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ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
ТОМ XVI 1937 г. ВЫП. 2

Ж И З Н Ь  И Т В О Р Ч Е С Т В О  АКАД. А. Н. СЕВЕРЦ О ВА

1866— 1936 

Проф. Б . С. М а т в е е в

В день сем идесятилетия, 24 сентября 1936 г., когда  к А лексею  
Никалаевичу собрались его ученики с приветствием, он у ж е  больной, 
л еж а  в постели, сказал: „я сделал все, что м о г“. Этими словами 
А лексей Н иколаевич чрезвычайно ярко  охарактеризовал  свою жизнь.

А. Н. Северцов  родился 11 (24) сентября 1866 г. О тец  А лексея  
Н иколаеви ча-  Н иколай Алексеевич  С еверцов  -  известный ученый, зо 
олог, знаменитый путеш ественник по Средней Азии, основатель  рус
ской орнитологии и зоогеографии, один из первых п оследователей  
Дарвина в России, имя которого  известно каждому зоологу  си сте 
матику и зоогеограф у. А. Н. С еверцов  рано потерял  отца, которы й 
утонул случайно в реке  Дон, когда А лексею  Н иколаевичу было 17 лет, 
и он остался  на попечении своей матери. С реднее образование он 
получил в М осковской Поливановской гимназии. На фоне старой ка
зенной классической ш колы  П оливановская гимназия отличалась  
очень резко. Она была рассадником ж ивой культуры , и Алексей  Н и
колаевич всегда с большой благодарностью  вспоминал своего  учи
тел я  Л. И. Поливанова, руководивш его  живыми научными беседами 
и спорами молодеж и по самым ж ивотрепещ ущ им  вопросам л и т ер а 
туры, истории и искусства.

По окончании гимназии в 1883 г. А лексей  Н иколаевич  пош ел по 
стопам своего отца и поступил на естественное отделение Физико- 
математического ф акультета  М осковского  университета и стал р а 
ботать  у ученика и друга своего  отца и его п р о до л ж ател я ,  
молодого профессора, М. А. М ензбира, занимавшего после смерти
A. Я. Борзенкова каф едру  зоологии и сравнительной анатомии по
звоночных животных. Л ю бовь и интерес к творческой  и сследова
тельской  работе по эволюционному учению он унаследовал  от своего 
отца и воспринял от своего руководителя. Но с самого начала своей 
научной деятельности  он пошел по самостоятельном у пути. В то 
время в лаборатории М. А. М ензбира собралась  группа студентов- 
товарищ ей А. Н. Северцова, имена которых в дальнейш ем стали х о 
рош о известными: это  П. П. Сушкин, Н. А. Иванцов, В. П. Хомяков,
B. Н. Львов, сыновья известного зоолога проф. С. А. Усова (на д о 
чери которого , М арии С ергеевне, А. Н. Северцов  женился), и не
сколько м олож е их Н. К. К ольцов и С. А. Усов.

Н ачало научной д еятел ьн о сти  А. Н. Северцова, т. е. конец XIX 
столетия , х арактери зуется  бурным расцветом биологических наук, 
особенно историческим направлением в биологии, развивш имся на 
базе широкой пропаганды эволюционного учения Э. Геккелем , ко то 
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рый установлением  тройного  метода изучения эволюционного про
цесса (сравнительной анатомии, палеонтологии  и эмбриологии) по
л о ж и л  основание ф и логен ети ческого  направления в морфологии.

А. Н. С еверцов  своими первыми ж е  работами о развитии черепа 
Pelobates  fuscus (1891) и о сегментации мезодермы Pelobates fuscus 
(1892) активно включился в один из самых центральных вопросов 
м о р ф о л о г и и -  проблем у метамерии черепа и головы, которой  он по
святил  первый этап своей научной д еятельн ости .

В то  время классические работы  Гегенбаура откры ли широкие 
перспективы  дальнейш ей  разработки  основных проблем сравн и тель
ной анатомии. В проблем е метамерии головы происходила борьба 
м еж ду  сравнительно-анатомическим  и эмбриологическим методами в 
морф ологии. Зам ечательны е исследования фон Вая привлекли внима
ние к данным эмбриологии и внесли, казалось  бы, полную ясность 
в толкование вопроса о сегментации мезодермы, но в то  ж е  время 
выступил Антон Д орн  и целый ряд других эмбриологов, давш ие со
верш енно иное толкование эмбриологическим данным фон Вая, откуда 
возник скептицизм к значению эмбриологии для вопросов филогении 
со стороны  Гегенбаура, М. Фюрбрингера и др. И вот с 1891 по 1901 г. 
п оявляю тся  10 работ А. Н. Северцова, посвященных разностороннему 
анализу проблемы метамерии головы, ко то р ы е  сразу  ж е  выдвинули 
его как центральную  фигуру среди русских морфологов. Р аб о та  
„Развитие заты лочной  области  низших позвоночных*, 1895 г., где со 
д ер ж и т ся  необычайно четкий и ясный обзор  истории вопроса о м е
тамерии головы и на основании сравнительного  анализа затылочной 
области  о сетр о вы х  рыб и амфибий устанавливается  процесс разви
тия черепа позвоночны х животных, была защ ищ ена А. Н. Северцо- 
вым как  магистерская  диссертация. Р аб о та  ж е  „М етамерия головы 
электри ческого  с к а т а “ (1898) дала А .Н .  С еверцову  степень  доктора  
зоологии. В этой  работе ,  пользуясь  впервые примененным в этом 
в опросе  методом графических реконструкций, он п ы тается  разобрать  
■сущность разногласия между различными школами германских уче
ных и обосн овы вает  значимость эмбриологического  метода.

П осле защ иты  д окторской  диссертации А. Н. С еверцов  получает  
каф ед р у  сравнительной анатомии в Ю рьевском у н иверситете  и по
кидает  М оскву. У ж е в 1899 г. в юбилейном сборнике К. К упф ера, у 
ко то р о го  А. Н. С еверцов  работал  во время заграничной командировки 
(1896— 1898), появилась  новая важная работа „Развитие черепа ак у л “, 
где он публикует целый ряд новых данных по онтогенезу  черепа 
и по настоящ ее время цитируемых в литературе ,  и на эмбриологичес
ких данных б лестящ е доказы вает  обоснованность теории Г еген 
баура о метамерии черепа. Весьма важным моментом, х арактери зу 
ющим эту  работу, яв л яе т ся  впервые поставленный вопрос о к о р р е 
лятивном взаимодействии органов при их развитии, в частности , о 
коррелятивном  взаимодействии между черепом и головным мозгом.

В своих сравнительно-анатомических работах  А. Н. Северцов  не 
о граничивается  простым сравнительным анализом ф актов  и везде 
ставит целью  разо б р ать  эволюционное соотнош ение изучаемы х им 
ж ивотны х и установить  пути, по которым шло развитие этих групп 
ж ивотны х в прошлом. Главное внимание он у д ел яет  сравнительно
анатом ическому и сравнительно-эмбриологическому методам ф ило
генетических исследований, причем особое  значение он придает 
изучению поздних стадий развития, считая, что именно эти стадии 
дают особенно ценные результаты  для изучения ф илогенеза . При 
этом он подчеркивает  важ ность  систематичности  сравнения, д о к а 
зывая, что в основу долж ны  бы ть полож ены  систематически  близ
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кие формы и то л ьк о  сравнительное изучение близких форы м ож ет  
дать  заключение о строении их общ их предков. Б о л ьш о е  место  в 
своих работах  А. Н. С еверц ов  у д ел яе т  скелету , считая  н еобходи 
мым во всех возмож ны х случаях  сопоставить  данные, полученные 
изучением сравнительной анатомии и эмбриологии, с данными по пале
онтологии.

При этом  он б ер ет  не отдельны е скелетны е ряды, как д ел ал  д а 
же Гегенбаур, а всегда изучает  ск ел ет  вместе с м ускулатурой  и 
нервами как анатомически, так и эмбриологически, что  д ает  ему 
всегда возм ож ность  составить  себе представление о роли изучаемы х 
им органов в целом организме; он всегда пы тается  изучение формы 
связать  с функцией. С этой  стороны п р ед ставл яет  больш ой интерес 
следующий цикл работ, посвященный вопросу о происхождении 
парных конечностей  позвоночных ж ивотны х, которы й  А. Н. С евер 
цов о су щ ествл яет  у ж е  в Киевском университете, куда он п ер ево 
дится из Ю рьева  в 1902 г. В этих работах  А. Н. снова вклю чается  
в р азработку  самого б оевого  вопроса того  времени и своим энту
зиазмом творческой  работы  привлекает  к себе много молодых у ч е 
ников. Б л естящ ая  по своей логической  стройности , но отвлеченн ая  
теори я  бисериального  архиптеригия Гегенбаура (о ж аберном  проис
хождении парных плавников рыб и пятипалой конечности  наземных 
позвоночных) при углубленном исследовании наткнулась  на ряд  п р о 
тиворечий. В противовес ей эмбриологи выставили теорию  происхо
ждения конечностей  от боковых складок, которую  Р аб ль  применил 
и к происхождению  конечностей  наземных позвоночных, выводя их 
из стилевидной, однолучевой нитевидной конечности  некоторы х  с о 
временных двоякодыш ащ их рыб (Protopterus и Lepidosiren) путем по
степенн ого  дихотом ического  расчленения,

В 1908 г. после нескольких предварительны х работ  А. Н. С е в е р 
цов вы пускает  больш ую  монографию  „О черки  по развитию муску
лов, нервов и скел ета  низших четвероногих" ,  где он с исчерпы ваю 
щей полнотой дает  сравнительно-анатомический анализ конечностей  
рептилий и частично амфибий. В этой  работе  А. Н. со п о ставл яет  
свои данные с палеонтологическими по ископаемым рептилиям и на 
основании детал ьн о го  исследования развития передних и задних к о 
нечностей  рептилий создает  новую теорию  происхож дения п яти п а
лой конечности  четвероногих  из семилучевой конечности  родона
чального  предка, ко то р ая  образовалась  из м н оголучевого  плавника 
ры бообразного  сущ ества. В н астоящ ее время эта теория яв л яется  
общ епринятой  во всей мировой литературе .

В последние годы А. Н. С еверцов  снова вернулся к вопросу  о 
происхождении парных конечностей  у ж е  низших позвоночны х пар
ных плавников различных рыб в связи с проблемой эволюции ко ст
ных рыб.

В работах о развитии брюшных плавников осетр о вы х  рыб (1926) 
и эволюции брюшных плавников рыб (1934) он на громадном ф акти 
ческом материале дает  полную картину путей эволюции парных 
плавников современных и ископаемых рыб. При этом  им намечаю тся 
два пути эволюции: в одну сторону пошла эволю ция пелагических 
рыб (O ste ichtyes aktinopterygii) и в другую - прибреж ны х донных рыб 
(Osteichtyes crossopterygii), давших начало наземным позвоночным.

Изученный м атериал  дал А. Н. С еверцову  возм ож н ость  перейти  
к об щ етео р ети чески м  проблемам. Ещ е в 1910 г. на съ езд е  е с т е с т в о 
испытателей  и врачей в М оскве он выступил с речью на тему „Эм
бриология и эволю ц ия1*, которая  затем  в 1912 г. вылилась в б о ль 
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шую книгу „Этюды по теории эволюции". В этой  книге он п ер ер а 
ботал  вопрос о значении эмбриологии в эволюционном учении, разо 
брал биогенетический  закон Э. Геккеля и критику авторов, его о т 
рицающих.

Д о казав  с полной несомненностью, что  закон рекапитуляции  
имеет место  в развитии отдельны х органов, А. Н. С еверцов  д опол
няет  б иогенетический  закон теорией ф илэм бриогенезов ,  о б ъ ясн яю 
щей, какими способами в эволюции при видообразовании появляю тся  
новые признаки. С ущ ность  этой  теории, как известно, заклю чается  в 
том, что  новые признаки при видообразовании п оявляю тся  как на
следственны е изменения на самых различных этапах  онтогенеза . 
Т еория  ф илэм бриогенеза  дала соверш енно новое понимание взаимо
отнош ения  он то ген еза  и филогенеза. Идеи А. Н. С еверцова  о гро
мадном значении эмбриональных изменений на процесс эволюции 
получили в н асто я щ ее  время широкое развитие как у нас в СССР, 
так и в Западной Е вропе и Америке.

Д альнейш ие работы  у ж е  на базе теории  ф илэм бриогенеза  были 
направлены на восстановление филогенеза  низших позвоночных. 
Э тот  цикл работ п р о текает  у ж е  в М осковском университете, куда 
А. Н. Северцов  возвращ ается  в 1911 г. из Киева проф ессором  на 
кафедру сравнительной  анатомии. И нститут  сравнительной анатомии 
М осковского  у н и вер си тета  являлся базой, в которой  выросла школа 
русских сравнительны х анатомов. Еще у ч итель  М. А. М ензбира 
проф. А. Я- Борзенков  полож ил основание сравнительно-анатомической  
библиотеки  и музея. М. А. М ензбир из м аленького  кабинета срав
нительной анатомии создал  в системе Ф изико-матем атического  фа
ку л ь тета  МГУ бо льш о й  институт с прекрасной библиотекой  и п ер 
вым музеем сравнительной  анатомии, из стен кото р о го  вы росла менз- 
бировская ш кола сравнительны х анатомов: П. П. Сушкин, А. Н. С ев ер 
цов, Н. К. Кольцов, Д. Н. Кашкаров, С. А. Усов и др. З д есь  в М осков 
ском университете ,  в И нституте сравнительной анатомии, А. Н. С е
верцов  нашел почву для  развития своих новых идей и для  создания 
нового направления эволюционной морфологии, собрав вокруг себя  
друж ную  группу учеников, спаянных единой ш колой и с гордостью  
носящ их имя уч ен и к о в  своего  учителя .

В работах  по ф илогенезу  низших позвоночных А. Н. С еверцов  
ставит своей задачей  путем сравнительно-анатом ического  и э м б р и о 
логического  изучения современных ж ивотны х воссоздать  ф илогенез  
целого  организма таких животных, палеонтологические  остатки  ко
торы х не могли сохраниться . И вот в течение ряда лет  (1916, 1917, 
1925) появляю тся  три зам ечательны е монографии, объединенны е о б 
щим заглавием „И сследования по эволюции низших позвоночных", 
восстанавливаю щ ие ряд гипотетических предков низших хордовы х 
ж ивотны х на основании сравнительно-анатомического и эм бри ологи 
ческого изучения ланцетника, круглороты х и хрящ евы х рыб. При этом 
анализе А. Н. С еверц ов  разграничивает в данных группах первичные 
анцестральны е признаки, сохранившиеся у современных форм от п ер 
вичных предков, и признаки, новоприобретенны е в их собственной 
эволюции как приспособления к современным условиям жизни. Кроме 
того, в этих работах  А. Н. С еверцов окончательно  доказал, что 
круглороты е  со ставл яю т особый класс позвоночных животных, о т 
ветвивш ихся от первичных черепных позвоночных чрезвычайно давно, 
в то  время, как до этого  миног и миксин считали рыбами, деген ери 
ровавшими в связи  с паразитическим питанием.

В заклю чение строи тся  родословное древо низших позвоночных 
животных, ко то р о е  о тл и чается  от прежних представлений тем, что
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между современными низшими и высшими группами восстанавливается  
целый ряд пром еж уточны х звеньев. П р еж де  всего он восстанавливает  
организацию родоначальника хордовых, первичное б есчерепное ж и 
вотное (Acrania primitiva), давш его  в одну сторону современных лан
цетников, а в другую — предков черепных позвоночны х— первичных 
черепных (Protocraniata), обладаю щ их у ж е  сердцем, о р ган ам и  ч у вств  
головным мозгом и черепом. Эволюция черепных позвоночных, по, 
мнению А. Н. Северцова , шла т ак ж е  в двух направлениях. Одна 
группа с энтодермальными ж аберными лепестками, названными им 
внутреннеж аберными (Entobranchiata), дала ископаемых щ итовых 
(Ostracodermi) и современных круглороты х (Cyclostomata), о б ъ ед и н я е 
мых общим признаком, отсутствием  кусающих челю стей  и парных 
конечностей , но в то  ж е  время характеризую щ ихся активным д ы х а 
нием и питанием.

Д р у гая  группа с эктодермальными ж аб р ам и —н ар у ж н о ж абер н ы е 
(Ectobranchiata), явились древнейш ими предками всех позвоночных, 
причем при реконструкции  эволюции челю стнороты х (Gnathosto- 
m ata)  А. Н. Северцов  дает  другую  тр ак то вк у  эволюции висцераль
ного аппарата, чем давал Гегенбаур. Основными прогрессивными 
чертами, приобретенными ими в ф илогенетическом  развитии, т а к 
ж е  явились повышение функции дыхания и переход  от  пассив
ного питания к активному, но другим путем, чем у предков цикло- 
стом, а именно расчленением ж аберны х д у ж ек  на четы ре элемента, 
превращением передних четы рех  в челю стный кусающий аппарат, 
развитием плакоидных чешуй и зубов  и появлением парных плав
ников. Все разобранные м орф ологические этапы в эволю ции  низ
ших позвоночных А. Н. С еверцов подробно разбирает  с ф ункцио
нальной и биологической стороны: повышение функции дыхания и 
питания, функции нападения и защиты, функции ориентировки  в 
пространстве. Таким образом, гипотетические формы, описываемые 
им, принимают вполне реальную форму живых организмов; инте
ресно отм етить , что позднейш ие палеонтологические находки под
твердили  гипотетические  п редполож ения А. Н. С еверцова о пред
ках позвоночных животных, сделанные на основании сравнительно
анатомических и эмбриологических данных. Известными скандинав
скими палеонтологами Киером и Стеншио на Ш пицбергене было 
откры то  больш ое  количество о статков  панцырных ры бообразны х 
сущ еств, принадлежащ их группам Ostracodermi, при изучении к о т о 
рых ими был применен м етод  реконструирования мягких органов  
по шлифам так, как реконструирует  морф олог строение зароды ш ей  
по микроскопическим препаратам. При реконструировании мозга, 
жаберной области  и других органов этих ископаемых ф орм  вы яс
нилось, что они п ринадлеж ат  действительно группе бесчелю стны х 
черепных позвоночных (Agnata), как и круглороты е, и у них было 
найдено от 10 до 15 ж аберны х отверстий , как это  было у стан о в 
лено А. Н. Северцовым при реконструировании зароды ш ей  миног, 
акул и других рыб.

После изучения ф илогенеза  низших позвоночных ж ивотны х 
А. Н. Северцов  направляет  свое внимание и внимание своих учени
ков на подобное ж е  комплексное изучение ф илогенеза  рыб. О с о 
бенно его интересует  п олож ение в филогенетической  системе о с е т 
ровых рыб как группы костнохрящ евы х рыб, занимающих п р о м еж у 
точное полож ение меж ду эласмобранхиями и костными рыбами. 
Д ля  этой  цели понадобилось детал ьн о е  сравнительное изучение 
целого ряда отдельны х органов. А. Н. С еверцов  всегда п одчеркивал , 
что, поскольку эволю ция высших позвоночных и особенно р еп ти лий ,
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м л еко пи таю щ их , по исследованиям американских и европейских 
зо о л о г о в  и палеонтологов,  исследована сравнительно хорош о, перед  
м о рф ологам и  долж на сто я ть  задача заполнить пробел  по изучению 
ф и л о ген еза  разных групп рыб и амфибий. Когда это  будет вы пол
нено, то  получится полная картина эволюции всех позвоночных 
ж ивотны х, что даст  в озм ож н ость  сделать  целый ряд  важных вы во
дов  о т н о си тел ь н о  общих законов  эволюционного процесса, к к о т о 
рым мы у ж е  подходим, но которы е за недостатком  д остаточн о  об
ширного  материала ,  обработанного  с ф илогенетической  точки зр е 
ния, мы ещ е не можем ф ормулировать  с у довлетвори тельной  для 
нас степенью  точности  и убедительн ости  (А. Н. Северцов, 1925).

Из всего вы ш еизлож енного  соверш енно ясно, насколько глубоко 
продумана и насколько цельна и целеустремленна была научная 
д е я т е л ь н о с т ь  А лексея Н иколаевича. П ереходя от работы  к работе, 
он сам лично, и т о ж е  заставляя  д ел ать  своих учеников, ш ел  от 
одной ступени к следую щ ей по вполне ясно им представляемом  
пути.
~ П р еж де  чем говорить  о ф илогенезе  костных рыб, А. Н. С евер 
цов предпринимает ряд  специальных исследований. Считая, что в 
вопросе о ф илогенезе  костных рыб громадное значение имеет ко ст
ный скелет ,  он п реж де всего обращ ает  внимание на строение и 
развитие скел ета  и органов, с ним связанных. В ряде работ он изу
чает  строени е и развитие  наружного костного скелета, костных че- 
шуй осетровы х  рыб, костных ганоидов и кистеперых (1923— 1925). 
В этом  вопросе он поддерж ивает  гипотезу  Вильям сона—Гудрича о 
сам остоятельн ом  развитии костных чешуй в ко ж е  под плакоидными 
чешуями и вы ясняет процесс обособления ганоина и космина в 
сложны х костных чеш уях.

И сследование чеш уй дает  право поставить вопрос о происхож 
дении костного  черепа во всем его целом (1926). Не менее важный 
ф актический материал для вопроса о ф илогенезе  рыб дали работы  
А. Н. С еверцова  о развитии хрящ евого  черепа осетровы х  рыб 
(1926- 1928), костных ганоидов, а т ак ж е  выш еупомянуты е исследова
ния по эволюции грудных и брюшных плавников различных рыб 
(1926- 1934). Наконец, следует  ещ е упомянуть работы о развитии 
ж аберны х  кровеносных сосудов  (1922) и о висцеральном скел ете  и 
его  мускулатуре (1926/27). Все эти  исследования вместе с циклом 
р аб от ,  проделанны х его учениками, дали большой ф актический  ма
тери ал  для  анализа ф и логенетических  взаимоотнош ений меж ду раз
ными группами костных рыб. На основании сопоставления х р ящ е
вого черепа, плавников, жаберны х сосудов, соотнош ения висцераль
ного ск ел ета  к осевому черепу осетровы х рыб с акуловыми и к о ст 
ными рыбами, а т ак ж е  на основании установления примитивных черт 
в строении  костного  черепа осетровы х  рыб А. Н. Северцов  защ ищ ает 
точку зрения больш ой близости  Acipenseiidae к акуловым рыбам и 
в о зр аж а ет  против теории  Смита Вудварда и других палеонтологов, 
считаю щ их современных осетровы х рыб потомками костных рыб, вто 
рично, путем дегенераици , утерявш их  внутренний костный скелет .

Работами по ф илогенезу  осетровы х рыб (1 9 2 3 -  1931) откры лась  
дискуссия меж ду морфологами, сравнительными анатомами со в р е
менных животны х и палеонтологами, возглавляемы ми в н астоящ ее 
время в Ш веции С тенш ио и Гольмгреном. Я не имею возм ож но
сти в данной статье  останавливаться  на подробном разб оре  этой  
борьбы двух м етодов морф ологического  исследования, реш ение его  
предстоит ещ е впереди. И стория  морфологии учит, что единственно 
правильным путем м орф ологического  исследования является  приме
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нение тройного метода параллелизма, т. е. сочетание воедино дан 
ных сравнительной  анатомии, эмбриологии и палеонтологии . П а л е о 
зоологи  Стеншио, Гольмгрен и Л. С. Б ерг  в своих выводах, пост
роенных на одних данных палеонтологии, лиш ь констатирую т про
тиворечия м еж ду  их данными и данными сравнительной  анатомии и 
эмбриологии соврем енны х форм и просто  отвергаю т последние, считая  
данные палеозоологии  более достоверным и. А. Н. Северцов  шел всегда 
по пути их согласования. М ож но с уверенностью  сказать, что  этот  
путь более  правильный, и будущ ие исследователи  долж ны  б у д у т  
найти одно общ ее, единое реш ение это го  вопроса.

В р езу л ь тате  всего этого  цикла работ А. Н. Северцов  стр о и т  
родословное древо  всех рыб, доведя  его до ответвлен ия  предков  
наземных позвоночны х животны х. В этом  д реве  так же, как и в 
древе низших хордовых, он устанавливает  целый ряд п р ом еж уточ 
ных звеньев меж ду современными группами костных рыб. О п р ед е 
лив место хрящ евы м  рыбам и хрящ евы м  ганоидам, он р азд ел яет  
костных рыб, как было упом януто  выше, на две биологические 
группы: первая группа морских и пресноводных пелагических рыб 
(O steichtyes aktinopterygii) о б ъед и н яет  костных ганоидов (соврем ен
ных и ископаемых) и всех костисты х рыб, вторая  группа пресновод
ных прибреж ны х рыб (Osteichtyes crossopterygii) о б ъ ед и н я ет  к о с т е 
перых рыб, двоякоды ш ащ их и предков  наземных позвоночных.

Т акова общ ая картина научного творчества  А. Н. С еверцова как 
сравнительного  анатома и ф илогенетика.

Так постепенно, шаг за шагом, в лице А. Н. С еверцова  слагался 
ученый тео р е ти к  эволю ционного учения, от отд ел ьн ы х  ср авн и тел ь 
но-анатомических работ приш едший к разреш ению  общих проблем 
эволю ционного процесса, создатель  нового направления эволю цион
ной морфологии, для которого  ф и логен ети чески е  работы  являю тся  
не самоцелью , а лиш ь средством  для  установления общих м орф о
логических законом ерностей  эволюции. Такое направление работ 
яв ляется  чрезвычайно характерны м для А лексея  Николаевича, он 
всегда очень  четко  подчеркивал , что  общими вопросами эволю ции 
надо заниматься не путем рассуждений по поводу прочитанных книг, 
а лишь конкретной исследовательской  работой, поставленной так, 
чтобы она имела целью установление общих законом ерностей  эво 
люционного процесса.

П ереходим теп ер ь  к обзору  работ  акад. А. Н. С еверцова  общ е- 
эволюй,ионного характера , к А. Н. С еверцову  как одному из немно
гих т ео р е т и к о в  эволю ционного учения, п родолж ателю  Д арвина и 
его проповедников: Э. Г еккеля  в Германии, Гекели в Англии и
К. А. Тимирязева и В. О. и А. О. Ковалевских в России. В своих т е о р е т и 
ческих работах  А. Н. С еверцов  занял позиции яркого борца за м атер и 
алистическое мировоззрение. Будучи  последовательны м сторонником 
дарвинизма и эктогенеза ,  он на своем громадном, конкретном  ф ак ти ч е
ском материале показал несостоятельн ость  идеалистических устано
вок западноевропейских эволю ционистов, чак это  будет  рассмотрено  
ниже. Т еоретически е  работы  А. Н. С еверцова вывели морфологию  
из методологического  тупика, в котором  она очутилась  в Западной 
Европе и откры ла новые горизонты  дальнейш его развития.

В книге „Этюды по теории  эволю ции11 А. Н. С еверц ов  то л ько  
начал разработку  проблемы в з а и м о о т н о ш е н и й  о н т о г е н е з а  
и ф и л о г е н е з а .  Все его  дальнейш ие работы  являю тся  д альней
шим обоснованием выставленной им теории  ф илэмбриогенезов , к 
которой  он снова возвращ ается  в работе  „О тнош ение онтогенеза и 
ф и л о ген еза“ в 1927 г. и, наконец, посвящ ает  этой  проблеме целый
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о т д ел  своей последней тео р ети ч еско й  сводки „М орф ологические  за 
кономерности  эволю ционного п р о ц есса11, ко то р а я  вышла на немец
ком  языке в 1931 г. и над п ер еработкой  которой  к новому, д о п о л 
ненному русскому изданию он был занят все последние годы до са
мой смерти.

П одводя итоги в этой  книге работам своим, учеников и западно
европейских ученых, разрабатываю щ их проблему о соотношении 
между онтогенезом  и филогенезом, А. Н. С еверцов  ставит теорию  
филэмбриогенезов одной из центральных проблем среди  м орф ологи
ческих закономерностей  эволюции. Т еори я  филэмбриогенезов возро
дила эмбриологический  м етод  изучения эволюционного процесса, 
поставленный под сомнение критиками биогенетического  закона. Она 
в очень ясной форме вскрыла ошибки в понимании взаим оотнош е
ний онтогенеза и филогенеза , данном Э. Геккелем  в его ф орм ули
ровках биогенетического  закона, и восстановила более  полное и 
глубокое  понимание, высказанное впервые Ф. М ю ллером в 1864 г. в 
его  известной книге „За Дарвина". О н то ген ез—не краткое  п о вто р е
ние, отраж ен ие  филогенеза, как односторонне принимал Э. Геккель, 
а лучш е сказать  иначе, что филогенез есть  совокупность  онтогенезов  
генети ческого  ряда поколений и всех тех  наследственных преобразова
ний, которы е п р оисходят  на различных этапах индивидуального разви
тия. В связи с такой постановкой вопроса основное внимание А. Н. Се- 
верцова было обращ ено на изучение способов или модусов, какими 
о су щ ествл яется  в процессе  эволю ционного развития возникновение 
новых признаков при видообразовании. А. Н. Северцов дает довольно 
подробный перечень этих способов  филэмбриогенеза . Основными 
являю тся следую щ ие: изменения конечных стадий развития, благодаря 
новым надставкам --ан обали и ; изменения начальных зачатков о рга
нов— архаллаксисы; изменения, отклоняю щ ие путь развития на ср ед 
них стадиях р азв и ти я—девиации . Эти изменения могут носить по
ло ж и тел ьн ы й  характер  при прогрессивных преобразованиях, могут 
носить и о т р и ц ател ьн ы й —при регрессивных процессах. П роцес
су редукции А. Н. С еверц ов  уделяет  о со б о е  внимание в спец и аль
ной работе  „О черки по редукции органов позвоночных** (1931), где 
разби рает  способы регрессивны х изменений. Д ва способа, им о т м е 
ченные: рудим ен тац ия—уменьш ение органа и аф ани зи я—полное ис
чезновение, представляю т собой примеры отрицательны х модусов 
ф илэмбриогенеза. В последнее время А. Н. Северцов включил в 
число модусов ф илэмбриогенезов так ж е  изменения во време
ни закладки органов (ускорение и замедление) так называемых 
гетерохронии  и, наконец, в своей последней работе (1936) на
чал новую интересную область  исследования— изучение законом ер
ностей гистогенеза . Важным моментом в теории филэмбриогенеза 
есть  связь  с законами К. фон Бэра о порядке возникновения с и с т е 
матических признаков в онтогенезе, отмеченны х А. Н. Северцовым 
в 1927 г., которая  откры вает  перед  исследователями очень мало 
разработанную, интересную  проблему онтогенеза систематических 
признаков. Эта проблема, помимо тео р етич еско го  значения, м ож ет  
иметь б ольш ое прилож ение в практике народного хозяйства в ж и 
вотноводстве при селекции и гибридизации, как это  показало при
менение теории стадийности акад. Лысенко и И. В. М ичурина в ра
стениеводстве.

Второй теорией  эволюционного процесса, разбираемой А. Н. С евер
цовым, является  м о р ф о б и о л о г и ч е с к а я  т е о р и я  путей  эволю 
ции, которая  охватывает собой два основных направления эволюции: 
биологический прогресс, приводящ ий к победе в борьбе за су щ ество 
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вание, и биологический регресс, ведущий к вымиранию. Ф и л о ген е
тические изменения на этом  общ ем пути протекаю т посредством 
особых специальных изменений строения и функции органов в св я 
зи с изменяющимися условиями среды. Отсю да сл ед у ет  разбор всех 
различных типов или принципов ф илогенетических  изменений орга
нов. К морфобиологической теории  относится  так ж е  анализ эволю 
ции ф илетических  корреляций  (координаций).

В последнее время на западе получили ш ирокое р аспростран е
ние различные идеалистические направления в морфологии. Сюда 
относятся идеалистическая морф ология (А. Нэф, В. Франц, А. М ейер, 
Ф. Любош, Брандт и др.), подходящ ая к вопросам прогрессивного  
развития с точки  зрения проявления в эволюции имманентного ау
тогенетического процесса, и типологи ческая  м орф ология (Э. Якоб- 
схаген и др.), пользую щ аяся сравнительным м етодом  лиш ь для ана
лиза сходств  и различий как уклонений  от  общ его  типа и о тказы 
вающаяся от эволюционных проблем. А. Н. Северцов  занял в этом 
вопросе соверш енно четкую  позицию эволюциониста дарвиниста и 
сторонника экто ген ети ческо го  характера  эволюции. На больш ом 
фактическом материале он устанавливает , что биологический  прог
ресс не есть  процесс постепенного  усоверш енствования, а яв ляется  
сложным комплексом прогрессивных и регрессивны х изменений. Ф и
логенетические  исследования показали А. Н. С еверцову, что раз
личные приспособления организмов далеко  неравноценны с б иоло
гической и ф илогенетической  точки  зрения и отсю да вы текаю т ч е 
тыре направления биологического  прогресса, им установленные: 1) аро- 
морфозы — м орф о-ф изиологические изменения, повыш аю щ ие общий 
уровень ж и зн ед еятел ьн о сти  организма; 2) идиоадаптации -п р и с п о 
собительны е изменения к специальным условиям сущ ествование 
не повыш аю щ ие организацию на высшую ступень; 3) ценогенезы- 
эмбриональные приспособления, ограниченны е определенным э т а 
пом жизни организма и не сохраняю щ и еся  у взрослы х форм; 4) д е 
генерации—когда биологический прогресс д о сти гается  общим м орф о
ф изиологическим регрессом (при паразитизме или у сидячих форм) 
(два последние пути, не одноценные с первыми, они по сущ еству  
представляю т лишь специальный частны й случай общ его  процесса 
двух главны х первых). Р азбирая  эти направления эволю ционного 
процесса на ф и логен езе  изученных форм, А. Н. С еверцов  дает  кар 
тину последовательного  чередования аром орф озов  и идиоадаптации 
в эволюционном развитии, откры вая  этим ш ирокие горизонты 
для объяснения  разных фаз эволюции ж ивотны х с экологической  
точки зрения.

Важным и новым моментом в тео р ети ч еско й  л и т ер ату р е  по э в о 
люционным вопросам являю тся  т ео р ети ч ески е  выводы о взаи м оот
ношении формы и функции, в которы х разбираю тся различные 
типы или принципы ф илогенетических  изменений органов, у станав 
ливающие различные типы взаимной связи меж ду строением  о р га 
низма и его жизненными отправлениями. При рассмотрении этих 
типов центр тяж ести  переносится  с анатом ических изменений о рга
нов на ф изиологические . Основным моментом при ф и л о ген ети ч е
ском изменении органа яв ляется  его  мультиф ункциональность . 
В процессе эволюции каж дая из многообразных функций м о ж ет  из
мениться количественно (усиливается или осл аб л яется )  или п ре
терп евать  качественны е изменения.

В первую группу А. Н. Северцов  относит пять  типов: 1) ин
тенсификация функции, 2) субсти туц ия  органов (Н. Клейнен- 
берг), 3) ф изиологические  субституции  (Д. Федотов), 4) фиксация
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отдельны х фаз многообразной функции, 5) уменьш ение числа ф унк
ций.

Ко второй группе о тн о сятся  семь типов: 1) расш ирение функ
ции (Л. Плате), 2) смена функции (А. Дорна), 3) уподобление функ
ции- симиляция, 4) активация функции, 5) субсти туц ия  функции, 
6) иммобилизация, 7) ф илоген ети ческое  деление органов или функций.

Таким образом, в. этом  разделе  А. Н. С еверцов  разбирает  круг 
ф илогенетических  явлений, рассмотрение которы х было начато 
А. Д орном  (1875) в его  принципе смены функций, Н. Клейненбер- 
гом с его  принципом субституции  органов и дополнено Л. П лате 
(1924) в принципе расш ирения и интенсификации и Д . М. Ф и л ато 
вым в принципе ф изиологической  субституции. А. Н. С еверцов  под
вер гает  глубоком у анализу принципы, высказанные прежними ав т о 
рами и, кроме этого , у станавливает  ещ е 9 новых принципов или 
типов ф и логен ети чески х  изменений органов, сведя их в стройную 
единую систему. В этой  главе  впервые поставлены на о чередь  и 
намечены пути разреш ения  одной из основных проблем биологии, 
п роблем ы  формы и функции не с точки преобразования формы са
мой по себе, как см отрит описательная  морфология, а с точки 
зрения значения органа как части целого  в жизни организма, ж и 
вущ его  в определенных взаимоотнош ениях с окруж аю щ ей средой. 
Э то т  раздел  тео р ети ч ески х  выводов А. Н. Северцова, устанавлива
ющих громадное значение в процессе эволюции преобразования 
функции органа, о ткр ы в ает  очень п лодотворны е перспективы  для  
развития эволю ционной физиологии и экологии.

С этой  стороны  нельзя  не отм ети ть  маленькой, почти популяр
ной книжки А. Н. С еверцова  „Эволюция и психика" (1923), где 
вы сказы вается ,  что  изменения поведения (навыков, привычек) яв л я 
ю тся  первыми моментами при эволюционных преобразованиях  ор 
ганизма к изменившимся условиям среды.

В связи с этим разделом  стоит разработка  закона корреляции. 
Е щ е в 1899 г. в своей  р аб о т е  по развитию  черепа акул он обра
щал внимание на значение коррелятивны х взаимоотнош ений о рга
нов в процессе эволюции. П роблема корреляции  интересовала 
А. Н. С евер ц о ва  всегда в дальнейш их работах . Ещ е в „Этюдах по 
теории  эволю ции" (1912) и в „Современных задачах эволюционной те- 
о р и и “ (1915) он д ает  терминологию  изменений на первичные про- 
таллаксисы , связанные со средой, и вторичные дейталлаксисы  кор
р елятивн ы е изменения, обусловленны е изменениями других орга
нов. Сами изменения он расчленяет  на прямые и обратные. В кни
ге „М о рф ологи чески е  законом ерности  эволюции" он дает  сводку 
вопроса и в ы д ел я ет  ф илоген ети чески е  корреляции  в особый раздел 
координаций. Ф илети чески е  координации он классифицирует на два 
типа: м орф ологи чески е  и топограф ические, и анализирует организм 
как целое, связанное в отдельны х частях  слож ной  системой коор
динационных связей.

В 1920 г. А. Н. С еверцов  и збирается  действительны м членом 
Академии наук СССР, а в 1925 г. членом Всеукраинской академии 
наук. Н есм отря  на п редлож ение Академии наук перенести  свою 
работу  в Ленинград, в стены Академии, А. Н. Северцов  продол
ж ает  оставаться  со ш колой  своих учеников в М осковском  универ
ситете  в И нсти туте  сравнительной  анатомии. Т о л ько  в 1930 г. 
А. Н. Северцов, здесь  ж е  в стенах М осковского  университета, со з
дает лабораторию  эволюционной морф ологии  Академии наук. В 
1935 г. при переезде в М оскву Академии наук был создан И нститут 
эволюционной морфологии и палеозоологии  под руководством  акад.
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А. Н. Северцова и акад. А. А. Борисяка, 26 июня 1936 г. Ц е н т 
ральный исполнительны й ком итет  СССР в ознаменование 70 л ет  со 
дня рож дения А. Н. С еверцова  и 45-летия его научной д е я т е л ь 
ности (24 сентября  1936 г.), ж е л а я  отм етить  значение его работ  
для советской  науки, вынес постановление о наименовании И нсти
тута эволюционной морфологии его именем.

Н ужно отметить ,  что  больш инство  работ выполнено А. Н. Се- 
верцовым у ж е  после О ктяб рьской  револю ции: с 1891 по 1917 г. он 
выполнил около  30 работ, а с 1917 по 1936 г .—около  50. Т ал антл и 
вый и неутомимый и сследователь  А лексей  Н иколаевич обладал  с о 
вершенно исклю чительной работоспособностью . Он не знал, что  т а 
кое выходные дни или отпуск, куда бы он не ехал, везде его с о 
провождали пиш ущ ая машинка и рукописи. Ж и т ь  для  А. Н. С е 
верцова это  значило работать .  У ж е во время болезни, не имея сил 
встать к столу, он все ж е  все время проводил с книгой и рукопи
сями. Он до последних дней п родолж ал  интересоваться  разными 
вопросами. С тоило  заговори ть  с А лексеем  Н иколаевичем о научном 
вопросе, как он забы вал  все свои болезни, одуш евлялся ,  расспра
шивал, кто  чем занимается, интересовался ,  что  делаю т его у ч е 
ники.

В настоящ ее время ещ е трудно д ать  полную оценку богатому 
идейному наследию, оставленному акад. А. Н. Северцовым. М ож но 
сказать вполне определенно, что то л ьк о  будущ ее развитие науки, 
которой отдал Алексей  Н иколаевич всю свою жизнь и силы, по
каж ет, какой громадный запас новых, плодотворных идей заклю 
чено в его зам ечательны х исследованиях.

Остановимся теп ерь  на воспоминаниях об А. Н. С еверцове  как 
о профессоре, у ч и теле  и человеке. Н асколько цельно и ц ел еу ст 
ремленно все научное тво р чество  А лексея  Н иколаевича, т ак ж е  це
лостна, ярка и красочна его личность как человека, п роф ессора  и 
учителя . Д ля  всех, видевших его, навсегда запомнилась его  круп
ная, несколько сгорбленная фигура, суровый взгляд  темных глаз, 
как бы пронизывающий своего  собеседника, удивительной красоты 
лоб, длинные, очень подвижные руки с длинными пальцами, п ре
красно дополняю щ ие яркость  его  речи. А лексей  Николаевич был 
человеком чрезвычайно разносторонних интересов . Еще из Полива- 
новской гимназии он вынес больш ой интерес к литературе ,  ф и л о со 
фии и искусству, которыми он продолж ал интересоваться  всю 
жизнь, и книга по гуманитарным наукам наравне с научной всегда 
была в его руках. В живописи он сам владел и штрихом, и краской. 
Не говоря о том, что больш инство  рисунков в работах им вы пол
нено самим, но, кроме того, он был автором нескольких альбомов, 
весьма интересных рисунков, выполненных в часы отды ха с большим 
искусством, содерж анием  и юмором. Ч увство  юмора вместе с яр к о 
стью языка при строгой требовательности  к человеку, недостаточно 
серьезно относящ ем уся к делу, создало Алексею  Н иколаевичу славу 
человека очень тр еб о вател ьн о го  и сурового, но люди, близко ста л 
кивающиеся с ним, знают, что  под этой  внешней строгостью  таи 
лось  необычайно чуткое ,  вдумчивое отнош ение к человеку . Б у 
дучи строг к себе, он был очень тр еб о вател ен  к своим ученикам, 
от своих учеников он требовал , чтобы  всякое тео р ети ч еско е  со о б 
раж ение базировалось на конкретном ф актическом м атериале, самим 
же обработанном. Он всегда очень резко нападал на научного ра
ботника, пы тавш егося реш ать  какие-либо эволю ционные проблемы, 
подходя к этим вопросам с теоретическим и  рассуждениями, в зяты 
ми из книг, без  собственного  ф актического  исследования. Но,
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с другой  стороны, он никогда не давил ученика, не стеснял  его  
индивидуальности. Н едаром  ж е  столько  людей разных специально
стей  считают гордостью  назы вать  себя  учениками А. Н. Северцова, 
так  как дей ствительн о  ученик в его лаб оратории  получал ш колу 
исследовательской  работы , которую  он не мог забы ть  всю свою 
жизнь. А лексей  Николаевич был больш ой друг молодежи, он всегда 
живо интересовался  ее  интересами, прекрасный рассказчик, сп о р т
смен, лю бящ ий охоту , гимнастику, ф ехтование и теннис, он был 
всегда ж еланны м гостем  в кругу молодежи.

В у н иверситете  А. Н. С еверцов  читал курсы: введение в зо о л о 
гию и сравнительную  анатомию, зоологию  позвоночных, сравни
тельную  анатомию и эволю ционное учение. Все его курсы были 
проникнуты ж ивой  струей  энтузиазма творчества  исследователя-эво- 
люциониста, которы м он зараж ал  сердца молодежи. К ажды й из 
читаемы х им курсов имел свою индивидуальность, не повторяя  
один другого . В курсе „введение в зоологию " студент, только  
что  приш едш ий со ш кольной скамьи, научался осмысливать о тд ел ь 
ные, излагаемые ему элементарны е факты, он научался научно 
мыслить и понимать те  задачи, которы е ставятся  перед науч
ным исследователем  и университетом  как рассадником научной 
мысли. В курсе зоологии  позвоночных перед  студентом в п оследо
вательном  порядке раскры валась  постепенная картина эволю цион
ного развития позвоночных животны х от низших групп к высшим 
со всем м ногообразием  форм как о траж ен ия  громадного разн ообра
зия приспособлений к самым различным условиям окруж аю щ ей 
среды . К урс сравнительной  анатомии был школой научного т в о р 
чества на примере исследовательской  работы  самого профессора. 
А лексей  Н иколаевич никогда не читал ш аблонного  курса, переска
зы ваю щ его  учебник по одной и той ж е программе, повторяем ой  
каж д ы й  год. Он брал отдельны е части сравнительной анатомии и 
давал  полнейш ий анализ разбираемого  им отдела, переходя  от од
ного этап а  исторического  развития науки к другому и вводя ст у 
д ен та  в самые сокровенны е тайны научного творчества. На лекции 
А. Н. С еверцов  приходил часто с рисунками своих ещ е не напеча
танных работ  и на своем личном опыте учил м олодеж ь, как вести 
научную работу . Курс эволюционной теории раскрывал перед  с т у 
дентом  в историческом разрезе  постепенное развитие  эволю цион
ных идей, причем каж ды й эволю ционист вставал перед  его глазами 
обликом соверш енно  ж ивого  человека, с ярким абрисом о кр у ж аю 
щей среды того  времени. О собенно подробно останавливался А. Н. С е
верцов  на облике Дарвина, в последовательном  порядке излагал 
всю историю  его научного творчества  и давал яркую картину его 
личности.

Когда студент  или аспирант приходил в лабораторию  А. Н. С е
верцова выполнить исследовательскую  работу , А лексей  Николаевич 
сам предлагал ему тем у  работы  и отказы вался  руководить  работой, 
вы ходящ ей из круга вопросов, разрабатываемы х его лабораторией* 
что и создало  единство и цельность  в р аб о те  его школы. М олодой 
ч ел о век  никогда не ж алел  об этом, ибо тем самым он сразу же 
входил равноправным членом в круг работаю щ их в лаб оратории  
и научался понимать ценность общ ения с людьми, объединенными 
общими интересами. Научные семинары, где каждый работаю щ ий 
делал  доклад  о своей р аб о те  и где сам А. Н. С еверц ов  больш е 
всего любил д ел ать  доклады о каж дой  своей работе  не только  
сделанной, но и просто  задуманной, всегда превращ ались в горячие 
дискуссии, затягиваю щ иеся нередко за полночь. К аж дое п олож ение
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докладчика обсуж далось  самым тщ ательны м образом и докладчик 
уходил с заседания полный новых вопросов.

В течение 35 л ет  п роф ессорской  и 45 л ет  научной д еятел ьн о сти  
А. Н. С еверцов создал вокруг себя  больш ую  ш колу учеников, 
многие из которы х в свою очередь  явились руководителям и  своих 
школ учеников: акад. И. И. Ш мальгаузен, возглавивш ий теп ер ь  в 
Академии наук И нститут  им. А. Н. Северцова, проф. М. М. Воско- 
бойников, старш ий ученик, заместивш ий его в К иевском универси
тете, проф ессора Д . Е. Белинг, Б. А. Домбровский, М. Е. М акуш ек 
ученики А. Н. С еверц ова  по Киевскому университету .  П роф ессора  
Б. С. М атвеев, С. Н. Боголю бский, В. В. Васнецов, С. Г. Крыж а- 
новский, А. А. М аш ковцев, С. А. Северцов  и целый р яд  сотрудн и 
ков в И н сти ту те  эволюционной морф ологии  Академии наук и в 
различных ун иверситетах  и научно-исследовательских институтах  
являются учениками А. Н. С еверцова  М осковской школы. На меня 
пала честь  зам естить  каф едру  и лабораторию  А. Н. Северцова в 
Московском ун иверситете .  Все ученики питаю т к своему учителю  
чувство горячей  любви и глубочайш его  преклонения. С громадной 
прозорливостью  он всегда самым реш ительным образом, но в то  
ж е  время с исклю чительной  чуткостью  бо р о лся  с малейшими тен 
денциями внутреннего разлада среди членов своей лаборатори и , 
всегда находя пути к сохранению  д р у ж н о го  единства. И д ей ств и 
тельно, школа С ев ер ц о ва—очень друж ны й коллектив.

Наконец, остановимся на роли А. Н. С еверцова как о б щ ествен 
ного д еятел я .  Свой огонь энтузиазм а к научному творчеству ,  к 
творческом у созиданию светлого  б удущ его  в б орьбе  со всем о т ж и в 
шим и устаревш им А. Н. Северцов  не ограничивал только  каф ед 
рой в университете .  Ш ирокие круги общ ественности  хорош о пом
нят проф. А. Н. С еверцова  как б лестящ его  лекто р а ,  собиравш его  
на своих публичных лекц и ях  всегда переполненную  аудиторию. 
Своими публичными лекциями на боевы е темы современной биоло
гии А. Н. С еверцов  всегда будил живую  мысль, вливал бодрое ми
ровоззрение и призывал к творческой  созидательной  работе на 
конкретном примере своей работы . А удитория расходилась, п ере
полненная запросами, которы е потом до лго е  время служили темой 
бесед  и обсуждения. Н аучные популярные книги А. Н. С еверцова 
„Современные проблемы эволюционной теории" (1915), „Главные 
направления эволюционного процесса", „Эволюция и психика" и 
ряд статей  в ж урналах  с больш ой ясностью  излагаю т самые т р у д 
ные проблемы, вводя читателя  в круг современных запросов науки.

С первых ж е  дней своей научной д еятел ьн о сти  А. Н. С еверцов  
принял участие в работе  М осковского  общ ества  исп ы тателей  при
роды, которое  выбрало его своим почетным членом и членом ученого  
совета. М ного л ет  он был председателем  зоологического  отделен и я  
М осковского общ ества  лю бителей  естествознания, а затем  и п р е
зидентом всего общ ества . Во время империалистической  войны, 
когда Р оссия была отрезана от мировой научной литературы , по 
инициативе А. Н. С еверцова был организован первый в России З о 
ологический журнал, редактором  которого  он состоял  до  1932 г. 
В настоящее время Зоологический  журнал носит имя своего  осно
вателя  и яв ляется  центральным журналом в С СС Р, получившим 
широкое распространение и за границей.

А. Н. С еверцов всегда был сторонником ш ирокого  научного о б 
щения, поэтому он был первым инициатором Всероссийской ассоциа
ции зоологов, анатомов и гистологов  и всесою зных съездов. С о 
ветские зоологи, анатомы и гистологи  хорош о помнят то значение,.
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к о то р о е  сыграли в их жизни эти всесою зные съезды  в Ленинграде, 
М о :к в е  и Киеве, так как ничто не д ает  столько  стимула к работе, 
как ж и вое  общ ение со своими товарищами.

В М осковском университете  он много лет  состоял  председателем  
предметной комиссии по зоологии . А. Н. С еверцов  горячо отозвался  
на призыв советского  п равительства  к организации нау.чно-исследо- 
вательской  работы  и по его инициативе был при биологических 
кафедрах естественного  отделен и я  физико-математического ф акуль
т ета  М осковского  у н иверситета  организован Н аучно-исследователь
ский институт зоологии, которы й  под руководством  А. Н. С ев ер 
цова собрал  вокруг себя  научные силы М осквы и сделался  Ц ен т
ральным научно-исследовательским  институтом зоологии в М оскве. 
Ц ентральны е п равительственны е учреж дения высоко ценили строго 
о б ъ ек ти вн о е  и глубоко продуманное мнение акад. А. Н. Северцова 
и всегда обращ ались  к нему за советом  по делам организации 
науки и высшей щколы.

Свои научные д о сти ж ен и я  и достиж ения своей родины А. Н. С е 
верцов  всегда весьма горячо  проповедывал и за границей на м еж 
дународных конгрессах, научных общ ествах  и просто в беседах 
с учеными. В теч ен и е  постоянных заграничных командировок в Гер
манию, Австрию, Италию , Францию, Чехо-Славакию, Ш вецию А. Н. С е
верцов установил знакомство со многими иностранными учеными. 
На международном конгрессе в П адуе в 1930 г. он был избран 
п редседателем  морф ологической  секции и в своих прекрасных 
докладах и в прениях выступал с резкой критикой идеалистических 
направлений в морфологии. Он работал на многих заграничных биоло
гических станциях, откуда привозил научные материалы, которы е 
он всегда с больш ой охотой предоставлял  своим ученикам так же, 
как и свои личные препараты, не боясь  конкуренции, а, наоборот, 
приветствуя инициативу в своих учениках.

