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АКАДЕМИЯ HAYIK СОСР УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ЭНЕРГЕТИКА РОСТА И РАЗВИТИЯ ЖИВОТНЫХ 1985 

Ф. В. КРЯЖИМСКИй 

ЭНЕРГЕТИЧЕСКИй ОБМЕН И ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ 

ЖИВОТНЫХ ПО РАЗМЕРАМ ТЕЛА 

Энергетический подход к изучению биологических объектов 
дает возможность количественно описывать процессы, происхо­

дящие на разных уровнях организации живого вещества, в 

универсальных единицах. Наиболее ощутимые результаты полу­
чены на уровне организма- первом из трех уровней организа­
ции живой материи, изучаемых экологией [25]. Согласно 
Н. И. Калабухаву [ 17], стремление к сохранению энергетиче­
-ского баланса является основой адаптации любого организма. 
Биоэнергетика организма стала большим разделом экологиче­
ской физиологии [27, 32]. 

Изучены и количественно описаны интенсивности энергетиче­
ского обмена животных самых разных систематических групп 
[8] ; у гомойотермных животных подробно описана энергетиче­
-ская стоимость мышечной активности, терморегуляции и некото­
рых других процессов, что позволило рассчитывать расход энер­

гии свободноживущих животных без непосредственных его из­
мерений [28, 31, 10]. С энергетических позиций успешно разра­
батывается количественная теория роста организмов [26, 1, 2, 
12, 11] . 

В последние десятилетия энергетический подход начали при­
менять и для изучения надорганизмеиных систем, прежде всего 

для описания трофических взаимоотношений в экасистемах и их 
биологической продуктивности [33, 34]. В соответствии с Меж­
дународной Биологической Программой были разработаны так­
же принципы изучения энергетики популяций животных [35]. 
Однако одним из недостатков энергетического подхода является 
-статичность описаний потоков энергии и продуктивности, хотя 
функционирование экологических систем- сложный саморегу­
.лируемый динамический процесс [6]. 

Одна из причин ограниченности применения энергетических 
принципов к исследованию надорганизмеиных систем- недоста­

~очная разработанность теоретических основ биоэнергетики по­
пуляций и биоценозов и отсутствие таких фундаментальных 
11оложений, как, например, упомянутый выше принцип Н. И. Ка­
.лабухова для биоэнергетики организма. 
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Особенно важно исследовать и осмыслить с энергетических 
позиций регуляторные процессы, происходящие в популяциях, 
так как они в большей степени определяют функционирование 
экасистем в целом [22, 23]. 

Биоэнергетический подход по своей сути является количест­
венным, поэтому теория экологической энергетики также долж­
на строиться на количественной основе. При ее построении, 
возможно, окажется полезным анализировать следствия из 

закономерностей, полученных эмпирически, формальными мето­
дами, как это делается в некоtорых разделах физики. В био­
логии такой метод применяется, например, при разработке 
феноменологической теории роста, основанной на термодинами­
ческих соображениях [13-15]. 

Важнейшая закономерность, экспериментально установлен­
ная при изучении энергетического обмена живых организмов,­
нелинейная зависимость энергозатрат любого вида от размеров 
(массы) тела: удельные (на единицу массы) энергозатраты 
уменьшаются при увеличении массы организма. Эта закономер­
ность выражается уравнением вида 

М=аwь, (1) 

где М- энергозатраты (интенсивность энергетического обме­
на); а- коэффициент, зависящий от размерности, величина ко­
торого различна для разных организмов; Ь- безразмерная по­
стоянная (Ь всегда меньше единицы). 

Первоначально уравнение ( 1) было выведено при сравне­
нии животных разных видов [29, 32], однако оно применимо и 
для животных разного размера (возраста) в пределах одного 
вида [16, 3]. 

Константы а и Ь обычно рассчитываются по эксперименталь­
ным данным методом наименьших квадратов. Величина Ь в 
различных систематических группах колеблется значительно 
меньше, чем а. Например, для стандартного метаболизма а 
меняется от 0,08 до 868,2 кал/сут, а Ь- от 0,60 до 0,86 [8, 9], 
составляя в среднем 0,75 [32]. Удельная теплопроводность го­
мойотермных животных (птиц и млекопитающих) в покое имеет 
также близкие значения Ь -около 0,50 [30]. 

Физический смысл констант а и Ь в уравнении (1) впервые 
попытался объяснить Рубнер [36], сформулировавший «прщзило 
поверхности», связывающее интенсивность энергетического об­
мена с необходимостью поддерживать постоянную температуру 
тела: поскольку относительная поверхность тела (поверхность 
теплоотдачи) у мелких животных больше, чем у крупных, удель­
ный метаболизм у них также должен быть больше, а значение 
коэффициента Ь в этом случае должно быть равно 0,67. Это 
объяснение оказалось неудовлетворительным, так как умень­
шение удельных энергозатрат с увеличением размера тела 
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наблюдается и у пойкилотермных организмов. Кроме того, зна­
чение Ь редко равняется в точности 0,67. 

Поиск физического смысла констант уравнения (1) ведется 
достаточно интенсивно и уже наметились кое-какие сдвиги. 

Например, делаются попытки связать удельные энергозатраты 
с удельной мощностью животных [ 18], а также с относительной 
площадью клеточных поверхностей [5]. В. Р. Дольником [9} 
для физического объяснения величины константы Ь развиты 
предпосылки, которые в известном смысле являются компромис­

сом между данными точками зрения. Он считает, что значение Ь 
зависит от двух величин- мощности, необходимой для активно­
сти животного, и площади обменных поверхностей. 

Тем не менее вопрос о физическом смысле констант уравне­
ния ( 1) еще не получил окончательного разрешения. Во многом 
это объясняется существующей пока разобщенностью в иссле­
дованиях по тканевой и клеточной биоэнергетике с исследова­
ниями по биоэнергетике целого организма. Однако имеются по­
пытки связать зависимость энергетического обмена организма 
от его массы с процессами, происходящими на клеточном и тка­

невом уровнях. Например, выдвинута гипотеза о том, что 
уменьшение удельного метаболизма по мере роста организмов 
связано со снижением концентрации митохондрий в его клет­
ках [ 13, 37], получившая ряд экспериментальных подтвержде­
ний [20, 4, 21]. Пока же уравнение ( l) следует считать чисто 
эмпирическим. 

Одно из наиболее важных свойств популяций животных- их 
гетерогенность, в том числе и по размерам составляющих осо­

бей. Гетерогенность по размерам часто обусловлена тем, что в 
популяции присутствуют разновозрастные животные, однако 

и среди особей одного возраста изменчивость размеров (массы) 
тела может быть значительной (даже у генетически однородных 
особей). 

Попытаемен вывести некоторые простые следствия, вытекаю­
щие из нелинейнаго характера зависимости энергетических за­
трат от массы тела животных, для группы особей и их суммар­
ных энергозатрат, а затем увязать их с экспериментальными 

фактами. 
Пусть имеется группа из N животных, масса которых может 

варьировать от W0 до W т· Из рис. 1 видно, что энергозатраты 
любой особи из этой группы будут лежать на дуге АС при 
условии, что коэффициенты а и Ь равны для всех особей. Обо-

значим среднюю массу тела в группе через W: 
- 1 
W= N ~ Wi, (2) 

а среди и е энергозатраты- через М: 

М=.!!:~ wr. 
N 

(3) 
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Рис. !. Зависимость энерrозатрат от массы 
тела. Кривая М= а wь построена для ос­
новного обмена мелких млекопитающих: 

Ь=0,75; а=7,64 Дж/r·ч [28]. 

Поскольку средние энергозатра­
ты- центр тяжести точек, лежащих 

на дуге АС, нетрудно убедиться, что 
он будет лежать на отрезке ВВ', т. е. 

величина М при данной численности 
N и средней массе тела W может 
принимать значения от М1 до М2 в 
зависимости от распределения особей 
по массе тела (см. рис. 1 ). 

Так как общая биомасса группы 

при одних и тех же N и W неизмен-
на, то средние энергозатраты М и, 

соответственно, суммарные энергозатраты группы животных мо­

гут, оказывается, быть различными при одной и той же биомассе 
и численности составляющих ее особей. 

Из рис. 1 видно также, что центр тяжести точек, лежащих 
на дуге АС, будет JJежать в точке В' только тогда, когда все 
эти точки окажутся лежащими в точке В', т. е. когда М=М2• 
По уравнению ( 1) 

(4) 

следовательно, суммарные энергозатраты группы животных данной 
численности и данного среднего веса (данной об;цей биомассы) 
максимальны, если все особи, составляющие группу, одинаковы 
по размерам. Это означает, что при одной и той же численности 
и биомассе группы животных, состоящие из разнораз.мерных 
особей, всегда должны иметь меньшие суммарные энергетические 
затраты; чем группа, состоящая из одинаковых индивидуумов. 

При данной численности N и данной средней массе тела W 
энергозатраты группы будут минимальными, если центр тяжести 
точек, лежащих на дуге АС, окажется в точке В (см. рис. 1). 
Это произойдет в том случае, если группа будет состоять только 
Из самых крупных (масса тела W т) и самых мелких (масса тела 
W0) животных. Отношение численности мелких особей к числен­
ности крупных особей можно рассчитать, исходя из подобия 
треугольников BCD и АВЕ: 

N 0jN т=(W т- W)j(W- W0), (5) 

где N 0 - численность животных с массой тела W0 ; N т- числен­
ность животных с массой тела W т: N 0 + N т= N. Пр и этом 
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Рис. 2. Зависимость величины е от средней 
массы животных (кривая соответствует зави-

симости, изображенной на рис. 1). 
е- отношение минимально возможных М 1 к макси~ 
мально возможным энергозатратам; W0 - нижний 
nредел изменения массы тела животных; W е -верх­
ний предел изменения массы тела животных; W т -
средняя масса тела, nри которой величина е мини-

мальна. 

/ 
1,/J ,. 

'-' 

о Wg ~ wm 
Cjleilняя моссо тело (WJ 

М= М1, а М1 линейно зависит от W, в чем можно убедиться 
из рис. 1. В самом деле, точка В, соответствующая М1, лежит 

на прямой АС, уравнение которой относительно W имеет вид 

(6) 

Величина а- тангенс угла наклона прямой относительно оси 
абсцисс, равна отношению длины отрезка CF к длине отрезка 
АЕ, или 

(7) 

Величину ~ можно получить, решая одно из следующих урав­
нений: 

или 

~=aW~- aW0 

~=aW~- аWт. 

(8а) 

(8б) 

Подставляя полученные значения а и ~ в уравнение (5), 
получаем 

М1 =а [W~+(W~- W~) (W- W0)j(W т- W0)] (9а) 
или 

Таким образом, мы получили выражение (4) для максималь­
ных (если все особи в группе одинаковы по массе, которая 

равна W) и выражения (9а, б) для минимальных (если группа 
состоит только из особей предельных размеров- W 0 и W т) 
энергетических затрат для данной численности и биомассы 
животных. 

Обозначим теперь через е отношение М1/ М2• Эта величина 
показывает степень возможных изменений суммарных энергозат­
рат группы за счет изменения распределения особей по массе 
тела при неизменной численности и общей биомассе: она будет 
максимальной при минимальном значении е. Из уравнений ( 4) 
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и (9а) получаем, что при неизменной численности N величина е 
зависит от среднего веса W (рис. 2): 

[( ь t+Ь) ( ь ь) - 1 -е= WoWm-Wo + Wт-Wo (W-W0) j[WЬ(Wт-W0)]. 
( 10) 

Продифференцировав правую часть уравнения ( 10) по W и при­
равняв затем производную нулю, находим, что е минимально 

при W= We, где 

We=[b(WтW~- W0W~)]/[(1-b) (W~- W~)], (11) 

т. е. при любой численности существует такая средняя масса 
особей, составляющих группу, при которой возможно наиболь­
шее снижение групповых энергозатрат за счет изменения рас­

пределения особей по массе. Иными словами, при любой чис­
ленности существует такое распределение особей по размерам 
тела, при котором минимизируются как суммарные, так и удель­
ные (на единицу массы) энергетические затраты. Поясним это 
с помощью следующего рассуждения. 

Например, если все N особей имеют размеры Wo (наимень­
шие для данного вида и возраста животных), то общие энерго­
затраты группы будут сравнительно невелики, а удельные ока­
жутся максимальными. Если все N особей обладают массой 
W т (максимально возможной для данного вида и возраста), 
то удельные энергозатраты будут минимальными, а общие- ве­
лики. Если в группе из N особей присутствуют и самые мелкие 
и самые крупные особи (в таком соотношении, что средняя мас-

са тела равна We), то в среднем удельные энергозатраты умень­
шатся на максимально возможную величину по сравнению с 

Пt1рвым случаем, а общие энергозатраты максимально умень-
шатся по сравнению со вторым случаем. . 

Как известно из опытов, в которых изучалось влияние плот­
ности и структуры экспериментальных групп одновозрастных жи­

вотных (преимущественно водных) на их рост, увеличение плот­
ности часто приводит не только к торможению среднего темпа 

роста, но и к увеличению дифференциации по размерам. Часто 
выделяется группа быстрорастущих «рекордистов», тогда как 
размеры остальных, «отстающих», животных почти не увеличи­

ваются [7, 19, 24]. Со временем это приводит ко все более явно 
обозначающейся бимодальности распределения подопытных жи­
вотных по размерам (массе) тела. Причиной такой дифференци­
ации размеров тела во всех случаях являются внутрипопуляци­

онные регуляторные процессы (выделение метаболитов, поведен­
ческие реакции и пр.). Изложенные выше соображения могут 

· пролить свет на смысл этого явления: можно предположить, что 
увеличение степени дифференциации по размерам (в крайнем 
выражении - разделение на две непере~рывающиеся модальные 

группы) в ответ на ухудшение условий существования (повыше-
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ние плотности) является групповой адаптивной реакцией, на­
правленной на снижение общих энергетических затрат. 

В заключение следует сказать, что построения, приведеиные 
выше, носят заведомо упрощенный характер. Прежде всего, не 
всегда соблюдается постоянство коэффициентов уравнения (1) 
для всех особей в группе. Энергетические затраты отдельных 
индивидуумов зависят не только от их размеров; они определя­

ются в значительной степени также возрастом, микроусловиями 
обитания, генетическими различиями, иерархическим рангом и 
др. Тем не менее нам хотелось показать, что иногда даже не­
сложный анализ идеализированных закономерностей, получен­
ных опытным путем и представленных в формализованном виде, 
может оказаться полезным. Основной вывод, полученный в ре­
зультате анализа следствий нелинейнаго ларактера зависимости 
метаболизма от размеров тела- уменьшение суммарных энерго­
затрат группы особей при увеличении гетерогенности по раз­
мерам тела без изменения численности и общей биомассы груп­
пы, может быть получен и более строгим математическим пу­
тем, чем это сделано нами. Приведеиное выше геометрическое 
доказательство более наглядно, хотя и менее строго. Не под­
лежит сомнению и то, что никакие логические построения не 

смогут заменить детальных полевых и экспериментальных ис­

следований, которые необходимы для разработки энергетических 
принципов исследования популяционных явлений. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ЭНЕРГЕТИКА РОСТА И РАЗВИТИЯ: ЖИВОТНЫХ 1985 

В. С. БАЛАХОНОВ 

СЕЗОННЫй РОСТ, РАЗВИТИЕ И БИОЭНЕРГЕТИКА 

ПОПУЛЯЦИИ КРАСНЫХ ПОЛЕВОК 

ПОЛЯРНОГО УРАЛА 

Красная полевка широко распространена от лесостепной до 
лесотундровой зоны и соответствующих им высотных поясов гор 
Евразии [7]. На Полярном Урале этот вид обитает во всех вы­
сотных поясах вплоть до верхней границы распространения дре­
весной и кустарниковой растительности, встречается и по НИJК­
ней кромке гольцов. Здесь она является фоновым видом. мел­
ких мышевидных и играет значительную роль в биогеоценозах, в 
связи с чем возникает необходимость изучения сезонной дина­
мики роста, развития и биоэнергетики популяций этого вида .. 

~атериал и методика 

Полевок отлавливали во все сезоны года различными спо­
собами в зависимости от цели работы. При изучении динамики 
полового и возрастного состава, сезонной изменчивости интерье~ 
ров пользавались известной методикой морфафизиологических 
индикаторов [ 19] . Температуру в местообитаниях полевок, в то~ 
числе зимой под снегом, измеряли недельными термографами с 
обязательным контролем обычными метеорологическими термо­
метрами. С помощью последних измеряли и температуру в гнез­
дах полевок в эксперименте. Потребление кислорода определя­
ли полевым камерным методом Н. И. Калабухава [10], позво­
лявшим измерять газообмен в полевых условиях (летом). Зи­
мой газообмен исследовали в лабораторных условиях в течение 
трех суток после отлова JКивотных в естественных местообита­
ниях; а между эксперимеnтами полевок содержали в неотап.ли­

ваемом помещении при температуре 15-25 ос ниже нуля. Одно­
временно измеряли температуру в гнезде полевок и изучалп их 

двигательную активность. Для этого использовали клетки, раз:. 
деленные на две половины, меJКду которыми на лазе устанав­

.rшвали датчик, а запись проводили на суточном актографе. 
Для определения энергозэтрат полученные данные по по-
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треблению кислорода п~ресчитывали в калории при дыхательном 
коэффициенте, равном 0,8 (для мышей и полевок), когда 1 л 
nотребленного кислорода эквивалентен 4,8 ккал [22) . Сравне­
ние уровня потребления кислорода возможно только при усло­
вии измерения его при одних и тех же температурах и у живот­

ных одинакового веса, так как хорошо известна зависимость 

nотребления кислорода мытевидными грызунами от темпера­
туры [9, 20] и веса животных [23) . 

Результаты исследований 

Географическое положение Полярного Урала определяет су­
ровость его климата и сказывается, в свою очередь, на протя­

женности высотных поясов. Горы здесь невысокие по сравнению 
с другими горными системами. Смена растительности с высотой 
происходит на протяжении сотен метров, а горный рельеф спо­
собствует созданию более мягкого микроклимата в межгорных 
долинах и замкнутых котловинах, проникновению древесных и 

кустарниковых ассоциаций на север, которые приурочены к хо­
рошо дренированным берегам горных рек и ручьев [6). 

Микроклиматические условия обитания красных полевок ха­
рактеризуются относительным постоянством. В летний период 
экранирующее влияние древесной и кустарниковой растительно­
сти оказывает сг.1аживающее действие на суточные колебания 
температур в nриземном слое воздуха. Так, если суточные из­
менения температуры в тени под пологом леса составляют око­

ло 20 ос, то здесь же на уровне почвы, под пологом травы, они 
равны всего 5-7 °С, а температура почвы на глубине 5 см изме­
няется не более чем на один градус. Температура в норах и хо­
дах держится на уровне +7-10°С. 

В зимнее время температура под снегом в местообитаниях 
красных полевок не испытывает суточных колебаний и не опу­
скается ниже -8 ос даже пр11 морозах до -50 °С [3) . В гнездах 
полевок, которых содержали в клетках в неотапливаемом поме­

щении, при нахождении животного в гнезде температура держа­

лась около +20 °С, Таким образом, минимальный температур­
ный градиент существования красных полевок в естественных 
местообитаниях на Полярном Урале составляет около 10 ос: от 
-2 до -3 ос зимой под снегом (средняя температура за весь 
зимний период) и до + 7 °С летом в норах и убежищах. Но в 
процессе жизнедеятельности полевки подвергаются воздействию 
более низких и более высоких температур, хотя, как было пока­
зано на полевых мышах [24], период нахождения мелких гры­
зунов вне гнезда в течение суток составляет всего 16 % време­
ни, но интенсивность метаболизма при этом увеличивается у них 
на 90 %. 

Годовой цикл жизнедеятельности красных полевок Полярного 
Урала характеризуется закономерной сменой поколений по се-
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Рис. 1. Размерно-весовой состав популяций красных полевок Полярного Ура­
ла: 

а- январь, б- конец апреля, в- начало июля, г, д- июль, август, е- конец августа, 
ж - се!lтябрь; 1 - неразмножающиес!J сеголетки, 2 - размножающиеся сеголеткн, 3 -

nерезимовавшие. 

зонам года, обычной для мелких грызунов [ 18]. Осенью старые 
nерезимовавшие животные и размt~ожавшиеся сеголетки вымира­

ют, а особи последних генераций прекращают рост и развитие и 
в таком состоянии уходят на зимовку. В продолжении всего 
зимнего периода они не растут и не развиваются, чем, видимо, 

достигается значительная экономия Энергоресурсов, что нема· 
л о важно для переживания суровых зимних условий [ 14] . 

В январе популяция красных полевок состоит из молодых 
непалавазрелых особей, прекративших рост и развитие 
(рис. 1, а), средним весом 15,8+0,9 г (n=74). В уловах пре­
обладают самцы (55,6 %) . Семенники у них мелкие, неразви­
тые. Самки с нитевидными матками, не размножавшиеся. Раз­
мерно-весовые характеристики особей популяций самые низкие 
в сравнении с другими сезонами года (рис. 2, а, б). Почти все 
индексы внутренних органов имеют минимальное значение, за 

исключением индекса сердца, который имеет наибольшее значе­
ние. Вероятно, это связано с условиями жизни полевок в зим­
ний период, необходимостью экономии ресурсов организма и в 
то же время сохранения достаточно высокой активности в усло­
виях подснежного обитания, что необходимо для сбора .доста­
точного по калорийности количества корма. Такое изменение ин­
декса сердца характерно для всех видов грызунов, сохраняющих 

высокую двигательную активность при подснежном образе Жиз­
ни [14]. Постоянное, в течение всей зи~ы; нарастание относи­
тельного веса печени (рис. 2, г), возможно, вызвано специфи­
ческими условиями зимовки данного года. Например, у рыжих 
полевок Зауралья [21] в один год ваблюдался рост относитель­
ного веса печени в зимние месяцы, а в другой он был стабилен. 
Авторы связывают это с различиями условий зимовки. Ф. И. Бай­
кова и В. Н. Бойков [5] не обнаружили изменений относитель­
ного веса печени в течение зимних месяцев у красных полевок 

Нижнего Приобья. Аналогичные различия в динамике индекса 
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Рис. 2. Динамика основных морфафизиологических nоказателей красных 
полевок (1- самцы, 2- самки) в зимний период: 

а- вес; б- длина тела; в- е- индексы: в- сердца, г- печени, д- почки, е- над­
nочечника. 

печени в зимний период отмечали и другие авторы [12, 13, 1. 
8, 15] о 

Интенсивность потребления кислорода «зимними» полевка­
ми изучали при температурах от +3 до +29°С (табл. 1). 
Минимальный уровень потребления кислорода ваблюдался при 
20-21 °С. Это и есть «критическая точка» обмена, или «нижняя 
критическая точка» [4] для красных полевок Полярного Урала 
зимой. Близкие данные известны для красных полевок Аляски-
23,5 ос [26], для красно-серых полевок .Якутии- от 20 до 25 ос 
[16] и для красных полевок Чукотки-25°С [17]. 

Энергозатраты, рассчитанные по потребленному кислороду, 
составляют в области температуры критической точки 
207 кал/г· сутки. При повышении температуры до 28-29° эта ве­
личина возрастает до 311 каJi/г · сут, а прирост потребления кис­
лорода с изменением температуры на один градус составляет 

О, 11 мл/г · ч. При длительном поиижении температуры до + 7 °С 
прирост состав.пяет 0,19 мл/г·с. В пределах от +7 до +Зое за­
метных изменений в потреблении кислорода не наблюдалось. 

В непрерывных суточных опытах по потреблению кис.порода 
полевками (рис. 3, 6) отражается суточная динамика метабо­
лизма в условиях ограниченной двигательной активности. Уста­
новлено, что двигательная активность красных полевок зимой 
снижается по сравнению с летом, но общий характер ее сохра­
няется. 

Суточная динамика двигательной активности красных поле­
вок зимой представлена на рис. 3, а. Отражая внутреннее состо­
яние организма и циркадные ритмы метаболизма, она изме­
няется синхронно с интенсивностью потребления кислорода в 
непрерывных суточных опытах (рис. 3, а, 6). Выделяется пре-
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Таблица 

Потребление кислорода и энерго~атраты красных полевок 
Полярного Урала зимой 

Температура, 0 С 

Показатели ~ "' "' - "' "' "' со - 1 1 1 
1 1 1 .... о - "' "' .... "' .... со 

"' "' "' - "" "' "' "' "' "' "' "' 
Средний вес, г 15,5 15,6 15,5 15,4 16,7 18,2 16,6 16,9 16,6 17,0 16,9 17,3 

n 3 10 8 9 7 3 5 6 5 4 8 6 
Потребление кисло-

рода, МЛ/Г·Ч 4,4 4,5 4,0 2,9 1,8 1,8 2,1 2,3 2,4 2,3 2,5 2,7 
Энергозатраты, 

КЗЛ/Г•Ч 21,1 21,6 19,2 13,9 8,6 8,6 10' 1 11 ,о 11 ,5 11 ,О 12,0 12,9 
На одну полевку, 

ккалjсут 7,8 8,1 7,1 5,1 3,5 3,8 4,1 4,5 4,6 4,5 4,9 5,4 

Таблица 2 

Потребление кислорода и энергозатраты Перезимовавших полевок летом 

Температура, ос 

Показатели ~ 

"' со :: 
1 

1 1 1 ~ о "' "' "' .... со "' .... "' "' "' "' "' "' "' "' "" 
Средний вес, г 26,2 29,8 27,9 27,2 27,5 24,7 26,1 28,0 27' 1 26,5 26,5 

n 4 10 4 11 7 5 3 4 7 3 2 
Потребление кисло-

рода, МЛ/Г· Ч 4,7 4,2 3,8 2,7 2,3 2,2 2,5 1 '7 2,1 2,6 3,0 
Энергозатраты общие, 

кал/г·ч 22,6 20,2 18,2 12,9 11 ,о 10,6 12,0 8,2 10' 1 12,5 14,4 
На одну по.1евку, 

ккалjсут 14,2 14,4 13,5 8,5 7,3 6,3 7,5 5,5 6,6 7,9 9,2 

Таблица 3 

Потребление кислорода и энергозатраты половозрелых сеголеток летом 

Температура, 0 С 

Показатели 
5-7 13-16 20-21 22-25 26-28 30 

Средний вес, г 18, 1 18,4 17' 1 18,4 18' 1 16' 1 
n 6 4 5 5 6 2 

Потребление кисло-

рода, МЛ/Г·Ч 5,6 3' 1 2,8 2,5 1,9 3,1 
Энергозатраты общие, 

кал;г-ч 26,9 14,9 13,4 12,0 9' 1 14,9 
На одну полевку, 

ккал;сут 11 '7 6,6 5,5 5,3 4,0 5,7 



Рис. 3. Динамика суточной 
двигательной активности (а) 
и интенсивности логлощения 

кислорода при +20 ос (б) 
у красных полевок Полярного 

Урала зимой. 

имущественно вечерняя и ночная акт·ивность и небольшое увели­
чение в утренние часы. В общей сложности она составляет 4 ч. 

Ма·ксимальное потребление кислорода наблюдается также в 
основном в вечерние и ночные часы (соответственно 3,5 и 
3,9 мл/г·ч), минимальное отмечали дважды (1,8 и 2,1 мг/·ч), 
а в основном оно менялось от 2,5 до 3,0 м л/г· ч. · 

В течение суток при температуре ~20°С полевкой среднего 
веса 16,8 г (n=6) было поглощено 720 мл кислорода, что соот­
ветствует 3,5 ккал в день. Некоторая несинхронность двигатель­
ной и метаболической активностей объясняется различиями ус­
ловий проведения экспериментов: рис. 3, б отражает суточную 
динамику потребления кислорода полевками при температуре 
~20 ос и ограниченности двигательной активности, а рис. 3, а­
суточную динамику двигательной активности полевок при тем­
пературе вне гнезда от -15 до -25 ос и относительной свободе 
передвижения полевок по клетке с двумя отс;еками. 

Польскими экологами (27] показано, что при поиске корма 
метаболизм полевок соответствует их метаболизму в покое, за­
висящему от веса тела зверька и температуры среды. Поэтому 
наши данные, вероятно, отражают обмен красных полевок По­
лярного Урала в покое при соответствующих температурах и 
весе животных. 

В конце второй декады апреля у красных полевок на Поляр­
ном Урале происходит увеличение размеро·в тела (см. рис. 1, 6), 
индексов надпочечника и печени почти одинаково у самцов и 

самок. Индекс сердца снижается, особенно у самцов. Размеры 
семенника увеличиваются с 0,14 + 0,02 в январе до 2,4+0,5 в 
апреле, но половозрелых особей еще нет. Средний вес полевок 
19,1 +0,6 г, причем у самцов несколько выше вес и длина тела 
(см. рис. 2). В уловах преобладают самки (64 %) , среди кото­
рых также нет половозрелых. К размножению полевки присту­
пают в мае, а в июне у них появляется первая генерация, однако 

в нашем случае в первой декаде июля в уловах отсутствовали 
молодые особи текущего года рождения (см. рис. 1, в). К этому 
времени около 20 % самок кормящие, остальные на различной 
стадии беременности. Самцы преобладают в уловах (68,8%), 
что объясняется, вероятно, их большей подвижностью в данный 
период. За счет эмбрионов средний вес самок выше, чем самцов 
(34,1+1,5 и 28,1+09 г соответственно). Все самцы полово­
зрелы и вес семенников в среднем равен 252,5+35,5 мг. 
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Таблица 4-

Потребление кис.лорода и энергоэатраты неиоловозрелых сеголеток летом 

Температура, •с 

Пока~атели 

5-71 
1 1 1 1 

18-19 20-24 26 27-28 29-30 

Средний вес, г 10,5 11,0 12,7 11 '7 12,2 11,9 
n 4 6 6 4 3 2 

Потребление кисло-

рода, МЛ/Г·Ч 10,9 4,8 
Энерrозатраты общие, 

4,3 2,8 1,8 3,7 

КаЛ/Г·Ч 52,3 23,0 20,6. 13,4 8,6 17,7 
На одну полевку, 

ккалjсут 13,2 6,1 6,3 3,8 2,5 5,1 

В середине июля молодые особи приступают к самостоятель­
ной жизни и начинают присутствовать в уловах (см. рис. 1, г), 
соста:вляя 45,5 % всех особей. В конце июля в популяции уже 
представлены все возрастные группы (см. рис. 1, д). Перезимо­
вавших- 40 % и среди них 53,6 % самцов. Из перезимовавших 
самок 53,8 % с пятнами в матке и 46,2 % на различной стадии 
беременности. В это же время приступают к размножению сего­
летки первой генерации (37,5% самок с эмбрионами). Сеголет­
К'И последующих генераций не половозрелы и составляют· 37,1 % 
в уловах. Соотношение полов во всех группах популяции близ­
ко 1: 1. 

Данные о потреблении кислорода и рассчитанные на этой ос­
нове энергозатраты красных полевок различных генераций в 
летний период приведены в табл. 2-4. Средний вес перезимо­
вавших полевок, участвовавших в опытах, составлял 27,2+0,6 г. 
Наименьшее потребление кислорода отмечено (табл. 2) при тем­
пературе +26 °С, которая и является, вероятнр, критической 
точкой обмена этой группы в летний период. Кривая химической 
терморегуляции имеет двухвершинный характер (понижение 
при 22 и 26 °С), что, как считает Н. В. Башенина [4], вообще 
характерно для мышевидных грызунов. Энергозатраты при тем­
пературе критической точки составляют 196 кал/г· сут, а при 
4-5 °С повышаются до 540 кал/г· сут. Изменение потребления 
кислорода с пониженнем температуры от 26 до 4 ос на один гра­
дус составляет 0,14 мл/г·ч. Повышение температуры выше кри­
тической точки (до +29 °С) вызывает изменение потребления 
кислорода на 0,43 мл/г·ч на один градус. При +34 ос и десяти­
минутной экспозиции животное гибнет. 

Половозрелые сеголетки были весом 18,0+0,3 г. Наименьшее 
потребление кислорода отмечено (табл. 3) при температуре 
26-28 °С, при этом энергозатраты составили 219 кал/г· сут. По­
нижение температуры до 5-7 °С вызывает почти. трехкратное 
увеличение потребления кисл,орода (0,17 мл/г·ч на 1 °С), а энер-
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rозатраты возрастают до 645 кал/г· сут. Повышение ее от кри­
тической точки до 30 ос вызывает почти двухкратное увеличение 
поtребления кислорода (0,24 мл/г·ч на 1 °С). При 34-35°С и 
15-минутной экспозиции полевка гибнет. 

Неполовозрелые сеголетки (n=25) имели средний вес 11,7+ 
0,2 г. Потребление кислорода измеряли у них в интервале 5-
30 °С. При температуре критической точки (27-28 °С) потребле­
ние кислорода у особей этой группы практически такое же 
(табл. 4), как у размножавшихся сеголеток, перезимовавших и 
у «зимних» полевок, но при температуре их критической точки, 
т. е. 20-21 °С (см. табл. 1). 

Таким образом, при температуре критической точки, свой­
ственной каждой группе полевок, интенсивность метаболизма 
nрактически остается постоянной и не зависит от веса тела. 

У неполовозрелых сеголеток понижение температуры от кри­
тической точки до 5-7 ос вызывает нарастание потребления кис­
лорода (0,35 мл/г·ч на 1 °С), а при 5-7°С почти в шесть раз 
больше минимального .обмена, составляя 1,26 ккал/г · сут. Энер­
rозатраты при температуре критической точки равны 
207 кал/г· сут. С повышением температуры до 30 °С потребление 
кислорода увеличивается на 0,63 мл/г · ч на 1 qC. В~роятно, это 
свидетельствует о большей роли химической терморегуляции в 
поддержании температуры тела у этой группы животных в срав­
нении с другими генерациями популяции. 

В конце августа размножение в популяции красных полевок 
nрекращается, начинают вымирать старые перезимовавшие осо­

би и размножавшиеся сеголетки. В уловах преобладают сего­
летки последних генераций (89,4 %) , у них прекращаются рост 
и развитие (см. рис. 1, е), а соотношение полов равно 1: 1. Пе­
резимовавшие составляют 6,1 %, причем из них 90 % сам1ки. 
Особи этой группы имеют наибольшие размеры как по длине, 
так и по весу тела (самки- 53,2 г и 123 мм, а самцы- 36,0 г 
и 120 мм соответственно). 

В конце сентября популяция почти полностью состоит из 
молодых неполовозрелых особей. В это время в уловах могут 
еще присутствовать самцы с хорошо заметными, но инволюиро­

ванными семенниками или самки с пятнами в матке, однако 

такие случаи редки. 

