


АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ 
ЭНЕРГЕТИКА 
животных 

СБОРНИК НАУЧНЫХ ТРУДОВ 

'СВЕРДЛОВСК 1988 



УДК 591.538 

Экологическая энергетика :животных: Сб. науч. трудов. Сверд­
ловск: УрО АН СССР, 1988. 

Сборник работ сотрудников лаборатории энергетики био­
геоценотических процессов посвящен новому актуальному на­

правлению в экологии- энергетике животных. Сохранение 
энергетического баланса животными при влиянии факторов 
среды - основа адаптаций, познать закономерности развития 
и становления которых можно только изучая их у животных 

различных систематических групп- от простых к более слож­
ным. Рассматриваются особенности поддержания энергетиче­
ского баланса животными, приводятся количественные дан­
ные, выраженные в общепринятых единицах энергии, кото­
рые позволяют оценивать различные проявления жизнедея­

тельности организмов. Изучается влияние факторов среды 
на сохранение энергетического баланса у гомойотермных 
животных, у птиц в условиях Субарктики. Обсуждаются по­
пуляционные особенности поддержания энергетического ба­
ланса млекопитающими и птицами. Анализируются основные 
особенности возрастных изменений поддержания энергетиче­
ского баланса птиц, рептилий, амфибий, рыб и беспозвоноч­
ных. 

Сборник предназначен для зоологов и экологов, интере­
сующихся энергетической интерпретацией адаптаций живот­
ных. 

Ответственный редактор 
кандидат биологических наук С. Н. Постников 

Р е ценз е н т доктор биологических наук Л. Н. Добринекий 

э2I008-I517-I55(86) 30_ 1988 
055(02)7 

© УрО АН СССР, 1988 



ВВЕДЕНИЕ 

Проблема сохранения энергетического баланса организма 
как основа адаптации была сформулирована Н. И. Калабухо­
:вым в 1946 г. До него исследователи располагали множеством 
данных по влиянию условий существования на различные при­
способительные особенности организма животных, но он первым 
на мелких млекопитающих провел оценку результирующего 

влияния условий существования на организм в целом. На осно­
.ве ранних работ он пришел к заключению, что интеграция при­
способлений определяет общую характеристику организма- его 
энергетический баланс. Влияние внешней среды вызывает реак­
·ции организма, которые направлены на поддержание и сохране­

ние этого баланса. За сорок прошедших лет исследователями 
получено много подтверждений принципа Н. И. Калабухова, а 
в настоящее время его идеи- фундамент развивающейся эко­
логической энергетики животных. 

Ведущие экологи страны к числу наиболее важных дости­
.жений последнего десятилетия относят становление экологиче­
ской энергетики, которая причислена к ряду наиболее перспек­
тивных разделов экологии 1• Первоочередная задача экологиче­
ской энергетики животных- осмысление уже известных коли­
чественных данных в энергетической интерпретации, изучение 
.новых энергетических особенностей существования животных 
(при всем многообразии факторов среды) и выражение адап­
таций в общепринятых единицах энергии. Это несомненно даст 
новый импульс в познании и теоретическом осмыслении эколо­
гических и общих проблем биологии. Энергетический подход 
по сути количественный, поэтому любые хорошие материалы, 
будь то количественная характеристика проявлений адаптаций 
.или динамика биомассы животных, можно дать в общих энер­
гетических эквивалентах. 

Сборник посвящен энергетическому подходу к оценке жиз­
ненных проявлений животных в естественных условиях обита­
ния. В силу своей интегрированности он позволяет выразить в 
·единых универсальных единицах энергии жизнедеятельность 

1 См.: Экология, 1986, .N'2 3, с. 10. 
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животных различных классов, по-новому представить и понять 

порой трудно объяснимые стороны существования животных. 
В последние годы сотрудниками •лаборатории энергетики 

биогеоценотических процессов ИЭРиЖ УрО АН СССР и их кол­
легами из других научных организаций, участвующих в комп­
лексной программе «Урал -экология» по разделу биоэнергети­
ки, подготовлено несколько научных сборников по этим пробле­
мам. Работы хорошо встречены исследователями, и в настоящем 
сборнике круг авторов расширился. Теперь наряду с материала­
ми «профессиональных» биоэнергетиков представлена энерге­
тическая интерпретация данных других специалистов. Статьи 
написаны на оригинальном материале, в них развиваются новые 

идеи и подходы, которые расширяют наши знания в теории и 

практике экологии. 



АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ЭНЕРГЕТИКА ЖИВОТНЫХ . 1988 

Ф. В. К.РЯЖИМСКИй 

ФАКТОРЫ СРЕДЫ И ОПТИМАЛЬНАЯ РЕГУЛЯЦИЯ 
БЮДЖЕТОВ ВРЕМЕНИ И ЭНЕРГИИ 

У ГОМОИОТЕРМНЫХ ЖИВОТНЫХ 

На современном этапе в экологии отчетливо намечается тен­
денция к синтезу идей экологической физиологии, популяцион­
ной экологии и биогеоценологии, и этот путь, по-видимому,­
основа перспективного развития экологической науки [36]. Один 
из необходимых шагов в данном направлении- изучение и 
теоретическое осмысление эффектов взаимодействия разнона­
правленных факторов среды, проявляющихся на разных уров­
нях организации экологических систем, в том числе и на уровне 

организма. В этом плане полезным может стать последователь­
ное рассмотрение изучаемых явлений и процессов ~ позиций 
биоэнергетики. · 

Представление о биологических объектах как об энергети­
ческих машинах имеет очевидную ограниченность, однако такой 
подход обладает и важными достоинствами. Во-первых, он опи­
рается на фундаментальное естественнонаучное обоснование и 
имеет дело с одним из главных свойств живого вещества - спо­
собностью совершать работу [3]. Во-вторых, с позиций биоэнер­
гетики живые системы могут рассматриваться не иначе, как в 

их динамическом, функциональном аспекте. В-третьих, биоэнер­
гетический подход позволяет при измерении и описании раз­
личных процессов, происходящих в экологических системах раз­

ного уровня (от организма до биосферы в целом), пользоваться 
универсальными единицами и терминами. Описание динамики 
экологических систем в терминах биоэнергетики легко подда­
ется формализации, что позволяет применять для ее анализа 
мощный арсенал математических методов и облегчает понима­
ние закономерностей функционирования этих систем. 

Основное средство влияния на поток энергии через организм 
животного- его способность изменять структуру бюджетов вре­
мени в зависимости от условий среды [28]. Признание адаптив­
ного характера этих перестроек подразумевает в конечном сче­

те, что любому состоянию среды соответствует такая структура 

бюджета времени (и энергии), которая в данных условиях 
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чем-то лучше любой другой. Появляется основание для того, 
чтобы рассматривать изменения структуры бюджетов времени 
и энергии, происходящие в ответ на действие факторов среды, 
как процессы оптимальной регуляции [31]. 

В настоящей статье описывается теоретическая модель ре­
гуляции бюджетов энергии гомойотермных животных путем из­
менения расхода времени на различные нужды. Для ее построе­
ния необходимо применять некоторые принципиальные поло­
жения, позволяющие рассматривать регуляцию как процесс 

оптимизации структуры суточного бюджета энергии, такие как 

представление об иерархии компонентов энергетического бюд­
жета и принцип неделимости суточного бюджета энергии. 

Формализованные построения должны иметь заведомо упро­
щенный характер, поэтому регуляция энергетического баланса 
в ответ на одновременное действие нескольких факторов среды 
.Рассматривается здесь на примере только трех из них- кормо­

.обеспеченности, плотности населения животных и температуры 
окружающей среды. 

При щшсании различных компонентов энергетического бюд­
жета и бюджета времени животных возникла необходимость 
ввести некоторые обозначения и термины, отличающиеся от 
припятых в экспериментальной биоэнергетике. Это вызвано глав· 
ным образом тем, что в данной работе упор делается на функ­
циональное назначение того или иного компонента энергетиче­

ского бюджета или бюджета времени, а при проведении экспе­
риментальных работ обычно исходят из практической возмож­
ности выделения различных статей расхода энергии или 
времени. 

Иерархия энергетических потребностей, 
неделимость бюджетов энергии 

и критерии оптимальности их структуры 

Извлеченная за определенный период времени из пищи (ме­
таболизированная) энергия расходуется в процессе жизнедея­
тельности животных на различные нужды- необходимые для 
жизни биохимические реакции, двигательную активность, рост, 
размножение, создание энергетических резервов и т. д. Вели· 
чина затрат энергии, так же как и скорость ее поступления в 

организм животного с пищей, зависит от условий среды. Иногда 
полученной из пищи энергии может оказаться недостаточно для 
удовлетворения всех потенциальных потребностей, в этом слу­
чае прояв.1яется их конкуренция. Наблюдения, проведеиные в 
естественной обстановке, и экспериментальные исследования 
свидетельствуют, что при нехватке корма одни из энергетиче­

ских потребностей удовлетворяются полностью, другие- в мень­
шеИ степени или совсем не удовлетворяются, т. е. существует 
определенная иерархия компонентов энергетического бюджета. 
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у млекопитающих и птиц доминируют затраты энергии на нуж­

ды, неизбежно В_?ЗНикающие при их индивидуальном существо­
вании,- основнои обмен, терморегуляцию, активность, связан­
ную с добыванием пищи, другие виды целенаправленной дея­
тельности (например, социальные контакты). Расход энергии на 
создание энергетических резервов, рост, размножение и допол­

нительную (не связанную непосредственно с поддержанием 
жизни или неизбежно возникающую при существовании) актив­
ность происходит как бы во «вторую очередь» [ 49, 64) . Поэтому 
статьи расхода энерг:ци животными в первом приближении 

можно разделить на две основные части. Первая включает в 
себя затраты, которых животное не может избежать, поддержи­
вая свое существование. Эту часть бюджета энергии можно на­
звать неизбежными при существовании затратами (EN). Необ­
ходимо отметить, что такое определение не эквивалентно тому,. 
что дбьзначаюt как энергию существования при проведении: 
экспериментальных исследований в области биоэнергетики пти~ 
(для млекопитающих более распространено близкое понятие о 
среднесуточной интенсивности метаболизма [47, 50)), где под 
этим термином понимается величина энергетических затрат не 

растущих, не размножающихся и не линяющих особей, которые 
включают расход энергии на все виды активности, не связанной 
с размножением (в том числе и так называемое «активное без­
делие») [1, 5, 7, 37, 39, 58, 70). Ясно, что на практике отличить 
неизбежную при существовании активность от «активного без­
делия» не всегда возможно, однако для теоретических построе­

ний такое разделение активности по функциональному, целе­
вому признаку представляется достаточно оправданным. 

Если расход энергии на неизбежные при существовании нуж­
ды (EN) меньше ее количества, извлеченного из пищи (Ем), то 
оставшаяся часть энергии расходуется для удовлетворения дру­

гих потребностей- создания резервов, роста, размножения, «ак­
тивного безделия». Совокупность этих затрат можно определить 
как добавочную энергию (Ел). В том случае, когда EN больше, 
чем Ем, масса тела животных с необходимостью должна умень­
шаться (отрицательный энергетический баланс), и величина Ел 
принимает отрицательные значения: 

(1) 

Уравнение (1)- это уравнение энергетического баланса, 
слагаемые правой части которого определены в соответствии 
с их функциональным назначением на основе представлений 
о неравнозначности энергетических потребностей. 

Величина бюджета энергии представляет собой сумму затрат 
энергии, включая ее аккумуляцию в виде новых тканей, проис­
ходящую в процессах роста, накопления энергетических резер­
вов и размножения. В терминах уравнения ( 1) при Ем;;::::ЕN она 
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эквивалентна величине E.-..r. а при отрицательном энергетиче­
ском балансе (Ем<ЕN)- величине EN. 

В соответствии с изложенными выше представлениями, влия­

ние среды на основные составляющие энергетического баланса 
можно изобразить в виде схемы: 

Среда- { ~= } -+Е А-
Таким образом, условия среды определяют величину допол­

нительной энергии (Ел) через посредство Ем и EN, т. е. величи­
на бюджета энергии- ведущая в ее распределении на различ­

ные нужды. Кроме того, Ем и EN зависят от времени t, расхо­
дуемого на неизбежные виды активности (добычу корма, со­
циальные взаимодействия), и некоторых внутренних, видаспе­
цифических характеристик организма. 

Учитывая эти зависимости, можно записать: 

Ел=Ф(t, е), (2) 

где t- время, расходуемое на неизбежную при существовании 
активность, а е- функция условий среды и внутренних харак­
теристик животного. 

При рассмотрении связей расхода времени и энергии прин­
ципиален учет их дискретного характера. Эта дискретность 
предопределена существованием биологических ритмов, имею­
щих сложную эндогенно-экзогенную природу. Эндогенно кон­
тролируемые ритмы подстраиваются под периодические изме­

нения внешних условий ( «захватываются» ими) и представляют 
собой эволюционно закрепленное приспособление к существо­
ванию в циклической среде. У птиц и млекопитающих основным 
устойчивым ритмом, проявляющимся на уровне организма, яв­
ляется циркадный (или циркадианный) ритм с периодом около 
суток. Биологические ритмы, имеющие меньшие периоды (уль­
традианные), уже не отражают функционирования всего орга­
низма как целостной системы [2] . Поэтому естественно, что 
наименьший период времени, для которого имеет смысл рассчи­
тывать бюджеты времени и энергии,- одни сутки. В биоэнерге­
тике животных это положение называется принципом недели­

мости суточного бюджета энергии [ 1 О] . Важное обстоятельство, 
связанное с принципом неделимости суточного бюджета энер­
гии,- существование предельной величины метаболизируемой 
энергии (Ер), называемой потенциальной. В течение суточного 
цикла животные не в состоянии извлечь из пищи энергии боль­
ше, чем Ер, даже при наличии практически неограниченного ко­
личества корма. 

Прежде чем перейти к рассмотрению регуляции суточных 
бюджетов энергии (DEB) путем изменения времени, потрачен­
ного на неизбежную активность, в качестве процесса оптимиза-
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ции структуры DEB необходимо выбрать соответствующую uе­
левую функцию (критерий оптимальности). 

за последние годы в экологии получило широкое распрост­

ранение направление, называемое «теорией оптимального пи­
тания», которое объясняет явления, связанные с потреблением 
животными корма (состав рациона, выбор местообитаний, стра­
тегии питания и т. п.) на основе принципа оптимальности [65, 
66, 69, 74]. Исследователи, разрабатывающие данную теорию, 
чаще всего выбирают в качестве критериев оптимальности абсо­
лютную величину получаемой из пищи энергии, или чистый при­
ход энергии- разность между количеством извлеченной из 

пищи энергии и ее затратами на добывание корма. В терминах 
уравнения ( 1) к последнему критерию в наибольшей степени 
приближается величина Ел. Затраты, составляющие эту часть· 
энергетического бюджета (продуктивная энергия, запасание ре-· 
зервных веществ, расход энергии на «активное безделие», куда 
входят тренировки, обучение, исследовательская активность), 
можно считать направленными на повышение приспособленно­
сти животных как на индивидуальном, так и на популяционном 

уровнях. Поскольку Ел обеспечивает размножение, то можно 
показать связь этой величины с так называемым эволюцион­
ным критерием Фишера ~26]. Кроме того, выбор Ел в качестве 
меры оптимальности бюджетов энергии соответствует извест­
ному положению Н. И. Калабухава [ 16] о стремлении к сохра­
нению положительного энергетического баланса как основе лю­
бой адаптации животных. 

Таким образом, можно сформулировать оптимальную задачу, 
учитывая выражение (2): 

Ф(t,е) -+max. (3) 

Решение этой задачи t=<p (е) покажет, каким образом живот­
ные должны изменять время t, затраченное на неизбежную 
активность при изменениях условий среды и (или) внутренних 
характеристик организма, чтобы иметь максимальную в данных 
условиях возможность расхода энергии на продуктивные про­

цессы и дополнительную (не связанную непосредственно с под­
держанием индивидуального существования) активность, или 
при отрицательном энергетическом балансе для обеспечения 
минимального расхода энергии, аккумулированной в их тканях. 

Друг.?й распространенный в теории оптимального питания 
кр~терии- величина полученной из пищи энергии. Этот крите­
рии в принятых обозначениях соответствует величине Ем и 
может быть использован как мера приспособленности животных 
только в том случае, если при увеличении t EN растет медлен­
нее, чем Ем, чего, как будет показано ниже, в действительности 
не наблюдается. 

Тем не менее на возможность выбора Ем в качестве неко~ 
торого критерия оптимальности энергетического бюджета можно 
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взглянуть и несколько по-иному. С точки зрения термодина­
мики, организм животного представляет собой открытую си­
-стему, которая неминуемо должна стремиться к достижению 

-стационарного состояния, характеризующегося минимальной ве-
личиной внешней диссипации энергии. При постоянной массе 
тела (что, по-видимому, близко к реальне>сти для взрослых не­
размножающнхся особей) оценкой внешней диссипации энергии 
может служить величина теплопродукции [13]. Животные могут 
сохранять массу тела постоянной только если Ем-;:;::;ЕN при усло­
вии, что вся добавочная энергия (ЕА) расходуется на дополни­
тельную активность, не связанную с неизбежными для поддер­
жания существования нуждами. Очевидно, что условием, удо­
влетворяющим требованию минимальной теплопродукции 
(внешней диссипации энергии), будет равенство ЕА =0. Ста­
ционарное состояние открытой термодинамической системы на­
ходится тем дальше от состояния равновесия (теплового хаоса), 
чем больше величина внешней диссипации энергии в этом ста­
ционарном состоянии, которая может служить мерой упорядо­
ченности системы [18]. Поэтому величину Ем при ЕА=О можно 
считать дополнительным критерием оптимальности, отражаю­

щим степень организованности энергетического С\роения орга­

низма животных. Вероятнее всего, однако, что значение Ем при 
ЕА=О связано только с какими-то внутренними энергетиче­
скими характеристиками животных и не зависит непосредст­

венно от времени, потраченного на нецзбежные при их сущест­
вовании нужды. 

Зависимость компонентов DEB от времени, 
потраченного на неизбежную при существовании активность, 

и факторов внешней среды 

Прежде чем искать решение задачи (3), необходимо конкре­
тизировать описания слагаемых балансового уравнения ( 1) 
в зависимости от t и факторов среды. Как уже упоминалось, 
в настоящей работе рассматриваются только три из них- кор­
мообеспеченность, плотность населе~;~ия животных и темпера­
тура окружающей среды. 

Кормообеспеченность. Очевидно, что величина Ем пропор­
диональна количеству съеденного за сутки корма: 

Ем=k·В, (4) 

rде В- биомасса корма, а k- произведение его удельной теп­
лоемкости на коэффициент утилизации пищи. 

Экспериментальные исследования и теоретические построения 
свидетельствуют, что величина В определяется обилием корма, 
и эта зависимость имеет нелинейный характер (14, 54-56, 60]. 
Связь между плотностью кормовых ресурсов и количеством съе­
даемой за определенный период пищи известна под названием 
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функциональной реакции хищника на плотность жертвы [55}~ 
или трофической функции [32] . Возможны по меньшей мере два 
способа описания трофической функции. Первый из них- урав­
нение, введенное В. С. Ивлевым [14]: 

dB 
-=~·(В -В) dF •. max • (5) 

где Bmax- максимальное количество пищи, которое животное 
может потребить за выбранный промежуток времени, s- коэф­
фициент, имеющий размерность, обратную плотности корма, а 
F- плотность корма. Согласно уравнению (5), процесс добы­
вания пищи представляется непрерывным, и его скорость зави­

сит от разности величин потенциального и наблюдаемого ра­
ционов. 

В настоящее время более распространено так называемое 
«дисковое» уравнение Холлинга [55], которое является дискрет­
ным и, кроме того, учитывает время, потраченное животным на 

кормовую активность (t1). При выводе своего уравнения Хол­
линг разделил t1 на две составляющие: время, затрачиваемое на 
поиск корма (ts), и время, расходуемое на его обработку (th) 
[54]. Такое разделение по функциональному назначению носит, 
конечно, чисто теоретический характер, так как на практике 
редко бывает возможно в точности разделить fs и th. 

Очевидно, что 

(6) 

где f- биомасса обнаруженных за единицу времени кормовых 
объектов, величина которой определяется оби"1ием корма и ве~ 
роятностью его обнаружения. В простейшем случае 

f=s·F, (7) 

где s- площадь, на которой животное может «выявить» нали­
чие пищи за единицу времени, F- плотность корма. 

Величина th должна быть пропорциональной ко~ичеству 
съеденной пищи 

(8) 

где h- среднее время, затраченное на обработку одной едини­
цы корма. Поскольку 

(9) 

то, подставляя (8) и (9) в уравнение (6) и решая его затем 
относительно В, получим уравнение функционального отклика 
в том виде, как оно представлено в р;аботе Холлинга [55]: 

В= (f·tt)/(l+h·f). ( 10) 

Это уравнение аналогично уравнению Михаэлиса- Ментен, опи-
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,-сывающему скорость протекания ферментативных реакций в за­
висимости от концентрации субстрата. 

Нетру дно убедиться, что 

lim В t h t~oo = i/ ' ( 11) 

поэтому с учетом ( 4) 

( 12) 

В настоящей работе в качестве основного механизма, регу­
лирующего структуру DEB, фигурирует время t, составной 
частью которого, очевидно, является t1. Поскольку величина Ем 
не может превосходить Ер, а время t1 по условиям, припятым 
uри формулировке задачи,- переменпая величина, то h не дол­
жно быть постоянным: 

( 13) 

Подставляя (13) в уравнение Холлинга (10) и учитывая при 
этом (4), получим выражение, характеризующее зависимость 
Ем от кормаобеспеченности и времени, затрачиваемого на кор­
мовую активность, с учетом возможности его изменения [19] 

Ем= (k·f· ft·Ep)f (Ep+k·f· ft). (14) 

Данное выражение показывает, что с ростом времени, затрачен­
ного на поиск и обработку корма, величина Ем возрастает не­
линейно. При фиксированном t1 уравнение ( 14) не отличается от 
классического уравнения функционального отклика ( 10), выра­
женного в энергетических единицах. Заметим, что все экспери­
менты, подтверждающие уравнение ( 10), проводились при ис­
кусственно ограниченном времени питания (см., например, 
[14, 55, 56]). 

Плотность населения. В естественных условиях одним из 
важнейших факторов среды, влияющих практически на все сто­
роны жизнедеятельности животных, является плотность их на­

селения. Это положение находится в центре внимания одной 
из наиболее обширных и интенсивно разрабатываемых отраслей 
.экологии, изучающей разнообразные проявления популяцион­
ной саморегуляции. Ниже будет затронут лишь один частный 
аспект этой сложнейшей проблемы- возможное влияние плот­
ности населения животных на структуру их DEB через изме­
нение t. 

Если в процессе существования животные какое-то время вы­
н:уждены тратить на социальные (внутривидовые) взаимодей­
ствия, то, вероятно, это время (tc) должно быть пропорцио­
нально количеству контактов данной особи с другими: 

( 15) 

где К- количество контактов д,анной особи с другими индиви-
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дуумами за сутки, а с- время, затрачиваемое в среднем на 

QДИН такой контакт. Тогда время, потраченное на неизбежную 
при существовании активность, будет слагаться из времени, рас­
ходуемого на кормовую активность, и времени, проведеиного 

в социальных взаимодействиях: 

( 16) 

Число взаимодействий данной особи с другими представите­
.лями вида (К) можно считать пропорциональным времени, в те­
чение которого возможны встречи животных (равному t1), и не­
которой функции от плотности населения (п): 

K=n·t1. 

Функцию n можно представить, например, в виде 

n=p· (N -1)/А, 

( 17) 

( 18) 

где N- число животных, обитающих на площади А, ар- коэф­
фициент, зависящий от площади, на которой возможно обнару­
жение данной особью других представителей вида, и вероятно­
сти ее вступления во взаимодействие с другими животными. 

Решая уравнение (16) относительно t1 и учитывая при этом 
·(15) и (17), имеем 

( 19) 

Подставив теперь (19) в уравнение трофической функции (14), 
получим зависимость Ем от времени, потраченного животным 
на неизбежную при существовании активность, от кормаобеспе­
ченности и плотности населения животных: 

Ем= (k·f·t · Ep)f[Ep(1+c-n) +k·f·t]. (20) 

Согласно этому выражению, величина прихода энергии (Ем) 
увеличивается с ростом как кормообеспеченности, так и време­
ни, расходуемого на неизбежные нужды, а с ростом плотности 
населения уменьшается. Такая зависимость может иметь место 
только в том случае, когда животные с необходимостью всту­
пают во внутривидовые взаимодействия, отнимающие часть вре­
мени, имеющегося в их распоряжении. Приведеиные рассужде­
ния могут относиться к любому фактору, выступающему как 
фактор беспокойства. 

Температура среды. Выше было показано, что к суждению 
·о виде зависимости величины поступления энергии в организм 

животного с пищей от биотических факторов можно прийти 
чисто умозрительным путем, не прибегая заранее к искусствен­
ным допущениям. В то же время связь Ем с температурой окру­
жающей среды далеко не очевидна. С этим фактором явно свя­
зан другой компонент уравнения ( 1) -неизбежные при сущест­
'Вовании затраты энергии (EN). Величина EN должна зависеть 
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от окружающей температуры, поскольку ее составляющие- за­
траты на поддержание постоянной температуры тела (терморе­

гуляцию). 
В настоящее время по экспериментальным данным о био­

энергетических характеристиках млекопитающих и птиц по­

строен целый ряд моделей, описывающих величину расхода 
энергии животными на разные типы активности с учетом затрат 

на терморегуляцию (см., например, [8, 79] ). Сильно огрубляя 
эти модели, которые по своей структуре принципиально не отли­
чаются друг от друга, величину EN можно представить как 

EN=Rтt+ERт, (21} 
где Rт- средняя интенсивность чистых затрат энергии на неиз­
бежную при существовании активность при данной температуре 
среды (в расчете на единицу времени), а ЕRт- суточные затра­
ты энергии в покое с учетом терморегуляции. 

Для млекопитающих и птиц получены феноменологические 
уравнения, описывающие зависимость затрат на терморегуля­

цию от температуры окружающей среды в состоянии покоя 
[52, 53, 58]. Для птиц, кроме того, изучена связь энергии 
существования с окружающей температурой, на основании чего 
выведены линейные уравнения, описывающие эту связь [58]. 

Полная физическая модель терморегуляции, основанная на 
уравнении теплового баланса, должна учитывать возможность 
использования части тепла, образовавшегося при мышечной ра­
боте, на обогрев тела, теплоизолирующие свойства покровов, 
потери тепла путем иррадиации и так далее, т. е. представля­

ется весьма сложной. В самом первом приближении для диапа­
зона температур, расположенного ниже термонейтральной зоны, 
можно записать 

(22} 

где Н л- интенсивность затрат энергии на терморегуляцию при 
изменении температуры среды на 1 ос при неизбежной активно­
сти; !1Т л- разность критической температуры и температуры 
среды во время активности; Н R- интенсивность затрат на тер­
морегуляцию в расчете на 1 °С в покое; !1Т R- разность крити­
ческой температуры и температуры среды в период покоя; Ro­
интенсивность чистых затрат энергии на активность при 

Н л ·!1Т л=НR·!1Т R· Если считать, что величина критической 
температуры (при которой интенсивность энергетического обме­
на минимальна) в покое и активном состоянии одинакова (что, 
вообще говоря, является сильным огрублением), тогда Ro отра­
жает чистые затраты энергии на активность при нижней крити­
ческой температуре для стандартного обмена. 

Величину суточных затрат энергии в покое можно выразить 
как 

ERт=ER+24· HR ·!1Т R, (23) 
где ЕR-суточные затраты энергии в покое при !1TR=0. 

14 



Зависимость EN от температур, лежащих выше термоией­
тральной зоны, должна быть сложнее, и в данной работе не 
рассматривается. 

Модель оптимальной регуляции 
суточного бюджета энергии 

Сведя в единую схему (рис. 1) зависимости компонентов 
уравнения ( 1) от факторов среды, элементов бюджета времени 
и внутренних характеристик организма, легко убедиться, что 
единственный элемент этой схемы, не связанный с факто­
рами среды и характеристиками организма очевидными зависи­

мостями,- время t, расходуемое на неизбежные при существо­
вании виды активности. Эта величина прямо или опосредованно 
определяет (вместе с факторами среды и внутренними парамет­
рами) все остальные составляющие бюджета энергии и времени. 
Таким образом, систематизация представлений о взаимосвязях 
элементов бюджета времени и бюджета энергии, выделенных по 
функциональным, целевым признакам, приводит к выводу о том, 
что t действительно можно рассматривать как эффективный ре­
гулятор DEB- перестройка структуры последнего должна «ав­
томатически» следовать за изменениями t. 

Подставляя (20) и (21) в балансовое уравнение (1) и решая 
€ГО затем относительно ЕА, получим конкретное выражение 
для (2): 

ЕА= (k-f·t·Ep) ![Ер· (1+c.n) +k·f·t] -Rtt-Eвт. (24) 

Нетрудно убедиться, что зависимость ЕА от t немонотонна 
(рис. 2), что позволяет легко найти решение оптимальной за­
дачи (3), которое имеет следую­
щий вид: 

t= ~; ·Q·(l- Q), (25) 

Рис. 1. Взаимосвязи внешних факторов 
и внутренних энергетических параметров 

<>рганизма с компонентами бюджетов 
времени и энергии гомойотермных жи· 

ватных. 

Сплошные стрелки- «очевидные~ связи (уста· 
комеиные эмпирически иnи .погически неиз· 
бежиые), штриховые ' стрелки- предпоnагае· 
иые обратные связи, направ.пенные на опти· 
маnьную регу.пяцию энергетического бюджета. 

Обозначения в тексте. 
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Рис. 2. Зависимость компонентов энергетического бюджета от времени (t), 
расходуемого на неизбежную при существовании активность в соответствии 
с уравнениями (20), (21) и (24). Ем-метаболизированная энергия, ЕN-не-

избежные затраты, ЕА- «дополнительная» энергия. 

Рис. 3. Зависимости компонентов бюджета времени животных, оптимизирую­
щих DEB, от качества среды (Q). 

1-5- время: 1- на неизбежную nри существовании активность (t), 2- на кормовую 
активность (t 1). 3-на nоиск корма (t 5 ), 4-на обработку nищи (th), 5-на взаимодей-

ствия между особями (t с). 

где Q- функция, зависящая от внешних условий и внутренних 
биоэнергетических характеристик организма, 

Q= { [Rт ( 1 + C·n)] /k· f} 0·5. (26) 

Величину Q можно считать оценкой качества среды: при ухуд­
шении условий существования (уменьшении количества или ка­
чества корма, увеличении плотности населения животных, сни­

жении температуры окружающей среды) Q возрастает. В соот­
ветствии с выражением (25) t обращается в нуль при Q=O (бес­
конечно «хорошие» условия) и при Q= 1; достигает максимума, 
если Q=0,5 (рис. 3). Это означает, что животные, управляющие 
своим DEB путем изменения t, должны уменьшать его как при 
улучшении условий среды, так и при их ухудшении ниже уста­
новленного порога, определяемого условием 

k·f=4·Rт (1 +c·n). (27) 

При Q= 1 животные уже не в состоянии оптимизировать 
DEB путем изменения t (оптимальное значение t=O). Такое со­
стояние среды, описываемое выражением 

k·f=Rт(1+c·n), (28) 

можно считать пределом возможности активного существования 
животных, оптимизирующих структуру энергетического бюд­
жета. 
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Рис. 4. Зависимости компонентов бюджета энергии животных, оптимизирую-­
щих его посредством изменения времени, которое расходуется на неизбежную 

при существовании активность, от качества среды ( Q). 
1-111- области изменения Q: 1- энергетический баланс положителен; 11- энергети­

ческий баланс отрицателен, 111- активное существование животных невозможно. 

Рис. 5. Зависимости компонентов DEB оптимизирующих его животных от: 
массы их тела ( W). 

1- 111- пределы изменения W. Обозначения см. иа рис. 2 и 4. 

Подставляя оптимальное значение t (25) в выражения (20), 
(21) и (24), можно определить зависимости компонентов урав­
нения ( 1) от качества среды, ожидаемые для животных, оптими­
зирующих свой DEB: 

Ем=Ер· (1- Q), 
EN=Ep·Q· (1- Q) +ЕRт, 
ЕА=Ер· (1- Q) 2 - ERT· 

(29) 
(30) 
(31) 

Таким образом, в допустимых пределах изменения среды 
(QE{0,1}) ухудшение ее качества ведет к снижению оптималь­
ных Ем и ЕА, а величина EN при этом вначале растет, достигая 
максимального значения при Q = 0,5, а затем снова уменьша­
ет~я, принимая при Q= 1 величину, равную ЕRт (рис. 4). 

Из уравнения (29) следует, что оценку качества среды мож-
но представить как 

(32) 

Согласно (4), (8) и (14), отношение Ем к ЕР равно отношению 
th к t1. Тогда, с учетом (9), оказывается, что функция качества 
среды Q равна для оптимизирующих DEB животных доле вре­
мени поиска корма в общем его расходе на кормовую актив-
ность: 

(33) 
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Иными словами, ухудшение условий существования должно вы­
зывать относительное увеличение затрат времени на поиск 

корма. 

В термонейтральной зоне, как следует из уравнения (31), 
величина Ел становится равной нулю при Q= 1- (Ен/Ер) 0·5. 
Это условие, согласно ( 1), эквивалентно условию равенства 
Ем и EN. При этом Ем принимает максимально возможное зна­
чение, если только 

(34) 

Следовательно, животные, оптимизирующие структуру DEB 
путем изменения t, будут иметь наиболее упорядоченное с тер­
модинамической точки зрения строение, если величина потен­
циальной энергии в четыре раза иревосходит величину суточ­
ных энергозатрат в покое. Примечательно, что соблюдение усло­
вия (34) при Ел=О максимизирует не только Ем и EN, но и 
отношение Ел!ЕN, т. е. в этом случае выполняются одновре­
менно три требования- максимальная возможность тратить 
энергию на дополнительные нужды, максимальная величина 

потока энергии через организм и минимальные относительные 

затраты энергии на ее получение из пищи. 

В соответствии с принципом Броди [5, 41], энергетические 
затраты на мышечную активность пропорциональны основному 

обмену (Ев). Тогда 
Ro=g·Eв, 
Ен=r·Ев, 

(35) 
(36) 

где g и r- коэффициенты пропорциональности. Обмен в покое 
отличается от основного обмена незначительно, т. е. коэффи­
циент близок к единице [9, 10]. Величина же основного обмена 
Ев связана с массой тела животных нелинейной зависимостью, 
которую обычно описывают с помощью аллометрического урав­
нения 

(37) 

где W-масса тела, а и Ь-постоянные, причем ЬЕ{0,1}. Вели­
чина затрат энергии на терморегуляцию (при низких темпера­
турах) также связана с массой тела, и эта связь описывается 
уравнениями, имеющими сходный с (37) вид [52, 53, 58]. Это 
дает возможность включить в модель оптимальной регуляции 
DEB массу тела животных (рис. 5). Для термонейтральной зоны 
уравнения (29-31) с учетом массы тела приобретут следующий 
вид: 

где 
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Ем= 4arWЬ(1- q· wo.s.ь), 
Е н= а·Г· wь[4q· wo.s.ь(l- q· wo.s.ь) + 1]' 

ЕА= a·r· wь [4(1- q· wo.s.ь)2- 1]' 

q = { [а. g. ( 1 +с. n) ] f k. f} о,5. 

(38) 
(39) 
(40) 

( 41) 



Описанная в данном разделе формализация представлений 
об оптимальной регуляции DEB посредством изменений t в за­
висимости от условий среды и (или) внутренних параметров.: 
организма дает возмоJКность сделать ряд предсказаний о том. 

какие явления следует оJКидать, ес.'Iи JКивотные действительно 

стремятся менять структуру бюдJКета времени таким образом •. 
чтобы максимизировать возмоJКность тратить энергию на нуJК­
ды, не связанные непосредственно с поддерJКанием индивиду­

ального существования. Эти предсказания относятся к довольно 
широкому кругу явлений- от пределов изменения DEB и соот­
ношения ЕрfЕя до поведения JКивотных в различных условиях_ 

Предсказания модели и эмпирические факты 

Критерием верности теоретических моделей обычно счита­
ется соответствие наблюдаемых в природных и эксперименталь­
ных условиях фактов следствиям из этих моделей. Об относи­
тельности этого критерия будет сказано ниJКе; сейчас JКе, по-ви­
димому, следует оговориться, что подобное соответствие кор-­
ректнее считать лишь свидетельством того, что эмпирические· 

факты допускают интерпретацию в рамках данной теоретиче­
ской схемы. 

Пределы изменения DEB и соотношение ЕР и Ев. В соответ­
ствии с уравнениями (29-31), величина суточного бюдJКета· 
энергии, которая равна Ем при ЕА~О и EN при ЕА <0, моJКет 
изменяться в довольно ограниченных пределах- от Е я до ЕР 
(см. рис. 4). Учитывая требование (34) максимизации Ем при 
ЕА=О, оJКидаемый размах этих изменений составит 3-Ея. Ея 
немного превышает величину основного обмена (Ев), поэтому 
следует оJКидать, что в действительности величина потенциаль­
ной энергии долJКна быть чуть больше 4·Ев. Согласно эмпири­
ческим данным, величина ЕР в самом деле составляет 4-5 ·Ев; 
ее зависимость от массы тела для млекопитающих и птиц до-­

вольно хорошо описывается уравнением [59] 

Ер=0,137 · W0•72 (кДJК/сут). (42~ 

Конечно, расход энергии в некоторых случаях моJКет превос­
ходить величину ЕР (например, во время миграций перелетных 
птиц [7] ) , однако в таких ситуациях он обеспечивается за счет 
заранее созданных JКировых запасов; JКивотные, получающие· 

энергию только из пищи, не могут расходовать энергии больше, 

чем ЕР [10]. 
Соответствие эмпирических наблюдений предсказываемому 

моделью соотношению основного обмена и потенциальной энер­
гии представляется довольно сильным аргументом в пользу пра­

вильиости основных полоJК-ений, легших в ее основу, так как 
данное предсказание является следствием сразу двух экстре-



мальных принципов (максимумов Ел и потока энергии через 
организм, находящийся в термадинамически стационарном со­
стоянии), «надстроенных» друг над другом таким образом, что 
второй принцип не может выполняться, если не выполняется 

первый. 
Изменения t и компонентов DEB в зависимости от кормо-

обеспеченности. Модель предсказывает, что снижение плотности 
и (или) качества корма должно приводить сначала к росту t, 
а затем, после того как кормаобеспеченность снизится до уров­
ня, описываемого условием (27), к его снижению. Увеличение 
активности при уменьшении кормаобеспеченности неоднократно 
наблюдали на самых разных видах млекопитающих [35]. Кроме 
того, имеются сведения и об увеличении доли кормовой актив­
ности в общей активности птиц, если корма становилось меньше 
[49]. Согласно данным, полученным в неволе, растительноядные 
млекопитающие тратят на кормежку больше времени, чем все­
ядные, а последние- больше, чем хищные [23] . 

Косвенными свидетельствами снижения кормовой активности 
грызунов при улучшении кормовых условий могут служить ма­
териалы, показывающие уменьшение длины индивидуальных 

перемещений зверьков при внесении на участки, где проводи­
. .лось их мечение, искусственной подкормки [71] , а также отри­
цательная связь размеров участков обитания этих животных с 
обилием корма [25]. Такая связь величины участков с показа­
телями, характеризующими обилие и качество корма, была по­
казана и для других млекопитающих [51]. 

В то же время эксперименты, проведеиные на лесных мышах, 
выявили, что выраженная нехватка корма приводит сначала 

к увеличению, а затем к снижению активности зверьков [48]. 
Таким образом, изменение активности животных в ответ на из­
менение кормаобеспеченности качественно соответствует пред­
сказаниям модели. 

Другое ее предсказание заключается в том, что животные, 
оптимизирующие DEB, увеличат потребление валовой и «допол­
нительной» энергии при улучшении кормовых условий, несмотря 
на уменьшение кормовой активности. Рост потребления корма 
с увеличением его плотности наблюдали для животных, относя­
щихся к самым разным группам, как уже упоминалось выше 

[14, 55, 56, 60]. Многочисленные эксперименты, проведеиные на 
мелких млекопитающих, показали, что повышение качества и 

обилия корма приводит к интенсификации роста этих живот­
ных, а снижение кормаобеспеченности-к его торможению, при­
чем переход с обедненного на полноценный рацион часто сопро­
вождается резким увеличением скорости роста подопытных 

зверьков [24]. Было также продемонстрировано, что обилие 
пищи положительно отражается на темпах роста млекопитаю­

щих в естественных условиях [75, 72, 76], а эксперименты по 
внесению искусственной подкормки подтвердили существование 
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nоложительной связи интенсивности размножения мелких мле­
копитающих с кор!Vюобеспеченностью ~40, 71, 76-78]. 