На этом я и заканчиваю очерк  жизни и творчества  нашего д о 
рогого  учителя  Алексея Николаевича Северцова. Это был такой 
больш ой  человек, жизнь и творчество  которого  настолько богаты 
содерж ан ием  и красками, что нехватает  слов, чтобы п ередать  все 
то  богатство , цельность и красочность, какими полна его личность.

Последние годы здоровье  А лексея Николаевича сильно пош атну
лось. На почве ещ е в молодости перенесенного неф рита и общ ей 
слабости  пищ еварительной системы у него развился быстро прог
рессирую щий не'фросклероз, которы й постоянно отравлял  организм
А. Н. Д о к то р а  у ж е  в течен и е  многих лет  считали его здоровье  в 
угрожаю щ ем положении, но ж елезны й организм долго  боролся  с. 
недугом. Орган за органом постепенно отказы вались  правильно 
работать ,  несмотря на исклю чительное внимание к его здоровью  со 
стороны правительственны х учреж дений, врачей, сестер  его о бслу
живающих и бессменное д еж у р ство  около него его жены и помощ
ника в работе  Людмилы Борисовны. Т олько сердце и голова до 
самых последних дней продолж али  р аб о тать  с исключительною 
четкостью . Наконец, 19 декабр я  1936 г. сердце т о ж е  перестало  
раб отать  и в 9 часов 46 минут вечера жизнь А лексея  Николаевича 
Северцова прекратилась.

Акад. А. Н. Северцов  оставил после себя  такое больш ое насле
дие научных идей, теорий, которы е долж ны  получить  ш ирокое 
применение в самых различных биологических науках, что можно 
с уверенностью  сказать , что имя его не умрет с физической 
смертью и ещ е многие поколения научных работников будут ж ить 
его идеями и его мыслями, а это самое важное в жизни человека.
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ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
ТОМ  XVI 1937 г. ВЫП. 2

И С П О Л Ь З О В А Н И Е  Д В У Х Л Е Т Н И М  К А РП О М  ЕСТЕСТВЕН НЫ Х 
К О РМ О В Ы Х  ЗА П А С О В  ПРУДА

В. А. М е й е п ,  Г.  С.  К а р з и н к и н ,  В. С.  И в л е в, А.  Н.  Л и п и н,
М.  Г1. Ш е й н а

Одной из основных проблем рыбного хозяйства яв ляется  п р о б л е 
ма использования рыбным населением кормовых запасов водоема. 
Д ля решения этой  проблемы проведено огромное количество  работ, 
с одной стороны, по определению  кормовы х запасов различных во
доемов, а с д р у го й — по изучению питания различных видов рыб.

Н есм отря на больш ой труд, затраченны й на изучение зависимо
сти меж ду кормовыми запасами водоема и его использованием их
тиофауной, до н астоящ его  времени им еется бол.’е или менее полное 
решение только  качественной стороны этой  проблемы, т. е. известно 
какие рыбы, в особенности пресноводные, уп о тр еб л яю т в пищу те 
или иные организмы. С количественной ж е  стороны  эта проблема 
почти не изучалась, и в этом направлении произведено очень н ез 
начительное количество  исследований (см. Wilier, 10, и Wundsch, 11). 
Из последних надо о тм ети ть  работу  Aim (1).

В своей работе 1922 г. Aim  (! )  по изучению продукции дна различных ш ведских 
озер приходит к выводу, что наибольш его богатства личинками насекомых донная 
фауна достигает ранней весной, до вылета im ago, или поздней осенью. Количество 
же олигохет остается более или менее одинаковым в течение круглого года. Поэтому  
при определении продукции дна Aim рекомендует руководствоваться весенними про
бами. Принимая, что основной пищей рыб является донная ф ауна, A im  ставит вопрос
о зависимости м еж ду „продуктивностью" дна и количеством ежегодны х уловов рыбы. 
3 i y  зависимость A im  обозначает так называемым F/b коэфициентом. Под последним  
он понимает отнош ения еж егодной рыбной продукции с 1 га (в килограммах) к 
„продуктивности" 1 га донной фауны (в килограммах) О п р е 1 еленный таким обра
зом F/b коэфициент в большинстве случаев колеблется от ’/г Д° , /-i- Только 
в некоторых случаях он повышается до 1/0,S и снижается до '/s i-  Повышение 
F/b коэфициента до 1/0,8 Aim  объясняет тем, что в таких озерах  рыба питается 
преимущ ественно планктоном и береговой фауной. Низкий F/b коэфициент объясняет  
тем, что донная фауна недостаточно используется сущ ествую щ ей ихтиофауной озера.

В эти выводы внес значительные поправки Lundbeck (7). которые сводятся к сле
дующему: во-первых, надо принимать во внимание ф ауну не только „дна“, но и б е 
реговой зоны, так как между ними нет резкой границы; во-вторых, надо определять 
среднюю „продуктивность" дна не по отдельным пробам, а по плотности населения  
отдельных участков; в-третьих, надо вычислять „продуктивность* не по однократно 
взятым пробам, а всю годовую  продукцию; в-четвертых, в зависимости от ф изико-хи
мических особенностей отдельных озер F/b коэфициент может меняться вследствие 
различной усвояемости корма рыбами.

В своей работе 1927 г. Lundbeck (7) применил метод A im  для рыбоводных прудов. 
И сследованию были подвергнуты 9 прудов B orneschen Teichw irtschaft Berneuchen в 
Неймарке. F b коэфициент был получен путем деления веса полученной с 1 га рыбы
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на вес количества донной фауны с площади 1 га. Количество донной фауны оп р еде
лялось по осенним сборам. Пробы брались в различных зонах исследуемых прудов^ 
в количестве 4 —8 проб на пруд. Площадь прудов колебалась от 1,12 до  5,92 га. В 
пруды были посажены карпы ( K j - f - К2) и лини. Величина F/b коэфициента видна из с л е 
дую щ ей таблицы.
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1 M e c h t h i ld t e ic h ............................................... 1 3 ,9 78(54) 5 ,6
2 H ansm an nsteich ............................................... 4 2 ,0 121(81) 84(87) 2 ,9 2 ,0
3 G e n e r a l ie ic h ................................................... 10 ,2 38(77) 3 ,7 _
4 4 2 ,2 112(76) 88(84) 2 ,7 2 ,1
b 14 ,2 92(77) 57(67) 6 ,5 4 ,2
b | L uisen teich  . . . .  • ................................. 24 6 ,2 240(65) 220(65) 1 ,0 0 ,9
7 ■ J o c h e n te ic h ........................................................ 102,2 316(90) 379(100) 3 ,1 3 ,7
8 ! v. D e b s c h it z te ic h .......................................... 6 4 ,5 157(91) 196(100) 2 ,4 4 ,6
9 ' D o r o th e e n te ic h .............................................. 9 0 ,7 290(76) 64(68) 3 ,3 0 .7

На основании своих исследований Lundbeck приходит к следующим выводам:
F/b коэфициент должен быть в прудах одинаковым постольку, поскольку количе

ство посадки по отношению к возможному улову остается одинаковым. В качестве 
масштаба служит штучный прирост. F/b коэфициент будет меньш е при разреженной  
посадке и соответственном повышенном штучном весе. I.undbeck отмечает, что совер
ш енно не имеется данных о том, как изменяется во времени количество донных 
животных. П оэтому условно он считает его неизменным. При расчетах он принимает 
как оптимальный F/b коэфициент, равный s/i-

Принимая во внимание данные Putter и Schaperclaus об обмене вещ еств у  рыб, а 
также учитывая различные потери при последнем, Lundbeck ориентировочно прини
мает. не приводя каких-либо точных цифровых расчетов, что количество употребленного  
рыбой корма должно быть в 15 раз больш е, чем оставш ееся количество донных ж и
вотных (осенью). Кроме того, Lundbeck считает, что очень большое количество донных 
животных погибает от других различных причин (поедание врагами, естественная смер!ь  
и т. д.). Поэтому он определяет оставш ееся количество донных животных (осенью) по 
отношению к общ ей их годовой продукции, как 1 :3 0 . Так как F/b коэфициент был 
принят равным 3/j (по осенним пробам), то вследствие этого „истинный" F/b коэфи
циент" (годовая рыбная продукция: годовая продукция донных животных) определя
ется им в 1/ю-

Насколько нам известно, кроме работы Lundbeck, нет работ, которые пытались 
бы определить точные цифровые соотнош ения м еж ду количеством имеющихся в пру
ду кормовых запасов и их поглощением рыбами. Имеющиеся по этому вопросу рабо- 
ры различных авторов (A im , W alter, W undsch и др.) приводят только более или менее  
теоретические соображ ения, не подтверждая их обоснованными цифровыми данными, 
полученными экспериментальным путем.

Но и данные Lundbeck не могут, по нашему мнению, хотя бы приближенно р е 
шить указанную  проблему. В самом деле, понятие F/b коэфициента устанавливает, и 
то весьма условно, только количественные взаимоотношения меж ду рыбной продук
цией водоема и его донной фауной, но не определяет количество употребленного ры
бами корма. Понятие о F /b коэфициенте может быть только в известной части по
лезно при определении степени использования рыбным населением водоема донной  
фауны последнего, т. е. дает некоторые указания для суж дения о правильности норм 
посадки (для прудового хозяйства).

Приводимые ж е Lundbeck соображения о количестве поглощаемого рыбой корма 
соверш енно не подтверждаются какими-либо экспериментальными данными и по сущ е
ству являются произвольными.

Кроме того, надо отметить, что при определении F/b коэфициента соверш енно от
брасывается кормовое значение планктонных организмов. Хотя последние в питании 
большинства пресноводных рыб, в частности, прудовых, и имеют подчиненное значе

1 В скобках процентное отнош ение карпа к общ ей посадке (карп, линь).
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ние, все-таки представляют собой в ряде случаев дгвольно заметную величину. По
этому при общем реш ении проблемы использования рыбами кормовых запасов Еодоема 
необходимо принимать во внимание и планктонные организмы.

На основании вышесказанного представляется весьма важным по
пытаться дать  экспериментально установленные цифровы е показатели
о соотношении меж ду имеющимися в рыбоводном пруду кормовыми 
запасами и степенью  их использования рыбами.

Н астоящ ая работа и является  попы ткой дать  ответ  на эту  п роб
лему.

Д ля  реш ения поставленной задачи необходимо было иметь с л е 
дующие данные:

1. Изменение количества кормовых запасов пруда в течение ве
гетационного периода.

2. Состав пищи карпа и его изменение в течение это го  ж е  пе
риода.

3. К оличество  поглощ аемой пищи карпом в течение вегетаци он 
ного периода.

В со ответствии  с этими разделами работ разработка темы прово
дилась тремя группами: гидробиологической—А. Н. Липин (планк
тон) и М. П. Шейной (бентос), ры боводной- В. А. Мейен и ф и зи о
логической В. С. Ивлева, с помощью В. А. М ашатиной и Г. А. М о 
розовой, при консультации в ф изиологических исследованиях Г. С. Кар- 
зннкина. О бщ ее руководство  темой велось В. А. М ейен.

Работы  велись на одном из прудов опытного  хозяйства Мосрыб- 
втуза. П руд  имел площ адь в 2 535 м- при средней глубине 60 см. По 
краям пруда имелись небольшие наводные заросли. П одводная расти 
тельность состояла из E lodea и Potam ogeton . Из общей площади в
2 535 ма, 680 м2 приходилось  на заросли и 1 855 м2 на зону свободной 
воды.

Изучение кормовых запасов планктонных организмов производи
лось путем взятия  проб через каж ды е 6 дней б атом етром  на разных 
глубинах и пропускание пробы через газ №  20. И зучение корм о
вых запасов донных организмов производилось  путем взятия проб 
через каж ды е 6 дней дночерпателем П етерсена в !Мо м2-

Посадка годовиков карпа была произведена из расчета 480 на 1га. 
Для того  чтобы сохранить постоянную  густоту  посадки по мере 
изъятия рыбы из пруда для физиологических работ и исследования 
кишечников, из запасного пруда подсаживалось соответствую щ ее 
количество карпов.

Целью физиологического  раздела настоящ ей работы было у ста 
новление пищевого рациона в течение вегетационного  периода. Д ля 
получения сравнимых данных по количественному у ч ету  питания 
карпа и количественному изменению кормовых ресурсов  пруда все 
расчеты велись в сухих весах и в азоте.

Физиологическая работа велась  следующим образом.
В о - п е р в ы х ,  два раза в месяц, при помощи облова брались п ро

бы 3 раза в сутки но 5 карпов. Из общ его количества в 15 карпов
3 оставлялись для  приведения сырого веса к сухому и определения 
содержания азота. Таким образом, получились данные по весовому 
росту карпа, выраженные в сухих весах, прироста в теле рыбы 
азота.

В о - в т о р ы х ,  оп ределялось  количество азота, выделяемого кар
пом в течение суток, в виде окончательных продуктов  белкового  
метаболиза. Д ля  этой цели сейчас ж е  но взятии пробы 5 карпов по
мещались в банки с водой, взятой из того  ж е  пруда и пр о ф ил ьтр о 
ванной через вату. К оличество воды первоначально бралось  по 1 л для
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каж дой  рыбы, а затем увеличивалось  пропорционально росту  подо
пытных карпов.

Т ем пература воды в банках и в пруду была одинаковой. В тече
ние всего опыта через воду в банках продувался воздух. Рыба вы
держ ивалась  в опыте в течение 4 часов. По предварительным опытам 
Г. С. Карзинкина, э то т  срок до известной степени гарантирует неиз
менность количества выделяемы х азотисты х вещ еств  при перенесе
нии рыбы в новые условия. П оэтом у мы принимаем, что при соблю 
дении тем пературного  равенства количество выделенного азота в бан: 
ке равно его количеству, выделяемому той же рыбой за то т  ж е  срок 
в пруду. Н еобходим ость  же брать  три серии рыб в течение суток 
диктовалась  опасностью  натолкнуться  на известные суточные коле
бания, и мы не считали возможным данные четы рехчасового  опыта 
экстраполировать  на полные 24 часа. По прош ествии 4 часов рыба 
из банок выпускалась обратно  в пруд, а вода подкислялась  серной 
кислотой и по микрокьельдалю  в ней определялось  содерж ание азота. 
Так ж е  поступалось с образцом воды, в котором  рыба не сод ерж а
лась. Разница между подопытными образцами и контрольными давала 
количество азота, выделенное рыбой в течение 4 часов.

В - т р е т ь и х ,  велось  определение азота в экскрементах; для сбо
ра экскрементов использовались  те  ж е  карпы.

Учет количественного  состава экскрем ентов  производился по ме
тоду  Карзинкина (4— 6). При определении содерж ания азота и сухого 
веса пищевых организмов были использованы данные из работы 
Г. С. Карзинкина (4- 6), Е. А. Яблонской (3) и неопубликованные 
данные Л имнологической станции в Косине (М. А. Кастальской и 
Г. С. Карзинкина). '

Получив рост рыбы, вы р аж ен н ы й 'в  единицах азота, было вычис
лено  его количество , отклады ваемое в тел е  рыбы за каждый день. 
Учитывая, кроме этого, количество  азота, выделяемого в виде 
продукта  распада азотисты х веществ и неусвоенного азота, заклю 
ченного в экскрементах, можно вывести суточный азотный баланс 
карпа.

В полном объем е указанные работы  произвести не удалось, так- 
как вспыхнувш ая в пруду эпизоотия вызвала значительный отход  
рыбы. Э пизоотия п рекратилась  только около 15— 20.VII, после чего 
не зам ечалось  отхода рыбы; так как учесть  в полной степени коли
чество  погибшей рыбы не п редставлялось  возможным, то поэтому 
нельзя и точно оп редели ть  число имевшихся в пруду карпов. 
Т о л ько  с момента прекращ ения эпизоотии представлялось возм ож 
ным точно установить  имевш ееся количество  в пруду карпов. Это 
мож но было сделать  при помощи следую щ их расчетов.

26 июля, после того  как эпизоотия по всем признакам п р екр ати 
лась, было подсажено из резервного  пруда 34 карпа После 26 июля 
было взято  для исследования в течение августа 18 карпов. При о б 
лове 2.IX был получен  41 карп; так как с 26.VII по 2 .IX отхода не 
наблюдалось, то  поэтому можно определить  количество карпов, имев
шихся в пруду с 26.VII в 59 штук.

Так как количество  рыбы в пруду мож но сч и тать  точно установ 
ленным только с последнего срока, то  поэтому все дальнейш ие рас
четы ведутся  только  с этой  даты.

Таким образом, наблюдения- и соответствую щ ие расчеты  охваты 
вают период с 26.VII по 2 .IX, при наличии 26.VII в пруду 59 карпов 
и вылове 2 .IX 41 карпа. Принимая во внимание, что  площ адь пруда 
равнялась 2 535 м'2, фактическая густота  посадки за указанный период 
колебалась между 150 и 142 двухлетних  карпов на 1 га, т. е. 36,7 и
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34,9% запроектированной  нормы. Влияние разреж енной  посадки ,как  
это будет показано ниже, оказало  свое влияние на особенности  пи
тания карпа за изучаемы й период.

В течение указанного периода изменения кормовых запасов планк
тонных организмов х арактери зуется  табл. 1.

Т а б л и ц а  1. Количество ракообразных в тысячах во всей м ассе воды пруда. 

T a b l e  1. The number of Crustacea in thousands in the w hole m ass of pond water

Наименование 
организмов 

Nam es of orga
nisms.

16. VII 22.VII 28.VII 4.VIII 10.VIII le.VIII 22. VIII 29. VIII

C yclops . . . 29 144 16 464 24 590 65 464 45 402 97 693 77 452 83 743
Diaptom us . • 21 237 11628 19 275 15 046 18 120 5 400 10 355 14 441
Daphne longis-

pina . . . . 57 1 1 0 26 775 133 087 72 275 213 930 6 4 0 1 4 188 740 28538
Ceriodophnia

314 309 716pulchella  . 27 443 3 6 1 0 832 497 —
Sim ocephalus

1579 1392 111vetu lu s . . • — 129 — 3 066 —
Bosmina longi-

restris . . . 163 730 22 557 64 480 28 478 39 435 9 970 . 3  505 345 077
A lona sp. . ■ . — 276 — 622 1 227 — — 142
Scapholeljeris

1 169 3 681 167 289mucron . . . — 577 — 76
C hydorus spha-

32 920ericus . . . 8 166 6 1 1 0 2 2S8 73 937 32 331 72 428 3 9 6 5

Динамика развития бентоса  по всей площ ади пруда х ар актер и 
зу ется  табл. 2, а в табл. 3 приведены данные о количественном со
ставе содерж им ого  кишечника карпов.

Как указывалось  при описании методики ф изиологической части 
настоящ ей работы, для  того  чтобы иметь возм ож ность  получить  
сравнимые данные по количеству  поглощ аем ого  рыбами корма в т е 
чение суточного  и вегетационного  периода с данными по динамике 
развития кормовых запасов в пруду, все расчеты  приш лось вести 
в азоте  и в сухих весах. Н еобходим ость  ' прибегать  к сухим весам 
о б ъясн яется  тем, что сырые веса для бентосных организмов в очень 
сильной мере подверж ены  колебаниям, объясняемы м чисто  привхо
дящими и трудно устраняемыми причинами, как, например, влаж ность  
помещения, где производится взвешивание, степень осуш ения о рга
низмов ф ильтровальной  бумагой и т. д. Ч то  ж е  касается  планктон
ных организмов, то  определения сырых весов по вполне очевидным 
причинам очень произвольны и не могут быть применены при каких- 
либо расчетах .

На основании этих п ерерасчетов  динамика развития планктонных 
организмов и зообентоса, выраженная в сухих весах и в азоте ,  
представлена в табл. 4 и 5.

Так как, вследствие технических причин, не всегда мож но было 
брать  одновременно пробы для  ф изиологических  работ и исследова
ния киш ечников с гидробиологическими пробами, то  поэтому в ср о 
ках в зяти я  проб имеются небольш ие расхож дения . П оэтому в при
водимых расчетах  приш лось прибегнуть  к экстраполяции.

Данные по росту  карпа и накоплению в его теле  азота  приве
дены в табл. 6.
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Т а б л и ц а  2. Д и н а м и т  зообентчса по всей п п щ эд и  дча пруда, вы раж ени я в количзстве экззмпляров и сыром весе  
__________________________ Т a b 1 е 2. The numbe,- of the benthos over the w h ole  area ot the pond.________________________ _

Название организмов  
Nam es of organism s 15—17.ViI 21—23. VII 27—29.VII 3 - 5 .  VIII 9— 1 l.VIII 15— 17.VIII 2 1 - 2 3 .  VIII 27— 29.VIII

O l i g o c h a e t a ........................................................
Их вес в г

10 162 600 8 405 915 5 539 186 4 234 328 6 3 1 9  128 12810715 8 718000 13 762 515

(Their w eight in g r a m s . ) ............................ 17918 10894 9 261 5 280 10 325 16521 20 292 21 083
C h iron om id ae.................. .....................................
Их вес в г

11 092 200 7 006 528 5 734 8J0 2 896 000 3 993 943 2 374 328 3 749 2 JO 2 945 285

(Their w eigh t in g r a m s ) .................................
Прочие

34 982 11 278 9 150 4 785 3 573 1 941 1 756 1 471

Others • .................................................................
Их вес в г

133 471 457 528 185 528 153 271 183000 227 471 163 200 405 600

(Their w eight in g r a m s).................................
О бщ ее количество

272 1 632 1 360 4 538 1 088 828 1 904 1 842

The total amount...............................  . . .
Общий вес в г

21 383 271 15 869 971 ' 1 459 514 7 283599 10 496 071 15412514 12 630 400 18 113 400

Total w eight in grams ................................. 53 172 23 804 19771 14C03 14 986 59 290 23 952 24 396
T а б л и ц a 3. Среднее содерж ание в кишечниках пищевых организмов 

T a b l e  3. The average content in the intestines of food organisms

Дата облова 

Data of the catch

Количество 
исследован
ной рыбы 

The number 
of fish inves

tigated

Средний 

вес рыбы 

Average 

w eight

Содержимое кишечника no средним данный из всего количеств! иссле
дованной рыбы

The Intestine content (the average of the w hole number of fish investigated)

колич. колич. , ____. ; ' грубая фауна ______ _
экз. 1 экз. Corethra ! M acroscopic 

Copepoda -:iadocera| dae j j faune j ° thers

Примечание

N otes

19.V .............. 5 2 1 ,4 149 22 476
5. VI ................... 5 4 7 ,2 23 365 78' — . - __ 5 0 % составляют ку

19. VI ................... 5 6 2 ,2 47 1070 897 —. 1 1 — колки
4.V I I I ................... 4 117,2 693 1186 559 — — ' — Pupae constitute 50%

19.VII . . • . . 5 185 .0 58 383 1351 — 4 i — Много остатков от
4. V I I I ................... 3 2 2 0 ,0 81 529 681 11 25 . 136 раковин Mollusca

19.VIII . . . . • 2 4 4 0 ,0 — 64 64 — 10 : — M any sh ell debres.
2 IX ................... 10 4 1 3 ,5 704 31 26 266 1762 1 - 4 экз. Nem atoda

1 В грубую  ф ауну входят (M acroscopic fauna involves) Corixa и Ephmeridae



Т а б л и ц а  4 . Динамика развития планктонных организмов, выраженная в сухих
весах, и мг азота

T a b l e  4. The number of planktonic organism s expressed in dry w e ig h ts  and mg.
of nitrogen

16.VII 22.VII 23.VII 9.VIII ! 10.VIII I H .V III 22.VIII I 2 9 .VIII

Copepoda. Су
хой вес. . . . 
Dry w eight in 

mg.

298 218 215087 261 690 431 418 355 654 520 070 456 655 437 435

Азот в мг . . 
Nitrogen in mg. 
Cladocera. Су

26 380 19 015 23 133 37 438 31 440 45 974 40 368 38 669

хой вес м г . . 
Dry w eight in 

mg.

781 794 266 115 1 135 553 631 354 1 881 211 580 120 2 034 275 815 687

Азот в мг 
Nitrogen in mg.

70 361 23 950 102 200 56 792 163 309 52 211 183 085 7 3412

Т а б л и ц а  5. Динамика зообентоса по всей площади дна пруда, выраженная в сухих
весах и азоте в граммах.

T a b l e  5. The number of benthic anim als over the w h ole  area of the pond bottom , e x 
pressed in dry w eights and gr. of nitrogen.

Название организмов 
Nam es of organism s

Дата The Data

15— 17. VII 2 1 - 2 3 .  VII 2 7 - 2 9 .  VII 3— 5.VIII

1 Сухой вес . . . .  
The total amount bv

O liaochaeta I w eight'
А з о т ............................

1 the Nitrogen

3353 ,658

337 ,613

2185 ,538

2 19 ,864

2049 ,499

2 06 ,384

1058,582

106,599

Chironomidae { С ухо» ■ « . . . . 5657 ,022
526 ,103

1681,567
156,386

1376,352
128,001

724 ,000
6 7 ,332

про- { а,С "
52 ,054

4 ,4 3 9
311 ,119

27 ,129
257 ,884

22,487
8 5 ,832

7 ,4 8 4

! Й Г  “
9062 ,734

868 ,155
4178 ,224

403 ,379
3683,735

356 ,962
1868,414

181,415

П р о до л ж ен и е  т абл . 5

H звание организмов 
N am es of -organisms

Дата The Data

9 - 1 1 .  VIII 15— 17. VIII 21— 23.VIII 27—29.V1II

, Сухой вес . . . .
1 T he total amount by 

Oligochaeta \  dry w eight
А з о т ............................

V the Nitrogen

2085,312

209,991

3330,786

335 ,410

4010 ,280

4 03 ,835

4266,379

4 19 ,624

Chironomidae |  д ^ ° Й BCC 479,273
4 4 ,5 7 2

284 ,919
26 ,497

262 ,444
344 ,417

197,264
18,345

np»™« { “ c : : : :
206 ,790

18,032
156,955

13,686
362 ,3 0 4

3 1 ,593
348 ,816

3 0 ,4 1 7

| й Г  : : : :
2771,375

272,585
772,660
375 ,593

4635 ,028
459 ,845

4812,459
468 ,386
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Т а б л и ц а  Р. Рост и накопление азота в теле карпа 
T a b l e  6. Growth and accum ulation of nitrogen in the body of the carp

Дата 
The date 19. VII 4. VIII 19. VIII M X

Средний сырой вес в граммах ............................
Mean dry w eight in gr.

Средний сухой  вес в гр ам м ах .................................
Mean dry w eigh t in gr.

% азота от сухого веса ......................................
The percent of N. in dry w eight

Валовое содерж ание в г р а м м а х ............................
The total amount of N. in gr.

228 

54, 9 

11,34  

6 ,2 3

332 

80 , 7 

11,87  

9 ,5 8

394 

95, 0 

11,06  

10,51

421

104,8

10,83

11,35

Полученные данные по суточному азотистому 
д ятся  в табл. 7.

рациону приво-

Т а б л и ц а  7. Суточный азотистый рацион в миллиграммах 
T a b l e  7. Daily nitrogen consumption in gr

Дата 
The date 19. VII 4. VIII 19.VIII 2.IX

Азот, отложенный в теле р ы б ы ............................
N itrogen deposited in the body of fish  

Азот, выделенный в виде конечных продуктов. 
Nitrogen g iven off as end-products

Азот экскрементов- . ..............................................
Nitrogen in excrements.

Суточный азотистый рацион в мг . . . • . . 
D aily nitrogen consum ption in mg.

219 ,0  

260 ,5  

49 ,8  

529 ;3

135,0

310 ,2

76 ,3

52 1 ,5

6 5 ,0

374 ,5

99 ,9

53 9 ,4

7 0 ,0

286 ,7

9 9 ,9

456 ,6

В этой  таблице прирост азота вычислен по среднеариф м етичес
ким данным. Поэтому эти цифры надо рассматривать как прибли
женные, так как в действительности  прирост идет более сложным 
путем. Однако для наших расчетов этими данными можно пользо
ваться.

Зная суточный рацион азота и процент соотношения отдельных 
пищевых компонентов, можно пересчитать, какое количество  азота

будет потреблено  в виде той 
или иной пищи в сутки.

Суммируя количество  уп отр е
бленной пищи в определенные 
дни и сопоставляя  эти цифры 
с имеющимися на те ж е  дни в 
пруду кормовыми организмами, 
можно вычислить общ ее коли че
ство, кормовых запасов в пруду 
и долю их потребления рыбой.

Эти данные приведены в та 
блицах 8 и 9.

Прилагаемая диаграмма хо
рош о иллю стрирует ту часть 

зообентоса и планктона, которы е были потреблены стадом рыб из 
общих кормовых запасов пруда (рис. 1).

Необходимо отметить, что при учете зообентоса включались и 
Oligochaeta, но последние почти соверш енно не употреблялись ры

Der konsumierte 
Teil des Plankton 
Der konsumierte 
Teii des Benthos
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бами в пищу, как видно из табл. 8. П оэтом у общ ий процент у п о 
требления рыбами зообен тоса  о к а за л с я  пониженным. К оличество  
же потребленны х пищевых организмов гораздо  выш е (до 27— 39%) 
(табл. 8).

Из этих данных видно, что  п о тр еб л ен и е  планктонных организмов 
в течение исследуем ого  периода (в перечислении на азот) было 
очень незначительно и колебалось  от  0,17 до 1,16,%, в среднем 0,2570- 
П отребление ж е  зообен тоса  ко л еб ал о сь  от 3,77 до 12,08%, в сред 
нем 6,33%.

Среднее использование корм овы х запасов  пруда карпом р ав н яет 
ся 4,85%. Таким образом, мож но сд ел ат ь  вывод, что в исследован
ном случае основное кормовое значение имеет зообентос .  Н е о б х о 
димо отм етить ,  что  в этом преимущ ественном  поглощ ении рыбами

Т а б л и ц а  8. Количество запасов азота естественных кормов и процент 
потребления' его рыбным стадом  

Table 8. T he quantity of natural food and the percent o f its consum ption by fish

19.VII 4. VIII 19.VIII 2.IX

Сореpoda j Содержание в планктоне. . . 
П отребление рыбами . . . .
В с е г о  ..........................................
Процентные соотношения . .

22 699 
27 

22 726 
0,12

37 438 
78 

37 516 
0,21

43 321 

43 321

38 669 
219 

38 888 
0,56

Cla loeera j Содержание в планктоне . . 
П отребление рыбами . . . .
В с е г о  . . .  ........................
Процентные соотношения . .

47 200 
293 

47 493 
0,61

56 742 
1 019

57 761 
1,78

117 648 
283 

117931  
0,24

73412  
47 

73 459 
0,06

O ligochaeta j С одерж ание в бентосе . . . 
Потребление рыбами . . . .
В с е г о ................................
Процентные соотношения . .

278 739 

278 739

106 599 

106 599

369 622 

369 622

419 624 

419 624

Ghironomidae |
Содержание в бентосе . . . 
П отребление рыбами . . . .
В сего и м е л о с ь ............................
Процентные соотношения . .

341 245 
30 104 

371 349 
8,1

67 332 
23 852 
91 184 
26 15

25 457 
6 873 

32 330 
21,26

18345  
192 

18 537 
1,04

Прочие |
Содержание в бентосе . . - 
Потребление рыбами . . . .
Всего и м е л о с ь ............................
Процентные соотношения . .

15 784 
804

16 588 
4,35

7 484 
1 095
8 579 
12,76

22 639 
14 957 
37 596 
39,78

30 417 
18 261 
48 678 
37,51

зообентоса могла сы грать  роль разреж енная посадка. Д ело  в том, 
что двухлетний карп, как это установлено многочисленными рабо
тами, является  по преимущ еству бентоядной рыбой, питание ж е 
планктоном до известной степени является  для него вынужденным.

Так как в силу разреж енной посадки (всего около 36% нормаль
ной) карп имел возможность питаться  почти исклю чительно  своей 
излюбленной пищей — зообентосом, то кормовые ресурсы  планктона 
использовались очень незначительно. При более  густой посадке 
можно ожидать наравне с еще большим использованием зообентоса 
и более интенсивного выедания планктонных организмов.

Некоторым подтверж дением  полученных результатов  являю тся 
данные, полученные В. А. М ейен при проведении опытов выращи
вания зеркального карпа на Лю берецких полях фильтрации в 1927 г. 
(Мейен, 8,9). Д ля  этих опытов были использованы многоступенча
тые пруды, в которых первые три ступени служ или для б иологиче
ской очистки сточной жидкости, а последняя — для выращивания
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Т а б л и ц а  9. Количество азота в кормовых объектах зоопланктона и зообентоса  
и процент потребления его рыбами 

T a b l e  9. The quantity of nitrogen in the zooplankton and the zoobenthos serving  
as food for fish an the percent co n su m e! by them.

19. VII 4.VIH 19. VIII 2. IX

Количество азота ........................ ,
(N-Q uantity.)

Азот, потреблен, рыбами . . ,
N itrogen consum ed by fish. 

Процентное отнош ение . . . 
Percentage.

Количество а з о т а ............................
(N-Quantity)

Азот, потреблен, рыбами . ■ . .
N consum ed by fish  

Процентное отнош ение . . . .

70 219 

320 

0,45

ббб 676 

30 908 

4,63

П л  а н к т о н  
P I  a n k t o n

95 277 

1 С97 

1,15

161 252 

283 

0,17

112 347 

266 

0,23

Б е н т о с
B e n t h o s

206 362 

24 947 

12,08

439 548 

21 230 

4,83

486 839 

18 459 

3,77

В сред
нем

0,25

6,33

рыбы. Вода, поступавш ая из третьей  ступени в четвертую , имела 
в среднем 38,8 мг азота на 1 л, а выходящ ая из четвертой  сту
пени - 13,4 мг на 1 л. Следовательно, в четвертой  ступени остава
лось в среднем 25,4 мг на 1 л. Так как нагрузка составляла 178 мг3 
воды в сутки на 1 га, то суточн ое поступление азота в пруд можно 
о п редели ть  в 4,51 кг на 1 га, а за весь период проведения опыта 
в 117 дней в 528,9 кг. За этот  период рыбная продукция четвертой 
ступени оказалась  равной 376 кг на 1 га.

Принимая, что в теле карпа содерж ится  77% воды, продукция кар 
пов в сухом весе с 1 га выразится величиной, равной 86,5 кг. Из 
выш еприведенных данных видно, что по отношению сухого веса в 
теле  карпа содерж ится  в среднем 11,2% азота. Отсюда легко  вы
числить, что с 1 га плошади пруда в стаде карпов оказалось  заклю
ченным 9,7 кг азота. Таким образом, можно определить полезный 
коэфициент (в рыбоводном отношении) использования поступающего 
на четвертую  ступень азота равным 1,8%.

Применяя подобный м етод  для вычисления коэфициента полез
ного использования поступаю щ его азота в сточные рыбоводные 
пруды г. Амберга (Германия), пользуясь  для этих расчетов данными, 
приведенными проф. Demoll (2), и принимая продолж ительность  ве
гетационного периода 120 дней, получаем цифру, равную 1,3%. Но для 
того  чтобы приблизить полученные „полезные коэф ициенты ” для ст о ч 
ных прудов к нашим по использованию карпом естественных кормов, 
мы обязаны принять во внимание, что  карпом для построения своего 
тела и его поддержания затрачивалось ещ е какое-то количество  
азота  в виде потребления той или иной пищи. Если мы в основу 
полож им кормовой коэфициент, равный 3, что для естественных 
кормов вряд ли будет  преувеличенным, то  оказы вается  для Л ю берец 
ких полей из всего азота, поступивш его в пруд и в нем оставш е
гося, лиш ь 5,5% принимало участи е  в образовании тела карпов, 
а для прудов г. Амберга э та  величина будет равна 3,9%. Таким 
образом, мы теп ерь  имеем следую щ ие проценты использования азота 
стадом карпа: по пруду М о ср ы б втуза—4,85% от азота, заклю чен
ного в теле ж ивотных организмов, по пруду Люберецких полей —

218



5,5% и по прудам г. А мберга — 3,9% от валового  коли чества  азота> 
поступившего и о ставш его ся  в пруду.

Как указывалось выше, настоящ ая работа  яв л яется  только  п ер
вым приближением к реш ению слож ной  проблемы использования их
тиофауной кормовой базы водоема, и ее выводы являю тся  то л ько  
ориентировочными, основная ее ценность, по мысли ее авторов , 
это разработка новой методики, ко то р ая  п о зво л яет  реш ить  одну из 
основных проблем рыбного хозяйства  и в первую о ч ер ед ь  прудо
вого.

В ы в о д ы

1. Д вухлетний  карп при разреж енной  посадке (36% нормальной) 
в среднем п оедает  4,85% всех корм овы х запасов пруда.

2. Из сущ ествую щ их кормовых запасов планктонных организмов 
двухлетний карп при разреж енной  посадке у п о тр еб л яет  от 0,17 до 
1,16%, в среднем 0,25%.

3. Из сущ ествую щ их всех кормовых запасов (включая Oligochaeta) 
зообентоса двухлетний  карп у п о т р еб л я ет  от 3,77 до 12,08%, в с р е д 
нем 6,33%. Н екоторы е пищевые организмы, например, Chironomidae, 
Corixa, Corethra и др., выедаю тся значительно интенсивнее — от 27 
до 39%.

4. П осле того  как настоящ ая  работа  была сдана в печать , мы 
имели возмож ность  ознаком иться с весьма интересной работой  
Г. Г. Винберга. Н аблю дение над интенсивностью  дыхания и ф о т о 
синтеза планктона рыбоводных прудов; напечатанной в Т рудах  Л им но
логической станции в Косине, вып. 21, 1936.

В названной работе автор  п ы тается  сопоставить  величину орга
нического вещ ества, полученную в резу л ьтате  д ея т е л ь н о ст и  ф и т о 
планктона, выраженную  в калориях, с величиной затр аты  энергии 
рыбы на ее продукцию.

Количество образовавш егося  органического  вещ ества ,  в ы р а ж ен 
ное в калориях, по четы рем  изученным прудам имеет с л е д у ю щ и е  
величины: по пруду №  7 — 136ООО калорий, по пруду №  8 —-277 500 
калорий, по пруду №  10 — 45 500 калорлй и по пруду №  16 — 139 000 
калорий. Выход ры бьего  мяса из этих  прудов был следую щ ий: из 
№ 7 — 12,7 кг, из №  8 — 13,7 кг, из №  10 — 8 кг и №  15 — 7,4 кг.

Принимая содерж ание в 1 кг ж ивого  веса карпа 1 000 калорий 
(величина, довольно  близкая к истинной) и кормовой коэфициент, 
близкий 3, названный автор  о п ред еляет ,  что продуктивность  планк
тона в прудах превы ш ает количество  затраченной  энергии стадом 
карпа: по пруду №  7— в 3,7 раза, по пруду №  8 — в 6,7 раза, 
по пруду №  10 — почти в 2 раза, по пруду №  15 — в 6,3 раза.

На основании этого  автор  приходит к выводу, „что п риведен 
ные выше цифры, указы ваю щ ие на значительное превы ш ение п ро
дукции планктона над продукцией рыбы, позволяю т сделать  зак л ю 
чение о значительной роли п ланктона.. .“

Д ля нас п ред ставляет  больш ой интерес попы таться  связать  дан
ные названного автора  с теми величинами, которы е получены нами.

П реж де всего бр о сается  в глаза, что мы получили величину по
требления вторичного продукта  стадом карпов в среднем количестве 
4,8%; первичного же продукта, по данным Винберга, п о тр еб л яетс я  от 
15 до 50%, т. е. п олучается  полное несоответствие  м еж ду  о стаю 
щейся несъеденной вторичной продукцией и приходящ имся на ее 
долю количеством первичной продукции. Если мы допустим, что 
полученная нами цифра выедания вторичной продукции близка к
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истинной (а она при разреж ен н ой  посадке карпа и плохой улови- 
мости некоторы х компонентов зообен тоса  ско р ее  д аж е  преувели 
чена), то, пользуясь  ею и данными Винберга, мы можем примерно 
указать , во сколько раз первичная продукция долж на превы ш ать  
продукцию ры бьего  мяса.

Как известно, карп в основном явл яется  рыбой, потребляю щ ей  
ж ивотны е корма и главным образом зообентос .  По нашим данным, 
среднее потреблен ие  зообен тоса  стадом карпа равно 6,33% . П ред
положим, что вся первичная продукция, о бразовавш аяся  в прудах, 
изученных Винбергом, п ереводится  непосредственно, минуя все 
остальн ы е пищ евые цепи, в зообентос .  При этом мы долж ны  
д о п у сти ть  какую-то у т р ат у  первичной продукции. Весьма ве
роятно, что из 3 единиц первичной продукции о б р азу ется  единица 
вторичного  продукта, т. е. зообентоса .  Тогда, переводя данные Вин
берга  по величине первичной продукции различных прудов в к а л о 
рии, заклю ченные в зообентосе ,  мы получаем величины, приведен
ные в ниж еследую щ ей таблице.

№ ■ 
пру

да

Количество 
энергии, nep*v 

ш едш ей в зоо
бентос (в 
калориях)

Количество энер
гии, необходимой  
:ля продуктивно

сти данного стада 
1 карпов (в кало

риях)

Необходимый  
процент исполь
зования зообен

тоса

7 45 333 38 100 84

8 92 500 41 100 44

10 15 166 24 000 158

15 46 333 22 200 49

В этой таблице дано коли чество  энергии, использованной стадом 
карпов тех или иных прудов, и отсюда необходимый процент вые
дания ими зообентоса. Как мы видим, несм отря на то. что в этих 
прудах, так ж е как и в прудах М осры бвтуза , имелась сильно р аз
реж енная  посадка карпа, процент необходимого выедания зо о б ен т о 
са, образовавш егося  только  за счет  первичной продукции планкто
на, очень высок и п ревы ш ает  наш (6,3%) в 7 — 25 раз. О чем го в о 
рят  эти  цифры. Если мы допустим, что методика, применяемая 
Винбергом, д остаточн о  удовлетвори тельна ,  то  сопоставление этих 
цифр у казы вает  на сравнительно малую роль фитопланктона в рыб
ной продуктивности  водоемов. Ведь для того, чтобы создать  коли 
чество  зообентоса, из которого  процент выедания равнялся бы на
шему, т. е. 6,3, величину первичной продукции надо увели чи ть  от 
7 до 25 раз, т. е. в водоеме долж ен  сущ ествовать  источник п р о 
дукции органического вещ ества  в 7 — 25 раз более  мощный, чем 
планктон. Если мы не будем принимать во внимание органических 
вещ еств , поступаю щ их извне, так как по данным Винберга, поступ 
ление органических вещ еств  аллохтонного  происхож дения в эти 
пруды ничтож но, то  мы долж ны  основную роль видеть  в д е я т е л ь 
ности макрофитов.

Д ея т е л ь н о ст ь  их, конечно, долж на превы ш ать  д еятел ьн о сть  
планктона больш е, чем в 7 - 25 раз, так как понятно, что  д ал еко  
не все образовавш ееся  первичное вещ ество  будет непосредственно 
п ереводиться  в зообентос ,  часть его совсем не перейдет, а часть  
пройдет ряд пром еж уточны х звений, где будет у теряно  некоторое
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количество энергии. Таким образом, возмож но, что  в водоемах не 
глубоких, с хорош о развитой  литоралью  основная ро л ь  в о б р азо 
вании первичной продукции будет прин адлеж ать  макроф итам.

Если ж е  не признавать  доминирую щей роли макрофитов как п р о 
дуцентов органического  вещ ества ,  то, нам каж ется ,  придется сд е 
лать р ы в о д  о н екоторой  неудовлетвори тельности  методики, к о т о 
рой пользовался  Винберг для оп ределения  образования ко л и чества  
первичной продукции ф итопланктоном .
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H. 4. 1927.—8. M e  й е н  В. А., Очистка сточной жидкости в прудах и выращивание 
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THE CONSUM PTION O F  NATURAL F O O D  RESOURCES O F  A POND 
BY THE TW O YEARS OLD CARP

by V. A. M a y e n n e ,  G.  S. K a r z i n k i n ,  V. S. I v l e v ,  A.  N.  L i p i n
and M.  P.  S h e i n a

S u m m a r y

One of the principal fishery problems is th a t  which concerns the 
consumption of food resources o f . lak es  by  the fish population. To solve 
this problem a great  number of works on the determination of food re 
sources in different lakes and  on the s tudy  of feeding of various species
of fishes were carried out. As y e t  it has been impossible to establish  a
quantitative relation between the food resources of diverse lakes and 
fishes, a lthough some a ttem pts  have been m ade in this direction, for 
example, by Aim (I) and  Lundbeck (7).

The present work is one of such a ttem pts  to find a solution for this 
problem.

In order to fulfil the above ta sk  different s tud ies  were conducted for 
a part of the sum m er period, nam ely: 1) the i tu d y  of the change in the 
quantity of food resources of a pond, 2) the s tudy  of the change in the 
composition of the carp’s food, and 3) the  study of the quantity  of food 
consumed by the carp.

The works were run on one of the ponds of an experim ental farm of 
the Moscow Fishery Institute, having an area of 2535 sq. m. with an 
average depth of 60 cm.

On account of an outbreak of epizootics the above m entioned work 
could not be completed; for it was possible to begin it only  from July
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26th, after the end of epizootics. By this time about fifty-nine specim ens 
of two years old carps rem ained in the pond and  it was on them  tha t  
observations were performed. The plankton was studied oil samples, t a 
ken periodically by  m eans of a bathom eter with a subsequen t filtration 
through a ne t of silk bolting cloth N 20, and  the benthos by m eans of 
the Petersen bottom-sam pler (area 1 40 sq. m.).

In order to  obtain comparable data  on the quantitative evaluation of 
th e  carp’s feeding and  quantitative changes of food resources of the pond 
all the diterminations were made for dry weights and their nitrogen con
tent. The daily  food consumption of fishes was expressed values of ni
trogen metabolism. For this puprose every fifteen days samples of five 
specimens each, were taken  in a catch done three times a day. From the 
total num ber o t  fifteen specimens three were left for es tab lish ing  their 
dry weight and  nitrogen content, which gave a weight growth of the 
carp for the dry w eight and  increase of nitrogen in the body of the fish 
(see tab le  VI). Secondly, the to tal quantity  of nitrogen, given off by the 
carp, as  products of protein m etabolism  and unconsum ed rem nants oi 
food in its excrements, was determined. To tha t  effect the five carps of 
each catch (done three times a day) were p laced into glass jars filled, 
with pond water, where they remained for four hours under the tem pera
ture  conditions of the pond. After the lapse of this time the carps were 
le t  ou t into the  pond and  the nitrogen was determ ined  both in the w ater 
and  in the excrem ents of those fishes.

Now, having ascertained: 1) .the growth of the fish expressed in nitro
gen, 2) the nitrogen given off by the fish as products of protein m etabo
lism, 3) the quantity  of unconsum ed nitrogen in excrements and 4) the 
percent composition of various food organism s in the intestine of the 
carp as well as th e  nitrogen content of those food objects, it was pos
sible to determ ine the daily  nitrogen balance of the carp.

Tables 1 and  2 show changes in the quantity  of the zooplankton and  
the benthos calculated  for the whole pond.

Data on the quantitative composition of the alim entary  tract content of 
the carps are recorded in tab le  3.

C hanges in the dry weight and  nitrogen content of the plankton and  
the benthos are represented  in tab les  4 and  5.

In table  6 data  obtained on the growth and  nitrogen accum ulation 
in the body of the carps are recorded,

The daily nitrogen consum ption is shown in fable 7. If the total dai
ly consum ption of nitrogen and  the correlation of separate food compo
nents are known, the quantity  of nitrogen consum ed in the form of som e 
organism s or others m ay  be calculated. By sum m arising the quan ti
ty of food, consum ed during certain days, and  comparing those figures 
with food organisms, which were present in the pond on the same days 
(expressing this all as nitrogen), it becomes possible to compute the total 
amount of food resources in the pond as well as the part of them  con
sumed by the fish. These data  are given in tables 8 and 9.

The consumption of p lanktonic organisms by the fish in the course 
of investigations (recounted for nitrogen) as compared to their total n u m 
ber proved to be very insignificant, f luctuating from 0.17% to 1.16% and 
being in the average 0.25 ь . As to the consum ption of the zoobenthos, 
it varied from 3.77% to 12.08%, reaching in the average 6.33%.

The mean consumption of the pond food resources by the carp was 
equal to 4.85%.

Evidence obtained on the rearing of carps on the Luberetzky sewage 
fields serves to confirm the results of the work performed. The fishes were 
reared in the fourth grade of m anygraded  ponds. In the  average the
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inflowing water, the fishes were provided with, contained 38.8 rag. of 
nitrogen per liter, while the  outflowing w ater had 13,4 mg. p. liter. Thus in 
the fourth grade pond the average consumption of nitrogen per liter was 
equal to 25.4 mg.

During the whole period of observation, which las ted  117 days, there 
entered into the pond 528.9 kg. of nitrogen. For this t im e the  fish pro
duction expressed in nitrogen, calcu la ted  for all  fishes, reached 
9,7 kg.

Hence the efficiency value with regard  to fish-culture is 11.8%.
When using data, ob ta ined  by Demoll (2) the efficiency value proves 

to be 1.3%.
The importance of this work consists in the developm ent of new m e

thods, allowing to solve one of the principal problems connected withfishe- 
ries and first of all with th a t  of ponds.
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ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
ТОМ XVI 1937 г. ВЫП. 2

К В О П РО С У  О Д И Н А М И К Е  А ЗО Т А  В О ЗЕ Р Н О М  П Л А Н К ТО Н Е

С. К. О с и п о в
И з лаборатории гидробиологии Института зоологии МГУ 

ВВЕДЕНИЕ

А зот яв л яе т ся  одним из важ нейш их элементов в составе  п р о то 
плазмы р астител ьн о го  планктона. О тсу тстви е  этого  биогенного ингре
диента в органическом  вещ естве  д е л ает  невозможным образование 
белковы х соединений, без  которы х  немыслимо развитие органиче
ской ж изни вообщ е и в водоеме в частности . Биологические про
цессы в водоем е св о д ятся  или к созиданию и накоплению биогенных 
элем ен то в  в органическом  вещ естве ,  или ж е  в конечном счете  к их 
разлож ению . При распаде органических вещ еств  азот вы деляется  
главным образом  в виде аммиака. Последний, благодаря д е я т е л ь 
ности нитритных и нитратны х бактерий , оки сляется  сначала в азо 
тистую , затем  в азотную  кислоту , которы е сл у ж ат  источником 
азотн ого  питания водорослей . Процессы  нитри- и нитрофикации 
всегда п роходят  с больш ей  или меньш ей затратой  энергии и зависят 
от степени  развития жизни в водоеме. Такова схема круговорота  
азо та  органических  вещ еств .

С о п о став л ен и е  со д ер ж ан и я  орган и ческого  азота в различных 
частях  данного водоема д ает  возм ож ность  судить о темпе развития 
органической  жизни в нем и об общ ей  мощности запасов азота. 
Р аб о ты  последних л ет  указали  на реш ающ ую роль азота в кр у го 
во р о те  органических вещ еств  в водоеме,

МАТЕРИАЛ И ОБЪЕКТ

М атериалом  для  нашей работы  послуж или  сборы „м ембранного"  
планктона из озера  М аузлы зимой (1933) и летом  (1934). Зимний ма
тери ал  главным образом  поверхностны й (подо льдом), летн и й —дает  
полное представление о вертикальном  распределении планктона.

Нами было проделано 34 определений  органического  азота 
в планктоне (по микрокьельдалю ). Пробы брались в различных у ч аст
ках о зера  (см. карту).

С пециф ичность  наш его м атериала  заклю чается  в преобладании 
летом  ф итопланктона над зоопланктоном  (Diatomeae и Cyanophy- 
сеае— 99,4%), зимой преимущ ественно преобладает  зоопланктон (Ro
tatoria и Cyclopidae).

Ф изико-географ ический  х ар актер  озера  М аузлы в общих чертах  
мож ет  бы ть  определен  следующим образом: озеро  располож ено  
на У рале в 40 км западнее М агн и тогорского  комбината. Восточные
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гряды У ральского хребта  (Керты), к котором у  приурочено озеро , 
сложены из осадочных пород яшм и зелены х  песчаников и и звер
женных порфиритов. О зеро  су ж и вается  двумя хребтам и: в в о с т о ч 
ной части хребтом  К утыкай и с юго-запада Карангалыком. На зап ад 
ном берегу  озеро  имеет два притока (Аюталаган и Тотбай), сильно 
поросшие нитчаткой (Spirogyra). П лощ адь (Р) о зера  равна 7,9 км'2, 
объем (V )—87,01 мил. куб. метр., максимальная глубина 26 м. Глав

ная водная растительность : Phragm ites communis, Scirpus locustris, Pota- 
mogeton lucens и Nuphar luteum.

В западной части на дне озера  л е ж а т  густы е заросли  водорослей 
Chara и Nitella.

