroтnyscus тnaniculatus sonorensis при тем­
пературах от О до 37° позволило установить, что зависимость 
между уровнем метаболизма и парциальным давлением кисло­
рода наблюдается только в летнее время, при снижении темпе­
ратуры уровень метаболизма оказывается одинаковым для раз­
личных высот ( 1200-3800 .м) (Hock, Robeгts, 1966). Наконец, 
имеется третья группа фактов, доказывающих, что в условиях 
гипоксии энергетический обмен значительно снижается. Приме­
рам может служить работа Р. П. ОльнянС'кой и Е. М. Соболя 
(1949). Авторы установили, что в горах Тянь-Шаня у овец мест­
ных пород на высоте 2600 .м потребление кислорода снизилось на 
35-45%, а на высоте 4000 .м-на 51%. Снижение обмена от­
мечено также у человека (Слоним, Понугаева и др., 1949; Фила­
това, 1961) и некоторых домашних и лабораторных животных 
(Понугаева, Слоним, 1949; Архангельская, 1949; Ардашникова, 
1952; Goebel, Юante, 1953). 

В литературе появляется все больше данных, свидетельствую­
щих о различных путях приспособления организма животных к 
гипоксии (Барбашова, 1941; Гинецинский, Барбашова, 1942; 
Слоним, 1952; Раушенбах, 1958, 196G; Бfарбашова, 1960; Rejna­
faгje, Morrison, 1962; Meints, Olandeг, 1970). Суть этих различий 
наиболее четко сформу.rшрована 3. И. Барбашавой ( 1960). 

Первый путь приспособления к гипоксии- это борьба з.а 
кислород, когда организм использует все механизмы компенсации 

кислородной недостаточности, при этом наблюдаются приспосо­
бительные сдвиги в системах кровообращения и дыхания, окис.1и­
тельный метаболизм организма сохраняе1ся на необходимоr.1 
уровне за счет усиления уrилизации кислорода тканями. Второй 
путь- приспособление к стойкой гипоксии- развивается на 
тканевом уровне, происходит приспособление к сущес;твованию 
без кислорода в результате усиления анаэробного гликолиза. 
При этом не наблюдается увеличения органов или интенсифика­
ции их функций. 

У постоянных жителей высокогорий и у горных животных 
установлены и другие особенности, не характерные для жителей 
равнины и равнинных форм, например более высокое сродство 
гемоглобина крови к кислороду, расширение альвеол и капилля­
ров легких, увеличение объема грудной клетки·, более высокая 
легочная и альвеолярная вентиляция и т. д. 

Выводы о различных путях адаптации организма к условиям 
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среды подтвердили цитофизиологические и цитоэкологические 
исследования (Ушаков, 1959, 1959а; Схолль, 1962; Александров, 
1968). 

Проведенный Шварцем (1954, 1956, 1959б) анализ развития 
интерьерных признаков животных в конкретных условиях суще­

ствования позволил автору сделать вывод о различном характере 

приспособлений, направленных на поддержание энергетического 
баланса, у видов и внутривидовых категорий. 

Литературные данные и сравнительное изучение важнейших 
интерьерных показателей у 63 видов мелких млекопитающих в 
условиях равнины и горных районов СССР (Большаков, 1966-
1970) свидетельствуют о том, что у всех исследованных широко­
распространенных видов мелких м.пекопитающих с поднятием в 

горы увеличивается относите.пьный вес сердца и (:Одержание 
гемоглобина. Некоторые конкретные данные, ил.пюстрирующие 
эту закономерность, приведены в табл. 5-8. Однако изменчивость 
морфо-физиологических показателей проявляется крайне специ­
фично у разных видов в условиях гор. 

Прежде всего с.педует отметить, что изменчивость этих пока­
зателей идет не пара.плельно возрастанию высот. На Северном 
Ура.пе в пределах лесного пояса у красной и пашенной полевок 
с высотой наб.пюдается постепенное нарастание веса сердца и 
содержания гемог.побина, но затем на высотах око.по 600-700 м 
происходит резкий скачок (так, по"тевки из гольцового пояса 
значительно отличаются по весу сердца и содержанию гемогло­

бина от полевок равнинной тайги и горналесного пояса, см. 
табл. 6). Скачок совпадает по высоте с границей лесного и голь­
цового поясов. У рыжей ПОJТевки на Южном Урале индекс сердца 
увеличивается с высотой сравните.пьно мед.пенно, на Северном 
Урале- значительно интенсивнее (табл. 7). Интересные данные 
получились при сравнении изменений относительного веса сердца 
и содержания гемоглобина у красных по.певок А.птая и Урала 
(табл. 7). На Алтае полевки из гольцового пояса также об.па­
дают более крупным сердцем и повышенным содержанием 
гемоглобина по сравнению с лесными популяциями, причем пока­
затели не отличаются от таковых полевок гольцового пояса 

Урала, хотя высоты здесь бо.пее значите.пьны (2000 м). 
Еще более показате.пьно сравнение изменений относительного 

веса сердца и содержания гемоглобина у лесных мышей в раз­
.пичных горных районах. 

Лесная мышь на Южном Ура"те обычна на равнине и подни­
мается в горы в этом районе до высоты 900-1000 м, на Тянь­
Шане она встречается до суба.пьпийского пояса на высоте 
2500-3000 м. Увеличение индекса сердца и содержания гемо­
глобина у этого вида в горах Урала с высотой происходит бо.пее 
резко, чем на Тянь-Шане, как по абсолютны:-.1 показателям, так 
и по проценту прироста (табл. 8, рис. 9). В резу.пьтате лесные 
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Таблица 5 

Морфо-физиологические показатели насекомояцных млекопитающих и грызунов 
в равнинных и горных районах 

Относитепьный вес, %о 1 Содержан<е 
Вид, район · гемогпобина, 

сердце почка печень г % 

Насекомоядные 

Обыкновенный крот: 

равнина (Зауралье) 6,4 5,0 37,4 17,5 
альnийский nояс (Кав-
каз) 

7,7 6,06 43,7 19,0 

Обыкновенная бурозубка: 

равнина (Зауралье) 9,7±0,10 10,4±0,5 61,1:::!:0,3 14,7 
гольцавый nояс (Север- 10,13±0,14 10,8±0, 7 73,0±0,9 16,2 
ный Урал) 

Средняя бурозубка: 

равнина (Зауралье) 10,1 12,2 59,3 
горы (Северный Урал) 12,4 18,1 79,0 

~лая бурозубка: 

равнина (Зауралье) 11 ,О 13,0 73,5 
горы (Кавказ) 13,4 12,5 81,6 

Обыкновенная кутора: 

равнина (Зауралье) 9,2 12,4 53,4 
горы (Южный Урал) 10,1 14,0 69,5 

·малая белозубка: 

равнина (Казахстан) 7,5 8,4 89,6 
горы (Памир) 7,69 9,23 92,3 

Грызуны 

Лесная соня: 

равнина (nредгорье 5, 1±0,3 7,0±0,1 59,0±1 ,5 14,0 
Тянь-Шаня) 

горы: 

Кавказ 9,7 9,9 74,6 
Тянь-Шань 6,7±0,2 7 ,9±0,3 73,8±1 ,4 17,1 
Гиссарский хребет 9,8 11,9 77,6 

Лесная мышовка: 

равнина (Зауралье) 8,3 9,6 50,4 
горы (Урал) 9,9 13,1 63,4 

Туркестанекая крыса: 

равнина (Киргизия) 3,6 4,8 41,0 13,8 
горы (хр. Петра Велико-
го) 

5,1 6,9 53,8 16,2 
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Таблица 5 (окончание) 

Оmосителы1ый вес, %0 'Соде~жание re-
Виц, район моrлобина, 

сердце nочка nечень г% 

Полевая мышь: 

равнина (Зауралье) 7,0±0,4 8,1±0,3 55 ,2±1 ,1 14,0 
горы (Южный Урал) 8,8±0,15 ·s,71:0,1 73,0±0,9 16,0 

Азиатская. лесная мышь: 

равнина (предгорье Ал- 6,4±0,2 7,7±0,8 51,1±1,9 15,8 
тая) 

горы (Алтай) R, в·±о ,2 7,3±0,4 70,4±1 ,2 16,4 
Мышь-малютка: 

равнина (Заур алье) 8,4 9,0 64,8 
горы (Северный Урал) 9,3 9,6 80,0 

Обыкновенная слепушон-
ка: 

равнина (Зауралье) * 4,9 5,2 61,0 12,5 
горы (Памир) 6 ,1±0,36 5,2±0,36 49,2±0,8 16,5±0,5 

Водяная полевка: 

равнина (Зауралье) 4,1±0,3 4,9±0,3 33,0±0,5 13,5 
горы (Алтай) 5,5 5,!3 46,5 15,8 

Узкочерепная полевка: 

равнина (Казахстан) 5,8±0,6 7 ,2±0,2 59,0::1::1,3 14,6 
горы (Тянь-Шань) 7 ,9:±:0,2 8,3±0,1 82,4±2,1 17,8 

Полевка-экономка: 

равнина (Зауралье) 4,8±0,2 7 ,0±0,4 50,6±1 ,4 15,8 
горы (Южный Урал) 5 ,3±0,1 8,1±0 ,4 72,2±1,8 17,4 

• Данные no слепушанке из ·зауралья- С. С. Шварца (1960). 

Таблица 6 

ИзменениЯ относительного веса сердца и содержаниЯ гемоглобина в крови 
красной и пашенной полевок в горных районах 

Красная nолевка (n = 104) Пашенная nолевка (n = 46) 

Место сбора материала индекс сердца,\содержанне re- индекс сердца,\содержание re-
%о Моrлобина, г % %0 моrлобиН1, г % 

1 

Гора Косьвинский "Камень. 

Горно-лесной пояс, высота: 

nодножие 6,6±0,12 13,4 5,1±0,17 15,6 
400 .м 6,8±0,09 13,9 5,4±0,23 15,4 
600 .м 6,8±0,10 13,7 6,0±0,10 15,7 

Подгольцавый и гольцо-

ВЫЙ ПОЯСD, 800 .М 7 ,9±0,24 15,1 6,9±0,07 16,9 
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Таблица 7 

Относительный вес сердца и содержание гемоглобина у nолевок рода 
С lethrlonomys- в горных условиях 

1 \Индекс сердца,~ Содержание 

Вид Место сбора материала; nЬJсота _ %о reмor лобика, 
г% 

Красная nолевка Северный Урал: 

nодножье 6,6±0, 12 13,4 
800 м 7,9±0,24 15,1 

Алтай 

800 м (лесной nояс) 6,5±0,11 14,0 
2000 м (гольцовый nояс) 7,8±0,3 15.~ 

Рыжая полевка Северный Урал: 

гора Денежкин Камень 

nодножье 6,9±0,03 
400 м 6,8'±0,1 
800 м 7,4±0,17 

Южный Урал: 

гора Кукшик 

100 м 5,[1±0, 13 12,3 
500-600 м 5,9±0,11 
800 м 6,1±0,23 15,6 

Красно-серая nолевка Южный Урэл: 

гора Кукшик, 800 м 4,9±0,26 14,4 
Тяньшзнская nолевка Заилийский Алатау 

2000 м 5,7±0,21 15,8 

Таблица 8 

Изменение относительного веса сердца и содержания гемоглобина 
в крови лесной мыши в горных условиях 

Место сбора материала ВЬJсота, м 
\Индекс сердца,\ Превыше-~Содержац,lе\Превы-% ц 1е % rемоrл3бица шею! е, 

00 ' 0 nкрови,г% % 

Южный Урал 

Хр. Сулея, гора Кукшик 100-150 6,4±0,03 13,3 
» 501-600 7 ,1±0,07 11,5 15,2 14 

» 80J 8,4±0, 17 18 15,8 5 
Хр. Зигальга, Подножье 6,9±0,12 14,5 14,0 
1ора Большой Шолом 400-500 7 ,9±0,28 10,5 15 

Тянь-Шань 8,7±0,19 16,1 
Заилийский Алатау 1200 7,7±0,10 8 15,6 4,5 » » 2000 8,3±0,11 16,3 
Киргизский хребет 800 7,9±0,16 15,0 

» » 2000 8,4±0,09 6,5 16,2 8 
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1\~ыши, обитающие на Южном Урале на высоте около 800 JИ, 
обладают более крупным сердцем и большим содержанием гемо­
глобина, чем тяньшанские лесные мыши на высоте более 2000 .м. 
На Кавказе лесные мыши лесного пояса Аджаро-Имеретинского 
хребта имели относительный вес сердца 7,8±0,46% 0 (высота 
около 2000 .м), т. е. также меньший, чем десные мыши на Урале. 

Аналогичная закономерность наблюдается у обыкновенной полевки н 
обыкновенной бурозубки. В равнинных районах Среднего Урала обыкновен­
ная полевка имеет относительный вес сердца, равный 6,0-6,80/nn• содержание 
гемоглобина в крови 11-12 г% (материалы Шварца, 1959 и Оленева, 1964). 
На Южном Урале на высоте щ~оло 700 .м (гора Кукшик, хр. Сулея) этн пока­
затели возрастают до 7,9±0,17% 0 и 13,8 г%, т. е. в среднем примерно на 20% 
по сравнению с равниной. На Тянь-Шане (район оз. Иссык) на высотах око.1J 
2000 .м относительный вес сердца оказался равным 8,1±23% 0, а содержание 
rемоглобооа- 14,3 г%, т. е. практически одинаковыми с показателямн у поле­
вок с Ypa.!Ja, несмотря на значительную разницу высот. 

У обыкновенной бурозубки на Северном Урале (горы Коеьвинский Камень 
и Конжаковекий Камень) индекс сердца на высоте 800 .м возрастает от 9,7± 
±0,10 до 10,8±0,14%о, т. е. на 11,5%; содержание гемоглобина от 14,7 до 
16,2 г%- на 9%. У отловленных на Тянь-Шане на высоте 1600-1700 .м буро­
зубок индекс сердца составлял 10,3±0,20% 0, на высоте около 2000 ,w- 10,9± 
±0,11 %о- превышенне приблизительно на 6%. 

По-видимому, увею:чение сердца и нарастание содержания 
гемогдобина в крови (а также и изменение других интерьерных 
поюэ.зателей) с высотой ддя млекопитающих в природных усдо· 
виях выгодно только в каких-то определенных пределах, а не 

паралдельно снижению парциального давления кислорода. Это 
подтверждается еще и тем, что у высотных пределов своего рас­

пространеншя (см. табд. 8) животные одного вида в различных 
горных системах имеют очень близкие интерьерные показатеди, 
несмотря на большую разницу высот. Аналогичное явление на­
блюдается при рассмотрении географической изменчивости отно­
сительного веса сердца: с продвижением к северу вес сердца 

увеличивается, однако это увеличение идет не парадлельно· 

широте, а за счет резкого скачка в предедах опредеденной зоны, 
сменяемой зоной стабилизации (Большаков, 1965): на северной 
границе ареалов красная и рыжая полевки характеризуются 

сходными значениями признака. 

У таких близких видов одного рода, как рыжая и красная 
полевки, изменения интерьерных признаков по зонам и высотным 

поясам носят хорошо выраженный видаспецифичный характер. 
Подобное же явление установлено в горных условиях и длн 
других близких видов: так, лесная и желтогорлаЯ мыши реаги­
руют на понижение атмосферного давления различно- с высотой 
число эритроцитов у же.Jiтогор;юй мыши увеличивается сильнее, 
чем у лесной мыши (N\аркова, 1948). В горах изменение воздей­
ств-ия комплекса факторов климата происходит более резко и на 
меньшей территории, причем различно в сравниваемых горных 

районах. 

105 



Морфо-физиологические приспособления млекопитающих . к 
rорным условиям следует рассматривать не только с учетом 

абсолютных высот, но и с учетом высотной поясности- изменчи­
вость таких важнейших интерьерных признаков, как относитель­

ный вес сердца, связана не с каким-то определенным фактором, 
.а с общеклиматическими условиями существования (Шварц, 
1959б). 

Л. Г. Филатова (1961, 1962), изучавшая физиологические 
механизмы акклиматизации животных и человека к гипоксии, 

писала: «Есть все основания говорить о специфичности отдель­
ных горных систем. Эта специфичность и сказывается в различиях 
геакции акклиматизац·ии, развивающихся на фоне однородного 
для всех горных систем фактора понижения барометрического 
давления ( 1962, стр. 159) ». Связь между специфичностью при­
способлений в различных горных системах и особенностями вы­
.сотной поясности этих систем представляется несомненной. 
!3 различных географичесi<ИХ условиях млекопитающие различно 
реагируют на комплекс факторов горного клима1 а. Это могло 
выработаться только в результате долговременного воздействия 
естественного отбора на горные популяции. Справедливость 
сказанного подтверждается изменчивостью относительного веса 

сердца у синантропного вида- домовой мыши- при обитании 
в горах: поднятие в горы приводит у нее к резкому увеличению 

индекса сердца. 
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Рис. 9. Изменение относительного 

веса сердца и содержания гемогло· 

бина в крови лесных мышсil в 
горных условиях 

1, 3- взрослые самки; 2, 4- взрос­

лые самцы 

Так, по данным Моррисона (Morrison, 1964), у домовых мышей- недав­
них вселенцев в высокогорном парке Морокоча (Перу) -вес сердца стал на 
50% тяжелее, чем у их родичей на уровне моря. У домовых мышей, отловлен­
ных нами на высоте около 2500 м (Киргизский хребет, верховья р. Иссык-Ата), 
индекс сердца оказался равным 8,3±0,2% 0, содержание гемоглобина в крови 
16,8 г%, у домовых мышей с равнин Зауралья эти nоказатели состаRJiяют 
5,3%о и 10 г%, превышение- соответственно на 56 и 63%. 
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Еще более резкое увеличение сердца и ряда других интерьер­

ных признаков имеет место у лабораторных животных, не испы­
тывающих, по-видимому, такого давления отбора, как грызуны 
в природных биотопах: по данным Моррисона (1964), разница в 
весе сердца у лабораторных крыс и мышей, акклиматизирован­
шихся к условиям высокогорья, по сравнению с первоначальной 
величино.й достигает 90%. На белых крысах установлено (Шари­
пов, Юлдашев, 1970), что компенсаторные изменения состава 
крови в высокогорье продолжаются 1-2 месяца. 

В то же время имеются данные, свидетельствующие о том, что 
у некоторых типичных горных видов мелких млекопитающих 

показатели относительного веса сердца, содержания гемоглобина 
и эритроцитов не только не превышают соответствующих пока­

;:~ателей у горных популяций широкораспространенных видов, но 
зачастую значительно ниже последних. Так, А. А. Машковцев 
(1935) установил, что в горах Абхазии наиболее крупным серд­
uем обладают не горные, а широкораспространенные виды (лес­
ная мышь, соня-полчок). У снежной полевки в горах Европы 
отмечен бодее низкий уровень гемоглобина и значительно мень­
шее число эритроцитов в крови по сравнению с равнинными 

грызунами (Kostelecka-Myrcha, 1966). В горах Таджикистана 
арчевая полевка по показателям крови близка к типично низко­
горным видам (Курбанова, 1968). Исследомния Моррисона и 
-его сотрудников (Morrison, 1964, 1964а; Morrisoп, Elsner, 1962), 
проведеиные в горах Южной Америки, показали, что у высоко­
rорных грызунов (Phyllotis darwini, Р. osilae, Р. pictus, Octodon 
degu, несколько видов Akodon), обитающих на высоте 4500-
4800 м, отсутствует такое приспособ.пение к гипоксии, как высо­
кая I<онцентрация гемоглобина, а количество эритроцитов у них 
не отличается от равнинных форм предгорий 1• Индекс сердца, 
.IJегкие и диафрагма высокогорных видов оказались лишь на 
12-25% больше, чем у обитающих на равнинах грызунов. 

Итак, обитание широкораспространенных видов мелких 
млекопитающих в горах связано со значительным увеличением 

сердечного индекса и количества гемоглобина в крови (рыжая и 
~расная полевки). 

При обследовании красно-серой полевки- вида, приурочен­
ного на Урале к верхним поясам гор, получились несколыш иные 
данные. Размеры сердца этого вида значительно меньше, чем у 
красной и рыжей полевок. Даже учитывая более крупные раз­
меры красно-серой полевки, можно было бы ожидать, что в горах 

1 С.1едует учитывать, что специализированные горные виды обладают гемо­
глобином, отличающимся более высоким сродством к кислороду (Антелидзе, 
Барбашова, 1938; Коржуев, 1959; Hall, Dill, Barron, 1936). В эволюции и 
адаптивной радиации, как это было показано на Sciuridae, кислородное 
сродство гемоглобина изменяется применительно к лучшей адаптации видов 
к условиям существования (Hall, 1965). 
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у нее сердечный индекс будет больше. Очевидно, уже у этого 
вида, который еще не является горным в полном смысле, про­

являются какие-то механизмы, которые позволяют ему поддержи­

вать нормальную жизнедеятельность в верхних поясах гор при 

относительно незначительных размерах сердца. В предельно 
ясной форме это проявляется у типичного горного вида рода 
Clethrionomys -- тяньшанской полевки. Сердечный индекс и 
содержание гемоглобина в крови у этого вида оказались ниже, 
чем у всех обследованных горных популяций красной и рыжей 
подевок соnоставимых размеров, несмотря на то, что тяньшан­

ская полевка обитает на многие сотни метров выше, чем послед­
ние два вида. Сравнение красных полевок из гольцавой зоны 
Алтая и тяньшанских полевок, отловленных на Тянь-Шане на тех 
же высотах (около 2000 .м), показывает, что красные nолевкн 
имеют значительно более высокий индекс сердца и содержание 
гемоглобина. Более того, у тяньшаrНской полевки сердечный 
индекс ниже, чем у равнинных популяций красной и рыжей пол~­
вок Северною Урала (·см. табл. 7). Указанные различия стати­
стически достоверны. 

Таким образом, материал по четырем видам одного рода 
отчетливо показывает, что специализация к жизни в горах свя­

зана с относительным снижением сердечного индекса, а в ряде 

случаев, по-видимому, и содержания гемоглобюrа. 
Рассмотрим виды эндемичного горног~ рода азюпских горных 

nолевок Alticola. Для леммингавидной полевки характерен не­
высокий индекс сердца (и как будет разобрано дальше, почки)-
5,7+0,2%о. По этому показателю она четко отличается от лесных 
полевок, далеко проникающих в тундру. Красные полевки, от­
ловленные нами несколько южнее- в каменистых россыпях 

отрогов Верхаянекого хребта (окр. пос. Кюсюр), характеризуют­
ся значительно более высоким индексом сердца (7,9 %о), так же 
как н красные полевки тундровой зоны п-ова Ямал (6,7 %0 ) и 
Полярного Урала (6,8+0,33%о). 

Сравнение плоскочерепных полевок Казахского нагорья и гор 
Ерментау с другими видами типичных степных грызунов по 
целому ряду показателей, в том числе по относительному весу 
сердца и содержанию гемоглобина в крови, свидетельствует о 
том, что по двум пос.1едним показателям отличий практически 
нет (Б'ольшаков, 1968). 

У плоскочерепных полевок относительный вес сердца при под­
нятии в горы не увеличивается: сравнение этого показателя у 

полевок, обитающих на пониженных частях Казахского нагорь'>1, 
и у полевок, отловленных в вершинной части гор (разница высот 
составляла около 600 .м), дало сходные результаты (у самцов 
соответственно 5,2±0,1 и 5,3±0,7% 0). Для алтайской высокогор­
ной полевкш (Alticola macrotis) в верхних поясах гор Алтая 
также можно отметить, что индекс сердца у нее ниж~. чем у 
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отловленных в тех же россыпях красных и красно-серых полевок, 

.а содержание гемоглобина не превышает показателей последних. 
Сравнение интерьерных особенностей мелких млекопитающих 

Центрального Памира (Большаков, Яковлев, 1968) показывает, 
что наибольший сердечный индекс среди грызунов этого наиболее 
nысокогорного района СССР имеют лесная мышь и с~рый хомя­
чок, наименьший- серебристая и памирская по.11евки. Сравнение 
серебристой полевки и серого хомячка в данном случае наиболее 
пока.зательно, так как в местах нашей работы эти два вИда­
горный и широкораспространенный-занимали сходные месrо­
обитания и отлавливались вместе. Из исследованных видов 
Памира только специализированные горные виды rюлевок имели 
относительный вес сердца, сопоставимый с пока.зателями у рав­
нинных видов степной зоны, у горных популяций широкораспро­
.страненных видов он значительно выше. Хорошо отличаются 
серебристая полевка и серый хомячок и по содержанию гемогло­
бина в крови: серебристая полевка-14,6 г%, серый хомячок-
16,0 г%. В горах Тянь-Шаня (высота 2000-2500 м) серебрисrа51 
no.JJeвкa характеризуется еще более низким индексом сердца 
(4,9+0,15) и невысоким содержанием гемоглобина (13,8+ 
±0,2 г%), что значительно меньше, чем, например, у лесной 
мыши и лесной сони, обитающих в этом же районе (соответст­
венно 16,3 и 17,1 г%). 

При очень близком весе тела (51,8+2,46 г у слепушанки­
широкораспространенного вида и 56,9+5,87 г у прометеевой 
полев[(И- эндемика высокогорий Кавказа) первая на сходных 
высотах имеет значительно более крупное сердце (6,1 +0,36 и 
4,3±0,27% 0, достоверность 12,0) и значительно большее со­
держание ге:vюглобина (16,5±0,57 и 11,7±0,66 г%, достовер­
ность 21,8). 

Эту же закономерность можно отметить у насекомоядных и 
пищух. Сердечный индекс слепого крота (Talpa соеса), по дан­
ным Машковцева (1935), составляет в горах Абхазии . 7,0% 0, 

от.11овленные нами в районе Крестового перевала кроты (Talpa 
t·иropaea caucasica Sat.) имели относительный вес сердца 7,7% 0• 

Малые бурозубки, добытые на Аджаро-Имеретинском хребте, 
-отличались очень большим сердечным индексом (это связано, в 
частности, с их более мелкими размерами)-13,4% 0 , а у более 
специализированного вида-- бурозубки Радде (.Surex raddei)­
индекс сердца составлял лишь 9,4+0,3% 0 , что близко к относи­
тельному весу сердца у сходной по размерам обыкновенной 
бурозубки из других .районов (например, Южного Урала·-
10,1 %0 ) и высокогорий (Тянь-Шань -10,9%о). 

Тяньшанские бурозубки (Sorex asper Thom.), отловленные 
нами в районе оз. Иссык, имели относительный вес сердца мень­
ший, чем обитающие на этих же высотах обыкновенные буро­
зубки (9,8% о). 
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У наиболее высокогорных видов пищух- красной и больше­
ухой, отловленных на высотах 2500-3600 м (Тянь-Шань и 
Памир), индексы сердца 1~ почки, а также содержание гемогло­
бина не превышают соответствующих показателей у других видов. 
пищух, обитающих на равнине или на небольтих высотах (Боль­
шаков, 1968а). 

Индекс почки. Наряду с относительным весом сердца и сте­
пенью развития других интерьерных показателей относительный 
вес почки является индикатором обменных процессов организма; 
в то же время размеры почек находятся в тесной обратной зави­
симости с размерами тела (Шварц, 1954, 1960; Drury, 1932; Addis 
et а!., 1951; Warburton, 1955; Cabon-Raczynska, 1964). По да,нным 
физиол.огов (Hasselbalch, Liпdhard, 1915; Suпdstroem, 1919; Ken­
nedy, 1960), в горных местностях на больших высотах значи­
тельно изменяется функциональная задача почек: они начинают­
удалять из организма не столько избыток кислот, сколько избы­
ток щелочей, вследствие чего в горах моча приобретает щелоч­
ную реакцию. При этом чем больше высота, тем сильнее в орга­
низме наблюдается газовый алкалоз (Kellog et а!., 1957; Kellog 
et а!., 1958), тем более интенсивно функционируют почки в связи 
с необходимостью выноса избыточных щелочей. 

Относительный вес почки исследованных горных видов и гор­
ных популяций широкораспространенных видов мелких млеко­
питающих значительно отличается у различных форм. Однако 
полученные данные свидетельствуют о том, что в условиях верх­

них поясов гор большинство широкораспространенных видов. 
характеризуется крупными размерами почки, что свидетель­

ствует об известном увеличении метаболизма по сравнению с 
равниной у горных популяций. 

У рыжей полевки и лесной мыши на Урале наблюдается 
отчетливое увел,ичение индеК'са почки с высотой (табл. 9). Так 
как у этих видов в условиях Урала в верхних поясах гор размеры 
тела не изменяются по сравнению с низинными районами ареала. 
то рост индекса почки может быть объяснен только интенсифи­
кацией обмена веществ в верхних поясах. Для северных популя­
ций красной и пашенной полевок характерно увеличение относи­
тельного веса почек, что свидетельствует о векотором увеличении 

метаболизма в высоких широтах. В горах у пашенной полевки 
индекс почки также выше по сравнению с равниной; у красной 
nолевки он остается почти на том же уровне. 

На Алтае красная полевка в подгольцавам и гольцавам по­
ясах отличается высоким индексом почки, так же как и в горных 

тундрах отрогов Верхаянекого хребта. 
Важно отметить, что относительный вес почки в горных усло­

виях изменяеrся в подгольцавам поясе не менее резко, чем 

относительный вес сердца или содержание гемоглобина- изме­
нение этого показателя также носит четко выраженный поясной 
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Таблица9 

Изменение относительного веса почки некоторых мелких 
млекопитающих в горных районах 

Вид 

Красная полевка 

Пашенная полевка 

Рыжая полевка 

Лесная мышь 

1 
Оти)сительый 

Mec'l'o сбора материала вес nочки, %о 

Северный Урал: / 
подножье (лесной пояс)' 

400 м 
800 м 

Алтай: 

800 м (лесной пояс) 

2000 м(гольцовый пояс) 
Верхаянекий хребет 
(горн11я тундра) 

Северный Урал: 

подножье 

800 м (гольцовый пояс) 
Субарктика* 

Южный Урал: 

100 м 
500-600 м } лесной 

пояс 

800 м - подгольцавый 
пояс 

Южный Урал: 

равниf!а } лесной 
700-800 м пояс 

7 ,4±0,30 
7 ,6±0, 18 
7 ,2±0,20 

7 ,4:!:0, 15 
8,1±0,30 

8,0±1,45 

6,5:±:0,21 
7,6±0,17 
7,3 

6 ,6±0,42 
6,9±0,12 

7,4±0,14 

6,2±0,20 
7,0±0,14 

• Данны~ no Субарктике С. С. Шварца (1963). 

характер. Сказанное можно проиллюстрировать не только на 
примере Урала, но и на примере Кавказа. Лесные мыши, отлов­
.1енные в субальпийском поясе Главного Кавказского хребга 
(здесь они обитают в кучах камней, на огородах, в каменных 
оградах), имеют значительно более высокий индекс почки, чем 
.'lесные мыши из лесного пояса Аджаро-Имеретинского хребта, 
соответственно 8,7+0,4% 0 и . 7,8+0,3% 0, хотя сравниваемые 
районы расположены на высотах одного порядка. Кустарниковые 
полевки лесного и субальпийского поясов Аджаро-Имеретинского 
хребта имеют высокий индекс и сердца, и почки. Однако имеются 
и исключения, на которых следует остановиться. Низким индек­
сом почки в усл,овиях высокогорья (Алайская долина) харак­
теризуется слепушонка. Это, по-видимому, связано с подземным 
образом жизни зверька (у всех других изученных землероев в 
условиях высокогорья (прометеева полевка, кавказский крот)­
индекс почки также низок). По относительному весу почки 
елепушонки Алайокой дол!Ины не отличаются от слепушанок 
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лесостепного Зауралья (5,2% 0). Однако необходимо отметить, 
что изучение коэффициента асимметрии у слепушанки и промете­
евой полевки, сделанное Р. И. Бирловым (1967) на большом 
материале, показала, что если у прометеевой полевки имеет 

место отчетливая стабилизация относительного веса почки 
(асим:v1етрия незначительна и недостоверна), то у слепушанки 
2симмеrрия довольно значительна-А=+0,66+0,31, достовер­
ность 2,13. Отбор у последнего вида идет в сторону сохранения 
особей с более крупной почкой, т. е. с более интенсивным обме­
ном. 

Известное исключение из закономерности- увеличение отно­
сительного веса почки с высотой у широкораспространенных 
видов представляет серый хомячок: если на Кавказе особи гор­
ных популяций отличаются очень крупной почкой (10,1 %о);то 
обитание этого вида на Памире не связано с увеличением р~з­
мера почки (7,0+0,33% 0), несмотря :-1а большие высоты. Воз­
можно, что это объясняется проявлением зональности в измен­
чивости показателя: все пункты отлова нами этого вида отно­

сятся к равнинным или горным сухим полупустыням. Исследова­
ния, проведеиные на песчанках (Соколов, Скурат, 1962), пока­
зали, что основное значение в приспособлениях к условиям без­
водной полупустыни имеют экологические (характер суточной 
активности, подбор кормов и т. д.), а не физиологические особен­
ности, которые играют лишь вспомогательную роль. Например, 
у пищух· изменение индекса почки носит азональный характер в 
связи с приуроченностью к каменистым местообитаниям на раз­
личных высотах; наиболее отличается по этому показателю степ­
ная пищуха- обитатель открытого степного ландшафта. 

Относительный вес почки горных видов мелких млекопитаю­
щих в целом не выше показате.'Iей у горных популяций широко­
распр·остраненных видов сходных размеров. i\1ожно отметить, что 
у видов- обитателей каменистых биотопов- индекс почки срав­
нительно высок. По величине этого показателя у полевок можно 
построить следующий ряд (по степени увеличения): лемминго­
видная-алтайская высокогорная- снежная- серебристая­
плоскочерепная (рис. 10). Увеличение относительного веса почки 
у обитателей каменистых местообитаниИ связано не с высотой 
(плоскочерепная полевка отловлена на значительно меньших 
высотах, чем снежная или алтайская), а с общеклиматическими 
особенностями районов обитания, в первую очередь, по-видимому, 
с сухостью климата. Это предположение подтверждается и тем, 
что у плоскочерепных по.11евок Казахского нагорья (полупустын­
ная зона) и гор Ерментау (степная зона) разница в индексах 
почек значительна- полевки Казахского нагорья имеют бот,­
шую П<УЧiКУ (9,0±0,4%о и 7,8±0,3%а). 

Индекс печени. Показате.'Iем энергетических затрат организма 
является и относительный вес печени (Шварц, 1954), представ-
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.'IЯЮщей собой энергетическое депо организма. Как указывалось 
в главе \11, у животных, обитающих в верхних поясах гор, отно­
сительный вес печени выше, чем у видов, обитающих на равнине. 
Остановимся на некоторых деталях этой общей закономерности. 
При анализе данных обращают на себя внимание более крупные 
размеры печени у обитателей каменистых биотопов. Так, индекс 
печени у леммингавидной полевки в Хараулахских горах значи­
тельно выше (77,4+2,3% 0), чем у обитающих в открытой тундре 
леммингов (53,0% 0-данные Копеина, 1959) и типичных суб­
арктических видов полевок- полевки Миддендорфа (45,6% 0 ) и 
большой узкочерепной полевки (53,9% 0- данные Шварца, 
1959б), хотя крупные размеры печени отмечены для этих видов 
как важная приспособительная особенность в условиях Крайнего 
Севера (Шварц, 1959б). У плоскочерепных полевок относитель­
ный вес печени значительно больше, чем у всех исследованных 
степных видов грызунов (82,3+2;0% 0- Казахское нагорье, 81,8+ 
2,8%о- горы Ерментау). 

Наибольшим относительным весом печени среди грызунов 
Памира характеризуются также обитатели каменистых россы­
пей- серебристая полевка и серый хомячок (Большаков, Яков­
лев, 1968). У памирской полевки- вида, ведущего в значительной 
степени роющий образ жизни, относительный вес печени неболь­
шой. Сравните.'Iьно невелик индекс печени у типичных земле­
роек- Прометеевой полевки, слепушонки, кавказского крота. 
Напротив, у всех землероек (бурозубок и белозубки) печень 
велика, что, несомненно, связано с очень высоким уровнем мета­

болизма у представителей этой группы и с крайне высокой чув­
ствительностью их к голоданию. 

Рис. 10. Относительный вес по•1ки 

горных видов по.чевок- обитателей 

каменистых биотопов 

Полевки: 1- лемминrовидная; 2-
алтайская высокогорная: 3- снеж· 

на я; 4- серебристая; 5- пдоскоче· 

репная 

Из всех интерьерных признаков относительный вес печени 
испытывает наибольшие колебания в различных высотных по­
ясах, так как даже в одной популяции индекс печени может очень 
сильно изменяться в течение короткого времени в результате 

наступления неблагаприятных для мелких млекопитающих 
условий (например, длительнь1е дожди), в результате определен­
ной напряженности организма при размножении и т. д., т. е. при 
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состояниях, требующих быстрого расхода питательных веществ 

(Оленев, 1964). Подобные факторы, ведущие к уменьшению 
относительного веса печени, учесть в полевых условиях крайне 

трудно. Колебания относительного веса печени зверьков в раз­

личных высотных поясах и у разных видов объясняются, оче­

видно, именно воздействием таких кратковременных факторов. 

Показательно, что и при изучении географической изменчивости 

относительного веса печени в различных ландшафтных зонах не 

удалось отметить четко выраженной закономерности (Большаков, 

1965). 
Такю1 образом, морфо-физиологические изменения, направ­

ленные на сохранение энергетического баланса организма в гор­
ных условиях, носят хорошо выраженный поясной характер и 

проявляются различно у специализированных горных видов и 

горных популяций широкораспространенных видов мел~их мле­

копитающих. 

У мелких млекопитающих отчетливо вырисовываются два 

направления адаптации к условиям высокогорья. Одно связано 

с интенсификацией обмена веществ, что находит свое выражение, 
в частности, в увеличении размеров сердца, увеличении содержа­

ния гемоглобина, количества эритроцитов и т. д. Это характерно 

для всех горных популяций широкораспространенных видов мел­

ких млекопитающих. Напротив, у изученных специализирован­
ных горных видов каких-либо резко выраженных морфо-физио­

логических изменений по сравнению с близкими равнинными ви­

дами установить не удается. Ю. О. Раушенбах (1966, 1967) ука­
зывал, что вследствие наследственной детерминированности реаr<­

ций животных преобразование адаптивных механизмов в направ­

лении сокращения энергетических затрат происходит путем есте­

ственного отбора при достаточноы напряжении опредеJ!яющего 

его фактора среды. Отбор происходит на основе значительной 

гетерогенности популяций. 

Для более глубокого понимания вопроса было проведено из­
учение степени закреплениости отмеченных морфо-физиологиче­

ских особенностей горных видов и горных популяций широкорас­

пространенных видов в условиях эксперимента. 

Известно, что перемещение в горы равнинных животных или 
ведет к гибели последних, или к известной степени акклиматиза­

ции, связанной со значительной морфо-физиологической пере­

стройкой организма животного. 