Все эти факты хорошо известны, однако их сопоставление 
.с наблюдающимся при изменениях кормаобеспеченности изме­
нением кормовой активности свидетельствует о том, что рост 
потребления энергии и ее затрат на продуктивные процессы со­
nровождается снижением tf, что отвечает предсказаниям модели 
и является следствием положенного в ее основу экстремального 

nринципа. 

Влияние плотности населения животных на t и компоненты 
DEB. Модель оптимальной регуляции DEB предсказывает, что 
увеличение плотности населения животных в том случае, когда 

они вынуждены тратить часть времени на взаимодействие с дру­
гими особями, должно сопровождаться увеличением времени t, 
лока оно не достигнет предельного значения при соблюдении 

условия (27). Расход времени на социальные взаимодействия 
должен в таком случае возрастать, а на сбор и обработку кор­
ма- снижаться. Следовательно, при увеличении плотности на­
селения животных расход энергии на неизбежные при сущест­
вовании потребности (EN) будет увеличиваться, а ее приход из 
пищи (Ем)- снижаться, что в свою очередь должно вызывать 
торможение роста, размножения и сокращение дополнительной 

.активности. 

В опытах, проведеиных на мел·ких млекопитающих, было по­
казана, что при повышении численности экспериментальных 

.групп зверьков выше определенного уровня действительно на­

.блюдается увеличение энергетических затрат из-за повышения 

.социальной активности [46, 68], а величина потребления энер­

.гии при этом снижается [73]. При повышении плотности мелких 
млекопитающих происходит уменьшение участков их обитания 
(определенных по данным отлова) [27], а удаление части зверь-
:ков с огороженных территорий приводит к увеличению среднего 
:расстояния между точками их поимки [72]. Эти факты могут 
·служить свидетельством уменьшения кормовой активности с 
ростом плотности населения, так как данные, полученные мето­

дом мечения и повторных отловов грызунов в живоловки, отра­

жают их кормовую активность в большей степени, чем какую­
либо другую. 

К настоящему времени накоплены весьма многочисленные 
данные о торможении роста животных при повышении плотно­

•СТИ их населения [24], а зависимость интенсивности размноже­
ния от численности животных- бесспорный факт. 

Выше указано, что представления о связи DEB с плотностью 
·населения животных, фигурирующие в модели, весьма упро­
щенны и затрагивают лишь один из возможных путей влияния 

этого фактора на биоэнергетические показатели животных. Тем 
не менее включение в модель оптимальной регуляции DEB 
даже таких односторонних и грубых представлений дает ей воз-
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можность предсказывать некоторые проявления эффектов вза­
имодействия популяционных факторов с иными факторами сре­
ды. Так, модель показывает, что животные, регулирующие DEB· 
путем изменения t, могут испытывать энергетическое голодание. 
несмотря на кажущееся изобилие пищи, если плотность их на­
селения достаточно высока. Из анализа литературных данных 
вытекает, что такие ситуации время от времени возникают & 

естественных условиях [21, 63]. 
Влияние температуры среды на t и DEB. Одно из следствий 

модели- предсказание различного характера реакций живот­

ных, оптимизирующих DEB, на понижение температуры окру­
жающей среды в зависимости от того, имеют ли они возмож­
ность использовать микроклимат убежищ. 

В естественных условиях почти все млекопитающие и птицы• 
в той или иной степени могут экономить энергию во время пре­
бывания в укрытиях (норах, гнездах, естественных убежищах). 
Довольно часто температура в этих укрытиях сохраняется на 
уровне, близком к термонейтральной зоне, несмотря на значи­
тельное ее понижение вне укрытия (1, 22, 34, 61]. Согласно мо­
дели, в этом случае снижение температуры вне убежища долж­
но приводить к росту Rт и, соответственно, уменьшению вре­
мени t, расходуемого на поддержание индивидуального сущест­
вования. 

Наблюдения, проводившиеся в естественных условиях, а· 
также те эксперименты, где животные имели возможность укры­

ваться в теплых убеЖищах, подтверждают это следствие модели­
[4, 38, 17, 33, 42, 43, 30, 64]. В качестве примера приведем дан­
ные Р. Л. Потапова [30] о бюджетах времени тетеревиных птиц· 
в зимний период. В этой работе представлены материалы, каса­
ющиеся основных биоэнергетических показателей тетеревиных 
и времени, проведеиного птицами вне подснежных лунок (кото­
рое в первом приближении можно отождествить с t) при темпе­
ратуре -20 °С. На основе этих данных появилась возможность. 
рассчитать конкретные значения предсказываемых моделью t 
для других температур. Сопоставление этих расчетов с много­
летними сведениями об активности четырех видов тетеревиных 
птиц показывает удовлетворительное (с учетом того, что осталь­
ные факторы среды принимались постоянными, хотя этого, ко­
нечно, в действительности быть не могло) соответствие ожидае­
мых и эмпирических величин t (рис. 6). 

В связи с уменьшением t должна снижаться и величина по­
требляемой с кормом энергии (Ем), что действительно было 
обнаружено в экспериментах, проведеиных на мелких млеко­
питающих [43, 64]. 

Если животные не имеют возможности использовать микро­
климат убежищ для снижения затрат на терморегуляцию или 
последние не могут его обеспечить (при очень низких темпера­
турах и слабых теплоизолирующих свойствах укрытий), то, со-
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'Рис. 6. Рассчитанная по модели оnтимальной регуляции DEB и наблюдав­
wаяся nродолжителыtость nребывания тетеревиных nтиц вне nодснежных 

лунок nри различной температуре воздуха (по данным [30]). 
Точками обозначены экспернмента.льные данные д.ля четырех видов тетеревиных [30]: 

1- бе.лой куропатки, 2- г.лухаря, 3- рябчика, 4- тетерева. 

Рис. 7. Зависимость DEB (Ем) мелких грызунов от массы их тела. 
l(ружками ос>означены резу.льтаты расчетов по уравнению (38) оптнма.льной регуляции 
DEB, построенного с использованнем (46) при моделировании содержания зверьков в 

- . 0,750 1 125 
«метаболических к.лЕ'тках»: Е.м=7,334·W -0,855·W' . 1-линня регрессии, 

о 546 
11остроениая по результатам расчетов: E_ll =8,389· W ' (R 2=0,955); 2- .~нння рег-

рессии, полученная эмпирическим путем [47]: Ем=9,б11·W0 • 500 . 

гласно предсказанию модели, изменения t и DEB в ответ на 
-снижение температуры среды должны быть направлены в про­
тивоположную сторону. По правилу компенсации Рубнера, часть 
тепла, образовавшегося при работе мышц, расходуется на обо­
трев животных. В терминах модели это означает, что при 
i1.TA=I:!Tя НА<Ня, т.е. понижение температуры окружающей 
.среды приводит к уменьшению Rт. Следствием этого должен 
·быть рост t и, соответственно, Ем. 

Увеличение потребления корма при пониженин температуры 
·содержания млекопитающих и птиц в экспериментальных усло­

виях- хорошо известный факт [45, 57, 58]. В литературе име­
ются также данные, указывающие прямо или косвенно и на уве­

личение периода кормовой активности по мере снижения темпе­

ратуры содержания [29, 44]. Наблюдения, проведеиные в при­
родных условиях, также подтверждают повышение активности 

животных при низких температурах воздуха, если_они не имеют 

достаточно хорошо защищающих их от холода убежищ. Напри­
мер, хорошо известно, что подвижность диких копытных в силь­

ные морозы заметно увеличивается [35]. 
Таким образом, как и следует из описанной в настоящей ра­

·боте формальной модели, наличие или отсутствие убежищ, по­
.зволяющих животным снижать энергетические затраты на под-
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держание постоянной температуры тела, определяет направле-­
ние изменений величины и структуры DEB, а также величины 
t при снижении температуры среды. 

DEB и масса тела животных. Согласно уравнению (40), за­
висимость ЕА от массы тела животных является немонотонной 
(см. рис. 5). В термонейтральной зоне она имеет максимум при 

W =( (3- y3)/4·q] 2/Ь, (43} 

а значение ЕА становится равным нулю при W =0 и W = 
= (2q)-<21Ь>. Если считать, что аллометрическое уравнение (37) 
справедливо как для животных разных видов, так и для особей 
одного, тогда для растущих животных (тратящих по крайней 
мере часть ЕА на ростовые процессы) модель предсказывает 
S-образную форму ростовых кривых, параметры которых: будут 
определяться условиями среды. Как хорошо известно, большин­
ство животных действительно имеет S-образные кривые роста,_ 
для описания которых в различных ситуациях используют раз­

личные функции. 
Уравнение (38) показывает, что зависимость Ем от массы 

тела тоже немонотонна, однако Ем достигает максимума при 
W= (1,5·q)-<21Ь>, т. е. при отрицательном энергетическом балан­
се. Следовательно, Ем практически всегда возрастает с увели­
чением массы тела, причем это возрастание происходит медлен­

нее, чем увеличение интенсивности основного обмена. 
Действительно, зависимость DEB от массы тела для птиц, 

например, хорошо описывается уравнением [12] 

DEB = 12,06 · W0•63 (кДж/сут), (44) 

в то время как интенсивность основного обмена -уравнениями, 
аллометрический экспонент которых колеблется в пределах 
0,66-0,73 [58]. Связь DEB с массой тела грызунов имеет 
вид [47] 

DEB=9,61· W0•50 (кДж/сут), (45) 

а величина Ев мелких млекопитающих описывается уравне-­
нием [62] 

Ев= 1,81· W0·75 (кДж/сут). (46) 

Можно показать, что в определенных пределах изменения 
массы тела (примерно соответствующих пределам изменения 
массы тела мелких грызунов) кривая, построенная по уравне­
нию (45), практически совпадает с кривой, построенной на осно­
ве модели оптимальной регуляции DEB (38) с учетом биоэнер­
гетических показателей грызунов и использованием уравнения 

( 46), если считать, что зверьки содержатся поодиночке в не--
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больших клетках и получают количество корма, эквивалентное 

15-20 г (в сухой массе) овса в сутки, т. е. при моделировании 
условий экспериментального содержания грызунов в «метаболи­
ческих клетках» (рис. 7). 

Ограниченность модели 
и возможности ее уточнения 

Проведеиное в предыдущем разделе беглое сопоставление 
эмпирических фактов с предсказаниями модели дает основание 
интерпретировать эти факты как свидетельство того, что живот­
ные стремятся изменять время, затрачиваемое ими на неизбеж­
ную при существовании активность, чтобы максимизировать 
таким образом возможность тратить энергию на нужды, не свя­
занные непосредственно с поддержанием индивидуального суще­

. ствования. Ясно, что представленвое в настоящей работе фор-
мальное описание регуляции DEB очень огрублено и модель 

. остается открытой для дополнений и уточнений. 
Кроме того, эвристическое значение формальных построений 

заключается не только (и не столько) в том, чтобы с их по­
мощью объяснять наблюдаемые явления, но и в том, что они 
помогают определить границы применимости предположений, 
лежащих в их основе, и таким образом указывают пути даль­
нейшего изучения [67] . Иными словами, исследование того, 
что модель описать не может, не менее важно, чем поиск под­

тверждений ее верности. 
Одним из наиболее грубых допущений модели, сильно огра­

ничивающих область ее применимости, является предположение 
·О постоянстве Ro- средней интенсивности чистых затрат энер­
гии на активность. Эта величина в действительности обуслов­
лена в первую очередь распределением времени на активность 

разной интенсивности и, вне всякого сомнения, может выступать 

в качестве эффективного регулятора DEB. Так, уменьшение Ro 
должно приводить к увеличению t и расширению спектра усло­
вий среды, в котором возможно активное существование живот­
ных. Одновременно модель, описывающая изменения распре-
деления времени на разные по интенсивности типы активности 

с учетом принцила оптимальности DEB, должна быть сущест­
венно сложнее, чем представленный здесь предельно упрощен­
ный вариант, и решение оптимальной задачи (3) в рамках этой 
·Сложной модели, по-видимому, будет невозможно найти про­
стым аналитическим путем. Поэтому исследование регуляции 
DEB через изменение распределения времени на разные типы 
.активности осталось за рамками описанной в настоящей статье 
схемы, хотя и представляется очень нужным для интерпретации 

реальных явлений (таких, например, как сохранение постоянной 
массы тела). 
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Модель не охватывает также такого явления, как зависи­

мость затрат энергии на поддержание постоянной температуры 
тела от интенсивности мышечной работы и специфического ди~ 
намического действия пищи. Поэтому она применима (и ТО' 
в ограниченных пределах) только для интерпретации явлений,. 
происходящих при температурах окружающей среды, лежащих: 
ненамного ниже термонейтральной зоны. Можно ожидать, на~ 
пример, что при повышении температуры среды животным ста­

нет выгоднее (с точки зрения оптимизации DEB) снижать вре­
мя и (или) интенсивность мышечной работы, чтобы избежать 
образования «лишнего», вредного для организма тепла. Вопрос 
о связи Н л и Ro тесно соприкасается с упомянутой выше про­
блемой регуляции DEB путем изменения средней величины R0 , 

а также с тем, что период активности животных в течение суток 

ограничен. 

Максимальная величина t в реальных условиях должна кон­
тролироваться как эндогенно, так и экзогенно (например, дли­
тельностью фотопериода). Отсутствие такого ограничения в опи­
санной здесь формализации представлений о регуляции DEB 
наряду с допущением о постоянстве Ro приводит, например, 
к тому, что с ее помощью нельзя описать достижение Ем своего­
предельного значения (ЕР) при снижении температуры содер­
жания животных реалистически (по модели это может произой­
ти, только если Rт =О, а величина t возрастает до бесконечно­
сти). 

В модель включен только крайне очевидный механизм влия­
ния плотности населения на величину и структуру DEB через: 
время, которое животные вынуждены тратить на социальные· 

взаимодействия. Сложные внутрипопуляционные взаимоотноше._ 
ния имеют гораздо больше аспектов, которые в принциле могут 
быть описаны в терминах биоэнергетики и, следовательно, вклю­
чены в модель оптимальной регуляции DEB. Это относится к 
таким явлениям, как зависимость интенсивности основного об­

мена от иерархического статуса особей и плотности населени~ 
животных. 

В естественных условиях величина с (среднее время, затра­
чиваемое особью на контакт с другим представителем вида)' 
скорее всего не постоянна и зависит от ранга особи, сезона, 
условий среды. Вообще говоря, плотность населения в рас• 
сматриваемой модели выступает в качестве простого фактора 
беспокойства, и рассуждения, применеиные для вывода зависи­
мости DEB от этого фактора, могут быть распространены на 
любой другой, если он требует отвлечения части времени, кото­
рым располагает животное. Изменение чувствительности к фак­
торам беспокойства также может служить механизмом, регули­
рующим DEB. 

Модель не учитывает такого важного экологического факто­
ра, каким является гетерогенность среды; она имеет дело с 
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.идеализированной равномерной средой, что тоже сильно огра· 
ничивает ее общность. Можно ожидать, что учет неравномерно· 
сти среды приведет к предсказаниям, несколько отличающимся 

,от .тех, которые, как правило, имеют место, если предположить, 

чт.о среда однородна; модель в этом случае станет намного слож­
.нее. 

В настоящей работе рассматривается только самое грубое 
разделение DEB на две составляющие- Е и и Ел. При этом 
совершенно не учитывается, какой из компонентов дополнитель­
.ной энергии (Ел) доминирует по отношению к другим. Между 
тем имеются данные, указывающие на существование иерархии 

энергетических потребностей внутри Ел. Так, в уже упоминав­
шихся экспериментах Перриго и Бронеона (64] было показано, 
что у молодых самок домовой мыши при искусственном увели­
чении затрат энергии на получение корма запасание энергии 

в жировых депо преобладает над ее затратами на рост и разви­
тие (созревание) зверьков. Вероятно, степень доминирования 
той или иной энергетической потребности внутри Ел не посто­
янна в течение жизненного цикла, и смена этой степени должна 
.-отвечать каким-то принципам оптимальности, связанным с при­

способлениостью животных. Так, есть основания полагать, что 
разделение во времени процессов роста и размножения, которое 

.имеет место практически у всех живых организмов, удовлетво­

ряет условию максимума биомассы потомства одной особи [15]. 
Вполне допустимо также, что иногда (когда требуется ин­

тенсификация получения энергии) часть Ел может расходо­
ваться на дополнительную кормовую активность, что, по-види· 

мому, наблюдается в предмиграционный период у перелетных 
птиц (7] или при выкармливании потомства. Такие ситуации 
7акже остались вне рассмотрения при конструировании модели 

оптимальной регуляции DEB. 
Все эти упрощения и допущения, принятые при формализа­

.-ции представлений об оптимальной регуляции DEB (перечисле­
ние которых можно было бы продолжить), существенно сужи­
вают область практического применения модели в том ее вари­

.анте, какой описан в настоящей статье. В то же время качест­
венное соответствие довольно широкого круга явлений, наблю· 
даемых в естественных и экспериментальных условиях, следст­

виям из этой модели позволяет сделать вывод о возможности 

_уточнения или изменения моде.1и с сохранением ее концептуаль-

ной основы. 
Наиболее важными в данном направлении представляются 

_разработка вопросов, связанных с описанием механизма опти­

мизации DEB путем изменения времени, затраченного на актив­
ность разной интенсивности с учетом правила компенсации Руб­
.нера, а также более подробное рассмотрение проблемы домини­
_рования компонентов Ел. 
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Заключение 

По мнению Р. Розена (31], принцип оптимальности в биоло~ 
гии получает экспериментальное подтверждение всякий раз, 
когда его удается подвергнуть прямой проверке, что далеко не 
всегда возможно. Основная трудность здесь состоит в правиль­
ном выборе целевой функции, который во многом определяется 
«вкусом» исследователя. 

С эволюционной точки зрения критерием оптимальности, по­
видимому, должна быть некая мера приспособленности, часто 
трактуемая как вероятность оставить наибольшее число дожи­
вающих до репродуктивного возраста потомков. Такая трак­
товка чрезвычайно широка и охватывает самые разнообразные 
стороны жизнедеятельности организмов. В то же время един­
ственным способом формулирования того или иного экстремаль­
ного принципа является построение математической моделк 
изучаемых явлений, а любая модель принципиально может от­
ражать (да и то схематически) лишь отдельные стороны реаль­
ных процессов. 

Вследствие обязательной ограниченности любого математи­
ческого описания одно и то же явление может быть описано 
разными моделями с одинаковой степенью «верности» (пони­
маемой как соответствие эмпирических фактов предсказанияМl 
модели). Так, выше уже упоминалось, что зависимость интен­
сивности потребления корма от его плотности при фиксирован­
ном периоде кормовой активности одинаково хорошо может 
быть представлена по крайней мере в виде двух математических 
выражений- уравнения Ивлева (5) и уравнения Холлинга (10). 
Еще один пример касается зависимости DEB грызунов от мас­
сы их тела, которая с одинаковой степенью точности может 

быть описана двумя функциями (см. рис. 7). Первая из них­
аллометрическое уравнение ( 45) -простая па раметризация· 
экспериментальных данных, не основанная на каких-либо логи­
ческих построениях; вторая же (уравнение (38)) опирается на 
ряд теоретических представлений, и в ее параметры вложен 
определенный биологический смысл. Математические описания. 
подобные выражению ( 45), в силу своей простоты легко под­
даются аналитическому исследованию, но пределы их применн­

мости сильно ограничены (в крайнем выражении- только тем 
материалом, на основе которого они построены). Сложные «умо­
зрительные» модели претендуют на возможность описания го­

раздо более широкого круга явлений, однако их труднее анали­
зировать. Два способа формализации (феноменологический и 
умозрительный) взаимно дополняют друг друга и позволяют 
строить логически непротиворечивые и довольно обширные тео­
рии [67]. 

Так, модель оптимальной регуляции DEB позволяет объяс­
нить, почему аллометрический экспонент уравнения (45) мень-
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ше, чем соответствующий коэффициент уравнения (46), описы­
вающего связь массы тела с основным обменом мелких млеко­
питающих. Рассматривая уравнение (46) в качестве хорошего 
приближения модели оптимальной регуляции DEB, можно про­
анализировать следствия этой модели, недоступные подобному 
анализу при ее представлении в полном виде. Такой анализ 
может быть полезен, например, при интерпретации некоторых 
явлений, происходящих уже на надорганизмеином уровне [20]. 
Кроме того, «умозрительные» модели неминуемо должны бази­
роваться на некоторых аксиоматических положениях, в качестве 

которых часто выступают феноменологические уравнения (на­
пример, уравнение ( 46) в модели оптимальной регуляции DEB). 

Представленное в настоящей работе формальное описание 
регуляции DEB само по себе не может претендовать на то, 
чтобы служить всеобъемлющим. Скорее, его следует считать 
первым приближением, необходимым для того, чтобы оценить 
возможность интерпретации наблюдаемых фактов в рамках кон­
цепции оптимальной регуляции энергетического бюджета путем 
перестроек бюджета времени. Совпадение фактических данных 
с тем, что ожидается в соответствии с этой концепцией, может 
служить основанием для дальнейшей ее разработки. Без по­
строения формальной модели было бы невозможно продемон­
стрировать, что явления, относящиеся к разным сторонам жиз­

недеятельности животных, согласуются между собой в рамках 
единых теоретических представлений. 

Концепция оптимальной регуляции DEB позволяет учиты­
вать эффекты взаимодействия различных факторов среды и по­
казывает относительный ха рактер лимитирующего действия лю­
бого из них. Соответствие предсказаний предельно упрощенной 
математической модели, построенной на основании этой кон­
цепции, эмпирическим фактам демонстрирует, таким образом, 
несостоятельность приписывания какому-либо фактору внеш­
ней среды, будь то кормообеспеченность, плотность населения­
или температура, исключительно важного по сравнению с дру­

гими значения. Появляется надежда, что изложенные в на­
стоящей работе взгляды могут оказаться полезными для даль­
нейшей разработки комплексной (многофакторной) теории ди­
намики населения животных. 

Кроме того, следствия из представлений об иерархии энер­
гетических потребностей согласуются с положением об опре­
деляющей роли DEB в формировании суточного бюджета вре­
мени [6, 7, 10, 11]. Следовательно, качественное совпадение·· 
эмпирических фактов с предсказаниями модели, построенной на 
основании таких представлений, может служить аргументом 
в пользу ведущей роли DEB по отношению к расходу времени. 

Наконец, анализ ограниченности модели указывает на на­
правления дальнейшего поиска; таким образом, она может быть 
отправной точкой для целенаправ~енных исследований. 



ЛИТЕРАТУРА 

1. А н др е е в В. А. Температурные условия в снежных лунках рябчика 
(Tetrastes bonasia kolymensis But.).- Экология, 1977, N2 5, с. 93-95. 

2. А ш о ф ф Ю. Обзор биодогических ритмов.- В кн.: Биологические 
ритмы. Т. 1. М., 1985, с. 12-21. 

3. Брод а Э. Эволюция биоэнергетических процессов. М.: Мир, 1978. 
303 с. 

4. Д а н и л о в П. И., Т у м а н о в И. Л. К:уньи Северо-Запада СССР. 
Л.: Наука, 1976. 256 с. 

5. Д ольник В. Р. Энергетический обмен и эволюция животных.­
Успехи соврем. биологии, 1968, т. 66, вып. 2(5), с. 276-293. 

6. Д о ль н и к В. Р. Сравнение энергетических расходов на миграцию 
и зимовку у птиц.- Экология, 1971, N2 3, с. 88-89. 

7. Д о,, ь н и к В. Р. Миграционное состояние птиц. М.: Наука, 1975. 
398 с. 

8. Д о ль н и к В. Р. Поток энергии в организме и энергетическая мо­
дель гомойотермных животных.- Экология, 1980, N2 6, с. 5-14. 

9. Д ольник В. Р. Коэффициенты для расчета расхода энергии свобод­
·ноживущими птицами по данным хронометрирования их активности.- Орни­
-rология, 1980, вып. 15, с. 63-74. 

10. Д ольник В. Р. Методы изучения бюджетов времени и энергии у 
nтиц.- В кн.: Бюджеты времени и энергии у птиц в природе. Л., 1982, с. 3-
37. (Тр. Зоол. ин-та АН СССР; Вып. 113). 

11. Д ольник В. Р., Блюм е н т а ль Т. И. Биоэнергетика миграций 
nтиц.- Успехи соврем. биологии, 1964, т. 58, вып. 2(5), с. 280-301. 

12. Дольник В. Р., К:инжевская Л. И. Бюджеты времени и энер­
гии в гнездовой период у стрижа (Apus apus) и ласточек (Delichon urblca, 
.Нirundo rustica).- 3оол. журн., 1980, т. 59, вып. 12, с. 1841-1851. 

13. 3 о т и н А. И., 3 о т и н а Р. С. Экспериментальные и теоретические 
основы качественной феноменологической теории .развития.- В кн.: Термо­
динамика биологических процессов. М., 1976, с. 47-65. 

14. И в л е в В. С. Экспериментальная экология питания рыб. М.: Пище­
промиздат, 1955. 252 с. 

15. И н с ар о в Г. Э. Ступенчатая модель роста и размножения организ­
мов.- В кн.: Количественные аспекты роста организмов. М., 1975, с. 114-121. 

16. К: а л а бух о в Н. И. Сохранение энергетического баланса организма 
как основа адаптации.- Журн. общ. биологии, 1946, т. 7, вып. 6, с. 417-434. 

17. К: а л а бух о в Н. И., По луз а д о в а О. Б. Некоторые эколого­
физиологические особенности арктического и пустынного видов лисиц: песца 
и корсака.- Докл. АН СССР, 1946, т. 54, вып. 4, с. 343-345. 

18. К: о н оп л е в В. А., 3 о т и н А. И. Статистическая интерпретация 
функции внешней диссипации и критерия эволюции.- В кн.: Термодинамика 
биологических дроцессов. М., 1976, с. 65-69. 

19. К: ряж и м с кий Ф. В. Трофический ресур.с и оптимизация бюджетов 
времени и энергии у растительноядных животных.- В кн.: Оптимальные 
местообитания растительноядных животных. Красноярск, 1985, с. 10-17. 

20. К: ряж и м с кий Ф. В. Энергетический обмен и дифференциация 
животных по размерам тела.- В кн.: Энергетика роста и развития животных. 
Свердловск, 1985, с. 3-10. 

21. Л а з у т к и н А. И., М о с н н А. Ф. К: оценке физиологического со­
стояния природных полуляций некоторых видов полевок в различные сезоны 
года.- В кн.: Биологические проблемы Севера. Ч. 2. Животный мир. Магадан, 
1983, с. 37-38. 

22. Л а р и н С. А. Белка. М., 1953. 88 с. 
23. М а к ар о в а А. Р. Изучение пищевого поведения у некоторых мле­

копитающих.- В кн.: Сложные формы поведения. М.; Л., 1965, с. 134-138. 
24. М и н а М. В., К: л е везаль Г. А. Рост животных. М.: Наука, 1976. 

291 с. 

30 



25. Н и к и т и н а Н. А. О размерах индивидуальных участков грызунов:: 
фауны СССР.- Зоол. жури., 1972, т. 51, вып. 1, с. 119-126. 

26. О в с я н н и к о в Л. Л., С вир е ж е в Ю. М. Эволюция плодовитости 
и критерий Фишера.- Жури. общ. биологии, 1983, т. 44, вып. 5, с. 621-626, 

27. О к у л о в а Н. М., Ар и с т о в а В. А., .l\ о ш к и н а Т. В. Влияние­
nлотности популяции на размер индивидуальных участков грызунов в тайге-· 

Зацадной Сибири.- Зоол. жури., 1971, т. 50, вып. 6, с. 908-915. 
28. П и а и к а, Э. Эволюционная экология. М.: Мир, 1981. 399 с. 
29. П о с т н и к о в С. Н. Поддержание энергетического баланса у некото­

рых воробьиных nтиц .при низких температурах.- В кн.: Экологическая оцен­
ка энергетического баланса животных. Свердловск, 1980, с. 80-126. 

30. По т а nо в Р. Л. Биоэнергетика тетеревиных nтиц Tetraonidae в зим• 
ний nериод.- В кн.: Бюджеты времени и энергии у nтиц в прJ1роде. Л., 1982. 
с. 57-67. (Тр. Зоол. ии-та АН СССР; Т. 113). . 

31. Роз е н Р. Принцип оптимальности в биологии. М.: Мир, 1969. 215 с. 
32. С вир е ж е в Ю. М., Л о г о ф е т Д. О. Устойчивость биологических 

сообществ. М.: Наука, 1978. 352 с. 
33. С е г а л ъ А. Н. Экологическая терморегуляция у американской нор­

ки.- Экология, 1972, N2 5, с. 82-85. 
34. Скворцов Г. Н. Сезонные изменения некоторых эколого-физиоло­

гических особенностей мохноногого тушканчика и торбоганчика в условиях 
Туркмении.- В кн.: Грызуны и борьба с ними. Саратов, 1959, с. 21-36. 

35. С о к о л о в В. Е., .l\ уз н е ц о в Г. В. Суточные ритмы активности. 
млекопитающих. М.: Наука, 1978. 264 с. 

36. Ш в а р ц С. С. Материалы к составлению долгосрочного прогноза 
развития популяционной экологии.- Экология, 1972, N2 6, с. 13-19. 

37. Шил о в И. А. Регуляция теплообмена у птиц. М.: Изд-во МГУ,. 
1968. 252 с. 

38. Щ е г л о в а .А. И. Влияние температуры среды на суточный ритм 
активности у некоторых грызунов.- В кн.: Опыт изучения регуляций фи­
зиологических функций. Л., 1953, т. 2, с. 170-182. 

39. А n d г z е j е w s k i R. Sиpp1тentary food and the winter dynaтics ot 
the bank vo1e.- Acta therio1., 1975, vo1. 20, N 7, р. Q3-40. 

40. В е n d е 11 J. F. Food as а contro1 of а popи1ation of the whitefooted 
тiсе, Peromyscus leucopus noveboracensis (Fis her) - Can. J. Zoo1., 1959,. 
vo1. 37, N 1, р. 173-209. 

· 41. В r о d у С. S. Bioenergetics and growth. N. У.: Reyno1ds РиЬ!. Со.,. 
1945. 1023 р. 

42. В и с h а 1 с z у k А. Seasonal changes in the activity of shrews.- Acta 
theriol., 1972, vol. 17, N 20, р. 221-2413. 

43. С h и r с h f i е 1 d S. The influence of teтperature on the activity and! 
food consитption of the соттоn shrew.- lbld., 1982, vol. 35, N 4, р . .128-1146. 

44. С 1 а r k s оn D. Р., F е r g и s оn J. Н. Environтenta1 temperatиre ver­
sиs spontanioиs rиnning- whee1 activity in the red sqиirre1 Tamiosciurus hud­
sonicus.- Intren. J. Bioтeteoro1., 197,2, vo1. 16, N 3, р. 269-276. 

45. D а v i s D. F., G о 11 е у F. В. Princip1es in татта!оgу. N. У.: Rey­
nolds РиЬ!. Со., 1963. 3315 р. 

46. G i Ь Ь J. А. Food, feeding hablts and territoriality of the Rock Pipit,. 
Anthиs spino1etta.- lbld., 1956, vo1. 98, р. 163-208. 

47. G о r е с k i А. Metabolic rate and energy bиdgets in the bank vole.­
Acta therio1., 1968, vol. 13, N 25, р. 341-365. 

48. G r о d z i n s k i W., W и n d е r В. А. Ecological energetics of sтall' 
mamтals.- In: Sтall татта1s: their productivity and popиlation dynaтics /' 
Eds: F. В. Golley, К. Petrиsewicz, L. Ryszkowski. Caтbridge; L.; N. У.; Mel­
bourne, 1975, р. 173-204. 

4!9. G и r n е 11 J. Notes on the activity of wild wood mice, Apodeтus syl­
vaticus, in artificia1 enclosures.- J. Zool., 1975, vol. 175, N 2, р. 219-.229. 

50. Н а n s s оn L., G r о d z i n s k i W. Bioenergetic paraтeters of the field' 
vo1e, Microtus agrestis (L.).- Oikos, 11970, vol. 21, N ·1, р. 76_.s2. 

31: 



51. Harestad А. S., Вuппе11 F. L. Home raпges апd body weight­
.a reeva1uatioп.- Ecology, 1979, vo1. 60, N 2, р. 389-402. 

52. Н а r t J. С. Rodeпts.- Iп.: Comparative physiology of thermoregu1a­
tion. Vo1. 2. Mamma1s. N. У., 1971, р. 1-149. 

53. Н е r r е i d С. F., К е s s е 1 В. Thermal coпductaпce iп blrds апd ri1am­
ma1s.- Comp. Biochem. Physio1., 1967, vol. 21, р. 405-414. 

54. Н о 11 i п g С. S. The compoпeпts of predatioп as revea1ed Ьу а study 
-<>f small- mamma1 predatioп оп the Europeaп рiпе sawfly.- Canad. Eпtomol., 
1959, vo1. 91, р. 293-320. 

55. Н о 11 i п g С. S. The fuпctiona1 respoпse of predator to prey deпsity 
.апd its ro1e in mimicry апd popu1atioп regu1atioп.- Mem. Eпtomol. Soc. Са· 
лаdа, 1965, vol. 4S. р. 60. 

56. J о h п s t оп е - W а 11 а с е D. В., К е п п е d у К. Graziпg maпagemeпt 
practices апd their relatioпship to the behaviour апd graziпg hablts of cattle.­
J. Agric. Sci., 1944, vol. 34, р. 190-197. 

57. К е п d е i g h S. С. Effects of temperature апd seasoп оп the eпergy 
.resources of the English sparrow.- Auk., 1949, vol. 66, р. ltl·3-il27. 

'58. К е п d е i g h S. С., D о 1' п i k V. R., G а v r i 1 о v V. М. Aviaп eпer­
getics.- Iп.: Graziпg blrds iп ecosystems 1 Eds. J. Piпowski, S. С. Keпdeigh. 
Cambridge; L.; N. У.; Melbourne, 1977, р. 127-204. 

59. К i r k w о о d J. К. А \imit to metabolizaЬ!e eпergy iпtake iп mammals 
and Ьirds.- Comp. Biochem. Physiol., 1983, vo1. 75 А, р. 1-3. 

60. М а с А r t h u r R. А., А 1 е k s i u k М. Seasoпal microeпviroпments of 
the muskrat (Ondatra zibetica) in а Northern marsh.- J. Mammal., 1979, 
vol. 60, N 1, р. 146-154. 

61. М оn о d I. Recherches sur !а croissanca des cultures bacterienпes. Pa­
.тis: Hermanп, 194.2. 

62. М о r r i s оп Р. R., R у s е r F., D а w е А. Studies of the physiology 
·<>f the masked shrew, Sorex cinereus.- Physiol. Zool., 11959, vol. 32, р. 256-
271. 

63. Рас k а r d J. М., М е с h L. D. Populatioп regulatioп iп volves.- In.: 
Biological mechanisms of population regulation 1 Eds. М. N. Cohen, R. S. Mal· 
pass, Н. G. Hleiп. L.; New Наvеп, 1980, р. 135-1·50. 

64. Ре r r i g о G., В r оп s о п F. Н. Foraging effort, food iпtake, fat de­
position апd puberty in female mice.- Biol. Reprod., 1983, vol. 129, N 2, 
р. 455-463. 

65. Ру k е G. Н. Optimal foraging theory: а critical revew.- Апп. Rev. 
Ecol. Syst., 1984, vol. 15, р. 523-5715. 

66. Р у k е G. Н., Р u 11 i а m Н. R., С h а r nо v Е. L. Optimal foragiпg: а 
selective revew of theory and tests.- Quart. Rev. Biol., 1977, vol. 52, N !, 
,р. 1.37-154. 

67. Р i е 1 о u Е. С. The usefullness of ecological models: а stocktakiпg.-
1bld., 1981, vol. 56, N il, р. 17-31. 

68. Р r у с h о d k о W. Zur Varibllitat der Rбtemaus (Clethrionomys gla­
reolus) in Bayern.- Zoo!. Jahrb. (Systematik), 1951, Bd 80, S. 482-506. 

69. S с h о е n е r Т. W. Theory of foraging strategies.- Ann. Rev. Ecol. 
Syst., 1971, vol. 2, р. 3169-404 . 

. 70. S k о g 1 а n d F. The effect of density depeпdent resource limitation on 
size of wild reindeer.- Oecologia, 1983, vol. 60, N 2, р. 1156-168. 

71. S m i t h М. Н. Food as а limiting factor in the population ecology of 
Peromyscus polionotus (Wagner) .- Ann. Zool. Fenn., 1971, vol. 8, N !, 
р. 109-112. 

72. S m i t h М. Н., М а z а В. G., W е i n е r J. G. Social interactions .and 
spatiaJ distribution in а desert rodent.- J. Mamma1., 1980, vol. 61, N !, 
р. 113-116. 

73. S р r i n g е r S. D., G r е g о r у Т. А. Bioenergetics of golden mouse 
(Ochotomys nuttalli) in grouped and ungrouped treatment.- Ohio J. Sci., 1980, 
vo1. 80, р. 91. 

7.4. S t ер h е n s D. W., С h а r nо v Е. L. Optima1 foraging: simple sto­
chastlc mode1s.- Behav. Есо1. Socioblo1., 1982, vo1. 10, р. 251-263. 

32 



75. S u i t t е J. М., Н а т i 1 t оn W. J. The effect of winter nutrition on 
growth of young Scottish red deer.-J. Zool., 1983, vol. 201, N 1, р. ,153-159. 

76. S u 11 i v а n Т. Р., S u 11 i v а n D. S., К r е Ь s С. J. Demographic res­
ponses of а. chipmunk (Eutamias townsendii) popu1ation with supplemental 
food.- J. Ашm. Есо1., 1983, vo1. 52, N 3, р. 743-755. 

77. Т а i t t М. J., К r е Ь s С. J. Population, cover, and food manipulations 
during а spring decline of Microtus townsendii.- J. Anim. Ecol., 1983, vo1. 52, 
N 3, р. 837-848. 

78. W а t t s С. Н. S. Effect of supplementaly food on breeding of wood­
Land rodents.- J. Mamma1., 1970, vo1. 51, N 1, р. 169-17,1. 

79. W u n d е r В. А. А model for estimating metabolic rate of active and 
resting mammals.- J. Theoret. Biol., 1975, vo1. 49, р. 345-354. 



АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ЭНЕРГЕТИКА ЖИВОТНЫХ · 1988 

С. !(. !(РИВЦОВ 

СУТОЧНЫЕ БЮДЖЕТЫ ВРЕМЕНИ И ЭНЕРГИИ 

У БЕЛОR СОВЫ ПРИ НИЗКОИ ЧИСЛЕННОСТИ 

МЫШЕВИДНЫХ ГРЫЗУНОВ 

Все виды животных переживают неблагаприятные в пище­
вом отношении периоды, применяя разные тактики жизнедея­

тельности. Хищные птицы-миофаги, основные объекты пита­
ния которых подвержены значительным флуктуациям числен­
ности, имеют ряд приспособлений. Одним из них является сни­
жение метаболизма в условиях голодания [9, 13]. Так, Шапиро 
и Витере [13] в эксперименте на американском соколе (FalcO> 
sparverius) обнаружили снижение на 23,4 % базальнога мета­
болизма и температуры тела с 39,3 до 38,3 ос. Однако в естест­
венной обстановке использование этих механизмов на количе­
ственном уровне изучено не было. Автор имел такую возмож­
ность, наблюдая в течение двух суток поведение белой совы 
(Nyctea scandiaca) в северо-западной части Югарекого полуост­
рова в июле 1984 г. За 48 наблюдений сова поймала лишь од­
ного лемминга, энергетическая ценность которого не превыша­

ет 25-30 % ее суточных потребностей. Малая эффективность 
охоты была связана с крайне низкой численностью мышевид­
ных грызунов (2-20 особей на 1 га) в этот год [5]. 