В табл. 1 сведены р езу л ьтаты  исследований.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Исследованиями Birge, Juday, Demogalla , Petersen и др. было 
доказано, что азот и его  соединения в определенны е месяцы года 
бывают в минимуме и ставят  предел развитию водорослей , которы е 
являются первопищ ей для  целого  ряда животных.

Так, Birge и Juday  (1922), изучая сезонное колебание органиче
ского азота в планктоне, установили зависимость распределени я  
азота от темпа развития и систем атического  состава планктона. 
Д ля озера М ендота  они указываю т два максимума весной и осенью 
и два минимума лето м  и зимой. И н о гд а . бы вает третий  максимум
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Т а б л и ц а  1. Распределение органического азота в планктоне озера Маузлы. 
Зима 1933 г. Л ето 1934 г.

№
п/п.

Число и год М естонахож 
дение станции

Мак
сим, 

глуби
на в 

м3

'дуби 
на по
слой

но*
Грунты

Направ-(
ление
ветра

Азот  
(N )  

в mg
м-ч

Количе
ство ор
ганизмов
105 на 1 м:!

1 2 3 4 5 6 7 8 9

1 0
1
j

| 490 2 3 ,9
2 5 940 2 4 ,3
3 24. VIII. 1934 Середина озера 26 10 Черный ил Штиль 770 2 3 ,8
4 №  1 15 805 5 4 ,0
5 20 707 6 0 ,3
6 25 455 6 0 ,0
7 0 j 305 7 ,6
8 5 1 420 5 ,6
9 25. VIII. 1934 Северный бе 13 10 Серый ил N Е (3) 665 2 1 ,5

10 рег № 2 13 : 1 245 2 5 ,4
11 0 157 6 5 8 ,4
12 25 . VIII. 1934 Южный берег 13 5 Серы it ил N Е (3 ) 470 4 ,8
13 №  5 10 1 080 2 3 ,0
14 13 280 8 5 ,7
15 0 1695 17 8 ,0
16 26. VIII. 1934 Западный б е  И 5 Оливковый NNE (3) 3  850 1 9 .5
17 рег у зар ос 11 ил 5 180 9 ,4
18 лей л* 3 и 840 2 9 ,3
19 5 645 128 ,2
20 27. VIII. 1934 Восточный бе 18 10 Т ем носе N (5) 715 2 4 ,6
21 рег л» 4 15 рый ил 1 400 2 6 ,9
22 18 1 190 6 2 ,5
23 15. VIII. 1934 Западный б е  7 0 П есок Штиль 980 9 3 ,0

рег №  6
24 15. VIII. 1934 Северный б е  4 0 w 940 13,1

рег ,Ni 8
1625 15. VIII. 1934 Северный б е  0 Т ем н осе 874 27,8-

рег JNV 4 рый
26 15. VIII. 1934 У зарослей  

№ 5
3 0 П есок 2 265 2 8 ,5

27 16. III. 1933 Западный б е 
рег № 3

12 12 ■ 194

28 16. III. 1933 Середина озера  
№ 2

0 Под льдом --- — 119

29 16. III. 1933 Южный берег 15 Я Черный ил i — 142
№ 5 1j

30 15. III. 1933 Западный берег 
№ 2

2 » П есок 56

31 18. III. 1933 — 0 — 83
32 15. III. 1933 Восточный б е 16 Темносе —

рег №  4 рый ил 270
33 18. III. 1933 Середина озера 0 „ —

98№ 1
34 15. III. 1933 Серед. №  1 23 п Черный ил —

238

в августе . Максимум органического  азота  в планктоне озера 
М ендота они наблюдали в апреле (249,7 мг на 1 м3) и в о ктябре  
(574,2 мг на 1 м3), минимум—в июле (35,4 мг на 1 м3). Наши данные 
но органическому азоту  в планктоне, озера М аузлы дают гораздо 
более  высокое значение на 1 м:!, чем для озера  М ендота: август 
1184,0 мг, март 150 мг.

О тсу тстви е  в воде озера  М аузлы (август) нитритов и нитратов 
и небольш ое содерж ание альбум иноидного аммиака (190 мг на 1 м3)
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i г з t  5
Йзот/Hj }rm3

Рис. 2. О зеро Маузлы. Распределение азота в 
планктоне (август 1934 г.)

указывают на интенсивность развития ф итопланктона (август 178,105 
“экз. организмов на 1 м:') и биологических процессов в целом: 

Рассмотрим распределение органического  азота в планктоне 
в отдельности  для каж д о го  М!Г 
участка озера. о

Если не сч и тать  о б о со б 
ленную кривую расп р еделе 
ния органического  азота в 
планктоне у зарослей  (запад
ный б ер ег  станции №  3), то 
колебание азота  по глубинам 
имеет место  в пределах  от 
280 до 1 500 мг на 1 м3. Такое 
колебание азота  по глубинам 
является  естественным, по
скольку процессы усвоения 
азота в связи с ф отосинтезом  
у различных водорослей  п ро
текаю т по-разному. В этих 
к о л е б а н и я х  сущ ественную  
роль играет  ветер ,  которы й 
мож ет вызы вать  сгон воды и 
изменять вертикальное р аспре
деление планктона, а так ж е  
и ф и зи ко -х и м и чески й  режим
среды (тем пература , О г, С о, и электропроводность).  Этим и о б ъ я с н я 
ется неравномерное колебание азота  по глубинам. Особенно это  ко л е 
бание является  значительным у ю жного и северного  берегов .  Кривая

распределения азота  у зарослей  
(западный берег  станции №  3), 
как указывалось  выше, имеет 
соверш енно  иной вид и характер . 
Bice (1916), изучая соотнош ение 
меж ду высшей водной расти 
тельностью  в озере  Винона и 
азотом, констатировал  увели че
ние азота в воде озера  в т е ч е 
ние зимы и ранней весны вслед
ствие накопления азота, полу
чаю щегося в р е зу л ь тате  гниения 
растений. Сходную картину рас
пределения азота  у зарослей  мы 
наблюдали в озере  М аузлы. Б ак
териальны е процессы, которы е 
происходят при гниении р асте 
ний, и в связи с этим накопле
ние детр и та  значительно повы 
ш аю т количество  азота  в планк
тоне  у зарослей. К оличество  
азота увеличивается в 7—8 раз 
по сравнению с количеством азо 
та в других участках  озера . 

Летнее содерж ание азота в планктоне во много раз п ревы ш ает  
зимнее.

Увеличение содерж ания азота в планктоне у зарослей  у казы вает ,  
с одной стороны, на истощ ение азота в толщ е воды озера в сл ед ст

Рис. 3. О зеро Маузлы. Распределение азота в 
планктоне[зима (март) 1933, лето (август)1934]
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вие развития ф итопланктона, с другой стороны, происходит интенсив
ное обогащ ение азотом ила на дне озера.

График показы вает  количественное соотнош ение азота  для зимы 
и лета . Вершины кривых о тр аж аю т  количество  азота в планктоне 
у зарослей.

Если сопоставить  количественны й подсчет планктона с коли че
ством азота, мы не получим прямой зависимости распределения 
органического  азота  от количества  п лан кто н а ,так  как здесь на п ер 
вый план вы ступает качественный состав  планктона, от которого  
зависит резкое  различие в содерж ании  азота.

Т а б л и ц а  2.

Организмы

К
ол

ич
. 

эк
з. 

на 
1 

мз
 

10
’

СГ>
со «и
н К « о  s«  и 

<  S —

ю
•г'

§  »  *  
а %

 
эк

з. а
к а£  = %

2  и <  ■ -

. гаоГГ X —К 4 „
5  м SО

ЬЙ <г> — %
 

эк
з. «  *  

Н «5о  ЖМ
<  S

Д и а т о м о в ы е ........................ 16 ,40 6 2 ,1 0 312 ,82 2 2 ,8 6 7 ,0 0 121,56 38 ,3 0 69 ,0 0 147,46

С и н е з е л е н ы е ...................
M icrocystis)

10,10 37 ,9 0 1087,90 11, 8 33 ,0 0 583 ,44 15 ,70 3 1 ,0 0 657 ,54

I 1
26,501100,00 1400,00

i i
3 4 ,6 0 1ь0 ,00^715,00; 5 4 ,0 0

!
100,00 8 0 5 ,0 0

И з л итературы  известно, что синезелены е водоросли по со д ер 
жанию азота занимают первое место среди остальных водорослей  
Microcystis от 6,32 до 9,27%; д иатом овы е— около  3 ,5% .

О рган и ческое  вещ ество  (в том числе и азот) играет больш ую  
роль  в озерных отлож ениях . Д о стато ч н о  указать  на тот факт, что 
растительн ы й  планктон озера  М аузлы спродуцировал  643,75 тонны 
сы рого  белка за л ето  и 81,25 тонны зимой (количество  сырого белка 
п риблизительно  в 6,25 раз больш е количества  органического азота).

Э то  ко л и чество  сы рого  белка, спродуцированного растительным 
планктоном, всегда надо иметь в виду при изучении круговорота 
биогенны х элем ен тов  в водоеме.

Анализ исследования органического  азо та  в планктоне озера М ау 
злы дает  возм ож ность  сделать  некоторы е выводы.

1. Сгон воды ветром вы зы вает  неравномерное распределение 
органического  азота  в планктоне по глубинам.

2. К оличество  азота  в „м ем бран ном 11 планктоне колеблется  от 
280 до 1 500 мг на 1 м3 летом  и от 56 до 238 мг зимой и зависит 
от качественного  состава  фитопланктона.

3. Н аи б о л ьш ее  количество  азота  в планктоне наблюдается у за 
рослей  за сч ет  отмирания высшей водной растительности .

ЛИТЕРАТУРА

1. B j i r g e  Е. and J u d a y  С., The Inland Lakes of W iscon in. The plankton, 
its quantity and chem ical com position. W isconsin G eol. Nat. H ist.-Surv.. Bull. t>4, Sci. 
Ser. No. 13, 1922. — 2. D о  m о g  о 11 a B., J u d а у  B„ P e t e r s e n  W., The forms of 
nitrogen found in certain lake w aters. The Joum . of b io log ica l Chem , 63, 19^5,— 
3. D о m о  g  о  11 a B., F r e d  E., Am m onia and nitrate stu d ies of lakes near M edison. 
The Joum. of the American Soc. of A gronom y, 18,1926.— 4. D o  m o  g o  11 a B., F r e d  E. ,  
P e t e r s e n  W., Seasonal variations in the ammonia and nitra'.e content of lake waters 
of the Amer. Worus A ssociat., 5, 1926.— 5. М у р а в е й с к и й  С.  Д.  и П о я и з о в -  
с к а я  В., Динамика азота в Магнитогорском водохранилище, Микробиология, журнал, 
т. V , в. 3, 193S.—-6. О з е р о в  С., К вопросу о  химическом определении продуктив-

228



пости озер, Труды Научного института рыбного ховяйства, 1, 1924.—7. В i с е Т.,
A study of the Relations betw een Plant Growth and Combiner Nitrogen in W inona 
i.ake. Prac. of the Indiana Academ y of Scien ce, 1 9 1 6 .-8 . P e t e r s e n  W. ,  F r e d  E.,  
D o m o g o l l a  B., The oceurtuel of amino acids and of her organic nitrogen com pounds 
in lake water. Journ. of B iolog. Chem istry, 6 i ,  1 9 2 5 — 9. F r e d  E. ,  W i l s o n ,  D o v e  n- 
po r t ,  The distribution and sig n ifica n ce" of bacteria in lake M endota. E cology , 5, 1924.

CONTRIBUTION TO THE STUDY O F  NITROGEN CIRCULATION 
IN THE PLANKTON O F LAKES

by S. К. О s i p  о f i 

S u m m a r y

The aim of the present work was to solve the following problems:
1. To find ou t the dependence of nitrogen distribution on the rate 

of development and on the special composition of the plankton.
2. To indicate the cause and  character of nitrogen fluctuations in the 

plankton according to depth.
3. To determ ine the influence of higher aquatic vegetation of nitrogen 

distribution in the plankton near weeds.
Collections of the «membranic» plankton, obtained in winter of 1933 

and in sum m er of 1934 from the lake Mauzly, served as material for the 
present work.

The lake M auzly is situated in the Ural, forty kilometers w est from 
Magnitogorsk. (Area— 7.9 sq. km., volume 87. 01 mill. c. m., m axim um  
depth 26 m.).

It is necessary to point ou t a considerable nitrogen fluctuation (from 
280 to 1500 mgr. per cubic meter) which m ay be explained  as due to 
a diverse capacity of nitrogen assimilation by phyto-plankton during the 
process of photosynthesis as well as by the  im portant role played th ere 
in by the wind mixing up the water and  leading to the accum ulation 
of the plankton.

The investigations, carried ou t by  the author, did not show any  di
rect dependence of the organic nitrogen distribution on the  quantity  of 
the plankton. As seen from tab le 2, the nitrogen content in the p lankton 
depends upon the qualitative (special) composition of the latter.

The sum m er nitrogen content of the p lankton is many times as  high 
as that observed in winter. The data  obtained on the organic nitrogen 
in the plankton of the lake M auzly give much higher values per cubic 
meter, than for the lake Mendota. If for the la tter the organic nitrogen 
maximum of the p lankton  occurs in April and October and  the m inimum 
in July, the m axim um  of the organic nitrogen in the p lankton of the 
lake M auzly was observed by the au thor  in A ugust and the minimum 
in March.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
ТО М  XVI 1937 г. ВЫП. 2

ЗА М Е Т К И  ПО И З М Е Н Ч И В О С Т И  О С ЕТРО В Ы Х  ACIPENSERIDAE
С Р Е Д Н Е Й  А ЗИ И

Г. В. Н и к о л ь с к и й  

Из Зоологического музея М осковского государственного университета

Д л я  разреш ения ряда ры бохозяйственны х проблем все чаше сей 
час т р еб у ется  точное знание систематического  полож ения того  или 
иного о б ъ ек т а  промы слового  использования— знание его  отнош ения 
к близким формам из других водоемов и т. д. Такие проблемы, как 
проблем а акклим атизации, в первую очередь сталкиваю тся с н еоб 
ходим остью  точного знания систематического  полож ения акклима
тизируем ого  о б ъ ек т а .  Недооценка этого  момента являлась  часто 
причиной неудачи акклиматизационных мероприятий, стоивш их б оль
ших денег. В ыявление ж е  систем атического  полож ения той или 
иной группы организмов не м ож ет бы ть д остаточно  точно п роизве
дено без знания так называемой морф ом етрической  характеристики  
популяции.

В н астоящ ей  зам етке  приводятся данные по морф ом етрии  Acipen- 
ser nudiventris Lov. из А ральского моря, к сожалению , собранные на 
сравн и тельно  незначительном материале, но отсутстви е  данных по 
этом у виду и больш ая  нужда в них, особенно в связи с р а зр е ш е
нием ряда вопросов  паразитологии, побудили меня к опубликованию 
имевш ихся материалов.

Наш м атериал  состоит  из 19 экзем пляров  молодых особей от  5 
до 35 см длины, 21 экземпляра взрослых особей  от 40 до 150 см 
(длина всюду у это го  вида измерялась до конца средних лучей  хво
стового  плавника) и 15 взрослых особей, у которы х определены  
только  счетны е —меристические признаки.

Н и ж е  нами приводятся  ряды распределения и основные элементы 
вариационных рядов для  взрослых особей. Наш материал распола
гается  по длине в следующий ряд.

Длина тела (len gth  of body) A cipenser nudiventris

40—5 0 - 6 0 — 70—80—9 0 — 100— 110— 120—1 3 0 - 1 4 0 — 150 М ± ш  з n
I — — 1 4 1 3 9 1 — 1 101 ,5^ 4,7  20,8 21

Длина головы составляет в процентах от длины тела

M ± m  z п
2 \02^г0 ,2  1,1 21

Number of 
spec.

% 1 9 - 2 0 - 2 1 —22—23 —2 4 - 2 5
Число экз. 1 — 11 5 3 1

ст.
Число экз. 
Number of 
specim ens
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Шип наряду с русским осетром,является одним из наиболее короткоголовых пред
ставителей семейства осетровых.

Длина рыла L ength of snout
(в процентах длцны головы; in % to the length  of head)

% 36 -  37— 38— 39—40—4 1 —42 - 4 3  -  44—45 M ^ m  a n
Число экз. 3 3 4 1 1 3 1 2 2 39 ,9± :0 ,6  2,7 2 )
Number of 
specimens.

Расстояние от конца рыла до корня усиков  
Length from tipe of snout to the base of barbels

% 2 1 - 2 2  - 2 3  - 2 4 —25—2 6 - 2 7 — 28— 2 9 - 3 0  - 3 1  M it; m з n
Число экз. 1 —  2 4 1 4  3 1 2  1 2 б ,2 ± 0 ,5  2.3 19
Number of 
specim ens.

Шип характеризуется коротким рылом, меньшим, чем заглазничное расстояние.

Заглазничное расстояние 
L ength of postorbital space

5 0 - 5 1 —52—53—54— 55— 5 6 - 5 7 — 58— 59—60— 61 M ± m  s  n
Число экз. 1 4 —  3 2 1 1 2  2 1 2 5 5 ,2 ^ 0 ,7  3,2 19
Number of 

spec.

Большая изменчивость этого признака идет главным образом за счет вариации 
участка от рта до жаберных щ елей, ибо. как видно из приводимого ниже вариацион
ного ряда, часть головы от корня усиков до рта обладает очень незначительным раз
махом изменчивости.

Расстояние от корня усиков до рта 
Length from base of barbels to the mouth

% 1 8 - 1 9 — 2 0 - 2 1 — 2 2 - 2 3  M ± m  з n
Число экз. 3 2 9 3 2 2 J ,4 ± 0 ,3  1,2 19
Number of 
specimens.

Диаметр глаза составляет v взрослых особей, как видно из приводимого ниже  
ряда, от 3 до 9 %.

Диаметр глаза 
Diam eter of ey e

и  3 —4 —5— 6—7 — 8—9 M ± m  з n
Число экз. 1 3 6 6 2 2 6 ,0 ± 0 ,3  1,3 20
Number of 
specimens.

Переходим теперь к рассмотрению пластических признаков тела взрослых о со б ей  
Acipenser nudiventris Lov. Сильная сдвинут >сть назад, как и у других осетровы х, спин
ного и ?нального плавников вызыв ет. естественно, увеличение антедорсального и ан- 
теанального расстояЛ м . В приведенной ниже табличке нами сведены основны е пока
затели по признакам тела взрослых особей .

Сравнение наших данных по счетным признакам с данными, при
водимыми Л. С. Б е р г о м 1, показы вает по всем признакам очень  близ
кую картину. Лиш ь по числу лучей  в спинном и анальном плавни
ках и по числу жучек признаки по нашим материалам показываю т 
несколько больш ую  амплитуду изменчивости. Д ля  числа боковых 
жучек Л. С. Берг о тм еч ает  как редкость  49 шт. Ч то  ж е  касается  
числа ж аберны х тычинок, то  их Л. С. Берг  указы вает до  42, нами 
же более 36 не наблюдалось.

1 Б е р г  Л. С., Рыбы и ф ауна России, т. I, 1911, и Рыбы пресн. вод СССР, т. I, 
1932.



Т а б л и ц а  1. Признаки тела Acipenser nudiventris Lov. в процентах от длины тела 
T a b l e  1. Characters of the body of the Acipenser nudiventris Lov. in % to the

length of body

Признаки Число экз. Мин. Max.
Characters

M i t  m 3 Number of 
specim ens в % в %

Антедорсальное р а с с т о я н и е ........................
Antedorsal distance

7 4 ,4 ± 0 ,5 2 ,1 20 71 80

Антеанальное р а с с т о я н и е ............................
A nteanal distance

7 9 ,9 ^ 0 ,5 2 ,0 20 75 86

Пектовентральное расстояние ...................
Pectoventral distance

4 0 ,6 ± 0 ,3 1 ,2 20 38 43

Антевентральное расстоя н и е........................
Anteventral distance

6 3 ,5 ± 0 ,2 1 ,0 20 61 66

Длина грудного плавника ............................
Length of pectoral fin

1 5 ,5 it 0 ,3 1 ,5 21 12 20

Длина брюшного п л а в н и к а ........................
Length of ventral fin

9 ,7 z t 0 ,2 1 .0 19 7 13

Наибольшая высота т е л а ............................
Greatest depth o f body

1 2 ,3 ± 0 ,4 1,7 15 9 16

Наименьшая высота т е л а ............................
Depth of caudal peduncle

3 , 6 i t 0 , 1 0 ,4 20 2 5

Длина хвостового с т е б л я ............................
Length of cadual peduncle

1 0 ,9 ± 0 ,2 0 ,7 20 9 13

Число жаберных тычинок на 1 дуге . . 
Number of g ill reckers of first arch

3 0 ,3 ± 0 ,7 2 ,9 20 24 36

Число спинных ж у ч е к .................................
Number of scuta dorsalis

1 3 ,8 + 0 ,2 1 ,3 35 И 16

Число боковых ж у ч е к .................................
Number of scuta lateralis

6 3 ,1 + 0 ,8 4 ,8 36 52 72

Число брюшных жучек ............................
Number of scuta ventralis

1 3 , 8 - 0 , 2 1 ,0 34 12 17

Число лучей в D . .......................
Number of rays in Dorsal

5 0 ,3 + 0 ,5 3 ,2 35 45 57

Число лучей в A ...............................................
Number of rays in Anal

2 9 ,4 ± 0 ,5 3 ,1 36 23 37

П ер ей дем  т еп ер ь  к обзору постларвальны х возрастны х изменений 
у ар альско го  шипа. Как видно из табл . 2, почти  все из приведенных 
10 признаков  показываю т очень сильные возрастны е изменения. 
Л и ш ь р асстоян и е  между корнем усиков и передним краем рта из 
признаков  головы  и наименьшая высота тела  из признаков туловищ а 
не показы ваю т возрастных изменений. М аленький шип (рис. 1 и 2)

Рис. 1. М олодой экземпляр Acipenser nudiventris Lov. из дельты Сыр-Дарьи 
добыт 5.VI.1935 г., вид сверху

весьма сущ ествен н о  о тл и ч ается  от взрослы х особей. С возрастом 
у п ред стави телей  это го  вида относительно  ум еньш ается  голова, у кора
чиваются грудные плавники, укорачи вается  хвостовой с теб ел ь  и ум ень
ш ается вы сота тела . Особенно сильные изменения происходят среди
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отдельных признаков головы. О тносительное  укорочение головы с воз
растом идет исклю чительно за счет  передней — ростральной  части- 
Заглазничное расстояние с возрастом, наоборот, довольно значи
тельно увели чи вается :  с 44% длины головы у рыбы от  0 до 20 см

Рис. 2. To ж е, вид сбоку

длины до 59% у рыб от  120 до 160 см. И нтересно, что средняя 
часть головы (расстояние от корня усиков до хрящ евого  свода рта) 
не п р етерп евает  у Acipenser nudiventris возрастны х изменений. Таким 
образом, общ ее уменьш ение головы идет за счет  самой передней

Т а б л и ц а  2. Изменения признаков у  A cipenser nudiventris Lov. с ростом рыбы 
T a b l e  2. Change of caracters in Acipenser nudiventris Lov. w ith the growth of the fish.
Длина тела до конца средних лучей

хвостовых плавников............................  0 —  20 — 40 — 60 —' 8 0  — 1 0 0 —■ 1 2 0 —■ 160
Length of body in cm.
Число экземпляров ■ .......................  5 14 1 1 5 11 2
Number of specim ens
Длина головы (в % от 1 ) ...................  2 8 ,4  2 4 ,2  2 4 ,4  2 1 ,9  2 1 ,9  2 1 ,9  2 1 ,3
Length of head
Заглазничное расстояние (в % от С) 4 4 ,7  4 3 ,5  — 5 1 ,1  5 3 ,0  55 ,1  5 9 ,8
Postorbital distance
Длина р ы л а ..............................................  4 4 ,4  4 9 ,5  4 7 ,5  4 4 ,8  4 0 ,5  3 9 ,3  3 7 ,5
Length of snout
Расстояние от конца р ы л а ..............  5 4 ,3  — 56 ,1  5 4 ,5  5 0 ,6  4 7 ,0  4 5 ,5
From tipe of snout to th e  mouth 
Расстояние от средних усиков до

твердого н е б а .....................................  2 1 ,5  2 1 ,3  2 0 ,0  2 0 ,8  21, 1 19 ,5  2 0 .5
From base of barbels to mouth
Диаметр г л а з а ...............................................  9 ,5  7 ,8  6 ,6 7  8 ,1 9  6 ,1  5 ,9  4 ,7 5
Diameter of e y e  .
Расстояние от конца рыла до свода рта 4 9 ,9  — 5 4 ,2  5 0 ,6  4 7 ,5  4 4 ,8  4 3 ,0
From tipe of snout to mouth 
Расстояние от конца рыла до осно

вания усиков . . . ■ . . . 3 2 ,5  3 5 ,7  3 4 ,7  3 0 ,3  2 6 ,9  2 5 ,7  2 4 ,2
From tipe of snout to base of barbels
Длина грудного плавника (в % от 1) 2 0 ,8  — 19 ,8  1 6 ,7  17,1 1 4 .8  1 3 ,5
Length of pectoral fin.
Длина хвостового с т е б л я ..................  11, 7 — 11 ,9  1 1 ,5  11, 6 10 ,7  —
Length of caudal peduncle
Наибольшая высота т е л а ..................  1 5 ,8  —  13 ,4  13 ,7  13 ,5  11 , 2  —
Greatest depth of body

части до корня усиков. С редняя часть  остается  неизменной, а задняя—  
оперкулярная— часть  головы увели чи вается .  П одобны е ж е  во зр аст 
ные изменения головы, повидимому, свойственны  многим представи
телям рода Acipenser. У изученного  мной сибирского  осетра  Acipen
ser baeri B randt 1 возрастны е изменения пластических признаков 
головы сходны с таковы ми у шипа. И нтересно, что у самых м алень
ких экземпляров шипа рыло несколько меньше, чем у рыбок, — 10— 
20 см. С оответственно  заглазничное расстояние несколько  больш е.

1 Н и к о л ь с к и й  Г. В., Материалы по систематике сибирского осетра A cipenser  
baeri Brandt , печат. в трудах Арктического института.
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Э т о  ж е  явление, т. е. н е к о т о р о е  относительное  увеличение длины 
ры ла от самых маленьких экзем пляров  к б о лее  крупным, намеча
ется  и у Acipenser baeri. У  это го  вида максимальную величину ин
д екса  ры ла имеют рыбки от 20 до 30 см.

Сравнение материалов по возрастной изменчивости шипа с м ате 
риалами по возрастным изменениям у представителя  другого  средне-

Рис. 3. Молодой экземпляр Pseudoscaphirhynchus hermanni K essl. из дельты 
Аму-Дарьи добыт 15.VIII.1936 г., вид сверху

азиатского рода осетровы х, именно малого аму-дарьинского лопа
тоноса Pseudoscaphirhynchus hermanni (Kessl), материалы по молоди 
которого  нам удалось собрать  в д ел ьт е  Аму-Дарьи в протоке  Талдык 
в августе 1936 г. (рис. 3 и 4), показы вает, что  из четы рех  приве

денны х в таблице признаков у это го  вида два, именно диаметр глаза 
и длина грудного  плавника, п ретерп еваю т  такие же возрастны е из
менения, что у шипа и сибирского осетра. И зм енения ж е  в со о тн о 
шении отдельны х частей головы, которы е происходят с ростом 
рыбы, у Pseudoscaphirhynchus hermanni несколько отличны от того, 
что наблю дается у двух исследованных представителей  рода Aci
penser.

Изменение признаков у  Pseudoscaphirhynchus hermanni с ростом рыбы 
Change of characters in Pseudoscaphirhynchus hermanni w ith  the growth of the fish

Длина т е л а ...................................................  6 — 8 — 10 — 12 — 14 — 16 — 18 —  20
Length of body
Число э к з е м п л я р о в .................................  2 2 2 4 3 1 1
Number of spec.
Длина головы (в % от 1 ) ...................  3 4 ,4  3 6 ,7  3 6 ,9  3 7 ,3  4 2 ,8  4 2 ,5  4 1 ,2
L ength of head
Д лина рыла (в »/„ от С ) .......................  2 0 ,3  2 2 ,0  2 3 ,2  2 5 ,0  3 1 ,7  2 9 .0  3 1 ,0
Length of snout
Ш ирина г о л о в ы ..........................................  16 ,9  17 ,3  16 ,8  15 ,2  14 ,3  15 ,4  14,5
Width of head
Диаметр г л а з а ............................................... 1 ,8  1 ,5  1 ,7  1 ,3  0 ,8  0 ,7  —
Diam eter of ey e
Длина грудного плавника (в % от 1) 18 ,6  1 8 ,9  19 ,2  1 7 ,0  1 4 ,9  14, 8 12,9
Length of pectoral fin.

Н аиболее  характерны  изменения ростральной  части головы. Как 
известно, у рецентны х хрящ евы х ганойдов рыло играет зн ач и тель 

234



ную роль как при питании, так, м о ж ет  быть, и при плавании, поэ
тому естественно , что у представи телей  этого  отряда  оно п одвер
жено значительным адаптивным изменениям. И сходя из этого, можно 
предполагать, что разница в изменчивости рыла связана с приспо
соблением к тому или иному образу  жизни. И з в е с т н о 1, что, например, 
у Polyodon spathula  (Walb) рыло играет  как бы роль сквера трала, 
содействуя попаданию пищи в рот особей  этого  вида. У двух аму- 
дарьинских видов лопатоносов, резко  различаю щ ихся как величиной 
рыла, так и ходом возрастной изменчивости этого  признака, наблю 
даются сущ ественные различия в пище: в то  время как больш ой  
лопатонос явл яется  хищником, поедающим главным образом мелкую 
рыбу2, малый лопатонос питается  водными беспозвоночными. Способ 
задерживания на быстром течении Аму-Дарьи у обоих этих видов, 
видимо, т ак ж е  различен. В то время как у б ольш ого  лопатоноса для 
этой цели сл у ж ат  шипики, располож енны е на брюшной стороне п леч е
вого пояса, и, вероятно , крючки, находящ иеся на конце ры ла и над 
глазами, малый лопатонс, видимо, п рикреп ляется  ко дну, пользуясь  
своеобразно устроенными грудными плавниками, как присоской. Его 
способ прикрепления к грунту близок к способу прикрепления не
которых сомиков из сем ейства Sisoridae. Все вы ш еизлож енное д ел ает  
весьма вероятны м то, что  пути эволюции ростральной  части головы 
у этих двух видов шли различно.

Н аиболее проста возрастная  изм енчивость  ростральной  части го 
ловы у больш ого  лопатоноса. У этого  вида длина рыла с возрастом 
не изменяется; у ры бок от 5 до 49 см относительная  величина рыла 
примерно одинакова. Н аблю дается  лиш ь несколько больш ее разви 
тие с возрастом  шипов как на конце рыла, так и над глазами. З н а 
чительно б о лее  слож ны е возрастны е изменения происходят в пе
редней части головы у малого лопатоноса. Как было отм ечено  
Б. С. М а т в е е в ы м :i, у малого аму-дарьинского лопатон оса  с возрастом  
для всех имевшихся в распоряж ении  этого  автора экзем пляров  на
блюдается отн оси тельное  увеличение рыла с размерами рыбы. Мной 
исследованы рыбы от 6 до 19 см длины. Как видно из приводимой 
кривой, у рыб до 16 см наблю дается отн оси тельное  увеличение 
длины рыла, и лиш ь с 16 см намечается  некоторое ,  правда, очень 
незначительное уменьшение.

К сож алению , редкость  этого  вида и о тсу тстви е  до стато ч н о го  
коллекционного м атериала не позволяю т сейчас окон чательно  о т в е 
тить на вопрос, что подмеченное нами о тн оси тельное  уменьш ение 
рыла у крупных особей  Pseudoscaphirhynchus hermanni есть  ли с л у 
чайность, зависящ ая от н едостатка  материала, или законом ерное 
явление. О тлично от  видов Pseudoscaphirhynchus идет изменчивость  
ростральной части у двух исследованных представителей  рода Aci- 
penser: у Acipenser baeri (рис. 5, С) и Acipenser nudiventris (рис. 5, D). 
У этих видов так  же, как и у рассмотренного  нами выш е малого 
лопатоноса, сначала наблю дается  некоторое  о тн оси тельное  увели 
чение ростральной  части головы, но в отличие от последнего  это 
увеличение скоро п р екр ащ ается  и начинается о тн о си тел ь н о е  у м е н ь 
шение, д лящ ееся  до конца жизни особи. Х арактер  кривых изменчи.

1 T o m p s o n  D. Н., R elative growth in  Polyodon. Nat. Hist. Survey State of Illi
nois. B iol. N otes. No. 2, Urbana, 1934.

8 Н и к о л ь с к и й  Г. В., Рыбы Таджикистана, печ. в трудах Тадж. Базы Акад. 
наук.

3 М а т в е е в  Б. С., Доклад, читанный 14.11.1933 г. на коллоквиуме Л абор. эволю 
ционной морфологии Акад. наук.
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Рис. 5. Ход изменчивости относительной величины рыла (в процентах 
длины тела) у  различных представителей Hondrostei по оси абсцисс — 

длина рыбы, по оси ординат— индекс длины рыла.

А ■— Pseudoscaphirhyncus kaufmanni (B ogd), В —Pseudoscaphirhynchus her
manni (K essl), С — Acipenser baeri Brandt., D -A c ip e n s e r  nudiventris Lov., 

E — Polyodon spathula (W alb.)



вости у обоих видов Acipenser очень сходен, разница заклю чается  
лишь в полож ении  места перегиба и в крутизне кривой.

Постларвальная возрастная  изменчивость  п ред стави телей  другого 
семейства Hendrostei— Polyodontidae изучена лишь для  американского 
представителя Polyodon spathula (Walb.) Thompson, данными кото р о го  
мы и воспользовались для построения кривой.

Как видно из приведенного графика (рис. 5, Е), х ар актер  кривой 
изменчивости рыла у Polyodon spa thu la  приближ ается  к тому, что 
наблюдается у рода Acipenser, т. е. сначала имеет место подъем, 
очень быстро переходящ ий в постепенное падение, длящ ееся ,  ви
димо, до конца жизни особи. Б о л ее  резкий подъем  кривой у мелких 
экземпляров об ъясняется ,  видимо, с одной стороны, относительно  
большей величиной рыла, а с д р у го й —тем, что Thompson имел в 
своем распоряжении очень маленькие эк зем п л яр ы -  от 17 мм длины.

В ы в о д ы

Кратко резю мируя вы ш еизлож енное, можно отм етить ,  что изу
чение морф ологических изменений, происходящ их в соотнош ении 
отдельных частей головы рецентных хрящ евы х ганоидов, позволяет  
установить три типа возрастных изменений. П ервы й тип мы наблю 
даем у Pseudoscaphirhynchus kaufm anni (Bogd). У этого  вида не п ро
исходит постларвальны х изменений в соотнош ении отдельны х частей 
головы. Второй тип изменений наблю дается у Pseudoscaphirhynchus 
hermanni (Kessl). У этого  вида происходит с ростом постепенное 
увеличение ростральной  части и лиш ь у самых крупных особей  на
блюдается о тносительное  уменьш ение рыла. К тр еть ем у  типу о тн о 
сятся изменения, происходящ ие из исследованных нами у Acipenser 
baeri Br., Acipenser nudiventris Lov. и Polyodon spathu la  (Walb).

У этих видов отн осительная  длина рыла сначала несколько  у в е 
личивается, но очень скоро происходит перелом и начинается о тн о 
сительное уменьшение.

Судить в н астоящ ее время о том, какой тип рыла является  наи
более примитивным, так сказать, исходным, из кото р о го  затем путем 
эволюции выработались  другие типы, окончательно не п р ед ставл я
ется возможным. Как мне лю безно указал проф. Б. С. М атвеев, мо
лодь севрюги имеет рыло, если можно так сказать , селяхоидного  
типа, ближ е всего п риближ аю щ ееся  к типу рыла P seudoscaph irhyn
chus kaufmanni. М олоды е осетрики, шипы и д аж е малый аму-дарьин- 
ский лопатонос т ак ж е  имеют рыло, напоминающее по форме рыло 
большого лопатоноса. К сож алению , представители  вымерш их родов 
в семействе Acipenseridae не известны. Среди Polyodontidae известен  
один ископаемый п редставитель  Crossopholis m agnicaudatus ,  описан
ный Соре в 1883 г. из эоцена ш тата  Виоминг и характеризую щ ийся  
более коротким рылом, чем рецентные Polyodontidae. Э тот  ф акт 
также косвенно указы вает  на то, что и в семействе Polyodontidae, 
так же как и у Acipenseridae, эволюция шла сначала в сторону у д 
линения рыла. Н е к о то р о е  ж е  последую щ ее укорочение у ряда форм 
является у ж е  р езу л ьтато м  адаптации к тем или иным условиям. 
У Pseudoscaphirhynchus ж е  kaufmanni адаптивные изменения шли по 
линии выработки шипов и т. д., примитивный же тип рыла с о х р а 
нился неизмененным.
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A N O TE ON THE VARIABILITY O F THE STURGEONS (ACIPENSE-
RIDAE) O F  MIDDLE ASIA

by G. W. N i k o l s k y  

Z oological M useum , U niversity of M oscow

In his article, the author gives a morphological characteristic of adult  
specimens of Acipenser nudiventris Lov. from the Aral Sea. The data 
are represented either in the form of frequency distributions or sum m ari
zed on tab le  1.

A study of the  age changes in the Aral s turgeon has shown (see tab le 
2) tha t  the relative size head of the caudal peduncle, the pectoral fin 
and  the depth of body decrease with age. The greatest age changes take 
place in the relative size of different parts of the head. The relative size 
of the rostral part decreases: the middle part, from the base of t h e . bar
bels to the mouth remains unchanged; the posterior part of the head increas
es with age. A comparison with the age changes of another species of 
the family of Acipenseridae from the waters of Middle Asia,— Pseudo
scaphirhynchus hermanni, shows th a t  the age changes of head propor
tions differ from those which have been observed am ong species of the 
g. Acipenser.

The ag e  changes in head proportion of living chondrostei m ay be  
classified into three types. To the first group belongs Pseudoscaphirhyn
chus kaufmanni (see fig. A) which does not show any  changes of the re
lative snout length  with age. This probably  is the most primitive type.

To the second group belongs the Pseudoscaphirhynchus hermanni 
(fig. B) whose re lative size of the snout increases with age, while only 
the largest  specimens manifest a relative decrease of this character.

The changes of the third type  are observed in Acipenser [Acipenser 
haeri, Acipenser nudiventris (figs. С a. D)] and in Polyodon spathula 
(fig. E). The relative size of the snout of these species increases a t first 
somewhat, bu t afterwards they  show again  decrease of this index which 
seem s to continue to the end of the life.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
ТОМ XVI 1937 г. ВЫП. 2

М О Р Ф О Л О Г И Я  и П О С Т Э М Б Р И О Н А Л Ь Н Ы Й  РО С Т 
Ш Е Л К О О Т Д Е Л И Т Е Л Ь Н О Й  Ж Е Л Е З Ы  Д У Б О В О Г О  Ш Е Л К О П РЯ Д А

(Antheraea pernyi)

А. М. И ш м а е в (Ш елкостанция, Уфа)

Опыты Уфимской ш елководной станции и опорного  пункта в 
г. Нухе, проведенные в течение ряда последних лет , убеж даю т в 
том, что дубовы й ш елкопряд  вполне пригоден для  разведения в 
ряде областей  Союза. В связи с тем, что дубовый ш елкопряд  
дает ценное сырье для изготовления чесучи, можно думать, что 
разведение его примет в ближ айш ее время промыш ленные размеры. 
М ежду тем наши знания по естественной  истории дубового  ш елк о 
пряда несоизмеримо меньше, чем знания, отн осящ иеся  к тутовом у 
ш елкопряду. Так как ш елк о о тдел и тельн ая  ж ел еза  явл яется  органом, 
определяющим хозяйственную  ценность данного ж ивотного , мы 
решили в первую о ч ер ед ь  обратить  внимание на ее  изучение. Н иж е 
приводятся р езу л ьтаты  наших исследований по двум разделам, а 
именно по топ ограф и ческой  анатомии ж елезы  и по ее росту. В оп
рос о гистологическом  строении  и выделении ш елка нами т а к ж е  
изучен и будет, излож ен в особой статье .

М а т е р и а л  и м е т о д

Исходным м атериалом  для работы  послужили живые коконы 
дубового ш елкопряда, полученные с Баш кирской  зональной станции 
северного ш елководства (пятивозрастная раса).

Осенью 1934 г. в ш елководческой  лаборатории  Таш кентского  
сельскохозяйственного  института была проведена первая выкормка 
нескольких д есятко в  гусениц. И з этой выкормки осталось  до весны 
1935 г. всего 18 коконов, от которы х была получена грена и впо
следствии, гусеницы.

Весной 1935 г. была проведена вторая выкормка в количестве 
400 червей, что ни в какой мере не могло о б есп еч и ть  проведение 
опыта в количественном отношении. В связи с этим мы были вы
нуждены проводить  весеннюю выкормку в целях разведения, а про
ведение опыта перенести  на летню ю  выкормку. •

Л етние условия выкормки резко  отличаю тся  от весенних: по 
тем пературе, влаж ности  воздуха и так ж е  тем, что летний лист 
значительно грубее  весеннего и, вероятно, питательность  листа л е 
том ниже, чем весной. Повидимому, эти причины повлияли на к а ч е 
ство нашего материала в сторону ухудшения.
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Т о п о г р а ф и ч е с к а я  а н а т о м и я  ш е л к о о т д е л и т е л ь н о й
ж е л е з ы

Ш елкоотдели тельн ы й  аппарат д убового  ш елкопряда  подобно 
ж елезам  других ш елкопрядов  д ел и т ся  на ж елези сты е  и выводные 
части.

В ы в о д н а я  ч а с т ь  состоит  из короткого  непарного и длин
ного парного выводных протоков. Парный выводной проток, называе
мый передним отделом  железы , п редставляет  собой тонкую цилин
дрическую  трубку, начинающуюся от  непарного выводного протока- 
ко то р ая ,  увеличиваясь  в диаметре в первом брюшном сегменте, о б 
р азу ет  начало средн его  отдела.

Ж е л е з и с т а я  ч а с т ь  представлена средним и задним о т д е 
лами, которы е отличаю тся  друг от друга физиологической  д е я т е л ь 
ностью.

Средний о тд ел  п редставляет  собой трубку , уменьш аю щ ую ся к 
концу в диам етре .  Э то т  отдел  начинается от I брю ш ного сегмента и 
кон ч ается  расш ирением на границы III— IV брюшных сегментов. 
Р асп о л о ж ен и е  заднего отдела  находится в зависимости  от  возраста 
ш елкопряд а :  в младших возрастах  он п рости рается  от расширения 
(граница III—IV брюшных сегментов) до середины VI брю шного 
сегмента, а перед  завивкой располагается  между II и VIII брю ш 
ными сегментами.

П ередний отдел  ш елкоотделительн ой  ж елезы  начинается с конца 
короткого  непарного выводного протока, немного о тступ я  от непар
ного выводного протока  в него впадаю т ж елезы  Лионке.

Парный выводной проток в своей передней части снабжен т р а 
хеями примерно в первой его трети .

Парный выводной проток, выходя из области  головы по обеим 
сторонам нервных узлов над субвентральной  линией, образует  
изгибы: в I грудном сегм ен те—3, во I I - - 1 и в III 1.

В первом брюшном сегменте, поворачиваясь  в сторону надба- 
зальной  линии, изгибается  ещ е раз и об разует  неполный ш естой 
изгиб.

П осле это го  передний отдел, внезапно увеличиваясь  в диаметре 
в два раза, о б р азу ет  начало среднего  отдела, которы й  окруж ен  ж и 
ровым телом  только  с латеральной  стороны  и в связи с этим при
ж ат  к кишечнику.

Средний о тд ел  проходит между третьим  и четверты м  узлами 
трахей  в средней части II брюшного сигмента в сторону дорсальной 
линии.

В середине II брю ш ного сегмента средний о тд ел  д о сти гает  до 
субдорсальной  линии верхними концами п етел ь  и до субстигмаль- 
ной л и н и и -  нижними концами их, после чего петли становятся  более  
правильными, но уменьш аю тся в длине и в диаметре . К концу IV 
брю шного сегмента диаметр  среднего  отдела уменьш ается  при
мерно на V, по сравнению с передней частью.

Средний отдел  на всем протяж ени и  снабжен равномерными и не 
о ч ен ь  сильно развитыми ветками трахей.

На границе IV и V брюшных сегм ентов  (границе между сред
ним и задним отделами) о б р азу ется  расш ирение.

О т расширения начинается задний отдел , идущий в направлении 
к заднему концу тела, которы й сильно снабж ен трахеями по всей 
длине и такж е густо  окутан ж ировым телом.

В первом во зрасте  петли  заднего о тд ел а  не так глубоки, как в 
среднем отделе ,  поэтому они в этом возрасте  располагаю тся между
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супрастигмальной и стигмальной линиями, немного п ереходя за 
последнюю.

Диаметр ж елезы  заднего отдела  к концу постепенно уменьш ается , в 
задней части становится  даж е  меньше, чем диам етр  п ереднего  отдела.

В области  V брюшного сегмента задний отдел  и згибается  более  
или менее правильными петлями и в средней части VI брю ш ного 
сегмента поворачивает  в сторону вентральной  линии.

Доходя до области  базальной линии, ж елеза  оканчивается  слепо 
и там ж е  п р и креп ляется  особыми мышцами, сохраняю щ имися во 
всех возрастах. Ч т о  касается  прикрепления ж елезы  вообщ е, то  
фиксация ее в определенном  полож ении  д о сти гается  при помощи 
трахей, которы е снабж аю т воздухом ж е л е зу  по всей ее длине за 
исключением 3/6 задней части переднего  отдела.

Т опограф ия ж елезы  второго , тр еть его ,  ч етв ер то го  и начала п я 
того возрастов  о тл и чается  от топограф ии первого  возраста тем, 
что в этих  возрастах  передний о тд ел  и згибается  примерно 7 раз, 
из них 3 изгиба в области  I и II грудных сегм ентов  и 4 изгиба 
располагаются от середины  III грудного сегмента до передней части
I брюшного, где, поворачиваясь  в сторону, изгибаю тся последний 
раз и образую т начало среднего  отдела.

Р асполож ение, формы изгибов, уменьш ение в диам етре  и в д л и 
не среднего отдела  в этих  возрастах  почти не отли чаю тся  от 
расположения среднего  отдела  в первом возрасте .  Ч то  касается  
заднего отдела, то  во втором, т р еть ем  и в начале ч етв ер то го  в о з 
раста они располагаю тся примерно одинаково м еж ду  су п р асти г
мальной и субстигмальной линиями. Х арактер  изгибов во втором  и 
третьем во зр асте— более или менее ровный, и петли  располож ены  
по всей длине в вертикальной  плоскости.

В последую щ их возрастах  задний отдел  разви вается  значи
тельно бы стрее, чем средний отдел. П оэтом у у ж е  в четвертом  
возрасте задняя часть  заднего отдела  с несколькими изгибами пе
реходит за точку  прикрепления конца ж елезы  и в конце четвертого , 
в начале пятого  возраста несколько п етел ь  д ости гаю т передней 
части VII брю ш ного сегмента.

Располож ение ш елк о о тдел и тельн о й  ж елезы  перед  завивкой и 
во время завивки,особенно заднего  отдела  ее, резко  о тл и ч ается  от 
топографии во всех предыдущ их возрастах.

Передний отдел  в начале завивки в области  I и II грудных се г 
ментов д ел ает  5 изгибов, в передней части III грудного сегмента 
образует ш естой  неполный изгиб и проходит без изгибов до конца 
первого брю ш ного сегмента, в о звр ащ ается  в переднюю часть  п ер 
вого брюшного сегмента и в области  базальной линии о б р азу ет  
начало среднего отдела.

Последний располагается  м еж ду субдорсальной и стигмальной 
линиями. П етли  этого  отдела  по сравнению с петлями заднего  о т 
дела более равны и располож ены  в основном в вертикальном на
правлении.

К началу завивки переходная  граница среднего  отдела  в задний 
отдел располагается  на границе III—IV брюшных сегментов (реж е 
в передней части IV брю шного сегмента), где находится у ж е  у п о 
мянутое расширение, ко то р о е  в э то т  момент становится  незаметным 
ввиду того, что задний отдел  к началу завивки сильно у вел и чи 
вается в д иам етре  и последний становится  больш е, чем диаметр  
расширения.

Линейное и объем ное увеличение заднего отдела  перед  завивкой 
настолько велико, что та область ,  в которой  располагается  этот
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о тд ел  до начала пятого  возраста , не м о ж ет  вмещ ать  его перед  за- 
вивкой.

По этой простой  причине задний отдел  см ещ ается  в свободные 
части полости  тел а  гусеницы. Ч т о  касается  располож ени я  заднего 
о тд ел а  по длине тел а  гусеницы, то  он начинается с границы III и 
IV брюшных сегм ентов  и возвращ ается  вперед  до II брю ш ного 
сегмента, задняя ч асть  с несколькими петлями д ости гает  конца
VIII брю ш ного сегмента.

Само собой разум еется ,  что от  такого  располож ения петли зад 
него отдела  становятся  неправильными, запутанными и в значи
тельной  степени  м еняется  тот  характер  изгибов, которы й  наблю 
д аетс я  в предыдущ их возрастах.

П ер ед  завивкой наруш ается  д а ж е  симметрия сторон, которую  
мож но наблю дать  на всех отделах  в младших возрастах.

П о с т э м б р и о н а л ь н ы й  р о с т  ш е л к о о т д е л и т е л ь н о й
ж е л е з ы

М етодика сбора  материала по росту  ж елезы  состояла  в следую 
щ ем: измерение длины ш елкоотделительн ой  ж елезы  и ее отделов  
в первых ч еты р ех  возрастах  производилось  следующим об разом : 
гусеница вскры валась  со спинной стороны  в ф изиологическом р а 
с т в о р е —в передней части I грудного сегмента, а задняя часть— в
IX брюшном сегм енте  прикалывалась  энтомологической  булавкой к 
ванночке. Затем ,  захватив голову  пинцетом при наблюдении под 
бинокуляром, удавалось  извлечь  ж елезу .  При этом  ш елк о о тдел и 
тел ь н ая  ж е л е за  не разры валась  или разры валась  редко.

К аж ды й отдел  измерялся при помощи циркуля.
И зм ерен и е  диам етра производилось  при помощи окуляра  и 

об ъ ектив -м и кром етра  обычным путем. Ввиду незначительности  веса,, 
особенно  в первом возрасте , приходилось взвеш ивать  по нескольку 
ж е л е з  сразу.

Все извлеченны е ж елезы  отры вались  у самой головы и помещ а
лись в сосуд  с ф изиологическим раствором , примерно в числе 
1 4 - 1 8 .  П о возмож ности  удалялся  физиологический  раствор  с по
верхности  ж е л е зы  и они взвеш ивались  в другом заранее взвеш ен
ном сосуде  с притертой  пробкой, причем в комнате, где произво
д илось  взвеш ивание, искусственно дости галась  влаж н ость  воздуха 
до 8О°/0 для того , чтобы  не было потери  в весе во время взвеш и
вания.

Ж елезы , извлеченные из тела  гусеницы во всех возрастах, 
включая начало пятого  возраста , вы деляли  ч ер ез  выводной проток 
л егко  обнаруж иваем ую  под микроскопом беловатую  ж и дкость  в 
ф и зиологический  раствор , что, вероятно , могло несколько  ска
заться  на точности  взвеш ивания.

П ер ед  завивкой  ш е л к о о т д е л и т е л ь н ая  ж е л е за  была наполнена 
готовой  густой ш елковой  массой, и выделение упомянутой жидкости 
не наблю далось.

В табл. 1 приведены первичные данные, полученные из 20—24 
измерений как длины, так  и диам етра  ш елкоотделительной  ж е 
лезы .

Как видно из таблицы, ш елк о о тдел и тельн ая  ж елеза  растет  во 
всех возрастах  как в длину, так и в диам етре ;  уменьшение показа
телей  после завивки в длину и в диам етре ,  вероятно , происходит 
за счет  сокращ ения ж елезы  после освобож дения  от наполняющей 
ее ш елковой  массы.
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Т а б л и ц а  I. В ес, длина, диаметр отдельных частей ш елкоотделительной железы  
в различные моменты жизни гусеницы . A. pernyi.