Значительно слабее изучен вопрос перестройки организма 
горных животных при переносе на равнину. Детальные исследо­

вания Н. И. Калабухава с сотрудниками (Калабухов, 1935, 1936; 
Аврех, Калабухов, 1937) позволили установить, что при длитеJIЬ­
ном содержании (в течение сеl\Ш месяцев) в неволе в условиях 

равнины более высокое содержание гемоглобина и эритроцитов 
в крови у лесных мышей горного подвида Apodemus sylvaticus 
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ciscaucasicus Ogn. сохраняется, этот признак является характер­
ным и достаточно устойчивым. Состав крови rипичных горных 
животных Южной Америки- ламы и викуньи- сохраняется в 
условиях Р'!ВНины (Hall et а!., 1936), этот признак передается no 
наследству до третьего поколения (Антелидзе, Барбашова, 1938). 
Установлено, что некоторые хара·ктерные для высокогорий фи­
зиологические особенности сохраняются у человека после возвра­
щения с гор на равнину длительное время (Владимиров и др., 
1936; Ван-Лир, 1947; Kellog et all., 19.58; Reed, Kellog, 
1958). 

При сравнении высокогорной (высота 3800 .м) популяции сус­
лика (Spermophilus lateralis) и популяции с высоты 1300 .м выяс­
нилось, что в условиях лаборатории первая группа сохраняла 
способность накапливать большее количество жира к зиме, луч­
ше аккумулировала энергию и была способна на более длитель­
ные голодовки (Blake, 1968). У перемещенных с высоты 1700-
1900 .м на равнину Lacerta vivipara отмечено через четыре­
шесть недель снижение числа эритроцитов, однако, несмотря на 

это, число их сохранилось все же на более высоком уровне, чем 
у равнинных форм (Richter, 1933). В то же время при перенесе­
нии на равнину горных сур.ков содержание гемоглобина снизилось 
у них за полтора месяца (Abderhalden et all., 1927); снижение 
концент.рации гемоглобина, числа эритроцитов и объема глобу­
лярной массы крови на равнине отмечено у потомков Peromys­
cus, добытых на высоте 4000 .м (Sawin, 1970). 

При проведении подобных сравнений необходимо учитывать 
значительнуЮ сезонную изменЧJивость физиологических показате­
JiеЙ и морфо-физ.иологических признаков. В верхних поясах гор 
(подгольцовом и гольцовом) Урала проявляются четкие сезон­
Еые изменения относительного веса сердца, печени, почки, содер­

жания ге:М:·оглобина в крови у рыжей, крас·ной, пашенной поле­
вок, у обыкновенной бурозубки .и лесной мыши. По сравнению с 
равниной (Jiесной пояс) имеет место сдвиг отмеченных измене­
Itий во времени, особенно заметно проявляющийся в осеюшй пе­
риод. Различия в сезонных изменениях интерьерных показателей 
широкораспространенных видов выступают ка.к непосредствен­

ная реакция на конкретные усJiовия среды разных высотных поя­

СОIВ. 

Сравнение из~нчивости относительного веса сердца красно­
серых поJiевок Южного и ПоJiярного Урала показала, что у обе­
их групп изменения .идут параллельна (полевки Полярного Ура­
ла отличаются бoJiee крупным сердцем), что говорит о сходной 
реакции их на сезонные изменения условий обитания. Содержа­
ние в виварии не привело к снижению относ.ительного веса серд­

ца у красно-серых поJiевок Южного Урала (просJiежено три 
поколения). Так, 13 июле у взрослых самцов в природе и вива­
рии показатеJiи веса сердца полностью совпали: соответственно 
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4,9±0,26 и 4,9±0,19%а. Особенно важно отметить, что и в уело· 
виях вивария у этого вида сохранился сезонный ритм изменений 
веса сердца, характерный для полевок в природнЫх условиях 
(рис. 11). Совпадение особенно выражено в теплый период года, 

У тяньшанской полевки в виварии и природных условиях 
высокогорья общий ход изменен,ия веса сердца совпадает 
(рис. 12). Как и в виварии, в горах самки имеют более крупное 
сердце; эта особенность также сохраняется при переносе на рав­
нину. В эксперименте по сравнению с природными условиями 
произошло незначительное снижение относительного веса серд­

ца с малой степенью достоверности у животных третьего поко­
ления. Это в значительной степени связано с большей упитан­
ностью этих животных в виварии. С учетом отложений жира 
можно говорить о сходном относительном весе сердца у тянь­

шанской полевки в горах и условиях переноса на равнину. 
В отличие от рыжей и красной полевок, а также, хотя и в мень­
шей мере, красно-серой полевки колебания относительного веса 
сердца у тяньшанской по.Тiевки по месяцам выражены гораздо 
елабее. 

Еще более стабильны показатели у плоскочерепной и сере­
бристой полевок как в природных условиях, так и в виварии. 
Статистически достоверных отличий по весу сердца между по­
левками, отловленными в природе, и потомками третьего JЮКО­

ления в виварии не установлено (рис. 13). 
У тяньшанских полевок в виварии у особей третьего поколе­

ния по сравнению с природными условиями содержание гемо­

глобина незначительно снизилось, однако общий ход изменений 
признака сходен с сезонными изменениями веса сердца и не от­

личается от природного (рис. 14). Следовательно, сезонные из­
менения относительного веса сердца и содержания гемоглобина 
связаны у этого горного вида с изменением общеклиматических 
факторов, а не только парциального давления кислорода. Пока­
зательно, что более высокие показатели крови у форм, живущих 
на большой высоте (гематологические показатели были изучены 
у 34 видов диких млекопитающих США и Канады), автор иссле­
дования склонен объяснить различиями в температуре среды 
(Sealander, 1964). То, что в виварии сохраняется общий с при­
радой характер изменчивости, св-идетельствует о значительной 
закреплениости этого признака. 

У плоскочерепной и серебристой полевок показатели содер­
жания гемоглобина в крови испытывают более резкие индиви­
дуальные колебания, однако график, построенный по средним 
значениям признака, показывает, что и у этих видов значитель-_ 

ных отличий от природных показателей нет (рис. 15). 
Установлено, что в природных условиях вес печени подвер­

жен сезонным изменениям (Шварц, 1956, 1959, 1960; Копеин, 
1959; Смирнов, Шварц, 1959; Оленев, 1964). 
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l'ис. 11. Сезонные изменения относительного веса сердца красно-серых полевок 
в природных условиях н виварии 

1- Полярный Урал; 2- Южный Урал; 3- виварий 

7 

Рис. 12. Сеэонные нэменения относительного веса сердца тяньшанских полевок 
s виварии (1) и nриродных условиях (2) 

Возрастные группы: А- старшая; Б- младшая 

При содержании в виварии удалось выявить непосредствен­
ную зависимость между характером питания красно-серой по. 
левки и относительным весом печени. Увеличение относитель­
ного веса печени и у самок, и у самцов происходит в мае и точ­

но совпадает с переходом на питание зеленым кормом (травой), 
снижение происходит в осенние месяцы при переходе на пита­

ние морковью и веточным кормом. В виварии у изученных гор­

ных видов полевок (тяньшанской, серебристой и плоскочерепной) 
указанная зависимость также заметна; в мае у всех видов 

117 



tfecяцtt 

Рис. 13. Сезонные изменения относительного r;eca сердца серебристых полевок 
в виварии (1) и природных условиях (2) 
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Рис. 14. Сезонные изменения содержания гемоглобина в крови тяньшанских полевок 
в виварии (!) и природных условиях (2) 

Рис. 15. Сезонные изменения содержания гемоглобина в крови серебристых ПОJ1евок 
в виварии ( 1) и природных условиях (2) 
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Рис. 16. Сезонные изменения относительного веса почки красно-серых по.1евок в виварии 

(1) и природных условиях (2) 

Возrастные группы: А- младшая; Б- старшая 
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Рис. 17. Сезонные изменения относительного веса почки тяньшанских полевок в виварии 

{1) и nриродных условиях (2) 

относительный вес печени увеличивается, после чего происходит 

стабилизация или некоторое снижение показателей. В природных 
условиях наибольший относительный вес печени у взрослых осо­

бей наблюдается весной с началом .размножения, летом он не­
сколько снижается_ Колебания показателей по месяцам у гор­
ных видов значительно меньше, чем у широкораспространенных 

видов. Отсутствие резких сезонных изменений веса печени у 

уральской популяции северной пищухи подчеркивалось Н. С. Га­
шевым ( 1966). 

Хотя характер сезонной изменчивости относительн•ого веса пе­
чени у красно-серой полевки и некоторых горных видов полевок 

в виварии по сравнению с природными усло11иями несколько 

изменился, что, несомненно, связано с изменением характера пи-
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тания видов, у всех изученных полевок и в виварии стойко со­
хранилась важнейшая приспособительная особенность грызу­
нов в горных условиях- большой относительный вес печени. 
Способность горных видов резервировать запасные питательные 
вещества, в частности гликоген, является стойким признаком и 
сохраняется у них в течение многих поколений при изменении 
условий. 

У тяньшанской и красно-серой полевки (самки) индекс поч­
ки в природных условиях и в виварии сходен, сохраняется и об­
щий ритм сезонных изменений (рис. 16, 17). 

У плоскочерепной полевки ,и серебристой полевки показатели 
относительного веса почки в виварии по сравнению с природны­

ми значительно снизилйсь. Этот факт (а также устойчивость по­
казателей индекса почки у красно-серой и тяньшанской поле­
вок) свидетельствует о том, что в условиях засушливого, с рез­
кими температурными колебаниями климата полупустынной 
зоны и гарностепного пояса на почки ложится несравненно 

большая нагрузка, чем в горнолесном и гольцавам поясе и в 
условиях вивария. В пустынных и засушливых районах у мел­
ких млекопитающих отмечено значительное повышение концен­

трационной способности почек (Carpenter, 1966; Purohit, 1967). 
Какие-либо резко выраженные сезонные изменения относитель­
ного веса почки у этих видов отсутствуют как в природных усло­

виях, так и в виварии. 

Таким образом, специфичность в изменениях интерьерных 
показателей, отражающая реакцию видов и популяций на свое­
образные условия среды отдельных высотных поясов, в боль­
шинстве случаев является глубоко закрепленной и сохраняется 
при изменении условий существования животных (перенос на 
равнину в условиях вивария). Наличие стойкой сезонной из­
менчивости интерьерных признаков, в том числе таких, как от­

носительный вес сердца и содержание гемоглобина в крови, 
служит убедительным доказательством того, что приспособле­
ния мелких млекопитающих в горах направлены не на какой-то 
один определенный фактор, а на комплекс природных факторов, 
характерных для данной ландшафтной зоны или высотного поя­
са. Вместе с тем приведеиные экспериментальные материалы 
свидетельствуют о двух путях сохранения энергетического ба­
ланса в условиях rcp. 



ГлаваХ 

ОСОБЕННОСТИ МОРФОЛОГИЧЕСКОй 

ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ МЕЛКИХ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 

В ГОРНЫХ УСЛОВИЯХ 

Обсуждая вопрос об адаптациях различных видов животных к 
условиям среды, Н. И. Калабухав (1950) писал: «Поддержание 
энергетического баланса осущес'Гвляется не толыко путем изме­
нения физиологических функций и реакций поведения,- оно 
тесно связано также со всеми морфологическими особенностя­

ми животных (форма и размеры тела, структура конечностей н 
покровов, их окраска и т. д.)» (стр. 252). Однако это лишь одна 
сторона проблемы. Вторая сторона заключается в том, что из­
учение морфологической дифференциации животных позволяет 
осветить некоторые проблемы внутр.ивидовой изменчивости. 
В настоящее время уже, по-видимому, никто не сомневается в 
том, что внутривидовая изменчивость .'!ежит в основе эволю­

ционного процесса. «Вопрос о станов.'!ении и существовании ви­

да есть фокус всех вопросов и аспектов эволюции» (Гептнер,. 
1947). Морфологические признаки являлись и являются оснuв­
ными при изучении внутривидовой изменчивости животных. 

Литературные данные свидетельствуют о том, что у популя­
ций многих широкораспространенных видов млекопитающих в 

горных условиях наблюдается определенная морфологичсская 
дифференциация, хотя авторы и не всегда связывают ее с ка­
ким-либо определенным высотным поясом. Так, по данньн1 
А. Ф. Сенник (1966а), в Карпатах кроты горных популяций 
мельче равнинных, а малые и обыкновенные бурозубки- круп­
нее равнинных. Кроты горных популяций имеют также более уз­
кую мозговую капсулу и мелкие зубы (Сенник, 1965). В Запад­
ных Карпатах равнинная популяция крота статистически досто­
верно отличается по 18 таксономическим признакам от предгор­
ной и горной (Grulich, 1969), значительная межпопуляционная 
изменчивость выявлена у крота также в предюр.ных и горных 

районах Высок.их Татр (Grulich, 1969а). Исследования в Швей­
царских Альпах показали, что взрослые особи обыкновенной, 
малой бурозубок и рыжей полевки в горных районах бо.1ее 
длиннохвостые, имеют большее количество чешуйчатых колец 
на хвосте и большее число хвостовых позвонков (Claude, 1968). 
Водяная полевка из субальпийского пояса мельче, чем на рав­
нине, и имеет значительные отличия в окраске (Верещагин, 
1959; Никитенко, Горбик, 1959; Пантелеев, Терехина, 1968). По 
данным Тембатова (1957, 1966), водяные полевки с высокогорья 
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Кабардино-Балкарской АССР четко отличаются от полевок 
равнины размерами, структурой черепа и окраской меха. Мор­
фологические отличия устанрвлены на различных высотах у 
обыкновенного суслика в горах Болгарии (Страка, 1963). Ис­
следования, проведеиные в горных районах Италии (горы Гар­
гано) и Югославии, показали, что животные высокогорий этих 
районов (насекомоядные и грызуны) имеют значительные отли­
чия в размерах, окраске и других морфологических признаках: 
например, Talpa romana отличается не только более мелкими 
размерами, но и исключительно высоким процентом особей с ре­
дуцированными премолярами (Hagen, 1958; \Vitte, 1964). Мно­
гочисленные исследования проведены над рыжей полевкой в 
различных горных районах Европы (Trouessart, 1910; Dal Piaz, 
1924; Hinton, 1926; Wettstein, 1926; Gaffrey, 1953; Mohr, 1954; 
Zeida, 1955; Hagen, 1958; Saint-Girons, 1969). Очень показатель­
но, что многие авторы, изучавшие рыжих полевоJ< гор Европы, 
считают различия между равнинными и горными формами не 
географическими, а экологическими, связанными с более быст­
рым ростом горных животных (Schiiefer, 1935; Zimmermann, 
1937; Prychodko, 1951). 

Для форм некоторых мелких млекопитающих из альпийских 
районов наиболее характерно увеличение размеров тела, боль~ 
шщr относительная длина хвоста, потемнение окраски меха 

(Scbliefer, 1935; Prychodko, 1951; Mohr, 1954). Более крупные 
разl\Iеры пашенных полевок наблюдаются в горных районах 
Карпа г (Горбик, 1956) и Татр (Kгatochvi\ et al\., 1956). Значи­
тельные отклонения по размерам, пропорциям черепа и по 

окраске отмечены у Tamiasciurus hudsonicus в горных областях 
ареала (Findley, 1961). 

Подобные примеры можно продолжить, все они свидетель­
ствуют о значительной морфологической дифференцировке по­
пуляций в горных районах. На наш взгляд, это связано с раз.тш­
чиями в условиях обитания горных популяций по сравнению с 
равнинными. Подобное утверждение согласуется и с данными 
других авторов. Так, Г. Витте (Witte, 1964) связывает более мел­
кие размеры кротов Talpa romana stankovici с изменением оби­
лия осадков в горных районах. Исследования в Калабрии (Ита­
лия) позволили установи'fь, что морфологические отклонения жи­
вотных гор (низкорослый крот, темная форма Microtus savii) 
связ.аны с определенным типом горных биотопов (Lehmanп, 
1964). 

Гоферы (Thomomys talpoides) в альпийском поясе плато Бэр­
гут (Вайоминг) по размеру тела значительно крупнее, чем в ни~ 
жележащих поясах (Tryon, Cunningham, 1968). Сравнение го­
феров из альпийского, субальпийского и кустарникового поясов 
гор Колорадо показала, что отличия между животными различ­
ных поясов, по-видимому, являются результатом особенностей 
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возрастной структуры и качества питания (Hansen, Bear, 1964). 
Особенности возрастной структуры при подобных сравнениях 
должны обязательно учитываться. В главе VIII было показано, 
что у меJiких млекопитающих различных высотных поясов раз­
личия в динамике возрастной структуры могут проявляться до­
статочно отчет.тшво. Насколько значительны могут быть подоб­
ные различия, видно на примере двух популяций рыжей полев­
ки- альпийской ( 1700 м) и равнинной (620 м). В альпийской 
популяции старые зверьки составляли летом 25,6%, в равнин­
ной- лишь 4% (Claude, 1967). 

У широкораспространенных видов наиболее достоверные 
данные о характере изменчивости могут быть получены при ус­
ловии изучения популяций вида от южной до северной границы 
ареала и от равнинных районов прилегающей к горам соответ­
ствующей ландшафтной зоны до высотных границ его распро­
странения. В этом плане изучение изменчивости мелких млеко­
питающих на Урал е представляется, несомненно, перспективным, 
так как в пределах указанного региона многие виды имеют и вы­

сотную, и северную границы распространения. В пределах Ура­
ла и прилегающих территорий различаются зоны: степная, лесо­
степная, лесная, лесотундра и тундра, а также хорошо выражен­

ные высотные пояса. Это позволяет провести сравнительные ис­
следования географической и высотной 1 изменчивости живот­
ных и решать некоторые вопросы о формаобразующем влиянии 
среды на организм. 

Нами была изучена географическая изменчивость экстерьер­
ных признаков (размеры тела, черепа, их пропорции, окраска) 
у рыжей, красной, красно-серой, пашенной полевок и лесной 
мыши на Урале (Большаков, Шварц, 1962; Большаков, 1963, 
1964, 1964а, 1967д). Параллельно. проведено изучение этих при­
знаков у перечисленных видов в различных высотных поясах. 

Характер изменчивости признаков показан графически на рис. 
18-,--23. 

В пределах сплошного ареала вида (в данном случае речь 
идет как о широтном, так и о высотном протяжении) не только 
признаки вида не остаются неизменными, но меняется и харак­

тер их изменчивости. 

Общим для всех изученных признаков у интересующих нас 
широкораспространенных видов является то, что зоны клиналь­
ной изменчивости сменяются зонами стабилизации признака. 

1 Употребляя термины «высотная» и «географическая» изменчивость, мы не 
противопостав.~яем эти два понятия, а лишь используем их для удобства 
из.1ожения. Высотная изменчивость является аналогом географической из­
менчивости, прояв.1яющейся при распространении вида в горах по вертн· 
кали, однако, как будет показава нами ниже, она характеризуется опреде· 
ленной спецификой. 
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Это положение имеет важное методическое значение, которое 
может быть сведено к следующему. Если на определенном 
участке сплошного ареала вида наблюдается закономерное из­
менение направления изменчивости, то достоверная картина из­

менчивости может быть получена только в том случае, если рас­
положение точек сбора материала гарантирует фиксацию иссле­
дователем зон изменения направления изменчивости. 

Нетрудно заметить, что группе популяций определенного 
участка ареала вида может быть дана общая морфологическая 
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Рис. 23. Ко .. ориметрическая оценка 
~краски красных полевок в горных 

районах Ура.1а 
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характеристика. На этой возможности основано выделение вну­
тривидовых таксономических подразделений-- подвидов. Пока­
жем дифференцировку популяций на примере красной полевки, 
у которой морфологические группы выражены более отчет­
.1шво. 

В пределах обследованного района попу:IЯILИИ красной по­
левки четко распадаются на три группы: лесостепные,, лесные и 

тундровые (напоминаем о пекоторой условности этих обозна­
чений). Группа лесных популяций интересна прежде всего тel\I, 
что на всем громадном участке ареала (более 1000 к.м в широт­
ном направлении) ни один из важнейших диагностических при­
знаков не подвергается клинальной изменчивости. При тща­
тельном подборе материала удается показать полную стабиль­
ность признака на огромной территории, что позволяет дать 
сравниваемым группам популяций красной полевки четкую мор­
фологическую характеристику. 

Лесные популяции занимают участок ареала вида между 57 
и 67° с. ш., отличаются крупными размерами тела (97--98 .мм), 
относительно длинным хвостом (34-35% от длины тела) и ко-
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роткой задней ступней (17,3-17,8% от длины тела). От­
носительные размеры черепа малы (23,9-24,2% от длины 
тела). 

Тундровые популяции занимают крайне северные участки 
ареала вида, отличаются крупными размерами тела (как у лес­

ных популяций), очень коротким хвостом (30,4-30,9%), корот­
кой ступней (как у лесных популяций). Череп очень короткий 
(23,5-23,8%). Окраска бледная (показатель оттенка меньше 
160%, белизна 6-9). 

Лесостепные популяции занимают участок ареала вида меж­
ду 51 и 57° с. ш. Длина тела и относительная длина хвоста мень­
ше, чем у ле-сных популяций, и закономерно увеличивается к 
северу. Относительная длина черепа и задней ступни больше, 
чем у лесных популяций, и закономерно уменьшается к северу. 
По окраске от лесных популяций не отличаются. 

Итак, несмотря на то, что в пределах изученного нами участ­
ка ареала красной полевки наб.'Iюдается и клинальная изменчи­
вость, характеристика групп попу.'Iяций может быть дана впол­
не четко и проведение границ между этими группами не пред­

ставляет затруднений. Постепенная клинальмая изменчивость 
сменяется зоной стабилизации признаков на относительно огра­
ниченном пространстве (порядка 1-1,5 широтных градусов, а 
в большинстве случаев, вероятно, меньше). 

Лидикер (Lidickeг, 1960) на Dipodomys merriami и Гоффмей­
стер (Hoffmeister, Топе, 1961) на Peromyscus difficillis показа­
ли возможность резкого изменения морфологического типа или 
клинальной изменчивости в пределах узкой географической зо­
ны. Однако возникновение таких изменений авторы связывали 
с определенной степенью изоляции. 
Мы полагаем, что на участке сплошного ареала вида при от­

сутствии каких бы то ни было физических преград формируются 
морфологически различные группы популяций, границы между 
которыми могут быть проведены с большой точностью. Нельзя 
не отметить, что морфологические различия между выделяемы­
ми группами популяций и более определенны и более существен­
ны, чем между очень многими признанными подвидами. 

Изменчивость других изученных видов носит иной характер. 
Однако если попытаться по морфологическим от.1ичиям разде­
лить на группы популяций исс.'Iедованные виды в горных ус.'Iо­
виях, то получится другая картина. Рыжие по.1евки горных 
районов Южного и Северного Урала ни по одному из морфоло­
гических признаков (за исключением длины зубного ряда) от 
лесных популяций равнины не отличаются. Красные поJiевки 
горнолесиого пояса сходны по всем основным морфологическим 
признакам с полевками лесных популяций равнины, можно от­
метить наличие клинальной изменчивости окраски у этого вида 
при подъеме в горы на Северном Урале. Более значительно от-
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личаются от лесных популяций полевки подгольцового и гольцо­
вого поясов. Эти отличия, заключаются в меньших размерах че­
репа, абсолютных показателях некоторых частей черепа, укоро­
чении хвоста, По многим признакам красные полевки верхних 
поясов гор Урала имеют сходство с полевками тундровых по­
пуляций. Это свидетельствует о известном сходстве реакций 
горных и тундровых популяций на суровые условия среды тунд­
ры и гольцового пояса. Однако полной аналогии в реакции вида 
все же нет. Об этом свидете.1ьствуют прежде всего значитель­
ные отличия в окраске меха. Бледная и светлая окраска меха 
характерна для тундровых форм красной полевки (Большаков, 
Шварц, 1962а; Rausch, 1950; Banfield, 1951; Hanson, 1952; 
Sheppe, 1960), горные красные полевки незначительно отличают­
ся по окраске от полевок лесных популяций, причем они не­
сколько темнее (белизна соответственно 4,1 ±0,2 и 4,8±0,2, по­
казатель оттенка 165,8±2,32% и 167,1 ± 1,14%}. Не наблюдает­
ся резкого посветления меха и у полевок из гольцового пояса 

Алтая и Верхаянекого хребта: все изученные нами из этих 
районов экземпляры значительных отличий от равнинных осо­
бей не имеют. Так, красные полевки из гольцового и подгольцо­
вого поясов хр. Колюшты имели белизну 5,5±0,2, показатель 
.оттенка 163±0,7%, из Новосибирской области-5,4±0,2 и 
165± 1,1%; полевки из горных тундр· Верхаянекого хребта (пас. 
Кюсюр) -5,3±0,2 и 180±0,8%, из равнинных районов Яку­
'ТИИ-5,2±0,3 И 181±1,0%. 

По большинству морфологических признаков лесные мыши 
горналесного пояса не имеют отличий от мышей лесостепных 
популяций. 

У пашенных полевок из подгольцового и гольцового поясов 
Южного и Северного Урала отличия от лесных популяций ка­
саются в основном размеров черепа (более крупные размеры в 
~орах) и окраски. 

В определенных участках ареала происходит изменение 
-группы признаков. 

Четкие морфологические различия между лесостепными и 
лесными популяциями красной полевки связаны с тем, что на 
границе лесостепной и лесной зон происходит изменение по 
крайней мере четырех признаков: размеров тела, относитель­
ных размеров черепа, хвоста и задней ступни. 

Тундровые полевки отличаются от лесных особенностями 
,окраски, очень коротким хвостом и относительно малыми разме­

рами черепа. Отличия между популяциями верхних поясов гор 
и горналесного nояса связаны с изменением относительных раз­

меров черепа, некоторых размеров частей черепа, укорочением 

хвоста, слабым потемнением окраски. 
Можем ли мы, не прибегая к эксперименту, оценить сущест­

)3енность этих различий, составить себе представление о генети-
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ческих различиях между сравниваемыми группами популяций? 

Для ответа на этот вопрос проанализируем соотношение геогра­
фической изменчивости двух признаков, общих размеров тела и 
относительных размеров черепа, коррелятивные связи между ко­

торыми достаточно хорошо изучены. 

У красной полевки при продвижении к северу на протяже­
нии степной и лесостепной зон происходит увеличение размеров 
тела, которые стабилизируются на высоком уровне в лесной 
зоне. Относительные размеры черепа изменяются в диаметраль­
но противоположном направлении: они уменьшаются в преде­

лах лесостепной зоны по направлению с юга на север и стаби­
лизируются на низком уровне в лесной зоне. Кривые географи­
ческой изменчивости этих двух признаков на рассмотренном 
участке ареала являются как бы зеркальным отображением 
одна другой. То же можно сказать о лесной мыши. 

Поскольку известно, что между размерами тела и относи­
тельными размерами черепа существует четкая обратная кор­
реляция, то такое соотношение изменчивости этих двух призна­

ков может быть легко объяснено. При продвижении с юга на 
север происходит увеличение размеров тела, но закономерности 

соотносительного роста отдельных органов и частей тела ос­
таются неизменными; в силу этого увеличение размеров тела 

сопровождается уменьшением относительных размеров черепа. 

У рыжей полевки изменчивость указанных признаков на 
рассматриваемом отрезке аре-ала носит иной характер. Несмот­
ря на то, что размеры тела этого вида по всей лесостепной и 
лесной зоне остаются неизменными, размеры черепа изменяют­
ся: на крайнем севере и на крайнем юге как относительные, так 
и абсолютные размеры черепа значительно крупнее, чем у по­
левок, населяющих среднюю часть лесной зоны. В этом случае 
географическая изменчивость не ограничивается изменениями 
размеров тела и коррелятивного изменения его пропорций, 
а приводит к изменению некоторых закономерностей скорости 
соотносительного роста частей тела животного. Естественно, что 
изменчивость последнего типа свидетельствует о бо.'!ьших раз­
личиях между сравниваемыми популяциями. 

В большинстве подобных случаев мы можем лишь констати­
ровать, что географическая и высотная изменчивость опреде­
ленного вида на таком-то участке его ареала сопровождается 

изменением пропорций его тела и известными нарушениями 
коррелятивных связей, определяющих относительные размеры 
отдельных частей тела животного, но не можем выявить причи­
ны этих изменений. Однако учет общих закономерностей, 
упрАвляющих формированием определенных пропорций тела жи­
вотных, позволяет подойти к решению и этого вопроса. 
Мы отмечали, что с изменением скорости роста животного 

изменяется и соотносительная скорость ростя его отдельных ор-
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ганов и частей тела. Следовательно, если обследованная попу­
ляция обладает специфичной скоростью роста, заметно отли­
чающейся от скорости роста животных из других популяций, то 
и пропорции их тела будут специфичными. Установлено, в част­
ности, что увеличение скорости роста животных связано с 

уменьшением огносительных размеров черепа (Шварц, 1959а. 
1962). Отсюда следует, что в тех случаях, когда определенная 
популяция выделяется малыми размерами черепа, II!OЖHO 

полагать, что это связано с большой скоростью роста жи­
вотных. 

Подобный случай наблюдается у красной по.тевки на север­
ном и высотном пределах ее распространения: несмотря на то. 

что тундровые полевки и полевки верхних поясов гор по разме­

рам тела не уступают лесным, относительные размеры черепа у 

них заметно меньше. Поскольку у ряда видов грызунов на 
Крайнем Севере (Шварц, 1963) и в высокогорье (Scbliefer, 
1935) наблюдается увеличение скорости роста, есть основания 
приписать эти различия различиям в скорости роста сравнивае­

мых форм. 
В настоящее время подобный анализ различий между попу­

ляциями в большинстве случаев не может дать вполне одно­
значного решения вопроса, но создает предпосылки для его экс­
периментального изучения и, во всяком случае, содействует 
сознательной оценке различий между популяциями. 

Таким образом, в горах Урала красные полевки подгольцо­
вого и гольцового поясов отличаются от полевок гарнолесного 

и лесного пояса не только рядом таких биологических особен­
ностей, как интенсивность размножения, динамика возрастной 
структуры популяций, динамика численности, морфо-физиоло­
гические показатели (большой относительный вес сердца, пече­
ни, содержание гемог.'!обина и др.), но и некоторыми морфоло­
гическими особенностями. Все это свидетельствует о четко вы­
раженной дифференциации популяций у красной полевки в гор­
ных районах Урала. По-видимому, аналогичное явление имеет 
место и в других горных системах. У лесных мышей на Тянь­
Шане с высотой наблюдается постепенное уменьшение разме­
ров тела, более резко выраженное у верхних пределов распро­
странения. Индекс черепа с высотой соответственно увеличи­
вается, однако у верхнего предела распространения направле­

ние клина изменяется: лесные мыши самых высокогорных попу­

ляций отличаются мелкими размерами черепа (рис. 24), а так­
же коротким хвостом и значительно большей относительной 
..:кулоrюй шириной. Помимо морфологических отличий лесные 
мыши высокогорий Тянь-Шаня имеют физиологические и• эко· 
логические отличия (см. главы V, VI, VIII, IX). 

Между красными полевками лес.ной зоны ра!внины Зауралья 
и горналесного пояса отличия очень невеJrики и касаются исклю-
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чительна морфо-физиологических показателей, отражающих 
реакцию на изменение среды обитания при подъеме в горы (на­
пример, увеличение относительного веса сердца и содержания ге­

моглобина). Все полевки лесной зоны и горнолеоного пояса со­
ставляют единую группу. В то же время большое сходство поле­
вок подгольцового и гольцового поясов разлиrчных хребтов Юж­
ного, Северного и Приполярного Урала по многим признакам 
('как морфол,огическим, так и экологическим) свидетельствует о 
близкой реакции популяций этих поясов на сходные условия оби­
тания 'В высокогорье. 

У пашенной полевки, как и у красной, отличия между по­
левками верхних поясов гор и полевками горнолесиого пояса 

по многим признакам выражены резче, чем между полевками 

горных и равнинных лесон. У этого вида особи из подгольцового 
и гольцового поясов Северного Урала по целому ряду морфо­
логических признаков (как и по реакции на изменение условий 
обитания) сближаются с полевками севера. 

У рыжей полевки- вида, близкого к красной полевке,- вы­
сотная изменчивость морфологических признаков, как и широт­
ная географическая изменчивость, выражена иначе. В предыду­
щих главах мы отмечали некоторые особенности рыжих поле­
вок верхних поясов гор Южного Урала- они, как и у красной 
и пашенной полевок, касаются различных сторон биологии, свя­
занных с приспособлением к меняющейся среде обитания. Одна­
ко, как показывают материалы настоящего раздела, морфоло­
гического обособления полевок подгольцового пояса хребтов 
Южного Урала по сравнению с полевками горналесного пояса и 

Рис. 24. Из'llенчивость длины тела 

и индекса черепа лесной мыши на 

Тянь-Шане 

о 

~, 
о~ ' 

' ' ' 'ь 

лесов равнинной зоны Зауралья установить не удается; морфоло­
гические различия между рыжими полевками лесостепной и лес­

ной зон на равнине более значительны, чем между горiными и 
равнинными полевками. Между тем, экологическая дифферен­
циация между рыжими полевками подгольцового пояса и гор­

нолесного пояса, сходная с той, которая была установлена мно-
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гочисленными исследованиями для многих видов мелких мле­

копитающих (Наумов, 1948, 1963; Кошкина, 1957; Карасева, 
1960; Никитина, 1960; Пантелеев, 1966; Наумов и др., 1967; 
Chitty D., Chitty, Н., 1960) и которая отражает приспособитель­
ные особенности популяций рыжих полевок подгольцового пояса, 
вырисовывается вполне отчетливо. В данном случае проявляется 
популяционная дифференциация вида, не достигшая еще мор­
фологического уровня. Калабухон (1935, 1937, 1938, 1939, 1940, 
1950) показал, что среди различных адаптивных признаков жи­
вотных дивергенция по приспособительному поведению и физио­
логическим признакам происходит раньше, чем начинается диф­
ференциация по морфологическим особенностям. Этот вывод 
применим не только к близким видам, но и к внутривидовым 
формам одного вида, а также, как показывают наши материалы, 
в известной степени и к популяциям различных высотных 
поясов. 

Таким образом, у широкораспространенных видов в горах 
можно отметить определенные экологические, морфо-физиологи­
ческие и морфологические отличия горных популяций от равнин­
ных. При большом и тщательно подобранном материале прояв­
ляется связь этих отличий с обитанием животных в опредеЛен­
ном высотном поясе. Чтобы подчеркнуть специфику такого типа 
изменчивости, :\1Ы называем ее «поясной изменчивостью». 

По-видимому, поясная изменчивость в горных условиях отно­
сится к тому типу межпопуляционной изменчивости, которая по­
лучила название «ландшафтной»- «особая форма изменчивости 
животных в пространстве, проявляющаяся у разных ландшафт­
ных популяций в процессе освоения сход~ой среды обитания» 
(Пантелеев, Терехина, 1968, стр. 613-614). Хотя подобное опре­
деление не является полностью приемлемым для обозначения 
поясной дифференцировки популяций (хотя бы уже потому, что 
термины «ландшафт» и «высотный пояс» не являются равно­
эначными), оно правильно передает основную суть явления­
приспособительную изменчивость популяций к сходному комп­
лексу условий в пределах аналогичных высотных поясов. При 
этом следует особо отметить, что подобная изменчивость, равно 
как и географическая изменчивость, имеет строгую видовую спе­
цифичность, так как реакция вида на изменение среды обита­
ния- важнейший видовой признак (Шварц, 1959 г.). Материа­
лы показывают, что видаспецифичность проявляется и при гео­
rрафичесК'ОЙ, и при поясной (ла'Ндшафтной) измен'Чивости. 

В горах вследствие значительной мозаичности микроусло.вий 
следует особенно учитывать возможность проявления биотопи­
ческой изменчивости. Примеров, когда особи одного вида, засе­
ляющие разнообразные биотопы одной ландшафтной зоны или 
высотного пояса, значительно отличаются по своим морфологи­
ческим признакам, можно привести много. Так, в горных райо-
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нах Молдавии между желтогорлыми мышами, занимающими от­
крытые местообитания (поля, луга и т. д.), и желтогорлыми мы­
шами, живущими в лесах, обнаруживаются заметные отличия 
в размерах тела и черепа («полевые» желтогорлые мыши более 
мелкие), в окраске меха и в образе жизни (Андреев, Горбик, 
1956). Для лесных мышей в горах характерна знаЧ!ительная пе­
строта изменчивости (Ларина, 1958; Кадацкий, 1964). В преде.'Iах 
одних и тех же возрастных групп у малого суслика больший 
вес тела и большая величина абсолютных размеров черепа отме­
чается у особей из тех стаций, где условия существования более 
благоприятны (Мейер, 1951). Много примеров биотопической 
изменчивости насекомоядных и грызунов приведено в моногра­

фии В. А. Попова ( 1960). 
Проявления различных форм внутрипопуляционной и меж­

популяционной изменчивости мелких млекопитающих в горах 
отмечены и многими другими авторами (Ларина, 1958; Backer, 
Greer, 1962; Musser, 1964; Delaпy, 1966). 

С. С. Шварцем (1963а) высказано мнение, что биотопичес1кая 
изменчивость является преимущественно фенотипической, ее не­
наследственный характер автор связывает с малой изоляцией 
популяций (или микропопуляций), населяющих отдельные био­
топы. А. В. Яблоков (1966) .считает, что известную роль в про­
явлениях биотопической изменчивости играют и генетико-авто­
матические процессы. 

Формазов (1964) показал, что сходные условия в сходных 
Jiандшафтах обеспечивают «подгонку» биологии, поведения, мор­
фо-физиологических черт и общего облика организмов к опре­
:1.еленному числу «эталонов», наиболее приспособленных к дан­
ным условиям. В предыдущих главах мы приводили примеры 
сходных приспособительных особенностей у различных видов 
мелких млекопитающих, обитающих в условиях аналогичных 
верхних поясов различных горных систем. Во многих случаях 
эти особенности близки у животных высотных поясов и анало­
гичных ландшафтных зон (например, у животных подгольцового 
и гольцового поясов с одной стороны, лесотундры и тундры­
с другой). В то же время решающую роль в обособлении отдель­
ных популяций по целому ряду признаков имеют конкретные 
условия мест обитания, а не общие свойства ГеографИческой 
среды. На проявление этой закономерности указывал еще 
И. С. Поляков ( 1881). 

