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АКАДЕМИ5I НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭНЕРГЕТИКА ПИТАНИЯ И РОСТА ЖИВОТНЫХ · 1990 

С. Н. ПОСТНИКОВ 

ПОСТУПЛЕНИЕ ЭНЕРГИИ ИЗ ПИЩИ У ВЬЮРКОВЫХ ПТИЦ 
(FRINGILLIDAE) ПРИ РАЗЛИЧНЫХ ТЕМПЕРАТУРАХ 

В современных работах по биоэнергетике птиц энергетиче­
ские параметры рассчитываются исходя из массы тела с исполь­

зованием различных коэффициентов. Такой подход отражает 
представление о биологических объектах как о физических ма­
шинах и имеет очевидную ограниченность. Однако он позволил 
обобщить многочисленные литературные данные [ 1-4, 20]. 
Формализованные представления должны иметь упрощенный 
вид, так как возможность трактовки моделей обратно пропор­
цианальна их сложности. Для дальнейшего изучения проблем 
развития энергетики птиц важно знать, как реагируют на изме­

нения факторов среды разные виды с близкой массой тела, каков 
размах этих колебаний, что поможет понять адаптивную радиа­
цию видов по направлению и степени отклонения от средних 

значений метаболизма [2]. Итогом исследований должна стать 
разработка моделей, позволяющих более точно оценивать энер­
гетику птиц. Представляется возможным выделение специфиче­
ских черт энергетики оседлых птиц высоких и умеренных широт, 

мигрантов, зимующих в Европе, Юга-Восточной Азии и Африке. 
Наиболее полное представление об энергетике вида дает 

изучение энергетического баланса, одним из основных парамет­
ров которого в энергетике птиц принята энергия существова­

ния- количество энергии, которое ежедневно использует птица 

при сохранении постоянной массы тела и отсутствии продуктив­

ных процессов (линьки, размножения и миграции) под влиянием 
естественных факторов среды. Она измеряется у птиц в клетках 
или вольерах, где они могут ограниченно двигаться, в избытке 
иметь разнообразную пищу и находиться в условиях, близких 
к естественным (температура, фотопериод, местонахождение 
экспериментальной установки в лесу и т. д.). Хорошо выполнен­
ные измерения дают надежные данные по затратам птиц на под­

держание энергетического баланса и близки к таковым в природе. 
Энергия существования (ЕЕ) увеличивается при пониженин 
температуры, и ее возрастание тем больше, чем менее вид при­
·способлен к низким температурам [9-14, 17]. При большей 
продолжительности дня ЕЕ выше, хотя ее вtJзрастание непро-
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порцианальна увеличению фотопериода. Линии регрессии ЕЕ 
при О и +30 ос имеют более высокий уровень при 15-часовом 
фотопериоде, чем при 10-часовом [ 18, 20]. Изучение шести 
семейств воробьиных показала, что у пяти они близки, а у овсян­
ковых отличаются (20]. Энергия существования у особей одного 
вида в северных широтах выше, чем в южных [9, 11, 12, 14]. 
Для ЕЕ было показано отсутствие определенной термонейтраль­
ной зоны на примере 18 видов (19]. В зимний период некоторые 
из них увеличивают массу тела (6-9, 11, 14, 15], хотя физио­
логическое преимущества роста размера при низких температу­

рах относительно, так как крупная птица требует большего 
ко.1ичества пищи. Увеличение массы тела на 10, 50 и 100% 
повышает общие энергетические потребности для существования 
при О ос соответственно на 5, 24 и 44%. Крупные птицы расхо­
дуют больше пищи, но на ее добычу тратят столько же времени, 
сколько и другие виды. Физиологически крупные птицы лучше 
приспособлены к жизни в холодном климате, но экологически 
они могут проигрывать. Для успешного выживания, согласно 
правилу Бергмана, физиологические преимущества должны 
превосходить экологические недостатки. 

Придерживаясь схемы потока энергии в организме птиц и 
классификации энергий, реJ<омендованных В. Р. Дольником 
(2, 3], в настоящей работе мы обсуждаем особенности измене­
ния количества усвоенной энергии, так как в летний период 
сjюжно разделить затраты на ЕЕ и продуктивную энергию [1, 4]. 

Материалы и методы исследований 

В основу работы положены материалы, полученные нами в 
1966-1988 гг. в умеренных широтах. Измерено 14 видов вьюр­
ковых птиц в 859 опытах, каждый из которых продолжался 2-
3 сут. Более 95 % данных получено при измерениях на Среднем 
Урале в г. Свердловске (56° 30' с. ш.). Летние опыты проводили 
с середины мая по начало июля, зимние- с декабря по февраль, 
т. е. в периоды, когда отсутствовали миграция и линька. Сроки 
измерений для каждого вида устанавливали по характеру дви­

гательной активности, которую всегда измеряли параллельно_ 

На птицах, содержавшихся в уличных вольерах размером 15Х 
Х3Х2,5 м, после привыкгния их к условиям эксперимента про­
водили опыты, причем данные подлежали анализу только в том 

случае, если температура изменялась менее чем на 5 °С. В пред­
шествующий опыту период и в течение опыта температуры были 
близкими. Птиц, которые снижали массу тела во время экспе­
риментов, помещали заранее в клетки и ежедневно взвешивали 

в 24 ч. Опыты проводили после стабилизации массы тела с до­
пустимыми отклонениями- не более чем на 2 %. Птиц взвеши­
вали на весах ВЛТК-500 и утром за час до рассвета. Темпера-
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туру воздуха измеряли в 4, 9, 14, 18, 21 и 24 ч, и по данным иЗ· 
мерений вычисляли среднесуточную. 

Количество поступившей энергии определяли по массе съедае­
мой пищи и ее усвоению при различных температурах среды. 

Птиц помещали в металлические клетки размером 35Х22Х26 см 
с картонными подносами, в которых находились навески кормов, 

предварительно доведенных до постоянной массы при темпера­
туре +60 °С. Клетки были защищены прозрачной пленкой. Для 
кормления живыми червями использовали пластмассовые гюд· 

носы. Калорийность подсолнечного семени определена нами в 
7,141 ккал/г, проса- 4,414, овсянки- 4,81, сырых больших 
«мучных» червей- 2,4, мелких более 1 см- 2,1 ккал/г. Сущест­
венным положительным отличием методики исследований было 
то, что 90 % данных получено при измерении на смеси кормов, 
позволяющей птицам выбирать необходимые семена, живых на­
секомых, важных для поддержания энергетического баланса. 
Калорийность экскретов определена в каждом опыте отдельно. 
Использованы только измерения, в которых масса тела птиц до 
и после опыта различалась не более чем на 2 %. Подробно ме­
тоды изучения описаны нами ранее [10]. 

Результаты исследований 

Анализ полученных данных проведем по группам в зависи­
мости от массы тела- от меньшей к большей, при этом в основу 
рассмотрения ляжет сравнение видов, близких по массе. 

Масса тела- интегральный показатель. поддержания энерге­
тического баланса. Виды с наименьшей массой изменяли ее от 
13 до 18 г (табл. 1). У чижа она была почти одинакова во всем 
температурном интервале, тогда как у чечетки наибольшая от­
мечалась зимой и летом, при О 0С и при изменении температуры 
снижалась. В летний период при повышении температуры от 0° 
до +30 ос масса тела у чижа увеличивалась с 13,74 до 14,67 г, 
или на 7 %, а у чечетки она уменьшилась с 16,67 до 13,2 г, 
или. на 21 %. В зимний периоД при снижении температуры от оо 
до -40 ос оба вида уменьшали массу тела, у чечетки потери 
были на 12% больше (см. табл. 1). 

Количество усвоенной энергии у чижа летом снижалось с 
19,49 при О ос до 4,25 ккал/птицу в сутки при +30 °, или на 78 %, 
а у чечетки- с 17,97 до 3,17 ккал/птицу в сутки, или на 82 %. 
При расчете на 1 г массы тела количество энергии, усвоенной 
чижом, понизилось с 1,42 до 0,29 ккал/г в сутки, или на 80%, 
тогда как у чечетки- с 1,1 до 0,24 ккал/г в сутки, или на 78%. 
Скорость уменьшения количества усвоенной энергии на 1 °С у 
чижа была выше (38 кал/г в сутки), чем у чечетки (29). 

В зимний период при О ос чиж усваивал из пищи 20,88, а 
при -40 ос- до 27,21 ккал/птицу в сутки (т. е. больше на 30 %) , 
чечетка при меньшем по сравнению с чижом количестве суточ-



Таблица 

Суточное поступление энергии при различных температурах 
у 11ижа (Spinus spinus L.) и чечетки (Acanthis flammea L.) 

Чиж (n=58/2Б 8 ) Чечеrка (n=64/45 8 ) 

Темnература, 'С 
Усвоенна11 Усвоенна11 

Масса тела, энергия, ккал Масса тела, энергия, ккал 

г г 

на \на 1 г 
nтицу массы 

ва \ваlг 
nтицу массы 

Лето 

+30 14,67 4,25 0,29 13,2 3,17 0,24 
+20 !3,19 13,32 1,01 14,65 14,83 1,01 
+10 13,15 16,54 1,26 15,59 16,11 1,03 

о 13,74 19,49 1,42 16,67 17,97 1,10 
Уменьшение 

в интервале от О до -7** 78 80 21 82 78 
+30°, % 
на 1° 0,510 0,038 0,493 0,029 

Зима 

о 14,85 20,88 1, 41 18,1 19,1 1,06 
-10 13,67 22,82 1,67 16,34 22,57 1,40 
-20 14,60 22,86 1,57 14,45 22,93 1,59 
-30 12,45 28,80 2,31 14,60 21,33 1,46 
-40 13,60 27,21 2,00 14,43 24,10 1,67 

Увеличение 
в интервале от О до -8*** 30 42 -20*** 26 57 
-40°,% 

0,015 О, 125 0,015 на 1° О, 16 
П р и м е ч а н и е. Здесь н далее: 

в летний знаменателе - в зимний. • В числителе -количество данных nериод, в 

•• Увеличение массы тела. 
••• Уменьшение массы тела. 

н ого потребления энергии с пищей при О ос потребляла 
19,1 ккал/птицу в сутки, при -40°С-до 24,1 (больше на26 %). 
При расчете на 1 г массы тела количество усвоенной энергии у 
чижа увеличилось с 1,4 до 2,0 ккал/г в сутки (на 42%), тогда 
как у чечетки- с 1,06 до 1,67 (57 %) , скорость увеличения в 
расчете на 1 ос у чижа и чечетки была одинаковой и составляла 
15 кал/г в сутки (см. табл. 1). 

При сравнении близких по массе чижа и чечетки установили, 
что поступление энергии из пищи у первого больше. Изменения 
массы тела у этих видов в изученном температурном интервале 

были неодинаковыми. Для поддержания жизнедеятельности в 
равных температурных условиях чиж использовал больше энер­
гии, чем чечетка, т. е. интенсивность обмена веществ у него 
выше. 

Пустынный снегирь и урагус изменяли массу тела от 17 до 
23 г. У первого летом она сокращалась в 2 раза больше, чем зи­
мой, особенно при температурах от 0° до + 10 ос и от 0° до 
-l0°C, тогда как в интервалах от +10° до +20°С и от -10° 
до -20 ос- меньше (табл. 2). Поступление энергии с пищей 
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Таблица 2 

Суточное поступление энерrни при различных температурах 
у пустынного снеrнря (Bucanetes mongolicus Swinh.) и yparyca ( Uragus 

siblricus Fall.) 

Температура, 'С 

+20 
+10 

о 
Уменьшение 

от о до +20°, % 
на 1° 

о 
-10 
-20 

Увеличение 
в интервале от О до 
-10°,% 
на 1° 

Пустынный снегирь 
{n=29/15 •) 

Усвоенная 
энергия, 

Macra тела, 
к кал 

г 

21,13 
21,65 
22,87 

8 

19,50 
20,58 
20,21 

4 

на 1 на 1 r 
птицу массы 

Лето 

17,59 0,83 
18,66 0,86 
22,33 0,98 

21 15 
0,24 0.008 

Зима 

17,591 0,90 
17,78 0,86 
21,41 1,06 

22 18 

10,191 0,01 

Урагус {n=64/45°} 

Масса тела, 
r 

\9,53 
20,92 
17,30 

-13** 

Усвоенная 
энергия, 

к кап 

на 1 на 1 г 
птицу массы 

22,36 1, 14 
14,80 0,71 
16,70 0,97 

-34** -18** 
0,283 0,006 

19,40 135,44,1,83 
19,28 46,61 2,42 

Нет свед. 

-1*** 1
1 32 1 32 

1.12 1 о,ош· 

при температурах от -10° до -20 ос возрастало больше, чем 
в интервале от оо до -10°С, тогда как при положительных тем­
пературах эта величина сильнее уменьшилась в интервале от 0° 
до + 10 °С, чем от + 10° до +20 ос. При расчете количества ус­
военной энергии на 1 г массы тела обнаружено, что зимой оно 
было несколько больше, чем летом: при положительных темпе­
ратурах сократилось на 15, при отрицательных- на 18 %; изме­
нения же ее в расчет~ на 1 ос летом и зимой были близкими. 

У yparyca в летний период масса тела при повышении темпе­
ратуры от О до +20 ос увеличилась на 13 %, зимой изменений 
не обнаружено. Количество усвоенной энергии летом при темпе­
ратуре от 0° до + 1 О ос снижал ось, тогда как при дальнейшем 
повышении оно увелиЧ:ивалось, видимо, в связи с начавшейся 
линькой. Это подтверждают и данные расчетов на 1 г массы 
тела, которые при О 0С составляли 0,97, а при +20 °С-
1,14 ккал/г. Количество усвоенной птицами энергии увеличива­
лось на 0,283 кал на 1 ос, а в расчете на 1 г- на 0,009 кка.пjг_ 

В зимний период количество усвоенной из пищи энергии у 
yparyca было измерено только в интервале от 0° до -10 °С, но 
уже при О ос зимой он потреблял в 2 раза больше, чем при той 
же температуре летом; при пониженин температуры .и,о -l0°C 
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различия увеличились и составили 32 %. Зимой при поиижении 
температуры на 1 ос он увеличивал количество усвоенной энергии 
на 1,12 ккал/птицу-в 4 раза больше, чем летом, тогда как при 
расчетах на 1 г различия были более значительными. 

Изучая особенности усвоения энергии у видов с массой тела 
от 17 до 23 г, мы наблюдали не только несколько иной характер 
поступления энергии по сравнению с предыдущей парой видов 
(с массой тела от 13 до 18 г), но и другую реакцию на изме­

нения температуры среды. У пустынного снегиря в летний пе­
риод при повышении температуры масса тела и усвоение энер­

гии из пищи снижались, тогда как у урагуса отмечена противо­

положная реакция. Зимой у пустынного снегиря усвоение 
энергии при поиижении температуры возрастало меньше, чем у 

урагуса. 

У пустынного снегиря количество усвоенной из пищи энер­
гии в изученном температурном интервале колебалось меньше, 
чем у урагуса, что свидетельствует о более низком уровне об­
менных процессов . 

.Чечевица, коноплянка и щегол летом и зимой изменяли мас­
су тела в интервале от 19 до 24 г (табл. 3). У чечевиц она была 
летом ниже, чем зимой, когда амплитуда ее изменений была 
шире. Зимой при О 0С масса тела была выше, чем летом, и чече­
вица увеличивала ее при поиижении до температуры воздуха 

-1 О 0С, но дальнейшее похолодание приводило к снижению мас­
сы в связи с отрицательным энергетическим балансом, когда за­
траты на теплопродукцию были больше энергии, которую птицы 
способны усвоить за кормовой день [8]. У коноплянки масса 
тела была близка при температурах от +20 до -20 °С, но зна­
чительно увеличилась при -30 ос. Поэтому зимой в среднем 
процент увеличения массы тела был в 4,5 раза выше, чем летом, 
и при О 0С птицы были тяжелее, чем зимой. У щеглов масса тела 
зимой выше, чем летом, ее изменения близки при различных 
температурах в изученные сезоны. 

Поступление энергии из пищи у чечевицы летом почти в 
2 раза меньше, чем зимой. Значительное увеличение его летом 
при повышении температуры до +20 ос, очевидно, связано с на­
ступлением цикла размножения [16]. Зимой при температурах 
от оо до -20 ос амплитуда изменений была меньше, что свиде­
тельствует о напряженности энергетического баланса [8, 10] 
чечевиц, редко встречающихся при миграции и зимовке с низ­

кими температурами. Это подтверждают данные расчетов коли­
чества усвоенной энергии на 1 г массы тела при отрицательных 
температурах, которое значительно выше, чем летом. Расчеты 
количества усвоенной энергии на 1 °С показали, что зимой ам­
плитуда увеличения в 5 раз меньше, чем летом. 

У коноплянки поступление энергии из пищи характеризова­
лось большей амплитудой колебаний, чем у чечевицы. Летом при 
О ос данный показатель в расчете на птицу был в 2 раза выше, 

8 



Таблица 3 
Суточное 

коноплянки ( Carpodacus ~rytrinus Pall. 

Чечевица (n-20/12°) l(оноплянка (n=46f13*) Щегол (n=45j25*) 

Температура, •с Масса 
У своеиная энергия, ккал 

Масса 
Усвоенная энергия, Усвоенная энергия, 

к кал Масса тела, к кал 

тела. г тела, г г 

на птицу 1 на 1 г массы на птицу J 
на 1 г на птицу 1 на 1 г 
массы массы 

-- ----

Лето 

+30 1 Нет свед. Нет свед. 1 20,60 7,13 0,35 

+20 20,53 '1 18,58 

1 

0,91 20,63 15,45 0,75 19,26 15,86 0,82 

+10 20,00 12,99 0,65 21,28 18,84 0.88 19,37 17,54 0,91 

о Нет свед. 21,61 22,54 1,04 19,26 25,14 1,31 

Уменьшение 

1 

1 
в интервале от О до -3** -43** 

1 -40** 5 46 28 -7** 
1 

72 1 73 
+30°,% 
на 1° - 1 -0.559** -0,026** 1 - 0,355 1 0,015 - 1 0,600 0,032 

Зима 

о 21,53 1 26,39 1,23 19,70 12,42 0,63 24,32 24,10 0,99 

-10 22,14 28,12 1,27 20,60 16,83 0,82 22,72 23,52 1,03 

-20 19,70 25,96 1,32 20,68 22,40 1,08 21,93 25,54 1. 17 

-30 Нет свед. 24,20 18,87 0,78 Нl:!т свед. 

-40 -
1 

» » - - - 23,44 1 33,23 1 1,42 

Увеличение 
в инте~вале от О до -8 2 8 23 52 24 -4*** 

1 

38 

1 

43 
-40°, Уо 

\С) на 1.9 - -0,021*** 0,005 - 0,215 0,005 - 0,23 0,011 



чем зимой. Это же подтверждают данные вычислений на 1 г 
массы тела, которые летом при оо составляли 1,04, а зимой-
0,63 ккал/г. Скорость поступления усвоенной из пищи энергии, 
рассчитанная на 1 ос, летом была выше (0,355), чем зимой 
(0,215 ккал/птицу в сутки). При расчетах на 1 г различия уг­
лублялись. 

У щегла количество энергии, усвоенной из пищи, летом при 
О ос было несколько больше, чем при той же температуре зимой. 
При всех последующих температурах- наоборот (при +30 °С 
в 3 раза меньше, чем при О ос, а процент изменения его на одну 
птицу летом был в 2 раза больше, чем зимой). 

При расчетах количества усвоенной энергии на 1 г массы 
тела наблюдаются меньшие различия, чем в расчете на одну 
птицу, что свидетельствует о регуляции энергетики сезонными 

изменениями массы тела. При общей, более высокой величине 
усвоенной энергии на 1 г массы тела зимой амплитуда измене­
ний энергии была выше летом, это же подтверждают расчеты 
скорости изменений ее на 1 ос, которые летом были в 2 с лиш­
ним раза больше зимних. 

Сравнивая виды с массой тела от 19 до 24 г, мы можем об­
судить только наиболее общие тенденции, так как данные полу­
чены не у всех видов в равных интервалах температур (табл. 3). 
Летом все виды проявляли большую интенсивность обмена, чем 
зимой. Масса тела летом у всех трех видов была близка, а зимой 
у чечевицы увеличивалась только до температуры -10 °С, после 
чего снижалась. Это связано с невозможностью потребления не­
обходимого количества энергии с пищей при температурах около 
-20 °С, когда у них снижалось поступление количества усвоен­
ной энергии в расчете на птицу при более высоких энергетиче­
ских затратах на 1 г массы. У коноплянки подобная реакция на 
температуру отмечена при температурах на 10 ос ниже, т. е. при 
-30 °С, когда, наряду со снижением количества усвоенной энер­
гии на птицу, при расчетах на 1 г тоже отмечено снижение, ко­
торое является следствием увеличения массы тела на 3 г. 

Масса тела у зяблика и юрка варьировала от 21 до 26 г, и 
наибольшие изменения ваблюдались у второго вида летом, когда 
при разнице в массе тела между видами они усваивали из пищи 

сходное количество энергии (табл. 4). Количество усвоенной 
энергии, рассчитанной на 1 г массы тела, летом при О 0С у зяб­
лика было больше, тогда как при дальнейшем повышении тем­
пературы оно было близко у обоих видов. Величина снижения 
усвоенной энергии в интервале от 0° до +30 ос и при расчете 
на 1 ос у этих видов была близка. Зимой масса тела у них 
уменьшилась на одну и ту же величину (8 %) . У зяблика уве­
:шчение усвоенной энергии при пониженин температуры было 
в 5 раз выше, чем у юрка ( 136 против 26 %) ; подобный же ре­
зультат дали расчеты на 1 г массы тела. Увеличение количества 
усвоенной энергии на 1 ос у зяблика в 2 раза больше, чем у 
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Таблица 4 

Суточное поступление энергии при различных температурах у зяблика 
(Fringil/a coelebs L.) и юрка (Fringilla montifringilla L.) 

Зяблик (п=бб/20°) Юрок (11=49/27°) 

Усвоенная Усвоенная 
энергия, энергия, 

Температура, ос Масса тела, 
к кал 

Масса тела, 
ккал 

г г 

на 1 на 1 г на 1 на 1 г 
птицу массы птицу массы 

Лето 

+30 23,25 8, 16 6,35 21,1 7,81 0,37 
+20 22,10 18,74 0,85 21,23 18,48 0,87 
+10 21,84 18,53 0,85 23,16 20,23 0,87 

о 22,12 25,69 1' 16 26,21 25,93 0,99 
Уменьшение 

в интервале от О до -5** 68 70 19,5 70 63 
+30°,% 
на 1° 0,584 0,027 0,600 0,021 

Зима 

о 26,00 114,021 0,54 25,38 128,31,1,12 -10 23,10 18,53 0,80 22,83 26,04 1,14 
-20 22,64 25,96 1' 15 23,80 16,41 0,69 
-30 Нет свед. Нет свед. 
-40 

Увеличение 
23,90 33,14 1,39 23,45 35,71 1,52 

в интеg,вале от О до -8*** 136 157 -8*** 26 36 
-40а, Уо 
на 1° 0,478 0,021 О, 185 0,010 

юрка. У зяблика зимой при О ос оно было почти в 2 раза мень­
шим, чем летом, тогда как у юрка различия были менее выра­
жены. При крайне низких температурах величины усвоенной 
энергии были близки. 

Таким образом, массы тела у зяблика и юрка летом разно­
направленно варьировали при близких величинах усвоенной 
энергии, что свидетельствовало о сходстве процессов обмена у 
этих видов. В зимний период у зяблика количество усвоенной 
энергии начинало расти при О ос с величин, в 2 раза меньших, 
чем у юрка, но при крайне низких температурах приходило к 
одному уровню. Интенсификация обмена у зяблика зимой выше. 

Масса тела у буланого вьюрка, зеленушки и снегиря изменя­
лась от 23 до 34 г, однако у первого вида она была несколько 
ниже (табл. 5). Летом при повышении температуры масса тела 
снижалась на 6,8 и 3 %, т. е. изменения ее у этих видов близки. 
Масса тела при О ос летом у буланого вьюрка была больше, 
у снегиря- зимой, а у зеленушки она была близка в оба сезона. 

Усвоенная энергия, как и масса тела, у буланого вьюрка при 
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Таблица 6 

Суточное поступление энергии при различных температурах у дубоноса 
(Coccotlrraustes coccotl!raustes L) и щypa,..(Pinicol~ enucleator L.) 

Дубонос (n=34/3*) Щур (n=27/12*) 

Усвоенная 
Усвоенная энергия, 

Температура. о С энергия, 
Масса 

к кал 
Масса к кал 

тела, г тела, г 

1 
на J на 1 г 

nтицу массы на птицу J на l г массы 

Л е т о 

+30 52,55 115. 111 о. 29 4G,20 17,71 

1 

0,44 
+20 49,33 31.47 0,64 48,24 33,90 0,70 
+10 51,44 .З3. 98 о. 66 50,87 31,31 0,62 

о Нет свсд. Нет свед. 
Уменьшение 

в интервале 

от +10 до -2** 44 56 21 43 29 
+30°,% 
на 1° 0,944 0,019 0,680 0,009 

Зима 

о 50,55 1 18,40 0,36 55,53 29,40 0,53 
-10 47,50 22,23 0,47 45,60 28,76 0,63 
-20 49,10 35,61 0,72 48,10 24,10 0,50 

Увеличение в 
интервале от 

0 ДО -20°, о/о -3*** 94 100 -15*** -18 -6*** 
на 1° 0,861 0,018 -0,265*** -0,001 

О 0С летом была значительно выше и снизилась на 33 %, тог да 
как зимой она увеличилась на 55 %, подобное отмечено при рас­
четах на 1 г массы тела. Скорость изменения усвоенной энергии 
в расчете на 1° при изученных температурах была близка зимой 
и летом. 

У зеленушки в летний период усвоенная энергия изменялась 
на 74%, тогда как в зимний- всего на 15 %. Несмотря на то, 
что зимой изучаемый температурный интервал был меньше, тем 
не менее, и при расчетах на 1 г и на 1 ос интенсивность процес­
сов обмена у зеленушки зимой значительно ниже. 

У снегиря во всем изученном интервале температур поступ­
ление энергии с пищей закономерно увеличивалось при пониже­

нии температуры. Изменения количества усвоенной энергии были 
близки зимой и летом. При расчетах на 1 г процент изменения 
зимой был выше, чем летом, а скорости, рассчитанные на 1 г и 
1 °С, были одинаковыми. 

У видов с массой тела от 23 до 34 г заметную роль в сохра­
нении энергетического баланса играли сезонные изменения мас­

сы тела, не размах колебаний при изученных температурах, а 

«установка» энергетически выгодной величины массы тела при 

О ос, играющая у этих видов роль отправного уровня, от кота-
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рого идет сезонная настройка энергетики организма. Величина 
усвоенной энергии у буланого вьюрка увеличивалась зимой на 
22 %, тогда как у зеленушки она была в 4 раза меньше, а у сне­
гиря- близка в оба сезона. 

У наиболее крупных из вьюрковых- дубоноса и щура­
масса тела изменялась от 40 до 55 г и амплитуда колебаний ле­
том и зимой была значительно больше у последнего (табл. 6). 
Летом усвоенная энергия при повышении температуры снижа­
лась у обоих видов на одну и ту же величину. При расчете на 
1 г массы тела величина ее изменения у дубоноса была почти 
в 2 раза выше, чем у щура. Скорость изменения усвоенной энер­
гии на 1 °С в летний период была выше у дубоноса. Зимой при 
поиижении температуры от оо до -20 °С усвоенная энергия у 
дубоноса увеличилась на 94 %, тогда как у щура в том же ин­
тервале температур она снизилась на 18%, что свидетельствует 
о разнонаправленности изменений. Соответственно изменялась 
она и при расчетах на 1 г массы, но различия были более за­
метными. У дубоноса усвоенная энергия увеличилась на 100 %, 
тогда как у щура снизилась на 6 о/о. Зимой скорость усвоения 
энергии у дубоноса была несколько ниже, чем летом, тогда как 
у щура отмечено снижение при почти постоянной величине на 
1 г массы. 

Итак, летом усвоенная энергия при изменении температуры 
у обоих видов изменялась сходным путем, а зимой интенсив­
ность обмена у дубоноса была значительно выше, чем у щура, 
у которого при поиижении температуры енижался обмен. 

Обсуждение 

Предполагается, что расселение птиц шло из тропиков в 
умеренные и северные широты. Виды, имеющие наиболее ла­
бильные физиологические системы, смогли адаптироваться к 
новым условиям и стать оседлыми, тогда как у других сформи­
ровалась перелетность. Чем меньше приспособлен вид к сущест­
вованию в местах гнездования, тем короче его пребывание там, 
тем дальше расположены места зимовки. 

В настоящей работе мы обсуждаем закономерности поступ­
ления энергии, извлеченной из пищи вьюрковыми птицами, 
усвоенной энергии при различных температурах среды зимой и 
летом, анализируем особенности ее поступления у видов разной 
массы. В начале статьи рассмотрены некоторые закономерности 
изменения энергии существования (ЕЕ), которая в непродуктив­
ные сезоны отождествляется с усвоенной энергией [ 1 О) . Наши 
определения ЕЕ на Среднем Урале и в Субарктике и сравнения 
с рассчитанными теоретическими величинами показали, что в 

летний период у большинства видов воробьиных энергозатраты 
выше ЕЕ. На Тянь-Шане у перелетной обыкновенной чечевицы 
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обнаружен предбрачный период, достигающий месяца [5], в 
который, очевидно, энергозатраты птиц ниже, чем во время ми­
грации и размноже~ия, т. е. близки к ЕЕ. На Среднем Урале 
(56° 50' с. ш.) кладки обыкновенной чечевицы найдены нами 
через две недели, а в пойме р. Оби (66° с. ш.) -через неделю 
после прилета основной массы птиц. В лесотундре Ямала крас­
нозобый и луговой коньки уже с прилета начинают токовые по­
леты и занимают территории, требующие значительных энерге­
тических трат [16], т. е. у этих видов после весенней миграции 
нет периода с постоянными величинами энергозатрат и они 

выше ЕЕ. В умеренном к.Тiимате период гнездования и пребыва­
ния птиц продолжительнее, но это не значит, что наступают 

периоды «метаболического покоя>>, так как большинство даль­
них мигрантов проводят здесь только период гнездования. 

У оседлых видов наблюдается не только летнее, но и раннее ве­
сеннее гнездование, что исключает «метаболический покой» ле­
том. На Среднем Урале у вьюрковых птиц период относитель­
ного «метаболического покоя» наблюдается только у ближних 
мигрантов, которые прибывают в места гнездования и начинают 
гнездиться значительно позднее (коноплянка, зеленушка, зяб­
лик), т. е. у них существует предбрачный период, показанный 
для обыкновенной чечевицы на Тянь-Шане [5J. 

Энергетическая стратегия при крайних значениях температур 
существования птиц направлена на минимизацию энергозатрат, 

необходимых для жизни. При этом (в зависимости от сезона) 
возможны три способа поддержания благоприятного энергети­
ческого баланса: снижение (увеличение) потребления количест­
ва энергии с пищей, сокращение (повышение) энергозатрат и 
совмещение первых двух с энерговыгодными перестройками 

массы тела. Адаптивные ее изменения играют важную роль в 
регуляции сохранения энергетического баланса [6-9, 1.1, 12, 
14, 15]. 

В летний период у чечеток наблюдаются адаптивные сниже­
ния массы тела при повышении температуры, так как «лишняя» 

масса требует для своей стабилизации большего количества 
энергии, а высокие теплозащитные покровы чечеток не могут 

обеспечивать выведение избыточной энергии из организма. Пере­
греванис снижает двигательную активность у этого вида, что 

отрицательно влияет на благоприятное сохранение энергетиче­
ского баланса. 

Усвоение энергии у чижа летом начиналось и заканчивалось 
при больших величинах, но при меньшем размахе изменений 
(78%), тогда как у чечетки оно проходило при меньших вели­
чинах усвоенной энергии, но при большей амплитуде (82 %) . 
Расходы энергии на 1 г массы тела носили тот же характер, но 
чиж расходовал ее несколько больше (80%), чем чечетка (78%). 
Эти отличия глубже при расчетах на 1 °С, что было следствием 
адаптивных изменений массы тела. 
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Зимой роль массы тела в энергетике больше, так как корот­
кий фотопериод, достигающий 6, 5 часов, сочетается с низкими 
температурами, требующими максимальных энергозатрат. Спо­
собность к понижению массы тела при низких температурах 
снижает энергозатраты, что позволяет уменьшить потребление 
пищи. У чечетки масса тела зимой снизилась на 12 % больше, 
чем у чижа. Так, сохраняя величину массы тела при -40 ас 
на уровне о ас, чечетка была бы вынуждена потреблять 
31,9 ккал/птицу в сутки, т. е. на 32% выше, что существенно из­
менило бы напряженность сохранения энергетического баланса. 
Амплитуда снижеtшя массы тела у чечетки достигла того, что 
при расчете на 1 г усвоенная энергия у чижа увеличивалась 
меньше ( 42 %) , чем у чечетки (57 %) , при одинаковой скорости 
( 15 кал/г) ее изменения на 1 ос. В зимний период по сравнению 
с летним не только величины усвоенной энергии были выше у 
чижа, но и общий размах увеличения был значительней: у 
чижа - 30, у чечетки - 26 %. 

Для следующей изученной нами пары видов (пустынного 
снегиря и урагуса) с большей массой- от 17 до 23 г- харак­
терны меньшие колебания всех показателей по сезонам. Однако 
если у чижа и чечетки количество усвоенной энергии законо­
мерно увеличивалось во всем температурном интервале почти 

линейно, то у пустынного снегиря и урагуса этого не наблюда­
лось-максимальные величины усвоенной энергии у первого 
были летом, а у второго- зимой. Это отражает адаптивные осо­
бенности поддержания энергетического баланса в естественных 
условиях обитания. У пустынного снегиря при низких темпера­
турах мы наблюдаем реакции, подобные тем, что отмечали ранее 
у чечевиц [8, 10, 15]. Небольшая амплитуда изменений количе­
ства усвоенной энергии у пустынного снегиря в изученном тем­
пературном интервале свидетельствует о крайне слабой лабиль­
ности физиологических процессов. 

Адаптивную радиацию энергетики следующей группы- с 
массой от 19 до 24 г,- близкой по размерам к предыдущей груп­
пе, отличало при близкой массе тела снижение усвоенной энер­
гии при повышении температуры и различие в степени увеличе­

ния усвоенной энергии при поиижении температуры. Чечевица 
способна увеличивать потребление энергии только до -10°(:, 
при дальнейшем похолодании энергозатраты на 1 г массы воз­
растали, т. е. ваблюдался отрицательный баланс. Коноплянка 
способна к увеличению усвоенной энергии до -20°С, а при по­
следующем поиижении температуры поддержание энергетиче­

ского баланса достигалось при пониженин расходов. Более низ­
кие расходы, чем при предыдущей температуре, позволили 
увеличивать массу тела, т. е. создавать энергетические резервы, 

что значительно расширило бы возможности ее выживания при 
дальнейшем похолодании. Щегол же во всем температурном ин­
терваJJе уральской зимы способен увеличивать все показатеЛJ:I 
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энергетики, что обеспечивает сохранение энергетического ·балан­
са до -40°С. 

Итак, у видов с массой тела от 17 до 24 г можно представить 
процесс адаптации к умеренному климату, Щ!И этом виды вы­

страиваются в ряд по степени развития приспdсобления к среде: 
пустынный снегирь-+чечевица-+коноплянка-+ урагус-+ щегол. 
В этом ряду наблюдается переход от менее к более приспособ­
ленным к поддержанию энергетического баланса в умеренном 
климате с его сезонностью и амплитудами годовых температур, 

достигающими 80 ос. 
У зяблика и юрка с массой тела от 21 до 26 г наблюдались 

сходные с предыдущей группой видов реакции поступления энер­
гии с пищей при изменении температуры, однако значительно 
более низкая величина усвоенной энергии при 0°С у зяблика 
свидетельствовала о снижении уровня обмена в зимний период. 
У юрка наблюдалось увеличение количества усвоенной энергии 
во всем изученном температурном интервале и только при 

-20 ос зимой низкое поступление энергии сочеталось с низкими 
расходами, но при -40 °С оно значительно, по сравнению с зяб­
ликом, повышалось. В зимний период зяблик сохраняет энер­
гетический баланс за счет снижения уровня обмена и экономного 
использования энергоресурсов, тогда как юрок поддерживает 

баланс за счет увеличения процессов обмена. 
У видов с наибольшей массой тела (от 40 до 55 г) особен­

ности поступления энергии с пищей достиг.1и большего контраста. 
Летом реакция на температуру у этих видов не отличалась, тог­
да как в зимний период у дубоноса этот показатель возрастал, 
а у щура снижался. Очевидно, щур был способен сохранять энер­
гетический баланс за счет совершенной теплоизоляции оперения. 

На основе изложенных материалов по адаптивной энергети­
ческой радиации птиц семейства вьюрковых можно сделать за­
ключение, что основными регуляторами сохранения энергетиче­

ского баланса являются адаптивные изменения массы тела под 
влиянием естественных температур. Вьюрковые птицы сохраня­
ют энергетический баланс способами, которые позволяют в за­
висимости от теплозащитных возможностей оперения достигать 
энергетически выгодных соотношений поступления энергии с 
пищей при различных температурах среды. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭНЕРГЕТИКА ПИТАНИЯ И РОСТА ЖИВОТНЫХ · 1990 

С. В. ПЫЖЬЯНОВ 

ПОТРЕБЛЕНИЕ И ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ЭНЕРГИИ ПИЩИ 

ПРИ РОСТЕ И РАЗВИТИИ ПТЕНЦОВ СЕРЕБРИСТОй ЧАйКИ 

Изучению энергетики птиц, трофической и энергетической 
роли их в биоценозах уделяется большое внимание. Наиболее 
успешно исследования в этой области развивались в последние 
десятилетия [5] . Однако работы по определению энергетиче­
ского баланса у птиц касаются в основном взрослых животных 
[2]. Исследования по энергетике роста и развития птенцов до­
вольно редки [ 13] и посвящены главным образом воробьиным 
птицам [7, 9]. 

В целях определения трофической и энергетической роли 
серебристой чайки в биоценозах Байкала была предпринята по­
пытка оценить энергетические параметры роста и развития птен­

цов этого вида. 

Методика и материалы 

На время опытов экспериментальных птенцов помещали в 
загоны размером 2Х 1 м, сооруженные в колонии чаек на о. Хы­
нык в Малом Море (Средний Байкал). Здесь же находились 
укрытия от дождя и солнца (перевернутые ящики без одной 
стенки). Ежедневно в утренние (7-9) часы проводили взвеши­
вание птенцов, замену подстилочной бумаги и раздачу корма. 
Количество съеденной пищи определяли по разнице массы за­
данной и оставшейся порций корма (усыхание его не учитывали), 
экскретов- по разнице массы чистой и грязной подстилочной 
бумаги, высушенной до воздушно-сухого состояния. Параллель­
но взвешивали свободноживущих птенцов в колониях островов 
Хынык и Большой Тайник. В 1980 г. проводили эксперименты с 
птенцами старшего возраста. Две группы птенцов в возрасте 
22-25 дней (10 экз.) и 26-28 дней (11 экз.) выкармливали в 
двух загонах с 8 по 21 июля, причем в старшей группе к концу 
опыта часть птенцов поднялась на крыло и улетела из загона. 