На этом завершается годовой цикл роста и развития попу­
ляции красных полевок Полярного Урала. Сеголетки последних 
генераций физиологически готовы к зимовке. В таком состоя­
нии им предстоит прожить более полугода и весной вновь про­
длить жизнь популяции. Эта группа имеет поиижеиную темпера­
туру критической точки (20-21 °С), реакция на изменение тем­
пературы (как в сторону повышения, 'Гак и понижения) у них 
менее выражена, что связано, видимо, с более высокими тепло­
изоляционными свойствами мехового покрова, которые довольно 
значительно меняются по сезонам [25, 11]. 
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в покое при температуре критической точки (20--21 °С) ме­
таболизм равен в среднем 3,5 ккал в день, в то время как ле­
том при температуре критической точки 25 ос затрачивается 
в среднем 5,5 ккал в день на полевку за счет возросшего веса 
особей. Но в пересчете на единицу массы тела и времени раз­
ница в энерrозатратах в области критической точки практиче­
ски отсутствует. 
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АКАДЕМИ5I НАУК CGCP УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ЭНЕРГЕТИКА РОСТА И РАЗВИТИЯ: ЖИВОТНЫХ · 1985 

С. Н. ПОСТНИКОВ 

ЭКОЛОГИЯ И ЭНЕРГЕТИКА РОСТА 

И РАЗВИТИЯ ВОРОБЬИНЫХ ПТИЦ 

В литературе хорошо освещены закономерности изменений 
размерных характеристик (вес, длина) тела, влияние абиотиче­
ских и биотических факторов на рост, а энергетика роста до сих 
пор слабо изучена. Для многих видов есть данные об изменении 
какого-либо одного энергетического показателя (чаще всего­
потребление кислорода одиночным птенцом вне гнезда при раз­
личных температурах среды), но этого недостаточно при эколо­
гических исследованиях, так как они не отражают поток энер­

гии, проходящей через выводок, и не могут быть использованы 
для точного определения энергетического бюджета. При изуче­
нии энергетических потребностей птенца большой синицы в за­
висимости от количества птенцов в выводке [ 13] был сделан вы­
вод о том, что энергетическая потребность птенца уменыпается 
с увеличением выводка. Это объясняется тем, что уменьшается 
энергия, продуцируемая на теплообразование, так как рассеи­
вание тепла в выводке снижается. 

Стремление найти наиболее глубокие связи, складывающи­
еся между организмами и внешней средой в период роста птен­
цов, неизбежно приводит к необходимости интегрального анали­
за биологических явлений одновременно с экологических и 
физиологических позиций. Наиболее интересна проблема по­
ступления и использования энергии для процессов роста. Энер­
гетический бюджет отражает количественные и качественные 
изменения роста и развития организма, а также влияние био­
тических и абиотических факторов. При составлении энергети­
ческого бюджета большинство исследователей придерживаются 
следующей схемы: 

А 
1 

TR 
1 
ЕМ 

1 
G R 

МЕ 
J 

Здесь 1- энергия, заключенная в пище; R- экскременты; 
МЕ- метаболизированная энергия; G- энергия, затрачиваемая 
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на рост; TR- энергия терморегуляции; А- энергия активности; 
ВМ- минимальная энергия для поддержания жизнедеятель­
ности. 

Разность (1-R)- метаболизированную энергию (МЕ)­
можно подразделить на энергию, которая идет на рост, расхо­

дуется в виде тепла и затрачивается на двигательную актив­

ность. Энергию, идущую на рост птенцов G, можно вычислить 
как разность 

G=ME- (А+ TR+BM). 

Энергия TR, затрачиваемая на теплообразование, находится в 
прямой зависимости от возрастных изменений уровня и сте­
пени теплоустойчивости тела, т. е. развития химической термо­
регуляции, которая реагирует на изменения окружающей среды. 
определяет процессы роста, развития, активности и т. д. Наибо­
лее отчетливо возрастание изменения уровня и устойчивости 
температуры тела выражены у типичных климатурантных 

ПТИЦ. 

По данным опытов, начатых Лейхментритом [10] и продол­
женных И. А. Шиловым [9], оказалось, что в реакции птен­
цов на температуру среды имеются определенные возрастные 
отличия: до 5-6-дневного возраста температура тела находится 
в прямой зависимости от температуры среды и по уровню почти 
совпадает с последней, отличаясь не более чем на 4-5 °; у 
старших птенцов повышается уровень температуры тела, и она 

не опускается ниже 19-20 °. 
Птенцы обыкновенного скворца сохраняют пойкилотермную 

реакцию до 5-6-дневного возраста, а химическая терморегу­
ляция в полной мере формируется к 11-12-му дням после вы­
лупления. У полевого воробья химическая терморегуляция по­
является к 10-12-му дням [9]. Энергия, идущая на рост, имеет 
наибольшую экологическую и практическую ценность. Количе­
ство энергии, идущей нр. рост птенца обыкновенного скворца, 
увеличивается в первые пять дней ( 41 %) , а к концу второй не­
дели снижается до 11 %. Обратная зависимость наблюдается 
в отношении энергии, использующейся на двигательную актив­
ность; ее количество растет от 3 до 26% за этот же период [15]. 
Экскреты скворца в возрасте четырех дней составляли 20 % 
поглощаемой пищи, спустя еще четыре дня они увеличились 
( 1/3 в конце первой недели и 40% -к концу гнездового перио­
да). Незначительная ча·сть (от 2 до 8%) метаболизированной 
энергии расходовалась на терморегуляцию. 

Энергетический бюджет зяблика (Fringilla coelebs L.) из по­
пуляции Куршской косы был вычислен В. Р. Дольником [2]. 
Он вывел уравнения зависимости метаболизма птенцов от их 
веса, числа птенцов в выводке и температуры среды. Поток 
энергии через одного птенца в выводке из трех-четырех птенцов 
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при 17 °С в сумме за 13 дней жизни имел следующие парамет­
ры (ккал): 

Большая энергия пищи (GE/) ..... 
Метаболизированная энергия пищи (МЕ) 
Энергия продукции (РЕ) ...... . 
Энергия существования (EMR) ... . 

В том числе: 
на базальный метаболизм (BMR) 
на активность (А) . . . . . . . 
на терморегуляцию (TR) . . . . 

149,68 
115,85 
19,17 
96,68 

61,69 
28,11 
6,88 

У птенцов краснозобого конька на протяжении всего периода 
развития не наблюдалось равномерного повышения количества 
потребляемой пищи и энергетических затрат. Среднее количе­
ство усвоенной с кормом энергии за время пребывания в гнезде 
составляло 215,3 ккал на птенца, а среднесуточная величина 
большой энергии у слетка краснозобого конька- 43,9 ккаJi (6, 
4, 5]. Для птенцов краснозобого конька был вычислен процент 
·энергии, идущей на рост. Его можно определить, разделив мета­
болизированную энергию на калорийность прироста. Оказалось, 
что с возрастом аккумуляция энергии из пищи для роста сни­

жается: если в возрасте одного-четырех дней она составЛЯ./Iа 
20 %, то в 8-12-дневном возрасте- лишь 1 О %. 

Как отмечал С. С. Шварц (8], условия существования в наи­
более четкой форме сказываются не на показателях взрослых 
особей, а на ходе их развития. Это приводит к возникновению 
различий в характере роста и развития особей одного вида, оби­
тающих в различных ареалах. В настоящее время нам известны 
данные о росте птенцов полевого воробья четырех популяций: 
ленинградской, пермской, варшавской и астраханской. Рост мас­
сы тела птенцов полевого воробья в условиях Ленинградской 
области (60° с. ш.) нарастал до 12-дневного возраста, макси­
мального значения достигал в первый день жизни, а перед вы­
летом из гнезда несколько енижался (7]. У птенцов пермекай 
популяции (58° с. ш.) рост интенсивно нарастал в первые чет­
веро суток, а на шестые- восьмые сутки енижался иЛи стаби­
лизировался, затем до конца гнездового периода снова увеличи­

валея (3]. Наиболее быстрый рост у птенцов варшавской попу· 
ляции ваблюдался до 5-6-го дня жизни, а после 11-го увели­
чивалея медленно (11]. Птенцы из Астраханской области наибо­
лее интенсивно набирали вес в первые четверо суток, а на 6-8-е 
отмечалось его снижение, а затем медленное увеличение (3]. 

В динамике изменений индексов органов разных популяций 
полевого воробья также ваблюдались различия. Абсолютный и 
относительный вес печени, сердца, почек довольно быстро уве­
личивалея у полевого воробья из Пермекай и Астраханской об­
ластей, достигая максимума на 4-6-е сутки (Пермская обл.: 
печень 54,4 7 %, сердце - 11,23 %, почка - 6,29 %) , затем (до 
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10-12-х суток) наступало снижение, а к концу гнездового пе­
риода намечались стабилизация или же небольшой подъем. По­
казатели индексов данных органов у пермских птенцов в пер­

вые восемь суток гнездового периода выше по сравнению с аст­

рахански.ми, у которых более высокие значения получены во вто­
рую половину гнездового периода (1=3,9 для печени, для серд­
ца 4,8,. для почки 2,38). Динамика морфафизиологических пока­
зателей птенцов из обоих регионов имела волнообразный хара-к­
тер: активация обм~нных процессов сменялась спадами [3). 

В водном обмене и жиронакоплении у птенцов в период ро­
ста наблюдаются изменения. Так, количество воды увеличива­
ется в первые восемь дней жизни, затем понижается до 11-днев­
ного возраста и держится на уровне 70% в последующие дни 
[ 11) . Количество воды у оперившихся птенцов полевого воробья 
после завершения постювенильной линьки достигает 62,4 %, как 
и у взрослых. Подобные колебания в содержании воды наблю­
даются в период роста птенцов деревенской ласточки и красно­
крылого болотного трупиала. Жир накапливается у птенцов в 
основном с четвертого дня жизни и особенно интенсивно на пер­
вый-второй день после вылета из гнезда. Процентное содержа­
ние этого компонента в организме птенцов, после увеличения 

на 3-5-й день, выравнивается и затем. снова увеличивается, 
когда они покидают гнездо. 

Наглядный показатель обмена веществ у птенцов- содер­
жание золы. У птенцов полевого воробья оно увеличивается до 
восьмидневного возраста, у более старших птенцов этот показа­
тель не возрастает, хотя наблюдаются сильные индивидуальные· 
отклонения. Интегрирующим показателем обменных процессов 
в организме птенцов является калорическая ценность тканей. 
У сырых тканей птенца полевого воробья она увеличивается пря­
мо пропорционально до 11-дневного возраста и в дальнейшем 
остается постоянной. Калорийность сырых тканей зависит от 
содержания воды и жира и обратно пропорциональна содержа­
нию воды. У молодых полевых воробьев, завершающих линьку, 
калорийность сырых тканей составляла 1,95 ккал/г. Дыхатель­
ный коэффициент в 5-6-дневном возрасте был 0,95, а через 
два дня енижался до 0,83 [ 12]. 

Цель настоящей работы- изучение видовых, популяцион­
ных и сезонных особенностей экологии и энергетики роста и 
развития трех видов воробьиных птиц. 

N\атериал и методика 

Исследования выполнены .на Талицком стационаре Институ­
та экологии растений и животных УНЦ АН СССР (210 км во­
сточнее Свердловска в окрестностях г. Талицы, 56° 50' с. ш.). 
Изучены три вида из отряда воробьиных: обыкновенный скво­
рец (Sturnus vulgaris L.), полевой воробей (Passer montanus L.) 
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и зебровая амадина (Taeniopyg·ia guttata Viellot.). При подго­
товке работ с осени было развешено 50 скворечников в исчезаю­
щем лесном поселке лесозаготовителей. Весной 31 скворечник 
был занят скворцами и семь- полевыми воробьями (последние 
предпочитали гнездиться в нишах построек поселка). Наблюде­
ния за ходом откладки яиц позволили точно рассчитать появле­

ние птенцов. Взвешивали птенцов ежедневно с 15 до 17 ч [15] 
на электрических весах ВЛТ.К-500 с точностью до 0,05 г. 

Параллельна с изучением роста массы птенцов в естествен­
ных условиях часть их искусственно выкармливали в лаборато­
рии. Кормили навесками мучных червей, куриных яиц, витамин­
ными смесями известной калорийности, давали гастролиты, ми­
неральные и зеленые корма. Выкармливание проводили по пер­
вому «требованию» птенцов. Экспериментальных птенцов содер­
жали группами в гнездах с естественной подстилкой. Естествен­
ные температурные режимы гнездования создавали после пред­

варительного измерения в природе. Режим и дозировку кормле­
ния птенцов контролировали три раза в суткл (в 4, 16 и 21 ч) 
путем сравнения с птенцами, которые находились в естественных 

гнездах. Экскременты от каждого птенца собирали .отдельно 
и взвешивали после трехдневного высушивания при 60°. Зная 
количество потребленной пищи и заключенной в ней энергии, 
а также вес экскрементов и их калорийность, определяли коли­
чество потребленной за день энергии. Трактовка составляющих 
энергетического баланса принята как у В. Р .. Дольника [2]. 

Энергетические потребности на рост птенцов зебровой ама­
дины измеряли следующим образом. Перед началом опыта на 
клетки надевали полиэтиленовые чехлы, чтобы исключить по­
тери корма и экскрементов. На боковую стенку клетки с наруж­
ной стороны прикрепляли гнездо (1 ОХ 8 см), которое представ­
ляло собой ящик с отверстием в верхнем углу, сверху свободно 
прикрытый крышкой. Зебровых амадин кормили просом, пшен­
ной «кашей», куриными яйцами; в клетках всегда были мел­
кая галька, яичная скорлупа,, зеленые части растений. После 
появления первого птенца все из клетки убирали, стелили чистую 
бумагу и задавали корм в строго определенном количестве. Еже­
дневно в 10 ч утра меняли бумагу и навески корма, затем вруч­
ную проводили разбор остатков корма и экскрементов. Остатки 
сушили при· температуре 60° до постоянного веса и взвешивали. 
Для сбора экскретов в гнездо стелили тонкую, мягкую бумагу, 
на которую помещали птенцов. Для определения степени высы­
хания кормов во время опыта параллельна с навесками корма, 

которые давали птенцам, взвешивали контрольные навески 
ПИЩИ. 

Энергию, усвоенную родителями, которая зависела от тем­
пературы среды, определяли по калибровочной прямой. Точки 
прямой были получены следующим образом: подбирали ткачи­
ков одинаковой с гнездящимися птицами массой тела и помеща-
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ли в клетки. Энергия, затраченная на существование этими 
птицами при различных температурах среды, и составила линию 

калибровочной прямой. 
Так как в гнездах зебровой амадины были разновозрастные 

птенцы, то сначала определяли энергетические затраты, а за­

тем вычисляли Е на 1 г веса птенца. Для этого сумму веса всех 
птенцов делили на величину Е. Зная количество энергии, за­
траченной на 1 г веса, умножали эту величину на вес птенца 
и находили количество энергии, идущей на рост каждого птенца. 
Необходимая для роста птенца энергия равнялась сумме еже­
дневно потребляемой в течение всего гнездового периода. :Ка­
лорийность пищи и экскретов определяли сжиганием контроль­
ных навесок до 1,5 г в калориметре при 25 атм. 

Параллельна с изучением энергетики роста проводили опи­
сания развития: отмечали появление трубочек, кисточек, время 
раскрыти.я слуховых проходов, глаз и вылет из гнезда. Иссле­
довано 31 гнездо скворца, 48 гнезд полевого воробья и 10 гнезд 
зебровой амадины; выполнено 5305 ежедневных взвешиваний 
птенцов (2490 скворцов, 1980 полевых воробьев и 835 зебровых 
амадин). Энергетические затраты на рост определены у четырех 
скворцов, шести полевых воробьев и 30 зебровых ам.адин; энер­
гию сущес'I:вования определяли у сюворца в течение 20 суток, у 
полевого воробья- 12 и зебровой амадины- 25. 

1. Видовые особенности роста и развития 
некоторых воробьиных птиц 

1. Рост веса тела: 

Исследование роста у трех видов воробьиных птиц показала. 
что для каждого из них характерны свои особенности увеличе­
ния массы тела птенцов. У зебровой амадины максимальное 
увеличение веса тела наблюдалось в первые 11 дней, затем на­
ступал длительный период (9 дней) его стабилизации, за кото­
рым следовало незначительное уменьшение за три-четыре дня 
до вылета. У систематически близкого к зебровой амадине поле­
вого воробья отмечен несколько иной характер роста. Вес тела 
имел максимальное значение на 13-й день, а на 14-й день про­
изошло резкое снижение веса и через два дня птенцы покинули 

гнездо (рис. 1). Таким образом, у полевого воробья отсутство­
вал продолжительный период стабилизации веса тела. Вес птен­
цов обыкновенного скворца быстро увеличивалея в течение пер­
вых 13 дней: отрезок кривой за этот период представляет собой 
график почти прямо пропорциональной зависимости веса тела 
от возраста. Максимального веса они достигли на 17-й день. 
следующие два дня вес снижался, и через три дня птенцы поки­

нули гнездо. 

Для выяснения видовых особенностей роста важное значение 
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стижения максимального прироста в последующие шесть дней 
наблюдалось nлавное его снижение, и весь последующий 
период отмечались частые, но не реЗiше колебания при­
роста. У зебровой амадины отсутствовал прирост веса тела 
на 15-й день жизни и за день до вылета. Птенцы полевого во­
робья достигали максимального прироста веса тела в пятиднев­
ном возрасте, а в последующие семь дней наблюдалось чередо­
вание увеличений и спадов, а за три дня до вылета прирост 
прекратился. Для птенцов обыкновенного скворца характерна 
сходная картина приростов веса тела, но максимального его зна­

чения они достигали на один день раньше, чем птенцы полевого 

воробья. Не отмечено прироста веса тела за четыре и один день 
до вылета. 

Таким образом, у зебровой амадины ваблюдался плавный 
прирост веса тела, отсутствовали резкие перепады и падение 

прироста за день до вылета с последующим увеличением. 

У скворца и полевого воробья после резкого падения прцроста 
перед вылетом наблюдалось его увеличение. 

2. Морфологическая характеристика развития 

У птенцов обыкновенного скворца развитие завершалось в 
сам~:>Iе сжатые сроки- в течение четырех-пяти дней открывались 
глаза, появлялись и раскрывались трубочки (табл. 1). У птен­
цов полевого воробья на второй день жизни начинали просве­

5 
чиваться трубочки, на восьмой 
полностью открылись глаза. Не­
смотря на систематическую бли-

Рис. 2. Прирост массы тела птенцов 
обыкновенного скворца (1), полевого 
воробья (2) и зебровой амадины (3). 
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Таблица 

Морфологическая характеристика развития птенцов 

Дни 1 
раз-

вития 

3-й 

4-й 

5-й 

6-й 

7-й 

8-й 

9-й 

10-й 

11- й 

Зебровая амадина 

Проклюнулись трубоч­
ки на .крыльях 

Начинают выnадать nу­
ховые nерья 

Начали nрорезаться 
глаза, открылись уш­

ные nроходы, nояви­

лись трубочки на 
бедре, голени, шее 

Проклюнулись некото­
рые трубочки на бедре 
и брюшной стороне 
Начинают раскрывать­
ся трубочки на бедре 
и хвосте 

Раекрылись трубочки 
на брюшной стороне, 
nолностью открылись 

глаза 

12-й Проклюнулись трубоч­
ки на голове 

Лолевой воробей 

Начинают nросвечивать­
ся трубочки на сnине, 
голове, крыльях 

Появились трубочки на 
бедре 
Появились трубочки на 
крыльях, голени и 

хвосте 

Начали nрорезаться 
глаза, nоявились тру­

бочки на брюшной сто­
роне 

Проклюнулись трубоч­
ки на бедре, хвосте и 
брюшной стороне 
Глаза открылись nол­
ностью, открываются 

трубочки на сnине, 
хвосте 

Раекрылись трубочки 
на голове, голени и бед­
ре 

Обыкновенный 
скворец 

Открываются гла­
за, появляются 

трубочки на кры­
льях 

Растут трубочки 
на крыльях 

Растут трубочки 

Раекрылись тру­
бочки, особенно 
на хвосте 

зость с полевым воробьем, птенцы зебровой амадины имели са­
мый д"1ительный период развития ( 11 дней): только на восьмой 
день появились трубочки, а на 11-й день полностью раекрылись 
глаза. 

3. Энергетические затраты на рост птенцов 

Рассмотренные выше видовые особенности роста веса тела. 
прироста и развития являются результатом распределения и 

использования энергии для образования новой массы, нормаль­
ного прохождения морфологических процессов. 

Большая энергия- энергия, заключенная в потребленном 
корме,- у птенцов зебровой. амадины увеличивалась с 0,75 до 
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Таблица 2 

Энергетические затраты* на рост птенцов, ккал/птицу /сут 

Зебровая амадияа Полевой воробей Скворец 

Возраст, 

1 
II(YП 1 МЕ 

1 
1 МЕ II(YП дни 

GE МЕ GE I(УП GE 

1 - - - 3,47 3,10 0,89 14,04 12,91 0,92 
2 0,75 0,45 0,60 6,42 5,80 0,90 14,52 13,36 0,92 
3 3,76 3,23 0,86 14,40 13,28 0,92 21,49 19,74 0,92 

4 2,53 2,14 0,85 9,60 7,99 0,83 38,81 37,06 0,95 
5 5,64 5' 14 0,91 16,39 14,99 0,91 38,10 36,02 0,95 
6 8,86 8,23 0,93 17' 18 15,95 0,93 48,29 43,07 0,89 
7 9,11 8,40 0,92 21,02 18,88 0,90 59,21 51,44 0,87 

8 11 '16 10,33 0,93 21,24 18,16 0,85 75,44 66,97 0,89 

9 11 '18 10,23 0,92 22,55 19,01 0,84 85,78 79,23 0,92 
10 14,50 13,39 0,92 18,58 15,07 0,81 94,10 80,03 0,85 
11 12,34 11 '11 0,90 12,06 7,56 0,63 106,70 88,71 0,83 

12 15,04 13,79 0,92 13,93 8,60 0,62 78,65 67' 13 0,85 
13 9,23 7,95 0,86 - - - 103,42 91,97 0,89 
14 8,06 6,75 0,84 - - - 67,84 59,19 0,87 
15 8,24 7,63 0,93 - - - 75,39 67,97 0,9(} 

16 8,96 8,19 0,91 - - - 68,21 60,85 0,89 
17 14,83 13,45 0,91 - - - 46,32 40,65 0,88 

• GE- большая энергия; МЕ- метаболизнрованная энергия; I(УП- коэффициент 
усвоения nищи. 

Таблица 3 

Аккуму11яция энергии при росте птенцов 

Прирост, г l(алорийиость Исnользование 
nрироста, ккал энергии на рост, % 

Возраст, 
ДНИ ='" 

,. 
=:а :: .. =:а :: .. == :;::О: :;: 

"' "' о<> "' ~: о .о ::f g,. о .о ::f 10= :а~ ::f 
10\0 "' о= 10\0 "' о= 10\С) "' 8.~ "'"' о c:>."t а> о о o."t "'о о 
"=О. 10 ~~ "=с:>. 10 ~~ "=с:>. .. 

~:;: о о :.: о о :.: о о :.: 
"'"' С: о:> u "'"' С: о:> u "'"' С: о:> u 

1-4 1,57 4,85 16,98 1,099 3,395 11 ,886 17,67 11,25 20,93 
5-8 3,23 7,96 21,96 3,5,1?3 8,756 24,156 11,07 12,88 12,23 
9-12 3,35 4,74 16,61 5,025 7' 110 24,915 10,36 14,15 7,91 

13-16 0,03 - 5,59 0,045 - 8,385 О, 15 - 2,99 
17-19 0,72 - 1 '73 1,080 - 2,595 - - -
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15,04 ккал/сут на 12-й день роста; на 13-й день она снизилась 
на 5,81 ккал по сравнению с предыдущим днем и в последую­
щие четыре дня была на низком уровне (табл. 2). У полевого во­
робья большая энергия возрастала с 3,47 до 22,55 ккал/сут на 
9~й день жизни, а в последние три дня она уменьшалась и на 
11-й день составляла 12,06 ккал/сут. Для скворца характерна 
такая же последовательность: после плавного увеличения энер· 

гии в последние дни развития наступал спад. Максимум боль­
шой энергии у него приходилея на 11-й день жизни- 106,7 ккал/ 
~ут, а за день до вылета составлял всего лишь 46,32 ккал/сут. 

Экскреторная энергия у зебровой амадины и полевого во­
робья на протяжении всего периода роста увеличивалась и была 
максимальной у зебровой амадины на 17-й день (1,38 ккал/сут), 
а у полевого воробья на 12-й (5,33 ккал/сут). У скворца изме­
нения экскреторной энергии были сходными с особенностями 
поступления большой энергии: на 11-й день они достигали мак­
~имума и в последующие шесть дней уменьшались. 

Метаболизированная энергия у птенцов изученных видов со­
-ответствовала изменениям большой и экскреторной энергии и 
.была наибольшей у птенцов зебровой амадины на 12-й день 
( 13,79 ккал/сут), у полевого воробья- на 9-й (19,01 ккал/сут) 
и у скворца- на 13-й (91,97 ккал/сут). 

Коэффициент усвоения пищи, который определили делением 
метаболизированной энергии на большую, у птенцов зебровой 
амадины меньше изменялся, чем у двух других видов, и в сред­

нем составлял 0,90. У птенцов полевого воробья он был наиболь­
шим в первые семь дней- от 0,83 до 0,93, а затем наблюдалось 
его снижение на 12-й день (0,62). У обыкновенного скворца са­
мый высокий коэффициент усвоения пищи ваблюдался в первые 
пять дней (до 0,95), а в последующие дни роста его колебания 
были незначительны. Рассмотренные выше изменения коэффи­
циентов усвоения пищи в процессе роста, видимо, отраЖают 
видовые различия в развитии пищеварительной системы. 

Наибольший интерес представляет энергия, идущая на рост, 
получаемая Делением метаболизированной энергии на калорий­
ность прироста, который, в свою очередь, определяется умноже­
нием веса прироста на калорийность сырой массы. Данные по 
калорийности сырой массы взяты для лугового конька [14]: в 
первые четыре дня она составляла 700, с 4-го по 8-й день- 1100 
и с 8-го по 12-й- 1500 кал/г. Энергетическая стоимость за11рат 
на рост птенцов приведена в табл. 3. 

Калорийность прироста у. птенцов зебровой амадины увели­
чивалась с 1-го по 12-й день, а в дальнейшем происходило ее 
снижение (см. табл. 3). У птенцов полевого воробья, системати­
чески близкого к зебровой амадине, самая высокая калорий­
ность прироста наблюдалась на 5-8-й дни, тогда как в послед­
ние три дня роста снижалась. Различия во времени реализации 
максимальной калорийности у этих двух видов, видимо, зависят 
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Рис. 3. Рост массы тела полевого воробья ленин­
rрадской (1), талицкой (2) и варшавской (3) 
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расти образования массы. Процент энер-
гии, идущей на рост, у птенцов обыкновенного скворца и зебро­
вой амадины был самым высоким на 1-4-й день: у первого-
20,9%, а у второй-17,6 %, после чего у обоих видов наблюда­
лось его снижение. Также распределялась энергия на рост птен­
цов краснозобого конька [6, 4, 5). В отличие от последнего у 
птенцов полевого воробья процент энергии, идущей на рост, до­
сtигал максимума на 9-12-й дни, т. е. перед вылетом из гнезда. 
и был равен 14,1 %. 

11. Популяционные особенности роста 
и развития птенцов 

В литературе [3, 6) неоднократно поднимался вопрос о ха­
рактере роста птенцов одного вида из различных популяций. 
Сравнение этих данных выявило высокую степень вариабель­
ности веса тела и других показателей. Рост массы тела птенцов 
зависит от климатических условий. Наибольшей изменчивости 
подвержена масса тела птенцов в больших выводках и при не­
хватке корма. Популяционные особенности роста веса тела мы 
изучали на птенцах полевого воробья и обыкновенного скворца. 

1. Рост веса тела 

По л е в ой в оробей. Наши данные (рис. 3) по полевому 
воробью сравнивали с ростом массы тела птенцов этого вида 
из ленинградской и варшавской популяций [7, 11]. 

У талицкой популяции полевого воробья рост массы тела 
проходил энергично в первые восемь суток (2,26-15,07 г), а у 
птиц из более теплого климатического района (варшавская по­
пуляция) этот период продолжался также восемь дней, но птен­
цы достигали более высокого веса (20,08), несмотря на то, что· 
вес однодневных птенцов был ниже на 0,56 г, чем в талицкой по­
пуляции. У птенцов ленинградской популяции вес тела наиболее 
интенсивно возрастал с 4-го по 10-й день жизни, достигал мак-
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Рис. 4. Прирост массы тела полевого воробья 
ленинградской (1), талицкой (2) и варшавской 

(3) популяций. 
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симальнога значения (22,37 г) на 12-й день и незначительно 
уменьшился за день до вылета [7]. В варшавской популяции 
период стабилизации массы веса тела ваблюдался с 8-го по 
11-й день [11). Рост птенцов талицкой популяции затянулся 
до 16 дней, в то время как в варшавской он завершился на 
14-е, а в ленинградской- на 13-е сутки. Длительная задержка 
вылета птенцов талицкой популяции по сравнению с ленин11рад­
оекой частично связана с неблагаприятными погодными условия­
ми в период предполагаемого вылета, но основная причина- со­

кращение светового дня (времени кормления птенцов). 
Прирост массы веса тела птенцов полевого воробья талицкой 

популяции (рис. 4) до пятидневного возраста был равномер­
ным, а в последующие пять дней отмечалось чередование повы­
шений и понижений прироста. Первое резкое понижение приро­
ста массы тела наблюдалось на 13-е сутки, т. е. за три дня до 
вылета, за ним отмечено повышение, а за день до вылета незна­

чительное понижение. В ленинградской популяции в первые 
шесть дней жизни прирост незначительно колебался, в следу­
ющие два дня наблюдалось его резкое понижение-от 2,5 до 
0,8 г; на 9-й день отмечено увеличение прироста до 3,4 г в сут­
ки, а перед вылетом снова уменьшился. 

Для птенцов полевого воробья варшавской популяции ха­
рактерны наибол'ее значительные колебания веса тела: только 
у птиц из этой популяции прирост массы тела сильно умень­
шался на второй и десятый день жизни с дальнейшим увеличе­
нием. У птенцов талицкой популяции за первые восемь дней 
жизни прирост массы тела составлял 1,83 г/сут, что на 0,12 г 
выше, чем в ленинградской, и на 0,8 г ниже, чем в варшавской. 

О бы к н о в е н н ы й скворец. Из литературных источни­
ков известен рост массы тела птенцов норвежской [15] и укра­
инской [ 1) популяций (рис. 5). У птенцов норвежской популя-
ции в первые шесть дней жиз- J 
ни отмечен самый высокий 70 ,----;--~ 
(5,5 г) прирост массы тела. "'50 

~ JO 
~ trO 

Рис. 5. Рост массы тела птенцов 
()быкновенного скворца норвежской 
(1), талицкой (2) и украинской (3) 

популяций. 
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Рис. 6. Прирост массы тела обыкновенного 
скворца норвежской {1), талицкой (2) и 

украинской (3) популяций. 

Средний вес тела однодневных птен­
цов скворца из Талицкого района 
был ниже на 2,56 г, чем у птенцов 
из более северной норвежской попу­
ляции, и на 1,8 г выше, чем у птен­
цов украинской. Период интенсивно­
го роста птиц талицкой популяции 
продолжался 11-12 дней и почти 

10 
g· 

1 -

2 

1 

совпадал с подобным периодом норвежской популяции. Для 
укрrtы.нской популяции характерен более растянутый период рос­
та (до 15-17-дневного возраста). Максимального веса тела 
(70,4 г) птенцы украинской популяции достигали на 18-й день, 
из Талицкого района на 17-й день (68,46 г) и норвежской на 16-й 
день (67,98 г). За периодом интенсивного роста у птенцов скворца 
ваблюдался интервал наиболее медленного увеличения массы 
тела. Так, у птиц талицкой популяции он продолжался с 12-го по 
16-й день ( прирост (рис. 6) составлял 1,48 г/сут), у скворцов 
украинской популяции он был на один день дольше (прирост-
1,13 г/сут) и у норвежской популяции сокращался до двух дней. 

После периода стабилизации массы тела у всех скворцов из 
трех популяций вес тела уменьшался за несколько дней до вы­
лета, но величина и характер изменений у птиц разных популя­
ций отличались. У птенцов талицкой популяции этот период 
был растянут до шести дней, у норвежской он отмечен за день 
до вылета, а у украинских скворцов был слабо выражен и про­
должался два дня. С наименьшей массой тела (64,7 г) покинули 
гнездо птенцы норвежской популяции, а с наибольшей- укра­
инские. 

Динамика увеличения массы тела у скворцов трех популя­
ций характеризовалась значительными колебаниями, которые 
были менее ярко выражены у птенцов украинской популяции. 
У них ваблюдался самый длительный период увеличения массы 
тела, который продолжался семь дней, затем произошло резкое 
снижение прироста с 9-го по 13-й день жизни (от 6,2 до 0,8г/сут) 
и веса тела за три дня до вылета. У птенцов скворца из талиц­
кой популяции период ежедневного увеличения массы тела был 
сокращен до четырех дней, а из норвежской-'--- до трех. Наибо­
лее значительные колебания массы тела отмечены у скворцов 
норвежской популяции- четырехкратное увеличение прироста 
веса тела на 4, 8, 11 и 14-й дни развития и четырехкратное по­
нижение на 6, 10, 13 и 16-й дни. 
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2. Морфолоrическая характеристика развития 

Популяционные особенности энергетики роста обусловливают­
популяционную специфику развития, которая является отраже­
нием основных физиологических процессов в организме, обес­
печивающих благоприятный энергетический баланс с окружаю­
щей средой. 

По л е в ой в оробей. Мы сравнивали наши данные с мате­
риалами по птицам из ленинградской популяции [7]. Развитие 
полевых воробьев талицкой популяции завершилось на сутки 
позже, чем ленинградской. Глаза у первых прореззлись на ше­
стые сутки, а у ленинградских- на пятые. Появление трубочек 
и их раскрытие также сдвинуты на сутки. 

О бы к н о в е н н ы й скворец. Сравнивали морфологиче­
ские показатели развития птенцов скворца талицкой и укра­
инской [1] популяций. У последних глаза открылись на ~утюr 
позже, чем у талицких. 

111. Сезонные особенности роста птенцов 

1. Рост веса тела 

3 е б ров а я а м а д и н а. Рост массы тела птенцов зебровой 
амадины осенней и весенней генераций существенно не разли­
чался (рис. 7). Кривая роста птенцов осенней генерации, в от­
личие от весенней, была более плавной, и масса тела равномер­
но увеличивалась, тогда как для весенней генерации отмечено 
резкое увеличение веса на 22-24-й дни и снижение за два дня 
до вылета. Рост массы тела птенцов обеих генераций был более 
сходным и в первые 12 дней. Вес птенцов осенней генерации в 
возрасте 12-20 дней был выше (наибольшие различия достига­
ли одного грамма, что составляло 10-15% от веса тела). Пери­
оду незначительного уменьшения веса тела на 21-й день пред­
шествовали пятидневные незначительные колебания веса тела, 
а у птиц весенней кладки такого периода не наблюдалось, но 
у них было хорошо выражено снижение веса тела за два дня 
до вылета из гнезда (на 0,79 г). 