Шварц (1959), разбирая закономерности изменений особен­
ностей вида при изменении условий среды, писал: «Подвид воз­
никает в процессе приспособления отдельных популяций вида к 
условиям существования. Если постепенное изменение факторов 
среды вызывает у данного вида заметные изменения морфоло­
гии, то мы будем иметь дело с постепенной и непрерывной гео­
графической изменчивостью. Ограничение отдельных подвидов 
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оказывается при этом невозможным. Наоборот, если заметные 
морфологические отклонения могут быть вызваны только в ре­
зультате более значительных сдвигов в условиях существования, 
то постепенного изменения признаков животного ожидать трудно 

и ограничение подвидов неизбежно» (стр. 84). Во всех горных 
системах, особенно с очень сложной мозаичной структурой вы­
сотных поясов, млекопитающие связаны с определенными типа­

ми местообитаний, которые проникают в различные пояса, вслед­
ствие чего зна,штельное число видов мелких млекопитающих 

населяет несколько высотных поясов. Так как животные в раз­

ных поясах максимально используют микроклиматические осо­

бенности местообитаний, «создают для себя среду», то вполне 
понятно, что в этом случае и нельзя было бы ожидать резко вы­
раженных морфологических изменений. Кроме того, имеется до­
статочно данных, показывающих, что изменения многих призна­

ков, даже таких, как интенсивность обмена веществ, не проис­

ходят при довольно значительном диапазоне воздействия того 

или иного фактора (Калабухов, Полузадова, 1946; Irving et а!., 
1956). Резкие морфологические изменения у популяций проис­
ходят, как nравило, там, где более ,резко меняются условия­

тогда можно ожидать и четко выраженной подвидовой диффе­

ренциации видов. Нам представляется отнюдь не случайным тот 
факт, что в южных горных системах (Альпы, Пиренеи, Кавказ, 
Тянь-Шань) описано значительно большее число форм широко­
распространенных видов мелких млекопитающих, чем в север­

ных горных системах (Скандинавия, Урал, горы Сибири и Даль­
него Востока). Это связано с значительной популяционной из­
менчивостью этих видов в горных системах с более разнообраз­

ными поясными и микроклиматическими (эксnозиция склонов, 
инверсии и т. д.) условиями. В частности, об особенно значи­
тельной популяционной изменчивости обыкновенной полевки в 
гористых местностях Балканского полуострова пишет Н. В. Ба­
шенина (1966). 

Многие из подобных отклонений, отражающих специфику 
приспособлений различных видов к конкретным микроусловиям 
и высотным поясам, аписывались по единичным экземплярам 

в качестве подвидов без учета проявлений внутрипопуляционной 
и межпопуляционной изменчивости. 

Рассмотрение подвидовой дифференциации широкораспрост­
раненных видов фауны СССР, например, свидетельствует о том, 
что во многих случаях ареалы «горных» подвидов захватывают 

как собственно горы, так и прилежащие равнинные территории. 
Это можно отметить для таких подвидов, как Talpa europaea 
caucasica Satun., Apodemus sylvaticus uralensis Ра\1., А. s. ciscau­
casicus Ogn., Phodopus sungorus campbelli Thomas, Crice­
tulus migratorius caesius Kaschk., С. т. isabellinus de Fill., 
Clethrionomys glareolus saianicus Thomas, ElloЬius talpinus са-
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nescens Thomas, Е. t. fuscipes Thornas, Е. t. caenosus Thomas, 
!Vl icrotus oeconomus altaicus Ognev, М. agrestis argiropuloi 
Ognev, М. agrestis mongol Thomas, М. gregalis eversmanni 
Pol. ·и мн. др. Да~е если учесть, что некоторые перечис­
ленные подвиды не являются реально существующими, то и в 

этом случае .видно, что поясная морфологическая дифференци­
ровка популяций в горах выражена далеко не всегда отчетл·и,во. 

Явно выраженная дифференциация вида в различных высотных 
поясах по многим биологическим и морфо-физиологическим при­
знакам очень часто не сопровождается морфологическим обособ­
лением. Хороший пример, иллюстрирующий сказанное, можно 
взять из работы А. А. Лавровекого (1957). Суслики (Citellus 
pygmaeus Pall.) в Дагестане, населяющие равнинные и предгор­
ные районы, отличаются между собой песовпадением биологи­
ческих ритмов, структурой нор, спецификой межвидовых отно­
шенпй, однако морфологические отличия· между особями этих 
групп отсутствуют. Лавровекий на основании полученных дан­
ных делает вывод о том, что экологическая дифференциация 
внутри вида происходила намного быстрее, чем перестройка 
внешних морфологических признаков. 

Таким образом, у широкораспространенных видов в горных 
условиях можно отметить значительную межпопуляционную из­

менчивость. Довольно часто она выступает как ландшафтная 
изменчивость, однако во многих случаях, вследствие значитель­

ной мозаичности в распределении мелких млекопитающих в раз­
личных высотных поясах, ее проявление маскируется значитель­

ной локальной биотопической изменчивостью. Имеющиеся пока 
еще незначительные материалы тем не менее показывают очень 

большое распространение подобных форм изменчивости в гор­
ных районах. При недостаточной изученности проявлений по­
добной изменчивости многие из таких локальных отклонений 
аписывались в качестве самостоятельных подвидов, которые при 

более детальном изучении оказываются артефактами. Значи­
тельную межпопуляционную изменчивость мелких млекопитаю­

щих в горных условиях надо ставить в непосредственную связь 

с приспособлением отдельных популяций к очень пестрым при­
родным условиям гор, морфологические отличия являются внеш­
ним отражением приспособительной реакции различных попу­
ляций широкораспространенных видов. В горных системах с бо­
лее резко выраженной высотной поясностью и меньшим разно­
образием микроусловий межпопуляционная изменчивость носит 
более выраженный поясной характер. Во многих случаях в го­
рах у животных различных высотных поясов может проявляться 

только экологическая или морфо-физиологическая дифферен­
циация без заметных морфологических изменений. 

Однако несмотря на значительную популяционную изменчи­
впсть, рЕ:альные подвиды могут быть выделены. 
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С. С. Шварц (1959б) писал: «Если большинство о:обей, со­
ставляющих данную популяцию, будет достаточно заметно от­
личаться от представителей соседних популяций, а сама она гео­
графически четко локализована, то зто с~ужит основанием для 
выделения ее в самостоятельный подвид. Подвид формируется 
как реакция одной из популяций вида на определенные условия 
существования» (стр. 93). «По отношению к группам морфоло­
гически сходных популяций целесообразнее применять термин 
географическая форма. Географические формы, обладающие 
комплексом необратимых морфо-физиологических особенностей, 
меняющих характер взаимосвязей организма со средой, целесо­
образно называть подвидами» (Шварц, 1967, стр. 1467). 

В горных условиях преДпосылки к подобному морфологиче­
скому обособлению популяций, несомненно, есть, однако значи­
тельное распространение других форм изменчивости требует при 
выделении подвидов учитывать возможность их проявления в 

связи с приспособительными реакциями отдельных популяций 
к конкретным условиям горных поясов. 

Изучение особенностей популяционной изменчивости и вну­
тривидовой дифференциации горных видов имеет значительные 
трудности из-за неясности таксономического ранга очень многи~ 

форм. 
Можно было бы предполагать, что типичные горные 

виды мелких млекопитающих, обитающие, как правило, в пре­
делах одного или ограниченного числа высотных поясов, более 
~трого приуроченные к определенному типу местообитания, бу­
дут характеризоваться меньшим разнообразием межпопуляци­
онной изменчивости, чем широкораспространенные виды. Дейст­
вительно, имеющиеся в нашем распоряжении материалы под­

тверждают это положение. 

Изучение красно-серой полевки на Урале показала, что на Южном Урале 
можно выделить несколько изолированных популяций этого вида, приурсчен­
ных к различным горным хребтам. Изоляция исследованных популяций обус­
ловливается строгой приуроченностью красно-серых полевок к каменистым 
россыпям верхних поясов гор, отсутствием их в хорошо выраженных меж­

горных долинах, развитой сетью водных преград в додинах. 
Изучение биологических и морфологических особенностей этих попудяций 

показало полное отсутствие различий как по важнейшим биологическим цик­
.1ам (особенности размножения, возрастной структуры, питания), так и по 
морфо-физиологическим и морфологическим особенностям (Большаков, 1965, 
1966, 1966а, 1967). Для исследованных изолированных популяций красно-серой 
полевки на Южном Урале характерна и сходная динамика численности- без 
резких колебаний в отдельные годы. 

Красно-серые полевки верхних поясов гор Северного и Полярного Урала 
состав,1яют вторую территориальную группировку этого вида, для популяций 
этого района также можно отметить морфолОП(IIеское сходство и отсутствие 
отличий по морфо-физиологическим особенностям. От красно-серых по.1евок 
Южного Урала северные по.1евки отличаются окраской и относительными раз­
мерами черепа. Проведенный нами анализ, однако, показал, что кранио.1огиче­
ские отличия между сравниваемыми группами полевок полностыо спреде­

ляются различиями в скаростн их роста. Между обеими группами имеются 
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отличия в биологии размножения (Семенов, 1971), возрасшой структуре по-
пуляций, питании. . · 

Таким образом, у красно-серой полевки на Урале имеет место типичная 
экологи<Iеская дифференциация групп популяций, не сопровождающаяся мор­
фологичесi<Им обособлением (отличия наблюдаются только в окраске, однако 
эти отличия не выходят за пределы диапазона изменчивости окраски под­

вида С. ruf. rufocanus- Большаков, 1962) .. 
Итак, две группы популяций красно-серой полевки, отличая·сь между 

собой многими биологическими и морфо-физиологическими особенностями, не 
достигли еще такого уровня морфологической дифференциации. чтобы быть 
выделенными в подвиды. Шварц (1967) писал, что «группа соседних попу.1яций 
не является единой функциональной системой. Их сходство опреде.1яется раз­
витием в сходной среде и поэтому проявляется и в том случае, когда непо­
средственной связи между популяциями нет». Именно это и имеет место у 
различных популяций красно-серой полевки в горах Урала. 

Помимо приведеиного примера с красно-серой полевкой, это 
положение может быть подтверждено и на примере типичных 
горных видов. 

Прометеева полевка представлена на Кавказе двумя хорошо выражен­
ными группами популяций (Шидловский, 1950; Верещагин, 1959), изолиро­
ванными между собой. Проведеиное нами сравнение (Большаков, 1970) позво­
лило установить, что полевки обеих популяций не различаются не то.%ко IIO 
морфологическим, но и по морфо-физиологическим признакам. То же самое 
можно сказать и о видах, приуроченных к каменистым россыпям. Из материа­
лаn Н. С. Гашева ( 1969) следует, что все исследованные хорошо изолирован­
ные популяции северной пищухи на Урале ни по экстерьерным, ни по интерь­
ерным (за исключением веса почки в одной нз популяций) не имеют суще­
ственных различий. 

Эти примеры находятся в полном соответствии с позициями 
современной генетики: конкретный облик популяций животных 
определяется сочетанием воздействия внешних условий и реак­
ции организма, определяемой генотипом. Сходство изолирован­
ных популяций горных видов мелких млекопитающих по ыорфо­
физиологическим показателям свидетельствует о том, что фено­
rипически обусловленные особенности отдельных попуJiяций 
могут быть не менее стабильны, чем признаки, фиксированные в 
узких рамках изменчивости. Это связано с относительной ста­
бильностью условий среды (напомним о значительном исполь­
зовании мелкими млекопитающими наиболее благоприятных 
микроклиматических условий и сильно развитом у них приспо­
собительном поведении) и стабильностью реакщии живоп1ых на 
ее изменение. Показательно, что наиболее отчетливо морфологи­
ческое и морфо-физиологическое сходство изолированных в гор­
ных условиях популяций проявляется у видов, специализирован­
ных к определенным местообитаниям (землерои, обитатели 
каменистых биотопов, в меньшей мере- обитатели леса). Специ­
альные исследования по изменчивости лесных полевок, прове­

деннЬiе нами (Большаков, 1962, 1962а, 1964) и О. Л. Россолимо 
( 1962, i 964), показали, что географическая изменчивость многих 
морфологических признаков видов этого рода очень незначи-
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тельна и только использование комплекса признаков позволяет 

выделить географические подразделения. То же наблюдается у 
ряда видов грызунов в условиях тундры и лесотундры (Криво­
шеев, Россолимо, 1966; Sidorowicz, 1960, 1964). 

Можно привести достаточно примеров, показывающих, что 

у горных видов, приуроченных к определенным высотным по­

ясам, дифференциация на подвиды или отсутствует, или выра­

жена очень незначительно, что ставит под сомнение реальность 

описанных подвидов. Так, у альпийской бурозубки (S. alpinus 
Schiпz.), несмотря на значительную протяженность ареала, вы­
деляется лишь два подвида- S. а. alpinus Schinz., S. а. hercyni­
cus Mill., причем правомерность выделения их нуждается в пере­
смотре. Отсутствует подвидовая дифференциация у тяньшанской 
(S. asper Thom.) и бухарской (S. bucharensis Ogn.) бурозубок. 
В горах Центральной Азии обитают монотипичные виды пищух 
(Ochotona kozlovi, О. ladacensis, О. curzoniae, О. thomasi, О. ery­
throtis), близких между собой и другим горным видам (Кузне­
цов, 1963). Дифференциация высокогорных видов пищух (пре­
имущественно центральноазиат<Ских- Ochotona macrotis, О. roy­
lei, О. thibetana) с'вязана с различным'и горным'И системами, что, 
возмож~ю. объясняется значительной изоляцией групп популя­
ций, а также видаспецифичным воздействием у<Словий различ­
ных горных сис'I'еМ. По-rвидимому, далеко не все описанные под­
виды пищух заслуживают выделения, так как отличия между 

ними заключаются преимущественно в интенсивности и оттен­

ках окраски. 

Из эндемичных видов высокогорных мелких млекопитающих 
Анд Chinchillula sahamae, Punomys lemminus, Galenomys gar­
leppii являются монотипичными видами, а N eotomys ebriosus 
nодразделяется на два подвида- N. е. vulturnus (Аргентина и 
южные районы Перу) и N. е. ebriosus (центральные районы Перу 
И Боливия) (Pearson, 1951). 

У мышевидных грызунов также можно найти достаточно ана­
логичных примеров. Так, виды рода Rattus, характерные для 
высокогорий Цейлона и Юга-Восточной Азии (R. montanus Phill., 
R. eha \Vroug., R. ohiensis Phill.), не имеют выраженной подви­
довой дифrференцировки (Ellerman, Morrison-Scott, 1951). Абсо­
.лютное большинство других эндемичных горных видов мелких 
грызунов тропической зоны также не имеет выраженных под­
видов. Тяньшанская полевка- обитатель горналесного пояса 
Тянь-Шаня- не подразделяется на подвиды (Большаков, 1962). 

Однако большое число горных видов мелких млекопитающих 
имеет выраженную морфологическую дифференцировку попу­
ляций, достигающую подвидового уровня. Как показал Г. А. Но­
виков ( 1957), даже у выраженных стенобиантов имеется более 
или менее значительная экологическая пластичность- способ­
ность приспосабливаться к существованию в различных услови-
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ях. Для проявления внутривидовой дифференциации степень 
экологической пластичности имеет первоетеленное значение. 

Очевидно, что при изучении различных популяций горных видов 
также можно установить различные ступени внутривидовой диф­
ференциации. 

Различную степень дифференцировки группы популяций­
экологической и морфологической, достигающей подвидового 
ранга, у горных видов мелких млекопитающих можно проиллю­

стрировать на примере плоскочерепной полевки. 

Для плоскочерепной полевки выделены следующие подвиды 
(О гнев, 1950): А. s. strelzovi Kastsch., 1900, А. s. desertorum 
Kastsch., 1901; .4. s. depressus Ogn., 1944, отличающиеся между 
собой незначительными признаками в окраске меха и особен­
ностях конфигурации черепа. Показательно, что И. М. Громов 
(1963) уже не выделяет в качестве самостоятельного подвид 
.4. s. desertorum, считая его синонимом А. s. strelzovi. Мы имели 
возможность изучить значительные серии двух популяций под­

вида А. s. strelzovi (Казахское нагорье и горы Ерментау) и ме­
нее крупные серии второго подвида (Алтай, Монгольский Ал­
тай). Проведеиные ·нами на ·виварном материале исследования 
показали, что относительное уплощение межглазничного про­

межутка у плоскочереnных полевок, т. е. увеличение nрогиба 
в межглазничной области (диагностический признак при выде­
лении подвидов), в очень сильной степени зависит от возраста 
сравниваемых животных: чем старше изучаемые особи, тем зна­
чительнее выражено у них уnлощение черепа, т. е. возрастные 

различия по этому nризнаку выше, чем межпопуляционные. Про­
ведеиное колориметрическое изучение окраски меха обоих под­
видов говорит об определенных отличиях между ними, заклю­
чающихся в более высоком лаказателе оттенка (преобладание 
рыжих тонов) и более темной окраске меха у А. s. strelzovi. 
Окраска животных из Казахстана значительно сильнее варь­
ирует по сравнению с алтайскими полевками (коэффициенты 
вариации соответственно по белизне- 12,6 и 7,5, по показателю 
оттенка- 9,0 и 4,4). Средние величины показателя оттенка 
окраски меха плоскочерепной полевки показывают наличие кли­
на в направлении с юга-востока на северо-запад (Монголия-
130± 1,8%, Алтай- 134± 1,0, Казахское нагорье- 144± 1,6%~ 
горы Ерментау-147±0,8%), причем между алтайскими и ка­
.захскими полевками наблюдается резкое изменение степени вы­
раженности признака. В целом можно говорить об определен­
ных морфологических отличиях между монгольскими и алтай­
скими nлоскочерепными полевками, с одной стороны (А. s. dep­
ressus), и полевками из Казахстана (А. s. strelzovi) -с другой. 

Внутри подвида .4. s. strelzovi плоскочерепные полевки гор 
Ерментау на севере видового ареала и плоскочерепные полевки 
Казахского нагорья, несомненно, относятся к различным попу-
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.Тiяциям. Наши исследования (Большаков, 1966а) показали, что 
живущие в различных ландшафтных зонах (степь и полупусты­
ня) полевки имеют значительные отличия в биологии, имеющие 
приспособительное значение, что отражается и на развитии ин­
терьерных признаков, а также отличаются интереснейшей эко­
логической особенностью- степенью выраженности строитель­

ства ими своеобразных убежищ из камней. 
Наиболее отчетливо выражено строительство полевками 

сложных сооружений из I<амней и помета (рис. 25) в Казахском 
нагорье (Оболенский, 1947; Шубин, 1959; Большаков, 1967б, 
1969). В горах Ерментау, где проходит, по-видимому, северная 
граница ареала вида (Карасева, 1963), в качестве защитного 
сооружения используется слой помета и наблюдается затаски­
вание отдельных камней на поселения и использование их при 
сушке сена (рис. 26). Ан-а.Тiогичное явление имеет место и в дея­
тел~;>ности плоскочерепных полевок Монголии (Банников, 1954). 

В других районах ареала- в горном Алтае, в районе Чуй­
екай степи (Зонов, 1962), в Туве (Лето в, 1962) - плоскочерепны;~ 
IЮJJевки вообще не строя:т даже примитивных укрытий, а се.т.пс•,у 
под отдельными большими камнями, в норах пищух и суркон,. 
с помещениях для скота. 

Не вызывает сомнения, что такая сложная рефлекторная де~•­
тс:iьность полевок, как сооружение своеобразных каменных пи­
строек, могла возникнуть и закрепиться только как результат 

длительного приспособления вида к специфической среде об~~­
тания. Наследственную закреплениость этого признака под­
тверждают и экспериментальные данные: при содержании пло­

скочерепных полевок в виварии Института экологии инстинкт 
натаскивания предметов и создания запасов корма в больших 
количествах сохраняется и у потомков полевок Казахского на­
горья. Наличие или отсутствие строительной деятельности слу­
жит, несомненно, хорошим популяционным отличием. Между 
«строящими» полевками Казахского нагорья и полевками гор 
Ерментау, у которых строительная деятельность отсутствует, нет 
разлиЧий по морфологическим признакам. В то же время полев­
ки этих двух популяций отличаются некоторыми биологическими 
особенностями (например, в размножении, активности, питании) 
и рядом морфо-физиологических показателей, отражающих при­
способлениость обеих популяций к специфике среды обитания. 
Таки·м образом, видно, что две популяции горного вида, имею­
щие морфо-физиологические и экологические отличия, могут не 
иметь морфологической дифференцировки. Это положение яв­
ляется очень важным для изучения соотношения между различ­

ными формами изменчивости видов. 
Популяционная дифференциация по экологическим призна­

кам может достаточно отчетливо проявляться и у специализиро­

ванных горных видов, находящихся в более однообразных усло-
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Рис. 25. Жилище плоскочереnных nолевок в Казахскоvt нагор~;е 

Рис. 26. Жилище nлоскочерепных nолевок в горах Ерментау 



виях обитания. Однако было бы неправильным предполагать. 
что у горных видов в пределах даже одного высотного пояса 

вообще должна отсутствовать популяционная изменчивость по 

морфологическим признакам. Некоторые данные свидетель­
ствуют о том, что подобная изменчивость проявляется у многих 
р.идов мелких млекопитающих. Так, изучение окраски тяньша>н­
ок·ой полевки, проведеиное О. Л. Рос'Солимо (1963), показала, 
что, несмотря на небольшую область распространения вида, от­
дельные популяции этого зверька различаются между собой по 
окраске, причем степень различий популяций по этому признаку 
большая, чем межДу некоторыми популяциями рыжей полевки 
с равнины. Еще более значительная изменчивость отмечена у 

хамякообразных грызунов эндемичного для Центральной Амери­
ки рода Scotinomys. Четыре вида этого рода заселяют только 
лесной тропический пояс гор на высоте от 1000 до 3000 .м. В пре­
делах этого пояса вид S. tequina подразделяется на 12 подвидов 
(Buchanan, Hovell, 1967). Реликтовые суслики, обитающие в вы­
сокогорьях Тянь-Шаня (2900-3000 .м), имеют меньший вес и 
размеры, чем суслики Иссыккульской котловины (Токтосунов, 
1964). 

Во многих случаях у горных видов географические популяции 
могут быть морфологически достаточно четко обособлены и мо­
гут быть выделены в качестве подвидов. Так, в горах Средней 
.Азии сурок Л1ензбира существует в виде двух четко обособлен­
ных популяций: таласской и чаткальской (Бибиков, 1967), кото­
рые выделяются в качестве самостоятельных подвидов (Петров, 
1963) .. Петров считает, что подвидовые различия между талас­
екими и чаткальскими сурками объясняются давней изоляцией 
популяции и их различным происхождением путем заселения 

горных районов из разных равнинных территорий. 
Достаточно четкую морфологическую дифференциацию групп 

популяций, в пределах одного высотного пояса, принимаемую 
некоторыми авторами даже в качестве видовых отличий, можно 
проиллюстрировать на примере памирской и арчевой полевок. 

Исследования над этими полевками с использованием комп­
лекса различных методов показали (Большаков и др., 1969), что 
1'рактовка арчевой и па:vrирской полевок в качестве самостоя­
тельных видов не оправдана. 

У памирской полевки внутривидовая дифференциация нахо­
дит свое выражение в существовании двух обособленных морфо­
логически подвидов, причем их ареалы приурочены не к различ­

ным высотным поясам, а к различным горным хребтам. Возмож­
но, что применительно к горным видам относительно большую 
роль в их морфологической подвидовой дифференциации должна 
играть изоляция: ареалы четко выраженных подвидов очень мно­

nих видов мелких млекопитающих приурочены к различным гор­

ным системам, что особенно хорошо заметно у центральноазиат-
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ских и среднеазиатских видов мелких м.аекопитающих. Морфо­
логические отличия у многих подвидовых форм горных видов вы-· 
ражены значительно более резко, чем у широкораспространен­
ных видов, поэтому зачастую взгляды на систематический ранг 

(вид или подвиД) той или иной формы противоречивы. Помимо 
приведеиных выше и подтверждающих это положение материа­

лов здесь можно проиллюстрировать сказанное еще одним до­

статочно наказательным при мерам. Суслики ( Citellus гelictus 
Kastsch.) западного и внутреннего Тянь-Шаня имеют значитель­
ные морфологические и биологические отличия и рассматрива­
ются в качестве подвидов (Кузнецов, 1948; Строганов, Чжу­
Динь, 1961; Громов и др., 1965). М. В. Васильева (1964) на ос­
новании изучения солидных коллекций пришла к заключению, 
что степень морфологического обособления их настолько велика, 
что населяющие западный и внутренний Тянь-Шань суслики при­
надлежат к разным видам: Citellus relictus Kastsch. и С. ralli 
Kuznetzov. 

Положение с систематикой азиатских горных полевок рода 
Alticola подтверждает это. Еще недавно эти зверьки рассматри­
вались в качестве многочисленных видов: А. worthingtoni Mil­
ler, А. semicanus G. Allen, А. tuvinicus Ognev, А. vinogradovi 
Rasorenova, А. roylei Gray, А. macrotis Radde, А. lemminus Mil­
ler, А. stolizkanus Blanford, однако в последнее время очень от­
четливо проявилась тенденция к признанию большинства из них 
лишь в качестве подвидовых форм (Тупикова, Шведов, 1961; 
Громов, 1963; Портенко, 1963; Бобринекий и др., 1965). Анало­
гичные примеры можно привести и из других групп горных жи­

вотных, они хорошо известны териологам. Все эти данные свиде­
тельствуют о значительной степени морфологической дифферен­
циации популяций некоторых горных видов мелких млекопитаю­
щих. Однако в целом количество описанных подвидов у типич­
ных горных видов значительно меньше, чем у широкораспростра­

ненных видов в горных условиях. При этом следует учитывать, 
что, как и в случае с широкораспространенными видами, некото­

рые подвидовые формы, описанные в различное время разными 
авторами, являются артефактами. 

Таким образом, и у горных видов можно найти всю градацию 
переходов от популяций, дифференцированных лишь по ряду 
экологических признаков, до четко дифференцированных морфо­

логически подвидовых форм, иногда даже стоящих по степени 
морфологической .J.Ифференциации на уровне, признающемся ви­
довым. Все эти ступени являют:ся элементами приспособ;итель­
ной реакции вид:ов к усло•виям обитания. При этом необходимо 
подчеркнуть, что степень морфологической и другой обособлен­
ности популяции определяется дифференциацией среды, ее спе­
цифичностью, длительностью обитания здесь популяции, сте­
;-.енью ее изолированности. 
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В связи со сказанным необходимо остановиться на некоторых 
взглядах на соотношение экологической и систематической 
структуры вида. Вряд ли в настоящее время можно сомневаться 
в том, что познание экологической структуры вида является од­
ним из решающих факторов понимания условий существования 

его в природном биоценозе. Внутривидовая систематика отра­
жает внутривидовую изменчивость видов. Однако имеются 
взгляды, противопоставляющие экологическую и внутривидовую 

систечу вю.а. Вот что пишет, например, П. А. Пантелеев ( 1966): 
«В экологическую систему вида часто включают подвид как наи­

более крупную популяционную категорию. По нашему мнению, 
подвид должен быть исключен из системы экологической иерар­
хии. Подвид- систематическая категория, обозначающая такие 
территориальные группировки внутри вида, которые имеют 

устойчивые морфологические при:знаки» (стр. 313). Сходных 
взглядов придерживается и В. Серафинский (Serafinski, 1967). 

Действительно, выделение подвидов до настоящего времени 

проводится преимущественно на основе морфологических при­
знаков. Это отражено и в самом определении подвида [совокуп­
ность особей, населяющих географически однородную часть 
ареала и отличающихся устойчивыми морфологическими особен­
ностями от особей соседних подвидов (Наумов, 1955)]. Однако, 
как справедливо было замечено Г. П. Дементьевым ( 1946), под­
вид, вид и другие таксономические группы- понятия биологиче­
ские, и изучение их не может быть сведено к установлению толь­
ко морфологической характеристики. В последнее время во мно­
гих работах было показано, что подвиды характеризуются не 
только внешними морфологическими, но и экологическими, фи­
зиологическими, генетическими и другими особенностями (Гепт­
нер, Цалкин, 1947; Слоним, 1950; Калабухов, 1954, 1964; Ш·варц, 
1954, 1958, 1959б, 1960а; Herter, 1935, 1943; Cook, Hannon, 
1954). 

Изменилось и определение понятия «подвид» по сравнению с 
пр иведенным выше (Шварц, 1959г): «Подвид»- есть форма су­
ществования вида, занимающая определенный участок ареала 
вида, возникающая в процессе приспособления отде.1ьных его по­
пуляций к определенным условиям существования, характери­
зующаяся общей для вида в целом приспособительной реакцией 
на определенные условия существования и единым типом взаи­

мосвязи со средой и создающая в процессе своего развития усло­
вия для зарождения в недрах старого вида новых видовых ка­

честв. Подвид, таким образом, есть реакция одной из поnуляций 
вида на определенные условия существования» (стр. 107). 
В этом определении отражается связь между популяционной и 
подвидовой структурой: в конечном счете именно особенности 
популяционной структуры определяют внутривидовую морфоло­
гическую дифференциацию nида. Истоком морфологической диф-
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ференцнации является дифференциация биологическая, адапта­
ционная радиация в пределах вида (Гербильский, 1957). 

В процессе освоения видом ареала с различными условиями 
среды происходит внутривидовая диф_ференциация. Подвид, фор­
мирующийся в результате реакции одной из популяций вида на 
определенные условия существования, должен рассматриваться 

как одна из форм освоения ареала видом. Специфические гор­
ные условия, главным образом проявЛение в горах высотной 
поясности со своеобразным комплексом природных условий в 
каждом поясе, должны привести и действительно приводят к зна­
чительной популяционной изменчивости. Именно это лежит в 
основе процесса внутривидовой дифференциации и в конечном 
счете- процесса видообразования. Подвид является одним из 
элементов экологической структуры вида, наличие подвидов сви-. 
цетельствует о значительной морфологической дифференцировке 
популяции или группы популяций. 

Приспособительные реакции популяции, с одной стороны, мо­
гут выражаться в изменении экологических (изменение возраст­
ной, генетической, половой структуры, изменение периодических 
явлений и т. д.) и морфологических особенностей, с другой сто­
роны- в изменении направления естественного отбора. Послед­
нее обстоятельство играет решающую роль, так как ведет к эво­
лющюнным преобразованиям популяций. 

Применяя метод определения направленности естественного 
отбора в природных популяциях животных, Р. И. Бирлов (1967) 
показал, что у двух видов землероев - с"1епушонки и промете­

евой полев·ки в условrиях высокогорья наблюдаются не только су­
щественные м·орфо-физиологические отличия, связанные с увели­
чением метаболизма у слепушонки, но различна и стабилизация 
ряда признаков у этих видов: она отчетливо выражена у проме­

теевой полевки и имеет значительную положительную асиммет­
рию распределения у слепушанки (отбор действует в направле­
нии элиминации особей с меньшей интенсивностью обмена ве­
ществ). 

Для установления возможного изменения направления отбо­
ра в раз.'!ичных популяциях горных животных нами были обра­
ботаны материалы по красному сурку Памиро-Алая и Алайской 
долины (Бирлов, Большаков, Кизилов, 1967). Красный сурок на 
Паl\шро-АЛае представлен тремя популяциями: приферганской, 
популяции (высота 1500-2000 м), алайской (3000-3600 м) и 
памирской (3900-4200 м). Анализ экстерьерных и интерьерных 
признаков (вес тела, размеры тела, хвоста, ступни, уха, относи­
тельный вес сердца, печени, селезенки и полостного жира) сур­
ков различных возрастов, отловленных весной и осенью на ста­
ционарах, показал, что животные трех исследованных популяций 

имеют четкие отличия по многим признакам: у более высокогор­
ных популяций увеличиваются вес tИ размеры тела, от.носитель-
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ный вес сердца, печени, полостного жира, снижается· относитель­

ный вес почки. Относительный вес селезенки испытывает значи­
тельные популяционные колебания. Эти данные свидетельствуют 
об определенных отличиях в приспособлениях сурков к обитанию 
на разных высотах. Они согласуются с отмеченными в литера­
туре ландшафтными различиями в биологических особенностях 
сурков. Так, известно, что ландшафтные особенности мест оби­
тания оказывают значит·ельное влияние на степень и темпы рас­

ходования и накопления жира (Кизилов, Семенова, 1961; Биби­
ков, 1967), в различных высотных поясах отмечено изменение 

ритма активности сурков (Бибиков и др., 1956; Тарасова, Суязов, 
1961), различия в сроках спячки, наступлении срока половой 
зрелости и т. д. (Бибиков, 1967). Все это, конечно, не могло не 
сказаться на морфологических и морфо-физиологических пока­
зателях сурков. Однако изучение направления отбора по ука­
занным выше признакам показало большую стабильность всех 
попу:1яций. Асимметрия в сторону положительного значения с 
очень слабой степенью достоверности установлена лишь для от­
носительного веса сердца (соответственно А= +0,91 и +0,78 
при t= 1,65 и 1,42) в алайской и памирской популяциях. Это мо­
жет указывать на продолжающиеся в высокогорных популяциях 

преобразования признака: отбор на больших высотах идет в сто­
рону сохранения особей с более крупным сердцем. Однако про­
цесс этот выражен крайне с .. 1або, о чем свидетельствует неболь­
шая степень достоверности. В целом, можно говорить о том, что 
все три популяции красного сурка Памиро-Алая характеризуют­
ся высокой степенью приспособления к конкретным условиям 
среды обитания, выражающейся в стабильности многих призна­
ков. То, что изменчивость всех изученных признаков в трех попу­
ляциях красных сурков подчиняется закону нормального распре­

деления, свидетельствует, что фиксируемое состояние популяций 
стабильно и эта стабильность поддерживается отбором. В свою 
очередь, последнее служит основанием для вывода, что суще­

ственных из.менений изученных популяций в конкретных условиях 
среды ожидать трудно. 

Серебристые полевки на Памире характеризуются также вы­
сокой степенью стабильности многих показателей: так, для веса 
тела коэффициент асимметрии равен +0,26, для относительного 
веса сердца- 0,01, для относительного веса печени +0,14 (ис­
следовались животные нынешнего года рождения). 

Мы уже приводили данные, что аналогичное явление было 
установлено для другого горного вида- прометеевой полевки. 

Напротив, у слепушо"нки в условиях высокогорной Алайской до­
лины отбор направлен на сохранение более крупных особей с 
крупным сердцем, почкой и более длинным слепым отделом ки­
шечника, несомненно, что эта популяция рано или поздно изме­
нится в целом. 
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Лесные мыши верхних поясов гор Аджаро-Имеретинского 
хребта также показывают значительную асимметрию по таким 
показателям, как вес сердца (А= +0,63), печени (А= +0,89), 
относительная длина слепого отдела (А= +0,93). 

Выраженная асимметрия свидетельствует о том, что популя­
ция по ряду признаков находится в стадии направленных пре­

образований. Это позволяет ожидать ее дальнейшего изменения 
в конкретных условиях существования. Показательно, что у из­
ученных горных популяций широкораспространенных видов от­
бор идет в сторону сохранения особей с показателями, имеющи­
ми выраженный приспособительный характер. 

Полученные данные о направлении естественного отбора в 
природных популяциях горных и широкораспространенных видов 

еще недостаточны для выводов обобщающего характера, однако 
они показывают, что у горных видов стабилизация многих пока­
зателей может быть более выраженной, чем у горных популяций 
широкораспространенных видов. Это, в свою очередь, может сви~ 
детельствовать о различных возможностях эволюционных пре­

образований этих групп. 



Г л а в а Xl 

КЛИНАЛЬИЛЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

И СТРУКТУРА ВИДА 

Изучение внутривидовой изменчивости животных, широко раз­
вернувшееся после nерехода от типологической; nреимуществен­
но морфологической концепции вида к nолитиJ]ической концеп­
ции, основные nоложения которой были выдвинуты и обоснованы 
А. П. Семеновым-Тяrн-Шанским в работе «Та•коономичеокие гра­
ницы вида и его nодразделений» (1910) и развиты далее много­
чис.1енными исследователями, привело к резкому сокращению 

количества оnисанных ранее видов (Геnтнер., 1958; Rensch, 1933.) 
11 к nризнанию большого количества политипических видов 1• 

С принятнем политиnической концепции вида nринципиально 
изменились задачи и методы систематики. По существу, возник­
ла качественно новая наука- «новая систематика» (Hyxley, 
1940}, оперирующая уже не единичными экземплярами, а серия­
ми животных из различных частей ареала, учитывающая много­
образие индивидуальной и географической изменчивости. При 
этом внутривидовая изменчивость выражалась, как правило, в 

оnисании подвидов. В работах nрактических систематиков в ка­
честве nодвидов обычно признавались любые морфологически 
отличающиеся и nространственно обособленные поnуляции, что, 
как справедлина отметил Г. П. Дементьев (1946}, ЯiВляется мало­
приемлемым. Хотя во многих случаях такие оnисанные подвиды 
действительно отражали особенности внутривидовой дифферен­
циации и свидетельствовали о «чутье» систематика, зачастую в 

качестве nодвидов аписывались случайные групnы, очень часто 
слабо различающиеся между собой по морфологическим nризна­
кам. При некритичном отношении к оnисанным формам в круп­
нейшие сводки nоnадают nодвиды- артефакты, что очень 
усложняет и запутывает изучение внутривидовой изменчивости. 
Так, в сводке Эллермана и Моррисон-Скотта (Ellerrrfan, Morri­
son-Scott, 1951) nриводится значительное количество «nодвидов» 
грызунов, несостоятельность выделения которых была nоказана 
С. И. Огневым (1940-1950). Аналогичцое nоложение существует 
и в систематике других отрядов млекоnитающих. Во многих слу­
чаях некоторые формы рассматриваются то как подвиды, то как 
отдельные самостоятельные виды, что еще больше увеличивает 
путаницу. 

1 Э. Майр ( 1947) указывал, что часто политипические виды не признаются 
лишь из-за отсутствия достаточного материала. 
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В то же время подробное изучение изменчивости популяций .в 
зависимости от изменений условий существования показала, что 
за~астую изменчивость морфологических признаков внутри од­
нои популяции настолько велика, что превосходит употребляемые 

для выделения подвидов критерии (Попов, 1960; К.ublk, 1952; 
Вее, Hall, 1956; Stein, 1956). Наряду с этим изучение больших 
серий животных из различных частей видовых ареалов выявило 
налич~е непрерывной географической изменчивости признаков, 
идущеи параллельна изменению непрерывного градиента сре­

ды- клинальной изменчивости (Hyxley, 1938). В настоящее 
время она известна для всех классов позвоночных животных 

(Терентьев, 1948; Башенина, 1962; Топоркова, 1965; Blair, 1941; 
Mecham, 1954; Pasteur, 1960). Исследователи общих вопросов 
эволюции и экологии популяций (Traylor, 1950; Salomonsen, 
1955; Mayr, 1956; Hamilton, 1958) углубили изучение паралле .. 
лизма между клинальной изменчивостью отдельных признаков 
животных и градиентом среды, исходя из предположения, что 

географическая изменчивость- это генатипическое приспособ­
ление к географическому изменению давления отбора. 