Подопытных птиц кормили различными видами рыб (омулем, 
окунем, щукой, плотвой, ельцом). В 1982 г. был поставлен опыт 
с птенцами среднего возраста. Также брали две группы- в воз-
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расте 10-11 дней (8 экз.) и 5-7 дней (10 экз.), но на четвертый 
день эксперимента в обоих вольерах осталось и сохранилось до 
конца опыта по шесть птиц. Опыт проводили с 6 (первая груп­
па) и 8 июля (вторая группа) по 18 июля, причем первую груп­
пу кормили только омулем, вторую- только соравой рыбой 
(окунем, шукой, плотвой, ельцом). В 1984 г. для эксперимента 
использовали птенцов младшего возраста. Три группы птенцов 
в возрасте 3 дней ( 14 экз.), 2 дней ( 12 экз.) и только что Вылу­
пившихея- О дней (20 экз.) выращивали в загонах с 18 июня 
по 13 июля. Отход птенцов в первой и второй вольерах составил 
по 50, в третьей- 75 %. 

В 1980 и 1982 гг. подопытные птенцы получали избыток кор­
ма. В 1984 г. рацион птенцов в двух группах был ограничен и в 
сумме они получали около 50 % корма, потребляемого птенца­
ми за этот же период при неограниченном кормлении. Данные 
годы значительно различались по метеоусловиям. В 1980 г. осад­
ки за период эксперимента выпадали всего 3 раза, в том числе 
один раз- минимальные (0,2 мм). Их суммарное количество 
составило 5,9 мм. Среднесуточная температура колебалась от 
12,8 до 17,8 ос и в среднем составила 16,4 °С. В 1982 г. осадки 
выпадали 6 раз общим количеством 14,0 мм. Среднесуточная 
температура за период эксперимента колебалась от 11,8 до 
17,2°С, средняя 15,1 °С. В 1984 г. осадки выпадали 8 раз, в том 
числе один раз ливневые- 25,1 мм. Общая сумма осадков со­
ставила 36,1 мм. В этот же год наблюдалась и самая низкая 
средняя температура в период эксперимента ( 14,4 °С) с колеба­
ниями ОТ 10,7 ДО 18,3 °С. 

Для определения энергетических потребностей птенцов ис­
пользовали литературные данные по калорийности различных 
видов рыб [8, 6]. Измерения калорийности экскретов птенцов 
серебристой чайки проведены С. Н. Постниковым. 

Масса тела 

Для анализа динамики роста данные экспериментов (за иск­
лючением массы тела птенцов, выращенных при дефИците кор­
мов) и результаты взвешивания птенцов в колониях объединены 
за все годы в возрастные ряды. Возраст при этом определяли 
либо по кольцеванию, либо на основании промеров тела (крыла, 
клюва, цевки) по формуле [ 12] (данные приведеньr в табл. 1). 
Рост птенцов от вьrлупления до подъема на крыло проходит 
по S-образной (логистической) кривой (рис. 1), а в период с 
6-го по 39-й день хорошо описывается степенным уравнением 
Р=45,23-В0 • 88 , где Р-масса тела (г), В-возраст (дни). Не­
сколько хуже эта зависимость описывается асимптотой Р= 
= 1366,0-1196,0-<-0 • 12+0 •02 > i3 (анализировали, кроме приведен­
ных, уравнения линейной, показательной и логнетической функ­
ций). При сравнении средней массы экспериментальных и сво-
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Таблица 1 

динамика массы тела свободноживущих (контроль) и экспериментальных 
птенцов серебристой чайки 

!(онтроль Эксперимент 

Возраст, 

1 1 1 1 1 
дин n р (] n р (] Е 

о 16 70.~ 7,5 19 72,5 7,1 37,3 
1 13 77,8 10,5 28 75,4 9,9 54,0 
2 14 90,1 10,5 25 80,7 13.4 81 ,О 
3 13 110,8 12,8 20 113,5 14,8 60,7 
4 11 126,0 15,9 6 116,7 12,8 81.3 
5 5 141.8 19,6 11 136,5 25,0 100,8 
6 7 172,7 25,0 11 169,8 32,1 95,0 
7 8 220,1 41,8 11 196,8 41,8 109,9 
8 10 280,7 46,0 19 218,2 46,0 133,6 
9 6 334,0 65,6 19 2~3. 1 44,5 221,2 

10 1 515,0 - 19 234,1 91,7 344,0 
11 9 395,0 75,0 22 297,0 74,5 267,0 
12 12 438,0 72,3 11 345,9 76,4 176,3 
13 7 520,0 91,7 14 408,9 77,7 177,2 
14 8 511,3 93,7 14 432,1 70,8 268,6 
15 5 605,0 103,6 14 471,4 93,7 320,2 
16 9 656,0 99,1 12 508,3 103,6 277,0 
17 - - - 12 546,3 92,9 304,9 
18 10 680,0 71,8 12 576,7 89,3 388,6 
19 1 595,0 - 6 713,3 54,1 277,7 
20 8 710,4 83,0 6 693,3 83, 1 242,3 
21 3 670,8 - 6 700,0 69,1 410,4 
22 4 700,3 101,5 9 756,8 53,6 337,8 
23 7 670,1 111,5 9 770,6 69,8 334,7 
24 1 730,0 - 9 747,5 71,3 339,1 
25 8 700,2 99,3 7 747' 1 72,8 105,1 
26 - - - 14 810,4 12Q,6 205,5 
27 5 745,0 124,9 13 793,5 1.32,7 428,6 
28 8 730,0 112,2 17 843,8 132,1 369,6 
29 3 720,0 - 19 840,3 102,4 445,9 
30 5 760,2 131,0 19 922,9 125,3 449,5 
31 - - - 21 927,0 105,0 180,3 
32 5 750,4 119,3 21 943,7 117,6 365,2 
33 - - - 21 1002. 1 141,4 398,9 
34 4 765,2 126,1 21 999,1 122,4 370,2 
35 1 725,0 - 20 1022,0 112,4 395,8 
36 1 905,0 - 17 1010,2 134,1 410,8 
37 - - - 13 1047,5 123,1 372,2 
38 - - - 11 105Q,9 96,5 469,2 
39 - - - 8 1056,9 88,9 349,8 
40 - - - 6 1032,5 118,4 405,1 
41 - - - 1 1090,0 - -

Примечанне. n- количество птенцов в групnах; Р- средняя масса птенцов, r; 
а- среднее квадратичное отклонение; Е- усвоенная энергия, ккал. 
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Рис. 2. Динамика средней массы экспериментальных (1) и свободноживущих 
птенцов серебристой чайки Байкала (2) и о-ва Аплдор, Канада (3) [по 10]. 

бодноживущих птенцов (рис. 2, табл. 1) обращает на себя 
внимание меньшая масса последних в возрасте 25 дней и старше 
(большая масса свободноживущих птенцов в возрасте 6-18дней 
статистически не достоверна). Эти различия могут быть объ­
яснены меньшей обеспеченностью кормами свободноживущих 
птенцов старшего возраста. По мере возмужания птенцов взрос­
лым птицам все труднее обеспечивать их достаточным количе­
ством пищи, что усугубляется общим дефицитом кормов в этот 
период в исследуемом районе (после 10 июля нагульные стада 
омуля покидают Малое Море). Интересно отметить, что подоб­
ное отставание по массе наблюдается не только у байкальских 
чаек, но и у' птенцов из других частей ареала вида (см. рис. 2). 

В целях выяснения влияния дефицита кормов на динамику 
массы тела птенцов в эксперименте 1984 г. две группы содер­
жали в условиях значительного недокорма. Первая группа за 
период эксперимента в сумме получила с пищей 41 % от общего 
количества энергии, потребляемой птенцами за тот же период 
в том же возрасте при неограниченном кормлении, вторая-

53 % (табл. 2, 3, рис. 3). 
При анализе данных по росту недокармливаемых птенцов 

выявлено, что процент обеспеченности кормами приблизительно 
соответствует проценту средней массы тела опытных птенцов от 
средней массы тела птенцов того же возраста, но выращенных 
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Таблица 2 

Энергетические показатели и динамика массы тела птенцов серебристой чайки 
при 41 %-м уровне обеспеченности кормами 

Показатель 

Возраст, 

1 

1 

1 1 
1 DEB 1 

1 

дни р Е 

1 
МЕС в м т кт се 

3 105,4 - - 16,8 15,2 48,8 115,9 -
4 - - - - 16,0 - - -
5 124,6 75,7 0,90 19,0 14,4 54,8 149,5 1,81 

6 127,3 65,1 0,83 19,3 14,3 55,6 165,5 -7,25 

7 125,7 86,7 0,78 19' 1 15,3 54,1 163,4 -0,02 

8 140,2 26,0 0,77 20,7 13,1 60·,2 196,3 -~.93 

9 153,7 91,8 0,89 22,2 12,6 64,3 215,2 22,8 

10 154,2 94,0 0,85 22,2 14,3 62,3 231,3 -5,98 
11 189,3 107,7 0,95 25,8 13,3 71,8 284,0 -0,39 
12 203,4 149,3 0,93 27,3 15,8 71 '9 325,4 8,19 
13* 211,3 91,1 0,85 27.9 18,3 70,4 338,1 -1,72 
14* 227.9 53,1 0,05 29,5 16,9 75,7 387,4 -2,20 
15* 277,5 99,7 0,85 34. 1 14,9 88,6 471,8 -2,29 
16 327' 1 193,3 0,92 38,4 13,9 99,5 588,8 -5,79 
17 303,6 65,5 о. 73 36,4 11 ,2 98,8 546,5 -1,44 
18 317,6 57,2 0,87 37,6 14, 1 97,5 603,4 5,43 
19 312,1 180,5 0,87 37' 1 13,8 96,8 593,0 -0,37 
20 344,4 84,8 0,90 39,9 14,7 101 '7 688,8 -0,44 
21 333,6 91,9 о,79 39,0 16' 1 97,7 667,2 -2,25 
22 356,0 88,8 0,84 40,8 17,3 100,0 712,0 -30,0 
23 356,4 106,0 0,75 40,9 16,3 101,6 712,9 -1,88 
24 394,3 122,8 0,81 44,9 10,7 116,7 788,6 -2,85 
25 387' 1 133,0 0,86 43,4 12,9 112,1 774,2 -1,37 
26 420,:\ 200,0 0,86 46,1 11 ,6 120,1 840,6 -19,4 
27 415,7 158,6 0,87 46,7 13, 1 116,9 831,4 7,70 
28 420,0 - - 46,1 14,9 115.1 480,0 -

П р и меч а н и е. Здесь и далее: Р- масса тела, г; Е- усвоенная энергия ккалjсут; 
МЕС- коэффициент усвоения пищи; ВМ- суточный базальныfi метаболизм [по 11], 
ккал; Т- среднесуточная температура воздуха, ос; ДЕВ- суточный бюджет энергии 
[по 4,5] ккал; КТ- калорическое содержание тела [по 10], ккал; СС- стоимость син­
теза 1 г биомассы, ккал/г. 

• В эти дни известна только потребленная энергия, а усвоенная рассчитана по сред­
нему МЕС 0,85. 



Таблица 3 

Энергетические показатми и динамика массы тела птенцов серебристой чайки 
при 53 %-м уровне обеспеченности кормами 

Возраст, 
дни 

2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 
11 
12* 
13* 
14* 
15 
16 
17 
18 
19 
20 
21 
22 
23 
24 
25 
26 
27 

р 

83,1 
-

102,6 
113,4 
117,9 
171,6 
197,8 
18~.3 
216,0 
221,7 
261,7 
294,2 
325,1 
356,0 
324,6 
321,4 
345,0 
329,6 
322,0 
326,1 
410,0 
407,8 
412,5 
441,8 
457,5 
450,0 

Е 

-
-

75,3 
86,4 

136,5 
62,7 
71,2 

151,6 
80,3 

173,7 
179,9 
132,3 
199,2 
72,7 

126,1 
79,5 
98,1 
78,0 

121,4 
173,5 
16,6 

110,7 
113,8 
233,3 
207,1 

-

Показатель 

1 МЕС 1 ВМ 1 Т 1 DFB 1 КТ 1 СС 

- 14,2 15,2 42,6 
- - 16,0 -

О, 79 16,5 14,4 48,9 
0,83 17,8 14,3 51,6 
0,94 18,3 15,3 52,2 
9,73 24,0 13,1 67,9 
0,84 26,6 12,6 74,5 
0,93 25,7 14,3 69,2 
0,81 28,4 13,3 77,8 
0,87 28,9 15,8 75,8 
0,85 32,6 18,3 80,7 
0,85 35,5 16,9 89,0 
0,85 38,2 14,9 97,7 
0,82 40,7 13,9 104,7 
0,86 38,2 11,2 102,9 
0,80 37,9 14,1 98,1 
0,93 39,9 13,8 103,0 
0,89 38,6 14,7 98,9 
0,85 38,0 16,1 95,5 
0,89 38,3 17,3 94,5 
о. ,4 45,3 16,3 111,2 
9,78 45,1 10,7 119,2 
0,89 45,5 12,9 116,8 
0,93 47,8 11,8 123,9 
0,92 49,0 13,1 124,2 
- 48,4 14,9 128,1 

91,4 
-

113,1 
136,1 
153,3 
223,1 
276,9 
256,6 
324,0 
332,6 
418,7 
470,7 
552,7 
605,2 
584,3 
578,5 
655,5 
626,2 
644,0 
652,2 
820,0 
818,6 
825,0 
883,6 
915,0 
900,0 

-
-
1,2 
3,91 

4 

7 
5 
7 
() 

0,2 
-2,2 
-1,1 

0,4 
-1,0 

0,3 
0,4 

7 
о 
о 
о -0,5 

2,68 
0,3 

-9,0 
-4,0 

5 
6 
f) 

-1,58 
5,09 
4,32 

-1,06 
-24,0 
-3,17 
-2,10 

4,97 
-13,1 

-
Таблица 4 

Энергетические показатми и динамика массы тела птенцов серебристой чайки 
при выкармливании омулем 

Показатель 

Дата 
р Е 1 МЕС 1 ВМ 1 Т DEB 1 КТ 1 СС 

6.07 376,0 - - 42,5 15,2 106,7 564,0 -
7.07 377,0 - - 42,6 14,3 108,:-J 693,2 -
8.07 441,9 189,5 0,89 47,8 14,0 120,2 707,0 40,0 
9.07 442,5 324,7 0,90 47,8 11,8 123,6 752,3 1,2 

10.07 511,9 400,2 0,89 53,2 13,5 132,8 870,2 1.3 
11.07 581,7 303,9 0,91 58,4 10,8 148,7 1047,1 4,41 
12.07 606,7 334,3 0,92 60,2 15.4 144,9 1092, 1 2,28 
13.Q7 637,5 427,2 0,89 62,4 17,2 146,6 1211,3 1. 8 
14.07 713,3 305,3 0,89 67,7 17' 1 158,1 1355,3 -4,3 
15.D7 693,3 271,3 0,72 66,4 17,1 155,3 1386,6 15,3 
16.D7 700,0 461,5 0,90 66,8 16,4 157,4 1400,0 3,04 
17.07 757,8 369,6 0,94 70,8 16,7 165,4 1515,6 6,27 
18.07 782,5 - - 72,5 16,6 169,2 1565,0 -

В среднем 1 1 0,89 1 - 1 15,1 1 - 1 lз.о4 



при неограниченном кормлении. Интенсивность прироста макси­
мальна в возрасте 3-16 дней (см. рис. 1, 2 и табл. 1) и состав­
ляет в среднем 14,0% в день. В первые 2-3 дн~ жизни темпы 
роста равны 5,5 % в день, что приблизительно соответствует по­
казателю интенсивности прироста в четвертую шестидневку (в 
среднем 4,8 %) . В пятую шестидневку интенсивность прироста 
еще более снижается и составляет в среднем 3,7%. Минималь­
ная интенсивность прироста наблюдается в шестую и седьмую 
шестидневки- в среднем 1,5 и 1,6% соответственно. В этот 
период учащаются случаи потери массы тела птенцами. 

Потребление и усвоение пищи 

Потребление корма (в процентах к массе тела) максимально 
у пуховичков. В первую неделю жизни оно составляет 45,7-
83,6, в среднем- 60,3% в день. Во вторую- 43,3-79,7, в сред­
нем- 60,0 %. Затем оно постоянно снижается и перед подъемом 
на крыло составляет 30,9-39,5, в среднем- 34,5 %, что близко 
к потреблению кормов аналогичной калорийности взрослыми 
птенцами в верепродуктивный период (1]. В условиях экспери­
мента при полной обеспеченности кормами за весь период роста 
П:Тенец серебристой чайки потреблял в среднем 11731,6 г рыбных 
кормов (при выкармливании одной рыбой). При этом выделя­
лось 117 4,9 г экскретов и погадок. Среднее количество. потреб­
ляемой с пищей энергии на одного птенца за период развития 
составило 15720,4 ккал. За этот же период с экскретами выдели­
лось 2358,0 ккал. Для вычисления использовали литературные 
данные по калорийности различных видов рыб (8, 6]. Калорий­
ность соравой рыбы принимали равной 1,24 ккал/г сырой массы, 
омуля- равной калорийности 
систематически близкого вида -
пыжьяна (1,46 ккал/г), смеси ры-
бы- равной 1,34 ккал/г [6]. Ка- 800 _ 
лорийность экскрементов птенцов 
серебристой чайки - 2,060 ккал/г 
сухой массы, рыбных костей в 
экскретах и погадках-

700 

1,398 ккал/г. При кормлении ому- '-
лем кости составляют 2,1 % су- ~·.fOO • ...J 
хой массы экскретов, соровой ры- ~ ) . с:.--·-2 

Рис. 3. Динамика средней массы птенцов 
{;еребристой чайки при 100- (1), 41,3- (2) 
и 53 %-м (3) уровнях обеспеченности 

кормами. 

JOO /~.,·::;.~ 
/ 1 

.. , ... ·; ...... · ' _"... 100 , ..• / 

10 20 JO 
BO.?jlt1C177, il!fU 
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Таблица 5 

Энергетические показате.~~и и динамика массы тела птенцов серебристой чайки 
при выкармливании сороной рыбой 

Показатель 

Дата 

1 
1 МЕС 1 ВМ 

1 
1 DEB 1 

1 

р Е т кт се 

8.07 207,0 95.8 0,94 27,5 14,0 74,9 269,1 3,33 
9.07 211,5 100,4 0,81 28,0 11 '8 78,7 275,0 -1,39 

10.07 261,3 121 '7 0,79 32,6 13,5 87,1 365,8 о, 17 
ll.D7 283,3 203,2 0,89 34,6 10,8 95,2 396,6 0,77 
12.07 318,3 314,9 0,89 37,6 15,4 95,7 477,5 3,19 
13.D7 365,0 244.2 0,83 41,6 17,2 101,8 547,5 0,39 
14.07 418,3 182,7 0,78 45,9 17' 1 111,3 669,3 -90,8S 
15.07 417,5 163, 1 0,63 45,9 17' 1 111,3 668,0 -1,13 
16.Q7 435,0 219,6 0,77 47,3 16,4 115,4 7.'39, 5 0,35 
17.07 485,8 280,0 0,93 51,2 16,7 123,4 825,4 -0,78 
18.07 591,2 - - 59,1 16,6 140,3 1065, 1 -

В среднем 1 1 0,35 

бой (окунем) - 13,6%. При кормлении смесью рыбы доля ко­
стей в экскретах колеблется в довольно широких пределах и в 
среднем составляет 8,1 % от их сухой массы. Суммарную кало­
рийность экскретов определяли по формуле: КЭ = 2,06ХдЭ+ 
+1,398ХДК, где ДЭ и ДК- соответственно доли экскрементов 
и костей в экскретах. Таким образом, суммарная калорийность 
«омулевых» экскретов составляет 2,046, «окуневых»- 1 ,970, 
«смешанных» - 2,007 ккал/г сухой массы. 

Потребление корма у птенцов в возрасте 10-16 дней, выкар­
мливающихся соравой рыбой, несколько выше, чем у птенцов 
того же возраста, но Выкармливавшихея омулем (52,5+3,3 и 
44,1 +5,9 % соответственно). При этом темпы прироста одина­
ковы и составляют 10,4+4,6 % и 9,4+3,8% соответственно (раз­
личия недостоверны). Различается и усвояемость этих видов 
корма. Коэффициент усвоения (МЕС) омуля- 0,89- достовер­
но выше (t1,=2,60) МЕСсоравой рыбы-0,83 (табл. 4 и 5). При 
смешанной диете (омуль+соровая рыба) достоверных измене­
ний МЕС с возрастом не обнаружено. Величина МЕС в этом 
случае колеблется от 0,80 до 0,90 и в среднем составляет 0,858. 
Также не отмечено отличий МЕС при различных уровнях обес­
печенности кормами. Изменения коэффициента усвояемости 
обусловлены меняющимся соотношением компонентов с различ­
ной усвояемостью в задаваемых кормах. 

Суточное количество усвоенной энергии (Е) при неограни­
ченном кормлении колеблется в широких пределах и составляет 
1,5-7,5, в среднем 5,05+0,25 базальнаго метаболизма (.ВМ). 
рассчитанного по обобщающим уравнениям для взрослых не-
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Таблица 6 

Энергетические показатели и динамика массы тела птенцов серебристой чайки 
в возрасте 25-36 дней при полном насыщении кормами 

Покаэатепь 

Дата 
р 

1 
в 1 мвс 1 вм 1 т 

1 
l>BB 1 кт 

1 
са 

8.07 763,5 95,7 0,82 71,2 16,4 166,8 1527,0 0,45 
9.07 734,5 185,7 0,75 69,2 15,9 163,4 1460,0 -1,50 

10.07 770,0 393,3 0,90 72,2 17,8 166,4 1558,0 2,54 

11.07 829,0 334,3 0,76 75,6 17,5 174,1 1658,0 2,22 
12.07 867,0 407,9 0,87 78,1 17,4 179,6 1734,0 1,41 
13.D7 934,0 413,0 0,91 82,4 12,8 197,5 1868,0 -10,70 
14.07 909,2 472,9 0,88 80,8 17,0 186,1 1818,4 3,34 
15.Q7 959,2 325,8 0,77 84,1 17,7 191,7 1918,4 13,20 
16.D7 968,0 418,9 о.86 84,6 16,4 195,3 1936,0 1,15 
17.D7 1039,0 288.0 0,76 89,1 17,2 203,7 2078,0 -3,37 
18.D7 977,0 390,0 0,89 85,2 16,2 196,9 1954,0 14,10 
19.07 989,0 - - 85,9 15,6 199,6 1978,0 -

В среднем 1 1 0,83 1 - /16,4 1 - 1 1 5,56 

Таблица 7 

Энергетические показатели и динамика массы тела птенцов серебристой чайки 
в возрасте 30-41 день при полном насыщении кормами 

nокаэатепь 

Дата 
р 

1 

в 1 МЕС 1 вм 
1 

т 

1 
DEB 

1 
кт 

1 
се 

8.07 846,4 123,2 0,95 76,7 16,4 178,5 1692,8 -3,77 
9.07 875,5 222,2 0,82 78,6 15,9 183,5 1751,0 -0,65 

10.07 904,1 338.6 0,86 80,5 17,8 183,3 1808,2 24,20 
11.07 910,0 306,7 0,75 80,9 17,5 185,3 1820,0 -0,02 
12.07 971,4 386,5 0,89 84,8 17,4 1932,8 1942,8 1,63 
13.07 1024,5 335,1 0,88 88,2 12.8 209.9 2049,0 -12,80 
14.D7 1013,3 375,8 0,86 87,5 17,0 200,3 2026,6 13,67 
15.D7 1024,5 338.6 0,81 88,2 17,7 200,4 2049,0 1, 33 
16.D7 1066,0 429,6 0,87 90,8 16.4 214,2 2132,0 3,83 
17.07 1103, о 317,1 0,78 93,1 17,2 211,7 2206,0 -3,63 
18.07 1036,3 370,5 0,86 89.0 16,2 210,8 2076,6 0,29 
19.07 1108,0 - - 93,4 15,6 215,5 2216,0 -

В среднем 1 1 0,851 - 116,41 1 3,24 



воробьиных птиц летом [ 11] исходя из массы тела (Р) птенца 
в каждый конкретный день: 

ВМ=0,5664·Р0•7282 ккал/сут. 

Средняя величина отношения Е/ ВМ в первую неделю жизни 
птенца- 4,24; во вторую- 6,20; в третью- 5,32; в четвертую-
4,37; в пятую- 4,87; в шестую- 4,51 базальнога метаболизма 
(различия недостоверны). 

Энергетическая стоимость синтеза 1 г биомассы ( СС) птенца 
рассчитана с учетом дневного энергетического бюджета (ДЕВ), 
усвоенной энергии (Е), калорийности прироста биомассы (АКТ) 
и величины прироста (АР) по формуле: 

СС =ЕЕ- (ДЕВ + t':!.KT) = Е- [Д ЕВ + (КТнt- KTi)]. 

t':!.P Рн1-:- Pi 

Калорийность сырой. массы тела птенцов серебристой чайки 
определяли произведением массы тела в каждый IЮНI<ретный день 
на удельную калорийность, которая составляет, ккал/г сырой 
массы: в возрасте 1 день- 1; 2-3 дня- 1,1; 4-5 дней- 1,2; 
6-7 дней- 1,3; 8-9 дней- 1,4; 10-11 дней- 1,5; 12-
13 дней- 1,6; 14-15 дней- 1,7; 16-17 дней- 1,8; 18-19 
дней- 1,9; 20 дней и старше- 2,0 [по 10]. 

Дневной энергетический бюджет принимали равным удвоен­
ному базальному метаболизму плюс затраты на терморегуляцию 
(Н) (2, 4], которые, в свою очередь, определяли по формуле [11] 

H=h·AT, 

где h- теплопроводность птицы; АТ- разница фактической: 
температуры и температуры термонейтральной зоны (30 °С). Теп­
лопроводность птицы рассчитывали по уравнениям [ 11] исходя 
из массы тела птенца в каждый конкретный день: 

h=0,2761·P0•28 I8 ккал/ 0С в сутки. 

Стоимость синтеза 1 г биомассы в различных сериях опытов 
представлена в табл. 2-7. При неограниченном кормлении ве­
личина этого показателя за период с 6-го по 41-й день составила 
3,09 ккал/г. Попытки оценить величину данного параметра у 
птенцов, выращенных при хроническом недостатке корма, не 

дали теоретически ожидаемых результатов. 

Выводы 

За период от вылупления до подъема на крыло средняя мас­
са птенца серебристой чайки изменяется от 72,5 до 1090,0 г. Ка­
лорийность тела при этом увеличивается с 72,5 до 2180,0 ккал. 
При недостатке пищи средняя масса птенцов на столько же про­
центов меньше средней массы одновозрастных птенцов, выра-
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щенных при неограниченном кормлении, на сколько процентов 

меньше они получили пищи за период развития. В возрасте 0-
2 дня птенцы растут незначительными темпами, в среднем 5,5 % 
в день. Наliболее интенсивный рост птенцов нсблюдается в воз­
расте 3-17 дней, в среднем 14,0 % в день. в возрасте 24 дня и 
старше скорость минимальна. 

За период роста птенцы в среднем потребляют 11731,6 г рыб­
ных кормов и выделяют 1174,9 г экскретов и погадок, что состав­
ляет 15720,4 и 2358,0 ккал. 

Потребление корма (в процентах к массе тела) максимально 
у пуховичков (в среднем 60,0--'-60,3 %) , затем оно постепенно 
снижается, минимально- у слетков (30,9-39,5 %) . Энергети­
ческая цена стоимости синтеза 1 г биомассы в возрасте 6-41 
день в среднем равна 3,09 ккал/г. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭНЕРГЕТИКА ПИТАНИЯ И РОСТА ЖИВОТНЫХ • 1990 

А. Н. ДАНИЛОВ 

ИНТЕНСИВНОСТЬ ОБМЕННЫХ ПРОЦЕССОВ У ЛЕММИНГОВ 

Физиологические особенности леммингов как типичных оби­
тателей высоких широт имеют большое значение для понимания 
механизмов адаптации к условиям существования в Субарктике. 
Интенсивность обменных процессов и терморегуляцию изучали 
у близких видов рода настоящих леммингов- Lemmus siblricus, 
L. chrisogaster, L. trimucronatus- значительное число исследо­
вателей [17, 8,1, 14, 7, 10]. С копытным леммингом Dicrostonyx 
torquatus работали В. Г. Кривошеев, Н. Д. Уманцева [7] и 
Ю. Ф. Пастухов [10], они ни у летних, ни у осенних особей не 
обнаружили значимых отличий от сибирских. 

Исследования интенсивности метаболических процессов в 
первую очередь интересовали нас с точки зрения биоэнергетики, 
а не терморегуляции, хотя оба процесса тесно связаны. Это зна­
чит, что внимание обращалось главным образом на потребность 
в энергетических ресурсах. Все предшествующие авторы опре­
деляли интенсивность метаболизма по поглощению кислорода. 
Эта методика общепризнанна и широко применяется. Мы изуча­
ли обменные процессы по выделению углекислого газа. Для этих 
целей использовали оптико-акустический газоанализатор ОА 2209, 
позволяющий с большой точностью определять количество вы­
деляемого при дыхании СО2 . Зверьков во время опытов поме­
щали в маленькую клеточку, ограничивавшую подвижность. 

к данным по выделению со2 физиологи рекомендуют отно­
ситься с осторожностью [ 13]. Она вызвана тем, что СО2 может 
задерживаться в тканях, хотя для наземных млекопитающих та­

кая задержка установлена только у животных, впадающих в 

зимнюю спячку. Далее, количество выделяемого СО2 зависит от 
особенностей протекания некоторых метаболических процессов, 
в частности, происходит его увеличение при образовании в тка­
нях жиров из углеводов или при усилении процессов гликолиза. 

Увеличивается выделение COz и при повышении интенсивности 
легочной вентиляции. Однако, несмотря на все сказанное, в пос­
ледние годы из-за методических удобств все шире используются 
углекислотные газоанализаторы в исследованиях метаболизма, 
и особенно биоэнергетики. Вследствие указанных причин необ-
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:ходимо было ,сопоставить наши данные с материалами других 

исследователей, полученными другим методом. Основным же 
способом контроля считали сравнение данных о газообмене (по 
выделению СО2) с результатами прямого калбриметрирования. 
т. е. определение энергетических затрат по потребленному и ус­
военному корму. 

Газообмен, как известно, определяют у животных в состоя­
нии покоя, помещая их в небольшие клетки, ограничивающие 
движение, или, как указывают В. Г. Кривошеев и Н. Д. Уман­
цева [7], в состоянии относительного покоя. Наш опыт показы­
вает, насколько трудно получить состояние полного покоя на 

протяжении эксперимента. Некоторые зверьки на время впадали 
в такое состояние и даже засыпали, но чаще, несмотря на пред­

варительное выдерживание в камере, они находились в состоя­

нии, которое, скорее, можно назвать ограниченной активностью. 
Сказанное может быть причиной различий, получаемых в раз­
ных _опытах и разными авторами. Другим источником различий 
может быть несходство в размерах и массе подопытных живот­
ных. Очевидно, при сравнении данных по газообмену их надо 
приводить к одной массе подопытных животных. Для этого мож­
но использовать степенной коэффициент в уравнении метаболиз­
ма у=а· wь. Л. Проссер и Ф. Браун [13] приводят степенной 
коэффициент Ь=0,73, по В. Р. Дольнику [6], для млекопитаю­
щих Ь=0,734, хотя для леммингов он получился у нас несколько 
меньше, о чем будет сказано ниже. 

Сравнение результатов, полученных разными авторами 
(табл. 1) одним методом (по поглощению 0 2), показывает до­
вольно заметное варьирование. Если, пользуясь степенным коэф­
фициентом Ь=0,734, привести все данные к массе леммингов 
40 г, то уменьшаются различия величин Г. Б. Ливчак [8], 
Ю. И. Баженова [1], В. Г.' Кривошеева и Н. Д. Уманцевой [7]. 
Интенсивность газообмена в опытах В. А. Куксова [цит. по 9] 
была заметно (примерно вдвое) выше. Сопоставляя наши дан­
ные по выделению со2 (табл. 2, 3) и принимая дыхательный 
коэффициент равным 0,75 (по [ 13], он у травоядных животных 
выше прочих), видим, что они близки к сведениям о потреблении 
О2 В. А. Куксова (цит. по [9]) и даже несколько выше ожидае­
мого. Поэтому можно полагать, что задержек с выделением С02 
в наших опытах не происходило. 

Результаты изучения газообмена по выделению С02 сравни­
вали с количеством усвоенного в это же время корма летом 

1982 г. (в июле- первых числах августа) у копытных леммин­
гов Ямала на стационаре Хадыта. При пересчете данных о вы­
делении со2 самцами летом в течение суток (дыхательный коэф­
фициент 0,75 и соответствующий ему энергетический эквивалент 
1 мл СО2 , равный, по Г. Г. Винбергу [4], 6,48 кал) видим, что 
при температуре +20 ос подопытные животные со средней мас­
сой 53,9 г должны были расходовать в состоянии ограниченной 
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активности 33,4 ккал/сут. По наблюдениям за активностью и 
бюджетом времени было установлено, что бег у леммингов за­
нимает в среднем 20 % времени суток. По определению Ю. И. Ба­
женова [ 1], при температуре +26-28 °С лако-моторная актив­
ность увеличивает интенсивность метаболизма в 3 раза (297 %) . 
в наших опытах в камерах с проточным воздухом выделение со2 
увеличивалось примерно в 2 раза по сравнению с таковым в 
состоянии ограниченной активности. Энергетические затраты по 
бюджету времени, по данным Ю. И. Баженова [1], для под­
опытных копытных леммингов должны равнятсья 46,8 ккал/особь 
в сутки, а по нашим данным- 40,1 ккал/особь в сутки. По ус­
военному же корму они составили 57,0 ккал/особь в сутки. 

В опытах при температуре 16 ос и средней массе зверьков 
37,8 г энергетические затраты в состоянии ограниченной актив­
ности, полученные при пересчете данных по газообмену, равня­
лись 32,3 ккал/особь в сутки, по бюджету времени (материалы 
Ю. И. Баженова [1] и наши)- соответственно 45,2 и 38,8, а по 
усвоенному корму- 40,0 ккал/особь в сутки. Для температуры 
12 °С и при средней массе животных 35,0 г затраты, рассчитан­
ные по выделению СО2 при ограниченной активности, составляли 
27,6 ккал в сутки, по бюджету времени- 38,6 (с учетом данных 
Ю. И. Баженова (1]) и 33,1 (наши сведения), по усвоенному 
корму- 37,0 ккал/особь в сутки. 

Таким образом, результаты определения биоэнергетических 
показателей по усвоенному корму и выделению со2 довольно 
хорошо со г л а суются. Основываясь на этом, мы сочли возмож­
ным использовать материалы по газообмену, полученные одним 
методом (по выделению СО2), для изучения биоэнергетических 
особенностей леммингов. 

Целью изучения рода настоящих леммингов было сравнение 
энергетических особенностей разных видов. Проведено изуче­
ние газообмена всех четырех видов этого рода, обитающих в 
СССР: сибирского, желтобрюхого, норвежского и амурского. 
Мы смогли использовать в опытах единичных особей амурского 
лемминга и не при всех температурах. Поэтому полученные дан­
ные приводятся, но не анализируются. Кроме названных видов, 
были испытаны гибриды норвежского и сибирского леммингов, 
содержавшиеся в виварии Института экологии растений и живот­
ных УрО АН СССР. Опыты проводили зимой, в январе- марте, 
с трехмесячными зверьками в зимнем меху. Животных содер­
жали при температуре 14-15 ас, т. е. акклиматизировали к 
высоким температурам, близким к летним. Измерения газообме­
на (см. табл. 2) проводили после пятнадцатиминутной выдерж­
ки животных при испытываемых температурах ( +20, О, -12 ос). 
Одинаковые условия содержания и проведения опытов исклю­
чали их влияние на результаты и позволяли судить о наслед­

ственно обусловленных особенностях обмена. 
При температуре 20 ос на имевшемся в нашем расrюряже-
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нии материале статистически значимые различия между вида­

ми и гибридами не установлены (t не превышало 2,4). При О ос 
различия значимы (t=3,2) между крайними по показателям 
видами (желтобрюхим и норвежским леммингами), но в целом 
все они образуют ряд, в котором соседние по интенсивности 
выделения СО2 виды статистически значимо не различаются 
(t не более 2,6). То же самое наблюдается и при температуре 
-12 ос, только наибольшие различия установлены между нор­
вежским и гибридами сибирского и норвежского леммингов. 

В. Г. Кривошеев и Н. Д. Уманцева [7], В. А. Куксов (цит. 
по [9]) нашли, что осенью и зимой интенсивность газообмена 
по логлощению О2 ниже, чем летом (см. табл. 1). При пониже­
нии температуры среды газообмен увеличивалея во всем диапа­
зоне испытанных температур [8, 9]. В экспериментах Г. Б. Лив­
чак [8] зимой у сибирских леммингов в виварии интенсивность 
газообмена при поиижении температуры от 21,1 до 3,5 ос воз­
растала на 46 %, а до -12,2 ос- на 96%, Ю. И. Баженова 
[1] от 26-28 ДО 1-3 се- на 22 %. в. Г. Кривошеева и 
Н. Д. Уманцевой [7] -у особей о-ва Врангеля летом от 20 
до О ос- на 48, осенью- на 43 %, у особей Чаунской низмен­
ности летом- на 52, зимой- на 20 %, В. А. Куксова (цит. 
по [9] ) летом- на 20, зимой- на 29 %. 

В наших опытах в среднем по всем видам выделение СО2 
nри поиижении температуры от 20 до О ос увеличилось на 16 %, 
а до -12 ос- на 27% (см. табл. 2). Что касается отдельных 
видов, то у желтобрюхого лемминга наибольшее и статистиче­
ски значимое увеличение (t=3,3) произошло при О 0С, у сибир­
ского, и особенно норвежского,- при -12 °С. 

Во время проведения экспериментов замечено, что между 
крупными и мелкими зверьками имеются различия в реакции 

на низкие температуры. Поэтому методом наименьших квадра-
1'ОВ [3, 15] были рассчитаны уравнения завиенмости энергети­
ческих затрат при разных температурах от массы тела: у=аW"­
Суммарно для всех видов они имеют следующее выражение, 
ккал/особь в сутки: при 20 ос м =4,79 W0 ·55 ; о ос- 3,63 W0•63 ; 

-12 ос- 3,90 W0 ·68. 

Из уравнений видно, что константа а при низких темпера­
турах уменьшилась, и следовательно, должна была снижаться 
относительная интенсивность метаболизма. С другой стороны, 
степенной коэффициент Ь увеличивалея при поиижении темпе­
ратуры. Графическое выражение рассчитанных по уравнениям 
теоретических кривых (см. рисунок) показывает, что крупные 
ссоби сильнее реагируют на изменение температур и связано 
это с увеличением энергетических затрат. Отсюда следует, что 
энергетические отношения крупных зверьков более напряжен­
ны, чем мелких. 