Методом индивидуального хронометрирования поведения сам­
ца белой совы, не принимавшего участия в размножении, 16 и 
26 июля получены два суточных бюджета времени (DTB). Для 
пересчета их в суточные бюджеты энергии (DEB) использованы 
коэффициенты, разработанные В. Р. Дольником [2], которые­
показывают, во сколько раз расход энергии при данном типе ак­

тивности выше, чем минимальный расход ее при базальном ме­
таболизме (ВМ). Величина ВМ у птиц зависит от массы их тела 
(т), сезона и систематической принадлежности [10]. Для не­
воробьиных птиц в летний период она составляет: ВМ, кДж/ 
(птицу·ч)-0,0988 m0•7282• Винандтс [15] показал, что уровень 
ВМ у сов ниже, чем у других неворобьиных птиц того же раз­
мера, и описывается уравнением: ВМ, кДж/(птицу·ч)=1,43& 
m0•759. Поэтому ожидаемая величина ВМ у самца белой совы 
при средней массе тела 1615 г [1] равна 21,43 кДж/(птицу·ч) П() 

34 



уравнению для неворобьиных птиц, или 16,28 кДж/(птицу-ч) по 
уравнению для сов. В литературе имеется одно измерение ЕМ 
у белой совы в зимний период [12], давшее значение на 22 % 
ниже, чем предсказывает уравнение Винандтез [15], что обус­
ловлено, во-первых, тем, что у северных сов ЕМ ниже [15], а 
во-вторых, тем, что измерение проводилось зимой. При пересче­
те с коэффициентом зависимости ЕМ от массы 0,759, ЕМ белой 
.совы массой 1615 г должен быть равен 12,77кДж/(птицу·ч). 

Умножая длительность (в часах) пребывания птицы в каж­
дом типе активности на соответствующий коэффициент (табл.1), 
получаем DEE nтицы при условной темnературе среды 30 °С, 
выраженный в числе ее ЕМ. Для того, чтобы выразить DEE в 
кДж, умножаем его на величину ЕМ, кДж/ч. В табл. 1 сделан 
расчет при значениях ЕМ 16,28 и 12,77 кДж/(птицу·ч). 

Затраты на терморегуляцию рассчитаны исходя из среднесу­
точной температуры воздуха (Т) +9°С (16 июля) и 23°С 
(26 июля), величины удельной теnлоnроводности птиц (h1) и 
времени (t), в течение которого были затраты на терморегуля­
цию (24 ч минус время nолета). 

Удельная теnлопроводность рассчитана для массы тела 
1615 г по обобщающим уравнениям зависимости удельной теп­
лоnроводности неворобьиных nтиц летом nри существовании в 
клетке [10]: h1, кДж/( 0С·сут) =1,1560 mo.2s1s. 

Полученный коэффициент (h1 ~9,27) умножали на разность 
между 30 ос и среднесуточной темnературой среды и на долю 
суток, в течение которых сова не летала. Ожидаемые затраты 
на терморегуляцию составили 188,8 кДж/сут 16 июля и 
64,2 кДж/сут 26 июля. Они были nрибавлены к соответствую­
щим значениям DEE30 для оценки nолной величины DEE. Сле­
дует также заметить, что, несмотря на высокие значения темпе­

ратуры среды, сова исnользовала солнечную инсоляцию. Вече­
ром и ночью nри низком стоянии солнца сова располагалась на 

вершинах наиболее высоких холмов, что способствовало сокра­
щению расхода энергии на терморегуляцию. 

Для выяснения ритмов суточной активности белой совы хро­
нометрирование nроводили следующим образом. Полные сутки 
разбивали по часам и в течение каждого часа отдельно хроно­
метрировали различные тиnы активности. Затем изложенным 
'ВЫШе сnособом (исключая только расчеты на терморегуляцию) 
рассчитывали затраты энергии совы за каждый отдельный час 
·суток, на основе чего строили диаграмму распределения бюд­
жета энергии в течение суток. 

Бюджеты времени. Основное время суток белая сова нахо­
дилась в малоактивном состоянии (см. табл. 1). Она неnодвиж­
но сидела на склонах и вершинах nебольших холмов и значи-
1'ельно реже у их подножья. Длительное высматривание и nод­
карауливание жертвы- основной сnособ охоты совы в тундре 
·и, nо-видимому, в большей степени практикуется ею в безлем-
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Суточные бюджеты времени 

DTB, ч/сут 

Тип активности 
Цена актнвностн, 

вм. 
16/VII 26/VII 

Высматривание и под-

карауливание ж ер т-

вы 1,2 22,69 22,75 
Чистка оперения 1,3 0,54 0,61 
Гlоза готовности к дейст-

вию. 1,3 0,08 0,50 
Кормежка 1,3 0,01 -
Отрыгивание погадок 1,6 0,01 -
Ходьба 1,6 0,01 0,02 
Взлет, трепетание на 

месте 16 0,02 0,013 
Машущий полет . 12 0,44 0,066 
Гlланирующий полет 1,6 0,20 0,041 

Всего - 24 24 

• ·В связи с тем, что крайне сложно дифференцировать такие типы активности, как 
фициеит (1,2ХВМ). 

минговые годы. Затраты времени на высматривание, подкара­
уливание добычи и отдых в сумме составили 22,7-22,8 ч, ком­
фортное поведение (чистка оперения, потягивание и т. п.) 0,54-
0,61· ч, позу готовности к действию 0,08-0,5 ч. Всего на мало­
активные формы поведения уходило от 23,3 до 23,9 ч. В полете 
совы охотились незначительное количество времени, от 0,12 до 
0,66 ч/сут. 

Бюджеты энергии. DEB совы с учетом терморегуляции, при 
ВМ=12,77 кДж/(птицу·ч)составил 622,7(16 июля)и 445,3кДж/ 
сут (26 июля): при ВМ=16,28 кДж/(птицу·ч)-742,0 и 550,0 
кДж/сут соответственно. 

Энергия существования (ЕМ) белой совы в клетке измерена 
неоднократно. Известны следующие значения (при пересчете 
на массу тела 1615 г и коэффициенте 0,578): 395,8 кДж/сут [12], 
567,9 [8], 628,0 [7] и 1630,7 кДж/сут [6], в среднем это состав­
ляет 805,6±242 кДж/сут. Полученные нами оценки DEB в при­
роде оказываются ниже этой средней величины на 8-45 %. 

Винандтс [15], используя данные о 13 видах сов, содержав­
шихся в клетках, рассчитал зависимость их энергии существо­

вания от массы тела: ЕМ, кДж/сут=8,63 m0•578• Согласно этому 
уравнению, у совы массой 1615 г ЕМ должна быть равной 
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Таблица 1 
и энергии белой совы 

DEB30 

число ВМ в час кДж (nри ВМ=/6,28) кДж (при ВЛ/=12.77) 

16/VII 
1 

26/VII 1 б/VII 
1 

26/VII 1 б/VII 
1 

26/VII 

27,23 27,30 443,3 444,4 347,7 348,2 
0,70 0,79 11,43 12,90 8,97 10,13 

0,10 0,65 1,69 10,58 1,33 в,:н 
0,01 - 0,21 - 0,17 -
0,02 - 0,26 - 0,21 -
0,02 0,03 0,26 0,53 0,21 0,42' 

0,32 0,21 5,20 :1,39 4,09 2,6& 
5,28 0,79 85,95 12,89 67,43 10,11 
0,32 0,07 5,20 \,07 

1 

4,09 0,84 

33,98= 29,84= 553 485,8 433,9 38\,l 

1 

1,4 в м в 1,2 вм в 
сут сут 

отдых и высматривание добычи, нами они были объединены и введен усредненный коэф-

617 кДж/сут, что лежит в пределах наших оценок. В то же вре­
мя Винандтс обнаружил, что у ушастой совы (Asio otus) при 
содержании в маленьких клетках ЕМ ниже DEB примерно на 
25 %, чем в природе. Сходную картину на белой сове наблюдал 
Гессэман [9] в зимний период. Таким образом, оценки DEB, 
полученные нами, близки к таковым у птиц в клетке и ниже, чем 
это наблюдается у птиц в природе. На это же указывают полу­
ченные нами величины DEB30 за 16 и 26 июля (в единицах ВМ), 
равные соответственно 1,4 и 1,2 · ВМ. Для неразмножающихся 
nтиц летом эти значения оказываются низкими, обычно они рав­
ны 1,5 вм [2, 3]. 

Эффективность снижения расхода энергии еще более оче­
видна при сравнении величин полученных нами полных DEB 
(табл. 2) и DEB неворобьиных птиц того же ftазмера. Так, урав­
нение Кинга [11] (DEB, кДж/сут= 10,19 m0• 052 ) предсказывает 
для птицы массой 1615 г DEB, равный 1864,6 кДж/сут, что в 2-
3 раза выше полученных нами значений. Рассчитанные по боль­
шему числу данных, уравнения Дольника [4] (DEB, кДж/сут= 
12,06 m0•63 ) и Валеберга [14] (DEB, кДж/сут= 13,05 то,бО52) пред­
сказывают для неворобьиной птицы массой 1615 г DEB, равные 
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Таблица 2 

Расходы энергии белой совы, кДж/сут 

Дата в м DEB, 0 
Т среды, Затраты на РЕ•, ДЕВт' 

•с терморегупв· хДж/суr КДЖ/Суf ЦИЮ 

16/Vll 12,77 433,9 9,0 188,8 175,0 797,7 
26/Vll 12,77 381,1 23,0 64,2 175,0 620,3 
16/VII 16,28 553,2 9,0 188,8 175,0 917,0 
26/VII 16,28 485,8 23,0 64,2 175,0 725,0 

• В связи с тем, что совы в период нашего исспедоваиия находились в состоянии 
интенсивной пииьки, к DEB быпа прнбавпеиа еще величина продуктивной энергии (РЕ). 
Согласно Винандтсу [15], сова массой 240 г во время пинькн в среднем ежедневно расхо· 
дует 26 кДж на синтез нового оперения. Поэтому при массе 1615 г РЕ бепой совы будет 
равн11 175,0 кДж/сут. 

1266,2 и 1140,8 кДж/сут соответственно. Это на 20-50% выше 
оцененного нами. 

Суточная активность. Данные, полученные нами описанным 
выше способом, показывают, что активность белой совы значи­
тельно изменяется в течение суток (см. рисунок). Максимумы 
активности в дни наблюдений отмечали между 23.00 и 7.00, а 
минимумы- между 8.00 и 18.00 часами, что в целом сходно с 
таковыми у других представителей этого отряда птиц. Одним 
из основных факторов, регулирующих у белой совы ритмику су­
точной активности и степень ее проявления в различные сутки, 
служит температура окружающей среды. Наибольшая актив­
ность зарегистрирована при прохладной ветреной погоде, и, 
наоборот, активность значительно снижалась в жаркую безвет­
ренную погоду. В течение суток совы также наиболее активны 
в периоды с минимальными значениями Т среды. Из других 
абиотических факторов к снижению активности приводил туман, 
а к повышению- облачность. 

Таким образом, при недостатке кормовых ресурсов белая 
сова снижает расход энергии в природе до минимального уровня, 

обнаруживаемого в клетке. В .единицах ВМ это снижение достИ­
гает 1,2-1,4 ВМ, а при сравнении с величинами DEB неворобь­
иных птиц того же размера в природе, согласно обобщающим 
уравнениям [4, 14], расход энергии снижается на 20-50 %. 

Гаспределеине суточной активности бело'й совы сходно с рас-
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пределеннем ее у других представителей этого отряда птиц в 
более южных широтах. Одним из наиболее важных синхрониза­
торов ритмов (датчиком времени) в условиях круглосуточного 
освещения служит температура окружающей среды. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ЭНЕРГЕТИКА ЖИВОТНЫХ · 1988 

Н. А. НАХОД!(ИН 

ОСОБЕННОСТИ ПОДДЕРЖАНИЯ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО БАЛАНСА 

ПОЛЕВЫХ И ДОМОВЫХ ВОРОБЬЕВ, ПУНОЧЕК, 

ЗИМУЮЩИХ В ЦЕНТРАЛЬНОЯ ЯКУТИИ 

Центральная Якутия является регионом мира с уникальным 
климатом, годовой диапазон температур здесь превышает 
~00 °С. В таких условиях могут существовать только хорошо при­
способившиеся организмы. Особый интерес представляют осед­
лые воробьиные птицы. Высокий уровень метаболизма (по срав­
нению с млекопитающими), мелкие размеры в сочетании с мень­
шими возможностями использования микроклимата убежищ де­
лают птиц удобной моделью для изучения особенностей поддер­
жания энергетического баланса при широко изменяющихся усло­
виях среды. Необходимость такого рода исследований неодно­
кратно отмечалась [8, 18, 25, 27]. Но до сих пор работ по изу­
чению биоэнергетики мелких воробьиных птиц при крайне низ­
ких температурах немного. Большинство исследований проведе­
но при положительных температурах [5, 10, 12, 14, 26] С. Н. По­
стников [23, 24] расширил температурный диапазон исследова­
ний энергетического баланса у 17 видов воробьиных птиц до 
-40 ас. При более низких температурах среды ДО -50 ос иссле­
довал биоэнергетику кедровки, кукши, чечетки и сероголовой 
гаички А. В. Андреев [1, 2, 3]. 

В данной статье предпринята попытка сравнения некоторых 
параметров биоэнергетики трех воробьиных птиц, приспособив­
шихся к экстремальным условиям зимовки в Якутии. Выбор ви­
дов определялся их особым положением среди зимующих птиц. 

Полевой воробей- синантропный вид, зимует в населенных 
пунктах. В Якутии появился в начале XIX в. вместе с первыми 
крупными поселениями человека. Существование в экстремаль­
ных условиях среды обусловило возникновение у него ряда 
морфологических изменений. В настоящее время исследователи 
выделяют подвид- якутский полевой воробей Passer montanus 
stegmanni [20], отличающийся от номинального большими раз­
мерами. Полевые воробьи широко распространены в Централь­
нои Якутии и на севере заходят за Полярный круг. 

Домовые воробьи (Passer domesticus L.} появились в Якут-
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ске в середине прошлого столетия (19]. В 20-е гг. этого столе­
тия они не были обнаружены в Якутске даже при специальных. 
поисках [16]. В начале века отмечались очень холодные зимы 
со среднеянварской температурой ниже- 50°С и минимумамrr: 
до -64 ос. По всей вероятности, сочетание сильных холодов и 
коротких зимних дней послужило причиной исчезновения домо­
вых воробьев на несколько лет. В настоящее время в Централь­
ной Якутии имеется устойчивая популяция домовых воробьев-
[21]. 

Пуночка (Plectrophenax nivalis L.) является единственным 
представителем отряда воробьиных, достигающим Северного 
полюса, что свидетельствует о ее приспособленности к жизни~ 
в экстремальных условиях. Тем не менее пуночка в Якутии зимой. 
встречается не каждый год. 

Материалы и методы 

Птицы отлавливались осенью и в течение всей зимы содер­
жались в уличных вольерах размерами 3,5Х2,5Х2 м в Якутске 
(62 о с. ш.) при естественных температуре и фотопериоде. 

Среднемесячные температуры в течение зимы были следую­
щие, 0 С: 

Х XI XII I 11 III IV 

-7,9 -28,0 -37,5 -43,2 -35,9 -22,2 -7,4 

Минимальная температура доходила до -58 ос. Световок 
день (от восхода до захода солнца) в конце декабря составил 
всего 5 ч 9 мин. 

Птиц регулярно взвешивали на весах типа ВЛТК-500 с точ­
ностью до 0,05 г утром за полчаса до их просыпания. Всего про­
ведено 208 индивидуальных взвешиваний полевых воробьев, 
125- домовых воробьев и 148- пуночек. 

Энергетические потребности птиц определяли по известным 
методикам (4, 24]. Энергию существования находили как раз­
ницу между энергией, полученной с кормом, и энергией, потерян­
ной с экскрементами, при близком балансе массы тела. Перед. 
опытами корм высушивали при температуре 60 ос до постоян­
ной массы. Перед рассветом птиц помещали в клетки с деревян­
ным каркасом и сеткой из толстой рыболовной дели. После опы­
та, длившегася 1-3 дня в зависимости от устойчивости темпе­
ратуры воздуха, вручную разбирали остатки корма и экскремен­
ты, которые высушивали до постоянной массы при температуре 
60 °С. Калорийность кормов дана по литературным данным ( 15], 
калорийность экскрементов - по данным С. Н. Постникова для 
птиц, изученных на Среднем Урале. Поступление и усвоение 
энергии с пищей измерено при температурах от О до -52°С у 
полевых воробьев (32 опыта), домовых воробьев (22) и пуночек 
(36), что составило 270 суточных определений. Потери массы 
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-тела в покое ночью определяли по В. Р. Дольнику ро], прове­
дено 216 определений. Наполнение пищеварительного тракта в 
вечерние часы измерено в 127 опытах по методу, предложенному 
С. Н. Постниковым [24]. 

Результаты и их обсуждение 

Масса тела. Показателем благополучного поддержания энер­
гетического баланса является масса тела. В течение зимнего 
периода масса якутских полевых воробьев имеет очень высокое 
для вида значение (27,5 г). Видимо, большоевлияние оказывает 
температура среды, так как в районе с примерно равным фото.­
периодом- Ленинградской области (60 °~) -зимняя масса по­
левых воробьев составляет 24,7 г (n=20), что на 10% ниже, 
чем в Якутске. Наблюдается зависимость массы полевых во­
робьев от температуры воздуха (рис. 1.1, А). При температурах 
от оо до -20 ос масса мало изменялась и была на уровне 26,5-
26,6 г, в дальнейшем она увеличивалась до 28,0 г при -28 °С. 
Последующее понижение температуры вплоть до -54 ос прак­
тически не влияло на массу тела воробьев, которая стабилизи­
ровалась на уровне 27,5-28,3 г. Видимо, полевые воробьи при 
температурах ниже -30 ос достигают предела запасания энер­
гетических резервов, и их существование возможно лишь бла­
годаря комплексу экологических адаптаций (хорошо выражен­
ному осеннему гнездованию, групповым ночевкам и т. д.), кото­
рые сокращают энергетические расходы. 

В течение зимы масса тела полевых воробьев увеличивается 
с октября (26,6 г) и достигает максимума в конце декабря 
(28 г), затем с января по февраль постепенно снижается с 27,6 
до 27 г (рис. 1, Б). Необходимо отметить следующее: несмотря 
на то, что среднеянварская температура воздуха ниже, чем в де­

кабре, масса тела воробьев увеличивается. 
Интересна и :зависимость массы тела домовых воробьев от 

крайне низких те!',шератур (см. рис. 1, А). Домовые воробьи ве­
дут сходный с полевыми воробьями образ жизни, но имея боль­
шую массу тела, меньше распространены в Якутии. У домовых 
воробьев при поиижении температуры от 0° до -12,5 ос масса 
тела уменьшалась от 36 до 33,5 г. При дальнейшем поиижении 
температуры масса тела одинакова. В течение зимы у домовых 
воробьев отмечены небольшие колебания массы тела (см. рис. 
1, Б). С октября по ноябрь она увеличилась с 32,1 до 33,9 г. 
В декабре наблюдалось понижение до 33,6 г, а в январе масса 
:достигала максимума и постепенно снижалась к концу зимы. 

В отличие от полевых, домовые воробьи испытывают затрудне­
JЩJJ в поддержании энергетического баланса в период коротко­
го фотопериода в сочетании с низкими · температурами (де­
кабрь), тогда как даже при действии более низких температур, 
'flo с несколько удлиненным днем (в январе) масса у них увели-
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чивается. У птиц в привычном диапазоне температур зимняя 
масса в природе увеличивается с пониженнем температуры (31, 
28) в'следствие накопления жировых резервов [ 11, 13]. В уме­
ренных широтах зимняя масса птиц выше летней, и чем север­
нее зимуют птицы, тем больше разница. У луночек превышение 
зимней массы над летней достигает 17 %, у полевых воробьев 
12 %. Домовые воробьи при коротком световом дне в декабре 
имеют массу такую же, как летом, или несколько ниже, в январе 

масса увеличивается на 5 %. Меньшее превышение зимней мас­
сы у воробьев, чем у луночек, связано с их зимовками в насе­
ленных пунктах и использованием теплых укрытий. По сравне­
нию с другими популяциями оба вида якутских воробьев имеют 
большую массу тела. Устойчивость к низким температурам у них 
выше. При наличии корма они достаточно уверенно переносят 
зимние температуры ниже -50 ос без теплых укрытий. В дру­
гих популяциях нижняя летальная температура значительно 

выше. Так, у домовых воробьев в Прибалтике она составляет 
-35 ос [14]. Исследования Б. Бруса [30] показали, что у аме­
риканских популяций домового воробья предел выживания зи7 
мой -25 ос. Эти данные получены в климатических камерах, в 
природе предел должен быть ниже, так как птицы активно ис­
пользуют адаптивное поведение. Блем и Кенди [29, 32] , изучая 
биоэнергетику домового воробья в различных точках США, уста­
новили, что нижняя летальная температура коррелирует с самой 
НИЗКОЙ среднемеСЯЧНОЙ (от -17,4 ДО -21,9 °С), причем ее измен­
ЧИВОСТЬ ниже у северных популяций. По мнению Блема, это от­
ражает генетические различия популяций в холодоустойчивости. 

Пуночки выделяются очень большими индивидуальными раз­
личиями в массе тела. Во время осенней миграции в одной стае 
могут находиться птицы, отличающиеся друг от друга на 10-
20 г. Сроки миграций осенью и весной у луночек растянуты, по­
этому зимой между миграциями температура среды практически 
не поднимается выше -30 ос. Общая картина зависимости мас­
сы от температуры в области отрицательных температур от 0° 
до -30 ос несколько размыта, так как больше зависит от миг­
рационного состояния птиц. Без учета мигрирующих птиц масса 
луночек при пониженин температуры до -25-30 ос увеличи­
валась и при дальнейшем пониженин оставалась практически 
на одном уровне (см. рис. 1, А). В зимний период изменение 
массы луночек характерно для мигрирующих птиц (см. рис. 1, 
Б). Высокая миграционная масса 43,1 г снижается с начала 
зимы до конца января. Причем в ноябре это происходит быст­
рее, чем в другие месяцы. Уже с февраля начинается интенсив­
ное повышение массы, которое свидетельствует о подготовке 
луночек к весенней миграции. Надо отметить, что в это время 
температура воздуха почти такая же, как в декабре ( среднеде­
кабрьская и среднефевральская температуры равняются соответ­
ственно -37,5 и -35,9°С). 

44 



Потери массы тела в покое ночью. Потери массы тела в покое 
ночью при пустом пищеварительном тракте происходят за счет 

расхода жира, респирационных потерь воды. У луночек эта за­
висимость почти прямолинейная, при изменении температуры 
воздуха от -24 до -54 ос потери массы увеличились от 146 до 
203 мг/ч, т. е. на 39 "% (рис. 2, В). Такой характер зависимости 
nотери массы тела от температуры отмечается у птиц, хорошо 

приспособленных к действию холодов [22]. Пуночки ночуют по 
.одной и значительно меньше используют микроклимат убежищ. 
Зимой потери массы тела луночек изменяются обратно пропор­
ционально температурам, имея максимальные значения в декаб­
ре-январе (рис. 3, В). У полевых воробьев четкой связи потерь 
массы с температурой не наблюдается (рис. 2, А). Видимо, это 
больше связано с адаптивным поведением воробьев, с их спо­
собностью к групповым ночевкам. Исследования А. Ф. Давы­
дова [7] показали сокращение теплопотерь при групповых но­
чевках у полевых воробьев при температурах до --16°С. При 
.более низких температурах эффективность групповых ночевок 
должна быть выше. Резких межпопуляционных различий в по­
тере массы тела не отмечалось [23]. В зимний период потери 
массы у полевых воробьев остаются примерно на одном уровне 
(рис. 3, А). У домовых воробьев с пониженнем температуры по­
тери массы не увеличиваются (рис. 2, Б). У них наблюдается бо­
лее высокий уровень потерь массы во всем диапазоне темпера­
тур и в течение всей зимы (рис. 3, Б), чем у других сравнивае­
мых видов. 

Вечернее наполнение пищеварительного тракта. Вместимость 
!ПИщеварительного тракта в зимний период с ограниченным кор­
мовым днем может быть одним из факторов, влияющим на воз­
можность поддержания энергетического баланса [10]. Для 
птиц, зимующих в высоких широтах, характерно более продол­
жительное нахождение пищи в пищеварительном тракте, чем у 

:южных видов [ 17]. При уменьшении скорости прохождения пищи 
увеличивается степень ее усвоения [ 4, 6, 9] . По нашим наблюде­
ниям, у пупочек пища проходит через пищеварительный тракт 
не менее чем за 8 ч с момента засыпания. Максимальное на­
:полнение пищеварительного тракта полевых воробьев (1,6 г) от­
мечено в декабре при температурах ниже -50 ос и минималь­
ное (всего 0,49 г) при температуре -24 ос (рис. 4). При пони­
жении температуры воздуха степень наполнения пищеваритель­

ного тракта постепенно возрастает, но необходимо отметить, что 
.даже при -28 ос она может у отдельных птиц достигать макси­
мума ( 1,6 г). При одних температурах степень наполнения выше 
в короткие дни. Так, при температуре -34 ос в декабре вечер­
нее наполнение пищеварительного тракта составляло 0,62 г, а 
в январе при той же температуре 0,57 г. Потери массы в покое 
<были одинаковыми- 114 мг/tt. 

У домовых воробьев наблюдается тенденция к увеличению 
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наполнения пищеварительного тракта при поиижении темпера­

туры (см. рис. 4, А). В течение зимы оно более высокое в де­
кабре-январе (см. рис. 4, Б). Общий уровень вечернего наполне­
ния пищеварительного тракта у этого вида выше, чем у других. 

У пуночек вечернее наполнение пищеварительного тракта при 

температуре -24 ос составляло 1,11 г и находилось в пределах 
0,78-1,11 г до температуры -49 °С. При дальнейшем пониже­
нии температуры ОНО резко увеЛИЧИВаЛОСЬ ДО 1,58 Г (при -54 °С, 
рис. 4, А). В первой половине зимы (с ноябрядоянваря) вечер­
нее наполнение пищеварительного тракта изменялось незначи­

тельно, лишь при крайне низких температурах достигало боль­
ших значений (см. рис. 4, Б). Резкое увеличение его в феврале· 
отражает подготовку к весенней миграции. 

Поступление и усвоение. У полевых воробьев потребление 
энергии с пищей (большая энергия) при температуре -9°С. 
составляло 25,585 ккал на птицу в сутки (рис. 5). При пониже­
нии температуры до -52°С оно увеличилось до 51,81. У домо­
вых воробьев, несмотря на их немалую массу, увеличение боль­
шой энергии идет более интенсивно, при -9 ос она составляла 
28,382 ккал на птицу в сутки и при -50 ос достигала 58,397 _ 
Увеличение большой энергии в этом диапазоне температур у по­
левых воробьев составляло 102,5 %, а у домовых- 106 %; энер­
гия существования соответственно увеличивалась на 112,4 и 
113,7%. Усвоенная энергия в общем повторяет изменения боль­
шой энергии у обоих видов, увеличиваясь при пониженин темпе­
ратуры. Экскреторная энергия в данном диапазоне температу~ 
у полевых воробьев меняется от 2,59 до 4, 17 ккал на птицу в 
сутки, а у домовых воробьев различие более существенно- от 
3,746 до 7,132. 

В Центральной Якутии сильно растянуты сроки миграций 
пуночек, поэтому для сравнения видов во время зимовки рас­

сматриваем результаты балансовых опытов у луночек за но­
ябрь- начало февраля, когда температура очень редко подни­
мается выше -30 ос. Повышение энергетических параметров у 
них при низких температурах менее выражено, чем у обоих ви- · 
дав воробьев. При пониженин температуры от -9 до -54 °С 
большая энергия увеличивалась от 36,86 до 52,53 ккал на пти­
цу в сутки (т. е. всего на 42 %) , усвоенная энергия- от 34,71 
до 46,91 (35%) и экскреторная- соответственно от 3,02 до 
7,56 ккал на птицу в сутки. Коэффициент усвоения пищи у всех 
видов был близок во всем диапазоне температур- 0,87-0,91. 

В течение зимы у полевых воробьев показатели большой и 
усвоенной энергии наиболее высокие в декабре-январе (рис. 6) _ 
Экскреторная энергия не изменяется. У домовых воробьев боль­
шая и усвоенная энергия увеличивалась от ноября к январю, в 
феврале несколько уменьшилась. Экскреторная энергия была 
выше в декабре-январе. У луночек энергетические параметры в 
течение зимы мало изменялись. 
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Рис. 5. Поступление и усвоение энергии с пищей при разных температурах. 
1 - попевой воробей, 2 - домовый воробей, 3 - пуночка. 
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Рис. 7. Теоретические (линии) и экспери­
ментальные (точки) энергии существова­

ния. 

1 - полевой воробей, 2 -домовый воробей, з -
пуночка . 

Зависимость энергии существования воробьиных птиц от тем­
пературы, по усредненным данным, выглядит линейно [33], но 
некоторыми исследователями показан криволинейный характер 
зависимости в области крайне низких температур [3, 24, 34]. 
Если допустить, что линейная зависимость существует и при низ­
ких температурах, то можно рассчитать значения энергии су­

ществования при определенной низкой температуре (-40 °С) 
и сравнить их с экспериментальными данными. Полученные 
нами экспериментальные значения энергии существования по­

левых и домовых воробьев при этой температуре хорошо совпа­
дают с теоретическими (рис. 7). Обобщающие уравнения полу­
чены в результате экспериментов с более южными птицами, сле­
довательно, энергетические затраты воробьев при низких темпе­
ратурах, несмотря на их успешные зимовки в Якутии, остаются 
характерными для птиц умеренных широт. 

У пупочек экспериментальные значения энергии существо­
вания ниже расчетных при -40 °С, по своему значению они бли­
же к рассчитанной по обобщающим уравнениям для птиц с та­
кой же массой тела при О 0С. Энергетические потребности луно­
чек при крайне низких температурах сравнимы со значениями 
энергии существования, полученными А. В. Андреевым [3] у 
семи видов оседлых таежных птиц Субарктики, что свидетельст­
вует о достаточно хорошей приспособленности пуночек к воздей­
ствию низких температур. 

Заключение 

В результате изучения поддержания энергетического балан­
са двух видов воробьев и луночек в зимний период в Централь­
ной Якутии выяснили видовые особенности приспособлений к 
условиям существования, близким к экстремальным. Все изу­
ченные виды при наличии доступного корма могут благополуч­
но зимовать без теплых укрытий, но добиваются этого различ­
ными путями. 

При пониженин температуры среды кривая энергетических 
затрат более круто возрастает у домовых воробьев, чем у по­
левых и луночек. При низких температурах домовые воробьи с 
трудом удерживают массу тела, при сочетании низких темпера­

тур и короткого светового дня (в декабре) масса у них падает. 
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Полевые воробьи с пониженнем температуры и уменьшением 
фотопериода увеличивают массу тела. Этим, по-видимому, мож­
но объяснить более широкое распространение полевых воробьев. 
в Центральной Якутии. Домовые воробьи зимуют только в круп­
ньrх населенных пунктах, а полевые могут заселять небольшие 
поселки, вплоть до отдельных жилых построек. 

Энергетические потребности пуночек на единицу массы тела 
ниже, чем у воробьев. Таким образом, пуночки, несмотря на их: 
нерегулярные зимовки, являются биоэнергетически более при­
способленными к воздействию низких температур. Несовершен­
ство биоэнергетических адаптаций воробьев компенсируется осо­
бенностями их поведения. 
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АI(АДЕМИЯ HAYI( СССР • УРАЛЬСI(ОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭI(ОЛОГИЧЕСI(АЯ ЭНЕРГЕТИI(А ЖИВОТНЫХ 1988 

с. н. постников 

ПОПУЛЯЦИОННЫЕ ОСОБЕННОСТИ ПОДДЕРЖАНИЯ 

ЭНЕРГЕТИЧЕСI(ОГО БАЛАНСА У HEI(OTOPЬIX 

ВОРОБЬИНЫХ ПТИЦ 

Популяционные особенности физиологии птиц почти не иссле­
дованы [18], хотя хорошо известны различия в уровнях обме" 
на ·у северных и южных видов [23, 24]. Найдены географиче­
ские различия в развитии оперения у дрозда рябинника [16]. 
в ряде показателей энергетики [4-16] и сроках линьки, пред­
миграционного жироотложения у зяблика [1]. Хадсон и Ким­
цай : [21], проводя исследования четырех популяций домового 
воробья в США, нашли, что ночной и дневной метаболизм раз­
личался у одной, теплоизучение у двух. Особи популяций с низ-· 
ким дневным метаболизмом выдерживали в течение двухчасо­
вого опыта более высокую внешнюю температуру ( 48,6 ос), чем 
другие. На основании этих данных авторы [21] полагают, что· 
более низкий уровень метаболизма у первых представляет собой 
эволюционное изменение вследствие иных климатических ус­

ловий. 
Нами были проведены исследования энергетических особен­

ностей домового воробья пермекай и горьковской популяций в 
зимний период. Используя методы биоэнергетики, биохимии и 
морфафизиологических индикаторов [ 17], мы пришли к выводу, 
что эти популяции различаются по ряду энергетических показа­

телей, в основе изменений которых лежат популяционные адап­
тивные изменения ритма кормежки [5]. В последующие годы 
Блем и Кенди [19, 20, 22] изучали биоэнергетику популяций до­
мового воробья в 11 районах Северной Америки. Были иссле­
дованы холодоустойчивость, теплоизоляция, энергетический ба­
ланс. Общие выводы, полученные в результате этих работ, сво­
дятся к следующему. Нижние летальные температуры тесно 
коррелируют с температурами акклиматизации, и воробьи, ак­
климатизированные к зимним условиям, имели значительно бо­

лее низкие .летальные температуры, чем акклиматизированные к 

лет.ним. Сезонные различия между нижней летальной темпера-
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·турой у воробьев, акклиматизированных к зиме и лету, сходны 
(-17,4 и -21,9°С) для всех изученных популяций, но изменчи­
.вость значительно ниже у северных популяций. Нижняя леталь­
ная температура коррелировала с самой низкой среднемесячной 
температурой. Данные, полученные к северу от широты 40°, на 
3,4 ос ниже, чем к югу от широты 35°, что, по предположению 
Блема, отражает генетические различия в холодоустойчивости. 
Интересно, что не отмечено различий в теплоизоляции перьев 
у исследованных популяций, но теплопроводность тканей север­
ных птиц на 3-18% ниже, чем южных, и Блем предполагает, 
что это связано с увеличением жирового слоя. Сухая масса обез­
.жиренного тела и сырая масса тесно коррелировали с региональ­

ной температурой. 
Значительно сложнее исследовать популяционные особенно­

·сти поддержания энергетического баланса у перелетных видов. 
Птицы, совершающие перелеты или кочующие, занимают на зи­
мовках обычно значительные территории, разные участки кото­
рых могут заметно отличаться по температурным условиям и 

длине дня. Так, гнездящиеся в Скандинавии обыкновенные че­
четки во время осенней миграции летят в двух направлениях: 
южном и юго-восточном [2] . Некоторые особи этого вида зиму­
ют в Средней Азии, на Кавказе, долетают до Средиземного 
моря, Гоби [3], а часть остается на севере. У некоторых птиц 
происходит значительное перемешивание части популяций, а 
-ежегодное перемещение вида из гнездового района в зимовоч­
iНЫЙ должно выработать более лабильные формы приспособле­
ний, чем у оседлых. Возникают вопросы, какими путями идет 
приспособление к условиям в разных районах, обусловлен ли 
выбор мест зимовки эколого-физиологическими особенностями 
~тдельных групп птиц или происходит настройка на определен­
.ные условия среды. 

Nlатериал и методика 

Отлавливали оседлых и перелетных птиц из различных гео­
графических районов и перемещали в Свердловск (56° 50' с. ш.) 
и Пермь (58°01' с. ш.), где они и исследовались. 

Энергетические особенности птиц из мест с похожим тем­
пературным режимом исследованы у 170 домовых воробьев 
( Passer domesticus L.) из Пер ми и Свердловска, у них изучены 
восемь энергетических параметров в течение трех месяцев в 
·Свердловске. 

Энергетические особенности птиц из районов с отличающим­
ся температурным режимом изучены в Перми. Для этого в но­
ябре было отловлено по 12 самцов домовых воробьев и снеги­
рей (Pyrrhula pyrrhyla L.) в Перми и Горьком (56°20' с. ш.). 
Температуру тела измеряли термометром ТЭМП-60 ночью у про-
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снувшихся птиц в клоаке. В период опытов в Перми птицы нахо­
дились под влиянием следующих факторов среды: 

Декабрь Январь Февра.nь 

Длина светлой части суток, ч, мин . . . 6,29 7,17 8,35 
Дневные температуры в дни опытов, 0С: 

-25 м -27 -22 
min -29 -30 -28 
max -21 -24 -16 

У перелетных видов в Перми изучили суточные изменения 
-и потери массы тела в покое у 30 чижей Spinus spinus L. и Car­
.duelis carduelis L., отловленных в октябре во время осенней ми­
.грации на Куршской косе Балтийского моря (55° с. ш.), и срав­
_нили с птицами, отловленными в конце ноября в Перми. Под­
_робно с методами сбора и обработки материала можно познако­
_миться в наших предыдущих работах [5, 9, 10]. 

Результаты и их обсуждение 

1. Энергетические особенности оседлых видов 

Изучались домовые воробьи из пермекай и свердловекой по­
:пуляций, удаленных друг от друга на 350 км, но с похожими 
-температурными условиями существования. Для этого в Сверд­
ловске нееледовались птицы, которые были отловлены в Перми 
и Свердловске. 

Масса тела домовых воробьев этих популяций в течение всей 
зимы была близкой (табл. 1). Очевидно, у каждой из изученных 
·популяций не было приспособлений, связанных с изменениями 
массы тела, т. е. не было существенных различий в количестве 
;поступления жировых резервов. Однако большее вечернее на­
-полнение пищеварительного тракта у свердловских птиц созда­

вало на ночь дополнительные энергетические резервы. Поступ­
.ление энергии с пищей (большая энергия) выше у свердловских 
;воробьев, и различия наибольшие (7,3 ккал) при коротком дне 
~в декабре. Выделенная с экскрементами энергия ниже относи­
-тельно большой энергии у свердловских птиц: в декабре она со­
·ставляла у пермских птиц 13,8, а у свердловекик 11,3 %. Это 
:могло быть следствием лучшего усвоения пищи свердловскими 
-птицами, что подтвердила более низкая калорийность экскретов 
.-свердловских птиц (4652 кал/г), чем пермских (5207 кал/г). По­
этому при более высокой выделенной энергии у пермских птиц 
·наблюдалась сходная масса экскретов у обеих популяций. Отно­
•шение усвоенной энергии к большой- коэффициент усвоения -
в связи с изложенным выше больше у свердловских воробьев, чем 
у пермских. Наиболее значительные различия у популяций на­
t.блюдались в периоды с коротким днем и низкими температу-
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Таблица J. 

Энергетические показатели домовых воробьев Пермской (П) 
и Свердловекой (С) популяций, в сутки на птицу 

.Декабрь Феврапь Март 

Показатель 

1 1 1 
п с п с п с 

Средняя суточная мае-

са тела, г . 29,7 29,2 29,5 28,9 29,2 29,1 
Вечернее наполнение 

пищеварительного 

тракта, мг . 165 300 250 1250 - -
Энергия, ккал 

35,7 большая . 39,8 47' 1 48,2 50,6 37,7 
выделенная 5,5 5,3 12,7 12,0 8,8 8,7 
усвоенная 34,3 41,8 35,5 38,6 26,9 28,9 

Коэффициент усвоения 

пищи 0,86 0,89 0,74 0,76 0,75 0,77 
Потери массы TeJla в 

покое ночью за 1 ч, 
МГ 116 127 160 170 125 17& 

Двигательная актив-

ность за день, кол-

во прыжков 1267 269 747 564 1376 834 

Таблица 2: 

Энергетические показатели домовых воробьев Пермской (П) 
и Горьконекой (Г) популяций, в сутки на птицу 

Декабрь Январь Феврапь 

Показатель 

1 1 1 
п г п г п r 

Средняя суточная масса 
тела, г 28,18 29,07 28,89 29,46 29,21 29,42 

Вечернее наполнение 

пищеварительного 

тракта, мг . 930 1228 862 1661 1620 1090 
Энергия, ккал 

большая 43,33 42,89 38,69 35,55 38,33 36,0 
выделенная 11,40 9,58 8,56 7,68 8,51 8,00 
усвоенная 31,93 33,31 30,13 27,87 29,82 28,05 

1\оэффициент усвоения 

пищи 0,74 0,78 0,78 0,78 0,78 0,7 
Потери массы тела в 

покое ночью за 1 ч, 

д 
МГ 157 176 135 142 128 155 

вигательная актив-

ность за день, кол-
во лрыжков 90 167 44 2222 241 900 



рами, тогда как по мере увеличения этих важнейших факторов 
среды различия снижались. 