Неудовлетворительное состояние внутривидовой системати­
ки, установление значительной внутрипопуляционной изменчи­
вости и большого количества признаков в различнь1х системати­
ческих группах, изменяющихся по типу клина, привели к тому, 

что некоторые авторы (Терентьев, 1957; Voos, 1954; Pimentel, 
1959; Hagmeier, 1961) пришли к выводу о нецелесообразности 
дальнейшего употребления понятия «подвид» и о необходимости 
описания внутривидовой изменчивости в терминах клинальной 
изменчивости. Вопрос о соотношении разных форм изменчиво-.· 
сти - клинальной и обособления подвидов - в процессе освое­
ния видом географической среды обитания является одним из 
важнейших в современной систематике животных. 

Проведенный нами анализ географической изменчивости трех 
видов лесных полевок- красной, рыжей и красно-серой, лесной 
мыши и пашенной полевки ца сплошном участке их ареалов и в 
горных районах Урала, а также некоторых видов в других гор­
ных районах страны- показал наличk!е географически nосле,J,о­
вательной изменчивости одних признаков и непоследовательную 
изменчивость других. К первым признакам, изменчивость кото­
рых носит клинальный характер, относятся многие важнейшие 
в таксономическом отношении показатели: длина тела, относи­

тельные размеры черепа и его частей, длина задней ступни и 
хвоста, окраска. Клинальнан изменчивость этих признаков, а 
также других употребл·яемых в практической работе системати­
ков (например, изменение структуры коренных зубов), установ­
лена у значительного числа видов грызунов и насекомоядных 

(Башенина, 1966; Долгов, 1966; Zimmermann, 1935, и др.). В ка­
честве примера можно привести графический ана.1из изменчlf-
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вости некоторых морфологических признаков красной полевки в 
различных ландшафтных зонах (см. рис. 20). Следует отметить, 
что правильное представление о характере географической из­
менчивости может быть получено лишь при наличии материала 
нз достаточно большого количества мест ареала изученного 
вида, в противном случае клинальмая изменчивость может быть 
выявлена там, где на самом деле имеет место принципиально 

иной тип изменчивости. Простейший пример: две группы особей 
из разных районов отличаются по размерам тела; графическое 
изображение этой закономерности покажет четкую клинальную 
изменчивость признака, хотя на самом деле никакого клина мо· 

жет и не быть, что легко установить, изучив еще несколько групп 
особей из других частей ареала. С другой стороны, если мате­
риал собран и рассматривается лишь из точек крайних вариан· 
тов значения признака, изменяющегося по типу клина, то иссле­

дуемые группы будут резко отЛичаться одна от другой, а пере­
ходные варианты между ними будут отсутствовать. Это хорошо 
можно проиллюстрировать на примере одного из графиков 
рис. 20: в изменении длины тела красной полевки на Урале (все 
исследованные выборки относятся к одному подвиду Clethriono­
mys rutilus rutilus Pall.) наблюдается хорошо выраженная кли­
нальность с 51° с. ш. до 58° с. ш., но если рассматривать отдельно 
полевок степных районов Южного Урала (51 о с. ш.) и лесной 
зоны Среднего Урала (57° с. ш.), то различия между ними по 
этому признаку будут не менее существенны, чем применяемые 
для выделения подвидов. 

На приведеиных в главе Х графиках видно, что на отдельных 
участках непрерывного ареала имеют место нарушения клиналь­
ной изменчивости- «перерывы клина» (step-cline), сменяемые 
зоной стабилизации признака. Особенно отчетливо это прояв­
ляется при рассмотрении изменчивости индекса черепа красных 

полевок. «Перерывы клина» были обнаружены и американскимп 
авторами (Lidicker, 1960; Hoffmeister, Torre, 1961) при изучении 
географической изменчивости Dipodomys merriami и Peromyscus 
difficilis. Подобное нарушение клинальной изменчивости они 
связывают с изоляцией, однако наши материалы показывают, 
что «перерывы клина» могут иметь место и при непрерывном 

распространении вида: все изученные нами виды грызунов на 

исследованных участках их ареалов на равнине и в горах па 

Урале распространены равномерно и не образуют изолирован­
ных групп (за исключением красно-серой полевки на хребтах 
Южного Урала). 

И. С. Даревекому (1967) удалось установить, что различии в 
размерах тела скальных ящериц Кавказа, обитающих на раз­
ных высотах, выражены очень четко, причем особи из вышеле­
жащих горных популяций отличаются более крупной величиной. 
Рассмотрение представленных Даревеким графиков nоказывает, 
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что высотная изменчивость длины тела у ящериц в горах Кав­
каза имеет ту же закономерность, которая была отмечена нами 
для мелких грызунов на равнине и в горах: зоны клинальной 
изменчивости сменяются зонами стабилизации, а в ряде случаев 
отмечается и резкое изменение направления изменчивости, при 

этом четкая клинальная изменчивость обнаруживается лишь на 
участках непрерывного ареала и отсутствует в случаях, когда 

ареал более или менее значительно разорван. 
Нарушение клинальной изменчивости и образование зон ста­

билизации наблюдается не только у экстерье.Рных, но и у ин­
терьерных признаков (Большаков, 1965), значительно более 
четко реагирующих на изменение окружающей среды. В особен­
ностях изменчивости морфологических и морфо-физиологических 
признаков проявляется приспособительная реакция вида на из­
менение среды обитания. Особенно четко это можно просмот­
реть на примере изменения интерьера животных в горных усло­

виях. На Северном Урале в пределах лесного пояса у красной 
и пашенной полевок вес сердца и содержание гемоглобина с вы­
сотой незначительно увеличивается, причем изменение идет по 
типу клина, а затем происходит резкий скачок (рис. 27). 

Изменчивость интерьерных показателей свидетельствует и об 
определенных физиологическИх изменениях у животных; кли­
нальf{ая изменчивость у млекопитающих выделяется и при непо­

средственном изучении физиологических процессов. Так, 
П. К. Смирнов (1957), изучавший особенности газообмена у мел­
ких грызунов, пришел к выводу, что «изменчивость реакции га­

зообмена, а следовательно и терморегуляции, на разных широ~ 

тах носит клина.11ьный характер». 
В разобранных случаях клинальная изменчивость признаков 

и ее резкие изменения могут быть объяснены непосредственной 
реакцией на условия среды. Значительно сложнее объяснить 
биологическую сущность этого явления при рассмотрении обыч­
но используемых систематиками морфологических критериев. 

Клинальная изменчивость признака может иметь место и 
внутри генетически однородной популяции, но несомненно, что 
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Рис. 27. Изменение индекса сердца и содержания гемоглобина в крови красных (1) 
н пашенных (2) полевок (Северный Урал) 
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в случае, когда клинальность отмечается на протяжении всего 

ареала вида, речь должна идти о генетически разнородных по­

пуляциях, При этом выделение подвидов, правильно отражаю­
щих особенности внутривидовой дифференциации, представля­
ется крайне затруднительным. В. Е. Береговой (1963) и П. В. Те­
рентьев (1966), например, считают, что проведение границ меж­
ду подвидами при клинальной изменчивости признаков является 
совершенно произвольным и ведет к биологическому абсурду_ 
Действительно, при непрерывном и постепенном изменении при­
знака выделение подвида нецелесообразно, так как в этом слу­
чае границу межДу подвидами можно провести на любом уча­
стке клина. Иначе обстоит дело в том случае, если зона клиналь­
ной изменчивости признака сменяется зоной стабилизации, т. е. 
в пределах сравнительно узкого участка имеет место изменение 

морфологического типа животного. В. Лидикер (Lidicker, 1960) 
считает, что такая форма изменчивости ограничивает популяции 
специфической генетической истории и эволюционной тенденции, 
заслуживающие выделения в подвиды. К такому же мнению 
пришел и Г. Пастер (Pasteur, 1960). Наши материалы доказы­
вают, что в общем аспекте географической изменчивости вида 
постепенная изменчивость признаков и обособление подвида-­
не взаимоисключающие процессы, что при изучении изменчиво­

сти некоторых признаков подвиды могут быть охарактеризованы 
совершенно определенно. 

По материалам, собранным на Урале, нами было установле­
но, что все лесостепные и лесные популяции красной полевки 
по окраске образуют гомогенную группу (Большаков, Шварц, 
1962). Тундровые популяции отличаются от нее светлой окрас­
кой. При этом внутри первой группы наблюдается хорошо выра­
женная клинальная изменчивость (с юга на север) опр~делен­
ных признаков (длины тела, относительной длины черепа, 
относительной длины ступни), сменяемая зоной стабилизации. 
У тундровых популяций наблюдается клинальная изменчивость 
относительной длины черепа и наиболее короткий хвост. У лесо­
степных и лесных популяций признаки имеют противоположное 
направление клинальной изменчивости (длина тела-- с одноii 
стороны, относительная длина черепа и задней ступни-- с дру­
гой), после чего наблюдается стабилизация признака (см. 
рис. 20). Следовательно, дифференцировка особей красной по­
левки лесостепных и лесных популяций ограничивалась только 
размерами тела, закономерности же соотносительного роста от­

дельных частей тела остались неизменными, в силу чего увели­
чение размеров тела сопровождается уменьшением относитель­

ных размеров черепа и задней ступни. Изменчивость длины тела 
в данном случае имеет, очевидно, фенатипический характер, так 
как перелом клина в изменчивости этого признака совпадает с 

границей физико-географичесiшх зон- лесостепной и лесной. 
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Это подтверждает и тот факт, что у красной полевки и лесной 
мыши наиболее резкие морфологические изменения отд•ельных 
признаков в горах проявляются на границах различных высот" 

ных поясов. Если учесть также сходство в окраске лесос·тепных: 
и лесных популяций, то становится ясно, что выдеJiение здесь. 
подвидов было бы необоснованным. 

Красные полевки из тундры (п-ов Ямал), наоборот, хорошо 
выделяются в самостоятельный подвид. Они четко отличаются 
от полевок с остальной части ареала окраской, характери:зуются 
иной соотносительной скоростью роста тела и черепа, отличной 
от таковой полевок лесных и лесостепных популяций, что уже 
само по себе должно учитываться в подвидовой диагнос·тике и 
может служить диагностическим признаком (Кind, Elef11:heгioп. 
1960). Таким образом1 на примере красной полевки видно, что 
на сплошном участке ареала вида имеет место как клинальчая 

изменчивость одних признаков и непоследовательная географи­

ческая изменчивость других, так и закономерное обособление 
подвида, имеющего хорошо выраженные границы ареала (зона 
тундры и лесотундры) и характеризующегося определенными 
особенностями. Анализ географической изменчивости красной: 
полевки в данном случае указывает на необходимость рассмат­
ривать клинальную изменчивость признаков и внутрив:идовую 

структуру вида во взаимосвязи как проявление единой геогра­
фической изменчивости вида, а не противопоставлять их. 

Материалы многих авторов также свидетельствуют о пра­
вилы(ости этого положения. Так, Н. В. Башенина (1966), анали­
зируя внутрИвидовую дифференциацию обыкновенной полевки. 
указывает, что существование клинальной изменчивости от· 
дельных признаков не дает оснований для ревизии подвидов. На 
примере Microtus arvalis arvalis Pall. видно, что клин может 
быть выражен в пределах одного подвида, в то же время он 1110-

жет проходить «сквозь подвиды» в зависимости от конкретных 

условий. Наличие хороших клинов последнего типа также не 
служит препятствием для выделения подвидов. 

В. Е. Береговой и Н. Н. Данилов (1966) при изучении измен­
чивости трех видов трясогузок и глухаря установили зоны КJ1И­

нальной изменчивости и районы стабилизации признаков, что 
позволило объективно подойти к выделению групп популяций 
в подвиды, о генетическом единстве которых можно судить по 

одинаковой норме реакции на условия среды обитания. 
Л. Я. Топоркова (1966) на примере двух видов лягушек (ост­

ромордой и травяной) констатировала широкое распространение 
клинальной изменчивости по нескольким признакам, причем на 
фоне клинальной' изменчивости выделяются группы популяций, 
обладающие существенными морфологическими особенностюш, 
позволяющими считать их самостоятельными внутривидовыми 

единицами. Морфологические различия выделенных форм сопро--
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вождаются отличиями экологии, (скорость роста, темпы разви­
тия), а их ареалы приурочены к территории со своеобразными 
физико-географическими условиями (тундра, горы). 

Взаимосвязь между клинальной изменчивостью и другими 
формами внутривидовой изменчивости проявляется и при изуче­
НИIИ ископаемых живо11ных. Гром.оrв (1959) пишет: «Подвидами в 
палеонтологии целесообразно признавать такие формы, которые 
при различных ·ВО времени или в пространстве ареалах характе­

ризуются наличием у них хорошо выраженных, хотя и трансгрес­

сирующих, морфологичес·ких различiИЙ, непосредст.венно или кос" 
венно отражающих постепешнос ( «,клиналЬ'ная изменчиiВость») 
или прерывистое (прерывистая изменчивость) изменение усло­
вий существования (ВИДа в пространстве или во времени». 

У млекопитающих можuо назвать достаточное количество под­
видов, в реальuости которых не приходится сомневаться (uапри­
мер, белка-телеутка, подвиды зебр, черной крысы, оленей и т. д.), 
неограниченно плодовитых при скрещивании с близкими форма­
ми и связанными между собой во многих случаях зонами 
интерградации (Шварц, 1959Б). Детальные исследования по­
следних лет дают убедительные доказательства существования 
подвидов. Две формы узкочерепной полевки (Microtus gregalis 
gregalis Pall. и М. g. major Ogn.) морфологически отличаются 
настолько четко, что могут быть диагностированы по отдельно 
взятым особям. С. С. Шварцем, К. И. Копеиным и А. В. Покров­
ским (1960) экспериментально было доказано, что эти формы­
хорошо выраженные подвиды одаого вида, характ~ризующиеся 

неограниченной плодовитостью при скрещивании. 
Т. С. Гладкина, М. Н. Мейер и Т. М. Макеева (1962) устано­

вили, что Lagurus lagurus agressus Serebr. и L. l. abacanicus Se­
rebr. представляют собой четко обособленные подвиды, разли­
чающиеся морфологическими и физиологическими признаками, 
имеющими наследственный характер. Наследственный характер 
подвидовых отличий подтверждается не только многочисленными 
и широко известными зоологам примерами, когда на определен­

ном участке ареала в течение многих лет обитают особи, без­
ошибочно относимые к известному подвиду, но наследственные 
особенности подвидовых отличий доказаны экспериментально 
(Sumner, 1923, 1932). В отмеченной выше работе Т. С. Гладки­
ной и др. было показано, что подвидовые различия у пеструшек 
на протяжении семи поколений не только сохраняются, но и не 
обнаруживают сколько-нибудь заметной тенденции к сглажива­
нию при содержании животных в лабораторных условиях. 

Подвиды отличаются генетически (Майр, 1947; Шварц, 1963; 
Rensch, 1934), однако в их формировании среда играет ведущую 
роль. Большинство подвидов выделяется по различиям в разме­
рах тела, черепа и их частей, различиям в окраске. У млекопи­
тающих все указанные признаки имеют nолигенную nрироду 
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{Steven, 1953}, однако установлено, что в ряде случаев nризнак, 
употребляемый для различения двух достаточно четко выражен­
ных подвидов, может контролироваться одним геном: примеро\1 

могут служить отличия в окраске равнинного (Clethrionomys 
glareolus glareolus) и горного (С. glareolus nageri) по>двидов 
рыжей полевки (Zimmermaпn, 1941). С. С. Шварцем (1959) вы­
сказано мцение, что в пределах определенного ареала, характе­

ризующегося специфическими условиями среды, может форми­
роваться специфический фенотип животных данного вида даже 
-без· существенных изменений в генетической структуре популя­
ций. Это положение было подтверждено (Большаков, Шварц, 
1962а) на примере двух подвидов красной полевки: в географи­
чески удаленных Частях ареала (Ямал и северные районы Кана­
ды) в сходных условиях среды (тундра) сформировались подви­
ды (С. rutilus tundrensis Во!. et Sch. и С. rutilus washburni 1-Ian­
soп), очень близкие по своим морфологическим признакам. Хо­
роший пример формирования сходных групп популяций водшюй 
полевки в пределах аналогичных высотных поясов горных раiю­
нов Европы при водят· П. А. Пантелеев и А. 1-I. Терехина ( 1968): 
субальпийские популяции вида из различных районов ареа.1а 
имеют сходные признаки и объединяются в один подвид Arvicola 
terrestris scherman. В предыдущих главах мы приводили приме­
ры, показывающие, что изменчивость различных видов (красной 
и пашенной полевок) в условиях аналогичных высотных поясов 
(подГiольцовый и гольцавый пояса) и ландшафтной зоны по мор­
фологическим признакам может- иметь сходный характер. 

Имеются взгляды1 рассматривающи~ зону клина.'!ьной измен­
чивости признаков как переходную между двумя подвидами 

(Степанов, 1959). У нас нет оснований сомневаться в этом, при­
меры узкой переходной зоны, где изменчивость признаков идет 
по типу клина, известны при непрерывном распространении вида 

(Sumner, 1932). Однако наши данные с:видетельс11вуют скорее 
·об обратном: размеры выделенных у ряда мелких грызунов кли­
нов · сопоставимы с обширными ареалами подвидов. Так, на 
ураJiьском материале по красной, рыжей полевкам и лесной 
мыши видно, что изменчивость ряда признаков по типу клина 

идет на территории 5-7 широтных градусов, а окраски красной 
полевки- от равнины до высотного предела распространения 

вида. О наличии четко выраженной клинаJiьной изменчивости 
признаков обыкновенной полевки на обширных территориях 
пишет Н. В. Башенина (1966), бурозубок-Пуцек (Pucek, 1963}, 
для Лесной и желтогорлай мышей характерна клинальная из­
менчивость на громадной территории (Niethammer, 1969). Счи­
тать такую территорию переходной зоной вряд ли уместно. 

t Л. Я. Топоркова (1966) установила, что и у пойкилотермных животных (род 
Rana) зоны клинальной изменчивости и зоны стабилизации признаков могут 
иметь большую (до 1000 км) протяженность. 
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Необходимо отметить, что имеется достаточное количествG 
примеров, свидетельствующих о том, что клинальпая изменчи· 

вость важнейших диагностических признаков не только не пере­
черкивает реально существующих подвидов, но и позволяет 
дифференцИровать их. В результате колориметрического изуче­
ния окраски серий рыжих полевок нами было установлено, что 
полевки двух подвидов: С. g. glareolus Sch. и С. g. suecicus 
Miller по окраске в значительной степени сходны м.ежду собой, 
однако внутри С. g. suecicus Mill. при продвижении с юга на 
север прослеживается постепенное усиление насыщенности 

окраски меха рыжими тонами и незначительное посветление 

шкурок. Для доказательства приводим результаты колориметри­
ческого обследования рыжих полевок из различных районов: 

Южный Урал 
Средний Урал 

Коми, Архангедьская область 

Приполярный Урал 

Покаэатель 
оттенк1, % 

151 ±1 ,02 
153±1,5 3 
156±1,10 
157±1,20 

Пок•эатель 
бсЛ.i3НЬ( 

4,2±0,03 
4,3±0,16 
4,4±0,13 
4,6±0,17 

Внутри номинального подвида С. g. glareolus наблюдается 
также клинальпая изменчивость окраски, хотя и менее четко 

выраженная. Это приводит к тому, что наиболее сходными по 
окраске оказываются особи из терри.ториально удаленных рай­
онов- экземпляры С. g. suecicus из северных частей ареала 
подвида и экземпляры номинального подвида из Европы (Поль­
ша). При формальном подходе к оценке п"ризнака при сравне­
нии двух таких серий можно было бы отметить сходство по 
окраске особей, относимых к различным подвидам. 

С. В. Канеп ( 1963) утверждает, что «в тех случаях, когда 
удается доказать наличие клинальной изменчивости признаков, 
концепция подвидов оказывается неприложиыой. В некоторых 
случаях подвиды действительно существуют и большинство из 
них находится в горах, где сильна степень изо.1яции» (стр. 120). 
Это положение представ.1яется нам неверным. Как уже указы­
валось выше, наличие к.1инальной изменчивости не перечерки­
вает существования подвидов на равнине при непрерывном рас­

пространении вида. Кроме того, клинальпая изменчивость пр\1-
знаков может проявляться и в горах, как в изолированных 

популяциях, так и при непрерывном ареале вида. К приведеиным 
примерам можно добавить еще один: у Microtus pennsylvanicus 
Ord. и М. montanus Peale наблюдается постепенное уменьше­
ние размеров тела в направлении с юга на север и при продви­

жении в горы (Dale, 1940). 
И. С. Даревекий (1967) показал, что резкие сдвиги клиналь­

ной изменчивости признаков ящериц Кавказа часто совпадают 
с границами вертикальных ландшафтных поясов, благодаря 
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чему с полным правом можно говорить о предгорных, лесных, 

горнастепных и альпийских подвидах скальных ящериц, сущест­
венно различающихся не только по своей морфологии, но и по 
экологическим особенностям. 

У мелких млекопитающих подобной четкой дифференциации 
по комплексу признаков в горах установить не удается, в связи 

с чем и нельзя выделить горные подвиды, границы которых сов­

падали бы с границами высотных поясов. Различия с пресмы­
кающимися здесь вполне объяснимы: млекопитающие имеют 
несравненно более развитое приспособительное поведение, а 
также температурные адаптации и термарегуляторные механиз­

мы, поз·воляющие им избегать непосредственаюrо воздейст~ия 
многих факторов окружающих условий. Вместе с тем понсная 
дифференцировка популяций мелких мле-копитающих по эколо­
гическим, физиологическим (а в некоторых случаях и по морфо-­
логическим) показателям, несомненно, имеет место. Собственно, 
многие горные виды, IПiриуроченные к одному определенному поя­

су, можно рассматривать ·как конечный результат пояоной диф­
ференцировки отдельных популяций, достигшей видового уровня. 

Клинальпая изменчивость признаков у горных видов млеко­
питающих, имеющих сравнительно узкий диапазон вертикального 
распространения, может иметь широтный характер и проявлять­
ся как у экологических, так и у морфологических признаков. 
Напомним, что у красно-серых полевок гор Урала, строго при­
уроченных к каменистым россыпям преимущественно подголь­

цового и гольцового поясов, нами отмечена четко выраженная 

географическая широтная изменчивость увеличения количества 
молодых в помете при продвижении к северу, увеличения отно­

сительного веса сердца и печени. У плоскочерепных полевок нами 
установлена клинальпая изменчивость окраски (увеличение по­
казателя оттенка) в направлении с юга-востока (~онголия) на 
северо-запад (Казахстан); Для северной пищухи характерно 
постепенное увеличение размеров с севера на юг, сопровождаю­

щееся потемнением окраски, размеры алтайских пищух посте­
пенно уменьшаются по направлению от западных районов ареа­
ла к восточным (Бобринский, Кузнецов, Кузякин, 1965). У афри­
канского вида Epixerus ebli (FuпambuJ.iпi), приуроченного к 
поясу влажных горных лесов, проявляется клинальпая измен­

чивость в окраске меха и удлинении носовых костей; в то же 
время вид отчетливо дифференцируется на три подвида (Kuhп, 
1964). При этом во всех отмеченных случаях наличие клиналь­
ной изменчивости не противоречит выделению достаточно четко 
морфологически обособленных подвидов. 

~ожно предполагать, что клинальпая изменчивость призна­
ков может иметь место у горных видов и в вертикальном на­

правлении (у широкораспространенных видов подобный тип из­
менчивости имеет достаточно большое распространение), однако 
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уловить ее, по-видимому, можно существующими методикам.и 

лишь при достаточно значительном высотном диапазоне распро­

странения вида или при наличии очень большого и тщательно 
подобранного материала. На это указывают материалы В. А. Ки­
зилова по красному сурку Памиро-Алая: с высотой у сурка на­
блюдается постепенное увеличение целого ряда морфологических 
и морфо-физиологических показателей. Слабое проявление (или 
вообще отсутствие) постепенной высотной изменчивости призна­
ков по типу клина свя~ано со степенью специализации вида к 

окружающим условиям среды и со степенью его экологической 
пластичности: чем -более специализирован ряд и чем он менее 
пластичен, тем труднее ожидать наличия клинальной изменчи­
вости в пределах характерного для вида высотного пояса. 

Клинальнан изменчивость и подвидовое формообразование 
отражают реакцию популяций вида на определенные условия 
существования и должны рассматриваться как различные фор­
мы освоения видом ареала. 



~АКЛЮЧЕНИЕ 

Важнейшим признаком, характеризующим специфику горных 
условий, является высотная поясность, аналогичная проявлени­
ям ландшафтной зональности равнинных районов. В своеи рас­
пространении и количественном распределении мелкие млекопи­

тающие тесно связаны с высотной поясностью растительности 
отдельных горных систем: высотная поясность в вертикальном 

распространении млекопитающих- закономерность, проявляю­

щаяся во всех горных районах мира. Уже подобная взаимосвязь 
свидетельствует о том, что приспособ.1ения мелких млекопитаю­
щих к горным условиям должны быть рассмотрены не только как 
приспособления к гипоксии, что характерно для абсолютного 
большинства физиологических исследований, но в первую оче­
редь- как приспособления к специфической среде конкретных 
высотных поясов. 

По особенностям распространения все млекопитающие, оби­
тающие в горных районах, могут быть подразделены на две 
группы: 1) гор,ные виды, 2) широкораспространенные rвиды, об­
разующие в горах устойчивые популяции. Проведенный намn 
анализ мировой фауны трех отрядов млекопитающих, состав­
ляющих основу населения горных районов (насекомоядные, зай­
цеобразные, грызуны), показал, 'ПО лишь очень небольшое число 
родов (преимущественно монотипичных и характерных для фау­
ны тропической зоны) и видов млекопитающих относится к пер­
вой группе. Большинство встречающихся в горах мелких l\Iлеко­
питающих являются широкораспространенными видами, засе­

.1яющими различные высотные пояса. 

Наши исследования показывают, что в путях приспособления 
обеих групп к горным условиям, наряду с проявлением общих, 
сходных закономерностей, наблюдаются и существенные разли­
чия. Сходство заключается, в первую очередь, в выработке у 
горных и широкораспространенных групп биологических особен­
ностей, направленных на максимальное использование террито­
риальных и пищевых ресурсов соответствующих горных поясов: 

сходн~оrе типы поселений и территориальных группировок, зна­
чительная лабильность показателей суточной активности и тен­
денция к ее увеличению в горных районах, увеличение спектра 
потребляемых кормов и отсутствие строгой пищевой специали-
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зации, запасание корма на зиму при неустойчивой кормовой 
базе, способность депонировать резервные питательные вещества 
не только в виде жира, но и гликогена, витаминов (в первую 
очередь ·витаминов А и Е). По этим призна·кам у животных раз­
личных высотных поясов можно отметить некоторое сходство и 

с животными, обитающими в аналогичных ландшафтных зонах. 
Однако в приспособлениях горных видов и горных популяций 

широкораспространенных видов наблюдаются принципиальные 
отличия, главным образом в путях поддержания оптимальной 
плотности и сохранения энергетического баланса. 

Поддержание оптимальной плотности у горных популяций 
широкораспространенных видов идет за счет интенсификации 
размножения, которая обеспечивается различными механизма­
ми: увеличением числа молодых в помете, увеличением периода 

размножения, числа генераций и т. д. У абсолютного большин­
ства изученных горных видов интенсивность размножения зна­

чительно более стабильна и низка, хотя ее потенциальные воз­
можности, как показали наши эксперименты, много больше реа­
лизуемой в природных условиях плодовитости. Низкая интен­
сивность размножения горных видов должна рассматриваться 

в зависимости от баланса попу~яций с ресурсами местообита­
ний, а не только с хорошей защищенностью последних и в связи 
с этим более низкой смертностью горных форм. Особенности воз­
растной структуры и динамики численности горных видов и гор­
ных популяций широкораспространенных видов, имеющие суще­
ственные различия у обеих групп, подтверждают это положение. 
Эксперимецтальные исследования показывают, что поиижеиная 
интенсивность размножения у некоторых горных видов с лабиль­
ным генеративным циклом (тяньшанская, серебристая полевки) 
представляет собой не устойчивую и стойко закрепленную их 
особенность, а определяется совершенно конкретными факто­
рами среды. Однако невысокая и стабильная численность помета 
у горных видов должна рассматриваться как наследственно за­

крепленное, выработанное естественным отбором свойство. У гор­
ных популяций широкораспространенных видов численность по­
мета, наоборот, является одним из наиболее изменчивых пока­
зателей, отражающих реакцию вида на конкретные условия 
среды. 

Принципиально различны у обеих групп и пути поддержания 
·энергетического баланса в горных условиях. 

Если у широкораспространенных видов обитание в горах свя­
зано с интенсификацией обмена веществ, что, в частности, на­
ходит свое выражение в комплексе морфо-физиологических из­
менений (увеличение относительного веса сердца, почки, ~одер­
жания гемоглобина и т. д.), то у горных видов приспособления 
к горным условиям не сопровождаются увеличением внутренних 

.органов или интенсификацией их функций. Можно предпола-
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гать, что в присп?соблениях видов ведущую роль играют биохи­
мические изменения, которые делают излишними выраженные 

изменениЯ анатомических особенностей. Эти данные стоят в не­
посредственной связи с теориями физиологов (3. И. Барбашова, 
А. Д. елоним и др.) и цитоэкологов (Б. П. Уша!{ОВ, в. я. Алек­
сандров и др.) о различных путях приспособленив организма 
животных и человека к гипоксии · и теорией, выдвинутой 
С. С. Шварцем, о различном характере приспособлений, направ­
ленных на поддержание энергетического баланса, у видов и вну­
тривидовых форм. 

Хотя конкретные механизмы приспособлений близ~их видов 
на тканевом уровне до настоящего времени недостаточно ясны, 

гипотеза о биохимической сущности этого процесса была выска­
зана несколько лет назад (Шварц и др., 1964). 

Один из путей тканевой адаптации специализированных к 
обитанию в горах видов может заключаться в повышении мио­
rлобина в тканях (Верболович, 1961; Хуртадо, Кларк, 1965; Hur­
tado et а!., 1937; Reynafarie, Morrison, 1962). У типичных горных 
форм (различные Phyllotis, A,kodon, Hesperomys, Chinchillula, 
Conepatus rex, альпака, викунья и др.) содержание миоглобина 
в тканях очень высоко (у викуньи до 8 мг/г), что в условиях вы­
сокогорья и, в частности, в условиях пониженнога парциальноrо 

давления кислорода имеет явно приспособительное значение. 
Увеличение содержания гемоглобина в тканях nроисходит и в 
процессе акклиматизации в горах равнинных видов. Так, в сер­
дечной и скелетных мышцах собак, несколько поколений кото­
рых жили на высотах 3750-4500 м, было обнаружено больше 
гемоглобина, чем у собак, обитающих на уровне моря (Hurtado 
et а!., 1937). Аналогичные результаты были получены на кры­
сах (Vaughan, Расе, 1956) и морских свинках (Tappan, Reyna­
farie, 1957). Специфика горных видов заключается в том, что у 
них высокое содержание миоглобина в тканях сохраняется и 
при воспитании на равнине. Может быть, именно поэтому .ни у 
одного из обследованных горных видов перенос даже на очень 
большие высоты и на равнину не вызывает изменений частоты 
сердцебиений и дыхательных движений (Morrisoп, 1964). Био­
химические исследования показали также, что ткани горных 

видов отличаются высокой активностью цитохром-С-редуктазы; 
повышение ферментативной активности тканей имеет особое 
значение при усилении работы отдельных органов. 3. И. Барб::~­
шова (1960) ука3ывает, что при адаптациях на тканевом уровне 
усиливаются механизмы анаэробного гликолиза, качественно 
изменяется энергетический обмен тканей и возрастает анаэроn­
ная производительность. 

У широкораспространенных видов морфо-физиологические 
изменения, отражающие приспособленив популяций к условиям 
отдельных высотных поясов, 1юсят четко выраженный вндоспе-
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цифичный и поясной характер. Наши данные свидетельствуют 
о том, что морфо-физиологические приспособления мелких мле­
копитающих к горным условиям следует рассматривать не толь­

ко с учетом абсолютных высот и проявляющейся при этом ги­
поксии, но в первую очередь- с учетом высотной поясности 
коцкретных горных систем. Горные виды, приуроченные к опре­
деленным высотным поясам, характеризуются четко выраженной 
специфичцостью интерьерцых показателей. В большинстве слу­
чаев она является глубоко закрепленной и сохраняется при из­
менении условий существования животных (перенос на равнину 
в условиях вивария). Сохранение в условиях равнины не только 
общих величин, но и типа сезонной изменчивости таких показа­
телей, как относительный вес сердца и содержание гемоглобина 
в крови, служит убедительным доказательством того, что не 
только у широкораспространенных, но и у горных видов мелких 

млекопитающих приспособления в горах идут не к какому-то 
одному определенному фактору (пониженному парциальному 
давлению кислорода), а к комплексу природных факторов, ха­
рактерных для данного высотного пояса. 

Говоря о степени приспособления мелких млекопитающих к 
условиям высокогорья, мы различаем три ступени подобных при­
способлений. 

Акклилютизация (при воздействии лишь одного определец­
ного фактора, например, понижениого парциального давления 
кислорода при переносе лабораторных животных на высоту­
акклимация), возникающая у равнинных или лабораторных жи-. 
ватных в горных районах, является индивидуальным типом при­
способления (Morrison, 1964) и ·выражается в проявлении ком­
пецсаторных функций организма (увеличение размеров важней­
ших вцутренних органов или интенсификация их фущщий). 
Каких-либо специфических популяционных, экологических при­
способлений в этом случае не вырабатывается, и животные ис­
полr..зуют- те возможности и в такой степени, которые позволяет 
экологическая валентность вида, свойственная им в районах 
основного ареала. 

В отличие от акклиматизации (или акклимации) адаптация 
является групповым приспособлением, адаптивные признаки за­
крепляются генетически естественным отбором. Широкораспро­
страненные виды в горах образуют горные популяции, для ко­
торых поддержание энергетического баланса со средой также 
связано с морфо-физиологической перестройкой организма, с 
интенсификацией обмена веществ. Адаптации являются резуль­
татом установления физиологических функций на новом уровне 
активности (Adulph, 1956). У горных популяций вырабатывают­
ся специфические экологические особенности, позволяющие им 
поддерживать высокую плотность в занимаемых местообитаниях. 
В большинстве случаев эти особенности связаны с большей ин-
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тенсификацией жизнедеятельности по сравнению с равнинными 
популяциями. 

Специализация является видовым приспособлением. Для спе­
циализированных горных видов характерны не морфа-физиоло­

гические, а тканевые приспособления; у них можно отметить 
также ряд экологических приспособлений, направленных на под­
держание оптимальной плотности популяций, но происходит это 
при минимальных энергетических затратах. В общей форме про­
цесс образования приспособлений проявляется в выработке все 
более специфичных, устойчивых и энергетически экономных как 
физиологичеоких, та:к и эколотичеоких реакций. Следует подчерк­
нуть, что выра,ботка приспособлений к вовдейсwию определен­
ных фа,кторов я·вляется функцией времени (Нildebrandt, 1967) и 
зависит от степени воздействия раздражителя. Время появления 
адаптивных реакц·ий на о11дельные виды раздражителей различ­
но (Hensel, 1967), поэтому проявление их у разл~ичных видов в 
ИЗIВестной мере обусловливае11ея и ·историей !ВИда. 

Можно представить следующую схему приспособлений мел· 
ких мле~опитающих к горным усло!Виям (Ш,ва:рц,_ Большаков, 
Пястолова, 1964). 

При Переходе животных в новую среду обитания, требующую 
интенсификации определенной функции, происходит акклимати­
зация животных. Параллельна этому происходит естественный 
отбор особей с более совершенной морфо-физиологической реак­
цией, и популяция приобретает наследственно закрепленные 
морфо-физиологические особенности. Одновременно вырабаты­
ваются и некоторые экологические особенности, характерные 
для популяций определенных высотных поясов. Однако это не 
самый совершенный путь освоения новой среды: он требует ин­
тенсификации обмена веществ и энергетически невыгоден. По­
этому результат отбора определяется ко.нкретными механизмами 
приспособительных реакцИй животных, происходит отбор особей, 
способных поддерживать энергетический баланс без резко вЫ­
раженных морфо-физиологических приспособлений, а оптималь­
ную шютность- без интенсификации процесса размножениЯ. 
Этот процесс, видимо, облегчается тем, что морфо-функциональ­
ные изменения органа нередко сопровождаются и изменениями 

биохимическими. Увеличение размеров сердца, например, всегда 
сопровождается повышением содержания гемоглобина в сердеч­
ной мышце (Трошанова, 1962). В результате происходит заме­
щение морфо-физиологических приспособлений тканевыми, со­
провождающееся изменением химизма внутренней среды орга­
низма. Последнее, как известно, Является одной из основных 
причин нескрещиваемости различных видов (тканевая несовме­
стимость). Поэтому высокоспециализированные группы популя­
ций определенного вида становятся в репродуктивном отношении 
изолированными- возникает новый вид. Репродуктивная изо-
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·ляция специализированных популяций может возникнуть и в 
силу того, что они вследствие появления у них специфических 

экологических особенностей приобретают способность заселять 
такие места обитания или географические районы, которые для 
других форм того же вида оказываются недоступными, а также 
вследствие весовпадения с другими популяциями важнейших 
биологических ритмов. 

l(онечно, вопрос о возникновении горных видов является дис­
куссионным. 

Утверждение о подобном пути приспособления популяций к 
условиям гор и возникновении на их основе типичных горных 

видов может вызвать возражения того порядка, что ряд данных, 

казалось бы, свидет-ельствует о формировании типичных горных 
видов именно в· горных ландшафтах. Однако никакого противо­
речия между разобранной нами схемой и этим утверждением 
нет. Д. И. Бибиков ( 1967) отметил, что горные сурки Средней 
Азии- несомненно древние горные формы, о чем свидетель­
ствует, в частности, их высокая степень специализации. Однако 
·этот автор пишет: «Нет необходимости связывать становления 
рода с высокогорными ландшафтами хотя бы просто потому, что 
высокогорья сравнительно молоды ... » и далее: «Выровненные 
древние горные поднятия типа мелкосапочника или холмогорий 
были широко представлены во многих местах Голарктики. Они­
то и служили местом дифференцировки и путями расселения 
сурков» (стр. 45-46). 

Высокогорные центральнаазиатские и среднеазиатские пи­
щухи также формиравались в условиях невысокой горной стра­
ны типа 1\азахского мелкосапочника (Бернштейн, 1966). 
-и. Г. Пидопличко (1951) рассматривает снежную полевку как 
вид, возникший на основе равнинных видов. Находка субфос­
тильных остатков прометеевой полевки на равнине (Аргиропуло, 
·1937) свидетельствует о ее прежнем равнинном распростра­
·нении. 