В предшествующих исследованиях [ 12, 2, 9/ воздействие 
низких температур рассматривалось с точки зрения терморегу-
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Теоретические кривые затрат энергии в состоя­
нии ограниченной активности у настоящих лем­

мингов при разных температурах, 0С: 
1- (-12), 2- О, 3- ( +20) (числовые значении энер­

гетических затрат см. в тексте). 

ляции, а не энергетических отношений. 

50 По И. Я. Полякову [12], молодые гры~ 
зуны лучше, чем взрослые, переносят 

кратковременные понижения темпера-

туры и хуже длительные. Н. В. Баше­
нина [2] нашла, что молодые выносят большие колебания тем­
пературы тела и интенсивности метаболизма, чем взрослые 
зверьки. По В. А. Куксову (цит. по [9]), при кратковременных 
Охлаждениях ниже О 0С у полувзрослых сибирских леммингов 
температура тела понижалась меньше, чем у взрослых. После 
получасовой экспозиции взрослые животные вскоре погибали, 
а молодые восстанавливали первоначальную температуру тела. 

Во всех перечисленных выше примерах молодые зверьки имели 
меньшую массу, чем взрослые. По нашим данным, полученным 
на одновозрастных животных, крупные -зверьки должны под­

держивать более высокую и менее колеблющуюся по сравнению 
с мелкими температуру тела, что вызывает большее увеличение 
энергетических затрат. В то же время это ведет к усиленному 
расходованию энергетических ресурсов и делает их более зави­
симыми от восполнения затраченных ресурсов. Можно высказать 
предположение, что при исчерпании энергетических ресурсов 

должны начаться падение температуры тела и необратимые 
изменения, как и в опытах В. А. Куксова (цит. по [9]). 

Изучение интенсивности обменных процессов у rшпытных 
леммингов проводили в июле и в первых числах августа 1982 г. 
на южнаямальеком стационаре Хадыта в диапазоне естествен­
ных температур воздуха 12, 16, 20, 24 °С. Зверьки, содержав­
шиеся в условиях, приближенных к естественным, были адаriти­
рованы к определенным температурам. 

Наименьшая интенсивность газообмена отмечена при +20 се 
(см. табл. 3). Очевидно, эта температура среды близка к кри­
тической точке, при которой затраты на теплопродукцию и тепло­
обмен минимальны. В. Г. Кривошеев и Н. Д. Уманцева [7] 
нашли, что критическая точка у взрослых самцов копытного 

лемминга в июле 1975 и 1976 гг. приходилась на +21,0 и 
+ 18,8 °С, в августе- сентябре 1975 г.- на + 16,6 °С, в октябре 
1975 и 1976 гг.-на +15,2 и +16,8°С. В этих же пределах она 
располагалась и у взрослых самцов сибирского лемминга: 
в июле- августе-+ 18,7, в октябре-+ 16,8 °С. Н. Д. Уман­
цева [14] ранее определила, что зимой у виварных сибирских 
леммингов критическая точка была при температуре + 18,9 °С. 
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К этому можно добавить, что у Г. Б. Ливчак [8} зимой сибир­
ские лемминги в виварии предпочитали температуру + 17 ос, 
а С. Р. Чаплыгина и О. Е. Барич [16] наблюдали, что копытные 
лемминги летом большую часть суток пребьiвали в камере с 
температурой +20--22°С и по 2 ч при +5--10 и +15--18°С. 
Осенью же несколько сокращалось пребывание при температуре 
+20--22 °С и увеличивалось при + 15--18 ос. Наши данные 
вполне согласуются с этими наблюдениями. 

При повышении температуры до +24 ос в наших опытах 
у всех особей наблюдалось усиление газообмена (см. табл. 3), 
У самцов он повысился в среднем на 40, а у самок-- на 41 %, 
т. е. практически одинаково. Это обусловлено возрастанием 
энергетических затрат на терморегуляцию. Кроме того, видимо, 
имело значение и возбуждение зверьков в связи с пребыванием 
в неблагаприятных условиях, так как столь значительное уси­
ление газообмена трудно объяснить только терморегуляцией. 
При содержании леммингов мы наблюдали, что они плохо пере­
носят перегревание и вередко гибнут, когда температура дер­
жится выше +25 °С в течение нескольких часов. При пониже­
нии температуры до + 16 °С также наблюдалось увеличение 
интенсивности газообмена. В среднем она возрастала примерно 
одинаково у обоих полов: у самцов на 38, у самок на 31 %. 
Дальнейшее понижение температуры до + 12 ос активизировало 
в первые 3--7 дней выделение со2 на 19--44 %' затем оно 
сокращалось и к 10--14-му дню практически не отличалось от 
наблюдавшегося при температуре + 16 °С, а у некоторых живот­
ных было близким к таковому при +20 ос, т. е. происходила 
акклиматизация к новым температурным условиям. 

Как и в описанных выше экспериментах с настоящими лем­
мингами, у копытных была замечена при изменении температуры 
среды зависимость изменения интенсивности газообмена от 
массы тела зверьков. Если разделить их на взрослых и полу­
взрослых особей, то вторые увеличивали выделение С02 при 
изменении температуры на 8 ос на 5--65 %, а первые, особенно 
самки,-- на 78--121 %. Это в известной мере должно быть свя­
зано с тем, что взрослые особи принимали участие в размно­
жении и поэтому находились в состоянии большего физиологи­
ческого напряжения. До векоторой степени в пользу этого пред­
положения свидетельствует установленное Ю. Ф. Пастуховым, 
Е. Г. Белогубавой и Р. П. Валовым [11] доминирование у лем­
мингов ~-адреноэргических механизмов термогенеза. 

Выделение СО2 исследовали у самцов и кормящих самок 
(см. табл. 3). Во всех опытах при разных температурах у них 
интенсивность газообмена на 16--23% выше, чем у самцов. 
Это показывает, насколько лактация повышает интенсивность 
обменных процессов. Следует упомянуть, что в опытах при пря­
мом определении энергетических затрат по потребленному кор­
.му установлено, что кормящие самки поедали корма больше [5]. 
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Таблица 4 

ИJtтенсивность ВЫДеJiения со2 и энергетического обмена у молодых копытных 
леммингов 

Возраст, дни n 1 Средняя масса, г 1 
Выделение СО,, Эиергообмеи, 

МЛ/(Г • Ч) ккал/(Г · сут) 

3 2 3.78 3,80 0.591 
7 2 8,00 4,64 0,722 

11 4 10,96 5,36 0,833 
14 8 16,00 6,22 0,967 

В 1982 г. проводили изучение обменных процессов у молод­
няка копытных леммингов в возрасте 3-14 сут. Определяли вы­
деление со2 при температуре +20 ас. Для расчетов энергетиче­
ского обмена был принят тот же дыхательный коэффициент 
(0,75) и энергетический эквивалент 1 мл СО2 (6,48 кал), что 
и для взрослых. Как видно из табл. 4, уровень обмена у молод­
няка копытных леммингов возрастал от 3-го к 14-му дню жизни 
в 1,6 раза довольно равномерно и пропорционально. В 14-днев­
ном возрасте, т. е. ко времени прозревания и перехода на само­

стоятельное питание, интенсивность обмена детенышей, нахо­
дящихся в гнезде, практически не отличалась от таковой моло­
дых зверьков, ведущих самостоятельную жизнь. Так, у моло­
дых леммингов в возрасте 4-6 нед, имевших среднюю массу 
29,0 г (в пределах от 26,1 до 34,1 г), при той же температуре 
( +20 ос) интенсивность газообмена равнялась 6,03 мл С02/ (г· ч), 
а энергообмен по этим данным составлял 0,937 ккал/(г·сут). 

Таким образом, наши исследования показали, что у разных 
видов леммингов наблюдается совпадение интенсивности мета­
болических процессов, что объясняется, по-видимому, сходством 
экологических условий в местах обитания этих животных. Было 
установлено, что у леммингов крупные особи имеют более напря­
женные энергетические отношения. Энергозатраты у крупных 
зверьков при изменении температуры среды возрастают силь­

нее, чем у особей, имеющих меньшую массу. 
В целом самцы и самки реагируют -на повышение или пони­

жение температуры одинаково, повышая интенсивность обмена. 
Однако участие самок в размножении, как было показано на 
примере копытных леммингов, накладывает отпечаток на мета­

болизм. Интенсивность газообмена у лактирующих самок на 
16-23% выше, чем у взрослых самцов. При изучении особен­
ностей энергетического обмена в процессе роста молодых копыт­
ных леммингов было установлено, что с момента рождения 
интенсивность метаболизма у детенышей увеличивается в 
1,6 раза до перехода на самостоятельное питание в возрасте 
14 дней. 
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АI(АДЕМИЯ HAYI< СССР · УРАЛЬСI(ОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭНЕРГЕТИКА ПИТАНИЯ И РОСТА ЖИВОТНЫХ · 1990 

С. Л. КУЗЬМИН, Д. Н. ТАРХНИШВИЛИ, Р. В. ТАРТАРАШВИЛИ 

ОБ ЭКОЛОГИИ РАЗВИТИЯ КАВКАЗСКОП САЛАМАНДРЫ 

Кавказская саламандра (Mertensiella caucasica Waga)­
эндемичньrй, стенобионтный вид, представитель реликтового 
рода, широко распространенного в Европе в плиоценовое вре­
мя [30]. Личинки этого вида известны еще с начала века [2] , 
однако экология развития до сих пор практически не изучена. 

Опубликованные работы либо описывают экологию, фаунисти­
ку и трофические связи вида по материалам исследования 
взрослых особей [8, 17, 29 и др.], либо содержат лишь краткие 
сведения по отдельным вопросам экологии личинок и взрослых 

саламандр [5, 6, 15, 25, 26, 34 и др.]. Полностью неизученными 
остаются возрастная динамика питания саламандры, а также 

темпы роста и развития в естественных условиях. Поскольку 
кавказская саламандра- редкий вид, внесенный в междуна­
родную Красную книгу и подлежащий охране, выяснение та­
ких вопросов, как трофические связи и длительность развития 
личинок, а также темпы роста и время достижения половозре­

лости, представляется необходимым. Настоящая работа посвя­
щена их изучению, а также попытке охарактеризовать динами­

ку основных экологических параметров кавказской саламандры 
в онтогенезе. 

Материал и методика 

Исследования проводили в июне и августе 1985-1986 гг. в 
районе пос. Ахалдаба Боржомекого района Грузинской ССР. 
Численность личинок установили путем их тотального отлова 
в отдельных бочажках воды, после учета их выпускали обрат­
но. Изучение состава питания (51 личинки, 7 из них недавно 
завершивших метаморфоз и 3 взрослых) проводили по мето­
дике, описанной ранее [9-12]. Пищевые объекты, восстанов­
ленная масса которых в литературе не указана, взвешивали на 

торсионных весах. Саламандр, зафиксированных в формалине, 
взвешивали и промеряли штангель-циркулем с точностью до 

0,1 мм. Измеряли длину тела от конца морды до заднего края 
анального отверстия (L), длину хвоста (L cd), длину головы 
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от основания жаберных складок до конца морды (L с). Опре­
деляли параметры аллометрического роста головы и хвоста, 

а также параметры степенной зависимости мас~ы тела от линей­
ного роста [24]. Длина тела и длина хвостj у 11 взрослых 
особей измерены прижизненно. Возраст определяли у 36 экзем­
пляров по методике Э. М. Смириной [22], у 25 % точный воз­
раст установить не удалось. 

Результаты и их обсуждение 

Размножение. Весной и в начале лета встречаются в основ­
ном самцы. В апреле отношение числа самцов к числу самок 
10: 1 (Артвин, 1910 г., цит. по [31]) или отмечаются только 
самцы, а в июне соотношение составляет 12: 8, в июле- 5: 4 
(Банисхеви, 1940 г., цит. по [29]). По нашим данным, в сере­
дине июня -19:7 (1985 г.), 32: 13 (1986 г.) ( пос. Ахалдаба). 
В этот период саламандры встречаются в воде. К: концу лета 
соотношение меняется в пользу самок: в августе- сентябре от­
ношение числа самок к числу самцов составляет 25: 13 (Бор­
жомский район, 1979-1980 гг. [ 4] ) или 7 : 11 ( Банисхеви, 
1940 г., цит. по [29]). Возможно, весной и в начале лета про­
исходит размножение и самки ведут более скрытный образ жиз­
ни, чем самцы. 

Впервые А. К:ноблаух [8, 36] предположил, что спаривани~ 
у кавказской саламандры происходит так же, как у обыкновен­
ной (Salamandra salamandra L.). Впоследствии это подтвер­
дилось единственным наблюдением спаривающихся особей в 
природе. Пара была вынесена водой из источника,, самец на­
ходился под самкой и охватывал ее передние конечности своими 
[31, 38]. Подробнее амплексус описан по наблюдениям в нево­
ле [41]. Сходный амплексус описан и у Mertensiella luschani 
Stein. [42]. В nериод размножения происходит развитие «брач­
ных мозолей» на передних конечностях самца ( [31], наши дан­
ные). Позднее, в 1914 г., Л. Лантц обнаружил в транспортном 
сосуде со мхом двух спаривающихся саламандр (в день поим­
ки) и два относительно крупных яйца [43]. Указанные авторы 
полагают, что спаривание у этого вида может происходить и 

на суше. Последнее согласуется с нашими наблюдениями: 
8 июня 1986 г. в ночное время на суше у уреза ручья обнару­
жены два взрослых самца кавказской саламандры в позе ам­
плексуса. 

Возможность размножения кавказской саламандры путем 
икрометания впервые предположил П. В. Нестеров [16, 17], 
сообщивший, что в Зоологическом музее Академии наук СССР 
имеется проба икры этого вида из Боржома, хотя правиль­
иость определения и нуждается в проверке. Позднее А. М. Ни­
кольский [18] указал, что эта икра, скорее всего, лягушечья. 
Это предположение представляется тем более обоснованным, 
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что в течение всего лета в тех же ручьях, где обитают саламан­
дры, встречается икра кавказской крестовки (Pelodytes cauca­
sicus Boett.), причем здесь она представляет собой не компакт­
ную массу, как в стоячих водоемах, а обычно бывает приклее­
на порциями к камням, листьям и веткам. 

Большинство авторов начала века [8, 18, 19, 36, 38) счита­
ло кавказскую саламандру живородящей, по аналогии с обык­
новенной и альпийской саламандрами. О. Цирен [31) предпо­
лагал, что живорождение у этого вида обусловлено невозмож­
ностью развития личинок в первое время после выклева из 

икры из-за отсутствия в ручьях доступных по размеру пищевых 

организмов. Позднее вновь было высказано предположение о 
возможности икрометания у этого вида [43). 12 июня 1963 г. 
в Боржомеком районе была обнаружена кладка из 92 богатых 
желтком яиц диаметром 5,0-5,6 мм (без учета оболочки), оп­
ределенная как икра кавказской саламандры [6] . 

Икринки (диаметр с оболочкой 6,7-7,7 мм) отличались от 
икринок других амфибий Кавказа большим количеством желт­
ка [15]. Другие авторы указывают, что одна самка отклады­
вает, возможно, 100 [7], 30-50 [1) и даже до 20 яиц [20). 
В июне 1985 г. в Московском зоопарке самка саламандры, за 
несколько недель до этого отловленная в природе, отложила 

в неволе кладку из 16 неоплодотворенных яиц диаметром при­
мерно 7Х9 мм после гормональной стимуляции; яйца были 
прикреплены поштучно к подводным предметам (И. А. Серби­
нова, личное сообщение). 

Необходимо подчеркнуть, что во всех перечисленных случа­
ях зародыши в икре были еще не развившимися, а последующая 
инкубация не проводилась. У самок, вскрытых в апреле, зре­
лые яйца обнаружены не были [31], а у трех самок, вскрытых 
нами в мае и августе, в яйцеводах найдено соответственно 11, 
16 и 20 фолликулов диаметром 0,8-2,0 мм. 

Личиночное развитие. Размеры новорожденных личинок кав­
казской саламандры неизвестны. Длина тела наиболее мелких 
известных личинок 14,6 мм (наши данные). Личинки разной 
длины встречаются в ручьях уже в апреле [2, 31). В мае они 
по размеру разделяются на три группы [37]. Личинки, найден­
ные нами в июне, можно четко разделить на три группы по 

длине тела: 1) 15,4-19,5 мм (масса 106-180 мг), 2) 23,7-
27,5 мм (масса 330-644 мг) и 3) 29,0-35,4 мм (масса 632-
1400 мг). 

В первую и вторую размерные группы входят в основном 
особи, родившиеся в данный год,- линии склеивания в их бед­
ренных костях, как правило, отсутствуют (рис. 1). У более 
крупных личинок имеется одна линия склеивания (обычно до­
вольно размытая). Интересно отметить, что в отдельных слу­
чаях личинки могут достигать значительно более крупных раз­
меров: в сборах, этикетираванных окрестностями Батума (кол-
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Рис. 1. Число линий склеивания (N) у личинок 
разной длины. 

лектор Тепло в), имется две особи с дли-
ной тела 43,8 и 44,6 мм. На основании 
этих данных личинки первой и второй 
размерных групп рассматривались как 

единая генерация, появившаяся в год ис-

следований. При этом необходимо учесть, 
что реальный возраст личинок первого 
года может сильно варьироваться: инди­

видуальные различия составляют, веро­

ятно, до нескольких месяцев. Личинки 
первого года встречаются преимущест­

венно в небольших бочажках в среднем 
течении каменистых горных ручьев. I\ак 
правило, размеры таких бочажков со­
ставляют 0,04-0,25 м2 , глубина- 2-
20 см, температура воды летом около 
+ 12 °С. В каждом бочажке отмечено от 
одной до девяти личинок. В нижнем тече-
нии они встречаются реже; отдельных 

мелких личинок мы нашли у подошвы 

склонов, с которых стекают ручьи, в по-

лупроточных заболоченных лужках с бо­
гатой травянистой растительностью и за­
пленным дном. После дождей число осо­
бей в них несколько возрастает. Видимо, 
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• • 

о 

• • 
IJ 

• 
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заносятся они сюда из ручьев. !\роме того, личинки встречаются 
в гравии, покрытом листовым опадом, в местах выхода грунто­

вых вод на поверхность земли. Возможности учета численности 
личинок кавказской саламандры сильно лимитируются трудно­
стью их обнаружения. Поэтому имеющиеся сведения о численно­
сти носят приблизительный характер. В [3] учитывали в среднем 
1-33 личинки на 700 м ручья (август). Мы на гораздо более 
ограниченном участке ( 100 м) учли 116 особей (июнь 
1985 г. 

Реальная плотность личинок в бочажках не превышает 
0,5 экз. на 1 л воды. При этом животные могут перемешать­
ся из одного бочажка в другой, перебегая по подтопленным 
участкам с уровнем воды 1-3 мм либо продвигаясь по стремни­
не (иногда вверх по течению). В светлое время суток открыто 
встречаются лишь отдельные личинки, большинство их нахо­
дится в укрытиях, расположенных у берегов бочажка на глу­
бине не более 5 см (иногда у уреза воды). Ночью личинки 
ведут себя активнее, причем встречаются как на дне, так и в 
толще воды. 
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Рис. 2. Распределение личинок по раз-
мерам. 

А- выборка, взятая 10-11 июня, Б- 20 ав· 
густа; N- число особей, L+Lcd- общая дли­
на, мм. Размерные группы личинок: а- 1 и 

11. 6-111. 

По степени развитости конеч­
ностей все личинки первого года 
жизни соответствуют приблизи­
тельна 52-53 стадиям нормаль­
ного развития обыкновенного три­
тона (Triturus vulgaris L.), по 

Глезнеру [13]. Вместе с тем жабры и плавниковые складки 
менее развиты, чем у тритона на соответствующих стадиях. 

Личинки серого цвета, вдоль спины сим;>'!етрично расположены 
депигментированные участки. Личинки более ранних стадий 
до сих пор не обнаружены. Возможно, этот факт--:- в пользу 
гипотезы о размножении кавказской саламандры путем жи­
ворождения. 

В первый год жизни существенных преобразований внешней 
морфологии личинок, вероятно, не происходит: все обследован­
ные нами особи в основном сходны. Изменения размеров ли­
чинок первого года жизни в течение двух летних месяцев от­

ражены на гистограммах размерного распределения личинок 

в июньской и августовской выборках (рис. 2), а также в табл. 1. 
Средняя общая длина особей (L + L cd) увеличивается за 
два месяца примерно на 5,48 мм, или 0,077 мм/сут. При этом 
повышается доля личинок второй размерной группы. Вместе 
с тем увеличивается размерная однородность личиночной груп­
пировки. Коэффициент вариации (Cv) общей длины особей 
снижается с 24 % в июне до 9 % в августе. Это свидетельству­
ет о несколько более высокой скорости роста (или большей 
смертности) мелких личинок. Сходная картина наблюдается в 
личиночных группировках тритонов, хотя средняя скорость 

роста последних достигает 0,2-0,3 мм/сут у разных видов [24]. 
Интенсивность питания личинок первого года (по /) состав­

ляет 35-40 %о (рис. 3). Эта величина не ниже, чем у изучен­
ных лимнофильных личинок хвостатых амфибий с более корот­
юrм периодом развития [9, 10, 12, 14]. Вероятно, интенсивность 
ассимиляции у личинок саламандры ниже, чем у лимнофиль­
ных видов, что является одной из причин относительно низкой 
скорости их роста. 

Пропорции тела личинок первых двух размерных групп 
изменяются в процессе роста. Аллометрическая зависимость 
м ассы от длины описывается уравнением М= 0,013 ( L + 
+ L cd) 2·76• Следовательно, линейные размеры увеличиваются 
быстрее, чем объем [23]. При этом уменьшается относительная 

44 



Таблица 

Размеры саламандр различных возрастных групп, мм 

Личинки 

Показатель 
n=24 11=34 

L 17,51 1 24,24 
L cd 12,64 19,45 
L с 5,47 8 'J') 

.~-

ЦL cd 1,39 1,:::5 
ЦLс 3,20 2,95 

11=12 11=7 

31,30 42,69 
27,92 4?,92 
9,94 10,33 
1. 12 0,99 
3, 15 4,13 

Дефикитивные особи 

11=2 1 11=121 11=17 

54,50 
69,50 
13,00 
0,78 

1 4, 19 

62,58 
101,25 
12, 10 
0.62 

1 5,17 

68,9 4 
5 
4 
5 
3 

106,3 
12,9 
0,6 
5,3 

Пр н i\1 е ч а в н с. Про:\!(~ры ЛI!ЧIШок сдС'.1аны нами, дефннитивных особей- нами и 
взяты И3 литературы (C:'I·I. текст). L- длина. тела до заднего края к~1оаки. L cd- длина 
хвоста. 1. с-- длина го~1овы. 

Таблица 2 

Состав пищи личинок кавказской саламандры разной длины 

Та1<соны добычи 

Oligocl1aeta 
Gastropoda 
Crustacea 

Ostracoda 
Gammaridae 
Ase\lidae 

Hydracarina 
Insecta ... 

Ephemeroptera, 1. 
Coleoptera, im. 
Trichoptera, 1. 
Tipulidae, 1. 
Chironomidae, 1. 
Limoniidae, 1. 

Июнь Август 

Длина ЛИЧ!!НОI<, ММ 

15.-!-19,5 
(n~IЗ) 

13.89/0.1 03 
38,89/36,31 
2, 778/2.709 
2. 778/0.136 

13.89118.02 
8,333/16.80 
2,778/13,74 

16,67/12,19 

23,7-27.5 
(n~9) 

3,571/0.586 

14,29/0,740 
17,86/25,14 

39.29/45.65 
10,71/9,716 
7,143/16,78 

7,143/1,388 

29,0-35,4 
(11~9) 

55,17/77,15 
3,448/7,825 

20,69/8,4 78 

6,897/4,678 

13,79/1.869 

20.1-26,0 
(11~11) 

6,383/13,22 

17,02/0,617 
29.79/48,48 

36, 17(12,56 
4,255/8,815 

2,128/15.43 
2,128/0,110 
2,128/0,771 

Пр 11 меч а н н е. Здесь и в табл. З. 4: процент данного таксона от общего количе­
<:тва потребляемых объектов (в чистпеле). от общей биомассы пищевого комка (в зна­
менателе), 1- личинки; im- имаго. 

Таблица 3 

Суточные различия в составе пищи личинок кавказской саламандры 

Таксаны добычи 

Ostracoda 
Asellidae . 
Gammaridae 
Ephemeroptera. 1. 
Trichoptera, 1. 
Dryopidae, im. 
Chironomidae, 1. 

(L= 17-20 мм; IO.VI.85) 

Время суток 

12-14 ч 1 01 ч 
(11=7; L=16,33±0.363 мм) (11=5; L=17,67=F0,812 мм) 

11,11/0,029 
11,11/5,755 
22,22/34,53 
22,22/17,27 
11,11/29,18 
11,11/12,09 
11,11/1,151 

5,263/0,396 

15,79/32,98 
31,58/24,41 

26,32/39,91 
21,05/2,309 
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Рис. 3. Индекс наполнения пищеварительно­
го тракта (а) и среднее число пищевых объ­
ектов в одном пищеварительном тракте (6) 

у личинок и взрослых особей в июне. 
1-IJ/- размерные группы .1ичинок; 1, 2- год их 

жизни. 

длина головы и увеличивается длина хвоста: L С= 17,1L0•21 ; 

L cd=0,346L 1•26 . У различных видов тритонов на тех же этапах 
развития размеры тела увеличиваются более пропорционально 
(наши неопубликованные данные). 

Личинки второго года жизни в июне присутствуют в водое­
мах наряду с особями первого года. Особи всех размерных 
групп в наибольшем количестве встречаются в одних и тех же 
участках ручьев. Так, основная часть обследованной нами груп­
пировки была сосредоточена на участке ручья протяженностью 
не более 100 м. Вместе с тем среди особей, снесенных в низо­
вья ручьев, крупные нами не обнаружены. Правда, по литера­
турным данным [33]. в Артвине метаморфизирующие личинки 
найдены на высоте 25 м над ур. м.; на 30 м ручья летом 1982 г. 
отмечено восемь особей. 

Во второй год образ жизни существенно не меняется, но 
другим становится морфологический облик животных. Хвост 
несколько округляется, окраска тела темнеет, проявляются 

светло-желтые пятна (окраска сходна с дефинитивной). Сте­
пень развитости жабер и плавниковых складок фактически та 
же. Описанные изменения свидетельствуют о том, что эти ли­
чинтш близки к завершению метаморфоза. Помещенные в тер­
рариум, они завершают метаморфоз в тот же год. 

Средняя общая длина личинок третьей размерной группы 
в июне превышает длину особей первой и второй групп на 
22,8 мм (длина особей первого года составляет около 60 % 
длины особей второго года). Вместе с тем при сравнении этих 
же особей с личинками первого года, взятыми в августе, вид­
но, что разница составляет 17,3 мм. Следовательно, за два лет­
них месяца размеры личинок первого года приближаются к 
размерам второго года на 1 О %. Вероятно, личинки растут в 
течение всей осени и весны следующего года. Особи третьей 
размерной группы составляют 22 % личинок, найденных в июне, 
что, вероятно, связано с завершением метаморфоза частью осо­
бей (и, возможно, со смертностью). 

I1нтенсивность питания личинок второго года развития оста­
ется на прежнем уровне (см. рис. 3.). Однако такого увеличе­
ния размеров в течение лета, как в первый год, не наблюдает­
ся: видимо, потребляемая с пищей энергия расходуется в ос­
новном на перестройки, связанные с метаморфозом. Пропорции 

46 



тела особей продолжают изменяться, причем еще более интен­
сивно (кроме относительного размера головы), чем в первый 
год. Основные аллометрические зависимости в ходе роста ли­
чинок саламандры третьей размерной группш описываются 
следующими уравнениями: M=0,479(L+L cd)1·85 ; L cd= 
=0,077L 1•71 ; L c=5,02L0•519 . Приведеиные данные по росту яв­
ляются предварительными, так как получены на основе сопо­

ставления личинок разных размерных групп, но не документи­

рованы мечением. В августе доля личинок второго года жизни 
снижается до 7 %. Это обусловлено завершением метаморфоза 
большей частью их в течение двух летних месяцев. Метамор­
фоз сильно растянут: недавно вышедшие на сушу особи попа­
даются как в июне, так и в августе. На срезах костей двух за­
вершивших метаморфоз саламандр (одна поймана в июне, 
другая в августе) имеется по одной линии склеивания. 

Таким образом, выделение возрастных групп личинок кав­
казской саламандры на основании их размеров и вывод о трех­
годичном периоде личиночного развития [37] представляются 
малообоснованными. С другой стороны, трудно согласиться и 
с выводом некоторых авторов [7, 35] о завершении кавказски­
ми саламандрами метаморфоза в год выклева. Личинки, по­
явившиеся в данном году, сильно варьируются по размерам, 

и наиболее крупные из них незначительно отличаются от самых 
мелких из перезимовавших. Это, очевидно, связано с растяну­
тостью периода размножения. Личинки зимуют один раз и на 
втором году жизни завершают метаморфоз. Вследствие этого 
в течение лета наряду с мелкими личинками встречаются наи­

более крупные- метаморфизирующие, до,1я которых постепен­
но снижается вследствие выхода на сушу. Личинки разных 
размерных групп встречаются, как правило, синтопично (на-
пример, [39, 40], наши данные). ' 

Трофические связи личинок. Как указывалось выше, интен­
сивность питания личинок кавказской саламандры разных раз­
мерных групп, обитающих совместно, различается незначитель­
но. Среднее число объектов добычи в одном пищеварительном 
тракте возрастает с увеличением размера личинок (см. рис. 3). 
Средняя калорийность пищи личинок разных размерных групп 
примерно одинакова (l ,076-1,237 кал/м г). Возрастное расши­
рение спектра питания у исследованных особей почти не выра­
жено (табл. 2). В пище преобладают бокаплавы и насекомые 
(в частности, из Ephemeroptera- Leptophlebldae; Habrophlebla 
sp., из Trichoptera- Sericostomatidae: Micrasema sp., из Cole­
optera- Dryopidae, из Diptera- Chironomidae; Trichocladius sp. 
Амфибионтные организмы- Isopoda (Asellus monticola Bir.) 
захватываются, очевидно, в воде. Наиболее мелкие пищевые 
объекты, Ostracodau Hydгacarina, встречаются в пище самых 
мелких личинок. Следует отметить, что две последние группы 
адаптированы к жизни в стоячих и слабопроточных водах. 
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Как показали наблюдения в неволе, личинки кавказской 
саламандры (L=30-35 мм) замечают крупную добычу (Gam­
maridae длиной 3-10 мм, Planaria длиной около 10 мм) с рас­
стояния 10-16 мм, приближаются к ней и с расстояния 2-
3 мм совершают бросок. Ориентация во рту и заглатывание 
планарий занимает 10-20 с, более жестких бокаплавов- око­
ло 40 с. При этом наблюдаются движения латерального отве­
дения - медиального приведения корней жаберных ветвей. 

В июне перекрывание трофических спектров личинок первых 
двух размерных групп (по индексу Мориситы) по числу экзем­
nляров добычи составляет 0,730, по биомассе- 0,798; первой 
и третьей размерных групп- соответственно 0,822 и 0,725; вто­
рой и третьей- 0,614 и 0,523. Следовательно, возрастные изме­
нения в составе пищи выражены слабо. Тем не менее, трофи­
ческое разнообразие в онтогенезе личинок снижается: у особей 
первой размерной группы Sл=4,408 по числу экземпляров до­
бычи и 4,405 по ее биомассе; второй- соответственно 4,335 и 
3,231; третьей- 2,687 и 1 ,637. 

Положительная избирательность в питании личинок кав­
казской саламандры выражена слабо: только личинки Limonii­
dae положительно избираются особями третьей размерной груп­
пы (Е= +0,521), тогда как в пище более мелких личинок они 
не встречаются (Е= -1). К личинкам близкой группы- хиро­
номид избирательность в онтогенезе снижается (первая раз­
мерная группа-Е=-0,132; вторая-Е=-0,417; третья­
Е= -1). Личинки третьей размерной группы не потребляют 
самый мелкий пищевой объект-Оstгасоdа (Е=-1). Эту до­
бычу более мелкие личинки поедают неизбирательно (первая 
размерная группа- Е= + 0,032; вторая- Е= -0,046). Почти 
без избирательности личинки всех трех размерных групп по­
требляют бокаплавов (первая-Е= +0,056; вторая-Е= 
= -0,321; третья- Е= +0,227). Личинки Trichoptera отрица­
тельно избираются саламандрами всех трех размерных групп 
(первая группа-Е=-0,725; вторая-Е=0,417; третья­
Е= -0,432). Возможно, низкая избираемость личинок Trichop­
tera связана с трудностью заглатывания их из-за наличия до­
миков из песка или остатков растений. Кроме того, энергети­
ческая эффективность питания этими насекомыми ниже, чем 
другой имеющейся добычей, так как масса домиков может зна­
чительно (иногда в 5-6 раз) превышать массу самого пище­
вого объекта, что снижает общую энергетическую ценность 
добычи. 

Ночью личинки кавказской саламандры питаются активнее, 
чем днем. Личинки, собранные в 01 ч, питаются более интен­
сивно (J=53,40±16,85%o), чем собранные в 12-13 ч (l­
=39,50+6,52%o) в том же месте. Среднее число экземпляров 
добычи в одном пищеварительном тракте также возрастает­
от 3,751+0,649 до 5,000+1,140. Однако различия ·в спектре пи-
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Таблица 4 

Состав пищи личинок кавказской саламандры в разных частях ручья 

Таксоны добычи 

Oligochaeta 
Ostracoda . 
Gammaridae 
Asellidae 
Hydracarina . 
Ephemeroptera, 1. 
Coleoptera, im. 
Trichoptera, 1. 
Chironomidae, 1. 

1 
Среднее течение 

n=9; L=20,42±1,443 мм 

2,222/0,605 
17,78/0,796 
24,44/16,56 
2,222/1,592 
2,222/0,080 
33,33/54,30 
11,11/16,56 
2,222/8,073 
4,444/1,433 

Низовья 
n=\3, L=20,40±1,305 мм 

5,263/0,046 
42,11/49,55 

5,263/5,520 
5,263/5,392 
10,53/27,94 
31,58/11,55 

тания выражены слабо (табл. 3): сходство диет осооеи, соб­
ранных в 12-14 ч и 01 ч, составляет 0,816 по числу экземПJ1Я­
ров добычи и 0,749 по ее биомассе. 

Состав пищи личинок саламандры в среднем течении и ни­
зовьях ручья несколько различается (табл. 4): сходство спект­
ров питания (/л) составляет 0,590 по числу экземпляров добы­
чи и 0,415 по ее биомассе. Среднее число пищевых объектов в 
одном пищеварительном тракте личинок в среднем течении 

ручья составляет 4,154+0,576, в низовьях-2,637+0,432. Раз­
личия в интенсивности питания личинок в разных частях ручья 

незначительны: 1=39,47±4,25%0 в среднем течении и 35,37+ 
+ 7,03 %0 в низовьях. Однако более высокая доля личинок ру­
чейников в питании личинок саламандр в низовьях приводит к 
снижению средней калорийности пищи (0,887 кал/мг в низо­
вьях и 1 ,395 кал/мг в среднем течении). 

Различия в спектрах uитания личинок второй размерной 
группы в течение летнего сезона выражены слабо. Как в июне, 
так и в августе в диете личинок преобладают Gammaridae и 
личинки Ephemeroptera (см. табл. 2), сходство спектров пита­
ния составляет 0,967 по числу экземпляров добычи и 0,497 по 
ее биомассе. Незначительны отличия и в интенсивности питания 
(! =41,75+0,524 %о), средней калорийности (1,008 кал/мг) и 
разнообразии пищи (S~ =3,910 по числу экземпляров и 3,334 
по биомассе), а также в среднем числе экземпляров добычи в 
одном пищеварительном тракте (4,273+0,524). Такая стабиль­
ность трофических связей в течение лета отражает относитель­
но слабые сезонные изменения в составе биоты беспозвоночных 
в исследуемых ручьях. В пище четырех завершающих метамор­
фоз личинок, пойманных в августе (/ =34,84+2,95 %о, среднее 
число экземпляров добычи на один пищеварительный тракт 
4,75+0,80), найдены Gammaridae (31,58% по числу экземпля­
ров и 49,16 % по биомассе), личинки Ephemeroptera ( соответ­
ственно 63,16 и 31,86 %) и личинки Trichoptera (5,26 и 18,99 %). 
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Недавно завершивших метаморфоз особей можно найти в 
течение всего лета недалеко от ручьев, иногда на влажных 

склонах в нескольких десятках метров от воды. Они встреча­
ются примерно в пять раз реже, чем взрослые. Особи этой ста­
дии выходят из убежищ в основном ночью, но отдельные ак­
тивные экземпляры встречаются и днем. Длина тела восьми 
Qбследованных особей 32,9-42,4 мм при массе 694-1592 мг. 

Пропорции тела в ходе роста вышедших на сушу особей 
изменяются в тех же направлениях, что и у личинок, но 

рост несколько более пропорционален: М =0,448(L+L cd) 1•77 ; 

L cd=0,230Ll·42 ; L с= 1,041L0,62. 
Результаты обработки наших данных и данных других ав­

торов [16, 31, 36] по размерам личинок, недавно метаморфизи­
ровавших, и взрослых особей представлены в табл. 1. Из нее 
видно, что во время выхода на сушу продолжает увеличиваться 

относительная длина хвоста и довольно существенно снижает­

ся относительный размер головы. Недавно завершившие ме­
таморфоз особи уже обладают способностью к автотомии хво­
ста, причем, в отличие от взрослых, регенерат отрастает почти 

до размеров нормального и не теряет подвижности [5]. 
Среднее число пищевых объектов в одном пищеварительном 

тракте и индекс наполнения у недавно метаморфизировавших 
Qсобей несколько ниже, чем у личинок второго года (см. 
рис. 3). Пищу составляют сухопутные и амфибионтные формы, 
в основном Asellidae, Colleшbola, личинки Lepidoptera, имаго 
Diptera (июнь; n=7): 

Таксоны добычи 

CRUSTACEA 
Asellidae . • • • 

MYRIAPODA 
Juliformia 

ARACHNIDA 
Acarina 
Aranei . . . . 
Pseudoscorpiones 

INSECTA 
Collembola . 
Lepidoptera, 1. 
Dipte.rц., 1,. . 
Diptera, im. . 

Пр3ценr данн3rD таксона 

от общего от общей 
кол-ва биомассы 
объекУов пищевого 

комка 

20,00 28,94 

4,00 4,29 

12,00 0,97 
4,00 3,22 
4,00 0,32 

40,00 11,36 
4.00 21,45 
4,00 4,29 
8,00 25,19 

Кроме того, в пищеварительном тракте одной особи отмечены 
паразитические Neшatoda, в трех- остатки растений, в четы­
рех- частицы почвы, в одном- песок. 

Взрослые. Хотя популяции кавказской саламандры приуро­
чены к протекающим в горных лесах ручьям, где плотность на­

селения взрослых может достигать 40-50 экз. на 1 км берего-
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вой линии [1], отдельные особи, вероятно, мигрируют на зна­
чительные расстояния и встречаются в относительно сухих 

местах. Мы находили саламандр на расстоян~и до нескольких 
десятков метров от воды. Один самец пойман··ночью в июне на 
пыльной грунтовой дороге в 200-500 м от ближайшего ручья. 