Наблюдавшиеся отличия свердловских птиц. могли быть ре­
зультатом более высоких затрат птиц, адаптированных к суще­
ствованию при более низких температурах. Потери массы тела 
в покое- энергетические расходы- при одинаковых темпера­

турах среды выше у свердловских воробьев. Это свидетельст­
вовало о больших расходах энергетических резервов в покое и 
менее экономном обмене у свердловских птиц ночью. Суммар­
ная суточная двигательная активность у пермских птиц выше, 

чем у свердловских. 

Для выяснения степени отличий домового воробья этих попу­
ляций было проведено изучение антигенной дифференциации. 
Исследованиями общности и различий комш1екса эритроцитар­
ных антигенов установлено, что обследованные особи этого вида 
из Свердловска отличались не менее, чем по двум антигенным 
.специфичностям клеток красной крови. Установленные разли­
чия в комплексе эритроцитарных антигенов у обследованных 
птиц из географически разобщенных районов носят групповой 
характер, что подтверждает популяционную антигенную диффе­
ренциацию воробьев. 

Показатели энергетического обмена выше у свердловских 
птиц, что свидетельствует о больших энергетических потребно­
стях популяции в районе с более низким температурным режи­
мом. Обнаружив у изученных популяций сходную массу тела и 
различия в энергетических показателях, мы можем предполо­

жить, что в данном случае наблюдаем начальные пути дивер­
генции энергетики популяций. В дальнейшем должны появиться 
различия в массе тела. 

Изучались домовые воробьи из пермекай и горьковской по­
.пуляций, удаленных на 1000 км, с различными температурными 
условиями существования. В Перми исследовались птицы, кото­
рые были отловлены в Горьком и Перми. Для удобства обсуж­
дения мы условно назвали горьковских птиц южными, а перм­

·ских северными. 

Масса тела у горьковских особей в течение всего зимнего 
периода исследований была несколько выше, и различия между 
популяциями увеличивзлись при сокращении светлой части дня 
(табл. 2). Наполнение пищеварительного тракта следовало тен­
денциям изменения массы тела, что свидетельствовало о более 
активном питании южных птиц перед ночевкой. 

Поступление энергии с пищей (большая энергия) было выше 
у пермских воробьев, и различия между популяциями в среднем 
за зиму составляли 2 ккал на птицу в сутки. В январе и февра­
ле усвоенная энергия следовала изменениям большой, но в де­
кабре за счет непропорционального увеличения выделенной 

энергии усвоенная энергия у южных птиц была выше. Это же 
подтверждают коэффициенты усвоения пищи, которые у птиц 
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из более южного района в декабре выше, тогда как в другие 
периоды зимы они были одинаковыми у воробьев обеих попу­
ляций и составляли О, 78. Видимо, в декабре, при наиболее ко­
ротком фотопериоде, пермские домовые воробьи пропускают 
больше пищи через пищеварительный тракт при меньшем ее ус­
воении, чем горьковские. В этот период птицам, видимо, выгод­
нее больше поглощать пищи и испо"1ьзовать из нее наиболее лег­
ко усвояемую часть. 

Такой вид энергетических затрат, как потери массы тела в: 
покое, в течение всех зимних опытов выше у птиц из района с 
более высоким температурным режимом, т. е. пермские воробьи 
экономнее расходовали энергетические ресурсы. Регистри­
руемая в клетках двигательная активность также выше у горь­

ковских птиц, что свидетельствовало о более высоких энергети­
ческих затратах, чем у воробьев из северного района. До­
мовые воробьи пермекай и горьковской популяций отличались. 
по особенностям поддержания энергетического баланса. У птиц 
из района с более высоким температурным режимом масса тела,_ 
наполнение пищеварительного тракта, потери массы тела в по­

кое и двигательная активность больше, чем у особей из северной 
популяции. Потребление энергии с пищей и выделение ее с экс­
кретами выше у более северных- пермских птиц. 

2. Энергетические особенности мигрирующих видов 

После рассмотрения особенностей поддержания энергетиче­
ского баланса у оседлого вида -домового воробья - целесооб­
разно сравнить энергетические параметры у ближнего мигран­
та- снегиря. По данным биостанции ЗИН АН СССР в При­
балтике, этот вид мигрирует до 2000 км, а в районах наших ис­
следований зимующие сн~гири, по данным нашего кольцевания~ 
отмечены со второй половины ноября. Птицы, отловленные в' 
Горьком, были перевезены в Пермь, где изучались параллельна 
с пермскими (табл. 3). Масса тела пермских снегирей в декаб­
ре на 3,4 г выше, чем горьковских, а при увеличении фотопе­
риода в январе у птиц обеих популяций она близка. Птицы из 
популяций района с более низким температурным режимом спо­
собны при наиболее коротком декабрьском дне аккумулиро­
вать больше энергии, увеличивая массу тела. Это же подтверж­
дает вечернее наполнение пищеварительного тракта, которое у 

пермских птиц в течение всего периода исследований было боль­
ше, чем у южных снегирей (см. табл. 3). 

Различия в поступлении энергии с пищей (большая энергия) 
У снегирей значительно глубже, чем у домового воробья. Так, в 
декабре пермские снегири потребляли с пищей на 20,7 ккал, в 
январе на 24,34 и в феврале на 11,77 ккал больше, чем горь­
ковские. Усвоенная и выделенная энергия следует изменениям 
большой энергии, что свидетельствует о значительном исполь-
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Таблица 3 

Энергетические показатели снегирей Пермской (П) и 
Горьковской (Г) популяций, в сутки на птицу 

Показатель 

Средняя суточная мас­
са тела, г • 

Вечернее наполнение 
пиrцеварительноrо 

тракта, мr . 
Энергия, ккал 

большая 
выделенная 

усвоенная 

Коэффициент усвоения 
ПИIЦИ 

Потери массы тела в 
покое ночью за 1 ч, 
м г 

~виrательная а~тив-
ность за день, кол­

во прыжков 

Декабрь 

п 

33,9 

l ,258 

55,68 
6,35 

49,33 

0,89 

106 

3230 

г 

30,48 

0,737 

34,98 
4,97 

30,01 

0,86 

118 

796 

Январь 

п 

33,05 

1,270 

58,17 
6,35 

51,82 

0,89 

136 

2199 

г 

33,43 

200 

33,83 
4,30 

29,53 

0,87 

140 

1482 

Февраль 

п 1 г 

32,80 

568 

47,82 
6,53 

41,29 

0,86 

113 

6592 

32,32 

538 

36,05 
4,06 

31,99 

0,89 

106 

2210 

зовании энергии с пищей на всех уровнях аккумуляции. Перм­
ские снегири способны при тех же климатических условиях по­
требить и использовать больше энергии пищи, чем живущие 
южнее горьковские. Это обстоятельство подтверждает и боль­
ший коэффициент усвоения пищи пермских птиц. 

Энергетические затраты (потери массы тела в покое) были 
у горьковских снегирей в декабре и январе несколько выше, 
чем у пермских, и различия тем глубже, чем ниже температура 
среды и короче фотопериод. Большие энергозатраты в покое у 
снегирей, живущих южнее, создавали определенные ограниче­
ния в расходе энергии на другие формы жизнедеятельности. 
У них в течение всей зимы отмечена более низкая двигательная 
активность, чем у пермских. Различия в величинах активности 
в декабре у горьконеких п•иц в четыре, в январе в два и в фев­
рале в три раза ниже, чем у пермских. 

Таким образом, снегири, зимующие севернее, имели боль­
шие массу тела, вечернее наполнение пищеварительного тракта, 

все параметры энергии существования, коэффициенты усвоения 
пищи и двигательную активность, чем птицы, зимующие южнее. 

Однако горьковские снегири больше расходовали энергоресур­
сов в покое ночью. 

Масса тела птицы - интегральный показатель сохранения 
энергетического баланса. Она изменяется в зависимости от по-
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ступления, расхода и аккумуляции энергии и может использо­

ваться как чуткий П.Qказатель энергетики видов [10]. Исследо­
вали щеглов и чижей, у которых проележены суточные измене­
ния массы тела. Изучены птицы, мигрирующие в начале октяб­
ря через Куршскую косу в Калининградской области и зимую­
щие с конца ноября в Перми. По данным кольцевания био­
станции ЗИНа, пролетающие через Куршскую косу чижи и: 
щеглы зимуют на юге Европы. Отмечены щеглы, зимующие и в 
районе Перми, а чижи обычно мигрируют южнее Среднего· 
Урала. В теплые зимы мы иногда встречали чижей в стаях че­
четок, но это, как правило, были молодые или больные птицы. 
Мы попытались сравнить суточные изменения массы тела птиц, 
зимующих в Западной Европе (t=O- -5 °С) и на Западном 
Урале, где низкие температуры достигают -45 °С, а день значи­
тельно короче. 

В течение января, февраля масса тела была выше у щеглов 
из Пер ми, чем из пос. Рыбачьего (см. рисунок). В декабре у 
обеих популяций она близка. Масса щеглов из Перми меньше­
при коротком дне в декабре и увеличивалась по мере увеличения 
дня к февралю (утренняя масса на 3,3 г, или 16,5 %) . У. птиц 
.из пос. Рыбачьего она в течение всей зимы была примерно оди­
наковой. Влияние на массу тела оказывала продолжительность 
дня, а не температура. Так, при одной температуре -5 °С 10 де­
кабря масса тела пермских и рыбачинских щеглов была одина­
ковой, тогда как 27 февраля она была больше у пермских. 
В характере суточных изменений массы тела щеглов этих по­
пуляций различий не наблюдалось. 

Ниже приводим данные о потерях массы тела в покое у щег­
лов и чижей, мг: 

1 0/XII 24/XII 22/I 27/II 

Темnература . -5 -15 -20 -5 
Щегол 

r. Пермь 90 108 88 82 
noc. Рыбачий во 94 69 57 

Чиж 
r. Пермь 67 72 68 75 
noc. Рыбачий 85 77 83 67 

Потери массы тела в покое (энергетические расходы), как и­
масса тела, были больше у щег.1ов из Перми. Эти показатели 
выше и при одинаковой массе тела в декабре, что дополнитель­
но свидетельствовало о более высоких тратах энергоресурсов 

птиц из Перми. В декабре при пониженин температуры от -5 
до -15 ос потери массы у щеглов увеличивались, причем зна­
чительнее у птиц из Перми. Это говорит о способности к боль­
шей теплопродукции у северных зимовщиков и экономии у юж­

ных. Снижение потерь массы тела в покое при одной и той же: 
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Суточные изменения массы тела щеглов и чижей при низ­
ких температурах. 

1- птицы из пос. Рыбачьего, 2- из Перии. 



температуре -5о от декабря к январю было следствием увели­
чения продолжительности дня. 

Подобные данные получены нами для обыкновенной чечетки 
(Acanthis flammea L.). Масса тела в ноябре и первой половине 
декабря (в начале зимовки) выше у птиц из Перми, чем из 
Горького, но в конце декабря масса тела чечеток обеих попу­
ляций выравнялась [4]. 

В декабре, феврале масса тела у чижей из пос. Рыбачьего, 
зимующих в более южных широтах, выше, чем у птиц из Пер­
ми (см. рисунок), причем в обеих популяциях она выше при 
коротком дне в декабре и снижалась по мере увеличения дня к 
февралю. Так, утренняя масса у чижей из пос. Рыбачьего сни­
зилась к февралю на 3 г, или 22·%, а из Перми на 1,6 г, илк 
13,%. Таким образом, можно предположить, что реакция на из­
менение температуры и длины дня была у них несколько раз­
личной, причем заметное влияние оказывала продолжительность 
дня, а не температура. Так, при температуре -5 ос 10 декабря 
различия между особями разных популяций были больше, чем 
27 февраля. В характере суточных изменений массы тела чижей 
этих популяций не наблюдалось значительных различий, хотя в 
декабре и январе пермские чижи массу тела увеличивали на 
3 ч раньше, чем птицы из пос. Рыбачьего. Смещение наиболее 
активной кормежки на более ранние часы дня позволяет рань­
ше запасать энергетические резервы на ночь и в случае ухуд­

шения условий к концу дня уже располагать жировыми резер­
вами. Такой ритм давал возможность уходить на сон с макси­
мально наполненным пищеварительным трактом. 

Потери массы тела в покое, как и масса тела вообще, были 
больше у чижей из пос. Рыбачьего, кроме затрат в феврале,­
следствие повышенных, по сравнению с чижами из Перми, трат­
энергоресурсов. Так, в декабре утренняя масса тела чижей из 
пос. Рыбачьего больше на 14,3 %. а потери массы тела в покое 
на 12,7 %. В декабре при поиижении температуры от -5 до 
-15 ос потери массы у чижей из Пер ми несколько увеличились, 
тогда как у птиц из пос. Рыбачьего снизились. Возможно, это 
свидетельствовало о способности к большей теплопродукции у 
северных зимовщиков и экономии у южных. 

Таким образом, можно предположить, что у перелетных птиц 
наряду с выбором мест зимовки, соответствующим эколого-фи­
зиологическим особенностям попу.1яций, происходит настройка 
энергетики на определенные условия. При этом особенности под­
держания энергетического баланса у популяций, зимующих в· 
разных климатических районах, несколько различаются. 

Заключение 

Популяционные вариации энергетики птиц анализиров_?ть. 
сложно, так как до сих пор не выработано надежных критериев· 
оценки, таких, которые существуют, например, в методе морфо-
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физиологических индикаторов [17]. Точность биоэнергетических 
измерений обычно не требует сложных статистических обрабо­
ток, однако до сих пор не оценены видовые вариации энерге­

тики в одной популяции. Поэтому большинство энергетических 
адаптаций даже у географически разноудаленных популяций 
приходится трактовать не как закономерности, а как вариации 
энергетики. В течение ряда лет мы изучали особенности под­
держания энергетического баланса у птиц из различных гео­
графических популяций [5-8, 11-16] и в настоящей статье по­
пытались проследить возможные пути их проявления у оседлых 

и мигрирующих видов. 

Энергетический баланс играет важную роль в приспособле­
ниях популяций, но границы их у птиц не изучены, поэтому осо­
бенности поддержания энергетического баланса лучше выявля­
ются у географически разобщенных оседлых космополитов. Ана­
лиз энергетического баланса птиц из разноудаленных популяций 
показал, что становление дивергенции популяций идет путем из­
менения: энергетика-+масса тела-+морфологические отличия .. 
Энергетический баланс видов из разноудаленных популяций от­
личается неодинаковыми величинами притока и расхода энер­

гии, при этом большая или меньшая степень приспособленности 
выражается не только более высоким или низким уровнем энер­
гозатрат, а степенью соотношения притока и потери энергии. 

Оседлые и зимующие виды птиц в высоких широтах с более· 
холодным климатом имели большие массу тела и приток энер­
гии при экономии ее ночью в покое, тогда как особи из более· 
.:теплого» климата имели меньшие массу тела и поступление· 

энергии с пищей, они больше расходовали ее в покое. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ЭНЕРГЕТИКА ЖИВОТНЫХ . 1988 

Л.А.К.ОВАЛЬЧУК.,М.В. ЧИБИРЯК. 

ПОПУЛЯЦИОННАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ЭНЕРГЕТИКИ 

РЫЖЕй ПОЛЕВКИ 

Рыжая полевка- вид большой экологической пластичности. 
Границы ее ареала от 38° с. ш. распространены далеко на север 
(до· 65°30' с. ш.), а отдельные особи достигают и 67° с, ш. 
[3, 16, 17]. Эти мышевидные грызуны, тесно связанные с лесной 
зоной, населяют все горные системы в их ареале, поднимаясь 
до 1700 м над ур. м. [23, 25]. Высокая эвритопность вида с до, 
статочно развитой степенью химической терморегуляции отме­
чена многими исследователями [1, 4, 12, 14, 21]. Биохимический 
аспект данного феномена- термарегуляторные возможности 
биоенергетики рыжей полевки- представляет несомненный ин­
терес, так как известно, что терморегуляция в организме сопро­

вождается не только количественными изменениями, но и каче­

ственными перестройками метаболизма. 
Настоящая статья отражает результаты комплексных иссле­

дований экологических закономерностей адаптации полевок раз­
личных климато-географических зон в естественной среде их 
обитания и посвящена изучению этой проблемы с помощьЮ·· 
физиологических и биохимических методов. 

Материал и методы исследования 

Объектами исследования служили животные, отловленные в· 
Талицком районе Свердловекой области (57° с. ш.), и из рай­
онов' Оренбургской области (51° с. ш.). Стандартизация поле­
вого· материала для межпопуляционного сравнения проводилась 

согласно методам экспериментальной экологии [10, 18]. 
Условия холодового стресса создавали с помощью пульта 

глубокого охлаждения. Полевок индивидуально помещали в хо­
лодильную камеру при t=-20°C на 30 мин и при t=0-l0°C 
на 5 ч. Контрольные животные содержались в виварии при 
t=20±4 °С. Основной обмен полевок замеряли по потреблению 
0 2 с помощью газоанализатора МН-5130. Регистрацию дыхания 
ми:тохондрий исследуемых тканей и оценку скорости отдачи 
кислорода кровью проводили полярографическим методом, ис-
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пользуя в качестве субстратов глутамат и сукцинат. Темпера­
туру тела замеряли ректально с помощью медицинского элек­

тротермометра ТПЭМ-1. При обработке экспериментальных 
данных на ЭВМ БЗ-38 использованы стандартные методы мате­
матической статистики [11]. 

Результаты и обсуждение 

Сравнительный анализ результатов популяционной изменчи-
:вости основного обмена и теплопродукции рыжей полевки 
(р~О,05, август, а- ) показал, что географические различия 
энергетического обмена не проявляются у полевок при продви­
жении в северные районы: 

Масса тела, Потребление 
Энергоэатра· 

ты, 
n г 0 1 , мл/(Г·Ч) ккалf(!Огх 

хсут) 

С>ренбургская обл. (51° с. ш.). 12 17,7±0,8 4,1±0,14 4,6±0, 15 
Свердловекая обл. (57° с. ш.) 41 22,9±1,8 3,9±0,19 4,59±0,27 

Критерий достоверности разли-

чий (t) . 3,61 1,03 0,0 

Эти закономерности установлены ранее польскими эколо­
_гами у рыжих полевок по потреблению кислорода и показателям 
шериферической крови [24]. Другие авторы отмечают внутри­
;видовые популяционные и географические различия уровня об­
.мена и количества форменных элементов крови рыжих полевок 
.[2, 5]. 

В целях получения общих предстаолений о закономерностях 
популяционной изменчивости морфафизиологических и энерге­
тических параметров организма, связанных с экологическими 

особенностями условий обитания и образа жизни отдельных по­
пуляций, проведен сравнительный анализ основного обмена 
ры.жей полевки, обитающей в Талицком районе Свердловекой 
области, с учетом годичной динамики параметров. 
Получены следующие резу.~1ьтаты (р~О,05, август, О' ) : 

Потреблен и е 
Энергоэатра-

Масса тела, ты, 
n г 0 1 , мл/(Г·Ч) ккалf( 1 О гх 

хсут) 

1983 г .. 30 20,3±0,9 3,3±0, 13 3,8±0,15 

1984 г .. 41 17,7±0,8 4,1±0,14 4,6±0,15 

Критерий достоверности разли-

ЧИЙ (t) . 2,24 4,2 3,8 

Достоверные различия животных, исследованных по массе 
тела, потреблению кислорода и энергозатратам, по-видимому, 
являются результатом комплексного воздействия климатических 
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факторов. При этом, очевидно, непосредственная реакция на 
микроклиматические и температурные условия среды может 

перекрывать и географическую изменчивость. 
Анализ сезонных колебаний энергетики рыжих полевок пока­

зал отсутствие достоверных различий у самцов как по массе 
тела, так и по потреблению кислорода. Намечается лишь несу­
щеетвенпая тенденция к росту энергозатрат в конце ноября. 
По-видимому, животные при переходе на зимний режим нахо­
дятся в сравнительно стабильном состоянии по данным парамет­
рам. В качестве примера приведем сезонную изменчивость ос­
новного обмена и энергозатрат у рыжих полевок в районе д. Ре­
тина Талицкого района Свердловекой области в 1984 г. (р~0,05, 
t замера=20 °С, а- ) : 

Масса тела, Потребление 
Энерrоза-
траты, n r 0 8, МЛ/(Г·Ч) ККВЛ/( 10 rX 
хсут) 

Август . 41 17,7±0,8 4,1±0,14 4,6±0,15 
Ноябрь 18 19,3±2,0 4,2±0. 15 4,9±0, 15 

Критерий достоверности разли-

чий {t) 1 ,о 0,8 1, 7 

Отмечено, что физиологическое состояние животного опреде­
ляет уровень основного обмена мелких млекопитающих. В ис­
следованные годы отмечается достоверность различий по пара­
метрам энергообмена у самцов и самок, в то же время августов­
ские животные по массе тела не имеют существенных половых 

различий. 
Данные основного обмена и энергозатрат рыжей полевки 

в августе 1983 г. (1,2) и августе 1984 г. (3,4) следующие: 

Энерrоза-

Пол 
Масса тела, Потребление траты, 

n г 01, МЛ/Г ккал/(10 ГХ 
хсут) 

1 . о 30 20,3±0,9 3,3±0,3 3,8±0,15 
2. 2 18 20,9±0,6 2,8±0,12 3,1±0,14 
3. о 18 16,4±0,6 4,3±0,6 4, 73±0,23 
4. 2 19 18,8±2,4 3, 7±0,2 4,13±0,4 

Критерий достоверности 
различий {t) . 0,6/1 ,2* 2,8/3,15 3,5/2,95 

• В числителе- август 1983 г .. в знаменателе- август 1984 г. 

Изучение морфафизиологических параметров не дает ясного 
объяснения экологической пластичности вида и возможностей 
рыжих полевок в адаптивном терморезерве. Учитывая, что при 
адаптации энергетический гомеостаз любого организма поддер­
живается на всех уровнях организации- от высших форм пове-
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Морфофизиологические и биохимические показатели энергетики 

.. 1 .. о. ,;, ,;, » 
&.а; >Cs: ;: !Е о{ 

1CI !;jU 
о :е ~о "' vэ .. о.• ct:s:u о>< . и., о 

о., .. ~~ о о Q. ....... i == =:а "' ~; 
><,. 

!J:s: и • 
2 ii~~ 

о.,., ·= " ~~ ""' ::!!t; =:е-.. .... .... 
.,:с .... о. и"' t: О о о. ,. .... 
~~ ~~= 

.... ~g=~ :s:~ ~~ 
""''" 

'- О о ::е ::.: .. о 

' >. . 26,6 36,7± 0,268 [12] 3,9± 31 I /65,3/ 1,3 121,5 
~ t:: 3 ±0,1 ±0,19 
о;: о 
IO{t:: ~. 

16,481 
1 O..t>::::u 

li 1,4 

1 

15,8 Q) со ::fo 
IO:t:t>:t-u u o=:·u:> 

' 20,5 36,2± - 4,5 10 I 129,511,35,29,5 ' ;>, 
'"'t:: 3 ±0,2 с::>.. о .t' t:: t>:- • 

1 

1 1,4 110,8 = t>:::: с.>. 
Cl.l "' ::fo Il 

1 

-
O..:,:t>:-

1 
о u t;:IQ 

• ] - печень, II - сердце. 

дения до молекулярных механизмов трансформации энергии, мы 
рассмотрим роль тканевой биоэнергетики в развитии адаптаци­
онного синдрома и вклад в химическую терморегуляцию рыжих 

полевок окислительного метаболизма нетермогенных тканей. 
(сердце, печень). 

Функциональное состояние изолированных митохондрий 
сердца и печени рыжих полевок определяется как лабильно со­
пряженное. Исходный уровень энергетического метаболизма 
животных характеризуется низкоэнергизованными митохон­

дриями (2>АдР>1 и 2:;>:ДК>1), которые отличаются высо­
кой энергопро,цуктивностью: Vз, Vф, V4, СД (см. таблицу). Ла­
бильно сопряженное состояние дает, по-видимому, возможность. 
обратимости in vivo патологических изменений. 

По-видимому, ведущим звеном, обусловливающим достаточ­
но широкий ареал рыжей полевки в сравнении с другими лес­
ными видами, является высокая энергопродуктивность тканей в 
сочетании с механизмом терморегуляции (так, коэффициент, от­
ражающий отношение фосфолирирующей способности органелл 
ткани к их окислительной активности АДФ/0= 1,25-1,35 для: 
печени (р::::;;;О,О5) и АДФ/0= 1,05-1,1 для сердца (р<0,05). 
Убедительным доказательством в пользу существования связи 
энергетических процессов в тканях животных с их экологиче­

ской специализацией могут служить и данные о высоком фи­
зиологическом «диапазоне» сердца и печени рыжих полевок. 

При анализе энергетического потенциала полевок Свердлов. 
ской области следует отметить их высокий «резерв» ( V днФ- V3) 
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рыжей полевки из природных популяций ( J) 

vc v, v. vф АДФ/0 СД 1 ДК VднФ 
VднФ- VднФ-

1 

V, ~'. 

62,4±,122± j8o,o \150± 1 1,35 1 2,о 
1 

1 ,5 
1 

198±10 1 76 
1 

118 
+~.о +4,1 +1,2 

1 1 1 1 1 1 2,0 1 102±1 
1 

40,1 
1 

72,4 22,5 1 62,1 29,6 83,5 11,05 1 2, 7 1 
1 1 1 

84 , 1 112, 211 о5 1228, 911 , 251 2,0 
1 

1 ,6 
1 

191 ,6 
1 

119,4 
1 

86 

1 1 1 1 1 2,6 

1 

2,0 

1 

82,5 1 30,3 1 56,5 19 '5 1 52 • 2 1 26. о 1 82' о 11 ' 1 1 
1 1 

и «диапазон» дыхательной активности ( V днФ - V4) печени. 
Резерв дыхательной активности печени полевок оренбургских 
популяций снижен в сравнении с другими лесными полевками, 
но уровень физиологического диапазоца относительно высок 
(см. таблицу). 

Сравнительный анализ данных показал, что низкое соотно­
шение АДФ/0 питактных животных способствует термализации 
функциональных возможностей тканей в нестабильных условиях 
обитания животных и реализует возможность организма к вы­
ходу из патологического состояния, прежде всего усиливая в 

дальнейшем активацию пластического обмена (достаточно легко 
поставляет теплопродукцию организму, уменьшая разобщение 
и стимулируя газообмен при действии кратковременного холода, 
выступает как срочный механизм мобилизации тепла и физио­
логически эффективный тип тканевого дыхания . полевок, 
рис. 1). Масса тела животных не меняется при действии экстре­
мального краткого охла~дения .. Активизация окислительных 
процессов выше у северных особей. 

Заслуживает внимания повышение скорости эндогенного ды­
хания митохондрий печени и миокарда зверьков. Этот инте­
гральный показатель энергетических процессов в ткани отра­
жает уровень использования в клетках богатых энергией соеди­
нений и интенсивность окислительных реакций, связанных с ре­
синтозом макроэргов. На величину эндогенного дыхания влия­
ют количество и качество субстратов [8]. Увеличение эндоген­
ного дыхания служит убедительным доказательством выражен-
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Рис. 1. Терморегуляторные возможности энергетического обмена рыжей nо­
левки в условиях нормы в Свердловекой (1) и Оренбургской (2) областях и 
nри экстремальном кратком охлаждении (3) при -20°С в течение 3.Q; м.ин.. 
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Рис. 2. Метаболическое состояние митохондрий печени рыжей полевки при 
холодовом длительном стрессе (О-10 ос в течение 5 ч), 0 , р~О,О5. 

1 - контроль, 2 - опыт. 



ной активации энергетического обмена тканей в условиях ост­
рого охлаждения. 

Результаты исследований свидетельствуют о том, что при 
остром охлаждении митохондрии печени и миокарда полевки 

переходили в оптимальное энергизованное состояние с высокой 

скоростью фосфорилирования и максимальной наработкой АТФ 
(см. рис. 1). Ректальпая температура снижал ась, но в пределах 
физиологической нормы (2,3-3,0 ас). Поддержание темпера­
турного гамеостаза сопровождалось физиологически эффектив­
ным путем получения дополнительной теплопродукции за счет 
активации дыхательного газообмена и разобщения окисления и 
фосфорилирования (АДФ/0 снижалось до 0,6}. 

Полученные данные по холодоустойчивости зверьков, нали­
чию у них разобщающего механизма как основы химической 
терморегуляции согласуются с материалами других исследова­

ний [9, 13, 15, 19, 20, 22]. 
Однако структура адаптивного ответа рыжих полевок на: 

многочасовое воздействие холода является проявлением их 
видоспецифичности и, вероятно, песовершеиного холодового 
термогенеза (в сравнении с проникающими в Субарктику крас­
ными полевками). Халадовая акклиматизация рыжих полевок 
сопровождалась торможением эндогенных энергетических суб­
стратов митохондрий печени, снижением дыхания и фосфорили­
рования на глутамате (рис. 2). Угнетение НАД-зависимого зве­
на дыхательной цепи печени выступает как показатель начи­
нающихся патологических сдвигов при .неадекватных воздейст­
виях [6]. Скорее всего, угнетение дыхания на глутаминовой кис­
лоте у полевок вызвано причиной отвлечения субстрата на био­
синтетические процессы при развитии холодавой патологии, тем 
более, что слабомощная активация биосинтеза митохондриаль­
ного белка не в силах противостоять разрушительному действию 
длительного холода. 

В адаптивную реакцию вов.'Iекаются и морфафизиологиче­
ские механизмы, что свидетельствует о недостаточной мощности 
тканевого энергообмена и механизмов терморегуляции рыжих 
полевок при длительном действии низких температур (0°-
10 ос,- см. рис. 2). 

Наметилась тенденция к падению массы тела животных, раз­
вивалась прогрессирующая гипотермия, температура тела до­

стигала 20± 1,5 °С. При этом окисление не сохраняло в значи­
тельной степени сопряжение окисления с фосфорилированием. 
Активация синтеза митохондриального белка также упала, т. е. 
в условиях повышенного термагенного окисления тканевая био­

энергетика не в состоянии обеспечить реакции фосфорилирова­
ния их субстратами, введением дополнительного А ТФ и в силу 
низкой мощности биосинтетических процессов (митохондриаль­
ный белок снизился до 0,7-0,65 (р~0,01)). Налицо продол­
жающийся низкоэнергетический сдвиг в функциональном со-
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стоянии митохондрий, вызывающий срыв метаболических про­
цессов энергетического аппарата печени. Наблюдался переход 
в рыхло-сопряженное состояние митохондрий печени (слабое 
ускорение дыхания после добавки АДФ- Vз), состояние 4 по 
Чансу (V4) ниже, чем у контрольных животных. Регуляция АДФ 
очень слабая. Количество эндогенной АТФ меньше, чем у кон­
трольных особей. Скорость фосфорилирования резко упала: 
УФ=40+4,8, снизилось количество синтеза АТФ. Падение коэф­
фициента АДФ/0 до 0,5 является прямым следствием повреж­
дения энергетического аппарата митохондрий печени и его со­
прягающей системы, ибо возрастала скорость потребления кис­
лорода после фосфорилирования АДФ в АТФ и наблюдалось 
значительное снижение дыхательного контроля- 2> дК> 1 
(p~O,Ol). Результаты наших исследований указывают на несо­
вершенство химической терморегуляции печени полевок при 
длительных холодовых нагрузках. 

Заключение 

Данные сравнительного анализа адаптивных и метаболиче­
ских перестроек в энергетике рыжих полевок показали, что уро­

вень основного обмена достоверно различен у самцов и самок, 
но географические различия энергетического обмена не прояв­
ляются при продвижении в северные районы. Наблюдается до­
стоверная изменчивость энергетического обмена рыжих полевок 
в различные годы исследования, что указывает, вероятно, на 

непосредствецную реакцию организма, на широкий спектр 
микроклиматических условий среды. 

Энергетический аппарат сердца и печени рыжих полевок, не­
зависимо от их популяционной принадлежности (север- юг), 
характеризуется лабильно-сопряженным состоянием митохон­
дрий и высокой энергопродуктивностью тканей. Вместе с тем 
уровень исходного окислительного метаболизма тканей, вели­

чина резерва VднФ - Vз и диапазона VднФ- v4 дыхательной 
активности митохондрий миокарда и печени возрастают у поле­
вок, идущих на север, что соответствует высоким физическим 
термарегуляторным компонентам системы и их химической ре­
гуляции. 

У рыжих полевок популяционная изменчивость окислитель­
ного метаболизма тканей имеет однонаправленный характер от­
ветной реакции на низкие температуры. Краткосрочное действие 
низких температур (при -20 ос в течение 30 мин) животные 
северной и южной популяции переносят успешно. 

Поддержание температурного гамеостаза сочетается при сни­

жении коэффициента АДФ/0 с сукцинатоксидазной активностью, 
которая возрастает на 35-40 % (p~O,Ol). Некоторое увеличе­
ние фонда внутримитохондриальной ЯК параллельна с усиле­
нием окисления липидов в митохондриях печени (увеличение 
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ротенон- и малонат-резистентного дыхания на эндогенных суб­

стратах на 18% при р~0,05) способствует повышению рези­
стентности организма к экстремальным краткосрочным воздей­

ствиям низких температур. При этом у исследуемых животных 
функциональная активность энергетического аппарата тканей 
менее устойчива к длительному действию холодового пресса. 

Пониженпая устойчивость рыжей полевки к длительному 
воздействию холода находит объяснение в наличии у интактных 
животных тканевой энергетики, характеризующейся невысоким 
исходным уровнем биосинтетических процессов (митохондриаль­
ный белок печени и сердца 1,3 и 1,4 соответственно) и низкой 
эффективностью АДФ (0<2), а также снижением резерва ды­
хательной активности митохондрий миокарда и печени V днФ­
Vз (достоверно ниже, чем у ранее исследованных нами лесных 
полевок) [7]. 

Общ~?. направленность адаптивных перестроек и характер 
функционального состояния митохондрий печени и сердца поле­
вок, по-видимому, связаны с экологическими особенностями 
условий обитания и образа жизни Этого вида и ограничивают 
продвижение рыжих полевок в Субарктику. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ЭНЕРГЕТИКА ЖИВОТНЫХ . 1988 

Ю.Н.КАМЕНСКИй 

ОСНОВНЫЕ ОСОБЕННОСТИ ВОЗРАСТНЫХ ИЗМЕНЕНИЯ 

УРОВНЯ И ИНТЕНСИВНОСТИ ГАЗООБМЕНА 

У ЭМБРИОНОВ ПТИЦ 

В данной статье приводятся расчеты искомых параметров по 
11 видам птиц. Изучение газообмена проводили с помощью раз~ 
работаиной нами методики с применением физического газоана­
лизатора [4, 11]. Обязательным условием опытов было парал­
лельвое исследование первых и последних от ложеиных птицей 

яиц при формировании кладки. 
Из практики изучения газообмена известно, что изменения 

уровня дыхания с возрастом эмбрионов птиц происходят по кри­
вой сложной конфигурации, причем корреляция между парамет­
рами осей абсцисс и ординат при графическом изображении 
имеет явно непрямолинейный характер [10, 19, 29]. При ана­
лизе соотношений пойкилотермной и гомойотермной фаз разви­
тия было установлено, что при постепенном пониженин темпе­
ратуры инкубации с 37,5° до 28 °С (последний показатель­
нижний предел при насиживании кладки птицей) время прояв­
ления признаков терморегуляции отмечается для каждого вида 

зрелорождающихся птиц в определенном возрасте [4, 8]. Но 
в данном случае совершенно не ясна картина, которая сложи­

лась бы после понижения температуры инкубации, например, 
только до 35-36 °С, что в естественных условиях -явление 
обычное. Возникший вопрос представляется важным и принци­
пиальным, а решить его возможно только путем специальной 
расшифровки показателей газообмена, и прежде всего возраст­
ных изменений уровня и интенсивности. 

Тенденции изменений уровня эмбрионального газообмена. 
Для решения этого вопроса мы применяли метод анализа выбо­
рочного ряда [18], сущность которого состоит в следующем. 
Сложность конфигурации кривых газообмена обусловлена пе­
риодами подъемов и депрессий, повторяющихся по дням инку­
бации через неравные промежутки времени. Эти отклонения от 
некоторой плавной кривой нарастания, имеющие как законо­
мерный, так иногда и случайный характер, можно погасить, 
применяя процедуру выравнивания выборочного ряда. Расчеты 
проводятся следующим образом. 
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Если уо; Yt; У2; Уз и т. д.- показатели газообмена, найденные 
через равные промежутки времени (сут), то Yt=YoB; У2 =УоВ2 ; 
у3=у0В3 и т. д., где В- удельный прирост уровня дыхания за 
сутки. Следовательно, можно записать так: 

Yi=YoBi или В= (Yi/Yo) 11i". 

Вычисленное таким способом В будет средним геометрическим 
для всех фактических В эмпирического ряда, а с помощью по­
следней формулы становится возможным сравнительный анализ 
кривых газообмена (табл. 1). 

В качестве примера приводим разбор показателей по эм­
брионам выводкового вида шилохвости. Исследовано по два 
первых и последних отложенных яйца (соответственно n1 и n2). 

По существу, расчетные данные в комплексе выступают 
в виде экспоненты, представляя собой как бы идеальный вари­
ант нарастания уровня газообмена при теоретическом допуще­
нии, что эмбрионы на всем протяжении развития физически (ка­
чественно) неизменны и обладают тоже экспоненциальным ро­
стом, иначе говоря, вычисленные кривые логлощения кислорода 

эмбрионами шилохвости (графы Р) являются эквивалентами 
роста, выраженными в единицах объема, и это обстоятельство, 
как мы убедимся дальше, значительно расширяет возможности 
анализа обсуждаемых показателей. 

Экспериментальные данные в основном численно превышают 
-теоретические (графы О), но в ряде случаев в начале и конце 
инкубации различия незначительны. Вопрос, насколько в целом 
соответствуют друг другу опытные и расчетные выборки, можно 
решить, вычислив их соотношения (графы 0/Р}, а затем и вели­
чины средних квадратических отклонений (s). В данном случае 
искомые показатели отклонений для первых и последних эм­
брионов составляют соответственно 0;35 и 0,34. Те соотношения, 
величины которых отличаются от единицы в пределах, не пре­

вышающих средних квадратических отклонений, будут свиде­
тельствовать о сходстве экспериментальных и теоретических 

показателей. Мера разброса (М) за пределы дисперсий обозна­
чается условно знаком « + » или «-» в зависимости от ситуации 
.(rрафы М). 

Результаты анализов по рассматриваемому виду можно ха­
рактеризовать следующим образом. Уровень газообмена первых 
эмбрионов шести первых и трех последних суток развития со­
ответствует экспоненциальному росту. В остальное время про­
цессы метаболизма отличаются повышенной интенсивностью, 
значительно превышая расчетные величины. У последних эм­
брионов в целом наблюдается аналогичная ситуация, но период 
высокой интенсивности оказался укороченным, проявляясь с 
перерывами с 10-х по 18-е сут инкубации. Вместе с тем меньшая 
продолжительность эмбриогенеза позволяет предположить, что 
наличие периода повышенной интенсивности логлощения кисло-
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Таб.1ица 

Анализ возрастных изменений газообмена эмбрионов птиц, 
MJI 0 2 в сутки на яйцо 

Первые эмбрионы 

1 
Пос.1едние эмбрионы 

Сутки 

1 1 1 1 о р 0/Р м о р 0/Р м 

lilилохвость- Anas acuta L. 

4 19 2.3 0,83 
5 29 28 1,03 29 39 0,74 
6 42 34 1,23 41 47 0,87 
7 60 42 1,43 + 59 57 1,03 
8 91 50 1,82 + 74 69 1,07 
9 102 61 1,67 + 86 83 1,04 

10 94 74 1,27 143 101 1,41 + 
11 130 89 1,46 + 170 122 1,39 + 
12 151 108 1,40 + 199 148 1,34 
13 253 131 1,93 + 174 179 0,97 
14 230 159 1,45 + 352 216 1,63 + 
15 344 192 1, 79 + 480 262 1 ,8.3 + 
16 477 232 2,05 + 615 317 1,94 + 
17 523 281 1,86 + 574 383 1,50 + 
18 621 340 1,83 + 715 464 1,54 + 
19 647 411 1,57 + 706 561 1,26 
20 649 498 1,30 697 679 1,03 
21 622 602 1,03 816 821 0,99 
22 760 729 1,04 

Чирок-трескунок- Anas guerquedula L. 
4 16 26 0,60 22 41 0,54 
5 34 32 1,06 38 49 0,77 
6 39 40 0,97 35 59 0,59 
7 58 48 1,20 39 72 0,54 
8 84 59 1,42 39 87 0,44 
9 122 72 1,69 + 113 105 1,08 

10 211 88 2,40 + 203 128 1,58 + 
11 187 107 !, 75 + 164 155 1,06 
12 271 1.'30 2,08 + 283 187 1,51 + 
13 328 176 1,86 + 328 226 1,45 + 
14 372 214 1,74 + 388 274 1,42 + 
15 468 262 1. 79 + 477 331 1,44 + 
16 424 319 1,33 446 401 1,11 
17 538 389 1,38 574 485 1,18 
18 557 475 1,17 585 587 1,00 
19 677 580 1,17 685 711 0,96 

Тетерев- Lyrurus tetrix (L.) 