На основании изучения особенностей распространения видов 
·азиатских горных полевок А. В. Афанасьев (1960) сделал вывод 
о возникновении рода Alticola в горах Центра.'IЬной Азии. Плос-
1кочерепная полевка рассматривается им как вид, образовавший­
'ся в связи «со специфическими условиями, создавшимися в ре­
зультате пенепленизации горной страны Центрального l(азахста­
на и разрушения ранее, вероятно, более высокого, чем теперь, 
Монгольского Алтая» (стр. 155). Афанасьев предполагает ши-
·рокое (1\азахско-Монгольское) территориальное формирование 
:вида, близкое к современным границам ареала. 

Исходя из описанных особенностей строительной деятельно­
·ети плоскочерепных полевок в различных районах современного 
:ареала, можно считать, что центром формирования ареала этого 
·вида является область l(азахского нагорья. Именно из этого рай-
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она происходило дальнейшее расширение ареала вида в горные 
районы Монголии, горы Ерментау, горные районы Алтая и позд­
нее- в Туву. Проникновение в Туву фауны Алтая отмечается в 
работах А. И. Янушевича (1948, 1952), Г. С. Летова (1962). 

Некоторые биологические особенности (например, заготовка 
сена) сближают плоскочерепную полевку с представителями 
степной фауны. Формирование со13ременной степной фауны Ка­
захстана следует относить к рисс-вюрмскому времени (Афанась­
ев, 1960). В этот период рельеф Казахского нагорья был сходен 
с современным, а горные районы Алтая и Тувы подвергались 
значительным оледенениям (Берг, 1955). По-видимому, расши­
рение ареала плоскочерепной полевки, сформировавшейся как 
вид в силыю денудированных горных системах Казахского на­
горья, в горные районы происходило по мере уменьшения пло­
щади оледенений в этих областях. Возможно, что определенную 
роль в формировании высокогорных частей современного ареала 
вида сыгралИ интенсивные поднятия рельефа, имевшие место в 
некоторых районах (например, в Туве) в течение всего четвер­
тичного времени (Лебедева, 1938). 

Возможно, что в некоторых случаях коренное население гор 
возникало и вследствие постепенного поднятия горных систем в 

течение п.1иоцена и плейстоцена, хотя имеющиеся оЧень отры­
вочные палеонтологические данные в настоящее время не под­

тверждают это положение. Так, при исследованиях в пещере 
Тешик-Таш на Гиссарском хребте и Аман-Кутан на Зеравшан-, 
ском хребте в плейстоценовых слоях на высоте около 1500 .м бы­
ли найдены остатки как широкора~спространенных (серый хомя­
чок, лесная мышь, слепушанка и др.), так и типичных горных ви­
дов (пищухи, красный сурок, арчевая полевка). На основании 
изучения остатков Н. К. Верещагин и Б. Батыров (1967) пришли 
к выводу, что на протяжении плейстоцена нижнечетвертичная 
фауна уже была близка к современной и подвергалась очень 
незначительным изменениям. 

Наши исследования показывают, что в горных условиях 
предпосылки к обособлению популяций несомненно есть даже 
при непрерывном распространении вида, при отсутствии видимой 
физической изоляции. В горных условиях у· широкораспростра­
ненных видов можно отметить значительную межпопуляционную 

изменчивость. Довольно часто она выступает как ландшафтная 
(поясная) изменчивость, однако во многих случаях вследствие 
значительной мозаичности в распределении мелких млекопитаю­
щих в различных высотных поясах ее проявление маскируется 

значительной локальной биотопической изменчивостью. 
Большую межпопуляционную изменчивость надо ставить в 

непосредственную связь с приспособлением отдельных популя­
ций к очень пестрым природным условиям гор. Очень во многих 
случаях в горах у животных различных высотных поясов может 
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проявляться только экологическая или морфо-физиологическая 
дифференциация без заметных морфологических изменений. 

У горных видов, так же как и у широкораспространенных, 
можно найти всю градацию переходов от популяций, дифферен~ 
цированных по ряду экологических признаков, до очень четко 

дифференцированных морфологически подвидовых форм, в не­
которых случаях даже стоящих по степени морфологической 
дифференциации на уровне, признающемся видовым. Все сту­
пени этой градации являются элементами приспособительной 
реакции видов к условиям обитания. Популяционная изменчи­
вость, выступающая как реакция отдельных популяций вида на 
условия существования, лежит в основе процесса внутривидовой 
дифференциации. Подвид является одним из элементов эколо­
гической структуры вида. Наши материалы показывают, что в 
равнинных и горных районах многие признаки (не только мор­
фологические, но и морфа-физиологические) изменяются по 
типу клина, причем на отдельных участках непрерывного ареала 

имеют место нарушения клинальной изменчивости- перерывы 
клина (step-cliпe), сменяемые зоной стабилизации признака. 
В некоторых случаях отличия в морфологии могут совпадать с. 
границами физико-географических зон и высотных поясов. 

Клинальнан изменчивость и внутривидовая структура вида 
должны рассматриваться не как взаимоисключающие процессы, 

а в·о ·взаимосвязи, как проявление единой географической измен­
чивости вида. Клинальнан изменчивость в горах пр.оявляется и 
у широкораспространенных и у горных видов. Клинальнан из­
менчивость и подвидовое формообразование отражают реакцию 
популяций вида на определенные условия существования и долж­
ны рассматриваться как различные формы освоения видом 
ареала. 



ЛИТЕРАТУРА 

Абдусалямов И. А. 1961. Некоторые материалы по биологии большеухой пи· 
· щухи на Памире. Первое Всес. совещ. по млекопит. Тезисы докладов, 
т. 2.М. 

Абдусалямов И. А. 1962. Некоторые материалы по экологии и морфологии 
большеухой пищухи Ochotona macrotis Giiпther на Памире.- Изв. АН 
Тадж. ССР, отд. биол. наук, вып. 2. 

Абдусалямов И. А. 1965. Материалы по биологии памирского зайца (Lepиs to­
lai pamirensis Blanf.) .- Изв. АН Тадж. ССР, от д. биол. наук, вью. 2. 

Абдусалямов И. А. 1967. Распределение позвоночных животных Памира по 
биотопам. В сб. «Растительность и растениеводческое освоение Памира», 
т. 1. Душанбе. 

Аверин. Ю. В. 1948. Наземные позвоночные Восточной Камчатки.- Труды Кро­
ноцкого гос. заповедника, вып. 1. М. 

Аветисян. О. Р. 1951. Перспективы химического метода борьбы с горным слеп­
цом.- Изв. АН Арм. ССР, биол. и с.-х. науки, 4, .N'2 7. 

Аврех В. В., Кала.бухов Н. И. -1937. Кровное родство горных и равнинных форм 
лесной мыши (Apodemиs sylvaticиs) и других близких видов мышей.­
Зоол. ж., 16, вып. 1. 

Алекперов Х. М. 1966. Млекопитающие юга-западного Азербайджана. Баку. 
Алекперов Х. М., Ерофеева С. Н. 1965. Экологические особенности лесной 

мыши (Apodemиs sylvaticиs L.) на южных склонах Большого Кавказа, 
в пределах Азербайджана.- Труды Ин-та зоол. АН Азерб. ССР, 25. 

Александров В. Я. 1968. Цитоэкология.- Природа, .N'2 3. 
Алиев Б. А. 1949. Изменение состава крови овец в связи с процессом аккли­

матизации в условиях высокогорных пастбищ.- Докл. АН Азерб. ССР, 
5, ,N'g 3. 

Андреев И. Ф., Горбик П. В. 1954. Систематическая характеристика лесных 
мышей Прикарпатья.- Уч. зап. Кишиневск. ун-та, 13 (биол.). Кишинев. 

Андреев И. Ф., Горбик П. В. 1956. Горные популяции лесных мышей в Кар· 
патах.- Уч. зап. Кишиневск. гос. ун-та, 23, вып. 2. Кишинев. 

Ан.друшко А. М. 1939. Деятельность грызунов на сухих пастбищах Средней 
Азии. Л. 

Ан.телидзе Б. Ф., Барбашава 3. И. 1938. Сравнительнофизиологическая харак­
теристика дыхательной функции крови копытных.- Физиол. ж. СССР, 25. 

Арав И. М. 1950. Влияние условий высокогорья на состав крови крупного ро­
гатого скота.- Сообщ. Тадж. фил. АН СССР, вып. 23. 

Аргиропуло А. И. 1937. Каталог грызунов Кавказа.- Труды Азерб. фил. АН 
СССР, 20. 

Ардашн.икова Л. И. 1952. О механизмах приспособления и кратковременной 
кислородной недостаточности. В сб. «Кислоро,11.ная терапия и кислородная 
недостаточность». Киев. 

Архангельская И. А. 1949. Влияние низких и высоких температур среды на 
устойчивость организма к гипоксической гипоксии. В сб. «Опыт изучения 
регуляций физиологических функций». М.- Л. 

Аскеров Г. Я. 1960, Факторы, определяющие жизненность популяций обык­
новенной полевки на горных пастбищах Азербайджана, и динамика их 
численности.- Бюлл. н.-техн. инф. Азерб. н.-и. ин-та защиты раст., 11. 

167 



Афанасьев А. В. 1950. Зоогеогр-афический анализ фауны зверей Казахстана.­
Изв. АН Каз. ССР, сер. зоол, N2 84, вып. 9. 

Афанасьев А. В. 1960. Зоогеография Казахстана. Алма-Ата. 
Афанасьев А. В., Бажанов В. С., КореЛов М. Н., Слудский А. А., Страут­

ман Е. И. 1955. Звери Казахстана. Алма-Ата, Изд-во АН Каз. ССР. 
Ахвледиани Е. Н. 1964. Некоторые данные биоэкологии закавказской обыкно­

венной полевки (Microtиs arvalis Pall. transcaиcasicиs Оgп.) и к бакте­
риальному методу борьбы с нею в Грузии.- Труды Ин-та защиты . раст. 
АН Груз. ССР, 16. ·, 

Бабенышев В. П. 1938. Значение мехового покрова и размеров тела некото­
рых видов грызунов для теплоотдачи и их стойкости к действию внешних 
факторов.- Зоол. ж., 17, вып. 3. 

Бажанов В. С. 1955. К вопросу исторического изменения экологии некоторых 
пищух.- Труды Ин-та зоол. АН Каз. ССР, 4. 

Балабкин А. К., Шамова А. М., Лазарева Л. А. 1963. К изучению очага туля­
ремии в высокогорной зоне горного Алтая.- Докл. Иркутск. н.-и. проти­
вочумн. ин-та, вып. 5. 

Банников А. Г. 1947. О зональном распределении жизненных форм грызунов 
в Монголии.- Докл. АН СССР, 55, N2 8. 

Банников А. Г. 1954. Млекопитающие Монгольской Народной Республики. 
М., Изд-во АН СССР. 

Банников А. Г. 1958. Экологические особенности и очаги формирования высо­
когорной фауны млекопитающих Евразии. Проблемы зоогеографии, суши. 
Изд-во Львовск. ун-та. 

Барбашава 3. И. 1941. Материалы к проблеме акклиматизации к низким пар­
циальным давлениям кислорода. М.- Л. 

Барбашава 3. И. 1960. Акклиматизация к гипоксии и ее физиологические ме­
ханизмы. М.- Л., Изд-во АН СССР. 

Баркроф.т Д. 1937. Основные. черты архитектуры физиологических функций. 
м.- л. 

Бартон А., Эдхольм О. 1957. Человек в условиях холода. М., ИЛ. 
Басова Л. И., Новикова Т. А. 1962. К экологии мышевидных грызунов кед­

ровой тайги северо-восточного Алтая. В сб. «Проблемы зоологических 
исследований в Сибири». Горно-Алтайск. · 

Башенина Н. В. 1959. Экология серого хомячка (Cricetиlиs migratoriиs Pall.) 
европейской части СССР . .В сб. «Фауна и экология грызунов», вьш. 4. 

Башенина Н. В. 1953. К вопросу об определении возраста обыкновенной по­
левки (Microtиs arvalis Pall) .- Зоол. ж., 32, вып. 4. 

Башенина Н. В. 1960. Значение терморегуляции в географическом распростра­
нении некоторых массовых видов вредных грызунов. Материалы к кон­
ференции по вопросам зоогеографии суши, тезисы докладов. Алма-Ата. 

Башенина Н. В. 1962. Экология обыкновенной полевки. Изд-во МГУ. 
Башенина Н. В. 1965. О химической терморегуляции у мелких насекомоядных 

(Insectivora, Mammalia).- Научи. докл. высш. школы. Биол. науки, N2 4. 
Башенина Н. В. 1966. Внутривидовая дифференциация Microtиs arvalis Pallas, 

1773 и ее связь с историей ареала. В сб. «Внутривидовая изменчивость 
наземных nозвоночных животных и микроэволюция». Свердловск. 

Башенина Н. В. 1967. Закономерности географической изменчивости терморе­
гуляции мелких грызунов. Рефераты докладов к III Всесоюзному сове­
щанию по экологии, физиологии, биохимии и морфологии. Новосибирск. 

Бей-Биенко Г. Я. 1959. Принцип смены стаций и проблема начальной дивер­
генции видов.-Ж. общ .• биол., 20, вып. 5 

Бейшебаев К. 1957. Туркестанекая крыса.- Труды Ин-та зоол. и паразитол. 
АН Кирг. ССР, вып. 6. . 

Беляев В. Г. 1968. О биологии высокогорной сибирской полевки на побережье 
Охотского моря.- Изв. Иркутск. н.-и. противочумн. ин-та Сибири и Даль­
него Востока, 27. Иркутск. 

Беляев В. Г. 1968а. Северная пищуха (Ochotona alpina Pallas) в Магадан.ской 
области. Там же. 

168 



Беньковский Л. М. 1965. Северная пищуха на острове Сахалине. В сб. «Во­
просы географии Дальнегv Востока», N2 7. Владивосток. 

Берг Л. С. 1947. Географичtские зоны Советского Союза. Изд. 3-е. М., Гео-' 
графгиз. 

Берг Л. С. 1955. Природа СССР. М., Географгиз. 
Береговой В. Е. 1963. Закономерности географической изменчивости и внутри­

видовая систематика птиц (на примере трех видов рода Motacilla). Авто­
реф. канд. дисс. Ин-т биол. УФАН СССР. Свердловск. 

Береговой В. Е., Данилов Н. Н. 1966. Внутривидовая изменчивость птиц и 
феногеография. В сб. «Внутривидовая изменчивость наземных позвоноч­
·ных животных и микроэволюция». Свердловск. 

Берниtтейн А. Д. 1963. Материалы по экологии красной пищухи (Ochotona 
rиtila Sev.) в Заилийском Алатау (Тянь-Шань). Образ жизни и питание.­
Бюлл. МОИП, отд. биол., 68, вып. 4. 

Бернштейн А. Д. 1966. Экология пищух Тянь-Шаня. Автореф. канд. дисс. 
Алма-Ата. 

Бернштейн А. Д. 1967. Человек в условиях среднегорья. Алма-Ата, изд-во 
«Казахстан». 

Бернштейн А. Д. 1970. Экология большеухой пищухи на Тянь-Шане. В сб. 
«Фауна и экология грызунов», вьш. 9. Изд-во МГУ. 

Бибиков Д. И. 1967. Горные сурки Средней Азии и Казахстана. М., изд-во 
«Наука». 

Бибиков Д. И., Жирнов Л. В., Куликова В. П. 1956. Сезонные изменения на­
земной активности и внутрипопуляционного контакта у серых сурков в 
Тянь-Шане.- Труды Среднеазиатск. противочумн. ин-та, вып. 3. 

Бирлов Р. И. 1967. О процессе приспособления к высокогорным условиям двух 
видов землероев. Материа.1ы отчетной сессии лабораторий популяционной 
экологии позвоночных животных. Свердловск. 

Бирлов Р. И., Большаков В. Н., Кизилов В. А. 1967. Опыт изучения популя­
ционной изменчивости красного сурка Памира-Алая. Ресурсы фауны сур­
ков СССР. М. 

Бобринекий Н. А. 1958. Очерк фауны наземных позвоночных Памира и история 
ее исследования.- Бюлл. МОИП, от д. биол., 47, вьш. 5-6. 

Бобринекий Н. А.; Кузнецов Б. А., Кузякин А. ·п. Определитель млекопитаю­
щих СССР. М., изд-во «Советская наука», 1944. Изд-во «Просвещение», 
1965. 

Боголюбский С. Н. 1936. Эволюционная морфология домашних животных.­
Изв. АН СССР, сер. биол., вып. 2-3. 

Боголюбский С. Н. 1939. Опыт анализа комплекции разводимых зверей сем. 
Canidae.- Труды Ин-та морфол. им. А. Н. Северцова, 3. М. 

Боголюбский С. Н. 1941. Соотношение массы органов и размеров тела у ~аз­
водимых Mustelidae.- Труды Моек. зоотехн. ин-та, 1. М. 

Большаков В. Н. 1962. Закономерности индивидуальной и географической из­
менчивости полевок рода Clethrionomys. Автореф. канд. дисс. Свердловск. 

Большаков В. Н. 1962а. Географическая изменчивость экологических призна­
ков полевок рода Clethrionomys. В сб. «Вопросы экологии», т. VI. М. 

Большаков В. Н. 1962б. Географическая изменчивость важнейших интерьер­
ных признаков трех видов лесных полевок. В сб. «Проблемы зоологиче­
ских исследований в Сибири». Горно-Алтайск. 

Большаков В. Н. 1963. О приспособительном характере природы подвидов 
на примере красной полевки. Тезисы докладов Совещания по вопросам 
зоогеографии суши. Ташкент. 

Большаков В. Н. 1964а. О видаспецифичности географической изменчивости. 
В сб. «Вопросы внутривидовой изменчивости наземных позвоночных жи-
вотных и микроэволюции». Свердловск. . 

Большаков В. Н. 1964б. Воздействие мышевидных грызунов на кустарниковую 
и древесную растительность каменистых россыпей хребтов Южного Ура­
ла. В с.б. «География плодоношения лесных дреsесных поро.д, кустарников 
и ягодников». М., Изд-во МОИП. 



Большаков В. Н. 1965. Материалы к сравнительному изучению географической 
изменчивости интерьерных признаков близких видов полевок.- Труды 
Ин-та биол. УФАН СССР, вып. 39. 

Большаков В. Н. 1966. О некоторых биологических особенностях, лемминго­
видной полевки.- Зоол. ж., 45, вып. 1. 

Большаков В. Н. 1966а. Плоскочерепная полевка на северной границе своего 
ареа.1а (горы Ер мента у). В сб. «Охрана и рациональное испо.1ьзование 
ресурсов дикой живой природы». Алма-Ата. 

Большаков В. Н. 1966б. Некоторые особенности биологии размножения крас­
но-серых полевок Южного Урала по наблюдениям в природных и экспе­
римента.1ьных условиях.- Труды Ин-та биологии УФАН СССР, 
вып. 51. 

Большаков В. Н. 1967. Структура и динамика популяций красно-серой полевки 
в каменистых россыпях хребтов Южного Урала. В сб. «Структура и функ­
ционально-биогеоценотическая роль животного населения суши». ·М., 

Большаков В. Н. 1967а. К вопросу о соотношении клинальной изменчивости 
и структуры вида. Тезисы докладов Совещания по объему вида и вну­
тривидовой систематике. Л. 

Большаков В. Н. 1967б. Об использовании экологических признаков вида для 
установления центра формирования ареала (на примере плоскочерепной 
по.1евки Alticola strelzovi Kastsch.).- Изв. АН СССР, сер. геогр., вып. 1. 

Большаков В. Н. 1967в. Возрастная структура, биология размножения и ди­
намика численности леммингавидной полевки. В сб. «Природа Севера», 
вып. 11. М., изд-во «Наука». . 

Большаков В. Н. 1967г. К вопросу об адаптации млекопитающих к горным 
условиям.- Ж. общ. биол., 28, вып. 3. 

Большаков В. Н. 1967д. Изучение внутривидовой изменчивости красной по­
левки методом колориметрической оценки окраски меха.- Труды МОИП, 
25. 

Большаков В. Н. 1968. Некоторые интерьерные особенности плоскочерепной по­
.[!евки Alticola strelzovi Kastsch.- Изв. АН Каз. ССР, сер. биол., N2 2. 

Большаков В. Н. 1968а. Интерьерные особенности пищух фауны СССР. Мате­
риалы отчетной сессии Лабораторий популяционной экологии позвоноч­
ных животных, вып. 2. СвеDд.1!овск. 

Большаков В. Н. 1968б. О соотношении клинальной изменчивости и структуры 
вида.- Зоол. ж., 47, вып. 6. 

Большаков В. Н. 1969. К изучению биологической специфики горных и суб­
арктических популяций мелких млекопитающих. В сб. «Вопросы эволю­
ционной И ПОПУЛЯЦИОННОЙ ЭКОЛОГИИ ЖИВОТНЫХ». СвердЛОВСК. 

Большаr<.ов В. Н. 1970. Экологическая обусловленность некоторых интерьерных 
признаков мелких млекопитающих гор в связи с характером питания.­

. Экология, вып. 6. 
Большаков В. Н., Шварц С. С. 1962. Некоторые закономерности географиче­

ской изменчивости грызунов на сплошном участке их ареа.11а (на примере 
полевок рода Clethrionomys) .-Труды Ин-та биол. УФАН СССР, вып. 29. 
Свердловск. 

Большаков В. Н., Шварц С. С. 1962а. К таксономической характеристике Cl. 
rиtilиs субарктических районов Северной Америки.- Труды Ин-та биол. 
УФАН СССР, вып. 29. 

Большаков В. Н., Маринина Л. с.· 1966. Сравнительная характеристика морфо­
физиологических особенностей лесных мышей из разных районов ареала 
вида.- Изв. АН Туркм. ССР, сер. биол., вып. 6. 

Большаков В. Н., Некрасов Е. С. 1968. О теплоизоляционных свойствах на­
ружных покровов некоторых видов горных грызунов.- Биол. науки, 
вып. 10. 

Большаков В. Н., Покровский А. В. 1966. Особенности крови горных видов и 
горных популяций широкораспространенных видов грызунов. (Содержание 
гемоглобина в крови тяньшанской полевки в природных и эксперименталь­
ных условиях).- Труды Ин-та биол. УФАН СССР, вып. 51. 

170 



Большаков В. Н., Покровс~ий А. В. 1967. О природной и потенциальной пло­
довитости тяньшанской полевки (Clethrionomys frater Thomas, 1908). В сб . 
• :Экология млекопитающих и птиц». М., изд-во «Наука». 

Большаков В. Н., Россолимо О. Л., Покровский А. В. 1969. Систематический 
статус памиро-алтайских горных полевок Microtиs jиldaschi (Mammalia, 
Cгicetidae).- Зоол. ж., 48, вьш. 7. 

Большаков В. Н., Яковлев Е. П. 1968. Интерьерные особенности мелких мле­
копитающих Памира.'- Изв. АН Тадж. ССР, сер. биол., 2(31). 

Бромлей Г. Ф. 1968. Наземные млекопитающие Примарья и Приамурья. До­
клад-обобщение опубл. работ, представл. на соиск. уч. степ. докт. биол. 
наук. Новосибирск. 

Булатова Н. Н. 1962. Особеннос/и крови высокогорных животных.- Труды 
Ин-та морф. животн. им. А. Н. Северцова, вьш. 41. М. 

Быков Б. А. 19154. О вертикальной поясности в связи с общим законом зо­
нальности.- Вести. АН Каз. ССР, .N'v 8. 

Быков К. М., Мартинсон Э. Э. 1933. Материалы по физиологии горного клима­
та.- Арх. биол. наук, 33, вы111. 1 - !2. 

Важев А. П. 1968. К изучению роста и развития рыжеватой пищухи (Ochotona 
rиfescens Gray).- Изв. АН Туркм. ССР, сер. биол. наук, .N'v 3. 

Вакуленко-Снигиревская Е. М. 1940. Краткий обзор млекопитающих бассейна 
р. Малая Алмаатинка Алмазтинекого госзаповедника.- Труды Алма­
атинск. гос. заповеди., вып. 2. Алма-Ата. 

Ван-Лир Э. И. 1947. Аноксия и ее влияние на организм. М., Медгиз. 
Васильева М. В. 1964. О систематических взаимоотношениях горных сусликов 

(Citellиs, Glires, Mammalia) Тянь-Шаня.- Зоол. ж., 43, вьш. б. 
Вели<tко М. А. 1939. Кишечник грызунов (Rodentia) .- Уч. зап. ф-та естествозн. 

Лен. гос. лед. ин-та, вы111. 2. 
Величко М. А., Макеева Г. М. 1949. О некоторых характернь1х особенностях 

строения и функции кишечника грызунов.- Труды Всес. н.-и. защиты раст. 
(ВИЗР), вып. 2, 1949. 

Вербалович П. А. 1961. Миоглобин и его роль в физиологии и патологии жи­
вотных и человека. М., Медгиз. 

Верещагин Н. К. 1942. Каталог зверей Азербайджана.-Изв. Азерб. фил. АН 
СССР. Баку. 

Верещагин Н. К. 1946. Основные экологические черты общественной полевки 
в nолупустынной зоне Азерб. ССР.- Труды Ин-та зоол. АН Азерб. 
ССР, 11. 

Верещагин Н. К. 1951. Млекопитающие. Животный мир Азербайджана. Баку, 
Изд-во АН Азерб. ССР. 

Верещагин Н. К. 1959. Млекопитающие Кавказа. М.- Л., Изд-во АН СССР. 
Верещагин Н. К., Батыров Б. 1967. Фрагменты истории тернафауны Средней 

Азии.- Бюлл. МОИП, отд. биол., 72, вып. 4. 
Виноградов Б: С. 1927. Заметки о млекопитающих Якутии. 1. Леммингавид­

ные полевки (род Aschizomys). В сб. «Материалы Комиссии по изучению 
Якутской АССР», выn. 17. 

Виноградов Б. С. 1937. Тушканчики. Фауна СССР. Млекопитающие, т. ·3, 
вып. 4. М.- Л., Изд-во АН СССР. 

Виноградов Б. С., Громов И. М. 1951. Грызуны фауны СССР. М.- Л., Изд-во 
АН СССР. 

Виноградов Б. С., Иванов А. И. 1945. Грызуны Таджикистана. Душанбе. 
Владимиров Г. Е. 1939. Влияние пониженнаго атмосферного давления на об­

мен веществ. В сб. «Основы авиационной медицины». М. 
Войцеховский Д. П., Никитин В. П., Попов А. В., Зайцева В. И. 1961. Осо­

бенности экологии афганской полевки. Первое Всес. совещ. no млекопит., 
тезисы докладов, .N'v 2. М. 

Волчеf!ецкая Г. И. 1954. Сезонные изменения реакции некоторых видов поле­
вок на влияние температуры среды.- Уч. зап. Харьковск. гас. ун-та, 52. 

Воронцов Е. М. 1954. Оnыт эколого-географического анализа арнитофауны 
смешанных лесов европейской части СССР. Харьков. 

171 



Воронцов Н. Н. 1956. О запасании корма полевкой Clethrionomys rиtilиs 
Pallas.- Бюлл. МОИП, 66, вьш. 4. 

Воронцов Н. Н. 1957. Строение желудка и соотносительное развитие отдела 
кишечника хомяков Палеарктики и Нового Света.- Докл. АН СССР, 
117, N2 3. 

Воронцов Н. Н. 1960. Виды и роды хомяков Палеарктики in statu nascendi.­
Дoкл. АН СССР, 132, N2 16. 

Воронцов Н. Н. 1961. Экологические и некоторые морфологические особенности 
рыжих I:JОлевок (Clethrionomys tilesiиs) европейского северо-востока.­
Труды Зоол. ин-та АН СССР (ЗИН), 29. 

Воронцов Н. Н. 1966. Новые данные о биологии и систематическом положе­
нии прометеевой полевки (Prometheomys schaposchnikovi Satunin, 1901) .­
Зоо,1. ж., 45, N2 4. 

Гаджиев В. Д. 1967. Сезонные изменения высокогорной растительности восточ­
ной части Большого Кавказа. В сб. «РастительньiЙ мир высокогорий СССР 
и вопросы его исnользования». Фрунзе. 

Гайский Н. А., Алтарева Н. Д. Даурская пишуха как носитель чумной ин­
фекции на территории забайкальеко-монгольского энзоотического очага.­
Изв. Иркутск. Н.-и. противочумн. ин-та Сибири и Дальнего Востока. 

Га.мбарян П. П. 1951. Особенности экологии горной слеnушонки.- Изв. АН 
Ар м. ССР, 4, N2 9. 

Га.мбарян П. П., Карапетян В. С., Айру.мян К. А., Казарян К. Г. 1957. К эко­
логии nрометеевой полевки Prometheomys schaposchnikovi Satunin.­
Зooл. сб. Арм. ССР. Материалы no изучению фауны Арм. ССР, 3, вьш. 10. 

Га.мбарян П. П., Мартиросян Б. А. 1960. Об экологии мышевидного хомячка.­
Зоол. ж., 39, вып. 9. 

Гарбузов М. А., Липаев В. М. 1963. Материалы no грызунам полуострова 
Камчатки.- Изв. Иркутск. н.-и. противочумн. ин-та Сибири и Дальнего 
Востока, 25. 

Гашев Н. С. 1966. О напряженности энергетического баланса уральской попу­
ляции северной пищухи. В сб. «Внутривидовая изменчивость наземных 

. ПОЗВОНОЧНЫХ ЖИВОТНЫХ И МИКрОЭВОЛЮЦИЯ». СвердЛОВСК. 
Гашев Н. С. 1966а. Уральская пищуха.- Природа, N2 1. 
Гашев Н. С. 1968. Размножение уральской северной пищухи в неволе. Ма­

териалы отчетной сеtсии лаборатории nопуляционной экологии животных. 
Свердловск. 

Гвоздев Е. В., Зверев М. Д. 1947. К экологии тяньшанской полевки (Clethrio­
nomys frater Thomas) в ельниках Алмазтинекого заповедника.- Труды 
Алмаатинск. гос. заповеди., вып. 4. Алма-Ата. . 

Гептнер В. Г. 1939. Новые сведения по географическому распространению и 
систематике Rhombomys opimиs Licht.- Бюлл. МОИП, от д. биол., 418, вьш. 4. 

Гептнер В. Г. 1940. Фауна песчанок Ирана и зоогеографические особенности 
малоазийско-ирано-афганских ·стран.- Нов. мем. МОИП, 20. 

Гептнер В. Г. 1945. Пустынно-степная фауна Палеарктики и очаги ее разви­
тия.- Бюлл. МОИП, отд. биол., 50, вып. 1-2. 

Гептнер В. Г. 1947. Проблема вида в современной зоологии. Вступительная 
статья в кн. Э. Майра «Систематика и nроисхождение видов». М., ИЛ. 

Гептнер В. Г. 1960. О нахождении мышевидной сони в Болгарии.- Зоол. ж., 
39, ВЫП. 5. 

Гептнер В. Г., Мясников Ю. Р. 1945. К систематике земляных крыс Туркме­
нии и смежных областей.- Уч. зап. МГУ, вып. 84. 

Гептнер В. Г., Цалкин В. И. 1947. Олени СССР. М., Изд. МОИП. 
Гербильекий Н. Л. 1957. Вi!утривидовая биологическая дифференциация и ее 

значение для вида в мире рыб.- Вести. ЛГУ, 21, вьш. 4. 
Гинецинский А. Г., Барбашава 3. И. 1942. Особен·ности приспособления к вы­

соте у гиссарских овец.- Изв. АН СССР, сер. биол., N2 5. 
Гиренко Л. Л. 1960. Новин дани в экологии та географичного паширения в 

УССР украиньской чачарниковой поливки.- Праци Ин-т зоол. АН 
УССР, 26. 

172 



Г ладкина Т. С. 1952. Возрастные изменения некоторых физиологических осо­
бенностей у малоазиатской и краснохвоетой песчанок.- Труды . ВИЗР, 
вып. 4. 

Г ладкина Т. С., Мейер М. Н., Макеева Т. М. 1962. Морфо-физиологические осо­
бенности двух подвидов степной пеструшки (Lagиrиs lagиrиs abacanicиs 
Serebr., L. l. agressиs Serebr.).- Зоол. ж.,-41, вып. 2, 1962. 

Г ладкина Т. С., Поляков И. Я. 1956. Критерии прогноза численности красно­
хвоетой песчанки в Азербайджане и Южном Узбекистане.- Зоол. ж., 35, 
вып. 6. 

Г ладков Н. А. 1957. Новые сведения о позвоночных Заполярной Якутии (бухта 
Тикси).- Докл. АН СССР, 112, N2 1. 

Г лотов И. Н. 1962. О находках монгольской серебристой полевки (Alticola ar­
gentatиs semicanиs G. Allen) на территории СССР. В сб. «Проблемы зоо­
логических исследований в Сибири». Горно-Алтайск. 

Голенищев Н. Н. 1952. Влияние недостаточного питания на развитие обыюю­
венной полевки.- Труды ВИЗР, вып. 4. 

Голенищев Н. Н. 1954. Влияние питания, температуры и света на развитие и 
размножение обыкновенной полевки. Автореф. канд. дисс. Л. . 

Горбик П. В. 1956. До екологии поливки темной на Буковини.- Збнрник працв 
Зоол. музею АН УССР, N2 27. 

Горчаковский П. Л. 1966. Флора и растительность высокогорий Урала.- Труды 
Ин-та биологии УФАН СССР, вып. 48. 

Грибова 3. М. 1959. К экологии пашенной полевки (Microtиs agrestis L.) .­
Труды ВНИИЖП, вып. 18. 

Громов И. М. 1959. Некоторые вопросы подвидовой систематики некоторых 
позднечетвертичных грызунов.- Зоол. ж., 38, N2 10. 

Громов И. М. 1963. Грызуны. Раздел- в кн. «Млекопитающие !Fрауны СССР». 
М.- Л., Изд-во АН СССР. 

Громов И. М., Бибиков Д. И., Калабухав Н. И., Мейер М. Н. 1965. Наземные 
беличьи (Marmotinae) .. фауна СССР, нов. сер. Млекопитающие, т. 3, 
вып. 2. М.- Л., изд-во «Наука». 

Громов И. М., Воробьев Б. Л. 1955. Кустарниковая полевка (Pitymys majori 
Thos.) в высокогорье западной части Главного Кавказского хребта.­
Труды ЗИН АН СССР, 17. 

Давыдов Г. С. 1964. Грызуны Северного Таджикистана. Душанбе. 
Даль С. К. 1958. Систематический обзор животных Крыма. Млекопитающие. 

В кн. «Животный мир СССР», т. 5. М.- Л., Изд-во АН СССР. 
Данилов Н. Н. 1966. Пути приспособления наземных позвоночных к условиям 

существования в Субарктике. Птицы; Труды Ин-та биологии УФАН СССР, 
вып. 56. Свердловск. 

Даревекий И. С. 1967. Скальные ящерицы Кавказа. 1\\.- Л., изд-во «Наука». 

Дементьев Г. П. 1946. Концепция целостности организма и некоторые задачи 
систематики.- Зоол. ж., 25, вьш. 6. 

Демин Е. П. 1962. К биологии монгольской пищухи.-Изв. Иркутск. гос. н.-и. 
противочумн. ин-та Си•бири и Дальнего ,Востока, 24. 

Депарма Н. К. 1959. О новой форме крота северо-западного Кавказа.- Бюлл. 
МОИП, отд. биол., 64, вып. 6. 

Джойлоев А. 1959. К экологии большеухой пищухи.- Труды Среднеаз. н.- и. 
противочумн. ин-та, вып. 6. 

Дмитриенко А. В. 1948. Особенности реакции близких форм лесных мышей на 
изменение температуры.- Докл. АН СССР, 62, вып. В. 

Долгов В. А. 1966. Виды палеарктических землероек рода Sorex и их инди­
видуальная и популяционная изменчивость. Автореф. канД. дисс. МГУ. 

Долгушин И. А. 1947. Об эндемизме степной арнитофауны Казахстана.- Вестн. 
АН Каз. ССР, N2 6. 

Донауров С. С., Попов В. К., Конякина 3. П. 1938. Соня-полчок в районе 
Кавказского государственного заповедника.- Труды Кавказского гос. за­
поведи., вып. 1. 

173 



Дроздова Ю. В. 1966. Численность и лаl!lДшафтное распределение мелких 
млекопитающих в северо-восточном Алтае. В сб. «Вопросы зоологии». 
Томск. 

Дунаева Т. Н. 1948. Сравнительный обзор экологии тундровых полевок полу­
острова Ямал.- Труды Ин-та географии АН СССР, 41. 

Ерофеева С. Н. 1966. Географическое распространение, эонально-биотопическое 
распределение и сезонная динамика численности лесных мышей в Азер­
байджане. 4-я Межвуз. зоогеогр. конф. Тезисы докладов. Одесса. 

Зверев М. Д. 1930. Обзор грызунов южных частей Минусинского и Хакасского 
округов. В кн. «Зоологический сборник Средне-Сибирского географическо­
го общества». Красноярск. 

Зильберминц И. В. 1950. Экология землероек и значение их в биоценозе ниж­
него яруса леса. Автореф. канд. дисс. М. 

Зимина Р. П. 1952. Грызуны- обитатели жилых построек в высокогорном 
Тянь-Шане.- Зоол. ж., 31, вьш. 1. 

Зимина Р. П. ·1953. Узкочерепная полевка на высокогорных пастбищах Тянь­
Шаня. В сб. «Географические исследования в Центральном Тянь-Шане»_ 
М., Изд-во АН СССР. -

Зимина Р. П. 1958. Важнейшие особенности животного мира гор. В сб. «Сред­
няя Азия». М., Изд-во АН СССР. 

Зимина Р. П. 1962. Экология большеухой пищухи (Ochotona macrotis Gunther) 
на хребте Терскей-Алатау.-,- Бюлл. МОИП, отд. биол., 67, вып. 3. 

Зимина Р. П. 1962а. Каменистые осыпи Терскей-Алатау и населяющие их жи­
вотные.- Труды Ин-та геогр. АН СССР, 31, вып. 7. 

Зимина Р. П. 1964. Закономерности вертикального распространения млекопи­
тающих Jна примере северного Тянь-Шаня). М., изд-во «Наука». 

Зимина Р. 11. 1964а. Географические закономерности вертикального распро­
странения животных в горах юга СССР (Карпаты, Кавказ, Тянь-Шань).­
В сб. «Современные проблемы географии». М., изд-во «Наука». 

Зимина Р. П., Меркава М. А; 1960. Экология тяньшанской мышовки в Север­
ном Тянь-Шане. В сб. «Фауна и экология грызунов», вьш. 6. М. 

Зонов Г. Б. 1962. Некоторые наблюдения над п.rюскочерепной полевкой.- Изв. 
Гос. н.-и. противочумн. ин-та Сибири и Дальнего Востока, 24. 

Иванов К. П. 1959. О потреблении кислорода и терморегуляции при гипо­
ксии.- Физиол. ж. СССР, 45, вып. 3. 

Каганцева Р. М. 1953. Влияние условий существования на развитие обыкно­
венной и общественной полевки. Автореф. канд. дисс. 