Суточная активность взрослых особей сходна с таковой 
личинок и завершивших метаморфоз особей: хотя большинство 
животных покидает убежища ночью, днем также встречаются 
отдельные охотящиеся саламандры [3, 4, 29, 41], однако толь­
ко в сырых и темных местах поблизости от ручьев (наши дан­
ные). 

Некоторые авторы [4] считают, что половозрелости сала­
мандры достигают после второй зимовки. Половые различия 
проявляются при общей длине особи около 130 мм [35]. Из 10 
взросJ1ых особей, отловленных 13 июня 1985 г. (L=66,73+ 
+1,60 мм, L+L cd=171,50+4,26 мм), число линий склеивания 
удалось подсчитать у семи (после отрезания пальцев живот­
ные были отпущены). В костях каждой саламандры имеется 
3-5 (в среднем 3,57+0,3) линий склеивания. Так как темпы 
резорбции внутренней линии склеивания неизвестны, мы (вслед 
за Э. М. Смириной и Т. Софианиду [23]) считаем, что возраст 
исследованных экземпляров составляет не менее 3-5 лет. 

Взрослые саламандры, очевидно, более устойчивы к сниже­
нию влажности, чем недавно завершившие метаморфоз особи 
(как это описано для других хвостатых амфибий [10, 32]). 
Тем не менее недавно метаморфизировавшие особи, в отличие 
от взрослых, практически не посещают ручьи, о чем свидетель­

ствует почти полное отсутствие в их диете водных организмов. 

У трех вскрытых взрослых саламандр (август) в пищева­
рительных трактах встречены сухопутные улитки (7,143% от 
общего числа экземпляров добычи и 1,852% от общей биомас­
сы), Asellidae (21,43 и 40,74 %), Collembola (14,29 и 1,482 %), 
личинки Carabldae (7,143 и 3,704%), взрослые Carabldae (14,29 
и 11,48%), взрослые Hymenoptera (7,143 и 9,259%), почвенные 
личинки Diptera (14,29 и 1,85%), взрослые Diptera (14,29 и 
29,63 %) . Индекс наполнения пищеварительного тракта взрос­
лых особей ниже, чем личинок, а среднее число объектов в 
одном пищеварительном тракте выше (см. рис. 2). В пище 
взрослых саламандр встречаются формы, сильно различающие­
ел в эколого-морфологическом и этологическом отношениях­
от водных до летающих. Еще старые авторы [8, 18, 19, 36, 43], 
основываясь на результатах А. Н. Казнакова, сообщали о ка­
чественном составе. пищи кавказской саламандры в природе, 
отмечая, что это животное питается как сухопутными, так и 

водными организмами. Последующее изучение состава пищи 
саламандр подтвердило эти сведения [3, 4, 21, 29, наши дан­
ные]. Условия обитания кавказской саламандры в разных ча­
стях ареала различаются незначительно и почти не изменились 
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с эоцена (43]. С этим, очевидно, связано не только сохранение 
данного стенотопиого вида до настоящего времени, но и высо­

кое сходство в диете взрослых особей из разных частей ареала. 
Например, сходство спектров питания (/л) саламандр из Ахал­
дабы (август- сентябрь 1979-1980 г. [4]) и Банисхеви (ап­
рель- сентябрь 1940 г. (29]) по числу экземпляров составляет 
0,874. Разнообразие пищи в этих точках также различается 

мало (S ~ соответственно 6,957 и 7,717 по тем же данным). 
О. Цирен [31], исходя из богатой кормовой базы и высоких 

зимних температур (и, видимо, из указания А. Кноблауха [8], 
что при снижении температуры до + 9 ос потребность саламандр 
в пище не уменьшается), предполагал, что эти животные могут 
питаться зимой. Исследования 3. С. Эквтимишвили (29] не 
подтвердили этого: желудки особей, отловленных зимой, были 
пусты. Указанный автор сообщает, что ранней весной и осенью 
саламандры питаются в основном на суше, а летом охотятся 

на мелководье, причем захватывают как плавающих на поверх­

ности, так и донных животных. Саламандры поедают только 
движущуюся добычу. Благодаря быстроте движений на суше 
<>ни могут захватывать быстро движущиеся объекты [8, 36, 
41] (хотя эффективная охота на взрослых удается редко (29] ) , 
а также активно искать пищу. При охоте под водой взрослые 
животные подстерегают приближающихся беспозвоночных (7, 
36] , что, вероятно, является адаптацией к охоте в проточной 
воде. Как уже отмечалось, саламандры охотятся при довольно 
низких температурах; при температуре воздуха выше +23-
+24 ос животные реагируют на приближающихся беспозвоноч­
ных, но не пытаются схватить их. Верхний порог переносимых 
температур составляет около + 30 °С (39, наши данные]. Поло­
вые различия в рационе саламандр отсутствуют [4]. В 33,3 % 
пищеварительных трактов взрослых саламандр найдены иглы 
ягодного тисса (Taxus baccata L.) длиной до 5 мм, попавшие 
туда·, очевидно, вместе с пищей, в пищеварительных трактах 
двух особей- паразитические нематоды. Следует отметить, что 
заражение саламандр нематодами Euzetrema caucasica Time 
Sharp. происходит в период жизни на суше: у личинок и моло­
дых особей (L+Lcd= 10-12 см) паразиты не найдены [24]. 
Указанный вид нематоды, а также Mertensinema iberica Sharp. 
(25] и Aplectana caucasica Sharp. (27] являются специфиче­
скими паразитами кавказской саламандры, не найденными у 
других животных. 

Как указывалось, средний возраст семи обследованных взрос­
лых особей составлял 3,57 года. Средняя общая длина живот­
ных той же группы 171,5 мм. Длина взрослых животных в сред­
нем превосходит длину недавно завершивших метаморфоз осо­
бей на 85,9 мм, т. е. линейный прирост метаморфизировавших 
особей составляет примерно 23 мм/г, или 27 % в год. Таким об­
разом, удельные темпы линейного прироста, которые у личи-
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но к Зd первый год жизни достигают 66 %, после выхода на сушу 
снижаются примерно в 2,5 раза (в связи с чем уместно вспом­
нить, что у взрослых животных интенсивность питания по срав­

нению с личинками снижена). Кроме того, в ходе метаморфоза 
и дальнейшего роста у животных продолжают nзменяться ос­
новные пропорции тела. Изменения с увеличением размеров 
приведены в табл. 1. Все метаморфизировавшие животные, 
включая недавно завершивших метаморфоз, условно разделены 
на четыре размерные группы. Из табл. 1. видно, что относитель­
ная длина хвоста увеличивается до достижения особями обоего 
по.1а размеров взрослых, при дальнейшем росте этот параметр 
не изменяется. Относительная длина головы, вероятно, умень­
шается в течение всей жизни. Данные об изменении пропорций 
в ходе онтогенеза кавказской саламандры показывают, что тен­
денции, ведущие к становлению общего морфологического об­
лика этого вида и проявляющиеся уже на первом году жизни 

личинок, сохраняются на протяжении всего последующего раз­

вития. Вместе с тем на отдельных этапах развития эти тенден­
ции независимо одна от другой могут интенсифицироваться или 
-аслабевать. 

Выводы 

Кавказская саламандра, вероятно, откладывает икру, однако 
вопрос о способе и времени размножения этого вида следует 
считать открытым. Появление личинок в ручьях сильно растя­
нуто (по меньшей мере, на несколько месяцев). Период личи­
ночного развития составляет около одного года. Выход на сушу 
происходит на второй год жизни и растянут с весны до осени. 
Возраст половозрелых особей составляет не менее 3-5 лет. 
Абсолютные темпы роста личинок саламандры значительно 
ниже темпов роста лимнофильных личинок тритонов. Вместе 
с тем уже в первый год жизни у личинок намечается тенденция 
к изменению пропорций, которая ведет в конечном итоге к ста­
новлению дефинитивного морфологического типа. 

В течение личиночного периода существенных изменений 
экологии не происходит. Весь период развития личинки нахо­
дятся на одних и тех же участках ручьев, хотя могут сноситься 

течением и встречаться в полупроточных заболоченных водо­
емах. Образ жизни преимущественно ночной. 

Изменения характера питания в личиночном развитии вы­
ражены слабо. Интенсивность питания в течение личиночного 
периода почти не изменяется, несколько неодинакова избира­
те.lьность по отношению к ряду пищевых объектов. Интенсив­
ность питания личинок саламандры не ниже, а энергетическая 

емкость добычи значительно выше, чем у изученных лимно­
фильных личинок хвостатых амфибий с более коротким личи­
ночным периодом [10, 11, 13]. Это достигается благодаря низ-
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кому потреблению личинками малокалорийной добычи (Gast­
ropoda, личинки Trichoptera), которая избирается отрицательно. 
Длительный период личиночного развития, очевидно, объясня­
ется низкой температурой воды, богатой кислородом и бедной 
биогенами. Низкие темпы роста личинок этого вида, вероятно, 
связаны с невысоким уровнем метаболизма в данных условиях. 

Рост после метаморфоза несколько замедляется, но измене­
ние пропорций тела сохраняет прежний характер. Экология 
особей, недавно завершивших метаморфоз и взрослых, разли­
чается незначительно. По сравнению с другими хвостатыми 
амфибиями у кавказской саламандры суточные ритмы актив­
ности личинок и дефинитивных особей очень сходны: основная 
активность ночная, но некоторые особи активны и днем. 

После метаморфоза возрастает разнообразие потребляемой 
особями пищи. Различия в питании саламандр из разных ме­
стообитаний, а также изменения питания в течение сезона вы­
ражены очень слабо как у личинок, так и у взрослых животных. 
Высокое разнообразие стабильных трофических связей взрос­
лых особей обусловлено приуроченностью их к реликтовым эка­
тонам и способностью охотиться на добычу, сильно различаю­
щуюся по своим эколого-морфологическим признакам. Это спо­
собствует более полному, чем у многих других амфибий, исполь­
зованию биоты данным видом, что особенно важно в условиях 
стенобионтности. 
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'АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭНЕРГЕТИКА ПИТАНИЯ И РОСТА ЖИВОТНЫХ · 1990 

Н. Л. ИВАНОВА 

ОСОБЕННОСТИ РОСТА, РАЗВИТИЯ, ЭНЕРГЕТИКИ ПИТАНИЯ 

ЛИЧИНОК ОСТРОМОРДОЯ ЛЯГУШКИ, 

СОДЕРЖАЩИХСЯ НА РАЗНЫХ КОРМОВЫХ РАЦИОНАХ 

Обеспеченность пищей является не менее важным фактором, 
регулирующим скорость роста и развития личинок амфибий, чем 
температура [16]. Недостаток корма приводит к уменьшению 
выживаемости, снижению скорости роста и развития личинок 

(14, 20, 21] .В последнее время экспериментами, проведеиными 
на головастиках остромордой лягушки, содержащихся в усло­
виях различной групповой плотности, показано, что кормовой 
фактор оказывает более дифференцированное воздействие на 
морфогенез отдельных систем, чем плотность популяции (12]. 
Установлено также ~4. 10, 12], что успешность развития личи­
нок зависит не только от количества корма, но и от присутст­

вия в нем элементов растительного и животного происхожде­

ния- определенного соотношения белков и углеводов. Увели­
чивая долю белкового компонента в рационе головастиков, 
можно добиться нарастания массы тела на 60% [19]. Подоб­
ного эффекта можно достичь, добавляя в воду, где развива­
ются личинки, молочный белок [7]. В обычных условиях, на­
пример, у личинок озерной лягушки животный корм может со­
ставлять до 28,4 % от общего количества потребленных кормов, 
у остромордой- 36,3 % [ 1, 6] . Специальными исследованиями, 
проведеиными в природных водоемах [6], показано, что доля 
зоокомпонентов в кормах личинок разных видов существенно 

различна, причем личиночный период удлиняется с увеличением 
растительноядности вида. В зависимости от состава корма ме­
няются время клиренса и коэффициент утилизации потреблен­
ной ПИЩИ (15). 

Несмотря на довольно широкие исследования влияния кор­
мового фактора на рост и развитие личинок, количественная 
сторона питания изучена недостаточно полно. Известно, что 
съеденная пища обеспечивает накопление продукции, т. е. мас­
сы тела, затраты на метаболизм и потери с экскрементами. 
Согласно задачам исследования, мы экспериментально опреде­
ляли у личинок остромордой лягушки, содержащихся на разных 
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кормовых рационах, накопление массы тела, общее количество 
потребленного за весь личиночный период корма (с учетом по­
терь с экскрементами), скорости развития и коэффициента ис­
пользования потребленного корма на рост. 

Материал и методика 

Исследования проводили на личинках остромордой лягушки 
(Rana arvalis Nilss). Икра была доставлена в лабораторию из 
водоемов Свердловекой области и развивалась в !О-литровых 
кристаллизаторах при t + 20 °С. После вылупления по 5 экзем­
пляров личинок содержали в пятилитровых аквариумах. Было 
проведено три варианта опыта. В первом животных содержали 
на растительной диете- в качестве корма использовали варе­
ные листья одуванчика ( 1,8-2,0 % протеина). Этот рацион 
назван растительным. Во втором головастики получали белко· 
во-минеральный корм (40% протеина). Установочными экспе­
риментами было показано, что головастики потребляют стан­
дартный белково-минеральный корм, применяемый в рыбном 
хозяйстве. При этом вода в аквариумах не прорастала микро­
флорой. Условно вариант назван белковым. В третьем варианте 
головастики одновременно получали растительную и белковую 
диету. В опытах были использованы головастики одной кладки, 
находившиеся в одинаковых условиях освещения и температуры 

воды. За изменениями роста следили по нарастанию массы 
тела. Личинок раз в неделю взвешивали и определяли стадию 
развития (по [3]). Корм во всех вариантах давали ad lib., пред­
варительно взвесив его. После окончания личиночного развития 
материал доводили до воздушной сухой массы в термостате 
при t +58 °С. Коэффициент использования потребленной пищи 
на рост рассчитывали по формуле К=Р/С [2], где Р-масса 
тела, С- съеденная пища. 

Результаты исследований и их обсуждение 

Наблюдения за ростом и развитием личинок показали, что 
животные во всех вариантах опыта благополучно завершили 
личиночное развитие и метаморфизировали. Активно поедать 
корм личинки начинают на третий- четвертый день после вы­
лупления. Как известно из общей теории метаморфоза [17] и 
подтверждено многочисленными экспериментальными данными 

на многих видах амфибий, период от вылупления до появления 
дифференцированных задних конечностей характеризуется наи­
более интенсивным ростом. Это хорошо иллюстрируют и резуль­
таты нашего эксперимента, представленные на рис. 1, 2, из ко­
торых видно, что во всех вариантах опыта наблюдается общая 
закономерность: существенное увеличение массы и длины тела 

личинок происходит уже в первые дни развития, увеличение 
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Рис. 1. Изменение длины тела личинок в течение личиночного периода. 

Рис. 2. Изменение массы тела личинок в течение личиночного периода. 

корма незначительно. Ранее [8, 18] было установлено, что рез­
кое увеличение массы головастиков на ранних стадиях разви­

тия происходит за счет увеличения воды в тканях тела. На 
седьмые сутки возрастают темп роста и количество потреблен­
ного корма (рис. 3). Следует заметить, что особенно высокий 
темп роста сохраняется у животных белкового варианта (см. 
рис. 1, 2). Резкое возрастание массы тела (в 2 раза) наблю­
дается тогда, когда животные достигают 46-47 стадий разви­
тия (задние конечности четко изогнуты на уровне колена). 
В нашем эксперименте это происходит на 21-е сутки (5 июня), 
соответственно и ежесуточное потребление корма достигает мак­
симального значения и составляет 1,45 мг (сухая масса). Затем 
количество потребленного корма уменьшается, а темп роста 
продолжает оставаться высоким. 

Следующий период- прометаморфоз-характеризуется су­
щественным снижением скорости роста, когда головастики прак­

тически перестают питаться, масса их резко падает с 637,24+ 
+20,20 до 403,0+22,24 м г (табл. 1). Исследованиями, прове­
деиными в природных водоемах на Rana ridibunda [13], уста­
новлено, что в этот период падает индекс наполнения кишеч­

ника с 58 до 4,7 %. По-видимому, начинаются перестройки, пред­
шествующие метаморфическому климаксу. В пользу этого пред­
положения свидетельствуют и результаты биохимических иссле­
дований [5]. 

Аналогичная картина изменения скорости роста и количе­
ства потребленного корма наблю­
дается во всех вариантах опы­

та (см. рис. 1-3). Однако сле­
дует отметить, что у головасти­

ков, содержащихся на раститель­

ном рационе, масса тела нара­

стает медленнее (см. рис. 2). Эти 
животные отстают и в росте, 

Рис. 3. Ежесуточное потребление корма. 
1- растительный, 2- белково-минеральный, 

3- растительный+белково-мннеральный. 
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Таблица 1 

Рост личинок остромордой лягушки 

Дата Длительность Масса тела, мг Cv Длина тела, Cv 
измерения развития. (n~50) мм 

сут 

Растительный корм 

15.05 3 21,02±0,28 9,42 4,47±0,2 3, 13 
22.05 7 79,86±2,14 18,76 7,19±0.07 6,95 
29.05 14 138,28+5.39 25,59 8,70±0,11 8,28 
5.06 21 211,76±8.98 28,43 10,26±0.15 9,65 

12.06 28 303,89± 11.86 26,18 11,35±0.21 12,51 
18.06 35 404,0± 13.01 26,38 12,30±0,20 12,30 

18.06-26.06 34-49 321,0± 14.25 19,84 24,48±0,19 6,81 

Белково-минеральный 

15.05 3 20,94±0.15 5,21 '4,51 ±0,08 3,74 
22.05 7 154,97 ±4.99 21,84 9,01 ±0.16 8,76 
29.05 14 277,56±9,79 24,94 10,95±0,07 4,38 
5.05 21 . 560, 17± 12.36 15,12 13,72±0,16 7,87 

12.06 28 637,24±20.20 21,23 14,13±0.14 6,86 
13.06-22.06 29-38 403,44±22.24 24,47 13,34±0,26 9,22 

Растительный+белково-минеральный 

15.05 
22.05 
29.05 

5.06 
12.06 

14.06-17.06 

Сутки 
развития 

7 
14 
21 
28 

7 
14 
21 
28 

57,15 
44,68 
7,69 

100 

3 20,84±0,14 4,65 4,49±0.02 3, 11 
7 130,31 ±2,48 13,44 8,20±0,29 5,36 

14 252,34±5,74 16,09 10,97±0,19 12,31 
21 444,22±10.78 32,97 12,98±0,60 17. 16 
28 564,54±15.35 19,22 13,54±0.12 6,50 

30-34 393,05± 14,99 17,05 13,51±0.18 6,0 

Таблпца Z 

Развитие личинок в разных условиях опыта 

Животные, достигшие стадий развития, % (n=50) 

1 40 1 41 1 42 1 43 1 44 1 45 1 46 1 47 1 48 

29,79 
8,51 

Растительный корм 

12,77 10,64 2. 13 
23,40 8,.51 38,3 4,26 4,26 4,26 
6,52 6,52 6, 52 119,57 32,81 15,22 

Белково-минеральный 

2,0 
4,26 

16,0 
4,26 

20,0 42,0 
4,26 19,55 
2,17 2,17 

13,04 

-1 
20,01 -

46,81 21,68 
4,35 91,3 

Растительный+белково-минеральный 

60 

7 
14 
21 
28 

100 
6,0 36,0 56,0 2,0 

8,0 68,0 24,0 
27,8 72,92 



и в развитии. Степень дифференциации по стадиям у них зна­
чительна и продолжает оставаться высокой до конца личиноч­
ного развития. Так, на 21-й день в аквариумах присутствовали 
животные восьми стадий- от 39-й (зачатки задних конечностей 
в виде небольтого круглого бугорка) до 46-й (задняя конеч­
ность изогнута на уровне колена, все пять пальцев обособлены) 
(табл. 2). Личиночный период в среднем занимает 41,64+ 
0,52 сут. Выход из воды растянут до 10 сут. Достоверно выше 
скорость развития личинок «белкового» варианта (протяжен­
ность личиночного периода составила 32,32+0,26 сут). Следует 
отметить, что у животных наблюдается дифференциация в раз­
витии, на 21-й день 46,81 % их были на 47-й стадии, осталь­
ные- на более ранних. Выход из воды закончился на девятые 
сутки. Более равномерно развиваются личинки на смешанной 
диете (см. табл. 2). Продолжительность развития составляет 
33,66±0,24 сут, все животные в течение 3 сут вышли из 
воды. 

Завершающий период личиночного развития- метаморфиче­
ский климакс. Это время очень бурных и коренных морфологи­
ческих преобразований, касающихся прежде всего перестроек 
в кишечнике, когда животные перестают питаться. Исследова­
ния, проведеиные сразу после полной редукции хвоста, пока­
зали, что наибольшая потеря массы (44,47+0,80 %) наблюда­
ется у животных «белкового» варианта, масса метаморфизиро­
вавших сеголеток составила 238,0+8,1 мг. На растительной 
диете потеря достоверно ниже (t=2,92)- 40,76+0,99%, масса 
сеголеток соответственно 213,0+ 14,99 мг. Масса животных, ко­
торые получили полноценную диету (растительный+ белково­
минеральный корм), после метаморфоза оказалась равной 
251 +8,35 мг, потеря за период метаморфического климакса со­
ставила 42,0+1,35 %. 

В результате установлено, что за весь личиночный период 
каждый головастик в среднем потребляет 144 мг растительного 
корма (сухая масса) или 25,30 мг белково-минерального. В слу­
чае смешанного кормления- 39,0 м г растительного+ 12,14 м г 
белково-минерального (табл. 3). На основании этих данных был 
проведен расчет количества корма, потребленного на единицу 
прироста: в среднем на создание 1 мг сырой массы личинкам 
требуется 0,46 мг растительного корма или 0,062 мг белкового, 
в случае смешанного кормления- 0,13 мг корма (сухая мас­
са). 

Другой распространенной энергетической характеристикой 
nитания личинок, показывающей, какую долю съеденного корма 
они превращают в ткани своего тела, служит коэффициент ис­
пользования потребленной пищи на рост. Увеличение интенсив­
ности роста сопровождается повышением коэффициента. Экс­
периментами, проведеиными ранее [9), было показано, что этот 
коэффициент может различаться не только у разных видов, но 
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Таблица 3 

·Некоторые энергетические покаэатели личинок, 
выращенных на разных кормовых рационах 

Прирост массы тела, l(ол-во nотреблен-
Период м г н ого корма, м г 

личиночного 
Вид корма (n=50) 

развития, 

сут 1 Сухая 1 Сухая 
Сырая (Р) Сырая масса масса 

(С) . 1 
Растительный . 41,64±0,52 321,0±14,25 9,83 1997,0±52,13 144 
Белково-минер аль-

ный . 32,32±0,26 403,0±22,24 10,16 552,0±3,89 25,30 
Растительный+ 

белково-мине-
393,0 ± 14,99110. 10 ральный . 33,66±0,24 835,0±77,7 51,541 

PfC, 
% 

6,82 

40,15 

19,6 

и у личинок одного вида лягушек, обитающих в разных геогра­
фичес'Ких широтах. У головастиков остромордой и травяной 
лягушек северных популяций (п-ов .Ямал) он достоверно выше, 
чем у головастиков лягушек, обитающих на широте г. Сверд­
ловска. При сравнении полученных нами результатов (см. 
табл. 3) обращает на себя внимание высокий коэффициент ис­
пользования пищи на рост в белковом варианте. У животных 
быстро нарастает масса тела, высока скорость развития. Од­
нако в период метаморфического климакса велики потери массы. 
Морфафизиологические исследования, проведеиные на сеголет­
ках [ 11], показали, что в первый день после метаморфоза они 
обладают наименьшими энергетическими резервами, хотя 
вполне жизнеспособны. Коэффициент использования раститель­
ной пищи ниже. Высокий уровень потребления корма, наблю­
даемый у личинок, содержащихся на растительной диете, обу­
словлен его низкой питательной ценностью. Животные закан­
чивают развитие при несколько меньших размерах тела, но 

с большими энергетическими резервами. Скорость развития у 
них существенно ниже, выход из воды начинается в то время, 

когда основная масса головастиков, развивавшихся на белковом 
или смешанном рационах, уже завершила развитие. На полно­
ценной диете (растительной+ бел ко во-минер альной) коэффи­
циент достаточно высок и составляет 19,6 %, животные обла­
дают высоким темпом роста, заканчивают метаморфоз при срав­
нительно крупных размерах тела в короткие сроки и с боль­
шими энергетическими резервами. 

Таким образом, наши материалы показывают, что в отно­
·сительно однородных условиях и при минимальных генетиче­

·ских различиях (используются животные одной кладки), в за­
висимости от кормового фактора, могут формироваться не­
-сколько физиологически различных групп животных, которые 
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обеспечивают приспособительные возможности популяции в ме­
няющихся условиях среды. 

Полученные нами предварительные данные об изменчивости 
скорости роста и развития личинок позволяюТ. предположить, 
что в природных водоемах она в значительной ·мере может на­
ходиться под контролем такого важного фактора внешней сре­
ды, как кормовой. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭНЕРГЕТИКА ПИТАНИЯ И РОСТА ЖИВОТНЫХ · 1990 

Ю.И.КОРОБЕПНИКОВ 

ПИТАНИЕ И РАЗМНОЖЕНИЕ ЖУЖЕЛИЦ 

В УСЛОВИЯХ СУБАРКТИКИ 

Для изучения питания, размножения и жизненного цикла 
хищных жужелиц, ведущих скрытный образ жизни, наряду с по­
Левыми наблюдениями обычно используют экспериментальный 
метод содержания их в лабораторных условиях [9, 16]. Благо­
даря такому подходу накоплен значительный материал по био­
логии видов рода Carabus, характерных для умеренных широт 
[4, 5, 7, 10, 11, 13, 14]. Изучение особенностей биологии размно-
жения и питания арктических видов, а также субарктических 
Популяций широко распространенных видов жужелиц, прони­
кающих в тундру, представляет интерес прежде всего с точки 

зрения их приспособления к экстремальным условиям тундро­
вой зоны. В западно-сибирском секторе Субарктики среди видов 
rfoдa Carabus по численности существенное место занимают 
в основном три: С. henningi F. - W., С. truncaticollis Escl1. и 
С. odoratus Motsch. [2]. 

Объектом нашего исследования был С. henningi, по своему 
распространению относящийся к бореомонтанным видам [3] и 
встречающийся на севере СIJбир.и и в ее южных горных районах 
[6], а также на Урале. В южной тундре Приобского Севера 
этот вид многочислен в поймах рек, на лугах и опушках кустар­
никовых зарослей, по ручьям, проникающим в тундру. Перези­
мовывает он на стадии имаго и личинок II-III возраста. Взрос­
лые жуки встречаются с конца июня до середины августа. Мас­
совое появление перезимовавших жуков наблюдается в конце 
и-юня- начале июля, молодых- во второй половине июля. 
· · Материал для нашей работы был получен в южной тундре 
п-ова Ямал (бассейн р. Хадытаяха) в течение 1980-1981 гг. 
Жуки, отловленные с помощью почвенных ловушек (стеклян­
ные банки емкостью 0,5 л), размещались в садках из органи­
ческого стекла размером 140 Х90 Х 60 мм с песчаной почвой на 
д.не (толщина слоя 2 см). Жуков в садки помещали парами 
(1980 г.) или на одну самку-по два самца (1981 г.). В каче­
стве основного корма давали дождевых червей (Eisenia norden­
skioldi Eisen.) навесi<ой .. О.5-0,9 г в сут~и на один садок. Жуков 
взвешивали ежедневно в утреннИе часы. Кладки яиц помещали 
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в отдельные бюксы с влажным марлевым тампоном для выра­
щивания личинок. В целом в девяти садках проведело наблю­
дение за 9 самками и 14 самuами С. henningi. 

Питание 

Жужелицы рода Carabus по способу питания являются хищ­
никами с внекишечным пищеварением, которое обусловливает 
их необыкновенную прожорливость [1]. Они способны поедать 
моллюсков, дождевых червей, насекомых, а при недостатке 

воды или отсутствии корма могут потреблять растительную 
пищу [15]. При содержании в садках в качестве основного кор­
ма мы использовали дождевых червей, вместе с тем жуки с рав­
ным успехом поедали личинок щелкунов, мясо оленя, уток, 

рыбу. Непосредственно в поле жуки встречались на трупах по­
звоночных животных {зайцев, птиц, рыб). В ловушках они 
съедали пауков, многоножек (костянок). Отмечено также по­
треб.1ение растительной пищи (лишайника Peltigera aphthosa L., 
ягод брусники). 

Данные по питанию С. henningi в лабораторных условиях 
представлены на рис. 1-4, где отражено изменение массы тела 
в течение опыта. Их анализ nоказывает, что максимальное уве­
личение ее у жуков в расчете от исходного составляло у самок 

52,3-112,6, у самuов 70,3-83,9 %. Максимальное увеличение 
массы те.1а в одни сутки у самок 26,0-40,8, у самцов 30,0-
35,6 %. Сравнение полученных сведений с данными других видов 
Carabus умеренных широт nозволяет Предположить, что жуки 
С. henningi в садках потреб.1яют значительно меньше пищи в те­
чение суток. По Г: Шернею [15], имаго Carabus в течение суток 
nотребляют такое количество пищи, которое превышает их соб­
ственную массу в 1,35-1,65 раза. 

Как видно из рис. 1-4, масса жуков С. henningi в течение 
опыта не остается nостоянной, а характер ее изменения во мно­
гом оnределяется физиологической неоднородностью перезимо­
вавших особей, взятых· в опыт. Отмечено, что изменение массы 
в течение оnыта зависело от исходной массы жуков, котораЯ 
была различна как у самок (206-662 мг), так и у самцов 
(235-370 мг). Раз.пичия определяли репродуктивные возмож­
ности жуков и, следовательно, nоследующее изменение массы. 

Самки с большей массой были половозрелыми и приступали 
к откладке яиц через 2-5 дней nосле nомещения их в садок, 
с меньшей (рис. 2) откладывали яйuа nосле спаривания в сад­
ках на 12-16-й день или не делали кладок, хотя и спаривались, 
Наличие самок, отличающихся по степени участия в размноже­
нии в садках, неслучайно. Ранее [12] нами было установлено,. 
что популяция С. henningi имеет довольно сложный возрастной 
состав. В течение вегетационного периода она состоит из nят~ 
генераций взрослых жуков, 11з. них самки и самцы четырех. ~, 
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растов после выхода с зимовки активны одновременно и спо­

собны участвовать в размножении. Пятая генерация- молодые 
жуки- появляются во второй половине июля:и в опыт попасть 
не могли. Следовательно, в опыте мы имелИ дело с жуками 
четырех возрастов с разными репродуктивными возможностями. 

Наибольшие колебания массы тела у половозрелых самок 
с большей массой наблюдаются в период яйцекладки (см. рис. 1). 
В это время самки увеличивают массу на 21,2-40,8 и снижают 
на 18,3-24,5 %. Увеличение связано с интенсивным питанием, 
уменьшение- с прекращением питания и последующей от­
кладкой яиц. У самок с меньшей массой, как размножавшихся, 
так и неразмножавшихся, наибольшее возрастание массы тела 
отмечено только в начале опыта (см. рис. 2). Сходная картина 
наблюдалась и у самцов (см. рис. 3, 4). Несмотря на значитель­
ные колебания массы тела жуков в течение летнего сезона, свя­
занные с размножением, она в конце репродуктивного периода 

остается довольно близкой к первоначальной, что говорит о вы­
равнивании физиологического состояния жуков перед уходом 
на зимовку. Именно в этот период жуки прекращают питаться 
и закапываются в почву в условиях садков. 

Плодовитость 

Число яиц на самку в большинстве случаев можно устано­
вить только в лабораторных условиях, особенно у тех видов 
жужелиц, которые ведут откладку яиц обособленно [ 17] . Имен­
но такой способ откладки характерен для видов рода Carabus 
[7, 11, 13, 14]. 

Копуляция жуков С. henningi в полевых условиях начинается 
с момента их выхода с зимовки и продолжается до середины 

июля, по срокам почти совпадает с периодом спаривания жуков 

в садках: 

Число Число 
Дата копулирую- Дата копулирую-

щих пар щих пар 

20.06.1980 1 30.06.1979 3 
22.06.1982 1 3.07.1979 2 
24.06.1982 3 6.07.1979 2 
28.06.1979 1 13.07.1979 2 

О времени размножения жуков С. henningi в полевых усло­
виях можно судить по следующим данным: 

Число Число Число Число 

Дата 
обследо· обиару-

Дата 
обсле,11о- обнару· 

ванных жениых ванных женных 
самок яиц самок яиц 

20.06.1985 1 8 16.07.1985 6 18 
21.06.1980 1 2 22.07.1985 3 17 
25.06.1985 2 3 28.07.1981 1 7 
30.06.1985 1 7 3.08.1981 1 1 
9.07.1985 5 19 7.08.1981 3 

14.07.1979 3 24 
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Плодовитость Carabus henningi 

Исхо,)\иая Начало Сроки откладки Общее ЧИСЛО Средnия 

ГоА масса спаривания яиц яиц, зкэ масса яиц, 

тела, мг м г 

492 22.06 1 28.06-10.07 31 
662 Нет свед. 26.06- 5.07 15 

1980 660 » 28.06-14.07 28 3,7+0,8 
440 1.07 4.07-1l.D7 10 

- 1 

l 434 27.06 13.07-14.07 2 
413 29.06 Нет свед. -

1981 206 29.06 » - 10,2+ 1,6 
414 30.06 11.07-14,07 4 
420 2.07 12.07-~0.D7 8 

Половозрелые самки встречаются практически в течение 
всего лета (20.06-3.08). В садках кладки яиц отмечены с 26.06 
по 20.07, т. е. по срокам это близко к полевым условиям. Копу­
ляция жуков в садках может длиться от 1 О мин до нескольких 
часов. При двух самцах в садке самка может спариваться с 
обоими. Для откладки яиц предварительно (за день до отклад­
ки) самка роет ямки на глубину до 1,5 см. В процессе строи­
тельства она делает задней частью брюшка конусообразные 
вращательные движения и с помощью хвостовых придатков вы­

брасывает почву. Яйца откладываются порционно по одному 
в каждую ямку. Число их в суточной кладке может быть раз­
личным: 1-8 (1980 г.), 1-3 (1981 г.). Общее число отложен­
ных яиц на одну самку составляло 28-31 (1980 г.) и 4-8 
(1981 г.). Размер их коррелировал с плодовитостью самок. При 
большей плодовитости (1980 г.) средняя масса яиц 3,7 +0,8 мг, 
при меньшей (1981 г.) -10,2+ 1,6 мг (см. таблицу). Как ука­
зывалось, подопытные самки в зависимости от исходной массы 
различались по своей репродуктивной способности. Наиболее 
высокой плодовитостью обладали те из них, которые имели 
большую массу и были половозрелыми в начале опыта, низ­
кой- самки с меньшей массой и, следовательно, с более позд­
ними (с 11.07) кладками. По-видимому, это и было одной из 
причин, определяющей как общую продукцию яиц, так и их 
размеры. Интересно отметить, что общая продукция яиц, оце­
ниваемая по массе, у самок с большей и меньшей массой сход­
ма. Для иллюстрации сравним максимальные кладки с разной 
средней массой яиц. Масса 31 яйца составляет 114,7 мг, а вось­
ми- 81,6 мг. Сопоставление имеющихся данных плодовитости 
жужелиц рода Carabus умеренных широт с нашими данными 
для субарктических популяций С. henningi показывает, что она 
не зависит от географической широты. Максимально зареги-
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стрированная плодовитость С. henningi (28-31) была близка 
к таковой у С. nemoralis Muel.- 28 [ 4] или была ниже, чем у 
С. auratus L.- 56, С. cancellatus 111.-45, С. granulatus L.- 41 
[ 15]. Сходные данные ( 11-30) по плодовитосtи четырех видов 
Carabus приводит Л. Грюм [8], изучавший продукцию яиц 
в течение всего периода размножения. Из яиц, отложенных с 
28.06 по 10.07 и помещенных в бюксы, нам удалось получить 
личинок 1 и 11 возраста. Их масса составляла 11-15 мг. Из них 
личинки 11 возраста появились 21.07. 

Выводы 

Динамика массы тела жуков С. henningi в период размно­
жения непосредственно связана с различной степенью репро­
дуктивной способности, которая в свою очередь определяется их 
возрастом. Максимальное увеличение массы тела жуков наблю­
дается перед размножением и перед яйцекладкой у размножав­
шихся самок. 

Плодовитость самок и размеры яиц обусловлены сроками 
кладки (ранней, поздней), плодовитость составляла 8-31 яиц 
на одну самку. Несмотря на значительные колебания массы 
тела жуков в период размножения, их массы первоначальная и 

после размножения сходны. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭНЕРГЕТИКА ПИТАНИЯ И РОСТА ЖИВОТНЫХ, · 1990 

Ю. Н. БАРАНЧИКОВ 

ЭФФЕКТИВНОСТЬ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ РАСТИТЕЛЬНОГО РЕСУРСА 

ОЛИГО- И ПОЛИТРОФНЫМИ ЧЕШУЕКРЫЛЫМИ 

Растительноядные насекомые составляют одно из звеньев 
передачи энергии в наземных биогеоценозах [ 17] . В таежных 
биоценозах их роль обычно незначительна и не может сравнить­
ся с ролью фитофагов в степных и полупустынных экасистемах 
[ 1] . Однако особенности состава и функционирования лесных 
экасистем умеренного пояса временами создают условия для 

резкого увеличения численности фитотрофных насекомых, пре­
вращая тем самым это второстепенное звено энергетической 
цепи в ведущий фактор сукцессии сообщества. Потребляя в нор­
ме 5-10 % ежегодной продукции растений, насекомые ускоряют 
процесс трансформации энергии в лесных биогеоценозах, спо­
собствуя поддержанию и увеличению их стабильности [50] . 

Вклад разных видов энтомоконсументов в энергобаланс сооб­
щества далеко не одинаков. Он зависит, в частности, от эколо­
гических особенностей их питания. Настоящая работа посвя­
щена обсуждению роли трофической специализации системати­
чески близких групп консументов в эффективности трансформа­
ции ими энергии кормовых растений и переводе ее на следую­
щий трофический уровень. В качестве примера рассматривают­
ся виды чешуекрылых насекомых, в течение ряда лет изучаемые 

автором в ходе программы исследований экологической энерге­
тики девдрофильных энтомоконсументов [ 4-9] . 