Прирост массы тела птенцов (рис. 8) осенней и весенней 
генераций в интервале от 1-го до 12-го дня различался на 3-й 
и 5-й дни, кроме того, у весенних птенцов отмечено интенсивное 
увеличение веса тела в первые три дня. В пятидневном возрасте 
их прирост составлял 27 % от веса тела, в то время как у осен­
них 19,9 %. С семидневного до пятнадцатидневного возраста 
различия в приросте массы тела птенцов обеих генераций не­
значительны, а в пятнадцатидневном возрасте прирост веса те­

ла у птенцов весенней кладки был 3,19 %, а у осенней О, 78 %. 
Последнее увеличение прироста массы тела приходилось на 
24-й день жизни птенцов весенней генерации (6,98 %) . 
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Рис. 7. Рост массы тела зебровой амадины весенней (1) и осенней (2) гене­
раций. 

Рис. 8. Прирост массы тела зебровой амадины весенней (1) и осенней (2) 
генераций. 

П о л е в о й в о IP о б е й. Рост массы тела птенцов полевого 
воробья весенней и летней генерации (рис. 9) имел более яркие 
особенности и различия, чем у зебровой амадины. Средний вес 
однодневных птенцов второй кладки был на 0,49 г выше, чем у 
птенцов первой. Такие же различия в весе тела наблюдались у 
птенцов полевого воробья из Ленинградской обла(:ТИ [9]. Вес 
тела у птенцов первой кладки увеличивалея до 13-дневного воз­
раста, а у птенцов второй- до 11-дневного и особенно быстро он 
возрастал после 3-го и 4-го дня жизни. Птенцы второй кладки 
достигли максимального веса (23,07 г) на 11-й день, т. е. на 
два дня раньше, чем у первой генерации. Перед вылетом из гне­
зда вес тела несколько снижался, и у птенцов первого вывод­

ка это наблюдалось за два дня до вылета, а у второй генерации 
продолжалось шесть дней. Ежедневно увеличивалея прирост 
у птенцов второй к.падки в первые шесть дней (рис. 10), а у 
первого выводка этот период длился пять дней (исключая не-
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Рис. 9. Рост массы тела птенцов полевого воробья первой (1) и второй (2) 
генераций. 

Рис. 10. Прирост массы тела полевого воробья первой (l) и второй (2) гене­
раций. 
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значительное уменьшение на 3-й день). Максимального прироста 
(3,31 гjсут) птенцы второй генерации достигли на 6-й День, 
а в последующие шесть дней он уменьшался; у птенцов первого 
выводка максимальный прирост был на 0,93 г ниже, чем у вто­
рого. 

Заключение 

В результате изучения роста и развития трех видов воробь­
иных птиц мы выяснили видовые, популяционные и сезонные 

особенности роста массы тела, морфологических изменений и 
энергетических потребностей. Для каждого вида характерны 
свои особенности. У зебровой амадины и полевого воробья, си­
стематически близких видов, наблюдался различный характер 
роста массы тела: у птенцов зебровой амадины после 11-днев­
ного увеличения веса тела наступал длительный период (9 дней) 
стабилизации, за которым следовало незначительное снижение, 
а у полевого воробья период стабилизации отсутствовал, и пос­
ле достижения максимального веса наблюдалось его резкое 
снижение; аналогично увеличивалась масса тела у птенцов 

скворца. 

Отражением видовых особенностей энергетики роста, станов­
ления химической терморегуляции являются морфологические 
особенности развития. У птенцов обыкновенного скворца раз­
витие завершилось в наиболее сжатые сроки и в течение четы­
рех-пяти дней произошли основные морфологические преобра­
зования, тогда как у зебровой амадины этот период продол­
жался 11 дней. Несколько более раннее развитие было харак­
терно для птенцов полевого воробья. 

Энергия, использованная на рост, у птенцов зебровой ама­
дины и обыкновенного скворца была самой высокой в первые 
четыре дня, а у полевого воробья- на восьмые сутки. Количест­
во метаболизированной энергии выводком из четырех птенцов 
зебровой амадины равно 522 ккал, полевого воробья 593 и обык­
новенного скворца- 3665 ккал. 

Так как популяционные особенности роста массы тела зави­
сят от условий существования, мы сравнили наши данные с ли­
тературными. Птенцы полевого воробья ленинградской популя­
ции (северной из трех рассматриваемых) имели самый корот­
кий гнездовой период (13 дней) и высокий прирост. У птенцов 
обыкновенного скворца норвежской популяции период гнездова­
ния на три дня короче по сравнению с украинской. Сокращение 
гнездового периода в условиях Субарктики является важным 
эволюционным приспособлением, обеспечивающим наиболее ус­
пешное гнездование. Можно предполагать, что для более север­
ных популяций вида характерны большие колебания роста мас­
сы тела, чем для южных. 
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Хотя вес тела- один из основных экологических показателей, 
данных о сезонных особенностях роста массы тела птиц очень 
мало. Рост веса тела у птенцов весенней и осенней генераций 
зебровой амадины первые 12 дней не различался, а в после­
дующие восемь дней был выше у птенцов осенней генерации. 
Сезонные различия у полевого воробья были выражены ярче и 
проявлялись в том, что вес однодневных птенцов второй кладки 
был больше и они на два дня раньше достигали максимального 
веса. 
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АI(АДЕМИЯ НАУК СОСР УРАЛЬСI(Ий НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ЭНЕРГЕТИКА РОСТА И РАЗВИТИЯ ЖИВОТНЫХ 1985 

С. Н. ПОСТНИКОВ 

ПОПУЛЯЦИОННЫЕ ОСОБЕННОСТИ РОСТА 

И РАЗВИТИЯ РЯБИННИI<А 

Характер роста зависит от условий обитания вида и от це­
лой совокупности абиотических факторов. Многие авторы [1,5-
7, 10-12, 16, 18-20), основываясь на продолжительности пребы­
вания птенцов в гнезде, считают, что в высоких широтах птен­

цы растут быстрее, чем в средней полосе. Рост птенцов белой 
куропатки в тундрах европейской части СССР сокращен на ме­
~яц по сравнению с Казахстаном [11, 12], американский дрозд 
в Субарктике на четыре дня раньше оставляет гнезда, чем на 
севере США [ 19]. Экенсон [20] полагает, что гнездовая жизнь 
птенцов беловенечной овсянки от 38 до 68° с. ш. сокращается 
на сутки. Другие исследователи [3, 13), сравнивая длительность 
отдельных стадий репродуктивного цикла, не находят отличий 
в развитии птиц на разных широтах. Н. Н. Данилов [3) отме­
чает, что длительность пребывания птенцов в гнездах не всегда 
может служить критерием их роста. 

Для выяснения особенностей роста птенцов наиболее точным 
критерием является изменение массы тела. У большинства во­
робьиных птиц Субарктики, в отличие от воробьиных, распро­
страненных в средних широтах, наблюдается более прямолиней­
ное нарастание массы тела. Рост субарктических бёлых трясо­
гузок заметно отличается от среднеуральских; у первых он про­

исходит быстрее, и при вылете они были тяжелее почти на 25 %. 
Время открытия слуховых проходов и глаз, развитие оперения у 
северных и среднеуральских особей не различалось; нет отличий 
и от близких видов более южного распространения [3] . 

Причиной ускорения роста птенцов Т. Н. Дунаева и В. В. Ку­
черук [5, 17] считают удлинение светового периода и увеличе­
ние количества кормлений. С этим согласуются и данные 
К. Н. Благосклонава [2], который полагает, что темп роста 
насекомоядных птиц определяется интенсивностью питания, в 

зависимости от которой сроки развития птенцов меняются на 
два-три дня и более. Наблюдающееся у настоящих субарктов 
ускорение роста и развития может быть объяснено усиленным 
питанием во время 22-часового кормового дня [14, 15]. Ска-
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зывается, видимо, и действие естественного отбора, так как уко­
рочение периода формирования организма дает несомненные 
преимущества для сохранения и поддержания численности. 

Риклефс [21] выделяет три типа кривых роста птиц: 1) вес 
птиц за гнездовой период возрастает примерно до величины, ха­
рактерной для взрослой особи; 2) за гнездовой период дости­
гается вес, больший по сравнению с весом взрослой птицы, и 
перед вылетом или сразу после вылета он уменьшается; 3) за 
гнездовой период масса тела не достигает значения веса взрос­
лой особи, и рост заканчивается после того, как молодые птен­
цы покинут гнездо. Первый тип роста наиболее распространен. 
Второй свойствен птенцовым птицам, а третий наиболее рас­
пространен среди выводковых птиц. Выделяют [4] два типа из­
менения относительной скорости роста за каждый день пост­
эмбрионального развития. В основу такого деления положен тот 
факт, что в одних случаях наибольший прирост наблюдается 
в первый день жизни птенцов, в других- лишь в последующие. 
Если максимальная скорость роста достигается в первый день. 
тип роста называется первым, ·а все остальные- вторым. 

N\атериал и методика 

Исследования проводили в мае на Среднем Урале (биостан­
ция Уральского гасуниверситета в 140 км от г. Свердловска, 
56° 30' с. ш.) и в июне 1980 г. в Субарктике (стационар УНЦ, 
пойма р. Оби в 12 км от г. Лабытнанги, 66° с. ш.). Взвешивали 
и описывали развитие птенцов рябинника (Turdus pilaris L.') 
ежедневно с 16 до 17 ч с точностью до 0,1 г. Под термином «тем­
ные пятна» обозначали не обособившиеся темные пеньки перь­
ев, просвечивающие сквозь кожу, «трубочки»- выделяющий­
ся над поверхностью кожи перьевой пенек, под «кисточкой» -
раскрывающееся опахало. Оперение измеряли в миллиметрах 
с точностью до 0,5 мм. Развитие птенцов описывали по трем 
гнездам из каждой популяции. Определяли количество птен­
цов на различных стадиях развития. На Среднем Урале с 21 мая 
по 14 июня было изучено 50 птенцов, выполнено 1600 описаний 
птерилий и 555 взвешиваний; в Субарктике с 24 июня по 8 июля 
изучено 24 птенца, выполнено 1230 описаний птерилий и 234 
взвешивания. 

Результаты и обсуждение 

Рост массы тела. Сравнение роста массы тела птенцов ря­
бинника среднеуральской и субарктической популяций показала, 
что в первый день жизни их развитие и вес были сходными, а 
с 3-го по 7-й дни кривые роста возрастали параллельно, но птен­
цы из Субарктики были тяжелее почти на 2 г. В последующие 
дни вес тела птенцов обеих популяций увеличивалея менее пря-

39 



во 

20 

;,:.. 'f о 6 10 tZ 
/JO.Jfli!C/1!, QНЦ 

Рис. 1. Рост массы тела рябинника средне­
уральской (1) и субарктической (2) популя­

ций. 

молинейно, а с 9-го дня ваблюдался 
период стабилизации массы тела. 
Птенцы среднеуральской популяции 
начинали преобладать в весе с 10-го 
по 13-й дни. Вес тела птенцов был наи­
большим на 12-й день и составлял у 
птенцов из Субарктики 76,2 г, а с Сред­

него Урала -73,8 (рис. 1). Рост м асы тела рябинников средне­
уральской популяции более подвержен изменениям и его возрас­
тание было менее прямолинейным, чем у птиц из субарктической 
популяции. 

Сравнение кри.вых суточного прироста веса тела птенцов 
(рис. 2) показала, что можно выделить шесть периодов в ро­
сте. Прирост массы тела был максимальным на 5-й день: 10,9 г 
у птенцов среднеуральской и 10,8 г субарктической популяции. 
На 6-8-й день прирост уменьшался, на 9-й резко возрастал и 
енижался на 10-й и 11-й дни. Последнее увеличение его отмече­
но за день до вылета из гнезда. В первом периоде прирост мас­
сы тела птенцов субарктической популяции опережал таковой 
среднеуральской, а в другие периоды наоборот, хотя в отдель­
ные дни (6, 11 и 13-й) прирост веса тела у птиц из Субарктики 
был несколько выше. 

Морфологические особенности развития. Сравнение данных 
о развитии птиц двух популяций (табл. 1) показало, что вы.Jtу­
пившиеся птенцы не отличались между собой; на 2-й день на­
чали открываться ушные проходы, но у рябинников со Среднего 
Урала это продолжалось по 4-й день, а из Субарктики затяну­
лось до 6-го дня; начало раскрытия глаз запаздывало на день 
и завершилось у всех птиц в одни и те же сроки - с 3-го по 
6-й дни. Темные пятна на маховых птерилиях появились в пер­
вый день жизни у 58% птенцов сред­
неуральской популяции и у 83,3- у 
птиц из Субарктики (табл. 2). На вто­
рой день этот процесс завершился и 

Рис. 2. Прирост массы тела рябинника средне­
уральской (1) и субарктической (2) nопуля­

ций. 
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Таб.'lица l 

Характеристика развития птенцов рябинника двух популяций, % 

Слуховые проходы Глазные щели Покинули гнездо, 
День День % от общ. копнч. 

раэаития раэвития 

1. 
1 2 1 1 2 1 1 2 

2-й 13,3 4,5 - - 9-й 3,00 6,25 
3-й 80,4 86,4 8,7 4,5 1о-п 15,15 31,25 
4-й 100 88,5 53,4 46,2 11-й 27,30 25,00 
5-й - 92,0 92,9 72,0 12-й 30,30 31,25 
6-й - 100 100 100 13-й 24025 6,25 

• 1 - среднеуральская популяция, 2 - субарктическая. 

уже на третий день жизни появились трубочки у 6,5 % дроздов 
рябинников со Среднего Урала и у 36,4 % -из Субарктики. 
Быстрее развивались маховые перья у птенцов среднеуральской 
популяции: кисточки у них появились на 5·й день, а у субаркти­
ческих- на 6-й. В дальнейшем развитие перьев проходило оди­
наково, хотя темпы роста маховых перьев были непостоянны. 
На 13-й день размер маховых перьев у северной популяцnи был 
несколько больше (табл. 3). 

На плечевых птерилиях темные пятна появились в первый 
день развития только у птенцов среднеуральской популяции. 
На второй день они отмечены у 62,2 Ofo, рябинников со Среднего 
Урала и у 90,9 % -из Субарктики. Опережающие темпы разви­
тия оперения на плечевых птерилиях у субарктических птиц 
сохранялись в течение всего периода пребывания в гнезде. Появ­
ление трубочек на плечевых птерилиях отмечено на пятый день 
у 38,1 % птенцов среднеуральской популяции и у 80 % -у птиц 
из Субарктики (у последних в этот день появились и кисточки). 
Размеры перьев на плечевой птерилии у птенцов из Субаркти­
ки на 12-й день жизни были больше (трубочки- 6,5 мм, кисточ­
ки- 19,5 мм) по сравнению со среднеуральскими (трубочки 
4,6 мм, кисточки~ 18,3 мм). 

На спинной птерилии темные пятна появились в первый 
день жизни у 2,3 °/о' птенцов среднеуральской популяции и у 
11,1 % птиц из Субарктики. Опережающие темпы развития 
перьев на спине у птенцов северной популяции сохранялись в: 
течение всего периода развития оперения, а трубочки начали у 
них появляться на день раньше. Кисточки у всех птенцов из 
Субарктики сформировались за один день (6-е сутки), тогда как 
у птенцов среднеуральской популяции- за два дня (6-7-е сут­
ки). Размеры перьев у субарктических птенцов были больше в 
течение всего периода пребывания в гнезде: размеры трубочек 
и кисточек рябинников среднеуральской популяции 5,7 и 
15,6 мм, а субарктических соответственно 8 и 20,5 мм. 
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На шейной птерилии темные пятна появились на второй день 
у 62,2 % птенцов среднеуральской попуJiяции и у 86,4% субарк­
тических (см. табл. 2). Трубочки на пятый день отмечены у 35% 
субарктических птенцов и у 28,9 % среднеуральских. Формирова­
ние кисточек у птенцов обеих популяций отмечено на шестой 
день, но у среднеуральских оно закончилось на 8-й день, а у су­
барктических- на 7-й. Размеры развивающихся перьев были 
'больше у птиц в Субарктике, т. е. опережающие темпы развития 
оперения у птенцов этой популяции сохранялись в течение всего 
периода пребывания в гнезде. 

На головной птерилии темиые пятна в первый день обнару­
жены у 16,3% птенцов среднеуральской популяции и у 61,1 %­
у субарктических. Трубочки появились почти одновременно, а 
кисточки на 6-й день сформировались у 61,9% птенцов средне­
уральской популяции и у 94,7 % субарктических. У птенцов по­
следних кисточки распускались на седьмой день, тогда как у 
среднеуральских-только на восьмой. На головной птерилии 
размеры трубочек и кисточек были постоянно больше у субарк­
тических птенцов. Например, на 12-й день развития их размеры 
были 2,1 и 7,8 мм, а у более южных- 3 и 8,5 мм. 

На второй день развития появились темные пятна на бед­
ренных птерилиях: у 44,4 % птенцов среднеуральской и 50 % суб­
.арктической популяции, у последних на пятый день у 100 %'уже 
развились трубочки и 45 % имели кисточки, тогда как у сред­
неуральских было лишь 66,7 и 16,7%. Образование кисточек у 
дроздов из Субарктики закончилось на день раньше, а размер 
развивающихся перьев на бедренных птерилиях был постоянно 
больше, чем у птиц со Среднего Урала. У птенцов первой попу­
ляции на 12-й день трубочки были размером 8,5 мм, кисточки 
13,5 мм, а у второй- 5,3 и 14 мм соответственно. 

На голеиной птерилии темные пятна появились на третий 
день у 30,4% птенцов среднеуральской и у 47,4 % субарктической 
популяций (см. табл. 3). У птенцов северной популяции разме­
ры развивающихся перьев в течение всего периода пребывания 
в гнезде были больше, а об1разование трубочек и кисточек у 
них оканчивалось на день раньше. 

На хвостовой птерилии первые темные пятна отмечены на 
второй День развития: у 4,4% птенцов среднеуральской :популя­
Ции и у 27,3%- субарктических. Трубочки и кисточки у птен­
цов обеих популяций появились на пятый день, но на шестой 
день они были у 90,5% среднеуральских и у 100% субарктиче­
ских. Во второй половине периода развития темп роста перьев 
у птенцов из Субарктики уменьшился, и на 12-й день они были 
равной длины: у среднеуральских трубочки 9,5 мм, кисточки 
11,0 мм, а у северных-13,5 и 7 мм соответственно. Меньшая 
величина кисточек у субарктических птиц на хвостовой птери­
лии, не кроющей тело и не уменьшающей тепловой поток от 
тела, есть результат перераспределения энергии оргаиизма на 
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рост перьев на более значимые для сохранения температуры 
тела птиц птерилиях. Это положение подтверждается ходом 
развития оперения на следующих, наиболее важных в термо­
регуляционном отношении птерилиях. 

На грудной птерилии темные пятна появились на второй день 
у 35,6 % птенцов среднеуральской популяции и у 50 % птенцов 
из Субаркти~,и. В последующие дни опережающий темп в раз­
витии оперени.я птенцов северной популяции сохранился: трубоч­
ки и кисточк~ на пЯтый день были у 73,8% и 7,2% птенцов 
среднеуральской популяции и у 90 и 35 % птенцов из Субаркти­
ки. Размеры развивающихся перьев у птенцов северной популя­
ции были также больше: на 12-й день развития они составили 
для трубочек 7 мм, кисточек 16,5 мм, а у птенцов. среднеураль­
ской популяции соответственно 4,9 и 14,1 мм. Таким образом, 
кроющее оперение грудной птерилии раньше развивалось и его 
было больше у птенцов из Субарктики, что позволяло в большем 
количестве экономить энергию, расходуемую на теплоотдачу. 

На брюшной птерилии первые темные пятна отмечены на 
второй день у 28,9 % птенцов среднеуральской популяции и 
у 4,5% субарктических, но уже на пятый день появление трубо­
чек и кисточек шло быстрее у северной популяции. На шестой 
день трубочки и кисточки были у всех субарктических рябин­
ников, тогда как у среднеуральских они были только у 90,5 и 
73,8 %. На брюшной птерилии быстрее развивались перья у 
птенцов из Субарктики. 

Слетки дрозда рябинника изученных популяций покидали 
гнезда в одни сроки (на 10--13-й дни), но из среднеуральской 
популяции 81,85% покинули гнезда на 11--13-й дни, тогда как 
87,50% птиц из Субарктики оставили гнезда на 10--12-й дни. 

Рассмотренные выше особенности роста и развития рябин­
ников из двух районов гнездования, удаленных по широте на 
1100 км, являются результатом влияния климатических факто­
ров в период воспроизводства популяций. В это время в Суб­
арктике абсолютный день, что позволяет птицам максимально 
использовать кормовое время. Например, в июле период кормле­
ния достигает 22 ч [14, 15]. На Среднем Урале в период гнез­
дования день равен 16 ч, что значительно ограничивает время 
кормления птиц и снижает величину поступающей с пищей 
энергии. Однако близкие сроки вылета слетков обеих популя­
ций можно объяснить различиями в кормовой стратегии птиц на 
«севере» и «юге». Так, активное питание субарктических птиц 
в ночные и первые утренние часы сменяется в полдень периодом 

покоя, во время которого максимально наполненный пищевари­
тельный тракт усваивает энергию, полученную с пищей. На 
Среднем Урале кормовая активность, относительно равномерная 
днем, усиливается к вечеру, и в течение продолжительной 
«ночи», т. е. периода покоя, птенцы могут максимально усваивать 

пищу, что и наблюдаем у многих воробьиных птиц [8, 9]. 
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Температура среды тоже может влиять на особенности роста 
и развития птенцов, хотя для такой экологически пластичной 
и термадинамически совершенной и мощной птицы, как рябин­
ник, играет второстепенную роль. Продолжительное понижение 
температуры в сочетании со снежными буранами может сущест­
венно задержать рост и развитие птенцов и отразиться на успе­

хе размножения. Районы исследований различаются по темпера­
турному режиму, однако смещение сроков гнездования у суб­
арктических рябинников на месяц позволяет им проводить гнез­
довой период в близких к среднеуральским температурных усло­
виях (различия редко достигают 10 °С). Но и в совершенном 
теплоизоляционном гнезде рябинников температура среды влия­
ет на рост птенцов, так как если у птиц увеличивается обмен 
веществ при поиижении температуры, то возрастает и количе­

ство энергии, расходуемой на поддержание постоянной темпера­
туры тела. При этом, вероятно, используется энергия, предназ­
наченная для роста. Экспериментально [22] показано, что при 
низких температурах птенцы поедали большее количество 
пищи, но использовали ее для роста менее эффективно. По­
скольку эн~ргетические затраты на рост и поддержание термо­

регуляционного гамеостаза при низких температурах могут 

между собою «конкурировать», так как поддерживаются из 
одного источника энергии, возникает необходимость в экономии 
энергии. 

У рябинников, гнездящихся в Субарктике, особенности роста 
массы тела и развития оперения, а также других морфологиче­
ских структур направлены на экономию энергии, поступающей 
с пищей, за счет более быстрого развития сохраняющего тепло­
отдачу кроющего пера. 
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АКАДЕМИЯ HAW< СОСР · УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ЭНЕРГЕТИКА РОСТА И РАЗВИТИЯ ЖИВОТНЫХ · 1985 

О. А. ПЯСТОЛОВА, Д. Н. ТАРХНИШВИЛИ 

РОСТ И РАЗВИТИЕ ЛИЧИНОК 

ТРЕХ ВИДОВ ТРИТОНОВ ПРИ СОВМЕСТНОМ 

ОБИТАНИИ В ЕСТЕСТВЕННЫХ УСЛОВИЯХ 

Изучение закономерностей и механизмов регуляции роста 
животных в процессе онтогенеза- один из актуальных вопросов 

экологии. Молодые организмы существенно отличаются от 
взрослых .не только характером и уровнем биохимических про­
цессов, связанными с интенсивным ростом и дифференциацией 
клеток, но и реакциями на внешние условия. В связи с этим 
значительное место в исследованиях онтогенеза отводится изу­

чению ранних этапов развития животных. В герпетологической 
литературе появился целый ряд работ, убедительно показываю­
щих действие различных факторов на ранний рост амфибий. 
Большинство экспериментов и наблюдений в природе проведены 
на личинках бесхвостых амфибий [13, 15, 9, 14 и др.]. Группа 
Uгodela в этом отношении изучена крайне недостаточно. Опуб­
ликованные работы в большинстве случаев [3, 4, 5, 8, 18) отно­
сятся к взрослым формам и посвящены исследованию распро­
странения, систематическому статусу видов, морфаэкологиче­
скому анализу и другим вопросам. Изучение процессов роста 
и развития личинок хвостатых амфибий ограничивается не­
сколькими работами [11, 16, 18, 19). 

Цель настоящего исследования состояла в изучении особен­
ностей роста и развития личинок трех видов тритонов при их 
совместном обитании в естественных условиях. В связи с чем 
были поставлены следующие задачи: определение сроков раз­
множения; изучение распределения яиц и личинок по стадийным 
и размерным группировкам в ходе развития до окончания мета­

морфоза. 

N\атериал и методика 

Исследовались личиночные популяции трех видов тритонов, 
совместно обитающих в мелких водоемах Восточной Грузии: 
малоазиатского (Triturus vittatus Jen.), обыкновенного (Т. vul­
garis L.) и гребенчатого (Т. cristatus Laur.). Основная работа 
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проводилась в апреле- сентябре 1981-1982 гг. на одном из 
Дзегвских озер, расположенных на Сацивеком хребте, к северо­
западу от г. Тбилиси, на высоте 1300-1400 м над ур. м. 

Для определения сроков выклева личинок через 7-10 дней 
учитывали количество икры каждого вида на трех-восьми проб­
ных площадках размером 25Х25 см, случайно размещенных 
в прибрежной полосе водоема. За критерий брали уменьшение 
средней плотности икры на площадках с вычетом количества 
икры, вновь отложенной и находящейся на более ранних стади­
ях развития. Прямым методом [7] оценивали среднюю дату 
выклева личинок, стандартное отклонение и стандартную 

ошибку. 
Для исследования динамики развития личинок использовано 

15 проб по 70-110 особей всех видов в каждой. Личинок от­
лавливали сачком в прибрежной полосе водоема и помещали 
в 10 %-ный формалин. Видовую принадлежиость и стадию раз­
вития каждой личинки определяли по таблицам Глезнера [17] _ 
Стадии 37-39, 40-:---43 и 48-50 были объединены в соответст­
вующие группы. При обработке данных распределение личинок 
по отдельным стадиям внутри каждой группы не учитывали. 

Статистическую обработку полученных данных на ЭВМ 
«Мир-1» провел С. Е. Раменский, которому авторы выражают 
глубокую благодарность. 

Так как пробы брали методом случайных выборок, то учи­
тывали соотношение личинок разных видов в каждой пробе. Об­
работку данных по изменениям этого соотношения в ходе личи­
ночного развития проводили следующим образом: методом одно­
факториого дисперсионного анализа с неравными n (выборки 
различались по количеству особей) была проверена и отброше­
на гипотеза о фактической неизменности относительных частот 
встречаемости малоазиатского и обыкновенного тритонов. 

Достоверность различий между частотами встречаемости вн­
дов в отдельных выборках проверяли S-методом Шеффе [51. 
Учитывали изменения частоты встречаемости каждой стадийной 
группы каждого вида в период, когда эта группа (или отдеJ}ьнан 

стадия) имелась в водоеме. Устанавливали корреляцию между 
данным параметром и изменениями частоты встречаемости сле­

дующей группы (или стадии) в период, смещенный на один дис­
кретный момент вперед по сравнению с предыдущим. Проверя­
ли достоверность наличия такой корреляции. 

Результаты исследований и их обсуждение 

В конце марта тритоны всех исследуемых видов появились 
в водоемах. К началу размножения резко увеличилась высота 
гребней у самцов, особенно у Т. vittatus, и сохранялась относи­
тельно стабильной до конца периода размножения независимо 
от ликов икрометания. Икрометание началось в конце апреля 
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Таблица Таблица 2 

Распределение икры тритонов Средняя дата выклева личин<Ж 
по глубинным зонам тритонов 

.. Среднее количество икринок 

"' Средняя Стандарт-:s: на пробную площадку 
10 Вид дата на я :» 

Т. uit/a/us 1 T.uu/garis 1 Т. vus/atus 
вы клева ошибка t;::; 

1-.u 

5-10 1 ,25 1 о Т. vittatus 10.VI .81 г. 1 ,9 
11-15 5,7 3,6 3,09 Т. vulgaris 3.V1.81 г. 4,1 
16-20 8,4 4,08 7,08 Т. cristatus 3.VI.81 г. 0,72 
21-25 10,25 4,08 7 Т. vittatus 28.V.82 г. 1 ' 1 
26-30 10,33 4,7 1 ,6 Т. vulgaris 29.V.82 г. 1,98 
30-35 о о о Т. cristatus 31.V.82 г. 0,64 

nри температуре воды 15-17' С. Икра тритонами всех видов от­
кладывается в прибрежной полосе водоема на стебли травы, на­
ходящейся в воде, часто отмершие, преимущественно на глуби­
не 10-30 см. Результаты наблюдений прнведены в табл. 1, ко­
торая составлена по всем выборкам за два года. В 1981 г. пep­
liiЫe личинки nоявились в воде 26 мая, а в 1982 г.- 22 мая. Ра­
счет средних дат не показал существенных различий в сроках 
выклева личинок между тремя видами (табл. 2). Выход сеголе­
'IООК на сушу продолжался весь сентябрь и начало октября. 

В начале развития ни один из трех видов не преобладал. 
Частота встречаемости каждого вида колебалась в пределах 
20-45 % от общей численности. В конце июня резко снизилась 
частота встречаемости личинок Т. cristatus в nрибрежной поло­
се водоема (рис. 1). Возможно, это связано с переходом в глу­
бинные части водоема личинок, прошедших определенный этап 
в своем развитии, и преобладанием в прибрежной полосе осо­
бей более ранних стадий. Такое поведение личинок гребенчатого 
тритона наблюдалось в _оба сезона исследований. С середины 
июля и до окончания метаморфоза частота встречаемости ли­
чинок гребенчатого тритона в прибрежпой полосе составляла 
менее 1 % от общего количества личинок в пробах. 
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Личинки малоазиатского и обыкно-
венного тритонов встречались в при­

брежной полосе в течение всего перио­
да развития (см. рис. 1). 

Рис. 1. Динамика численности личинок мало­
азиатского (1), обыкновенного (2) и гребен­
чатого (3) тритонов в прибрежной полосе 

водоема. 



Рис. 2. Рост личинок малоазиатского (1), 
обыкновенного (2) и гребенчатого (3) три- JO 

тонов в естественных условиях. 

Интересно проследить за ростом 
личинок всех трех видов. Наиболь­
шая скорость роста наблюдалась у 
Jiичинок гребенчатого тритона: сред­
ние размеры тела 17 июня были рав­
ны 14,5 мм, в то время как у мало­
азиатского 11,8 мм. Личинки обык­
новенного тритона не росли, их раз­

меры по сравнению с первыми про­

бами уменьшились и составили все­
го 7,5 мм. Вполне вероятно, что два 
первых вида подавляли рост личи-

J !Jf?!'f 1 71Jlll9 
HIOH6 HNJI/6 

нок Т. vulgaris и какая-то часть из них погибла. В пробе оказа­
лись животные более ранних стадий развития (рис. 2): 24 июня 
в выборках более 70 % животных приходилось на самые младшие 
стадии (37-44). Средние размеры личинок гребенчатого и мало­
азиатского тритонов снизились, а обыкновенного- остались на 
прежнем уровне. Перед взятием пробы температура воды резко 
упала (до 12 ос), в связи с чем замедлился рост. Возможно. 
животные более старших возрастов ушли в глубокую часть водо­
ема, а в прибрежной части остались только что вылупившиеся 
малоподвижные личиlfки, которые и составили основу выборки. 

При статистической обработке данных изменений относитель­
ной частоты встречаемости Т. vulgaris и Т. vittatus за критерий 
принимали частоту встречаемости последнего вида в последо-

Таблица 3 

Корреляция между динамикой встречаемости последовательных стадий 
и стадийных групп в ходе развития личинок обыкновенного 

Пары стадий 
или стадий- Т. vittatus 
ных групп 

37-39 и 0,953* 
40-43 

40-43 и -0,472 
44-47 

44-47 и -0,073 
48-50 

• Прн Р>0,999. 
•• При Р>0.99. 

и малоазиатского тритонов 

Пары стадий 
Т. vulgaris или стадий- Т. vitla/us Т. vulgaris 

ных групп 

0,372 48-50 и -0,187 
51-52 

-0,525 51 и 52 0,935** 0,905** 
52 и 53 0,481 0,274 

-0,417 53 и 54 -0,396 -0,711 
54 и 55 -0,608 0,621 

5I 
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Рис. 3. Динамика развития личинок малоазиатского (а) и обыкновенного (б) 
тритонов: 

J-5- стадии развития: 1- 37-39; 2- 40-43; 3- 44-51; 4- 52; 5-53-55. 

вательные моменты времени. В период с 29 июля по 26 августа 
между исследуемыми видами по частоте встречаемости выявле­

ны существенные различия (см. рис. 1). К началу августа со­
отношение личинок в прибрежной полосе водоема резко изменя­
ется в пользу Т. vulgaris. Затем ситуация меняется. Количество 
личинок Т. vittaius в выборке увеличивается, и 5 сентября их 
соотношение становится равным; 13 сентября частота встречае­
мости личинок малоазиатского тритона возрастает до 70 %. 

При исследовании корреляций между отдельными стадиями 
и стадийными группами в процессе развития малоазиатского и 

обыкновенного тритонов удалось выявить следующее. Достовер­
ная положительная корреляция обнаружена для личинок 
Т. vittatus, находящихся на стадиях развития 37-39 и 40-43; 
близкая к достоверной- между стадиями 51-52. Данные 
табл. 3 также подтверждают наличие достоверной положитель­
ной корреляции для личинок Т. vulgaris, находящихся на ста­
диях развития 51 и 52. Надо отметить, что переход как в групriу 
40-43, так и на стадию 52 сопряжен с значительными пере­
стройками организма личинки: в первом случае это связано 
с активным передвижением и захватом пищи; во втором­

с окончанием формирования конечностей и усиленным ростом 
личинки. 