4 32 28 1,14 31 33 0,94 
5 34 35 0,97 48 41 1,17 
6 30 44 0,68 42 51 0,82 
7 83 54 1,54 + 66 63 1,015 
8 79 67 1,18 80 78 l ,02 
9 135 83 1,63 + 115 97 1,18 

10 215 103 2,08 + 229 120 1,91 + 
11 262 128 2,05 + 265 149 1, 78 + 
12 240 158 1,52 + 240 185 1,30 
13 381 196 1,94 + 316 229 1,38 + 



П р о д о л ж е н и е т а б JJ. 

1 
Первые эмбрионы 

С~кн ------~----~------~~М---
0 Р OjP 

ПоСJiедине эмбрионы 

О 1 Р 1 0/Р 1 М 

14 J72 244 1,52 + 384 284 1,35 + 
15 349 302 1,15 383 353 1,08 
16 507 374 1,35 502 437 1,15 
17 483 465 1,03 472 542 0,87 
18 569 576 0,99 555 672 0,82 
19 694 715 0,97 787 834 0,94 

Чибис- Vane/lus vanellus (L.) 

4 12 17 0,70 
5 14 21 0,67 13 25 0,52 
6 25 24 1,04 24 30 0,80 
7 34 29 1,17 30 35 0,86 
8 44 34 1,29 41 41 1,00 
9 35 40 0,87 41 49 0,84 

10 53 47 1,13 58 57 1,01 
11 88 55 1,60 + 98 68 1,44 + 12 132 66 2,00 + 109 80 1,36 + 13 144 77 1,87 + 130 95 1,37 + 14 128 91 1,41 + 125 112 1' 12 
15 178 108 1,65 + 188 1.32 1,42 + 16 198 127 1,56 + 214 155 1,38 + 17 226 150 1,51 + 247 183 1,35 + 18 243 177 1,37 + 284 216 1,31 + 19 247 209 1 '18 290 2~5 1 '14 
20 308 246 1,25 346 301 1' 15 
21 293 291 1,01 323 355 0,91 
22 365 343 1,06 424 419 1,01 

Большой кроншнеп- Numenius arquata (L.) 
6 29 37 0,78 27 33 0,82 
7 59 44 1,34 47 39 1,20 
8 75 52 1,44 73 47 1,55 + 9 143 62 2,31 + 101 57 1 '77 + 10 128 74 1 '72 + 138 68 2,03 + 11 164 88 1,86 + 176 82 2,15 + 12 211 105 2,01 + 158 98 1,61 + 13 270 125 2,16 + 226 118 1,91 + 

14 338 148 2,28 + 259 141 1,84 + 
15 335 177 1,89 + 357 169 2,11 + 
16 364 210 1, 73 + 478 203 2,35 + 
17 526 250 2,10 + 512 244 2,10 + 
18 579 298 1,94 + 566 293 1,93 + 
19 538 354 1,52 + 498 351 1,42 
20 586 421 1,39 597 422 1,41 
21 649 502 1,29 606 506 1,20 
22 707 597 1,18 718 607 1 '18 
23 745 710 1,05 821 729 1,13 
24 815 845 0,96 867 874 0,99 
25 1000 1006 0,99 1060 1049 1,01 



Продолжение табл. 1 
Первые эмбрионы 

1 

Пос.педние амбрионы 
Сутки 

о р 0/Р 1 1 1 
м о р 0/Р м 

Сизая чайка- Larus canus (L.) 
4 16 20 0,80 
5 22 ~5 0,88 25 35 0,71 6 37 31 1,19 43 42 1,02 7 56 38 1,47 + 73 50 1,46 + 8 83 47 1 '76 + 69 60 1,15 9 115 58 1,98 + 81 72 1 '12 10 134 71 1,89 + 120 87 1,38 + 11 177 88 2,01 + 154 104 1,48 + 12 167 108 1,55 + 139 125 1 '11 13 210 133 1,58 + 192 .150 1,28 + 14 282 163 1 '73 + 254 180 1,41 + 15 301 201 1,50 + 305 216 1 '41 + 16 305 247 1,23 347 259 1,34 + 17 380 304 1,25 440 311 1,41 + 18 459 374 1,23 584 373 1,56 + 19 455 460 0,99 578 447 1,29 + 20 548 565 0,97 618 537 1 '15 21 682 695 0,98 796 644 1,24 + .22 677 855 0,79 774 773 1,00 23 1062 1052 1,01 1046 927 1' 13 

Сизый голубь- Columba liuia (L.) 
4 11 19 0,58 
5 22 22 1,00 14 21 0,67 i6 18 27 0,67 16 25 0,64 7 20 32 0,62 23 30 0,77 :8 29 39 0,74 39 37 1,05 9 42 46 0,91 38 44 0,86 Io 57 56 1,02 47 Ь4 0,87 11 82 67 1,22 + 54 65 0,83 12 63 80 0,79 45 79 0,60 13 82 96 0,85 77 95 0,81 14 88 115 0,76 85 115 0,74 15 97 139 0.70 106 140 0,76 16 118 166 0,71 139 169 0,82 17 115 200 0,57 136 204 0,67 18 202 23,9 0,84 197 247 0,80 ]9 .284 287 0.,99 296 299 0,99 

Сорока- Pica pica (L.) 
4 10 17 0.,58 11 17 0,65 5 13 21 0.62 12 21 0,57 6 15 25 0.,60 23 25 0,92 7 19 30 O.ti3 21 30 0,70 8 18 'Л (0.,49 19 37 0,51 9 :28 44 0,-63 25 44 0,57 10 37 54 0,68 42 54 0,78 11 50 65 <0.,77 41 65 0,72 12 69 79 0,87 72 79 0,91 IЗ 89 9$ •0.,94 89 95 0,94 



О к о н ч а н и е т а б .1. 

о Р 0/Р 
1 

Последние эмбрионы 

1 м --о--~-Р~~--О-/Р~~--м--Сутки 1 

Первые эмбрионы 

14 126 Н5 1,09 128 115 1,11 

15 124 140 0,88 126 140 0,90 

16 185 169 1,09 184 169 1,09 

Галка -Corvus monedula L. 

5 21 17 1,23 + 13 15 0,87 
б 20 21 0,95 19 18 1,05 
7 19 25. 0,76 16 22 0,73 
8 22 31 0,71 21 28 0,75 
9 28 39 0,72 30 35 0,86 

10 40 47 0,85 42 43 0,98 
11 56 5g 0,96 52 53 0,98 
12 68 72 0,94 64 66 0,97 
13 91 88 1,03 72 82 0,88 
14 108 109 0,99 88 102 0,86 
15 129 134 0,96 126 126 1,00 
16 172 165 1,04 173 156 1 ,11 

Грач -Corvus frugilegus L. 

5 11 20 0,55 12 23 0,52 

6 20 24 0,83 15 28 0,53 

7 34 30 1,13 23 34 0,68 

8 42 37 1,13 28 41 0,68 
9 63 45 1,40 + 41 50 0,82 

10 91 55 1,65 + 55 60 0,92 
11 85 68 1,25 76 73 1,04 
12 96 84 1,14 116 89 1 ,зЬ + 
13 115 103 1,12 143 107 1,34 + 
14 138 127 1,09 16.0 130 1,23 
15 174 156 1' 11 156 157 0,99 
16 158 192 0,82 201 190 1,06 
17 228 236 0,97 

Серая ворона- Corvus comix (L.) 

• 15 24 0,62 

5 13 21 0,62 31 28 1 ,11 

6 23 25 0,92 34 34 1,00 

7 36 30 1,20 + 32 40 0,80 

8 42 37 1,1~ 34 48 0,71 

9 39 44 0,87 29 57 0,51 

JO 52 54 0,96 33 68 0,48 

il 74 65 1,14 76 81 0,94 

12 87 79 1,10 111 97 1,14 

13 95 95 1,СО 127 115 1,10 

14 94 115 0,82 135 137 0,98 

J5 109 140 0,78 138 163 0,85 

Jб 140 169 0,83 125 194 0,64 
17 132 204 0,65 201 231 0,87 
rв 185 247 0,75 278 275 1,01 
19 276 299 O,S2 

Гi Р и м е ч а н и е. О- опыт, Р- расчет, М- мера разброса. 



рода не связано с увеличением затрат на рост и развитие 

(КПД), а обусловлено изменением уровня рассеиваемого тепла, 
при этом данный период по числу суток может значительно 
варьировать. 

Аналогичные расчеты проведены с десятью другими видами, 
относящимися к разным эколого-физиологическим группам. 

Выводковые. Чирок-трескунок (ni=1; n2=1). Уровень газо­
обмена первого эмбриона (81=1,22, s\=0,46) с 9-х по 15-е сут 
инкубации отличался повышенной интенсивностью, в остальное 
время в динамике практически соответствовал экспоненте. У по­
следнего эмбриона (82= 1,21, s2=0,38) отмечено «синусоидаль­
ное» изменение уровня дыхания: с очень низкой интенсивностью 
до 9-х сут и высокое (по сравнению с расчетными данными) до 
15-х сут. В последние 4 сут имело место соответствие экспо­
ненте. 

Тетерев (n1=1; n2=1). Для первого эмбриона 8=1,24; 
s = 0,42, для последнего - 1,24 и 0,32 соответственно. В обоих 
случаях на начальных и завершающих этапах эмбриогенеза 
возрастные изменения уровня газообмена происходили по кри­
вым, близким к экспоненте. Период несоответствия расчетным 
данным приходится у первого эмбриона на возраст 7-14 сут, у 
последнего -10-14 сут. В это время фактические показатели 
значительно превышали теоретические. 

Полувыводковые. Чибис (n1 =4; n2=4). У эмбрионов рас­
-сматриваемого вида (81=1,18, s\=0,3.6; 82=1,18, s2=0,26) 
в изменениях уровня газообмена так же отчетливо проявляются 
три периода, из которых первый (до 10-х сут развития) и тре­
тий ( 19-22-е сут) вполне удовлетворительно соответствуют 
экспоненциальному росту кривых, в остальное же время отме­

чено максимальное расхождение с расчетными данными. 

Большой кроншнеп (n1=1; n2=1). 81=1,19, s\=0,47; 82= 
= 1,20, s2 =0,46. Общая картина в принципе не отличается от 
таковой предыдущего вида. Обращает на себя внимание значи­
тельная продолжительность (11 сут) периодов высокой интен­
·сивности газообмена. 

Сизая чайка (n1=4; n2=4). 8 1=1,23, s\=0,40; 8 2=1,20, 
s 2=0,21. У первых эмбрионов границы периодов сходства и не­
соответствия расчетным данным обозначены отчетливо. Наи­
·большая J,штенсивность газообмена отмечена с 7-х по 15-е сут. 
У последних же эмбрионов сходство фактических и расчетных 
показателей проявляется лишь в отдельные дни, чередуясь через 
неравные промежутки времени, но все-таки с некоторым пре­

имуществом в начале и конце инкубации. 
Полуптенцовые. Сизый голубь (ni=5; n2=5). 8 1= 1,20, s= 

=0,18; 8 2= 1,21, s2=0,12. Обращает на себя внимание очень 
низкая по сравнению с расчетной интенсивность газообмена. 
У первых эмбрионов из 16 возрастных показателей уровня ды­
хания более половины не укладываются в рамки экспоненциаль-
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ного роста, а у последних почти за все дни наблюдений эмпири­
ческие данные не согласуются с расчетными. Объяснить этот 
факт трудно. Возможно, здесь сказались особенности питания 
взрослых птиц в зимний период. А газообмен нами был изучен 
на кладках яиц, отложенных в феврале-марте. 

Птенцовые. Сорока (ni=3; n2=3). 8 1= 1,21, 81 =0,20; 82= 
= 1,21, 52=0,20. Эмбрионы обоих рангов по обсуждаемым по­
казателям оказались практически одинаковыми. До 11 сут ин­
тенсивность газообмена была ниже расчетного уровня. В осталь­
ное время удовлетворительно соответствовала теоретическим 

данным. 

Галка (n1=3; n2=3). 8 1= 1,23, 5 1 =0,15; 8 2= 1,24, 82=0,12. 
Первые 9 сут развития интенсивность газообмена была в основ­
ном ниже расчетной. Затем несколько повысилась и до конца 
инкубации соответствовала теоретическим данным. 

Грач (n1=3; n2=3). 8 1= 1,23, 5 1=0,27; 8 2 = 1,21, 52=0,28. 
У первых эмбрионов уровень газообмена, за исключеннем 5-х, 
9-х и 15-х сут, изменялся с возрастом по кривой, близкой к экс­
поненте; у последних расхождение с расчетными данными более 
суrцественное: за пределами величин среднего квадратического 

отклонения оказались показатели шести суток из двенадцати. 

Серая ворона (n1=4; n2=3). 8 1=1,21, 5 1=0,18; 8 2 =1,18, 
52=0,19. В целом у эмбрионов обоих рангов возрастное на­
растание уровня газообмена можно считать экспоненциальным, 
хотя в отдельные дни отмечены отклонения от расчетных дан­

ных преимуrцественно в сторону уменьшения интенсивности. 

Таким образом, обнаруживаются значительное сходство 
между выводковыми и полувыводковыми видами и резкая обо­
собленность птенцовых. Вычислив средние показатели для эко­
лого-физиологических групп (графы 0/Р, табл. 1), получили об­
rцую, более отчетливую картину, характеризуюrцую особенности 
возрастных изменений газообмена (табл. 2). 

Средние кривые газообмена эмбрионов выводковых и полу­
выводковых птиц, полученные опытным путем, отличаются от 

теоретических рядом особенностей. От начала инкубации и до 
возраста примерно 9-10 сут они нарастают, затем определен-· 
ноевремя (с 10-х по 15-е сут у выводковых и с 11-х по 17-е сут 
у полувыводковых) остаются на пекотором максимальном отно­
сительно постоянном уровне, после чего следует постепенный 
спад, обусловливая к последним дням развития практически 
абсолютное сходство опытных и расчетных данных. Если же 
анализировать кривые с точки зрения статистического сходства 

с учетом величин средних кв.адратических отклонений, то воз­
растные изменения уровней газообмена можно разделить на три 
периода. Первый из них (у выводковых до 9-х, у полувыводко­
вых-до 7-8-х сут) характеризуется в самом начале понижен­
ными (меньше единицы) показателями, а в конце- максималь­
ными, но не превышаюrцими величин дисперсий. Второй период. 
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Таблица Z 

Возрастные изменения эмбрионального газообмена у птиц 
различных эколого-физиологических групп 

1 
Выводковые 

OJP (5=0,38)/ М 

0,81 
0,96 
0,86 
1 '13 
1,16 
1,38 
1 '77 + 
1,58 + 
1,52 + 
1,58 + 
1,52 + 
1,51 + 
1,49 + 
1,30 
1,22 
1,14 
1 '16 
1,01 
1,04 

1 

Полувыво~овые 

0/Р (5=0,36) 1 М 

0,75 
0,70 
0,94 
1,25 
1,36 
1,48 + 
1,53 + 
1, 76 + 
1,61 + 
1,69 + 
1,63 + 
1,66 + 
1,60 + 
1,62 + 
1,56 + 
1,26 
1,22 
1 '10 
1,04 
1,08 
0,97 
1,00 

~ Птенцовые 

OJP (s=O ?О)\ М ·-
0,62 
0,76 -
0,85 
0,83 
0,76 -
0,80 
0,86 
0,97 
1,05 
1,04 
0,91 
0,93 
0,96 
0,83 
0,88 
0,92 

Пр и меч а н и е. Условные обозначения см. в табл. 1. 

(соответственно с 10-х по 16-е и с 9-х по 18-е сут) отличается­
уже значимым различием опытных и расчетных данных с пре­

вышением первых в полтора и более раз. И, наконец, в третьем 
периоде опять наблюдается статистическое сходство, но уже с­
обратным, чем в начале инкубации, распределением величин 
обсуждаемых показателей. В общих же чертах кривые первог<> 
и третьего периодов вполне удовлетворительно соответствуют­

экспоненциальному росту уровня газообмена. 
У птенцовых птиц наблюдается иная картина. В начале раз­

вития (примерно до 8-х сут с перерывами) отмечаются досто­
верно наименьшие показатели интенсивносrи эксперименталь­

ных данных. Затем до конца инкубации они статистически соот­
ветствуют расчетным, но, как правило, не превышают единицы. 

На основании этого можно выделить два периода: первый- до· 
8-х сут инкубации, отличающийся относительно низкой интен­
сивностью газообмена, и второй- остальная часть эмбриоге­
неза, характеризующаяся достаточно близкими к расчетным 
данным показателями. 

Итак, в эмбриогенезе зрелорождающихся видов обнаружи­
вается своеобразный период с повышенными энергетическими 
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.затратами. Причины этого явления еще пока не раскрыты. Но 
можно полагать, что указанный период не связан прямо с ро­

стом тела зародышей, поскольку у птенцовых он практически 
отсутствует, а у них, как известно, процессы дифференцировки 
в эмбриогенезе сведены к минимуму, а ростовые очень интен­
сивны. Так, исходя из данных [26], 19-дневный зародыш курицы 
весит в 70 раз больше 4-дневного, а зародыш грача при тех же 
возрастных показателях- в 73 раза [24]. Следовательно, рас­
считанные данные по газообмену, выраженные в единицах объ­
ема (мл 0 2), мы можем считать эквивалентами роста. 

Особенности возрастных изменений интенсивности газооб­
мена. Под интенсивностью газообмена обычно понимают коли­
чество по г лощенного кислорода или выделенной у г лекислоты 
из расчета на единицу массы или площади поверхности тела 

животного. Наиболее характерная черта этого явления состоит 
в том, что уровень энергетического обмена из расчета на еди­
ницу массы у относительно крупных гомойотермных организмов 
ниже, чем у мелких. Одновременно последним так же свойст­
венна большая площадь поверхности тела по отношению к объ­
ему, вследствие чего их газообмен и тепловые потери отлича­
ются высокой интенсивностью. Данное свойство послужило 
основой для широко известного правила Бергмана, хотя в нем 
оказалось немало исключений, поскольку, как выяснилось позд­
нее, существует по меньшей мере три группы веродетвенных 
гомойотермных животных с различной степенью совершенства 
химической терморегуляции и адаптации к меняющимся темпе-
ратурным условиям [27, 25, 17]. · 

Что касается пойкилотермных животных, то существует мне­
ние о том, что потребность в энергии на единицу массы ~ по­
верхности у них удивительно постоянна [5] или во всяком слу­
чае вариации не проявляют закономерной зависимости от мас­
сы тела , [6]. 

Эмбриогенез птиц в этом отношении является малоизучен­
ным периодом онтогенеза. Имеющиеся же материалы свиде­
тельствуют о своеобразии энергетического обмена. Так, по дан-. 
ным Романова [33], самая высокая интенсивность метаболизма 
в эм:бриогенезе кур (поглощение кислорода в см3/ч на 1 г массы 
эмбриона) наблюдается на 2-е сут инкубации ( 47,7 мл). Однако 
в дальнейшем она быстро падает, достигая на 8-е сутки всего 
1,5 мл. Затем до 15-го дня почти не изменяется («плато»), после 
чего снова снижается, составляя на 18-е сутки 0,82 мл. К пе­
риоду вылупления интенсивность метаболизма достигает вели­
чины 8-х сут инкубации. 

По нашим данным, интенсивность выделения углекислоты 
куриными эмбрионами почти не изменяется с 7-х по 13-е сут 
инкубации, составляя примерно 1,3 мл/ (г· ч), а снижение проис­
ходит в первые и последние 6 сут [2] . 

Таким образом, в эмбриогенезе кур проявляются три пе-
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рйода, из которых первый и третий принципиально не разли­
чаются и проявляют черты гомойотермного типа энергетического 
обмена, второй- пойкилотермного. Такое «несоответствие» ожи­
даемой закономерности обус.1овлено, очевидно, особенностями 
динамики размеров сосудистого поля хорио-аллантоиса, посто­

янством площади теплоотдачи (поверхность яйца). В такой 
ситуации, по.-видимому, будет правомочной попытка раскрыть 
особенности возрастной динамики интенсивности эмбриональ­
ного газообмена с помощью параметров, полученных в преды­
дущ~м разделе. В данном случае речь пойдет об использовании 
теоретической кривой в качестве эквивалента дышащей массы 
зародышей. 

Одна из особенностей эмбриогенеза птиц- постоянство по­
верХI:юсти теплоотдачи, причем большую часть периода разви­
тия этот показатель совпадает с площадью дыхательной поверх­
ности. Следовательно, параметры интенсивности газообмена из 
расчета на единицу поверхности (1 см2 ) яйца будут своеобраз­
ным и существенным дополнением характеристики эмбриональ­
ного энергетического обмена, хорошо сопоставимым с объемным 
эквивалентом массы (мл или см3 ). 

Для определения площади поверхности яйца нами бЫла ис­
пользована общепринятая формула 

5=4,835 Р0 •662 [31], 

где Р- масса яйца в граммах. ·У рассматриваемых в статье 
видов получены следующие величины площади (соответственно 
рангу отложенных яиц, G:м2}: шилохвость- 59,4 и 58,3; чирок­
трескувак- 42,2 и 42,8; тетерев- 52,2 и 52,2; чибис- 41 ,О и 
42,4; большой кроншнеп- 86,5 и 85,0; сизая чайка -70,1 и 69,1; 
сизый голубь- 31,5 и 30,2; сорока- 26,1 и 20,0; галка- 23,9 и 
22,0, грач- 31,2 и 30,0; серая ворона- 33,6 и 33,0. 

При расчетах интенсивности, во избежание влияния депрес­
сий уровня дыхания, показатели поглощения кислорода после­
довательно складывались по дня:v~ развития. 

Результаты, анализ которых показан на примере шилохво­
сти (вьшодковые) и галки (птен:цовые), приведены в табл. 3. 

Шилохвость. У эмбрионов обоих рангов наблюдается на­
растание интенсивности газообмена по эквивалентам массы до 
18 сут развития, достигая в апогее соответственно 9,31 и 8,00 мл 
(графы М). Затем происходит постепенный спад, причем про­
клев яиц (последние сутки инкубации) тенденции не нарушает. 
По существу, здесь мы сталкиваемся с теми же закономерно­
стями, о которых шла речь в первом разде.1е, но только в более 
сглаженной форме. Интенсивность же газообмена из расчета на 
1 см2 поверхности яйца с возрастом увеличиваете~ до конца 
инкубации и в динамике подобна общему уровню 'Поrлощения 
кисJ1орода (графы П). Имеющf!еся ранговые разлЩчия, такие, 
как относительно повЬiшенные показатели из расчета на едини-
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Таблица 3 
Во3растные И3менения интенсивности rа3ообмена (по кислороду) 

·4 
5 
6 
7 

8 

9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 

.20 
•21 
:22 

4 

5 

6 

7 

8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 

И3 расчета на единицу эквивалента массы эмбриона (N\) 
и поверхности яйца (П) 

Первые эмбрионы 

м 

0,83 
1,71 
2,65 
3,57 
4,82 
5,62 
5,90 
6,37 
6,65 
7,41 
7,66 
8,05 
8,71 
9,06 
9,31 
9,28 
8,96 
8,44 
8,02 

0,61 
1,56 
2,22 
3,06 
3,91 
4,90 
6,41 
7,02 
7,86 
7,67 
8,04 
8,36 
8,19 
8,10 
7,81 
7,56 

1,14 
1,88 
2,18 

п 

Шилохвость 

0,32 
0,81 
1,51 
2,52 
4,06* 
5,77 
7,36 
9,54 

12,09 
16,35 
20,22 
26,01 
34,04 
42,84 
53,30 
64,19 
75,12 
85,59 
98,38 

Чирок-трескунок 

0,38 
1,18 
2,11 
3,48 
5,47 
8,36 

13,36 
17,80 
24,22 
31,99 
40,80 
51,89 
61,94 
74,69 
87,89 

103,93 

Тетерев 

0,61 
1,26 
1,84 

Поспедиие 1мбриоиы 

м 

-
0,74 
1,49 
2,26 
2,94 
3,48 
4,27 
4,93 
5,41 
5,45 
6,14 
6,90 
7,64 
7,82 
8,00 
7,87 
7,53 
7,22 

0,54 
1,22 
1,61 
1,86 
1, 99 
2,72 
3,82 
4,21 
5,00 
5,59 
6,03 
6,43 
6,42 
6,49 
6,36 
6,21 

0,94 
1,93 
2,37 

п 

-
0,50 
1,20 
2,21 
3,48 
4,96 
7,41 

10,32 
13,74 
16,72 
22,76 
30,99 
41,54 
51,39 
63,65 
75,76 
87,72 

101,71 

0,51 
1,40 
2,22 
3,13 
4,04 
6,68 

11,42 
15,26 
27,87 
29,53 
38,60 
42,74 
60,16 
73,57 
87,24 

103,25 

0,59 
1,51 
2,3:t 



Сутки 

7 
8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 

4 
5 
6 
7 
8 

.9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 
20 
21 
22 

6 
7 
8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 

Пр о д о л ж е н и е т а-б л. 3 

Первые sмбриоиы Последние sмбриопы 

м п м п 

3,31 3,43 2,97 3,58 
3,85 4,94 3,42 5,11 
4,61 7,34 3,94 7,32 
5,90 11,65 5,09 11,70 
6,80 16,66 5,87 16,78 
7,02 21,26 6,03 21,38 
7,61 28,56 6,25 27,43 
7,63 35,69 6,39 34,79 
7,32 42,37 6,23 42,13 
7,27 52,09 6,18 51,74 
6,89 61,34 5,85 fi0,78 
6,55 72,24 5,55 71,41 
6,24 85,54 5,41 86,49 

Чибис 

о о ,7 0,29 - -
1,24 0,63 0,52 0,31 
2,12 1,24 1,23 0,87 
2,93 2,07 1, 91 1,58 
3,79 3,15 2,63 2,55 
4,10 4,00 3,04 3,51 
4,61 5,2!) 3,63 4,88 
5,54 7,44 4,48 7,19 
6,62 10,66 5,17 9,76 
7,54 14,17 5,73 12,83 
7,79 17,29 5,97 15,78 
8,21 21,63 6,49 20,21 
8,54 26,46 6,91 25,26 
8,74 31,97 7,20 31,08 
8,78 37,90 7,42 37,78 
8,62 43,93 7,42 44,62 
8,57 51,44 7,43 52,78 
8,25 58,58 7,21 60,40 
8,07 67,49 7,12 70,40 

Большой кроншнеп 

0,78 0,33 0,82 0,31 
2,00 1,02 1,89 0,87 
3,13 1,88 3,12 1,73 
4,93 3,5·1 4,35 2,92 
5,86 5,02 5,67 4,54 
6,79 6,91 6,85 6,61 
7,70 9,35 7,35 8,47 
8,63 12,47 8,02 11 ,13 
9,57 16,38 8,55 14,18 
9,90 20,25 9,24 18,38 



Сутки 

16 
17 
18 
19 
20 
2t 
22 
23 
24 
25 

4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 

11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 
20 
:,1!1 
22 
23 

4. 
5 
6 

7. 

8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 

Первые эмбрионы 

м п 

10,08 24,46 
10,57 30,54 
10,81 37,24 
10,62 43.,46 
10,32 50,2;3 
9,95 57,73 
9,55 65,91 
9,08 74,52 
8,59 83,94 
8,21 95,51) 

С из а я tt. а.й к а 

0,80 0,23 
1,52 0,54 
2,42 1 ,"07 
3,44 1,87 
4,55 3,05 
5,67 4;69 
6,52 6,€Ю 

7,27 9,13· 
7,47 11,51 
7,65 14,51 
7,97 18,53 
7,;16 22,82 
7,71 27,17 
7,52 32~60 
7,34 39,14 
6,95 45,63 
6,63 53,45 
6,37 63,18 
5,9( 72,84 
5,86 87,99 

Сизый голубь 

0,58 0,35 
1,50 1 ,05, 
1 ,89. 1 62 '· 
2,22 2,25 

3,17 2,56 
3,09 4,$1 
:3,55 6,32 
4,19 8,,92" 
4,30 10,92 
4,44 13,52 
4,47 16,31 
4,39 19',4Q 

П р о д о л ж е н и е т а б л. 3 

Последние эмбрионы 

м п 

10,05 24,00 
10,46 30,02 
}0,64 36,68 
10,30 42,54 
9,98 49,56 
9,52 56,69 
9,12 65,14 
8,72 74,80 
8,27 85,00 
7,90 97,47 

- -
0,71 0,36 
1,62 0,98 
2,82 2,04 
3,50 3,04 
4,04 4,21 

4,72 5,95 
5,43 8,18 
5,63 10,19 
5,97 12,97 
6;39 16,,64 
6,74 21,06 
6;96 26,08 
7,21 32,44 
7,58 40,90 
7,61 49,26 
7,49 58,20 
7,48 69,72 
7,23 80,93 
7,16 96,06 

- -
0,67 0.,46 
1,20 0,99 

1 '77 1,75 
.. 

2,49 3,05 
2;95 4,Эо 
3,28 5,86 
3,55 765 
3,19 9:i4 
3·, 11 11,69 
Э,81 14;50' 
3',88' 18,fH 



Сутки 

16 
17 
18 
19 

4 
5 

6 

7 
8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 

5 
6 

7 

8 
9 

10 
11 
12 
13 
14 
'15 
16 

5 
6 

7 

8 

9 
JO 
11 
12 
'13 

Первые эмбрионы 

м п 

4,39 23,14 
4,22 26,79 
4,38 33,21 
4,63 42,22 

Сорока 

о 59 . о 46 . 
1,09 1,06 
1,52 1, 76 
1,90 2,64 
2,03 3,47 
2,34 4,77 
2,59 6,48 
2,92 8,80 
3,28 11,99 
3,66 16,11 
4,12 21,94 
4,27 27,68 
4,63 36,25 

Галка 

1,2Э 0,88 
1,95 1, 71 
2,40 2,51 
2,64 3,43 
2,82 4,60 
3,19 6,28 
3,55 8,62 
3,80 11,46 
4,15 15,27 
4,34 19,79 
4,49 25,19 
4,69 32,38 

Грач 

0,55 0,35 
1,29 0,99 
2,17 2,08 
2,89 3,43 
3,78 5,45 
4,74 8,36 
5,09 11 ,09. 
5,26 14,17 
5,41 17,85 

П р о д о л ж е н и е т а б .л. 3 

Последние эмбрионы 

м п 

4,04 22,61 
4,01 27,12 
4,11 33,64 
4,39 43,44 

065 . о 50 . 
1,09 1,04 
1,84 2,09 
2,23 3,04 
2,32 3,91 
2,52 5,04 
2,83 6,95 
.3,08 9,09 
3,44 12,36 
3,80 16,41 
4,25 22,23 
4,39 27,95 
4,73 36,32 

0,87 0,59 
1, 78 1,45 
2,18 2,18 
2,46 3,13 
2,83 4,50 
3,27 6,41 
3,64 8,77 
3,89 11,68 
4,01 14,95 
4,08 18,95 
4,31 

1 

24,68 
4,59 32,54 

0,52 0,40 
0,96 0,90 
1,47 1,67 
1,90 2,60 
2,38 3,97 
2,90 5,80 
3,42 8,33 
4,11 12,20 
4,75 16,97 



Сутки 

14 
15 
16 
17 

4 
5 
6 

7 

8 

9 
10 
11 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 

Первые эмбрионы 

м п 

5,47 22,27 
5,57 27,8.') 
5,34 .12,92 
5,32 40,22 

Серая ворона 

- -
0,62 0,42 
1,44 1 '15 
2,40 2,31 
3,08 3,65 
3,47 4,90 
3,80 6,57 
4,29 8,94 
4,63 11 '73 
4,85 14,77 
4,83 17,79 
4,74 21,28 
4,75 25,76 
4,59 30,00 
4,54 35,93 
4,67 44,77 

О к о н ч а н и е т а б л. 

Последние эмбрионы 

м п 

5,15 22,30 
5,25 27,50 
5,40 34,20 

0,62 0,50 
0,64 1,53 
2,35 2,67 
2,80 3,73 
3,04 4,87 
.1,07 5,83 
.3,06 6,93 
3,51 9,47 
4,07 13,17 
4,54 17,40 
4,79 21,90 
4,87 26,50 
4,74 30,67 
4,85 37,37 
5,09 46,63 

• Подчеркнуты близкие показатели (различия не более 20 %). 

3 

цу эквивалента массы у первых эмбрионов и единицу площади 
у последних, в данном случае не имеют для нас принципиаль­

ного значения. 

Галка. Интенсивность газообмена из расчета на единицу 
эквивалента массы неуклонно возрастает до конца периода 

инкубации (графы М). Это единственное и очень важное от ли· 
чие от аналогичных показателей предыдущего вида. Интенсив­
ность газообмена из расчета на единицу площади яйца в дина­
мике обладает теми же свойствами, что и у шилохвости (гра­
фы П). 

Анализ данных по другим видам показывает, что у эмбрио­
нов выводковых и полувыводковых птиц изменение интенсивно­

сти газообмена из расчета на единицу эквивалента массы прин­
ципиально сходно и вполне укладывается в рамки характери­

стики первого вида (шилохвости); у полуптенцовых и птенцо­
вых- второго (галки), за исключением первых эмбрионов 
грача, соответствующие показатели которых в динамике про­

являют некоторое сходство с показателями выводковых. Но у 
нас нет оснований относить эту особенность в разряд законо-
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мерных. Судя по приведеиным данным возрастных изменений 
удельных энергетических затрат (на единицу массы), мы полу­
чили еще один факт различия эмбриогенезов зрело- и незрело­
рождающихся птиц. 

Другой показатель- из расчета на единицу площади яйца­
.свидетельствует о возрастании интенсивности газообмена с уве­

.личением массы зародыша и вообще не содержит в себе новой 

.информации. Такая ситуация, казалось бы, создает серьезное 
препятствие для определения типа энергетического обмена. 

·Однако имеется, на наш взгляд, важное свидетельство, позво­
.ляющее раскрыть сущность рассматриваемого вопроса (см. 

табл. 3). 
В эмбриогенезе каждого вида наблюдается период, когда 

.показатели интенсивности из расчета на единицу эквивалента 

массы зародыша и площади яйца практически совпадают или 
становятся очень близкими. У эмбрионов первых яиц шилохво­
сты этот период приходится на возраст 8-9 сут, у эмбрионов 
последних яиц -7-8 сут, у чирка-трескунка 6-7 и 4-5 сут, 
тетерева- 6-7 и 6-7, чибиса- 8-10 и 8-9, большого крон­
шнепа-10-11 и 11-12, сизой чайки-9-10 и 8-9, сизого 
.голубя- 6-7 и 7, сороки- в 5-6 и 5-6, галки- 6-7 и 6-7, 
грача -7-8 и 6-7, серой вороны -7-8 и 5-6 сут соответ­
ственно (см. табл. 3). 

До начала отмеченного периода относительный уровень газо­
обмена из расчета на единицу поверхности, а стало быть рас­
сеиваемого тепла во внешнюю среду, меньше интенсивности 

продуцирования энергии из расчета на единицу эквивалента 

массы эмбриона, затем начинает превышать ее со все возра­
·стающей разницей к концу развития. Иными словами, до вре­
мени совпадения обсуждаемых показателей птичий эмбрион при 
температуре инкубации 37,5 ос обладает «экономичным» типом 
·теплообмена и для поддержания температуры тела нуждается 
в притоке тепла извне. Такая зависимость может быть только 
.У типично эктотермных организмов. В дальнейшем в процессе 
развития ситуация меняется и, начиная преимущественно с 

·6-8-суточного возраста, без отчетливых видовых и ранговых 
различий эмбрионы начинают отдавать избыток тепла во внеш­
нюю среду, что характерно уже для эндотермных организмов. 

Таким образом, примерно с недельного возраста эмбрионы птиц 
уже гомойотермны, хотя в это время термарегуляторная функ­
ция еще не обнаруживается и, как известно, отмечена у вывод­
ковых и полувыводковых видов в различные сроки второй поло­
-вины инкубации, у птенцовых- в начале постэмбриогенеза [4]. 
Данная особенность энергетического обмена, по-видимому, обя­
зательна для раннего онтогенеза всех птиц. 

Чтобы раскрыть сущность обнаруженной нами особенности 
эмбриогенезов птиц, сопоставим данные табл. 2 и 3. У выводко­
вых и полувыводковых видов кривая газообмена, полученная 
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опытным путем, оказывается как бы более выпрямленной па 
отношению к расчетной, в результате чего в середине инкубации 
(9-18-е сут) наблюдается период повышенной интенсивности 
дыхания. Поскольку этот период ограничен во времени (прекра­
щается за несколько суток до вылупления птенца), можно счи­
тать, что он вызван интенсивно растущими зародышевыми обо­
лочками и прежде всего- хорио-аллантоисом [ 15, 35]. Как из­
вестно, хорио-аллантоис служит органом дыхания и, распола­

гаясь под поверхностью скорлупы, физически должен обладатЬ! 
свойством эффективного радиатора. Следовательно, повышен­
ная интенсивность газообмена (и теплообмена) у зрелорождаю­
щихся видов примерно в середине периода инкубации еще не 
является доказательством наличия терморегу ляторных функций. 
У птенцовых рост зародышевых оболочек происходит аналогич­
ным образом, но высокая интенсивность газообмена, начинаясь 
примерно с 7-8-х сут, сохраняется практически до конца эм­
брионального развития. Все это 'свидетельствует (по средним 
показателям) о совпадении времени окончания эктотермного 
типа энергетического обмена зародышей и начала периода по­
вышенной интенсивности газообмена. 
. Исследованиями показано, что на 6-7 -е сут развития у 
эмбрионов птиц существенно изменяется реакция на темпера­
туру. Если в первые 5-6 сут резко отрицательное влияние ока­
зывал длительный перегрев яиц ( 41 ос и выше), то затем зна­
чительно увеличивается чувствительность к воздействию гип<:>­
термии. Охлаждение яиц в течение 24 ч до комнатной темпера­
туры становится мощным элиминирующим фактором, поскольку 
ткани зародышей приобретают явные стенатермвые черты 
[28, 30, 32], что сопровождается также падением темпа роста 
тела зародышей [20, 12, 13, 21], и в это время часто наблюда­
ется повышенная эмбриональная смертность. В практике птице­
водства 4-6-е сут инкубации получили название первого кри• 
тического периода [34, 16]. 

Исходя из этого следовало бы полагать, что у эмбрионов 
выводковых и полувыводковых видов примерно с недельного 

возраста уже проявляются признаки терморегуляции при незна­

чительных (порядка 1-2 ос от нормы) понижениях темпера­
туры обогрева. Однако при естественной инкубации, даже при 
плотном насиживании, колебания температуры в указанных 
пределах весьма обычны и повторяются в течение суток десятки 
раз. С позиций экономичности эмбриогенезов в данном случае 
трудно понять биологическую сущность первых признаков тер:­
морегуляции, допустим, с 8-9-х сут развития, когда зародыш 
еще не приобрел отчетливые черты класса птиц. Это больiuе на­
поминает явление температурной компенсации, хотя окончатель­
ного вывода здесь сделать невозможно, поскольку нами не изу­

чалось дыхание эмбриональных тканей и органов. Мы в своих 
исследованиях, как уже указывалось в начале статьи, охлаж-
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.дали эмбрионы, понижая температуру внутри респирационной 
камеры до 28 °С. 

Данная температура- тоже температура инкубации, только 
в. своем нижнем пределе. Поэтому мы считаем, что наиболее 
т,очные и объективные сведения о сроках становления термо­
регуляции могут быть получены именно в диапазоне минималь­
ных температур насиживания. 

У птенцовых видов показатели повышенной интенсивности 
газообмена мало че;\·I отличаются от расчетных данных. Следо­
вательно, уровень избыточной теплопродукции здесь значитель­
но ниже, чем у э~1брионов зрелорождающихся птиц, так что 
_вопрос о возможности терморегулирования до вылупления птен­

цов отпадает. Переходный период в состоянии эндотермии су­
ществует, и время его прояв.1ения очень сходно с таковым вы­

яодковых. 