Каганцева Р. М. 1954. Влияние условий теплообмена и питания на развитие 
обыкновенной и общественной полевок.- Труды 3-й эколог. конф., ч. 3. 
Киев. 

Кадацкий Н. Г. 1964. Грызуны Талыша и Ленкоранекой низменности и их рас­
пространение по ландшафтно-географическим районам.- Зоол. ж., 43, 
.N'2 11. 

Калабухав Н. И. 1935. Физиологические особенности горнЬiх и равнинных под­
видов лесной мыши (Apodemиs sylvaticиs ciscaиcasicиs Ogn. и Apademиs 

sylvaticиs masqиensis Оgn.)-Докл. АН СССР, 2, N2 1. 
Калабухав Н. И. 1937. Особенности реакции некоторых видов равнинных гры­

зунов на понижение атмосферного давления.- Зоол. ж., 16, вьш. 3. 
Калабухав Н. И. 1938. Некоторые данные о влиянии температуры среды на 

рост мышей (Миs mиscиlиs L.) .- Бюлл. МОИП, 47, вып. 3. 
Калабухав Н; И. 1939. Некоторые экологические особенности близких видов 

грызунов. Суточный цИкл активности лесных мышей и сусликов.- Вопро­
сы экологии и биоценологии, 7. 

Калабухав Н. И. 1939. Соотношение терматактического оптимума и критиче­
ской температуры' у млекопитающих.- У сп. совр. биол., 10, вып. 3. 

Калабухав Н. И. 1940. Физиологические особенности близких форм живот­
ных.- У сп. совр. биол., 13, вып. 3. 

Калабухав Н. И. 1950. Эколого-физиологические особенности животных и усло­
вия среды. Изд-во Харьк. гос. ун-та. 

174 



Калабухав Н. И. 1954. Эколого-физиологические особенности географических 
форм «существования вида» и близких видов животных.- Бюлл. МОИП, 
59, вып. 1. 

Калабухав Н. И. 1957. Предпочитаемая температура млекопитающих и ее 
связь с другими особенностями их терморегуляции. В сб. «Грызуны и 
борьба с ними», вып. 5. Саратов. 

Калабухав Н. И. 1967. Колебания содержания витамина Е (токоферола) в 
организме млекопитающих как фактор регуляции физиологических функ­
ций. В сб. «Общие вопросы физиологии адаптаций». Рефераты к 3-му 
Всес. совещ. по экол. физиолог., биохим. и морф. Новосибирск. 

Калабухав Н. И., Полузадава О. Б. 1946. Некоторые эколого-физао,югнческие 
особенности арктического и пустынного видов лисиц: песца (Alopex lago­
pиs L.) и корсака (Vиlpes corsac L.) .- Докл. АН СССР, нов. сер., 54, 
,N'g 4. 

Калабухав Н. И., Раевский В. В. 1946. Сохранение энергетического баланса 
организма как основа адаптации.- Ж. общ. биол., 7, вып. 6. 

Калабухав Н. И., Родионов В. М. 19:36. Содержание гемоглобина и число эри­
троцитов в крови равнинных и горных лесных мышей (Apodemиs sylvaticиs 
ciscaиcasicиs Оgп.) и изменение этих показателей при перемене высоты 
обитания.- Бюлл. МОИП, 45, вып. 1. 

Камнев П. И., Жернов И. В., Трофимова Г. Н., Богданова А. И., Панова О. М. 
1963. Особенности зонального размещения поселений грызунов в Копет­
Даге. Тезисы докладов III Всес. совещ. по зосiгеогр. суши. Ташкент. 

Канеп С. В. 1963. О закономерностях географической изменчивости серых по­
левок. Там же. 

Капитонов В. И. 1959. О распространении и биологии леммингавидной полевки 
,[Alticola (Aschizomys) lemminиs Mill.] в Хараулахских горах.- Зоол. ж., 
38, вып. ll. 

Капитонов В. И. 1960. Очерк биологии черношапочного сурка.- Зоол. ж., 39, 
вып. 3. 

Капитонов В. И. 1961. Экологические наблюдения над пищухой (Oclюiona lly­
perborea Ра\1.) в низовьях Лены.- Зоол. ж., 40, вып. 6. 

Капитонов В .. И. 1963. Новые данные по биологии леммингавидной полевки­
Alticola (Aschizomys) lemminиs Mill.- Бюлл. МОИП, отд. биол., 69, 
вып. 6. 

Капитонов В. И. 1967. Новые данные по биологии леммингавидной полевки 
в Хараулахских горах Якутии.- Бюлл. МОИП, отд. биол., 72, вып. 2. 

Карасева Е. В. 1960. Особенности стациального распределения обыкновенной 
полевки и значение разных стаций в ее жизни в центраJiьных областях 
РСФСР.- Материалы по грызунам, вып. 6. Изд-во МОИП. 

Карасева Е. В. ·1963. Материалы к познанию географического распрщ:транения 
и биологии некоторых видов мелких. млекопитающих Северного и Цен­
трального Казахстана.- Труды МОИП, 10. 

Катаевекий В. Н. 1969. Вертикальное распределение зайцеобразных н грызунов 
Таласской долины и окружающих ее гор. Автореф. I<анд. дисс. Киев. 

Кашкаров Д. Н., Коровин А. П., Курбатов В. А. 1923. Грызуны Западного 
Тянь-Шаня.- Труды Туркестанск. научн. об-ва, 1. 

Кизилов В. А. 1959. Численность и особенности распределения длиннохвостых 
сурков в Алае.- Труды Среднеазиатск. противочумн. ин-та, вып. 5. 

Кизилов В. А. 1962. Численность и распределение арчевых и серебристых поле­
вок в Алае.- Зоол. ж., 41, вып. 10. 

Кизилов В. А., Семенов Н. И. 1961. Упитанность красных сурков.- Труды 
Среднеазиатск. противочумн. ин-та, вып. 7. 

Кизилов В. А., Семенова Н. А. 1964. Активность, подвижность и контакт с 
нежилыми норами у красных сурков.- Зоол. ж., 43, вып. 12. 

Кищинский А. А. 1966. Биология леммингавидной полевки Alticola (Aschizo­
mys) macrotis Radde в Колымском нагорье.- Бюлл. МОИП, от д. биол., 
71, ,N'g 1. 

Кищинский А. А. 1967. К количественному анализу населения позвоНО'Iных 

175 



а.~ьпийского пояса гор северо-восточной Сибири. В сб. «Структура и функ­
ционально-биогеоценологичесjj:ая роль животного населения суши». М. 

Коблов Г. А. 1941. МоЩность мелкозема как фактор, влияющий на распреде­
ление грызунов в горных условиях.- Природа, N2 3. 

Колосов А. М. 1939. Звери юго-восточного Алтая и смежной области Монго­
лии.- Уч. зап. Моек. ун-та, вып. 20. Зоология. 

Колосов А. М. 1939а. Фауна млекопитающих Алтая и смежной Монголии в 
связи с некоторыми проблемами зоогеографии.- Зоол. ж., 18, вып. 2. 

Копеин К. И. 1958. Материалы по биологии обского лемминга и большой узко­
черепной· полевки.- Бюлл. Уральского от д. МОИП, вып. 1. Свердловск. 

Копецн К. И. 1959. Некоторые интерьерные особенности большой узкочерепной 
по.1евки и обского лемминга.- Труды Уральск. отд. МОИП, вып. 2. Сверд­
ловск. 

КорЖуев П. А. 1949. Эволюция дыхательной функции крови. М., Изд-во АН 
СССР. 

Коржуев П. А. 1959. Гемоглобин как фактор приспособления к гипоксии.­
Усп. совр. биол., 47, вы·п. 8. 

Коржуев П. А. 1962. О приспособительных особенностях крови млекопитающих 
животных.- Труды ИМЖ им. К. А. Северцова, вып. 41. 

Коржуев П. А. 1964. Гемоглобин. М., Изд-во АН СССР. 
Корапав В. М. 1959. Лекция по патологической физиологии голодания. М. 
Кошкина Т. В. 1957. Сравнительная экология рыжих полевок в северной тай-

ге. В сб. «Фауна и экология грызунов», вьш. 5. М. 
Кошкина Т. В. 1958. Мышевидные грызуны Кольского полуострова и динамика 

их числености.- Труды Кандалашск. заповеди., вып. 1. 
Кошкина Т. В. 1965. Плотность популяции и ее значение в регуляции чис­

ленности красной полевки.- Бюлл. МОИП, от д. биол., 70, вып. 2. 
Крепе Е. М., Вержбинская Х. А. и др. 1956. О приспособлении животных к 

хронической гипоксии.- Физиол. ж., 42, N2 1, 2, 6. 
Кривошеев В. Г., Бурмакин В. Н. 1967. О направлениях адаптации субаркти­

ческих полевок. Рефер. докл. к 111 Всес. совещ. по экол. физиол., био-
хим. и морфол. Новосибирск. · 

Кривошеев В. Г., Россолимо О. Л. 1966. Внутривидовая изменчивость и си­
стематика сибирского лемминга (Lemmиs obensis Brandt, 1792) Палеарк­
тики.- Бюлл. МОИП, отд. биол., 71, вып. 1. 

Кротова Л. Г. 1962. Изменения надпочечников и углеводного обмена у водяной 
полевки (Arvicola terrestris) в весение-летний период.- Труды Ин-та биол. 
УФАН СССР, вып. 29. 

Крыльцов А. И. 1955. О подснежном размножении мышевидных грызунов в 
Северном Казахстане.- Бюлл. МОИП, от д. биол., 60, вьш. 2. 

Крыльцов А. И. 1957. Изменение веса степных пеструшек (Lagиrиs lag·иrиs 
Pallas) в зависимости от их пола и возраста.- Зоол. ж., 36, вью. 8. 

Кузнецов Б. А. 1929. "Грызуны Восточного Забайкалья.- Изв. Ассоциац. н.-и. 
ин-тов при физ.-мат. ф-те МГУ, 2, N2 1. 

Кузнецов Б. А. 1948. Звери Киргизии. М., Изд-во МОИП. 
Кузнецов Б. А. 1963. Материалы по фауне млекопитающих Центральной 

Азии.- МОИП, 10. М. 
Кузнецов Н. Я. 1938. Арктическая фауна Евразии и ее происхождение (пре­

имущественно на основе материала по чешуекрылым) .-Труды ЗИН АН 
СССР, 5, вып. 1. 

Кузякин А. П. 1963. К систематике грызунов фауны СССР.-Труды МОИП, 10. 
Курбанова Ш. Х. 1968. Морфологическая картина крови некоторых горных ви­

дов грызунов.- Изв. АН Тадж. ССР., отд. биол. наук. N2 2 (31). 
Кучерук В. В. 1959. Степной комплекс млекопитающих в фауне Палеарктики. 

В сб. «География, населения наземных животных и методы его изуче­
ния». М. 

Кыдырбаев Х. 1960. Изменение ареала желтого суслика и факторы, его опре­
деляющие. Материалы конф. JIO вопросам зоогеогр. суши, тезисы докла­
дов. Алма-Ата. 

176 



Лавровекий А. А. 1957. Особенности распространения малого суслика в Даге­
стане в связи с историей ландшафтов Сулако-Терской равнины.- В сб. 
«Грызуны и борьба с ними», вып. 5. Саратов. 

Лазарев Б. В. 1968. К: экологии монгольской пищухи в Горном Алтае.- Изв. 
Иркут. н.-и. противочумн. ин-та Сибири и Дальнего Востока, 27. Иркутск. 

Ларина Н. И. 1958. Об эволюционном значении географических изменений и 
межвидовой гибридизации у грызунов.- Научн. докл. высш. школы, биол. 
науки, N2 4. 

Ларин(l Н. И. 1966. Направления географической изменчивости размеров те.1а 
у гомотермных животных и условия возникновения и расселения видов. 

В сб. «Внутривидовая изменчивость наземных позвоночных животных и 
микроэволюция». Свердловск. 

Ларина Н. И., Голикова В. Л. 1963. Географические изменения биотопячеекой 
приуроченности лесных мышевидных грызунов в европейской част!'" 
СССР.- Бюлл. МОИП, 68, вып. 3. 

Лебедева 3. А. 1938. Основные черты геологии Тувы.- Труды Монгольской 
комиссии АН СССР, N2 26. М. 

Леонтьев А. Н. 1965. К: питанию красно-серой полевки.- Изв. Забайкальск. 
отд. Геогр. об-ва СССР, 1. 

Летав Г. С. 1962. Материалы к систематике, распространению и экологии гор­
ных полевок в Туве.- Изв. Иркутск. гос. н.-и. противочумн. ин-та Сибири 
и Дальнего Востока, 24. 

Лив•юк Г. Б. 1959. Материалы к эколого-физиологической характеристиJ«е мле­
копитающих Заполярья. В сб. «Материалы по фауне Приобского Севера 
и ее использованию». Тюмень. 

Литвинов Н. И. 1960. Новый подвид серебристой полевки (Alticola argмtatиs 
Sev., Mammalia, Muridae) с острова Ольхон (Байкал).- Зоол. ж., 39, 
вы~ 1~ , 

Лукьянова И. В. 1966. Ландшафтное распространение бурозубок в северо-во-
сточном Алтае. В сб. «Вопросы зоологии». Томск. 

Лэк Д. 1957. Численность животных и ее регуляция в природе. М., ИЛ. 
Майр Э. 1947. Си-стематика и nроисхождение видов. М., ИЛ. 
Максимов А. А. 1948. Плодовитость и динамика численности серой полевки 

Microtиs arvalis Ра\1;- Изв. АН СССР, сер. биол., N2 !. 
Мамедов С. И. 1952. Зависимость морфологических особенностей поnуляции 

общественной полевки (Microtиs socialis Ра\1.) в Закавказье от условий 
их жизни. Автореф. канд. дисс. ВИЗР. 

Марвин М. Я. 1957. Мышевидные грызуны- вредители сельского хозяйства 
Свердловекой области.- Уч. зап. Уральск. гос. ун-та, вып. 15 (биол.). 
Свердловск. 

Марвин М. Я. 1959. Млекопитающие К:арелии. Петрозаводск. 
Марвин А. М. 1966. Некоторые особенности в строении пищеварительного 

тракта подсемейства полевок.- Уч. зап. Уральск. гос. ун-та, N2 47. 
Маркина А. Б., Телегин В. И. 1967. Адаптивные аспекты поведения плоскоче­

репной полевки юго-восточного Алтая. Рефер. докл. к 111 совещ. по экол. 
физиол., биохим. и морфо.!J. Новосибирск. 

Маркова А. С. 1948. Особенности реакции близких видов грызунов на Пони­
женце атмосферного давления.- Докл. АН СССР, 62, N2 3. 

Мартиросян Б. А. 1964. Биология размножения снежной полевки в Армянской 
ССР.- Зоол. ж., 43, вып. 10. . 

Мартиросян Б. А. 1964а. Биология размножения снежной полевки в Армянской 
ССР.- Зоол. ж., 43, вьш. 10. 

Мартирос.ян Б. А. 1966. Снежная полевка в Армении. Автореф. канд. дисс. 
Ереван. · 

Мартиросян Б. А. 1970. Снежная полевка как жизненная форма.- В сб. 
«Фауна и экология грызунов», вып. 9. Изд-во МГУ. 

Матюшкин Е. Н. 1966. Высотная поясность птиц и млекопитающих Западного 
К:авказа . ......;. Вести. МГУ. География, N2 5. 

Машковцев А. А. 1935. Влияние горного климата на конституцию млекопитаю-

12 В. Н. Большанов 177 



щих.- Труды Л а бор. эволюц. морфол. АН СССР, т. 13. М., Изд-во АН 
СССР. 

Межжерин В. А. 1958. К вопросу о питании обыкновенной и малой бурозубок 
(Sorex araneиs L. и Sorex minиtиs L.) .- Зоол. ж., 37, вып. 6. 

Межжерин В. А. 1966. Особенности сезонной и географической изменчивости 
землероек бурозубок и их значение в эволюции данной группы. В сб. 
«Внутривидовая изменчивость наземных позвоночных животных и микро­

эволюция». Свердловск. 
Мейер М. Н. 1951. Изменения черепа малого суслика от возраста и экологи­

ческих условий. Тезисы докладов III экол. конф., ч. 3. Киев. 
Мекленбурцев Р. Е. 1958. Материалы по наземным позвоночным бассейна реки 

Каrика-Дарья. Ташкент, Изд-во Среднеазиатск. гос. ун-та. 
Минин Н. В. 1938. Эколого-географический очерк грызунов Средней Азии. 

Изд-во ЛГУ. 
Минин Н. В. 1939. Пределы колебаний температуры тела у некоторых горных 

грызунов (к вопросу о значении терморегуляции в экологии животных) -
Вопр. экол. и биоценол., .N'2 5, 6. 

Мияо Т., Мородзуки Т. 1965. Сезонные отличия веса тела и размножения 
Dymecodon pilirostris и Sorex shinto в альпийской зоне горы Яцyгaтaкe.­
Dobutsugaku zasshi, Zoo1. Mag-., 74, .N'2 3 (Япон.). 

Макеева Т. М., Мейер М. Н. 1963. Грызуны- вредители зерновых культур и 
пастбищ Тувинской АССР.-Защита растений от вредителей и болез­
ней, .N'2 1. 

Назарова И. В. 1958. Эколого-морфологический очерк серых полевок Волжско­
Камского края.- Изв. Казанск. филиала АН СССР, сер. биол, .N'2 6. 

Наниев В. И. 1958. О.распространении лесной мышовки (Sicista betиlina Paii.) 
в лесной зоне Центрального Кавказа.- Уч. зап. Сев.-Осет. пед. ин-та, 23, 
вып. 1. 

Насимович А. А. 1935. К биологии снежной полевки (Chionomys nivalis nenju­
kovi Тот.) на Западном Кавказе.- Бюлл. МОИП, 44, вып. 7-8. 

Насимович А. А. 1955. Роль режима снежного покрова в жизни копытных жи­
вотных на территории СССР. М., Изд-во АН СССР. 

Насимович А. А. 1964. Жизнь животных на больших высотах (Гималаи, Кили­
манджаро, Анды, обзор зарубежных данных).- БюJJл. МОИП, 69, вып. 5. 

Насимович А. А., Новиков Г. А., Семенов-Тян-Шанский О. И. 1951. Норвеж­
ский лемминг.- В сб. «Фауна и экология грызунов», вып. 4. М. 

Наумов Н. П. 1936. Размножение и смертность обыкновенной полевки (Micro­
tиs arvalis Ра\1.) .- В сб. НИИЗ МГУ, .N'2 3. 

Наумов Н. П. 1937. О сравнительной интенсивности размножения и гибе.'!и се­
рой полевки (Microtиs arvalis Pallas) и степной пеструшки (Lagиrиs lagи­
rиs Pallas).- Зоол. ж., 16, вып. 2. 

Наумов Н. П. 1939. Экологические особенности степных мышей и полевок.­
Зоол. ж., 18, вып. 4. 

Наумов Н. П. 1945. Географическая изменчивость динамикн численности жи­
вотных и эволюция.- Ж. общ. биол., 6, вып. 1. 

Наумов Н. П. 1948. Очерки сравнительной экологии мышевидных грызунов. 
М.- Л. 

Наумов Н. П. 1955. Экология животных. М., изд-во «Советская наука». 
Наумов Н. П. 1963. Экология животных. М. 
Наумов С. П., Борзеюшва С. А., Окулова Н. М. 1968. Бнотопическая диффе­

ренцировка видового населения на примере красной полевки (Clethrio­
nomys rиtilиs Pallas) .-Ж. обш. биол., 28, вып. 2. 

Наумов Н. П., Никольский Г. В. 1962. О некоторых общих закономерностях 
динамики популяций животных.- Зоол. ж., 41, вып. 8. 

Наумова Е. Н. 1966. Приспособительные особенности строения пищеваритель­
ного тракта алтайской пищухи.- Зоол. ж., 45, вып. 10. 

Наумова Е. Н. Эколого-морфологический анализ строения пищеваритiльного 
тракта трех видов полевок, обитающих в высокогорье. Материалы к 
111 Всесоюз. совещ. по экол. физиол., биохим. и мор.фол. Новосибирск. 

178 



Некипелов Н. В. 1936. Некоторые наблюдения над унгурской полевкой (Miao­
tus ипgиreпsis Kast.).- Изв. Иркутск. н.-и. противочумн. ин-та Сибири и 
Дальнего Востока, 3. · 

Некипелов Н. В. 1960. Забайкальские хомячки и некоторые особенн_ости под­
семейства хомячков.- Изв. Иркутск. н.-и. противочумн. ин-та Сибири и 
Дальнего Востока, 23. 

Некипелов Н. В. 1961. Млекопитающие высокогорных районов Сибири и Мон· 
голии.- Докл. Иркутск. н.-и. противочумн. ин-та Сибири и Дальнего Во· 
стока, вып. 1. 

Некипелов Н. В. 1962. О различиях в размерах млекопитающих и птиц и· зна· 
чение этого явления в эпизоотологии.- Докл, Иркутск. н.-и. противочумн. 
ин-та, 4. 

Никитенко М. Ф., Горбик П. В. 1959. К эколого-фаунист.ической характери· 
стике мытевидных грызунов Советской Буковины.- Научи. зап. Ужго­
род. гос. ун-та, 40. 

Никитина Н. А. 1960. Некоторые особенности экологии малого суслика на 
южной границе ареала.- Материалы по грызунам, вып. 6. М., Изд-во 
МОИП. 

Никифоров Л. П. 1956. О зимнем размножении узкочерепных полевок в Кур­
ганской лесостепи.- Зоол. ж., 35, вып. 3. 

Новиков Г. А. 1941. К экологии, лесного лемминга.- Зоол. ж., 20, вып. 
4-5. 

Новиков Г. А. 1953. Условия существования животных в лесу. в кн. «Живот· 
ный мир СССР», т. 4. М.- Л., Изд-во АН СССР. 

Новиков Г. А. 1957. Степень стенобиотности и экологическая пластичность.-
Вестн. ЛГУ, сер. биол., .N'2 21, вып. 4. · 

. Новиков Г. А. 1958. Условия обитания животных в горных районах .Коль· 
ского полуострова. В кн. «Животный мир СССР», т. 5. М.- Л., Изд-во 
АН СССР. 

Новиков Г. А. 1967. О некоторых адаптивных особенностях экологии и ·пове­
дения млекопитающих и птиц в зимних ус.'!овиях обитания. Рефер. докл. 
к 111 Всес. совещ. по экол., физиол., биохим. и морфол. Новосибирск. 

Нургельдыев О. Н. 1950. Персидекая песчанка. Изд-во Туркм. фил-ла АН 
СССР. ' 

Нургельдыев О. Н. 1956. Массовое размножение афганской полевки [Microtиs 
(Вlaпdfordimis) afgaпиs Thomas] юго-восточной Туркмении.- Труды 
Ин-та био.'!. АН Туркм. ССР, 4. 

Оболенский С. И. 1947. Материалы по изучению млекопитающих Центрального 
Казахстана. ЖилиЩа горных полевок Стрельцова (Alticola strelzovi 
Kast.).- Бюлл. МОИП, отд. биол., 52, вып. 1. 

Обухова А. Д. 1948. Взаимосвязи типа питания и структуры пищеварительного 
тракта у различных видов животных.- Вести. животноводства, .N'2 2. 

Овчинникова Н. А. 1966. Биологические особенности северного и номинum,ноrп 
подвидов по,1евки-экономки и их помесей. В сб. «Внутривидовая измен· 
чивость наземных позвоночных и микроэволюция». Свердловск. 

Овчинникова Н. А. 1958. Колебания численности лесных мышей и кустарнико­
вых полевок в Кавказском заповеднике в 1952-1956 гг.- Труды Кавказ­
ско_го гос. заповеди., вып. 4. 

Огнев С. И. 1924. Замечательный зверек.- Природа и охота на Украине, 
,N'g 1-2. 

Огнев С. И. 1928. Звери Восточной Европы и Северной Азии, т. 1. Насеко­
моядные и летучие мыши. М. 

Огнев С. И. 1940-1950. Звери СССР и прилежащих стран, т. IV-VII (гры­
зуны). М.- Л., Изд-во АН СССР. 

Оленев В. Г. 1964. Сезонные изменения морфо-физиологических признаков 
грызунов в связи с динамикой возрастной структуры поnуляций. Автореф. 
канд. дисс. Свердловск. 

Оленев В. Г. 1967. Сезонные и возрастные изменения веса зобной железы у 
грызунов.- Труды МОИП, 25. 

179 12* 



Олькова Н. В. 1960. Сравнительные данные о строении кишечника некоторых 
видов забайкальских грызунов.- Изв. Иркутск. н.-и. противочумн. ин-та 
Сибири и Дальнего Востока, 23. · 

Ольнянекал Р. П., Соболь Е. М. 1949. Легочное дыхание и газовый обмен у 
овец в горах Тянь-Шаня на различ.ных высотах. в сб. «Опыт изучения 
регуляции физиологических функций в естественных условиях существо­
вания организмов». М.- Л. 

Орлов В. Н. 1964. Изолирующие механизм(! как критерий систематических 
категорий. Гибридизация в роде рыжих полевок. Рефер. докл. 1-й годич­
ной отчетн. конф. Изд-во МГУ. 

Орлова А. Ф. 1959. Исследования полового цикла кавказского горного сус­
лика.- Уч. зап. Ленингр. ин-та им. Герцена, 176, вып. 8. 

Орлова А. Ф. 1959а. Некоторые особенности жизненного цикла горной фор­
мы малого суслика по сравнению с равнинной формой. Тезисы докладов 
совещ. по экол. физиол., т. 2. 

Паавер К. Л. 1957. О перенаселении в поnуляциях лесных мышевидных гры­
зунов в Эстонской ССР в связи с динамикой их численности.- Изв. АН 
Эст. ССР, сер. биол., 6, вьш. 2. • 

Пантелеев П. А. 1966. О системе популяций вида у грызунов.- Ж. обшей 
биол., 27, вьш. 3. 

Пантелеев П. А., Терехина А. Н. 1968. Ландшафтная изменчивость водяной 
nолевки (Ar.vicola terrestris L.) как новая форма изменчивости животных 
в пространстве.- Зоол. ж., 47, вып. 4. 

Пелипейченко М. В. 1959. Тиnы поселенчй и сезонная смена питания мало­
азийской кустарниковой nолевки (Microtus majori Thomas) в условиях 
предгорно- и горналесных районов Краснодарского края.- Зоол. ж., 38, 
вып. 11. 

Петров Б. М. 1961. Экология грызунов западной части Чаткальского хребта 
и их значение на высокогорных пастбищах. Автореф. канд. дисс. Ташкент. 

Петров Б. М. 1963. Ареал сурка Мензбира и западная граница распростране­
ния длиннохвостого сурка в северном Тянь-Шане. Новый подвид суркСI! 
Мензбира.- Зоол. ж., 42, вып. 5. . 

Петров Б. М. 1965. Материалы по экологии. и nрактическому значению мыше­
видных грызунов Чаткальского горно-лесного заnоведника.- Труды Чат­
кал. горно-лесн. заnоведи., вьш. 2. 

Петров П. А .. Ада.мян А. О. 1964. Некоторые наблюдения по экологии снеж­
ных полевок в высокогорных районах юго-востока Армении.- Труды Ар м. 
противочумн. станции, выn. 3. 

Петров П. А., Ада.мян А. 0., Бабенышев В. П., Голубев П. Д., Шахри.ма­
нян В. О. 1964. Экологическое размещение и численность некоторых видов 
грызунов в высокогорье и предгорьях юго-востока Арм. ССР.~ Трудь1 
Арм. противочумн. станции, вып. 3. 

Петров П. А., Ада.мян А. 0., Голубев П. Д., Шахри.манян В. О. 1964. Неко­
торые экологические особенности обыкновенных nолевок в высокогорных 
районах юга-востока Армении.- Труды Ар м. противочумн. станции, 
вып. 3. 

Пидопличко И. Г. О ледниковом nериоде. Киев. Выn. 2, 1951; выn. ,3, 1954. 
Погосян А. Р. 1949. Экология и биология песчанок в Армянской ССР.- Зоол. 

сб. АН Арм. ССР, выn. 6. 
Погосян А. Р. 1951. Эколого-биологический очерк малоазийского хомяка в 

условиях Армянской ССР.- Изв. АН Арм. ССР, 4, вып. 1. 
Погосян А. Р. 1955. Материалы по экологии тушканчиков, расnространенных 

в Армянской ССР.- Научи. труды Ереванск. ун-та, сер. биол., .вып. 5. _ 
Покровский А. В. 1963. Некоторые вопросы эксnериментальной экологии по­

левок. Автореф. канд. дисс. Свердловск. 
Покровский А. В. 1967. Сезонные изменения скорости полового созревания са­

мок стеnной пеструшки и некоторых других видов полевок.- Труды 
моип. 25. 

180 



Покровский А. В. \967а. Скорость роста молодняка полевок в зависимости от 
времени рождения.- Труды МОИП, 25." · 

Покровский А. В., Большаков В. Н. \968. Природная и потенциальная интен­
сивность размножения двух видов азиатских горных полевок.- Acta the­
гiologica, 13. 

Покровский А. В., Большаков В. Н. 1969. Экспериментальные исследования се­
зонных изменений веса тела, роста и развития горных полевок (Alticola, 
Clethrioпomys).- Acta theriologica, 14, N 2. 

Покровский А. В., Овчинникова Н. А. 1967. Влияние освещения и рациона на 
проявление некоторых биологических циклов у полевок.- Труды 
моип, 25. 

Полушина Н. А., Бенедюк Г. А., Сенник А. Ф. 1963. Материалы к качествен­
ной характеристике фауны мелких млекопитающих некоторых ландшаф­
тов Советских Карпат. Тезисы докл. 111 Всес. совещ. по зоогсогр. суши_ 
Ташкент. 

Поляков И. С. 1881. Систематический обзор полевок, водящихся в Сибири.­
Приложение к 39-му тому Зап. Импер. акад. наук, N2 2. СПб. 

Поляков И. Я. 1950. Теория и практика прогнозов численности мышевидных 
грызунов. Q-я экологическая конференция, ч. 2. Киев. 

Поляков И. Я. 1953. О природе приспособляемости домашних животных к ус­
ловиям гор и пустынь.- Ж. общ. биол., 14, вып. 5. 

Поляков И. Я. 1959. Морфо-физиологическая изменчивость популяций у гры­
зунов под влиянием экологических условий. Совещание по·экологической 
физиологии, тезисы докладов, т. 1. М.- Л. 

Поляков И. Я., Пегель.ман С. Г. 1950. Некоторые возрастные особенности тре­
бований общественной полевки к температурным условиям. 2-я экологиче­
ская конференция, тезисы докладов, ч. 2. Киев. 

Понугаева А. Г., Слони.м А. Д. 1949. К физиологии акклиматизации лошади 
в горах Тянь-Шаня. В сб. «Опыт изучения популяционной физиологии 
функций». М.- Л., Изд-во АН СССР. 

Попов В. А. 1951. Анатомические исследования как один из методов экологи­
ческого анализа. 2-я экологическая конференция, тезисы докладов, ч. з_ 
Киев. 

Попов В. А. 1960. Млекопитающие Волжско-Камского края. Казань. 
Попов В. А. Воронов Н. П., Кулаева Т. М. 1950. Очерки по экологии земле­

роек (Soricidae) Раифского леса (Татарская АССР).- Изв. Казанск. фи-
лиала АН СССР, сер. биол. и с.-х. наук, вып. 3. . 

Портенко Л. А., Кищинский А. А., Чернявский Ф. Б. 1963. МлекопИтающие 
Коряцкого нагорья. М.- Л., Изд-во АН СССР. · 

Правдина Л. И. 1958. О длительности пребывания корма в пищеварительном 
тракте обыкновенной и общественной полевок и белой мыши.- Труды 
ВИЗР, вып. 12. 

Проссер Л., Браун Ф. 1967. Сравнительная физиология живОТIJЫХ М., Изд-во 
«Мир». 

Пястолова О. А. 1967. Эколого-морфологические особенности субарктических 
популяций полевки-экономки. Автореф. канд. дисс. Свердловск. 

Разоренова А. П. 1939. Некоторые данные о распространении млекопитающих 
на Алтае.- В сборнике трудов Гос. зоол. музея МГУ, 5. 

Ралль Ю. М. 1939. Тепловые условия в норах песчаных грызунов и методика 
их изучения.- Зоол. ж., 18, вып. 1. 

Рапапорт Л. П. 1955. Материалы по экологии узкочерепной полевки в Цен­
тральном Тянь-Шане.- Труды Ин-та зоол. АН Кирг. ССР, вып. 3. Фрунзе. 

Раушенбах Ю. О. 1958. О физиологической природе устойчивости животных .к 
гипоксическим условиям высокогорья. В сб. «Опыт изучения регуляции 
физиологических функций». Л., Изд-во АН СССР. 

Раушенбах Ю. О. 1966. Генетико-физиологическое исследов;шие устойчивости 
животных к экстремальным факторам среды.- Докл., обобщ. на соиск. 
уч. степ. доктора биол. наук. Новосибирск. 

Раушенбах Ю. О. 1967. О направленности !1\ИКроэволюционных изменений в 

181 



адаптивных механизмах у животных. Рефер. к III Всес. совещ. экол. фи­
зиол., биохим. и морфол. Новосибирск. 

Ревин Ю. В. 1968. О биологии северной пищухи (Ochotona alpina) на Олекмо­
Чарекам нагорье (Якутия).- Зоол. ж., 47, вып. 7. 

Романова В. А. 1940. Влияние кормового ~жима на рост молодняка полевок 
(Microtиs arvalis Pall.) и на состояние лактирующw:х самок.- Вести. за­
щиты раст., N2 1-2. 

Россолимо О. Л. 1962. О внутривидовой изменчивости красной полевки (Cle­
thrionomys rиtilиs Pall.) .- Зоол. ж., 41, вып. 3. 

Россолимо О. Л. 1963. О видовой самостоятельности тяньшанской полевки 
(Clethrionomys frater Thos.).- Зоол. ж., 42, вып. 8. 

Россолимо О. Л. 1964. О внутривидовой изменчивости рыжей полевки (Cle­
thrionomys glareolиs Schreb.).- Зоол. ж., 43, вып. 5. 

Саакян М. С. 1964. Фауна грызунов Северо-Восточной Армении.- Труды Арм. 
противочумной станции, вып. 3. 

Сапаргельдыев М. 1969. Распространение и некоторые особенности экологии 
рЫжеватой пищухи.- Изв. АН Туркм. ССР, биол. науки, N2 2. • 

Саржинекий В. А. 1963. Фауна и распределение млекопитающих в хребте Сай­
Jiюгем (Алтай). Тезисы докладов III Всес. совещ. по зоогеографии суши. 
Ташкент. 

Сахаров П. П. 1937. Лабораторные животные. Биоме.zi.гиз. 
Свириденко П. А. 1947. О росте и продолжительности жизни полевой мыши 

(Apodemиs agrarius Раll.).-Докл. АН СССР, 8, N2 9. 
Свириденко П. А. 1951. О росте и развитии желтогорлай мьiши (Apodemиs fla­

vicollis Melch.) .-Труды Ин-та зоол. АН УССР, 6. 
Свириденко П. А. 1959. Рост и развитие европейской рыжей полевки (Clethr.io­

nomys glareolиs Schreb.).- Зоол. ж., 38, вып. 5. 
Свириденко П. А. 1967. Размножение и колебание численности рыжей по.'!евки 

в условиях Украины.- Вести. зоол., N2 2. 
Сдобников В. М. 1958. Сравнительно-экологический анализ фауны тундры и 

тайги.- Зоол. ж., 37, вып. 4. 
Северцов Н. А. 1873. Вертикальное и горизонтальное распределение туркестан­

еких животных. М., Изд-во АН СССР, 1953. 
Северцов А. Н. 1934. Главные направления эволюционного процесса. М., Био­

медгиз. 

Семенов Р. А. 1971. К биологии размножения красно-серой полевки на Поляр­
ном Урале. Материалы отчетной сессии лаборатории популяционной эко­
логии позвоночных животных, вып. 4. Свердловск. 

Семенова Н. И. 1959. О зимних поверхностных гнездах арчевой полевки.­
Труды Среднеазиатск. н.-и. противочумн. ин-та, вып. 6. Алма-Ата. 

Семенов_-Тян-Шанский А. П. 1910. Таксономические границы вида и его под­
разделений.- Зап. Академии наук, сер. VIII, 25, N2 1. 

Сенник А. Ф. 1965. Нова форма крота Украинських Карпат.- Доповиди АН 
УРСР, N2 5. 

Сенник А. Ф. 1966. Распрьстранение и численность крота в условиях запад­
ных областей УССР. 4-я Межвуз. зоогеогр. конф., тезисы докладов. 
Одесса. 

Сенник: А. Ф. 1966а. Изменчивость некоторых насекомоядных млекопитающих 
в разных ландшафтах областей УССР.- 4-я Межвуз. зоогеогр. конф., те­
зисы докладов. Одесса. 

Сенник: А. Ф. 1967. Бурозубка альпийская Украинских Карпат.- Вести. зоол., 
N2 4. 

Слоним А. д: 1937. К физиологии терморегуляции у некоторых тропических и 
горных животных.- Физиол. ж. СССР, 22. 

Слоним А. Д. 1952. Животная теплота и ее регуляция в организме млекопи­
тающих. М.- Л., Изд-во АН СССР. 

Слоним А. Д. 1959. Основные пути исследования эколого-физиологической спе­
циализации млекопитающих. Совещание по экологической физиологии, 
тезисы докладов, вып. 2. М.- Л., Изд-во АН СССР. 

182 



Слоним А. Д. 1961. Основы общей экологической физиологии млекопитающих. 
М.- Л., Изд-во АН СССР. 

СJюним А. Д. 1962. Частная физиологическая физиология млекопитающих. 
М.- Л., Изд-во АН СССР. 

Слоним А. Д., Понугаева А. Г., Марголина О. И., Руттенберг С. 0., Лупин­
екая 3. А., Избипский А. А. 1948. Опыт изучения физиологии высотной 
акклиматизации человека в горах Тянь-Шаня. В сб. «Опыт изучения регу­
ляции физиологических функций в естественных условиях существова­
ния организмов». М.- Л. 

Смирипа Э. М. 1967. Некоторые адаптации серебристой полевки к жизни в 
высокогорье. Материалы к III Всес. совещ. по экол. физиол., биохим. и 
морфол. Новосибирск. 

Смирнов В. С., Шварц С. С. 1959. Сравнительная эколого-физиологическая ха­
рактеристика ондатры в лесостепных и приполярных районах.- Труды 
Ин-та биологии УФАН СССР, вып. 18. 

Смирнов П. К. 1955. Наблюдения по экологии грызунов Ленинградской обла­
сти.- Уч. зап. ЛГУ, сер. биол., вып. 38, .N'2 181. 

Смирнов П. К. 1957. Некоторые проявления внутривидовой эколого-физиологи­
ческой дифференциации у мытевидных грызунов.- Вести. ЛГУ, .N'2 21. 
вып. 4. 