У обоих видов динамика встречаемости стадий 40-43, 44----:-47 
и стадии 53, а у Т. vittatus группы стадий 48-50 и стадии 54 
коррелируют с динамикой следующих по порядку стадий и ста­
дийных групп с отрицательным знаком. Корреляция недостовер­
на, что, возможно, связано с недостатком данных (см. табл. 3). 
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Переход основной части личинок Т. vittatus на стадию 52 
(рис. 3, а) происходит в конце июля, т. е. непосредственно перед 
снижением частоты встречаемости этого вида, у Т. vulgaris­
в первой половине июля (рис. 3, 6). 

Как уже было отмечено, корреляция между последователь­
ными стадиями или стадийными группами в процессе развития 
в пяти случаях из восьми для Т. vittatus и в трех из семи для 
Т. vulgaris отрицательна, хотя и недостоверна, т. е. возможно 
наличие обратной зависимости между частотой встречаемости 
какой-либо стадии или группы стадий и вероятностью перехода 
животных на следующий этап развития. Это может создавать 
определенную разнородность в стадийном составе личиночной 
популяции. Не исключено, что такая разнородность может по­
вышать ее устойчивость по отношению к внешним факторам, 
в том числе к конкурентному давлению со стороны личинок сим­

патрической популяции. 
В последней декаде июля численность личинок обоих видов 

примерно одинакова (см. рис. 1). В это время достаточно одно­
роден и стадийный состав личинок Т. vittatus: более 70% живот­
ных находится на стадии 52 (см. рис. 3, а). Последующее паде­
ние частоты встречаемости личинок малоазиатского тритона, ви­

димо, связано с сильным естественным изменением водоема 

в результате цветения воды, что повлекло за собой изменение 
ее химического состава (содержание 0 2, СО2 и других показате­
лей). Как известно [2], Т. vittatus предпочитает чистые проточ­
ные водоемы. Стадийный состав Т. vulgaris более разнороден 
(рис. 3, 6) и представлен почти всеми выделенными нами груп­
пами, в которых преобладают животные более поздних (53-55) 
стадий развития. Этим, видимо, обусловлена более высокая по 
сравнению с Т. vittatus резистентность к комплексу внешних 
факторов личиночной популяции Т. vulgaris. Нельзя не учиты­
вать и накопление в водной среде продуктов обмена веществ 
животных, которые, как известно, могут оказывать регулятор­

ное действие на их рост и развитие не только в эксперименталь­

ных условиях, но и в природе [9, 10, 12, 1]. 
Во второй половине августа стадийный состав личинок для 

обоих видов оказался практически одинаковым: более 90% жи­
вотных в выборке достигли стадии 54-55 (жабры почти исчез­
ли, плавник низкий, задние конечности увеличились и стали бо­
лее плоскими) и лишь 2-3 % личинок находились на 52-й ста­
дии развития. Изменилось и соотношение личинок (см. рис. 1): 
с середины августа до конца метаморфоза произошло резкое па­
дение численности личинок Т. vulgaris. 

Одной из причин здесь может быть пищевая конкуренция. 
Потребляемый обоими видами корм очень сходен по составу, 
а численность основных объектов- рачков из семейства Shydo­
ridae- к середине августа значительно снижается. Так, 22 мая 
среднее количество особей на 1 м2 составляло 55 667, 26 июня-
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5400, 15 августа- 1400. Следует учесть, что на стадии 53 и до 
конца личиночного развития рационы исследуемых видов за­

метно различаются. Среди пищевых объектов, потребляемых ли­
чинками Т. vulgaris, больше относительно подвижных организ­
мов (веслоногих и личинок комаров), а в рационе Т. vittatus­
менее подвижных (ветвистоусых из рода Shydorus и Simocepha­
lus). Это влечет за собой большие энергетические затраты ли­
чинок Т. vulgaris и возможное увеличение их гибели. Причиной 
снижения численности обыкновенного тритона в конце периода 
развития могло быть загрязнение, связанное с перегоном скота 
и гибелью животных более ранних стадий развития, предпочи­
тающих мелкую прибрежную часть водоема. 

Проведеиные исследования позволили сделать выводы: 
1. Все три вида тритонов- малоазиатский, обыкновенный и 

гребенчатый- появляются в водоемах Восточной Грузии на вы­
соте 1300-1400 м над ур. м. в конце марта. Первый пик икро­
метания наблюдается в конце апреля. 

2. Первые выклюнувшиеся личинки всех видов появляются 
в третьей декаде мая. В начале личиночног~ периода развития 
ни один вид численно не преобладает. В июне резко снижается 
частота встречаемости гребенчатого тритона, а в конце июля 
и до окончания метаморфоза она составляет менее 1 %. 

3. В начале периода развития наибольший темп роста был 
у гребенчатого тритона, наименьший -у обыкновенного. В про­
цессе развития частота встречаемости обыкновенного и мало­
азиатского тритонов подвержена резким колебаниям. Это сви­
детельствует о сложных регуляторных механизмах на ранних 

этапах онтогенеза симпатрических видов амфибий. Изменение 
частоты встречаемости личинок разных видов тритонов в про­

цессе их развития может быть следствием действия таких фак­
торов, как изменение химизма воды в результате накопления 

продуктов их жизнедеятельности, конкуренция за пищу, темпе.ра­

турный режим водоема и др. Не исключается разная чувстви­
тельность определенных стадий и видов личинок к действию про­
дуктов метаболизма. 
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АКАДЕМИЯ НАМК СССР УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ЭНЕРГЕТИКА РОСТА И РАЗВИТИЯ ЖИВОТНЫХ • 1985 

Л.А.КОВАЛЬЧУК 

РЕГУЛЯЦИЯ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО ОБМЕНА 

В ПРОЦЕССЕ РОСТА И РАЗВИТИЯ АМФИБИИ 

Анализ литературных данных по окислительному обмену 
в процессе личиночного развития амфибий свидетельствует об 
отсутствии единой точки зрения по этому вопросу [12, 14, 22, 
29, 39, 50, 51, 53]. На основании указанных выше работ трудно 
сделать определенные выводы о состоянии процессов энерго­

образования у амфибий как в условиях нормы, так и особенно 
при воздействии экстремальных факторов на организм. 

При столкновении животных с неблагаприятными условиями 
среды вступают в действие потенциальные средства, с помощью 
которых организм может избежать вредных последствий. В свя­
зи с этим организмы могут поддерживать свой обмен на более 
или менее постоянном уровне, реализуя поведенческие, анатоми­

ческие и физиологические средства. В случае, когда животное 
не может избежать прямого воздействия внешней среды, орга­
низм использует адаптивную стратегию, основанную на компен­

саторных изменениях в биохимической клетке. 
Биохимический вариант адаптации личинок амфибий к из­

менившимся условиям внешней среды в известных нам работах 
по метаболизму земноводных в настоящее время изучен недо­
статочно. Приводятся преимущественно данные об интенсивно­
сти обменных процессов, в то время как энергетический обмен 
практически не изучался. В работах по окислительному обмену 
амфибий не анализируется кислородный режим содержания жи­
вотных в популяциях разной плотности. Не нашло отражения 
в зоологической литературе изучение особенностей энергетиче­
ского обмена и роли свободного окисления в процессах роста 
пойкилотермных животных. Недостаточно освещен вопрос о ди­
намике дыхания, процессов окисления в развивающемся орга­

низме амфибий на фоне одновременного анализа сдвигов в весе 
тела животных. 

Следует отметить, что изучение энергетических процессов 
у личинок земноводных сопряжено с определенными методиче­

скими трудностями, связанными с необходимостью изучения 
энергетики на целостном организме. Поэтому, решая вопрос об 
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окислительном метаболизме хвостатых и бесхвостых амфибий 
в период постэмбрионального развития, мы стремились учесть 
опыт предыдущих исследователей. 

Материал и методика 

Исследовали следующие виды земноводных: две популяции 
лягушки остромордой Rana arvalis Nilss. из окрестностей 
Свердловска и Ивделя; травяной Rana temporaria L., привезенной 
с полуострова Ямал; закавказской Rana camerani Boul, достав­
ленной из водоемов Армянской ССР в окрестностях с. Држвеж; 
икра сибирского углазуба Hynoblus keyserlingii Dyb et Godl при­
везена из водоемов Ханты-Мансийска и Свердловска; икра даль­
невосточной жерлянки Bomblna orientalis Boul была получена 
в лаборатории от животных, привезенных из Супутцнского за­
поведника и из Армении (с. Држвеж). Икра развивалась в де­
сятилитровых кристаллизаторах. По окончании эмбрионального 
периода развития личинок помещали в аквариумы. 

Поскольку интенсивность метаболизма животных даже из 
одной кладки зависит от условий их содержания [23-25], нами 
были созданы модельные популяции «нормальной» и «повышен­
ной» плотности из личинок хвостатых и бесхвостых амфибий. 
Вылупившихея личинок размещали в сосуды. емкостью 20 л 
в количестве 20 особей- «нормальная» плотность и 200- «ПО­
вышенная». Личинки бесхвостых амфибий развивзлись в аква­
риумах, личинок сибирского углазуба помещали в кристаллиза­
торы. l(qрмом животные были обеспечены в достаточном коли­
честве. В качестве пищи бесхвостых земноводных использовали 
вареные листья одуванчика, хвостатых амфибий в эксперименте 
кормили энхитреидами. Развивающаяся икра и личинки на всех 
этапах развития сод ер жались при температуре 20-24 °С. Стадии 
развития личинок бесхвостых амфибий определяли по упрощен­
ной классификации П. В. Терентьева [21], сибирского угла­
зуба- по Глезнеру [4]. Животных брали для опыта в первые 
четыре дня с момента формирования каждой стадии развития. 

Дыхание личинок земноводных исследовали с помощью мо­
дифицированной нами методики полярографического определе­
ния кислорода. Использование полярографического метода име­
ет несомненные преимущества, так как является высокочувстви­

тельным и позволяет оценить изменение дыхания животного 

в условиях, близких к физиологическим. Данный вариант метода 
дает возможность определить потребление 0 2 личинками амфи­
бий при различных исходных уровнях р02 в водной среде, что 
наиболее удовлетворительно соответствует параметрам содер­
жания личинок в естественных условиях. В качестве индикатор­
ного электрода использовали вращающийся открытый платино­
вый электрод, который производит равномерное перемешивание 
инкубационной среды. 
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Предельный ток диффузии в ячейке до помещения животног(} 
и падение тока в результате потребления 0 2 в инкубационной 
среде личинкой амфибии регистрировали на поляраграфе 
ОН-102. По падению диффузионного тока производили расчет 
потребления кислорода личинкой амфибии за единицу времени. 

Для определения эффективности окислительного обмена раз­
вивающихся личинок земноводных применяли ту же модифици­

рованную нами полярографическую ячейку и электроды. В на­
ших исследованиях амитал, как ингибитор окислительного фос­
форилирования, высокочувствительный полярографический ме­
тод определения дыхания у интактных животных использовали 

для измерения объема свободного и фосфорилирующего окис­
ления основных энергетических субстратов без учета свободного 
окисления гидролитического типа. 

Учитывая опыт предшествующих экспериментов [6-1 О), мы 
попытались показать, что исследование амиталчувствительного 

и амиталрезистентного дыхания может быть вполне применимо 
для обсуждения состояния свободного и фосфорилирующего ды­
хания у пойкилотермных животных. Техника выполнения этих 
исследований чрезвычайно проста и дает возможность за корот­
кое время получить важную информацию о состоянии окисли­
тельного метаболизма. Определение амиталрезистентного и 
амиталчувствительного дыхания проводили на одном и том же 

животном без повреждения его гистологических структур. 
Весь экспериментальный материал обрабатывался с помощью 

стандартных методов математической статистики [15]. При оцен­
ке достоверности различий использовали формулу нормирован­
ного отклонения. Для функциональных зависимостей и сравне­
ния рядов регрессии вычисляли коэффициенты регрессии по из­
вестным алгоритмам [13]. Все расчеты выполнены на ЭВМ 
«М-222» и· «П роминь-2». 

Результаты исследований и их обсуждение 

Окислительный метаболизм бесхвостых амфибий в процессе 
личиночного развития. Исследование динамики дыхания амфи­
бий в онтогенезе показала, что у личинок, вылупившихся из 
икринок, в первые десять дней уровень дыхания высокий: у Rana 
arvalis на пятый день развития- 0,85+0,016 м г/г· ч, у десяти­
дневных личинок травяной лягушки -0,46±0,16 мг/r·ч, у голо­
вастиков дальневосточной жерлянки на второй день постэмбрио­
нального развития- 0,74±0,07 мг/г·ч. 

Данные по окислительному метаболизму в первые дни пост­
эмбрионального развития личинок амфибий у четырех видов 
бесхвостых амфибий соответствуют закономерностям, установ­
ленным ранее [31, 38, 41, 44, 54). Снижение интенсивности ды­
хания, о котором пишут авторы [46, 54), отмечено нами при ис­
следовании окислительного метаболизма личинок при переходе 
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Рис. 1. Окислительный обмен у бесхвостых амфибий на разных стадиях раз­
вития (при содержании 200 головастиков в 20 л воды): 

1 - Rana temporaria, 2 - Rana arva/is, 3 - Rana camerani, 4 - Bomblna orientalis. 

Рис. 2. Рост, динамика потребления кислорода и амиталчувствительное дыха­
ние у личинок остромордой лягушки в пpoll,ecce развит'ия. 

Плотность: 1 - одна личинка в 1 л воды, 2 - десять личинок в 1 л воды. 

их от преметаморфоза к метаморфозу. Если сравнивать уровень 
дыхания личинок ранних стадий (25-я) и более позднюю (28-я), 
то различия по данному показателю становятся явно достовер~ 

ны у всех исследованных видов (рис. 1). Обнаруженные нами 
изменения в общем потреблении кислорода у личинок амфибий 
в сторону значительного увеличения при переходе с 28-й на 29-ю 
стадии развития подтверждают результаты исследований [28, 
42, 43]. Наступление метаморфоза, сопровождаемое повышением 
уровня обмена, отмечали на других видах земноводных · [26, 
40, 46). 

Установлено, что изменения в общем потреблении кислорода 
у исследованных нами головастиков сопровождаются опреде­
ленными сдвигами в интенсивности амиталчувствительного ды­

хания. При переходе от 25-й стадии развития к 26-й наблюдает­
ся достоверное снижение данного показателя у всех видов, за 

исключением R. orientalis (t1-2>ist). В период преметаморфоза 
(26--28-я стадии развития) амиталчувствительное дыхание 
остромордой, травяной лягушки и жерлянок плавно снижается. 
Уровень амиталчувствительного дыхания на 28-й стадии разви­
тия у rрловастиков достоверно ниже, чем на 25-й (t1_4>ist). 

В момент перехода к активному метаморфозу амиталчувст­
вительное дыхание у исследованных нами животных (29, 30 и 
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31-й стадий) достоверно выше в сравнении с личинками пред­
шествующих стадий- 26, 27 и 28-й. Особенно отчетливо прояв­
ляются эти различия между личинками 28-й стадии (период, 
предшествующий метаморфическому климаксу) и 31-й, когда 
дифференцировка тканей в основном завершена. Показатели 
амиталчувствительного дыхания у всех исследованных нами ви­

дов бесхвостых амфибий достоверно увеличиваются с 28-й ста­
дии, что говорит о высоких энергетических затратах животного 

при подготовке к активному метаморфозу. Видимо, на биохими­
ческом уровне метаморфический климакс животных наступает 
на 28-й стадии. 

Обнаруженные нами сдвиги в окислительном метаболизме 
в процессе метаморфоза не связаны с изменением веса живот­
ных (см. рис. 1). Так, размеры жерлянок, завершивших мета­
морфоз, примерно соответствуют размерам личинок на 25-й ста­
дии развития, но потребление кислорода у них почти вдвое 
выше. При переходе личинок остромордой, травяной и закавказ­
ской лягушки с 26-й на 27-ю стадию уровень дыхания не изме­
няется, но наблюдаются значительные сдвиги в весе тела, кото­
рые достоверно возрастают. Лишь у жерлянок с падением веса 
тела повышается окислительный обмен. Вместе с тем необходи­
мо отметить, что в наиболее ответственный период онтогенеза­
постэмбриональный, у исследованных видов бесхвостых амфи­
бий, обитающих в разных географических широтах, отмечается: 
единая: картина динамики окислительного метаболизма. Показа­
тельно, что средние затраты энергии (амиталчувствительное ды­
хание) в период метаморфоза, независимо от принадлежности 
животного к тому или иному виду, практически тождественны 

на основных этапах развития. 

Полученные нами результаты свидетельствуют о том, что 
«в процессе эволюции вырабатывалась строго определенная, 
оптимальная структура популяции, которая поддерживается: 

в очень широком диапазоне внешних условий и обеспечивает 
постоянство средних затрат энергии в наиболее ответственный 
период онтогенеза. Это с особой силой подчеркивает значение 
популяционной структуры в под.и.ержании жизнеспособности 
вида» [25] . 

Обнаруженная в наших экспериментах закономерность- сни­
жение интенсивности дыхания и его эффективности ( амиталчув­
ствительное дыхание) в первые дни постэмбрионального разви­
тия, поддержание обмена на одном, относительно низком уров­
не в период преметаморфоза и достоверное увеличение окисли­
тельного метаболизма при наступлении метаморфического кли­
макса- имеет место и в условиях нормальной плотности попу­
ляции (рис. 2). 

В момент перехода с 25-й на 26-ю стадию развития потреб­
ление кислорода и амиталчувствительное дыхание у личинок 

остромордой лягушки в усл01;шях «нормальной» плотности попу-
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ляции достоверно снижаются и затем остаются на таком уровне 

до перехода к активному метаморфозу, когда происходит акти­
вация дыхания. При этом в условиях нормальной плотности 
повышение изменения уровня обмена в процессе метаморфоза 
не является прямым следствием изменения размеров животных. 

Например, при переходе от 29-й к 30-й стадии развития не об­
наружены достоверные сдвиги в весе личинок, но общее по­
требление кислорода увеличивается почти в два раза (ts-6> fst). 
Анализ результатов исследований потребления кислорода и 
объема амиталчувствительного дыхания у личинок из популяций 
с разной плотностью (см. рис. 2) показывает, что в условиях 
«повышенной» плотности, когда развитие личинок ускорено, уро­
вень потребления кислорода в период преметаморфоза высокий, 
а способность к накоплению фосфорных макроэргов понижена. 
В период метаморфического климакса, напротив, при «повышен­
ной» плотности уровень дыхания снижается-, а, способность жи­
вотных к окислительному фосфорилированию возрастает. Объем 
амиталчувствительного дыхания у сеголеток, выросших из голо­

вастиков при «повышенной» плотности популяции, составляет 
52+4,6 % от общего дыхания, а при нормальной плотности-
31+1,4%. 

Анализ полученных данных по динамике амиталчувствитель­
ного дыхания у личинок амфибий на всех этапах развития сви­
детельствует о наличии у Anura некоторых особенностей само­
регуляции энергетического обмена в онтогенезе. На первых эта­
пах развития личинок уровень свободного окисления выше фос­
форилирующего дыхания, на завершающих преобладает фос­
форилирующее окисление. Результаты наших исследований гово­
рят о наличии в оtрганизме метаморфизирующих животных со­
вершенного механизма регуляции окислительных путей. Мета­
морфоз состоит из процессов двоякого рода: процессов развития 
дефинитивных органов и процессов деструктивных, заключаю­
щихся в разрушении и ликвидации жабр и хвоста. Промежу­
точное положение занимают процессы перестройки кишечника, 
где деструктивные процессы комбинируются с конструктивны­
ми [ 1] . 

Можно предположить, что на первых этапах развития личи­
нок амфибий, когда реконструктивные процессы не являются 
преобладающими, большая часть кислорода расходуется на сво-­
бодное окисление, которое не сопровождается синтезом макро­
эргического аденозинтрифосфата. Главная роль окислительного 
метаболизма в период, предшествующий активному метаморфо­
зу, состоит в обеспечении растущих тканей необходимым для 
биосинтеза строительным материалом- межуточными продук­
тами обмена. По данным исследователей [11, 18, 32-35], в быст­
ро растущих тканях окисление слабо сопряжено с фосфорилиро­
ванием, в них преобладают процессы свободного окисления, по­
ставляющие субстраты для восстановительных синтезов клетки_ 
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В период метаморфического климакса животное перестает 
питаться, у него преобразуется кишечник, исчезают жабры и 
весь поток венозной крови проходит через легкие. Реконструи­
руется р01овой аппарат. Заканчивается формирование глаз, 
внутреннего и среднего уха, исчезают органы боковой линии. 
Завершают развитие большие полушария мозга. Одновременно 
исчезают головная почка, изменяется строение кожи, постепенно 

рассасывается хвост, происходит окостенение скелета. К концу 
личиночного развития заканчивается половая дифференцировка 
животных. В период активного метаморфоза происходит резкое 
падение роста: метаморфизированная сеголетка по размерам 
значительно меньше головастика (см. рис. 1, 2). 

На ключевом этапе качественны;~~: изменений в организме 
животного интенсифицируются обменные процессы, включаются 
потенциальные возможности энергосистемы клетки. Повышение 
объема фосфорилирующего дыхания в период морфологической 
дифференцировки можно, вероятно, рассматривать как при­
(:Пособительное свойство организма. На 29-й стадии развития, 
в начале метаморфоза, объем амиталчувствительного ( фосфо­
рилирующего) окисления, по нашим данным, увеличивается 
у всех исследованных нами видов U4-s>lst). К окончанию 
метаморфоза возрастает образование фосфqрных макроэргиче­
ских соединений в дыхательной цепи. Особенно отчетливо сдви­
ги в объеме фосфорилирующего окисления выражены у личинок, 
которые развиваются в популяции «повышенной» плот­
ности. 

Изучение газообмена завершивших метаморфоз сеголеток 
[23-25] показала, что повышение плотности эксперименталь­
ной популяции личинок приводит [47, 48] к изменению их ско­
рости роста и развития. Установленное нами повышение эффек­
тивности дыхания личинок земноводных при повышенной плот­
ности в популяции имеет экологическое значение и объясняет 
такие известные факты, как возрастание пролиферативной актив­
ности клеток [2] и увеличение их размеров [3], а следователь­
но, и ускоренные процессы морфогенеза. 

Из сравнения рядов регрессии по весу животных, потребле~ 
нию кислорода и объему амиталчувствительного дыхания у ли­
чинок остромордой лягушки при разных плотностях популяций 
{табл. 1) видно, что критерий различия рядов (F1), критерий 
превышения одного ряда над другим (F2) и критерий непарал­
лельности рядов (Fз) достоверны. Дисперсионный анализ пока­
зывает, что завершение метаморфоза сопровождается не только 
изменением интенсивности дыхания, но и существенными изме­

нениями в соотношении свободного и фосфорилирующего дыха­
ния. Особенности среды обитания определяют закрепление 
в процессе адаптации новых структурно-функциональных 
свойств животного организма. Условия популяционной плот­
ности, видимо, могут оцределять особенности метаболизма, осу-
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Таблица 

Результаты дисперсионного анализа интенсивности обмена, 
амиталчувствительного дыхания и веса те.11а личинок Rana ar'Dalis 

(г. Свердловск) в онтогенезе из популяций повышенной 
(10 лич. на 1 л воды) и нормальной (1 лич. на 1 л) плотности 

l(ритерии достоверности 

Показатели 
F, F, Fa 

Вес животных, г . 50,1 205,2 8,2 
Потребление кислорода, 

МГ/Г·Ч. 8,7 21,5 5,6 
Амиталчувствител ьное 

дыхание, % . 5,3 9,8 3,9 
Значение критерия Фи-

шера для 5 %-НОГО 
уровня значимости 2,1-2,8 3,9-6,8 2,2-2,9 

ществлять регуляцию потенциальных возможностей энергоси­
стемы всего развивающегося организма. 

Обнаруженное нами явное увеличение объема амиталчувстви­
тельного дыхания на фоне одновременного повышения интенсив­
ности дыхания активно метаморфизирующих личинок амфибий. 
не коррелирующее с изменениями в весе животных, указывает 

на высокую энергоемкость метаморфоза. В классической моно­
графии «Энергетика развития» [29) исследователи пишут: «Пот­
ребность в энергии для дифференциации клетки личиночного 
организма в специализированную клетку закончившего метамор­

фоз животного очень мала, и ее трудно отделить от той энергии,. 
которая нужна для поддержания клеткой структуры, деления, 
синтеза неспецифичной протоплазмы и т. д. Не исключена веро­
ятность, что специфические протеины образуются не из амино­
кислот (это требует добавочной энергии для образования пеп­
тидных связей), а из предшественников- протеиногенов, которые­
есть в каждой клетке и образуются в периоды повышенного по­
ступления в клетку энергетических рез~рвов. Если это так, то 
образование специфических клеток практически не должно со­
провождаться повышением затрат энергии». 

С момента опубликования этих результатов прошло более 
двадцати лет. Исследования интенсивности окислительного мета­
болизма, включая не только общее по11ребление кислорода, но 
и типы окисления (свободное и фосфорилирующее) с учетом 
количественных изменений в весе животных, выполненные более­
совершенными методами, позволяют нам не согласиться с при­

ведеиным выше выводом. «Образование специфических клеток». 
~дифференциация клетки личиночного организма», вероятно,. 
сопровождаются повышенным синтезом веществ, аккумулирую­

щих эн~ргию окисления и, по-видимому, связаны не столько 

с повышением интенсивности газообмена, сколько с повышением 



Таблица 2 

Значение линейного коэффициента корреJuщии между потреблением 
кислорода и весом тела (r1), амиталчувствитевьным дыханием 

11 весом тела (r2) животных на отдельных стадиях развития бесхвостных 
амфибий при nовышенной (10 лич. на 1 .и) плотности nопу.11яции 

Rana arvalis Rana tempo- Rам cameranl Bomblna 
raria orienlalis 

Стадии раэ вития 

r • 1 '• r 1 1 '• r 1 1 '• r 1 1 '• 
.5-А день до 25-й 0,6* -0,3 - - - -0,3 0,1 
10-й день до 25-й - - 0,6 -0,2 - - -0,2 0,2 
20-й день до 25-й -0,5 -0,2 - - -0,2 0,3 - -
25-я 0,12 0,06 -0,34 -0,15 -0,2 0,3 0,01 0,2 
·26-я -0,03 0,5 -0,5 0,2 -0,8 0,2 0,3 0,1 
27-я -0,01 0,07 -0,05 0,3 0,1 0,2 0,4 -0,3 
28-я -0,7 -0,3 -0,6 0,13 -0,3 0,03 -0,5 0,1 
29-я -0,4 -0,7 -0,7 -0,5 0,5 -0,5 -0,7 0,2 
ЗО-я 0,05 -0,06 -0,4 -0,07 -0,2 -0,4 -0,2 0,6 
.31-я -0,3 -0,05 -0,13 -0,21 0,02 -0,4 -0,5 -0,4 

• Выделены значимые коэффициенты корреляции. 

~го эффективности. В период метаморфического климакса у ис­
СJiедованных нами личинок амфибий возрастает сопряженность 
·окисления и фосфорилирования. Объем амиталчувствительного 
дыхания резко повышается у всех видов бесхвостых амфибий, 
развивающихся в условиях повышенной плотности. 

Зависимость обмена от массы тела у личинок земноводных 
в процессе роста и развития. Успех в изучении окислительного 
метаболизма в процессе морфогенеза во многом связан с реше­
·нием проблемы зависимости обмена веществ от массы тела жи­
вотного. В опытах с личинками амфибий [29] отмечено, что для 
поддержания жизнедеятельности организма необходимо в шесть 
раз больше энергии, чем на процессы дифференциации. Подоб­
ные выводы делают и другие исследователи [35]. Эксперимен­
ты с Х. laevis, R. temporaria [38], опыты на R. grylio [45] также 
подтверждают данные работы [29] . Чтобы использовать полу­
ченные нами данные для решения указанного вопроса, важно 

было оценить значение размеров развивающихся личинок как 
фактора, определяющего уровень их обмена. Эта проблема стоя­
.ла и перед другими авторами, занимавшимиен подобными ис­
-следованиями [27, 28, 30, 37, 36, 41-44, 46, 49, 54]. Мы изучали 
интенсивность окислительного метаболизма на каждой стадии 
развития животных в корреляции с весом тела головастиков 

в пределах данной стадии: определяли коэффициенты корреля­
ции (r) между потреблением кислорода и весом тела, объемом 
амиталчувствительного дыхания и весом тела (табл. 2). Лишь 
в отдельных случаях наблюдается достоверная зависимость 
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Рис. 3. Зависимость интенсивности дыхания от веса тела личинок амфибий 
иа разных стадиях развития: 

сплошная линия- R. arvalis (а, б- 27·я и 28·я стадии, в- 5-й день раз.вития); штри­
ховая- R. temporaria (г, д- 25-я и 27-я стадии развития). 

Рис. 4. Зависимость интенсивности дыхания от веса тела личинок амфибий 
на разных стадиях развития: 

штриховая линия- R. camerani (а, б, в- 26, 27 и 29-я стадии); сплошная- В. orienta­
lis (г, д- 25-я и 26·я стадии, е- 5-й день развития). 

интенсивности метаболизма от размеров тела особей одной ста­
дии развития. Так, у представителей Rana arvalis (повышенная 
плотность популяции) коэффициенты корреляции между потреб­
лением 0 2 и весом тела значимы на 5-й и 20-й день развития 
и на 28-й стадщ1. Корреляция между объемом амиталчувстви­
тельного дыхания и весом тела достоверна на 26-й и 29-й стади­
ях развития. 

У личинок R. camerani на всех стадиях развития не наблю­
дается достоверной корреляции между объемом амиталчувстви­
тельного дыхания и ростом животного. Значимость коэффициен­
та корреляции лишь на 26-й стадии развития говорит о на­
личии обратной зависимости между интенсивностью дыха· 
пия и весом тела головастиков. У R. temporaria отмечена досто­
верная зависимость потребления кислорода от веса тела на пяти 
стадиях развития из восьми и фосфо-
рилирующего окисления от размеров ~ .fO ---J 
тела - в двух случаях. У личинок ~-
В. orientalis коэффициенты корреляции ~ 
между в~сом тела и фосфорилирую- ~ 'IO 
щим дыханием на всех стадиях разви- ~ 

тия (за исключением 30-й) незначимы. ~ 
Зависимость интенсивности метаболиз- ~ 

Рис. 5. Зависимость амиталчувствительного 
дыхания от веса тела головастиков R. arvalis 

(повышенная плотность популяции): 
1, 2, 3-26, 29 и 31-я стадии развития соответст-

венно. 

~ JO 
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Рис. 6. Зависимость nотребления кислорода от веса тела головастиков остро­
мордой лягушки из nоnуляции нормальной nлотности на разных стадиях: 

развития. 

Рис. 7. Рост, динамика потребления кислорода и амиталчувствительное дыха­
ние у сибирского углозуба в nроцессе развития. 

Плотность: 1 - одна личинка в 1 л воды, 2- десять личинок в 1 л воды. 

ма от роста особей данного вида амфибий дост..оверна лишь на 
29-й стадии (r=-0,7). Естественно, это не опровергает твердо 
установленного правила, согласно которому интенсивность обме­
на веществ у животных обратно пропорциональна их размеру: не 
случайно почти все коэффициенты корреляции с отрицательным 
знаком. В данном случае проявляется и иная закономерность. Не­
имея возможности проследить за изменением интенсивности об­
мена в процессе роста каждого отдельного головастика, мы срав­

нивали головастиков разных размеров. Наши данные показы­
вают, что изменение интенсивности метаболизма головастиков 
разных стадий развития отражает прежде всего закономерности 
развития и сам процесс морфогенеза требует затрат энергии, по 
крайней мере, сопоставимых с затратами энергии на рост. 

Результаты регрессионного анализа по соотношению потреб­
ления кислорода и веса тела, корреляции фосфqрилирующего 
окисления и веса тела в пределах стадий развития для амфибий: 
четырех видов записаны уравнением линейной регрессии 
у=ах+в и представлены на рис. 3-5. На многих стадиях раз­
вития связь показателей полностью отсутствует (рис. 3 а, д; 
4, б, г). Это значит, что снижение интенсивности дыхания при 
увеличении размеров животного полностью компенсируется по­

вышенными тратами энергии при быстром росте. В отдельных 
случаях наблюдается ожидаемое снижение уровня обмена 
( рис. 4, б, г; 3, а, е). Иногда увеличение размеров тела связано 
с повышением интенсивности обмена (рис. 3, в; 4, в, д). Анало­
гичные данные получены в результате анализа корреляции 
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Таблица 4 

Резvльтаты дисперсионного анализа интенсивности обмена 
амиталчувствительноrо дыхания и веса тела личинок уrлозуба 
HynoЫus keyserlihgli в онтогенезе из популяции повышенной 

и нормальной плотности (ряды) 

l(ритерий достоверности 

Покаэатепн 
F, F• Fз 

Вес, r 28,4 31,2 20,5 
Потребление кислорода, 

МГ/Г·Ч ...... 13,6 75,4 13,4 
Амиталчувствительиое ды-

хан не, % 26,1 22,0 20,5 
Значения критериев Фиwе-

ра для 5 %-но го уровня 

значимости . . 2,5-3,5 3,6-3,5 2,7-4,0 

амиталчувствительного дыхания с весом тела в пределах стадий 
развития у всех исследованных нами видов амфибий (рис. 5). 

Представляют интерес результаты регрессионного анализа 
корреляции интенсивности дыхания и фосфорилирующего 
окисления с весом тела на каждом этапе развития головастиков 

остромордой лягушки, развивающихся в условиях «нормальной» 
плотности популяции (рис. 6). На 26-й и 27-й стадиях интенсив­
ность дыхания достоверно уменьшается с увеличением размеров 

тела головастиков (r26 =-0,6, r27=-0,5). На 30-й стадии на­
блюдается прямая корреляция дыхания от веса тела; с увели­
чением массы тела от 0,26 до 0,29 г уровень дыхания повышает­
ся с 0,53 до 0,57 мг/г·ч (r=0,7). На 28-й и 29-й стадиях интен­
сивность дыхания не зависит от размеров животного. Объем 
амиталчувствительного дыхания достоверно увеличивается 

с ростом тела головастиков на 25-й стадии развития (r=0,6). 
Таким образом, в наших опытах характер дыхания у личинок 
амфибий на отдельных стадиях развития находится как в пря­
мой, так и обратной зависимости от массы тела. 