Таким образом, исходя из наших данных, пойкилотермная 
фаза эмбриогенеза птиц состоит из двух энергетических ста­
дий- первичной пойкилотермин и нерегулируемой гомойотер­
мии. Последняя в условиях инкубирования при 37,5 ос отлича­
·.ется наличием избыточного тепла, выделяемого во внешнюю 
среду, и повышенной чувствительностью тканей зародыша к ги­
потермии (признаки теплокровности). Вместе с тем реакция на 
неглубакие охлаждения остается еще пассивной, пойкилотерм­
-ной, без заметных признаков терморегуляции. Необходимо 
также отметить, что состояние нерегулируемой гомойотермии 
физиологически необратимо, поэтому термин «гетеротермия» 
здесь неприемлем. По данным И. А. Шилова [22], гетеротерм­
ные организмы -это особый экологический тип гомойотермных 
животных, для которых свойственны периоды жизни (суточные 
или сезонные), связанные с временной утратой гомойотермии 
при переживании неблагаприятных температурных условий 
(оцепенение, спячка). 
Обе стадии пойкилотермной фазы обусловлены эколого-фи­

зиологическими особенностями эмбрионального развития и, сле­
довательно, адаптивны к специфике режимов естественной инку­
бации. В период откладки яиц для многих видов птиц харак­
терна ирерывистая инкубация [3] . Этот процесс несколько за­
медляет темп роста и прежде всего- хорио-аллантоиса [23 J , 
предотвращая тем самым возникновение энергетической гипер­
функции, что в дальнейшем благоприятно сказывается на каче­
стве дифференцировки- относительно менее энергоемкого про­
цесса, чем нарастание биомассы, но более зависимого от вре­
мени. Поскольку в первые дни развития зародыши пойкило­
термны, существенные колебания температуры в гнезде (от 
3-6° до 37-39°С и выше [14]) только удлиняют стадию пер­
Бичной пойкилотермии, не оказывая отрицательного воздейст­
вия на жизнеспособность тканей эмбрионов. 

Переход в стадию нерегу.1ируемой гомойотермии в естест-
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венных условиях при наличии разновозрастиости эмбрионов про­
исходит в пределах кладки постепенно и обычно заканчиваетсЯ~ 
через 7-10 дней после откладывания первого яйца. К этому 
времени средняя температура инкубации становится уже доста­
точно высокой (37-38 °С) и относительно стабильной, плот­
ность насиживания достигает 70-87% и более [1], что, по-ви­
димому, благоприятно сказывается на формировании централь­
ной нервной системы зародышей. Однако кратковременные и 
в основном неглубокне (26-32°) перепады температуры много­
кратно проявляются в течение всего оставшегася времени эм­

бриогенеза и, очевидно, играют важнейшую роль в регуляции 
синтеза и расхода энергетических ресурсов. Переход эмбрионов 
зрелорождающихся птиц в гомойотермную фазу развития, кроме· 
некоторого возрастания температуры насиживания, не влечет 

за собой каких-либо существенных изменений режима естест­
венной инкубации [1, 7]. 

Подводя итог сказанному, необходимо отметить, что разви­
вающиеся эмбрионы птиц предъявляют наиболее «сложные»­
требования к температурному режиму инкубации в стадии пер­
вичной пойкилотермии. Очевидно, что не случайно в практике­
птицеводства завершение первой недели инкубации получило 
название «критического периода», а попытки инкубирования в. 
искусственных условиях ненасиженных яиц диких птиц нередко· 

оказывались безуспешными [9] . К настоящему времени собран 
значительный материал по изучению начальных этапов естест­
венной инкубации [ 1, 23], убедительно свидетельствующий о по­
ложительном влиянии переменных температур в период яйце­
кладки. Наши же данные раскрывают сущность рассматривае­
мого фактора. Однако практическая сторона проблемы еще 
ждет своего решения, поскольку без учета и моделирования 
процессов прерывистой инкубации в начале эмбриогенеза успеш­
ная разработка оптимальных режимов искусственной инкубации 
яиц диких птиц невозможна. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭК:ОЛОГИЧЕСК:АЯ ЭНЕРГЕТИКА ЖИВОТНЫХ · 1988 

Т. М. СОКОЛОВА 

МЕТАБОЛИЗМ АКТИВНОСТИ ЯЩЕРИЦ 

Физиология животных при активности привлекает все более 
пристальное внимание исследователей. Большая часть работ 
по изучению биохимических и физиологических аспектов актив­
ности выполнена на млекопитающих и птицах. Значительно 
менее освещены эти вопросы для низших позвоночных, и в част­

ности рептилий. 
Показано, что различие между максимальным и минималь­

ным потреблением кислорода (а в нашем случае- эквивалент­
ном выделению углекислого газа), аэробный или метаболиче­
ский размах могут служить характеристикой пределов аэробно­
го метаболизма при движении животных [24, 32, 33]. Поскольку 
энергетическая стоимость локомоций у ящериц температурно 
независима [34], можно использовать показатель аэробного 
размаха для оценки пределов аэробного метаболизма при ак­
тивности животных с различными температурами тела. 

Рептилии, как известно, способны поддерживать предпочи­
таемую температуру тела путем поведенческой терморегуляции 
[8, 10, 39, 41, 45]. Поскольку наибольшая активность наблю­
дается именно в этом температурном диапазоне [20, 29, 35] , 
можно ожидать при данных температурах и самую высокую 

способность к активности, поддерживаемую аэробным метабо­
лизмом. Однако мнение авторов относительно этого положения 
разделились. Одни придерживаются гипотезы отсутствия связи 
аэробного размаха, т. е. потенциальной способности к активно­
сти и предпочитаемой температуре тела [40, 22, 27, 38, 44], 
другие же экспериментально подтверждают наличие такой 
связи [30, 31, 21, 9, 11 и др.]. Поэтому мы считаем необходимым 
уделить особое внимание вопросу интенсивности метаболизма 
активности при различных темпеыатурах тела рептилий. Оста­
ется невыяснеиным вопрос о связи интенсивности метаболизма 
и активности ящериц в разных по возрасту и массе группах. 

АналиЗ биоэнергетических характеристик активности р·ептилий 
позволит провести сравнение возможностей и физиологических 
пределов активности в этой группе позвоночных, что в свою 
очередь будет способствовать пониманию базиса экологических 
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стратегий (питания, избегания хищников и пр.) различных групп 
рептилий. 

Материал и метод 

Было отловлено по 50 особей ящурки Штрауха (Eremias 
Strauchi }\es.), полосатой ящерицы (Lacerta strigata Eich.) и 
стройной змееголовки (Ophisips elegans Men.) в окрестностях 
ст. Звартноц Эчмиадзинского района Армянской ССР и 40 осо­
бей кавказской ящерицы (Lacerta caucasica) в окрестностях 
ст. Шепси близ Туапсе. 

Измерения интенсивности выделения углекислого газа про­
водились оптико-акустическими газоанализаторами ОА-5501 и 
ОА-2209. Все детали методики подробно изложены в [1-4]. 

Предпочитаемая температура тела определялась как средняя 
температура колонии ящериц, свободно двигавшихся в гради­
енте температур в течение дневных часов. Температурный гра­
диент был установлен в камере (120Х60Х60 см) с пределами 
20-50 ос с помощью лампы обогрева. 

Результаты и их обсуждение 

Стандартный метаболизм. Исторически сложилось, что ана­
лиз аэробного метаболизма позвоночных, в том числе и репти­
лий, направлен на определение стандартного, или базальноrо, 
метаболизма, т. е. минимального потребления кислорода при 
отсутствии внешних раздражителей. Аллометрические уравне­
ния, описывающие изменение скорости метаболизма как функ­
цию массы тела и температуры, были получены для нескольких 
семейств рептилий [ 14, 3]. 

В нашем исследовании точкой отсчета, т. е. величиной, с ко­
торой мы будем соотносить метаболизм активности, является 
интенсивность выделения углекислого газа в мл/ (г- 1 ч-1 ) в со­
стоянии покоя, что соответствует эквивалентному потреблению 
кислорода, т. е. стандартному метаболизму. 

Интенсивность выделения углекислого газа в состоянии по­
коя была масс-зависимой: 

М=0,099 W-0•72 - у стройной змееголовки, 

а также и температурно-зависимой: 

М= -3,34 + 0,086 Т- у стройной змееголовки, 

М =-3,66 + 0,078 Т- у полосатой ящерицы, 

гдеМ-интенсивность выделения углекислого газа, мл/(г 1 ч- 1 ), 
W- масса тела, Т- температура, ос. 

Температурный коэффициент Q10 составил 2 35 и 2 17 у змее-
головки и полосатой ящерицы соответственно. ' ' 
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Рис. 1. Пределы метаболического размаха при 
спонтанной активности животных с различными 

температурами 

1 - nопосатая ящерица, 2- стройная 
3- кавказская ящерица. 

змееголовка, 

Интенсивность выделения углекис­
лого га~а при спонтанной активности. 
Под спонтанной активностью мы пони­
маемнестимулированные (механически 
или электрически) длительные переме­
щения ящериц по респирационной ка­
мере, т. е. активность, которую ящери­

цы могут поддерживать относительно 

0,1 

Jtl т. ·с 

долго без заметных признаков кислородной недостаточности. 
У всех изученных нами видов ящериц наблюдалось возра­

стание приблизительно в 3 раза интенсивности выделения угле­
кислого газа при спонтанной активности по сравнению с мета­
болизмом покоя. Интенсивность метаболизма при спонтанной 
длительной активности лежит в пределах нормальной поведен­
ческой активности в природе и соответствует промежуточному 
уровню метаболизма между стандартным и максимальным его 
значением. Двигательная активность такого рода полностью 
обеспечивается аэробным метаболизмом. 

Метаболические пики при спонтанной активности ящериц 
положительно коррелировали с предпочитаемыми температура­

ми тела этих ящериц (рис. 1-3). Кроме того, метаболические 
пределы спонтанной активности (максимальная интенсивность 
выделения углекислого газа- стандартная) коррелируют с по­
веденческими особенностями этих видов ящериц. Так, у ящериц, 
способных в природе к относительно длительным активным пе­
ремещениям - стройной змееголовки и полосатой ящерицы -
метаболические пределы спонтанной активности были значи­
тельно выше, чем у вида (ящурка Штрауха), для которого в ес­
тественных условиях не характерны такие длительные переме­

щения, связанные, например, с кормодобывательным типом по­
ведения. 

Соотношение интенсивности выделения углекислого газа при 
спонтанной активности и в покое имеет различные значения 
в разных по возрасту и массе группах ящериц. Так, было показа­
но, что у особей стройной змееголовки младшей группы при пе­
реходе от покоя к умеренной активности интенсивность выделе­
ния углекислого газа возросла примерно в 3 раза, а у ящериц 
старших групп- в 4,5 раза. Таким образом, метаболический 
размах и, соответственно, способность к локомоциям у ящериц 
старших по возрасту и массе групп был заметно выше, чем у 
более молодых и мелких ящериц при 20 ас. Однако при 30 ас 
достоверных по возрасту и массе различий по данному показа-
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Рис. 2. Предпочитаемые температуры тела ящериц. 
1 - ящурка Штрауха, 2- полосатая ящерица, 3 - стройная змееголовка. 

Рис. 3. Интенсивность выделения углекислого газа в моменты высокой актив­
ности (1) и в покое (2) при разных температурах тела у Lacerta strigata. 

телю не наблюдалось: интенсивность выделения углекислого 
газа возрастала приблизительно в 3 раза у стройной змееголов­
ки и в 2 раза у полосатой ящерицы во всех группах по возрасту 
и массе. 

Максимальное потребление кислорода (выделение углекис­
лого газа). Этот показатель обычно определялся у животных. 
стимулированных механически или электрически (низковольт­
ный электроток) [18, 19, 25], хотя, как было отмечено, такая 
стимуляция не всегда приводила к самым высоким показателям 

потребления кислорода (выделения углекислого газа) [18, 25,. 
42]. Максимальное потребление кислорода определено для не­
которых видов рептилий [6, 7, 9, 11 - 16, 23, 26, 27, 33, 35, 36,. 
42, 44]. На основании этих исследований можно заключить, что 
максимальный уровень потребления кислорода превышает стан­
дартный метаболизм в 5-15 раз. Следовательно, интенсивность. 
метаболизма у рептилий при активности приближается к ба­
зальному метаболизму птиц и млекопитающих. 

Максимальный уровень потребления кислорода (выделения 
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углекислого газа) теснее коррелирует с поведенческими особен­
ностями рептилий, чем уровень стандартного метаболизма. Бо­
лее активные животные способны поддерживать более высокий 
уровень потребления кислорода (выделения углекислого газа) 
[40]. Так, активно преследующие добычу змеи (Masticophis 

Coluber) имеют высокие значения максимального метаболизма 
.активности: 1,05 см3/ (г 1 ч- 1 ), в то время как змеи рода Crotalus, 
с их стратегией выживания добычи, имеют гораздо более низкие 
значения метаболизма активности: 0,52 см3/ (г-lч-1) [36]. 

Аналогичное явление обнаружено и у ящериц. Так, вараны­
хищники, активно преследующие добычу, имеют уровень обмена 
активности выше, чем игуанавые и агамовые ящерицы равной 
массы тела [7, 9, 42]. Относительно низкие значения интенсив­
ности обмена наблюдались у Sphenodon [44]. 

Как и большинство других физиологических процессов, мак­
-симальное потребление кислорода (выделение углекислога газа) 
у рептилий зависит от температуры тела. У многих видов мета­
болизм активности увеличивается экспоненциально с повыше­
нием температуры, Q1o составляет 1,5-2 вплоть до летального 
исхода. 

Однако у ряда видов максимальное потребление кислорода 
(выделение углекислого газа) достигается при некоторых про­
межуточных температурах тела и остается постоянным при 

дальнейшем повышении температуры (Q 10 составляет 1,0). Этот 
.последний тип изменения максимального потребления кислорода 
с температурой особенно характерен для игуановых и агамовых 
ящериц _[11, 13, 42- 44]. 

Динами.ка интенсивности выделения углекислого газа, со­
гласно данным, полученным в нашем эксперименте, при высо­

кой активности у двух видов ящериц приведена в таблице. Из­
мерения метаболизма проводили при температуре, близкой к 
термопреферендуму этих видов. Показано, что метаболический 
размах (в пересчете на потребление кислорода) был достоверно 
выше у полосатой ящерицы по сравнению с ящуркой Штрауха. 
Наблюдалась корреляция общего уровня активности ящериц 
этих видов (способности к локомоциям при данной температуре) 
и метаболического размаха. Причем у относительно более ак­
тивных в природе полосатых ящериц метаболический размах, 
а следовательно и способность поддерживать двигательную ак­
тивность, несколько выше, чем у ящурки Штрауха. 

Пределы аэробного метаболизма. Нормальная поведенческая 
.активность требует промежуточных уровней потребления кисло­
рода (выделения углекислого газа) между стандартным и мак­
симальным уровнями. Способности организма поддерживать 
аэробный метаболизм определяются различиями между макси­
мальным и минимальным уровнями потребления кислорода (вы­
деления углекислого газа). Эти различия, или масштаб актив­
ности, были использованы в биоэнергетике рыб как индекс 
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Интенсивность метаболизма (по углекислому газу) в покое, 

Вид 
n n Средняя 

т. •с особей опытов масса, г 

Полосатая ящерица 13 30 12,0±0,2 20 
(Lacerta strigata) 23 48 10,7±0,3 30 
Стройная змееголовка 17 20 3,8±0,2 20 
(Ophisops elegans) 34 30 3,1±0,1 30 

10 35 3,4±0,2 35 
.Ящурка Штрауха 12 28 6,8±0,5 30 
(Eremias Strauchi) 

способности совершать работу. Определение метаболического 
размаха важно и в изучении интенсивности метаболизма реп­
тилий. 

Аэробный метаболический размах у изученных нами видов. 
ящериц был относительно высоким у полосатой ящерицы и зме­
еголовки и относительно низким у кавказской ящерицы и ящур­
ки Штрауха. Причем этот показатель был температурна зави­
сим: при температурах, близких к термопреферендуму (30-
35 ос) наблюдалось достоверное его увеличение. Таким образом. 
наши данные подтверждают гипотезу температурной зависи­
мости аэробного размаха, т. е. способности к локомоциям, и его 
максимального значения в зависимости от предпочитаемой тем­
пературы тела рептилий, при которой максимальное потребление 
кислорода (выделение углекислого газа) имеет температурное 
плато [24, 42]. 

Показано, что как и в случае спонтанной активности, мета­
болический размах при высокой активности температурна зави­
сим и коррелирует с некоторыми особенностями поведения 
ящериц. Причем у ящериц более двигательно-активных в при­
роде и в эксперименте показатель метаболического размаха 
существенно выше. 

В целом среди рептилий животные, отличающиеся актив­
ностью, имеют тенденцию к более широкому аэробному размаху. 
отражающему высокое потребление ими кислорода (выделения 
углекислого газа). Так, более активная водная черепаха (Pseu­
demys) имеет аэробный масштаб на 75 % выше, чем менее ак­
тивная наземная Terrapene [26]. Гомойотермные животные име­
ют аэробный размах, значительно превышающий таковой у низ­
ших позвоночных, в том числе и рептилий: 8,7 и 0,33 смз/(г-lч-1) 
для птицы и рептилии массой 1 кг соответственно [5, 14, 28]. 
Следует однако отметить, что корреляция между активностью 
и потреблением кислорода имеет противоположный знак у ам­
фибий. В этой группе животные, способные к наиболее высокой 
кратковременной активности, имеют самые низкие показатели 
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при спонтанной и высокой активности у ящериц 

С02 , МЛ/(г-'Ч ') 

1 1 

Спонтанная Высокая 

Поко11 
Спонтанная Высокая активность. по кой актнвностьfпокой 
активность активность 

0,12 0,42 1,31 0,30 1,19 
0,24 0,64 2,03 0,40 1,79 
0,06 0,18 0,72 0,12 0,66 
0,19 0,40 2,10 0,21 1,9} 
0,19 0,40 2,10 0,21 1,9I 
0,28 0,90 1,90 0,62 2,0 

максимального потребления кислорода (выделения углекислого 
газа) [ 15]. Например, леопардовые лягущки, способные к быст­
рым движениям, имеют более низкие значения максимального· 
потребления кислорода- 0,49 см3/ (г1ч-1 ), чем медленно пере..; 
мещающиеся жабы-1,53 см3/(г 1 ч- 1 ) [37]. 

Анаэробный метаболизм. У многих рептилий крайне высокаЯ' 
активность, приводящая к истощению и необходимости длитель­
ного периода восстановления, обеспечивается в основном (в не• 
которых случаях полностью) анаэробным метаболизмом [13, 
14, 15, 26, 33, 36]. Такая истощающая активность у данных 
животных вследствие очень высокого и мобильного анаэробного 
потенциала ~ относительно низких уровней потребления кисло­
рода не зависит от содержания кислорода в воздухе. Относи­
тельная температурная независимость образования молочной 
кислоты при анаэробном метаболизме при сравнении с аэробным 
[14, 16] служ!fт функциональной основой такого поведения [17]. 
Из этого следует и то, что анаэробный метаболизм более сильно 
влияет на общий метаболизм при низких температурах. Высо­
кий анаэробный потенциал рептилий, и в частности ящериц, 
дает им высокую активность и возможность избегания опаснос­
ти даже при низких температурах. 

Для большинства ящериц не характерна длительная актив­
ность. Их активность типично промежуточная с короткими 
вспышками высокой активности, поддерживается в основном 
анаэробным метаболизмом и требует длительного неактивного 
периода для восстановления [13]. Эти ящерицы имеют, как 
правило, незначительные возможности транспорта кислорода 

к активным тканям [36, 23] и, таким образом, имеют ограничен­
ные возможности для поддержания аэробного метаболизма [33, 
34]. К этой группе относятся изученные нами виды ящериц. 
Существуют, однако, и исключения, к ним относятся вараны­

группа активных ящериц, аэробный потенциал которых высок. 
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Заключение 

Нашими исследованиями показано, что метаболический раз­
мах при спонтанной и высокой активности был температурна 
зависим, причем при температурах, близких к термопреферен­
думу, наблюдалось увеличение потенциальной способности яще­
риц к активности. 

Соотношение интенсивности метаболизма при спонтанной ак­
тивности и покое имело более высокие значения у ящериц стар­
ших по возрасту и массе групп при 20 ос, температуре, значи­
тельно ниже предпочитаемых, однако при температуре, близкой 
к термопреферендуму этих видов (30 °С)' величина данного пока­
зателя была одинаковой в различных по возрасту и массе груп­
пах ящериц. Метаболические пределы при спонтанной и высокой 
активности были выше у относительно более подвижных ящериц 
(стройной змееголовки и полосатой ящерицы) по сравнению 

·с ящуркой Штрауха. 
В целом пределы аэробного метаболизма ограничивают воз­

можности ящериц в кормодобывающем и исследовательском 
типах поведения, в то время как размах анаэробного метабо­
лизма дает ограничения для поведения избегания опасности. 
Нашими исследованиями установлены физиологические преде­
.'IЫ такого типа поведения, как поиск корма, у таких ящериц, 

как полосатая, кавказская, стройная змееголовка и ящурка 
Штрауха. 
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АКАДЕМИЯ JIAYK СССР • УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭI\ОЛОГИЧЕСI\А5I ЭНЕРГЕТИКА ЖИВОТНЫХ . 1988 

О.А.ПЯСТОЛОВА,Е.А.ТРУБЕЦКАЯ 

НЕКОТОРЫЕ ОСОБЕННОСТИ ЭНЕРГЕТИКИ 

МЕТАМОРФОЗА RANA ARVALIS NILSS. 
В ТЕХНОГЕИНОМ ЛАНДШАФТЕ 

В предыдущих статьях нами сообщалось о высокой энерго­
емкости метаморфического климакса бесхвостых амфибий. Было 
показано, что условия ранних стадий развития животных оnре­
деляют энергетику их морфагенетических реакций. В частности, 
большая роль отводилась влиянию таких факторов, как nлот­
ность личиночных популяций, содержание в водной среде про­
дуктов метаболизма, температура [13]. О достаточно высокой 
энергоемкости метаморфического климакса бесхвостых земно­
воДных сообщает Л. А. Ковальчук [6, 7], исследовавшая дыха­
ние с помощью полярографического определения кислорода. 
С. С. Шварцем и др. [14] также была высказана мысль о том. 
что интенсивность обменных процессов связана с экологически­
ми условиями обитания этих животных. При освоении новой 
среды увеличивается их способность создавать в организме 
энергетические резерв_ы. 

В настоящее время нарушения естественных ландшафтон, 
вызванные хозяйственной деятельностью человека, передко при­
водят к коренному изменению условий обитания животных. Как 
правило, отходы промышленных предприятий распространяются 
на значительные территории и с помоЩью талых вод и осадков 
с возвышенных по рельефу мест смываются в прибрежные эка­
системы, концентрируются в почве, иле, в в~щной и прибрежноif 
растительности и таким образом могут оказывать сильное не­
гативное влияние на химический состав водной среды и ее оби­
тателей. Поэтому возникает острая необходимость исследова­
ния реакций обитающих здесь популяций водных организмов 
и их адаптационного потенциала к неблагаприятным воздейст­
виям. При этом остается актуальным изучение реакций живоr­
ных на различные виды загрязнений в контролируемых усло­
виях лабораторного эксперимента. 

Материал и методы исследования 

Объект настоящего исследования- головастики и сеголетки 
остромордой лягушки из природных условий и лабораторного 
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эксперимента. В качестве показателей использованы липиды 
гепатоцитов (энергетический резерв) и уровень обмена веществ. 

Полевые наблюдения проведены в зоне действия промышлен­
ного предприятия. Животные отлавливались в нескольких не­
равнозначных по загрязнению водоемах: 

N!! 1- заболоченный участок сточного канала промышлен­
ного предприятия. Имеет обильные заросли осоки, белокрыль­
ника, рдеста, элодеи, высокую степень засоленности грунта по 

сульфатному типу, в воде высокое содержание ионов Fe3+, 
so~-. нсо;. CI- и СО2 ; 

N!! 2- карьер, образовавшийся в результате выемки боль­
шого количества грунта. Расположен в непосредственной бли­
зости от предприятия. Глубина от 0,3 до 1,5 м. Не пересыхает 
дащ;е в засушливые годы. Подводная растительность практиче­
ски-отсутствует. Загрязнения попадают в водоем с расположен­
Н:,ой, рядом свалки, особенно в период снеготаяния. В 1980 г. 
водоем был сильно загрязнен в результате послеаварийного 
сброса. Гидрохимический анализ показал резкие колебания не­
которых исследуемых параметров в разные годы; 

N!! 3 (чистый)- небольшая лужа глубиной до 0,6 м на трас­
се высоковольтной линии с г линистым дном. Засоленность грун­
та не отмечена, гидрохимические показатели в норме. В засуш­
ливые годы к середине лета пересыхает; 

N!! 4- расположен вдоль малозагруженной асфальтирован­
ной дороги, от которой отделен лесополосой от 3 до 10 м шири­
ной. Г лубокая часть водоема ( 1,2 м) лишена растительности, 
мелкая имеет богатую водную растительность (осоки; рдеет, эло­
дея). Грунт водоема малозасолен, гидрохимические показатели 
в норме; 

N!! 5- мелкая лужа с двумя г лубокими заливами. Дно г ли­
нистое, в заливах илистые отложения. Растительность бедная. 
Грунт слабозасолен, гидрохимические показатели в норме. Воз­
можно загрязнение нефтепродуктами. 

В качестве контрольного использован водоем в относительно 
чистом районе, не подверженный непосредственному влиянию 
загрязняющих веществ. 

Параллельне с наблюдениями в природе проведены экспе­
рименты в лаборатории. В роли загрязнителей использованы 
химические соединения, попадающие в водную среду со сточны­

ми водами и другими выбросами произведетвенных предприятий: 
фенол, сульфат меди, сульфат натрия, хлористый натрий. По­
скольку фенол способен улетучиваться, а сульфат меди при 
взаимодействии с солями воды выпадает в осадок, эксперимент 
проводился в двух вариантах. В первом- с фенолом и сульфа­
том меди- растворы меняли один раз в две недели, во втором­

растворы солей натрия не меняли на протяжении всего экспе­
римента. Для каждого варианта опыта был свой контроль. 
В контроле для фенола и сульфата меди воду меняли так же, 
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как и в опыте. Концентрацию солей подбирали в установочном 
эксперименте. 

В качестве критериев оценки энергетических резервов и за­
трат использованы липиды гепатоцитов. На чистое обезжирен­
ное стекло наносили отпечатки печени и фиксировали в метано­
ле. Препараты окрашивали по методу Романовского [11]. Сего­
леток умерщвляли декапитацией. Работу выполняли в соответ­
ствии с «Правилами проведения научных исследований с исполь­
зованием экспериментальных животных», утвержденными рас­

поряжением Президиума АН СССР от 2 апреля 1980 г . 
.N'!! 12000-496. Стадии развития животных определяли по клас­
сификации Терентьева [12]. 

Уровень обмена определяли по методике, описанной Л. Н. До­
бринским и Ю. М. Малафеевым [3]. При вычислении дыхатель­
ного обмена исходили из правила Рубиера (количество выде-

зv-ленного СО2 относили к величине, определяемой как Р2 •Ч, 
где Р- масса животного). 

Результаты и их обсуждение 

К 29-й стадии развития в клетках печени личинок бесхвостых 
амфибий происходит увеличение содержания гликогена, поли­
сахаридов и липидов [2, 16, 19]. Запасы жира создаются орга­
низмом заблаговременно к наиболее напряженным в энергети­
ческом отношении периодам жизни земноводных [9]. Один из 
таких периодов- метаморфический климакс. 

Отложение жиров в гепатоцитах начинается с появления 
сравнительно мелких капелек, которые при слиянии друг с дру­

гом увеличиваются в размерах и заполняют всю цитоплазму. 

Это было показано Ребертисом и др. [ 10] и получило подтверж­
дение в наших наблюдениях [ 1] (рис. 1). В процессе расходо­
вания жиров включения вновь распадаются на более мелкие 
капельки _(рис. 2, 3) и постепенно исчезают (рис. 4). 

Исходя из этого мы провели визуальное исследование ско­
рости накопления и расхода липидов в печени личинок, разде­

лив животных на четыре группы по следующим признакам. 

1. Во всех клетках печени отсутствуют жировые включения 
(см. рис. 4). 

2. В гепатоцитах мало мелких включений (см. рис. 3)­
начальный этап накопления липидов в печени личинок или ко­
нечный этап их расходования в печени сеголеток (31-я стадия). 

3. Много мелких включений (см. рис. 2 c:J., б). 
4. Гепатоциты заполнены крупными жировыми включения­

ми (см. рис. 1). 
При анализе процентнаго состава личинок разных стадий 

развития, принадлежащих к перечисленным выше группам, было 

установлено следующее. 
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Рис. 1. Клетки nечени заполнены крупными жировыми включениями. 
Зде:ь н на последующих рисунках: Г- гепатоциты, Я- ядро, В- включения . 

Рис. 2. Клетки nечени заnо.'!нены большим количеством . мелких жировых 
включений. 



Рис. 3. В rепатоцптах мало мелких жировых включений. 

Рис. 4. В гепатоцитах отсутствуют жировые включения. 



В природных условиях накопление липидов у животных от­

носительно «чистого» водоема ,N'Q 4 начинается на 25-й стадии: 
развития (табл. 1), на 26-й- только у 6% особей в гепатоци­
тах отсутствуют включения, а к 27-й- 100% особей этого во­
доема относятся к третьей группе. Все личинки 26-й и 27-й ста­
дий развития в контрольном водоеме также имели жировые 
включения в клетках печени. 

В загрязненных водоемах [1, 2, 5] образование липидов. 
проходило медленнее, чем в «чистых». Так, 40 % личинок во­
доема ,N'Q 2 и 20% водоема .N'Q 5, достигших 26-й стадии, отно­
сились ко второй группе (мало мелких включений), у осталь­
ных особей жировых запасов не было совсем. 

Медленное образование включений отмечалось у животных 
водоема ,N'Q 3, где развитие проходило при повышенной личи­
ночной плотности. У всех особей 27-й стадии в печени были об­
наружены липосомы, но у 83,3% животных они только появи­
лись (см. табл. 1). Очевидно, значительный расход энергии в. 
условиях высокой личиночной плотности препятствует образова­
нию жировых запасов в печени. Быстрый темп развития этих 
личинок позволяет сделать заключение, что к моменту метамор­

фического климакса жировые запасы печени будут незначитель­
ны. Это согласуется с данными Крумпа [15] о том, что при вы­
сокой плотности головастики расходуют больше энергии, чем 
при разреженном содержании. 

Следовательно, накопление липидов в печени животных «ЧИ­
стых» водоемов начинается на более ранних этапах онтогенеза 
и к началу метаморфического климакса практически все живот­
ны~ имеют значительные энергетические запасы. У особей «гряз­
ных» водоемов и водоемов с повышенной личиночной плот­
ностью накопление жиров происходит на более поздних стадиях 
развития. В связи с этим возможно, что энергетические резервы 
личинок, обитающих в благоприятных условиях, к моменту 
метаморфического климакса выше, чем у головастиков из водо­
емов, подверженных антропогенным воздействиям или с повы­
шенной плотностью. 

Запасенная в виде жиров энергия расходуется в период ме­
таморфического климакса, когда животные не питаются и у 
них. идет сложная перестройка личиночных органов и тканей. 
Цитологический анализ печени животных 30-й стадии показал, 
что у части особей водоемов ,N'Q 1 (1980, 1982 гг.), ,N'Q 4 (1982 г.) 
и N~ 3 ( 1980 г.) липидные включения исчезли при длине хвосто­
вой почки около 2 мм. Процентное соотношение сеголеток (31-я 
ста.q.ня), принадлежащих к различным выделенным нами груп­
пам:, по степени насыщения гепатоцитов жирами представлено 

в табл. 2. У всех особей контрольного и опытного водоема ,N'Q 2· 
ежегодно к окончанию метаморфоза гепатоциты заполнены 
включениями, которые сохраняются более десяти дней после 
резорбции хвостовой почки. Через 2-3 дня после окончания 
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Таблица 

Наличие жировых включений в гепатоцитах личинок остромордой 
лягушки разных стадий развития из естественных условий 

l(ол-во животных, имеющих жировые 

Nt Стадия I(ОЛ•ВО 
включения, % 

водоема развития обс.педован-
ных особей Мало Много 

Нет 

1 
мелких 

1 
мелких 

1 Много 
круnных 

1 

2 

3 

4 

5 

К.онтроль 

Nt 
водоема 

2 

3 

4 

5 

К.онтроль 

1 

27 
28 

26 
27 

27 
28 

25 
26 
27 

25 
26 

26 
27 

1 

17 
4 

5 
18 

12 
о 

9 
16 
9 

7 
10 

6 
28 

о 
о 

60 
5,5 

о 

22,2 
6,3 
о 

100 
80 

о 
о 

1 

47,0 
25,0 

40 
50 

83,3 

66,7 
50,0 
о 

о 
20 

67 
7,2 

1 

о 
о 

о 
39 

16,7 

11,1 
43,7 
100 

о 
о 

о 
28,6 

1 

53,0 
75,0 

о 
5,5 

о 

о 
о 
о 

о 
о 

33 
64,2 

Таблица 

Наличие жировых включений в гепатоцитах сеголеток 
из природных водоемов 

l(ол-во животных, имеющих жировые 
включения, % 

l(o.n-вo 
Год 

животных 

Нет Мало 
Много Много 
мелких крупных 

1980 10 

1 

40 30 20 10 
1982 18 33,3 38,9 16,7 11,1 

1980 19 

1 

о о 52,6 1 47,4 
1982 21 о о 71,42 28,58 

1980 9 
1 

67,6 33,4 о 
1 

о 

1982 20 
1 

55 20 25,0 
1 

о 

1980 10 
1 

30,0 50,0 20,0 1 о 
1982 20 о 15,0 85,00 о 

1979 31 о 33,5 о 64,50 
1980 10 о о 10,0 90,0 
1982 15 о о 26,7 73,3 
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Таблица 3 

Наличие жировых включений в rепатоцитах сеrолеток, 
развивавшихся в условкях эксперимента 

I(ол-во животных, имеющих жировые 

l(онцентрацня I(OJI-BO 
вКJiючения, % 

химических 
животных 

веществ Много Много 
Нет Мало 

мелких крупных 

Фенол 

5-I0-6 22 18,2 40,9 4,5 36,4 
1·10-5 15 26,7 26,7 20,0 26,7 
5·10-5 5 60,0 20,0 20,0 о 

Сульфат меди 

I0-8 6 33,3 50,0 16,7 о 
I0-7 6 66,7 33,3 о о 
Контроль 1 8 12,5 12,5 12,5 62,& 

Сульфат натрия 

5·10-S 19 47,4 36,8 15,8 о 
2·10-2 16 68,7 25,0 6,3 о 
5·10-2 13 23,1 69,2 о 7,7 

Хлористый натрий 

I·I0-2 5 40,0 40,0 о 20,0 
5·10-2 14 21,0 57,0 7,0 15,0 
7·10-2 5 о 60,0 40,0 о 
Контроль 2 14 21,4 42.,9 21,4 14,3 

метаморфоза полностью исчезают липиды в печени сеголеток 
водоемов N!! 1, 3, 5. Резорбция липидов у животных водоема 
N!! 3 связана, по всей вероятности, с их минимальной массой 
перед метаморфическим климаксом. Мелкие размеры этих осо­
бей и отсутствие энергетических резервов резко сокращают их 
выживаемость в период смены среды обитания. 

В экспериментальных условиях у 75 % сеголеток контроля 
1 и 35,7% контроля 2 печеночные клетки были заполнены круп­
ными или мелкими жировыми включениями (табл. 3). Известно. 
что смена воды вызывает стрессовые реакции с выделением 

гормонов, которые стимулируют отложение жировых запасов 

[ 17) . В связи с этим можно объяснить причину более высокого 
содержания липидов у животных контроля 1, где в процессе 
развития производили смену воды. 

Сеголетки, не имеющие жировых включений в гепатоцитах. 
присутствовали во всех вариантах опыта, за исключением лягу­

шек из раствора хлористого натрия большой концентрациИ' 
(7 · I0-2 М). Отмечено, что чем выше концентрация раствора 
фенола и сульфата меди, тем больший процент животных от­
носится к первой группе (нет включений). У значительной части 
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особей (около 80 %) из растворов химических веществ жировые 
включения либо отсутствовали, либо их оставалось очень мало,. 
в то время как в контроле 1 таких сеголеток было 25 %, в кон­
троле 2- 64,3 %. 

Наблюдения в природе и экспериментальные данные пока­
зали, что развитие животных под воздействием неблагаприят­
ных факторов приводит к серьезным последствиям. Замедление· 
процесса накопления липидов и их интенсивный расход в период 
метаморфического климакса снижают жизнеспособность моло­
дых особей. В первые дни жизни на суше сеголетки, имеющие· 
дополнительные запасы жиров, наиболее Приспособлены к не­
благоприятным условиям (засуха, бескормица, похолодание и· 
т. д.), они способны мигрировать на большие расстояния от во­
доемов, снижая тем самым конкуренцию из-за пищи и возмож­

ность погибпуть от хищников. 
Следует отметить еще одну особенность. Как известно, в жи­

рах печени происходит отложение вредных веществ [20]. Поэтому 
активный расход липидов может приводить к освобождению и 
выбросу в организм большого КОJlИчества токсических веществ: 
и к повышенной гибели молодых животных. Исходя из всего 
изложенного можно сделать вывод, что влияние токсических 

веществ на выживаемость личинок амфибий нужно оценивать 
не по проценту вышедших на сушу животных, а по количеству 

особей через 10-15 дней после завершения метаморфоза ( 10-
15 дней- приблизительный срок присутствия липидов в печени 
после резорбции хвостовой почки у животных при благоприят­
ных условиях развития). 

Для изучения интенсивности обмена веществ существует 
множество различных методик [18, 20]. В Институте экологии 
растений и животных УрО АН СССР разработан метод, бази­
рующийся на использовании оптико-акустического газоанали­
затора, который значительно облегчает изучение газообмена 
животных. Этот метод был испытан в течение ряда лет при 
решении широкого круга вопросов, в том числе и при исследо­

вании обмена у личинок (29-31-й стадий) и сеголеток амфи­
бий [3, 4, 13]. Разработанная установка удобна тем, что позво­
ляет измерять малые концентрации СО2 в газовых смесях. С ее 
помощью удалось обнаружить различия в количестве выделяе­
мой углекислоты между разными морфами и видами как взрос­
лых амфибий, так и сеголеток. Так, полосатая морфа при 20 °С 
выделяет углекислоты в 1,5 раза больше по сравнению с бес­
полосой [4]. Благодаря данной методике стало известно, что 
при повышении температуры до 40 °С сеголетки переходят Из 
спокойного состояния к активному, в результате чего этот по­

казатель резко возрастает [3] . Известно, что интенсивность 
обмена сеголеток находится в прямой зависимости от начала 
питания [13]. 

Учитывая влияние различных факторов (температуры, актив-
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N2 
водоема 

1 

M±m 

2 

M±m 

3 

M±m 

4 

М±т 

Конт-
роль 

М±т 

Таблица 4 

Выделение углекислоты сеголетками остромордой лягушки 
в состоянии покоя, t = 20 ос 

1980 г. 1982 г. 