Специализация, экологическая энергетика 
и теория адаптаций 

До сравнительно недавнего времени при перечислении эко­
логических преимуществ моно- и олигофагов перед полифагами 
основной упор делали на увеличении экологической или физио­
логической эффективности питания при трофической специали­
зации. Это утверждение встречается во многих сводках и руко­
водствах по экологии и эволюции животных [16, 21, 39] и при­
нимается как аксиома. Между тем, в литературе практически 
отсутствуют адекватные доказательства этого положения. Поэто-
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му после появления крупных экспериментальных работ, авторы 
которых на примере фитотрофных насекомых отвергали эту 
идею (43, 44, 47], аргу~ентированных возражений у сторонников 
ее нет (36]. В результате сложилось представление, что трофи­
ческая специализация не сопровождается увеличением экологи­

ческой эффективности фитофага. 
Однако, подходя к трофической специалiJ61ации растительно­

ядных насекомых с позиции общей теории адаптаций живых 
организмов, необходимо отметить, что этот вывод противоречит 
энергетическому принцилу минимизации функций как основе 
приспособительного процесса (20]. Согласно Н. И. Калабухову, 
все адаптации проявляются именно в том, что, регулируя при­

ток или потерю энергии, они обеспечивают энергетический 
баланс организмов или целой популяции при меняющихся усло­
виях внешней среды [ 12]. Большинство приспособительных про­
цессов в реальных природных условиях идет по пути энергети­

ческой экономии обмена веществ [19]. Очевидное противоречие 
теории адаптаций и экспериментальных результатов по энер­
гетике трофической специализации насекомых вызвало необхо­
димость ревизии предшествующих исследований по этому 
вопросу. 

В наиболее крупной из имеющихся работ М. Скрайбер и 
П. Фи ни [ 47] представили обширный материал по балансовой 
выкормке 20 видов чешуекрылых из семейств Papilioпidae и 
Saturniidae на разнообразном наборе кормовых растений. Ана­
лизируя результаты экспериментов, авторы группируют данные 

по видам, питающимся на растениях одного, двух- десяти и 

более семейств растений. Каждая группа характеризуется сред­
ней арифметической величиной эффективности питания. Срав­
нение всех трех величин не позволило выявить достоверных раз­

личий ни по одной из характеристик. Авторы трактуют это как 
доказательство одинаковой эффективности питания чешуекры­
лых с разной широтой трофики. Подобные выводы неправомер­
ны. Эффективность утилизации и использования корма на рост 
тела у насекомых-фитофагов зависит от обводнения раститель­
ных тканей [45], соотношения основных групп питательных 
веществ, набора вторичных метаболитов растений [32] и взаимо­
действия перечисленных компонентов в теле фитофага [22] . 
Не только виды растений, но и отдельные индивиды и даже 
отногенетически различные стадии развития конкретных орга­

нов растительного организма специфичны по своим механиче­
ским и биохимическим характеристикам, влияющим на кормо­
вую ценность для фитофагов [7]. Сравнивать показатели эффек­
тивности питания двух видов фитотрофных насекомых можно 
только при одновременном выкармливании онтогенетически 

гомологичных стадий фитофагов на одновозрастных листьях 
одного дерева. 

По этой же причине ошибочны выводы Л. Шродера, право-
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дившего сравнение литературных данных по эффективности пита­
ния ряда олиго- и политрофных чешуекрылых с эксперимен­
тально полученными им энергетическими характеристиками 

монофага данаиды Danaus plexippus [ 43] . ПЬказатели эффек­
тивности этого монофага оказались значительно ниже анало­
гичных характеристик многих неспециализированных насекомых. 

Однако это ни в коей мере не подтверждает заключения автора 
об отсутствии энергетического выигрыша у специализирован­
ных консументов хотя бы потому, что гусениц данаиды выкарм­
ливали на сильно ядовитом растении - ваточнике, а личинок 

других видов- на листьях самых разных древесных и травя­

нистых растений. 
Авторы перечисленных и других сходных исследований 

[44, 49] успешно опровергают тезис о различии абсолютных 
значений эффективности питания специализированных и неспе­
циализированных потребителей в целом, вне зависимости от 
видовой принадлежности, жизненной формы, биологических и 
экологических характеристик кормовых объектов и самих фито­
фагов. Опровержение этого изначально неверного тезиса в ряде 
последних крупных обзоров подается как доказательство отсут­
ствия связи трофической специализации и эффективности пита­
ния энтомоконсументов [33, 46] . Между тем очевидно, что рас­
сматривать характеристики питания вне конкретной экологиче­
ской ситуации неправомерно. 

Оценка экологической эффективности 
питания фитотрофных чешуекрылых 

Указанные методологические ошибки были учтены при пла­
нировании наших экспериментов. Во всех случаях для сравне­
ния эффективности питания видов чешуекрылых разной широты 
трофических связей использовали гусениц последнего возраста, 
питающихся поодиночке; их выкармливали одновременно лист­

вой с одного экземпляра растения. В качестве кормовых пород 
использовали лиственницу (Larix siblrica Ledeb.), березу повис­
лую (Betula pendula L.), черемуху азиатскую (Padus asiatica 
Kon.), боярышник кроваво-красный ( Ctataegus sanguisorba 
Pall.). Питание специализированных консументов этих пород: 
сибирского шелкопряда (Dendrolimus superans siblricus Tschtvrk, 
Lasiocampidae), березового шелкопряда (Endromis versicolora 
L., Endromididae) и боярышницы (Aporia crataegi L., Pieridae) 
сравнивали с питанием широкого полифага- непарного шелко­
пряда (Lymantria dispar L., Lymantriidae). 

Для количественной оценки вклада отдельных видов фито­
фагов в трансформацию энергии, заключенной в кормовом 
растении, использовали ряд показателей [51]. Для их получе­
ния насекомых содержали индивидуально при сходных режи­

мах температуры, освещенности и влажности воздуха. С момен-
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та линьки в определенном возрасте у каждой гусеницы еже­
дневно учитывали количество потребленного корма (С) и выде­
ленных экскрементов (F), а также определяли величину при­
роста биомассы тела (Р). Количество усвоенной пищи (А) нахо­
дили из уравнения А= С- F, а величину усвоенного корма, 
потраченного на метаболизм (R) ,-из уравнения R=A- Р. 
Все величины выражали в абсолютно сухой массе. Влажность 
тела гусениц определяли по контрольной гру~пе особей, Содер­
жавшихея в режиме опыта. Полученные данные использовали 
для расчета эколого-физиологических показателей питания; 
коэффициента утилизации корма: К:У =А· С- 1 ·100, %; эффек­
тивности использования усвоенного корма: ЭИУ=Р·А-1 ·100, %; 
эффективности использования потребленного корма: ЭИП = 
=Р·С-1 ·100, %. 

Последний показатель можно считать характеристикой эко­
логической эффективности питания насекомого. Он оценивает 
коэффициент полезного действия фитофага как системы, пере­
водящей энергию корма на следующий трофический уровень. 
На величину этого показателя влияет как успешность утилиза­
ции корма, так и эффективность физиологических процессов 
построения тела фитофага из утилизированного вещества, т. е. 
ЭИП=К:У·ЭИУ·1ОО-1 , %. 

Приводимые ниже результаты оригинальных исследований 
позволяют сравнить экологическую эффективность питания 
олиго- и политрофных чешуекрылых и оценить вклад в величину 
этого показателя процессов утилизации и использования утили­

зированного корма на прирост биомассы консумента. 

Трансформация аллелохемиков растещ1й 
и эффективность питания насекомых-фитофагов 

Растения содержат не только собственно питательные веще­
ства (белки, жиры, углеводы), но и множество промежуточных 
и конечных продуктов вторичного метаболизма. Начиная с клас­
сических работ Г. Френкеля [34], исследователи приписывают 
ряду групп растительных метаболитов ведущее место в функ­
ционировании системы растение- фитофаги. Экологически 
активные соединения- аллелохемики- есть в любом растении, 
и с ними имеет дело каждый консумент [ 4] . Известные факты 
адаптации насекомых,фитофагов к аллелохемикам кормовых 
растений можно отнести к одной из следующих трех категорий. 

1. Поведенческая адаптация. При питании насекомое избе­
гает участков локализации аллелохемиков, в результате чего 

потребленная биомасса содержит поиижеиные концентрации 
биологически активных соединений. Например, гусеницы непар­
ного шелкопряда IV-V возрастов избегают питаться распускаю­
щимися листьями березы, расположенными у основания расту­
щих ауксибластов. Это объясняется повышенным содержанием 
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эфирных масел в интенсивно растущих тканях этих листьев. На 
конце побегов молодые медленно растущие листочки практиче­
ски лишены масел и интенсивно потребляются полифагом [7]. 
Аналогичным образом политрофные виды листqгрызущих кон­
сументов пастернака Pastinaca sativa L. распределены по раз­
ным частям растений обратно пропорционально содержанию в 
них фуранокумаринов- активных аллелохемиков зонтичных 
[23]. Гусеницы лиственничной чехликоной моли Coleophora 
siblricella Falk., минируя хвоинки лиственниц, оставляют нетро­
нутыми смоляные каналы. Личинки младших возрастов хвойных 
шелкопрядов рода Dendrolimus Germ., начиная питаться на 
сосне и кедре, скусывают ребра хвоинок до глубины смоляного 
канала, но, как правило, не задевают его [2) . Питаясь на 
листьях табака, тля Myzus persicae вводит хоботок толыю во 
.флоэму, где полностью отсутствует характерный аллелохемик 
этого растения- алкалоид никотин [37]. 

2. Физиологическая изоляция. Поглощенные с кормом алле­
лохемики почти в неизмененнам виде накапливаются в гемо­

лимфе, как у некоторых медведиц [ 41], внутрикишечной жидко­
сти, как у волнянок [25], в специальных железах и выростах 
глотки, как у некоторых кузнечиконых и пилильщиков [30, 31], 
или в отдельных полостях, разбросанных по телу, как у ряда 
видов клопов [28, 29]. 

3. Метаболическая трансформация. Подавляющее большин­
ство фитотрофных насекомых, в частности, практически все виды 
дендрофильных чешуекрылых умеренной зоны, в той или иной 
степени трансформируют потребленные с пищей вторичные мета­
болиты растений и либо утилизируют их, либо выводят с экскре­
ментами. Например, при питании хвоей ели личинки пилиль­
щика Gilpinia hercynia Htg. утилизируют шикимовую и хинную 
органические кислоты на 97 и 80 %, а галлокатехин и г ликазид 
пицеин на 64 и 74% соответственно [42]. Имеются указания на 
значительные изменения в количественном и качественном соста­

ве аллелохемиков листвы эвкалиптов после прохождения их 

через кишечник листагрызущих пилильщиков [40]. 
Нами проведено детальное исследование роли эфирных масел 

и монотерпенов хвойных пород Сибири при питании гусениц 
сибирского шелкопряда [9]. Оказалось, что личинки старших 
возрастов этого фитофага утилизируют от 78 до 98 % эфирного 
масла потребленной ими хвои кормовых пород, чем резко пони­
жают концентрацию активных аллелохемиков в экскрементах 

по сравнению с опавшей хвоей (табл. 1). Энтомогенный опад 
по сравнению с нормальным содержит в 37 раз меньше эфирных 
масел при питании гусениц кедром и в 9, 8 и 3 раза меньше при 
питании соответственно сосной, лиственницей и пихтой. При про­
хождении через кишечник фитофага эфирные масла хвойных 
nретерпевают не только количественные, но и качественные изме­

нения. Это видно при сравнении содержания отдельных моно-
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Т а блиц а' 1 

Содержание эфирного масла в хвое ряда древесных пород и его утилизация 
· · гусеницами сибирского шелкопряда · 

1 
Содержание эфирных масел, 

% абс. сух. массы 
Коэффициент утилизации, % 

Кормовая порода 

1 1 
·Хвоя Экскременты 

Сух. "асса Эфирные• 
корма масла 

Лиственница 0.16 0,02 41.0 92,6 
Кедр 2:57 0,07 39,6 98,4 
Сосна 1,25 0,14 25,0 91,6 
Пихта 1,58 0.55 33,3 76,8 

терпенов в маслах хвои и экскрементов (табл. 2). В масле из 
экскрементов уменьшается концентрация а-пинена и увеличи­

вается содержание ~3-карена и лимонена. Концентрация ~-пине­
на и мирцена не изменяется. 

Сходные тенденции в изменении концентрации монотерпенов 
отдельных пород свидетельствуют об одинаковом механизме 
трансформации этой группы аллелохемпков в организме шелка:. 
пряда. Основную роль в детоксикации ксенобиотиков терпено;. 
вой природы, попавших в организм насекомого с кормом, играют 
микросомальные оксидазы со смешанной функцией, локализо­
ванные в основном на эндоплазматическом ретикулуме клеток 

эпителия кишечника. Роль микросомального окисления в деток­
сикации ряда монотерпенов у чешуекрылых показана экспери­

ментально [26] . 
Способность к активации неспецифических к субстрату 

микросомальных оксидаз прямо связана с широтой трофики 
чешуекрылых [38]. Таксанамически близкие виды растений 
содержат сходные химические соединения, в том числе и вторич­

ные метаболиты. Виды насеко~мых, питающихся на растениях 
разных семейств, получают более высокое химическое разно­
образие корма, чем олигофаги, питающиеся на растениях одного 
семейства. Предполагается, что полифаг затрачивает существен­
ную часть усвоенной энергии на активацию системы микросо­
мального окисления для детоксикации аллелохемиков корма и 

должен поэтому отличаться от специализированного консумен­

та менее эффективным превращением усвоенной растительной 
массы в животные ткани. 

К сожалению, энергетическая оценка перечисленных выше 
категорий адаптаций к вторичным соединениям растений не 
проводилась. Некоторые данные позволяют заключить, что изо­
ляция и сохранение растительных метаболитов в теле фито­
фага- энергетически недорогой процесс [27] . Специализиро­
ванные консументы обычно обладают набором ферментов, транс-
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Таблица 2 

Изменение относительного содержания некоторых ~мпоиентов 
монотерпеиовой фракции эфирного масла ряда хвоilйых пород 

в экскрементах гусениц сибирского. шелкопряда, % к содержанию в хвое 

Кормовая порода 

Монотерпен сlиств~нннца 1 Пихта Кедр Сосна 

.а-пинен 76,3* 89,3* 66,2* 66,1 * 
Ка м фен 82,8 121.0 79,2 
/3-пинен с мирценом 82,2 135,1 104,5 95,7 
lJ. 3 -кареы 125,7* 148,1 * 175,0* 152.8* 
Лимонен 167,8* 161,0* 240,5* 350.0* 

* Различия в содержашш ко~понента. в хаое- н экскр~ментак: достоверны при Р<О,О~). 

формирующих конкретные вещества растительного происхожде­
ния, либо способны пнгибировать процесс всасывания аллело­
хемиков из кишечника в гемолимфу. Хорошо иллюстрирует это 
положение сравнительная выкормка специализированных и не­

специализированных видов фитофагов кормами с разным содер­
жанием определенного аш1елохемика. При питании гусениц 
политрафнога парусника Papilio polyxenes на листьях сельдерея 
с искусственным добавлением аллелохемиков крестоцветных­
аллилгликозинолатов- резко падал их прирост. Причина заклю­
чалась как в ингибировании интенсивности питания, так и в 
пониженнам использовании съеденного корма на прирост тела. 

Резкое увеличение концентрации аллилгликозинолатов в при­
родном корме не отразилось, однако, на питании и росте олиго­

фага на крестоцветных беJJянки Pieris rapae L. [24]. Сравни­
тельное изучение роли растительного аллелохемика при питании 

специализированного и неспециализированного конеументон 
имеется только в работе Л. Селфа [48]: если полифаги транс­
формировали алкалоид табака никотин в биологически ней­
тральное производное- котинин, то у моно- и ал игофагов этот 
алкалоид выводился с экскрементами в неизменном виде. 

Таким образом, в литературе есть разрозненные косвенные 
свидетельства идущего в организме полифагов более интенсив­
ного процесса метаболической трансформации вторичных соеди­
нений кормовых растений. Однако действительно ли потери 
усвоенной энергии связаны с деактивацией аллелохемиков, было 
неясно до последнего времени. 

Нами экспериментально продемонстрированы различия в 
энергообмене гусениц непарного и сибирского шелкопрядов при 
питании хвоей лиственницы [5]. При одинаковой с полифагом 
утилизации пищи гусеницы олигофага- сибирского шелкопря­
да- имели достоверный выигрыш в эффективности использо­
вания потребленного корма. Причина кроется в более интенсив-
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Таблица 3 
Показате~и питания гусениц последнего возраста неиарного и сибирского 

шелкопрядов при развитии на хвое лиственницы сибирской 

Показатель 

Повторности, шт. . 
Коэффициент утилизации, % 
Эффективность использова-

ния потребленного кор-
ма,% ...... . 

Эффективность использова­
ния усвоенного корма, % 

Непарный 
шелкопряд 

12 
33,6±2,6 

9,0±0,4 

26,8±3.4 

Сибирский 
шелкопряд 

8 
42,3±4,1 

17,4±2.0 

41,4±6,1 

• Здесь и в табл. 4, 5- по критерию Манна и Уитни [18]. 

1 
Достоверность 
различий, Р • 

>0,05 

<0,001 

<0.001 

Таблица 4 
Показатели питания гусениц последнего возраста непарного и березового 

шелкопрядов при развитии на листьях березы повислой 

Показатель 
Непарный Березовый 

1 

Достоверность 
шелкопряд шелкопряд различий, Р • 

Повторности, шт. . . 7 9 
Коэффициент утилизации, % 32,1±1.9 41,9±.1,3 <0,001 
Эффективность использова-

ния потребленного кар-

ма, % 8,6±0,8 11,8±0,8 <0,05 
Эффективность использова-

ния усвоенного корма, % 26,8±0,8 28,6±2,6 >0,1 

Таблица 

Показатели питания Гусениц последнего возраста непарного шелкопряда 
и боярышницы при развитии на листьях боярышника и черемухи 

Показатель 

Повторности, шт. . . . . 
Коэффициент утилизации, % 
Эффективность использова-

ния потребленного кар-
ма,% 

Эффективность использова-

ния усвоенного корма, % 

Повторности, шт. 
Коэффициент утилизации, % 
Эффективность. использова-

иия потребленного 
ма, % 

кар-

Эффективность использова-

ния усвоенного корма, % 

Непарный 
шелкопряд 1 

Достоверность 
Боярышница различий, р • 

Боярышник 

7 
1 

30 
19,4±2,8 40,6± 1,2 <0,001 

5,5±0,5 18,6±0,5 <0,001 

28,3±8,8 45,7±2,2 <0,01 
Черемуха 

15 14 
28,2±1,4 45,8±1,9 <0,001 

9,1±0,4 16,6±0,9 <0,001 

32,1 ±3,6 36,3±2,6 =0,05 
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Рис. 1. Трансформация монотерпенов 
хвои лиственницы гусеницами непарного 

и сибирского шелкопрядов. 
1 - а-пннен. 2- камфен, 3- 1\·пннен, 4- мир­
цен, 5- А 3·карен, 6- а-фе.n.nандрен, 7- .пн­
монен, 8- 1\·фе.n.пандрен, 9- п-цнмо.n, 10-

р-терпннен, 11- терпнно.пен; 
А - монотериены нз экскрементов иенарного 
шелкопряда, В- сибирского шелкопряда, С­

из хвои .пнственннцы. 

ных энергозатратах гусениц не-

парного шелкопряда на метабо­
лизм (табл. 3). Результаты прове­
деиного параллельна сравнения 

роли монотерпевав корма в орга­

низме сибирского и непарного 
шелкопрядов· свидетельствуют об 
идущем в личинках обоих видов 
процессе де.токсикации. ОднакоJ 
интенсивность этого процесса у 

специализированного и неспециа-

лизированноrо фитофагов раз-
лична. Гусеницы олигофага, не­
сколько трансформируя, все же 
выводят с экскрементами извест­

ное количество основных алле­

лохемиков хвойных- монотерпе­
нов. Гусеницы полифага полно­
стью трансформируют монотер­

А 

с 

Jlf 

пены: в экскрементах не обнаружено даже следов этих соедине­
ний (рис. 1). Ранее было показано, что шелкопряды не накапли­
вают монотерпевав в теле личинок и имаго и не выводят их с 

оральными выделениями (8] . 
Приведеиные результаты служат убедительным доказатель­

ством снижения экологической эффективности питания неспециа­
лизированного фитофага за счет энергопотерь на детоксикацию 
вторичных соединений кормового растения. 

Утилизация корма и эффективность 
питания насекомых 

Увлечение «токсикологическим» направлением в энергетике 
трофического метаболизма фитотрофных насекомых было так 
велико, что в литературе практически не рассматривалась дру­

гая возможность увеличения эффективности питания специали­
зированных консументов- повышение утилизации поглощен­

ного корма. Реальность этого пути продемонстрирована нами 
на примере сравнительного изучения питания гусениц непарного 
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и березового шелкопрядов листьями березы. Восточнее Урала 
березовый шелкопряд является узким олигофагом и питается 
только видами рода Betula [ 11] . Хотя в природе гусеницы этого 
вида тяготеют к молодым, не закончившим рост листьям [3], 
в эксперименте использовали зрелые листья с брахибластов 
березы. Это объясняется негативной поведенческой реакцией 
гусениц полифага- непарного шелкопряда- на попытки заста­
вить их питаться молодыми листьями, а также повышением их 

энергозатрат [3, 7] . 
Результаты эксперимента, приведеиные в табл. 4, также сви­

детельствуют о достоверных различиях между видами шелко­

прядов по экологической эффективности питания: специализи­

рованный потребитель в 1,4 раза эффективнее использует на 
прирост тела потребленную биомассу корма. Однако это проис­
ходит не за счет экономного использования усвоенной энергии, 
а путем повышенной утилизации олигофагом потребленной 
пищи. Взаимосвязь показателей. утилизации и использования 
пищи на рост всех участвовавших в опыте насекомых отобра­
жена на рис. 2. Отчетливо прослеживаются различия между 
особями полифага и олигофага по коэффициенту утилизации 
корма. 

О механизме более полной утилизации листвы березы гусе­
ницами олигофага можно судить по результатам интересной 
работы Н. И. Ковалевской [14]. На ряде видов чешуекрылых­
конеументон березы показано, что с повышением уровня трофи­
ческой специализации вида у гусениц повышается и суммарное 
количество форм гидролитических ферментов. Наиболее четкие 
различия между монофагом-хохлаткой двуцветной- и други­
ми видами чешуекрылых обнаружены в наборе форм эстераз 
кишечного сока, что может служить приспособлением к более 
полной утилизации ряда компонентов корма, например эфиров 
карбононых кислот. 

Надо сказать, что насекомые-фитофаги независимо от степе­
ни трофической специализации очень полно утилизируют белко­
вые аминокислоты (на 60-80 %) и углеводы корма (на 80-
90 %) [13]. Увеличение ферментной вооруженности специализи­
рованных пищеварительных систем помогает моно- и олигофа­
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гам утилизировать и в дальней­
шем использовать на построе­

ние собственных тканей многие 

Рис. 2. Показателн питания гусениц 
непарного (1) и березового (2) шел­
копрядов при развитии на листве бе-

резы повислой. 
К:У- коэфициент утилизации корма, 

ЭИУ- эффективность использования усво­
енного корма, ЭИП- эффективность и с· 

пользования потребленного корма. 



другие компоненты пищи. Например, при питании елового пили­
льщика G. hercynia из усвоенных 25 % потребленной сухой массы 
кормового растения лишь немнагим более половины падает на 
долю собственно питательных веществ- углеводов, жиров, ами­
нокислот и белков. Около 40 % усвоенного вещества составляют 
трансформированные вторичные соединения хвои [42]. 

По нашим данным, при питании гусениц сибирского шелко­
пряда хвоей кедра эфирные масла составляют около 6 % усвоен­
ной массы корма; при питании хвоей пихты, сосны и листвен­
ницы этот показатель равен соответственно 3,5; 4,5 и 0,4 %. 
Интересно сопоставить долю эфирных масел в усвоенной био­
массе с относительным количеством в ней основного биогенного 
элемента- азота. Данные Т. А. Вшивкавой [ IO] по усвоению 
азота гусеницами сибирского шелкопряда из хвои кедра, пихты 
и лиственницы позволяют сделать это. На основании материа­
лов указанной работы нами рассчитано, что общий азот состав­
ляет 42 % усвоенной массы хвои кедра и пихты и 46,5 % -лист­
венницы. Соответственно утилизированное гусеницами эфирное 
масло составляет 14% массы усвоенного азота при питании 
кедром, 9 % - пихтой и 1 % - при питании лиственницей. 

Причину повышенной экологической эффективности специа­
лизированных фитофагов далеко не всегда можно определить 
однозначно. По-видимому, весьма обычна ситуация, когда высо­
кая эффективность олигофага достигается как за счет повы­
шенной утилизации корма, так и путем одновременного сниже­
ния затрат на метаболизм. Примером могут служить результа­
ты выкормки гусениц непарного шелкопряда (полифага) и боя­
рышницы (олигофага) на розоцветных листьях черемухи и 
боярышника (табл. 5). Эти данные иллюстрируют еще одно, 
априорно далеко не очевидное положение: корма, идентичные 

по качеству для одного вида фитофага, могут быть резко раз­
личными для другого. Так, у гусениц боярышницы все три пока­
зателя питания на черемухе не отличаются от таковых на боя­
рышнике. В то же время для гусениц непарного шелкопряда 
боярышник значительно уступает черемухе по кормовой ценно­
сти листвы. Полифаг достоверно хуже утилизирует и исполь­
зует на прирост потребленную и усвоенную массу листьев боя­
рышника (см. табл. 5). 

Таким образом, суждение о кормовой ценности ряда пород 
для определенного вида насекомого-фитофага не может быть 
вынесено по аналогии с имеющимися данными для другого вида 

консумента. В каждом конкретном случае необходим индиви­
дуальный подход. 

Заключение 

Высокая экологическая эффективность питания специализи­
рованных видов энтомоконсументов по сравнению с поли9>агами 
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в пределах сходной экологической ниши хорошо иллюстрирует 
основные положения учения С. С. Шварца об экологических 
механизмах эволюционного процесса. Согласно С. С. Шварцу 
[19), адаптивная радиация популяций на основе экономизации 
обменных процессов в специфических условиях внешней среды 
ведет к замене морфафизиологических адаптаций на тканево­
биохимические. Последнее неизбежно сопровождается измене­
нием химизма внутренней среды организма, что является одной 
из основных причин нескрещиваемости различных видов. Поэто­
му высокоспециализированные группы популяций отдельного 
вида становятся в репродуктивном отношении изолированны­

ми- возникает новый вид. 
У растительноядных насекомых, как ни у какой другой груп­

пы животных, выражено влияние особенностей кормового суб­
страта практически на все жизненные проявления организмов. 

Это обусловлено тем, что растение-хозяин служит не столько 
собственно кормом, сколько средой обитания насекомого-фито­
фага, аккумулируя и своеобразно трансформируя действие сум­
мы внешних факторов отбора. Именно поэтому с растительно­
ядными насекомыми, с их трофической дивергенцией по разным 
видам хозяев связаны наиболее убедительные примеры симпат­
рического видообразования [5]. Приведеиные нами факты отно­
сительной экономичности обменных процессов у специализиро­
ванных фитофагов- существенный довод в пользу действен­
ности экологических механизмов симпатрической дивергенции, 
иллюстрирующий энергетический выигрыш специализировавше­
гося таксона. Не случайно упомянутые работы М. Скрайбера, 
Ф. Шродера и других были взяты на вооружение противниками 
симпатрического видообразования [35). Действительно, трудно 
себе представить существование энергетического выигрыша у 
специализирующейся на конкретном виде растения популяции 
фитофага, если таковая отсутствует даже на уровне давно обо­
собившихся видов. 

Нами продемонстрировано, что относительно высокая эколо­
гическая эффективность питания специализированных потре­
бителей может достигаться различными путями: 1) уменьше­
нием затрат на метаболизм, 2) повышением утилизации корма 
и 3) за счет обоих процессов одновременно. Это наглядно иллю­
стрирует многообразие путей физиологической адаптации фито­
трофных насекомых, направленных на эффективную трансфор­
мацию вещества и энергии в биогеоценозах. Трофическая адап­
тация насекомого-фитофага- в высшей степени специфический 
процесс, зависящий от особенностей консумента и кормового 
растения. Корректное сравнение эффективности питания разных 
видов фитофагов возможно только с учетом экологического свое­
образия обоих компонентов трофической цепи. 

В заключение отметим, что эффективность питания далеко 
не полностью отражает сложность эколого-физиологических осо-
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бенностей процесса пищевой адаптации растительноядных насе­
!(ОМЫХ. Специализация энтомоконсументов сказывается и на раз­
ных сторонах их трофического поведения. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭНЕРГЕТИКА ПИТАНИЯ И РОСТА ЖИВОТНЫХ • 1990 

Н. В. НИКОЛАЕВА 

ПРОДУКЦИЯ ЛИЧИНОК КРОВОСОСУЩИХ КОМАРОВ 

И ЕЕ РЕГУЛЯЦИЯ НА СЕВЕРЕ 

«Трофические связи служат основой любого биогеоценоза» 
[23, с. 5] . Для определения роли различных организмов в эко­
енетемах требуется выяснить два основных вопроса: сколько 
тех или иных веществ, а также энергии организмы потребляют 
и сколько поступает от них; таким образом определяются их 
экологическая ниша и продуктивность [23] . Для насекомых, 
у которых продолжительность личиночного периода всегда соиз­

мерима с фактическим периодом жизни имаго или превышает 
его, количественная и качественная характеристики их места 

в биогеоценозе в значительной мере определяются спецификой 
лИчиночной деятельности. Особенно это справедливо по отно­
шению к двукрылым, у которых, по выражению В. Г. Ковалева, 
именно личинка была в эволюционной траектории «ведущей», 
а не «ведомой» фазой [6] . 

В силу традиции практика количественного изучения пита­
ния, роста, биомассы и продукции в естественных биотопах раз­
работана только для личинок двух семейств подотряда Nemato­
cera- Chiroпomidae [9] и Tipulidae [25, 27, 7]. Подобные харак­
теристики личинок кровососущих Nematocera носят эпизодиче­
ский характер [37-39]. Пока сохраняется острый дефицит по­
добных данных для большинства видов Culicidae и Simu­
Iiidae, невозможно достаточно корректно и исчерпывающе оце­
нить их роль в экоенетемах разных ландшафтных зон. Не уди­
вительно, что о месте кровососущих комаров в функционирова­
нии биоценозов судят либо на основании данных об относитель­
ной численности особей в отдельных водоемах [31], либо прямо 
экстраполируют на природные условия характеристики роста 

и питания личинок, полученные в эксперименте на иных видах, 

при иных параметрах среды [30]. 
При отсутствии таких фундаментальных энергетических и 

биогеоценотических характеристик, как потребность в корме при 
данном уровне обилия личинок и фактические запасы доступной 
пищи в водоемах, нельзя правильно судить о роли тех или иных 

факторов среды в регуляции численности популяций комаров в 
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конкретном биоценозе. Так, неоднократно утверждалось, что при 
скученном содержании личинок комаров ими выделяется в среду 

фактор, тормозящий их рост ( GRF), который мо_жет регулиро­
вать численность этих насекомых в природе. Авторы, обнаружив­
шие зависимую от плотности регуляцию роста у Culex quinquefa­
sciatus Say [40, 41], объяснили ее именно действием GRF. Одна­
ко впоследствии более строгий анализ динамики запасов пищи 
в природных биотопах этого комара позволил сделать совсем 
иной вывод. М. Сулеман [44] показал, что в обоих случаях фе­
номен зависимой от плотности регуляции является следствием 
сезонных изменений количества личиночного корма. Системати­
ческие учеты биомассы личинок и потенциального корма привели 
исследователей к заключению, что для комара Wyeomyia smithii 
Coq. характерно чередование периодов зависимости и независи­
мости скорости роста и развития последовательных генераций 
личинок от плотности, которое обусловлено сезонными измене­
ниями запасов корма [36]. Таким образом, уже неоднократно 
показано, что первоетеленным лимитирующим фактором (в до­
полнение к климатическим) в динамике личиночных популяций 
исследованных видов является количество пищи, а не плотность 

сама по себе. 
Примерам велонимания ведущей роли биоценотических фак­

торов динамики численности кровососущих двукрылых из-за 

отсутствия количественных данных о биомассе и пищевых по­
требностях личинок может служить заключительная глава моно­
графии А. М. Дубицкого [5]. Автор очень небрежно отбрасывает 
результаты биоценотических исследований деятельности личинок 
кровососущих насекомых. Он пишет: «Некоторые исследователи 
пришли к выводу, что при огромной численности этих насекомых 
там, где ими почти никто не питается, их роль сводится, вероят­

но, к функции переработки предимагинальными фазами остатков 
вторичной продукции автотрофов. Не отрицая этого второсте­
пенного фактора, следует, однако, отметить, что развивающиеся 
личинки заселяют только неглубакие водные стации, а на увлаж­
ненных участках их вообще нет. Кроме того, здесь совершенно 
не принято во внимание отрицательное значение выплаживаю­

щихся имаго, которые, по нашему мнению, играют большую роль 
в биоценозе» [5. с. 231] . А. М. Дубицкий считает связь высокой 
численности гнуса в тайге с наличием обширных мест выплода 
(с определенным запасом пищи) лишь «кажущейся», а истин­
ную причину обилия кровососущих насекомых видит в наличии 
достаточного количества животных-прокормителей. Мы наде­
емся показать ошибочность такого утверждения при обсуждении 
результатов настоящей статьи. 

Материал и методика 

Исследования проводили на стационаре «Хадыта» в 1972-
1974 и 1979-1983 гг. Он расположен в среднем течении р. Ха-
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дытаяхи (67° с. ш.). Систематические учеты плотности личинок 
и определение заселенной ими водной площади вели на участке 
пойменного елово-березового леса (площадь 5 га) и смежном 
участке кустарничково-травяно-лишайниково-зеленомошной тунд­
ры (площадь 25 га). В лесных водоемах встречались личинки 
семи видов комаров рода Aedes, доминировал А. communis Deg., 
многочислен был также А. pullatus Coq.; в тундровых водоемах 
всrречались личинки пяти видов комаров, доминировали А. hexo­
dontus Dyar., периодически многочисленны были А. communis и 

. А. nigripes Zett. 
Характеристика личиночных водоемов и растительности уча­

стков. а также описание метода учета плотности с помощью 

биоценометра приведены ранее в [ 16]. Учеты плотности прово­
дили в начале окукливания, когда биомасса личинок достигала 
максимальных значений. Часть личинок фиксировали 70 %-м 
этиловым спиртом для дальнейшего определения и взвешивания. 
Взвешивали по 10 штук на торсионных весах после кратковре­
менного обсушивания на фильтровальной бумаге. Впоследствии 
этот материал высушивали в термостате при температуре 80 ос 
до полного удаления свободной воды. Затем повторно взвеши­
вали личинки для определения воздушно-сухой массы. На осно­
вании данных о средней массе личинок и соответствующей плот­
ности в той или иной группе водоемов рассчитывали биомассу 
и продукцию. 

В 1975 г. нами были получены аналогичные данные о личин­
ках комаров, населяющих пойменный елово-березовый лес в ок­
рестностях пас. У ренгой ( 66° с. ш.). В 1976 г. учеты плотности и 
сбор личинок для взвешивания были проведены Н. С. Алексе­
евой на стационаре «Харп» в окрестностях г. Лабытнанги. Кроме 
того, нами был изучен фиксированный материал из водоемов 
Таймыра и Эвенкии, собранный Н. П. Мезеневым в 1965 и 1974 гг. 
Всего проведено 950 учетов плотности, взвешено 29 тыс. личи­
нок и куколок. 

Результаты и обсуждение 

Основной материал для расчета биомассы и продукции личи­
нок комаров- средняя масса особи и плотность в водоемах раз­
ного типа в разные годы- приводится в табл. 1 и 2. Анализ из­
менения этих параметров в течение вегетационных сезонов 1972-
1974 гг. был проведен ранее [11]. Именно в эти годы отмечалось 
наиболее неравномерное распределение личинок в лесных водо­
емах. Так, в 1972 г. крайние значения личиночной плотности там 
различались в 192, в 1973 г.- в 288 и в 1974 г.- в 234 раза. 
Позднее при более равномерном распределении плотность раз­
личалась: в 1979 г.- в 29, в 1980 г.- в 87, в 1981 г.- в 43, в 
1982 г.- в 28 и в 1983 г.- в 30 раз. Из 15 лесных водоемов, си­
стематически обследуемых в течение восьми лет, только в четы-
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Таблица 

Средняя сырая масса, биомасса и продукция личинок Aedes в лесных 
водоемах с разной плотностью (р. Хадытаяха) 

го• 1 Средняя nлот- 1 Средняя масса 1 Биомасса, г/м' 1 Продукция, r/м' "' ность. экз_/м2 особи, мг 

158±31 5,98±0,10 0,94±0,18 1,88=!=0,36 
1972 2282±322 5,98±0,10 13,65±1,92 27,30±3,84 

9329±272 5,48±0,13 51,12±1,51 102,24±3,02 

1 
1,08±(1\~Q 

1 

68±13 8,01 ±0,57 0,54±0,10 
1973 416±48 8,01 ±0,57 3,33:!:0,38 6,Щ~З:;6,76 

2996±416 6,11±0,16 18,30±2,54 ~Щ60±5,0& 

1 1 1 
74±.15 

1 

8,03±0,32 

1 

0,59±0,12 

1 

1,18±0,24 
1974 1388±228 8,03±0,32 11,14± 1,83 22,28±3,66 

4375±924 5,78±0,13 25,29±5,34 50,58±.1 0,68 

73±.18 7,34±0,06 0,53=t=0,13 1,06±0,26 
1979 270±24 7,34±0,06 1,98±0,18 3,96±0,36 

1184±202 7,02±0,07 8,31±1,41 16,62±2,82 

214±26 6,91 ±0,15 1,48±0,18 2,96±0,36 
1980 1405±168 6,98±0,19 9,81±1,17 19,62±2,34 

4576± 1100 6,98±0,19 31,94±7,68 63,88±.15,36 

88±·12 5,88±0,10 0,52±0,07 1,04±0,14 
1981 498±45 5,88±0,10 2,93±0,26 5,86±0,52 

2747±442 6,49±0,11 17,83±2,86 35,66±5,72 

1982 230±34 6,45±0,15 1,48±0,22 2,96±0,44 
1792±336 6,63±0,11 11,88±2,23 23,76±4,46 

1983 378±41 6,08±0,09 0,38±0,25 0,76±0,50 
1107±141 5,47±0,11 6,05±0,77 12,10±1,54 
4150±688 5,47±0,11 22,70±3,76 45,40±7,52 

рех nлотность личинок различалась по годам не более чем в 2,7-
6,5 раза, в остальныхже-в 12-70 раз; абсолютная численность 
особей в пределах одного и того же водоема варьировала по го­
дам в 3-30 раз. 