У всех исследованных видов бесхвостых амфибий, развивав­
шихся в условиях повышенной плотности, величина потребле­
ния кислорода личинками не зависит от веса тел.а на ЗО-й 
и 31-й стадиях развити,я, т. е. на завершающих этапах процесса 
метаморфического климакса (см. рис. 5). Исключение состав­
ляют головастики остромордой лягушки, развивающиеся 
в условиях нормальной плотности: на 30-й стадии у них наблю­
дается достоверное увеличение, а на 31-й- достоверное сниже­
ние интенсивности потребления кислорода с ростом веса тела 
(см. рис. 6). Такая разнонаправленная зависимость дыхания от 
размеров тела, по-видимому, связана с условиями содержания 

личинок амфибий. На 31-й стадии сеголетки ведут наземный об-
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раз жизни, и эффект посЛедействия водной среды личинок из 
популяции нормальной плотности, вероятно, не имеет места 
в данном случае. Следует отметить, что единой закономерности 
зависимости интенсивност-и дыхания от веса тела головастиков 

на определенных этапах развития не обнаружено. 
Однако результаты исследования интенсивности дыхания 

и амиталчувствительного окисления животных, развивавшихся 

в популяциях повышенной плотности, еще раз показали, что 
увеличение интенсивности окислительного метаболизма в период 
метаморфического климакса (30-я и 31-я стадии развития) не 
коррелирует с изменением веса животных и действительно связа­
но с качественными перестройками в организме животных. 

Особенности дыхания в онтогенезе хвостатых земноводных. 
Результаты экспериментов, проведеиных на личинках рода 
Rana, позволяют утверждать, что при повышении плотности по­
пуляции и высокой концентрации метаболитов головастики 
проходят метаморфоз в предельно сжатые сроки по сравнению 
с животными, развивающимися в оптимальных условиях. Анализ 
наблюдений за ходом роста и развития головастиков в условиях 
разной плотности свидетельствует о том, что животные, IРазви­
вающиеся в популяциях повышенной плотности, завершают 
метаморфоз при малых размерах тела, что отмечалось и раньше 
[28]. Опыты по изучению влияния плотности экспериментальных 
популяций личинок бесхвостых амфибий на их рост и развитие, 
биохимические исследования водной среды [19, 20] показали, 
что характер действия метаболитов зависит от стадии развития 
подопытных животных [ 16, 17) . В определенные моменты они 
вызывают ускорение развития личинок, превращаются в акцеле­

раторы. Вместе с тем нами установлено, что ускоренное разви­
тие личинок бесхвостых амфибий из популяции загущенной 
плотности сопровождается повышенным уровнем газообмена. 

~етаболическая регуляция скорости роста и развития у ли­
чинок хвостатых амфибий имеет другой механизм в отличие от 
личинок бесхвостых земноводных (табл. 3). У личинок, вылупив­
шнхся из икры, уровень дыхания на пятый день постэмбрио­
нального развития очень высокий: 0,74±0,04 мг/г·ч у личинок 
из популяции нормальной плотности и 0,8+0,04 м г jг · ч у голо­
вастиков из популяции повышенной плотности. При этом как 
при повышенной плотности, так и при нормальной наблюдается 
достоверное падение потребления кислорода у личинок на 10-й 
и 20-й день развития. При последующем развитии животных 
интенсивность дыхания у контрольных (нормальная плот­
ность) личинок с увеличением их веса тела плавно уменьшается 
до 0,22 мг/r· ч на 40-й день развития перед выходом на сушу. 
На всех этапах развития у личинок из популяции повышенной 
плотности интенсивность дыхания ниже. В момент выхода на 
сушу (60-й день) личинки имеют уровень дыхаflия, равный 
0,16±0,01 мг/г·ч. 

69 



Уровень амиталчувствительного дыхания на 5-й день раз­
вития после вылупления высокий у личинок углазуба обеих по­
nуляций- 61 +2,2% (нормальная плотность) и 53+ 1,9% 
(повышенная). Объем амиталчувствительного дыхания досто­
верно сокращается у контрольных животных на протяжении 

20 дней развития, а на 40-й день объем фосфорилирующего 
дыхания возрастает до 46±2,5 % (рис. 7). По-видимому, на 
данном этапе развития у личинок сибирского углазуба на фоне 
недостоверных изменений в интенсивности дыхания (t3- 4<fst) 
протекают процессы, требующие больших энергетических затрат 
(tз-4>fst) и связанные не с изменением веса животных, а с ка­
чественными перестройками в организме личинки. У личинок, 
развивающихся в условиях повышенной плотности, объем ами­
талчувствительноrо дыхания значительно падает при переходе 

с 5-го на 10-й день развития и в дальнейшем остается на одном 
уровне или меняется недостоверно. 

Взрослые особи, закончившие период личиночного развития 
лишь на 60-й день, характеризуются невысоким объемом амитал­
чувствительного дыхания (28 % от общего дыхания). Сравнение 
рядов регрессии (табл. 4) по весу животного, потреблению кис­
лорода и амиталчувствителъного дыхания у личинок сибирского 
углазуба при разных плотностях популяций показала, что кри­
терий различия рядов F,, критерий превышения одного ряда 
над другим F2 и критерий параллельности рядов F3 досто­
верны. Эти данные свидетельствуют о том, что на протяжении 
всего периода личиночного развития животные из популяции 

нормальной плотности имеют уровень окислительного метабо­
.тшзма выше, чем особи, развивающиеся в условиях повышенной 
плотности. 

Таким образом, метаболиЧеская регуляция скорости роста 
и развития у личинок сибирского углозуба, представителя хво­
статых амфибий, имеет другой механизм в сравнении с бесхвос­
тыми амфибиями. Это обстоятельство отмечалось и ранее 
Н. Л. Ивановой [5]. В наших опытах личинки амфибий из «за­
гущенной» популяции закончили метаморфоз за 60 дней, т.· е. 
в значительно большие сроки, чем в условиях нормальной плот­
ности. Повышенная плотность сдерживает развитие животных. 

Анализ экспериментальных данных (см. рис. 7) показал, что 
в условиях повышенной плотности личинки Hynoblus keyser­
Ungii в отличие от личинок Rana arvalis и других представите­
лей бесхвостых амфибий достоверно затормаживают свое раз­
витие и имеют пониженный уровень окислительного метаболизма. 
В опытах на Ambystoma maculatum получены аналогичные дан­
ные [52]. По всей вероятности, концентрация метаболитов дан­
ной плотности личинок сибирского углазуба обладает именно 
тем ингибирующим действием, о котором сообщали исследова­
тели [47, 48]: В своей работе «Эффект группы в популяциях 
водных животных и химическая экология» С. С. Шварц писал: 
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«Различие реакции личинок разных групп амфибий на повыше­
ние плотности популяции позволяет с новой точки зрения по­
дойти к анализу явления метаболической регуляции роста и раз­
вития водных животных. Разная реакция личинок хвостатых 
и бесхвостых земноводных на изменение плотности связана 
с резкими различиями в характере их развития». Следует от­
метить, что период личиночного развития углозуба, предшест­
вующий превращению,- фактически период роста, у личинок 
Anura- п~риод непрерывных морфофизиологических п~рестроек. 
Учитывая, что у личинок амфибий рост и развит.ие в значитель­
ной степени взаимоисключающие, а не совпадающие процессы, 
существенные различия в 1реакции личинок Anura, Caudata на 
повышение плотности популяции естественны. 

Заключение 

Энергетические процессы роста и развития земноводных 
представляют собой сложную систему биохимических реакций. 
У исследованных видов бесхвостых земноводных, обитающих 
в разных географических широтах, отмечается единая картина 
динамики окислительного метаболизма: снижение интенсивно­
сти дыхания и его эффективности ( амиталчувствительное дыха· 
ние) в первые дни постэмбрионального развития, поддержа­
ние обмена на одном, относительно низком уровне в период 
преметаморфоза и достоверное увеличение окислительного 
метаболизма при наступлении метаморфического климакса­
независимо от условий их содержания. Эти данные свидетель­
ствуют о том, что в «процессе эволюции вырабатывалась строго 
определенная, оптимальная структура популяции, которая под­

держивается в очень широком диапазоне внешних условий 
и обеспечивает постоянство средних затрат энергии в наиболее 
ответственный период онтогенеза. Это с особой силой подчерки­
вает значение популяционной структуры в поддержании жизне­

способности вида» [25]. 
Сравнительный анализ результатов исследования потребле­

ния кислорода и объема амиталчувствительного дыхания ( фос­
форилирующее окисление) у личинок из популяций с разной 
плотностью показывает, что в условиях «повышенной» плотно­
сти, когда развитие личинок ускорено, уровень потребления 
кислорода в п~риод преметаморфоза высокий, а способность 
к накоплению макроэргов (амиталчувствительное дыхание) по­
нижена. В период метамQрфического климакса, напротив, в ус­
ловиях «повышенной» плотности уровень дыхания снижается 
или остается постоянным и резко повышается способность жи­
вотных к окислительному фосфорилированию. Объем амитал· 
чувствительного дыхания у сеголеток, выросших из головастиков 

«повышенной» плотности популяции, составляет 52±4,6% от 
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общего дыхания, из популяции «нормальной» плотности-
31±1,4%. 

Показано наличие в организме метаморфизирующих живот­
ных совершенного механизма регуляции окислительных путей. 
Можно предполагать, что на первых этапах развития личинок 
амфибий, когда реконструктивные процессы не являются пре­
обладающими, большая часть кислорода расходуется на свобод­
ное окисление. Главная роль окислительного метаболизма 
в период, предшествующий активному метаморфозу, состоит 
в обеспечении растущих тканей необходимыми для биосинтеза 
строительными материалами- продуктами межуточного обме­
на. В периоД бурного роста головастиков именно свободное, 
а не фосфорилирующее окисление поставляет субстраты для 
восстановительных синтезов клетки. Во время метаморфического 
климакса, когда происходя:т глубокие и быстрые перестройки 
в организме животного, реЗко уменьшается рост личинок, интен­
сифицируются обменные процессы, включаются потенциальные 

возможности клетки. 

Повышение объема фосфорилирующего дыхания в период 
морфологической дифференцировки можно, вероятно, рассматри­
вать как приспособительное свойство организма. К окончанию 
метаморфоза у всех исследованных нами видов бесхвостых ам­
фибий возрастает образование фосфорных макроэргических со­
единений в дыхательной цепи. Особенно отчетливо сдвиги 
в объеме фосфорилирующего окисления выражены у личинок, 
развиваюЩихся в условиях «повышенной» плотности. Так, по 
морфологическим признакам период метаморфического климак­
са наступает у личинок бесхвостых амфибий с 29-й стадии раз­
вития: 

Данные наших исследований показали, что уровень амитал­
чувствительного дыхания повышается достоверно у всех видов 

бесхвостых земноводных с 28-й стадии развития, что говорит 
о возросших энергетических потребностях животного организма 
при подготовке к активному метаморфозу. Видимо, на биохими­
ческом уровне метаморфический климакс животных наступает 
уже на 28-й стадии. Вместе с тем следует отметить, что обнару­
женное нами явное увеличение интенсивности окислительного 

метаболизма в период метаморфического климакса на 30-й 
и 31-й стадиях развития не коррелирует с изменением веса жи­
вотных и действительно связано с качественными перестройками 
в организме животного. Это говорит о высокой энергоемкости 
метаморфического климакса у всех представителей бесхвостых 
земноводных. Установлено также, что условия содержания личи­
нок амфибий определяют особенности метаболизма, формируют­
ся животные с разными физиологическими свойствами. 

Наблюдения за особенностями развития и окислительным 
метаболизмом у представителя хвостатых земноводных- сибир­
ского углазуба показали, что интенсивность дыхания у личинок 
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независимо от условий их содержания (одна или 10 в 1 л воды) 
достоверно понижается. Уровень дыхания на всех этапах раз­
вития ниже у личинок из популяции повышенной плотности, 

при этом выход на сушу они совершают лишь на 60-й день раз­
вития (потребление кислорода составляет О, 16 м г/г· ч). Особи 
из популяции нормальной плотности заканчивают свое раз­
витие на 40-й день при уровне дыхания 0,22 м г/г· ч. Объем 
амиталчувствительного дыхания у сеголеток сибирского углозуба, 
выросших из личинок повышенной плотности популяции, со­
ставляет 28 % от общего дыхания, у животных из популяции 
нормальной плотности- 46±2,5%. 

Разная реакция личинок хвостатых и бесхвостых амфибий 
на повышение плотности популяции связана с различиями 

в характере развития данных представителей земноводl!ых; 
Наши результаты, дополняя данные других исследователей, 

позволяют в известной мере оценить функциональное состояние 
энергетической системы земноводных в период постэмбриональ­
ного развития в условиях in vivo и найти подходы к создаl!Ию 
биологической модели для причинного анализа связей между· 
регулирующими системами и реагирующими тканями. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СОСР УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ЭНЕРГЕТИКА РОСТА И РАЗВИТИЯ ЖИВОТНЫХ 1985 

Д. В. ЗЕйФЕРТ 

НЕКОТОРЫЕ АСПЕКТЫ БИОЭНЕРГЕТИКИ 

НАЗЕМНЫХ МОЛЛЮСКОВ 

Биоэнергетика наземных моллюсков, которые являются ком­
понентами большинства биогеоценозов суши, по Qравнению с 
другими группами животных наименее изучена. Особенно необ­
ходимы данные по количественной оценке их деятельности в 
разнЫх ландшафтно-зональных условиях. Имеющиеся количест­
венные данные [29, 30, 35, 37, 38, 51-54, 68) получены разны­
ми методами и их сопоставление затруднено. 

Цель настоящего исследования - расчет потоков энергии 
ч~рез 'популяции широко распространенного массового вида 

умеренной зоны Bradybaena fruticum (Miill.) в разных частях 
его ареала на основе определения калорийности моллюсков, их 
кормов и экскрементов. Анализиравались существующие мето­
ды определения потока энергии. При оценке влияния темпера­
туры среды на продуктивность популяции в лабораторных усло­
виях определяли биоэнергетические показатели тропической 
улитки Achatina fulica Bowdich, для которой такое содержание 
1:1аиболее адекватно природным условиям. Этот вид в настоящее 
время 1распространен практически по всей тропической зоне. 
Максцмальный уровень биомассы А. fulica может превышать 
300 г/м 2 (рассчитано нами исходя из данных по популяционной 
структуре и численности [31] ) . 

N\атериал и методика 

J(ля определения калQрийности ряда кормов и экскрементов 
улиток их сжигали в калориметрической бомбе в двух-трех пов­
торностях из каждого варианта опыта. Образцы высушены до 
воздушно-сухого веса при темп~ратуре 65 °С. Уровень пищевой 
активности определяли по методике Б. Р. Стригановой [12]; 
условия содержания описаны в работе [5]. Для определения по­
тока энергии использовали данные по динамике плотности и 

популяционной структуре Br. fruticum, собранные в 1979-1980 гг. 
в Талицком районе Свердловекой области, близ пос. Бельский. 
Улиток изучали на гигрофитно-разнотравно-вейниковом лугу, 
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Таблица 

Сравнительные данные по величине потока 9Нерrии 
через популяции BradyЬaena jrutlcum 

Сре;tнего-
Средний ln 

Копич. Величина довая по-

пупяцнон- потреблен- потока 

Популяция, го'{ 
ная плот- высоты ,11.наметра ной пищи, энергии. 

ность. раковины раковины мг сух. кДж/м"/ 
экзtм• веса{сут год 

Поляна, 1979 г. 1,60 2,0070 2,2731 9,24 11 ,о 
Поляна, 1980 г. 15,96 1 ,2857 1 ,5732 12,13 14,4 
Прибрежный, 1979 г .. 5,23 2,3494 2,6103 79,13 94,1 
Прибрежный, 1980 г ... 10,96 1,8281 2' 1025 38,42 45,7 
Сарапул (взрослые особи) - - - 43,52 58,6 

Таблица 2 

Соотношение улиток разных возрастных групп в биотопах 
Поляна и Прибрежный, % 

Попяна Прибре>1:ныА 

Возрастнан груnпа 

19771 19781 
1 

1979 1980 19771 19781 1979 1 1980 

juv. 1 32,2 40,7 16,4 77,5 23,4 11,3 3,3 23,6 
juv. 2 20,1 33,2 22,4 13,6 28,8 33,2 13, 1 45,0 
JUV. 3 38,6 9,6 22,4 6,0 27,8 34,1 27,0 13,8 

sad., ad. 9,1 16,5 38,8 2,9 20,0 21,4 56,6 17,6 

П р и м е ч а и н е: juv. · 1 - особи с диаметром раковины до 6 мм; juv. 2 - дваметр 
раковины 6-10 мм; juv. 3- диаметр раковины 10-14 мм; sad., ad.- диаметр раковины 
14 мм и более. 

Таблица 3 

Калорийность различных кормов (кДж/г сух. веса) 

Вид корма 
Капорическнй n Источник 
эквивалент 

Листья 
Н olcus lanatus 18,24±0,033 4 [45] 
Dactylis glomerata 19,67 ±0 ,544 6 [45] 
салата 18, 94± о ,201 [19) 

15,30 ±О ,255 [11] 
капусты 19,06±0,385 [11] 
И rtica dioica 17,17±0,140 2 Наши данные 
Leontodon hispidis 16,5±0, 1 4 [68] 

Морковь 17,1±0,1 4 [68] 
15,91±0,331 9 [45] 

Листовой опад липы 18,03±0,078 3 [53] 
Почвенные водоросли 16,00±2,97 [54] 
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J 
Темп роста Achatina fulica при разных 

условиях содержания: 

1-4- в лабораторных условиях, 5- в естест­
венных условиях [32]. 

ltlfJ lfJfJ JfJfJ lftlfJ окруженном ельником-зелено-
§QJ,Оаст,!ни машником (условно назовем «По-

ляна») и в нитрофильном антропогенном сообществе в разрежен­
ном березняке с фрагментами первичного елового леса (условно 
«Прибрежный»). 

Расчет проводился с учетом динамики размерно-возрастной 
структуры [2], так как количество потребленной пищи пропор­
цианальна натуральному логарифму размера улитки. Для оп­
ределения «стандартной» особи рассчитывали средние логариф­
мы высоты и ширины раковины ( табл. 1) _ Численность полово­
зрелых особей (диаметром раковины 14 мм и более) вычисля­
ли методом Джолли-Зебера [9] _ По процентному соотношению 
этой группы в популяции (табл. 2) находили общую популяци­
онную плотность. Предполагается, что средняя калорийность 
пищи сходна с калорийностью опада липы (табл. 3) и средний 
уровень ассимиляции пищи составляет 60% [5] _ Полученные 
результаты сравнивались с потоком энергии через сарапульскую 

Популяцию Br. fruticum [53]. 
Чтобы установить энергетический баланс в период с 15 по 

25 марта 1979 г. в пяти банках содержали по пять особей А. 
fulica (см. рисунок), ежедневно собирая экскременты. Количе­
ство потребленной и ассимилированной пищи определяли пора­
нее рассчитанной зависимости между показателями и разм~ра­
ми улиток [5], а также по кало:рическим эквивалентам моллюс­
ков, их экскрементов и потребленной пищи (см. табл. 3-5). При 
расчете количества потребленной пищи полагали, что оно на 
данном отрезке времени возрастает равномерно; поэтому сред­

нее количество потребленной в сутки пищи равняется половине 
суточных рационов при начальном и конечном размерах рако­

вины. Коэффициент ассимиляции моркови (n= 16) составил в 
среднем 84% (87,1-77,0 %). Ранее [34] было показано, что 
потребление улитками известняка не влияет на усвояемость 
пищи. Начальный и конечный сухой вес тканей (DBW) рассчи­
тывался на основе зависимости между этим показателем и раз­

мерами улиток, которая описывается уравнением 

1n DBW=-2,503+2,266 1n 1+0,1751 1n L, 
где l- высота раковины, мм; L- диаметр раковины, мм. 

Результаты исследований и их обсуждение 

Калорийность кормов и экскрементов наземных моллюсков 
лриведена в табл. 3 и 4. Калорийный эквивалент одного вида 

78 



Таблица 4 

Калорийность экскрементов некоторых видов наземных моллюсков, 
потреблявших разные корма, кДж/г сух. веса 

Вид Корм 1 Калорический\ 
эквивалент 

n Источник 

Н. vulgaris Опад липы 20,07 1 [53] 
Br. fruticum То же 18,59±0,211 2 [53] 

бесполосая морфа 
18 ,34± о ,070 полосатая морфа )) 

Е. vermiculata 
молодые » 17. 72±0,100 2 [53] 
взрослые )) 17 ,98±0,051 2 [53] 

2 [53] 
Н. pomatia Салат 15,93±0,201 [19] 
D. rгticulatum Салат 13,29±0,372 [11 J 

Морковь 16,26±0,912 12 [45] 
Листья Dactylis 19,77±3,712 4 [45] 
glomerata 
Экскременты из 13,69± 1,164 4 [45] 
природного биото-
па 

А. fulica Морковь и мел 5,61±0,84 3 Наши 
данные 

пищи (салата или моркови) существенно различается по дан­
ным разных автqров. Наши данные по калорийности моркови 
совпадают с результатами Палланта (45). У некоторых видов 
моллюсков калQрийность экскрементов ниже, чем корма, в 
большинстве случаев калорийность экскрементов не изменяет­
ся. Отмечается значительная вариабельность калорийности эк­
скрементов слизня Deroceras reticulatum (МiШ.) не только при 
питании естественной пищей, но и при поедании листьев ежи 
сборной в лаборатQрии. 

Калорийность наземных моллюсков (табл. 5) варьирует от 
· 18,77 до 21,90 кДж/г сухого веса. Средняя калорийность совпа­
дает с результатами, полученными на Helix pomatia L. [55]. 
В этой методической работе учитывалось состояние материала 
и срок хранения образцов. Всего авторами выполнено более ста 
сжиганий; обычно число повторностей не превышает пяти. Та­
ким образом, оредняя калорийность наземных моллюсков равна 
20,78 кДж/г сухого веса. Усредненные данные, приводимые дру­
гими авторами (35, 47], несколько занижены. Различия в кало­
рийности насекомых, например, определяются разным содер­
жанием жиров [10]. Однако у Сераеа nemoraUs (L.) содер­
жание жиров остается стабильным в любое время года [28]. 

При определении уровня пищевой активности в лаборатор­
ных условиях необходимо учитывать влияние различных фак-
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Таблица 5 

Калорийность некоторых видов наземных моллюсков, 
кДж/Г сухого веса 

Вид 
J<алорический 

Источник эквивалент 

Arion ater . 20,49 [30] 
А. rufus . 20,57±0,19 [56] 

19 ,52±0' 153 

} А. subfuscus . . . 19,41±0,145 [18] А. circumscriptus . 19,52±0,42 
А. intermedius . 19' 12 ±о ,394 
А. hortensis . 20,19 (n=ll) [65] 
Boettgerilla vermiformis 20,48 [ 18] 
Limax tenellus . 20 ,23± 0,31 [18] 
L. maximus 21,90 (n=8) [65] 
Lehmania marginatus 19,82 [ 18] 
Deroceras laeve 18,77 [18] 
D. reticulafum ... 19,25 [ 18 J 

21,18±0,975 (n=8) [45] 
D. reticulatum, яйца 19,05± 1,042 (n=6) [45] 
Succinea putris . 19,87 (n=1) Наши данные 
Sphincterochila zonata 21 ,02±3,47 [54] 
Bradybaena fruticum 19,40±0, 10 (n=2) Наши данные 
Tlteba pisana 20,49 [34] 
Сераеа nemoralis 

ad. 21,39±0,188 

} 21,11±0,087 [51] juv. 20, 10±·0,445 
20,30±0,308 

ad. 21 ,2±0,2 (n=4) [68] 
слизь 15,9±0,2 (n=4) [68] 
яйца 6,97 [51] 

Helix pomatia 20,78±0,59 [55] 

Суммарный эвивалент 
для слизней 20,08 [35] 
для моллюсков . 19,25 [47] 

торов, снижающих потребление корма [53]. Отметим, что сте­
пень воздействия таких факторов видоспеЦифична. Расчет по­
тока энергии через популяции наземных моллюсков по уровню 

газообмена [ 40, 41, 51] слишком приближенный, так как уро­
вень интенсивности дыхания определяется целым рядом фак­

торов [26], а точно смоделировать все природные условия в 
лаборатории практически невозможно. Величины потока энер­
гии, рассчитанные по уровню интенсивности дыхания и данным 

прямого определения величины пищевого рациона в лаборато­
рии, различаются в три с лишним раза : [30]. Более корректно 
определение потока энергии по степени элиминации изотопа 

65Zn [68], однако эта методика достаточно сложна. Поэтому 
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самый надежный и простой метод- сравнение количества выде­
ленных экскрементов в естественных условиях и в лаборатории 
(29, 48, 53] с учетом п~риодичности дефекации в естественных 
условиях, 

Количество выделенных экскрементов у Br. fruticum может 
быть выражено через размеры или вес улиток (53]: 

FV =0,0036 · w0•82, 

где FV- количество выделенных экскрементов (мг воздушно­
сухого веса); w- живой вес· улитки (мг). Такие зависимости 
для ракообразных и инфузорий описываются уравнениями с 
аналогичными степенными показателями; 

r=0,0746. wо,во (13], 

где r- суточный рацион (г сырого веса пищи), w- сырой вес 
животного (г); 

С=0,027. wо,во (14], 

где С- рацион (мг сырого веса/ч) при 20 ос, w- сырой 
вес (мг). 

Поток эн~ргии в популяции «Поляна» варьирует от 11,0 до 
14,,6 кДж/м2/год, а в популяции «Прибрежный»- от 45,7 до 
94;1 кДж/м2/год; аналогичные результаты получены для сара­
пульской популяции Br. fruticum (см. табл. 1). Основную часть. 
пищевого рациона Br. fruticum в талицких популяциях состав­
ляет опад травянистых растений. Поэtому значение улиток в 
подд~ржании круговорота веществ при однаковам потоке энер­

гии более существенно. 
Для анализа роста А. fulica в естественных условиях ис­

пользовали данные из работы (32] (см. рисунок) по росту этих 
улиток с 30 апреля по 28 мая 1956 г., т. е. сравнивали биоэнер­
гетические показатели у особей одинаковых размеров. Рассчи­
танный нами по аналогичной методике коэффициент К2 paвelf 
1-8,5 %. Количество органического вещества в раковине в дан­
ном случае во внимание не принималось, так как оно не пре­

вышало 1,5% (34]. 
Как видно из табл. 6, результаты определения ассимилиро­

ванной энергии по калорийности эксКJрементов и по зависи­
мости между размером раковины и количеством потребленной 
пищи практическн совпадают. Ранее этот расчет проводился 
для особей, Содержавшихея индивидуально. Таким образом, у 
особей А. fulica, использованных для экспериментов, эффект 
группы не влияет на уровень пищевой активности. Средний коэф­
фициент к2 (количество ассимилированной пищи, использован­
ное на рост) равен 5,66+0,836. 

Литературные данные по продуктивности б1рюхоногих мол­
люсков приведены в табл. 7: к\ (количество потребленной пищи, 
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Таблица 6 

Биоэнергетические показатели Achatina fulica, кДж 

А, А, FU К, к, 

34,43 34,36 6,545 5,20 6,19 2,126 
42,51 42,43 8,082 3,09 3,68 1,563 
41,06 36,42 7,805 7,21 8,58 3,126 
42,72 42,63 8, 121 3,90 4,64 1,980 
30,08 30,02 5,517 4,38 5,21 1,563 
Пр в меч а н н е: А,- ассимилированная энергия, определенная прямым калоримет­

рированнем; А 1 - ассимилированная энергия, определенная по завнеимости между раз· 
.. ером раковины и количеством ассимилированной пищи; tl Р - энергетический эквивалент 
прнроета биомассы; FU- калорический эквивалент выделенных экскрементов. 

Таблица 7 

Биоэнергетические показатели некоторых брюхоногих моллюсков 

Вид )Киэнеииая форма 

1 
к, к. 

Источ-
ник 

l>eroceras reticulatum Слизень 44,9 58,3 [45) 
Arion rufus То же 20,0 27,0 [56] 
The'-'a pisana Наземная 19,0 25,0 [34] 
Melix aspersa улитка 

juv.* То же 15,6 20,7 [22] ad. » 10,0 13,9 
ll. pomatia )) 29,6-49,5 37,7-57,3 [39) 
ll. tucorum ** » 3,5 12,4 [17) 
Н aliotis rufescens . Морская 10,2 [58) 

улитка 

н. fulgens . То же 22,7 [58) 
Н. discus 13,0 [58) 

• Возраст 16 недель. 
•• Показате...-rи рассчитаны для популяции. 

Таблица 8 
Зависимость между раз:vtерами особи, некоторы:vtи погодными 

и поведенческими факторами и суточным количеством выделенных 
экскрементов у наземного моллюска Eobania 'Dermiculata 

(матрица коэффициентов парной корреляции) 

Показатели 

1 
L t / tmax-tmin 

1 
Осадки h FU 

l 0,459 0,120 -0,234 0,206 -0,247 0,680* 
L 0,267 -0,318 0,341 -0,244 0,432 
i -0,470 0,860* -0,051 0,639* 

tmax-fmin 0,854* -0,501 -0,284 
Осадки 0,259 0,540 

h -0,377 
FU 

Пр и меч а н и е: l- выс::>та рак'Jвины. мм; L- ширина ракJвины, мм; t :___ среднесу­
точная температура в::>здуха, "'С; tmax-ttnin- сут::>чная амплитуда температур, ос; 

h- высота заползания на растения, м; FU- к1личеств) экскрементзв, мг в:Jздушно-су­
хого веса (данные представлены в л:Jгарифмическ')М масштаб~). Звездочками отм~чен ы 
коэффициенты корреляции, достоверные при 95 %-н~м урони~ значимасти. 
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использованное на рост) варьирует от 10,2 до 44,9 %, а К2 -
соответственно от 25 до 58,3 %. Различия этих показателей в 
IJ>аботах (45] и [56], на наш взгляд, объясняются не разной 
биоэнергетикой исследуемых видов, а разными методиками ис­
следования. Так, Стерн [56] приводит усредненные за длитель­
ный период времени (52 недели) данные: максимальный Kz 
составляет 53 %. Опыты Палланта [45] были кратковремен­
ными. Аналогично объясняются чрезмерно высокие К2 у улиток 
(см. табл. 7). Отметим, что прирост биомассы не стабильный 
процесс. Например, при наблюдении за ростом Н. pomatia (25J 
отмечено, что улитка способна за четыре часа вырасти до таких 
размеров, которые в среднем достигаются за две недели. Веро­
ятно, время экспериментов, проводимых Паллантом, совпало с 
пе:риодом наиболее интенсивного роста, поэтому средний коэф­
фициент к2 брюхоногих моллюсков не превышает 30 %. в свете 
этих данных предположение, что уровень пищевой активности 
А. fulica выше в природных условиях, чем в лаборатQрии, не 
подтверждается. Следовательно, у А. fulica в оптимальных 
условиях существования количество потребленной пиши не за­
висит от температуры. Содержание сухого вещества у молоди 
этого вида является константным показателем и равно 34,2 % 
от живого веса, сухой вес тканей соответственно равен 9,2 %. 

Известно, что ведущим фактором пишевой активности пой­
килотермных животных является температура. Б. Р. Стрига­
нова [12] отмечала у форм почвенных животных, которые оби­
тают в районах с резкими суточными колебаниями темпера­
туры, тенденцию к стабилизации уровня потребления и усвоя­
емости пищи в определенных пределах. Прямая зависимость 
активности питания от количества тепла наблюдается на не­
больших отрезках температуры и лучше выражена у стенотерм­
ных форм, обитаюших в выравненных условиях. К животным. 
обитаюшим в зоне с резкими суточными колебаниями темпе­
ратурЬ!, относятся все крупные моллюски умеренной зоны, а 
также ряд крупных тропических видов. Поэтому стабильность 
уровня пищевой активности наблюдается как у тропических 
видов (А. fulica), так и обитающих в умеренной зоне Br. fru­
ticum и D. reticulatum [45, 53, 57]. В более ксерофильных место­
обитаниях выявлено влияние температуры на уровень пишевой 
активности. Такая закономерность отмечена нами для Eobania 
vermiculata (Miill.) (табл. 8), а в литературе для С. nemoralis 
[50, 68] и относительно стенотермного подстилочного вида 
Discus rotundatus (Miill.) (36]. Таким образом, данный тип 
адаптации, когда физиологические процессы в организме мол­
люсков синхронизируют с изменением факторов внешней среды, 
характерен для видов, обитаюших в ксерофильных местооби­
таниях. Возможности экологической адаптации в этих условиях 
ограничены; реакция таких видов на неблагаприятные усло­

вия - впадение в спячку [20, 42] . 
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Иной тип адаптации отмечен у видов, приспособившихся к 
существованию в условиях с широким диапазоном суточных 

температур (со стабильной увлажненностью). По м-ере проник­
новения в районы с менее оптимальным климатом у улиток 
увеличивается продолжительность ювенильной стадии [ 1, 59, 
61, 67]. По нашему мнению, эта задержка в росте происходит 
не за счет снижения количества потребленной пищи, а в резуль­
тате изменения соотношения процессов продукции и обмена. 
Таким образом, в популяциях, обитающих в экстремальных для 
вида условиях, наблюдается тенденция к уменьшению коэф­
фициента к2 под влиянием и низкой, и высокой температуры 
[57], хотя принято [15] считать коэффициент К2 мало завися­
щим от факторов внешней среды. Однако удельная продукция 
б.еспозвоночных животных (продукция в единицу времени на 
единицу биомассы)' а следовательно, и к2 зависят от продол­
жительности жизни [3, 4] . Общая продолжительность жизни 
улиток при снижении темпа роста увеличивается [44]. Анало­
гичная закономерность, выявленная на гидробиантах [4], в 
полной мере отмечается и у наземных моллюсков на видовом 
уровне. С этим положением не совпадает вывод Геллера [27], 
который считает, что популяции улитки Theba pisana с двух­
летним жизненным циклом обитают в более оптимальных кли­
матических условиях, чем популяции с однолетним жизненным 

циклом. Однако эти различия являются следствием разной сте­
пени увлажнения или каких-либо локальных факторов, а не след­
ствием климатических различий. 