>< >< lr' 
:а ". :а .. = .. = li " IQ. " .. " 

.. 
" о '"'- .. о '"'- lr' ..,';;.._ .. 2:2 ... ';;.._ 

.. 22 = <.. = .:. 
;Е., = . ...... - :Е., = . ...... -== 8 == 8 

.. 
0 .. ="' о 0 .. ="' о 

:5~ с{ о u :5~ с{ о u 
:ж: о ~~ о; о; =о g_g 

о; о; 
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10 0,252 0,862 0,544 10 0,381 0,651 0,471 
8 0,260 0,896 0,572 10 0,433 0,727 0,551 

10 0,418 0,693 0,518 
- - 0,879± 0,558± - - 0,691 ± 0,513± 

±0,017 ±0,044 ±0,016 ±0,023 

10 0,513 0,847 0,677 10 0,434 0,572 0,433 
10 0,443 0,840 0,640 10 0,455 0,591 0,455 
10 0,471 0,900 0,700 - - - -
10 0,465 0,867 0,671 - - - -
- - 0,863± 0,672± - - 0,581 ± 0,444± 

±0,013 ±0,012 ±0,009 ±0,011 

10 0,182 0,540 0,306 - - - -
10 0,184 0,580 0,330 - - - -
10 0,183 0,565 0,321 - - - -
10 0,201 0,566 0,332 - - - -
9 0,175 0,559 0,313 - - - -

- - 0,562± 0,320± - - - -
±0,006 ±0,005 

10 0,232 0,534 0,328 - - - -
10 0,253 0,531 0,336 - - - -
5 0,242 0,513 0,320 - - - -

- - 0,526± 0,328± - - - -
±0,007 ±0,005 

5 0,535 0,580 0,471 10 0,433 0,549 0,415 
5 0,596 0,590 0,497 10 0,364 0,532 0,380 
5 0,548 0,604 0,497 - - - -

10 0,566 0,584 0,485 - - - -
- - 0,589± 0,487± - - 0,540± 0,397± 

±0,005 ±0,006 ±0,008 ±0,017 



Год 

Таблица & 

Различия в выделении СО2 сеголетками из контрольных 
и опытных водоемов 

Различия в выделении СО,, % к коитрмю-

N• водоема 

1 

3 
МЛ/Г·Ч МЛ· -,r Р1/ч 

1980 1 32,9 12,7 
2 31,7 27,4 
3 4,58 34,2 
4 10,7 26,5 

-

1981 1 21,7 22,6 
2 7,0 10,5 

ности животных, морфотипа, питания, количества суток со дня· 
окончания метаморфоза и т. д.) на обмен, всех сеголеток в про­
цессе опыта помещали в равные условия. Отловленных в приро­
де животных 30-й стадии развития не менее 2 сут выдержива­
ли при комнатной температуре, газообмен измеряли через день 
после резорбции хвостовой почки, в камеру газоанализатора 
помещали особей только одной морфы (либо полосатых, либО' 
бесполосых), температуру в камере поддерживали на уровне 
20 ос, пр ивыканне к камере длилось 40 мин, показания прибора 
снимали в момент самой низкой активности сеголеток, на про-­
тяжении всего процесса исследования животных не кормили. 

Полученные результаты (табл. 4) показывают, что у конт-· 
рольных животных интенсивность выделения СО2 составляла в 
1980 г. 0,589, в 1982 г.-0,540 мл СО2 ·г/ч. Такой же обмен был­
отмечен у сеголеток из водоемов .N2 3 и 4- 0,562 и 0,526 мл 
СО2 • г/ч соответственно. У сего.'Iеток из загрязненных водоемов 
наблюдалось более интенсивное выделение углекислоты. Так, у 
животных водоема .N2 1 (1980 г.) оно составило 0,879, водоема 
,Ng 2 (1980 г.)-0,863 мл СО2 ·г/ч. 

Следует отметить, что интенсивность обмена у сеголеток и~ 
водоемов .N2 1 и 2 в 1980 г. была выше, чем в 1982 г., и соста­
вила 0,691 и 0,581 мл С02 ·г/ч соответственно. Исходя из того. 
что разница в выделении со2 особями водоема ,NQ 2 и контроль­
ного в 1980 г. равнялась 31,7%, а в 1982 г. 6,97% (см. табл. 4 
и 5), можно предположить, что личинки водоема .N2 2 в 1982 г. 
развивались в более благоприятных условиях, чем в 1980 г. 
У животных водоема .N2 1 различия с контролем продолжали 
оставаться значительными (21 ,7%). 

При увеличении размеров животного выделение углекислоты 

на грамм массы тела сокращается [ 13] . Поскольку размеры· 
животных, развивавшихся в разных водоемах, значительно от-
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.личаются, полученные результаты были пересчитаны с учетом 
правила Рубнера. Это позволило избавиться от влияния разме­
ров животных на величину удельного метаболизма. Полученные 

з;­
результаты показали, что количество со2 мл . ." Р2/ч, выделяе-
мое сеголетками водоемов .М? 1 и 2 ( 1980 г.), также превышало 
контрольное значение (см. табл. 4 и 5). Интенсивность выделе­
ния углекислоты животными «чистых» водоемов опытного рай­
она оказалась несколько ниже, чем контрольными особями. 

Следовательно, у животных из водоемов, подверженных ан­
тропогенным загрязнениям, обмен в среднем оказался на 20% 
выше по сравнению с таковым у особей из «чистых» водоемов. 
Исходя из этого попытаемен объяснить данные, полученные по 
накоплению и расходованию жиров в печени. У животных во­
доема N!? 3 обмен несколько ниже, чем у контрольных особей 
(см. табл. 4), а жиры из гепатоцитов исчезают до редукции хво­
стовой почки (см. табл. 2). Это еще раз подтверждает предпо­
ложение о том, что отсутствие у этих особей липидов в печени 
связано с их минимальным запасом, который полностью рас­
ходуется в период метаморфического климакса. 

Длительное сохранение липидов в печени сеголеток водоема 
N!? 2 в 1980 г., вероятно, не является благоприятным для живот­
ных. Отмеченные гигантские ядра и клетки [2] , а также высо­
кий уровень обмена указывают на то, что в данном случае мо­
жет иметь место жировая дистрофия, которая, например, отме­
чена при отравлении рыб фосфором [8). Также возможно, что 
именно в результате жировой дистрофии наблюдалось высокое 
цитоядерное соотношение гепатоцитов сеголеток этого водоема. 

В 1982 г. гепатоциты и их ядра не измеряли, однако интенсив­
ность выделения со2, сходная с контролем, позволяет предпо­
ложить, что присутствие липидов в печени сеголеток водоема 

N!? 2 связано с благоприятными условиями развития. 
Согласно Н. И. Калабухаву [5), стремление к поддержанию 

энергетического баланса- основа адаптации любого организма. 
Поэтому энергетический обмен как основная форма связи жи­
вотных с окружающей средой имеет особое значение в процессе 
приспособления к измененным человеком условиям. Результаты 
проведеиного исследования показали, что загрязнение среды 

химическими соединениями оказывает существенное влияние на 

аккумуляцию энергии в процессе раннего онтогенеза амфибий. 
Под действием повреждающих факторов увеличивается расход 
энергии, связанный с дыханием и выделением, и, как следствие, 
замедляется рост животных. В результате на сушу выходят се­
галетки значительно меньших размеров по сравнению с кон­

трольными. Их энергетические резервы полностью исчезают к 
окончанию метаморфического климакса. Это в свою очередь 
оказывает решающее влияние на выживаемость и численность 

рекрутируемых в популяци!Ь особей. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ЭНЕРГЕТИКА ЖИВОТНЫХ · 1988 

С.М.МЕЛЬНИЧЕНКО 

СОДЕРЖАНИЕ ЖИРА У ПЕЛЯДИ ПРИ МИГРАЦИИ 

НА НЕРЕСТ В Р. СЕВЕРНОй СОСЬВЕ 

Жир в организме лососевых рыб является энергетическим 
источником, обеспечивающим потребности организма при миг­
рации их на нерест [6, 13, 17, 20, 21]. Для озерных сигов и ря­
пушки более половины общих запасов жира организма расхо­
дуется на построение икры во время ее активного роста [14, 15, 
18]. Данные по полупроходным сиговым о расходовании жира 
на нерестовую миграцию и созревание гонад самок практически 

отсутствуют. Имеющиеся сведения о жирности обских сиговых 
относятся к периоду летнего промысла и не рассматриваются­

в связи с затратами на воспроизводство [5, 7]. 
В задачу настоящего исследования входило определение со­

держания жира в орrанизме пеляди (Coregonus peled Gmelin) 
при ее нерестовой миграции в бассейне р. С. Сосьвы. 

Материал и методика 

Материал собран в период миграции пеляди в бассейне 
р. С. Сосьвы, которому принадлежит ведущая роль среди ураль­
ских притоков р. Оби в воспроизводстве собственно обского 
стада полупроходной пеляди [12]. 

Репродукционный ареал пеляди в бассейне р. Ляпин охва­
тывает участок от пос. Хурумпауль (50 км ниже образования 
р. Ляпин) и простирается по р. Манье на 70 км от ее устья и 
по р. Хулге на 150 км от устья. Отлов рыб производился в рус­
ловой части реки и охватывал протяженность хода рыб в 
370 км- от верхних соров низовья р. С. Сосьвы, существующих 
за счет подпора вод р. Оби, до мест нереста. Представлены рыбы, 
пойманные в начале миграционного пути ( 1980 г.), во время 
нереста с самых близко расположенных от устья р. С. Сось­
вы нерестилищ р. Ляпин- притока первого порядка (1980 г.) 
и с нерестилищ р_. Маньи-притока третьего порядка ( 1978-
1985 гг.). Рыбы с промежуточного участка пути за 15-20 дней 
до нереста взяты на р. Ляпин (1982, 1985 rr.), посленерестовые 
особи- спустя 20-30 дней после нереста нар. Манье .(1979 г.). 
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На свежих рыбах исследовалась масса тушки, гонад, печени, 
желудочно-кишечного тракта и отдельно обрастаний на нем 
жира в отношении к общей массе тела. Обработано 849 экзем­
nляров пеляди. 

Для определения содержания в организме рыб количества 
сухого вещества и жира в алюминиевые весовые стаканчики 

отбирали навески по 50--60 г сырого гомогената пропущенной 
через мясорубку тушки. Навески икры измельчению не подвер­
гали. Пробы сушили в полевых условиях, затем в лабораторных 
до постоянной массы в термостате при температуре 62--65 ос. 
Содержание воды определяли по разнице сырой и сухой массы. 
Жир из сухого вещества выделяли этиловым эфиром уксусной 
кислоты. Для этого сухое вещество растирали в ступке, навеску 
помещали в стеклянный бокс и заливали десятикратным коли­
чеством этилового эфира. Настаивание продолжалось 3 сут с 
однократным перемешиванием материала. Затем в весовой стек­
лянный стаканчик отбирали половину объема экстракта для оп­
ределения в нем навески жира. Экстракт выпаривали при темпе­
ратуре 40--45 ос до полного испарения эфира. Проанализиро­
вано 173 пробы фарша и 74 пробы икры. Из-за отсутствия 
собственных данных о содержании воды и жира в печени, 
мускульной ткани желудка и строме отнерестовавших самок 
мы, используя фрагментарные литературные указания [16], 
сочли возможным применить их для исследования мышечной 
ткани тушки. Суммарный процент массы этих органов в орга­
низме составляет менее 5 %. Содержание жира в сырой массе 
собственно жировой ткани с желудочно-кишечного тракта при­
нято за 80 % от массы сырого жира. Коэффициент общей жир­
ности (КОЖ) является отношением всего количества жира ор­
ганизма к массе целой рыбы [14]. Длина рыб указана до конца 
чешуйнаго покрова. 

Результаты и обсуждение 

Обычно половозрелая пелядь проходит в низовьях р. С. Сось­
-вы в первой половине августа, мест же нереста она достигает 
в конце сентября-- первых числах октября. Ход рыбы осущест­
вляется по русловой части реки, и поведение пеляди в это время 
не связано с питанием. Визуально в желудках зрелых рыб не 
обнаруживается пища и только в кишечнике могут встречаться 

остатки ее в виде отдельных гранул. В то же время у неполово­
зрелых рыб, пойманных при обитании совместно с половозре­
лыми, в кишечнике всегда отмечалась пища. На обменные про­
цессы и на рост икры расходуются запасы всего организма. 

Снижается масса желудка и тушки, вынос жира сопровождает­

ся увеличением оводненности. Полостной жир расходуется в 
первую очередь. Масса семенников у пеляди после нагула не 
увеличивается или увеличивается незначительно. Масса печени 
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возрастает у самок в период активного роста гонад, а у самцов 

в период нереста [19). 
у спех формирования запасов и воспроизводства сиговых и 

других видов рыб Обского бассейна во многом зависит от цик­
лов многоводных лет [2, 4, 11]. Так, в условиях, когда нагул 
пеляди в Нижней Оби происходит при следующих один за дру­
гим маловодных годах, рыбы в возрасте 4+- 6+ лет по массе 
вдвое меньше, чем в годы из цикла многоводных лет. При сокра­
щении сроков нагула снижается не только масса рыб, но и длина 
тела, упитанность, плодовитость. В ряду .'Iет 1977-1985 rr. 
ваблюдались два цикла маловодных лет и два отдельных года 

(1979 и 1985) с продолжительным летним паводком в Нижней 
Оби, которые оказали влияние на формирование нерестового 
стада пеляди р. С. Сосьвы. Влияние водности на средний размер 
производителей в р. С. Сосьве прослеживается не так отчетливо, 
как было показано Б. К. Москаленко и В. А. Замятиным [11, 4] 
для пеляди Нижней Оби. Это определялось не только условия­
ми нагула, но и динамикой возрастного состава [9]. В 1979-
1981 гг. происходит постарение самок в нерестовом стаде вслед­
ствие медленного выбывания из размножения мощных поколе­
ний от нереста рыб в 1972 и 1973 rr. При омоложении самок в 
нерестовом стаде в последующие годы засвидетельствовано 

очень низкое воспроизводство [3] . Возрастная, размерная струк­
тура самцов в нерестовом стl!де может отличаться от структуры 

самок. 

В маловодный год, если он следует за многоводным, не от­
мечается снижение размеров рыб в возрастных группах, что 
является реализацией темпа роста в предшествующий год [8, 
9]. Вместе с тем разница в массе между рыбами одинаковой 
длины в разные маловодные годы только за счет снижения упи­

танности достигает 15% (табл. 1). Это отражается на генера­
тивной способности самок, что проявляется в снижении как ко­
эффициента зрелости (табл. 2), так и относительной плодови­
тости на 30% [1]. 

При рассмотрении показателя длины, массы и упитанности 
мигрирующих рыб в пределах одного года ( 1980) обнаружива­
ются существенные различия в размерах рыб в выборках на 
разных участках миграционного пути (см. табл. 1). Самки на 
нересте в р. Ляпин несколько ме.1ьче, а на нересте в р. Манье 
крупнее, чем в выборках рыб во время хода в низовьях р. С. Сось­
вы. Самцы в р. Ляпин меньше по массе таковых из р. Маньи, 
а пос.ледние мельче по длине и массе, чем в низовьях р. С. Сось­
вы. Изменение размеров самцов при прохождении ими участка 
р._ Маньи проележена в 1984 г. [10]. В начале хода мигранты 
имели большие длину, массу, упитанность по сравнению с иду­
щими позднее. Из рыб равной длины производители меньшей 
упитанности и массы достигают этого участка реки в более позд­
ние сроки. Следовательно, производители с большим запасом 
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Таблица 

Биологические показатели производителей пелиди в отдельные годы 
на разных участках нерестового пути 

Р. Ляnин Р. Манья 

"' .: "' >< .: ..,_ 
Покаватель 

..,,... <=> >< :::- "" 0>-< U>. QO 1.; QO 

"' .: ...... .: "' ><.: ....... ....... 
u<=><=> - ~"" ~." ~"' ~<=> - ,_.." 
-ао >< -.ао 1~ .......... -.ао >< -.ао . 1"' -- """' """' """' -- """' с.-- - -- ..,_ .,._ .,.._ ." .,._ 

Стадия зрелости III IV 111-IV 111-IV IV IV IV IV 
гонад ш v IV IV v v v v 

.Условный номер 

выборки 1 2 3 4 5 6 7 8 
495 449 463 452 515 554 452 505 

.Масса, г 490 387 426 389 390 430- 413 318 

.Длина тела, 
31 '1 30,8 32,0 30,8 30,9 32,2 31,7 31,4 

см 31,3 30,5 31,9 30,0 29,9 30,6 30,8 27,8 
Упитанность, по 1,62 1,53 1. 41 1,56 1, 74 1,65 1,42 1,63 

Фулыону 1,59 1,36 1 ,31 1,46 1,47 1,50 1,36 1,45 
Количество экземп- 50 18 45 50 80 50 51 50 

ля ров 5О 50 69 5О 62 50 74 5О 
У далениость от 

устья р. С. Со-
190 460 430 430 560 560 560 560 сьвы, КМ 

П р н м е ч а н н е. Во всех таблицах в числителе данные по самкам, в знаменателе -
по самцам. 

Таблица 2 
Динамика относительной массы тканей и органов пелиди в ходе 

нерестовой миграции, % к сырой массе целых рыб 

Условный номер выборки 

Показатель 

1 1 1 1 1 1 1 1 2 3 4 Б 6 7 

87,7 79,0 87,6 83,1 76,4 79,5 84,6 
Тушка 92,4 94,5 94,9 93,8 94,6 94,8 95,0 

6,1 17,2 9,2 12,8 20,0 17,2 12,1 
Гонады -т;9 n 1,9 2,0 1;9 1,8 1,8 
"Ткань желудочно-

кишечного 

тракта без об- 2,5 2,4 2,0 2,2 2,1 1,9 1,7 растаний жи-

2,5 2,5 2,0 2,2 2,4 2,3 2,2 ром 

Жир с желудочно- 2,2 о о 0,2 о о о 
.кишечного 2,2 -0 0,2 0,8 O,i о о 
тракта 

1,5 1,4 1,8 1, 7 1,5 1,4 1,6 
Печень т.о Т,2 т,1 т;2 то Т,1 т.о 

8 

79,2 
94,8 
17,2 
-т,в 

2,1 
2,3 

о 
-0-

1,5 
т,1 



Таблица З: 

Содержание сухого вещества (А) и жира (Б) в тушке и гонадах пелиди 
в ходе нерестовой миграции, % к сырой массе 

Условный номер выборки 

Показатель 

1 1 1 1 1 1 l 1 2 3 4 5 б 7 8 

Содержание 
А 

32,8 26,4 27,3 31,0 27,8 26,4 24,2 27,9 
в тушке 32,1 25,9 26,6 ЗГ6 29,0 26:0 25,5 27,8 

10,4 6,8 6,4 9,4 7,6 6,8 3,6 5,6 
Б 10,2 """"6,1 6.3 10,2 6,9 6,0 4,2 5,6 

1 

Содержание 1 32,3 38,0 37,0 40,8 37,0 38,0 34,8 36,0 
в гонадах А 28,6 35,0 35,0 35,0 35,0 35,0 35,0 35,0. 

--

Б 
9,5 9,7 10,0 11,2 9,8 9,7 9,6 9,7 
6,7 5,0 5,0 5,0 5,0 5,0 5,0 5,() 

Таблица 4 
Абсолютное содержание жира в соматических тканях и гонадах 

в ходе миграции пелиди на нерест, г 

Условный номер выборки 

Показатель 

J 1 1 1 1 1 1 
1 2 3 4 5 б 7 8 

Масса жира в со-
матических и 

47,0 25,3 27,2 37,7 31,3 31,2 14,3 23,4 висцеральных 

тканях 56,6 23,2 27,0 41 ,О 26-;7 25,3 17,0 17,5 
Масса жира в го- 2,9 7,5 4,3 5,8 10,1 9,2 5,2 8,4 

над ах 0,6 0,4 0,4 0,4 0,4 0,4 0,4 0,3 
I(оэффициент об- 10,1 7,3 6,8 9,6 8,0 7,3 4,3 6,3 

щей жирности 11,7 6,1 6,4 10,6 6,9 6,0 4,2 5,6: 

энергии, по сравнению с идущими позднее менее энергоемкими 

рыбами, оказываются на более удаленных участках нерестилищ. 
Эти прямые наблюдения согласуются с данными о размерно· 
массовом составе производителей с разноудаленных нерестилищ 
рек Ляпин и Манья в 1980 г. По запасам жира в соматических 
тканях самцы и самки на нересте в р. Ляпин равны, а на р. Ма­
нье этот показатель выше у самок (из-за значительного превы-
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шения массы самок над массой самцов). Однако производители 
каждого пола имели одинаковое относительное содержание жира 

в тушке. 

По КОЖ расход энергии у самок на достижение нерестилищ 
составляет 28 %, у самцов- 48-49 %. Вероятно, это следствие 
того, что самцы, не имея затрат на рост гонад, в результате 

меньшего снижения энергоемкости соматических тканей по срав­
нению с самками проходили миграционный путь в более корот­
кие сроки, и ко времени взятия выборок на реках Ляпин и Ма­
нья они находились на расположенных выше нерестовых участ­

ках. На это указывают меньшие длина, масса и упитанность 
самцов в выборках с нерестилищ р. Ляпин и с нижних нерести­
лищ р. Маньи, чем в выборках в начале миграции. 

Различная жирность соматических тканей производителей, 
достигших р. Маньи, может объяснить особенности воспроизвод­
ства пеляди в бассейне р. С. Сосьвы. Учет численности личинок 
-сиговых рыб в 1979-1985 гг. [3] показал, что численность ли­
чинок пеляди в р. Манье от нереста 1979 г. была близка к общей 
численности пеляди со всего бассейна р. С. Сосьвы в 1980 г. 
В ряду маловодных лет относительная численность производи­
телей, заполняющих нерестовые площади, может быть очень 
низкой. В 1979 г. отмечена максимальная средняя жирность 
тушки самок. Общие колебания среднего содержания жира в 
тушке у производителей на р. Манье составляют у самок 3,6-
7,6, у самцов 4,2-6,9 %. В маловодный год, следующий за мно­
ГОВОJ!НЫМ, содержание жира в тушке высокое. Вынос жира в 
икру составляет 23-27 % от имеющегося в организме ко вре­
мени нереста. 

Сле.цует предположить, что запас жира в организме по окон­
чании нагула определяет дальность и темп миграции пеляди 

на нерест. В годы с низким содержанием жира удаленные не­
рестилища осваивает незначительная часть производителей. За 
счет этого создается возможность сохранения запаса энергии 

в соматических тканях для предстоящей зимовки. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ЭНЕРГЕТИКА ЖИВОТНЫХ . 1988 

Д. В. ЗЕйФЕРТ 

СУТОЧНАЯ АКТИВНОСТЬ И ХАРАКТЕР ПЕРЕМЕЩЕНИИ 

НАЗЕМНОГО МОЛЛЮСКА EOBANIA VERMICULATA (MULLER) 

Лакамоторная активность может трактоваться как количе­
ственная характеристика поведения [6]. Энергозатраты на ло­
комоцию различны у разных групп организмов [7, 17] , поэтому 
детальное перемещение отдельных индивидуумов, с учетом вре­

менных ритмов активности, дает информацию, позволяющую, 
определить их полный энергетйческий баланс в естественных 
популяциях. Такой подход к изучению поведения рассматрива­
ется как новое перспективное направление в биоэнергетике жи­
вотных [2]. У многих групп почвенных беспозвоночных, к числу 
которых относятся и наземные моллюски, суточное лакоматор­

ное поведение изучено на ограниченном числе объектов. 
В пределах оптимальной температуры периодичность пере­

мещений наземных моллюсков связана с четко выраженным 
ритмом суточной активности, проявляющимся как в природных 
условиях [26], так и в лаборатории [31]. Однако экстраполяция 
данных лабораторных наблюдений на природные популяции· 
весьма затруднительна, поскольку ритм лакоматорной актив­
ности определяется преимущественно суточными колебаниями 
освещенности, температуры и влажности [8]. Изучение же пе­
ремещений наземных моллюсков в естественных местообитани­
ях [15] производилось без учета характера суточной активности. 
Единственным исключением является комплексное изучение 
локомотоQ_ной активности слизней Aroilimax columblanus (Go­
uld), Arion ater (L.) и Limax maximus L. [27, 28] . На основе 
полученных данных созданы имитационные модели влияния по­

годных факторов на лакомотарную активность этих видов [29,. 
30]. Исследования Ролло и результаты изучения характера 
суточной активности у улиток Сераеа nemoralis (L.), С. horten­
sis (Mull.), Ari'anta arbustorum и Е. vermiculata в одинаковых 
условиях содержания в лаборатории, приведеиные в работе ·Ка­
мерона [13], свидетельствуют о перспективности сравнительного 
изучения ритмов суточной активности разных видов либо в од­
ном природном местообитании, либо в лаборатории. 

Исследования траектории перемещения представителей брю-
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хоногих моллюсков в пространстве [12, 18 и др.] показали, что 
·она имеет довольно сложный вид. Отношение величины удале­
ния от исходной точки к общей длине пройденного за данный 
период времени пути Гамильтон [19] предложил именовать 
индексом «прямизны». В случае, если наблюдаемая особь будет 
кружиться на месте, он будет близок к нулю, а в гипотетическом 
случае перемещения по прямой линии- единице. Конкретные 
данные, характеризующие связь между этими показателями, в 

литературе отсутствуют. 

В качестве объекта исследования была использована среди-
земноморская наземная улитка Eobania vermi!culata (Miiller, 
1774)- эобания, которая в естественных условиях населяет от­
крытые участки близ морского побережья, встречается в парках 
и скверах. Этот вид завезен в Северную Америку и Среднюю 
Европу. Высота раковины взрослых особей достигает 17-22 мм, 
ширина 27-32 мм. Наб.1юдается ~начительная межпопуляци­
,онная изменчивость по размерам раковины. 

Цель настоящего исс.1едования - изучение суточной лако­
моторной активности эобании в естественном местообитании 
.кустарниковой улитки Bradybaena fruticum (Miiller, 1774), оби­
тающей в умеренной зоне. Такой подход позволяет понять связь 
между величинами удаления отдельных индивидуумов от исход­

.ной точки и общим пройденным расстоянием за суточный период 
активности в естественных условиях, а также определить сте­

пень Р.азличий в характере активности у разных видов при воз­
_действии одинаковых факторов среды. 

Материал и методика 

Улитки, завезенные из Крыма (г. Севастополь), в зимний 
;лериод содержались в террариумах в помещении, а весной их 
выпускали на экспериментальный участок. Суточную лакомо­
торную активность эобании наблюдали в 1978-1979 гг. в период 
с июня по август в окрестностях пос. Бельский Талицкого рай­
она Свердловекой области. У литок выпускали на участке щуч­
кового л_уга с изолированными куртинами, образованными кра­
пивой, лопухом и полевым осотом. Подобная ситуация имеет 
место при интродукции наземных моллюсков в новые для них 

местообитания, где они могут образовывать стабильные колонии. 
Однако в нашем случае все улитки в зимний период погибают, 
и возможность образования стабильной колонии Е. vermiculata 
в данном местообитании исключается. Круглосуточные наблю­
дения (n=43) проводили на открытых площадках, что соответ­
ствует перемещению улиiгок между отдельными куртинами ра­
стений. Для определения влияния физиологического состояния 
на подвижность использовали особей, взятых непосредственно 
с опытного участка или голодавших в течение 48 и 96 ч перед 
опытом. Местонахождение улиток определяли каждые 30 мин; 
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также фиксировали время питания и дефекации. Характеристи­
кой локомоторной активности служило расстояние (в 1 м), на, 
которое улитка перемещалась за 30-минутный интервал (в го­
ризонтальном и вертикальном направлениях). Суммированием 
этих расстояний за весь активный период определяли общий 
путь, пройденный отдельной особью за сутки (ТР). Кроме того, 
определяли величину удаления улитки от исходной точки за 

аналогичный период времени (D) и индекс прямизны или на­
правленности движения (D/TP). В июне 1978 г. на участке раз­
мером 5Х7 м, где расположена одна из куртин, для оценки воз­
можной связи размеров индивидуумов с величиной удаления от 
исходной точки за период активности определяли зависимость 
между D (не менее, чем по двум суточным наблюдениям) иди­
аметром раковины (n= 13). 

Параллельна были проведены наблюдения за суточной лако­
моторной активностью четырех особей Br. fruticum по анало­
гичной методике. В остальное время характер перемещений этой 
улитки исследовали в естественной популяции [3]. В ночное 
время использовали карманный фонарик с красным стеклом. 
Предварительные наблюдения за суточными колебаниями тем­
пературы на опытном участке проводили помещенными на по­

верхность почвы термографами. В одно и то же время в отдель­
ных точках температурные различия превышали 10°С. Поэтому 
влияние температуры на локомоторную активность улиток ана­

лизировали на основе данных гидрометеостанции, расположен­

ной в пос. Бутка (в 25 км от места исследований). 

Результаты и обсуждение 

В летнее время у"1итки проявляют локомоторную активность 
с 19 ч вечера до 12 ч следующего дня. Наиболее типичные при­
меры суточной активности приведены на рис. 1 и 2. Повышенная 
активность отмечена в первые часы после начала движения и 

(или) перед его прекращением. При возрастании активности 
увелйчивается и интенсивность вертикальных перемещений. 
У разных особей питание наблюдали в течение всего периода 
активности, а выделение экскрементов регистрировали после· 

начала движения и перед его прекращением. 

У литки в июне заползали на растения на высоту до 48 см, 
в июле- до 54 см, в августе- до 50 см, а в сентябре- лишь. 
до 15 см. В начале активности (половина наблюдений) улитки 
не спускзлись по стеблю, а падали на землю. Эти данные учи­
тывали при определении величины пройденного за сутки пути. 
Перемещения происходили при температуре воздуха от 5 до 
20 ос (верхний предел выражен менее четко) и, по-видимому. 
зависели от степени затененности участка. При поиижении тем­
пературы почвы до 3 ос улитки впадали в оцепенение, и при по­
вышении температуры передвижения возобновлялись (см. 
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Рис. 1. Характер локомоторной активности Е. vermiculata . 
. а - влияние низкой температуры воздуха, б - активность в конце сезона, в - влияние 

физиологического состояния на характер активности. 
Перемещеиия: 1- горизонтальные, 2- вертикальные. 

рис. 1, а). Отдельные особи начинали двигаться только в утрен­
ние часы. В целом же разница между началом ползания у раз­
.ных улиток не превышала 2 ч; время окончания активности 
варьировало в более значительной степени. 

Максимально пройденный путь (ТР) составлял 8,65 м/сут, 
а максимальное удаление от исходной точки (D) 3,80 м/сут. 
·Отношение между этими параметрами (индекс «прямизны» 
D/TP) варьировало от 0,055 до 0,72 (рис. 3) и в среднем состав­
-ляло 0,36. На участках, лишенных растительности, улитки пере-
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Рис. 2, Характер покамоторной активности Е. vermiculata. 
а - индивидуальная изменчивость суточной активности, б- влияние физиологического 

состояния на характер активности. Условные обозначения см. на рис. 1. 

мещались более направленно. Мы наблюдали, как одна из них 
перемещалась, прикрепившись к раковине другой особи. 

Зависимость между Т Р и D описывается выражением 
ТР= (0,741 ± 0,162) + (2,042 ±0,167) D, 

r=0,886, Se= 1,056. 

У разных особей траектории движения были не одинаковы, по­
этому мы не классифицировали перемещения по типам траек· 
торий. 
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Рис. 3. Варьирование величины индекса «пря­
мизны» движения у исследованных особеЙ'. 

Е. vermiculata. 

Физиологическое состояние улиток 
влияет на перемеrцения и показано на 

рис. 1, б, в и 2, б. Расстояние, пройден­
ное «сытыми» особями, составляет 

3,55±0,543 м (n= 10), а после 2 сут голодания оно увеличивает­
ся до 6,40±0,612 м (n=7). После 4 сут голодания двигательная 
активность резко снижается и составляет 1,45 ± 0,364 м (n = 7). 
Аналогичное влияние голодания на локомоторную активность. 
отмечается :Келоу [12] у пресноводных улиток. 

При оценке влияния размера индивидуумов на величину их 
перемеrцений в пределах одной куртины выявлена достовернаw 
зависимость между диаметром раковины (L, мм) и величиноЙ> 
среднесуточного перемеrцения улитки (D, см), которая описы­
вается выражением 

D=-213,837 + (10,636 + 3,210) L, 
r=0,707, Se=20,8. 

В этих опытах были использованы улитки с диаметром ракови­
ны 22,8-29,7 мм. Выявленная связь сохраняется при переме­
rцении улиток на расстояние до 1,25 м, тогда как у особей, пере­
мещавшихся на пространстве между куртинами, подобная за­
висимость не обнаружена. Отметим, что во всех случаях среднее 
удаление от исходной точки составило 0,96 + 0,15 м. 

Обсуждение результатов и выводы 

Активность улитки Helix pomatia (L.) увеличивается в ут­
ренние часы (на заре) [10]. Такой ритм локомоторной актив­
ности объясняется поиском естественных убежиrц с оптималь­
ными условиями (на неактивный период). Возрастание вер­
тикальных перемеrцений в этот период можно объяснить 
подобными причинами [22], так как на поверхности почвы на­
блюдается максимальный перепад суточных температур [1]. 
Вечерний пик вертикальных перемещений связан с переходом 
улиток из травяного яруса на поверхность почвы. Все особи 
Е. vermiculata, выпуrценные на лесные участки, в неактивный 
период зарывались в опад [5], а помеrценные в другие биотопы 
концентрировались на участках с высокой травянистой расти­
тельностью. Видимо, интенсивность вертикальных перемеrцений· 
и направленность движения определяются характером место­
обитания. 

У обитаюrцих в аналогичных условиях улиток Br. fruticum,. 
в отличие от Е. vermiculata, наблюдаются два четко выражен-
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ных пика активности- утренний и вечерний [3] , но активные 
особи встречаются в любое время суток. Например, в полдень 
на растениях у берега реки обнаруживались активно питающие­
ся улитки. У зобании питание и перемещения в дневное время 
не отмечены, за исключением периодов, когда шел дождь. Мак­
симальная длина пройденного за сутки пути и величина удале­
ния от исходной точки у исследованных видов кустарниковой 
улитки в аналогичных условиях составляют соответственно 2,04 
и 0,76 м. Величина индекса «прямизны» совпадает с данными 
для эобании. Высота раковины Br. fruticum составляла 14-
15 мм и диаметр 17-18 мм. В других местообитаниях кустарни­
ковой улитки величины удаления от исходной точки могут су­
щественно отличаться. 

Величина максимальных суточных перемещений некоторых 
наземных моллюсков: 

Aegopinella nitidula 
Rumina decollata . 
Bradybaena fruticum 
Candidula intersecta 
Gernuella virgata 
Trichia plebeia . . 
Eobania vermiculata 

• Перемещение моллюсков за 2 сут. 

D, м Источник 

0,6 
0,95* 
5,о• 
1,2 
3,0 
0,9 
3,8 

[25] 
[23] 
[5] 

[15] 
[15] 
[25] 
Наши 
данные 

В большинстве работ о перемещении наземных моллюсков 
дальность суточного удаления от исходной точки за сутки не 
nревышала 4 м. Из исследованных видов самым крупным яв­
ляется эобания. Гигантские тропические улитки и слизни могут 
перемещаться гораздо дальше- до 30 м [21, 28]. Создается 
впечатление, что величина радиуса индивидуальной активности 
определяется размерами индивидуумов. В наших условиях ве­
личина перемещений зобании связана с размерами улиток. ПФ­
видимому, суточное перемещение зависит не только от размера 

особей при сравнении разных видов, но и от размера особей 
внутри о.цного вида. 

В опытах со слизнем Deroceras reticulatum (Miill.) [24] от­
мечено два типа перемещений: в пределах индивидуальных 
участков обитания и между старым и новым участками. Эти 
данные показывают, что зависимость между размерами особей 
и величиной перемещений носит более сложный характер. Ско­
рее всего, вел}Jчина последнего типа перемещений определяется 
не размером особи, а характером местообитания. 

Для улиток, которые помещались в новые для них местооби­
тания, можно предполагать, что на первом этапе приспособления 
к новым условиям характер перемещений будет несколько от­
личаться от такового в оптимальных условиях существования. 

В. наших опытах по изучению суточной лакамоторной активности 
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улитки перемещались по новой для них территории, в то время 
как влияние размеров было исследовано на особях, освоившихся 
в данном местообитании. В подобных условиях существования 
преобладает первый тип перемещений [5]. Исходя из данных, 
приведеиных в работах по изучению влияния слизистых следов 

на направленность перемещений наземных моллюсков [14, 32], 
можно предполагать, что эти дорожки используются другими 

особями как субстрат, облегчающий перемещение. 
Возможность зрительной ориентации улиток эксперименталь­

но доказана [20, 18], хотя движение к различным объектам, 
преимущественно пищевым, может осуществляться и за счет 

реакции на их запах [16]. Наличие зрительной ориентации у 
животных в наших наблюдениях подтверждается тем, что при 
поисках убежища улитка движется направленно и заползает 
на вертикально удлиненные предметы. Подобная направленность 
перемещений аналогична поведению улиток в лабораторных ус­
ловиях [33]. Помимо стеблей растений улитки неоднократно 
залезали на находящиеся на участке металлические колышки 

и оставались там на неактивный период. Отметим, что в течение 
нескольких часов активности улитки также проникали внутрь 

поставленного на почву термографа и объедали бумажную 
ленту. 

При температуре 20 ос у неактивных особей Е. vermiculata 
эпифрагма не образуется; при повышении температуры наблю­
дается образование эпифрагмы у всех улиток. Сходные резуль­
таты получены и в лабораторных условиях [11], где аналогич­
ный эффект вызывало и снижение влажности при любой тем­
пературе. Отметим, что в этих опытах выявлены и значительные 
межпопуляционные различия по степени адаптированности к 

условиям среды. 

Повышенная подвижность голодных особей Е. vermiculata­
явление, реально происходящее в природных популяциях на­

земных моллюсков после того периода, когда они не питаются 

из-за заморозков или дефицита влаги. Выявлено наличие поло­
жительной зависимости между уровнем активности и величиной 
суточного рациона [9]. По-видимому, увеличивая скорость по­
требления пищи, наземные моллюски компенсируют вынужден­
ное голодание. 

Наш расчет энергетического баланса наземных моллюсков 
на примере бананового слизня [4] показывает, что взрослая 
особь массой 20 г на 1 м пути расходует О, 76 % ассимилированной 
за сутки энергии. Отметим, что этот расчет проведен для случая 
перемещения слизней по г ладкой поверхности. В естественных 
условиях затраты на перемещение, вероятно, выше и зависят 

от характера субстрата и скорости ползания. Величина суточ­
ных перемещений этого вида примерно соответствует 20 м [28]. 
а общее пройденное за сутки расстояние может быть еще боль­
шим. По-видимому, энергозатраты на единицу пути у эобании 
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(средняя масса особи 5 г) и бананового слизня будут опреде­
ляться ве.1ичинами одного порядка. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР • УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ЭНЕРГЕТИКА ЖИВОТНЫХ . 1988 

И. А. БОГАЧЕВА 

ЭКОЛОГИЯ И ЭНЕРГЕТИКА ДВУХ ВИДОВ СЛОНИКОВ 
И ИХ РОЛЬ В НЕКОТОРЫХ ЭКОСИСТЕМАХ СЕВЕРА 

Редколесье, заросли кустарников по берегам водоемов и ку­
старниковая тундра- самые северные сообщества с выражен­
ным ярусом древесной растительности; сочетание этих типов 
растительности характерно для лесотундровой зоны [6]. В этой 
зоне проходит и северная граница распространения многих групп 

насекомых [12, 13]. Если невозможность продвижения далее на 
Север для стрекоз, слепней, мошек, журчалек и других групп 
насекомых, не связанных напрямую с древесной растительно­
стью, обусловлена, очевидно, абиотическими факторами, то су­
ществование в этом районе северной границы распространения 
насекомых-дендрофагов, на первый взгляд, более естественно 
объясняется трофическим фактором. К таким группам дендро­
фагов в низовьях Оби относятся трубковерты, пилильщики­
ткачи, цикадки, многие слоники, грызущие чешуекрылые и ми­

неры. Для обсуждения факторов, лимитирующих распрост­
ранение таких видов в зоне лесотундры и дальнейшее продви­
жение их к северу, рассмотрим группу слоников, питающихся 

на стадии имаго листьями березы Betula tortuosa. · · 
Работа по изучению консорций некоторых видов древесных 

растений проводилась в лесотундре низовьев Оби и на Поляр­
ном Урале с 1977 г. Было обнаружено, что в окрестностях Ла­
бытнанги слоник Polydrusus ruficornis Bonsd очень многочис­
лен на березе извилистой В. tortuosa и карликовой березке В. 
папа. На березе извилистой местами был обычен и второй вид 
слоника- Phylloblus urticae Deg., а единично встречался и тре­
тий- Otiorrhyпchus duЬius Strom., которого находили также 
на смородине шершавой Ribes hispidulum. О последнем виде 
из-за его малочисленности мы почти не имеем данных, поэтому 

ограничимся рассмотрением лишь первых двух. 