Смирнов П. К. 1959. О постэмбриональном развитии мыши-малютки (Micromys 
miпиtus Pall.).- Научи. докл. высш. школы, биол. науки, .N'2 3. 

С.Аtирпов П. К. 1962. Микроклимат местообитаний, убежищ и нор и его зна­
чение в жизни мелких млекопитающих.- Вопр. экол., 4. 

Смирнов П. К. 1965. О суточной активности серого хомячка.- Вести. ЛГУ • 
.N'2 3. 

Смолина Л. Л. 1958. Об особенностях размножения даурской пищухи.- Изв. 
Иркутск. н.-и .. противочумн. ин-та Сибири и Дальнего Востока, 19. 

Соколов В. Е., Скурат Л. Н. 1962. Экологические и физиологические приспо­
собления больших песчанок к безводным условиям пустыни.- Вопр. 
экол., 4. 

Соснина Е. Ф. 1949. О размножении некоторых мытевидных грызунов южных 
склонов Гиссарского хребта.- Сообщ. Тадж. фил-ла АН СССР, вып. 18. 

Соснина Е. Ф. 1955. Заметки по экологии и вертикальному распространению 
сони в Гиссарском хребте (Таджикистан).- Труды АН Тадж. ССР, 33. 

Стальмакава В. А. 1961. О некоторых особенностях водного обмена пустын­
ных и горных грызунов. Первое Всес. совещ. пе- млекопит., тезисы до­
кладов, ч. 2. М. 

Стальмакава В. А. 1967. О некоторых эколого-физиологических особенностях 
пустынных и горных грызунов Азии. Рефер. докл. к lll Всес. совещ. 
по экол. физиол., биохим. и морфол. «Видовые и природно-климатические 
адаптации организма животных». Новосибирск. . 

Степанов Н. П. 1938. Сравнительное изучение возрастных изменений у гры­
зунов в период роста.- Зоол. ж., 17, вып. 5. 

Степанов П. Н. 1957. К: экологии гудаурской полевки.- Материалы по гры-
зунам, вып. 5. М. . 

Степанов Д. Л. 1959. Политипическая концепция вида в палеонтологии.- Па­
леонтол. журн., 1, вып. 3. 

Степапяп Л. С. 1959. Некоторые особенно·сти размножения птиц в высокогорье 
Тянь-Шаня.- Бюлл. МОИП, отд. биол., 64, вып. 2. 

Страка Ф. 1963. За някои особенности в морфологпята на лалугера (Citellиs 
citellиs) в България.- Природа (България), 12, .N'2 4. . 

Стрельников И. Д. 1933. Физио.~огические основы экологии грJ>Iзунов.- Сбор­
ник ВИЗР, .N'2 7. 

Стрельников И. Д. 1940. Значение теплового обмена .в экологии роющих ГРВI" 
зунов.- Изв. АН СССР, отд. биол., 2. 

Стрельников И. Д. 1955. Микроклимат нор и гнезд грызунов как основа 
понимания некоторых черт экологии и· применения газового способа бор~ 
бы с ними.- Зап. Ленингр. с.-х. ин-та, вып. 9. 

183 



Стрельников И. Д. 1959. Значение величины тела птиц в их морфологии, фи­
зиологии и экологии. 2-я орнитолог. конф., тезисы докладов, ч. 1. М. 

Строганов С. У. 1957. Звери Сибири. Насекомоядные. М., Изд-во АН СССР. 
Строганов А. С., Чжу-Динь. 1961. Систематическое положение реликтового 

суслика и материалы по его экологии в горах Куулук-Тау (севера-восточ­
ная часть Центрального Тянь-Шаня) .-Труды ЗИН АН СССР, 29. 

Схолль Е. Д. 1962. Опыт применения нового цитофизиологического критерия 
вида для отряда грызунов.- Вопр. экол., 4. М. 

Тарасов М. П. 1957. Грызуны юга-восточной части Монгольского Алтая и 
прилежащей Габи.- Изв. Иркутск. н.-и. противочумн. ин-та Сибири и 
Дальнего Востока, 16. 

Тарасов М. П. 1962. Стациальное размещение и относительная численность 
массовых видов грызунов Западного Хамар-Дабана.- Изв. Иркутск. гос. 
н.-и~ противочумн. ин-та, 24. 

Тарасов П. И. 1950. К экологии монгольской пищухи.- Бюлл. МОИП, от д. 
биол., 55, вып. 6. 

Тарасов П. П. 1958. Об элементах пустынной фауны в Центральном Тянь­
Шане. Материалы совещания по зоогеографии суши. Львов. 

Тарасов П. П. 1959. Осабености биологии горных полевок.- Пр ирода, N2 2. 
Тарасов П. П., Абрамова С. Г., Де.мидова Е. К. 1949. Высокогорная полевка 

и некоторые наблюдения над ее восприимчивостью к чуме.- Из в. Иркутск. 
н.-и. противочумн. ин-та Сибири и Дальнего Востока, 7. 

Тарасова Н. В., Суязов М. Ф. 1961. Материалы к изучению наземной актив­
ности сурков.- Труды Среднеазиатск. противочумн. ин-та, вып. 7. 

Татаринов К. А: 1955. К вопросу о вертикальном распространении млекопитаю­
щих в Восточных Карпатах.- Научи. зап. Природовед. музея Львовского 
филиала АН УССР, 4. 

Татаринов К. А. 1956. Звiри Захидних областей Украiни. Ки!в. 
Тембатов А. К. 1957. Распределение грызунов и насекомоядных млекопитаю­

щих по ландшафтам зон Кабардино-Балкарской АССР.- Уч. зап. Каб.-
Балк. ун-та, вып. 2. -

Тембатов А. К. 1959. О кротах Кабардино-Балкарской АССР.- Научи. докл. 
высшей школы, биол. науки, N2 4. 

Тембатов А. К. 1960. Млекопитающие Кабардино-Балкарской АССР. Нальчик. 
Тембатов А. К. 1966. Географическая изменчивость водяной полевки в Кабар­

_. дино-Балкарской АССР.-Зоол. ж., 45, вып. 8. 
Тембатов А. К. 1966а. Тернакомплексы высотных поясов Кавказа в связи со 

структурой поясности. 4-я Межвуз. зоогеогр. конф., тезИсы докладов. 
Одесса. ·· 

т-емботов А. К. 1967. О закономерностях географического раопространения жи­
вотного населения Кавказа и их изучение. Материалы 111 зоо,l. конф. пед. 
ин-тов РСФСР. Волгоград. 

Тембатов А. К., Неемченко М. Г. 1961. К вопросу о систематике и биологии 
лесной мыши (Apodemиs sylvaticиs) Кабардино-Балкарской АССР.- Уч. 
зап. Каб.-Бал-к. ун'та, сер. биол., вып. 10. 

Терентьев П. В. 1947. О применимости правила Бергмэна к животным с посто­
янной темnературой тела.- Вести. ЛГУ, N2 12. 

Терентьев П. В. 1948. О влиянии ледникового периода на географическую из-
менчивость.- Научи. бюлл. ЛГУ, N2 21. . 

Терентl!ев П. В. 1957. О применимости понятия «подвид» в изучении внутри­
. видовой изменчивости.- Вести. ЛГУ, N2 21, вып. 4. 
Терен,тьев П. В. 1966. Методические соображения по изучению внутривидовой 

гео-графИческой изменчивости. В сб. «Внутривидовая изменчивость на­
земных позвоночных и микроэволюция». Свердловск. 

Тuмофеева А. А:. 196.1. Некоторые наблюдения по стациальному распределению 
грызунов на юге о-ва Сахалин.- Изв. Иркут. н.-и. противочумн. ин-та Си­
бири и Дальнего Востока, 24. 

Тактосунов А. 1958. Грызуны Киргизии. Фрунзе. 
Тактосунов А. 1964. Морфо-экологическая адаптация реликтового суслика к 

184 



различным условиям высоты. Сб. «Труды биол. ф-та Кирг. ун-та, сер. фи­
зиол. человека и животных». Фрунзе. 

Томилип А. Г., Плавекий В. И. 1962. Химический состав молока и его кало­
рийность у разных групп млекопитающих.- Труды Всесоюзн. с.-х. ин-та 
заочн. образов., вып. 10. 

Топарская В. Н. 1962. Физиология и патология углеводного, липоиднаго и бел­
кового обмена. М., Медгиз. 

Топоркова Л. Я. 1966. Географическая изменчивость аллометрического роста 
у двух видов рода Rana. В сб. «Внутривидовая изменчивость наземных 
позвоночных животных и микроэволюции». Свердловск. 

Тупикова Н. В. 1949. Питание и характер суточной активности землероек сред­
ней полосы СССР.- Зоол. ж., 28, вып. 6. 

Тупикова Н. В. 1960. Опыт использования топографических и геоботанических 
карт для составления карт ареалов животных. Материалы конф. по вопр. 
зоогеогр. суШи, тезисы докладов. Алма-Ата. 

Тупикова Н. В., Кулик И. Л. 1954. Суточная активность мышей и ее геогра­
фическая изменчивость.- Зоол. ж., 33, вып. 2. 

Тупикова Н. В., Шведов А. П. 1961. К вопросу о систематическом положении, 
распространении и экологии алтайской высокогорной полевки.- Бюлл. 
МОИП, отд. биол., 66, вып. 6. 

Ужанекий Я. Г. 1949. Гипоксия. Киев. 
Улычна К. 0., Пилявский Б. Р. 1965. Поедание спорогонов мхов мытевидными 

грызунами.- Ботан. ж., 50, вьш. 11. 
Ушаков Б. П. 1959. Теплоустойчивость тканей- видовой признак пойкило­

термных животных.- Зоол. ж., 38, вып. 9. 
Ушаков Б. П. 1959а. Физиология клетки и проблема вида в зоологии.- Цито­

логия, 1, вып. 5. 
Федосенко А. К. 1964. Особенности экологии мытевидных грызунов высокого­

рий Заилийского Алатау.- Труды Ин-та зоол. АН Каз. ССР, 23, Алма-Ата. 
Федосепко А. К., Бернштейн А. Д. 1963. Материалы по размножению тянь­

шанской лесной полевки в Заилийском Алатау.- Труды Ин-та зоол. АН 
Каз. ССР, 20. 

Федосенко А. К., С.мирина Э. М., Бернштейн А. Д. 1965. Материалы по раз­
множению горной серебристой полевки в Заилийском Алатау.- Бюлл. 
МОИП, отд. биол., 70. 

Фетисов А. С. 1936. Материалы по систематике и географическому распростра­
нению млекопитающих западного Забайкалья.- Из в. Иркут. гос. проти­
вочумн. ин-та Сибири и Дальнего Востока, 3. 

Филатова Л. Г. 1945. Опыт эколого-физиологического исследования дикой 
фауны полупустыни. Автореф. канд. дисс. Фрунзе. 

Филатова Л. Г. 1949. Суточный ритм у грызунов и насекомоядных и опыт его 
экспериментального изучения. В сб. «Опыт изучения периодических функ­
ций организма». М.- Л., Изд-во АН СССР. 

Филатова Л. Г. 1961. Исследования по физиологии высотной акклиматизации 
животных и человека. Фрунзе, Изд-во Кирг. гос. ун-та. 

Филатова Л. Г. 1962. Материалы к вопросам гипоксии и акклиматизации.­
Вопр. экол., VI. М. 

Филонов К. П. 1965. Материалы по экологии черношапочного сурка Баргу­
зинекого заповедника.- Труды Барrуз. гос. заповеди., 3. 

Фирстав Н. И. 1957. О распространении rрызуно~ на южной границе Алтая.­
Изв. Иркутск. н.-и. противочумн. ин-та Сибири и Дальнего Востока, 16. 

Фирчук Р. П. 1961. О вертикальном распространении и численности снежной 
полевки Microtus nivalis М. в Восточных Карпатах.-Зоол. ж., 40, N2 2. 

Фляк В. В. 1961. К вопросу о связи пиrментации кожного покрова с темпера­
турой поверхности тела и термарегуляционными процессами животного 

организма.- Докл. Тимиряз. с.-х. академ., вып. 69. 
Фо.мушкип В. М., Жерновов И. В., Свиденко Г. Д. 1967. О биологии рыжева­

той пищухи (Ochotona rufescens Gray). В сб. «Экология млекопитающих 
И ПТИЦ». М., I'ЗД·ВО «Наука». 

13 В. Н. Большаков 185 



Формазов А. Н. 1929. Млекопитающие северной Монголии по сборам э-кспе­
диции 1926 г. В кн. «Предварительная отчетность зоологической экспеди-
ции в Северную Монголию за 1926 г.». Л. . 

Формазов А. Н. 1946. Снежный покров в жизни млекопитающих и птиц СССР. 
М., Изд-во МОИП. 

Формазов А. Н. 1948. Мелкие грызуны и насекомоядные Шарьинекого района 
Костромской области в период 1930-1940 гг.- Материалы по грызунам, 
вып. 3. 

Формазов А. Н. 1956. Биологические формы животных в аридных и полуарид­
ных областях Средней и Центральной Азии. В сб. «Вопросы географии». 
М.- Л. 

Формазов А. Н. 1964. Конвергенция у наземных позвоночных животных и 
географическая среда. В сб. «Современные проблемы r.еографии». М., 
«Наука». 

Формазов А. Н., П росвирина И. Б. 1935. Деятельность грызунов на пастби­
щах и сенокосных угодьях.- Бюлл. МОИП, отд, биол., 44, вьш. 1-2. 

Хмелевекая Н. В. 1961. К биологии алтайской пищухи.- Зоол. ж., 40, вып. 10. 
Ходашова К. С. 1953. Жизненные формы.rрызунов равнинног.о Казахстана и 

некоторые закономерности их географического распространения.- Труды 
Ин-та географии АН СССР, вьш. 54. 

Хозацкий Л. И. 1957. Структура вида и пути ее дифференциации.- Вести. 
ЛГУ, N2 21, вып. 4. 

Хуртадо А., Кларк Р. 1965. Показатели приспособления организма человека к 
условиям высокогорья.- Рефер. сборник, N2 3. ЦНИИ физической куль­
туры. М. 

Чарный А. М. 1961. Патафизиология гипоксических состояний. М. 
Ченцова Н. Ю. 1962. К вопросу о холодостойкости грызунов.- Вопр. экол., 

4,М. 
Чернов Ю, А. 1968, 1968а. Географическая зональность и животный мир су­

ши.-Зоол. ж., 47, вып. 7, 1968-сообщ. 1; зоол. ж., 47, вып. 8, 1968а­
сообщ. 2. 

Чернышев В. И. 1956. К экологии бухарской бурозубки (Sorex bиcharensis 
Ogпev).- Изв. отд. естеств. наук АН Тадж. ССР, вып. 14. 

Чунихин С. П. 1962. К анализу плодовитости воробьиных птиц горных систем 
Европы и Азии. Материалы 111 Всес. орнитолог. конф., кн. 2. Львов. 

Церевитцнов Б. Ф. 1960. Влияние климатической температуры на величину 
тела млекопитающих .. в сб: «Применение математических методов в био­
логии». Л., Изд-во ЛГУ. 

Шарипов Ф. Х., Юдашев И. Ю. 1970. Влияние адаптации на состав перифе~ 
рической крови у крыс в условиЯх выtокогорья.- Докл. АН Тадж. ССР, 
13, ;)\J'g 8. 

Шварц С. С. 1956. К вопросу о специфике вида у позвоночных Животных.­
Зоол. ж., 33, вып. 3. 

Шварц С. С. 1956а . .К вопросу о развитии интерьерных· цризнаков у позвоноч· 
ных животных.- Зоол. ·Ж., 35, ·вып. 6. 

Шварц С. С. 1958. Метод морфо-физиологических индикаторов в экологии 
позвоночных животных.- Зоол. ж., 37, вып. 2. 

Шварц С. С. 1959. О некоторых путях приспособления млекопитающих (преи­
мущественно Micromammalia) к условиям существования в Субарктике. 
В сб. «Материалы по фауне Приобского Севера и ее исnользованию». 
Тюмень. 

Шварц С. С. 1959а. Биология размножения и возрастная структура популяций 
.широкораспространенных видов полевок на Крайнем Севере. Там же . 

. Шварц С. С. 1959б. НекоторЬiе вопросы проблемы вида у наземных позво­
ночных животных.- Труды Ин-та биол. УФАН СССР, вып. 11. Сверд­
ловск . 

. Шварц С. С. 1960. Некоторы.е закономерности эколог.ической обусловленности 
интерьерных особенностей цаземных лозвоночных животных.- Труды 
Ин-та биол. УФАН СССР, вьш. 14. Свердловск. · 

186 



Шварц С. С. 1960а. Принципы и методы современной экологии животных.­
Труды Ин-та биол. УФАН СССР, вып. 21. Свердловск. 

Шварц С. С. 1962. Изучение корреляции морфологических особенностей грызу. 
нов со скоростью их роста в связи с некоторыми вопросами внутривидо­

вой систематики. В сб. «Вопросы внутривидовой изменчивости млекопи­
тающих».- Труды Ин-та биол. УФАН СССР, вып. 29. 

Шварц С. С. 1962а. Возрастная структура популяций млекопитающих.- В сб. 
«Вопр. экологии», т. VI. М. 

Шварц С. С. 1963. Пути приспособления наземных позвоночных к условиям 
существования в Субарктике.- Труды Ин-та биологии УФАН СССР, 
вып. 33. Свердловск. 

Шварц С. С. 1963а. Внутривидовая изменчивость млекопитающих и методы 
ее изучения.- Зоол. ж., 42, вып. 3. 

Шварц С. С. 1964. Возрастная структура популяций животных и проблемы 
микроэволюции. В сб. «Современные проблемы изучения динамики числен­
ности ПОПУЛЯЦИЙ ЖИВОТНЫХ». М 

Шварц С. С. 1966. Опыт изучения направления изменчивости в природных по­
пудяциях животных.- Докл. АН СССР, 166, N2 6. 

Шварц С. С. 1967. Популяционная структура вида.- Зоол. ж., 46, вьш. 10. 
Шварц С. С., Большаков В. Н., Пястолова О. А. 1964. Новые данные о раз­

личньiх путях приспособления животных к изменению среды обитания.­
Зоол. ж., 43, вып. 4. 

Шварц С. С., Добринекий Л. Н., Большаков В. Н., Бирлов Р. И. 1966. Опыт 
разработки методики определения направленности естественного отбора в 
природных популяциях животных.- Труды Ин-та биол. УФАН СССР, 
вып. 51. Свердловск. 

Шварц С. С., Ищенко В. Г., Овчинникова Н. А., Оленев В. Г Покров­
ский А. В., Пястолова О. А. 1964. Чередование поколений и продолжи­
тельность жизни грызунов.- Ж. общ. биол., 25, вып. 6. 

Шварц С. С., Смирнов В. С., Добринекий Л. Н. 1968. Метод морфо-физиоло­
гических индикаторов. Свердловск. 

Шварц С. С., Смирнов В. С., Кротова Л. Г 1957. Закономерности накопления 
витамина А у ондатры в природных условиях.- Изв. АН СССР, сер. 
биqл., N2 3. 

Шидловский М. В. 1940. Особенности распространения закавказского хомяка 
по Кавказскому перешейку.- Зоол. сборник Ар м. фил. АН СССР, т. 11. 

Шидловский М. В. 1950. Грызуны Абхазии.- Труды Ин-та зоол. АН Груз. 
ССР, 9. 

Шидловский М. В. 1953. Малоазийская горная мышь Silvimиs mиstacinиs Danf. 
et Alst. в родентофауне Грузии (Rodeпtia, Muridae) .-Труды Ин-та зоол, 
АН Груз. ССР, 12. 

Шидловский М. В. 1954. К систематике и распространению полчка в Грузии.­
Труды Ин-та зоол. АН Груз. ССР, 12. 

Шидловский М. В. 1958. Мелкие млекопитающие Клухорского района.- Тру­
ды Ин-та АН Груз. ССР, 16. 

Шидловский М. В. 1964. Млекопитающие фауны вщ:окогорья Большого Кав­
каза в Грузии. В сб. «Фауна высокогорья Большого Кавказа в nределах 
Грузии». Тбилиси. 

Шик Л. Л. 1948. Зависимость между давдением и потреблением кислорода 
при разной температуре. В сб. «К регуляции дыхания и газообмена:.. 

Шилов И. А. 1962. О некоторых понятиях, связанных с изучением проблемы 
терморегуляции.- Зоол. ж., 41, вып. 4. 

Шилов И. А. 1962а. Основные че.рты теплорегуляции у мелких птиц.- В сб. 
«Вопросы экологии», т. VI. М. 

Широков Ю. В. 1967. Адаптивные особенности пищеварительного трак'Га гры­
зунов с разной кормовой специализацией. Материалы к 111 Всес. совещ. 
по экол. физиол., биохим. и морфол. «Морфологические исследования 
адаптации». Новосибирск. 

Шнитников В. Н. 1936. Млекопитающие Семиречь11. М.- Л.: 

187 



Штегман Б. К. 1931. О происхождения ориитофауны тайги.-Докл. АН СССР, 
сер. А, .N'2 13. 

Штильмарк Ф. Р. 1965. Основные черты экологии мытевидных грызунов в кед­
ровых лесах Западного Саяна. В сб. «Фауна кедровых лесов Сибири и ее 
использование». М., изд-во «Наука». 

Штильмарк Ф. Р. 1966. Мелкие грызуны в кедровых лесах Западного Саяна. 
Автореф. канд. дисс. Владивосток. 

Шубин И. Г. 1959. Экология полевки Стре.1ьцова в Казахском нагорье.- Тру­
ды Ин-та зоол. АН Каз. ССР, 10. Алма-Ата. 

Шубин И. Г. 1962. К питанию хищных зверей.- Труды Ин-та зоол. АН Каз. 
ССР, 17. 

Шубин И. Г. 1965. Размножение малой пищухи.- Зоол. ж., 44, вып. 6. 
Шубин И. Г. 1966. Динамика возрастного состава малой и палласовой пищу­

хи.- Бюлл. МОИП, отд. биол., 71 . .N'2 4. 
Шукуров Г. Ш. 1962. Фауна лозвоночных животных гор Большие Балханы. 

Ашхабад, Изд-во АН Туркм. ССР. 
Щеглова А. И. 1953. Влияние температуры среды на суточный ритм актив­

ности некоторых грызунов. В сб. «Опыт изучения регуляций физиологиче­
ских функций», т. 2. М.- Л. 

Щербакова О. П. 1938. Материалы к изучению суточной периодики физиологи­
ческих процессов у высших млеколитающих.- Бюлл. эксл. и мед., 5. 

Щербина Е. И. 1957. Материалы к изучению постэмбрионального развития аф­
ганской полевки.- Изв. Туркм. ССР, .N'2 2. 

Эйгелис Ю. К., Лобанова Т. И., Ахундов М. Г. 1963. Ареалы песчанок в Азер­
байджанской ССР и причины, определяющие их границы. Тезисы докладов 

. III Всес. совещ. по зоогеографии суши. Ташкент. 
Юдин Б. С. 1962. Экология бурозубок (род Sorex) Западной Сибири.- Тру­

ды Виол. ин-та СО АН СССР, выл. 8. 
Юдин Б. С., Барсова Л. И. 1967. Землеройки кедровых лесов Прителецкого 

очага клещевого энцефалита. В сб. «Очаги клещевого энцефалита на Ал­
тае». Новосибирск. 

Юргенсон. П. Б. 1939. К экологии сеноставки на Восточном Алтае.- Научно­
метод. зал. Главн. упр. по заповеди., выл. 5. 

Яблоков А. В. 1966. Изменчивость млекопитающих. М., изд-во «Наука». 
Jlнушевич А. И. 1948. О происхождения стелной фауны Тувинской области.­

Изв. Всес. геогр. об-ва, вып. 6. 
J[нушевич А. И. 1952. Фауна позвоночных Тувинской области. Новосибирск. 
Янушевич А. И., Юрлов К. Т. 1949. Вертикальное распространение млекопи­

-тающих и птиц в Западном Саяне.- Изв. Зал.-Сиб. ФАН СССР, 3, выл. 2. 
i1ценко Е. Н. 1957. Питание прометеевой полевки (Prometheomys schaposchni­

kovi Sat.).- Уч. зал. Сев.-Осет. лед. ин-та, 21, вып. 1. 

AЬderhalden Е., Kotshneff N., London Е., Loewy А. 1927. Die Wirkung des Ho­
henklimas auf den tierischen Organism.- Pflugers Arch. ges. Physiol., 216. 

Ackermann 1. 1949. The animal rhythm of the fatty metamorphosis of the liver 
in the fry Rana escиlenta.- Bu\1. Int. d. l'and. polonaise, 11, N 1-3. 

Adamczewska К. 1961. Intensivity of reproduction of the Apodemus flavicollis 
. (Melchior, 1834) during the period 1954-1955.- Acta theriol., 1. · 

A'ddis Т., Lippman R. W., Lew W., Роо L. 1. Wong W. 1951. Effect of dietary 
protein consumption upon body growth and organ size in the rat.- Amer. 
J. Physio1., 165, N 2. 

Adolph Е. F. 1956. General and specific characteristics of physiologica\ adapta­
tions.- Amer. J. Physio\., 184, N 1. 

Anthony А., Kreider l. 196\. Blood vo\ume changes in rodents exposed to simu-
lated high altitude.- Amer. J. Physiol. 200, N 3. 

&cker R., Greer К. 1962. Mammals of the Mexican state of Durango.- PuЬ\s 
· .Мus. Michigan State Univ. Biol. Ser., 2, N 2. 
Banfield А. W. F, 1951. Notes оп the mammals of the Mackenzie District, North­

west Terri~ories.- Arctic, 4, N 2. 

188 



Вarta L. 1965. К vyskutu sysla obecneho Citellus citellus na hrebeni Krusnych 
hor.- Casop. Narodn. muzea. Odd. prirodoved., 134, N 3. 

Bauer К. 1964. Birkenmaus (Sicista betulina Pal\as)- ein neuentdectes бsterrei­
chnisches Siiugetier.- Natur und Land, 50, N 4. 

Bauer К., Krapp F., Spitzenhergen F. 1967. Siiugetiere aus Vorar1berg.- Ann. 
naturhistor. Mus. Wien, 70. 

Вее l. W., Hall Е. R. 1956. Mamma1s of Northern Alaska.- РuЬ!. Mus. Natur. 
Hist. Univ. Kansas., N 8. 

Beer /. К. 1955. Some gross morphology of the grouse digestive tract.- Murrelet, 
36, N 2. 

Blair W. F. 1942. Systematic relationships of Peromyscus and several related 
genera as shown Ьу the Baculum.- J. Mammal., 23, N 2. 

Вlair W. F., Blair А. Р., Brodkorb Р., Cagle F. R.., Moore G. А. 1957. Vertebra-
tes of the United States. N. У., Toronto, London. , 

Blair А. Р. 1941. Variation, Isolating mechanisms and hybridization in certain 
toads.- Genetics, 26, N 4. 

Blus L. !. 1966. Relationships between litter size and latitude in the golden mou­
se.- J. Mammal., 47, N 3. 

Bohac D. 1965. Verkommen der Zwergmaus (Micromys minutus) in Sudboh­
men.- Lynx, n. S., 5. 

Bonsma /., Pretorins А. 1943. Influence of colour and cover on adaptabllity of 
cattle.- Farming in South Africa, 18. 

Bothschafter Е. \967. Uber Zahlenverhiiltnisse einiger К\einsiiuger im Bayeri­
schen Wald.- Siiugetierkundl. Mitt., 12, N 2-3. 

Broadbooks Н. 1965. Ecology and distribution of the pikas of Washington and 
Alaska.- Amer. Midland Naturalis, 73, N 2. 

Brosset А., de Balsac Н. ·1967. Les micromammiferes du Verkors.- Mam­
malia, 31, N 3. 

Brown L. N. 1966. First record of the pigmy shrew in Wyoming and description 
of а new subspecies (Mammalia, Insectivora).- Proc. Biol. Soc. Wash., 
79. 

Brown L. N. \967. Biological distribution of six species of shrews and compa­
rison of sampling methods in the Central Rocky Mountains.-,. J. Mam­
mal., 48. 

Buchanan О. М., Howell l. R. 1967. Zoogeogтaphy of Scotinomys in Muddle 
America, with the description of а new subspecies from Nicaragua.-,. J. Mam­
mal., N 3. 

Bйhler Р. 1964. Zur Verbreitung und Okologie der Sumpfspitzmaus (Neomy~ 
anomalus milleri Mottaz) in Wurtemberg.-Verбff. Landesstelle Naturschutz . 
und Landschaftspfl. Baden-W.Urtemburg, N 32. 

Cabon-Raczynska К. 1964. Studies on the European hare. 11. Variations in the 
weight and dimensions of the body and the weight of certain internal 
organs.- Acta therio\., 9. 

Carpenter R. Е. 1966. А comparison of thermoregulation and water metabolism 
in the kangaroo Dipodomys agilis and Dipodomys merriami.- Univ. СаШ. 
PuЬ\s, Zoo\., 78. 

Chiodi Н. 1957. Respiratory adaptations to chronic high altitude hypoxia.- J. 
Appl. Physiol., 10, 81. ' 

Chitty D. 1955. Allgemeine Gedankengiinge uber die Dichteschwankungen bei der 
Erdmaus (Microtus agrestis) .- Siiugetierkunde, 20. 

Chitty D. 1955а. Adverse effects of popu\ations density upon the variabllity of later 
generations. In: «The Numbers of Man and Animals». Oxford, Bureau Ani­
mal Population. 

Chitty D., Chitty Н. 19'60. Population trends among the voles at Lake Vyrnwy 
1932-1960. Symposium theriol. Brno. 

Christian l. I. 1960. The adreno-pituitary system and population cycles ih mam­
mals.- J. Mammal., 31, N 2. 

Christian /. /. 1956. Adrenal and reproductive responses to population size in 
mice from freely gгowing populations.- Eco\ogy, 37, N 2. 

189 



Christian /. /. Davis D. Е. 1955. Reduction of adrenal weight in rod,ents Ьу redu­
cing population size.- Trans. ХХ North Amer. Wildlife Conf. 

Claude С. 1967. Morphologie und Altersstruktur von zwei schweizerischen Rбtel­
mauspopulationen, Clethrionomys glareolus (Schreber, 17180) .- Z. Siiugetieг­
kunde, 32, N 3. 

Claude С. 1968. Das tuftreten langschwiinziger alpiner Formen bei der Rбtelmaus 
Clethrionomys glareolus (Schreber, 1780) der Waldspitzmaus (Sorex araneus 
Linne, 1758) und der Zwergspitzmaus Sorex minutus Linne, 1766.- Viertel­
jahrsschr. naturforsch. Ges. Zdirich, 113, N 1. 

Colehour Н. 1960. Erythropoietic stimulating factor production in pubescent mice 
after а single exposure to hypoxia.- Proc. Soc. Exptl Biol. and Med., 105. 
N 3. 

Cook S. F., Наппоп 1. Р. 1954. Metabolic differences between three strains of 
Peromyscus m11.niculatus.- J. Mammal., 35, N 4. 

Crowcroft Р. The daily cycle of activity in British shrews.- Proc. Zoc\. Soc. 
London, 123, pt 4. 

Dal Piaz О. 1924. Studie delle Arvico\e trdentine.- Studi Trentini, 5. 
Dale F. Н. 1940. Geographic variation in the Meadow mouse in British Co\um-
. bla and South-eastern Alaska.- J. Mammal., 21. 
Davis /). Е., Christian /. 1. 1960. Role of density in populations of mammalian 

p\aque reservoirs.- Bull. Organis. mond. sante, 23, N 2-3. 
[)avis W. 1940. Distribution and variation of pocket gophers (Genus Oeomys) in 

the Southwestern United States.- Тех. Agric. Exptl Stat. Bul\. 
Лelany М. /. 1964. А study of the ecology and breeding of small mammals in 

Ugand!!.- Proc. Zool. Soc. London, 142. 
Dieterien F. 1956. Von der Lebensweise und dem Verhalten der Felsenmaus. 

Apodemus mystacinus (Danford and Alston, 1877), nebst Beitriigen zur ver­
gleichenden Ethologie der Gattung Apodemus.- Siiugetierkundl. Mitt., 13, 
N4. 

Dorst J. 1958. Quelques adaptations blologiques des vertebres des hauts plateaux 
. Andins.- Scientia, 93, N 11. 
Dorst J. 1962. Les oiseaux mouches de Hautes-Andes du Perou.- Science et Na­

ture, 54. 
Dottrens Е. 1961. Arvicola incertus de Selys-Longchamps stait un Pitymys.-

Arch. sci., 14, N 3. · 
Dudich А. 1966. Osidlovanie Demiinovskej doling nicktorymi druhmi drobnych 

hlodavcov v historickej dobe.- Lynx, 6. 
Dunmire W. 1960. An altitudinal survey of reproduction on Peromyscus maпicu[a 

tus.- Ecology, 41, N 1. 
During А., Zuntz N. 1904. Beitriige zur Physiologie des Menschen im Hochgeblr-
. ge.- Arch. Anat. Physio\., 28 (Suppl.). 
Ellerman /. R.., Morrison-Scott /. С. S. 1951. Checklist of Palaearctic· and Indian 

Mammals, 1758 to 1946. London. 
Elton С., Ford Е. В., Backer /. R.. 1931. The health and parasites of а wi\d mouse 

population.- Proc. Zool. Soc. London. 
Fabry Р. 1955. Studies on the adaptation of the metabolism. 1. On the glycogen 

reserves in the liver of rats accustomed to interrupted starvation.- Physiol. 
Bohemoslov., 4. 

Farby Р., Hruza Z. 1955. Studies on the adaptation of metabolism. 4. Adaptation 
of glycogeneogenesis in animals, accustomed to intermittent starvation.­
Physiol. Bohemoslov., 5. 

Fairley 1. S. 1965. Field mice at high altitude in Со. Kerry, Ireland.- Proc. Zool. 
Soc. London, 145, N 1. 

Feriancova Z. 1955. Verbreitung einiger Siiugetierarten in der Slowakei. Prace 11, 
. sekcie SAV, ser. blol., Bratislava, 1. 
Findley 1. S. 19б!. Geographic variation in New Mexican chickarees.- J. Marп­

mal., 42, N 3. 
Findley /., Anderson S. 1956. Zoogeography of the montane mammals of Colo­

rado.-J. Mammal., 37, N 1. 

190 



Frank F. 1953. Untersuchungen iiber den Zusammenbruch von Feldmausplagen 
(Microtus arvalis Pallas).-Zool. Jahrb., 82, N 1-2. 

Frank F. 1954. Beitrag zur Biologie insbesonders Jнng-entwicklung der Schne-
emaus (Chionomys nivalis Mart.).-Z. Tierpsychol. 2, N 1. . 

Гrank F. 1957. The causality of microtinae cycles in Germany.- J. Wildlife 
Manag., 21, N 2. 

Freyberg Н. 1956. Der Grundumsatz im mittleren Hohen.- Schweiz. med. Wo­
chenschr., 86. 

F'rick F. 1969. Die Hohenstufenverteilung der nepalischen Siiugetieren.- Siiuge­
tierkundl. Mitt., N 2. 

Gaffrey G. 1953. Die Schiidel der mitteleuropiiische Siiugetiere.-Abhandl. und 
Ber. Staat. Mus. Tierkunde, 21, Leipzig. 

Gelineo S. 1938. Sur la thermogt'mese de l'hibernant Iors du passage du l'etat 
de veille а l'etat de torpeur.- Compt. Rend. Soc. blol., 127. 

Gentry !. В., Odum Е. Р., Mason М., Habholz V., Marshall S., Мс. Ginnis !. Т. 
1968. Effect of altitttde and forest manipulation on relative abundance of 
small mammals.- J. Mammal., 49, N 3. 

Gill М. В., Pugh L. G. 1964. Basal metabolism and respiration in men Iiving at 
5800 m (19000 ft) .- J. Appl. Physiol., 19. 

Goebel А., Кlante W. 1953. Sauerstoffverbrauch und Gewebstemperatur bei Ka­
ninchen und Kiitzen in Sauerstoffmangel.- Z. gel. Med., 121. 

Goldman Е. А. 1911. Revision of the spiny pocket mice (Genera Heteromys and 
Liomys).- North. Amer. Fauna, 34. 

Goldman Е. А. 1938. Three new races of Microtus mexicanus.- J. Mammal., 
19, N 4. 

Goldman Е. А. 1947. The pocket geophers (gentts Thomomys) of Arizona.­
North. Amer. Fauna, 59. 

Goodwin G. G. 1966. А new species of vole (genus Microtus) from Оахаеа, Me­
xico.- Amer. Museum Novit., N 2243. 

Gough В. !., Hilgore S. S. 1964. А comparative hematological study of Pero­
myscus in Lousiana and Colorado.- J. Mammal., 45, N 3. 

Green R. С., Larson С. L. 1958. А description of shock disease in the snowshoe 
hare.- Amer. J. Hyg., N 28. 

Grinell !. 1922. А geographical study of the Kangaroo rats of California.­
Univ. СаШ. PuЬis zool., 24, N 1. 

Grulich !. 1969. Kritische Populationsanalyse von Talpa europaea L. aus West­
Karpaten (Mammalia).- Prirodovedne Prace stavu CSAV Brne, 3, N 4, 
1969. 

Grulich !. 1969а. In den allometrischen Beziehungen einiger systematischtaxono­
mischer Merkmale der Vertreter der Gattung Talpa (Mammalia, Insectivo­
ra) .- Zool. listy, 18, N 2. 

Hacker А. Р., Pearson Н. S. 1946. The g-rowth survival wandering and variation 
of the long tailed field mouse, Apodemus sylvaticus L.-,.. Biometrica, 33. 

Haftorn S. 1966. T-jellfauna. Trondhjems turistforen. 
Hagen В. 1958. Die Rotelmaus und die Gelbhalsmaus von Monte Gargano Apu­

Iien.- Z. Siiugetierkunde, 23, N 1-2. 
Hagmeier Е. М. 1961. Variations and relationships in North American marten.­

Canad. Field Naturalist, 75, N 3. 
Haitlinger R., Huminski S. 1964. Sorex alpinus Schinz, 1837 (Mammalia, Sorici­

dae) w Polsce.- Acta theriol., 9, N 8. 
lfayward !. S. 1965. Microclimate temperature and its adaptive significance in 

six geographic races of Peromyscus.- Canad. J. Zool., 43, N 2. 
lfall Е. R., Cockrum Е. 1952. Comments on the taxonomy and geographical 

distribution of North American microtines.- PuЬis Mus. Natur. Hist. Univ. 
Kansas, 5. 

lfall F. \965. "Нemoglobln and oxygen: affinities in seven species of Sciuridae.­
Science, 148, N 3675. 

Hall F., Dill D., Ваггоп G. 1936. Comparative physiology in high altitudes.­
J. Cell. and Compar. Physiol., 8, N 3. 

f91 



Натаг М., Siтionescu V. 1967. Date noi privind variabllitatea si t·aspindirea 
geografica а genului Crocidura Wagler (1832) (lnsectivora) in Republica 
Romania.- Comun. zool. (RSR), 5. 