Исследованные водоемы удалены друг от друга на расстоя­
ние не более 2-10 м, поэтому велика вероятность случайных 
изменений численности при откладке яиц самками, а затем­

nрк пассивных перемещениях личинок под воздействием разлива 
и спада талых вод. Кроме того, в зависимости от температурного 
режима площадь водоемов к моменту проведеrшя учетов сокра­
Щалась в разные годы неодинаково, что также видоизменяло 
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Таблица 2 

Средняя сырая масса, биомасса и продукция .личинок Aedes в .лесных 
и тундровых водоемах (р. Хадытаяха) 

Год 
Средняя плот-
ность, экзjм2 

1 Средняя масса 
особи, мг 

1 
Биомасса, гjм2 1 Продукция, г/м' 

Лесные водоемы 

1972 3423±604 5,85±0,10 
20,02±3,53 40,04±7,06 

(677±76)* (3,96±0,44) (7,92±0,88) 

1973 1335±139 6,32±0,17 
8,44±0,88 16,88±1,76 

(248±23) (1,57±0,15) (3,14±0,30) 

1974 1833±329 6,53±0,18 
11,97±2,15 23,94±4,30 

(348±52) ( 2,27 ± 0,34) ( 4,54±0,68) 

1979 534±79 7,21±0,05 
3,85±0,57 7,70±1,14 

(349±33) (2,52±0,24) (5,04±0,48) 

1980 
1252±239 6,82±0,10 

8,54±1,63 17,08±3,26 
(442±35) (3,01±0,24) (6,02±0,48) 

1981 
626±83 6,02±0,07 

3,77±0,50 7,54±1,00 
(425±34) (2,56±Q,20) (5,12±0,96) 

1982 
365±74 6,52±0,10 

2,38±0,48 4,76±0,96 
(270±34) (1,76±0,22) (3,52±0,44) 

1983 
998±.155 5,71±0,08 

5,70±0,88 11,40±1,76 
(693±52) (3,96±0,30) (7,92 ± 0,60} 

Тундровые водоемы 

1972 129±12 5,90±0,20 0,76±0,07 1,52±0,14 

1973 112±4 6,28±0,24 0,70±0,02 1,40±0,04 

1974 92±4 5,89±0,26 0,54±0,02 1,08±0,04 

1979 198±31 5,28±0,09 1,04±0,16 2,08±0,32 

1980 243±45 5,26±0,31 1,28±0,24 2,56±0,48 

1981 213±34 4,84±0,34 1,03±0,16 2,06±0,32 

1982 96±26 5,16±0,05 0,49±0,13 0,98±0,26 

1983 92±·16 4,69±0,12 0,46±0,08 0,92±·0,16 

• В скобках приведены рассчитанные средние значения для всей водной площади npu 
гипотетическом равномерном распределении личинок. 



исходную плотность личинок. Следует подчеркнуть, что различия 
в плотности .11ичинок Aedes, населяющих разные лесные водое­
мы в тот или иной сезон, соизмеримы либо вщ:iажены сильнее, 
чем в пределах одного водоема в разные сезоны, и тем более 
превышают масштаб изменений средней плотности популяции 
по годам (максимально в 9 раз). Результаты наших наблюдений 
не позволяют обнаружить здесь какие-либо процессы, регулирую­
щие плотность популяции относительно некоторого равновесного 

уровня. 

В водоемах тундрового биоценоза средняя плотность личинок 
различалась по годам максимально в 2,6 раза (см. табл. 2): это 
объясняется более стабильными, чем в пойменном лесу, разме­
рами водоемов в момент отрождения личинок из яиц, а также 

биологическими особенностями доминирующих видов [14]. 
В 1979-1981 гг. отмечалось заметное повышение плотности ли­
чиночного населения в тундре, которое происходило на фоне из­
менения его пространствеиной структуры. В прежние годы наи­
более густонаселенные водоемы располагались в пойменной части 
тундрового участка, но в 1979-1982 гг. из-за успешного размно­
жения в водоемах на плакоре А. commшiis средняя плотность 
личинок там возросла в 4-9 раз (от 46-80 до 296-695 экз/м2 ). 
В четырех тундровых водоемах с обильным листовым опадом 
карликовой березки плотность личинок этого вида достигала 
1820-5600 экз/м2 . В водоемах пойменной части тундры она оста­
валась практически неизменной: в 1972-1974 гг. она варьиро­
вала от 120 до 158 экз/м2 , а в 1979-1981 гг.- от 101 до 
157 экз/м2. 

На фоне отмеченных колебаний плотности личинок, особенно 
в лесных пойменных водоемах, изменения средней массы особей 
были относительно невелики (см. табл. 1 и 2). Необходимо под­
черкнуть этот факт, поскольку из литературы известны данные 
о многократном (в 2,5-5 раз) изменении массы у личинок ко­
маров, выращенных в условиях эксперимента при разной плот­
ности (а следовательно, неодинаковом рационе). Специальный 
анализ изменений массы личинок не позволяет указать какой­
либо пороговый уровень плотности, выше которого размеры ли­
чинок неизбежно бы енижались [14]. 

В 1972-1974 гг. наблюдалась тенденция к снижению массы 
личинок из лесных водоемов с высокой плотностью, при этом 
показатели в сравниваемых группах особей различались на 24-
28% (см. табл. 1). В 1979 г. различия в массе особей, разви­
вавшихся при низкой и повышенной плотностях, были невелики 
(Р=0,001), а в 1980 и 1982 гг. средняя масса особей в группах 
водоемов с разным уровнем плотности достоверно не различа­

лась. В 1981 г. с необычным температурным режимом средняя 
масса личинок в водоемах с повышенной плотностью была на 
10 % выше, чем в менее загущенных условиях. Период с 1979 
по 1982 г. характеризуется от~утствием определенной зависи-

9З. 
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Рис. 1. Зависимость средней массы личинок лесных популяций от температуры 
воды в период развития (r=-0,653±0,202). 

Цифрами обозначены последовательно rоды наблюдения 1972-1974 и 1979-1983. 

Рис. 2. Динамика плотности (1) и биомассы (2) лиqинок в типичном лесном 
13одоеме в 1973 r. 

мости роста личинок от nJн)тности населения [14]. Анализ дан­
ных (см. табл. 2) показал, что для всего периода наблюдений 
в целом связь между плотностью и массой личинок не отмечена 
ни в лесных (r=-0,352), ни в тундровых (r=-0,263) водое­
мах. Было показано, что причиной этого является отсутствие 
конкуренции личинок за пищу и пространство во всем диапазоне 

наблюдаемых плотностей [12, 14]. 
Другая причина-неаддитивное (разнонаправленное) влия­

ние на рост личинок температуры и плотности. Установлено, что 
ведущую роль в определении размеров личинок к моменту окук­

ливания играет температура воды (рис. 1). Отрицательное влия­
ние повышенной плотности на массу особей может проявляться 
лишь в тех случаях, когда она (плотность) сочетается с разви­
тием при повышенной температуре. Проявившаяся зависимость 
массы личинок от плотности в 1972-1974 гг. обусловлена специ­
rфикой их пространствеиного распределения, когда развитие осо­
бей в водоемах с повышенной плотностью в основном приходи­
лось на период с более высокими температурами. В 1979-1982 гг. 
развитие при относительно низких температурах подавляющей 
части лесной популяции нивелировало эффект отрицательного 
влияния повышенной плотности на рост отдельных микропопу­
ляций личинок. 

На основании наших и литературных данных [2, 14) был 
сделан вывод о том, что снижение скорости роста и повышение 

·Смертности в ряде водоемов (в разные годы наблюдений) свя­
заны не с лимитированными запасами корма, а с увеличением 

напряженности энергетического баланса, возникающей у личи­
нок в условиях высоких температур среды в густонаселенных 

водоемах. Повышение температуры приводит к увеличению дви­
гательной активности личинок и, как следствие,- к увеличению 
расходов на дыхание. Это, в свою очередь, пропорционально 
снижает коэффициент использования съеденной пищи на рост. 
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Повышенная напряженность трофических отношений периоди­
чески могла возникать только у личинок из тех тундровых водо­

емов на плакоре, где плотность А. communis в последние годы 
в 30-50 раз превышала обычный для тундры ср~ний многолет­
ний уровень. Именно в этих водоемах, подверЖенных макси­
мальной инсоляции, при воздействии высоких плотности и тем­
пературы отмечена минимальная масса личинки: в 1981 г.- 3,7& 
и в 1983 г.-3,16 мг. Минимальная масса для личинок А. com­
munis в лесной популяции (4,50 мг) отмечена в 1974 г. также в 
микроводоеме повышенной прогреваемости при плотности 

12500 экз/м2 . Однако даже если отнести снижение массы личи­
нок в этих водоемах целиком за счет повышенной конкуренции 
за пищу, то единичные исключения только подчеркивают общую 
закономерность: во все сезоны при всем масштабе изменений 
плотности населения запасы личиночного корма не лимитиро­

вали рост и развитие комаров ни в лесных, ни в тундровых во­

доемах. 

Как следует из табл. 2, масса личинок перед окукливаннем 
в лесных водоемах варьировала по годам от 5,71 до 7,21 мг (в. 
среднем состав.'lяя 6,37 мг); в тундре она колебалась в пределах 
от 4,69 до 6,28 мг (в среднем 5,41 мг). Начиная с 1974 г. между 
средними показателями массы личинок Aedes в лесных и тунд­
ровых водоемах сохранялись достоверные различия; средние 

многолетние величины для обоих биотопов также различались 
(Р=0,05). Из-за ограниченности исследований такого рода мы 
располагаем лишь единичными данными для сравнения по дру­

гим популяциям личинок комаров Aedes группы Communis. Так, 
средняя масса личинок IV стадии А. dorsalis из Ивановской об­
ласти, выращенных на оптимальном рационе, составляла 6,1 мг 
(варьируя от 4,1 до 9,0 мг) [3]. В лесном биоценозе Квебека 
личинки комаров рода Aedes .достигали массы только 3,0 мг [38], 
личинки популяции А. communis из г. Петрозаводска в условиях 
лабораторного содержания- 3,72 мг [24]. При этом начальная 
масса новорожденных личинок (0,07-0, 15 мг) была меньше, чем 
соответствующий показатель для личинок А. communis и А. hexo­
dontus с р. Хадытаяхи (0,18-0,22 мг); подобные же различия 
характерны и для остальных личиночных стадий в сравниваемых 
регионах [ 11]. Средняя масса личинок А. communis из Дудин­
ского района Таймыра 5,03 мг, а из пос. Чиринды в Эвенкии-
6,71 мг; средняя масса личинок А. !texodontus во втором районе 
5,58 мг. В пойменном лесу вблизи г. Уренгоя развитие личинок 
А. communis проходило при плотности 1090 экз/м2 и температу­
ре воды 13,1 °С, близким по значению тем, что наблюдались на 
Ямале. Однако средняя масса личинок там составляла 4,80+ 
± 10 мг, что достоверно меньше, чем в лесных водоемах р. Хады­
таяхи. И, наконец, средняя масса личинок А. communis и А. hexo­
dontus на стационаре «Xapn>>, развивающихся при плотности 
135 экз/м2, составила 6,57±0,10 мг. 



Даже эти разрозненные данные выявляют значительную измен­
чивость процессов личиночного роста в разных популяциях и 

биотопах. Они получены в результате анализа группового роста 
личинок. В какой степени они отражают специфику роста от­
дельных особей, а в какой- специфику действия факторов от­
бора в разных местах обитания, решить трудно [8] . Имеются 
экспериментальные данные о том, что тенденция к увеличению 

размеров (с юга на север) определяется влиянием температуры. 
Однако это не исключает возможности генетического определе­
ния различий в размерах особей из разных популяций. Послед­
ние исследования на Anopheles messeae Fa!l. показали, что раз­
личия в размерах комаров из разных генераций и биотопов обус­
ловлены генетически [ 18] . Сравнение наших данных по росту 
личинок А. communis на п-ве Ямал и в г. Уренгое также свиде­
тельствует о возможности генетических различий между популя­
циями даже сходных географических регионов. Кроме того, вы­
сокие значения массы личинок, особенно из лесных водоемов 
р. Хадытаяхи, подтверждают вывод об отсутствии лимитирую­
rцего влияния корма на рост и численность личинок комаров в 

этом районе. 
О том же свидетельствуют результаты изучения сезонной ди­

намики численности и биомассы в некоторых экспериментальных 
водоемах (рис. 2). По нашим данным [11], масса тела личинки 
Aedes за период преимагинального развития и роста в 17-
20 дней увеличивается в 30 раз, соответственно возрастают и 
потребности в пиrце. Если бы запасы корма в водоемах были 
лимитированы, то в результате усилившейся конкуренции на­
блюдалась бы повышенная смертность именно среди личинок 
старшего возраста. Такая картина описана для других видов 
комаров [22, 32, 34, 42, 46]. Многолетние наблюдения и специ­
альное изучение смертности [ 12, 14] показали, что в исследован­
ных популяциях р. Хадытаяхи относительная смертность по мере 
развития личинок от стадии к стадии не увеличивается; наобо­
рот, повышение смертности в ряде водоемов характерно для ли­

чинок младших возрастов. Постепенное снижение численности 
личинок по мере развития сопровождается увеличением их био­
массы; некоторое уменьшение ее значений при окуклинании 
обычно для насекомых (см. рис. 2). 

Прежде чем перейти к обсуждению данных о биомассе и про­
дукции личинок Aedes, отметим, что величина содержания сухо­
го веrцества в теле личинок несколько варьировала (табл. 3). 
В лесных водоемах р. Хадытаяхи разница между крайними зна­
чениями составляла 4,4 %, в тундре этот показатель более ста­
билен. Могут проявляться различия и между личинками одной 
генерации, но развивашимися в разных водоемах. Так, в 1979 г. 
содержание сухого веrцества в теле личинок из водоемов с низ­

кой плотностью составило 12,6 %, а из водоемов с повышенной 
плотностью-14,6 %. В 1981 г. различий по этому показателю 
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Год 

1972 
1973 
1974 
1979 
1980 
1981 
1982 
1983 

1979 
1981 
1983 

1974 

1975 

1976 

Содержание сухого вещества в теле аичинок Aedes 

Чис.1о взве~ 
шенных экз. 

сырая 

Масса, r 

сухая 

Р. Ха д ы т а я ха (л е сны е в о д о е мы) 

1011 
1086 
1049 
3169 
2083 
6077 
1363 
4040 

5,916 
6,866 
6,849 

22,557 
14,204 
36,585 
8,888 

23,053 

Р. Хадытаяха (тундровые 

865 4,568 
1389 6,721 
666 3,122 

По с. Ч и р и н д а 

630 3,262 

Г. У ре 11 г ой 

4711 22,615 

0,741 
0,784 
0,875 
3,152 
1,998 
5,067 
1,403 
3,432 

в о д о е мы) 

0,582 
0,868 
0,424 

0,342 

3,162 

С т а ц и о 11 а р «Ха р П» 

1394 9,258 1,297 

Таблица 3 

Содержание 
сух_ вещества, 

% 

12,5 
11,4 
12,8 
14,0 
14,1 
13,8 
15,8 
14,9 

12,7 
12,9 
13,6 

10,5 

14,0 

14,0 

Таблица 4 

Общая сухая биомасса личинок Aedes в 3Кспериментальных лесных водоемах, r 

1 N• водоема 

Год 1 1 2 1 з 1 4 ls 1 6 17 181911 о 11 1 11 2113114115 
1 

3,21- 1 4.ф,6 3. 7111 . 8 12. ~1- 1 -19721 30, 8 2,8 35,8 41,8 - 2,5 
1973 29,5 4,9 3. 1 23,9 4. 8 23. 9 2. 8 3' 5 2,1 5,4 6,3 3,7 7,2 -~-
1974 19, 1 1,9 1, 7 32,2 1,7 13,6 0,8 2,5 4, 1 2,4 11,9 5,2 2.5,- -
1979 27,3 8,4 1,8 0,3 0,3 18,5 - 0,4 1,1 3,5 2,154,232,129,414,8 
1980 20,0 15,8 6,2 32,9 2,6 1,7 2, 1 8,8 6,4 5,5 7,047,825,921,418,5 
1981 12,4 5,9 9,3 4,9 - 2,9 0,9 2,9 0,8 9,8 2,617,521,128,7 7,1 
1982 - 1 0,7 6,4 - 1,0 2,1- 1,12,7- 2,01!1,314,5127_,2 14,9 
1983 - 40,0125,41 6,0,8,421,31,37,00,6 - - 14,0t24,8 42,5 25,8 



между группами водоемов не было; в 1983 г. в теле личинок из 
водоемов с низкой плотностью сухое вещество составило 14,4, а 
с высокой- 15,2 %. Как и у других водных личинок- хироно­
мид, амфибий, этот показатель может быть связан с действием 
разных факторов и для корректных расчетов продукции должен 
определяться в каждом случае. 

Согласно опубликованным нами ранее расчетам [11], отно­
шение продукции личинок Aedes к разовой максимальной био­
массе (коэффициент Р/В) составляет 2,0. Известно, что у личи­
нок хирономид в биотопах, не подверженных каким-либо силь­
ным воздействиям, эта величина довольно устойчива [9]. Для 
Chironomus plumosus L. во многих водоемах северных и умерен­
ных широт коэффициент Р/В также колеблется около 2,0, возра­
стая заметно при продвижении к югу ареала, а также в сильно 

эвтрофированных водоемах. Он может возрастать с увеличением 
смертности, например под возросшим влиянием хищников [26]. 
Наши данные позволяют считать смертность личинок в водоемах 
р. Хадытаяхи в разные годы довольно стабильной. Регулирую­
щего воздействия хищных беспозвоночных, которые могли бы 
эффективно снижать численность личинок Aedes, не обнаруЖено 
[10]. Поэтому во всех расчетах продукции использован коэф­
фициент 2,0. 

Мы уже отмечали [ 17], что в пойменных лесных водоемах 
Южного Ямала биомасса личинок комаров в конце их развития 
в той или иной степени превосходит биомассу других беспозво­
ночных, входящих в состав планктона и нектона; в тундровых 

водоемах их доля в общей биомассе водных беспозвоночных 
несколько меньше. Биомасса личинок Aedes в лесных водоемах 
с высокой плотностью соизмерима с биомассой таких домини­
рующих в водоемах Ямала форм как ветвистоусые рачки, олиго­
хеты, хирономиды, моллюски [4]. Сырая продукция личинок 
Aedes в пойме р. Хадытаяхи, как правило, достигает 36-64 г/м2 , 
что составляет 4,2-9,0 г/м2 сухого вещества. Эти величины со­
измеримы с годичной продукцией личинок хирономид в водоемах 
северных широт и в олиготрофных водоемах умеренной зоны [9, 
29]. Максимальная продукция- 102,2 г/м2 ( 12,7 г/м2 сухого ве­
щества) отмечена в лесных водоемах в 197~ г. В тундровых во­
доемах на плакоре с высокой плотностью личинок максимально 
высокая продукция составила в 1981 г. 41,12 г/м2 (5,3 г/м2 сухого 
вещества). 

Как следует из табл. 1, различия в уровне биомассы и про­
дукции между лесными водоемами с низкой и высокой плот­
ностью весьма существенны: в 1972 г.-в 54 раза, в 1973 г.-в 
34, в 1974 г.-в 43, в 1979 г.-в 16, в 1980 г.-в 22, в 1981 г.­
в 34, в 1982 г.- в 8, в 1983 г.- в 60 раз. Исследованные водое­
мы неодинаковы не только по плотности личиночного населения, 

но и по размерам заселенной водной площади, а следовательно, 
и по абсолютной численности личинок. Из табл. 4 видно, что об-
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щая биомасса личинок в одном и том же водоеме в разные годы 
различалась в 2-56 раз (в водоеме 4- в 144 раза). Суммарная 
биомасса, а также продукция личинок в отдет01ных водоемах в 
пределах одного сезона различалась в 14-39 ::раз (в 1979 г.­
в 194 раза). Для водоемов лесного участка в целом средняя био­
~асса и продукция различались по годам максимально в 8,4 раза, 
для тундрового участка- в 2,8 раза (см. табл. 2). В расчете на 
сухое вещество средняя продукция личинок в лесных водоемах 

варьировала от 0,75 до 5,0 гfм2, в тундровых- от О, 12 до 0,32 г/м2 . 
Известно, что калорийность 1 г сухого вещества для личинок 
Aedes из данного района 5,014 ккал [19]. Таким образом, энер­
гия, заключенная в продукции личинок, изменялась по годам в 

лесных водоемах от 3,76 до 25,07 ккал/м 2 , а в тундровых- от 0,6 
до 1,60 ккал/м2 . 

Характерной особенностью биогеоценозов тундры является 
тесная взаимосвязь в функционировании водных и наземных со­
обществ [28]. Водоемы занимают здесь около 20 % поверхности 
и служат важным звеном в цепи перемещений органического 

вещества. При вылете из водоемов имаго комаров и других на­
секомых включаются в наземные пищевые цепи. С другой сторо­
ны, при образовании весной личиночных водоемов в многочи~ 
ленные пониженин рельефа сносится дополнительный питатель­
ный субстрат со всей территории данного биоценоза. Учитывая 
гетеротопиость комаров, мы неоднократно указывали, что для 

выяснения особенностей динамики их популяций в разных гео­
графических зонах следует использовать не только показатели 
средней плотности личинок в водоемах, но и данные об абсолют­
ной численности насекомых в расчете на 1 га территории всего 
биогеоценоза [ 14, 15]. Эти данные, а также рассчитанные на их 
основе суммарные показатели биомассы и продукции комаров 
в исследованных биоценозах приводятся в табл. 5. 

В связи с изменениями численности личиночных популяций 
их продукция в лесном биоценозе также варьировала по годам 
максимально в 4,3 раза, в тундровом биоценозе- в 3,5 раза. 
В разные сезоны в водоемах в расчете на 1 га лесного биоценоза 
создается продукция личинок в 38,5-186,4 г сухого вещества 
(или 193,0-926,6 ккал), в водоемах в расчете на 1 га тундро­
вого биоценоза продуцируется 6,0-19,6 г сухого вещества (или 
30,0-98,3 ккал). Вместе с вылетевшими имаго из водоемов лес­
ного биоценоза выносится сухая биомасса в 19,3-93,2 г/га (или 
96,8-467,3 ккал/га), а из водоемов тундры- в 3,0-9,8 г/га (или 
15,0-49,1 ккал/га). Наиболее высокие значения биомассы и про­
дукции личинок комаров отмечены нами для пойменного леса 
в г. Уренгое (см. табл. 5). Хотя плотность личиночного населения 
и масса особей не превышали там средних значений, зарегист­
рированных в лесном биотопе на р. Хадытаяхе, заселенная ли­
чинками площадь воды в расчете на 1 га территории в 10 раз 
больше, чем на Ямале; отсюда соответственно выше численность 
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Год 

1972 
1973 
1974 
1979 
1980 
1981 
1982 
1983 

1972 
1973 
1974 
1979 
1980 
1981 
1982 
1983 

1975 

1976 

Таблица 5 

Биомасса и продукция личинок Aedes в разных биотопах 
(средние на 1 га территории) 

Биомасса, г Продукция, г 

Численность 

1 1 

личинок, экз. 
сырая сухая сырая сухая 

Р. Ха д ы т а я ха (пой м е н н ы й л е с) 

64000 374 46,7 748 93,5 
26700 169 19,3 338 38,5 
32100 210 26,9 420 53,8 
77700 560 78,4 1120 156,8 
96900 661 93,2 1322 186,4 
45400 273 37,7 546 75,3 
23400 153 24,2 306 48,3 
88100 503 74,9 1006 149,9 

Р. Ха д ы т а я ха (т у н др а) 

7800 46 5,8 92 11,7 
5600 35 4,4 70 8,9 
5500 32 4,1 64 8,1 

14600 77 9,8 154 19,6 
13800 73 9,4 146 18,8 
8300 40 5,4 80 10,9 
4500 23 3,1 46 6,3 
4800 22 3,0 44 6,0 

Г. У р е н г о й (п о й м е н н ы й л е с) 

1044800 5464 765,0 10928 1530,0 

С т а ц и о н ар «Ха р П» (л е с о т у н др а) 

5700 37 5,2 74 10,4 

и продукция комаров [15]. Расчеты, проведеиные нами по дан­
ным А. Майра [38] , показали, что в высокопродуктивных аллю­
виальных биотопах на юге Канады, где численность весенней 
генерации личинок комаров достигает 100 тыс. экз/га, а летней-
400 тыс. экз/га, биомасса составляет соответственно 300 и 1200 г 
сырого вещества на 1 га. В сумме эти величины несколько боль­
ше той, что отмечена на р. Хадытаяхе, но гораздо ниже, чем в 
г. Уренгое. Используя данные о пищевых потребностях личинок 
Aedes [ 11] , можно заключить, что в разные сезоны количество 
съеденного корма в среднем для лесных водоемов 12,48-
105,71 г/м2 , для тундровых- 2,43-6,75 г/м2 (сухая масса). Наи­
более высокие показатели потребления корма отмечены в густо-
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населенных лесных водоемах: при плотности 2300-4600 экз/м2 

сухая масса съеденного корма составляла в разные годы 72,10-
142,86 г/м2 (максимум- 269,91 г/м 2 ). В тундровых водоемах на 
плакоре при плотности 1820-5600 экз/м 2 масса потребленного 
корма возрастала до 35,8-107,5 г/м2 (сухого вещества). В рас­
чете на 1 га территории лесного биоценоза в пойме р. Хадытаяхи 
личинки за период развития потребляли в разные годы от 807,8 
до 3490,1 г корма, а на 1 га территории тундры- от 116,2 до 
406,6 г корма (сухая масса). 

В условиях Севера личинки комаров Aedes являются сапро-­
фагами, активно потребляющими отмершие части травянистых 
растений и лиственный опад деревьев. Для расчетов энергети­
ческой стоимости личиночного корма были использованы данные 
по калорийности определенных растений, которые у разных ав­
торов практически совпадают [33, 35, 43, 45]. Так, калорийность 
осок (Carex stans, С. aquatilis) оценивается в 4,640-4,850 ккал/г; 
пушиц (Eriophorum angustifolium, Е. scheuchzeri)- в 4,629-
4,542; листьев ив (Salix phylicifolia, S. lanata, S. arctica)- в 
4,640-4,880; листьев березы извилистой (Betula tortuosa)- в 
5,1 00; ольхи (Alnus fruticosa)- в 5,229 ккал/г. Для лесных во­
доемов, где присутствуют почти все перечисленные компоненты, 

можно использовать усредненный показатель- 4,852 ккал/г, для 
осоково-пушицевых водоемов тундры -4,690 ккал/г. Таким обра­
зом, в разные годы энергетическая стоимость съеденного личин­

ками корма составляла в среднем для лесных водоемов 60,50-
512,90 ккал/м2 (до 693,14 ккал/м2 ), а для тундровых-31,6-
167,90 ккал/м2 (до 502,17 ккал/м2). В расчете на 1 га лесного 
биоценоза энергия съеденного корма варьировала по годам от 
3920 до 16924 ккал, а на 1 га тундрового- от 545 до 1907 ккал. 

Приведеиные материалы показывают, что личинки кровососу­
щих комаров в северных биоценозах перерабатывают значитель­
ное количество отмершей растительности. Однако запасы ее 
здесь таковы, что даже при повышенной плотности в ряде лес­
ных водоемов личинки используют не более 10-24 %, а в тунд­
ровых водоемах- не более 4-1 О % [ 11] . ,Так, запас сухой фито­
массы вейникав на лугах, где обычно расположены и густонасе­
ленные водоемы, составляет 816-896 г/м2 , фитамассы осоки-
482-628 г/м2 [21]. Под пологом леса запас травянистой расти­
тельности снижается до 140-202 г/м2 , однако к нему добавляет­
ся лиственный опад ивы (437 г/м2 ) или ольхи (435,7 гfм2) [20]. 
В тундровых ассоциациях масса отмершей растительности меня­
ется от 36,2 до 74,9 г/м2 [1]. Фитамасса отмершей раститель­
ности варьирует по годам максимум в 2-2,4 раза, но поскольку 
ее запас по отношению к пищевым потребностям личинок кома­
ров всегда избыточен, эти колебания никак не отражаются на 
многолетней динамике популяций Aedes, а также на их продук­
ции [14]. Кроме того, в годы высокого заливания поймы в во­
доемы привносится дополнительный питательный материал (бак-
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'Герии, водоросли, споры грибов). Как показали геоботанические 
исследования [21], фитамасса осок и злаков, произрастающих 
на месте частично или полностью пересыхающих личиночных 

водоемов в пойменном лесу, вообще не подвержена колебаниям 
по сезонам и всегда очень высока. Следовательно, многократные 
различия в биомассе и продукции личинок из разных лесных 
водоемов в пределах одного сезона, а также из одного водоема 

в разные сезоны (см. табл. 4) также не связаны с изменениями 
кормовой базы. 

Продолжительный период роста и достаточно интенсивное 
питание способствуют достижению личинками относительно вы­
сокой массы, что положительно сказывается и на потенциальной 
плодовитости имаго. Отсутствие повышенной внутривидовой 
конкуренции за пищу и пространство, а в водоемах- эффектив­
ных хищников обусловливает стабильно высокую выживаемость и 
создание значительной биомассы и продукции. Отмеченные коле­
бания численности и продукции личинок Aedes не связаны не­
посредственно и с численностью потенциальных прокормителей 
самок (птиц, зайцев): обилие последних в период с 1979 по 
1983 г. сохранялось на высоком уровне [13]. Некоторые эколого­
физиологические адаптации компенсируют те отрицательные 
воздействия абиотических факторов на численность и рост личи­
нок, с которыми связаны отмеченные в северных популяциях 

комаров умеренные колебания численности и продукции разных 
поколений [ 14] . 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭНЕРГЕТИКА ПИТАНИЯ И РОСТА ЖИВОТНЫХ · 1990 

Д. В. ЗЕйФЕРТ 

КОЛИЧЕСТВЕННЫЕ АСПЕКТЫ ПИТАНИЯ 

НАЗЕМНЫХ МОЛЛЮСКОВ 

Проблемы трофологии почвенных организмов- одно из ак­
туальных направлений почвенио-зоологических исследований 
[21]. Первостепенный интерес приобретает изучение роли раз­
личных групп организмов в биологическом круговороте веществ 
в разных ландшафтно-зональных условиях [3, 61]. Наземные­
моллюски, включающие около 20 000 видов, в этом аспекте ис­
следованы недостаточно: есть публикации о составе их пище­
вого рациона, а работ о количественных закономерностях пита­
ния мало [6, 7, 66]. 

Изучение скорости потребления пищи у ракообразных [25] 
и водных моллюсков [15] показала, что у видов, обитающих 
в различных климатических зонах и резко различающихся по 

своей экологии, величина пищевого рациона- функция массы 
(или энергетического эквивалента массы) тела. Аналогичные 
закономерности выявлены и у видов наземных моллюсков [18, 
64, 66] . Масса, в свою очередь, является функцией линейных 
размеров тела [1, 8, 37, 83]. Эта зависимость не нарушается 
колебаниями массы отдельных особей [43, 45, 82]. Поэтому 
методически более удобно рассчитывать трофические показатели 
улиток исходя из размерно-возрастной структуры популяций~ 
численности и темпа роста животных в природных условиях 

[5, 7]. 
Цель настоящего исследования- сравнительная оценка сте­

пени усвояемости различных видов пищи и величины пищевого 

рациона у наземных моллюсков на основе собственных и лите­
ратурных данных. 

Материал и методика 

В период 1976-1980 rr. проводили исследование количест­
венных закономерностей питания улиток: Bradybaena fruticum 
(Miiller, 1774) -кустарниковой, Eobania vermiculata (Miiller, 
1774) - зобании и Achatina fulica (Bowdich, 1882) - ахатины. 
Эти виды важны в хозяйственном отношении и типичны для 
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Таблица 

Схема опытов по определению трофических показателей улиток 

N• 1 
1 1 

L 1 Температура, 
оп~та Вид Корм n min -max rnin- max ·с 

Е. vermicu- Листья ло- 5 12,4-16,3 17,2-24,5 23 (21-24) 
lata пуха 

2 » Листья ло- 9 15,0-18,5 19,8-28,4 23 (21-24) 
пуха и клет-

чатка 

3 » Опад липы 7* 20±1 
4 А. fulica Морковь 7 16,2-30,3 11.1-18.5 23 (21-25) 
5 » » 9 16,7-28,9 11,4-17,6 20 (15-23) 
6 » Морковь и 10 17,7-24,5 11,2-16,0 19 (19-21) 

клетчатка 

7 » Листья ло- 10 15.3-28.8 10,5-18,1 22 (21-24) 

8 » 
пуха 

Листья ло- 10 17,4-36,7 12,1-21,1 22 (21-24) 
пуха и клет-

чатка 

9 Вг. fruti- Зеленые ли- 12 9,1-14,3 11,7-18,3 21 (20-22) 
сит стья крапи-

вы 

10 » Увядшие ли- 8 8,9-13,6 11,5-17,9 21 (20-22) 
СТЬЯ крап и-

11 вы 

» Опад липы 5** 20±1 

• Число проб с 5-6 улитками. 
•• Число проб с 3-10 улитками. 

определенных климатических зон, а их биомасса составляет 
существенную часть от общей биомассы всех совместно оби­
"J'ающих наземных моллюсков. 

Схема опытов приведена в табл. 1. Улиток помещали инди­
видуально в чашки Коха диаметром 100 мм на 48 ч, а перед 
этим они в течение такого же времени голодали для очистки 

пищеварительного тракта от остатков ранее съеденной пищи. 
Крупных ахатин помещали индивидуально в стеклянные со­
суды объемом 5 л. Относительную. влажность поддерживали 
близкой к 100 %. В качестве корма использовали растения, по­
требляемые улитками в естественных условиях [9] или являю­
щиеся стандартным кормом при содержании их в лаборатории 
[11]. Из зеленых листьев лопуха (Arctium lappa L.) металли-
ческим ободком высекали диски стандартного размера диамет­
ром 50 мм, которые давали улиткам. Параллельна определяJiи 
содержание сухого вещества в листьях. Корни моркови (Daucus 
carota L.) разрезали на диски толщиной 3-4 мм; затем каждый 
из них- пополам. Одну половину· давали улиткам, а другую 
использовали для определения содержания сухого вещества. 

При кормлении крапивой ( Urtica dioica L.) лист делили по сре-
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динной жилке. Одну половину давали улиткам, а другую исполь­
зовали для определения содержания сухого вещества. Описа­
ние опытов по кормлению улиток липовым оцар.ом приведено 

ранее [12]. В экспериментах по потреблению крапивы исполь­
зовали улиток через 48 ч после того, как их привезли из при­
родной популяции. В остальных случаях их в течение 15 дней 
перед опытом содержали в террариумах на аналогичной пище. 

~етодика определения трофических показателей приведена 
ранее [20, 21]. Определяли величину коэффициентов корреля­
ции между натуральными логарифмами (ln) следующих пара­
метров: l- высота раковины, мм; L- ширина (диаметр) рако­
вины, мм; С- величина рациона, мг воздушно-сухой массы; 
С 1 - энергетический эквивалент величины рациона, Дж; С1-
количество nотребленной зеленой массы, мг воздушно-сухой 
массы; С2- количество nотребленной клетчатки в виде филь­
тровальной бумаги, мг воздушно-сухой массы; с2;с- nроцент 
фильтровальной бумаги в рационе; А- количество ассимилиро­
ванной nищи, м г воздушно-сухой массы; А 1 - энергетический 
эквивалент количества ассимилированной пищи, Дж; FU- ко­
личество экскрементов, м г воздушно-сухой массы; F И 1 - энер­
гетический эквивалент количества экскрементов, Дж; И- коэф­
фициент усвояемости пищи, определенный весовым методом, %; 
И1 -коэффициент усвояемости пищи, определенный по энерге­
тическому содержанию потребленной пищи и экскрементов, %; 
d. с.- содержание сухого вещества в образце растительной 
пищи, %; N- число улиток в пробе; W- средняя масса улитки 
в пробе, мг живой массы; W1 - масса улитки перед опытом, мг 
живой массы; W2 - масса улитки после завершения опыта, мг 
живой массы; R- коэффициент множественной корреляции; 
r- коэффициент парной корреляции; Se- стандартная ошибка 
уравнения регрессии; n- к6личество исследованных особей или 
образцов. При потреблении липового опада все показатели рас­
считывали за суточный период, а в остальных случаях- за двое 
суток. 

Результаты 

Полученные данные по пищевой активности улиток прив~ 
дены в табл. 2. ~ежвидовые различия по эффективности усвое­
ния различных видов пищи недостоверны. Величина коэффи­
циента усвояемости пищи определяется составом потребляемого 
корма и, в первую очередь, содержанием в нем клетчатки. В на­
ших опытах наблюдается достоверная обратная зависимость 
(r=-0,979) между содержанием в растительном корме сухого 
вещества и величиной коэффициента усвояемости пищи, за ис­
ключением потребления Br. fruticum увядших листьев крапивы. 
Величина суточного рациона А. fulica выше, чем у особей Е. ver­
miculata и Br. fruticum одинаковой массы. 
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Таблица 3 

Коэффициенты частных степенных уравнений, связывающих величину рациона, 
количество ассимилированной пищи и экскрементов у исследованных видов 

наземных моллюсков 

Nt 
опыта 

10 
6 

11 
9 
2 
4 
5 
7 
8 
1 

а 1 Ь 

1,886 1,159±0,174 
- -

2,080 1,196±0,291 
3,696 0,909±0,159 
9,232 0,680±0,171 
6,085 1,015±0,103 

15,863 0,708±0,134 
18,360 0,545±0,084 
24,834 0,526±0, 111 - -

Уравнения 

а 1 Ь 

0,922 1,252 ± 0,303 
- -
- -

2,495 0,896±0,252 
- -

5,090 1,017±0,122 
16, 116 0,646±0,161 
21' 195 0,410±0,115 
29,798 0,402±0,138 - -

Пр и меч а н и е. Схема опытов приведена в табп. 1. 

а 1 Ь 

0,366 1,158±0,089 
0,370 1,149±0,188 
0,391 1 ,208±0, 127 
0,428 1,125±0,082 
0,553 1,003±0,194 
0,799 1,011±.0,018 
0,960 0,972±0,045 
1,491 0,848±0,082 
1,334 0,890±0,076 
2,215 0,775±0,208 

Значения переменных а и Ь, являющихся коэффициентами 
уравнений и характеризующих зависимости между величиной 
рациона, количеством ассимилированной пищи и экскрементов, 
представлены в табл. 3. При потреблении улитками опада липы 
и крапивы величины коэффициентов одинаковы; различия коэф­
фициентов максимальны при потреблении крапивы и лопуха. 
Это, по-видимому, связано с различным составом пищевых ра­
ционов улиток и влиянием на трофические показатели состоя­
ния самих животных ( опьп:ы 4 и 5). Зависимости между вели­
чиной рациона и количеством ассимилированной пищи являются 
линейными или близкими к ним. Такой характер связи этих 
параметров вытекает из самого определения ассимилированной 
пищи как разности величины рациона и количества экскремен­

тов. Во всех случаях наблюдается тенденция к наличию обрат­
ной зависимости между величинами коэффициентов а и Ь. Их 
экстремальные значения при потреблении улитками опада 
липы- следствие снижения пищевой активности моллюсков в 
данном опыте (66]. 

В отдельных опытах по потреблению улитками различных 

кормов получены следующие результаты. 

Eobania vermiculata 

Потребление зеленых листьев лопуха. Хотя парные коэффи­
циенты корреляции между логарифмами линейных размеров 
раковины и величины рациона недостоверны, но частные коэф-
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фициенты корреляции [ 19] достоверны и равны соответственно 
0,989 и 0,990. Эта зависимость согласуется с выражением 

ln C=6,385-(16,375+1,663)ln l+ (13,853+1,349)ln L, 

R = 0,998, Se=0,045. (1) 
Зависимость между логарифмами величины рациона и количе­
ства экскрементов близка к достоверной, и можно nолагать, что 
при увеличении количества исследованных особей такая связь 
будет прослеживаться. 