Географическое распространение и биотопическое распреде­
ление. Слоники Р. ruficorпis и Ph. urticae широко распростра­
нены в лесной зоне СССР [10]. Лесотундра- северная граница 
их распространения; есть сообщения о регистрации этих видов 
в березовых редколесьях Финляндии и Норвегии [15, 16]. 
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Однако в первые же годы работы было отмечено, что слони­
ки, многочисленные на ближайших к стационару учетных пло­
щадках, совершенно отсутствуют на Полярном Урале, в 30 км 
от Лабытнанги [2]. Заинтересовавшись причиной этого явления, 
в 1983-1984 гг. мы предприняли широкое обследование окрест­
ностей Лабытнанги. Было установлено, что и там слоники встре­
чаются далеко не везде, несмотря на nовсеместное распростра­

нение в этих местах их кормовых растений. Они освоили участки 
территории, занимающие в одних случаях десятки гектаров (на 
них пришлись обе наши стационарные площадки), в других­
всего десятки квадратных метров. Такие участки часто имеют 
очень четкие границы и отделены друг от друга сотнями метров 

и даже километрами пространства, где на березах невозможно 
найти слоников или повреждения, которые они наносят. Терри­
тории, заселенные слониками,- это всегда повышенные элемен­

ты рельефа (коренные берега рек, мореиные гряды, поросшие 
. березой) или склоны южной экспозиции- сухие, прогреваю­
щиеся на большую глубину. Таким образом, распределение сло­
ников по территории на северной границе их ареала определя­
ется температурой и влажностью почвы, т. е. условиями их су­
ществования на стадии личинки, а не имаго. Так как прогрева­
нию способствует нарушение целостности травяного и особенно 
мохового покрова, слоники тяготеют к антропогенно нарушен­

ным территориям. Пригодные места заселяются ими достаточно 
плотно, тогда как участков с хорошими условиями увлажнения 

или ненарушенным покровом слоники совершенно избегают. 
Фенология и сезонная динамика численности. Основным ис­

точником данных по фенологии слоников Ph. urticae и Р. ruficor­
nis служили учеты численности насекомых-дендрофагов, прово­
димые методом энтомологического кошения. На территориях с 
высокой численностью слоников находились две наши постоян­
ные учетные площадки: одна в черте Лабытнанги, на территории 
Салехардского стационара Института экологии растений и жи­
вотных УрО АН СССР (площадка 1), другая-в ближайших 
окрестностях города (площадка 2). Обе площадки расположены 
на участках березового редколесья; подробное описание рельефа 
и растительности площадок приводилось нами ранее [2] . На 
этих площадках три раза в сезон проводили энтомологическое 

кошение, а на площадке 2 в 1983-1985 гг. учеты повторяли 
еженедельно. Суммарный объем проб, взятых единовременно, 
составлял 100 взмахов сачка. 

Имаго слоников Р. ruficornis обычно появляются на березах 
в самом начале июля; этот срок заметно различается по годам 

в зависимости от погодных условий сезона. Наиболее ранний 
выход слоников (около 25 июня) отмечался в 1977 г.; самый 
поздний (11-13 июля) в 1979 г. Почти так же поздно появились 
слоники в 1978 и 1985 rr. Слоников можно было встретить на 
березах в течение четырех- шести (обычно пяти) недель; они 
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Рис. 1. Сезонная динамика численности слоников Р. ruficornis на площадке 2 
в июле-августе. 

1-3- rоды: 1- 1983, 2- 1984, 3- 1985. 

Рис. 2. Зависимость суточного потребления корма самками слоника Р. ruficor-· 
nis от температуры. 

1- 1984 r., 2- 1985 г., 8- данные д.пя копуnирующей пары. 

окончательно исчезают к 5-20 августа. Слоник Ph. urticae 
обычно появляется на березах на несколько дней раньше, чем 
Р .. rufico.rnis, и исчезает с растений на 7....:.10 дней раньШе; У обо­
их видов почти сразу же после выхода имаго на растения про­

~сходит спаривание; яйцекладка начинается примерно через две 
недели после отрождения имаго и наиболее активно проходит 
в конце июля. 

Не только начальная дата появления слоников на растениях~ 
но и вся сезонная динамика их численности в самой сильной 
степени определяется конкретными температурными условиями 

данного сезона. В 1983-1985 гг. время появления слоников. 
Р. ruficornis на растительности и сроки ухода с нее последних 
особей различались очень мало, однако максимумы численности 
приходились на разные сроки (рис. 1). Например, в 1984 г. вы~ 
сокие температуры первой половины июля обусловили быстрое 
одновременное отрождение имаго из куколок и выход их на ра­

стения, после чего ваблюдался постепенный спад численности. 
В 1985 г. весь июль был холодным, что обусловило сил~нуrо 
растянутость отрождения имаго; в результате максимум\ их 
численности на растениях был достигнут на 3 недели позднее, 
iteм в 1984 г. 
О фенологии преимагинальных стадий у нас имеются лишь 

отрывочные сведения. Судя по поnедению в садках, в природе 
самки откладывают яйца на поверхность почвы. Зимует личин­
ка; по-видимому, зимовка возможна в нескольких возрастах, так 

как весной одновременно встречаются личинки разной величины. 
Стадия куколки проходит в конце июня-июле и длится очень 

недолго. 

Экология. Об экологии. преимагинальных стадий в нашем 
расrюряжении также имеется немного данных, так как специаль­

но эти стадии не изучались. Сообщается, что на Украине личин-
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ки родов Phylloblus и Polydrusus встречаются в верхних гори­
зонтах почвы, на глубине 5-15 см [7]. На Севере, однако, в го­
ризонте 5-10 см, на глубине которого обычно брали почвенные 
пробы, встречаются лишь единичные личинки и куколки слони­

ков. Основная масса их, видимо, обитает глубже, и этот факт 
тем интереснее, что на Севере как раз наблюдается тенденция 
к редукции ярусности почвенного населения, т. е. основная мас­

са его сосредоточивается в верхних почвенных горизонтах и под­

стилке. Очевидно, именно значительная глубина обитания личи­
нок слоников делает их такими требовательными к условиям 
температуры и влажности почвы. 

Отрождаясь, имаго сразу же перемещаются на кормовые 
растения. В качестве последних на Приобском Севере исполь­
зуется исключительно береза. Такое явление, когда в экстре­
мальных условиях (Север, горы) фитофаг переходит на один 
или немногие наиболее предпочитаемые виды корма, не трогая 
другие, которыми питается в более благоприятных частях ареа­
ла, хорошо известно [5]. В Белоруссии, например, в качестве 
кормовых для слоника Ph. urticae называют Salix, Sorbus, Rи­
bus, Rosa, Ri,bes, Alnus [8]; все эти растения встречаются в ни­
зовьях Оби и на Полярном Урале, однако мы ни разу не отме­
ч~ли питания слоника на этих растениях . 

. Для питания слоники предпочитают самые нежные, молодые 
листья березы. Удлиненные побеги берез растут в течение всего 
ИIQЛЯ, и со второй половины месяца на дереве одновременно 
существует уже огрубевшая листва укороченных побегов и еще 
совсем молодые листья на верхушках удлиненных побегов. По­
этому начиная с этого времени слоники питаются в основном 

на дистальных частях удлиненных побегов, в результате чего 
листья на этих побегах бывают освоены ими более полно, чем 
на укороченных. Причем на первых более сильно бывают по­
вреждены листья в их средней и верхней частях, чем на осно­
вании побега ( табл. 1). 
. Слоники- не только самые многочисленные, но и самые по­
движные грызущие филлофаги березы. Они активно передви­
гаются в кроне, совершая суточные миграции; утром они под­

нимаются в верхнюю часть кроны, освещенную солнечными лу­

чами, а во второй половине дня опускаются в нижнюю ее часть, 
в слой теплого, нагретого за день воздуха. Далее, когда речь 
пойдет об энергетике, мы увидим, что слоники предпочитают 
для питания температуру 15 ос и выше, и суточные перемеще­
ния в кроне дерева как раз объясняются выбором оптимальных 
.температурных условий. В результате наиболее полно исполь­
.зуется для питания листва березы на высоте 1-2 м от уровня 
земли [3]. 

Энергетика. Энергетические особенности имаго слоников изу­
чали в лабораторных условиях. В 1984 г. садки находились в 
комнате при температуре 13,5-15,5°С; в 1985 г. их содержали 
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Год 

1983 

1984 

Вид 

Phylloblus 
urticae 

Polydrusns 

Таблица 1 

Сезонная •инамика освоения листьев березы слониками 
на площадке 2, % от общего числа 

Удлиненные побеги 
Укороченные 

Дата побеги 

1 1 
Основанне Середина Верхушка 

IO.VII 5,34 5,59 5,42 0,60 
18.VII 10,82 11,19 25,81 16,78 
24.VII 24,33 45,67 64,92 67,54 

8.VIII 14,72 20,24 37,97 57,59 
14.VIII 14,92 23,86 44,09 62,11 
21.VIll 23,83 42.,80 61,11 55,56 

5.VII 1,71 5,84 3,90 1,30 
12.VII 3,66 13,39 11,43 8,57 
17.VII 6,52 11,49 23,36 19,63 
23.VII 8,24 34,91 64,95 37,11 
II.VIII 49,27 69,52 86,92 95,33 
18.VIII 42,68 63,39 81,25 85,71 

Таблица 2 

Энергетические показатели имаго слоников 

Потребление корма 

.. 
на 1 особь :0 

= в сутки 

Масса особи, "' 
Год 10 Пол n о '-"' 

м г 
.. :!С: ;>. 00:: "' " .. с _,.. 

а. 
о :0 

мм• :0:21 "':!! 5= "" =и 
== " " ;J'~ '""' '""' :!2 :!2 

1198+3,7129 1111 35,2.±2,3 1 95156,95±3,5816,9510,197 

1 14,1/ оо j1oj 4,0±0,2 \ 781 7,11±0,51 \о,871о,216 

1984 14,1/ QQ 1101 8,3±0,4 1 75,13,46±1,121 1,64,0,198 

4,2±0,2 
ruficornis 

15,41 g 1261 9,1±0,3 1 47119,70± 1,6312,401 -

16,5lctctllo 1 9,3±0,7 1 50 120,90±1,26Jз.oll0,324 
1985 

13,1 2Q 1 91 8,1±0,2 1 45 12,31 ± 1,02 1 '77 0,219 



Таблица 3 

Расчет работы, произведенной слониками за сезон 1983 r. 
на 100 листьях березы 

Число слоников, зкз. 

Календарные сроки на 100 взмахов 

1 

Слонико-дни 

сачка 
на 1 О О листьев 

5-12.VII 61 0,85 5,95 
13-17.VII 119 1,67 8,35 
18-23.VII 90 1,26 7,56 

24.VII-11.VIII 38 0,53 10,07 
12-17.VIII 3 0,04 0,24 

в двух разных помещениях, температура в которых несколько 

различалась (табл. 2). Слоники имеют хорошо выраженный 
половой диморфизм, причем самка весит примерно вдвое боль­
ше самца; этим вызывалась необходимость в опытах по энер­
гетике учитывать пол экспериментальных животных. Слоников 
обычно содержали в садках поодиночке, кроме одного вариан­
та, где изучалось питание копулирующей пары слоников. Перед 
экспериментом слоники, отловленные в природе, в течение одно­

го- двух дней проходили акклиматизацию в лабораторных 
условиях. Кормом во всех случаях служили листья березы из­
вилистой, взятые с диетальной части удлиненного побега (но не 
самый последний лист из-за его малых размеров). Методика 
энергетических экспериментов принципиально не отличалась от 

методики экспериментов, проводимых ранее на личинках мно­

гих видов листагрызущих насекомых [ 4] , но самца и самку ко­
пулирующей ·пары взвешивали только один раз- после опыта. 
Этот вариант опыта продолжался только один- три дня, до рас­
пада посаженной в садок копулирующей пары; длительность всех 
остальных вариантов была от 5 до 11 дней. Количество особей 
(или их пар), использованных во всех вариантах экспериментов, 
.а также количество регистраций (суточных данных) указаны 
в табл. 2. 

Основной параметр, определявшийся в этих эксперимен­
тах,- потребление корма. Это один из главных показателей, 
по которому впоследствии рассчитывалось потребление корма 
за сезон. Прежде всего следует отметить, что интенсивность пи­
тания (суточное потребление корма в пересчете на единицу 
массы тела) у двух видов, заметно различающихся по размерам, 
практически одинакова, как и у самцов и самок слоника Р. ru­
ficornis, по массе различающихся вдвое. Другими словами, по­
требление корма особью возрастает пропорционально возраста­
нию ее массы. 

С другой стороны, в отдельных группах тесная зависимость 
потребления корма от массы тела наблюдается только у слоника 
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Ph. urticae (r= +0.85). Представители второго вида (даже сам­
ки) весьма мелкие. В зарегистрированных колебаниях массы 
тела у них велика доля случайной составляющей- ошибки из­
мерений, что не позволило выявить связи величины потребления 
корма с массой тела. Зато у этого мелкого вида выявлена связь 
суточного потребления корма с температурой, при которой про­
водился эксперимент; коэффициенты корреляции r для самцов 
и самок равны соответственно +0,70 и +0,84. Для самок эта 
зависимость щ~одемонстрирована на рис. 2; видно, что потреб­
ление корма равномерно и довольно круто нарастает при уве­

личении температуры до 14-15°С, после чего нарастание хотя 
и продолжается, но становится гораздо слабее. Видимо, с этой 
температуры начинается область температурного оптимума для 
слоника Р. ruficornis. У слоника Ph. urticae вообще не выявлено 
тесной ко2_Реляции величины потребления с температурой; r рав­
но +0,29. Возможно, что для этого сравнительно крупного вида 
нижняя граница оптимальных температур находится ниже, чем 

для Р. ruficornis, а в пределах оптимальных температур потреб­
ление в большей степени зависит от других факторов, в первую 
очередь от размеров особей. 

Было проележена также питание копулирующей пары сло­
ников Р. ruficornis; самка питается во время копуляции. Пере­
неся данные из табл. 2 на рис. 2 (обозначены треугольником), 
мы видим, что величина потребления соответствует данным, 
ожидаемым для этой температуры, т. е. интенсивность питания 
самки во время копуляции не меняется. 

Действие еще каких-либо факторов, кроме массы особи и 
температуры среды, на величину потребляемого корма не вы­
явлено. Таким фактором могло бьi быть физиологическое состоя­
ние самки. В 1985 г. для экспериментов брали только что копу­
лировавших самок Р. ruficornis, ни одна из них за время опытов 
не отложила яиц. В 1984 г. взятые для эксперимента случайные 
одиночные самки за период опытов сделали по одной-три кладки 
каждая, следовательно, физиологическое состояние самок в эти 
годы было различным. Однако видно, что созревание яиц и на­
чало яйцекладки не меняют интенсивности питания самок (см. 
табл. 2). Более детальный анализ данных 1984 г. показал, что 
в те дни, когда самка откладывает яйца, потребление ею корма 
достоверно выше, мм2/(особь·сут): у Ph. urticae 51,4±3,4 и 
77,6+9,5; у Р. ruficornis 10,5+1,0 и 21,7+2,7 без яйцекладки 
11 с яйцекладкой соответственно. 

К:аков же механизм обнаруженной связи? Активно ли увели­
чивает самка потребление корма в день откладки яиц или про­
сто откладка их приходится на дни с более высоким потребле­
нием, например, на более теплые? Для Ph. urticae кажется более 
справедливьtм первое предположение, для Р. ruficornis- второе. 
Откладка яиц обнаруживает достаточно высокую связь с тем­
пературой у обоих видов (r= +0,62 и +0,78 соответственно), 
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а у Р. ruficornis при повышении температуры повышается и по­
требление корма. 

Данные относительно доли корма, идущей на увеличение­
массы тела, довольно скудны. В 1985 г. самки Р. ruficornis из­
расходовали на увеличение массы тела 14,0-18,8% съеденного-­
корма (сырая масса), а в 1984 г. 18,3 %. Но если увеличение мас­
сы тела, которое регистрировали в экспериментах в 1985 г., со­
ставляло всю продукцию, то в 1984 г. в состав продукции, кроме 
него, входила еще и яйцепродукция (массу отложенных яиц мы 
не учитывали). У самок Ph. urticae, каждая из которых за время 
опыта отложила по одной-пять крупных кладок, яйцепродукция~ 
видимо, составляла основную долю общей продукции; на уве­
личение массы тела они израсходовали лишь 5,2% от массы 
съеденного корма. В целом следует сказать, что доля корма,. 
которая идет на образование новых тканей у активных, подвиж­
ных имаго, впо.1не сравнима с той, которую используют на при­
рост личинки многих видов северных насекомых, развивающие­

ся в это же время [4]. Интенсивность питания у них, однако,. 
в 5-8 раз ниже, чем у личинок листогрызущих насекомых. Это· 
не удивительно, так как едва ли можно вообще сравнивать пи­
тание развивающейся стадии насекомого и дополнительное 
питание имаго. Но интересно, что и для имаго слоников в лите­
ратуре приводятся гораздо более высокие цифры. Например,. 
долгоносик Odontopus calceatus при питании листьями тюль­
панного дерева ежедневно потребляет количество корма, равное-
0,97 массы тела [ 17]. 

Суммарное потребление корма слониками за сезон можно­
оценивать исходя из их численности, которая регистрируется в 

природе, и суточного потребления корма, которое определено­
экспериментально. Второй способ оценки-непосредственное 
измерение в конце сезона повреждений, оставленных слониками 
на листьях. 

Для использования первого метода прежде всего необходимы 
данные по численности слоников в их сезонной динамике (см. 
рис. 1). Они приведены в относительных величинах (количество­
экземпляров на 100 взмахов сачка) и в таком виде не пригодны 
для расчетов. Поэтому пришлось перевести эти данные в абсо­
лютные величины- количество слоников на 100 листьев бере­
зы; эта величина показалась нам наиболее подходящей среди 
других абсолютных показателей (число экземпляров насекомых 
на единицу длины учетной ветки, на единицу площади или мас­
са листьев и т. д.), в которых принято выражать численность. 
насекомых-филлофагов. Для такого перевода данных в 1985 г. 
мы несколько раз провели параллельные учеты слоников коше­

нием и подсчет их абсолютной численности на листьях. В ре­
зультате был получен коэффициент пересчета: 100 слоников на 
100 взмахов сачка примерно соответствуют 1,4 слоника на 
100 листьев березы. 
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Следующий этап работы- подсчет количества «слоника­
дней» (т. е. количества дней, которое жуки в течение сезона пи­
тались на березе) -по сути дела, представляет собой измере­
ние площади фигуры, ограниченной кривой численности и осью 
абсцисс (см. рис. 1). Эту фигуру разбивали на ряд более про­
стых, основанием которых служили промежутки между учета­

ми; пЛощадь каждой такой фигуры (количество слонико-дней 
за данный промежуток времени) вычисляли, принимая числен~ 
ность слоников в течение всего периода средней между началь­
ной и конечной численностью этого периода. Сумма данных по 
всем периодам дает общее количество слонико-дней за сезон. 
Продедура расчета для 1983 г. подробно показава в табл. 3. 

Исходя из количества слоника-дней, удобно произвести даль­
нейшие подсчеты. Будем считать, что соотношение полов 1 : 1. 
Количество корма, потребленное особью за день, определено 
экспериментально; воспользуемся данными, выраженными в мм2 

площади листа. Температура- единственный фактQр, оказываю­
щий значительное влияние на величину потребления, поэтому 
следовало бы учитывать ее при определении общего количества 
корма, съеденного слониками за сезон. Можно было бы восполь­
зоваться среднесуточными температурами для разных периодов, 

однако правильнее будет считать, что слоники в природе актив­
но избирают условия предпочитаемых температур. Поэтому 
можно считать, что самка Р. ruficornis потребляет в день 20 мм2 

листа березы, а самец 10 мм2 ; это довольно высокие цифры. 
В таком случае за сезон на каждых 100 листьях березы потреб­
ление слониками составит примерно 4,8 см2• 

Теперь для того, чтобы. вычислить процент площади листьев, 
поедаемых слониками за сезон, надо только иметь данные по 

площади 100 листьев. Ее рассчитали, взвешивая листья березы 
и высечки из них заранее известной площади. Площадь 100 ли­
стьев оказалась равной 608 ± 23 см2 • Таким образом, слоники 
съедают примерно 0,8 % от общей фотосинтезирующей поверх­
ности. Расчет, проведенный по данным 1984 г., дал практически 
ту же самую величину. 

Потребление слониками листьев березы было измерено так­
же вторым способом - методом балльной оценки повреждений 
и последующего перевода ее в проценты изъятой площади ли­
стьев [1]. Первичная запись была произведена таким образом, 
что по ней можно не только получить данные по общей повреж­
денпасти листьев для всей пробы, но и оценить по отдельности 
повреждения, нанесенные некоторыми видами филлофагов. 
К таким филлафагам относятся и слоники, погрызы которых 
хорошо идентифицируются [ 11, 3] . Этим методом получены 
следующие цифры: в 1983 г. слоники изъяли на учетной пло­
щадке 2-1,35 % поверхности листьев березы, а в 1984 г.- 1,18 %. 
таким образом, данные, полученные по численности слоников 
и потреблению корма, в 1,5-1,7 раза ниже тех, которые полу-
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чаются путем измерения повреждений на листьях. Мы считаем~ 
что цифры, которые дает первый метод, несколько занижены по­
сравнению с реальной величиной, в основном за счет недоучета 
численности слоников из-за их миграции в первой половине дня 
в верхний высотный уровень кроны, где их невозможно достать 
сачком. Возможно также, что цифры, полученные вторым ме­
тодом, несколько превышают реальную величину из-за допу­

щений, припятых в самом методе [1]. 
В 1983 и 1984 rr. на площадке 2 было определено и общее 

потребление листьев суммарно всеми листогрызущими насеко­
мыми и минерами. Оно было в эти годы практически одинако­
вым- 3,10 и 3,12% соответственно. Согласно этим данным и 
данным, полученным в другие годы и по другим точкам, на сло­

ников при их высокой численности приходится от трети до поло­
вины потребленной площади листьев березы. Самое высокое­
потребление листьев слониками отмечено нами в 1984 г. в ок­
рестностях Салехардского аэропорта- 3,13% от общей площа­
ди листьев (всего было изъято 8,00% ). Таким образом, ни один 
другой вид березовых филлофагов в изучаемом районе не имеет 
такого значения, как слоник Polydrusus ruficornis, за исключе­
нием, может быть, в отдельные годы пяденицы Oporinia autum­
nata Bkh. Если вспомнить, что одним из доминантов консорций 
карликовой березки в тундровых биогеоценозах низовьев Обн 
является листоед Phyllodecta polaris Schneid., а в консорциях 
ив- также листоед, Phytodecta pallidus L., то можно сделать 
вывод, что роль жесткокрылых как зеленоядов в лесотунд­

ровой зоне еще весьма велика. При продвижении дальше 
к северу эта группа теряет свое значение (так же, как и чешуе­
крылые), и основными потребителями листовой массы древес­
ных растений остаются пилильщики [9, 14). 

Выводы 

В лесотундре низовьев Оби слоники Phylloblus urticae и Po­
lydrusus ruficornis дополнительно питаются почти исключитель­
но на листьях березы, не употребляя многие растения, которые 
в других частях ареала известны как кормовые для этих видов. 

Распределение слоников по территории на северной границе 
их ареала определяется температурой и влажностью почвы, т. е. 
условиями существования личинки; слоники заселяют высокие 

сухие участки, где почва прогревается на большую глубину. 
Температурными условиями конкретного сезона определяется 

время отрождения имаго и кривая сезонной динамики их чис­
ленности на растениях. Яйца слоники откладывают преимуще­
ственно в более теплые дни. 

Обнаружена тесная зависимость интенсивности питания сло­
ника Р. ruficornus от температуры; коэффициенты корреляции 
д.riя самцов и самок r равны ±0,70 и ±0,84 соответственно. 
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Нижняя граница температурного оптимума для питания этог~ 
вида 14-l5°C. Наблюдается зависимость суточного потребле­
ния корма Ph. urticae от размеров тела, r= ±0,85. 

Интенсивность питания имаго слоников в 5-8 раз ниже, чем 
у личинок грызущих филлофагов. Однако доля съеденного кор­
ма; идущая на образование новых тканей тела, у тех и других 
примерно одинакова. 

В некоторых биогеоценозах низовьев Оби- антропогенных 
березовых редколесьях- слоники являются доминантами в кон­
сорциях березы извилистой и карликовой березки; на их долю· 
приходится от трети до половины от изъятой фотосинтезирую­
щей поверхности. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Энергетические проблемы все острее встают перед челове­
чеством. Нашему поколению предстоит решать задачу более 
интенсивного усвоения той энергии, которая выделяется в ходе 
реакций ядерного синтеза на Солнце и, достигая Земли, реали­
зуется в виде солнечных лучей. 

Энергетические превращения играют ведущую роль во всем 
ходе эволюции жизни. Животные в ее процессе выработали со­
вершенные пути получения и реализации энергии и успешно 

обитают во всех сферах нашей планеты. 
Сборник отражает познание жизненных процессов с энер­

гетических позиций и стремление найти строгие количественные 
эквиваленты энергетической компенсации влияния факторов 
среды на биологические объекты. 

L{ля познания энергетических закономерностей полезно про­
анализировать иерархию энергетических потребностей различ­
ных животных на основе построения простой формальной моде­
ли регуляции бюджетов энергии в зависимости от условий сре­
ды, которая позволяет наметить пути дальнейших исследований. 
Наиболее четко бюджеты времени и энергии животных могут 
быть изучены в экстремальных условиях. Так, низкая числен­
ность мышевидных грызунов- основного вида пищи белой совы 
летом в тундре- вынуждает для сохранения энергетического 

баланса, обеспечивающего выживаемость вида в данной ситу­
ации, максимально снижать двигательную активность и отка­

зываться от размножения. Таким образом, поведение живот­
ных- регулятор благоприятного сохранения энергетического 
баланса организма. Иным путем поддерживают энергетический 
баланс, при крайне низких температурах, мелкие воробьиные 
в Якутии. Синантропы ночуют в теплых убежищах и при пони­
жении температуры увеличивают потребление энергии с пищей, 
снижая двигательную активность, сводя ее к кормовой, а пу­
почки, обладающие оперением с хорошей теплоизоляцией, в 
3 раза меньше увеличивают потребление пищи, чем воробьи. 
Понижение температуры вызывает рост теплопотерь, а умень­
шение источников пищи может нарушать энергетический баланс 
вида. Поэтому в Якутии зимой преобладают полевые и домовые 
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воробьи, которые потреб.1яют пищу, запасенную человеком, а 
обитая в скоплениях корма, эти виды не тратят лишнюю энер­
гию на его поиск, тогда как пупочки, используя диффузную 
кормовую базу- семена сорняков,- вынуждены совершать 
значительные перемещения, при энергетических затратах кото­

рых возможность сохранения энергетического баланса стано­
вится проблематичной, поэтому пупочки в массе зимуют южнее. 

Энергетический баланс играет важную роль в явлениях при­
способления не только видов, но и популяций. Поскольку гра­
ницы популяций видов не изучены, то, очевидно, четче понимать 
особенности поддержания энергетического баланса можно у гео­
графически разобщенных оседлых космополитов. Анализ энер­
гетического баланса птиц из разноудаленных популяций пока­
за.'I, что становление дивергенции популяций идет следующим 
путем изменения: энергетика~ масса тела~ морфологические 
отличия. Энергетический баланс видов из разноудаленных по­
пуляций определяется неодинаковыми величинами притока и 
потери энергии; при этом большая или меньшая степень приспо­
собленности выражалась не более высоким или низким уровнем 
энергозатрат, а степенью соотношения притока и потери энер­

гии. Оседлые и зимующие виды птиц в высоких широтах с более 
холодным климатом имели большую массу тела и приток энер­
гии при экономии ее ночью в покое, тогда как особи из более 
«теплого» климата были меньшей массы, у них было ниже по­
ступление энергии с пищей и они больше расходовали ее в покое. 
Животные, постоянно живущие в убежищах, видимо, не всегда 
используют метаболические перестройки, что отмечено у гео­
графических популяций рыжей полевки. 



УДК: 591.5+577.3 

Факторы среды и оптимальная регуляция бюджетов времени 
и энергии у гомойотермных животных. К: ряж и м· 
с кий Ф. В.- В кн.: Экологическая энергетика животных. 
Свердловск: УрО АН СССР, 1988. 

На основе представлений об иерархии энергетических по· 
требносгей животных и о неделимости суточного бюджета 
энергии (DEB) разработана концепция оптимальной регуля· 
ции DEB путем изменений структуры бюджетов времени в 
зависимости от условий среды. 

Построена простая формальная модель этой регуляции, 
базирующаяся на двух экстремальных принцилах- макси· 
мизацпи затрат на рост, размножение, накопления энергети· 

ческих резервов и активность, не связанную непосредственно 

с неизбежно возникающими при индивидуальном существо· 

вании животных нуждами, а также максимизации потока 

энергии через организм животных в стационарном состоянии. 

Модель описывает ожидаемые изменения расхода времени на 
неизбежные при существовании нужды (кормовую активность 
и социальные взаимодействия), а также основных составля· 
ющих DEB в зависимости от изменений внешних факторqв 
среды (кормообеспеченности, плотности населения животных 
и температуры окружающей среды) и внутренних характе­
ристик животных (интенсивности расхода энергии на термо­
регуляцию и обмена в покое, зависящих от массы тела). 

Эмпирические факты, касающиеся пределов изменения 
DEB, соотношения потенциальной энергии и основного обме· 
на, зависимостей компонентов DEB и времени, расходуемого 
на неизбежную активность, от условий среды и внутренних 
параметров организма согласуются с предсказаниями моде· 

ли и, таким образом, достаточно хорошо интерпретируются 
в рамках развиваемых представлений. Анализ ограниченности 
модели позволяет наметить пути дальнейших исследований. 

Ил. 7. Библиогр. 79 назв. 

УДК: 591.538: 598.97 

Суточные бюджеты времени и энергии у белой совы при низ· 
кой численности мышевидных грызунов. К: р и в ц о в С. К­
В кн.: Экологическая энергетика животных. Свердловск: УрО 
АН СССР, 1988. 

Методом индивидуального хронометрирования поведения 
самца белой совы, не принимавшего участия в размножении, 
в северо-западной части Югорского полуострова 16 и 26 июля 
получены два суточных бюджета времени. Рассчитаны рас· 
ходы энергии на активность, терморегуляцию и линьку. 

Белая сова при недостатке кормовых ресурсов снижает 
расход энергии в природе до минимального уровня, который 
достигает 1,2-1,4 ВМ, а при сравнении с величинами DEB 
неворобьиных птиц того же размера в природе, согласно обоб· 
щающим уравнением, на 20-50 %. 

Ил. 1. Табл. 2. Библиогр. 15 назв. 

УДК: 59.036.5: 591.53: 598.8 

Особевнести поддержания энергетического баланса полевых и 
домовых воробьев, пупочек, зимующих в Центральной Яку­
тии. Н ах о д к и н Н. А.- В ·кн.: Экологическая энергетика 
животных. СJ!ердловск: УрО АН СССР, 1988. 
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В Якутске (62° с. ш.) в течение зимнего периода иссле­
довали показатми энергетического баланса птиц: утреннюю 
массу тела, потери массы тела в покое ночью, вечернее на­

полнение пищеварительного тракта, поступление и усвоение 

энергии с пищей у домового и полевого воробьев, пуночек. 
Редко зимующие пуночки биоэнергетически лучше приспособ­
лены к воздействию низких температур, чем оседлые воробьи. 
При пониженин температуры от -9 до -52 ос энергия су­
ществования у них увеличивается на 35 %, у полевых воробь­
ев на 112,4 %, у домовых- на 113,7 %. Домовые воробьи 
при сочетании низких температур и короткого дня с трудом 

поддерживают массу тела. 

Ил. 7. Библиогр. 34 назв. 

УДК 591.538: 598.8 
Популяционные особенности поддержания энергетического ба­
ланса у некоторых воробьиных птиц. П о с т н и к о в С. Н.­
В кн.: Экологическая энергетика животных. Свердловск: УрО 
АН СССР, 1988. 

Изучались оседлые и перелетные воробьиные птицы, отлов­
ленные из разноудаленных популяций. Птицы перемещались 
в место исследований, где с ними экспериментировали четыре 
зимних месяца. 

У оседлого вида (домовый воробей) при удалении попу­
ляций на 350 км отмечены близкие массы тела, но показатми 
энергетического обмена выше у популяции из более холодно­
го климата. При удалении популяций на 1000 км масса тела 
птиц из района с более холодным температурным режимом 
при коротком дне в декабре была выше, и различия умень· 
шались при увеличении дня. Наполнение пищеварительного 
тракта следовало тенденциям изменения массы тела. У южных 
птиц выше потери массы тела в покое и двигательная ак­

тивность, тогда как у птиц из более холодного климата от­
мечено большее потребление энергии с пищей. 

У перелетного вида (снегиря) при удалении популяций 
на 1000 км у особей, зимующих в более холодном климате, 
выше масса тела, наполнение пищеварительного тракта, все 

параметры энергии существования, коэффициент усвоения 
пищи и двигательная активность, чем у птиц из района ис­
следований с более высокими температурами, которые боль­
ше расходовали энергоресурсов в покое ночью. 

У мигрантов (щегол, чиж), зимующих в различных кли­
матических условиях, при удалении мест зимовки более чем 
на 4000 км изучены изменения массы тела. У щеглов, зиму­
ющих в высоких широтах, масса тела и потери ее в покое 

при различных температурах в течение зимы были выше, чем 
у особей, зимующих южнее. 

Табл. 3. Ил. 1. Библиогр. 24 назв. 

УДК 577.3: 591.5 

Популяционная изменчивость энергетики рыжей полевки. К о­
в а ль чУ к Л. А., Ч и б и р я к М. В.- В кн.: Экологическая 
энергетика животных. Свердловск: УрО АН СССР, 1988. 

Представлены новые материалы о состоянии энергетиче­
ского потенциала и тканевых адаптациях рыжей полевки. 

Показана географическая изменчивость энергетического 
и пластического обмена животных. При сравнительном ана­
лизе терморегуляции У исследованных полевок доказано, что 
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в энергообеспечении ТI<аней при низких температурах большое 
значение приобретают избирательность в окислении отдельных 
эндогенных и экзогенных субстратов, величина резерва и 
диапазона дыхательной активности митохондрнального аппа· 
рата тканей. 

Табл. 1. Ил. 2. Библиогр. 25 наэв. 

УДК 591.538:598.2 
Основные особенности возрастных изменений уровня и ин­
тенсивности газообмена у эмбрионов птиц. К а м е н с к и й 
Ю. Н.- В кн.: Экологическая энергетика животных. Сверд· 
ловск: УрО АН СССР, 1988. 

Изучали газообмен эмбрионов 11 видов птиц с исполь· 
зеванием физического газоанализатора. Параллельна иссле· 
довали первые и последние из отложенных яиц кладки. По· 
казаны тенденции изменений уровня эмбрионального газооб· 
мена у выводковых, полувыводковых, полуптенцовых и птен­

цовых видов птиц. Изучены особенности возрастных измене­
ний интенсивности газообмена и отмечается, что развиваю· 
щиеся эмбрионы птиц «предъявляют:. наиболее сложные тре· 
бования к температурному режиму инкубации в стадии пер· 
вичной пойкилотермии. 

Табл. 3. Библиогр. 35 назв. 

УДК 591.5+598.1 
Метаболизм активности ящериц. С о к о л о в а Т. М.- В кн.: 
Экологическая энергетика животных. Свердловск: УрО АН 
СССР, 1988. 

Измеряли интенсивность выделения углекислого газа у 
ящурки Штрауха, полосатой ящерицы, стройной змееголов­
ки, кавказской ящерицы в камерах с температурным гради­
ентом от 20 до 50 °С. Приведены уравнения стандартного ме­
таболизма: интенсивность выделения углекислого газа при 
спонтанной активности увеличивалась в 2-3 раза. Метабо· 
лические пределы при спонтанной и высокой активности выше 
у относительно более подвижных ящериц (стройной змеего­
ловки и полосатой ящерицы), чем у ящурки Штрауха. Пре· 
делы аэробного метаболизма ограничивают возможности 
ящериц к кормодобывающему и исследовательскому типам по­
ведения. 

Табл. 1. Ил. 3. Библиогр. 45 назв. 

УдК 591.525+597.828 

Некоторые особенности энергетики метаморфоза Rana arualls 
Nilss. в техногеином ландшафте. Пяст о л о в а О. А., Тру­
б е цк а я Е. А.- В кн.: Экологическая энергетика животных. 
Свердловск: УрО АН СССР, 1988. 

Параллельные исследования в природе и в условиях ла­
бораторного эксперимента показали, что загрязнение среды 
химическими соединениями оказывают существенное влия­

ние на аккумуляцию энергии в процессе раннего развития 

Rana arvalis Nilss. Под действием повреждающих факторов 
увеличивается расход энергии, связанный с дыханием и выде­

лением, и, как следствие, замедляется рост животных. Энер· 
гетические резервы таких животных полностью исчезают к 

окончанию :v1етаморфического климакса. Это сказывается на 
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выживаемости и жизнеспособности рекрутируемых в популя­
цию .особей. 

Табл. 5. Ил. 4. Библиогр. 20 назв. 

УДК 597.553.2+591.05+591.133.12 

Содержание жира у пеляди при миграции на нерест в р. Се­
верной Сосьве, М е ль н и ч е н к о С. М.- В кн.: Экологиче­
ская энергетика животных. Свердловск: УрО АН СССР, 1988. 

Определялось содержание жира в тушке, желудочно-ки­
шечном тракте и гонадах мигрирующей на нерест пеляди в 
годы, различные по условиям для нагула производителей. 
Тушки рыб подвергали измельчению на мясорубке, отбирали 
и высушивали пробы фарша; икра гомогенизации не подвер­
галась. Из сухих проб производили экстракцию жира этило­
вым эфиром уксусной кислоты. 

В начале миграции (1980 г.) содержание жира в тушке 
на сырую массу составляло у самок 10,4, у самцов 10,2 %. Ко­
эффициент общей жирности (КОЖ) -10,1 и 11,7 соответст­
венно. КОЖ на нересте у производителей этого года был у 
самок 7,3, у самцов 6,0. Колебание средних значений КОЖ 
составляло у преднерестовых рыб в отдельные годы 4,3-
8,0 у самок, 4,2-6,9 у самцов, С икрой у самок выносится 
23-27 % жира от суммарного в организме, имеющегося ко 
времени нереста. В годы с низким содержанием жира в сома­
тических тканях удаленные нерестилища осваиваются незна­

чительной частью производителей, nришедших на нерест. За 
счет этого создается возможность сохранения заnаса энер­

гии в соматических тканях для nредстоящей зимовки. 
Табл. 4 .Библиогр. 21 назв. 

УДК 591.538: 594 
Суточная активность и характер перемещений наземного мол· 
люска Eobania vermiculata (Miiller). 3 ей ф ер т Д. В.- В кн.: 
Экологическая энергетика животных. Свердловск: УрО АН 
СССР, 1988. 

В июне-августе 1978-1979 rr. на участке щучкового луга 
nроведены 43 круглосуточных наблюдения за улитками 
Е. vermiculata. Характеристикой суточной активности служи­
nо расстояние, на которое исследуемая улитка nеремешалась 

за оnределенный отрезок времени. Животные активны с 19 ч 
вечера до 12 ч следующего дня; nовышенная активность на­
блюдается в nервые часы после начала движения и перед его 
прекращением. Выявлена зависимость между величиной уда­
ления улиток от исходной точки и общей длиной пройденно­
го пути (r=0,886). У улиток, голодавших в течение 2 сут, 
интенсивность nеремещений возрастает, но nосле 4 сут голо­
дания резко снижается. Показано наличие положительной 
корреляции (r=0,707) между размером улитки и средней ве­
личиной перемещения в nределах отдельных куртин. На ха­
рактер nеремещения отдельных особей влияют погода, моза­
ичность растительного nокрова и физиологическое состояние. 

Ил. 3. Библиоrр. 33 назв. 

УдК 595.768.23+574.46+591.53 

Экология и энергетика двух видов слоников и их роль в не· 
которых экоенетемах Севера, Б о r а ч е в а И. А.- В кн.: 
Экологическая энергетика животных. Свердловск: УрО АН 
СССР, 1988. 
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Два вида слоников- Phylloblus urticae Deg. и Polydrusus 
ruficornis Bonsd.- довольно обычны в березовых редколесь­
ях низовьев Оби. Показава резко выраженная мозаичность 
их расnределения по территории и факторы, ее обусловли­
вающие. Приводятся данные по фенологии, сезонной динами· 
ке численности, экологии слоников. Обсуждаются некоторые 
энергетические показатели, характеризующие питание имаго; 

подробно рассмотрена связь величины суточного потребления 
корма с массой тела особи и температурой среды. Двумя спо· 
собами оценивается общее потребление слониками листьев бе· 
резы за сезон; показано, что в некоторых сообществах лесо· 
тундры на долю слоников приходится от трети до половины 

изъятой фотосиитезирующей поверхности. Делается вывод о· 
большой роли жесткокрылых как зеленоядов в консорциях 
древесных растений этой зоны. 

Табл. 3. Ил. 2. Библиоrр. 17 назв. 
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