Температура - основной, но далеко не единственный фак­
тор, влияющий на продуктивность популяции. Еще Н. И. Кала­
бухав [8] отметил, что любая адаптация напiРавлена на под­
держание оптимального энергетического баланса. Энергетиче­
ский баланс особи описывается соотношением A=R+P, где 
А - количество ассимилированной энергии, R - траты на об­
мен, Р- продукция. Поэтому любое увеличение трат на обмен 
снижает продукцию особей как за счет снижения интенсивности 
роста, так и путем уменьшения плодовитости. Таким фактором 
может быть возрастание двигательной активности моллюсков, 
когда увеличиваю'!'ся энергозатраты на перемещение и (или) 
утилизацию кальция [60] . Оценить энергетическую стоимость 
передвижения можно на примере бананового слизня Ariolimax 
columblanus (Gould). Цри перемещении на 1 м расходуется 
904 Дж/кг массы [24], т. е. одна особь весом 20 г расходует 
18,1 Дж. Такой слизень съедает, по данным [52], 220 мг пищи 
за сутки. Это примерно 2381 Дж усвоенной энергии. Следова­
тельно, на п~ремещение на 1 м ,расходуется 0,76 % энергии, 
ассимилированной за сутки. Повышение двигательной актив­
ности влияет на энергетический баланс моллюсков, и возможно, 
что между интенсивностью прироста биомассы и интенсивностью 
перемещения существует обратная зависимость. 
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Обсуждению влияния кальция и рН на жизнедеятельность 
:моллюсков посвящено большое количество работ [16, 46), но 
степень их прямого воздействия на состав и численность раз­
ных видов интерпретировалась. неоднозначно. Помимо того, что 
кальций является субстратом для построения раковины, на 
i1звестковых · почвах имеются надежные укрытия для мелких 

особей и благоприятный ми~роклимат. Известно, что улитки 
получ'ают кальций из пищи, непосредственно грызя известняк, 
или из почв разных типов [23]. Более эффективно они утилизи­
руют карбонат кальция, чем фосфат [64.] ; при утилизации ци­
трата и оксалата кальция у моллюсков достоверно различается 

плодовитость [66]. При избытке или недостатке кальция на­
блюдаются различия в темпе роста, однако вес раковин одного 
JРазмера не различается [23). С другой стороны, вес однораз­
мерных раковин у улиток этого же вида, обитающих в обычных 
условиях и на песчаных почвах, различается в восемь раз [7]. 
В период подготовки к зимовке у улиток увеличивается потреб­
ление СаСО3 [21]. По-видимому, этот факт объясняет причину 
прекращения роста Br. fruticum в августе [6) uри стабильной 
в~личине пищевого рациона. 

Очевидно, что наибольшее значение имеет не наличие в 
биотопе кальция, а его доступность. В таком случае рН почвы 
можно рассматривать как фактор, влияющий на доступность 
кальция, но для конкретных видов и в определенных условиях 

[62, 63). В условиях экологического оптимума конк,ретного вида 
при максимальном коэффициенте К2 энергозатраты на усвоение 
кальция при его избытке минимальны. Когда доступность каль­
ция снижается, энергозатраты на его усвоение возрастают за 

счет снижения темпа роста [23) или плодовитости [33, 44]. 
Выявлена зависимость между количеством кальция в пище и 
толщиной стенки раковины [43, 44]. Однако в природе тол­
щина стенки раковины коррелирует с наличием осадков [49), 
т. е. в данной популяции возрастает возможность перемещений, 
и дефицит кальция снижается. 

Увеличение энергозатрат на усвоение кальция может п:ро­
должаться до тех пQр, пока не будут за11ронуты жизненно важ­
ные функции организма. Поэтому в эю;тремальных условиях 
снижение доступности кальция является лимитирующим факто­
ром. Это в равной мере касается всех улиток, но следует учиты­
вать, что потребность в кальции у наземных моллюсков суще­
ственно различается. 

Факторы, определяющие снижение К2 в природных популя­
циях наземных моллюсков, помимо температуры, имеют значе­

ние только в оптимальных климатических условиях, где мол­

люски способны существовать в более широком спектре место­
обитаний, чем у границы видового ареала. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ЭНЕРГЕТИКА РОСТА И РАЗВИТИ.Я ЖИВОТНЫХ · 1985 

И.А.БОГАЧЕВА,Л.В.КУЛАКОВА 

ОСНОВНЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ РОСТА И ЭНЕРГЕТИКИ 

ПИТАНИЯ ЛИСТОГРЬIЗУЩИХ НАСЕКОМЫХ СЕВЕРА 

ПРИ РАЗНЬIХ ТЕМПЕРАТУРАХ 

Изучая цриспособление насекомых к условиям жизни в Суб. 
арктике, исследователи уделяли основное внимание ведущему 

экстремальному фактору- низким температурам. При этом 
рассматривались прежде всего морфологические, биологические 
и поведенческие адаптации насекомых [ 1 О, 8, 6, 13, 14], а рост, 
питание, энергетические особенности, требующие длительного 
экспериментального изучения, оставались обычно в стороне. 
Между тем такие данные представляют значительный интерес, 
так как помогают глубже понять приспособление видов к раз­
витию в условиях ю~роткого и прохладного северного лета. 

Работы по изучению питания и роста некоторых обычных 
на Севере видов листагрызущих насекомых начаты нами в 1971 г. 
Однако до 1980 г. эксперименты с каждым видом проводили 
только в условиях одной температуры, обычно комнатной ( 18-
20 ос) , что позволило выделить некотQрые общие особенности 
роста и энергетики северных видов листагрызущих насекомых 

[5, 2, 3), но не давало возможности в полной мере оценить адап­
тивность этих характеристик. С 1980 г. начали проводить 
эксперименты по энергетике листагрызущих насекомых при 

разных температурах. К настоящему времени накоплен доволь­
но большой экспериментальный материал по росту и питанию 
листо11рызущих насекомых Севера с точки зрения их адаптив­
ности в условиях Субарктики. 

~атериал и методика 

Исследования проводили в июле- августе 1978-1981 гг. 
в г. Лабытнанги (66°43' с. ш., зона лесотундры). Для эксперимен­
тов использовались те виды листагрызущих насекомых (пилиль­
щиков и чешуекрылых), по которым в окрестностях Лабытнанги 
можно было собрать достаточно массовый материал. Девять 
видов (два вида чешуекрылых и семь пилильщиков) питались 
пистьями деревьев и кустарников, и только два вида чешуекры-
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.лых- травянистыми растениями (табл. 1). Во время экспери­
ментов личинок воспитывали на том кормовом растении, с ко­

-горого они были собраны в природе. На пяденице Oporinia 
autumnata Bkh. эксперименты проводили в течение трех лет 
(а, б, в); пилильщика Pamphilius sp. содержали на разных кор­
мовых растениях (А, Б). 

· · Личинок весом не менее 2-3 мг рассаживали поодиночке 
в стеклянные или полиэтиленовые садки (стаканчики) объемом 
30-50 мл. В садок помещали один, для личинок последнего 
возраста- два листа кормового растения; для поддержания 

влажности на дно садка клали небольшой кусочек ваты, кото­
рый ежедневно смачивали. Каждый день, в одно и то же время, 
ли~инок вЗвешивали, меняли корм, собирали экскременты. Ре­
гистрировали также линьку личинок и все изменения в их по­

ведении. Эксперименты продолжали до тех пор, пока личинка 
не прекращала питаться. 

Для определения . количества съеденного личинками корма 
применяли «графический» метод: количество потребленного 
корма первоначально выражали в единицах площади, измеряя 

выеденные отверстия. на миллиметровой бумаге. Чтобы пере­
вести полученные данные в единицы сырого веса, через каж­

дые четыре- пять дней взвешивали высечки заранее известной 
площади. Для определения содержания сухого вещества 
в листьях параллельна взвешивали десять образцов по четыре 
листа, которые затем высушивали и взвешивали повторно. На 
основании полученных данных были построены кривые, по ко­
торым потом находили средние значения показателей для каж­
дого дня. 

Такая методика была припята для всех видов, кроме браж­
ника Celerio gallii Rott; его крупные гусеницы содержались в со­
судах объемом 0,5 л, а «графический» метод определения коли­
чества съеденного корма заменен весовым. Порцию корма, 
предлагаемую гусенице, предварительно взвешивали; сухой вес 

этого корма определяли согласно описанной выше процедуре. 
Несъеденный корм убирали из садка, высушивали и вновь 
взвешивали; таким образом, количество съеденного корма вы­
числяли сразу в сухом весе как разность между сухим весом 

предложенного и оставшегася корма. 

Вес личинки, измеряемый каждый день на живых особях, 
также необходимо было перевести в миллиграммы сухого ве­
щества. Для этого личинок предпоследнего и последнего воз­
Jрастов поодиночке взвешивали, усыпляли, высушивали и взве­

шИвали повторно. У ряда видов содержание сухого вещества 
в теле экспериментально не определяли, а брали литературные 
данные. Экскременты взвешивали уже в высушенном виде. 

Часть садков с личинками каждого вида содержали в лабо­
ратории при комнатной температуре (18-25 °С), другую 
часть- в неотапливаемом помещении, где температура была 
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Таблица 2 

Основные количественные характеристи1<и питания личинок северных видов, 
МГ/МГ сух. вещ. В суТКИ Х 100% 

Вид 

Pieris napi 

Celerio gallii 

Oporinia autumnata (а) 

О. autumnata (б) 

О. autumnata (в) 

Lygris prunata 

Пилильщик, вид N 

Amauronematus sp. 

Croesus sp. 

Пилильщик, вид А 

Пилильщик, вид t 

Среднес у-
точная 

Воз- темпера-

раС&' тура экс-

пернмен-

т~н t, ос 

1 Пfl* 1 
18-22 
18-22 

п 25,4 
п 18,0 

пп 18-22 
п 18-22 

пп 19,9 
п 17,5 
п 12,6 

пп 
1 

19,0 
п 

1 

19,6 
п 12,6 

пп 18-22 
п 18-22 

п 25,2 
п 19,0 

пп 22,4 
п 21,4 
пп 14,6 
п 13' 1 

пп 17,6 
п 18,0 
пп 8,9 
п 9,2 

п 17,9 
п 9,9 

пп 21,3 
пп 15,0 

.n 

6 
7 

7 
6 

6 
9 

3 
8 
4 

5 
5 
5 

9 
9 

9 
8 

11 
8 
6 
6 

8 
9 
7 
8 

3 
4 

7 
6 

1 

!(оэффнцн-
ентисполь· 

зования 

съеденной 
пищи на 

рост !J.PfC 

29,1 
25,0 

27,4 
23,0 

30,2 
26,5 

29,7 
22,3 
35,1 

38.,2 
19,2 
25,4 

45,7 
36,3 

8,9 
11 ,4 

15' 1 
15,0 
17,6 
18,9 

24,7 
13,5 
27,4 
13,0 

15,8 
10,4 

18,9 
15,9 

1 

Интен-
сивкость 

питания 

CfP 

122,7 
86,9 

219,2 
91,9 

217,4 
150,6 

152,8 
130,6 
76,9 

190,0 
175,0 
104,7 

107,3 
96,8 

352,7 
210,0 

202,3 
156,7 
95,7 
93,2 

217,4 
181,4 
72,0 
88,8 

259,5 
140,9 

159,6 
101 ,о 

1 

Интен-
сивкость 

роста 

!J.P/P 

22,8 
15,7 

61 '7 
17,3 

55,7 
36,8 

48,4 
23,0 
16,2 

38,8 
26,6 
19,4 

38, l 
32,5 

28,8 
18,6 

35,5 
17,3 
23,9 
11 ,2 

53,3 
18,2 
19,6 
10,3 

27,0 
12,4 

28,2 
14,6 



Окончание табл. 2 

Среднесу· Коэффн-

точная цнент не- Интен- Интен-
Воз- темnера- nользова- сивность снвность. 

Вид рас т тура экс- n ння съе- питания роста 

nернмеи-
денной С/Р l!P/P 

тов t. ос nищи на 

рост l!P/C 

пп 24,8 3 14,4 325,0 37,9 
Пилильщик, вид TS п 23,0 8 11 ,2 241 ,О 21,8 

пп 17,8 3 18,1 277,3 47,5 
п 17,6 9 13,0 145,0 11,4 

пп 20,4 9 20,2 195,1 39,8 
Pamphilius sp., А п 21,8 10 13,0 146,2 14,6 

пп 13,9 9 20,1 84,2 18,5 
п 16,0 9 14,8 95,7 10,2 

пп 23,7 3 15,3 169,2 49,8 
Pamphilius sp., Б п 24,2 3 10,5 195,4 8,8 

пп 17,8 3 22,5 127,5 38,3 
п 18,0 3 13,0 97,0 12,5 

• ПП- nредnоследний возраст, П- nоследний. Буквенные обозначения те же, что 
втабл.l. 

обычно на 6-10° ниже (8-16°С). Суточные колебания темпе­
ратуры в лаборатории ,составляли обычно 3-4°, тогда как 
в неотапливаемом помещении не превышали 1-2°. Подробные 
сведения о температуре приведены в табл. 2. 

Результаты и обсуждение 

Содержание сухого вещества в листьях кормовых растений 
подвержено значительным сезонным колебаниям (см. табл. 1) _ 
На Севере, где листья древесных растений раскрываются в пер­
вых числах июля, происходит сначала быстрое, затем более 
постепенное нарастание содержания сухого вещества в листьях; 

максимум его приходится на двадцатые числа июля, после чего 

оно стабилизируется и к концу сезона несколько снижается. 
Сухой вес единицы листовой площади вначале растет очень. 
заметно, и с этим необходимо считаться при проведении экспе­
риментов. В табл. 1 приведено среднее за время эксперимен­
тов содержание сухого вещества в листьях кормовых растений_ 

Содержание сухого вещества в теле личинок. На большом 
материале [9, 11, 16, 19] показано, что содержание сухого ве­
щества в теле личинок увеличивается с их возрастом. С этим 
фактором следовало бы считаться и определять содержание 
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сухого вещества отдельно для личинок разных возрастов. К со­
жалению, из-за недостаточного количества материала в табл. 1 
приведены усредненные данные для двух последних возрастов. 

Принято считать, что у личинок фитофагов сухое вещество со­
ставляет 20-25% от веса тела [1, 12, 18]; наши данные соот­
ветствуют этим представлениям. 

Для ряда видов из-за крайне ограниченного материала во­
обще не определено содержание сухого вещества. Например, 
данные по Celerio gallii взяты нами из работы В. Н. Ольшван­
га и. С. Л. Янкина [7]. Для трех видов пилильщиков (виды N, 
А и TS) при расчетах мы принимали содержание сухого веще­
ства равным 20%. 

Интенсивность роста, определяемая как увеличение веса тела 
личинки за единицу времени,- важная характеристика, от ко-

1'Орой зависит время прохождения видом личиночной стадии 
развития. Изменения этого показателя по мере роста, а также 
его повозрастные различия обсуждались ранее [3, 4). В настоя­
щей работе рассматривается только зависимость интенсивности 
роста от температуры. 

Из табл. 2 видно, что интенсивность роста (прирост личин­
ки за сутки относительно ее веса в предыдущий день) увели­
чивается при повышении температуры. Видимо, зависимость 
интенсивности роста от температуры имеет видовую специфику; 
однако она различна и у одного вида в разных возрастах. Ли­
чинки предпоследнего возраста более резко реагируют на по­
вышение температуры по сравнению с .11ичинками последнего 

возраста. Так, среднее увеличение интенсивности роста, вы­
численное для личинок последнего 'ВОзраста, составляет 

1,57 раза при увеличении температуры на 6,6° (для подсчетов 
взяты все виды, по которым имеется достаточное количество 

данных, т. е. вид А из подсчетов исключен); для личинок пред­
последнего- 2,07 раза при почти таком же (на 7,2°) увеличе­
нщi температуры. 

В целом. интенсивность роста личинок северных видов может 
быть охарактеризована как весьма высокая. При низких. 
( 8-13 ос) температурах вес личинок последних возрастов уве­
личивается в среднем на 14,6 % за сутки, при умеренных ( 13-
18 °С) -на 16,4 %' при высоких (более 18 °С) -на 25,7%. 
У личинок предпоследнего возраста эти показатели составля­
ют соответственно 19,6; 32,7 и 39,5 %. Дж. М. Скрайбэр и П. Фини 
р 7] для гусениц чешуекрылых-дендрофагов последнего возра~ 
ста указывает среднее значение интенсивности роста 11 %, для 
предпоследнего возраста- 18%; опыты проводились при 19-:-
230С. 

Приведеиные нами данные по увеличению интенсивности 
роста личинок при возрастании температуры еще раз говорят 

о том, что личинки предпоследнего возраста более заметно 
реагируют на увеличение температуры. Резкое повышение ин-
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тенсивности роста происходит у них уже при подъеме темпера­

туры до 13-18°, тогда как у личинок старшего возраста­
лишь при подъеме ее выше 18°. 

Высокая интенсивность роста личинок северных видов 
листагрызущих насекомых должна обеспечиваться особенностя­
ми их энергетики. Энергетика описывается обычным уравнением 
C=!:!.P+R+F, где С (consumption)- потребление, !:!.Р (pro­
duction) - прирост, R (respiration) -метаболические расходы 
и F (feces) -экскременты. Из этого уравнения следует, что 
интенсивность роста будет тем выше, чем выше потребление 
корма С и (или) доля корма, идущая на увеличение веса ли­
чинки !:!.PjC. Рассмотрим в первую очередь потребление корма. 

Потребление корма. Количество корма, потребленного личин­
кой за единицу времени, зависит прежде всего от ее размеров. 
Поэтому используют не абсолютное, а относительное потребле­
ние, выражаемое как отношение веса корма, съеденного 

личинкой за единицу времени (сутки), к весу ее тела в преды­
дущий день. Эта величина, называемая интенсивностью питания, 
и будет обсуждаться нами в дальнейшем. 

Интенсивность питания, как и другие процессы жизнедея­
тельности у холоднокровных животных, увеличивается с повы­

шением температуры (см. табл. 2). Зависит она и от возраста. 
Так, прИ повышении температуры на 6,6° потребление КQрма 
личинками последнего возраста увеличивается в 1,71 раза, а 
предпоследнего в 2,26 раза. В целом для интенсивности пита­
ния справедливы все основные положения, изложенные ,ранее 

для интенсивности роста. Интересно, что интенсивность питания 
при повышении темпе;ратуры возрастает в большей мере, чем 
интенсивность роста, т. е. доля вновь образованной личинками 
биомассы от биомассы съеденного корма с ростом температуры 
несколько понижается. К этому мы еще вернемся, когда будем 
обсуждать энергетические коэффициенты. 

Интенсивность питания личинок северных видов листагры­
зущих насекомых, как и интенсивность их роста, можно считать 

высокой. Приведем средние показатели по личинкам последнего 
возраста, для которых имеется достаточное количество данных: 

при 11,5° они потребляют в сутки в среднем 0,9 г корма на 1 г 
веса тела (сухой вес); при 16,7°- 1,23 г, при 21,5°- 1,84 г. 
Этот вопрос уже был подробно рассмотрен нами ранее [4], 
причем высказывалось предположение, что высокая интенсив­

ность питания у личинок северных видов является их приспо­

соблением к температурным условиям Субарктики. При этом 
адаптивность проявляется по двум направлениям. 

Во-первых, у насекомых высоких широт питание отмечается 
при более низких температурах, чем это свойственно видам уме­
ренных и южных широт. На Приобском Севере личинки неко­
торых видов начинают питаться при температуре около 3°, тогда 
как многие виды более низких широт- при 10-12° [15]. При 
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такой температуре северные виды уже питаются активно, по­
требляя такое же количество корма, которое виды умеренной 
и тропической зоны по11ребляют при 20-30°. Низкий порог 
активности питания является у tеверных видов приспособле­
нием к низким средним температурам периода роста. 

Во-вторых, северные виды насекомых-дендрофагов имеют 
более высокие максимальные знаЧения интенсивности питания, 
чем виды средних и южных широт. Для чешуекрылых-дендро­
фагов средних широт Дж. М. Скрайбэр и П. Фи ни i [ 17) при­
водят величину интенсивности потребления корма 1,2 г/г в сут­
ки (последний возраст, средние данные по многим видам). 

Таким образом, высокие абсолютные значения интенсивности 
питания личинок мы считаем приспособлением к кQротким пе­
риодам наиболее благоприятных температур, во время которых 
насекомым необходимо завершить личиночную стадию развития. 
Высокая интенсивность питания, в свою очередь, обеспечивается 
рядом поведенческик особенностей. К ним следует отнести круг­
лосуточное питание в теплые (с достаточно высокими ночными 
температ)-lрами) периоды, а также приспособления, направлен­
ные на то, чтобы питание личинок проходило в благоприятных 
температурных условиях (предпочтение нижней части и южной 
стороны кроны дерева, питание на освещенной солнцем части 
побега и стороне листа). 

Коэффициент использования съеденной пищи на рост- важ­
нейшая энергетическая характеристика питания личинок, пока­
зывающая, какую долю съеденного корма личинка превращает 

в ткани своего тела. Повышение коэффициента ведет к увели­
чению интенсивности роста. Посмотрим, как зависит этот пока­
затель от температуры. 

Вопросы энергетики вида при изменении температуры среды 
были подробно рассмотрены ранее [4] на одном виде- Croe­
sus s;p. Установлено, что с ростом температуры увеличивается 
коэффициент ассимиляции (!t.P+R)/C, но возрастают также 
и метаболические траты R/C. Оба процесса идут одновременiJО 
и приводят к тому, что коэффициент !t.P/C остается почти неиз­
менным. 

У большинства видов (см. табл. 2) изменения энергети&:и 
небольшие, но однонаправленные: при повышении температуры 
коэффициент использования съеденной пищи на рост !t.P/C 
несколько снижается. Однако величина снижения и разброс дан­
ных таковы, что ни в одном случае нам не удалось подтвердить 

достоверность этих результатов. Каких-либо литературных дан­
ных, которые бы указывали на возможность закономерного изме­
нения коэффициента !t.P jC при изменении температуры, мы 
также не нашли. 

Если мы теперь рассмотрим величину показателя !t.P/C в 
сравнительном плане не по температурам, а по видам, то уви­

дим значительную изменчивость этого показателя. Есть виды, 
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у которых коэффициент АР/С равен 10% и даже менее, в то 
время как у других более 30% (см. табл. 2). Такие различия 
объясняются качеством корма и подробно рассматриваются в 
следующей статье настоящего сборника. Сейчас для нас важен 
лишь. тот факт, что на Севере могут нормально существовать 
виды с резко различной величиной коэффициента д.Р/С и что 
от температуры велич_ина этого коэффициента практически не 
зависит. 

Выводы 

1. Северные виды листагрызущих насекомых отличаются 
высокой интенсивностью роста: 25 % у личинок последнего воз­
раста и 40 % у личинок предпоследнего возраста при темпера­
туре более 18 ос. У отдельных видов этот показатель даже в пос­
леднем возрасте может превышать 60 %. 

2. Возрастание интенсивности роста личинок с повышением 
температуры объясняется увеличением интенсивности питания, 
а не увеличением доли корма, идущей на прирост личинок. 

3. Личинки северных видов начинают питаться при темпе­
ратуре около 3 °С; при 8-12 ос они потребляют в сутки такое 
же количество пищи, как виды умеренных и тропических широт 

при 20-30 ос. 
4. Максимальная интенсивность питания личинок северных 

видов, которой они достигают при температуре 18-22 °С, выше, 
чем у видов умеренных и тропических широт. 

5. Изменений коэффициента использования съеденной пищи 
на рост !1PjC, связанных с изменениями температуры, не выяв­
лено. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ЭНЕРГЕТИКА РОСТА И РАЗВИТИЯ ЖИВОТНЫХ · 1985 

И. А. БОГАЧЕВА 

СЕЗОННЫЕ РАЗЛИЧИЯ РОСТА И ЭНЕРГЕТИКИ 

ПИТАНИЯ ЛИЧИНОК СЕВЕРНЫХ ВИДОВ 

ЛИСТОГРЫЗУЩИХ НАСЕКОМЫХ 

Материалы по питанию беспозвоночных, накопленные к сере­
дине 60-х годов, позволили сделать некотqрые обобщения, касаю­
щиеся их основных энергетических характеристик. Устаноолено, 
что зоофаги обладают высоким коэффициентом ассимиляции 
А/С, но однрвременно, соответственно их активному образу жиз­
ни, довольно низким коэффициентом использования усвоенной 
пищи на рост !!..Р/А. Сапрофаги, напротив, имеют низкий коэф­
фициент ассимиляции, так как потребляют корм, бедный пита­
тельными веществами. Фитофаги характеризуются промежуточ­
ными значениями коэффициента А/С; однако у видов, ведуЩих 
малоподвижный образ жизни, коэффициент !!..Pf А сравнительно 
высокий [22]. 

В "группу фитофагов входят следующие насекомые: грызу­
щие филлофаги, минерь1, галлообразователи, ризофаги, карпа­
фаги, ксилофаги. Методические трудности, связанные с содер­
жанием представителей большинства этих групп в лаборатории, 
привели к тому, что исследования в основном проводятся на 

группе грызущих филлофагов. Это экологически однородная 
группа, и разноречивые данные по росту, потреблению корма, 
основным энергетическим характеристикам ее разных видов до 

недавнего времени не были систематизированы и объяснены. 
С другой стороны, изучая питание листагрызущих насекомых, 
исследователи рассматривали листья растений только как пище­
вой субстрат; оценивали содержание в них основных питатель­
ных веществ (белки, жиры, углеводы, вода), иногда определяли 
также калорийность. 

С середины 60-х годов стали изучать содержание основных 
пищевых компонентов в листьях растений разных видов, его 
сезонные и локальные различия (8, 9, 15, 14, 23, 21, 30]. Более 
того, растение рассматривалось уже не как пассивный объект 
питания насекомых, а как живой организм. Накоплены сведения 
·по содержанию целого ряда защитных веществ - растительных 

аллелохемиков - в тканях растений [11, 1, 14, 18, 21, 33]. На 
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основании этих данных с учетом энергетики питания разных 

видов листагрызущих насекомых создана концепция разной 
пищевой стратегии видов с разной фенологией развития личи­
ночной фазы [25, 26, 12]. 

Суть концепции сводится к следующему. Молодые листья 
многолетних растений, богатые бе.[Iками и водой, представляют 
собой ценный кормовой субстрат для насекомых, однако они 
обычно содержат токсиче·ские' вещества, эффективные в неболь­
тих концентрациях (например, сердечные гликозиды). Далеко 
не все виды насекомых могут приспоеобиться к этим веществам, 
но те, котQрые приспосабливаются, имеют в распоряжении кор­
мовой субстрат с высоким содержанием питательных веществ. 
У таких видов высокий коэффициент А/С и большая скорость 
роста. По мере старения листьев содержание в них воды и 
белков снижается; прежние защитные вещества разрушаются, 
но накапливаются новые- ингибиторы• питания (таf!НИНЫ и 
фенолы), действующие в высоких концентрациях. Обра'зуя ком­
плексы с белками, они снижают их усвояемость; кроме того, 
содержание белков в листьях и так уменьшается к концу се­
зона. Поэтому виды летне-осенней группы обычно имеют низкие 
коэффициенты А/С и медленно растут. 

Такие же сезонные изменения содержания веществ в листьях 
рас1ений должны происходить и на Севере, только более быст­
рыми темпами, чем в средних широтах, поскольку здесь от рас­

пускания до пожелтения листьев проходит менее двух месяцев. 

Исследований по энергетике насекомых на Севере выпол­
нено немного [2, 4-7, 16, 17, 19, 20, 24], однако полученные 
данные позволяют предположить, что весение-летние виды листо­

грызущих насекомых обладают высоким коэффициентом асси­
мйляции и большой скоростью роста, а летне-осенние - низ­
кими. 

~атериал и методика 

Работы по изучению сезонных измененйй питания и роста 
листагрызущих насекомых Севера проводили на Салехардском 
стационаре УНЦ АН СССР (г. Лабытнанги, низовья Оби). 
Ранее [3, 6] было установлено, что массовые листагрызущие 
насекомые на древесных 1растениях в Приобской лесотундре 
принадлежат к -видам с весение-летней фенологией развития 
личиночной фазы и составляют основу биомассы членистоногих, 
входящих в консорции древесных растений. На их долю при­
ходится большая часть изъятой биомассы растений. Эти виды, 
как правило, заканчивают свое развитие в третьей декаде июля, 
их сменяют другие виды, чаще всего с низкой численностью; 
nри благоприятной погоДе часть их продолжает развиваться до 

сенtября. 
В течение 11рех летних сезонов (1978, 1980, 1981 гг.) мы изу-
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Распределение видов по фенологическим группам 
согласно времени·их питания 

11юль Логуст 

Таблица 

Вид 
l 1 l/ 1 1/! 1 1 11 1 /!/ 

Феноло­
гическая 

группа 

Oporinia autumnata (а)* 
О. autumnata (б) 
О. autumnata (в) 
Lygris prunata 
Amauronematus sp. 
Пи.1Ильщик, вид t 
Пилильщик, вид А 
Пилильщик, вид N 
Pamphilius sp. (А)** 

Р. sp. (Б) 
Celerio gallii 
Croesus sp. 
Пилильщик, вид TS 
Pieris napi 

--

•а-1978 г .• б-1980 г .• в-1981 г. 
• • А- на Betula tortuosa; Б- Alnus fralicosa. 

-
-

Весение­
летняя 

Летняя 

Летне­
осенняя 

чали рост и основные характеристики питания личинок листо­

грызущих насекомых; стараясь брать виды, питающиеся в раз­
ное время сезона (табл. 1). Необходимо подчеркнуть, что при­
ведеиное в таблице время проведения экспериментов захваты­
вало обычно лишь часть того времени, когда вид встречался 
в природе. Так, значительная часть особей пяд~ницы Oporinia 
autumnata Bkh. каждый год к началу экспериментов уже успе­
вала достигнуть последнего возраста. Наоборот, в эксперименты 
с Pamphilius sp. на березе попали только самые ранние особи; 
этот вид продолжал встречаться на березах в природе и после 
окончания экспериментов. Виды условно разбиты на группы по 
фенологии питания их личиночной фазы: так, к весение-летней 
группе отнесены виды, питающиеся в первой половине июля, 
к летне-осенней - питающиеся ·во второй-третьей декадах ав­
густа. Виды, личинки которых развиваются в .конце июля- на­
чале августа, отнесены нами к промежуточной - летней -
группе. 

Методика проведения экспериментов, а также объем иссле­
дуемого материала подробны описаны в предыдущей статье 
сборника. 
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Результаты исследований 

Интенсивность роста. Как уже было нами показано, интен­
сивность роста в большой степени ззвисит от возраста личинок 
(в предпоследнем возрасте она в 1,5-3,3 раза выше, чем в по­
следнем) и от температуры. Однако в данном' случае нас инте­
ресуют изменения этого показателя в течение сезона. Его сред­
ние величины для выделенных групп листагрызущих насекомых 

приведены в табл. 2. Виды, питающиеся травянистыми расте­
ниями, в расчет не принимали; их рост и питание следует об­
суждатьотдельно (29]. 

Из табл. 2 видно, что интенсивность роста наиболее высока 
у видов, питающихся в начале сезона, и заметно падает у ви­

дов, питающихся позднее, хотя при благоприятных температу­
рах темпы роста личинок могут быть достаточно высокими и 
в конце сезона, особенно в предпоследнем возрасте. 

Рассмотрим теперь такие фундаментальные характеристи­
ки питания, как коэффициент использования съеденной пищи 
на рост дР/С и интенсивность питания CjP и обсудим их зна­
ние для темпов роста у насекомых трех выделенных нами фено­
логических групп. 

Коэффициент использования съеденной пищи на рост дР/С. 
Наиболее высок он (см. предыдущую статью) у видов, относя­
щихся к весение-летней группе пяденицы (Oporinia autumna­
t.a и Lygris prunata), в течение сезона снижается и самый низ­
кий у типичных летне-осенних видов (мы рассматриваем здесь 
только виды, питающиеся листьями древесна-кустарнико­

вых растений). При этом у весение-летних видов коэффициент 
дР/С нередко выше 30%, а у летне-осенних видов он состав­
ляет 10-J5 %, а иногда и меньше. Резкое падение коэффициен­
та дР/С от начала к середине сезона подтверждают и резуль­
таты настоящей работы (см. табл. 2). 

Таблица 2 

Основные хараитеристиl<и питания у видов разных фенологических 
групп (t> 18°), мг /м г сух. вещ. в сутчн Х 100 % 

!(оэффициент 

Группы по феноло- использова~ ИНТf'НСИВ· Интенснв-

гни питания 
Возраст ни_я съеден- ность nита- ность роста 

ной пищи иия С/Р I!.P/P 
на роот I!.P/C 

Весение-летняя 1 Предпоследний 36,0 166,9 45,2 
Последний 26,1 138,3 29,7 

Летняя 1 Предпоследний 18,1 185,7 34,5 
Последний 13. 1 171,0 16,8 

Летне-осенняя 1 Предпоследний 21,8 207,4 41,7 
Последний 13,2 141, 1 12,8 
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Рис. 1. Сезонные изменения содержания сухого вещества в листьях березы 
извилистой в 1978 (1), 1980 (2) и 1981 (3) годах. 

Рис. 2. Зависимость коэффициента использования съеденной пищи на рост от 
срдержания воды в листьях древесных растений (точки- данные для личи­

нок предпоследнего, крестики - последнего возраста). 

Сезонные различия в вел.ичине коэффициента !!.Р/С широко 
обсуждаются в лит~ратуре. Так, Саусвуд [32] прямо указывает, 
что этот коэффициент зависит от времени сезона года. Скрай­
бэiР [27] на гусеницах Hyalophora cecropia показал, что коэф­
фициент !!.Р/С падает от мая к октябрю с· 29,5 до 13,6 %. Фини 
[13] сообщает, что весение-летние виды чешуекрылых, питаю­
щиеся развивающейся листвой дуба, имеют высокие показате­
ли !!.Р/С и заканчивают развитие через две-три недели; позДне­
летние виды питаются более двух месяцев и все равно не могут 
завершить личиночное раЗВI:JТИе на дубе. Хаукиойя и Ниемела 
[20] приводят данные о довольно высоком коэффициенте 
!!.Р /С ( 17 %) у пяденицы Oporinia autumnata и низком (9 %) 
у пилильщика Dineura virididorsata- вида с позднелетней 
фенологией развития личиночной фазы. 

Проследить изменение коэффициента !!.Р/С в за,висимости 
от времени сезона очень ТJрудно в связи с тем, что календарные 
и фенологические даты могут заметно расходиться в разные 
годы, так как последние определяются конКffJетными темпера­

турными условиями сезона. На рис. 1 представлено изменение 
содержания сухого вещества в ./IИСтьях березы Betula tortuosa 
в течение· трех вегетационных сезонов. Разные сроки раз·верты­
вания листьев и !Разная скорость их созревания, зависящие от 

температурных условий, обусловили 1разницу в ходе этого про­
цесса; например, 28% сухого вещества в 1978 r. содержалось 
в листьях березы 14 июля, в t 980 г. - 11 июля, а в 1981 -
3 июля. В то же время, рассуждая логически, коэффициент 
I!.P/C должен соотноситься не с календарными, а именно 
с фенологическими датами. Поэтому для отображения изучае­
мой за,висимости МЪI взяли не даты, а зависящий от них фак­
ТQР- содержание воДЬI в листьях. 
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Сезонные изменениst . этого фактора :в основных чертах 
охарактеризованы в нашей предыдущей. статье. Во время экс­
периментов, с первой декады июля до последней декады авгу­
ста, содержание воды в листьях разных видов древесных рас­

тений изменялось от 80 до 60 %. По мере убывания содержания 
воды в листьях, т. е. к концу сезона (рис. 2), падает и коэф­
фициент !1Р/С (коэффициент корреляции Г= +0,85). 