Потребление зеленых ,Тiистьев лопуха и фильтровальной 
бумаги. Между линейными размерами раковины и анализируе­
ми параметрами связь отсутствует. Достоверны коэффициенты 
парной корреляции между логарифмами количества потреблен­
ной зеленой массы и следующих параметров: величины рациона, 
процента фильтровальной бумаги в рационе, количества асси­
милированной пищи и экскрементов. Выражения, характери­
зующие эти зависимости, имеют следующий вид: 

ln С= 1,599+ (0,751 +0,108) ln С1; (2) 

ln С2/С 1 =5,749- (0,474+0,188) ln С1; (3) 

ln А=0,670+ (0,825+0,141)ln С1; (4) 

ln С1 = 1,758+ (0,690+282) ln FU. (5) 

Кроме того, достоверна зависимость между логарифмами коли­
чества потребленной фильтровальной бумаги и экскрементов, 
имеющая вид 

ln С2= 1,353+ (0,627+0,212) ln FU. (6) 

Потребление листового опада липы. Выявлена достоверная 
зависимость между логарифмами количества улиток в пробе и 
величины рациона: 

ln С=2,303- (0,630+0,244) ln N. (7) 

Величины коэффициентов парной корреляции между лога­
рифмами количества ассимилированной пищи, экскрементов и 
числа улиток в пробе близки к достоверным, и можно полагать, 
что при увеличении повторностей эти связи будут прослежи­
ваться. Соотношение между исследованными параметрами и их 
энергетическими эквивалентами имеет вид 

ln С1 =5,251- (0,671 +0,245) ln N. (8) 

Achatina fulica 

Потребление моркови ( 1-й опыт). Достоверны коэффициенты 
парной корреляции между логарифмами величины рациона, ко­
личества ассимилированной пищи, экскрементов, и линейных раз­

меров раковины. Эти зависимости соответствуют выражениям: 
ln С=-2,247 + (2,603+0,405) ln L, Se=0,184; (9) 
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lnA=-2,460+ (2,618+0,430)ln L, Se=0,195; (10) 

ln FU =-3,872+ (2,519+0,365) ln L, Se=0,166. (11) 
Потребление моркови (2-й опыт). Достовернм коэффициенты 

парной корреляции между логарифмами величины рациона, ко­
личества ассимилированной пищи и линейных размеров рако-
вины: 

ln С=-0,069+ (1,643+0,346) ln l, Sc=0,183; ( 12) 

ln А=0,189+ (1,502+0,403)ln l, Se=0,213; (13) 

ln FU=-4,026+ (2,330+0,181)ln l, Se=0,095. (14) 

Кроме того, достоверны зависимости между логарифмами вели­
чины рациона, количества ассимилированной пищи, экскремен­
тов и массы улиток перед опытом, которые соответствуют вы­

ражениям 

ln С=0,340+ (0,636+0,124)ln W1; 

ln А =0,518+ (0,588+0,144) ln W1; 

lп FU =-3,251 + (0,876+0,086) ln W1. 

(15) 

(16) 

( 17) 
Потребление моркови и фильтровальной бумаги. Достоверны 

коэффициенты парной корреляции между логарифмами коли­
чества экскрементов, величины коэффициента усвояемости пищи, 
содержания сухого вещества в моркови и линейных размеров 
раковины: 

ln FU =-7,165+ (3,776+0,750)ln L, Se=0,253; ( 18) 

ln И=8,528-(1,429+0,372)1п l, Se=0,128; (19) 

ln И=-0,186+ (1,739+0,725) ln d.c. (20) 

Достоверны и зависимости между логарифмами величины 
рациона, количества ассимилированной пищи и потребленной 
фильтровальной бумаги, а также между логарифмами величи­
ны рациона, количества ассимилированной пищи, потребленной 
фильтровальной бумаги и потребленной растительной пищи, I<О­
торые соответствуют выражениям 

ln С=2,687+ (0,802+0,218)ln С2; (21) 

lnA=2,168+ (0,871+0,332)ln С2; (22) 

ln С=0,187 + (0,977+0,020) ln Ct; (23) 

ln С1 =2,619+ (0,780+0,239) ln С2; (24) 

ln А =-0,805+ (1,129+0,181 )ln С1. (25) 

Потребление листьев лопуха. Достоверны коэффициенты 
парной корреляции между логарифмами всех исследованных па­
раметров и линейных размеров раковины: 

ln С=-0,310+ (1,631+0,298)ln l, Se=0,167; (26) 
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lnA=0,552+(1,252+0,361)lnl, Se=0,202; (27) 
ln FU =-5,765+ (2,946+0,329) ln l, Se=0,184; (28) 
ln И=5,467- (0,379+0,119) ln l, Se=0,067. (29) 

Достоверны и зависимости между логарифмами всех трофиче­
ских nоказателей и массой улиток nеред опытом, которые со­
ответствуют выражениям 

ln С=0,162+ (0,622 + 0,121) ln W,; (30) 
ln А=0,858+ (0,485 + 0,139) ln W,; (31) 

ln FU= -4,756+ (1,104 + 0,162) ln W 1; (32) 
ln И=5,302- (0,137 + 0,050) ln W,. (33) 

Потребление листьев лопуха и фильтровальной бумаги. До­
стоверны коэффициенты парной корреляции между логариф­
мами величины рациона, количества потребленной раститель­
ной пищи, ассимилированной пищи, экскрементов и линейных 
размеров раковины: 

ln С=0,970+(1,307+0,175) ln l, Se=0,117; (34) 
ln С1 =0,529+ (1,417 + 0,211) ln l, Se=0,142; (35) 
ln А= 1,381 + (1,092 + 0,236) ln l, Se=0,158; (36) 

ln FU = -3,133+ (2,133 + 0,286) ln l, Se=0,192. (37) 

Зависимость между логарифмами величины коэффициента ус­
вояемости пищи и линейных размеров раковины близка к досто­
верной, и можно полагать, что при увеличении количества ис­
следованных особей такая связь будет nрослеживаться. Досто­
верны зависимости между логарифмами перечисленных выше 
трофических показателей и массы улиток перед опытом; 

ln С= 1,319+ (0,500 + 0,078) ln W,; (38) 
ln С 1 =_0,980+(0,540+0,093) ln W,; (39) 
lnA=1,720+(0,412+0,101) ln W,; (40) 

ln FU= -2,758+ (0,841 + 0,105) ln W,; (41) 

ln И=5,006-(0,088+0,034) ln W,. (42) 

Кроме того, достоверны зависимости между логарифмами ве­
личины рациона, количества ассимилированной пищи, потреб­
ленной фильтровальной бумаги, экскрементов и потребленной 
растительной пищи: 

ln С=0,533+ (0,903 + 0,039) In С,; (43) 
In А =0,706+ (0,814 + 0,061) ln С,; (44) 

In С,=5,241- (0,158+0,059) ln С2; (45) 

ln С, =3,063+ (0,557 + 0,134) ln FU. (46) 
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Bradybaena fruticum 

Потребление зеленых листьев крапивы. Веt(!ичины парных 
коэффициентов корреляции между логарифмами величины ра­
циона и линейных размеров раковины близки к достоверным, 
и можно полагать, что при увеличении количества исследован­

ных особей такая связь будет прослеживаться. Об этом сви­
детельствуют выявленные достоверные зависимости между ло­

гарифмами величины рациона и массой улиток до и после опыта: 

ln С= -1,270+ (0,701 + 0,290) ln W1; (47) 

ln А= -2,236+ (0,783 ± 0,341) ln W1; (48) 
ln С= -2,278 + (0,839 ± 0,321) ln W2; ( 49) 

ln А= -3,556+ (0,966 ± 0,372) ln W2. (50) 

Отметим, что зависимость между массой животных до и после 
опыта описывается следующими выражениями: 

ln W1= -1,326+ 1,992 ln l+ 1,152 ln L, (51) 
R-0,980, Se=0,081; 

ln W2= -0,362+ 1,454 ln l + 1,325 ln L, (52) 

R- 0,970, Se=0,087; 

ln W2= 1,024+ (0,863 ± 0,048) ln Wt. (53) 
Потребление увядших (желтых) листьев крапивы. Хотя пар­

ные коэффициенты корреляции между логарифмами линейных 
размеров раковины и величины пищевого рациона недостовер­

ны, частные коэффициенты корреляции достоверны и равны 
соответственно 0,762 и 0,807. Эта зависимость описывается вы­
ражением 

ln С= -9,211- (11,858 ± 4,506) lnl+ (15,367 ± 5,033) ln L, (54) 
R- 0,847, Se=0,433. 

Соотношение между массой улиток до и после опыта имеет вид 

ln W2=0,752+ (0,910 + 0,061) ln W1• (55) 

Потребление листового опада липы. Выявлены достоверные 
зависимости между логарифмами величины рациона, количест­
ва ассимилированной пищи и улиток в пробе: 

ln С=3,931- (1,102 + 0,146) ln N; (56) 

ln А=3,861- (1,361 + 0,157) In N. (57) 

Соотношения между энергетическими эквивалентами этих пара­
метров и количеством улиток в пробе имеют следующий вид: 

In С1 =6,799- (1,095 ± 0,137) ln N; (58) 

ln А 1 =6,720- (1,364 ± 0,166) ln N. (59) 
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Соотношение между логарифмами энергетических ~квивален­
тов величины рациона и количества ассимилированной пищи 
описывается выражением 

ln А 1 = -1,305+ {1,219 ± 0,144) ln С 1 • (60) 

Обсуждение результатов и эаключен"е 

Усвояемость nищи. В табл. 4 приведены наши и литератур­
ные данные усвояемости наземными моллюсками различных 

кормов. Как видно из нее, различия в эффективности усвоения 
пищи у слизней и улиток недостоверны. По усвояемости мож­
но выделить три групы кормов: 1) 60-80 % -ткани сельско­
хозяйственных культур (моркови, салата, картофеля, капусты), 
животные ткани, плодовые тела грибов, искусственные кормо­
вые концентраты, листва крупностебельного разнотравья и ряда 
древесных растений и кустарников; 2) 40-60 % -листовой 
опад и листва ряда травянистых растений, преимущественно из 
мелкостебельного разнотравья; 3) 20-40%- ткани злаков и 
других растений, содержащих много клетчатки. Зависимость 
между количеством клетчатки в пище и ее усвояемостью выяв­

лена и в экспериментах по кормлению улиток полусинтетиче­

ской пищей [38] . 
Ряд величин коэффициентов усвояемости пищи, приведен­

ных в работе Масона [56], несколько занижен, что связано с 
использованием автором определения усвояемости пищи по 

зольным остаткам. Отметим, что наземные моллюски усваива­
ют и неорганическую фракцию пищи [ 17, 30, 58], а величины 
коэффициентов усвояемости, определенные по массе и энерго­
содержанию, очень близки [30, 48, 66]. В наших опытах не вы­
явлено существенных возрастных различий в усвояемости одного 
вида корма. У особей А. fulica, различающихся по массе на по­
рядок, различия в усвояемости лопуха недостоверны. По лите­
ратурным данным [62], пищевая избирательность этого вида 
с 50-дневного возраста также остается постоянной. 

Отмеченные различия в эффективности усвоения пищи у осо­
бей разных возрастных групп [34, 47] можно объяснить диф­
ференцированным выеданнем тканей растения с различной ус­
вояемостью. На величину коэффициента усвояемости пищи 
влияет размер животных. Аналогичная тенденция проявляется 
и в других опытах (табл. 5), но в большей степени при потреб­
лении листьев лопуха. В первом опыте по потреблению моркови 
А. fulica величина коэффициента усвояемости пищи не корре­
лирует ни с одним из показателей; коэффициент вариации ус­
вояемости пищи в этом случае минимальный и равен 2,14 %. 
Во втором опыте по потреблению моркови при величине коэф­
фициента вариации усвояемости пищи 4,19% зависимость меж­
ду размерами раковины и коэффициентом усвояемости пищи 
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Таблица 4 

Коэффициенты усвояемости различных ВИ)I.ОВ пищи некоторыми наземными 

моллюсками 

Пищевой Части 

1 

Вид моллюска, 
и 

1 

Пределы 

1 
Источник субстрат растеннi'! возрастная группа колебаний 

Daucus Корень Achatina fulica 84 87,19-76,96 Наши 
carota данные 

Arion hortensis 89 97,15-78,53 [341. 
Limax flat•us 77 90,41-47,66 Г341 
Deroceras reticu- 76 [341 
latum 

» 73 39-88 Г6Оl 
Сераеа nemoralis 94 ±0,2 [84] 
Helix pomatia 88 74,2-97,6 [501 
Helix lucorum 86 76,6-92,9 [501 

Lactuca Зеленые Arionrufus 74 ±0,7 [741 
sativa ЛИСТЬЯ Oxychilus cella- 70 ±4,40 [56] 

rius 
Deroceras reticu- 83 [16] 
latum 

» 85 ±2,2 r 181 
Deroceras agres- 86 ±4,9 r 181 
te 
Theba pisana 75 ±2,35 [511 
Серага nemoratis 71 . 95,9-14,2 [631 
Hellx aspersa 70 ±4,40 [561 
Helix pomatia 80 78,4-86.3 [571 

» 81 [771 
:t 49 0,0-75.0 [50] 
» 78 94,4-50,0 [301 

Solanum Клубни 
Arion hortensis 89 99,14-73,55 [341 Limax flavus 77 93,83-60,18 Г341 tubero- Deroceras reticu- 72 [341 sum tatum 
Helix.pomatia 73 

Deroceras reiicu- 50,0-93,9 [501 
Brassica Листья latum 

86 [16] 
oleracea 70 

» ±7,0 [181 Deroceras agreste 73 ±3,7 [181 Helix aspersa 78 [311 Helix pomatia 80 г 161 » 86 75,0-93,9 [501 Armillaria Плодовое Arion ater 
mellea тело гриба 83 ±1,15 [471 » 86 ±8,82 [481 Agaricus » » 
Ьisporus 79 ±6.86 [481 

Arctium Зеленые Deroceras reticu- 66 [ 16] lappa листья latum 
Achatina fulica 76 95,17-63,92 Наши (ad.) 
Achatina fulica 86,60-60,46 данные 

(juv.) 72 86,60-60,46 :t 

Eobania vermicu-
78 84,92-67,47 lata » 



Продолжение табл. 4 

nищевой Части Вид моппюска, 
и 

Предепы 
Источник субстрат растеинА возрастпаи группа копебаииll 

Urtica Зеленые Arion ater (ad.) 67 ±-1,58 f47J dioica листья J) (juv.) 64 ±1,43 f47 
Discus rotundatus 48 ±8.89 [561 
Hygromia strio- 52 ±8,78 [56] 
lata 
Bradybaena fru- 66 78,37-46,81 Наши 
ticum данные 

» Увядшие J) 61 71,94-43,76 J) 

листья 
Caprinus Зеленые Arion. ater 83 ±,J,21 [47) 

betulus листья 

» Оп ад Discus rotunda- 49 ±6,26 [56] 
tus 

Malus Плоды Helix pomatia 
domes-

74 57,1-92,3 [501 

tica 
Sambucus Оп ад Arion ater ( ad.) 69 ±1,11 Г47] nigra J) (juv.) 80 ±1,01 [47 
Tilia cor- » Bradybaena fru- 59 69,36-46,02 Наши 

data ticum данные 

Eobania vermicu- 52 
lata (ad.) 

60,85-43,99 [661 

Eobania vermicu- 49 55,51-42,95 [66) 
lata (juv.) 
Helix vulgaris 55 [66] 

Quercus ro- » Discus rotundatus 58 ±4,95 [561 
bur 

Fanus sil- » » 
vatica 

55 ±3,59 [561 

Castanea 
sativa 

» » 46 ±5.60 [561 

Acer pseu-
doplata-

» » 45 ±4,98 [56] 

nus 
Ranunculus Зеленые Deroceras reticu- 78 33,2-45,6 [59] 

repens листья latum 
Dactylis » » 74 62,0-86,0 [60) 

glome-
rata 

Viola rivi-
niana 

» Arionater 75 ±1,16 Г47] 

Medicago Сено Helix pomatia 45 ±2,01 [38) 
sativa 

Mercurialis Зеленые Discus rotunda- 40 ±10,09 Г561 
perennis листья tus 

» Оп ад Arion ater 63 ±1.71 Г471 
Glehoma re- Зеленые » (ad.) 47 ±2,02 Г471 

dera- листья » (juv.) 71 ±0,56 Г47] 
сеае 

Circae lute- » Discus rofunda- 46 ±6,08 [56] 
tiana tus 
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Пищевоil Части 
субстрат растений 

Leontodon Зеленые 
hispidis листья 

Ononis re- Сухие 
pens листья 

Plantago Зеленые 
[anceo- ЛИСТЬЯ 
lata 

Tataxacum " 
offici-
nale 

» Сухие 
листья 

Zea mays Сено 
Poterium Зеленые 

sanqui- листья 
sorba 

Alternathe- :. 
rium 
elatius 

Festuca :. 
spp. 

Почвен­
ные водо­

росли 

Клетчатка 
в виде 

фильтра· 
вальной 
бумаги 

Пищевая 
смесь 

для крыс 

Гранули­
рованные 

пищевые 

концентра­

ты для ла­

боратор­
НЫХ ЖИ· 

вотных 

Тело дож­
девого 

червя 

·Вид ~оллюска. 
возрастная групnа 

Сераеа nemoralis 

» 
» 
» 

» 
» 

Arion ater 

» 
Helix lutescens 
Сераеа nemoralis 
Helix pomatia 
Сераеа nemora­
lis (ad.) 

» (ad.) 
» (juv.) 
» (juv.) 

» (juv.) 
» (Juv.) 

Sphincterochila 
prophetarum 

Bradybaena fru­
ticum 

Achatina fulica 
С е рае а· ne moralis 

Н elix pomatia 

Arion ater 
Discus rotunda­
tus 

и 

51 

55 
44 

44 
42 

65 

86 
63 
72 
30 
40 

33 
25 
33 

33 
28 
31 

31 

26 
28 

73 

40 
75 
79 

О к о н ч а н н е т а б л. 4 

Пределы 
колебаний 

±0.7 

±2,5 
77,2-10,2 

±4,2 
±2,0 

±7,98 
98,5-65,5 
44,4-77,8 
69,2-75,0 
50,6-7,43 

±0.48 
±4,3 

±·6,3 
±4,4 
±3,8 

±4,7 
±5,8 

19,95-42,92 

35,71-16,!)7 

30,86-26,00 
96,7-50,2 

29,6-51,8 

± 11,73 

Источник 

[84] 

[84] 
(63] 

(~:} 
[48] 

[17~ [50 
[50 
[631 
[39] 
[84] 

[84] 
[84] 
[84] 

[84] 
[84] 
[73] 

Наши 
данные 

» 
[63] 

[50] 

[4S] 
[56] 

уже близка к достоверной. Это связано с тем, что улитки мень­
ших размеров даже в одновозрастной группе выедают наибо­
лее мягкие и лучше усваиваемые части растений; с увеличением 

размера в пищевой рацион включаются части растений, усваи-
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ТабJ!кца 5 

Зависимость суточного рациона наземных моллюсков {в числителе) 
от массы тела (в знаменателе) 

Масса животных. г 
Br. fru/icum А. fulica CЛHЗIIII живой массы 

0,025 1,22/4,88 
0,050 2,16/4,32 13,22/26,4 26,86/53,72 
0,100 3,82/3,82 18,19/18,2 34,72/34,72 
0,150 5,83/3,55 21,92/14,61 40,33/26,89 
0,200 6,74/3,37 25,02/12,51 44,86/22,43 
0,250 8,10/3,24 27,72/11,09 48,72/19,49 
0,500 14,30/2,86 38,13/7,63 63,97/12,59 
0,750 19,94/2,67 45,95/6,13 73,16/9,75 
1,000 25,24/2,52 52,45/5,24 81,38/8,14 
1,250 30,31/2,42 58,12/4,65 88,38/7,07 
1,500 35,20/2,35 63,20/4,21 94,55/6,30 
2,000 44,56/2,23 72,15/3,61 105,17/5,26 
2,500 53,50/2,14 79,95/3,20 114,22/4,57 
3,000 86,94/2,90 122,19/4,D7 
5,000 109,97/2,20 147,62/2,95 

10,000 151,27/1,51 190,77/1,91 
20,000 208,07/1,04 246,55/1,23 
50,000 317,15/0,63 
75,000 382,18/0,51 

100,000 436,26/0,44 

П р и м е ч а и и~- Суточный рацион, мг · экз- 1 , масса тела, %. 

ваемые труднее. Такую особенность питания можно проследить 
и по погрызам на образцах моркови и лопуха, которые давали 
в пищу улиткам. Аналогичные различия в составе рациона мо­
лодых и взрослых особей отмечены у слизней [14]. Подобный 
характер питания наблюдается и у представителей других 
групп почвенных животных [22] . 

Величина ко.эффициента усвояемости пищи зависит как от 
содержания сухого вещества в потребленном корме, так и от 
расположения листьев на растении, т. е. их возраста. При изу­
чении усвояемости крапивы Вг. fruticum нами был взят ряд 
листьев с одного растения и определены величины коэффициен­
тов усвояемости пищи. Значения этого показателя для листьев, 
расположенных снизу вверх, следующие: 43,76; 57, 19; 64,64; 
71 ,32; 65,36; 78,37. Усвояемость тканей растений одного вида, 
но выросших в разных условиях, также может быть различной 
[76]. 

Величина коэффициента усвояемости пищи, по одним дан­
ным [56, 63], не зависит от температуры, по другим, усвояе­
мость пищи возрастает с пониженнем температуры [57], но 
этот эффект выявляется не у всех видов [34]. У почвенных бес­
позвоночных, обитающих в районах с резкими суточными коле­
баниями температуры, выявлена тенденция к стабилизации ус­
вояемости пищи в определенном интервале температур [21] . 
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Поэтому МоЖно полагать, Что и в диапазоне температур, ttpli 
которых наземные моллюски нормально питаются, колебания 

величины усвояемости пищи несущественны. Кроме того, пище­

варительные ферменты наземных моллюсков сохраняют высо­
кую активность в широком диапазоне температур [55]. В· есте­
ственных условиях изменение температуры- один из факторов, 

оказывающих влияние на доступность различных видов пнщи 

[21] . 
При длительных наблюдениях установлено, что величина 

усвояемости пищи снижается на четвертой неделе эксперимента 
пр11 регулярном кормлении как белковой пищей (вареное кон­
ское мясо), так и кормом, содержащим углеводы (вареный 
картофель) [79, 80]. Это связано со снижением активности 
ферментов, вырабатываемых самими улитками или симбиоти­
ческими микроорганизмами [72]. В дальнейшем усвояемость 
вновь возрастает, в большей степени это выражено при белко­
вой диете. 

Анализ питания водных моллюсков показал, что величины 
коэффициентов усвояемости смешанной естественной пищи 
можно определить по составу пищевого рациона и усвояемости 

основных видов корма [15]. В наших опытах эти коэффициен­
ты также можно найти исходя из процента фильтровальной бу­
маги в рационе, усвояемости ее и растительного корма. Извест­

но [28, 32] , что наземные моллюски могут расти, потребляя 
только одну клетчатку в виде фильтровальной бумаги. Нами 
были определены коэффициенты усвояемости фильтровальной 
бумаги у Br. fruticum и А. fulica, составившие соответственно 
26,14 + 3,72 (n=4) и 27,93 ± 2,93% (n=2). В опыте с Е. ver­
miculata средняя погрешность при определении усвояемости 
смешанной пищи по степени усвояемости потребленных кормов 
7,2 %. При поедании А. fulica моркови и фильтровальной бума­
ги средняя погрешность определения усвояемости пищи подоб­
ным образом составляет 18 %. При потреблении этой улиткой 
фильтровальной бумаги и лопуха величина коэффициента усво­
яемости пищи такая же, как при питании лопухом. В отдель­
ных случаях фильтровальная бумага резко уменьшает усвояе­
мость растительного корма. По-видимому, этим объясняются 
очень большие разбросы величин коэффициентов усвояемости 
пищи в опытах Ричардсона [63], применявшего в качестве мар­
кера при определении количества экскрементов после поедания 

того или иного вида корма фильтровальную бумагу. Автор, ве­
роятно, не учитывал что потребление фильтровальной бумаги 
само по себе влияет на усвояемость основного вида корма. Для 
более точного определения степени усвояемости пищи корм­
маркер должен сам иметь высокую усвояемость. Наиболее при­
годна для этой цели морковь [47, 60]. 

Средняя эффективность усвоения пищи наземными моллю­
сками, за исключением хищных видов, составляет 60 %. При 
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доминировании в пищевом рационе злаков величина коэффици­
ента усвояемости ПИЩИ около 30% [53]. При питании поч·вен­
ными водорослями в естественных условиях коэффициент ус­
вояемости равен 10 % [69], что обус.10влено большой долей 
минеральной массы в составе пищевого комка. 

Пищевая избирательность. При потреблении Е. vermiculata 
смешанной пищи содержание фильтровальной бумаги в рацио­
не 34% (см. табл. 2). У А. fulica этот показатель равен 9,4% 
при поедании моркови и 3,2 % -лопуха. Известно, что набор 
пищеварительных ферментов у наземных моллюсков изменя­
ется в ходе онтогенеза [71], а степень их активности видаспе­
цифична [54, 75] и отражает неодинаковые условия существо­
вания. Поэтому различия в пищевой избирательности могут 
выявляться даже у близких видов [13]. По-видимому, более 
высокое потребление фильтровальной бумаги Е. vermiculata 
связано с обитанием этого вида в ксерофильных биотопах [6]. 
Экскременты зобании содержат 31,8 ± 1,34% (n=38) сухого 
вещества. Этот показатель у Br. fruticum равен 12,1 + 0,73% 
(n=7); аналогичные результаты получены на слизне Arion 
ater L. [47]. У молоди этого вида процент влаги в экскремен­
тах достоверно выше, что свидетельствует о меньшей способ­
ности регулировать водный баланс. Изучение поедаемости раз­
личных видов растений улиткой Сераеа nemoralis (L.) [44] 
по казало, что в свежем виде потребляется ,.._, 20 % видов из 
имеющихся в исследованном местообитании [52]. Характерно, 
что при питании отмершими частями этих растений степень 
пищевой избирательности снижалась. Отмечена избиратель­
ность и в потреблении наземными моллюсками листового опада 
разных видов растений [41, 52]. Показатель ее может быть 
различным в разные годы [35] (здесь же отмечено, что этот 
показатель у разных авторов существенно различается). 

Анализ состава рациона наземных моллюсков показывает, 
что эту группу животных можно отнести к полифагам, потреб­
ляющим преимущественно растительные остатки [6, 66], за 
исключением отдельных стенобионтных видов, питающихся ли­
шайниками, и хищников. Отмечена определенная тенденция к 
повышению разнообразия потребляемой пищи с увеличением 
размеров животных. Однако в лабораторных условиях содер­
жания при наличии набора кормов растительные остатки от­
вергаются, а паедаются в основном зеленые части растений 

[6, 78]. Это, вероятно, вызвано наличием в тканях интактных 
зеленых растений токсичных для моллюсков соединений, вслед­
ствие чего они в природе переходят на потребление менее пи­
тательной, но более доступной пищи. Увеличение в пищевом 
рационе Br. fruticum доли зеленых частей растений в момент 
максимального прироста биомассы растений, по-видимому, от­
ражает изменение в соотношении отмершей и зеленой расти­
тельной массы а исследованном местообитании. Для проверки 
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этого допущения были рассчитаны зависимости между обИлием 
зеленой массы разнотравья в биотопе и ее процентным содер­
жанием в рационе С. nemoralis в различные периоды вегетаци­
онного сезона. Необходимые данные для расчеtа взяты из ра­
боты [84] . Достоверна корреляция между процентным содер­
жанием зеленого разнотравья в пищевом р'ационе взрослых и 
молодых особей (r=0,925), а также между этим показателем 
в рационе взрослых особей и процентным содержанием био­
массы зеленого разнотравья в биотопе (r=0,946). Максималь­
ное 'Количество зеленой массы в пищевом рационе этой улитки 
не превышает 20 %. 

У uшроко распространенных видов почвенных организмов 
им.е!{>тся существенные различия в характере их трофических 
связей в разных биотопах и ландшафтно-зональных условиях, 
что объясняется климатическими различиями и иными кормо­
вЫ'ми ресурсами [23, 24]. Состав рациона наземных моллюсков 
Изменяется и в зависимости от сезона [2, 10, 33, 46, 62, 64, 84, 
85: и др.]. Значительная индивидуальная изменчивость рациона 
при одномоментной выборке также ОТfvlечалась в литературе 
[29]. 

Все приведеиные данные свидетельствуют, что пищевая из­
бИрательность наземных моллюсков- очень динамичный пока­
затель, который зависит от наличия в биотопе конкретного на­
бора кормов, их физических характеристик и химического со­
става, действия климатических факторов, которые определЯют 
доступность разных видов пищи, а также физиологического 
состояния самих животных. Для наземных моллюсков, как и 
других почвенных сапрофагов, отмечена тенденция использо­
вать наиболее доступные корма [21, 24). Поэтому данные по 
пищевой избирательности наземных моллюсков в лаборатор­
н~Iх условиях могут быть экстраполированы на природные по­
пу,ляции только с учетом состава рациона в конкретных место-
обитаниях. . 

Интенсивность питания. Величина рациона достоверно свя­
зана с размерами раковины и массой улиток в тех случаях, когда 
ю;iюльзовали только один вид корма или фильтровальная бу­
J.14:а.га потребля.1ась в незначительных количествах. 

Количество потребленной пищи обусловлено ее объемом 
независимо от того, потребляется один . или несколько видов 
корма [42), поскольку размер пищевого комка контролируется 
механорецепторами, расположенными в стенке пищеварительного 

тракта [67]. Поэтому при возрастании удельной массы пищи 
ве.[lичина пищевого рациона увеличивается [ 40) . Более долго­
вр~менным механизмом регуляции питания является изменение 

уровня концентрации глюкозы в гемолимфе животных [65]. 
В проведеиных опытах растительная масса и фильтровальная 
бумага имели разный удельный вес, поэтому закономерно от; 
сутс.'Гвие зависимости между размером раковины и величинои 
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Рис. 1. Зависимость величины суточного рациона наземной улитки Achaiina 
fulica от массы тела, мг воздушно-сухой массы пищи/ г живой массы тела. 
1- листья .•опуха; 2- лопух и клетчатка в виде фильтровальной бумаги; 3- морковь 

(1-ii опыт); 4- морковь (2-й опыт). 

рациона. Обнаруженная обратная зависимость между потреб­
ленной зеленой массой и процентом фильтровальной бумаги в 
р;щионе также свидетельствует об ограничении количества по­
требленной пищи размером пищевого комка. 

В лабораторных опытах выявлена обратная зависимость 
между величиной рациона и числом улиток в пробе. 

Сравнение трофических показателей исследованных видов 
улиток и слизней проводили по зависимости между массой осо­
бей и величиной суточного рациона (см. табл. 5). Для Br. fru­
ticum эти данные рассчитывали на основе зависимости между 
массой улиток и суточным количеством экскрементов [5, 66]. 
Полагали, что средняя величина коэффициента усвояемости 
nищи с возрастом меняется несущественно и равна 60 %. По­
лученное выражение имеет вид 

с =25,24 W0•82 . (61) 
Отсутствие зависимости количества потребленной nищи от 

температуры в диаnазоне нормального питания [66] не озна­
чает, что в течение всего периода активности величина рациона 

остается неизменной. При заморозках, например, моллюски не 
питаются. Существуют, вероятно, и другие локальные факто­
ры, влияющие на пищевую активность. Об этом свидетельству­
ет обнаружение в популяциях кустарниковой улитки отдельных 
особей с пустым желудком. По нашим данным, у голодных 
улиток возрастает лакамоторная активность. Ее уровень, в свою 
очередь, положительно коррелирует с величиной рациона [27]. 
Таким образом, вынужденное голодание компенсируется повы­
шением количества nотребленной пищи. 

Поскольку величина рациона А. fulica в определенном диа­
пазоне температур также остается стабильной [7], результаты 
разных опытов возможно анализировать совместно (рис. 1). 
Полученное выражение имеет вид 

C=52,45W0• 46:tO,tJз. (62) 
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Рис. 2. Зависимость величины суточ­
ного рациона слизней от массы тела, 
мг воздушно-сухой массы пищи 1 г 

живой массы тела. 
'по данным: 1- [18], 2- [34], 3- [64]. 

Коэффициент корреляции меж­
ду ln С и ln W 0,912. 

Количественным законо-
мерностям питания слизней nо­
священо много работ, но в 
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свtЩения. Детальный м<ате-
риал, который может служить 
основой для выявления зависимости между массой тела и вели­
чиной рациона, содержится только в трех публикациях. Л. В. Па­
хоруковой [18] была определена величина рациона у Deгoceras 
reticulatum (Mйll.) и D. agreste при питании капустой и сала­
том. В работе показано, что при групповом содержании мел­
ких особей (до 350 мг живой массы) на капусте скорость 
потребления пищи резко снижается. По-видимому, салат яв­
ляется лучшей пищей для содержания молоди слизней в ла­
бораторных условиях. Нами уже отмечалось, что мелкие 
особи избирательно выедают наиболее мягкие и лучше усваи­
ваемые части растений. У мелких слизней зарегистрирована и 
большая вариабельность величины рациона. В работе [34] 
опреде.'Iена величина рациона у Umax flauus (L.) и Arion hor­
tensis (Fer.) при питании морковью и клубнями картофеля. 
Показано, что морковь не может быть для этих видов основной 
пищей, так как величина ·рациона при ее потреблении резко 
снижена. Влиянием температуры на скорость потребления пищи 
в данном случае можно пренебречь, так как у А. hortensis вели­
чина рациона не зависит от этого фактора, а скорость потреб­
ления пищи у L. flavus в диапазоне температур от 5 до 20 ос 
максимальна при 15 °С. Данные по потреблению картофеля 
совпадают с результатами Л. В. Пахоруковой (рис. 2). В ра­
боте [64] рассчитана зависимость между массой и величиной 
рациона у Ariolimax columhianus (Gould.). Основное количест­
во опытов проведено на особях массой 13 г, поэтому исполь­
зовали данные по величине рациона для особей этой группы. 

Полученное выражение имет вид 

С=81 ,38 wо.З7±0,06_ (63) 

Дженнингс и Баркхам определяли вели'IИНУ рациона А. ater 
в природной популяции по количеству экскрементов у отлов­

ленных особей, ипользуя выявленную в лаборатории завиоо-

123 



мость между этими nоказателями [47]. Полученные величины 
рациона оказались более низкими по сравнению с данными [18, 
34, 64]. По-видимому, это обусловлено тем, что авторы [47] не 
учитывали nериодичности дефекации в естественных условиях. 

Для Е. ·uermiculata была выявлена зависимость между коли­
чеством выделенных за сутки экскрементов, размером раковины 

и среднесуточной темnературой воздуха [7]. Выражение, харак­
теризующее эту зависимость, имеет вид 

FV=5,579·10-slб,2S±t,72 ro,64±o,t9, (64) 

R- 0,8б8. Здесь FU - суточное количество экскрементов, кото­
рое варьировало от 10,0 до 41,5 мг воздушно-сухой массы; Т­
среднесуточная темnература воздуха, которая в период исследо­

ваний изменялась от 6,5 до 18 ос; 1- высота раковины, которая 
у исnользованных в оnыте улиток варьировала от 17,4 до 20,0 мм. 
Отдельные данные по величине рациона зобании при модаль­
ной среднесуточной темnературе в естественном местообитании 
[12] и в лабораторных оnытах приведены на рис. 3. Величина 
рациона этой улитки в лаборатории выше, чем в природных 
условиях. Увеличение скорости потребления пищи в лаборатор­
ных условиях по сравнению с естественными отмечено и у не­

которых ВИДОВ ВОДНЫХ МОЛЛЮСКОВ (15). 
Величина суточного рациона максимальна у слизней. У ули­

ток тропического вида А. fulica она выше, чем у обитающей в 
умеренной зоне Br. fruticum. По мере увеличения массы инди­
видуумов различия рациона уменьшаются. У кустарниковой 
улитки при изменении массы особей в 100 раз (от 25 мг до 
2,5 г) величина рациона по отношению к массе тела снижается 
в 2,58 раза. У ахатины, одной из самых крупных наземных 
улиток, при изменении массы в 2000 раз (от 50 мг до 100 г) ве­
личина рациона по отношению к массе тела снижается в 60 раз. 
Данные, полученные в экспериментах по определению величи­
ны рациона у гигантской тропической улитки Strophoheilus ob­
longus Вес. [49], оказались в 2 с лишним раза ниже получен­
ных нами для одноразмерных особей А. fulica. Это и послужило 
причиной отмеченного "[ 49) снижения массы S. oЬlongus. При 
изменении массы слизней в 400 раз (от 50 мг до 20 г) величина 
рациона по отношению к массе тела изменяется в 43,7 раза. 

При потенцировании уравнения (47), рассчитанного по дан­
ным, полученным в опыте по потреблению Br. fruticum зеленых 

~ 3 - -------- 1 Рис. 3. Зависимость интенсивности пита; 
--::-..... 4 .::::----..:_ uия разных групп моллюсков от массы 
'-> - · .J ~ их тела. 
~.]- : 1 " 7 -:- сдwзни. 2- аха тина, 3- кустарниковая 

- 11 • 4 у11итка, 4- воднidе модлюски (рассчитано по 
2 _ дани"' м [15]); 5-7- эобания: при питании 
L~~~--~~~~~L~- ЛОПУХОМ (5), лопухом и фильтровальиоА бума-
-J -z -t О 1 2 J * inl'( гой (6), в естествен11·ых услоаиях с учетом 

·медалькой среднесуточной температуры- ('7) .. 
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листьев крапивы, и выражении массы улиток в граммах, суточ­
ная величина рациона характеризуется выражением 

С= 17,85 W0•10• (65) 

Величина рациона, рассчитанная на основе 'уравнения (65), 
ниже, чем этот показатеJiь в природных условиях (61). Эти 
данные служат дополнительным подтверждением того, что в 

естественных местообитаниях рассматриваемого вида крапива 
не может быть основным компонентом пищевого рациона ку· 
старвиковой улитки, как считалось ранее [26]. 

Скорость потребления пищи у наземных моллюсков опреде­
ляется не только размерами индивидуумов, но и скоростью про­

хождения пищи через пищеварительный тракт. Для анализа 
влияния последнего фактора необходимо учитывать характер 
питания наземных моллюсков. При потреблении разных кормов 
время приема пищи сильно варьирует [67] и может составлять 
до 180 мин [4]. По другим данным [36], выделяются в среднем 
три (один- шесть) периода питания. Первый продолжается 
59 ± 22 мин и более выражен, чем второй и третий ( соответст­
венно 40 + 27 и 41 + 28 мин). Интервалы между приемами пиши 
неопределенной продолжительности. В разных условиях время 
прохождения пищи через пищеварительный тракт наземных 
моллюсков может изменяться от нескольких часов до 2 сут [6, 
33, 36]. 