Время

наблюдения

Длина отделов в мм

ч а> ч н о 
ж
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сь

Первый воз
раст . . . 2 ,5 7 18,82 5 ,3 6 26 ,75 . 0 ,0 6 2 0 ,0 4 7 0 ,0 9 4 0 ,0 6 8 0,091 0 ,0 4 9 0 ,1 3 3

Второй воз
раст . . . 5 ,71 38 ,4 6 10,68 54 ,8 5 0 ,3 8 0 ,0 6 7 0 ,1 5 7 0 ,0 9 9 0 ,1 2 7 0 ,0 7 9 0 ,0 4 8

Третий воз
раст 11, 5 49 ,5 6 14,45 7 5 ,5 0 ,6 5 0 0 ,0 8 3 0 ,2 2 0 0 ,1 1 5 0 ,1 4 8 0 ,0 9 8 0 ,0 5 4

Четвертый
возраст . 2 4 ,9 8 4 ,9 6 2 1 ,3 8 131 ,24 1,157 0,091 0 ,2 2 8 0 ,1 3 3 0 ,1 7 0 0,101 0 ,0 5 8

Пятый воз
раст . . . 4 6 ,0 111,43 7 7 ,0 2 3 4 ,4 3 8 ,5 9 0 0 ,1 7 4 0 ,3 3 8 0,171 0 ,2 9 5 0 ,2 6 5 0 ,2 0 5

Перед за 
вивкой . 6 0 ,4 182,0 28 9 ,0 53 1 ,4 496 ,27 0 ,2 6 4 0 ,8 4 9 0 ,6 2 3 1,352 1,507 1 ,142

После за
вивки 53 ,3 8 169 ,8 246 ,4 469 ,58 84 ,5 4 0 ,2 8 6 0 ,7 8 9 0 ,4 0 7 0 ,6 0 7 0 ,6 9 9 0 ,4 4 9

Из табл. 2 видно, что  линейное увеличение по возрастам  п ро
исходит более  умеренно, так как вес ж е л е зы  п еред  завивкой в 
8271,1 раз превыш ает исходный, тогда  как длина в э т о  время п р е 
вышает исходную то л ько  в 19,8 раз.

Т а б л и ц а  2. Рост размеров и веса шелкоотделительной ж елезы  гусеницы, 
отнесенный к характеристикам е е  первого возраста

В р е м я  н а б л ю д е н и я Длина всей  
железы

В е с
железы

В е с
гусеницы

Пер ый гозраст ............................................................. 1 1 1
2 ,0 5 6 ,3 5 ,5
3 ,0 5 10 ,6 18 ,7

Четвертый возраст ..................................... .... 4 ,9 19 ,3 6 6 ,9
Пятый возраст ............................  ........................ 8 ,7 143,1 32 4 ,5
Перед завивкой - • ...................■ ........................... 19 ,8 8271,1 1162 ,9

17,1 1409 ,0 718,1

При сравнении весового  увели чен и я  гусеницы с весом ш е л к о о т 
делительной ж елезы  обнаруж ивается ,  что гусеница развивается 
более или менее равномерно до  начала ч етв ер то го  возраста. 
С четвертого на пятый и с пятого  возраста к началу завивки вес 
гусеницы д ел ает  сравнительно  небольш ие скачки. Соверш енно иная 
картина наблю дается при весовом увеличении  ш елко о тдел ительн о й  
железы, .темп развития которой  в первых четы рех возрастах  д а 
леко о тстает  от  развития гусеницы. С пятого возраста к началу 
завивки вес ж елезы  д ел ает  резкий скач о к  и на много превы ш ает  
весовое увеличение гусеницы.

В рис. 1 дано граф ическое  и зображ ение роста отделов  ж елезы  
в длину.
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П ередний и средний отделы  растут в длину примерно одинаково 
и сравнительно медленно в первых четы рех  возрастах . С ч етв ер то го  
на пятый возраст  и к началу завивки рост происходит значительно 
бы стрее. Ч то  касается  роста  заднего отдела, то  последний до ч ет 
вертого  возраста р астет  ещ е м едленнее, будучи в четвертом  даж е  
короче переднего  отдела .

С начала пятого  возраста  к началу завивки рост в длину заднего 
отдела  д елает  резкий скачок, д остигая  53,9—кратного  увеличения по 
сравнению с первым возрастом.

В рис. 2 граф и чески  изображ ен ы  данные, полученные от изме-

Д л я  установления п ро
порциональности  роста 
диаметра производились 
следую щ ие изм ерения: в 
переднем отделе  и зм еря
лась задняя часть; в сред 
нем о тд ел е  производи
лись три измерения: в пе
редней части в наимень
шем диаметре (во второй 
половине среднего  о тд е
ла) и в начале расш и ре
ния; и, наконец, задний 
отдел  измерялся в двух 
т о ч к а х :в  передней части 
и самом конце. Ш е л к о о т 
делительная  ж ел еза  у в е 
личивается в д иам етре  во 
всех вышеуказанных т о ч 
ках одинаково до начала 
ч етвертого  возраста, к р о 
ме передней части ср ед 
него отдела, которы й до 
начала тр етьего  возраста 
р астет  быстрее, чем д р у 
гие части. Затем  с начала 
тр ет ь его  и до начала ч ет 
вертого  возраста п ослед
ний в диаметре почти не 

у величивается ,  а р ас т ет  в длину. С начала ч етвертого  возраста 
ш ел к о о тд е л и те л ь н ая  ж елеза  во всех ее  частях  р астет  бы стрее, 
чем в предыдущ их возрастах. В период пятого  возраста рост идет 
ещ е более ускоренным темпом, и к началу завивки диаметр заднего 
отдела  становится  самым наибольшим, д аж е  превыш ает диаметр  
расш ирения.

П ериод  пятого  возраста  о тл и ч ается  от остальных тем, что  в 
э то т  период ш елк о о тдел и тельн ая  ж е л е за  д е л ает  резкий скачок в 
отнош ении роста как в длину, так и в ширину, что вы зы вается 
в связи с подготовкой  к выделению  ш елка и что состоит, видимо, 
как в увеличении размеров клеток  ж елезы , так и в об ъ ем е  полости 
ее, зан ятой  у ж е  выделившимся секретом .

В ы в о д ы
Р асп о л о ж ен и е  ш елко о тдел ительн о й  ж елезы  и всех ее  трех  о т 

д елов  в первых 4 возрастах  друг от  друга отли чается  незначи

рения диам етра  ж елезы  в разных отделах .

Рис. 1. Кривая роста отделов железы в длину
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тельно. В пятом возрасте и п еред  завивкой располож ение отделов  
резко отличается  от предыдущих возрастов. Задний отдел  перед  
завивкой толщ е всех отделов  и п рости рается  от II брю ш ного сег
мента до  конца VIII сег-

(5мента. При этом  д аж е 
теряется  симметрия сто 
рон, наблю даю щ аяся в 
младших возрастах.

Средний и задний о т 
делы граничат м еж д у  со
бой расширением, легко  
заметным в младших воз
растах, эти отделы  у з р е 
лой гусеницы (готовой к 
завивке) не обладаю т о т 
четливой границей.

Ш ел ко о тд ел и тел ьн ая  
железа дубового  ш елк о 
пряда, подобно железам  
других ш елкопрядов, д е 
лится на ж ел ези сты е  и 
выводные части. Ж е л е 
зистая часть  со сто и т  из 
среднего, выделяю щ его 
серицын, и заднего  о т д е 
ла, секр ети р у ю щ его  ф иб
роин. Выводная ж е  часть, 
начинающаяся от  ш елко
отделительного  сосочка, 
состоит из ко р о тк о го  не
парного и сравнительно 
длинного парного  п р о то 
ка. Конец заднего отдела 
прикрепляется в средней 
мышцами.

Рост ш елкоотделительн ой  
метру происходит
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Рис. 2. Кривая роста диаметра различных отделов  

и частей железы

части VI брю шного сегмента особыми

ж елезы  как по длине, так и по диа- 
во всех возрастах; при этом  коэф и ци ен т  у в ел и 

чения диаметра в разных отделах  ж елезы  оказы вается  приближ енно 
одинаковым.
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THE M O RPH OLO G Y AND POSTEMBRYONIC GROW TH O F  THE 
SILK-SECRETING GLAND O F  ANTHEREA PERNYI

by A. М. I s h m a  e v  

S u m m a r y

The location of the silk-secreting g land and  of all its three sections 
does not show an y  considerable difference during the first four instars. 
In the fifth instar  as well as before spinning, the location of the sections 
is sharp ly  d is t inguishable  from previous instars. The posterior section is 
thicker before spinning than all others, ex tend ing  from the second abdo
minal segm en t as far the eighth one. In this case even the sym m etry  
of sides, observed in earlier instars, disappears. The middle and poste
rior sections are separated  from each other by a widening, easilly  observ
ab le  in earlier instars, bu t  in a m ature caterpillar (ready  for spinning) 
no distinct delimitation is to be noted.

T he silk-secreting g land  of Antherea pernyi like those of other s i lk 
worms is divided into g landu lar  and  excretory parts. The former is com 
posed of a m iddle serecin secreting section and  of a posterior one, sec
re ting  fibrin. As to the latter, beginning from the third silk-secreting 
papilla, it is formed of a short single  duct and  of a com paratively long 
paired one. The end of the posterior section is a ttached in the middle- 
part of the sixth abdom inal segm en t by m eans of special muscles.

The growth of the silk-secreting g land  both in length and diameter 
takes place during all instars; a t  the sam e tim e the coefficent of the 
d iam eter increase in different sections of the g land  is found to be a p 
proxim ately  equal.
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1. ВВЕДЕНИЕ

Выяснение природы мутаций явл яется  одной из наиболее и н тер е 
сных глав тео р ети ч еско й  генетики.

В этой связи п редставляет  больш ой интерес  изучение летальн ы х  
мутаций у Drosophila melanogaster, индуцируемых Х-лучами.

Интерес это т  на наш взгляд  усиливается  с возмож ностью  изу
чить мутационный процесс на ограниченном у ч астке  хромосомы. 
Преимущество такого  ограничения, по нашему мнению, о п р ед ел яется  
следующими четы рьм я моментами.

Во-первых, наличие в распоряж ении  современной генетики п ре
красной методики изучения хромосом слюнных ж е л е з  D. m elanogaster 
делает возможным изучить хромосомный механизм искусственно 
получаемых мутаций, выяснить связь летальны х и видимых мутаций 
с различного рода хромосомными перестройками. И зучение связи 
летальных мутаций с перестройками внутри ограниченного участка  
хромосомы о тл и чается  тем  преимущ еством  по сравнению с таким 
изучением, проводимым по всей хромосоме, что, с одной стороны, 
делает возможным кон центрировать  внимание исследователя  на 
мельчайших изменениях хромосомы в смысле выяснения роли д иско
вых перестроек при возникновении мутаций, с другой стороны, 
облегчает локализацию л етальной  мутации в случае наличия х р о м о 
сомных аберраций типа больш их транслокаций, инверсий и др.

Во-вторых, изучение мутационного процесса в ограниченном 
участке Х-хромосомы даст возмож ность  реш ить  вопрос о равном ер
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ном или неравномерном распределении мутаций по всей хромосоме- 
И н терес  разреш ения это го  вопроса не н у ж д ается  в расш ифровке.

В-третьих, имея данные о локализации деталей , мож но будет  
п оказать  их распределение по дискам. Выяснение вопроса о том, 
равномерно ли распределены  летали  в нашем у частке  или нет, даст 
возм ож ность  р еш и ть  проблем у взаимоотнош ения генов и дисков 
путем  выяснения вопроса о том, имеется ли какая-либо корреляция 
между толщ иной диска и количеством  локализованны х в этом районе 
леталей .

В-четверты х, несомненно, что, избрав для изучения летальны х 
мутаций ограниченный кусок хромосомы, мы тем самым делаем  воз
можным изучение одного из интереснейш их вопросов мутационного 
процесса, вопроса о так называемом „исчерпании" данного участка. 
Ч т о  мы понимаем под „исчерпанием 1*? A priori мы допускаем, что 
каждый участок  хромосомы сод ерж ит  определенное количество  
генов. С тавя  вопрос об „исчерпании1*, мы тем самым мыслим себе 
получить  такой экспериментальный материал, которы й позволил бы 
сделать  вывод, что  в основном все гены данного участка мутировали.

Н аиболее  полное выявление всей мутационной способности ана
лизируем ого  участка м ож ет  приблизить  нас к выяснению числа 
генов в изучаемом о тр езк е  Х-хромосомы.

Этими четы рьм я моментами на наш взгляд  о п р ед ел яется  основ
ной интерес изучения мутационного процесса в ограниченном участке 
хромосомы.

Наконец, получив предварительны й материал до „исчерпания" 
всего анализируемого участка, имея данные о повторном м утирова
нии одного и того  ж е  локуса, мож но будет  попы таться  пролить 
свет  на вопрос о числе генов в изучаемом районе. Имеющийся 
цитологический  материал дал бы нам так ж е  возмож ность  еще больш е 
уточнить  наши данные по количеству  генов.

Таким образом, мы можем в дальнейш ем использовать  эти данные 
для более  точного реш ения вопроса об общем количестве  генов в  
изучаемом у частке  хромосомы, а, следовательно, и всей хромосомы, 
путем наиболее полного „исчерпания" мутационных возмож ностей  
данного района.

Каким ж е  образом мы предполагали реш ить  вопрос об „исчер
пании" оп ределен н ого  участка хромосомы? Идея относительно  п роста: 
летальн ы е мутации, получаемые в этом районе при помощи Х-лучей, 
долж ны  сохраняться  до  тех  пор, пока каж дая вновь проявляем ая 
мутация будет  оказы ваться  лишь повторением у ж е  ранее получен
ной. Тогда у нас будет  уверенность, что в основном все локусы 
данного района, способные д ать  летали, мутировали.

Д ля этой  цели была избрана половая хромосома. У часток на 
ней мы ограничили очень маленьким размером (около 0 , 3 ±  морга- 
ниды), избрав для этого  район yellow-scute-rst как наиболее изучен
ный отр езо к  Х-хромосомы в генетическом и цитологическом  о тн о 
шении (методом Пайнтера).

П реж де чем приступить к изложению экспериментального материала, рассмотрим  
литературу, посвящ енную  вопросу выяснения природы летальных мутаций.

Выяснению природы летальных мутаций посвящен ряд работ.
Первую работу в этом направлении сделал Бриджес (1У1 7). Автор нашел нехватку 

в Х-хромосоме, охватывающую район генов forea-Bar. Нехватка вызывала летальное 
действие у  самцов и у  гомозиготных самок. Следующая нехватка, так называемая 
Verm ilion-deficiency. описана также Бриджесом ('922). Эта нехватка охватывает 
несколько генетических единиц и также детальна.

Случай N otch-deficiency описан О. Mohr (1923). Эта нехватка также детальна у 
самцов и выживает у  самок лишь в гетерозиготной структуре. Нехватка эта включает 
участок чуть ниже левого конца Х-хромосомы — локусы w h ile  (1,5), facet (2,7), Abnor
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mal-abdomen ( ±  4,5). Следовательно, эта нехватка включает не меньш е 4 генетических  
единиц Х-хромосомы.

Позднее Паттерсон (1932) показал, что нехватка малой величины также детальна 
у самцов. Паттерсон пслучил 214 летальных и стерильных мутаций. И з проанализи
рованных 16 деталей 11 случаев показывали нехватки по одному локусу, а 5 по двум 
и более локусам.

Демерек (1934) показал, что из полученных им 18 нехваток только 7 были свя
заны с летальным эффектом, тогда как 11 нехваток не обнаруживали летального  
действия. Эти 11 случаев автором интерпретировались как потери одного локуса. 
В более поздней работе (193S) Демерек и Маргарет Гувер, допуская, что каждый 
диск в хромосоме слюнной железы соответствует одному локусу-гену, показали нехва
тку в 4 диска у левого конца Х-хромосомы, несмотря на полную ж изнеспособность  
самцов и самок с этой нехваткой. В этой ж е работе автор продемонстрировал две 
летали, которые цитологически оказались нехватками; одна восьми, другая десяти  
дисков.

Сахаров (1935) пытался выяснить связь летальных мутаций с хромосомными 
аберрациями. Для этого изучались летали, получаемые при помощи Х-лучей. Из 27 
летальных рецессивных, сцепленных с полом мутаций, 21 случай оказался связанным  
с хромосомными аберр.1 циями.

На связь мутаций с хромосомными аберрчциями указал М еллер (1935а). Этот же 
автор показал, что случай s c 1!* является вставкой участка, содерж авш его гены у, ас, 
sc и еще одну рецессивную  леталь, из левого конца Х-хромосомы во II хромосому. 
В другой работе (i9 3 5 b ) этот ж е автор показал ж изнеспособную  нехватку по генам  
у, ас, с фенотипическим проявлением у особей , несущ их данный деф иш енс. С ерьез
ным, однако, возражением остается пока ещ е возражение, выдвинутое самим автором 
и сводящееся к тому, что линия sc8, в которой получена эта двугенная нехватка, 
может содержать в правом конце дупликацию по одному из этих генов.

Со всей очевидностью видно, что летальная мутация есть не что иное, как 
крайнее проявление мутации. Поэтому мы б ез ущ ерба для проблемы .исчерпания - 
участка вместо „видимых* мутаций используем в наших вычислениях летальные м ута
ции. Наконец, тот факт, что природа летальных и видимых мутаций во многих слу
чаях оказывается аналогичной, дает ещ е больш ую уверенность в том, что, учитывая 
летальные мутации, мы тем самым учитываем все типы генов, хотя и при нашей мето
дике не исключена была возможность отбора и „видимых" мут.лций.

2. ПОЛУЧЕНИЕ ЛЕТАЛЬНЫХ М УТАЦИЙ И М УТАЦИЙ, ВЫЗЫВАЮ Щ ИХ
СТЕРИЛЬНОСТЬ

Для получения летальных мутаций в половой хромосоме Drosophila m elanogaster  
нами была использована следующая схема скрещиваний:

Щ  ^  х = = у  (2)

yvfВ yvfB 0215 _ у . у —

Н с г/учое Воз 
нинм летали 

гибнут

В случае возникновения летальной мутации в результате скрещивания (2) в про
бирке не вылуплялось желтых самцов, иначе говоря, самцы без делеций не выживали, 
что указывало на то, что леталь возникла в участке, прикрываемом нашей делецией. 
При помощи этой методики было получено б летальных мутаций, после чего мы 
несколько видоизменили ее, так как она не давала возможности параллельно учитывать 
летали, возникавшие по всей длине Х-хромосомы Для того чтобы можно было при 
получении деталей в левом конце Х-хромосомы учитывать также летали, возникающие 
по всей длине хромосомы, мы использовали другую  схему скрещиваний. Рентгенизован-
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ных самцов мы скрещивали с самками с1В, после чего у ж е вводили делецию в при
дачу к рентгенизоаанной хромосоме

( 3)
3  , WI

В ы ж и в а ю т  L  
с л у ч и в  д о з н и т  
летали Влебом 

к о н ц е  i - i p -
По этой методике в F2 было просмотрено 4616 хромосом при дозах 3 500, 4 000 

и 5 00J г и получено 18 деталей в левом конце и 473 летали по всей Х-хромосоме.
Следовательно, всего в пределах 0,3 ±  морганиды на 5 120 хромосом было получено 

22 летальные мутации 1.
Отбираемые летали нумеровались в порядке их получения, как-то: 1], 12, 13 и т. д., 

и в дальнейшем сохранялись в линии со сцепленными Х-хромосомами.
Из 23 мутаций 20 деталей были полными леталями, т. е. при скрещивании

1 Щ !  D2I5 XYY

давали только 3 класса мух: серых самцов и самок желтых и серых. Три летали давали 
желтых самцов в очень ограниченном количестве, однако все они были обычно 
плохо ж изнеспособны , очень легко гибли в корму и фенотипически отличались от 
серых самцов. Желтые самки 19 и 11? имели измененные крылья, доходивш ие от легкой 
гофрированности до полной их смятости.

14 давала желтых самцов с ненормальным жилкованием и пузырями на крыльях 
типа ballon, напоминая собой описанную  и ныне утерянную  мутацию spoon (Брид
ж ес, 1916).

Наряду с летальными мутациями, нами случайно в серии по получению деталей  
была получена мутация, вызывающая стерильность у самцов и обозначаемая 
условно 128: принятая за деталь ввиду позднего вылупления желтых самцов 1^ в резуль
тате дальнейших экспериментов была идентифицирована как стерильная мутация.

Эта случайно полученная стерильная мутация навела на мьель. наряду с леталь
ными мутациями, поставить специальный эксперимент по получению стерильных му
таций.

Методика получения стерильных мутаций была следующая:

yvffl * ус IB 
yw

YVffi х у D2j5 
yclB

И з F2 самцов yvfB и yvfB D 215 по 6 самцов и по 6 самок в каждой пробирке 
скрещивались в двух отдельных пробирках. Одна пробирка с серыми самцами и 
другая с желтыми. На 7-й дегь  пробирка с серыми самц ми и пробирка с желтыми 
самцами просматривались. В случ :е возникновения стерильной мутации, естественно, 
ожидалось, что в пробирке с желтыми самцами не должно было быть личинок и куко
лок, а в пробирке с серыми самцами мы должны были бы иметь нормальную кар
тину, так как в данном случае возникшая стериль оказалась бы покрытой нормальным 
аллелем, локализованным в D 215.

С этой целью было проанализировано М ?  облученных Х-лучами хромосом (доза  
5С0Эг). В результате ни одной стерильной мутации в левом конце половой хромосомы  
не было получено.

Н езначительнее количество хромосом не дает нам каких-либо оснований, чтобы 
■сделать вывод о частоте возникновения стерильных мутаций.

2"0

1 Леталь № 21 (121) была получена от рентгенизации не у, fB, хромосомы, а у-.

С1В X . Ш  ( 4 ) 
yvfB * ^

с LB Y ^ B  Y vf В OZ'S  ̂ Y vfB yvf В 0?15

В cnyvoe
Возникнлетали В Возникн. лета пи 
любом участие i-ip. В лев конце ггр



В заключение этой главы остановимся на криком описании D ?15, которая исполь
зуется нами для ловли леталей. Данная делеция была представлена мне М. Е. Н ей- 
гаузом, за это и за ряд товарищ еских советов выражаю ему свою благодарность.

D 215 возникла под влиянием. Х-лучей. Правый разрыв в ней про:иел левее гена 
bobbed, а левым облом — между kurtz и roughest. Следовательно, генетический размер  
левого концэ делеций равнялся 0 ,2+; или 0 ,3 ±  морганнды. Использованная нами 
методика обеспечивала сохранение леталей, возникающих исключительно в левом 
конце, ограниченном размером D 215.

“3. ОПЫТЫ ПО УСТАНОВЛЕНИЮ  АЛ ЛЕЛЭМ О РФ Н ОСТИ  ДЕТАЛЕЙ]

Следующий момент, интересую щ ий нас, ^относился к вопросу 
выяснения количества  локусов, затрон уты х  нашими 23 мутациями.

Иначе говоря, мы х о тел и  выяснить, повторяю т ли последую щ ие 
летали ранее возникш ие или каж дая л ет а л ь  имела сам остоятельны й  
локус: если мутация оказалась  бы типа трансгенации, то  другая  
гомологичная мутация, находясь  в том  ж е  локусе, д о лж на  была бы 
показывать картину аллеломорф ности . Если мутация оказалась  бы 
следствием нехватки, то  все другие мутации типа ли нехватки  или 
трансгенации, у которы х  оказался  бы затронуты м  тот  ж е  район, 
также показали бы аллелом орф н ое  отнош ение. Таким образом, экс 
периментом по установлению  аллелом орф ны х групп мы смогли бы 
все наши летали  разби ть  на группы аллелом орф ны х мутаций и тем 
самым выяснить количество  локусов ,  затр о н у ты х  данными 23 ле- 
талями. Д л я  этой  цели был поставлен  следую щий эксперимент:

(5J к Щ  0215 х ШВ

(б) * h Y v ( B D2I5
v ci ° --- =■

В случае о тсу тс тви я  самок, несущ их в одной хромосоме одну 
леталь, а в другой  -  другую , данные две  летали  отм ечались  бы как 
аллеломорфные. Д анны е по скрещиванию  23 мутаций друг  с другом 
приведены в табл . 1 .

Т а б л и ц а  1 ___________________________

1 2 3 4 5 б 7 8 9 10 11 12 13 |
I

14 15 16 17 19 2 ) 21 22 23

■

1 +
2
3
4
5
6
7
8

+
+

+
+ +

9
10 —

+ +
+

И
12

+

13 +
14 - +
15 -- — — — — — — — — — — -- -- — + -- -- — — -- —
16 + + + + “Г + + + + + + + + + 4- + -г + + + +
17 + — — -- —
19
211 •-- — — — — — — — — — -- -- -- —— + -- — — -- —
21
22 + + —
23
24

I 1 | |
1
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В табл. 1 по вертикали и по горизонтали в одинаковой п о сл ед о 
вател ьн о сти  располож ены  23 летали. В клетке, где встречаю тся две 
летали , знаком минус и плюс о тм ечается  резу л ьтат  скрещивания 
этих  л ет а л е й  друг с другом. Если летали  оказывались а л л ел о м о р ф 
ными, то  в кл ет к е  стави лся  знак плюса, если ж е  летали  оказы ва
лись не аллеломорф ны ми, то  это  отм ечалось  знаком минус. Н апри
мер, 17 и 113 показы вали идентичность, вследствие  чего в их кл етк е  
поставлен  знак плюс.

Из табл. 1 видно, что из 23 мутаций 9 леталей  р асп р ед еля
ются в 5 разных групп, тогда как о стальны е 14 леталей  не п оказы 
вают м еж ду собой  явления аллелом орф изм а .

Из это го  материала мы мож ем сд елать  вывод, что полученные 
нами 23 л етали  затрагиваю т 18 локусов.

4. ЛОКАЛИ ЗАЦ И Я ЛЕТАЛЬНЫХ М УТАЦИЙ ПРИ ПОМ О Щ И  ДЕЛЕЦИИ

Д л я  того  чтобы выяснить  п ослед овательное  располож ение л е 
тальных мутаций в анализируемом участке, мы предприняли следу
ющий эксперимент: 13 делеций разной величины мы вводили в ком
паунд с нашими деталями. Этим путем  мы мыслили локализовать  
наши летали  и о п р ед ел и ть  б о лее  точно места разрывов в левом 
конце делеций. С этой  целью  нами были использованы 13 делеций, 
Генетически делении представляю т собой остатки  Х-хромосомы, у 
которой  выпала вся средняя часть от  района sc до bb. С н екоторой  
точностью  размер левого  конца мож но оп редели ть  с помощью генов, 
имею щ ихся в левом  конце половой хромосомы.

И з использованных нами 13 делеций ни одна не покры вала гена 
prune. С ледовательно , левый разрыв прош ел где-то левее  этого  г е 
на. Д л я  б о л ее  точного  определения размера делеций были исполь
зованы гены у, ас, sc и rst.

В табл . 2 приведены генетические данные о размере 13 делеций.

Т а б л и ц а  2

№ делеции yellow ас SC rst

1
2

+
+

_

+ +
—

3 + + + +
4 + + — —
5 + — — —
6 -f + — —
7 + + -f —
8 + + — —
9 + + + —

10 + + + —
12 + + — —
13 4- — —
14 + — —

Знаком плюс отмечены те  гены, которы е прикрывались данной 
делецией, а знаком минус— случаи, когда то т  или иной ген оказы 
вался не покрытым делецией.

По этой  таблице у ж е  мож но сд елать  некоторы е выводы о дли
не делеций. Д ел ец и и  1, 5 13 и 14 не покры ваю т генов ас и sc. С л е
довательно , это  самые маленькие делеции, у которы х  левый раз
рыв прош ел где-то  меж ду у и ас. Д ал ее  идет другая  группа более 
длинных делеций, покры ваю щ их у и ас, но не покрывающих гена
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sc, делеции 6 , 4, 12 и 8 . З а  этой  группой следую т делеции более 
длинные, покрывающие ген s c —D2, Dl0, D7, D 9. Н аконец, идет наи
более длинная из этой  группы делеций, делеция  №  3, покры ваю 
щая и ген rst.

Выяснив при помощи „видимых" мутаций размеры  делеций, мы 
приступили к введению их к нашим деталям . И в этом  случае, как 
и в случае D 215, если бы д ел ец и я  не покры вала летали , иначе г о 
воря, если бы скрещ иваем ая самка имела в половой хромосоме ле- 
таль правее левого  облом а вводимой к ней делеции, то  все -самцы, 
несущие данную делецию  и Х-хромосому, не выживали.

С этой целью была применена следую щ ая схема скрещ ивания:

(7) lyvfB х YlLS
3  yw

(8 )  VCIB X у Ц|-1.ч
iyvfB

Р езу л ьтаты  скрещ ивания 13 делеций  с нашими л ета л я м и  сведены 
в табл. 3.

Т а б л и ц а  3

\ l
D \

1 2 3 4 5 6 7 8 | 11 13 14 15 17
19 l

22

1
2

—
+

— — — —
+ +

— — —
+ +

—

3
4

+ + +  
—1

+ -Ь + + +
—1

+ + _j
— + + +

5
6

—i 
—1 +

—
+ _1 _ + + + _ + + _  1

7 — _! — j — — — + -- --- + - “ — + --- +

9 _ + _ _ — + + _J --- 4 - -- — + + +
10 — + + — — + + + + — --- — — + _(
12 — + _ ! + — + + + _I + -- — + + +
I J
14

В этой таблице о т су т с т ву ю т  данные по 19) 110, 112. l i6. I21- так  как

самки и -плохо ж изнеспособны  и получение от  них по-
yclB yclB

п  lioyvfB lioyvfB
томства чрезвычайно затруднено. Самки ж е  и совсем

не выж иваю т.
Данное поведение 19, 112 и 1,0 явл яется  о б ъ ек то м  нашего исследо

вания в отдельн ой  работе .  П оведен и е  л етали  16 рассматривается  в 
отдельной главе.

В табл. 3 знаками плюс отм ечены  делеции, покрываю щ ие данную 
леталь, знаком м инус—случаи, когда  делец и я  не покрывала летали . 
В некоторы х кл етках  рядом со знаком минус имеется  во скл и ц ател ь 
ный знак. Э то  о тн о си тся  к случаям, где на о бщ ее количество  са 
мок (от 100  до 2 0 0 ) вы луп лялся  1 самец

№  0нз
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Таким образом, на основании данных табл. 4 мож но го ворить  о 
той п о след овательности , с какой р асполагаю тся  летали  в нашем 
районе.

Какой мож но сделать  вывод на основании этих  данных?
Первый вывод касается  локализации летальн ы х  мутаций, о чем 

б о л е е  подробно мы будем говорить  ниже. Тут ж е  мы отмечаем, 
ч то  на основании табл. 3 мож но говорить, что почти каж дая д е 
тал ь  ведет  себя  сам о сто ятел ьн о  и, как мне каж ется ,  находится в 
особом  локусе .  В этом  нетрудно убедиться , если подсчитать , ка
кое ко л и ч еств о  д етал ей  покры вает  каж дая делеция  (табл. 4 ).

Отсюда можно сд елать  второй вывод, что все делеции имеют 
разные длины, несм отря на то, что некоторы е из них покрываю т 
одинаковые „ видим ы е“ гены (табл. 5 ).

Л учш ей  иллю страцией этого  служ ит сравнение D6, D8 и D 4. Тогда 
как  все они покры ваю т ген у и ас, по отношению  ж е  к нашим д е 
талям  ведут  себя  более  диф еренцировано. Н апример, D 4 ни одной 
л ет а л и  не покры вает ,  a De покры вает  почти половину деталей , а 
D8—всего  одну леталь .

На основе этих  данных можно предполож и ть ,  что, с одной с т о 
роны, каж дая л ета л ь  располож ена в отдельном  локусе, и, с дру 
гой стороны , что  каж дая  делеция  имеет свою определенную  длину, 
отличную  от  длины другой  делеции, кроме делеций  1, 4, 5, 13 и 14, 
ко то р ы е  не покры ваю т ни одной летали  и о длинах которы х  на 
основе  данных то л ьк о  скрещ ивания с деталям и  судить нельзя.

5. ЦИТОЛОГИЧЕСКИЙ А Н А Л И З ЛЕТАЛЬНЫХ М УТАЦИЙ И ДЕЛЕЦ ИЙ

Р аб о ты  П айнтера (1933), Б р и дж еса  и др. по составлению  ц и то 
логической  карты  хромосом слюнных ж е л е з  явились новой вехой 
в уточнении  генетических  карт  хромосом Drosophila.

А вторы, используя  маленькие, порядка 2—3- 4 дисков, н ех в атки  
но отдельны м  генам, о п ределяли  местонахож дение этой  нехватки  в 
хромосоме цитологически , путем  обнаруж ения в их месте малень
ких петель .  В основу наших цитологических исследований легли  
летальн ы е мутации, полученные в нашем эксперименте.

Так как предм етом  нашего исследования явл яется  левый конец 
Х-хромосомы, то, преж де чем приступить к цитологическом у ана
лизу наших д етал ей  и делеций, мы вкратце приведем описание л е 
вого конца Х-хромосомы, видной в ядрах клеток  слюнных ж елез .
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По Бриджесу, левый конец х арактерен  маленьким вздутием— на
личием так назы ваемого бульбуса. Н аличие такого  бульбуса мы на
ходим и в карте  Х-хромосомы, составленной  П айнтером  (1934) ^и 
более подробное описание его  в р аб о те  О ф ф ерм ана (1935).

Просмотрев около 2 000 левы х концов Х-хромосомы Drosophila 
melanogaster, мы лиш ь в 2  случаях  заметили в генетически  нормаль
ной хромосоме о тсу тстви е  б уль
буса при одновременном наличии 
тех дисков, ко то р ы е  рисует  Б рид
жес в бульбусе (рис. 1).

Для сравнения нашей картины 
левого конца половой хромосомы 
с картой этого  ж е  у частка  Б ри д 
жеса, мы приводим рисунок левого  
конца половой хромосомы слюнной 
железы по Б р и дж есу  (рис. 2).

Обычно рисуемые Б ри дж есом  
полосы в бульбусе  нами не наблю 
дались (более  подробный анализ 
бульбуса мы даем  в специальной 
главе). О тносительно  количества  полос в левом конце Х-хромосомы 
в литературе су щ еству ет  больш ой разнобой. По Б ри дж есу , до б уль
буса их 29, по Д ем ереку  (1936) их 32.

Элленгорн, П рокоф ьева  и М ел л ер  (1935) насчиты ваю т их всего 
1 0 -(-нулевой, т. е. 11 дисков. Я в своей р аб о те  максимальное ко л и ч е
ство дисков до бульбуса  насчитывал до 18. Н уж но, однако, зам ети ть ,  
что при обычной технике освещ ения левы й конец выглядит н есколько  
схематически. К оличество  дисков  в таком случае  бы вает  10 полос-Н

х  - х р о м о с о м ы  ( л и н и я  В  )  
Рис. 1

Рис. 2

так называемый н у л е в о й —самый терминальны й. Т акое  ж е  ко л и чество  
дисков в нашем у ч астке  мы находим в рисунках, приводимых в ра
ботах М еллера  и П р о к о ф ьево й  (1934).

Для облегчени я  наших дальнейш их рассуж дений  мы берем  ту 
нумерацию дисков, которую  установил М еллер , с той  лиш ь разни
цей, что диф еренцируем  II диск на На и ПЬ. Д л я  более  то ч н о го  
сравнения наших 12 дисков с дисками Б ри дж еса  мы приводим сл ед у 
ющую сравнительную  таблицу.

Нумерация Бриджеса

1А1,2 
IA5.6 
IA7.B1 
1В2 
IB4.5 
IB7 
ICI.2 
1Д1,2 
U b 
IEI.2 
IFI.2 
2 А 1 , г

Наша нумерация
0
1

На
ПЬ
III
IV 
V

VI
VII
VIII

IX
X
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П р еж де  чем приступить к цитологическом у анализу леталей, мы 
провели цитологический  анализ D 215, при помощи которой  улавли 
вались летали . В оогониальных кл етках  (рис. 3) делеция  215 вдвое 
больш е IV хромосомы и свободна.

Б о л ее  подробный анализ D 215 мы провели изучением ее  в яд 
рах клеток  слюнных ж елез .  D 215 в ядре клетки  слюнных ж е л е з  
обы чно  л еж и т  свободно между хромосомами, или плотно примкнув к 
хром оцентру  правой частью  (там, где предполагается  инертный рай
он) и всегда со свободным левы м концом. Иногда можно разглядеть  
участок  bobbed и инертную часть  Х-хромосомы, выделяю щ ую ся из 
общ ей  массы хром оц ен тра  (рис. 4).

D 215 яв л яется  левым терм инальным концом Х-хромосомы, вклю 
чающим т ак ж е  и бульбус. О собо наглядно это видно на рис. 5, ab. 
где в D 215 присутствую т все 12 дисков и весь бульбус. По нумера
ции Б р и дж еса  уч асто к  первый и до 2В5,6 или 7.

П ерейдем  к цитологическом у описанию полученных нами в опы 
т е  л еталей .  Д л я  удобства сравнения летальной  хромосомы с н ор
мальной мы изготовляли  препараты  из личинок самок, которы е име
ли  одну хромосому с л етальной  мутацией, а другую нормальную. 
Так как силы конъю гации в ядрах слюнных ж е л е з  очень велики, то  
всякая ненормальность  в последовательном  распределении дисков 
д о лж на  была бы наруш ить  обычный строй  дисков в диплоидной 
с т р у к т у р е .  В случае больш их инверсий и транслокаций видны об ы ч 
ные классические  ф игуры  п етел ь  и колец, характерны е для этих 
г етер о зи го тн ы х  структур , в случае маленьких н ех в ато к—маленькие 
петли, в случае  терм инальны х отры вов  гаплоидное состояние по 
это м у  участку . Нам приш лось т ак ж е  в стр ети ться  с цитологически 
очень  незначительными нехватками порядка 1 - 2 - 3  дисков. И в 
этих случаях  мы обычно обнаруж ивали  асимметрию в р асп о л о ж е
нии дисков. Зам етив  в левом  конце половой хромосомы самок какую- 
нибудь ненормальность, мы для  проверки  рассматривали левый конец 
половой хромосомы самца с тем, чтобы  проверить  ту картину, к о т о 
рую ф иксировали в хромосоме самки.

Из 22 л етал ей  у 12 не бы ло  о б н ар у ж ен о  каких-либо видимых 
изменений в дисках. Л евы е концы половых хромосом 11( Г2, 13, 14, 15,

с .

Рис. 3 Рис. 4
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1ц> *i2> l i 3> 117* 119» 12о и I24 как У самок, так и самцов были с о в е р 
шенно нормальными. И лишь у 10 д е т а л е й —16, 17, 18,1э, 110, l i A ,116, l2i-— 
и стерили 12, были зафиксированы хромосомные аберрации.

При просмотре левых концов Х-хромосомы самки 114 зам етно бы 
ло утоньшение половины второго  диска (рис. 6 , а, Ь). Бы ло  предпо-

и г  is

/

14

и

Рис. 5 а и b

с  4  г14
Рис. 6 а. Ь, с и d

ложено, что имеет место  нехватка части II диска. При просмотре 
самцов это  предполож ение было подтверж дено  (рис. 6 , с) тем, что 
обычно вдвое ш ире первого  диска второй диск в данном случае 
оказался одной толщины с первым диском. С ледовательно , ту т  мы

, 2 

^ *  7

* J T - 9
Г '

с в ч ё о  Ж
о 3

Рис. 7 а, Ь и с

имеем нехватку  части второго  диска, а именно На, а не ПЬ, или по 
нумерации Б р и дж еса  IA7BI, на ряде п репаратов  заметна бы ла н ех 
ватка правой части-первого диска. О чевидно, разрывы в этом случае 
прошли в двух м е с т а х : вдоль первого  диска и вдоль второго .

Л еталь  8  при просм отре  самок показывала следую щ ую  картину. 
Была заметна нехватка  и лиш ь после (рис. 7, а, Ь) проверки  на

5  З о о л о ги ч еск и й  ж у р н а л , т .  XVI, в . 2 257



преп аратах  хромосом самцов была зафиксирована нехватка п ято го  
диска (рис. 7, с). По нумерации Б ри дж еса  это  район 1C 1,2.

Б о л е е  интересен  случай  с деталью  21. При просм отре самок 
наблю дается  резкая заострен ность  терминального конца, образую 
щ его  порой вид маленькой чашечки (рис. 8 , а) или одной сту п ен ь 
ки (рис. 8 , Ь). С ледовательно , ту т  имелась нехватка  нулевого  и 
части  п ер в о го  диска. При просмотре самцов это  предполож ение 
п одтверди лось  (рис. 8 , с). Л евы й конец начинался прямо со в то р о го

Рис. 8 а, Ь, с и d

диска. Д л я  реш ения вопроса о том, имеем ли мы тут терм иналь
ный о тр ы в  полностью  или сохранение какого-нибудь элем ента  край
ней точки , нами более  подробно стали изучаться  левы е концы 
Х -хромосомы самцов. В р е зу л ь т ат е  внимательного  просмотра на 
ряде п р еп ар ато в  нетрудно было у ви д еть  наличие на левом конце 
м аленького  темного пятна, принятого  нами за часть  нулевого дис
ка (рис. 8 , d).

По нумерации Б р и дж еса  тут  и м еется  нехватка по дискам IA2,
3, 4, 5 и 6 .

Рис. 9 а , Ь и с Рис. 10

Л е т а л ь  10 показы вает  нехватку  первого  и части второго  диска 
(рис. 9, а, Ь, с).

Х ром осом ы  самок по своей конфигурации напоминают хромосомы 
самок 1,,. По нумерации Б ридж еса  110 я в л яется  нехваткой  по 
IA234567BI.

Л е т а л ь  6  показы вает  нехватку  по седьмому диску, т. е. I31EI 
(рис. 10).

Б о л ее  слож ную  картину п редставляет  леталь  9. При просмотре 
п репаратов  хромосом самки наблюдалось, что концы их не конъю ги
руют. Помимо этого, меж ду вторым диском и до места слияния 
с нормальной хромосомой всегда виднелось непонятное темное пятно 
(рис. 1 1 , а).
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Возникло п редполож ение о наличии инверсии, приводящ ей к на
рушению конъюгации в этом районе. П редполагаем ая инверсия в 
такой мере нарушала конъюгацию, что иногда встречались  ядра с рас
щепленными Х-хромосомами от нулевого диска до 6 - - 7 -  8  дисков. 
На рис. 11, b мож но видеть  картину несконъю гированного левого  
конца Х-хромосом. Рис. 11, с и d демонстрирую т в отдельности  не- 
сконъюгировавшиеся концы хромосомы, приведенные на рис. 1 1 , Ь. 
Итак, наличие инверсии оказывалось несомненным: для установления 
границ инверсии необходимо было просм отреть  препараты хромосом 
самцов. Рис. 11, е наглядно д ем онстрирует  эту картину. На это м р ису н ке ,  
во-первых, можно увидеть  сильное утолщ ение нулевого диска с 
темным пятном в середине. Указанное пятно характерно для  всех

концов Х-хромосомы 19. Его мож но увидеть  и на рис. 11, d, и на 
рис. 11, а. Ч то  ж е  мы тут  имеем инверсию, нехватку, дупликацию, 
транслокацию или и то, и другое, и т р е т ь е ,— реш ить  на основании 
имевшихся в нашем распоряж ен и и  препаратов  трудно.

При просмотре 17 мы встретились  с картиной обычной взаимной 
транслокации. На рис. 1 2 ,а приведена схема данной транслокации. 
Как видно и на рис. 12, Ь, с, разрыв в левом конце Х-хромосомы п ро
шел между вторым и третьи м  диском или иначе в участке 1ВЗ IB4. 
Оторвавшийся фрагмент половой хромосомы прикрепился к правому 
концу III хромосомы, у которой  правый конец оказался т о ж е  о б о р 
ванным, пересевш им на левы й конец Х-хромосомы.

Не менее интересен  случай 123. Тут мы имеем больш ую  инверсию, 
где левый разрыв прош ел между 7-м и 8 -м диском, т. е. в у ч астк е  
IEI—IE2, а правый разры в— за локусом Ваг.
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Как было выше отмечено, во всей группе леталей  123 стоит 
особняком, являясь  стерильной  мутацией. Ц итологически  ж е  из 23 
мутаций эта  стериль  была единственной, показываю щ ей большую 
инверсию. Ч т о бы  сделать  вывод относительно  связи больш ой инвер
сии со стерильностью , материал  недостаточен , но все ж е  достоин 
того, чтобы  бы ть отмеченным (рис. 13а и 13Ь).

Случаи с 115 и l jG ввиду их особого  как генетического , так 
и цитологи ческого  и нтереса  мы выносим в особ ы е  главы.

П одводя  итоги этой  части цитологического  анализа, мы видим, 
что  почти 50% леталей  являю тся  типичными хромосомными аб ер р а
циями, в пределах обнаружимого, тогда как во всех остальных 
л ет а л я х  при очень тщ ательн ом  просм отре п репаратов  не удалось 
обнаруж и ть  каких-либо зам етных хромосомных перестроек.

П ерейдем к цитологическому анализу 13 делеций. Как и в случае 
D 215, эти делеции  в огромном больш инстве случаев в ядрах распо
л ож ен ы  сам остоятельно , чаще связаны своим правым концом с х р о 
моцентром. Д елеции , сохранивш ие 6 —7 и более  дисков левого  конца, 
обычно имеют ф орм улу левого  конца нормальной Х-хромосомы. б о л е е  
короткие делеции, как, например, делеции, имеющие всего 2 —3 т е р 
минальных диска, теряю т  свою форму. Хромонемы обычно находятся 
не в тесном соприкосновении, и поэтом у чрезвычайно трудно найти 
в ядре такую делецию. В силу этого  явления поиски делеции в 
ядрах клеток  слюнных ж е л е з  чрезвычайно затруднены. Н е случайно 
поэтому, что из 13 делеций мы смогли найти только  наиболее 
крупные делеции, как-то: D 3 , D 10, D 2 , D 9 ,  и только  после  исклю 
чительно долгих просм отров  смогли найти D 5  и D 8  из числа наи
более  коротких  делеций. Д елеции  1, 6 , 7, 12, 13 и 14, несмотря на 
тщ ательн ы е просмотры  препаратов, не были найдены. Наконец,

Рис. 12
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необходимо оговорить , что  то ч н у ю  границу разры ва таких делеций 
трудно установить, так что мы будем указы вать  количество  дисков 
с плюс и минус диском.

Д в е  больш ие делеции D 3  и D 10 сохраняю т весь левый конец 
до бульбуса  (рис. 14 и 15).

Очевидно, все ж е ,  что Ц З  более  длинная и захваты вает  часть 
бульбуса. По карте  Б ри дж еса  левый разры в в D 3  прош ел где-то 
в участке 2 В, а в D 10 где-то в у ч астк е  2 А.

D 2  оказалось  на много короче  двух предыдущ их делеций  (рис. 16).
В D 9  разрыв прош ел где-то меж ду 5-м и 6 -м диском, т. е. в рай

оне 1 С (рис. 17а).
Н аиб о л ее  короткие делеции D 8  и D 5 .  В D5 разрыв прошел 

где-то в районе второго  диска (рис. 18), т. е. IB2. D 8  ещ е более  
коротка  — разрыв прошел где-то в районе второго  диска захватив 
больш ую  часть это го  диска (рис. 19а, Ь).

На рис. 19а наглядно видно, как левы й конец у трач и вает  свою 
обычную форму, и как хромосомы, как бы тер я я  силы конъюгации, 
п р оявляю т тенденцию к расхож дению  друг от друга.

Р езу л ьтаты  цитологи ческого  анализа этих делеций сведены в 
последнем разделе  в общую таблицу, где приводится сравнение 
цитологических  длин с их генетическими данными.

Ц итологическом у  анализу 115 и 116 посвящены ниж еследую щ ие 
две главы.

П одводя итог этом у разделу, мы долж ны  отм етить ,  что среди 
наших л еталей  имелись почти  все случаи хромосомных аберраций.

Мы имели инверсии и транслокации с классическими фигурами 
п етел ь  и колец, характерны х для  этих гетерозиготны х структур . 
Наконец, мы имели случаи цитологически  очень незначительных 
н ехваток  порядка 1—2 3 дисков. В этих случаях  мы обычно о б н а 
руж ивали  асимметрию в расположении дисков.

Ч т о  касается  цитологического анализа делеции, то он п о казы вает’ 
правда, на незначительном материале  (всего 7 делеций), что какой ' 
либо  законом ерности  в установлении границ левых разрывов нельзя 
зам етить.  Н аоборот ,  все семь делеций  резко  отличаю тся  между 
собой.

0. ЦИТОЛОГИЧЕСКИЙ АН АЛ И З 115

При просм отре  препаратов  хромосом слюнных ж е л е з  линии 1и 
мы обнаруж или  о тсу тстви е  бульбуса. Б ульбус  о тсутствовал  как 
в Х-хромосоме самок, так  и самцов. Э то т  случай  нас особенно 
заинтересовал . Ведь в самом деле, почему в гетерозиготной  стр у к 
туре  о тсу т с т в у е т  м орф ологическая  леталь ,  постоянно наблю даемая 
в левом конце Х-хромосомы у нормальных линий. Если в 1,- мы 
имеем нехватку  бульбуса, то  каким ж е  образом  объясни ть  о т с у т 
ствие  его в нормальной хромосоме, введенной в компаунд с хромо
сомой 116?

В л и т е р а т у р е  и м еется  указание на природу бульбуса.
О ф ф ерм ан  (1926) посвящ ает  специальную работу  вопросу  вы яс

нения природы так  называемых ветвисты х хромосом. А втор считает , 
ч то  всюду, где мы встречаемся с „ветвистыми" хромосомами, имеет 
место симметричная дупликация. С троение бульбуса  Оф ф ерман  пред
ставл я ет  следую щ им образом : в половой хромосоме Drosophila me- 
lanogaster произош ла дупликация маленькой частицы (см. схемы 
в работе  Оффермана).

В р езу л ьтате  происходит конъю гация гомологичных локусов, и 
хромосома принимает ветвистую  форму.
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Так как у самок хромосома слюнной ж елезы  имеет диплоидный 
набор хромосом, то  указанное место хромосомы вы глядит в виде 
бульбуса.

Этим и об ъясняет  О ф ф ерман  наличие бульбуса в Х-хромосоме.
Оставляя в стороне все рассуж дения автора о тн о си тел ьн о  при

роды ветвистых хромосом, мы вынуждены несколько не со гл аси ть ся

Рис. 20 а  и b

с интерпретацией бульбуса  как дупликации. Причиной этом у послу
жило отсутстви е  бульбуса при цитологическом  анализе 115. Ни в 
одном случае как самок, так и самцов присутствие бульбуса не 
было обнаруж ено (рис. 2 0  а, Ь, с, d, е).

Иначе говоря, кчк видно на рисунках, участок  от 2АЗ до  2В8 
отсутствует: как об ъясни ть  это явление?

Рис. 20 с, d  и е

Если бы мы имели нехватку  или возникновение летали  в одном 
из дисков с, d, е или одновременно в двух, или даж е  в т р е х —это 
безразлично, то  самки с такой деталью  сохраняли бы свою ж и зн е
способность, имея свои нормальные аллелом орф ы  в дуплицированном 
участке. Но возможно, что нехватка произош ла по локусам с, d, е, с 
или с, d, е, с, d, или всего удвоенного куска хромосомы. Т огд а  при 
нашей методике такая л еталь  оказалась  бы уловленной. Н о какую 
в этом случае  мы долж ны  иметь цитологическую  картину? Мы д о л 
жны о ж и д ать  одностороннюю ветвисто сть  как следствие, с одной 
стороны, конъюгации в дуплицированном участке, а с другой ,— как
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нехбатка бульбусо

О t ‘J 3 4 6 6 7 8 9  10

Рис. 21

образование петли в нормальной хромосоме из-за укорочения оппо- 
зитной хромосомы и конъю гации родственных дисков соседних час
тей  Х-хромосомы. Но ни в одном препарате  из десятков  просмотрен
ных не оказалось  описанной картины. Какой ж е  можно сд ел ат ь  
вывод? Вывод следующий: очевидно, дупликации как таковой  в б уль
бусе нет, а бульбус м о ж ет  быть обычной м орф ологической  чертой  
Х-хромосомы, встречаем ой  и в других участках  ее и во II и III 
хромосомах, как, например, balle t  skirt в III L и др. П очему ж е  в 
таком случае  на обычных п р еп ар атах  в бульбусе  не видно дисков?

В настоящ ее  время ка тего р и 
чески реш ить  это т  вопрос не пред
ст а в л я ет ся  возможным. Причиной 
этого  является ,  вер о ятн ее  всего, 
техника изготовления препаратов . 
Так как бульбус вдвое шире всего 
остова Х-хромосомы и при раздав
ливании ж е л е з  на предметном 
стекл е  переносит на себе силу 
давления большую, чем вся Х-хро- 
мосома, то она м о ж ет  оказаться  
раздавленной, а хромонемы беспо
рядочно распределенными в этом 
участке.

Как бы в д о казател ьство  этому соображ ению  я привожу рис. 2, 
где мы имели отсутствие  обычного бульбуса с наличием в этом 
районе т ех  дисков, которы е Б ридж есом  рисовались в самом б уль
бусе (рис. 3).