Haтilton N. /. !г. 1939. American. mammals. Мс Graw-Hill Book Со. 
Haтilton W. /. 1943. The mammals of Eastern North America. N. У., Comstock. 

PuЬI. Со. 
Haтilton 1. Н. 1958. Adaptive variation in the g'enus Vireo.- Wilson Bull., 70. 
Наттеl Н. Т. 1956. Infrared emissivities of some Arctic fauna.- J. Mammal., 37. 
Hanak V. 1967. Verzeichnis der Siiugetiere der Tschechoslowakei.- Siiugetier-

kundl. Mitt., 15, N 3. 
Hanak V., Mazak V. 1962. А preliminary note оп the mammal fauna of the Mala 

Tatra Mountains.- Lynx, 3, N 1. 
Hansen R. 1960. Age and reproductive characteristics of mountain pocket gophers 

in Colorado.- J. Mammal, 41, N 3. 
Hansen R., Веаг G. 1964. Comparison of pocket gophers from alpine, subalpine 

and shrub-grassland habltats.-J. Mammal., 45, N 4~ 
Hanson Н. С. 1952. А new race of red-backed vole (Clethrionoтys) from the 

barren grounds of Canada.- J. Mammal, 33, N 4. 
Hanzak J. 1959. Zur Okologie der :Юeinsiiuger im Riesengeblrge.-Ac~a. Mus. 

Nat. Prague, 15. 
Нагt 1. S. 1956. Seasonal changes in insulation of the fur.- Canad. J. Zool., 

34, N 1. 
Hart /. S., Heroux О. 1953. А comparison of some seasonal and temperature­

induced changes in Peroтyscus: · Cold resistance, metabolism and pelage 
insulation.- Canad. J. Zool., 31, N 5. 

Hasselbach К., Lindhard { 1915. Zur experimentallen Physiologie des Hбhenk-
limas.- Biochem. Z., 68. , 

Неiт de Balsac. 1955. Caracteres ecologiqнes et reparations inedits de quelque! 
micromammiferes dans !е Sud-Est de !а France.- С. r. Acad. sci., 240, N 2 

Heтingway А., Havas G. 1952. Effect of varying degrees of hypoxia on tempera-
ture regulation.-Amer. J. Physiol., 170. , 

Hensel Н. 1967: Basic mechanisms of physiological adaptation to the meteorolo­
gical environment (Summary report). Biometeorology, v. 2, Pergamon Press. 

Herreid С.; Kessel В. 1967. Thermal conductance in Ьirds and mammals.- Com­
par. Biochem and Physiol., 21, N 2. 

Herter К. 1935. Die Нбhе des thermotaktischen Optimum als Art und Rassen­
merkmal bei Nagetieren.- Zool. Anz., 8. 

Herter К. 1943. Die Beziehungen zwischen der Okologie und der 1'hermotaxis 
.der Tiere.- Biol. generalis, 17, Н. 1-2. 

Herter К., Sgontina К. 1938. Vorzugstemperatur und Hautbeschaffenheit bei 
Miiusen.- V. vergl. Physiol., 26, N 3. 

Hesse R. 1921. Der Herzgewicht der Wirbeltiere.- Zool. Jahrb. Allg. zool., 
38, Н. 3. 

Hesse R., Allee W., Schтidt К. 1951. Eco1ogical animal geography. N. У. John 
Wiley and Sons. 

Hilderbrandt G. 1967. The time factor in adaptation. Biometeorology, v. 2, pt. 1. 
Pergamon Press. 

Нingston R. W. 1925. Animal life at high altitudes.- Geogr. J., 65, N 3. 
Нinton М. А. 1926. Monograph of the voles and lemmings. 1. London. 
Hyxley J. 1938. Clines an auxiliary taxonomic principle.- Nature, 142, N 3587. 
Hock R. 1. 1965. An analysis of Gloger's rule.- Hyalradets. skr., N 48. 
Hock R. /., Cottini V. 1966. Mammals of the Little Susitna Valley, Alaska.­

Amer. Midland Naturalist, 76, N 2. 
Hock R., Roberts !. 1966. Effect of altitude on oxygen consumption of deer mice: 

relation of temperature and season.- Canad. J. Zool., 44, N 3. 
Noeтan !. V. 1964. Hightaltitude winter records for white-tailed jack-rabblts.­

J. Mamma1., 45, N 3. 
Hoffтann R. /. 1958. The role of reproduction and mortality in population fluc­

tuations of voles (Microtus) .- Ecol. Monogr., 28, N 1. 

192 



Hoffmann R., Taber R. 1960. Notes оп iп the northerп Rocky Mountain alpiпe.­
J. Mamma1., 41, N 2. 

Hoffmeister D., Goodpaster W. 1954. The mamma\s of the Huachuca mouпtains,. 
South-easterп Arizona.- Illiпois Biol. Monogr., 24, N 1. 

Hoffmeister D. F., Torre Luis de la. 1961. Geographic variatioп in the mouse· 
Peromyscus difficilis.- J. Mammal., 42, N 1. 

Hoyete Н. М. D. 1955. Observatioпs оп reproductioп iп some small mamma\s of. 
arctic Norway.- J. Amer. Есо\., 2. 

Holisova V., Pelikan /., Zeida J. 1962. Eco\ogy апd population dynamics in: 
Apodemus microps Krat. et Ros. (Mamm., Muridae). Prace Brnenske zak­
ladny. CSA V, Brno, 34. 

Howell А. \9!5. Revision of the American marmots.- North Amer. Fauna, 37. 
Howell А. 1938. Revision of the North American ground squirrels with а c1assi­

fication of the North American Sciuridae.- North. Amer. Fauna, 56, 1938. 
Hrabak R., Kratochvil /. 1966. Das Haarkleid des Geblrgs-Murmeltiers Marmota 

marmota (Linnaeus, 1759) .- Zool. Iisty, 15, N 2. 
Hruza Z., Fabry Р. 1955, Studies in the adaptation of metabolism. Adaptatioп of 

proteiп metabolism under varying conditions of nutrition.- Physiol. Bohe-· 
moslov., 4. 

Hurtado А., Rotta А., Merino С., Pons J. 1937. Myohaemoglobln at high alti­
tudes.- Amer. J. Med. Sci., 194. 

Imaizumi V. 1955. Taxonomic studies on the Japanese mole (Talpa mizura). 
with descriptions of two new subspecies.- Bull. Nat. Sci. Mus., 2. 

Imaizиmi V. 1960. The mammals of Japan. Osaka, Hoikusha. 
lrving L. 1957. The usefu\ness of Scholanders views on adaptive insulation of 

anima\s.- Evolution, 11, N 2. 
lrving L. 1964. Temperature regulation of Iarge arctic \and mammals.-Federat. 

Proc., 23, N 6. 
lrving L., Krog Н., Monson М. 1956. The metabolism of some Alaskan anima\s 

in winter and summer.- Phys. Zoo\., 28, N 3. 
Jackson Н. Н. Т. 1928. А taxonomic review of the American long-tai\ed shrews 

(genera Sorex and Microsorex).- North Amer. Fauna, 51. 
Jackson W. В. \965. Litter size in relation to latitude in two murid roderits.­

Amet. Midland Naturalist, 73, N \. 
Jameson Е. W., Jr. 1961. Relationships of the red-backed voles of Japan.- Pacif. 

Sci., 15, N 4 . 
.ransky L. 1967. Evolutionary adaptatioпs of temperature regulation in mam­

mals.- Z. Siiugetierkunde, 32, N 3. 
Jahnson D. R. 1967. DieJ and reproduction of Colorado pikas.- J. Mammal:. 

48, N 2. 
Jourdanet D. 1863. De \'anemie des a\titudes et de \'anemie en general dans ses 

rapports avec \а pression de \'atmosphere. Paris. 
Jung К. D. \964. Untersuchung-en ,fiber Wiirmestrahlungsmechanismen an Siiu­

gerintegumenten und ihre blologische Bedeutung.- Zool: Jahrb., АЬt. З. 
91, N 4. 

Kahmann Н., Halbgewachs /. 1962. Beobachtungen an der Scheemaus Microtus 
nivalis Martins, \842, in der Bayerischen Alpen.- Siiugetierkundl. Mitt .• 
10, N 2. 

Kahmann Н. !956. Le Loir (Glis glis L., 1776) dans les monts Gardano ltalie 
(Apulie) .- Mammalia, 29, N \. 

Kalela О. 1957. Regulation of reproduction rate in subarctic popu\ations of the 
vole Clethrionomys rufocanus.- Suomalias tiedeakat, toimituks, ar. A-VI, 
N 34. 

Kawamichi Т. 1968. Winter behaviour of the Himalayan pika, Ochotona roylei.-
J. Fac. Sci. Hokkaido Univ., Ser. 6, 16, N 4. . 

Kellog R. Н., Расе N., Archibald Е. R., Vaughan В. S. 1957. Respiratory response 
to inspired С02 during acclimatization to altitude of 12 475 feet.- J. Appl .. 
Physiol., 11. 

Kellog R. Н., Reed D. J., Food А. R. 1958. Comparison of acid-base balance ancf 

193 



resplratory response to С02 during altitude acclimatization . ....:.. Federat. 
Proc., 17. 

Kennedy Т. J. 1960. The effect of carbon dioxide on the kidney.- Anesthesio­
logy, 21. 

Кind J. А., Eleftherion В. Е. 1960. Differental growth in the sku\Is of two sub-
species of deermice.- Growth, 24, N 2. · 

Komarek Е., Komarek R. 1938. Mammals of the Great Smoky Mountains.­
Bu\1. Chicago Acad. Sci., 5. 

Kostelecka-Myrcha А. 1966. Morphologica\ indices of the Ьlood of Microtus niva­
lis (Martins, \842) (Mammalia, Microtidae) .- Bu\1. Acad. Polon. sci. Ser. 
sci. blol., 14, N 7. 

Kostelecka-Myrcha А., Gebczynski М., Myrcha А. 1970. Some morphological and 
physiological parameters of mountain and Iowland populations of the bank­
vole.- Acta theriol., 15, N 1-12. 

Kostelecka-Myrcha А., Myrcha А. 1960. The rate of passage of foodstuffs the 
a\imentary tracts of certain Microtidae under Iaboratory conditions.- Acta 
theriol., 4. 

Kratochvil !. 1952. The voles of the genus Pitymys in CSR.- Prace Moravsko­
slezke Acad. ved. pfirod. Brno, ·24. 

Kratochvil !. 1962. Notiz zur Ergiinzung der Verbreitung von Apodemus agrarius 
und Apodemus microps in der Tschechoslowakei.- Folia zool., 11. 

Kratochvil !. \964. Die systematische Stellung von Pitymys tatricus Kratochvil, 
1952.- Z. Siiugetierkunde, 29, N 4. 

Kratochvil !. 1967. Der Baumschliifer, Dryomys nitedula und andere Gliridae­
Arten in der Tschechoslowakei.- Zoo\. listy, 16, N 2. 

l(ratochvil !., Pelikan S. 1956. Rosbor ctyr populaci hrabose mokradniho z Ce­
skoslovenska.- Zool. listy, 5, N 1. 

Kratochvil !., Pelikan S., Sehek Z. 19 Rosbor ctyr populaci hrabose mokradniho 
z Ceskoslovenska.- Zoo\. \isty, 5, N 2. 

Krog Н., Monson М. 1954. Notes on the metabolism of а mountain goat.- Amer. 
J. Physiol., 178, N 3. 

l(rutzch Р. Н. 1954. North American jumping mice (Genus Zapus).- Puьts Mus. 
Natur. Hist. Univ. Kansas, 7. 

КиЬik !. 1958. Badania nad morfologia i blologia smuzki (Sicista Ьetulina Ра\1.) 
Bialowskiego Parku Narodowego.-Ann. U. М. С. S., Sec. С., 7, N 1 . 

. KuЬik !. !1'957. Wstepne badania nad rodzajem Arvicola Lacepede. Ann. U. М. С. S. 
Sec. С., Х, 9. 

Kиhn Н. J. 1964. Epixerus ebli jonesi in Liberia.- Bonn. Zoo\. Beitr., 15, N 3-4. 
Kиlicke Н., Templin Е. ·1956. Sofortmal3nahmen der Miiuseplage.- Forst und 

Jagd, 6, N 2. 
Lehmann Е. 1964. Eine Юeinsiiugerausbeute vom Aspromonte (Kalabrien).- Sit­

zungber. Ges. naturforsch. Freunde Berlin, 4, N 1 . 
.Lidicker W. L. Jr. 1960. An ana\ysis of intraspecific variation in the kangaroo 

rat Dipodomys merriami.- Univ. СаШ. Puьts Zoo\., 64, N 2. 
Linn !. 1954. Some Norwegian sma\1 mamma\ faunas; а study based on trap­

pings in West and North Norway.- Oikos, 5, N 1 . 
. Loewy А. 1932. Physio\ogie des Hohenklimas. Ber\in. 
Long С. 1964. Comments on reproduction in the deer mouse of Wyoming.­

Trans. Kansas Acad. Sci., 67. 
Lord R. D., Jr. 1961. Litter size and latitude in North American mamma\s.­

Amer. Midland Naturalist, 64, N 2. 
Louch С. 1956. Adreno-cortica\ activity in re\ation to the density and dynamics 

of three confined populations of Microtus pennsilvanicus.- Ecology, 37, N 4. 
Mayr Е. 1956. Geographical character gradients and c\imatic adaptation.- Evo-
. lution, 10, 1956. 
Malec F., Storch G. 1964. Das Vorkommen der Schneemaus in tiefen Lagen.­

Natur und Museum, 94, N 9 . 
. Mazak V. 1960. Kvantita а kvalita osrsteni u Clethrionomys glareolus а Microtus 

arvalis (Muridae) .- Vestn. Ceskos\. spo\ec. zoo\., 24, N 2, 1960. 

194 



Мс СаЬе Т. Т., Blanchard В. D. 1950. Three species of Peromyscus. Santa Bar­
bara. 

Mecham 1. 1954. Geographic variation in the green frog Rana clamitans .. - Тех. 
J. Sci., 6, N 1. 

Meda Е. 1955. Dispeпdic die bese dell'пomo iп moпtagпa (Basal metabolism 
of mап iп moutaiпs).-Arch. Firiol., 55, N 1-2. 

Meints R. Н., Olander С. Р. 1970. Effects of simulated high altitude· оп hiberпa­
tiпg апd пoп,blberпatiпg rodeпts.- Compar. Biochem. апd Physiol., 34, N 4. 

Meylan А. 1964. La musaraigпe pygmee, Sorex minutus L., еп Suisse romaпde 
(Mamm.- lпsectivora).- Bull. Sec. Vand. sci. пatur., 68, N 10 . 

. Miller G. S. 1955. А survey of the mamamls of Bylot lslaпd, Northwest terri­
tories.- Arctic, 8, N 3. 

Miller G. S., Kellog R. 1953. List of North Americaп recent mammals. Wa­
shiпgtoп. 

Miric D. 1966. Die Felseпmaus (Apodemus mystacinus Daпford et Alston, 1877-
Rodentia, Mammalia) als Glied der Nagetiereпfauna Jugoslawiens.- Z. 
Siiugetierkunde, 31, N 6 . 

. Miric D., Dulic В. 1962. Neues Verbreitungsareal der Gattung Dolomys in Jugo­
slawien.- Bull. Sci. Сопs. Acad. RPFY, 7, N 3 . 

. Myrcha А. 1964. Variatioпs in the leпgth апd weight of the alimentary tract of 
Clethrionomys glareolus (Schreber, 1780) .- Acta theriol., 9, N 9. 

Mohr Е. 1954. Die freilebenden Nagetiere Deutschlands und Nachbarliinder. Jепа. 
Morrison Р. 1964. Adaptation апd acclimatization of mammals to high altitude.­

Naval Res., 17, N 10. 
Morrison Р. 1964а. Wild animals at high altitudes.- Sympos. Zool. Soc. Lon­

don, N 13. 
Morrison Р. 1964Ь. Adaptation of small mammals to the arctic.- Federat. Proc., 

23, N 6. 
Morrison Р., Elsner R. 1962. lnfluence of altitude on heart and breathing rates 

in some Peruvian rodeпts.- J. Appl. Physiol., 17, N 3. 
Morrison-Scott Т. С. S. 1939. Some Arablaп mammals collected Ьу Mr. Н. St. 

· 1. В. Philby, С. 1. Е. Novit. Zool . 
.М.osansky А. 1957. Beitrag zur Кеппtпis der Verbreituпg uпd Taxoпometrie eiпi­

ger Юeiпsiiugerarteп iп der Ostslowakei.- Atta R. Nat. Mus. Slov., Тrпа­
. va. 3 . 

. Mosansky А. 1962. Eiпige Bemerkungeп zu dеп Arteп Apodemus aus dеп Lipta­
пer-Bergeп. Simposium Theriologum, Вrпо, 1910. Praha. 

Mrciak М. Vyskyt rysavsky rolпej (Apodemus agrarius Pallas, 1778) v. Tatraп­
skom пarodпom parku (Vysoke Tatry).- Biologia (CSSR), 17, N 5, 1962. 

Murie М. 1961. Metabol\c characteristics of mouпtaiп, desert апd coastal popula­
tioпs of Pei"omyscus.- Ecology, 42, N 4. 

Musser G. G. 1964. Notes оп geographic distributioп, habltat апd tax'onomy of 
some Мехiсап mammals.- Occasioп. Papers Mus. Zool. Uпiv. Michigan, 
N 636. 

Nevo Е., Amir Е. 1964. Geographic variation in reproduction and hibernation 
patterns of the forest dormouse.- J. Mammal., 45, N 1. 

Niethammer !. 1956 lnsektenfresser uпd Nager Spaпiens.- Bonn. Zool. Beitr., 
н. 1, g. 7. 

Niethammer !. 1964. Ein Beitrag zur Kentnis der Юeinsiiuger Nordspaniens.­
z. Siiugetierkunde, 29, Н. 4. 

Niethammer !. 1969. Zur Frage der lntrogression bei den Waldmiiusen Apodemus 
sylvaticus and А. flavicollis (Mammalia, Rodentia) .- Z. zool. System und 
Evolutionsforsch., 7, N 2. 

Odum Е. Р. 1949. Small mammals of the Highlands (North Carolina) .- J. Mam­
mal., 30, N 2. 

Osgood W. Н. 1943. The mammals of Chile.- Field Mus. Nat. Hist. Zool. Ser., 
30, 1943. 

Osgood W. Н. 1944. Nine new South American rodents.- Field Mus. Nat. Hist., 
Zool. Zer., 29. 

195 



Ostermann К. 1956. Zur Aktivitiit heirnischer Murideп uпd Glirideп.- Zoo1. Jahr!J. 
АЫ. 1, 66, N 2-3. 

Pasteur G. 1960. А propos des cochevis пordafricaпis: variatioп cliпa1e et sous­
especes (additurn а 1'artic1e precedeпt) .- Bull. Soc. sci. пatur. et phys. Ma­
roc, 40, N 2. 

Pearson О. Р. 1961. Marnrna1s iп the highlaпds of southerп Peru.- Bull. Mus. 
Cornpar. Zoo1., 106, N 3. Harvard Coll. 

Pearson А. М. 1962. Activity patterпs шetabolisrn апd growth rate of the vo1es 
Clethrionomys rufocanus апd С. glareolus iп Fiп1aпd.- Апп. zoo1. Soc. «Va­
пarno», 24, 5. 

Pechev /. 1962. Etude du rnu1ot rupestre Apodemus mystacinus еп Bu1garie.­
Marnrnalia, 26, N 3. 

Pecina Р. 1964. Pozпarnka k rozsireпi rnysky drobпe (Micromys minutus Pall) 
v Cechach.- Lупх, N 3. 

Pelikan J. 1955. О stavu пekterych drobпych ssavcu ve vysokych Tatrach па jare 
1955.- Zool. а eпtorno1. listy, 4, N 4. 

Petruszewicz К. 1963. Popu1atioп growth iпduced Ьу disturbaпce iп the ecolo­
gical structure of the popu\atioп.- Ecol. Polska, А, 11, 3. Warszawa. 

Petruszewicz К. 1966. Dyпarnics, orgaпizatioп апd ecologica\ structure of popu­
Jatioп.- Ecol. Polska, А; 14, 25. 

Pimentel R. А. 1959. Meпdeliaп iпtraspecific divergeпce Jevels апd their aпa­
Jysis.- Systern. zoo\., 8, N 3. 

Pokropus Е. /., Banta В. Н. 1966. Observatioп оп two Co\orado shrews iп cap­
tivity.- Wasmaпп J. Biol., 24, N 1. 

Prell Н. 1962. Die Chiпchilla-Arteп.- Chiпchi\Ja-Post, 7, N 6. 
Prychodko W. 1951. Variabilitiit der Rote1rnaus Clethrionomys glareolus iп Вау­

еrп.- Zoo\. Апz., 80, Н. 5-6. 
Pschorn-Walcher Н. 1953. Uber die Wuhlmaus iп Osterreich [Microtus (Arvico\a) 

amphiblus L., Mamrn. Microtiпae] .- Pflaпzeпschutzberichte, 10, N 11-12. 
Pucek Z. 1963. Seasoпal chaпge iп the braiп-case some represeпtatives of· the 

geпus- Sorex Liппaeus, 1758, from the Palaearctic.- J. Marnmal., 44, 
N 4. 

Purohit К. G. 1967. The Great Indiaп Desert. Perspec-tives iп the eco\ogy апd 
physiology of small desert rnarnmals.- Mammalia, 31, N 1. 

Rahm И. 1969. Zur Fortpflaпgsblologie vоп Tachyioryctes ruandae (Rodeпtia, 
Rhizomyidae) .- Rev. suisse zool., 76, N 3. 

Rahm И., Christiansen А. 1969. Les mamrniferes de !а regioп occideпtale du !ас 
Юvu.- Апп. Мнsее roy. Afrique ceпtr. Sci. zool., N 118. · 

Rankoff G., Paspaleff G., Popow А., Pescheff Z. 195'5. Veriihderuпgeri iп der 
Zysammeпsetzuпg des Fettes vоп Citellus citellus uпter dern Eiпfluss der 
klimatischeп Verhiiltпisse.- Докл. Волг. АН, 8. 

Rausch R. 1950. Notes оп some microtiпae rodeпts from the Brooks Raпge, 
Arctic Alaska.- J. Wash. Sci., 40. 

Rausch R. 1953. Оп the status of sorne Arctic rnamrna\s.- J. Arctic Iпst. North 
America, 6, N 2. 

Rausch R. 1961. Notes оп the co\lared pika Ochotona collaris (Nelsoп) iп Ala­
ska.- Murrelet, 42, N 2. 

Reed D. 1., Kellog R. Н. 1958. Chaпges iп' respiratory respoпse to СО2 duriпg 
пatura1 sleep at sea Ievel апd at altitude.- J. Арр\. Physiol., 13. 

Reichstein Н. 1964. Uпtersuchuпgeп zurn Korperwachstum uпd zurn Reproduk­
tioпs- poteпtial der Feldmaus, Microtus arvalis (Pa\las, 1779) .- Z. wiss. 
zool., 170, N 1-2. 

Reynafarje В., Morrison Р. 1962. Myogloblп levels ·iп some tissues from wild 
Peruviaп rodeпts. Native to high altitude.- J. Biol. Chem., 237, N 9. 

Rensch В. 1933. Zoologische Systernatik uпd ArtbllduпgsproЬlem.- Verh. Dtsch. 
Zool. Ges., 35, 1933. 

Rensch В. 1934. Kurze Anweisuпg fur zoologisch-systernatische Studieп.- Leip­
zig. Akad. Verlag. 

Richter R. 1933. Die Wirkuпg eiпiger klimatischer Faktoreп·.sowie des Jahres-

196 



zeitlichen PeriodizШ.it auf den Erythrocytenspiegel europiiischen Reptilien.­
Zool. Jahrb., АЬt. Physiol., 52, Н. 3. 

Roberts !. С., Hock R. /., Smith R. Е. 1966. Seasonal metabolic responses of deer 
mice (Peromyscus) to temperature and altitude.- Federat. Proc., 25, N 4. 

Roca А., Anmella 1. 1962. 2000 m Hohe-Grenze filr den Langlauf.- Fis. Bull. 
8, N 1. 

Saint-Girons М. С. 1966. Le rythme circadien de l'activite les mammiferes holarc­
tiques.- Mem. Mus. nat. hist. natur., А, 40, N 3. 

Saint-Girons М. С. 1969. Notes sur les mammiferes de France. IX. Le campagnol 
roussatre de I'Auvergne, Clethrionomys glareolus cantueli ssp.- Mammalia, 
33, N 3. 

Salamonsen F. 1955. The evolutionary significance of blrd migration.- Kgl. Dan­
ske vid. selskab. Bio1. medd., 22. 

Sanborn С. С. 1947. Geographical races of the rodent Akodon jelskii Thomas.­
Fieldiana (Zoo1.), 31. 

Sanborn С., Rearson Р. Р. 1947. The tuco-tucos of Peru (genus Ctenomys) .­
Proc. Bio1. Soc. Wash., 60. 

Sawin С. F. 1970. Hematology of sealeve1 and high-altitude native Sonoran deer 
mice.- Amer. J. Physio1., 218, N 6. 

Schaffer Н. 1935. Zur rassischen Synthese zweier Wilhlmausarten in Europa.­
Zool. Anz., 112. 

Scherba С. 1965. Observation on Microtus nesting in ant mounds.- Psyche, 
72, N 2. 

Schneider Е. С. 1921. Physiological effects of altitude.- Physiol. Rev., 1. 
Scholander Р. F. 1955. Evolution of climatic in homeotherms.- Evolution, 9, N 1. 
Scholander Р. F., Walters V., Hock R., Jonson L., Irving L. 1950. Body insula-

tion of some arctic and tropical mammals and blrds.- Biol. Bull., 90. 
Sealander J. А. 1964. The influence of body size, season, sex, age and other fac­

tors upon some Ьlood parameters in small mammals.- J. Mammal., 45, 
N 4. 

Selye Н. 1950. The physiology and pathology exposure to stress. Montreal. 
Serafinski W. 1967. Ekologiczna struktura gatunku u ssakow 1. Wewnatrzgatun­

kowe kategorie taksonomiczne а jednostki ekologiczne.- Ekol. Polska, 
13, N 1. 

Severald !. Н. 1950. The gestation period of the pica (Ochotona princeps).-J. 
Mammal., 31, N 3. . 

Sheppe W. 1960. Systematic relations of Clethrionomys in the Pacific North-west.­
Canad. Field Naturalist, 74, N 4. 

Shibata Т. 1965. Ekocyka-shi hakubutsukan kenkyu hokoku sidsen kagaku. Yok­
psuke City Museum, N 11. (Japan). 

Sidorowicz 1. 1960. ProЬiems of the morpho1ogy and zoogeography of representa­
tives of the genus Lemmus Link, 1795 from the Palaearctic.- Acta theriol., 
4, N 5, 1960. 

Sidorowicz.J. 1964. Comparison of the morpho1ogy of representatives of the genus 
Lemmus Link, 1795 from Alaska and the Pa1aearctic.- Acta theriol., 8, N 1. 

Sillivan В. /., Mullen 1. 1954. Effects of environmenta1 temperature on oxygen 
consumption in Arctica and temperate zone mamma1s.- Physiol. Zoo1., 
27, N 1. 

Simpson G. G. 1945. The princip1es of c1assification and а c1assification of maш­
mals.- Bull. Amer. Nat. Hist., 85. 

Smith А. W., Мс Ginnis /. 1968. Relationships of latitude, altitude and body 
size to litter size and mean annual production of offspring in Peromys­
cus.- Res. populat. Ecol., 10, N 2. 

Spenser А. W., Steinhoff Н. W. 1968. An explanation of geographic variation 
in litter size.- J. Mammal., 49, N 2. • 

:Spritzenberger F. 1965. Die Alpenspitzmaus (Sorex alpinus Schinz, 1837) im 
Burgenland nacнgewiesen.- Wiss. Arb. Burgenland, N 34 . 

. Spitzenberger F. 1965а. Die Alpenspitzmaus (Sorex alpinus Schinz, 1837) in 
Osterreich.-Ann. Naturhistor. Mus. Wien, 69. 

197 



Stein G. Н. W. 1956. Natilrliche Auslese bei Rбtelmaus Clethrionomys glareolus 
glareolus Schreb.- Z. Siiugetierkunde, 21. 

Steven D. М. 1953. Recent evolution in the Genus Clethrionomys.- Sympos. 
Soc. Exptl. Biol., N 7. 

Stieve Н. 1953. Untersuchungen an Wirbeltieren. 1. Der Einflu13 des Aufenhalts 
in hohen Lagen auf die Herzgrб13e einiger Vogelarten.- Zool. Anz. 110, Н. 5. 

Strohl /. 1910. Die Massenverhiiltnisse des Herzens im Hochgeblrge.- Zool. 
Jahrb. allg. Zool., 30, Н. 1-2. . 

Sumner F. В. 1923. Results of experiments in hybridizing subspecies of Pero­
myscus.- J. Exptl. Zool., N 38. 

Sumner F. В. 1932. Genetic, distributional and evolutionary studies of the sub­
species of deer mice (Peromyscus) .. - BiЬliogr. genet., 9. 

Sundstroem Е. S. 1919. Studies on adaptation of man high altitudes. Berkley. 
Tanaka R. 1964. Population dynamics of the Smith's red-backed vole in highlands 

of Shikoku.- Res. populat. Ecol., 6, N 2. 
Tappan D., Reynafarje В. 1957. Tissue pigment manifestation of adaptation to 

high altitudes.- Amer. J. Physiol., 190. 
The new systematics. Hyxley J. (Ed.). 1940. Oxford. 
Thomas О. 1902. On two new genera of rodent from the highlands of Boli~ 

via.- Proc. Zoo1. Soc. London, 1. 
Thomas О. 1905. On some new Japanese mamma1s.- Ann. and Mag. Natur. 

Hist., 15, ser. 7. 
Thomas О. 1912. New bats and rodents from S. America.- Ann. and Mag. Natur. 

Hist., 10. 
Tevis L., Jr. 1956. Responses of small mamma1 populations to logging of Douglas 

fir.- J. Mammal., 37, N 2. 
Traylor М. 1950. Altitudes variation in Bolivian Ьirds.- Condor, 52. 
Tryon С. А., Cunningham Н. N. 1968. Characteristics of pocket gophers along 

an altitudinal transect.- J. Mammal., 49, N 4. 
Trouessart Е. L. 1910. Faune des mammiferes d'Europe. Berlin. 
Ursin Е. 1956. Geographical variation in Apodemus sylvaticus and А. flavicollis 

(Rodentia, Muridae) in Europe, with speical reference to Danish and Latvian 
populations.- Biol. Skr. Kgl. Danske vid. selskab., 8, N 4. 

Vaughan В., Расе N. 1956. Changes in myoglobln content of the high altitude 
acclimatized rat:- Amer. J. Physiol., 185. 

Velten С. 1954. Altes und Neues iiber die Lebensweise der Rбtelmaus.- Heimat, 
62, N 5-6. 

Visey-Fitzgerald D. F. 1966. The hablts and habltats of smal\ rodents in the 
Congo River catchment region of Zambla and Tanzania.- Zool. Afric., 
2, N 1. 

Vidovic V. 1967. Uticaj sezone na krvnu sliku Apodemus sylvaticus iz g planin­
skog stanista.- Arch. blol. nauka, 19, N 3-4. 

Volpe Е. 1957. Embryonic temperature adaptations in highland Rana pipiens.­
Amer. Midland Naturalist, 91. 

Voous К. 1954. Clines and their significance in zoogeographical studies.- Bull. 
Brit. Ornithol. Club, 74, N 3. 

Walker Е. 1968. Mammals of the World. Baltimore, Johns Hopkins Press. 
Warburton F. Е. 1955. Feed-back in deve1opment and its evolutionary signifi­

cance.- Amer. Midland Naturalist, 89. . 
Ward А. L., Keith /. О. 1962. Feeding hablts of pocket gophers on mountain grass­

lands Blak, Mesa, Colorado.- Ecology, 43, N 4. 
Webb R. G., Backer R. Н. 1962. Terrestrial vertebrates of the PueЬio Nueve area 

of South-western Durango, Mexico.- Amer .. Midland Naturalist, 68, N 2. 
Wettstein О. 1926. Eine neue Mausrasse aus Osterreich.- Anz. Acad. Wiss. Wieп, 

N 13. 
Wettstein О. 1965. Die erste Birkenmaus (Sicista betulina Pallas, 1779) Osterre­

ichs.- Z. Siiugetierkunde, 30, N 4. 
Witte G. 1964. Systematik der Insektenfresser des Monte-Gargano-Gebletes (Ita· 

Iien) .- Bonn. Zool. Beirt., 15, N 1-2. 

198 



Wynne-Edwards V. G. 1962. Animal dispersion in re1ation to socia1 behaviour_ 
Edinbourgh. 

Wojcik S., Zdyblcki Z. 1954. Sklad chemiczny mleka nutrii.- Ann. U. М. С. S~ 
Sec. Е, Lublin. 

Woodbury А. М. 1954. Principles of genera1 ecology. N. У. 
Wright N. Р. 1965. Teporingo- the vanishing volcano rabblt.- Animals, 8, N 4. 
Zejda J. 1955. Rozbor jarni populace nornika rudeho (Clethrionomys glareolus 

Schreb.) v. Tatranskem narodnim parku vr. 1955.- Zool. listy, 4, N 4. 
Zejda J. 1961. Vekove slozeni populaci nornika rudeho (Clethrionomys glareo-

lus Schreb.) .- Zool. listy, 10, N 3. · 
Zejda J. 1966. Litter size in Clethrionomys glareolus Schreber, 1780.- Zool. listy. 

15, N 3. 
Zimmermann К. 1935. Zur Rassenanalyse der mitteleuropaischen Feldmause.­

Arch. Naturgesch. 4. 
Zimmermann К. 1936. Zur Kenntnis der europaischen Waldmause (Sylvaemus 

sylvaticus L. und fla'qicollis Melch) .- Arch. Naturgesch., 5. _ 
Zimmermann К. !937. Die markische Rotelmaus. Analyse einer Population.- Mar­

kische Tierwelt, N 3. Berlin. 
Zimmermann К. 1941. (Цит. no Steven D. 1953. Sympos. Soc. Exptl. Biol., N 7)-



Введение 

Главаl 

ОГЛАВЛЕНИЕ 

Распределение мелких млекопитающих по высотным nо-

5 

ясам и аналогичным ландшафтным зонам 9 

Главаll 

Анализ фауны млекопитающих горных районов 

Главаlll 

Особенности nоддержания теллового баланса 

Г л а в а IV 

Суточная и сезонная активность 

ГлаваV 

Питание 

Г л а в а VI 

Размножение 

ГлаваVII 

Рост и развитие 

Г лава VIII 

17 

37 

50 

55 

67 

82 

Возрастная структура nопуляций и динамика численности 89 

Г л а в а IX 
О двух nутях поддержания энергетического баланса у 
мелких млекопитающих в горных условиях 99 

ГлаваХ 

Особенности морфологической дифференциации мелких 
млекопитающих в горных условиях 121 

Г л а в а XI 
Клинальнан изменчивость и структура вида 

Заключение 

Литература 

148 

159 

167 


	img1001_1L
	img1001_2R
	img1002_1L
	img1002_2R
	img1002_2R
	img1003_1L
	img1003_2R
	img1004_1L
	img1004_2R
	img1005_1L
	img1005_2R
	img1006_1L
	img1006_2R
	img1007_1L
	img1007_2R
	img1008_1L
	img1008_2R
	img1009_1L
	img1009_2R
	img1010_1L
	img1010_2R
	img1011_1L
	img1011_2R
	img1012_1L
	img1012_2R
	img1013_1L
	img1013_2R
	img1014_1L
	img1014_2R
	img1015_1L
	img1015_2R
	img1016_1L
	img1016_2R
	img1017_1L
	img1017_2R
	img1018_1L
	img1018_2R
	img1019_1L
	img1019_2R
	img1020_1L
	img1020_2R
	img1021_1L
	img1021_2R
	img1022_1L
	img1022_2R
	img1023_1L
	img1023_2R
	img1024_1L
	img1024_2R
	img1025_1L
	img1025_2R
	img1026_1L
	img1026_2R
	img1027_1L
	img1027_2R
	img1028_1L
	img1028_2R
	img1029_1L
	img1029_2R
	img1030_1L
	img1030_2R
	img1031_1L
	img1031_2R
	img1032_2R
	img752
	img924
	img925
	img927_1L
	img927_2R
	img928_1L
	img928_2R
	img929_1L
	img929_2R
	img930_1L
	img930_2R
	img931_1L
	img931_2R
	img932_1L
	img932_2R
	img934_1L
	img934_2R
	img935_1L
	img935_2R
	img936_1L
	img936_2R
	img937_1L
	img937_2R
	img938_1L
	img938_2R
	img944_1L
	img944_2R
	img945_1L
	img945_2R
	img946_1L
	img946_2R
	img947_1L
	img947_2R
	img948_1L
	img948_2R
	img949_1L
	img949_2R
	img950_1L
	img950_2R
	img952_1L
	img952_2R
	img953_1L
	img953_2R
	img954_1L
	img954_2R
	img955_1L
	img955_2R
	img956_1L
	img956_2R
	img957_1L
	img957_2R
	img958_1L
	img958_2R
	img959_1L
	img959_2R
	img960_1L
	img960_2R
	img961_1L
	img961_2R
	img962_1L
	img962_2R
	img963_1L
	img963_2R
	img964_1L
	img964_2R
	img965_1L
	img965_2R
	img966_1L
	img966_2R
	img967_1L
	img967_2R
	img968_1L
	img968_2R
	img969_1L
	img969_2R
	img970_1L
	img970_2R
	img971_1L
	img971_2R
	img972_1L
	img972_2R
	img973_1L
	img973_2R
	img974_1L
	img974_2R
	img975_1L
	img975_2R
	img976_1L
	img976_2R
	img977_1L
	img977_2R
	img978_1L
	img978_2R
	img979_1L
	img979_2R
	img980_1L
	img980_2R
	img981_1L
	img981_2R
	img982_1L
	img982_2R
	img983_1L
	img983_2R
	img984_1L
	img984_2R
	img985_1L
	img985_2R
	img986_1L
	img986_2R
	img987_1L
	img987_2R
	img988_1L
	img988_2R
	img989_1L
	img989_2R
	img990_1L
	img990_2R
	img991_1L
	img991_2R
	img991а_1L
	img991а_2R
	img992_1L
	img992_2R
	img993_1L
	img993_2R
	img994_1L
	img994_2R
	img995_1L
	img995_2R
	img996_1L
	img996_2R
	img997_1L
	img997_2R
	img998_1L
	img998_2R
	img999_1L
	img999_2R