В литературе уже показано, что следует различать макси­
мальный и обычный пищевые рационы [25]. У обитающих в 
пустыне улиток из рода Sphincterochila продолжительность пе­
риода активности не превышает одного месяца в году [68, 73]. 
В таких экстремальных условиях существования различия меж­
ду нормальным и максимальным рационами, по-видимому, от­

сутствуют. Величина суточного рациона у этих улиток равна 
примерно 77,5 мг/г живой массы тела (общая масса пищевого 
комка с учетом минеральной значительно выше). Максималь­
ные рационы у Br. fruticum и Е. vermiculata при 60 %-м уровне 
усвояемости пищи равны 68,0 и 71,4 мг/г живой массы соответ­
ственно. Приведеиные данные свидетельствуют, что величины 
максимальных рационов у разных по экологии видов близки, 
однако неодинаково время прохождения пищи через пищева­

рительный тракт. У исследованных нами особей кустарниковой 
улитки и эобании максимальное количество пищи, потреблен­
ное за суточный период активности, усваивается за 2 сут. 

Значительная скорость потребления пищи у слизней- след­
ствие редукции раковины и более высоких энергетических по­
требностей, обусловленных их большей подвижностью. Разли­
чия в величине рациона у ахатины и кустарниковой улитки 

связаны со скоростью прохождения пищи через пищеваритель­

ный тракт. У ахатины, обитающей в условиях тропического 
климата, этот процесс более стабилизирован, чем у кустаряи-
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ковой улитки, живущей в условиях со значительными перепа­
дами суточных температур и периодическими заморозками. Это 
подтверждают и результаты опыта по потреблению ахатиной 
моркови и фильтровальной бумаги. Улиток в течение суток за 
три дня до начала опытов выдерживали вне помещения И под­
вергали воздействию перепадов температур, типичных для Br. 
fruticum. Величина суточного рациона ахатины в этом опыте 
близка к таковой кустарниковой улитки сходной массы. Отме­
тим, что температура воздуха 5 ос в литературе указана как 
.1етальная для А. fulica [70]. 

Сравнение данных по пищевой активности наземных мол­
люсков и мокриц, имеющих сходный состав рациона, включа­
ющего большое количество растительных остатков [81], пока­
зывает, что для моллюсков характерны высокие скорость по­

требления пищи и уровень ее усвоения, в то время как у мокриц 
при большой скорости потребления пищи эффективность ее 
усвоения низка. Эти различия обусловлены строением пищева­
рительной системы и особенностями переработки пищи при 
сходной величине пищевого рациона. У дождевого червя (Lum­
bricus rubellus Hoffmeister) основным компонентом которого 
являются отмершие части растений [22], величина рациона 
сходна с таковой слизней одинаковой массы. Это свидетельст­
вует, что скорость потребления пищи, помимо систематической 
близости, определяется сходством жизненных форм, экологиче­
ских ниш и климатическими особенностями местообитаний, в то 
время как эффективность усвоения пищи у наземных моллю­
сков- составом пищевого рациона. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ЭНЕРГЕТИКА ПИТАНИЯ И РОСТА ЖИВОТНЫХ · 1990 

В.Р.ДОЛЬНИ~С.Н.ПОСТНИКОВ 

КАЛОРИйНОСТЬ ОБЪЕКТОВ ПИТАНИЯ 
И ПИЩЕВЫЕ ПОТРЕБНОСТИ ПТИЦ 

Исследования предыдущего десятилетия [7, 8, 9, 11, 13, 16, 
19, 20] показали, насколько эффективно в экологии соединение 
методов учета численности птиц, выяснения спектра питания, 

биоэнергетических методов измерения и расчета их энергетиче­
ских потребностей. Для массового и широкого изучения роли 
птиц в экасистемах необходимо накопление данных по удель'­
ной калорийности пищевых объектов (УКП) и приведения их 
в форму, удобную для использования экологами. 

В последние годы авторы продолжали измерения УКП 1 и 
собирали литературные данные. Цель работы- обобщить из­
вестные материалы о калорийности объектов питания птиц, оп­
ределить средние взвешенные калорийности главных пищевых 
групп, границы, в пределах которых варьирует калорийность, 
и дать метод расчета пищевых потребностей свободноживущих 
птиц. 

Сведения о калорийности растений и животных могут быть 
использованы в разного рода ботанических и зоологических 
исследованиях, так как орнитологическая направленность м'а­
териалов этой статьи в сущности проявляется лишь в том, что 
из всех пищевых объектов мы рассматриваем лишь те, которые 
паедаются птицами. 

Материал и методы 

Калорийность определяли двумя методами: сжиганием в ка­
лориметре или химическим анализом главных компонентов 

образца с последующим вычислением суммарной калорийности 
по известной калорийности компонентов. Вызревшие семена 
собирали на Среднем Урале и Куршской косе Балтийского моря, 
сушили при 60 °С и сохраняли в комнатных условиях в течение 
0,5-3 мес до анализа. Затем семена очищали от скорлупок и 
оболочек, так как для калориметрирования брали только со­
держимое семени. С оболочкой использовали лишь те из них, 
которые не очищают вьюрковые, овсянкавые и ткачиксвые пти-

1 В статье во всех случаях, кроме специально оговоренных, приводится 
удельная калорийность в ккалfг сухого объекта. 
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Таблица 

Калорийность семян некоторых растений, поедаемых птицами 

Семейство, вид 1 ~алориi!- 11 ность, ккал/r Семейство, вид 1 ~алориil· 
ность, ккал/г 

Тиn. Голосеменные- Сем. Березовые -
Gymnospermae Betulaceae 

Пихта- Ables alba 7,09 Береза- Betula sp. 5,50 
Ель- Picea excelsa Link. 5,41 Береза бородавчатая - 5,15 
Ель- Picea ables 6,05 Betula verucosa Ehrs 
Лиственница - Larix ros- 6,51 Орешник- Corelus avel- 7,38 

sica Ginsky lana 
Сибирская сосна - Pinus 7,34 Ольха- Alnus incana 5,26 

si Ьlrlca Maur. Mnch. 
Сосна лесная - Pinus 6,54 Ольха черпая- Alnus 5,26 

silvestris L. glutinosa 
Евроnейский кедр - Pi- 7,26 Сем. Буковые -

nus cembra Fag-aceae 
Кедровый стланник - 7,53 Бук- Fagus silvatica 6,84 

Pinus pumila Дуб- Qrercus robur L. 4,47 

Тип. Покрьпосеменные-
Дуб - Q. petraea 4,23 

Aпgiospermae Сем. Вязовые -
Сем. Злаковые- Ulmaceae 

Gramiпeae Вяз- Ulmus laevis 5,65 

Кукуруза - Zea mays L. 4,32 Сем. Тутовые-
Просо- Panicum milia- 4,41 Moraceae 

ceum L. 
Коноnля- CannaЫs sa- 7,23 

Щетинник - Setaria vi- 4,47 
rigis Р. В. tiva L. 

Канареечник- Digraphis 4,39 Сем. Краnивные-
arundinacea Triп. Urticaceae 

Тимофеевка- Phleum 4,86 Крапива - Urtlca dioica 3,84 pratense L. 
Овес- Avena sativa L. 4,64 L. 
Костер безостый - Bro- 4,49 Сем. Гречишные-

mus sp. Po1ygonaceae 
Пырей - Agropodon sp. 4.07 Щавель- Rиmex crispu~ 4,79 
Рожь- Secale cereale L. 4,44 L. 
Пшеница- Triticum al- 4,47 Птичья гречишка - Ро- 4,65 

stivum L. 
Ячмень- Hordeum vul- 4,22 lygonum aviculare L. 

4,10 Гречиха- Fagopyrum gare L. sagittatum Gilib. 
Сем. Осоковые-

Сем. Лебедовые-Cyperacea Chenopodiaceae 
Пушица - Eriophorum 5,30 Марь белая - Chenopo- 4,78 

vaginatum L. 
Осока- Carex sp. 5,21 dium album L. 

4,92 
Сем. Ивовые-

Лебеда раскидистая -

Salicaceae Atriplex patula L. 
Тополь черный- Popu- 5,67 Сем. Щирицевые-

lus nigra L. Amaranthaceae 
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Семейство, вид 

Щирица- Amarantlzus 
retroflexus L. 

Сем. Гвоздичные­
Caryophyllaceae 

Мокрица- Stellaria me­
dia Vill. Gilib. 

Я: сколка- Cerastium 
caespitosum 

Сем. Маковые -
Papaveraceae 

Мак- Papaver rhocas L. 

Сем. Крестоцветные­
Cruciferae 

Крупка - Draba nemo­
rosa L. 

Капуста - Brassica ole­
racea L. 

Рапс- Brassica napus L. 
Клоповник - Lepidum 

ruderale L. 
Я.рутка- Thlaspi arven­

se L. 
Рыжик- Camelina gra­

brata Fritsch 
Пастушья сумка - Cap­

sella bursa pastoris 
(1 •. ) Moench 

Сем. Розоцветные­
Rosaceae 

Яблоня- Molus so. 
Рябина - Sorbus aucu­

paria L. 
Ежевика- Rиbus cae­

sius L. 
Гривплат- Geum sp. 
Шиповник- Rosa сапi­

па L. 
Вишня - Cerasus vulga­

ris Mill. 
Черемуха- Padus race­

mosa С. К. Schпeid 

Сем. Бобовые­
Legumiпosae 

Донник белый- Meli­
lotus albus Desr. 

Клевер~ ползучий- Tri­
folium repens L. 

1 
Kanopиil· 11 

НОСТЬ, KKBII./Г 

4,62 

4,50 

4,38 

6,30 

6,25 

6,10 

7,45 
5,41 

5,98 

6,10 

6,43 

6,31 
6,26 

4,73 

5,69 
5,08 

5,24 

5,30 

4,69 

5.21 

П ' 1t А о л ж е н и е т а б л. ! 

Семейство, ви.i 

Клевер луговой -
Т. pгatense L. 

Чечевица - Leus culina­
гis Medic. 

Горох- Pisium sativum 
·L. 
Сем. Льновые­

Linaceae 

Лен- Linum usitatissi­
mum L. 

Сем. Крушиновые­
Rhamnaceae 

Крушина ольховидная­
Frапgиlа alnus Mill. 

Сем. Лоховые­
Flaeagnaceae 

Облеnиха крушиновая -
Нippophae rhamnoides L. 
Сем. Жимолостные­

Capгifoliaceae 

Калина обыкновенная­
Viburnum opulus L. 
Сем. Молочайные­

EuphorЬiaceae 

Молочай:- Euphorbla sp. 

: Сем. Шишковые-
• Empetraceae 

Вороника - Empetrum 
пиgгит L. 

Сем. Кленовые­
Aceracea 

Клен- Acer saccharinum 
L. 

Клен- Acer negundo L. 
Клен - Асег pseudopla­

tanus 
Клен - Acer platanoides 
Клен- Асег campestra 

Сем. Липовые -
Tiliaceae 

Липа - Tila cordata МШ. 

Сем. Онагриковые­
Onagriaceae 

1 
l{a11opd· 

кость, ккаn/r 

4,98 

4,43 

4,40 

7,12 

5,27 

6,15 

5,95 

5,33 

4,97 

4,83 

4,89 
5,08 

5,83 
5,55 

5,79 
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С.емеilство, вид 

Осменник двулетний~­
Onagra Ьiennis Scop. 

Сем. Зонтичные -
Umbelliferae 

Пастернак- Pastinaca 
sativa L. 

Сем. Вересковые­
Ericaceae 

Подбел - Andromeda po­
lifolia L. 

Сем. Брусничные­
Vaccinaceae 

Брусника- Vaccinium 
vitis idea L. 

Черника- Vaccinium 
myrtillus L. 

Клюква - Oxycoccus qu­
adripetalus Gilib. 

Сем. Масличные­
Oleaceae 

Сирень- Syringa vul­
garis L 

Ясень- Fraxinus nigra 
Marsh. 

Ясень- F. excelsior 

Сем. Бурачниковые­
Borraginaceae 

Медуница - Pylmonaria 
obscura Dum. 

Сем. Вербеновые­
Verbenaceae 

Вербена- Verheпa sp. 

Сем. Губоцветные­
Lablatae 

Пустырник - Leonurus 
vi llosus Des 

1 
l(aлopиil- 11 

вость, ккал/г 

6,18 

6,09 

5,50 

5,83 

5,83 

5,70 

5,95 

5,63 

5,71 

4,77 

5,49 

5,78 

Окончание табп.l 

Семейство, вид 

Сем. Норичниковые­
Scrophulariaceae 

Datura stramonium L. 

Сем. Подорожниковые­
Pl an taginaceae 

Подорожник большой -
Plantago major L. 

Подорожник ланцетовид­
ный- Plantago lan­
ceolata L. 

Сем. Маренные­
Rublaceae 

Подмаренник- Galium 
verum L. 

Сем. Сложноцветные -
Compositae 

Подсолнечник -Heliant­
hus annuus L. 

Полынь горькая- Arte­
misia absin dicurn L. 

Полынь обыкновенная -
Artemisia vulgaris L. 

Лопух большой- Arcti­
um majus L. 

Репейник- Arctium to­
mentosum Mill. 

Чертополох курчавый -
Carduus crispus L. 

Бодяк -Cirsium lanceo­
latum Scop. 

Бодяк огородный - С. 
oleraceum Scop. 

Козлабородник луговой­
Тrоgороgоп praten­
se L. 

Одуванчик- Татахасит 
·officinale 

Осот огородный - Son­
clшs olera ceus L. 

1 
l(aлopиil· 

вость, ккал/r 

5,88 

5,49 

5,20 

4,72 

7,50 

5,94 

5,52 

5,69 

4,98 

6,70 

6,73 

6,15 

6,70 

5,71 

6,15 

П р и " е ч а н и е. Таблица составлена на основании ранее опубликованных [3] и 
новых данных. 

цы. Перед измерением семена высушивали в течение 3 сут при 
60 ос до постоянной массы. Образцы почек, побегов, бутонов, 
цветов, плодов, ягод и листьев взвешивали непосредственно 

после сбора, высушивали, снова взвешивали для определения 
содержания воды и подвергали анализу. Образцы мелких бес­
позвоночных собирали, взвешивали и сжигали в калориметре. 
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Результаты 

Семена растений. Калорийность семян варьирует от 3,84 до 
7,5 ккал/г (см. табл. 1) 2• Содержат много Жира (и поэтому 
более калорийны и больше варьируют от вида к виду) семена 
голосеменных, тутовых, крестоцветных, розоцветных, льновых и 

сложноцветных. Долю этих пищевых объектов в рационе важно 
устанавливать отдельно, знать их видовой состав и калорий­
ность. Калорийность в злаковых, осоковых, бобовых и других 
семействах варьирует незначительно; и поэтому для расчета 
рациона знание видового состава растений и их видовой кало­
рийности не столь обязательно. У зяблика Fringilla coelebs L., 
широкого полифага, потребляющего семена 200 видов расте­
ний, средняя калорийность естественной растительной диеты 
5,0 ккал/г. Зная это, можно вычислить энергетическое содержа­
ние диеты неузкоспециализированных зерноядных птиц. 

Содержание влаги в спелых семенах (20 видов) в природе 
осенью в умеренном климате составило в среднем 25,6 + 1,5% 
и варьировало от 9,5 до 35 %. Следовательно, при изучении 
массы рациона важно знать содержание влаги в семенах, легко 

определяемое высушиванием проб при температуре 60°С. 
Ягоды. Приведем калорийность сочных плодов 23 видов 

растений, ккал/г: 
Вид растения 

Ирга- Amelanchier oua­
lis Med. 
Боярышник- Grataegus 
sanguinea Pall. 
Рябина- Sorbus aucu­
paгia L. . .. 
Яблоня- Malus 
Груша - Pyrus 
Земляника- Fragaria 
vesca L. 
Шиповник - Rosa cani-
na L. . . . . 
Малина- Rubus idaeus 
L. 
Ежевика- Rubus cae­
sius L. 
Черемуха - Padus race­
mosa Gilib. 
Черемуха- Padus maac­
kii (Rupr.) Kom .. 
Вишня - Gerasus vul­
garis Mill. 

4,58 

4,73 

4,79 (4,76)* 
4,75 (5,40) 

4,77' 

4,46 

4,29 (3,44) 

(63 

4,48 

4,90 

5,25 

4,55 ( 4,08) 

Вид растения 

Смородина черная - Ri-
bes nigrum L. 4,41 
Смородина красная-
Ribes rubrum L. . 4,10 
Крушина ольхавидная-
Frangula alnus Mill. 5,27 (4,57) 

л 
Облепиха- Hippophae 
rhamnoides L. 5,56 (5,19) 
Брусника- Vaccinium 
vitis- idaea L. 5,04 
Черника - Vaccinium 
myrtillus L. 4,12 
Клюква - Oxycoccus qu-
adripetalus Gilib. 4,08 
Бузина черная- Sambu-
cus nigra L. . . . . 4,80 
Бузина красная - Sam-
bucus racemosa L. 6,23 
Калина- Vi burnum opu-
lus L. . . . . . . 4,34 (4,82) 
Снежная ягода- Symp-
horicar{Jus albus B1ake. 4,21 

* В скобках- калорийность мякоти Пv'IОдов. 

2 В табл. 1 приведена удельная калорийность ядер семян. Если требу­
ется рассчитать удельную калорийность семян вместе с оболочкой, нужно 
путем взвешивания установить соотношение масс ядер и оболочек данного 
вида; удельная калорийность оболочек 4,2 ккал(г. 
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Одни виды птиц потребляют плоды целиком, другие- толь­
ко мякоть, а третьи- только содержащиеся в плодах семена. 

УКП полных ягод варьировала от 4,08 до 6,23 ккал/г и в сред­
нем может быть принята равной 4,7 ккал/г. Если усваивается 
одна мякоть, УКП изменяется от 3,44 до 5,4, составляя в ·сред­
нем 4,6 ккал/г, а содержание воды в ягодах- от 90 до 60 % 
(в среднем 80 %) , поэтому при определении рациона питаюШ.их­
ся ягодами птиц необходимо устанавливать содержание воДы в 
пробах ягод. · 

Другие части растений. Калорийность поедаемых птицами 
частей растений в среднем равна 5,18 ккал/г и меняется н~си.Ль-
но: 

Хвойные 

Хвоя (Pinus silvestris) . . • . . 
Побеги (Larix daurica, Pinus silvestris) 
Веточки (Lшix daurica) . . . . . . . 
Пыльники ( Pinus silvestris) . . . 

Цветковые 

5,33 
5,25 
5,26 
5,60 

Листья культурных растений . . . . . . . . . . • 5,00 
Побеги (Chosenia arbutifolia) . . . . . . • . . . . 5,00 
Почки (Betula glandulosa, Alnus crispa, Populus 
tremula) . . . . . . . . . . . . . . . . . . 5,41 
Мужские сережки (Betula sp., Alnus crispa) . 5,25 
Цветы (Rosa sp., Malus sp., (Vaccinium sp.) . 4,50 
Разнотравье 4,22 
Посевы злаков . 4.46 
Ячмень, плевел . 4,57 

Содержание воды в почках- 51, в побегах- 38 и в зеле­
ни-18-82 %. В других частях растений количество воды сле­
дует устанавливать при каждом исследовании. 

Водные беспозвоночные. По калорийности водных беспозво­
ночных есть обширная гидробиологическая литература. Так 
как число видов велико и привести их все в рамках статьи не­
возможно, ограничимся сводкой по группам: 

Группа, источник 
Ка.порийность, Содержаине 

кка.n/г воды,% 

Черви (3 вида) [18] 5,28 Нет свед. 
(5,14-5,44)* 

Ракообразные (7 видов) 4,25 79,5 
[17] . . . . . . . (4,20-7,00) 
Моллюски(4 вида) [6, 19] 4,94 во 

(4,03-5,67) 
Личинки водных насека- 4,85 81 
мых (12 видов) [5, 10] (2,60-6,00) 

• В скобках- nределы значений. 

Наземные беспозвоночные. Главные группы наземных бес­
позвоночных, поедаемых птицами,- малощетинкавые черви, 
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Калорийность некоторых наземных насекомых * 

Отряд, стадия 

ollembola с 
о 
о 

donata, 
rthoptera, 

Hemiptera, 
Homoptera, 
lsoptera, 

имаго 

имаго 

имаго 

имаго 

имаго 

м 
с 

egaloptera, личинки 
oleoptera, яйца 

личинки 

nредкуколки 

куколки 

имаго . 

с. 
Чис:ло ~ .r... 

Отряд, стадия 
в адов ~~-;; .,u .. 

~~~ 

3 4,92 Lepidoptera, гусеницы 

1 4,78 куколки 

3 5,37 имаго 

1 5,.50 Trichoptera 
4 5,64 Hymenoptera, личинки 

1 6,05 имаго 

1 5,21 Tenthredinidae, личинки 
2 5,39 Diptera, имаго 

8 5,84 Chironomidae, имаго 

2 6,59 
1 5,70 
1 4,97 

Таблица 2 

.;, 
Чис:ло Б.. . L.o 

видов 
о .а 'i; 
t::tJca 
"'о.: 
:.:':с.: 

12 5,74 
3 5,03 
5 5,83 
1 4,78 
2 5,65 
2 5,44 
2 5,26 

12 5,29 
3 4,84 

• Помимо оригинальных измерений, использованы известные данные [3, 5]. 

пауки, насекомые. Калорийность червей (4 видов) 4,74, пауков 
(5 видов)- 5,62, наземных насекомых: яиц- 5,4 (n=2), личи­
нок-5,55(n.=25), куколок-5,37(n=4) и имаго-5,55(n= 
=23), в среднем 5,61 ккал/г (n=62) (табл. 2). 

Содержание воды в насекомых составляет: у активных ли­
чинок-80(n=8), зимующих личинок-73,3(n=2), куколок-
71,8(n=1), активных имаго-61,9± 1,5(n=17), зимующих 
имаго- 50,4 % (n=2). Широкая вариация содержания воды у 
насекомых ( 48-90 %) не позволяет использовать сырую массу 
для вычисления рациона, однако, учитывая, что в основном 

птицы питаются большим набором насекомых, в умеренном 
климате в некоторых случаях может оказаться возможным поль­

зоваться калорийностью сырой биомассы насекомых, которая 
в таком случае составит: у активных личинок- 1,1, активных 
имаго- 2,1 ккал/г сырой массы. 

Позвоночные животные. Как видно из табл. 3, калорийность 
рыб выше, чем амфибий, рептилий и млекопитающих; калорий­
ность наземных позвоночных возрастает в ряду амфибии- реп­
тилии- млекопитающие- птицы. Предельная калорийность 
птиц (8,9 ккал/г) превосходит калорийность всех остальных 
групп животного царства и даже самых жирных семян. По­

скольку птицы в некоторые сезоны (миграция, зима) могут на­
капливать жировые резервы до 50 % массы тела, мы приводим 
их калорийность в обычном состоянии и в состоянии крайней 
жирности. JLля птиц целесообразно привести отдельно калорий­
ность яиц и птенцов, так как они имеют большое значение в пи­
тании хищников. 
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Таблица 3 

Калорийность позвоночных животных 

Число 
К:алориll:ность, 

К:ласс, стадия 
видов гjсырого г/сухого Вода, % 

вещества nещества 

Pisces 41 1,34 5,29 74,1 

Amphibla 
(5,1-6,7) 

3 0,81 4,1 80,2 
Reptilia 3 1,41 4,7 70,0 
Aves (средняя) 54 1,84 5,57 67,0 

Яйца 
(4,3-8,9) 

птенцовых 23 1,10 5,19 79,6 
выводковых 9 1,67 6,15 63,2 

Птенцы 
nтенцовых 6 1,25 5,2 76,0 
выводковых 3 1,60 5,1 68,2 

Взрослые 
нежирные 24 1,73 5,57 69,0 
жирные* 12 2,61 6,52 46,4 

25 1,73 4,88 71,6 
Mammalia (4,0-7,0) 

Пр и меч а н н е. Помимо оригинальных данных использованы работы [1, 12-15, 17\. 
В скобках- пределы значений. 

• С максимальными резервами перед перелетом морей. 

У позвоночных животных содержание воды в теле меняется 
не столь широко, как у многих беспозвоночных, калорийность 
сырой массы тела позвоночных- достаточно устойчивая вели­
чина (см. табл. 3). 

Расчет пищевых потребностей птиц 

Чтобы рассчитать сухую массу пищи (СМП), которую дол­
жна потреблять птица для поддержания своей жизнедеятель­
ности в естественной обстановке, необходимо знать удельную 
калорийность пищи (УКП), коэффициент усвоения пищи (КУП) 
и суточный энергетический бюджет (СЭБ) птицы. К настоящему 
времени СЭБ измерен в естественной обстановке у 30 видов 
птиц с массой тела от 4,8 до 5000 г. Вычисленное по этим дан­
ным уравнение зависимости СЭБ (ккал/сут) от массы тела пти­
цы (т, г), позволяющее рассчитывать расход энергии птицей, 
если известна масса ее тела, имеет вид [4]: 

СЭБ, ккал/сут=2,88 то.вз. (1) 

Очевидно, что СМП=СЭБ/УКПХКУП. Приведеиные данные об 
УКП и опубликованные нами ранее работы по КУП [4, 7] по­
зволяют рассчитывать уравнения зависимости СМП от массы 
тела свободноживущих птиц при разных диетах. Умножение 
УКП на КУП дает удельную усвояемую энергию пищи (ккал/г)-
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Таблица 4 

Удельная усвояемая энергия пищи и суточные потребн1:1сти в пище у птиц 

Удельная усвояемая 
Коэффициенты а су'rоч-
ной nотребности в. nище, 

энергия пищи, ккалjг r/(сут . m)O • 63 
Группа 

1 1 

сухой живой сухой живой 
массы массы массы массы 

Растения 
Семена 3,95 3,08 0,729 0,935 
Хвоя, побеги, почки 1,72 0,956 1,671 3,00 

Пауки . 3,00 0,612 0,961 2,30 
Насекомые наземные 

Личинки 4,11 0,822 0,701 3.50 
Имаго 3,77 1,43 0,763 2,00 

Рыбы 4,28 1,11 0,672 2,59 
Амфибии 3,20 0,633 0,900 4,54 
Рептилии 3,48 1,04 0,828 2,76 
Птицы 4,12 1,36 0,698 2,11 
Млекопитающие 3,61 1,02 0,796 2,80 

ту часть полного калорическоrо содержания 1 г пищи, которую 
птицы способны усваивать. В табл. 4 мы рассчитали этот пока­
затель для главных групп пищи, потребляемой птицами, в двух 
формах: в ккал/г сухой пищи и в ккал/г сырой пищи, содержа­
щей приведеиное ранее среднее количество влаги. Для расчетов, 
безусловно, следует пользоваться первым . значением. Второе 
приведено лишь для приблизительных оценок, которые в ряде 
случаев могут предшествовать окончательным расчетам. Напри­
мер, если родители за день принесли птенцам 10 г личинок на­
секомых (полное энергетическое содержание 1,1 ккал/гХ 10 г= 
= 11 к кал), то птенцы усвоили из пищи 0,822 ккал/г Х 1 О г= 
8,22 ккал (табл. 4); если после высушивания (при 60 ос в тече­
ние 3 сут) пробы ее масса составила 2 г, то усвоенная птенцами 
из этой пищи энергия должна составлять 8,22 к кал ( 4,11 Х 2 г). 
В этом примере величины усвоенной энергии, рассчитанные по 
сырой и сухой пище, не разошлись, в действительности они 
могут разниться, причем первая намного более приблизитель­
ная, чем вторая. 

Очень часто задача оказывается обратной: необходимо опре­
делить количество пищи, которое ежедневно потребляет птица 

или известное число птиц из окружающей среды. Эту величину, 
выраженную в килокалориях усвоенной энергии за сутки, дает 
нам уравнение ( 1). Чтобы перейти от усвоенной к потребленной 
птицами энергии, множитель уравнения 2,88 (обозначим его а) 
нужно разделить на удельную усвояемую энергию данной пищи. 

В таб.Л. 4 приведены результаты такого деления для главных 
групп пищи (как для сухой ее массы, так и для живой). Полу­
чены новые множители для уравнения ( 1), позволяющие рас-
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считывать потребление пищи (в сухой или сырой массе) сво­
бодноживущими птицами в зависимости от массы их тела. На­
пример, коэффициент а при питании личинками насекомых равен 
0,701 m0•63 по сухой массе (или 3,5 по сырой). Соответствующие 
уравнения ожидаемого потребления пищи приобретают вид: 

г сухой пищи/сут=0,701 m0 •6з и г сырой пищи=3,5 m0•63• 

Чтобы рассчитать потребление пищи птицей данной массы 
тела (например, 100 г), нужно подставить значение массы в 
уравнение на место т и решить его3 . Соответственно получаем 
0,701 Х 100°·63 =12,76 г сухой пищи в сутки, или 3,5Х 100°·63= 
=63,7 г сырой пищи в сутки. Приведеиные в табл. 4 десять пар 
значений а дают десять пар уравнений, позволяющих рассчиты­
вать пищевые потребности птиц любых размеров при питании 
наиболее распространенными группами пищевых объектов 4• Это 
позволяет, наконец, количественно определять воздействие птиц 
на биомассы других видов в экосистеме, если известны видовой 
состав птиц, их численность и средняя масса тела 5. 
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УдК 591.5+598.8+826 
Поступление энергии из пищи у в&юрковых птиц (Friпgillidae) 
при различных температурах. По с т н и к о в С. Н.// Энергети­
ка питания и роста животных. Свердловск: УрО АН СССР, 
1990. • 

У 14 видов вьюрковых птиц изучены особенности поступ­
ления энергии с пищей, усвоенной энергии летом и зимой при 
температурах от + 30 до -40 °С. Исследование проведено при 
естественных температурах и фотопериодах в г. Свердловске 
(56°50· с. ш.). Анализируются особенности поступления усво­
енной энергии в зависимости от температуры среды у видов, 
разбитых на шесть групп по массе тела (13-18; 17-23; 19-
24; 21-26; 23-34; 40-55 г). Адаптивная энергетическая ра­
диация вьюрковых птиц при крайних значениях температур 
существования направлена на минимизацию энергозатрат, не­

обходимых для жизни. Регулятором сохранения энергетическо­
го баланса являются адаптивные изменения массы тела. 

Табл. 6. Библиогр. 20 назв. 

УДК 591.538:598.422 

Потребление и использование энергии пищи при росте и раз­
витии птенцов серебристой чайки. Пыжьян о в С. В.// Энер­
гетика питания и роста животных. Свердловск: УрО АН СССР, 
1990. 

Анализируются результаты экспериментального выкармли­
вания птенцов серебристой чайки. Приводятся данные динами­
ки массы тела, усвоенной энергии экспериментальных птенцов 
при 100 %-м уровне обеспеченности кормами, динамики массы 
тела свободноживущих птенцов от вылупления до подъема на 
крыло, массы тела птенцов в эксперименте при хроническом 

недокорме в возрасте от 2 до 28 дней. Показаны энергетиче­
ские параметры роста (усвоенная энергия, коэффициент усвое­
ния пищи, дневной энергетический бюджет и стоимость синте­
за 1 г биомассы) и уровень потребления корма в различных 
сериях экспериментов при полном насыщении и недокармли­

nании. 

Табл. 7. Ил. 3. Библиогр. 13 назв. 

УДК 577.3+599.322.4 
Интенсивность обменных процессов у леммингов. Д а н и­
л о в А. Н.// Энергетика питания и роста животных. Сверд­
ловск: УрО АН СССР, 1990. 

Показано совпадение метаболических процессов у разных 
видов леммингов, что можно объяснить сходством экологи­
ческих условий в местах обитания этих животных. Установле­
но, что энергозатраты у крупных зверьков при изменении тем­

пературы среды возрастают сильнее, чем у особей, имеющих 
меньшую массу. Участие самок в размножении вызывает по­
вышение интенсивности обмена на 16-23 %. 

Табл. 4. Ил. 1. Библиогр. 17 назв. 

УДК 597.6+591:5 

Об экологии развития кавказской саламандры. К у з ь м и н 
С. Л., Т ар хн и ш в и л и Д. Н., Т ар т ар а ш в и л и Р. В.// 
Энергетика питания и роста животных. Свердловск: УрО АН 
СССР, 1990. 
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Исследовали экологию онтогенеза кавказской саламандры 
(Mertensiella caucasica Waga) в природных условиях (Бор­
жомский район Грузинской ССР). Изучение трофических свя­
зей личинок, сеголеток и взрослых особей показало значитель­
ную степень приуроченности животных к водным биотопам на 
протяжении почти всей жизни саламандр. Вновь метаморфи­
зировавшие особи питаются, однако, сухопутными объектами. 
Интенсивность питания саламандр в отличие от лимнофиль­
ных видов Urodela не снижается во время метаморфоза. Ско­
рость роста личинок, метаморфизирующих на второй год жиз­
ни, ниже, чем у лимнофильных хвостатых амфибий. Алломет­
рический рост, приводящий к характерным для кавказской 
саламандры пропорциям тела, наблюдается уже на самых 
ранних этапах личиночного развития. IIocлe метаморфоза 
рост животных замедлен. 

Обсуждаются также вопросы размножения сала~Iандры, 
смены биотопической приуроченности в онтогенезе, данные 
численности популяции. 

Табл. 4. Ил. 3. Библиогр. 43 назв. 

УДК 591.526 
Особенности роста, развитии, энергетики питании личинок 
остромордой лягушки, с:одержащихс:и на разных кормовых ра­
ционах. И в а н о в а Н. Л.// Энергетика питания и роста жи­
вотных. Свердловск: УрО АН СССР, 1990. 

11риводятся результаты исследований влияния кормового 
фактора на рост и развитие личинок остромордой лягушки в 
условиях эксперимента. Определены общее количество потреб­
ленного за весь личиночный период корма, коэффициент ис­
пользования потребленного корма на рост. 11оказано, что в 
относительно однородных условиях и при минимальных гене­

тических различиях в зависимости от кормового фактора мо­
гут формироваться несколько физиологически различных групп 
животных, которые обеспечивают приспособительные возмож­
ности популяции в меняющихся условиях среды. 

Табл. 3. Ил. 3. Библиогр. 21 назв. 

УдК.К. 595.7-11 
Питание и размножение жужелиц Carabus henningi F. W. в 
условиях Субарктики. К о р о бей н и к о в Ю. И./1 Энергетика 
питания и роста животных. Свердловск: УрО АН СССР, 1990. 

В лабораторных условиях в течение двух сезонов размно­
жения (1980-1981 гг.) у С. henningi F. W., многочисленного 
в поймах рек и кустарниковых зарослях в южной тундре (п-ов 
Ямал), проележены сезонный ход изменения массы тела и 
плодовитость. Установлено, что максимальное увеличение мас­
сы тела жуков за одни сутки составляло у самок 26-40,8, 
у самцов 30-36,6 %. Увеличение массы тела у половозрелых 
самок связано с интенсивным питанием, уменьшение- с пре­

кращением питания и последующей откладкой яиц. 11лодови­
тость самок составляла 8-31 яйцо. Самки, приступающие к 
размножению в начале сезона, отличаются большим числом 
яиц в одной кладке (1-8) и меньшим их размером (3,7± 
±0,8 мг), в конце сезона- меньшим числ0м яиц в кладке 
(1-3) и большим их размером (10,2±1,6 мг). Общая про­
дукция яиц, оцениваемая по массе, в ранних и поздних клад­

ках сходна. 

Табл. 1. Ил. 4. Библиогр. 17 назв. 
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УдК 591.532:595.78 
Эффективность использования растительного ресурса олиго­
и политрофными чешуекрылыми. Б а р а н чик о в Ю. Н.// Энер­
гетика питания и роста животных. Свердловск: УрО АН СССР, 
1990. . 

На примере гусениц трех видов олиготрофных чешуекры­
лых (сибирского и березового шелкопрядов, боярышницы) и 
полифага (непарного шелкопряда), питающихся на листвен­
нице, березе, черемухе и боярышнике, продемонстриуована 
повышенная эффективность использования потребленнон пищи 
на рост тела у специа.!Jизированных консументов. Показано, 
что высокая эффективность питания может достигаться тремя 
путями: уменьшением затрат на метаболизм, повышением ути­
лизации корма, обоими процессами совместно. Обсуждаются 
физиологические процессы адаптации специализированных 
насекомых к особенностям кормовых растений. Подчеркива­
ется, что корректное сравнение эффективности питания раз­
ных видов растительноядных насекомых возможно только с 

учетом экологического своеобразия как консументов, так и 
кормовых растений. 

Табл. 5. Ил. 2. Библиогр. 51 назв. 

УДК 577.3+595.771 

Продукция личинок кровососущих комаров и ее регуляция на 
Севере. Н и к о л а е в а Н. В.// Энергетика питания и роста жи­
вотных. Свердловск: УрО АН СССР, 1990. 

Приводятся результаты многолетнего изучения динамики 
биомассы и продукции личинок комаров Aedes в биоценозах 
Южного Ямала. В разные сезоны продукция комаров в пой­
менном лесу составляла от 38,5 до 186,4 г сухого вещества, 
в тундре- от 6,0 до 19,6 г в расчете на 1 га территории био­
ценоза. Продолжительный период роста и достаточно интен­
сивное питание обусловливают достижение личинками высо­
ких значений массы по сравнению с теми, что отмечены для 
других популяций комаров этой группы. Плотность населе­
ния не влияет прямо на рост личинок, в то время как темпе­

ратура воды оказывает на него заметное воздействие. Отсут­
ствие повышенной конкуренции из-за пищи и пространства, 
а также эффективных хищников в водоемах способствуют вы­
сокой выживаемости личинок и созданию значительной про­
дукции, изменения которой по годам сравнительно невелики. 

Табл. 5. Ил. 2. Библиоrр. 46 назв. 

УдК 574.4+594.38 
Количественные аспекты питания наземных моллюсков. 3 ей­
ф е р т Д. В.// Энергетика питания и роста животных. Сверд­
ловск: УрО АН СССР, 1990. 

По потреблению различных кормов проведен анали3 фак­
торов, определяющих эффективность усвоения пищи и вели­
чину суточного рациона. Эффективность усвоения пищи варь­
ирует в широких пределах и зависит от содержания в ней 

клетчатки; средняя величина коэффициента усвояемости пищи 
составляет 60 %. Пищевая избирательность наземных моллю­
сков обусловлена особенностями их адаптации к различным 
экологическим условиям и разной доступностью пищевых 
объектов в естественных местообитаниях. На основе данных, 
описывающих зависимость между суточным рационом и мае-
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сой тела, выделено три груnnы наземных моллюсков, разли­
чающихся по величине рациона относительно массы тела. Ве­
личина суточного рациона у троnических улиток nревышает 

аналогичные данные для улиток из умеренной зоны, этот 
показатель максимален у слизней. 

Табл. 5. Ил. 3. Библиогр. 85 назв. 

УДК 591.538:598.2 

Калорийность объектов питания и пищевые потребности птиц. 
Д ольник В. Р., По с т н и к о в С. Н.// Энергетика питания 
и роста животных. Свердловск: УрО АН СССР, 1990. 

Измерения авторов и литературные данные о более чем 
350 видах поедаемых птицами растений и животных nозволили 
составить таблицы калорийности главных объектов питания 
птиц. Данные об удельной калорийности- основа для рас­
чета потребляемой свободноживущими птицами энергии, если 
известны сведения о видовом составе и массе рациона. Опре­
делены коэффициенты девяти уравнений, с помощью которых 
можно рассчитывать, зная массу тела свободноживущей пти­
цы, ее пищевые потребности (в граммах) для девяти важней­
ших групп естественной пищи. 

Табл. 4. Библиогр. 20 назв. 
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