О стается  объяснить  о тсу тстви е  петли у самок с гетерозиготн ой  
структурой . Если в этом уч астк е  дупликации нет, то, следовательно, 
о т су т с т в у е т  и образование петли в р езу л ьтате  конъю гации гомо
логичны х участков.  Но в таком случае  тут  долж на о б р азо ваться  
п етл я ,  как это  бывает в обычном случае нехватки.

В данном случае о т с у т с т 
вие петли  возмож но о б ъ яс 
нить часты м разрывом, про
исходящим в хромосоме 115 на 
границах нехватки, иначе го 
воря, у 10-го диска. И так как 
Х-хромосома в уч астке  б уль
буса вдвое толщ е обычной 
толшины Х -х р о м о со м ы , то
разрыв хромосомы 115 не виден, а п олучается  видимость одной целой 
хромосомы. Д л я  больш ей  ясности  мы иллю стрируем наше р ас су ж 
дение (рис. 2 1 ).

Так до лж н о  было бы быть, если бы в месте, указанном стрелкой  
на рис. 2 1 , не происходили разрывы из-за сил конъюгации, притяги
вающих остальны е части Х-хромосомы. Но, допуская  частый разрыв 
в этом  участке, мы тем самым объясняем  о тсу тстви е  этой  петли, 
п ред ставляя  хромосому как бы нормальной без всякого  бульбуса 
и без  всякой петли (рис. 2 2 ).

И не случайно, что  на рис. 20 а, Ь, с, d можно после 1 0 -го  
диска зам ети ть  наличие дисков, имеющихся и в бульбусе, и при его 
отсутствии  (рис. 3) (см. такж е  у П аинтера левый конец X -х р о м о 
сомы).

Наконец, не менее важным для данной интерпретации 115 явл яется  
ее  ген ети ч еско е  поведение.

ЕмьВус

НЕЖЁ
Рис. 22
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Самцы, имеющие Х-хромосому с 115, выж иваю т не только  при 
наличии основной D215, но и при наличии D 3, длина которой  про
стирается до бульбуса, захваты вая  и часть бульбуса. Ни одна из 
остальных 12 делеций 115 не покры вает (табл. 7).

Наконец, интересен  такж е  и факт, что 115 при скрещивании со 
всеми остальными 21 деталями не показывала аллелом орф ности  ни 
с одной из них, кроме 1]0, у которой  цитологически  о тсу т с т в у е т  
весь левый конец, включая так ж е  и бульбус.

7. ЛЕТАЛЬ 16.

Хромосома 116 вела себя  довольно странно: она оказалась  иден

тичной со всеми деталям и. С крещ ивая  самцов H 6yV fB 0215 с сам-

yclB „ l18yfB l 16yvfBками------ , мы не получали самок — — и самок ——-------------- .
у w yclB yw

Специальное скрещ ивание (9) показало, что 116 в компаунде с 
нормальной хромосомой не дает  ж и зн есп особн ы х  самок (табл. 6 ) и 
выживают лишь самцы в присутствии D 2 1 5 1.

Т а б л и ц а  6 

4 6 I L L 8 1 |б У Ч в  D71.S 1 £ 1  0215
ус* f vctf —-  -  —-

желтые самки серые самки серы е самцы желтые самцы 

— 24 31 36

Очевидно, мы имеем тут  случай выпадения „гена ж и зн есп особ - 
ности“, присутствие кото р о го  необходимо для выживания особи.

Аналогичный случай так называемого „гена ж и зн есп о со б н о сти ” 
описывает П аттерсон  (1933). Им была получена Х-хромосома, ко торая  
не давала ж изнеспособных зигот.

При анализе этой хромосомы оказалось, что в левом конце его,, 
где-то меж ду sc и prune имеется нехватка . В р езу л ь тате  этой 
нехватки исчез „ген ж изнеспособности", и самки с такой хромосомой 
не выживают. По П аттерсону , э то т  ген локализован  в левом  конце 
Х-хромосомы в пределах  0,8 морганиды.

Можем ли мы на основании имею щ егося в нашем распоряжении  
материала локализовать  найденный в н астоящ ей  работе „ген ж и зн е
способности"?

Если исходить из размера D 215 ограничиваю щ его возм ож ность  
локализации „гена ж изнеспособности"  в левом конце не правее гена 
roughest, то генетически участок, в котором  м о ж ет  бы ть л о кал и зо 
ван „ген ж изнеспособности", не выходит за пределы 0 ,2 =!=морганид.

Можно ли говорить  о расхож дении  наших данных о локализации 
„гена жизнеспособности" с данными П аттерсон а?  Тут нужно о т м е 
тить, что, во-первых, мы не гарантированы, что 11в не яв ляется

1 Рукопись была уж е в печати, когда мы познакомились с работой Curt Stern .S o 
matic crossing over and segregation in Drosophila m elanogaster" в G enetics № 6 , 1936. 
В этой работе автор указывает, что на особой среде самки гетерозиготные по гену  
жизнесйособности выживали с Minute эффектом. Мы считаем однако, что все наши  
рассуждения не находятся в противоречии с указанным фактом.

Внешние факторы несомненно играют больш ую роль в проявлении гена, и на о с о 
бой среде можно добиться в единичных случаях выживания указанных самок.
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случаем  другого  „гена ж изнеспособности", н аходящ егося  левее  „гена 
ж изн есп особн ости " ,  описанного П аттерсоном . В о -в т о р ы х ,  в распо
ряж ении  П аттерсон а  не было средств  для более точной локали 
зации .

Каким ж е  образом  об ъясни ть  вы ж иваем ость  зигот, имеющих 
хромосому 116 и всего лиш ь ф рагм ент  Х-хромосомы делецию  215?

На наш взгляд  тут  м огут бы ть две интерпретации. Во-первых, 
э то  явление мож но объясни ть  нарушением генного баланса у самцов, 
вследстви е  чего наруш ается  нормальная картина проявления „гена 
ж и зн есп особ н ости 0. Во-вторых, эф ф екто м  полож ения. Р яд  работ 
{С тертевант ,  1925, Дубинин и Сидоров, 1934, 1935, Паншин, 1935 и др.) 
показали, что  в р е зу л ь т ат е  перемены места генов в системе проис
ходит эф ф ек т  изменения доминантности  и рецессивности  генов. 
В данном случае  мож но п редполож ить , что в резу л ьтате  выпадения 
б о льш о го  ф рагм ента  Х-хромосомы в D215 ряд рецессивных генов 
стали  вести  себя  как доминанты.

Этими двумя гипотезами можно объясни ть  явление выж иваемости  
сам цов, имеющ их хромосому 116 и D 215. Правда, последняя  гипо
т еза  нам к аж ется  менее вероятной . Ц итологически  11С показы вает

о т р ы в  левого  конца Х-хромосомы. Разм ер  отрыва равняется  длине 
D 2 1 5  (рис. 23а).

Терминальные отры вы  без сохранения крайнего конца до самого 
последнего  времени в л и т ер ату р е  не описывались. И меются случаи 
то л ьк о  внутрихромосомных выпадений, описанных М еллером  и М ел 
лером  и Косиковым (1935). Лиш ь в самое недавнее время Д ем ерек  
о п исал  случай терминальных отры вов  с полной потерей  левого  
конца.

Мы решили проверить ,  имеем ли мы в случае 116 терминальный 
о т р ы в .

Нами была найдена картина, когда Х-хромосома, п отерявш ая  левый 
конец, конъю гировала конец с концом с D 215 (рис. 23Ь). И з этого  
ф ак та  можно сделать  вывод, что в случае 1К, мы имеем выпадение района 
о т  первого  диска до бульбуса вклю чительно с сохранением на о став 
шейся части Х-хромосомы нулевого  диска, которы й и притягивал 
к себе D 215.

С ледовательно , в случае 116 произош ло два разрыва. Первый 
разрыв прош ел меж ду нулевым и первым диском, а второй  на пра
вой границе бульбуса. Таким образом, от левого  конца в хромосоме
1,е оказался сохраненным нулевой диск.

Рис. 23 я и ft
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8. ОБСУЖДЕНИЕ

§ 1. Использованный нами метод  ловли летальны х мутаций при 
помощи делеции, разм ер которой  нам известен, ф иксирует все наше 
внимание на определенном участке ,  в данном случае на терм ин аль
ном конце половой хромосомы разм ером в 0,2 ± .  морганиды. Э тот  
участок при помощи комбинированных цитогенетических исследова
ний можно представить  более  ясно.

Следовательно, в участке, изученном нами, локализовано И  из 
известных видимых мутаций плюс летальный ген 1J1. Нами ж е  у с т а 
новлено 19 локусов  в этом  участке .  Если считать ,  что 11 из 19 
леталей являю тся  крайним вы раж ением  11 известных видимых м ута
ций, то нами, таким образом, о ткр ы то  7 новых генов в левом конце 
Х-хромосомы.

Хотя, конечно, не исключена возмож ность , что эти 7 новых л о 
кусов могут быть аллелями других ранее найденных л еталей  в этом 
участке.

§ 2. Какова ж е  цитологическая  природа возникновения наших 
23 мутаций? Из 22 летальны х мутаций и 1 стерильной  11 оказались 
хромосомными аберрациями и 12  без  каких-либо видимых хромосом
ных изменений. М ож но допустить ,  что среди 12 мутаций остались 
незамеченными инверсии единичных дисков. Не имея иных данных, 
мы можем допустить , что из 2 2  мутаций, полученных нами, 12  м ута
ций были типа трансгенаций (point mutation). Одновременно мы наб
людали следую щ ее явление. Д ве  летали, показываю щие ал лелом орф 
ные отнош ения цитологически не являю тся идентичными. Р азительны й 
пример в этом отношении мы видим на 1;, и 112. Эти две мутации 
аллеломорфны и имеют сходные фенотипы. Ц итологически  ж е  они 
представляют разные картины. В то время как 19 является  сложной 
хромосомной аберрацией, 112 показы вает о тсу тстви е  какого-либо 
видимого изменения в располож ении  дисков. Какой вывод можно 
сделать из этого  случая?

Из этого  мож но сделать  вывод, либо что одна и та ж е  мутация 
может бы ть следствием  как изменения типа трансгенации, так и 
перегруппировки дисков, либо что сам механизм перегруппировки  
дисков в 19 вызвал трансгенацию, тогда как механизм трансгенации 
в случае 112 иной природы, либо можно допустить ,  что независимо 
от хромосомной аберрации в 19 возникла трансгенация и мы имеем 
лишь случайное совпадение этих двух явлений. В ероятность  т р е т ь 
его случая мы считаем значительно  меньшей и поэтому склонны 
отстаивать первые две возмож ности . Ту ж е  картину мы имеем и в 
случае 17 и 113, 18 и 122.

На основе нашего цитологического  материала мы мож ем сделать  
следующие выводы. Во-первых, на примере 19, представляю щ ей собой 
видимую мутацию с пониженной ж изнеспособностью  и являю щ ейся 
хромосомной аберрацией, и 18. 1т. 1»  и др., являю щ имися типич
ными летальными мутациями, связанными с хромосомными аберраци
ями, мы можем заключить, что и летальные, и видимые мутации 
могут бы ть одинаковой природы с точки зрения механизма хромосом
ных перестроек. Во-вторых, механизм возникновения двух а л л е л о 
морфных л еталей  (19 и 112) мож ет  быть различным. В-третьих, с 
точки зрения данных цитологического  исследования мутации по их 
природе можно разделить  на три группы: мутации как внутригенные, 
физико-химические перестройки  генного м атериала без изменения 
положения гена в системе генов, так  называемые трансгенации (point 
mutation), вторая  группа мутаций как следствие мелких внутрихро-
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мосомных перегруппировок (minut rearengem ent) и хромосомных аб ер 
раций типа больш их инверсий, транслокаций и т р еть я  группа чисто 
количественны е убавления (нехватки) или увеличения (дупликации 
генного м атериала .  П овторяем , что такое уточнение диференциа 
ции мутаций возможно лиш ь цитологическим путем.

§ 3. И мея случай, когда две аллеломорфны е мутации показывают 
разные цитологические картины, мы мож ем при помощи цитологи
ческих данных примерно локализовать  леталь ,  показывающую хромо
сомную аберрацию, и в этой ж е  области  о тм етить  ее аллельную 
мутацию, не связанную с какой-либо хромосомной перегруппировкой.

Таким образом, мы мож ем локализовать  наши мутации при помощи 
следую щ их данных: во-первых, данных цитологического  анализа, 
во-вторых, данных по аллеломорфизму, и, в-третьих, данных, полу
денных в эксперм енте  с 13 делециями.

Д ля этой  цели приведем в систему наши цитологические данные: 
16 — нехватка 7-го диска, 17 — транслокация, где левый разрыв прошел 
где-то меж ду 2-м и 3-м диском, 18 — нехватка 5-го диска, 19 — с л о ж 
ная хромосомная аберрация. Можно допустить, что место возникно
вения летальной  мутации находится где-то в районе 5-го и 6 -го 
дисков, 110 — нехватка 1-го диска и части 2 -го диска, 1и — нехватка 
части 2 -го диска, 115 — нехватка бульбуса, 116 — нехватка от 1-го диска

I Z l  t 10

А Х
'в г̂з

5 6 7
Рис. 24

10 ЪдльОуС

до бульбуса включительно, 1а1 — нехватка 1-го диска, 123— больш ая 
инверсия, где левый разрыв прош ел м еж ду  7-м и 8 -м диском.

П редставим эти цитологические данные схематически: данная ось, 
представленная на рис. 24, и зо бр аж ает  хромонему, а круглы е образова
ния хромомеры — где предполагаю тся локализованными гены, группа 
которы х составляет  диск.

С правой стороны отмечены границы и места хромосомных аб ер
раций 17, 18, 19, 110, 114, 115, ]21 и 123, с левой стороны номера хро
момер.

Каким ж е  образом локализовать  остальные летали? Д ля  этой 
цели мы используем  данные табл. 4, 5 и 6 . По горизонтальной графе 
табл. 4 обозначены летали, а по вертикальным обозначены делеции. 
Знаками плюс (-|-) отмечены результаты  скрещ ивания летальной  хро
мосомы с делецией, которая  покры вает данную леталь. Знаком ми
нус (—) случаи, когда делеция не покрывает летали.

Если обратить  внимание на горизонтальны е графы, то нетрудно 
зам етить, что D4, D6, D 13, D 14 не покрывают ни одной летали. 
Если учесть, что все эти делеции покрываю т ген ye l low  (табл. 2), 
станет ясным, что все летали  из включенных в табл. 3  локализованы 
правее локуса yellow , т. е. не левее  2-го диска. Т еперь  обратим 
внимание на вертикальные графы. В этом  случае мы замечаем, что 
каждая л ета л ь  имеет в своей графе определенное количество  знаков, 
иначе говоря, каждая леталь  покры вается определенным количеством 
делеций (табл. 3).

Если считать, что более короткая д елеция покры вает меньшее 
количество леталей, расположенных линейно в нашем участке, а бо
лее  длинная делеция больш ее количество  леталей , и одновременно
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используя как цитологические, так и генетические данные о тн о 
сительно длин делеции, мы тем самым выясним последовательность  
в расположении остальных л еталей  и б о лее  уточним локализацию  
всех леталей.

Согласно этой  последовательности , по данным табл. 4 и 5 распо
ложение леталей  получится следую щ ее (рис. 25).

h \/
-H-

П о к р ы в а ю т с я  
д е л е ц и я  м и : 7 - t o  6-/0 5- ю  А - м я  Ъ - н я  2 - м я

Рис. 25
\ - й

Данные по локализации наших леталей , представленные на рис. 25, 
совпадают с данными по аллеломорфизму. Например. 17 и 113 на 
рис. 24 оказываю тся, в одном районе и являю тся  одновременно 
аллеломорфными; 1с и 119, являясь  аллеломорфными, вместе с тем на 
рис. 25 оказываю тся в одном районе. Та ж е  самая картина полу
чается и с 1,  и 14,.

Имея две схемы (рис. 24 и рис. 25), мы можем составить  одну 
общую комбинированную схему, построенную  на данных ц итологи 
ческого анализа, аллеломорф изма и локализации леталей  при помощи 
посторонних делеций. В результате  мы получаем единую схему-карту 
левого конца Х-хромосомы (рис. 26).

10 Ь у л ь б у с

Рис. 23

' Не имея 'данных скрещ ивания 121, 110, 19 и 1гз с 13 делециями, 
мы оставляем район локализации этих леталей  в тех  участках, где 
они зафиксированы на рис. 24 в р езу л ь тате  ц итологического  анализа.

Л е т а л  ь 7 о казы вается  покрытой наибольшим количеством  д е л е 
ций, т. е. 7 делециями из 13. Ц и тологически  эта л ета л ь  локализуется  
в районе м еж ду 2-м и 3-м диском. На рис. 26 мы ее, как и на рис. 24, 
оставляем на у ч астке  между 2 -м и 3-м диском как леталь ,  р асполо
женную левее  остальны х 15 л еталей , принявших участие в скрещ и
вании с 13 делециями.

Л е т а л ь  8  цитологически  локализована в 5-м диске, оказываясь 
покрытой 5 делециями.

Л е т а л ь  2, 17 и 19 покры ваю тся 6  делециями, и мы их локализуем 
в районе между деталью  8 , покрываемой 5 делециями и покрываемой 
7 делециями, т. е. в у частке  меж ду 3-м и 4-м диском.

Л е т а л ь  2 2 , с одной стороны, по данным аллелом орф изма с д е 
талью 8  и, с другой стороны, по данным р езу л ьтато в  скрещивания 
с 13 делециями, показавшим, что 122 п окры вается  4 делециями, ло ка 
лизуется правее 18 у 5-го диска.

112 по признаку аллелом орф ности  с 19 л о кал и зу ется  в том ж е  
районе, где локализована 19 по данным цитологического  анализа.
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16 покры вается  всего  4 делениями, следовательно, долж на бы ть  
локализована правее 18, покрываемой 5 делениями. В месте с тем 
10 показы вает  нехватку по 7-му диску. На основании этих  данных 
мы 16 локализуем  в 7-м диске.

Л е т а л ь  15 в р е зу л ь тате  цитологического  анализа показывала 
н ехватку  по бульбусу. Вместе с тем 1]5 не покры вается ни одной 
из 13 делений, ч то  увели чи вает  данные за локализацию 115 как 
самой правой в нашем участке, то ч нее  локализованной в районе 
бульбуса.

Д а л е е  по количеству  делеций, покрываю щ их летали , идут с о о т в ет 
ственно lj и 115, покры ваемы е каж ды е 1 делецией, 1п соответственно  
2 делениями и 14, покры ваемая 3 делениями.

Исходя из этого , мы эти пять  л еталей  располагаем между Ьз и 1̂5*
Л е т а л ь  13 п окры вается  6 делениями, следовательно, она долж на 

бы ть локализована в районе локализации 12, 117 и 11Я. Однако 113 
аллеломорф на с 17, локализованной на основании цитологического  
анализа в районе 2-го и 3-го дисков. И сходя из этого, 113 мы л о к а 
лизуем левее  \,п , 117, 119, но правее 17, поблизости  от  нее.

Н е имея ни цитологических  данных, ни данных по аллеломор- 
физму, ни данных скрещивания с 13 делениями леталей  20 и 24, мы 
их опускаем в рис. 26.

Л е т а л ь  16, связанная с нехваткой всего левого  конца, такж е 
не м о ж ет  бы ть  локализована.

О собняком  стоит 1и . При просмотре Х-хромосомы 1и  методом 
П айн тера  было установлено, что  несомненно имеет место аберрация 
2-гс диска. Однако из числа 13 делеций ее покрывала только D 3 и 
то лиш ь очень условно (на 193 самок — 2 самца). Ни одна из 
остальны х делеций ее не покрывала. О т делеции 215, при помощи 
ко то р о й  вылавливались все летали, в том числе и л еталь  14, д ел е 
ния 3 отли чается  тем, что захваты вает  не весь бульбус, а лиш ь по
ловину (рис. 28). Так как разница м еж ду  D3, не покрывающей 114 и 
D 215, покрываю щей 114, сводится к маленькому участку  бульбуса, 
то  мы долж ны  были л окали зовать  114 в районе бульбуса (рис. 2& 
и 26).

О чем ж е  говорит  ф акт  расхож дения цитологического  анализа 
л етали  14, показываю щей аберрацию  2-го диска, с данными р езу л ь 
тато в  скрещ ивания 13 делеций с 114, когда ни одна из делеций не 
покры вает  114. В данном случае возм ож но два объяснения: первое, 
когда мы имеем совпадение двух л еталей , возникш их одновременно, 
и второе ,  когда происш едш ая хромосомная аберрация во 2-м диске 
вызвала летальны й  эф ф ект  в соседнем районе, в данном случае по
близости  от бульбуса.

Данная на рис. 26 локализация генов, конечно, очень прибли
женна и ее  больш ее уточнение зависит в первую очередь  от у в е 
личения количества  л еталей  в данном у частке  и от больш его  коли
чества делеций, отличаю щ ихся меж ду собой более  малыми размерами 
с точно установленными границами разрывов.

§ 4. Н е менее интересным яв л яется  сравнение цитологических 
и генети ческих  данных, касаю щ ихся делеций. Если обрати ть  вни
мание на табл., где приведены все данные о 7 делениях, имеющихся 
в нашем распоряж ении, то  нетрудно будет  увидеть  полное совпа
дение размера делеций, определенны х цитологически , с размером 
делеций, определенных при помощи летальны х и видимых мутаций. 
В самом д ел е  D 215 и D 3 насчитывают 16 и 13 дисков, одновременно 
эти ж е делеции  покрываю т соответственно  15 и 13 л еталей  (из 15 
леталей), и гены у, ас, sc и rst. У ж е следую щ ая группа делеций D 10,
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Т а б л и ц а  7

№ делеции y e llo w ас SC rst
Количество 

дисков, имею
щихся в дел е

ции

Количество лета
лей из 15, покры
ваемых дел ец ией

D 215
i

~Г + + + 16 15

D 3 + + + + 13 13

D 10 + + + • 10 7

D 9 +
. + + 5 7

D 2 + + + 4 6

D 8 + + 2 0

D о +
1‘/2 0

D 9, D 2, покрывающие у, ас И SC и не покры ваю щ ие гена rst, нас-
читывают меньшее количество  дисков соответственно  10, 5 и 4, 
покрывают меньшее количество леталей  —■ 7,7 и 6.

Далее идет D 8, покрываю щ ая у и ас, цитологически включаю
щая нулевой, первый и больш ую  часть второго  диска и не. покры 
вающая ни одной из 15 леталей.

С ледующ ая делеция  D 5  т ак ж е  не покры вает  ни одной летали , 
покрывает только  yellow  и цитологически включает в себя лиш ь 
нулевой, первый и очень незначительную  часть второго  диска. В 
связи с этими данными можно сд елать  следую щ ие выводы.

Случаи разры вов генов ас и sc в л и т ер ату р е  до  сих пор не опи
сывались. Проверка разрыва меж ду ас и sc при помощи делеции  
чрезвычайно затруднена, так как делеции сами по себе  даю т эф ф ект  
нарушения нормального количества щетинок и тем самым делаю т 
сложным реш ение вопроса о наличии разрыва меж ду генами as и sc.

Ч то  ж е  мы имеем?
D 8  и D 2  генетически отличаю тся меж ду собой тем, что D 2  по

крывает ген sc, a D 8 не покры вает sc. В месте с тем цитологически 
D 2, покрываю щая ген sc, показы вает  б ольш ее  количество  дисков 
(четыре), a D 8 ,  не покры ваю щ ая гена sc, — всего два диска. Э то  
дает основание нам думать , что в случае D 8 мы имеем д ей ст в и т е л ь 
но ф акт разрыва, происш едш ий между генами ас и sc. Н аконец, то т  
факт, что в D 8  п рисутствует  то л ьк о  часть  2-го диска, д ает  нам 
основание предполагать , что ген sc локализован  или во 2-м или 
в 3-м диске.

Интересны такж е данные делеций  D 8  и D 5 . Они отличаю тся  между 
собой тем, что тогда как D 8  покры вает у и ас, D 5 покры вает 
только yellow. Ц и тологически  ж е  разница меж ду ними заклю чается  
в том, что D 8  вклю чает в себя  почти весь 2-й диск, тогда к а к 0  5 
включает лиш ь часть  2-го диска. На этом основании мы ген ас 
локализуем в средней части 2-го диска.

Наконец, на основании данных этой  ж е  таблицы  мы можем л о к а 
лизовать ген rst. D 215 и D 3  покры ваю т ген rst, тогда как ц и т о л о 
гически они отличаю тся между собой тем, что D 215 вклю чает весь  
левый конец, включая и бульбус, a D 3 весь левый конец и л и ш ь  
два диска из бульбуса. D 10 ж е  вклю чает весь левый конец, не 
захватывая ни одного диска из бульбуса, одновременно не покры вая
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гена rst, тогда как D 3  охваты вает  весь левый конец и два диска из 
бульбуса.

На этом  основании мы локализуем  ген rst в одном из первых 
дву х  дисков бульбуса.

В резу л ьтате ,  если спроецировать  данные рис. 26 и выводы о 
локализации генов  у, ас, sc и rst на основании табл . 7 на карту 
левого  конца Х-хромосомы, мы получим примерную локализацию 
летальны х и видимых мутаций у, as, sc и rst в изучаемом нами 
о т р езк е  Х-хромосомы (рис. 27).

С хем атически  данные табл. 7 выглядят следую щ им образом 
(рис. 28).

0 г \ 5 D'i £М0 0 9  01  ОЬ ОЪ

§ 5. Вопросу о том, равномерно ли распределены гены по хром о
со м е ,  посвящен ряд  работ. Гаррис (1929), получив больш ое коли
чество леталей , при помощи кроссинговера локализовал  их и показал, 
что они распределяю тся  неравномерно, сбиваясь  большими группами 
на разных участках. П озднее М еллер  и П айнтер (1932) показали, что 
тако е  р асполож ени е  л етал ей  можно об ъ ясни ть  особенностями крос
синговера, не дающими возм ож ность  реш ить  этот  вопрос сколько- 
либо точно.

Д анны е нашего эксперимента проливаю т несколько больший свет 
на этот  вопрос.

В самом деле: на 4616 хромосом было получено 473 летали  по 
всей Х-хромосоме и 18 л еталей  в нашем участке. На основании этих 
данных можно сравнить мутационную частоту  в нашем участке  с 
мутационной ч астотой  по всей Х-хромосоме. О тнош ение получается
1 : 26,2. Д анное отнош ение само по себе ничего не говорит, но если 
сравнить это  отнош ение мутационной частоты  с отношением числа 
дисков  нашего участка и всей хромосомы, то  мы получим данные,

272



настолько совпадающие, что д елается  возможным у твер ж д ен и е  о более 
или менее равномерном распределении мутации по Х-хромосоме. 
По карте Х-хромосомы, составленной Бридж есом  по препаратам 
слюнных ж елез ,  отнош ение коли чества  дисков в нашем уч астке  к 
количеству  дисков по всей X хромосоме равняется  отнош ению  1 :20,6.

М ожно оспаривать  наши данные, исходя из того  утверж ден и я , 
что отнош ение количества  дисков неправильно, так как нам неиз
вестна до сих пор природа каж дого  диска в смысле того, какое 
количество генов локали зуется  в каждом диске. Вполне резонное 
возражение, однако отпадаю щ ее на наш взгляд, если учесть , что 
наш участок  в 28—30 дисков яв л яется  достаточны м куском, чтобы 
в среднем отразить  все особенности  в распределении дисков вдоль 
Х-хромосомы.

§ 6. Какой ж е  вывод можно сделать  на основе нашего м атериала 
относительно „исчерпания" всех мутаций в нашем участке? Из табл . 1 
видно, что мы имеем еще больш инство леталей , не имеющих себе 
аллеломорфны х. Это дает  нам основание думать, что при п р о до л ж е
нии эксперим ента  мы будем ещ е получать  очень  много мутаций ни 
разу не м утировавш их генов. И лиш ь в случае, когда каж дая  вновь 
возникающая л ета л ь  будет  иметь себе идентичную из числа у ж е  
полученных, мы сможем с некоторой  уверенностью  у тв ер ж д ать ,  что 
наш участок в основном исчерпан и состоит  из такого-то  количества  
генов. Пока ж е  мы можем заявить , что нами о ткр ы то  19 локусов  
от 0,0 до 02 0,3 ±  морганид.

Выше, в введении, мы указали, что  наиболее полное выявление 
всей мутационной способности анализируемого участка  м ож ет  при
вести нас к выяснению числа генов в данном районе.

В генетической  л и т ер ату р е  им еется  ряд  работ ,  посвященных 
вопросу выяснения количества генов Drosophila m elanogaster.

О пределение размера генов и их коли чества  — один из наиболее 
сложных вопросов современной генетики. П оэтом у в настоящ ее  
время можно говорить  лишь о возмож ности  подойти к вопросу об 
определении коли чества  генов у генетически  наиболее детально  
изученного о б ъ ек та  Drosophila melanogaster.

О пределение размера гена и их количества  в основном шло по 
линии использования данных по частоте  мутирования. Не случайно, 
что все работы, сделанные в этом направлении (М еллер, 1919, 1926, 
Гоуэн и Гей, 1933), опираю тся на данны е по ч асто те  мутирования. 
П уть изучения мутационного процесса явл яется  одним из наиболее 
многообещ аю щ их для определения коли чества  генов.

В самое последнее  время ряд авторов  (М еллер, Р аф ф аэл ь ,  П р о 
коф ьева) указы вает  на другой путь, при помощи кото р о го  мож но 
было бы оп р ед ел и ть  количество  генов. Это путь  использования дан
ных по ч асто те  разры вов в хромосоме. Э то  оказалось  возможным 
лиш ь в р е зу л ь т ат е  появления целой серии работ  по изучению х ро
мосом клеток  слюнных ж е л е з  методом  П айнтера.

П оследний путь, путь использования частоты  разрывов, не исклю
чает возмож ности  и сп ользовать  данные по ч асто те  мутирования при 
определении  коли чествя  генов, а, наоборот ,  дополняет  их, д ел ая  
возможным взаимную проверку р езу л ьтато в  эксперим ентов , п р о ве 
денных различными путями.

Самая ранняя работа, где мы находим попы тку о т в ет и т ь  на воп
рос о коли честве  генов, это  работа  М еллера  и А льтен бурга  (1919). 
В этой р аб о т е  авторы, не описывая принципов подсчета  генов, д о 
пускают, что  приблизительное  количество  генов в Х -хромосоме у 
Drosophila m elanogaster д олж но  равняться  минимум 500.
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Б олее  подробно на вопросе о количестве  генов М еллер  останав
ливается в своей следую щ ей работе  (1926). В этой  р аб о те  автор 
впервые описывает те  пути, при помощи которы х он в 1919 г. со 
вместно с А льтенбургом  устанавливал  количество  генов в Х-хро- 
мосоме.

Основным путем, по автору, могут являться  данные, о с
нованные на мутациях в идентичных локусах. М ож но подсчитать  
количество  генов на основании числа генов, мутировавших однажды, 
дважды, триж ды  и т. д. Чем больш е о б щ ее  число генов в данной 
хромосоме, тем меньше вероятн ость  вторичного  мутирования одно
го и того  ж е  гена, и, таким образом, отм ечая  относительную  час
тоту  идентичных генов по сравнению с частотой  не повторяю щ ихся, 
можно приблизительно  подсчитать  о бщ ее количество  генов в х р о 
мосоме.

Указанный принцип не м о ж ет  д ать  точного количества генов, как 
это  указы вает  и сам автор, во-первых, потому, что учитываются 
только  гены, мутирую щ ие более  или менее часто, и, во-вторых учи
ты ваю тся только  гены, затрагиваю щ ие эпидермальную морфологию  
и пигментацию. Больш инство  же мутаций, затрагиваю щ ие ф и зи о л о 
гические или даж е  внутренние морф ологические признаки, у ск о л ь 
зает  из нашего поля зрения.

С этой  точки зрения ц елесооб разнее  изучать  летальны е мутации, 
з ая вл я ет  автор, как крайние проявления видимых мутаций. В этом 
случае эксперимент о сл о ж н яется  необходимостью  идентификации 
летальны х мутаций. При том уровне, на каком находилась генетика 
в 1926 г., автор  находит возможным проведение этого  эксперимента 
на какой-либо аутосоме, что чрезвычайно слож но и невообразимо 
трудоемко.

В озможно оп редели ть  количество  генов и путем изучения часто
ты перекреста . Д л я  этого  нужно пом нож ить о бщ ее число морганид 
(в то  время равное 285) на число генов, могущих заклю чаться в о д 
ной генетической  единице. М еллер  пиш ет, что если допустить, что 
в отрезке, даю щем 1°/о перекреста ,  заклю чается  5 генов, то  мы по
лучим 2 8 5 x 5 ,  или 1 425 генов. Эти свои рассуждения автор  строит  на 
известных случаях  связи генов приблизительно  этой силы. Это слу
чай К лауссена, описавш его  0,2% п ерекреста  во II хромосоме меж ду 
генами jaun try  и black, случай, описанный Бридж есом  о п ер ек р есте  
м еж ду lo renge и tan . Если ж е  учесть  некоторую  неравном ерность  
в распределении  генов по карте, сгущ енность  в некоторы х районах, 
то  можно, со о тветствен но  увеличивая длину хроматина, а сл ед о в а 
тельно, и количества генов, довести  их число до 1 800.

Но это т  метод автор  считает  менее надежным, чем предыдущий, 
так как могут сущ ествовать  региональны е особенности в частоте  
перекреста и располож ении  генов, которы е не дадут картины д аж е  
минимального числа генов. Наконец, если учесть, что со времени 
опубликования этой работы  число морганид 285 возросло до 291 и 
имеются случаи п ерекреста  не только  в 0, но и в 0,1% и ещ е мень
шей частоты , то  количество  генов по этой  схеме с 1 800 д олж но 
увеличиться  до 3 600 как минимума.

Наконец, как частный случай определения количества генов 
Меллер рассматривает  возм ож ность  использования данных, основан
ных на изменениях локуса Ваг. У читывая так называемые „мутации" 
или п ерекрест  в локусе  Ваг, считая, что  п ерекрест  между геном 
Ваг и его соседями происходит с такой ж е  частотой, с какой он 
происходит обычно между двумя соседними генами, то  по данным 
Зелени и С тертеван та  мож но найти, что ген Ваг о тсто и т  на 0,2 еди
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ницы от своего соседа. Следовательно, и по этим данным число г е 
нов будет колеб аться  от 1 400 до 1 800. Но в случае гена Ваг у сло
вия п ерекреста  сильно нарушены, и это  о б сто яте л ьс тво  м о ж ет  яви ть
ся причиной ненормальной частоты  перекреста ,  а следовательно, 
и искажения действительного, числа генов. Наконец, более  поздние 
данные самого М еллера  о природе гена Ваг (1936) наруш аю т стр о й 
ность всех рассуж дений о числе генов у D. m elanogaster, о п р ед е
ленных на основе данных по перекресту  в этом локусе.

Д ругой  автор, Д ем ерек ,  свои данные по определению  числа генов 
у D. m elanogaster  до сих пор не опубликовал  и мы знакомы с ними 
лишь по о т ч ет у  Д авенпорта .  И з этого  о тч ета  видно, что  Д ем е р ек  
показал, что при дозе  в 2500 г Х-лучей частота  появления л е т а л ь 
ных мутаций в половой хромосоме D. m elanogaster  равна 12,5%. 
О бщее число изменений, наблюдавшихся в 22 локусах  половой х ро
мосомы при 633 787 хромосомах, равно 136. Эти данные показывают, 
что частота  (средняя) изменения на один локус равна 0,0246%. Д еля 
частоту изменений во всех локусах  на среднюю ч астоту  изменений 
на один локус, было получено число локусов  в Х-хромосоме, равное 
500. Если другие хромосомы Drosophila со д ер ж ат  такое  ж е  число 
генов на единицу длины, как и Х-хромосома, то  мы получим о бщ ее 
число генов, равное 2 500.

Р аб о та  Гоуэна и Гей (1933), посвящ енная выяснению числа и в е 
личины генов у D. m elanogaster, построена  на использовании дан
ных по ч асто те  мутации. Сравнивая частоту  видимых мутаций и 
идентифицируя их, авторы находят 175 „видимых" генов в Х-хро
мосоме. Каково ж е количество  рецессивных летальны х мутаций в 
Х-хромосоме? Авторы рассуж даю т следующим образом . В опыте 
было найдено, что на 44 „видимых" мутаций возникло 320 рец ес 
сивных, летальны х мутации. Э то  отнош ение 1 :7 ,3  о т р а ж а е т  д е й с т 
вительную разницу в количестве  „видимых" и „летальны х" генов. 
Учитывая, что количество  видимых „генов" равно 175, мож но з а 
ключить, что рецессивных летальны х д олж но  бы ть 175 X  7,3 =  1 280. 
Отношение ж е  числа доминантных л еталей  к рецессивным равно 0,75 
или для всей Х-хромосомы 1 2 8 0 X 0 ,7 5  =  960. И спользуя  данные 
Д обрж анского , Ш терна и Пайнтера, авторы  делаю т  вывод, что г е 
нетически автивный участок Х-хромосомы равняется  9,8% аутосомам. 
Исходя из этого  коэф ициента  и количества ген о в —рецессивных л е 
тальных, рецессивных видимых и доминантных летальных, которое  
установлено для Х-хромосомы, мож но со о тветствен н о  вычислить 
количество генов для  аутосом: рецессивных летальны х 1 280 0,098 =  
=  13100, доминантных летальн ы х  генов 960 0,098 =  9800 и видимых 
рецессивных генов  175/0,098 =  1 800. Такова схема вычисления коли
чества генов у D. m elanogaster  по Гоуэну и Гей. По этой  схеме 
общее число генов равняется  27 115.

Резю мируя приведенную литературу , мы можем заявить след ую 
щее. И з всей приведенной л итературы  единственной работой , где 
авторы специально приведенным экспериментом пытались разреш и ть  
вопрос о количестве  генов, явл яется  работа Гоуэна и Гей. Р аб о та  
М еллера носит характер  постановки вопроса, тем более  что в рас
поряжении автора  не было исчерпываю щ их эксперим ентальны х дан
ных.

Д ем ер ек  сильно уп рощ ает  вычисление общ его  количества  генов. 
Работа Гоуэна и Гей, помимо упрощ ения проблемы при п ерерасчете  
количества генов в Х-хромосоме для аутосом, стр адает  ещ е и круп
ным деф ек то м  методики. И дентиф ицируя видимые мутации, авторы 
обходят необходимость  идентификации л етальн ы х  мутаций. Н а к о 
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нец, расхож дение более  поздних данных Д ем ер ека  с данными Гоуэ- 
на и Гей (2 500 и 27 000) застав л яет  отн оси ться  несколько н едовер
чиво к их работам  и п оказы вает, что вопрос о количестве генов у
D. m elanogaste r  д ал еко  ещ е не выяснен.

В связи с вопросом о коли честве  генов немалый интерес пред
ставл я ю т  последние работы  М еллера .

В р аб о те  М еллера  и П р окоф ьевой  (1934а) мы находим указания 
отн оси тельно  других  путей  определен и я  количества генов. А вторы 
считают, что в хромосоме имею тся некоторы е определенные точки, 
в которы х хроматин при облучении м о ж ет  бы ть разорван. О трезки  
хромосомы м еж д у  такими разрывами могут рассм атриваться  как 
„гены “. Д ля  того  чтобы выяснить  количество  этих генов в ограни
ченном районе, нужно продлить  эксперимент до тех  пор, пока не 
будет  дости гнуто  на основании числа повторений достаточной  в е р о 
ятности  того , что каж д ая  точка была представлена по крайней мере 
одним разрывом.

На примере гена scute М еллер , П рокоф ьева  и Р аф аэл ь  (1935) под
тв ер ж д аю т эту  мысль. П ринципиально нового эта методика не вно
сит в вопрос выяснения количества  генов, однако м о ж ет  сл у ж и ть  
источником’ дополнительного  м атериала к материалам, полученным 
в р е зу л ь т а т е  изучения частоты  мутаций.

М атериал , полученный в данном эксперименте, не дает  нам пра
ва д ел ать  какие-либо выводы о количестве  генов при помощи м е
тодики исчерпания определенного  участка. П оэтому это т  вопрос 
о стается  откры ты м до тех  пор, пока не будет  накоплен достаточный 
материал для уверенности , что участок д ействительно  исчерпан.

Однако, как было сказано в введении, имея данные о повторном 
мутировании одних и тех  ж е  локусов , мы можем на основании ф о р 
мулы М еллера  о п р ед ел и ть  прибли зительн ое  количество генов в на
шем участке .

В разобранной нами выше р аб о те  М еллер  приводит следую щ ую  
формулу:

п, __ 2п,
п0 “  n t

где п0— число генов, не мутировавш их ни разу, п, -ч и с л о  генов, 
м утировавш их один раз, п.,—число генов, мутировавших два раза.

С ледовательн о , п0 =  - - ^ — , а п — п0 -|- гц +  п,2.

Н есомненно, что чем больш е генов, мутировавш их один раз, два
2п

раза, тр и  раза и больш е раз (ибо тогда  соответствен но  3 =  -  3
П1 П2

и т. д.), тем больш е точность  в определении  генов, не мутировавш их 
ни разу, а след овательн о , и тем меньше ош ибка в "определении 
коли чества  генов.

Какими мы располагаем данными?
п0 =  х, Hj =  15 и п, =  4.

Иначе говоря, единичных мутаций мы имели 15, а л еталей ,  мути
ровавш их дваж ды, имели 4. С оответствен н о  подставляя в выш епри
веденную формулу эти данные, мы получили:

„ . 15* _  225 00
х - ~ 2 л - ~ Г ~ 2 8 Л -

Отсюда n =  28,l  -j- 1 5 - f -4 =  47,1.
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Д ля экстраполяции данного количества  генов ко всей Х-хромо- 
соме можно использовать  как данные по сравнительной  ч аст о т е  му
тирования наш его  участка  по всей хромосоме, так и данны е по ср ав 
нению количества дисков, нарисованных Бридж есом  по препаратам  
слюнных ж е л е з  в нашем у ч астке  по всей хромосоме.

На 472 л етальн ы е мутации во всей Х-хромосоме мы получили 18 
леталей  в анализируемом участке, что  дает  соотнош ение 1 :26,2. И с
пользуя данные по количеству  генов в ограниченном участке ,  мы мож ем

47 1 47-26,2
построить следую щ ее отнош ение: —  =  или х =  — -—  =

—- 1231 генов во всей Х-хромосоме.
Если и сп ользовать  данные по коли честву  дисков, то  со о гветст-

47 • 20,6 ncQ 
венно х = ----- j-----=  968 генов.

Несомненно, что  эти данные о коли честве  генов мы считаем  ч р ез
вычайно приближенными и их б о лее  точное  оп ределение на наш 
взгляд возмож но лиш ь после наиболее полного исчерпания нашего 
участка.

Насколько далеки мы от полного исчерпания нашего участка ,  по
казываю т нам наши расчеты  о количестве  генов. Если по этим ми
нимальным данным их д олж но  бы ть  47, то  ясно, что нам ещ е до 
исчерпания анализируем ого участка далеко .

Б заклю чение считаю  своим долгом вы разить  искреннюю при
знательность  Н. И. Ш апиро за помощ ь и ценные советы  при п ро
ведении данной работы . В ыраж аю  благодарность  т ак ж е  А. А. П р о 
коф ьевой  за советы  и помощь по цитологической  части работы.

9. ВЫВОДЫ

1. При помощи Х-лучей получено 22 летальн ы х  мутации и одна
мутация стерильности  в левом конце Х-хромосомы. У часток Х-хро
мосомы, подвергаю щ ийся исследованию, ограничен делецией  D 215 
размером в 0,2 — 0,3 d r  морганид.

2. П роведен  опыт по выяснению аллеломорф изма меж ду 22 д е т а 
лями. Из общ его  числа летальн ы х  мутаций то л ьк о  8 леталей  пока
зывали аллелом орф н ость  друг с другом. У становлено, что 23 мута
ции, полученные в нашем эксперименте, задеваю т то л ьк о  18 ло- 
кусов.

3. Все летали  локализованы  при помощи разных делеций, ц и то 
логических данных и данных по аллеломорф изму.

4. П роведен  цитологический анализ 23 мутаций и 7 делеций ме
тодом Пайнтера. Установлено, что из 22 мутаций только  10 связаны 
с хромосомными аберрациями. Из них 8 микроа,берраций, одна тран с
локация и одна больш ая  инверсия. У становлены т ак ж е  размеры 7 
делеций.

5. Ц итологический  анализ л еталей  15 показал нехватку так назы 
ваемого бульбуса. На этом материале  строится  предполож ение, что 
в районе бульбуса  о тсу тс тву е т  дупликация.

6. Описан новый случай „гена жизнеспособности", локализован
ного в районе 0,2=1г — 0 ,3 r t морганид. У становлено, что в этом  сл у 
чае им еется  нехватка в левом конце Х-хромосомы, где левы й р аз
рыв прошел между нулевым и первым диском, а правый -на правой 
границе бульбуса.

7. И спользуя  данные по повторности  мутаций на основании ф о р 
мулы М еллера , было определено  число возможных мутаций в левом
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конце Х-хромосомы, равное 47. Э кстраполируя  данные левого  конца 
на всю хромосому при помощи использования сравнительных данных 
частоты мутирования, мы получим общ ее количество  генов во всей 
Х-хромосоме, равное 1 231.

8. О бсуж даю тся дальнейш ие пути проведения эксперимента для 
выяснения общ его  коли чества  генов у D. m elanogaster .
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A STUDY ОЕ THE LETHAL M UTATIONS IN LEFT END O F  THE 
SEX-CHROMOSOME IN DROSOPHILA MELANOGASTER

by S. J. A l i k h a n i a n  

S u m m a r y

1. Twenty two lethal and  one sterile m utations in the left end  of the
X-chromosome were obtained by m eans of X-rays. The region of the
X-chromosome studied was limited by deletion D —215 which had
0.2=!= 0,3 units.

2. In order to tes t  the allelom orphism  am ong these  22 lethals  an  e x 
periment was carried out. O nly  8 lethals proved to be allelomorphic. T he
refore, the 23 m utations obtained covered only  18 loci.

3. All le thals  were localized by m eans of different deletions, and  on 
the basis of cytological and  genetical (allelomorphism) data.

4. 23 m utations and  7 deletions were' cytologically  studied  by  P a in 
ter’s method. O ut of 22 m utations only  10 were connected with chromo
somal aberrations. Among them  were: 8 micro aberrations, I translocation 
and I large inversion. The dimensions of 8 deletions were established.

5. The cytological ana lys is  of the letal-15 showed the absence of the 
so-called «bulbus». On the basis of these data  an assum ption  was m ade 
concerning the absence of the duplication in the «bulbus».

6. A new case of viability gene is described. The gene is localized 
on 0.2=+=—0.3=!=u. It is connected with a deficiency in the. left end of the 
X-chromosome; its left break has occured between the zero and the 1st 
disc; the rigth- on the right cage of the «bulbus».

7. The possible num ber of m utations was estab lished  on the basis 
of data  on repeated m utation with the help of M uller's formula. This 
number am ounts  to  47. Extrapolating  th.e data  of the left end on the 
whole chromosome by  using  the comparative m utation rate we obtain the 
total num ber for the X:chromosome equal to 1 231.

8. A possibility of further experim ents for es tab lishm ent of the total 
number of genes in D. m elanogaster  is discussed.
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ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
ТОМ  XVI 1937 г. ВЫП. 2

Н Е К О Т О Р Ы Е  Н А Б Л Ю Д Е Н И Я  И Э К С П Е Р И М Е Н Т А Л Ь Н Ы Е  
И С С Л Е Д О В А Н И Я  Н А Д  Д И Н А М И К О Й  Б И О Ц Е Н О З О В  

П ЕРИ Ф И Т О Н А

Н. П. С м а р а г д о в а

И з лаборатории экологии Института зоологии МГУ и Лимнологической станции в
Косине

I. ВВЕДЕН И Е

О брастание микроскопическими организмами погруж аемых в воду 
стеклянны х пластинок и возникаю щие при этом биоценозы периф и
тона (терминологию  см. у Д уплакова , 1933) представляю т исклю чи
тельно благоприятны й материал  для освещ ения некоторы х основных 
проблем биоценологии. П опы тка  сф орм улировать  эти последние 
была недавно предпринята Гаузе (1936) и в связи с этим мы не 
будем зд есь  подробно  останавливаться  на предпосылках настоящ ей  
работы . О тметим  только , что  мы стрем ились  применить эксп ери 
м ентальны е м етоды  (воздействие на биоценоз путем искусственного 
удаления н екоторы х  ком понентов в процессе роста, влияние гради
ента внеш него  ф а к т о р а —со л ен о ст и —на формирование биоценоза) в 
полевой обстановке .  Тем самым была создана возм ож ность  синтеза 
методов  полевой и лабораторной  экологии, плодотворность  которого , 
как нам ка ж ет с я ,  не п о дл еж и т  сомнению.

М естом нашей работы  являлось  Г лубокоозерское  отделение Л им
нологической  станции в Косине. Хорошая изученность микроскопи
ческой ф лоры  и фауны Глубокого- о зера  как в систематическом 
отношении, так и с точки  зрения распространенных здесь  биоценозов 
перифитона благодаря работам Карзинкина (1927) и Д уплакова (1933) 
явилась  весьма благоприятной предпосылкой для наших наблюдений 
и экспериментов.

II. ОПЫТЫ 1935 г.

1. М а т е р и а л  и м е т о д и к а

В опы тах нами применялись предметные стекла размером 7 5 Х 14 мм. 
Они были вертикально  укреплены  на резиновой пробке на высоте 
50 см о т  поверхности  воды, как это  и зображ ен о  на рис. 1. Д ве 
такие установки  были погруж ены  в воду 28/V неподалеку  от зар о 
слей E qu ise tum  в прибреж ной  зоне озера. На стеклах  для о б л е г ч е 
ния п о дсчета  тонким алмазным пером были нанесены три системы 
квадратов, расстояние м еж ду центрами которы х составляло  ровно 
23 мм. П лощ адь  внутреннего  м аленького  квадрата составляла  9 м м2
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( 3 x 3  мм), а площ адь внеш него квадрата 100 мм2 (1 0 x 1 0  мм). П од
счеты  числа особей  на единице поверхности  производились  под 
микроскопом; по мере формирования и ооста биоценоза некоторы е  
бионты (как это  будет  отм ечен о  ниже) тщ ател ьн о  удаляли сь  тонкой 
препаровальной иглой.

2. Э к с п е р и м е н т а л ь н ы е  д а н н ы е

Н аблю дения над ростом биоценозов производились в переходный 
период меж ду „весенним“ и „летним" аспектами обрастания. В связи 
с этим биоценотические взаим оотнош е
ния меж ду отдельны ми организмами Д е р е в я н н ы й  п о п л а в о к
сильно ослож н яли сь  сезонными измене
ниями водоема: постепенное повышение 
тем пературы  воды неблагоприятно  о т 
раж алось  на холодолю бивы х представи
телях  диатомовых и синезеленых водо
рослей, являвш ихся доминантами б ио
ценоза. В течение первых 15 дней р а
боты  средняя тем пература  воды со 
ставляла  14,4°, а в течение последую 
щих 10 дней 20,6°.

Данные по количественном у у ч ету  
населения стекол  приведены на рис. 2 
и 3, и при обсуж дении  их мы можем 
о т м е т и т ь  следую щ ие моменты.

а) И м м и г р а ц и о н н ы й  г р а д и е н т

В связи с особенностями закрепления 
стеко л  на у ст а н о в к е (р и с .  1) имел место 
резко  выраженный градиент начального 
заселения стекл а  бионтами. Ч асто та  по
падания различных организмов была зна
чительно больш ей на периферических 
квадратах  (I,, I I J  и закономерно пони
ж алась  по направлению к месту зак р е 
пления стекол . Наличие иммиграцион
ного градиента характерно  для  н езр ел о 
го биоценоза; градиент постепенно сгла
ж и вается  и, наконец, полностью  исче
зает  по мере полного заполнения стекла 
микроорганизмами и их смыкания друг 
с другом. Э тот  процесс о тч етл и во  виден на кривых, приведенных 
на рис. 2, a ,  d .  С опоставлен ие  темпа нарастания общ ей  плотности  
популяции на первом и т р еть ем  крадратах  показы вает, что  значи
тельное вначале о тставани е  общ ей  плотности  на т р еть ем  (внутрен
нем) квадрате сгл аж и в ается  к 22—25-му дню. Т от  ж е  самый вывод 
следует  и из сопоставления координат  пространственного  полож ения  
стекла  (расстояние в миллиметрах центра данного квадрата  от центра 
квадрата тр етьего )  с плотностью  популяции на 8-й и на 22 -2 5 -й  
день роста  (рис. 2 , c d ) .  С овпадаю щ ие данные получаю тся  для  стеко л  
№ №  1 и 2 установки №  1. С общ ей  точки  зрения  п р ед ставл яет  
интерес, что отчетливое  о тр аж ен и е  на ст р у к т у р е  б иоц ен оза  момен
тов, связанных с характером  попадания организмов  извне, х ар а к те 
р и зует  н езрелость  биоценоза. В этом смысле и м еет  место п араллель
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б и о ц ен о за—обрастания с ассоциациями наземной р астительности , 
изучаемыми ботаниками.