Причина уменьшения коэффициента !1Р/С по м~ре прибли­
жения к концу сезона заключается в снижении усвояемости 
корма, или коэффициента ассимиляции А/С, который в свою 
очередь зависит от сезонных изменений качества корма. Такие 
изменения происходят сразу по многим факторам, имеющим 
значение для листогрызущих насекомых. Ряд авторов (27, 28, 
30_] считает ключевым фактором именно уменьшение содержа­
ния воды в листьях, снижающее утилизацию питательных ве­

ществ, другие (26, 14]- снижение содержания азота в листьях 
и повышение концентрации веществ, ингибирующих его усвое­
ние. 

Интенсивность питаtrия. Рассмотрим изменение этого пока­
зателя в течение сезона. Как следует из табл. 2, интенсивность 
питания несколько увеличивается от начала к концу сезона, 

т. е. ее величина находится в обратной зависимости от величи­
ны коэффициента !1Р/С. Взаимосвязь этих показателей под­
тверждают и материалы других исследований. Так, при питании 
на растениях с Щ!Зким содержанием азота капустная белянка 
Pieris brassicae имеет низкие коэффициенты !1Р/С и высокую ин­
тенсивность питания, а на растениях с высоким содержанием 

азота- наоборот (28]. 
Необычайно высокая для дендрофагов интенсивность пита­

ния у пилильщиков, питающихся хвоей- кормом, имеющим 
малую пищевую ценность (31]. 

Можно было бы предположить, нто любой фактор, 'вызываю­
щий снижение коэффициента IJ.PjC, при необходимости сохра­
нять высокие темпы роста должен приводить к компенсаторному 

повышению интенсивности питания. Поскольку в конце сезона 
листоr:рызущие насекомые питаются менее ценным . кормом 
(чем объясняются низкие коэффициенты IJ.P/C), не удивительно 
повышение у них в это время интенсцJ3НОсти питания. Однако, 
как уже говорилось выше, ·виды листогрызущих насекомых, 
питающиеся в конце сезона, имеют более низкие темпы роста. 
По-видимому, некоторое повышение интенсивности питания не 
может полностью компенсировать значительное снижение коэф­
фициента IJ.P/C. 

Особенности питания и роста видов-гербофагов. Как известно, 
содержание воды в ·листьях травянистых растений выше, чем 
в листьях древесных растений. Например, в листьях киnрея 
и геспериса в конце вегетационного сезона содержится 74 % 
воды (см. табл. 1 предыдущей статьи); такой уровень обводнен-
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ности у древесных растений приходится на начало вегетацион­
ного сезона. Листья 11равянистых растений больше содержат 
и белков [29]. 

Корм, близкий по составу к корму дендрофагов весение­
летней группы, обусловливает и сходные черты в энергетике 
гербафагов и весение-летних дендрофагов. Для них характер­
ны высокие коэффициенты !1Р/С (см. табл. 2 предыдущей 
статьи) и относительно большая скорость роста, а также, в про­
тивоположность дендрофагам, и высокая интенсивность пита­
ния. О таких же особенностях у ге,рбофагов по сравнению 
с дендрофагами сообщают С~райбэр и Фини [29]; при изуче­
нии насекомых-фитофагов они считают необходимым ·рассмат­
ривать питание этих групп отдельно. 

Особенности динамики численности филлофагов разных фе­
нологических групп. Ведущим фактором в развитии листагрызу­
щих насекомых следует считать температуру; поэтому в условиях 

Субарктики имеют преимущества те виды, развитие которых 
приходится на теплый период. Наиболее велико оно у весение­
летних видов, рано начинающих развитие: листоед Phytodecta 
pallidus L., пяденица Opor-inia autumnata, листовертка Epinoita 
crutiana L. Зимуя в фазе имаго или яйца, они начинают питать­
ся листьями, часто еще не вполне развернувшимися. Высокий 
коэффициент !1PjC и (при повышенных температурах) высокая 
интенсивност~ питания обеспечивают прохождение личиночной 
стадии за две-три недели. При более низких температурах раз­
витие личинок затягивается, но в любом случае заканчивается 
в текущем сезоне; затем насекомые проходят кратковременную 

стадию куколки, после чего отрождается имаго. Это касается 
массовых или, по крайней мере, обычных видов, из года в год 
достигающих высокой численности и цредставляющих в соот­
ветствующих консорциях виды-доминанты. 

У видов, начинающих развитие позже, можно выделить не­
сколько линий «основной стратегии»- ведущих приспособле­
ний, которые позволяют им существовать в условиях Севера: 

1. Небольшие размеры обеспечивают завершение развития 
в течение одного сезона даже в годы с низкими среднесуточны­

ми температурами. Хорошим примерам является пилильщик 
Dineura virididorsata [ 19, 20]. В условиях стационара Кево ли­
чинки этого вида, достигающие максимального веса 10-20 мг, 
начинают развиваться в с~редине июля и даже в годы со сред­

несуточной температурой сезона 6-7 ос в сентябре заканчива­
ют развитие, причем как коэффициент !1Р/С, так и интенсив­
ность питания чрезвычайно низки. В изученных нами консорциях 
древесных растений этой стратегии придерживается целый ряд 
видов пилильщиков (особенно Nematinae) и чешуекрылых. Зи­
муют они обычно в стадии эонимфы (пилильщики) или куколки 
(чешуекрылые); имаго отрождаются только после того, как 
почва достаточно проГJреется. Реже зимуют виды на стадии· 
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имаго- например, листоед Phyllodecta polaris Schneid, который 
в начале лета обязательно получает дополнительное питание 
и затем уже откладывает яйца. Эти виды обычны, в отдельные 
годы многочисленны, в консорциях занимают положение суб­
даминантов и даже доминантов. 

2. У видов средних и крупных размеров в годы с низкими 
температурами есть риск не закончить личиночное развитие 

в течение одного сезона. Часть таких видов приобрела способ­
ность зимовать в фазе личинки и продолжать развитие в тече­
ние следующего вегетационного сезона, например EreЬia, раз­
вивающиеся строго два года [10]. Два года развивается на 
Севере крупный вид пилильщика Trichiosoma jakovleffi Knw. 
и, по-видимому, оба вида медведиц- Arctia caja L. и Н yporaja 
festiva Thnb. Однако численность их обычно невелика. 

3. Если какой-то вид обязательно должен зимовать в ста­
дии эонимфы или куколки, а личинки до конца вегетационного 
сезона не успели завершить питание, то в течение зимы они 

погибают и численность вида резко снижается на ряд лет. Так 
произошло в 1978 г. с брюквенницей. Несколько летних сезонов 
с благоприятными температурными условиями способствовали 
тому, что этот вид стал на Приобском Севере обычным. 
В 1978 г. п~риод, во время которого проходит развитие гусениц 
брюквенницы (конец июля- август), был очень холодным. 
Гусеницы, взятые для экспериментов в начале августа в V воз­
расте, к 20-25 августа завершили свое развитие; в природе они 
это время почти не питзлись и в дальнейшем погибли. С 1979 г. 
брюквенница на Приобском Севере стала очень редкой, и даже 
в 1981 г. бабочки встречались единично. Численность таких ви­
дов, ·как Pieris napi, подвержена резким колебаниям: nостепенно 
увеличивается в течение ряда благоприятных лет и катастрофиче­
ски снижается после первого неблагаприятного сезона. 

Выводы 

1. В районах лесотундры и южной тундры существуют те 
же (менее выраженные) группы листагрызущих насекомых по 
фенологии питания личиночной фазы, что и в средней полосе. 
со свойственными им особенностями питания и роста. 

2. Коэффициент использования съеденной пищи на рост 
!1Р/С снижается от начала к концу сезона, что связано с из­
менением химического состава листьев. Виды весение-летней 
группы характеризуются самым высоким коэффициентом !1Р/С 
(30-45% в предпослещ~ем и 20-35% в последнем возрасте), 
виды летне-осенней группы- наиболее низким (соответственно 
14-28 и 10-14 %). 

3. Наблюдается высокая корреляция (r=0,85) коэффициен­
та !1Р/С с обводиениостью корма насекомых-фитофагов (ли­
стьев дJревесных растений). 
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4. Интенсивность питания летне-осенних видов несколько 
увеличивается по сравнению с весенне-летними, но это увеличе­

ние· не может компенсировать снижения коэффициента !!PjC; 
поэтому при одинаковых температурах темпы роста у весение­

летних видов наиболее высокие. 
5. Весение-летние виды, которым высокий коэффициент 

!!Р/С обеспечивает быстрый рост, получают на Севере преиму­
щества и из года в год достигают там довольно высокой чис­
ленности, становясь доминантами в своих консQрциях. 

6. Летние и летне-осенние виды обладают более медленным 
ростом; в холодные годы не все личинки завершают развитие. 

Для них характерна низкая и неустойчивая численность. 
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АК:АДБМИ51 НАУК СССР УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

ЭНЕРГЕТИКА РОСТА И РАЗВИТИЯ ЖИВОТНЫХ · \985 

Н. В. НИКОЛАЕВА 

ОСОБЕННОСТИ ЛИЧИНОЧНОГО РАЗВИТИЯ 

КРОВОСОСУЩИХ КОМАРОВ В УСЛОВИЯХ СЕВЕРА 

За последние 25 лет появилось много данных о Qроках и ус­
ловиях личиночного развития кровососуuцих комаров в различ­

ных районах Субарктики: в Канаде [42, 36, 39], Дании и Фин­
ляцдии [37, 48, 55], на севере европейской части СССР 
[3, 1, 29] и в Сибири (21, 22, 11, 19, 20]. Наблюдения охваты­
вают виды рода группы «communis», личинки котQрых облада­
ют большим морфологическим и экологическим сходством, либо 
относятся непоQредственно к А. communis De Gеег, доминирую­
uцему по численности в изученных биотопах. 

Исследователи отмечают широкий диапазон условий, при 
которых развиваются личинки А. communis: большие различия 
в плоuцади и глубине водоемов, степени их освеuценности, оби­
лии и видовом составе погруженной растительности. Высокая 
межсезонная изменчивость погоды приводит к смеuцению сроков 

появления из яиц и развития личинок на 20--37 дней, что со­
провождается суuцественными изменениями температурного 

режима и темпов :развития [ 19, 29]. Кроме того, наб.пюдаются 
температурные раз.1ичия между отдельными водоемами, а так­

же в цределах одного водоема. Так, в слабо затененных водо­
емах лесотундры суточные амплитуды температур обычно до­
стигают 12--14° [10]. В сходном диапазоне варьируют средние 
суточные темпера,туры в разных группах водоемов на протяже­

нии всего развития личинок [20, 23] . 
Ярко выраженная неоднородность природных биотопов по 

комплексу абиотических условий сопровождается крайне не­
равномерным распределением в них личинок. Различная плот­
ность населения, по-видимому, также способствует дифферен­
циации особей по скорости роста и развития. 

Литературные данные о влиянии условий личиночного раз­
вития на процессы формирования морфафизиологических при­
знаков у комаров северных популяций фрагментарны, поэтому 
мы провели стационарные исследования на Южном Ямале 
[13-17]. В настояuцей работе обсуждаются результаты, полу­
ченные в 1972--1981 гг., а также вопросы регуляции развития 
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комаров на фоне многолетних колебаний температуры, числен­
ности и пространствеиной структуры популяций. 

N\атериал и методика 

Исследования проводили в среднем течении р. Хадытаяхи 
(67°20' с. ш.). Река берет начало на Среднем Ямале и течет 
в южном направлении. Длина ее около 180 км. В среднем те­
чении, на протяжении 90 км, пойма занята полосой листв.ен­
нично-елово-березового леса, по составу и структуре близко­
го к северотаежным. Ширина полосы варьирует от 0,2 до 
2 км. 

Для прирусловой поймы характерны заросли древовидных 
кустарников- ивняки (Salix dasyclados) и ольшанники (Alпus 
fruticosa). На влажных участках- по берегам озер и в мезо­
депрессиях рельефа- встречаются заросли низкорослых ку­
старников: ерники-зеленомошники ( Betula папа- Polytrichum 
соттипе) и ивняки пушицево-осоковые (Salix glauca- Carex 
aguatilis +Eriophorum polystachyoп). Распространены вейнико­
вые и крупноразнотравно-вейниковые луга. Плакорная часть до­
лины занята багульниково-осоково-кустарничково-зеленомошной 
и багульниково-кустарничково-лишайниковой тундрой. На тер­
ритории стационара- в пойме и на плакоре- широко пред­
ставлены болота (травяно-сфагновые и травяно-кустарничково­
моховые) и топи (хвощовые, осоково-пушицевые, осоковые, 
пушицевые, сабельниково-вахтовые). В соответствии с разнообра­
зием микрорельефа и растительных ассоциаций неоднородны 
и водоемы, в которых развиваются личинки комаров. 

Изучено семь видов Aedes: А. excruciaпs Walk., А. commuпis 
Deg., А. pullatus Coq., А. hexodoпtus Dyar, А. puпctor l(irby, 
А. пigripes Zett., А. impiger Walk. В лесных водоемах доминиро­
вал А. commuпis, в тундровых- А. hexodontus. Наблюдения 
за развитием комаров проводили на участке леса площадью 

5 га (в 24-27 водоемах) и пограничном участке тундры пло­
щадью 25 га (в 23-26 водоемах). Составляли подробное опи­
сание водоемов: размеры общей площади (в начале и конце 
развития) и площади, заселенной личинками; глубина в местах 
скопления личинок; плотность населения; обилие растительно­
сти; степень освещенности. При изучении развития ежегодно 
отмечали такие основные события, как начало и продолжи­
тельность отрождения личинок из яиц, начало окукливания, 

начало и конец вылета имаго в каждом водоеме. На протяже­
нии всего периода водного развития комаров записывали тем­

пературу воздуха с помощью суточного термографа. Произво­
дили ежедневные (в 12 ч) замеры температуры воды на глу­
бине 5 см в типичном лесном водоеме. К:роме того, в 1979 
и 1981 гг. проводили ежечасные измерения температуры (в те­
чение 10 суток) и поверхности и у дна в двух водоемах разно-
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го типа- мелком, освещенном и крупном, затененном. Про­
ведено 372 учета плотности, собрано и определено 11 тыс. 
личинок. 

Результаты исследований 

В табл. 1 приведены данные о численности личинок Aedes 
в водоемах лесного участка и распределении их по водной пло­
щади: в 1979 г. доля А. communis составляла 78 %, в 1980 г.-
68% и в 1981 г.- 88 %. Соответственно 21, 19 и 9% населения 
личинок приходилось на долю А. pullatus. 

За десятилетний период произошла заметная сукцессия 
пойменного лесного биоценоза, результаты которой проявились 
в 1979 г. Изменение очертаний береговой линии под воздейст­
вием мощных весенних паводков повлекло за собой преобразо­
вание конфигурации, глубины и площади водоемов, обилия 
в них растительности. В известной степени сукцессия водоемов 
способствовала изменению прос1)ранственной структуры личи­
ночных популяций комаров. В прежние сезоны наиболее густо 
населенные водоемы располагались на открытых местах (осо­
ковые и вейникавые луга), где численность личинок в 10-12 раз 
превышала их обилие под пологом леса. В. 1979 г. водоемы 
под пологом леса оказались вдвое продуктивнее, чем на лугах, 

а в последующие годы оба биотопа имели одинаковую продук­
тивность. 

Расчеты показали, что если в 1972-1974 гг. водоемы на 
лугах давали 77-79% общего числа комаров на участке, 
то в 1979-1981 гг. их относительный вклад уменьшился до 
10-24 %. Средняя численность личинок (в расчете на 1 га пло­
щади пойменного леса) в 1979 г. составляла 77 700 экз., 
в 1980 г.-96900 и в 1981 г.-45400; в прежние годы она 
варьировала от 26 700 до 64 000 экз. [14]. Изменение простран­
ствеиного распределения личинок сопровождалось уменьшением 

аредней плотности населения. Так, в течение первых трех сезо­
нов она достигала соответственно 3423±604; 1335± 139 
и 1833 ± 329 экз/м2 воды, а в течение трех последних- 534 ± 79, 
1252±239 и 626±83 экз/м2 • Однако в результате увеличения 
в два раза заселенной водной площади численность личинок 
в 1979 и 1980 гг. достигала максимальных значений. 

Данные о численности личинок Aedes в тундровом биоцено­
зе приведены в табл. 2. Здесь появились заметные различия 
в соотношении разных видов и численности личинок, населяю­

щих водоемы пойменной части тундры и на плакоре. Так, 
в пойме доля А. hexodontus составляла в 1979-1981 гг. от 66 
до 75% всех личинок, тогда как на плакоре- от 10 до 32%; 
напротив, доля А. communis была низкой в пойме (от О до 12 %) 
и возрастала до 52-88% в водоемах на плакоре. В целом для 
тунд1рового участка соотношение видов в течение трех лет было 

lll 



Таблица 

Численность личинок Aedes в водоемах лесного участка в 1979-1981 rr. 

Площадь, м• 

Плотность 'lнсло Число Средняя Численность. 
Год в В.Jдоемах, вадое- учетов 1 засе- плотность, 

экз. 
экз/м 1 мав общая ленная экзtм• 

48-120 4 11 1652 294 73± 18 21500± 5 300 

1979 155-411 19 52 5451 658 270±24 177 700± 15 800 
960-1408 3 29 318 160 1184±202 189 400±32 300 

Ито го 26 92 7421 1112 - 388 600 ± 36 300. 

101-480 8 29 2992 918 214±26 196 400 ± 23 900 

1980 672-1920 15 23 500 166 1405± 168 233 200 ± 27 900 
2157-8816 4. 8 16 12 4576± 1100 54 900 ± 13 200 

Ито го 27 60 3558 1096 - 484 500 ± 39 000 

78-128 2 10 906 134 88± 12 11 800± 1600 

1981 240-700 18 68 2678 394 498±45 196 200± 17 700 
1328-3360 4 7 7 7 2747±422 19 200± 3 100 

Ито го 24 85 3391 533 227 200± 18 000 

Таблица 2 

Численность личинок Aedes в водое:wах тундров!>r..:> участка в 1979-1981 rr. 

Площадь вадоемав 
в среднем на 1 га 

Средняя числен-

Год Число 
биоценоза, м• Средняя плот- насть в разных. 

учетов 

1 заселенная 
н ость личинок. биотопах, 

экзfм 2 экзfга 
общая 

198±31 (а) 14 652±2294 
1979 61 152,8 74,0 101±22 (б) 7 474± 1628 

331 ±50 (в) 24494±3700 

243±45 (а) 13 802±2545 
1980 40 117,6 56,8 157±49 (б) 8 918±2783 

392±61 (в) 2 2265±3465 

1981 44 90,0 39,2 
213± 34 (а) 8 350± 1333 
149±29 (б) 5841±1137 
296±63 (в) 11603±2470 

П римечан и е: а- участок в целом, б- noil1o1a, в- надпойменная терраса. 



следующим: А. communis- 39-42 %, А. hexodontus- 38-
44 %, прочие виды- 14-23 %. 

Численность комаров в тундре заметно возросла по Qравне­
нию с прежней: в 1972-1974 гг. она колебалась от 5500 до 
7800 экз/га биоценоза [4]. Различия обусловлены некоторым 
увеличением заселенной площади и повышением плотности 
населения (в 1972-1974 гг. плотность в среднем равнялась 
129± 12, 112±4 и 92+4 экз/м 2 соответственно). Раньше наи­
более продуктивные водоемы располагались в пойме, но 
в 1979-1981 rr. из-за успешного размножения в водоемах на 
плакоре А. communis средняя плотность личинок там возросла 
в 4-6 раз (от 46-80 до 296-392 экз/м 2). В четырех тундро­
вых водоемах плотность личинок этого вида достигала 1820-
3400 экзjм2 - уровня, ранее обычного для лесных водоемов. 
В водоемах пойменной части тундры плотность в течение шести 
лет существенно не изменялась: в 1972-1974 гг. она варьирова­
ла от 120 до 158 экзjм2, а в 1979-1981 гг.- от 101 до 
157 экзjм2. 

Таким образом, характерная черта динамики популяций 
личинок в исследованном районе- значительная неравномер­
ность в распределении каждой генерации по водоемам и отно­
сительно небольшие межгодовые колебания средней плотности 
и численности. Для тундрового биоценоза плотность различа­
лась по годам максимум в 2,6 раза, численность- в 2,7 :раза; 
для лесного биоценоза эти параме11ры различались соответст­
венно в 6,4 и 3,6 раза. Меньший размах колебаний численно­
сти комаров в тундре объясняется более стабильными разме­
рами водоемов в момент отрождения личинок из яиц. 

Отрождение из яиц. Сроки появления личинок ранневесен· 
них видов комаров Aedes определяются таянием снега: в наших 
условиях начало отрождения из яиц при поздней весне смеща­
лось максимум на две недели по сравнению с ранним наступ­

лением тепла (табл. 3). Вылупление личинок начиналось при 
повышении среднесуточной температуры воздуха до 2,4-3,2 °С. 
В силу наследственных различий в способности яиц Aedes 
1реагировать на внешние стимулы 1 [ 41] выход личинок из яиц 
растянут даже в пределах одного водоема. За счет неодновре­
менного протаивания различных водоемов сроки отрождения 

личинок еще более увеличиваются. 
Вылупление личинок из перезимовавших яиц стимулирует 

уменьшение в воде концентрации растворенного кислорода 

[5, 50]. В зависимости от вида Aedes, предшествующих затоп­
лению водой температурных условий и возраста яиц различа­
ют пять вариантов физиологического состояния готовности 
к вылуплению [51]. Действенным фактQром, влияющим на 
способность яиц к вылуплению, является температура: при 15° 
вылуплялось 50% личинок, при 10°- более 65% и при 4°­
более 70 % [49]. Реакция яиц на стимулы вылупления (вклю-
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Т од 

1972 

1973 

1974 

1979 

1980 

1981 

Таблица 3 
Сроки преимагинального развития liомаров Aedes в разные годы 
· (в скобках- число дией) 

Период Средняя 

Участ.1к 
Отрождение Вылет имаго развития 

темnера-

личинок из яиц из куколок во всех 
тура ВОЗ· 

водоемах, духа, ос 
1\НН 

Лес 12-28.VI (17) 30.VI-17. Vl1 (18) 36 12,7 
Тундра 12-19.Vl (8) 30-VI-8.VII (9) 27 11 ,3 
Лес 28.V-18.VI (22) 19.Vl-11.Vll (23) 45 8,8 
Тундра 28.V-8.VI (12) 19.VI-30.Vl ( 11) 34 8,4 
Лес 14-30.Vl ( 17) 5. -20.Vll (16) 37 12,4 
Тундра 12-20.Vl (9) 29.Vl-9.VII (11) 28 10,4 
Лес 8-25.Vl ( 18) 25.Vl-12.Vl 1 (18) 35 9,2 
Туидра 8-21.VI (14) 29.Vl-12.Vll (14) 35 9,2 
Лес 28.V-20.Vl (24) 18.Vl-11.Vll (24) 45 8,9 
Тундра 28.V-16.VI (20) 18.VI-7.Vll (20) 41 8,6 
Лес 7-24.Vl ( 18) 25.Vl-22.Vll (28) 46 12,3 
Тундра 6-21.Vl ( 16) 19.Vl-14.Vll (26) 39 11,5 

чая температуру) претерпевает определенные возрастные изме­
нения: выплод личинок из части яиц при п~рвом затоплении 

задерживается из-за слишком высокого порога чувствитель­

!юсти, однако на следующий год этот порог снижается и при­
ходит в соответствие с окружающими условиями [5, 51). Гене­
тически закрепленной физиологической разнокачественностью 
яиц обусловлен тот факт, что в разных популяциях действует 
•фактор, определяющий степень латентности яиц, т. е. их коли­
чественную реакцию при затоплении водой [35, 51, 57). 

По данным М. Ф. Шлеиавой [33), нижний температурный 
nорог вылупления из яиц личинок Aedes группы «commuпis» 
в Московской области составляет 4--6°С (при верхнем пороге 
10--14 ос). В Южной Карелии отрождение начинается при 3--
6 ос (3], в лесотундре бассейна р. Лены-- в диапазоне от 2,5 
до 11,5 °С [ 19]. Для более северных регионов температуры 
обычно ниже: от 0,5 до 2,8 °С [22, 1, 48). 

Наблюдения за динамикой отрождения личинок в условиях 
р. Хадытаяхи [ 17] показали, что в лесных водоем ах с низкой 
плотностью выход из яиц длится 5--7 дней, а с высокой плот­
·ностью-- 9--12 дней. В более однородных тундровых водоемах 
отрождение происходит в течение 3--5 дней. Наиболее обычны 
суточные колебания температуры воды при отрождении в пре­
делах 3--8°. На протяжении всех лет сохранялась одна и та 
же последовательность оттаивания водоемов и появления в них 

новорожденных личинок. При этом общая длительность перио­
да 011рождения личинок в популяции определяется 1разницей 
в сроках появления их в самом раннем и самом позднем водо­

емах участка (см. табл. 3) и зависит от хода весенних темпера-
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тур. Средняя суточная температура воздуха в период вылупле­
ния из яиц личинок Aedes на лесном участке составляла 
в 1972 г.- 10,8°, в 1973 г.- 7,4°, в 1974 г.- 8,4°, в 1979 г.- 6,6°, 
в 1980 г.- 6,9° и в 1981 г.-12,5°. При сходном температурном 
режиме весной 1979 и 1980 гг. вылупление личинок во второй 
сезон продолжалось на шесть дней дольше. Возможная причи­
на более дружного вылупления в 1979 г.- высокий паводок. 
В течение семи дней (с 18 по 24 июня) одновременное затопле­
ние всех водоемов привело к синхронному 011рождению личи­

нок из оставшихся яиц. В 1980 г. образование водоемов про­
исходило только по мере таяния накопившегася в них снега 

и льда, и отрождение последних личинок в наиболее глубоких, 
затененных водоемах произошло позднее, чем в 1979 г. Высо­
кий паводок наблюдался и в 1981 г. 

Не удалось выявить связь между длительностью отрождения 
личинок и их численностью в лесном биоценозе. Так, числен­
ность личинок в 1980 г. была несколько больше, чем в 1979 г. 
При сходном температурном режиме и длительности отрожде­
ния личинок в 1973 и 1980 гг. численность популяций различа­
лась в 3,6 раза (соответственно 26 700 и 96 900 экз/га). Как 
показал анализ данных за шесть лет, численность личинок 

на лесном участке не зависит от длительности их вылуп­

Jiения (r= +0,33+0,364). В то же время проявилась обратная 
зависимость длительности отрождения от температуры (r= 
=-0,76+0,172). В двух случаях (в 1972 и 1981 гг.) из трех 
высокий речной паводок совпал с повышенными температурами 
воздуха. Оба фактора действовали однонаправленно- сокра­
щали сроки вылупления лиЧиноi<. Сокращение периода отрож­
дения из яиц в условиях продолжительного высокого речного 

паводка наблюдали в 1975 г. в окрестностях пос. Уjренгой. С 1 О 
по 20 июня пойменный елово-березовый лес был затоплен водой, 
так ЧТQ границы между отдельными водоемами отсутствовали. 

Отрождение личинок А. communis продолжалось с 12 по 23 июня 
( 12 дней) при температуре воздуха 6,2°. При этом численность 
популяции во много раз превышала уровень, отмеченный для 
Хадытаяхи. 

На тундровом участке высота речного паводка не сказыва­
ется на динамике оттаивания водоемов, начальные размеры 

кото.рых более стабильны. Здесь численность популяции заметно 
увеличивалась по мере увеличения длительности отрождения 

личинок из яиц (r · +0,56+0,280). Увеличение численности 
новОjрожденных личинок в 1979-1981 гг. сопровождалось изме­
нением их пространствеиного распределения: многочисленный 
А. communis встречался именно в тех водоемах, которые оттаи­
вают в последнюю очередь и в прежние годы не функциониро­
вали. Средняя суточная температура воздуха в период отрож­
дения личинок в тундре составляла в 1972 г.- 8,3°, в 1973 г.-
4,60, в 1974 г.- 8,0°, в 1979 г.- 6,4°, в 1980 г.- 6,2° и в 1981 г.-
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11 ,7°. Для тундровых водоемов не обнаружено достоверной 
связи между длительностью отрождения из яиц и темп~ратурой 
в этот п~риод (r=-0,011 ±0,408). При сходных температурах 
отрождение личинок в 1973 г. продолжалось на восемь дней 
меньше, чем в 1980 г.: численность популяции во вто.ром случае 
была в 2,5 раза выше. 

Развитие до имаго. Известно, что виды Aedes группы «com­
munis» имеют сходный нижний температурный порог личиноч­
ного развития. На севере Канады для личинок А. impiger и 
А. nigripes он составляет 1,1°, для А. communis и А. punctor-
3,3°, для А. hexodontus- 4,9° (42]. В средней полосе СССР 
нижние темп~ратуры развития А. communis лежат в пределах 
7-8°, верхние- 17-18°, а оптимальные- 11-12° [32]. При 
последней отмечена наименьшая смертность личинок, а при 
13-14° наблюдается наименьшая продолжительность развития 
до имаго- 22 суток. При 7-8° развитие замедляется до 47 су­
ток, а выше 14°- до 30-33 суток. 

Лабораторные наблюдения за развитием А. communis из 
северной популяции показали, что при 6-10° развитие продол­
жается от 28 до 40 суток, а наиболее благоприятны температуры 
в пределах 14-18°- развитие завершается за 18-20 дней с 
минимальной смертностью; при 18-20° оно замедляется [25]. 
Видимо, различиями в температурном режиме объясняется 
весовпадение данных разных авторов о длительности развития 

комаров в природе. В Мурманской области развитие при тем­
пературе воды 7-8° занимает 32-35 дней, при 9-11°-
28-30 дней (29]. На сев~ре СибИIРИ продолжительность разви­
тия отдельных особей варьирует от 15 до 25 суток (22], а личи­
ночной популяции ·в целом длится более 30 дней (21, 11, 23, 1]. 
Развитие личинок А. hexodontus и А. communis в Манитобе 
продолжается в разные годы 25-47 дней [36). По другим дан­
ным [39), длительность развития А. communis на севере Канады 
только до окукливания составляет 34 дня. В лесных водоемах 
Дании развитие также занимает до 40 дней [48]. 

В наших условиях продолжительность водного развития 

А. communis, А. pullatus и А. hexodontus составляла от 17 до 
28 суток, причем большая часть осо_бей завершала его за 
20-22 дня. Мелкие личинки А. impiger развиваются быстрее-
14-17 дней. Длительность стадий следующая: 1- от 4 до 5, 
11-4, 111- от 4 до 5, IV- от 4 до 6, куколки- от 2 до 6 дней. 
Однако за счет неодновременного появления личинок из яиц 
период развития мищропопуляции в каждом отдельном водоеме 

на лесном участке увеличивалея до 25-36 дней. В отдельных 
тундровых водоемах этот процесс продолжался 22-26 дней. 
Период развития всей личиночной популяции на лесном участке 
варьировал по годам от 35 до 46 дней, на тундровом участке­
<:>т 27 до 41 дня (см. табл. 3). Преимагинальное развитие попу­
ляции в Уренгое продолжалось 35 дней при средней темпера-
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1'уре воздуха 9,2°. Анализ связи между длительностью пе,риода 
<прождения из яиц и продолжительностью развития личиночной 
популяции также подтвердил различия двух биотопов: на лес­
ном участке связь между этими показателями отсутствовала 

(r=+0,31), :гогда как на тундровом- была высокой и досто­
верной (r=+0,76±0,172). Не выявлено зависимости длитель-
ности развития личиночных популяций от средней температуры 
воздуха в этот период ни для тундровых водоемов (r=-0,32), 
ни для лесных (r=-0,24). 

Средняя (для дневных часов) температура поверхностного 
~лоя воды на протяжении всего развития превышала среднюю 

-суточную температуру воздуха, составляя в 1972 г. 15,2°, в 
1973 г.- 14,0°, в 1974 г.- 14,5°, в 1979 г.- 12,5°, в 1980 г.-
13,50 и в 1981 г.- 15,7°. Большинство открытых лесных и все 
1'ундровые водоемы являются, по классификации В. Н. Бекле­
мишева [2], гипертермичными, средняя суточная температура 
которых выше, чем окружающего воздуха. Особенно сильно про­
греваются за счет инсоляции мелководные тундровые водоемы, 

имеющие очень темную окраску дна и воды. Крупные и мелкие 
затененные лесные водоемы относятся к типу изотермичных с 

атмосферой, оредняя суточная температура их близка к таковой 
окружающего воздуха. Неодинаковое соотношение между тем­
пературой воздуха и поверхностных слоев воды в 1разные сезоны 
обусловлено прежде всего различиями в степени облачности. 
Количество ясных солнечных дней за период личиночного раз­
вития составило: в 1972 г.- 14, в 1973 г.- 20, в 1974 г.- 12, в 
1979 г.- 5, в 1980 г.- 16 и в 1981 г.- 25. При сходных средне­
~уточных темп~ратурах воздуха в 1979 и 1980 гг. температура 
воды во второй сезон оказалась выше за счет большего на11рева 
прямыми солнечными лучами. 

Как показали многочисленные учеты на !Разных этапах личи­
ночного развития, амплитуда суточных колебаний температуры 
поверхностных слоев в открытых водоемах составляет обычно 
6,5-10,5°, в затененных- 5,8_.:__8,2°. В солнечные дни дневная 
температура поверхности в открытых, мелких водоемах на 2-4° 
выше, чем в затененных, крупных; в пасмурные дни различия 

не превышают 0,8°. Различия в дневной температуре поверх­
ностных и придонных слоев в открытых водоемах (глубиной 
0,3-0,5 м) составляют 5,2-7,8°, в крупных затененных-
3-4,6°. Следует отметить, что в связи с питанием и дыханием 
личинки перемешаются в вертикальном направл~нии каждые 

8-12 мин [29], поэтому определить истинную температуру, при 
которой происходит их развитие, трудно. Видимо, она находится 
между величинами средней суточной температуры воздуха и 

~редней дневной температуры поверхностного слоя воды. Как 
правило, развитие личинок младших стадий проходило при коле­
баниях температуры воды в диапазоне 2,5-11,5°, а личинок 
старших стадий- в диапазоне 8-22°. Даже учитывая измен-
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чивость данного фактора, можно предполагать, что во все годы. 
за исключением 1981, развитие комаров проходило при опти­
мальных температурах. Это согласуется с экспериментальными 
данными [32, 35]. 