О бращ аясь  к градиенту  распределения отдельных организмов, 
интересно  остановиться  на C ym bella  и Gomphonema, которы х можно 
объеди ни ть  в одну экологическую  группу диатомовых со стебель-

Р а с с т о я н и е  3  м м  о т  ц е н т р а  с т е к л а  N  3
Рис. 2. Кривые роста плотности популяции организмов перифитона на раз

личных участках стекла

чаты м прикреплением к суб страту . Как показы вает рис. 3, а ,  в н е
зрелом  биоценозе (на 8-й день) плотность  Cym bella  Gom phonem a 
повы ш ается от центра к периферии стекла вполне параллельно 
общ ему иммиграционному градиенту  всей популяции. Таким образом, 
больш ая концентрация C ym bella—G om phonem a у внешнего края 
стекл а  связана с больш ей  частотой  попадания и легкостью  зак р еп 
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ления на стекл е  в этой  зоне. Полная п ротивоп олож н ость  этому 
имеет место  в зрелом биоценозе на 17-й день развития. Так как 
больш ая густота  популяции д о сти гается  раньше всего у внешнего 
края стекла, то мало устойчивы е (в условиях повы ш аю щ ейся тем 
пературы воды) Cym bella Gom phonem a здесь б ы стрее  всего вы тес
няются, сохраняясь  в относительно  больш ей концентрации во внут
ренней части. Таким образом, имеет место обращ ение градиента, 
которы й теп ерь  о казы вается  связанным с биоценотическими момен
тами. С ледует  о тм етить  такж е, что в связи со сл ож н остью  обста-

Рис. 3

новки и эфемерны м характером  вхож дения в биоценоз группы 
C ym bella  G om phonem a отмеченная нами законом ерность  имела место 
не во всех сериях наблюдений.

б) В з а и м о д е  й с т в и е М i с г о n е i s и L y n g b y a

Доминантами биоценоза с точки зрения захвата ими поверхности  
стеклянной  пластинки являлись , несомненно, диатомея Microneis mic- 
rocephala и синезеленая  водоросль  Lyngbya. В связи с этим при 
смыкании обрастания и н ед о статк е  места эти два организма в сту 
пили во взаимоотнош ение друг с другом.

Х арактер  это го  взаимодействия был весьма сложным у ж е  в связи 
с тем, что  холодолю бивая Lyngbya (см. Д уплаков, 1933), будучи
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весьма стойкой вначале, сильно снизила свою ж изнеспособность  
в р езу л ь тате  потепления воды в озере . Однако экспериментальное 
вм еш ател ьство  в развитие биоценоза (искусственное понижение 
концентрации Lyngbya путем ее частичного удаления с пластинки) 
не о ста вл я ет  никаких сомнений в наличии антагонизма между Mic- 
roneis и Lyngbya.

Рис. 3 ,  b  п р ед ставл яет  р езу л ьтаты  двух таких опытов с р а з р е 
живанием  популяции. В первом опы те (установка 2, стекл о  II) 
Lyngbya бы ла сильно ослаблена и дело  ш ло к ее  полному в ы тесн е
нию Microneis. В этом случае ещ е б ольш ее  ослабление Lyngbya 
путем ее  д ополнительного  разреж ивания (перемещ ение из точки I 
в то ч ку  II; рис. 3) позволило Microneis достигнуть  относительно  
бо лее  высокой плотности. Во втором  опы те (установка I, стекло  II) 
стойкая  L yngbya сильно угнетала  рост Microneis, сталкивая и закры 
вая его. Кривая a b e d  (рис. 3) показы вает, как Microneis, разрастаясь  
вначале, стал в дальнейш ем у гн етаться  Lyngbya, достигая  н ек о т о 
рого  временно устойчивого  состояния (d ), в котором  биоценоз 
п р ед ставл яет  собой сетку  из Lyngbya, в отдельны е просветы  которой  
был вкраплен Microneis. При искусственном выведении биоценоза 
из этого  состояния  путем разреж и вани я  Lyngbya (перемещ ение из 
с  в c j  сперва имел место рост Microneis, а затем  снова частичное 
вытеснение его Lyngbya с возвращ ением к прежнему состоянию (кривая 
с1, d l ) .  Таким образом, здесь  имела место  (в течение н еб ольш ого  
о т р езк а  времени) н еко то р ая  регуляц и я  состава биоценоза.

в) О п ы т ы  в л а б о р а т о р и и

С текла  были укреплены  с помощью кнопок на горизонтально  
располож енной  деревянной  доске ;  эта последняя была закреплена 
в озере  с помощью кола на глубине 50 см и на расстоянии 25 см 
от  поверхности  воды. П осле  трехдневного  пребывания в о зер е  при 
16° стекл а  помещ ались в пробирки с еж едневно сменяемой (про
ф ильтрованной  ч ер ез  ф ильтр  иенского стекла и не сод ерж ащ ей  
новых п роростков)  озерной  водой и сохранялись в терм остате  при 28°.

П р ед став л я ет  и нтерес  имевш ее место  в одной из серий сильное 
развитие Amoeba limax, поглощ авш ей ещ е не достигш его  п р ед ел ь 
ной плотности  Microneis. О сво б о ж д аем о е  последним место  начал 
занимать Cosmarium Regnellii. П итание амеб носило такой х арактер ,  
что  они не у ничтож али  Microneis до самого конца; значительно 
разрядив его в одном месте, они переползали  вслед за этим на 
соседний участок.

III. ОПЫТЫ 1936 г.

1. М а т е р и а л  и м е т о д и к а

В опытах 1936 г. были применены установки иного типа. На кол 
длиной около  1 м набивалась  сверху горизонтальная дощ ечка р аз

мером 1 3 x 2 5  см, на которую  кнопками при
крепляли сь  пронумерованные стекла  разм е
ром 7 5 x 1 4  мм. Кнопки перед опытом  бы- 

Рис. 4. Стекло в опытах ли покрыты смесью парафина и вазелина во
1936 г. с начерченными избеж ан и е  появления на них ржавчины. На

на нем квадратами стекл ах  для облегчения подсчета были на
черчены  алмазным пером квадраты  „больш ие", „средние" и „ма
лые" (рис. 4).

П одсчет  приходилось вести  главным образом на „средних" квад
ратах, так как население на стекл ах  оказалось  довольно плотным.

284



В некоторы х случаях  приходилось  пользоваться  и „малыми" квадра
тами. П лощ адь „среднего" квадрата  равна 9 мм2, площ адь „малого" 
2,25 мм2. В тех  случаях, когда наиболее интересны й для  наблюдения 
участок  находился вне начерченны х нами квадратов, подсчет  п р о 
изводился, исходя из поля зрения микроскопу, и р е зу л ь т ат  п ер ес ч и 
ты вался на площ адь, равную 9 мм2. Установки были поставлены 
в зарослях  E quise tum  на глубине 1 м 
(рис. 5).

И сследование производилось  в июне — 
июле 1936 г. При этом  было изучено:
1) влияние градиента солености  на ф орм и ро
вание' биоценоза и 2) законом ерности  взаимо
дей ствия  меж ду бионтами.

О п ы т ы  п о  п е р в о м у  р а з д е л у  з а 
ключались в следую цем. С текл а  описанным 
выше способом опускались  в о зеро  и о с т а 
вались там от 12 до 18 дней, пока население 
на них не становилось  д остаточн о  плотным.
З а т ем  стекл а  вынимались, просчиты валось  
число поселивш ихся на них разных видов 
растений и ж ивотны х (на „средних" квадра
тах) и они опускались в пробирки с водой 
разной солености, оставаясь  до конца оп ы 
та  в лаборатории . С реда в пробирках  см е
нялась еж ед н евн о  и ее  объем  составлял  
15 см3.

Градиент солености  был принят от 0,033 
до  0,8% соли в озерной  воде, причем в од
них опытах была применена морская соль 
неизвестного  происхож дения, а в других -  
соль, привезенная с Каспийского моря. В 
дальнейш ем мы будем первую из этих с о 
лей  н азы ватьпросто  „морская соль", вторую  
„каспийская с о л ь “ .

П оставлено  было 4 опыта:
Опыт № 2 градиент солености 0; 0 ,1 ;  0 ,2 ;  0 ,3  0 ,4 ; 0 , 5 % морской соли

„ № 3 .  0; 0 ,2 ;  0 ,4 ; 0 ,6 ; 0 .8 И  »
К  4 „ 0; 0 ,2 ; 0 ,4 ;  0 ,6 ;  0,89-6 каспийской „

„ № 6 .  0; 0 ,33 ; 0 ,067; 0 , 1 % морской .

Все эти растворы  приготавливались, исходя из 10% раствора той 
или другой  соли, приготовленного  на проф ильтрованной  через б ак 
териальный ф ильтр  озерной  воде. Д л я  разведения исходного 10% 
раствора соли для опыта уп отреблялась  нефильтрованная озерная  
вода.

П осле помещ ения х т ек о л  в солевы е растворы через о п р ед ел ен 
ные пром еж утки  времени .производился подсчет населения на стекле.

О п ы т ы  п о  в т о р о м у  р а з д е л у  состояли  в том, что в момент 
смыкания биоценоза мы частично удаляли тех или других бионтов, 
изменяя тем самым соотнош ения меж ду ними, и путем п ер и о ди 
ческих подсчетов  следили за тем, какое влияние оказы вает  такое 
изменение количественных соотнош ений между концентрациями 
бионтов  на структуру  биоценоза. С текла при этом все время со 
хранялись в озере .

Д ля  подсчета мы приносили их в лабораторию  в пробирках с 
озерной  водой и по окончании подсчетов тотчас  ж е  ставили обратно 
в озеро.

Поверхность воды

1
3

еэи-»

Рис. 5. Схема установки  
1936 г.
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Т а б л и ц а  1. Влияние морской соли на рост перифитона. Опыт № 2. Плотность популяции на 9 мм'-

Вид

M icroneis
(диатомовые)

Lyngbya
(синезелены е)

Gomphosphaeria I 
(синезелены е J • 
планктонные)

Зелены е  
водоросли 

(все вмссте)

Животные 
(все вместе)

Концен

трация 

соли в %

Плотность популяции Рост вида по отношению к исходной его величине 
перед помещением в солевые растворы

З.УШ Г. VII 7 .VII 9. VII 11. VII 13.VII
перед по
мещением 
в ра створ

через  
2 дня

через 
4 дня

через 
6 дней

через 
8 дней

через 
10 дне?

0 103 Ь 9 ,5 25 6 ,5 350 437 48 9 ,5 1 1,06 2 ,4 9 3 ,4 0 4 ,2 4 4 ,7 5
0 ,1 850 785 848 704 536 248 1 0 ,9 2 0 ,9 9 0 ,8 3 0 ,6 3 0 ,2 9
0 ,2 3 8? 8 3 5?0 3 256 1 752 960 512 1 0 ,9 2 0 ,8 4 0 ,4 5 0 ,2 5 0 ,1 3
0 ,3 510 280 376 72 4 —  1 0 ,5 5 0 ,7 3 0, 14 0 ,0 8 0
0 ,4 3 2 1 6 2 600 2 296 2 392 484 72 1 0,81 0,71 0 ,7 4 0 ,1 5 * 0 ,0 2
0 ,5 398 230 448 428 298 85 1 0 ,5 8 1, 13 1,07 0 ,7 5 0 ,2 2
0 3 2 ,5 5 8 ,5 47 6 7 ,5 64 39 1 1 ,80 1,45 2 ,0 8 1,97 1,20
0 ,1 16 16 29 28 24 3 6 ,5 1 1 1,81 1,75 1 50 2 ,2 8
0 ,2 18 3^ ,5 26 36 6 4 ,5 J 2 1 1, 81 1,44 2 ,0 0 3 ,5 8 4 ,0 0
0 ,3 17, 5 2 2 ,5 4 0 ,5 4 5 ,5 3 5 ,5 31 ! 1 1,29 2,31 2 ,6 0 2 ,0 3 1,77
0 ,4 10 ,5 14 29 40 3 0 ,5 31 1 1,33 2 ,7 6 3 ,81 2 ,9 0 2 ,9 5
0 .5 16,5 . 11, 5 15 ,5 10,5 5 ,5 6 ,5 0 ,6 9 0 ,9 4 0 ,6 4 0 ,3 3 0 ,3 9
0 17 9 ,2 5 8 ,5 11, 25 10,25 7 ,7 5 1 0 ,5 4 0 ,5 0 0 ,6 6 0 ,6 0 0 ,4 5
0,1 3 4 ,5 39 3 6 ,5 7 6 5 1 1, 13 1,06 0 ,1 9 0 , 17 0 ,1 4
0 ,2 28 31 2 2 ,5 9 4 ,5 3 1 1,11 0 ,8 0 0 ,3 2 0, 16 0, 11
0 , 3 23 22 21 И 8 , 5 9 , 5 1 0 ,9 5 0,91 0 ,6 5 0 .3 7 0,41
0 ,4 15 15 6 6 2 — 1 1 0 ,4 0 0 ,4 0 0 . 13 0
0 , 5 20 17 5 4 , 5 2 - 1 0 ,8 5 0 ,2 5 0 ,2 2 0 ,1 0 0
0 3 5 ,7 5 29 ,7 5 44 ,2 5 2 8 ,5 32 34 ! 1 0 .8 3 1,24 0 ,8 0 0 ,8 9 0 ,9 5
0 ,1 4 6 ,5 3 8 ,5 2 8 ,5 26 27 14 1 0 ,8 3 0,61 0 ,5 6 0 ,5 8 0 ,3 0
0 ,2 4 4 ,5 41, 5 49 4 3 ,5 4 3 ,5 41 1 0 ,9 3 1, 10 0 ,9 8 0 ,9 8 0 ,9 2
0 ,3 3 5 ,5 15 21 6 ,5 5 4 1 0 ,4 2 0 ,5 9 0 ,1 8 0 , 14 0, 11
0 , 4 7 8 ,5 62 40 21 3 ,5 2 0 ,7 8 0,51 0 ,2 7 0 ,0 4 0 ,0 2
0 ,5 3 7 ,2 2 7 ,5 2 4 ,5 13,5 4 1 ,5 1 0 ,7 3 0 ,6 6 .0 ,36 0, 11 0 ,0 4
0 1,75 2 ,5 1,25 0 ,7 5 1,75 0 ,5 1 1,43 0, 71 0 ,4 3  ' 1 0 ,2 9
0 1 — 1 ,5 1 3 ,5 2 ,5 1 1 1 ,5 1 3 ,5 2 ,5 1
0 ,2 0 ,5 0 ,5 0 ,5 0 ,5 0 ,5 0 ,5 1 1 1 1 1
0 ,3 — — — . — — — 1 0 0 0 0 0
0 ,4 — — — — — — 1 0 0 0 0 0
0 ,5 0 ,5 0 ,5 0 ,5 ' 0 ,5 0 ,5 0 ,5 1 1 1 1 1 1

1 Подсчет 3.VII произведен перед помещением в солевые растворы.



Всего по изучению законом ерностей  взаимодействия м е ж д у  
бионтами было проведено три опыта:

В опыте № 1 мы удаляли из обрастания: 1) A piocystis, 2) Chlorobotris, 3) A p iocy-  
stis и Chlorobotris, 4) C oleochaete и Stigeoclonium , 5) L yngbya и M icroneis, 6) Micro
neis, 7) Lyngbya.

В опыте № 5 — Lyngbya и Microneis.
В опыте Л° 7 —  Lyngbya и M icroneis.
В опытах № №  1 и 5 производились периодические подсчеты плотности популя

ции, а в опыте № 7 сверх этого было сделано несколько зарисовок одной и той ж е пл о
щадки по мере обрастания стекла.

Подсчеты во всех опытах были сделаны под микроскопом Reichert с окуляром IV  
и объективом 3. При подсчете M icroneis и клеток в колониях Chlorobotris (в опыте 
№ 5) применялась окулярная сетка.

Доминантами в обрастаниях 1936 г. были диатомовые M icroneis и синезелены е  
водоросли Lyngbya. Зелены х водорослей было сравнительно мало. Животные компо
ненты также встречались редко.

Т а б л и ц а  2. Влияние морской соли на рост перифитона. Опыт №  3. 
Плотность популяции на 9 мм2

Вид

К
он

це
нт

ра
ци

я 
со

ли
 

в 
%

Плотность
популяции

Рост вида по отношению  
к исходной его величине 

перед помещ ением  
в солевые растворы

14. VII1[ 17. VII
1

22 .V II
подсчет 

перед по
мещением 
в раствоо

через 
3  дня

через 
8  дней

0 2 : 0 682 2 656 1 2 , 7 3 1 0 ,6 2
1 0 , 2 696 480 74 1 0 , 6 9 0 ,11

M icroneis \ 0 , 4 202 158 20 1 0 , 7 8 0 , 1 01
| 0 , 6 728 504 4 96 1 0 , 6 9 0 , 8 5
1 0 , 8 £82 426 240 1 0 , 7 3 0 ,4 1

/ 0 5 5 7 , 5 1 1 1 . 5
„ 1 0 , 2 10 2 , 5 0 , 5 1 0 , 2 5 0 , 0 3
Прочие диатомовые i 0 , 4 б 5 1 0 , 8 3 0

E p i th e m ia ,  C occoneis 1 0 , 6 4 0 , 5 _ 1 0 , 1 2 0
I 0 , 8 2 , 5 0 , 5 — 1 0 , 2 0 0

/ 0 49 51 94 1 1 , 0 4 1 ,9 2
1 0 , 2 106 144 180 1 1 ,3 6 1 ,7 0

L y n g b y a  -j 0 , 4 10J 78 146 1 0 , 7 8 1 ,4 6
I 0 , 6 76 62 48 1 0 ,8 1 0 , 6 3
I 0 , 8 114 56 21 1 0 , 4 9 0 , 1 8

0 35 25 8 1 0 ,7 1 0 , 2 3
Прочие синезел. (планкт.) 1 0 , 2 3 1 , 5 1 2 ,5 4 1 0 , 4 0 0 , 1 3

Gomphosphaeria, Aphanizo- •{ 0 , 4 4 7 , 5 19 0 . 5 1 0 , 4 0 0 ,0 1
m enon 0 , 6 4 2 , 5 1 7 ,5 — 1 0 ,4 1 0

0 , 8 44 14 — 1 0 , 3 2 0

0 12 1 5 ,5 3 1 1 ,2 9 0 , 2 5
1 0 , 2 21 17 9 , 5 1 0 ,8 1 0 , 4 5

З е ’еиые водоросли •{ 0 , 4 4 8 , 5 2 3 , 5 6 1 0 , 4 8 0 , 1 2
1I 0 , 6 16 4 0 , 5 1 0 , 2 5 0 , и 3
I 0 , 8 29 14 1 1 0 , 4 8 0 , 0 3

( 0 5 , 5 5 _ 1 0 ,9 1 0
1 0 , 2 2 , 5 — - 1 0 0

Животные 4 0 , 4 1 0 ,5 2 - 1 0 , 1 9 0
1 1 I 0 , 6 1 — - 1 О 0
I 0 , 8 — — _  | 1

1
0 0

1 Подсчет 14.VII произведен перед помещением в растворы морской соли.
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Для M icroneis подсчитывалось число клеток.
.  Lyngbya „ .  нитей.
„ зеленых водорослей подсчитывалось число колоний (для многоклеточных)

,  клеток (для одноклеточных)
„ животных подсчитывалось число ссо б ей  (независимо от того, многоклеточные

они или одноклеточные)

Т а б л и ц а  3. Влияние каспийской соли на рост перифитона. Опыт № 4 
Плотность популяции на 9 мм2

Вид

OSsa -гз

s  ®

Плотность
популяции

Рост вида по отнош ению  
к исходной его величине 

перед помещ ением  
в солевые растворы

£  s
14.VII1 17. VII 22. VII

подсчет 
перед по
мещением 
в раствор

через 
3 дня

через  
8 дней

1
M icroneis |  

1

0
0 ,2
0 ,4
0 , 6
0 ,8

632
696
664
488
736

1 344 
512 
424 
304 
448

1 824 
2 ,5

1
1
1
1
1

2 ,1 2
0 ,7 3
0 ,6 4
0 ,6 2
0,61

2 ,8 8
0 ,0 0 4
0
0
и

Прочие диатомовые |  
<Epithemia. C occoneis) j

0
0 ,2
0 ,4
0 ,6
0 ,8

6 .5  
4
4 .5
4
5

8 .5
3 .5
1 .5
2 .5  
2

16
3 .5
4 .5  
1
0 ,5

1
1
1
1
1

1,31
0 ,8 7
0 ,3 3
0 ,6 2
0 ,4 0

2 ,4 6
0 ,8 7
1
0 ,2 5
0 ,1 0

(
Lyngbya {

I

0
0 ,2
0 ,4
0 ,6
0 ,8

23
74
80
74
70

3 3 .5  
94 
86  
28
2 1 .5

9 6 .5  
2L0 
180
2 4 .5
14.5

1
1
1
1
1

1,45
1 ,27
1,07
0 ,3 8
0,31

4 ,1 9
2 ,7 0
2 ,2 5
0 ,3 3
0,21

Прочие синезеленые  
<Gom phosphaeria. Aphanizo- I 

m enon) j

0
0 ,2
0 ,4
0 , 6
0 ,8

4 0 .5
3 3 .5
3 7 .5  
33
71 . 5

29
3 3 .5
16.5  
12
26

21
6 .5  
3
2 .5
1.5

1
1
1
1
I

0 ,71
1
0 ,4 4
0 ,3 6
0 ,3 6

0 ,5 2
0 ,1 9
0 ,0 8
0 ,0 7
0 ,0 2

f
Зелены е водоросли j

I

0
0 ,2
0 ,4
0 ,6
0 ,8

2 5 .5
2 5 .5
2 0 .5
31 . 5
2 2 .5

22
18 ,5
7
8 .5
5 .5

9
8 .5
2 .5  
1
0 ,5

1
1
1
1
1

0 ,8 6
0 ,7 2
0 ,3 4
0 ,2 7
0 ,2 4

0 ,3 5
0 ,3 3
0 , 1 2
0 ,0 3
0 ,0 2

Животные |

I

0
0 ,2
0 ,4
0 ,6
0 ,8

3 ,7

1 ,5
0 ,5

'

10
0 ,5

1 ,5 1
1
1
1
1

2 ,7 0
0 ,5
0
0
0

0 ,4 1
0
0
0
0

2. В л и я н и е  г р а д и е н т а  с о л е н о с т и  на  ф о р м и р о в а н и е
б и о ц е н о з а

Р езу л ьтаты  опы тов  по изучению  влияния градиента солености 
на ф ормирование биоценоза мы приводим в табл. 1, 2, 3 и 4.

При о бработке  материала мы объединили некоторы е компоненты 
биоценоза, так как особей  каждой отдельной  систематической  еди 
ницы было очень немного. Э то  относится:

1 Подсчет 14.VII произведен пе^ед помещением в растворы каспийской соли.
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1). к зеленым водорослям, в число которы х вошли Apiocystis, 
Chlorobotris, Stigeoclonium, Coleoctiaete, Scenedesm us, Cosmarium, Spi- 
rogyra, Bulbochaete, Oedogonium;

2) к некоторым диатомовым, куда вошли Epithemia, Cocconeis;
3) к синезеленым планктонным формам: G om phosphaeria ,  Aphaniso- 

шепоп, которы е для  нас мало интересны, так как они не росли на 
стекл е ,  а падали на него сверху и легко  смывались;

4) к животны м организмам, из которы х у нас встречались  сувойки, 
коловратки, Stentor, Ceratium, Turbellaria.

Данные для Microneis и Lyngbya, как преобладаю щ их в биоценозе, 
выделены особо.

Т а б л и ц а  4. Влияние морской о л и  на рост перифитона. Опыт Л; 6. 
Плотность популяции на 9 мм2

Вид

cc
s
zsГЗ

Плотность
популяции

Рост вида по отнош ению  
к исходной его величине 

п еред  помещением  
в солевые растворы

*  §  
8

17. V I I 1 21 .  V II 26.  VII
подсчет  

перед по
мещением 
в раствор

через  
2  дня

через 
7  дней

(
M icroneis -j

I

0
0 , 0 3 3
0 , 0 6 7
0 , 1

3  0 0 8  
1 7 2 8  
1 5 0 4  
3  9 2 0

4 4 1 6  
2  5 6 0
2  0 4 8
3  9 6 8

6  2 4 0  
2  8 1 6  
2  2 4 0  
2  9 7 6

1
1
1
1

1 . 4 7
1 . 4 8  
1 , 3 6  
1 , 0 1

2 , 0 7
1 , 6 3 .
1 , 4 9
0 , 7 6

Прочие диатомовые f  
(Epithem ia, Cocconeis) 1

0
0 , 0 3 3
0 , 0 6 7
0 , 1

2 0 , 5
6
6

10

2 5
13
9 , 5

1 9 , 5

41
41
1 8 , 5
И

1
1
1
1

1 , 2 2
2 , 1 7
1 , 5 8
1 , 9 5

2
6 , 8 3
3 , 0 8
1 , 1 0

Г
L yngbya {

I

0
0 , 0 3 3
0 , 0 6 7
0 , 1

1 5 . 5
4 0 . 5  
9 6  
3 0

2 9 , 5
3 6
7 6
3 4

6 0
41
9 6

17 4

1
1
1
1

1 , 9 0
0 , 8 9
0 , 7 9
1 , 1 3

3 , 8 7
1 ,0 1
1
5 , 8 0

Прочие синезелены е (  
планктонные (Q om phos- •! 
phaeria, Aphanizom enon) ^

0
0 , 0 3 3
0 , 0 6 7
0 , 1

6 8
8 6
6 2 . 5
6 4 . 5

2 9 . 5  
3 9
3 2 . 5
2 8 . 5

2 . 5
7 . 5  

10
2 2 , 5

1
1
1
1

0 , 4 3
0 , 4 5
0 , 5 2
0 , 4 4

0 , 0 4
0 ,1 .9
0 , 1 6
0 , 3 5

(
Зелены е водоросли ^

I

0
0 , 0 3 3
0 , 0 6 7
0 , 1

13
1 3 , 5
12

7 , 5

7
7 , 5

1 0 , 5
7

0 , 5
2
5 . 5
4 . 5

1
1
1
1

0 , 5 4  
0 , 5 5  

' 0 , 8 7  
0 , 9 3

0 , 0 4
0 , 1 5
0 , 4 6
0 , 6 0

Животные |

0
0 , 0 3 3
0 , 0 6 7
0 , 1

1

1 2 1

1
1
1
1

0
0
2
0

0
0
1
0

В таблицах приведены абсолю тны е р езу л ьтаты  опытов и вы чис
л ен н ы е на основании этого  м атериала  отн оси тельны е данные, к о т о 
ры е показы ваю т рост  отдельны х видов в средах, содерж ащ и х  м о р 
скую или каспийскую соль в различны х концентрациях. За  единицу 
зд есь  принято число кл ето к  или колоний того  или иного вида п е
ред  помещ ением стекол  в солевы е растворы . На основании п олу
ченных относительны х величин вычерчены  приводимые ниж е г р а 
фики.

1 Подсчет 17.VII произведен перед помещением в солевые растворы.
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а) В л и я н и е  г р а д и е н т а  с о л е н о с т и  н а  р о с т  M i c r o n e i s

На рис. 6 приведены результаты  опыта №  3 по влиянию гради
ента солености  на Microneis.

З д е с ь  на оси ординат о тл о ж ен о  число Microneis по отношению  
к контролю  (подсчету  перед  помещ ением в растворы  соли, п ринято
му за единицу) (жирная линия), а по оси абсцисс—концентрация мор
ской соли (в процентах) в озерной  воде. С плош ная линия показы вает  
о тн оси тельное  число Microneis в различных растворах соли в пер
вые дни опы та (через 2— 3 дня), а пунктирная линия—ч ер ез  7— 8 
дней. Во всех опытах рост Microneis с повышением солености  у г 
нетался , причем в первые дни опыта это  угнетение было сравни
тельно  слабым, но с течением  времени подавляю щ ее действие  соли 
на рост  Microneis усиливалось. При градиенте солености  от 0 до
0,1% морской соли подавление роста  Microneis невелико и лиш ь 
после 0,1% оно резко  усиливается . Д ей ствие  каспийской соли зна-

«ак

Контроль 
Через 2-3 дня 
Через 7-8 дней

0.1 0 2 0.3 0.4
% соли в  озерной 6о&ё

0.5

Рис. Р. Начальная и конечная реакции M icroneis на гра
диент солености (опыт Л» 2, морская соль). По оси ор- 
диньт отложено число M icroneis по отношению к конт
ролю. принятому за единицу, по оси абсцисс — процент 

*' соли к озерной воде

чительно  сильнее действия морской соли. Так, в конечном итоге 
рост Microneis был подавлен при 0,2% каспийской соли почти  на 100%, 
в то  время как при 0,2% морской соли всего лиш ь на 89% (табл. 2 
и 3).

Ещ е р езч е  подавляю щ ее влияние солей на рост Microneis вы сту
пает  при сравнении относительны х  кривых роста Microneis, в ы ч ер 
ченных на основании данных опы та №  2, где наблюдения велись в 
течен и е  10 дней ч ер ез  каж ды е двое суток (цифровые данные см. 
на табл. 1).

На рис. 7 показан рост  Microneis в средах разной концентрации 
морской соли по отношению  к исходному их числу в начале опыта. 
По оси ординат о т л о ж ен о  число Microneis на единицу контроля, а 
по оси абсцисс—дни наблюдений.

Зд есь  соверш енно  отчетливо  видно, что, в то  время как в ко н т
рольной к у л ьту р е  в чистой озерной воде Microneis с течением  врс-
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мени увели чи ваю тся  в числе, в средах  с содерж анием  того  или 
д ругого  коли чества  морской соли они постепенно отмираю т.

б) В л и я н и е  г р а д и е н т а  с о л е н о с т и  н а  р о с т  L y n g b y a  

С оверш енно иной тип реагирования на градиент солености  имеет 
место у Lyngbya.

Рис. 7. Рост M icroneis в средах разной концентрации 
морской соли (опыт № 2). П о оси срдинат отложено  
число M icroneis по отношению к исходному их числу 
в начале опыта, принятому за единицу, по оси абсцйсс  

даты наблюдений

На рис. 8 приведены кривые начальной и конечной реакции Lyng
bya на градиент солености, построенные тем ж е  сп о со б о м ,к ак ’и для 
Microneis. В первые дни жизни в солены х средах  рост Lyngbya, так

ж е как и рост Microneis, подавляется  с повыш ением концентрации 
соли, хотя  и не в такой сильной степени, как у последних. С т е ч е 
нием времени у гн етаю щ ее действие  солей ослабевает  и при некото-

5

°/о соли
___ О
___ 0.1

з VII 5.VII 7. VII 9-Vir 11.VII I3.VII

10

_ _ _  Контроль
_____ Через 2-3 дня
____  Через 7-8 дней

0.4 0.? 0 3 0 4 0.5
% соли S озерной боде

Рис. 8. Начальная и конечная реакции Lyngbya на ipa- 
диент солености (опыт № 2, морская соль). По оси ор
динат отложено число Lyngbya по отнош ению к исход
ному их числу в начале опыта, по оси абсцисс — про

цент соли в озерной воде
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рых средних концентрациях  Lyngbya начинает приспосабливаться 
к слабосоленой  среде и растет ,  чего у Microneis мы не наблюдали.

Р о ст  Lyngbya в культурах  разной солености  приведен на рис. 9.
К ривые здесь  построены  так же, как для  Microneis, на рис. 7, 

т. е. по оси ординат о тл о ж ен о  число Lyngbya на единицу контроля, 
а по оси аб сц и сс -  дни наблюдений.

Рис. 9. Рост Lyngbya в средах разной концентрации мор
ской соли (опыт Ns 2). По оси ординат отложено число 
Lyngbya по отнош ению к исходному их числу в начале 
опыта, принятому за  единицу, по оси абсцисс — даты 

наблюдений

З а  единицу (контроль) здесь  попреж нему принято число Lyng
b ya  в к у л ьту р е  на площ ади 9 мм перед  началом опыта. Д ля  каждой 
культуры , таким образом, был свой контроль.

Рис. 10. Рост зелены х водорослей в средах с различной кон
центрацией морской соли (опыт № 2). П о оси ординат отло
ж ено число зеленых водорослей по отнош ению к исходному  
их числу в начале опыта, принятому за единицу, по оси аб

сцисс— даты наблюдений

На рисунке видно, что  во всех средах, за исклю чением среды, 
содерж ащ ей  0,5% морской соли, Lyngbya росла почти одинаково с 
контрольной  средой , не со д ер ж ащ ей  соли, а в некоторы х случаях 
д аж е  лучш е.

Э то  показы вает, что  Lyngbya в отличие от Microneis м ож ет  
приспособиться к измененной среде.
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в) В л и я н и е  г р а д и е н т а  с о л е н о с т и  н а  р о с т  з е л е н ы х  в о д о р о с л з

Зелен ы е водоросли  в наших опытах встречались  редко. А нало
гично Microneis они не показали способности  п р и способляться  к 
соленой среде . Р о ст  их был подавлен в соленых средах, но подав
ление это  было более  слабым по сравнению с тем, что имело м есто  
у Microneis (рис. 10).

г) В л и я н и е  г р а д и е н т а  с о л е н о с т и  н а  п р о ч и х  в о д о р о с л е й  и ж и в о т 
н ы х .  в с т р е ч а ю щ и х с я  в о п ы т а х  1936 г.

В связи с небольш им материалом  трудно сд елать  достоверные 
заключения о характере  влияния гради ен та  солености  на других 
диатомовы х и синезелены х водорослей  (кроме L yngbya)  и на ж и в о т 
ных. П росматривая табл. 1, 2, 3 и 4, мы мож ем  сказать, что почти 
везде рост перечисленны х групп был подавлен в соленых средах.

д) В ы в о д ы

При изучении влияния градиента солен ости  на формирование 
биоценоза мы обнаруж или  два типа реагирования  различны х компо
нентов на градиент солености.

1. Тип Microneis, рост кото р о го  сильно п одавляется  с повышением 
сод ерж ан ия  морской соли в среде, причем с течением  времени это 
подавление усиливается  и ведет к полному исчезновению  Microneis 
из биоценоза. Аналогично реагировали  на градиент солености  и з е 
лены е водоросли.

2. Тип Lyngbya, ко то р ая  подавляется  в первы е дни роста в но
вой среде , но в дальнейш ем обнаруж и вает  явление постепенного 
привыкания к солености  и при некоторы х концентрациях растет  
д аж е  лучш е, чем в контроле .

И нтересно отм етить ,  что у обоих типов начальной реакцией на 
повыш ение солености  явл яется  угнетение роста и лишь в даль
нейшем четко диф еренцирую тся  два типа реагирования на измене
ние внеш него ф актора.

3. З а к о н о м е р н о с т ь  в з а и м о д е й с т в и й  м е ж д у  б и о п т а  ми

При описании методики опытов у ж е  было отмечено, что з а к о '  
номерности взаимодействия м еж ду бионтами изучались путем раз ' 
реж ивания ком понентов обрастания в момент смыкания их друг с 
другом.

а) Р е з у л ь т а т  о с л а б л е н и я  в б и о ц е н о з е  M i c r o n e i s  и L y n g b y a

Три опыта, в которы х одновременно удалялись  Microneis и Lyng ' 
bya, показали, что популяция Microneis в разреж енном  биоценозе 
р астет  лучше, чем в контроле. Численный рост Lyngbya вскоре 
после разреж ивания несколько превы ш ает  таковой в контроле, в 
дальнейш ем ж е  L yngbya  постепенно исчезает, уступая свое место 
Microneis. Влияние удаления Microneis и Lyngbya на рост зеленых 
водорослей  не всегда о казы вается  полож ительным. В одних случаях 
они вскоре после разреж ивания увеличиваю тся в числе против кон
троля (опыт №  5), в других ж е  случаях влияние разреж ивания поч
ти не сказы вается  на росте  зелены х водорослей и их отнош ение к 
контролю  в течение опы та мало изменяется (опыт №  1).

В табл . 5 и 6 приведены данные опытов №  1 и №  5. Числа по
казываю т плотность  популяции различных видов на площади 9 ммг.

В таблицах приведены, с одной стороны, абсолютные результаты  
опытов, с д ругой —данные по относительному росту популяций,
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ко то р ы е мы получили, приняв соответствую щ ие числа контроля в 
каж дом  случае за единицу.

К онтрольны е цифры, общ ие для  табл . 5, 8, 9, 10, 11, 12 и 13, 
приведены на табл. 14.

Т а б л и ц а  5. Влияние удаления Microneis и Lyngbya на их численный рост, числен
ный рост зелены х водорослей и животных компонентов (опыт № 1). Плотность попу

ляции на 9  мм'

Группы видов, встреча
ющихся в обрастании

2 / VII i
до раз- 

режн- 
иания

ПОСЛ2
разрежи

вания

4 / VII 0 /V I I  | 8,  VII 10 /V II 12 /V II

Абсолю т
ные вели

чины

M .c r o n e i s .......................
L yngbya . . . 
Зелен ы е водоросли . 
Ж и в о тн ы е.......................

3 8 0
4 5 6
106 ,44

1

126
7 4

10 1 ,4 4

3 5 2
8 2
7 4 .4 4

1
4 8 8  11 0 4 0  

9 0  ! 3 4 4  
54 ,40 '  7 8

— !

1 184  
144

2 0

6 6 0
14
3 4

О тноси
тельные 

данные при 
контроле, 

принятом за 
единицу

M ic r o n e is ...................
L y n g b y a . . .
Зелены е водоросли . 
Ж ивотные ...................

0 ,2 2
3 , 9 3
3 ,5 2
1

1

0,07
0 ,6 4
3 ,3 5
- 0

.0 ,3 0
0 ,5 0
3 ,0 4
0

0,45 ,  0 ,87  
0,52: 2  
2 ,3 8  3 ,52  
о ; о

1

1,77
1 ,00
2 ,0 3
0

2 ,7 0
0 ,1 2
4,41
0

Т а б л и ц а  6. Влияние удаления M icroneis и Lyngbya на их численный рост, ч и с 
ленный рост золеных водорослей и прочих компонентов (опыт № 5). Плот ностъ попу

ляции на 9 мм2

Группы видов, встре 1 6 /V II

чающихся в обраста
нии

до оазр: 
живашш

после 
разрежи* 

ван я

18 /V II 2 0  VII 2 4 /VII 2 7 / V U

Lyngbya ........................ 2 2 , 6 2 , 5 1 2 3 , 5 7 8 , 5 8 6 , 8 1 7 , 9
Опыт M ic ro n e is ....................... 2 2 , 9 9 5 6 3 3 3 9 7 2 9 1 9 2  4 9 3 2 0 9 8

Прочие диатомовые . 9 , 1 2 , 5 1 1 , 0 5 , 8 1 0 , 8 1 , 3
Зелены е водоросли . 5 9 2 , 1 / 4  + . 3 9 2 2 3 9 9 . 8 2 7 3 , 3 5 4 , 8

Контроль Lyngbya . 5 1 , 5 Н е раз- 9 5 54 3 2 , 8 2 5 , 1
M icroneis 2 4 0 5 реж ива- 3  7 0 5 2  72 5 1 168 6 7 0
Прочие диаматовые 
Зелены е водоросли .

8 , 3  
4 8 2 ,  5

лись 9 , 1
5 9 4 , 2

1 5 , 4
2 7 8 , 9

5 , 2
3 7 , 2

5 , 2
14 ,1

Относительные Lyngbya ....................... 0 , 4 4 0 , 0 5 1 , 3 0 1 , 4 5 2 , 6 5 0 , 7 1
данные при M ic ro n e is ........................ 0 , 9 5 0 , 2 3 0 , 9 2 1 , 0 7 2 , 1 3 3 , 1 3

контроле. Прочие диатомовые . 1 , 0 9 0 , 3 ) 1 ,2 1 0 , 3 7 2 . 0 7 0 , 2 6
принятом за 

единицу
Зелены е водоросли . 1 , 2 3 0 , 9 2 1 , 5 5 1 , 4 3 7 , 3 4 1 , 2 7

На табл. 5 и 6 приведены данные о росте Microneis, Lyngbya и 
зелены х водорослей  на разреж енны х участках  при контроле, приня
том за единицу.

Т ретий  опыт (№ 7) удаления Microneis и Lyngbya, где периоди
чески производились  зарисовки обрастания стекла  до и после р аз
реж ивания, показал так ж е ,  что удаление Microneis и L yngbya (а п о 
путно и детрита) вызы вало тотчас  после разреж ивания усиленный 
рост популяции этих водорослей  в биоценозе (рис. 11).

П одсчет  числа экзем п ляров  Microneis и Lyrigbya в этом  опы те 
произведен по зарисовкам. Данные перечислены на площ адь 9 мм2 
и приведены в табл . 7.

Д л я  иллю страции мы приводим т ак ж е  зарисовки одной из учетных 
площ адок стекла, где проводилось разреживание.
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Рис. 11. О брастание стекла в опыте 
№  7 и влияние разреживания на чис
ленный рэсг M icroneis и Lyngbya (за 
рисовки под микроскопом Reichert, 

при окуляре IV, объективе 3)
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Т а б л и ц а  7. Влияние разреживания M icroneis и Lyngbya на их численный рост на 
^лощ ади 9 мм'2 (опыт № 7). Подсчет по зарисовкам

27/VII

до разре
живания

| после раз- 
1 реживания

зо/vir

Опыт

Контроль

Относительные 
данные при 

контроле, при
нятом за еди

ницу

L y n g b y a ...............................................
M ic r o n e is ..........................................

M ic r o n e is ..........................................
Lyngbya ...............................................
M ic r o n e is ..........................................

189 
2 520  

345 
1 444 

0 ,5 4  
1,74

1

153 
1 228 

Не разрежи
вались 

, U ,44 
0 ,8 5

418 
4 817

329
1268

1, 27
3 ,8 0

Т а б л и ц а  8. Влияние удаления из биоценоза Microneis на их численный рост, рост  
зеленых водорослей и Lyngbya (опыт № 1). Плотность популяции на 9 мм-

Группы видов, встречаю
щиеся в обрастании 2/VII 4 /VII 6/VII 8/VII 10, VII 12 VII

Абсолютные M icro n eis ...................................... 64 176 116 76 40 32
величины L y n g b y a ..................................... 92 160 132 44 60 12

Зелены е водоросли . . . ■ 15 13 44 40 24 24
Относительные M ic ro n e is ..................................... 0 ,0 3 0 ,1 5 0, 11 0 ,0 6 0 ,0 6 0 , 13
числа при конт Lyngbya . . . .  • . . . . 0 ,8 0 0 ,9 9 0 ,7 6 0 ,2 6 0 ,4 2 0 .1 0
роле, принятом 
за единицу

Зелены е водоросли . . . . 0 ,4 9 0 ,5 3 1,92 1 ,80 2 ,4 3 3 , 12

Удаление только  одних L yngbya  оказалось  благоприятным для 
роста  Microneis, в то  время как сами Lyngbya исчезли из биоцено
за соверш енно. На росте  зелены х водорослей  удаление Lyngbya о т 
разилось слабо. Данные этого  опы та приведены в табл. 9.

Т а б л и ц а  9. Влияние удаления из биоценоза Lyngbya на их собственный численный 
рост M icroneis, зеленых водорослей и животных. Плотность популяции на 9 мм2

Группы, видов встречаю
щихся в обрастании. 2/V1I 4/VII 6/V1I 8 /VII b /V II 12/VII

Абсолютные M icro n e is ............................ 844 1 282 1 072 1 248 1 344 768
величины Lyngbya ............................ 31 50 29 18 — —

Зелены е водоросли . . 36 48 45 29 21 13
Животные ........................ — — 1 — . —  | —

Относительные M icroneis ........................ 0 ,4 8 1,09 0 ,9 8 1,05 2,01 3, 11
данные при Lyngbya • ........................ 0 ,2 7 0 ,3 2 0, 16 0 .1 0 0 0

контроле, при Зелены е водоросли . . 1, 19 1,96 1,97 1,31 2 , 13 1 ,69
нятом за еди

ницу
Ж и в о т н ы е ........................ 0 0 1 0 0 0

С ледует  отм етить ,  что удаление Microneis в одном из опытов 
оказало благоприятное влияние на рост зелены х водорослей (табл. 8).
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б) В л и я н и е  у д а л е н и я  з е л е н ы х  в о д о р о с л е й  н а  р а з в и т и е  б и о ц е 
н о з а

Вследствие удаления зелены х водорослей  в больш инстве  случаев  
в обрастаниях появились ж ивотны е компоненты  (главным образом  
сувойки), которы е в дальнейш ем исчезали, уступ ая  место  Microneis. 
Это имело место при удалении Apiocystis (табл. 10), Chlorobotris 
(табл. 11), Coleochaete и S tigeoclonium  (табл. 12).
Т а б л и ц а  10. Влияние удаления A piocystis на численный рост зеленых водорослей  
(включая и A piocystis), Lyngbya, M icroneis и животных (опыт ,\° I). Плотность попу- 
_______________________  ляции на площади 9 мм*______

Группы видов, вст 2 /V I I 1
речающихся в о б  до раз после 4 /V I I 6/V 11 8 / VII 10 /V II 12 / V 11

растании режива р 1зре-
ния живания

Microneis . . . 4  7 2 0 4  5 6 0 3  7 2 0 3  4 0 0 2  4 7 2 9 6 0 5 9 2
Абсолютные Lyngbya . . . . 2 0 8 152 110 7 0 6 0 5 0 4 8 , 5

величины Зелены е водоро
8 , 5сли . . . . . 4 6 , 5 2 6 , 5 2 8 , 5 21 2 0 1 1 , 5

Животные . . _ _ 1 , 5 2 — 1 4 , 5 4 , 5
Относительные M icroneis . . . 2 , 7 2 2 , 6 3 3 . 1 8 3 , 1 2 2 , 0 8 1 , 4 4 2 , 3 9
числа при конт Lyngbya . . 1 ,8 1 1 , 3 2 0 , 6 8 0 , 4 0 0 , 3 5 0 , 3 5 0 , 4 1
роле, принятом Зелены е водоро

за единицу сли . . . 1 , 5 4 0 , 8 7 1 , 1 6 0 , 9 2 0 , 9 0 1 , 1 7 1 , 1 0
Животные . . . 0 0 2 2 0 2 9 6

Т а б л и ц а  11. Влияние удаления Chlorobotris на численный рост зелены х водорос
лей (включая и Chlorobotris). Lyngbya, M icroneis и животных компонентов (опыт Л» I)

Плотность популяции на 9 мм3

Группы видов. 2/VII

встречающихся 
в обрастаниях

до раз
реж и
вания

после
разрежи

вания

4/VII 6/VII 8/VII 10/VI1 12/VII

M icroneis . . . 4 440 4 320 3 456 3 464 2 936 2 528 I 052
Абсолютные

величины
L yngbya . . . 
Зелены е водо

64 64 13 2 4 ,5 1 2 ,5 17 19

росли . . 52 3 6 ,5 4 7 ,5 42 30 13 ,5 7 ,5

Относитель
Животные . • 3 3 ,5 20 27 38 19 17 5 ,5
M icroneis . . 2 ,5 6 2 ,4 9 2 ,9 5 3 ,1 8 2 .4 7 3 ,8 7 4 ,2 6

ные числ а 
при контро

Lyngbya . . . 
Зелены е водо

0 ,5 5 0 ,5 5 0 ,0 8 0 ,1 4 0 ,0 7 0 ,1 2 0 ,1 6

ле, приня росли . . . 1, 72 1,21 1,93 1 ,8 4 1 ,35 1,37 0 ,9 7
том за ед и 

ницу
Животные . . 3 3 ,5 20 36 38 76 31 7 ,3

Т а б л и ц а  12. Влияние удаления C oleochaete и Stigeoclonium  на чигленный рост  
зеленых водорослей (включая и их самих), Lyngbya, M icroneis и животных ко мпо- 

нентов (опыт № I). Плотность популяции на 9 mm?

Группы видов, 
встречающихся 
в обрастаниях

2/VII
до раз
реж и
вания

после
разрежи

вания

4/VII 6 /VII 8 /VII 10, VII 12/VII

Абсолютные M icroneis . . . . 776 768 I 032 888 I 144 935 1 362
величины Lyngbya ..................

Зелены е водоро
122 108 110,5 125 100 90 28

сли . . . 44 35 42 3 ] ,5 26 1 5 ,5 11
Животные . . . . — — 8 £) , 5 2 4 ,5 27 2 9 ,5

О тноситель M icroneis . . . . 0 ,4 5 0 ,4 4 0 ,8 8 0,81 0 ,9 6 1,40 5 ,51
ные числа 

при контро
Lyngbya ..................
Зелены е водоро

1 ,06 0 ,9 4 0 ,6 8 0 ,7 2 0 ,6 2 0 ,6 3 0 ,2 4

ле, принято м сли ................... 1 ,45 1, 19 1, 71 1 ,38 1,17 1,57 1,43
за единицу Животные . . . . 0 0 10,7 5 ,5 98 54 3 9 ,3
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В случае  со вм естн о го  удаления Apiocystis и Chlorobotris в обрас
таниях  т а к ж е  появились  ж ивотны е, но в очень небольш ом количе
стве ,  и вскоре были вытеснены  Microneis (табл. 13).

В табл . 14 приведены  данные по росту  Microneis, Lyngbya, з е л е 
ных водорослей  и ж и вотны х  на контрольной  пластинке, где р азр е 
живания не производилось  (опыт №  1).

Т а б л и ц а  13. Влияние удаления A piocystis и Chlorobotris на численный рост з е 
лен >!Х водорослей (включая их сам их). Lyngbya, M icroneis и животных компонентов 

(опыт № 1). П лотность популяции на 9 мм2

Группы видов, 
встречающихся 
в обрастанях

2/VII
до раз
реж и
вания

после
разре

живания

4/VII 6 /VII 8 /VII 10/VII 1 2 / VII

Абсолютные M lcro.ieis . . . . 1 168 952 896 944 1 408 1 440 1 8 3 2

величины Lyngbya ...................
Зелены е водоро

96 72 152 176 157,5 130 46

сли . . . . 49 12,3 2 1 20/5 17 ,5 8 9 ,5
Животные . . — 0 ,5 2 — — 1,5

Относитель M icroneis . . . . 0 ,6 7 0 ,5 5 0 ,7 6 0 ,8 7 1, 18 2 .1 6 7, 42
ные числа 

при контро
Lyngbya . . 
Зелены е водоро

0 ,8 3 0 ,6 3 0 ,9 4 1 , 0 1 0,91 0,91 0 ,1 9

ле, принятом сли .................. .... 1 ,62 0 ,9 3 0 , 8 6 0 ,8 9 0 ,7 9 0,81 1,23
за единицу Животные . . . . 0 0 0 ,6 7 2 и 0 2

Т а б л и ц а  14. Рост M icroneis, Lyngbya, зелены х водорослей и животных на конт
рольной пластинке, где не производилось разреживания (опыт № 1). Плотность популя

ции на 9 ммЗ

2/V II 4/VII 6 /VII 8 /VII 10/VII 12/VII

Абсолютные
величины

M ic r o n e i s ............................
Lyngbva .................................
Зелены е водоросли . . . 
Ж и в отн ы е...................• .

1 736  
115 
3 0 ,2 5

1 170 
162

2 4 ,5
0 ,7 5

1 088 
174 
22 ,85

1 189 
172 
2 2 ,1 5  

0 ,2 5

6 67 ,25
143

9 ,8 5
0 ,5

247
1 1 6 , 8

7 ,7
0 ,7 5

в) В ы в о д ы

Резю м ируя р езу л ьтаты  наших опы тов  по анализу взаимодействия 
меж ду бионтами, мы можем о тм ети ть  следую щ ее.

1. У даление из обрастания одновременно Lyngbya и Microneis, а 
т а к ж е  в одном из опы тов  одних только  Lyngbya вызывало усилен
ный рост  Microneis. L yngbya в больш инстве  случаев  росла лучше, 
чем в контроле ,  только  непосредственно  после разреживания, в 
дальнейш ем  ж е  ее  рост  сильно у гн етался  и она часто полностью  
исчезала.

2. Удаление на одном из стекол  только  Microneis оказалось  б ла 
гоприятны м для  роста зелены х водорослей .

3. Удаление зелены х водорослей  Chlorobotris и Apiocystis или же 
Coleochaete и Stigeoclonium способствовало  появлению в биоценозе 
ж ивотны х ком понентов  (преим ущ ественно Vorticella и др.).