Вследствие неодновременного образования водоемов разви­
тие личинок, отродившихся в поздние сроки, всегда происходит 

при более высо!\их температурах по Qравнению с личинками 
раннего .выплода. Достаточно строго об этих различиях можно 
судить по средним температурам воздуха. Так, в 1979 г. раз­
витие ранних особей (с 3 июня по 2 июля) проходило при сред­
ней температуре 6,2°, а поздних (с 12 июня по 12 июля) -при 
13,3°; в 1980 г. развитие ранних личинок (с 28 мая по 30 июня) 
проходило при 7,0° , а поздних (с 9 июня по 12 июля) - П!РИ 
9,7°. В 1981 г. различия в средних температурах развития за 
весь период отсутствовали: ранние особи (с 7 июня по 15 июля) 
развивзлись при 12,2°, а поздние (с 16 июня по 22 июля) -при 
12,4°. Однако, как мы неоднократно отмечали [13, 17], особенно 
велико влияние температуры на рост, развитие и формирование 
физиологических особенностей личинок младших стадий (l и 
II). В 1979 г. ранние личинки этих стадий развивзлись при 
средней температуре воздуха 4,2°, поздние- при 7,2°; в 1980 г. 
соответственно при 6,1 и 7,8°. В 1981 г. развитие личинок, отро­
дившихся с 7 по 15 июня, проходило при 7,0°, однако около 70 % 
личинок отродились во время резкого потепления и паводка 

(с 16 по 24 июня) и развивзлись при средней температуре 18,Q''. 
Температура воды в этот п~риод достигала в дневные часы 
20-22°. Мы считаем, что воздействие аномально высокой тем­
пературы на младшие стадии (с последующим ее снижением) 
определило замедленные темпы развития большей части попу­
ляции комаров в лесных водоемах. Для сравнения отметим, 
что развитие личинок III и IV стадий проходило в 1981 г. в 
группе ранних особей при средней температуре 15,6°, а в группе 
поздних - 1 0,4°. 

На лесном участке в целом не обнаружено влияния на дли­
тельность развития популяции ее численности (в расчете на 
1 га биоценоза) (r=-0,09) и средней плотности (r=-0,34). 
На тундровом. участке установлена слабая связь между дли­
тельностью развития и численностью личинок (r= +0,48), но 
высокая корреляция между длительностью развития и средней 
плотностью (r= +0,72+0, 195). Учитывая большое экологиче­
ское разнообразие водоемов пойменного леса, провели наблю­
дения за процессами развития и вылета имаго в 65 микропо­
пуляциях личинок. Средняя продолжительность развития группы 
личинок в пределах одного водоема составила 29,6+0,3 суток. 
Абсолютная численность отдельных микропопуляций ва,рьиро­
вала от 1 до 64 тыс. особей. Обнаружена невысокая, но досто­
верная корреляция между численностью микропопуляций и дли­
тельностью их развития (r= +0,35+0, 1 09). Плотность насе-
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ления в отдельных водоемах варьировала от 20 до 11 470 экз/м2 

при этом связь между плотностью и длительностью развития 

отсутствовала (r= +О, 132+0, 122). Среди исследованных водо­
емов 42 условно были отнесены к группе с низкой плотностью 
(менее 2 тыс. экз.fм2 ) и 23- к группе с высокой плотностью. 
Средняя длительность развития в них достоверно не различа­
лась, составляя в п~рвом случае 29,5+0,4 суток, а во втором -
29,9±0,2. Кроме того, различали водоемы, расположенные от­
крыто и затененные древесной растительностью. 

В группе водоемов с низкой плотностью обнаружены досто­
верные отличия (Р~О,ОО1) в продо.'Iжительности личиночного 
развития: в 25 открытых водоемах развитие микропопуляций 
продолжалось в среднем 27,7+0,5 суток, тогда как в 16 зате­
ненных увеличивалось до 30,5±0,6 суток. В группе водоемов 
с высокой плотностью различия в длительности развития микро­
популяций отсутствовали: в девяти затененных водоемах ОН() 
занимало в среднем 30,1 суток, а в 14 открытых- 29,7 суток. 
Поскольку численность и плотность отдельных мик:ропопуляций 
сильно варьируют на фоне неодинаковых размеров водоемов, 
проведено сравнение темпов развития комаров в крупных водо­

емах (площадью более 15 м2 ) и мелких (менее 15 м2 ), неза­
висимо от степени затенения и численности личинок. Досто­
верных различий в длительности развития не обнаружено: в 
29 Кjрупных водоемах оно продолжалось в среднем 29,7±0,5 су­
ток, в 36 мелких- 29,5+0,4. 

Средняя длительность развития микропопуляций в лесных 
водоемах составляла в 1972 г. 31,4 суток, в 1973 г.- 29,0, в 
1974 г.- 28,5, в 1979 г.- 27,8, в 1980 г.- 29,6 и в 1981 г.- 32,5. 
Таким об.разом, развитие личиночных группировок оказалось 
наиболее растянутым в годы с повышенной температурой среды 
( 1972 и 1981). При этом плотность населения различалась в 
5,5 раза (3423 и 626 экз/м2 соответственно). На фоне одинаковой 
плотности и пространствеиного распределения личинок в 1979 
и 1981 гг. сроки развития во второй сезон увеличились на 4,7 су­
ток (в н.екоторых водоемах оно достигало 35-36 дней). Эти дан­
ные подтверждают наши выводы о замедлении развития личи­

ночных группировок в 1981 г. под влиянием необычного темпе­
ратурного режима. 

Вылет имаго. Длительность вылета из куколок определяется 
сроками вылупления личинок из яиц, а также условиями, в ко­

торых протекало их развитие. Различия в темпах вылета иногда 
связывают исключительно с расположением водоемов. Известно, 
например, что для северных популяций Aedes время вылета 
обоих полов составляет в открытых водоемах 6-7 дней, а в 
затененных- 8-10 [42]. В умеренных широтах вылет комаров 
группы «communis» из отк:рытых и сильно затененных водоемов 
продолжается равное время, хотя в первых начинается на 

5-7 дней раньше [30]. 
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Как показали шестилетние наблюдения, длительность вылета 
имаго из пойменных лесных водоемов варьировала от 5 до 
16 дней (в среднем для 65 водоемов 8,5+0,3 суток). В 1972 и 
1973 г. вылет имаго одной микропопуляции продолжался в сред­
нем 8,3 суток, в 1974 г.- 7,2, в 1979 т.- 7,5, в 1980 г.- 8,6 и 
в 1981 г.- 11,2, В группе водоемов с низкой плотностьюдлитель­
ность вылета составляла в среднем 8,1 +0,4 суток. Это досто­
верно меньше, Чем в группе водоемов с высокой плотностью-
9,1 ±0,3 суток ( Р = 0,05). Различия четко проявились в 1973 и 
1974 rr., когда вылет из водоемов с низкой плотностью продол­
жался в среднем 6,5 и 5,7 суток, а из водоемов с высокой плот­
ностью- 9,5 и 9,0 суток. Именно в эти годы отмечали повы­
шенную дифф~ренциацию особей по скорости роста и развития 
в водоемах с высокой плотностью: окукливание начиналось на 
15-17-й день с· момента появления первых личинок из яиц, тогда 
как в водоемах с низкой плотностью- на 18-20-й день (17] _ 
В остальные сезоны таких различий в темпах вылета не наблю­
далось. 

В группе водоемов с низкой плотностью обнаружена боль­
шая длительность вылета при развитии в затененных условиях: 

8,9±0,6 суток против 6,9+0,5 при открытом расположении водо­
емов (Р=0,01). За счет более растянутого вылета увеличива­
лась и общая продолжительность развития мик:ропопуляций в 
затененных водоемах с низкой плотностью. В то же время дли­
тельность вылета имаго из водоемов с высокой плотностью была 
одинаковой и при затененном, и при открытом их расположении: 
соответственно 9,2 и 9,0 суток. Видимо, высокой экологической 
гетерогенностью исследованных водоемов частично объясняется 
отсутствие влияния плотности на длительность вылета 

(r=+0,100±0,123). Однако отмечена пр.ямая связь между чис­
ленностью отдельных микропопуляций и длительностью их вы­
лета (r= +0,450+0,099), 

На лесном участке не обнаружено связи длительности вы­
лета популяции в целом (см. табл. 3) ни со средней плотностью 
личинок в тот или иной сезон (r= +0,026), ни с их числен­
ностью в расчете на 1 га биоценоза (r= +0,062). На тундровом 
участке корреляция между длительностью вылета и числен­

ностью популяций также отсутствовала (r= +0,290), но между 
длительностью вылета и средней плотностью личинок оказалась 
довольно высокой (r= +0,664+0,228). Таким образом, увели­
чение плотности в тундровых водоемах в 1980-1981 гг. при­
вело к увеличению сроков вылета имаго, а следовательно, и 

общей продолжительности развития популяции. Однако в пой­
менной части тундры сроки развития личинок и вылета имаго 
сохранялись на уровне прежних лет. В 1979 г. развитие про­
должалось 29 дней (с 1 О июня по 8 июля), в 1980 г.- 30 дней 
(с 3 июня по 2 июля) и в 1981 г.- 30 дней (с 10 июня по 
9 июля). В 1972-1980 rr. комары из отдельных тундровых 
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водоемов обычно вылетали в течение четырех-шести дней. Для: 
пойменных водоемов такая длительность вылета сохранялась 
и в 1981 г. Вылет из водоемов надпойменной части тундры с 
высокой плотностью А. communis в 1980 г. продолжался девять 
дней, а в 1981 г.- 11 дней и был смещен на более поздние 
сроки по сравнению с другими водоемами. Вылет комаров из 
всех пойменных водоемов тундры длился 10-13 дней и закон­
чился в 1979-1981 rr. раньше, чем на участке в целом: соот­
ветственно 8, 9 и 9 июля. 

Продолжительность водного развития существенно влияла 
на длительность вылета как отдельных МИКiропопуляций личи­
нок, так и всей популяции в лесном (r=+0,764±0,170) и тун­
дровом (r=+0,697±0,210) биоценозах. Вылет комаров из 
водоемов прекращался в дождливые дни, когда средняя суточ­

ная температура воздуха понижалась до 6-8°. Средняя темпе­
ратура воздуха для всего периода вылета имаго из водоемов. 

лесного участка составляла, 0С: 

1972 

Лесной участок . . . . • . . 14,7 
Тундровый участок . . . . . . 11,7 

1973 1974 1979 1980 1981 

8,9 15,9 11,7 11,0 11,4 
11,2 15,4 13,0 10,8 12,3 

Влияние температуры на длительность вылета популяции на­
блюдалось на лесном участке (r=-571 ±0,275), но отсутство­
вало на тундровом (r=-0,194). 

Продолжительность вылета популяции в целом довольно 
строго совпадала с длительностью 011рождения личинок из яиц 

(см. табл. 3), за исключением 1981 г. Сходное явление наблю­
далось в Уренгое, где вылет комаров длился 15 дней (с 1 по 
15 июля). На тундровом участке корреляция между этими пара­
метрами была высокой (r=+0,797+0,148), на лесном- более 
слабая (r= +0,404), видимо, вследствие сильного отклонения 
показателей за 1981 г. Обращает на себя внимание высокая 
степень связи между длительностью отрождения личинок и вы­

лета имаго при совместном анализе данных по обоим биотопам 
(см. :рисунок). Это свидетельствует о большом экологическом 
сходстве личинок Aedes, населяющих лесные и тундровые водо­
емы, хотя соотношение видов различно, в неодинаковых пре­

делах варьируют плотность и численность популяций, а также 
проявляются частные различия во влиянии на процесс развития 

факторов среды. Мы уже обсуждали высокую синхронность 
в изменениях численности массовых видов в лесу и тундре по 

годам [14]. Общность тенденций в развитиц популяций опре­
деляется, на наш взгляд, не только сходным температурным 

порогом 1развития личинок, но и единым типом питания, единой 
количественной закономерностью в использовании личинками 
Aedes пищевых лесных и тундровых местообитаний [ 16]. 

Питанию принадлежит заметная роль в регуляции скорости 
развития личинок комаров. В природных водоемах недостаток 
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Связь между сроками отрождения личинок 
из яиц и вылета имаго на лесном (1) и 
тундровом (2) участках в течение шести 
сезонов (r=+0,719±0,140). В рамку взяты 

данные за 1981 г . 

корма служит основным сигналом, 

приводящим в действие внутривидо­
вые регуляторные механизмы - в 

форме уменьшения выживаемости 
особей, снижения скорости их роста 
и развития [59, 73, 45, 63]. Выделя-
ются две основные экологические 

группы комаров с разным типом питания и развития [40J. У оо­
дов, населяющих крупные водоемы с резкими колебаниями 
уровня воды, отбор благоприятствует быстро развивающимся 
особям, которые становятся не способными замедлять развитие и 
преодолевать временный недостаток корма; личинки других ви­
дов, населяющих микроводоемы, при недостатке питания способ­
ны значительно замедлять свое развитие без ущерба для выжи­
ваемости [65]. Предполагают [66, 44], что вследствие неодно­
родности среды обитания разным популяциям широко распрост­
раненных видов комаров присуща неодинаковая стратегия пита­

ния и развития. 

Разной интенсивностью процессов внутривидовой регуляции 
объясняется протИворечивый характ~р данных о 'Влиянии плот­
ности на рост и развитие личинок комаров. Для большинства 
изученных видов характе;рна [12, 60-62, 69] задержка развития 
при повышенной плотности. При десятикратном увеличении 
плотности личинок в эксперименте длительность окукливания 

и вылета увеличивается часто в 2-5 раз [67, 63]. В серии работ 
на одной популяции Aedes aegypti L. было показано [64], что 
в условиях недостатка пищи время развития личинок Пjри 

nяти-десятикратных различиях в плотности было сходным 
(43-49 дней), но выживаемость сильно ва1рьировала; альтер­
нативная реакция на скучивание отмечена в эксперименте, где 

добавление корма не отражалось на выживаемости особей, но 
втрое увеличивало скорость развития [73]. В опытах на личин­
ках А. aegypti, Содержавшихея при недостаточном питании 
( 10-20 % от полноценной диеты), удлинение периода развития 
вызывало как повышение численности особей в I)руппе, так и 
увеличение их плотности (концентрации). 

Дисперсионный анализ показал, что роль численности группы 
наиболее велика: степень ее влияния на длительность развития 
составляла 66 %, концентрации - 19 %, обоих факторов - 16 %; 
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с ростом плотности особей развитие синхронизировалось, а с уве­
личением численности-десинхронизировалось [24]. В тех слу­
чаях, когда плотность личинок достаточно велика, а смертность 

их все-таки не возрастает, усиливается дифференциация особей 
по скорости роста и развития. Установлено [45, 46], что вариа­
ция в скорости развития личинок при разной плотности и обес­
печенности пищей обусловлена генетически. Исследованиями на 
многих видах круглошовных двукрылых выявлена высокая гене­

тическая гетерогенность природных популяций по реакции особей 
на высокую плотность [6, 70, 71] . 

Наблюдения показали, что личинки северных популяций 
Aedes используют в пищу отмершие листья травянистых и древес­
ных растений и перифитон. На основании экспериментальных дан­
ных о скорости питания личинок и запасах корма в лесных 

водоемах [16] было установлено, что даже при плотности 
2-4 тыс. экз.jм2 личинки используют за период развития не 
более 10-24 % пищевых ресурсов; в тундровых водоемах они 
потребляют 4-10% потенциального запаса. Эти данные согла­
суются с результатами других авторов [47], согласно которым 
биомасса личинок комаров может составлять 1/10-1/2 от по­
тенциально возможной при фактических запасах корма. Спе­
циальное изучение СМСJртности в 1972-1974 гг. [15] показала. 
что плотность популяций комаров на р. Хадытаяхе не достигает 
того критического уровня, когда возникала бы повышенная кон­
куренция за пищу и пространство. Даже в небольших водоемах. 
подверженных сильному высыханию, объем воды, приходящийся 
на каждую личинку в конце периода развития, был в десятки 
раз большим, чем в перечисленных ранее экспериментах по 
изучению влияния переуплотнения. В начале развития в наших 
водоемах на каждую особь приходилея объем воды в 10-20 раз 
больший, чем в конце. 

При наличии избытка корма представляются убедительными 
выводы об отсутствии влияния плотности на длительность раз­
вития отдельных микропопуляций комаров на лесном участке, 

а также лишь слабое влияние численности особей, образующих 
эти микропопуляции. Не обнаружено влияния на длительность 
развития годовых колебаний средней плотности и численности 
лесной популяции в целом. Наличие связи между длительностью 
развития и плотностью популяции на тундровом участке объяс­
няется изменением пространствеиной структуры личиночного 

населения в результате массового размножения А. communis 
в ряде водоемов. За счет этого в 1979-1981 гг. увеличились 
Qредние показатели плотности для тундровых популяций в це­

лом, а одновременно, из-за смещения развития А. communis 
на более поздние сроки, возросла продолжительность развития 
личинок на всем участке. Подчеркнем, что развитие в поймен­
ных водоемах комплекса типичных тундровых видов (А. hexo­
dontus, А. nigripes, А. impiger) в течение шести лет проходило 
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в условиях почти неизменной плотности и в стабильные сроки 
(27-30 дней). 

При одинаковой длительности развития микропопуляций 
А. communis и А. pullatus в лесных водоемах с низкой и высо­
кой плотностью вылет имаго в последнем случае часто был 
растянут. По-видимому, отмеченная дифференциация особей в 
густонаселенных водоемах проявлялась лишь в конце личиноч­

ного развития- цри окукливании. Это подтверждают резуль­
таты экспериментальных исследований, когда реакцию личинок 
комаров на разную плотность обнаруживали спустя 1 О дней и 
более после начала развития [45, 56, 24]. 
Мы полагаем, что эффект дифференцированной скорости 

окукливания и вылета обусловлен неодинаковой реакцией осо­
бей на высокую частоту контактов и взаимного механического 
раздражения в это время. Обычно температура воды к моменту 
появления личинок IV стадии значительно возрастала, что неиз­
бежно приводило к увеличению их двигательной активности. 
Влияние частоты контактов на синхронность !Развития особей 
в группе хорошо проележена на многих насекомых и личинках 

f!Мфибий [34, 28, 26, 72]. Не случайно, что различия в дли­
тельности вылета комаров, развивавшихся при низкой и высо­
кой плотности, хорошо были выражены в сезоны с открытым 
расположением сравниваемых водоемов, но исчезали, когда водо­

емы располагались в затененных местах. 

Данные о влиянии температуры на темпы вьiлета комаров 
из лесных водоемов согласуются с выводами об определяющем 
значении этого фактQра для !РИтма выхода из куколок крово­
сосущих комаров, комаров-хирономид и типулид [37, 54, 53, 9]. 
Температурные условия в большинстве случаев определяют и 
общие сроки развития водных личинок двукрылых насекомых 
в природе [43, ~8. 68, 52, 38]. В свете этих положений отсут­
ствие достоверного влияния средней температуры воздуха в тот 
или иной сезон на длительность развития личиночных популяций 
на лесном и тундровом участках свидетельствует о том, что 

значения температуры находились в цределах нормы. Замед­
ление развития значительной части личинок в лесных водоемах 
в 1981 г. только подтверждает важную роль температурного 
фактQра: у поздно отродившихся из яиц личинок нарушилась 
обычная последовательность акклимации (от низких температур 
в начале развития к высоким в конце). Неоднократно наблю­
далось [4] большее влияние изменений температуры на скорость 
энергетического обмена и роста у личинок насекомых младших 
стадий, чем старших возрастов. Удлинение сроков преимаги­
нального развития лесных микропопуляций в 1981 г. до неко­
торой степени было обусловлено и особенностями их простран­
ствеиного расцределения: в затененных водоемах с низкой 
плотностью вылет замедлен по сравнению с открытыми также 

из-за температурных различий. 
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Отсутствие заметного влияния температуры на длительность 
()Трождения из яиц и вылета имаго в тундре, особенно в пой­
менной ее части, обусловлено однородностью водоемов. Ста­
бильность темпов развития в пойменных тундровых водоемах 
подтв~рждает высокую экологическую пластичность домини­

рующего там А. hexodontus [37, 55). Длительность развития 
особей А. communis в наших условиях значительно меньше, 
чем указывают для природных биотопов Канады и Европейского 
Севера, но согласуется с данными по другим районам Си­
-бири [22]. 

Без применения индивидуального мечения нельзя судить о 
том, в какой степени меняется темп развития отдельных осо­
бей, вылупившихся из яиц в разные сроки и населяющих водо­
€МЫ с разной плотностью. Однако вызывают интерес сравни­
тельно небольшие различия в длительности развития микро­
популяций Aedes как в пределах одной генерации, так и в раз­
ные годы. До 1981 г. разница между максимумом и минимумом 
длительности развития микропопуляций в лесу не превышала 
-семи суток (28 %) , а в пойменной части тундры во все годы -
четырех ( 18 %) . Коэффициент вариации длительности развития 
-65 лесных микропопуляций составлял 8,3 % (для водоемов с 
низкой плотностью- 8,6 %, с высокой - 3,2%). Это значи­
тельно меньше, чем у многих кровососущих ~омаров родов 

Culex, Anopheles, Wyeomyia в биотопах умеренных и южных 
ши,рот, где длительность развития личиночных групп из разных 

водоемов либо разных генераций, как правило, различается в 
2-4 раза [43, 45, 63). В основном это виды поливольтинные, у 
которых при наступлении неблагаприятных условий возможна 
днапауза личинок и имаго, но отсутствует эмбриональная дна­
пауза. Для группы видов рода Aedes характерна эмбриональная 
диапауза, зато в дальнейшем развитие личинок во временных 
водоемах можете протекать без задержки [5). В условиях Се­
вера адаптивная роль подобного жизненного цикла особенно 
велика, так как время для успешного развития единственной 
за сезон генерации комаров очень жестко ограничено. 

Возможно, что яйца А. communis и А. hexodontus сохраняют 
ту же высокую гетерогенность реакций на стимулы вылупления 
(прежде всего- температурные), что отмечена у этих видов 
в средних широтах. Однако в наших условиях вылупление из 
яиц в пределах каждого отдельного водоема в течение всего 

периода наблюдений, кроме 1981 г., проходило в узком диапа­
зоне температур. Можно предполагать, что сходная реакция 
эмбрионов на стимулы вылупления определяет и сходные темпы 
дальнейшего развития личинок, по крайней мере, на ранних 
стадиях. При этом, видимо, у большинства особей наследственно 
закреплена высокая скорость развития при колебаниях темпе­
ратур около сравнительно низкой средней. Учитывая, что смерт­
ность личинок в процессе развития составляет более 60 %, 
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можно допустить повышенную элиминацию до вылета имаго 

тех генотипов, у которых подобные :к;олебания температуры на­
рушают нормальный гомеорез. Высокие темпы развития свиде­
тельствуют о том, что личинкам Aedes, как и севЕ!!рным насе­
комым-фитофагам, свойственны физиологические механизмы, 
позволяющие эффективно использовать для интенсивного роста 
и развития кратковременные повышения температуры среды 

[4]. Интенсификация обмена в этих условиях возможна только 
за счет усиленного питания при неогран·иченных запасах корма. 

Сходство сроков отрождения личинок из яиц и вылета имаго 
(при нормальном темп~ратурном режиме) также показывает, 
что изменчивость скорости развития отдельных личиночных 

групп существенно не увеличивается. Не обнаружено у комаров 
и снижения изменчивости скорости развития, как это установ­

лено у личинок бесхвостых амфибий [8]. Однако наши резуль­
таты отличаются от данных, полученных для других широко­

распространенных, полиморфных видов насекомых, когда ис­
ходная, генетически обусловленная асинхронность развития со 
временем значительно воз1растает [7, 27, 31] . 
, Как показали эксперименты [46], у комара Wyeomyia 
smithi Cog. генетически обусловлено 20-40 % фенатипической 
изменчивости по времени личиночного развития, при этом пред­

полагается довольно высокая степень регулирующего воздей­
ствия на скорость развития факторов среды. В условиях Се­
вера характер развития личинок полностью контролируют абио­
тические фактQры, тогда как роль внутрипопуляционных меха­
низмов регуляции выражена очень слабо. 
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УдК 577.3+591.5 

Энергетический обмен и дифференциация животных по разме­
рам тела. К р я ж и м с к и й Ф. В.- В сб.: Энергетика роста и 
развития животных. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 

Анализируются следствия криволинейности зависимости 
энергетических затрат от массы тела животных, выражаемой 
уравнением 

М=а-wь, 
где М- энергозатраты, W- масса тела, а и Ь - nостоянные, 
причем О<Ь< 1. 

Показано, что при nостоянных а и Ь суммарные энерrо­
затраты груnпы разноразмерных животных всегда меньше, 

чем груnnы одинаковых по массе тела особей той же числен­
ности и биомассы. Если размеры тела животных ограничены с 
двух сторон, то nри равной численности и биомассе наимень­
шими энергозатратами обладает групnа, состоящая только из 
самых мелких и самых круnных особей. При этом всегда суще­
ствует такое соотношение их численностей, при котором мини­
мизируются как· суммарные, так и удельные (на единицу 
биомассы) энергетические затраты. 

Стремление к бимодальности расnределения по размерам 
тела часто наблюдается в эксnериментах по влиянию высокой 

, nлотности на рост груnnы одновозрастных животных (особен­
но водных). Можно nредnоложить, что в этом случае действие 
внутриnопуляционных механизмов регуляции, приводящее к 

изменению распределения животных по массе тe.lja, является 

групповой адаптивной реакцией, так как оно направлено на 
снижение суммарных энергозатрат. 

Илл. 2. Библ. 37 назв. 

УдК 577.3+591.5 

Сезонный рост, развитие и биоэнергетика поnуляции красных 
полевок Полярного Урала. Б а л ах о н о в В. С.- В сб.: Энер­
гетика роста н развития животных. Свердловск: УНЦ АН 
СССР, 1985. 

Приведены данные о сезонной динамике размеров тела и 
индексов внутренних органов красных полевок Полярного 
Урала. Зимой популяция состоит из неполовозрелых особей 
средним весом 15,8 г. Весенний рост н развитие особей начи­
наются в аnреле. В зависимости от конкретной экологической 
ситуации года первая генерация появляется в июне, а первые 

сеголетки начинают прнсутствовать в уловах в начале июля; 

размножение прекращается в середине августа, иногда растя­

гИваясь до сентября. Зимой минимальное nотребление кисло­
рода полевками наблюдаетс;я при 20-21 °С, а летом при 
26-28 °С, оставаясь практически nостоянным (1,7-1,9 мл/г·ч) 
во всех возрастных групnах. Летом в диапазоне температур 
4-30 ос энергозатраты перезимовавших полевок изменяются 
от 5,5 до 14,5 ккал-сут на полевку, половозрелых сеголеток­
от 4 до 11,7 ккал·сут, неиоловозрелых-от 3,5 до 13,2 ккал. 
Зимой в этом же диапазоне температур энергозатраты их из­
меняются от 3,5 до 7,8 ккал. 

Табл. 4. Илл. 3. Библ. 27 назв. 

УДК 598.20+598.8 
Экология и энергетика роста и развития воробьиных птиц. 
По с т н и к о в С. Н.- В сб.: Энергетика роста и развития 
животных. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 

132 



Исследовали видовые, популяционные и сезонные осо­
бенности роста массы тела, развития морфологических преоб­
разований и энергетических потребностей у трех видов во­
робьиных птиц в районе г. Свердловска (59°50' с. ш.). У птен­
цов зебрФвой амадины после 11-дневного увеличеюtя веса тела 
изблюдалея период (9 дней) стабилизации веса тела, а у 
полевого воробья и скворца он отсутствовал и после дости­
жения максимального веса отмечено снижение. Развитие мор­
фологических преобразова11ий у скворца завершалось в тече­
ние 4-5 дней, а у зебровой амадины этот период продолжал­
ся 11 дней. Энергия, использованная на рост у птенцов зебро­
вой амадины и обыкновенного скворца, была самая высокая 
в первые четыре дня, а у полевого воробья - на восьмые сут' 
ки. Количество энергии, используемое для роста птенцов в 
гнезде в выводке из четырех птенцов зебровой амадины равно 
522 ккал, полевого воробья - 594 и скворца - 3665. 

Сравнение наших материалов с литературными данными 
показала, что у полевых воробьев ленинградской популяции 
самый короткий период пребывания птенцов в гнезде -
13 дней. Птенцы скворца норвежской популяции находятся в 
гнезде на три дня меньше, чем украинской. Сокращение гнез­
дового периода в условиях Субарктики- важное эволюцион­
ное приспособление, обеспечивающее успешное гнездование. 
Рост веса тела весенней и осеиной генераций зебровой амадины 
первые 12 дней не различался, а в последующие восемь дней 
вес птенцов осенней генерации был выше, чем у весенней_ 
У птенцов полевого воробья сезонные различия были выра­
жены ,больше: вес однодневных птею~ов второй кладки был 
выше, они на два дня раньше достигали максимального веса_ 

Табл. 3. Илл. 10. Библ. 15 назв. 

УДК 598.20+598.847 

Популяционные особенности роста и развития рябинника. 
По с т н и к о в С. Н.- В сб.: Энергетика роста и развития жи­
вотных. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 

Изучали рост и развитие рябинников на Среднем Урале· 
(56°50' с. ш.) и в Субарктике (66° с. ш.). Рост массы тела птен­
цов среднеуральской популяции больше изменялся, чем у птиц 
субарктической. В Субарктике у рябинников оперение на 
10 птерилиях развивалось раньше, чем на Среднем Урале. 
Ускоренный темп развития кроющего тело оперения позволяет 
птенцам северной популяции в более молодом возрасте начать 
экономию энергии за счет снижения теплоотдачи во время пре­

бывания в гнезде и сократить энергетические расходы. 
Табл. 3. Илл. 2. Библ. 22 назв. 

УдК 577.3+591:5 

Рост и развитие личинок трех видов тритонов при совмест­
ном обитании в естественных условиях. П я с т о л о в а О. А .• 
Т ар хн и ш в и л и Д. Н.- В сб.: Энергетика роста и развития 
животных. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 

Исследованы особенности роста и развития личиноi< 
Triturus vittatus Jen., Т. vulgaris L., Т. cristatus Laur. в од­
ном из водоемов Восточной Грузии на высоте 1300-1400 м. 
Установлены сроки размножения, эмбрионального и личиноч­
ного развития и их зависимость от факторов внешней среды 
(температура, трофические связи, метаболиЧеская регуляция)_ 

Табл. 3. Илл. 3. Библ. 19 назв. 
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УДК 577.3+591:5 

Регуляция энергетического обмена в процессе роста и разви­
тия амфибий. К о в а ль чу к Л. А.- В сб.: Энергетика роста 
и развития животных. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 

В результате анализа эколого-биохимических особенно­
<:тей энергетического обмена у представителей бесхвостных 
земноводных, обитающих в разных географических широтах, 
выявлена единая картина динамики окислительного метабо­
лизма у животных в процессе их роста и развития. Показала 
разнонаправленность характера реакций организма хвостатых 
и бесхвостых амфибий на повышение плотности популяции по 
ряду показателей окислительного метаболизма. 

Табл. 4. Илл. 7. Библ. 54 назв. 

УДК 594.38 

Некоторые аспекты биоэнергетики наземных моллюсков. 
3 ей ф ер т Д. В.- В сб.: Энергетика роста и развития жи­
вотных. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 

Проанализированы существующие методы расчета потока 
энергии через популяции наземн.ых моллюсков. Определены 
эти показатели для популяций Bradybaena fruticum (Miiller), 
обитающих в Предуралье и Зауралье. Полученные результаты 
свидетельствуют о сходстве величин потоков энергии в иссле­
дованных географиечских регионах. Отмечено, что в соседних 
местообитаниях в разные годы величина потока энергии варь­
ирует от 11 ,О до 94,1 кДж/м2/год. 

На примере лабораторной колонии тропической улитки 
Achatina fulica Bowdich охарактеризовано влияние темпера­
туры среды на продуктивность популяций. Эффективность 
использования пищи на рост (К2) при комнатной температуре 
равна 5,66 %. Этот же показатель, рассчитанный для природ­
ных условий (на основе литературных данных), равен 18,5 %. 
Факторы, определяющие снижение К2 в природных популя­
циях наземных моллюсков, помимо температуры, имеют зна­

чение только в оптимальных климатических условиях, где мол­

люски способны существовать в более широком спектре ме­
-стообитаний, чем у границы видового ареала. 

Табл. 8. Илл. 1. Библ. 68 назв. 

УДК 574.46+591.134+591.543 

Основные характеристики роста н энергетики питания листо­
грызущих насекомых Севера при разных температурах. Б о­
г а ч е в а И. А., К у л а к о в а Л. В.- В сб.: Энергетика роста 
и развития животных. Свердловск: УНЦ АН СССР, 1985. 

Обсуждаются данные по росту, питанию и некоторым осо­
бенностям энергетики листогрызущих насекомых· Севера, по­
лученные в экспериментах на 11 видах при содержании ·их 
в условиях разных температур. Показано, что для личинок 
этих видов характерен быстрый рост в условиях повышенных 
(около 20°) температур, который обеспечивается высокой ин­
тенсивностью потребления корма. Коэффициент использования 
съеденной пищи на рост !1Р/С не зависит от температуры. 

Табл. 2. Библ. 19 назв. 

УДК 574.46+591.134+591.531.1 
Сезонные различия роста и энергетики питания личинок север­
ных видов листогрызущих насекомых. Б о г а ч е в а И. А.-
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В сб.: Энергетика роста и развития Ж!J,ВОтных. Свердловск: 
УНЦ АН СССР, 1985. 

Изучены основные характеристики питания н роста видов 
насекомых-дендрофагов, обычных для зоны Приобской лесо­
тундры. Обнаружено, что коэффициент использования съеден­
ной пищи на рост t:.P/C уменьшается от начала к концу сезо­
на от 30-35 до 10-15 %. Это уменьшение скоррелировано 
со снижением обводиениости листьев (r=0,85). Интенсивность 
питания личинок, несколько возрастающая к концу сезона, 

не МОJ~~:ет компенсировать снижения коэффициента t:.P/C, по­
этому виды, развивающиеся в конце вегетационного сезона, 

характеризуются более медленным ростом. Обсуждается ди­
намика численности насекомых в связи с сезонными особен­
ностями их энергетики. 

Табл. 2. Илл. 2. Библ. 33 назв. 

УДК 574.46+591.134+595.771 

Особенности личиночного развития кровососущих комаров 
в условиях Севера. Н и к о л а е в а Н. В.- В сб.: Энергетика 
роста и развития животных. Свердловск: УНЦ АН СССР, 
1985. 

Приведены многолетние данные о сроках развития личи­
нок комаров рода Aedes в лесных и тундровых биоценозах 
Южного Ямала. Сравнительно небольшие различия в длитель­
ности развития микропопуляций в пределах одной генерации 
и в разные годы обусловлены наличием оптимального темпе­
ратурного режима и достаточных запасов корма. Отклонения 
от нормального сезонного хода температур приводят к замед­

лению темпов развития подавляющей массы особей А. commu­
nis и А. pullatus в лесных водоемах. Не обнаружено различий 
в скорости развития микропопуляций при низкой и высокой 
плотности, однако вылет имаго во втором случае более про­
должителен. Длительность вылета комаров разных генераций 
в значительной степени зависит от продолжительности отрож­
дения личинок из яиц. Несмотря на высокую экологическую 
гетерогенность водоемов, изменчивость скорости развития от­

дельных групп личинок невелика. 

Табл. 3. Илл. 1. Библ. 73 назв. 
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