4. В опы те одновременного  удаления Apiocystis и Chlorobotris зна
чительно  увеличились Microneis по сравнению с соответствую щ им 
контролем.

На основании данных опытов 1935 и 1936 гг. нами были сделаны 
попытки проследить  законом ерности  взаимодействия между неко
торыми бионтами в зависимости  от численных соотнош ений между 
.ними. Так как доминирующими в обрастаниях  в эти годы были Mic-
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roneis и Lyngbya, то нам приш лось соср ед о то чи ть  свое внимание п р еж 
де всего на этих  двух компонентах.

На рис. 12 по оси ординат о тл о ж ен о  число Microneis, а по оси 
абсцисс- число L yngbya (и те, и другие в возрастаю щ ем  порядке). 
Зд есь  стрелки  в определенны х точках, соответствую щ их о п р ед ел ен 
ному числовому соотнош ению  меж ду Microneis и Lyngbya, у казы ва
ют на направление, в котором  ш ло развитие  этих видов в о б р а с т а 
нии. Например, при соотнош ении, составляю щ ем  1 ООО Microneis на 
100 Lyngbya (на 9 мм2), стрелки  указы ваю т на дальнейший рост 
обеих  видов. При соотнош ении, составляю щ ем  3 000 Microneis на 
40 Lyngbya, Microneis начинает вы теснять  Lyngbya из биоценоза.

L улдбуа
Рис. 12. Рост Lymjbya и M icroneis в перифитоне 
при различных численных соотнош ениях между  

ними

Однако при больш ей  концентрации Lyngbya, составляю щ ей около- 
300 экзем п ляров  на 2 800 Microneis, последние вытесняю тся Lyngbya. 
Соединив стрелки , указываю щ ие направление роста  этих видов в 
смеш анных популяциях сплошными линиями, мы получаем график, 
по котором у  мож но приблизительно рассчитать, в каком н аправле
нии пройдет развитие  Microneis и L yngbya при том или ином к о л и 
чественном  соотнош ении между ними. С ледует  отм етить ,  что п о 
строения , приведенные на рис. 12, основаны на сравнительно не
больш ом числе наблюдений и носят предварительны й х арактер , 
иллю стрируя скорее  лишь принцип построения такой диаграммы. Д л я  
п олучения более  точных данных у ж е  недостаточно полевых наблю 
дений и необходимы исследования в точно контролируемы х условиях 
лаборатори и . В заклю чение авто р  приносит благодарность  Г. Ф. Гаузе 
и Г. С. Карзинкину за руководство  и помощь в работе.
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SOME OBSERVATIONS AND EXPERIMENTAL INVESTIGATIONS ON 
THE DYNAMICS O F  PERIPHYTONE BIOCOENOSES

N. P. S m a r a g d o v a

From the Laboratory of E cology, Zoological Institute, U niversity of M oscow and the Kos-
sino Lim nological Station

S u m m a r y

In the study  of the action of a gradient of salinity  upon the formation 
of a biocoenosis of microscopic organism s on the g lass plate kept in 
the fresh w ater with various concentrations of salt  solutions, two types  
of behavior in various components have been recorded:

(1) The first type  ( that of Microneis) is characterized by an initial 
retardation of growth in sa lt  solutions as compared to fresh water, which 
later becomes even more sharp ly  outlined.

(2) The type  of L yngbya  is characterized by the sam e initial reaction, 
bu t it is later reversed and  the growth is even more rapid under some 
optimal sa lt  concentration, as compared to control fresh w ater culture.

Some other experiments are devoted to an ana lysis  of interaction 
between various components growing on the g lass plate. The experim en
tal m ethod em ployed  consisted in the elimination of some com ponents 
by a thin needle, leaving others re la tively  intact. In this way the ex is
tence of antagonistic rela tions between some com ponent of per iphytone 
biocoenosis could have been definitely dem onstrated.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
ТОМ  XVI 1937 г. ВЫП. 2

П О Ч В Е Н Н А Я  ФАУНА В Р А ЗЛ И Ч Н Ы Х  ТИПАХ ЛЕСА

В. Я- Ш и п е р о в и ч

И з кафедры леской энтомологии и биологии зверей и птиц Л есотехнической академии.
Ленинград

Н астоящ ая  работа  п редставляет  собой  попы тку количественного  
изучения почвенной фауны различного типа лесов  в двух районах 
Союза. Н есм отря  на то, что познание зооценозов  лесных почв 
освещ ает  п очвообразовательн ую  д еятел ьн о сть  различных элементов 
фауны и их значение в общ ей жизни фауны, а т ак ж е  м о ж ет  иметь  
бо льш о е  практическое значение д ля  таких  областей  прикладной 
зоологии , как б орьба  с вредителями леса  и охотничье  хозяйство ,  
в н асто ящ ее  время и м еется  очень мало работ, касаю щ ихся не 
только  чисто си стем атического  описания животных, встречаю щ ихся 
в почве, но даю щих картину количественного  распределения ее 
представителей . К последнему типу работ  о тн о сятся  исследования 
Cameron (1913), P illa i (1922), von P la t ten  (1925), Д о гел ь  и Е ф ремова 
(1928), Tragardh (1928), Борнебуш  (1930) и Ульрих (1932).

Эти немногочисленные исследования не даю т возмож ности  д о 
статочн о  хорош о соп оставлять  их резу л ьтаты , так как материал, з а 
дачи и, самое главное, методика исследования, применявш аяся в 
них, были чрезвычайно разнородны. Н аибольш его  внимания заслу
живаю т упомянуты е работы  Tragardh, Bornebusch и Ulrich, имеющие 
б о лее  или менее сходную м е т о д и к у ;в  этих  работах фаунистические 
данные выражены  не то л ько  учетом  особей  на единице площади, а 
о п ред еляю тся  и другими показателям и, как-то: весом животны х (био
масса) и количеством  выделяемой углекислоты  (Bornebusch), общим 
объемом особей  (Ульрих) и, наконец, при помощи определения 
степени разлож ения лесной подстилки в р е зу л ь т ат е  биохимической 
д еятел ьн о сти  почвенной фауны (Ульрих). Работы  этих авторов  зна
чительно расш ирили сущ ествую щ ее представление о роли п очвен 
ной фауны в почвообразовательны х процессах.

Наши исследования почвенной фауны касаются как животных 
верхних генетических  горизонтов, так и о б итателей  лесной  под
стилки. Р аботы  производились в 1928 и 1929 гг. в Брянских лесах 
(б. Х инельское лесничество)  и В етлуж ском  лесном массиве (б. Бако- 
Варнавинское лесн и чество  Горьковского  края).

В обоих выш еупомянуты х географ ических пунктах выбирались 
прямоугольны е пробные площади размером 0,5 га в различных ти 
пах леса. В таблицах, помещ аемых ниже, даю тся  краткие  описания 
состава, возраста , бонитета , д ревостоя ,  р астител ьн о го  покрова и 
лесной  подстилки.
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В нескольких пунктах такой площади выбирались участки  с ров
ным рельеф ом , с типичным для  площади растительны м покровом, и 
на них периодически брались почвенные пробы специально для  этого  
изготовленной  почвенной рамой. Рама п редставляет  собой ч еты р ех 
гранную призму без дна и верха, изготовленную  из то л сто го  д ву х 
миллиметрового  ж елеза ;  по всем измерениям призма имеет 10 см, 
сверху для удобства опускания этой  рамы в почву имеется ручка. 
Сильным нажатием руки рама при рыхлом грунте легко  входит в 
землю. Д ля  удобства пользования нижний край рамы остро  о б та 
чивается.

При более плотной подстилке раму приходится вбивать в землю. 
Вынимая раму из земли, уд ается  п о л у ч и ть  о б р азец  емкостью  в ку
бический децим етр , которы й  сразу сбрасы вается  в полотняный м е
шочек, туго  перетягиваемы й.

П олученный почвенный о б разец  исследовался в день взятия пробы; 
зем ля  из меш ка вынималась по частям, к о то р ы е  тщ ательн о  п ро
сматривались при помощи лупы с большим полем зрения (8-кратной). 
С л ед у ет  ещ е добавить, что  до взятия почвенной пробы на наме
чаемом у частке  производится обкаш ивание травяного  покрова по
лотняным сачком на площади 2 м2 (пять взмахов с шириной 
взмаха в 2 м); данные этих сборов не вошли в настоящ ую  работу .

В Брянских лесах  исследование почвенных биоценозов п роводи
лось дваж ды  —в течение августа 1928 г. и августа 1929 г. В зятие  
образцов  на всех площ адках было приурочено к одному и тому же 
сроку от 20 июля до 10 августа.

Ч исло почвенных проб для каждого типа леса было взято от
6 до 16, а всего на 12 пунктах в обоих районах было взято  
144 пробы.

При невозможности  оп редели ть  ж ивотны х до вида, они отн оси 
лись к более  крупным систем атическим  категориям, например, черви 
Enchytrieidae, личинки Diptera и т. д. Н аличие молодых особей 
среди Lumbricidae такж е весьма затрудняло  точное определение.

Н азвание типа леса 
(Горьковский край) 
Ветлужский лесной  

массив

Состав древо
стоя

Пол

нота

В оз
раст

Бони
тет

Сред
ний 
диа
метр 
и вы
сота

Живой покров и сте
пень покрытия 

(в десятых долях)

1 2 3 4 5 6 7

1 . Pm etum  cladinosum  
Бор беломошник

Ю С + Б 0 ,6 7 80 III 24/17 Calluna vulgaris 0,6 
Cladonia rangif. 0,2

2 . Pinetum callunosum  
Бор вересковый

3. Pinetum vaccinio-

10 С 0 ,5 0 90 II 25/22 Calluna vulgaris 0,7

s u m .......................
Бор брусничник

9 С 1 Б 0 , 6 6 85 II 24/19 Vaccinium  vitiideas 0,7 
V accinium  m yrtillus0,2

4. Pinetum  tiliosum  . 
С южный бор

5. Pinetum  m yrtillo-

6  С2Е 1 Б 1 Ос 0 ,5 5 90 I 25/25 Vaccinium  myrtillusO , 8

s u m ............................
Бор черничник 

6 . P inetum  polytricho-

6С 2 Б 1 Е 1  Ос 0 ,5 9 85 II 26/22 Vaccinium  m yrtillus 0 , 8  

Molinia coerulea 0,2

sum  . . .
Бор долгомошник 

7. Pinetum  sphagno-

10 С 0 ,6 4 75 V 11/9 Cassandra sp. 0 , 8  

bphagnum  u , 2  

Ledum  palustris 0,2'
s u m ........................

Сфагнозник
10 С 0 ,5 2 95 V 1 0 / 8 Sphagnum  0 , 8

302



Т а б л и ц а  1. Количество особей и вес животных (в граммах) на 1 м : в лесах Ветлу-кског> лесного массива

1

Типы леса j

Бор бело- Бор верес- 
мошник , ковый 

Pinetum cl.i- j P.netum  cal- 
dinosum | lunosum

Бор брус
ничник 

Pinetum vac- 
ciniosum

Сложный
бор

Pinetum
tiliosum

Бор чернич- Бор долго- 
ник мошник 

Pinetum  | Pinelum  ро- 
m yrtillosum  lytr.chosum

Сосна по 
болоту 

Pinetum  
sphagnosum

Фауна число вес число| вес число'
i

вес число вес число вес число вес число вес

Дождевы е черви (I .u m b r .c id a e )....................... 0
._ 0 6 0 14 ,50 125 32 ,5 0 76 2 7 ,4 0 6 1 , 1 0 0 —

Энхитреиды (E n c h y tr a e id a e ) ............................ 40 0 ,0 8 0 — 2 2 0 0 ,4 2 830 1,62 352 0 , 6 8 0 — 0 —

М ногоножки диплоподы (D.plopoda) . . . 0 — 0 — 19 0 ,9 5 58 3 ,1 0 39 1 , 2 0 0 — 0 —

Клещи (A ca rin a )................................................... 42 0 ,0 0 5 8 6 0 , 0 1 140 0 ,0 1 4 216 0 ,0 2 5 410 0 ,0 4 2 360 0 ,037 506 0 ,0 5

Н огохв оак и  (C o l le m b o la ) ................................ 240 0 , 0 0 226 0 ,0 6 458 0 , 1 2 864 0 , 2 1 306 0 ,7 5 82 0 , 0 2 1 1 0 0 ,0 3

Цикадки и клопы ( R h y n c h o ta ) ....................... 45 0 , 2 0 60 0 ,3 4 44 0 ,2 6 28 0 ,1 8 4U 0 ,3 0 31 0 , 1 8 16 0 ,0 8

Щ елкуны ( E la t e r id a e ) .......................................... 83 3 ,1 0 76 2 ,2 4 52 1 ,7 0 38 1 ,18 73 2 ,3 0 НО 3 ,2 0 2 0 0 ,8 0

11ластинчатоусые ( S c a r a b a e id a e ) ................... 1 0 9 ,5 5 16 19,64 8 7 ,2 2 1 1 1 0 , 2 0 0 — 0 — 0 —

Двукрылые ( D i p t c r a ) .......................................... 58 0 ,2 3 64 0 ,2 6 96 0 ,6 0 562 3 ,8 8 116 0 ,8 0 232 1 ,98 268 1 ,80

Моллюски (M o llu sca ).............................................. 0 — 0 — 2 0 , 1 0 18 0 ,9 2 1 0 0 ,5 0 0 - 0 —

Общая масса растительноядных форм . . 613 13,225 518 22 .55 1097 25,884 2 780 53,815 1 422 30,462 712 6 ,517 920 3 ,5 6

Пауки (Arar.eina) и лжескорпионы (Pseu- 
d o sco r p io n e s) ........................................................ 91 0 ,3 9 72 0 , 2 2 48 0 ,1 4 92 0 ,8 1 78 0 ,2 4 96 0 ,3 5 128 0 ,4 4

Многоножка (C h ilo p o d a ) ..................................... 0 — 0 — 2 0 1 , 1 0 61 3,01 33 1 , 2 0 0 — 1 0 0 ,5 0

Стафилипы (S ta p h y lin id a e ) ............................ 38 0 ,3 6 2 0 0 ,2 6 0 — 1 2 0 ,1 5 116 1 , 2 2 76 0 ,7 8 90 0 ,9 8

Жужелицы и дру 1 ие хищные жуки (Сага- 
bldae) ..................................................................... 41 1,95 27 1,36 34 1,82 49 2 ,6 2 60 3 ,1 2 36 1 , 8 8 16 0 ,6 2

Перепончатокрылые (Hymenoptera) • . . 32 0 ,4 6 26 | 0 ,3 0 30 0 ,5 0 54 0 ,8 2 76 1 , 1 0 1 2 0 ,1 6 0 —

Общая масса хищных ф о р м ............................ 2 0 2 3 ,1 6 145 2 ,14 132 3 ,56 1 268 6 ,9 0 368 6 , 8 8 2 2 0 3 ,1 7 244 2 ,5 4

В сего животных . . .  . . . . . 815 16,38,') 663 24 ,69 1 2 :9 29,444 3 0 .8 60 ,715: 1 790 37,342 932 9,637 1 164 6 , 1 0



304 Т а б л и ц а  2. Количество о'.обей и вес животных (в граммах) на 1 м- в лгсзх Брянского лесного массива

Типы леса

Свежий бор

Pmetum pterido- 
sum

Сосново-дубовый

Pinetum querce- 
tum pteridosum

Дубово-сосновы й

Quercetum pinetum  
pteridosum

Сосняк бруснич
ник

Pinetum  vaccin io- 
sum

8 С +  2Д

Сосна по болоту
Pinetum  sphajino- 

sum

Состав леса
9С +  IJ1 +  Д 7 C +  ЗД 7Д  +  2C +  К +  Б SC +  1Б

Живой покров 
Pteris aquilina Pteris aquilina Majanthemum

bifolium
Vaccinium  viiis  

idea Сфагнум

Фауна число вес число вес число вес число вес число вес

Дождевы е черви (L u m b r ic ld a e ) ............................ 168 16 ,60 96 9 ,5 0 170 18 ,80 72 7 ,1 0 1 2 1,05
384 0 ,7 7 360 0 ,7 2 384 0 ,9 2 144 0 ,2 9 0 —

Многоножки диплоподы (D ip’.o p o d a ) ................... 38 1,80 23 1 , 2 0 36 1 , 8 J 0 — 0 —
Клещи ( A c a r in a ) ............................................................. 168 0 ,0 1 7 192 0 , 0 2 132 0 ,0 1 4 276 0 ,0 3 708 0 ,0 8
Ногохвостки (C o llem b o la )....................... 144 0 ,0 4 36 0 , 0 1 238 0 ,5 7 360 0 , 1 0 24 0 ,007
Цикадки и клопы ( R h y n c h o t a ) ............................ 72 0 ,3 6 186 0 ,9 6 134 1 , 2 0 0 — 0 —
Щелкуны (E la ter id a e )................................................... 34 1 ,08 94 2 ,3 2 180 5 ,4 0 304 9 ,2 4 “ 60 1,80
Пластинчатоусые (. c a ra b a e id a e ) ............................ 1 0 2 1 , 2 0 9 14 ,60 1 1 18 ,10 0 — 0 —
Двукрылые ( D i p t e r a ) ................................................... 132 0 ,7 2 48 0 ,2 4 1 2 0 ,0 6 180 0 ,9 0 312 1,56
Сеноеды (C o p e o g n a th a ) ................................ .... 24 0 , 0 1 216 0 , 1 0 312 0 ,1 3 1 2 0 ,0 3 5 0 —
Моллюски (M o llu s c a ) ................................................... 8 1 , 2 0 1 2 1 ,60 15 1 , 8 6 19 2 , 2 0 0 —

Общая масса растительноядных форм . . . 1 182 43 ,77 1 275 31 ,3 7 1 574 47 ,854 I 367 19,86 1  116 4 ,4 9 7
Пауки (A r a n e in a ) ............................................................ 55 0 , 2 0 31 0 ,1 5 59 .0 ,2 4 70 0 ,3 0 1 0 2 0 ,4 5
Многоножки ( C h t lo p o d a ) .......................................... 48 0 ,9 6 74 1,44 84 1 , 6 8 2 1 2 3 ,2 4 6 0 , 1 2

Стефилины ( S t a p h y l in id a e ) ...................................... 108 1 , 0 8 92 0 ,9 4 76 0 ,8 4 140 1 , 2 0 49 0 ,4 4
Ж ужелицы (Carabidae) и др. хищные жуки . 58 2 ,2 5 62 3 ,6 0 50 2 , 2 0 8 8 3 ,6 0 i 26 1 , 2 0

Перепончатокрылые (H y m e n o p te r a ) ................... 1 2 0 , 2 Э 80 1,42 107 2 , 1 4 0 — 0 —

Общая масса хищных форм . . .  . . .  
Всего ж и в о т н ы х ..............................................

281 
1 463

4 ,6 9
4 8 ,4 6

308 
1 583

7 ,55
38 ,9 3

376 
1 950

7 ,10
54,954

510 
1 877

8 ,3 4
28 ,2 0

183 
i  1 299
j

2 , 2 1

6,707



В методике исследования был применен прием взвешивания 
ж ивотного  населения каждой пробы, что  позволило внести  к р и т е 
рий для суж дения о деятел ьн о сти  и влиянии почвенной фауны на 
лесную  подстилку/ Помимо суж дения об общ ей  массе почвенных 
животны х на единицу площади, мы получаем данные о массе к а ж 
дого из составляю щ их данный биоценоз видов и выводы о кормовой 
ценности биоценоза для охотничьей  фауны.

Закладка  проб производилась в таких участках  леса, где рубок 
за  последние д есяти л ети я  не производилось и полнота д р ев о сто я  
была не менее 0,5. Д л я  исследования избирались типы леса, которы е 
отличались  различной степенью  влажности . Так как наиболее полно 
исследование было проведено в В етлуж ских  лесах , то  в н иж е
следую щ ей таблице дается краткое таксационное описание типов 
этих  лесов.

В помещаемых таблицах приведены средние количества особей 
по каждой  из систематических групп, найденных на пробных 
площадях в исследованных типах леса, во всех граф ах указы ваю тся  
данные, отнесенные на 1 м2 площади как в отнош ении количества ,  
так и веса особей. Вес фауны на площади в 1 м2 о п р ед ел ял ся  на 
основании взвешивания п редстави телей  различных систем атических  
групп.

По отдельны м типам леса численность  макрофауны на единице 
площ ади (1 м1,!) в В етлуж ском  лесном  массиве ко л еб л ет с я  от 815 до 
3 048 особей  и сравнительно мало в ар и и р у ет—от 1 299 до 1 950 особей  
в Брянском лесном массиве. Н аименьш ее количество  организмов 
приходится на сухие типы леса —  лиш айниковы е боры (сосняки - б е 
ломошники), а т ак ж е  в лесах на почвах с и збы точны м  увлажнением.

Биомасса ж ивотного  населения наибольш его  развития дости гает  
в типах леса со средней степенью  увлаж нения до 16%, с бога
тыми почвами, с толсты м слоем гумуса и лесной подстилки (поч
венный горизонт Ао толщиной б о лее  3 см); сюда принадлежат 
группы типов  боров зеленомош ников, а в особенности  сложных б о 
ров, где имеется примесь ш ироколиственных пород.

П одобного  рода колебания численности  беспозвоночных в ельни
ках и буковых лесах в Германии (Ганновер) констатировал  Ulrich 
(1933). Сравнивая фауну еловых насаждений (5-го класса возраста с 
незначительной  примесью дуба и бука и кислотностью  почвы, рав
ной 4,5) и буковых (3-го класса возраста с примесью дуба с кислот
ностью  почвы 5,2), автор  приходит к заключению, что к периоду  
кульминационного развития почвенной фауны, приходящ емуся на 
июнь, июль и август, в лиственном насаждении фауна м ногочислен
нее (5 070 особей) на пробу в 1 дм3 подстилки, чем в ельниках (4 621 
особей). В лиственном насаждении ж и вотны е более крупные, чем в 
еловом; на 1 см3 животной массы в первом приходится 224 см3 в е 
щ ества лесной подстилки, во втором сл у ч ае—701 см2 подстилки.

Ч то  касается  веса почвенной фауны, то  в сложных борах  на 
богаты х  почвах вес фауны достигал  55—62 г на площади 1 м2 (на 
глубину 10 см).

В условиях больш ого увлажнения и заболоченны х почв в типах 
сфагновых сосняков вес фауны чрезвычайно незначителен , не п р е 
восходит 5—7 г на 1 м‘1 почвы леса. Вес фауны т ак ж е  мал в с у 
хих борах, х отя  не в такой мере, как в сфагнумовых типах. Пови- 
домому, чем медленнее идет процесс разлож ения  лесной  подстилки, 
тем меньше вес ее  фауны.

В обоих районах исследования количество  ж и вотны х  о тл и ч ается  
в заметной степени, хотя в обоих случаях  наибольш ее к о л и ч е ств о
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особей  приходится на типы леса с высшей производительностью  
д ревесной  массы (I и II бонитета). Сказанное в особенности  о тн о 
сится к В етлуж ском у массиву, где сравнительно высокие показатели 
численности объясняю тся  наличием мелких представителей  Arthro- 
poda (главным образом ногохвосток и двукрылых). Однако характер  
распределения биомассы ж ивотны х в лесных почвах обоих массивов 
один и то т  же: кривая веса особей  резко  ниспадает в сторон у  
мокрых почв, а так ж е  сильно сн и ж ается  на дюнных всхолмлениях 
в услови ях  лиш айникового бора.

Эти данные совпадают с исследованиями Борнебуш а в буковых л е 
сах Дании, где на почвах с мягким аморфным перегноем (муллем) 
вес фауны (на 1 м2 и глубину в 25 см) мог превыш ать 100 г. В 
почве хвойных лесов  Дании с таким ж е  мягким (сладким) перегноем 
вес фауны составляет  около 70 г. На почвах ж е  с грубым (кислым) 
перегноем  количество  ж ивотны х по весу в несколько раз меньше.

О собенно резко  разли чается  почвенная фауна по своему видо
вому составу в различных типах леса. П роизведенное исследование 
в Брянском и В етлуж ском  лесном массиве показало, что главная 
масса ж ивого  вещ ества в типах леса со средним увлажнением при
ходится  на дож девы х  червей (лумбрицид), которы е составляю т 50— 
72% от веса всей фауны (табл. 1 и 2). В тех  случаях, когда в почве 
попадаю тся личинки различных пластинчатоусых (под пологом леса, 
в почве Б рянского  лесного массива), главную массу энтомоф ауны  
составляю т они, а на втором  м есте идут дож девы е черви. Эти 
черви почти о тсу тству ю т в сухих и м окры х типах леса; в послед
нем случае были констатированы редкие экземпляры Eisenia nor- 
denskioldi не более 12 экзем пляров  на 1 м'2. Обычными о б и т а т е 
лями подстилки, в особенности  при большом населении червей, д о  
180 особей  на 1 м2 оказались виды D endrobaena octaedra, Bimastus 
constrictor, Allobophora turg ida , Eisenia rosae.

М есто  червей во влажных типах зам еняет  личиночная фауна 
членистоногих, главным образом личинки двукрылых и ж уков  щел- 
кунов. Кроме того, в мокрых типах обращ ает  на себя внимание 
м ногочисленность  клещ ей, исчисляемая сотнями экземпляров на 1 м-. 
О собенно обращ ает  на себя внимание то  обстоятельство , что фауна 
мокрых типов леса крайне бедна видами, но изобилует количеством  
мелких членистоногих, клещей, ж уков  и личинок двукрылых.

По исследованиям Ульриха, в ельниках дож девы е черви о т с у т 
ствовали совсем; из червей здесь  были обнаружены немногочислен
ные энхитреиды  (около 10 экзем пляров  на 1 дм3), в то  время как 
клещ и и пауки (73% от общ ей  численности всей фауны), личинки 
двукрылы х и отчасти ногохвостки составляли главную массу поч
венного населения. В буковых лесах Дании, по исследованиям Б о р 
небуша, главную массу составляю т личинки двукры лы х и жуков- 
щелкунов, ногохвосток (более  40% от числа всех обитателей);  
фауна клещ ей  и пауков здесь  немного беднее ельников; что ка
са ется  д о ж д ев ы х  червей (лумбрицид и энхитреид), то они то л ьк о  
несколько  многочисленнее (около 30 особей на 1 дм3), чем в еловых 
насаждениях.

Данные Борнебуш а показывают, что наличие лиственных пород 
повы ш ает численность д о ж д ев ы х  червей (особенно крупных форм), 
но в этом  случае особо важное значение имеет характер  самой 
подстилки и перегнойного  горизонта, как эго  указывалось выше; 
в тех  случаях, когда вес фауны достигал  7 0 — 100 г, черви соста
вляли, по Борнебуш у, до 85% от всего ж ивотного  населения, т. е. 
н есколько  выше, чем по нашим исследованиям.
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Нематоды при наших исследованиях были обнаруж ены  в единич
ных экземплярах.

Систематическое изучение клещ ей  и пауков показало, что многие 
виды и роды свойственны только  определенным типам леса, в то 
время как другие распределены  более или м енее равномерно. Так, 
среди клещ ей  род O riba ta  обнаруж ен  во всех исследованных типах, 
род P argam asus  и H aploderm a, обитаю щ ие в массовом ко л и честве  
во многих типах леса (табл. 3), совсем о тсу тс тву е т  в мокрых типах 
леса: другой род N otasp is  д ер ж и тся  в типах со средним у в л аж н е
нием; можно привести пример ряда родов, к о то р ы е  свойственны 
исклю чительно мокрым типам, а именно N eobisium  muscorum, Lae- 
lops и др.

Т а б л и ц а  3. Р а с п р е д е л е н и е  к л е щ е й ,  п р и н а д л е ж а щ и х  к р а з н ы м  
в и д а м  в р а з л и ч н ы х  т и п а х  л е с а

P i n e t u П1

Рол клещей
cladi- callu- vac- tili- myrtil cassana- sphag™

nosum nosum
cinio-
sum osum losum rosum nosum

P a r g a m a s u s ........................• ....................... +  + + +  + +  +  + +  +  +
Notaspis ............................................................. — — + + +  + — —
O b lo n g o m a s u s .............................................. ■— — — + + — —
B d e l la ................................................................. + + — + — —. —
H a p lo d e r m a ................................................... + + + + + — —
O r ib a t a ............................................................. + + +  + +  +  + +  + + + +  +

— — — + + +  + +  +
Neobisium  . . ..................................... — — — — --- +  +  +
L a e l o p s ............................................................ — — — — --- -Г + —

+ —
+ —

П одобное ж е  явление можно наблю дать и среди пауков, обита
ющих не только  на поверхности  лесной подстилки  и живом покро
ве, но и в толщ е самой подстилки; б о лее  1 1' 4 особей  было обна
руж ено  именно в самой подстилке. Анализируя эти данные, можно 
распределить  все 45 видов пауков, кон статированны е для  Ветлуж- 
ского лесного  массива, на 5 экологических  г р у п п 1.

К первой группе можно отнести  таких пауков, как Liniphia tr ian 
gularis CL, — вид, встречаю щ ийся в больш ом коли честве  особей  во 
всех типах лесах ; это  ж е  относится  и к ряду  других видов, указан 
ных в таблице. Ко второй  группе о тн осятся  виды, д ер ж а щ и еся  су 
хих типов (Cyclosa conica, Theridium sisyphum  и др.). Т р етья  груп 
па пауков свойственна типам леса  со средней степенью  у в л аж н е
ния, как, например, P ach y g n a th a  listen, Hahnia sp., B odyphantes sp. 
Ч е тв ер ту ю  группу составляю т виды, обитаю щ ие в мокрых типах, 
как роды Pardosca Oxyopes, P irata. Наконец, пятая группа —  это  
немногие виды, которы е одинаково часто  в стреч аю тся  в типах  с 
разной степенью  влаж ности , т. е. в сухих борах и мокрых. Это 
явление, возможно, следует  поставить  в связь с своеобразием  рас
селения тех видов энтомоф ауны, которы е являю тся  д о б ы ч ей  пау
ков. Д ействительно , и среди ряда систематических групп насекомых 
можно кон статировать  подобное ж е  распространение.

1  Значки указывают встречаемость: - f  не часто,-]—(- часто, +  +  -г весьма часто» 
много.



Т а б л и ц а  4. Распределение пауков по типам леса 1

Род и вид пауков

Типы сосняков Pinetum

cladi-

nosum
callu-

nosum

vac-
cini-
osum

tili-

osum

m y iti-

losum

poly-
tricho-

sum.

sphag-
nosum

- r  +  - f + +  + T  ~ T  “ Г +  +  + .J _ 4 _

Dolom elas sp .................................................... +  + -r +  + — +  -Г ■ f  +  * f +  -f
Theridium v a r i a n s ......................................
H o p lo d e r m a .................................................... —L ~T~ + ~r -r
Philodrom us a u reo lu s................................. “Г -f + + — ■f* -4-

X ysticus ulmi H a h n ................................. + — + - r +  4 -
C yclosa c o n lc a ..........................................  . “ Г +  + +

_L — — —

Tetragnatha e x t e n s a ................................. + +  + + +  - Г — — —

Theridium s i s y p h u m ................................. +  +  + + T  • — _ _ — —

Maco s u n d e v a l l i ........................................... + + + + ---- T - r — —

Meta segm entata . .  .  .  • ................... — — ■---- - b  + 4 - — —

Pachignatha l i s t e n ...................................... — ----- ---- - h - r T — —

— — — - b - f — — -----

Hahnia sp ........................................................... — ----- J - - r - f - f — —

O x y o p e s ............................................................. T  T
Pardosca ............................................................. ■— -— • ---- — + +  - Г  + - j -  +  4 *

Pirata . ■ .......................................... — ----- "T* — 4 -
M ongora a c a ly p h a ...................................... + + + ----- — — - Г +  + ~
D ictym a . . . . . . . . . . . . . + + +  + ---- — — — ~i— f"

Среди друкрылых, личинки которы х связаны питанием и разви
тием  с подстилкой, можно у казать  род Diplotoxa, встречаю щ ейся в 
мокрых типа Neosciara и Hybos, свойственный сухим типам. Анало
гичная картина н аб лю д ается  среди клопов  и цикадок. Д л я  сфагноз- 
ников типичны клопы Stephanites oberti, Stictopleurus crassicornis, 
цикадки Temnotetix  eruentatus (Panz), Lepuromia coleoptata, Philaenus 
lineatus. Сухим типам леса  свойственны клопы Drymus bruneus(Schacht) , 
Lygus pratensis var. pubescens, цикадки Anthusomus striolatus (Fall) 
и др.

Таким образом, различные типы леса отличаю тся  не только  ви
д овы м  составом  почвенной фауны, но и плотностью  населения дан
ного вида. Если плотность  населения наилучше х ар актер и зу ет  при
вязанность  известной  систем атической  группы к определенным эко л о 
гическим условиям данного типа леса, то  вес растительны х ж и в о т 
ных до известной  степени  п о зво л яет  судить о роли данного вида в 
химическом разлож ении  лесной подстилки, а стало  быть, о значении 
фауны в плодородии лесных почв и .производительности н асаж д е
ний. В дальнейш их работах  необходимо изыскать более  соверш ен 
ный и тонкий метод, которы м мож но было бы пользоваться  для 
суж дения о влиянии почвенного населения на почвообразовательны е 
процессы.

В этом отношении п ред ставляет  интерес метод, предлож енны й 
Ульрихом, определение еж едневной  (и годовой) потребности  в 
пище почвенных о б и тател ей  (для каж дого  вида); зная среднее число 
о б и тател ей  на единицу сухого вещ ества подстилки, автор д елает  
вывод, что почвенные беспозвоночные перерабаты ваю т в году, т а 
ким образом, в еловой  подстилке около 1J4, а в подстилке б у ко во 
дубовы х насаждений а/3 общ его  количества  продуктов  отпада в на
саж дениях .

1  Фауна пауков по условиям техники взятия почвенных проб неизбеж но включает 
виды, не только постоянно обитающих в почве, но и встречающихся на живом р а
стительном покрове. Сказанное относится в равной мере и к цикадкам, и клопам.
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На основании сущ ествую щ их, х о тя  и немногочисленных работ 
можно у ж е  теп ер ь  определенно утв ер ж д ать ,  что в п очвоведческой  
л и т ер ату р е  недооценивался зооценотический  ф актор  в п о чвооб разо 
вании. Д еся тки  граммов биомассы животных, из кото р ы х  в среднем 
7 8 (по массе) являю тся  сапрофагами, говорят  о несомненно значи
тельной  биохимической и механической их роли в почве.

В заключение считаю  долгом вы разить  свою б лагодарность  за 
помощь, оказанную в определении материалов, проф. М. Н. Р им 
скому-Корсакову, проф. Д . Е. Х аритонову, биологам З о ологи ческого  
И нститута  Академии наук А. Н. Кириченко, А. А. Ш такельбергу  и
В. В. Редикорцеву .
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SOIL FAUNA IN DIFFERENT TYPES OF THE FOREST

by I. S h i p e r o v i t c h  

S u m m a r y

1. The problem of the soil fauna composition together with th a t  of 
the  influence, exerted  by an im als  on a certain soil they inhabit, has as 
y e t  been studied quite insufficiently, the role of the fauna and  its e le 
m ents in the life of the forest soil rem aining still less investigated.

2. A g rea t  defect of works, published  on th a t  problem consits in their 
being re s tr ic ted  for the most part to giving taxonomic lists of animals, 
som etimes accom panied  with the indication of their abundance. The 
fauna quantita t ive  characteristics have been used  in the vorks b u t  of few 
authors, am ong  which those of Bornebusch and  Ulrich are to be noted, 
for they  show the above investigators  to raise the question a s  to the 
influence of the  fauna on the process of soil formation.

3. The p resent work is concerned with the investigation of soil in 
vertebrates inhabiting a soil s tra tum  10 cm. deep of various pine-tree 
types  of the forest in two geographical regions, nam ely  in the Vetluga 
(Gorkovsky province) and  Briansk forests.

4. In tab les  accom panying  on this paper some data on invertebrate 
num bers per one square m eter of forest area are represented, Soils of 
excessive hum idity  as well as the dry ones give the lowest num ber of 
individuals  (see the graph).

5. The biomass of the whole anim al population, determ ined by the
weight of anim als in a certain soil sam ple shows those fluctuations in 
different forest types  to surpass g rea t ly  the variations in the num ber of 
individuals. While in soils with a m iddle degree of hum idity  th e  w eight
of an im als  reached more than  60 grm., in soils of a swampish type  it
has never exceeded 7 grm. (see the graph).

6. The bu lk  of anim als living in rich fertile soils is composed of 
earth-worms (Lumbricidae); in the case of Scarabeida larvae being pre
sent in the soil, worms are found to occupy a secondary place according 
to their m ass. In poor or dam p soils of pine-tree forest types the Arthro- 
poda larvae and  particu la rly  those of Diptera and Eleteridae constitute 
the main part of the  anim al mass.

7. It m ay be established th a t  some species of spiders and  ticks are 
to be found bu t in certain forest types, while a num ber of other species 
occur in all kinds of woods (see tab les  3 and  4).

8. A similar phenom enon m ay be observed to take place in the case
of such groups as Rhynchota and  Diptera.

9. Animal forms, selecting  particu lar forest ty p es ,an d  being  ab u n d an t  
therein, m ay  serve as an  index of the character of a soil.

10. The biom ass value  of herbivorous anim als m ay be m ade use of 
for determ ining the fertility of forest soils, because it is the animal group 
which plays an im portan t par t  in the process of soil formation.
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ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
ТОМ x v r  1937 г. ВЫП. 2

И Н Т Е Н С И В Н О С Т Ь  О Б М Е Н А  И П Р О Д О Л Ж И Т Е Л Ь Н О С Т Ь  Ж И З Н И
Т РЕ Х  ВИ Д О В  DROSOPILA

Г. В и н б е р г  и А.  П.  Щ е р б а к о в

1. П о с т а н о в к а  в о п р о с а

В настоящ ее время неизвестно, чем именно о б у словли вается  при 
сущ ая каждому виду интенсивность  обмена. Весьма мало т ак ж е  и з у 
чены факторы  и условия, определяю щ ие про до л ж и тел ьн о сть  ж и з 
ни. Тем не менее ещ е в 1908 г. Р убн ер  (11) утверж дал , что  п р о до л 
ж и тел ьно сть  жизни и интенсивность обмена связаны количественной 
закономерностью . С тары е высказывания Р убн ера  неизменно п р и в л е
кали внимание исследователей  и в самое последнее время были ис
пользованы Бауэром (2, 3) в его теоретически х  построениях, з ат р а 
гивающих, в частности , кардинальные проблемы эволюции.

У тверж дение Рубнера  о непосредственной  зависимости продол
ж ительности  жизни от интенсивности обмена основывались на за 
меченной им на примере нескольких п редставителей  млекопитаю щ их 
(лошадь, овца, собака, кошка) обратной  зависимости меж ду интен
сивностью  газообмена (на единицу веса) и п родо л ж и тел ьн о стью  жизни 
(не вклю чая период развития). О казалось , что произведение этих 
двух величин для всех перечисленных видов дает  н астолько  близ
кие цифры, что, по мнению Рубнера, его можно сч и тать  х ар актер 
ной для всех млекопитаю щ их константой. И сходя из этого , Рубнер  
полагал, что продолж и тельн ость  жизни непосредственно  о п р ед ел яе т 
ся интенсивностью  обмена. Д ля  объяснения этой  зависимости он 
сделал допущ ение, что частицы живой протоплазмы  способны только  
к некотором у определенному числу химических перекомбинаций 
(Atomverschiebungen), связанных с обменом вещ еств .

П ёрль (8,9, 10), введя  понятие  „rate of living", в общем принимает 
точку  зрения Рубнера . Он считает, что  продолж и тельн ость  жизни 
в основном о п р ед ел яется  наследственной конституцией, причем вне
шние условия могут д ать  проявиться  наследственно определенной  
п родолж ительности  жизни в той  или иной степени. При этом  о со 
бенно сущ ественно, что, по его мнению, некоторы е внешние ф а к т о 
ры оказываю т влияние на п р о долж и тельн ость  жизни путем  и зм ен е
ния интенсивности обмена вещ еств .  Как указы вает Пёрль, х ар актер  
зависимости п родолж и тельн ости  жизни пойкилотермны х ж и вотны х  
от  тем пературы  хорош о согласуется  с точкой зрен и я  Рубн ера .  
В этом случае различия в интенсивности обмена при разны х т ем 
п ер ату р ах  долж ны  бы ть точно пропорциональны различиям  в п ро
до лж и тел ьн о сти  жизни. Р аботы  М ак А ртура и Байи (6) на D aphnia
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m ag n a  и Щ ербакова '(12) на Drosophila дают и некоторы е ко л и ч е 
ственные данные, хорошо согласую щ иеся с этой  точкой зрения.

Э. С. Бауэр высказанные Р убнером  соображ ения  перенес на весь 
ж ивотны й мир, Б ауэр  принимает, что произведение интенсивности 
обмена на п родо л ж и тел ьн о сть  жизни, ко то р о е  он предлож ил назвать 
„константой Р у б н е р а “, есть  величина постоянная для всех предста
вителей обш ирных систем атических  групп (типов?). По его мнению, 
которое он иллю стрирует  количественны ми расчетами, основанными,, 
впрочем, на случайных и малочисленных данных, величина „кон
станты Р у б н е р а “ законом ерно  изменяется от низших типов к выс
шим (от 5,8-10 калорий у киш ечнополостны х до 9,3 • 105 калорий 
у человека) .  В согласии со своей тео р ети ч еско й  концепцией Бауэр 
сч и тает ,  что п р о до л ж и тел ьн о сть  жизни в основном оп р ед ел яется  
особенностям и самой „ж ивой массы",, работоспособность  которой, 
согласно его представлениям, на протяж ении  индивидуальной жизни 
необходимым образом  уменьш ается . Д етал ьн о е  обсуж дение п о стр о е
ний Б ауэра  о твлекло  бы нас далеко  в сторону от ближ айш ей задачи 
н астоящ ей  работы . З д есь  сущ ественно  только  отм етить ,  что, не
см отря  на все различие взглядов, как Рубнер, так и Б ауэр  считаю т, 
что  п р о до л ж и тел ьн о сть  жизни находится в непосредственной  за 
висимости от  интенсивности обмена или что  по меньш ей мере как 
п р о до л ж и тел ьн о сть  жизни, так и интенсивность обмена зависят от 
каких-то общ их для них условий.

Н е останавливаясь  на этом подробнее, подчеркнем, что это  не 
единственное возм ож ное истолкование известных ф актов. Н ичто  не 
противоречит  противополож ном у представлению, а именно что интен
сивность  обмена и п р о до л ж и тел ьн о сть  жизни о п ред еляю тся  различны 
ми причинами, в значительной  мере независимыми друг от друга. Впол
не возм ож но думать , в особенности  по отнош ению к высокодиферен- 
цированным организмам, что  про до л ж и тел ьн о сть  жизни в конечном 
сч ете  о п р ед ел яется  не теми общими свойствами „живой массы 1* 
(„потенциал* Бауэра), которы е  обусловливаю т интенсивность обмена 
(если вообщ е интенсивность обмена слож н ого  организма м ож ет  быть 
непосредственно отнесена к особенностям  живой массы его), а теми 
специальными особенностями, которы е обусловливаю т стр у кту р у  
организма, определенны й тип организации и диф еренцировки  его. 
При соврем енном состоянии знаний весьмя трудно, если вообщ е 
возможно, довести  очерченную  выше альтернативу, отраж аю щ ую  
две коренным образом различные концепции развития организма до 
такой  четкой  и конкретной  формы, которая  дала бы возмож ности  
путем эксперим ента однозначным образом реш ить  ее.

О бсуж даем ы й  вопрос затрагивает  целый комплекс о б щ еб и о ло 
гических проблем, многие из которы х находятся только  в самой 
первой стадии изучения и первоначального  накопления материала. 
Д ей стви тел ьн о ,  в н астоящ ее время нельзя дать  определенного  о т в е 
та д а ж е  на такие, казалось  бы, простые вопросы, как, насколько 
стойки величины, характеризую щ ие интенсивность обмена, прису
щую тому или иному виду? Какие условия нормальной среды мо
гут оказы вать  влияние на интенсивность  обмена и как проявляю тся 
р езу л ь таты  подобного  воздействия? Д ал еко  не выяснен и х ар актер  
общих закономерностей , которы м подчиняется изменение интенсив
ности обмена в теч ен и е  развития и индивидуальной жизни. Не 
вполне ясно в настоящ ее  время, в каком смысле „константа Руб- 
нера" д ей ств и тел ьн о  яв л яе т ся  константой, так как полож ен ие  о ра
венстве  произведения интенсивности обмена на п р о д о л ж и тел ь н о сть  
жизни у видов, принадлеж ащ их к одной систем атической  группе.
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слабо обосновано, а постоянство  видовой константы при различных 
условиях среды, как показы ваю т новейш ие данные (Щ ербаков, 15), 
соблю дается  далеко  не обязательн о . П оэтом у мы считаем  б о л е е  
правильным говорить  пока не о „константе" , а о „ в е л и ч и н е  
Р у б н е р  а “, обозначая  этим термином произведение интенсивности 
обмена на среднюю п р о до л ж и тел ьн о сть  жизни, соверш енно  не пред
реш ая характера  зависимости ее от о б ъ е к т а  и условий.

„Величина Р у б н е р а 1* в первом приближении х ар актер и зу ет  су м 
марное коли чество  энергии, освобож даем ой  единицей массы о р г а 
низма на протяж ени и  всей жизни. С оверш ен н о  ясно, что  здесь  о т 
кры вается  широкий простор  для конкретны х исследований, ко то р ы е 
в первую очередь  долж ны  бы ть направлены на планомерное зап ол
нение пробелов  соврем енного знания и систематизацию  хаотически 
накопленного конкретного  материала в со ответствии  с создаю щ и
мися общими представлениями. Нам п редставляется ,  что изучение 
„величины Р у б н е р а “ у различных организмов м о ж ет  оказать  орга
низующ ее влияние на исследование очерченного  круга вопросов. 
Несомненно, что возм ож ность  количественно хар актер и зо вать  сум
марную величину энергии, превращ аемой организмом на протяж ении  
его жизни, сама по себе представляет  настолько больш ой интерес, 
что получаемы е результаты  и независимо от  тео р ети ч еско го  и стол
кования х арактера  связи меж ду продолж и тельн остью  жизни и ин
тенсивностью  обмена имеют самодовлею щ ее значение.

Значение этих величин и зависимости их от структуры  организ
мов и условий должны оказаться  полезными при решении многих 
основных вопросов биологии. Так, например, допустим, что на д о 
статочном материале  будет убедительн о  показано, что представи
тели относительно  более  древних систематических  групп д ей ств и 
тельно  характеризую тся более  низкими значениями „величины Р у б- 
н ер а“. В этом случае, бы ть м ож ет, будет найден объективный 
количественный критерий  для того  „общ его подъем а ж и зн ед еят е л ь 
ности орган и зм а1* (ароморфоз), который, по мнению С еверц ева  и его 
школы, характерен  для представителей  зарож даю щ ихся систем ати
ческих групп.

О тч етл и во  сознавая слож н ость  и о б ъ ем  интересую щ ей  нас п р о 
блемы, приблизиться к разреш ению  ко то р о й  можно только  после 
предварительного  исследования ряда возникающ их побочных вопро
сов, мы в н астоящ ей  работе  поставили перед  собой значительно  
более  скромные цели. На примере тр ех  видов рода D rosophila— D. 
m elanogaster, D. sim ulans и D. funebris мы попытались на осно
вании накопивш егося у нас м атериала ориентироваться  в том, дей 
ствительно  ли близкие в систем атическом  отнош ении виды даю т те 
же значения „величины Р у б н е р а 1* или сравнительно незначительны е 
морф ологические различия сопровож даю тся зам етной разницей в 
„величинах Р у б н е р а 1*.

Всюду в дальнейш ем под „продолж ительн остью  ж и зн и 1* подра
зум евается  средняя про до л ж и тел ьн о сть  жизни imago в днях, по
лученная путем непреры вного  наблюдения за ходом естественного  
вымирания некоторой  совокупности  мух, взяты х немедленно после 
вылупления из куколок.

И нтенсивность  обмена вещ еств  о п р ед ел я л ас ь  по дыханию. Во 
всех случаях измерялась  интенсивность  дыхания мух, находивш ихся 
в ды хательны х сосудиках в активном состоянии , но без пищи. Д а л ь 
нейшие указания по методике измерения дыхания даны в наших 
предыдущих работах , на которы е в соответствую щ их  м естах  тек ста  
сделаны ссылки.
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2. П р о д о л ж и т е л ь н о с т ь  ж и з н и
Э к сп ер и м ен тал ь н о е  изучение продолж ительности  жизни ж и в о т 

ных находится ещ е в самом начале. Д л я  больш инства животных 
имею тся то л ько  приблизительны е данные, основанные на одиноч
н ы х наблюдениях, причем речь  идет лиш ь о п риблизительно  максималь
ной п р о до л ж и тел ьн о сти  жизни. Только  для очень немногих видов мы 
располагаем сейчас точными данными о средней и максимальной про
д о л ж и тел ьн о сти  жизни. Если о тб роси ть  человека, для  ко то р о го  по 
понятным причинам эти  величины хорош о известны, то  удается 
насчитать  всего 7 —8 видов, средняя и максимальная п ро до л ж и 
т е л ь н о с т ь  жизни которы х  точно определена и известен  ход выми
рания. В обзорной  ст а т ье  Пёрл и М айнер (10) перечисляю т ш есть  
ж ивотны х. Э тот  небольш ой п еречень  мож но пополнить ещ е н ес
колькими видами. Так, для  D aphnia m agna средняя п р о д о л ж и тел ь 
ность  жизни и кривые вымирания при разных тем пер ату р ах  п олу
чены Мак А ртур и Байи (6); недавно п р о долж и тельн ость  жизни на 
больш ом м атериале  оп ределена  для  белой  крысы Виснером и Ш ерд(17).

Надо сказать, что  и оп ределение продолж и тельн ости  жизни на 
б ольш ом  статистическом  материале, когда средняя величина в ста ти 
стическом  отношении оп р ед ел яется  с больш ой достоверностью , 
отню дь не гарантирует  „то ч н о го “ знания средней п р о до л ж и тел ь 
ности жизни данного об ъ екта ,  поскольку средняя п р о д о л ж и т ел ь 
ность  жизни сама по себе  явл яется  весьма изменчивой величиной 
(см. ниже). О чевидно, что наибольш ее значение имеет знание мак
симальной  средней продолж и тельн ости  жизни, ко торая  д о лж на  п р о 
я в л я т ь с я  при оптимальных условиях. Практическое установление 
этой  величины н аталки вается  на огромные трудности. По больш ей 
части  весьма трудно реш ить, насколько данные условия ку льтиви 
рования приближ аю тся к оптимальным. Очевидно, что  для уверен 
ного суж дения  о максимальной средней продолж ительности  жизни 
н ео б х о ди м о  осн овы ваться  на повторны х определениях ста т и с т и ч е 
ски достоверны х средних п р о до л ж и тел ьн о стей  жизни того ж е  о б ъ е к 
та  при разных условиях. П одобны е данные в настоящ ее время име
ю тся  лиш ь по отнош ению  к одному о б ъ е к т у  Drosophila m elanoga
ster.

a) D r o s o p h i l a  m e l a n o g a s t e r .  Д л я  этого  вида средняя  продол
ж и тел ьн о сть  жизни была определена  целым рядом авторов. Были изу
чены как нормальны е мухи, так и различные мутации. М ногочис
ленные работы  были посвящ ены выяснению влияния на п родолж и 
т ельн ость  жизни различных внешних ф акторов. Д ля целей  н астоя
щ его  сообщ ения будет  достаточно , если мы приведем только  дан
ные, отн осящ иеся  к нормальным мухам в обычных условиях их 
культивирования . При этом  ограничимся температурами, близкими 
к 25°, ибо сравнение с другими видами м ож ет  быть проведено только  
д л я  этих тем ператур .

На табл. 1 приведены  данные о средней п родолж ительности  жизни 
по П ёрлю  (9) и Щ ерб акову  (12). Д анны е П ёрля основаны на очень 
больш ом м атер и ал е  и п р ивод ятся  им как типичные для этого  вида. 
Д анны е Щ ербакова  опираю тся  в одном сл у ч ае  на материал в 1 ООО 
экзем пляров , а в д р у го м —400 экзем п ляров  для каж дого  пола. Во 
всех случаях  развитие  мух происходило при той ж е  тем пературе , 
для которой  о п ред елен а  средняя  п р о до л ж и тел ьн о сть  жизни.

Надо признать у д овлетвори тельны м  совпадение величин, приве
денных в таблице. Принимая во внимание различия в тем пературах , 
разницу в корм е и другие возмож ны е расхож дения в условиях со 
держ ания, р езу л ьтаты  П ёрля и Щ ербакова следует признать д о 
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статочно  близкими. Ч т о  касается  разницы между величинами, полу
ченными в двух работах Щ ербакова, то  трудно сейчас найти для 
них объяснение, однако сл ед у ет  иметь в виду, что эти  данные были 

Т а б л и ц а  I. Средняя продолжительность жизни D. m elanogaster

Автор
Темпе

Средняя продолжитель
ность жизни в днях

ратура самки самца

Пёрль ( 9 ) .......................................... 25° 4 8 ,0 4 5 ,8

Щ ербаков ( 1 0 ) ............................... 24° 5 0 ,4 4 8 ,8

Щ ербаков ( 1 5 ) ................................ 24° 4 5 ,6 4 1 ,6

С реднее — 4 8 ,0 4 5 ,4

получены на популяциях разного происхож дения и, следовательно, 
здесь могли иметь место и генотипические  различия. Повидимому, 
приведенные величины достаточно хорош о отраж аю т наибольшую 
среднюю продолж ительность  жизни.

Однако след ует  помнить, что не только в первых исследова
ниях продолж ительности  жизни дрозофил с ещ е несоверш енной 
методикой наблюдалась значительно меньшая п р одо л ж и тел ьн о сть  
жизни, но что такж е и определения, проводивш иеся на основе стан
дартной техники, давали очень различные величины. Так, например, 
в работе Алпатова и Пёрля (1), проведенной в лаборатории  Пёрля 
на достаточно большом материале, приведена значительно меньшая 
продолж ительность  жизни D. m elanogaster при 25° (41,0 и 35,8 дня 
для самки и 26,8 и 22,5 дня для самца).

Сопоставление данных по продолж ительности  жизни D. m ela 
nogaster, полученных статистическим методом, при, казалось бы, 
весьма близких условиях, уб еж д ает  нас в том, что средняя п родол
ж ительность  жизни этого , организма является весьма неустойчивой 
величиной, легко изменяющейся под влиянием различных факторов, 
которы е во многих случаях могут быть настолько слабо выражены, 
что легко  ускользаю т от внимания наблюдателя. Очевидно, что дей 
ствительно характерной для данного вида величиной будет только 
наибольшая средняя продолж ительность  жизни, проявляю щ аяся при 
оптимальных условиях.

б) D r o s o p h i l a  s i m u 1 a n s. По отнош ению  к продолж ительности  
жизни этого  вида мы располагаем лиш ь данными Винберга (18). Эти 
данные относятся  к мухам, культивировавш имся при тех  ж е усло- 
вях, как и D. melanogaster. В этих условиях наблюдается прекрас
ное развитие D. simulans на протяж ении неопределенно большого 
количества поколений. Как указано в упомянутой работе, две серии 
определений  продолж ительности  жизни дали, повидимому, вслед
ствие некоторого  различия условий содерж ания мух (наличие по
крывавших поверхность корма мелких кусочков фильтровальной б у 
маги во II серии), сильно различающиеся величины. П р о д о л ж и тел ь 
ность жизни в днях при 26° равнялась:

Самки Самцы
I с е р и я ....................................................................................  3 8 ,2 6  4 0 ,8 6
II ............................................................................................  2 8 ,0 3  2 6 ,8 0
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Э.тот пример ещ е раз п одтверж дает  значительную изменчивость 
средней  продолж и тельн ости  жизни в зависимости от условий. П о
этому мы не находим возможным на основании нашего материала 
выразить  точно определенной  величиной п р о до л ж и тел ьн о сть  жизни 
D. simulans. Но, поскольку у нас нет никаких оснований думать, что р е 
зультаты  I серии сильно отклоняю тся  от максимальной средней про
д о лж и тел ьн о сти  жизни, сл ед у ет  во всяком случае полагать, что 
истинная средняя п родолж и тельн ость  жизни D. sim ulans равна или 
несколько меньше продолж ительности  жизни D. melanogaster.

в) D r o s o p h i l a  i u n e b r j s. П р о д олж и тельн ость  жизни для этого  
вида определялась  нами на сравнительно небольшом материале 
(388 самок и 275 самцов). Р азвитие  мух происходило при 26° на 
обычном корме (картофель, изюм, агар, дрож ж и) с тем отличием, 
что перед  разливкой в банки этот  корм заквашивался в течение

одних суток  с дрож ж ам и. После вылупления мухи были рассажены 
в пробирки по 40 штук (самки и самцы вместе) и содерж ались  в 
терм остате  в тем ноте . С редняя тем пература терм остата (по е ж е 
дневным записям) р а в н я л а с ь -  24,8° с небольшими отклонениями в ту 
и другую  сторону в отдельн ы е дни.

С редняя  п р о д о л ж и тел ь н о сть  жизни оказалась при этих условиях: 
для  самок 29,1 дней, для самцов 37,4 дней.

Н е приводя здесь  всего циф рового  материала, характеризую щ его 
ход  вымирания по дням в изученной популяции, мы даем на рис. 1 
кривые, изображ аю щ ие отдельн о  для самок и самцов этот  процесс. 
Д ля  сравнения на этом ж е  графике приведена кривая вымирания са
мок D. m elanogaste r  по данным работы Щ ербакова (12).

Помимо этой  серии, проведенной зимой 1934/35 г., п ро до л ж и 
тел ь н о сть  жизни D. funebris была зарегистрирована  нами так ж е  на 
сравнительно немногочисленном м атериале (214 самок и 168 самцов) 
весной в 1934 г. при аналогичных условиях. И в этом  случае были 
получены весьма сходные средние продолж и тельн ости  жизни, а 
именно: для самок 31,4 дня, для  самцов 44,1 дня (при 26°).
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Таким образом, в нашем случае средняя п р о до л ж и тел ьн о сть  жизни 
D. funebris  оказалась  очень малой. Д ей стви тел ьн о  D. funebris при
мерно в два раза превосходит по весу D. m elanogaster.  Если и н ел ь 
зя говорить  о связи меж ду размерами и продолж и тельн остью  жизни 
как об общем законе, то все ж е  среди близких видов больш ая  п ро
д о л ж и тел ьн о сть  ж изни  крупных ф орм — явление слишком частое, 
чтобы бы ть  случайным. Таким образом, м ож но  было о ж и д ать ,  что 
п родолж ительность  жизни у D. funebris будет больш е, чем у D. m e 
lanogaster, в действительности  мы получили обратное.

При ближайш ем рассмотрении кривых бросаю тся в глаза два 
о б сто ятел ьства .  Во-первых, кривые в отличие от обычных (например, 
приведенной для сравнения кривой D. melanogaster) почти лиш ены S- 
образного изгиба. О тсу тству ет  первоначальный период слабой см ер т
ности, вымирание почти сразу идет быстрыми темпами и кривая 
прибли ж ается  к прямой или д аж е  вогнутой линии. Во-вторых, на 
всем протяж ении  кривая для самок идет под кривой для самцов, 
т. е. вымирание самок происходит бы стрее .  В р езу л ьтате  средняя 
продолж и тельн ость  жизни самок на 8 дней меньше самцов. Как 
известно (6, 8), обе эти особенности указываю т на неблагоприятны е 
условия сущ ествования .

Эти соображ ен ия  находятся  в согласии с о б щ ерасп ростран ен 
ным убеж дением генетиков, что приемы разведения (в основном, 
вероятно, корм), выработанные в расчете  на другой  вид, не впол
не удовл етво р яю т D. funebris, условия обитания которой  и в при
роде иные, чем для D. m elanogaster. Все это  заставл яет  признать, 
что  максимальная средняя п р о до л ж и тел ьн о сть  жизни D. funebris, 
повидимому, заметно выше наблю давш ейся нами.

3. И н т е н с и в н о с т ь  о б м е н а

П опы таемся суммировать р езультаты  измерений интенсивности 
дыхания др о зо ф и л  с целью ори ен тир о ваться  в том, насколько сто й 
кие величины д ает  измерение интенсивности дыхания и в какой 
мере различия в условиях отр аж аю тся  на интенсивности дыхания, 
а т ак ж е  с целью  установить, какую интенсивность обмена сл ед у ет  
сч и тать  х арактерной  для  каж дого  из изучавш ихся видов.

a) D r o s o p h i l a  m e l a n o g a s t e r .  Интенсивность  дыхания этого  вида 
неоднократно измерялась (Гоуен, 4, Куцера, 5, Нортроп, 7, Щ ербаков, 
12 ,14 ,15 ,16 , Винберг, 19). Как у ж е  указывал  Щ ербаков (12,13), о п р е 
деления Н ортроп а  настолько малочисленны и сделаны с помощью 
столь  грубой методики, что не могут бы ть использованы для  ср а 
внения.

Р езу л ь таты  всех известных нам измерений сведены в табл. 2. 
Д л я  возмож ности  непосредственного  сравнения все величины п ер е 
считаны на количество  кислорода, поглощ аем ого  1 г ж ивого  веса 
за час при 24°. При п ересчетах  дыхательны й коэф ициент был принят 
равным 0,85. Д л я  п ер есчета  измерений, проведенных при тем пер а
туре, несколько отличной от  24°, мы полагали Q 10 равным 2,0. Как 
п оказы вает  материал Щ ербакова  (15), для  интересую щ его нас и н тер 
вала тем пературы  величина дей ствительн о  близка к двум. Главней
шие условия, при которы х производились измерения, указаны в т а 
блице.

Данные Гоуэна могут бы ть использованы только  условно, так  как 
Гоуэн имел дело  с не вполне нормальной в генетическом отнош ении 
линией мух. Д анны е К уцера т ак ж е  сто я т  несколько  о со б н я к о м  
К уцера с больш ой тщ ательн остью  изучал дыхание мух одноднев-
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ного возраста, ещ е не прини
мавших пищи. Как известно 
(Винберг, 18, Щ ербаков, 16), 
в течение первых дней жизни 
imago интенсивность дыхания 
возрастает , так что  первое 
время после вылупления му
хи, в особенности самки, име
ют сильно пониженную интен
сивность дыхания. Кроме т о 
го, при измерениях К уцера в 
сосудиках респиром етра  нахо
дилась не группа мух, как во 
всех прочих случаях, а всего 
лишь одна муха, что так ж е  
долж но несколько снизить 
результат  (Щ ербаков, 14). О бе 
эти причины, в особенности  
первая, вполне объясняю т ис
клю чительно низкую интен
сивность дыхания, получен
ную Купера.

Рассматривая все о ст а л ь 
ные данные, полученные раз
ными авторами на различном 
материале с помощью разных 
методов, прежде всего при
ходится констатировать  д о 
статочно  хорош ее совпадение 
величин, выражающих интен
сивность дыхания; все ж е 
разности средних величин для 
различных популяций стати 
стически достоверны. П ри чи 
ны этих различий остаю тся 
неясными, тем более  что  спе
циальные эксперименты пока
зали нам, что характерная  для 
данной популяции интенсив
ность дыхания весьма трудно 
см ещ ается и м ож ет  остаться  
неизменной даж е в случае 
таких воздействий, которы е 
сильно изменяют морф ологи
ческие признаки.

Так, Винбергом (18) на D. 
simulans было показано, что 
различная плотность  личи
ночного населения, которая  
весьма отчетливо  о тр аж ается  
на общих размерах мух, со 
верш енно не сказы вается  на 
интенсивности дыхания imago. 
Анологичный и так ж е  не
сколько  неожиданный р езу л ь 
тат был получен им ж е  (19)
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при измерении интенсивности дыхания imago D. m elanogaster ,  разви
вавшихся при резко  отличных тем пературны х условиях  (14, 22, 28°).

В итоге на основании сопоставлений всех приведенных вы ш е 
данных мы считаем, что  в качестве  х арактерной  интенсивности  
обмена для D. m elanogaster следует  принять  3,5 см3 О» в час на 1 г 
ж ивого  веса при 24°.

б) D r o s o p h i l a  s i m u l a n s .  По отнош ению  к этом у виду мы 
располагаем только  измерениями Винберга (18), которы е, однако,, 
проведены на д остаточн о  больш ом м атериале (всего 116 измерений), 
охваты ваю т мух всех возрастов  и даю т близко  совпадаю щие средние 
р езультаты  для нескольких изучавш ихся популяций. П оэтом у  нет 
никаких оснований думать, что полученны е средние (2,79 для самок 
и 2,76 для самцов) далеки от истинных. С ледовательно , интенсив
ность дыхания С. sim ulans сл ед у ет  принять  близкой к 3 см3 0 2 на 1 г 
ж и в о го  веса в час при 26°.

в) D r o s o p h i l a  f u n e b r i s .  Мы располагаем  трем я сериями из
мерений интенсивности дыхания D. funebris. П ервы е две серии п р о 
изведены в мае и июне 1934 г. в М оскве (Винберг), т р е т ь я  весной 
1935 г. в Ленинграде (Щ ербаков). П оскольку  э т о т  м атериал  не был 
опубликован, приведем его  несколько  п одробнее .

Т а б л и ц а  3. Интенсивность дыхания D. funebris при 26°

-
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С а м к и С а м ц ы
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Вес в мг Поглощ ение Оа 
в см:| на 1 г в час

К
ол

ич
. 

из
м

ер
ен

ий В ес в мг Поглощ ение О  
в см3  на 1  г в час

м m in— max М m in—max М m in— max М m in—max

I 1 7 - 3 7 8 2 ,1 7 2 ,1 0 — 2 ,2 9 1,97 1 ,3 2 - 2 ,3 3 8 1,19 0 ,9 8 — 1 ,33 2 , 0 2 1 ,4 7 — 2 ,8 0

ii 2 — 13 8 2 ,7 6 2 , 2 7 - 3 ,2 9 2 ,0 9 1 ,4 8 - 2 ,8 9 7 1,54 1 ,3 8 — 1 ,80 1,80 1 ,4 7 - 2 ,1 9

III 1— 7 15 2 ,3 8 2 ,1 7 —2 ,5 6 1 , 8 8 1 ,3 4 —2 ,6 3 15 1,56 1 ,3 1 — 1,82 1,65 1 ,1 9 —2 ,0 7

III 23— 27 9 2 , 8 6 2 ,4 4 —3 ,2 7 2 ,3 5 2 ,0 2 —2 ,6 7 9 1, 61 1 ,3 7 — 1,82 2 ,3 6 2 ,1 1 —2,71

III 37—46 6 2 . 6 6 2 ,4 0 —3,81 2 .2 6 2 ,0 5  - 2 ,4 7 6 1,51 1 ,4 1 - 1  , 57 2 ,2 8 1 ,8 0 - 2 ,6 2

46 — 2 ,1 0 —3,81 _ 1 ,32— 2 ,8 9 45 — 0 , 9 8 - 1 , 8 2 — 1 ,1 9 - 2 , 8

О б ращ ает  на себя  внимание прекрасное  совпадение р езу л ьтато в  
измерений, несм отря на н еи збеж ны е различия  условий в отдельны х 
сериях. Весьма интересно, что  различия  условий культивирования 
значительно сильнее сказы ваю тся на разм ерах  мух, чем на интен
сивности дыхания их. Так ж е  и в этом  случае б о лее  мелкие мухи 
отню дь не обладали больш ей  интенсивностью  дыхания и даж е , на
о б о р о т ,  относительно  мелкие мухи 1 серии (вес для самок 2,17 и 
для самцов 1,19) имели на 10— 15°/о более  низкую интенсивность  
дыхания (на единицу веса) по сравнению с мухами с о о тв етс тв у ю 
щ его  возраста из 111 серии для  самок 2,86, для  самцов 1,61.

Суммируя все измерения, получаем общую среднюю для самок 
2 ,0 9 r_!z0,07 и для самцов l ,9 6 r z 0 ,0 7  см8 0 2 на 1 г веса в час 
при 26°.
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4. В е л и ч и н а  Р у б н е р а

П ереход я  к сопоставлению  собранных нами данных по интенсив
ности обмена и продолж и тельн ости  жизни, сл ед у ет  подчеркнуть, что 
средн яя  про до л ж и тел ьн о сть  жизни м о ж ет  сущ ественно измениться 
под влиянием таких воздействий, которы е не оказывают никакого 
влияния на интенсивность  дыхания. Ограничимся здесь  одним 
д о стато ч н о  ярким примером. Винберг (18) наблюдал, что  под влия
нием н екоторого  различия условий культивирования средняя п ро
д о лж и тел ьн о сть  жизни D. sim ulans в двух сериях  опытов сильно 
различалась  (примерно на 30°/0), в то  время как интенсивность  д ы 
хания соверш енно  не о тли чалась  в обеих сериях.

Таким образом, сл ед у ет  принять, что не только  в случае воз
действия какОго-либо резко  неблагоприятного  ф актора, когда это  
вполне очевидно, но и в условиях, которы е по всей видимости 
сл ед у ет  считать  не выходящ ими за пределы  нормальных, различия 
средней  п р о д олж и тельн ости  жизни в разных условиях д алеко  не 
всегда соп ровож даю тся  соответствую щ им и различиями средней  ин
тенсивности обмена.

Такой характер  соотнош ений м еж ду продолж ительностью  жизни 
и интенсивностью обмена в сильнейш ей степени затрудн яет  полу
чение „точн ого11 значения „величины Р убнера". Очевидно, что при
ш лось  бы путем многократного оп ределения  средней п р о д о л ж и т ел ь 
ности жизни в разных условиях получить „максимальную среднюю 
продолж и тельн ости  жизни" и таким ж е  путем получить  „максималь
ную среднюю интенсивности дыхания". Вряд ли конечный результат  
подобной работы  оправдал  бы затраченные на нее усилия, не 
говоря у ж  о том, что самый выбор определяем ой  статистически 
„средней продолж ительности  жизни" из других возможных форм 
количественного  вы раж ения продолж ительности  жизни доступен  
д ля  критики, так ж е  как и действительное  значение „интенсив
ности обмена", оп ределяем ой  по газообмену.

Х о тя  разобранный выше м атериал  далеко  не у д о вл етво р яет  тем 
требованиям , которы е  вытекаю т из сущ ества поставленной перед  
нами задачи, мы все ж е  реш ились использовать  накопленные данные, 
допускаю щ ие только  примерные расчеты, так как не имеем воз
мож ности  рассчиты вать , что в ближ айш ие годы будем располагать  
удовлетвори тельны м  во всех отнош ениях материалом. При со в р е 
менном состоянии  знаний д аж е  и ориентировочны е расчеты  в этой 
области  имеют определенный интерес и значение, в особенности  
при сопоставлении с материалом, полученным на п редстави телях  
других групп животных, к чему мы надеемся вернуться  в бли ж ай 
ш ее время.

Суммируя в краткой  форме наши итоговы е данные, получаем 
■следующую таблицу.

Т а б л и ц а  4
Продолжи Интенсивность
тельность дыхания в см 3

жизни в О., на 1 г в час
днях при 24°

D. m elanogaster . . . . 50 3 ,5
D. sim ulans . . . . . . 46 2 , 6

45 1 ,75

Б о л ьш о й  материал, полученный по D. melanogaster, позволяет  счи
тать ,что  для этого  вида максимальное значение „величины Рубнера"
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известно с достаточным приближением. Если принять за среднюю 
интенсивность дыхания 3,5 см3 0 2 на 1 г ж ивого  веса в час (при 24°) 
и максимальную среднюю п р о до л ж и тел ьн о сть  жизни при той же 
т ем п е р ат у р е  50 дней и, следуя принятому Бауэром способу  выра
жения, вы разить  произведение этих  величин в калориях  на 1 кг, 
получим 2-104 калорий. Напомним, что все наши данные относи
лись только  к imago и, следовательно , значение „величины  Руб- 
нера“ для поллого цикла будет несколько, впрочем незначительно 
•больше. Во всяком случае мож но с полной уверенностью  принять, 
что максимальное значение „величины Р убнера"  для D. m elanogaster 
находится в пределах  от 2-10* до 3-104 калорий на 1 кг.

По абсолю тной величине полученный р езу л ь тат  —величина того 
же порядка, как и вычисленные Бауэром  „константы Р у б н ер а“ 
трех  представи телей  десятиногих  раков, представляю щ их в его 
таблице тип членистоногих, а именно A stacus 4-104, Palinurus 4,6-Ю4, 
H om arus 7,2-104 (видовые названия не указаны!).

По отнош ению  к двум другим изученным видам нельзя  провести  
вычисление с той же степенью  уверенности . Все ж е  наши данные 
показы ваю т, что максимальные значения „величины Р у б н е р а “ для 
всех тр ех  видов весьма близки, хотя  по отнош ению  к D. sim ulans 
из сопоставления приведенных на таблице величин со зд ается  о п р е
д ел ен н о е  впечатление, что максимальное значение „величины Руб- 
н ер а“ этого  вида несколько меньше, чем у D. m elanogaster.  Во 
всяком случае  эта величина не меньше вычисленной, исходя 
из ф актически  наблюденной нами интенсивности дыхания и продол
ж и тел ьн о сти  жизни, и равна 1 ,3 -104 (только  для  imago).

Д л я  D. funebris „наибольшая средняя п р о до л ж и тел ьн о сть  ж и зн и 11 
осталась  нам неизвестной. Если д опустить ,  что  „максимальное зн а
чение величины Р у б н е р а “ этого  вида в ы р аж ается  той ж е  величи
ной, как и для D. m elanogaster, то  истинная наибольш ая средняя 
продолж и тельн ость  жизни D. funebris долж на бы ть в 2 раза больш е, 
чем у D. melanogaster, т. е. примерно равняться  100 дням (при 24°), 
что, судя по продолж и тельн ости  жизни мух этого  вида в явно н е
благоприятны х для них условиях культивирования, а т ак ж е  и на 
основании других косвенных соображ ений , следует  считать  вполне 
возможным.

В ы в о д ы

1. На примере трех  видов рода Drosophila обсуж ден  характер  
зависимости между интенсивностью  обмена и продолж ительностью  
жизни. Показано, что средняя п р о до л ж и тел ьн о сть  жизни м ож ет 
б ы ть  сущ ественно смещена такими влияниями, которы е не сказы
ваю тся  на интенсивности дыхания.

2. Приведены результаты  измерений интенсивности дыхания и 
продолж ительности  жизни D. melanogaster, D. s im ulans и D. fu
nebris.

3. Найдено максимальное значение произведения п р о д о л ж и тел ь 
ности жизни на интенсивность обмена ( в е л и ч и н а  Р у б н е р а )  для
D. melanogaster, которое  оказалось  равным 2—3-104 калорий на 1 кг. 
Показано, что  для двух других изучавш ихся видов „величины Руб- 
н е р а “ имеют близкие или д аж е тож дественны е значения.

9  З о о л о ги ч е с к и й  ж у р н а л , т. X V I, в . 2. 321
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THE METABOLIC RATE AND THE DURATION O F LIFE IN 
THREE SPECIES O F  DROSOPHILA

by G. W i n  b e r g  and A. P.  S h c h e r b a k o v

O ur knowledg of factors determ ining  the duration of life and the m eta
bolic rate is very imperfect. Nevertheless a lready Rubnei had suggested  
the view th a t  the duration of life is determined by the metabolic rate. As 
yet it has not been m ade quite clear whether in this case there exists a direct 
dependence of life duration upon metabolic rate or those characters depend 
on various causes. A quantitative study, of R ubner’s constant, (i. e., the 
product of th e  metabolic ra te  by the duration of life) represents  a great 
importance by itself, whatever m ay be the theoretical conceptions 
concerning the character of dependence betw een life duration and  m eta 
bolic rate. The R ubners’s constan t shows directly the  am ount of energy 
spen t by  a w eight un it of organism in the course of life. To know these
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values proves to be of great use in solving many problems, particularly  
when ascertaining the correctness of B auer’s opinion (2) as to the increase 
of Rubner’s constant in the process of evolution.

The present work contains data  obtained on the duration of life and  
the respiration rate of three species of the genus Drosophila: D. m elano
gaster (tables I and II), D. s im ulans (Winberg, 17) and  D. funebris 
(table III). At the  sam e time it is indicated th a t  the average life duration 
m ay  be essen tially  altered under the influence of such agencies which 
in no way affect the respiration rate.

A m axim um  value of Rubner’s constan t for Drosophila m elanogaster  
equal to 2 — 3.104 calories per one kilogram is calculated  with a sufficient 
approximation. R ubner’s contants for two other species could not be 
established with adequate reliability bu t the evidence obtained shows 
them, however, to possess com parable  or even identical values.
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ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
ТОМ  XVI 1937 г. ВЫП. 2

П О С Т Э М Б Р И О Н А Л Ь Н Ы Й  Р О С Т  PACHYIULUS FLAVIPES С. L. КОСН
(DIPLOPODA)

В. М. Д  и р ш 

Из Института защиты растений, Ялта

П роблема роста организмов яв л яется  в настоящ ее время одной 
из немногих глав биологии, где находят применение точные м атем а
ти ческие  методы. Это позволяет  выразить  процессы роста в точной 
объективн ой  форме, даю щ ей возм ож ность  сопоставлять, сравнивать 
и о б общ ать  эти  процессы для различных организмов, органов и 
тканей.

Н аиболее  полно и разносторонне разработаны  вопросы роста 
позвоночных ж ивотны х. М енее  полно, скорее  скудно, исследованы в 
этом  смысле беспозвоночные: имеется н ебольш ое количество работ, 
посвященных росту бактерий , простейших, насекомых. М еж ду  тем 
п р ед ставл яет  большой интерес  знание характера  процессов  роста 
прочих групп ж ивотны х; с одной стороны, для проверки установлен 
ных общих законом ерностей  на широком биологическом материале, 
с другой  для выяснения специфических особенностей роста различ
ных групп.

И зучая  биологию  больш ого крымского кивсяка Pachyiu lus flavipes
С. L. КОСН, автор  имел возм ож ность  исследовать  постэмбриональ- 
ный индивидуальный рост этого  вида, который в этом отношении 
еще не изучен.

НЕКОТОРЫ Е ДА Н Н Ы Е БИ О ЛО ГИ И  PACHYIULUS FLAVIPES С. L. КОСН.

Литература чрезвычайно бедна сведениями о биолзгии Diplopoda вообще и Pach. 
flavipes С. L. КОСН в частности, но даж е те скудные данные, которые можно почерп
нуть, при проверке оказываются несоответствующими действительности, например, во 
всех серьезны х руководствах зоологии 1 сказано дословно следующ ее: „Вылупляющиеся 
Diplopoda обладают всего тремя пэрами иож.’к, за которыми следуют несколько б езн о 
гих сегментов*. Мною в процессе взвешивания и промеривания только что вылупив
ш ихся P achyiu lus flavipes С. L. КОСН установлено, что последний вылупляется с 
27-ю парами ног.

Так как знание основных биологических особенностей постэмбрионального разви
тия этого вида имеет больш ое значение для объяснения некоторых моментов роста, 
я кратко остановлюсь на тех из них, которые имеют для нас значение в дальнейшем.

Отложенные самками яйца впервые были найдены мною в природе (в Ялте) во 
второй декаде марта под камнями в почвз на глубине 5 - 1 0  см. Яйца кремового, слегка 
рззоватого цвета; почти круглые, около 1 мм в диаметре с очень жесткой оболочкой.

1 Р а г к е г Т. J. а. Н a s w е 11 W. Textbook of Z oology, London, 1897. Х о л о д н о  в- 
с к и й  Н. А ., Курс зоологии и сравнительной анатомии, П етербург, 19J5. Д о  г е  л ь В А., 
Курс зоологии беспозвоночны х, Мед! из, 1934.
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Вылупившийся кивсяк обладает 27-ю парами ног, тело его состоит из 22 сегм ен
тов (о сегментах смотри морфологическую часть) и достаточно большими размерами  
4 мм длины, 0,72 мм ширины. Возм ож но, что вылупливание из яйца на ранней стадии 
эмбрионального развития является приспособлением к сравнительно больш ому размеру  
новорожденного.

Кивсяк первого возраста почти не двигается; он может делать лишь червеобраз
ные движения телом, ноги в этом возрасте ещ е не обладают подвижностью, т. е . кив
сяк может ими производить слабые движения ходить же на них не может. В первом  
возрасте кивсяк не питается.

Ч ерез 7 дней происходит первая линька и переход во второй возраст. Хитиновый 
покров тела лопается м еж ду голозой и „пронотумом“, после чего освобож дается го 
лова, а потом туловищ е. С переходом во второй в о зр к т  увеличиваются размеры тела, 
количество ног возрастает на 8  пар и количество сегментов на 4. Второй возраст при
ступает к питанию, пр обретает активную подвижность, т. е. возможность передви
гаться на ногах. Ч ерез И  дней наступает вторая линька — переход в третий возраст. 
В третьем возрасте количество ног может увеличиваться на 6  или 8  пар и количество 
сегментов на 3 - 4 .  Ч ерез ^ 8 - 2 9  дней происходит третья линька и опять увеличение 
количества ног против предыдущ его на 1 0  — 1 2  пар с соответствующ им увеличением  
количества сегментов. При дальнейш их линьках увеличение количества ног и сегм ен
тов идет м енее закономерно, что стоит в зависимости от внешних условий: питание 
и т. д.

В сего имеется 10 всзрастов с соо ветствующим количеством линек. Продолжитель
ность постэмбрионального роста наш его вида определенно не установлена, но, пови
димому, не менее трех лет. В последнем возрасте происходит спаривание и откладка 
яиц самкой в количестве около 25U (вскрытие указывает, что самка откладывает сразу  
все яйца), после чего самка и самец живут ещ е некоторое время.

М о р ф о л о г и ч е с к и е  з а м е ч а н и я

Для полной ясности в части, касающейся промеров, подсчетов количества ног и 
сегментов, необходимо остановиться на некоторых морфологических особенностях Pach. 
flavipes С. L. KOCH.

Тело наш его вида имеет удлиненную, почти соверш енно правильно цилиндричес
кую форму. Первый сегмент после головы неполон, представлен только спинной ча
стью и аналогичен пронотуму насекомых; второй сегмент не сомкнут снизу (ниже при 
счете сегментов первым везде считается „проноТум") и имеет две пары йог; третий  
также не сомкнут, ног не несет; четвертый имеет одну пару ног. Начиная с  пятого, у 
самок идут соверш енно одинаковые сегменты с двумя парами ног каждый. У самца 
ж е на шестом сегмента ноги отсутствуют и помещ ается генитальное отверстие. Тело 
заканчивается несколькими сегментами, вдвинутыми один в другой, что затрудняет  
обнаруж ение границ между ними, на самом конце, двумя овальной формы анальными 
лопастями (в дальнейшем при счете сегментов они считаются условно как последний 
сегмент).

Каждый из сегментов с двумя парами ног, по данны *i эмбрионального развития, 
представляет два сросш ихся сегмента.

Для больш ей ясности схематически это можно представить таким образом.

Н азвание части 
тела Количество ног

Голова 0

1 -й сегмент (пронотум) 0

2 -й »  % 2  пары
3-й „ 0

4-й п 1  пара
5-й „ 2  пары
6 -й я 2  пары
7-й » 2  пары

и т. д. до свободных дистальных сегментов.
Возрасты, т. е. периоды, отделенные один от другого линькой, отличаются по ко

личеству ног, или сегментов, хотя это и не носит абсолютного характера, так как в 
одном и том ж е возрасте можно обнаружить особи, разнящ иеся (как крайний предел  
колебаний) на 8 — 1 0  пар ног и соответственно на 5— 6  сегментов.

Надо заметить, впрочем, что количество сегментов не всегда строго пропорцио
нально количеству ног: в точке роста на конце тела всегда имеется несколько сегмен
тов не несущ их ног, количество которых может вариировать в небольш их пределах  
(см. таблицу ниже).
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Эти колебания в количестве ног и сегментов зависят от внеш них причин: разница 
в питании, температурный режим, патологические причины (паразиты) и т. д. тормозят 
или ускоряют развитие и тем создают упомянутые колебания. М ожно обнаружить  
кивсяков наш его вида, начиная с 27 пар ног и до 1^3 пар, со  всеми нечетными чис
лами, заключающимися м еж ду ними. Нормально ж е возраст от возраста отличается на 
1и— 12 пар ног. Собранные в природе летом 588 самок дают кривую (рис. 1, на абсциссе—

количество пар ног, на ординате — количество экземпляров), вершины которой дают 
ясное представление о зависимости м еж ду возрастом и количеством ног.

Средняя ж е норма ног для каждого возраста оказывается весьма определенной, и 
колебания от нее в ту и другую  сторону незначительно!.

Таблица возрастов
Нормальное Нормальное

Возраст число пар число сег  
ног ментов

I 27 22
II 35 25— 20

III 43 3 0 - 3 1
IV 55 3 5 - 3 6
V 65—67 42—43

VI 75—77 47— 48
VII 87 53

VJII 9 5 - 9 7  5 6 - 5 7
IX 105 60
X 1 1 5 -1 1 7  63— 64

Ноги все одинакового строения, пятичлениковые, последний членик заканчивается 
коготком. Усики пятичлениковые.

М а т е р и а л  и м е т о д  о б р а б о т к и
Был исследован процесс роста следую щ их признаков: 1 ) масса тела, определяемая 

для каждого возраста путем индивидуального взвешивания с точностью до 5-го деся
тичного знака, г )  максимальная длина тела в нормальном его положении в миллимет
рах, 3) ширина тела по середине, измеряемая в миллиметрах, 4) длина пронотума по 
середине также в миллиметрах, 5) длина 4-го членика усика по его внеш нему краю и
• ) длина третьего членика третьей пары ног также по наружному краю. Последние
два индекса измерялись с помощью окуляр-микрометра, в делениях которого и даются 
промеры; каждое деление равно 0,и5 мм.

Было измерено следую щ ее число экземпляров:
Возраст I И Ш IV V  VI VII VIII IX X
Количество
экземпляров 4U 40 40 40 6 3 /  6 8  37 1 7 3  12 41

Перечисленны е 6  индексов дают материал для роста массы тела, линейного рэста  
в длину и ш ирину, а также линейного роста отдельных органов, j i t o  в  свою очередь  
дает возможность судить о пропорциональности роста этих частей.
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Для всех данных вычислены средние величины М  с их срздними ошибками.
В дальнейш ей обработке материала затруднительным являлся следую щ ий момент: 

большая продолжительность жизни кивсяков лишала возможности установить продол
жительность каждого возраста.

Последняя известна только для первых трех возрастов, которые воспитывались в 
неволе— в условиях, близких естественным. Прочие ж е были пойманы в природе, воз
раст их определен по морфологическим признакам и продолжительность каждого из 
них неизвестна. Это привело к невозможности установить прирост за единицу времени 
обычным путем.

Для выяснения характера постэмбрионального роста здесь пришлось воспользоваться 
понятием удельной продуктивности роста. Последняя прздставляет собой результат  
интегрирования скорости роста за известный период времени любой длительности 
< Ш мальгаузён). т. е. здесь временем условно считается весь период данного возраста 
и время как таковое не входит в формулу как самостоятельный элемент. Формула эта 
с л ед у ю  пая:

log V̂i — log Уц
и  ~  . ,4 3 4 3

где U  — удельная продуктивность роста, Ц> — первоначальная и — последующая 
масса или длина. Следовательно, U  может дать удельную  продуктивность роста за весь 
возраст независимо от его глительности.

Кроме величины U, в характере процесса дает возможность разобраться логариф
мирование абсолютных величин с последующим графическим анализом.

Пропорциональность роста частей q устанавливается по формуле Шмальгаузена:

_ log У7! -  logVj)
q log  W\ —  log W q ’

где V  и W — первоначальные и последующ ие величины сравниваемых частей одного 
возраста. При абсолютно пропорциональном росте q =  1.

Мною исследованы из технических соображений только самки этого вида; самцы 
встречаются в несколько меньшем количестве и, будучи проверены мною, больш ого 
самостоятельного интереса не представляют.

Ч и с л о в о й  м а т е р и а л  и е г о  а н а л и з

Р ассм атривая  средние величины М  массы, а т ак ж е  линейные 
разм еры  (табл. 1 6) по возрастам, можно видеть, что д остоверн ость
их довольно велика, о чем сви детел ьству ет  малая средняя ошибка.

Увеличение веса от возраста  к возрасту  идет прибли зительн о  в 
геометрической прогрессии с знаменателем, близким к 2,3 (табл. 8).

Если изобразить  граф ически массу тела  от возраста  к возрасту 
(рис. 2, кривая Р), она примет вид сначала медленно, а затем  очень 
круто  поднимающейся кривой. Будучи логарифмированы, абсолю тны е 
величины массы при их графическом изображ ении  (на оси абсцисс- 
вазраст, на оси ординат логарифмы) даю т ряд точек ,  располагаю 
щихся почти на прямой линии (рис. 4, Р).

У дельная продуктивность  роста от возраста  к возрасту  изменяется 
в небольш их пределах  и граф ически к о л еб л ется  вокруг некоторой 
прямой, параллельной  оси абсцисс (рис. 5). Н аиболее  крупные о ткл о 
нения величины удельной продуктивности  роста находят следую щ ие 
объяснения: величина U  между первым и вторым возрастом больш е 
последую щ их величин; это  обусловлено  тем, что  масса первого воз
раста как будто меньше, чем ей полагается  быть, судя по массе по
следую щ их возрастов, а последнее в свою очередь вызвано тем, что 
первый возраст  соверш енно не питается, во всех ж е  следую щих 
возрастах  масса съеденной пищи всегда представляет довольно зна
чительный процент массы тела и закономерно присутствует  в к а ж 
дом из них. Т акж е значительно больш е всех прочих величина U  м е
жду 9-м и 10-м возрастом, этот  скачок об ъ ясн яется  тем, что  в пе
риод между 9-м и 10-м возрастом  происходит интенсивный рост 
яичников самки, содерж ащ их в среднем около 250 яиц. Р о ст  массы
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яиц не имеет ничего общ его  с ростом активных частей организма, по
этому если делать  соответствую щ ую  поправку, последняя величина не 
будет  вы деляться  из р я д а  прочих, обнаруж иваю щ их колебания в до-

В озраст

Рис. 2 . Р — масса; I — длина тела; 
А  — ширина тела на ординате; на 
абсциссе возрасты,—Кривые увели
чения массы и линейных разме

ров по возрастам

Рис. 3. Кривые линейных разме
ров по возрастам. В  — проиотума, 
С  —  4-го членика усиков, d  - 3 - г о  

членика третьей пары ноги

Рис. 4. Логарифмиче
ские кривые абсолют
ных величин веса ли
нейных размеров по 
возрастам. Р  —  мас
са тела, I — длина те
ла, А  — ширина тела, 
С  — длина четвертого 
членика усиков, d —  
длина третьего члени
ка третьей пары ног

пустимых пределах. Эти колебания вызваны как недостатками техни
ческого порядка (взвешивание организма с больш им количеством 
пищи в нем), так и индивидуальными колебаниями веса.
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О стается  пока соверш енно необъяснимым увеличение удельной 
продуктивности  роста меж ду 6-м и 7-м возрастом, повторяю щ ееся  в 
больш ей  или меньшей степени, но всегда д остаточн о  явственно для 
каж дого  из исследованных индексов (рис. 5).

Длина тела  (табл. 2) р астет  т ак ж е  в геометрической прогрессии- 
с знаменателем, в среднем равным 1,36 (табл. 8).

Логарифмы абсолю тных величин линейного роста тела  в длину 
графически располагаю тся почти на прямой линии (рис. 4). Величины 
удельной продуктивности  роста  U  длины тела  более однородны,, 
чем таковы е массы, поэтому графически дают линию, более  приб
лиж аю щ ую ся к прямой. Имею щиеся налицо уклонения аналогичны и 
наблюдаются в тех  ж е  возрастны х периодах, как это  имеет место в 
величинах U  массы тела, а именно несколько больш ие величины U  
между 1-м и 2-м, 9-м и 10-м, 
а т ак ж е  6-м и 7-м возрас
том. О бъясн ен ие  так ж е  за 
кл ю ч ается  в неактивности  
1-го во зраста  и усиленным 
накоплением  половых про
д у кто в  в последних в о зр а 
стах .  С качок ж е  меж ду
6-м и 7-м возрастом о с т а е т 
ся и здесь  необъяснимым.

Линейный рост ширины 
тела  (табл. 3) идет такж е 
в геом етри ческой  прогрес
сии с знаменателем, в ср е д 
нем равным 1,25 и лишь 
незначительно у к л о н я ю 
щимся в ту и другую  с т о 
рону от этой цифры. Л о 
гарифмы абсолютных вели
чин такж е располагаю тся 
почти на прямой (рис. 4).

Величина U  незначи
тельно  колеблется .  Н аиб о 
лее  крупные колебания так 
ж е  между 1-м и 2-м, 6-м и
7-м, 9-м и 10-м возрастом аналогично предыдущим случаям, о б ъ я с 
нение т ак ж е  аналогично. Графически U  располагается почти парал
лельно оси абсцисс (рис. 5).

Длина пронотума (табл. 4) от возраста к возрасту  р астет  в г ео 
метрической  прогрессии с знаменателем, близким к 1,24; логарифмы 
его абсолю тных величин образую т почти прямую линию (рис. 4). 
Величина U  дает  небольш ие колебания и граф ически  располагается  
почти на прямой, параллельной оси абсцисс (рис. 5). Единственный 
больш ой скачок имеется м еж ду  6-м и 7-м возрастом.

Длина ч етв ер то го  членика усиков (табл. 5) увели чи вается  с воз
растом в геометрической  прогрессии, п о казател ь  которой  прибли
ж а ет ся  к 1,24. Л огариф мы  располагаю тся здесь  так ж е  на прямой 
линии (рис. 4). Величина U  незначительно к о л еб л ется ,  давая в о б 
щем почти прямую линию, параллельную  оси абсцисс (рис. 5). Н аи
более  заметное уклонение величины U  находится меж ду ш естым и 
седьмым возрастом.

Аналогичная картина наблю дается при рассмотрении возрастны х 
изменений длины 3-го членика тр ет ь ей  пары ног (табл. 6); то  ж е  из

5 6

Возраст
Рис. 5. Кривые величин и по возрастам  

(обозначения те ж е, что и на рис. 4)
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менение по возрастам абсолю тных величин в геометрической  про
грессии с знаменателем, близким к 1,34, прямой линией при логариф 
мировании и с довольно устойчивой  величиной U  (рис. 5). Надо, 
впрочем, заметить, что U  периода м еж ду 1-м и 2-м возрастом  почти 
в  4 раза превы ш ает  прочие. Разгадка этого  момента заклю чается  в 
том, что в 1-м во зрасте  кивсяк обладает  чрезвычайно короткими и 
неразвитыми ногами, лишь после первой линьки проявляю щими спо
собность  к активному движению. За  э то т  период они значительно 
вырастаю т, т. е. удельная  продуктивность  роста  за э то т  период 
очень велика. При дальнейш их линьках никаких изменений в ф у н к 
циях не происходит и величина U  и зменяется очень мало.

Сравнивая удельную  продуктивность  роста каж дого  из и сследо
ванных за весь постэмбриональный период признаков, получим т а 
кую картину:

Величина U  (зл 
Признак весь постэмбрио

нальный период)

Масса т е л а ........................ 6,799

Длина т е л а ........................ 2,761

Ширина т е л а ...................  1,987
Длина пронотума . . . 1,902
Длина 4-го членика уси 

ка ......................................  1,957
Длина 3-го членика 3-й

пары н о г ........................  2,507

Н аибольш ей величиной удельной продуктивности  роста обладает  
масса тела; приблизительно в 3 раза меньш е величины U  длины т е 
л а  и почти одинаковой с ней U  длины 3-го членика т р етьей  пары 
ног. Ещ е меньше величины U  трех  остальных индексов, почти од и 
наковы х по величине, отличаю щ ихся то л ько  во втором десятичном 
знаке .

При строго  пропорциональном росте  U  массы тела  должна быть 
в три раза больш е U  линейных размеров. У нас ж е  LJ длины тела 
несколько  больш е одной тр ети  U  массы, U  следую щ их трех  индек
сов несколько меньше одной трети , а для U  членика ног о п ять  нем
ного больше.

Из этого  вы текает ,  что наибольшей интенсивностью  о т л и ч а е т с я  
рост тел а  в длину, несколько менее интенсивно проходит рост дли
ны членика ног, ещ е менее интенсивно и почти одинаково растут 
т е л о  в ширину, длина пронотума и длина 4-го членика усиков.

Д ал ее  п р ед ставл яет  больш ой интерес числовое вы раж ение п ро
порциональности  роста  всех упомянуты х индексов. Табл. 7 указы 
вает ,  что величины q ,  вычисленные по приведенной выше формуле, 
лиш ь очень незначительно  о тли чаю тся  от ожидаемых величин. При 
вычислении отнош ения  разностей  логарифмов массы к разности ло 
гариф мов линейных разм еров  при полной пропорциональности роста 
q  для  всех возрастов  д олж но  было бы бы ть равно 3; как мы видим 
из таблицы , эмпирическая величина q  н есколько  меньше, но близка 
к этому. О тнош ение ж е  разностей  логарифмов линейных размеров 
при абсолю тно  пропорциональном росте  равно единице.

Д а ж е  беглый просмотр цифр табл. 7 показы вает, что прибли ж е
ние к ож идаем ым числам во всех случаях очень велико и со о тветст
вует приведенным выше данным об интенсивности роста исследован
ных частей. П о д твер ж д ен и ем  этого  явл яется  такж е графическое со
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поставление (рис. 6), где на абсциссе даны логарифмы длины тела 
и на ординате— логариф мы  массы (I) и логарифмы ширины (II). В обоих 
случаях мы имеем прямые линии, указываю щ ие на линейную зави
симость.

Очень близкие для  каж дого  индекса значения величин U  по о т 
дельным возрастам  указы ваю т на то, что рост живой массы тела, а 
так ж е  линейных размеров тел а  и исследованных органов от  возра
ста к возрасту  равномерен. Кривые величины U  как функции воз
раста незначительно колеблю тся около  прямой параллельной оси 
абсцисс (на оси ординат —величины U ,  на абсциссе возраст), что яв 
л яется  графической иллю страцией сказанного.

Имея интегрированную  за каж ды й ростовы й период, а т ак ж е  за 
весь постэмбриональный период удельную  продуктивность  роста U ,  
мы, к сожалению , не можем судить  о х ар ак
тер е  этого процесса во времени (так как U  яв 
л я е т с я  функцией известной стадии роста, а не 
времени). Базируясь  только на известной нам 
п родолж ительности  первых трех  возрастов, 
можно предполагать, что мы имеем дело  с 
какой-то закономерно падающей формой роста.
Это вы текает  из того, что в лабораторны х у сл о 
виях длительность  1-го возраста была равна
7 дням, 2-го — 14 дням и 3-го — 28 дням, в то 
время как удельная продуктивность  роста  в к а ж 
дом из этих  возрастов оставалась  неизменной.

В заключение необходимо упомянуть о коэ- 
ф ициенте П ржибрама. Он менее удобен, чем 
понятие удельной продуктивности  роста для 
анализа ростовых процессов, так как не д о п у 
скает  суммирования за период любой д л и т е л ь 
ности, но этот  коэфициент интересен д ав ае 
мым ему биологическим объяснением.

По П ржибраму, насекомые с неполным п р е 
вращением от возраста к возрасту, или от 
линьки к линьке, увеличиваю т массу тела 
вдвое. Причину этого П ржибрам видит в д е 
лении (удвоении) клеток  тела  в течение возра
ста. Линейные размеры длины тела  с о о т в ет с т 
венно этому увеличиваются на величину, рав- 

3 __
ную V ~ 2  = ц ^ 1 , 2 6 .  Д ействительно , для прямокрылых это  правило 
вполне подтверж дается .

Рассм отрение нашего материала с этой точки зрения (табл. 8) 
дает  для массы тела  коэфициент, колеблю щ ийся в пределах 1,70 и 
1,12, в среднем равный 2.30. Д лина ж е  тела  дает  коэфициент от 
2,22 до 1,52, в среднем 1,36, что соответствует  увеличению  массы в 
2,5 раза.

Таким образом, в нашем случае правило П рж ибрама не мож ет 
бы ть приложено, и если можно в каждом ряду констатировать*не- 
которую  однородность  коэфициентов, то  это вы текает  так ж е  из при
веденных близких значений U. Н аиболее  ж е  заманчивая часть— б и о 
логическое обоснование правила—в нашем случае тер я ет  свою ц ен 
ность.

В заклю чение считаю долгом  выразить б лагодарность  акад. 
И. И. Ш мальгаузену за просмотр рукописи и сделанные ценные ука
зания.

Рис. 6 . На абсц и ссе—log  
длины тела, на ординате— 
log  веса (I) и log  шири

ны тела (II)
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Т а б л и ц а  1

Возраст
Средний вес Р  

1 -го экземпляра в
т М ц : т

lo g  p u

I
II .

0 ,0 0 1 7 1грО,00003 
0,004635=0,00021

0,23300
0,66558 0 ,9 9 6

0 ,7 2 9
0 ,7 3 4
0 ,5 1 9
0 ,6 8 4
0 ,8 7 0
0 ,5 6 6
0,6u7
1,094

III 0 ,009804=0,0003 0,98227
IV . 0 ,0 2 0 0  5=0,0005 l,3 u l0 3
V . 0 ,0 3 3 6  5=0,00u8 1,52634

VI 0 ,0 6 6 6  ^=0,0017 1,82347
VII . 0 ,1 5 9 0  4=0,0057 2 ,20140

VIII • 0 ,2 8 0  ^ 0 ,0 3 8 2,44716
IX 0 ,5 1 4  ^10,023 2 ,71096

X . 1,535  5 :0 ,0 5 5 3,18611 6 ,7 9 9

Т а б л и ц а  2

Возраст
Средняя длина 

1 -го экземпляра в
мм М ^ т

log  длины и

I
II . 

HI
IV
V

V I .
VII .

VIII . 
IX

4 ,0 0 5 :0 ,0 1  
5 ,8 3 5 :0 ,0 4  
7 ,9 2 5 = 0 ,0 8  

1 1 , 0 0 5 :0 , 1 2  

14 ,195=0,14  
1 7 ,7 5 5 :0 ,1 8  
26 ,505= 0 ,37  
3 2 ,4 2 5 1 1 ,7 3  
41 ,515= 0 ,64

0 ,60206  
0 ,76567  
0 ,89873  
1,04139  
1,15193  
1,24920  
1,42325  
1,51081 
1,61815

0 ,3 7 7
0 ,3 0 6
0 ,3 2 3
0 ,2 5 5
0 ,2 2 4
0 ,4 0 0
0 , 2 0 2

0 ,2 4 7
0 ,4 2 2

X 63,355= 1 ,09  

Т а б л и ц а  3

1,80140 2,761

Возраст
Средняя .ширина 
1 -го экземпляра в 

мм М ~ т
log ширины и

I .
II . .

III
IV
V  .

VI
VII

VIII
IX

0 ,7 2 5 :0 ,0 0 0 7  
0,90=р0,002  
1,115=0,005  
1,335=0,008  
1 ,60=j=0,01 
2 ,0 3 гц 0 ,0 2  
2 ,7 0 + 0 ,0 3  

• 3 ,1 5 5 :0 ,1 5  
3 ,8 0 5 = 0 ,0 6

0,85733  
0 ,95424  
1,04532  
1,12385  
1,20412  
1,30750  
1,43136  
1,49831 
1,57978

0 ,2 2 3
0,2и9
0,181
0 ,1 8 5
0 ,2 3 8
0 ,2 8 5
0 ,1 5 4
0 ,1 8 7
0 .3 2 5

X . 5 ,2 6 5 :0 ,0 5 1,72099 1,987
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Т а б л и ц а  4

Возраст
Средняя длина 

пронотума 
М  т

log длины 
пронотума

и

I •
II . .

III
IV . .
V . .

VI . .
VII •

VIII . . 
IX . .

0 ,4 0 + 0 ,0 0 6  
0 ,4 8 + 0 ,0 0 5  
0 ,60= р0,003  
0 ,7 5 + 0 ,0 1 0  
0 ,9 0 + 0 ,0 1 2  
1 ,0 8 + 0 ,0 1 8  
1,50rj=0,030  
1 ,6 6 + 0 ,0 4 0  
2,10=5=0,037

0 ,60206
0,68124
0 ,77815
0 ,87506
0 ,95424
1,03342
1,17609
1 , 2 2 0 1 1

1,32222

0 ,1 8 2
0 ,2 2 3
0 ,2 2 3
0 ,1 8 2
0 ,1 8 2
0 ,3 2 8
0 , 1 0 1

0 ,2 3 5
0 ,2 4 4

X . . 2 ,6 8 = 0 ,0 5 5  

Т а б л и ц а  5

1,42813 1,902

Возраст
Средняя длина 

4-го членика уси 
ка М  т

log  длины 
4-го членика 

усиков
и

I ■ •
I I  . .

III . .
IV .
V

VI .
VII

VIII
IX . .

.
2 , 0 0 =5=0 , 1 0  

2 ,6 0 + 0 ,0 9  
3,30=р0,05  
4,25=5=0,08 
5 ,4 0 + 0 ,1 2  
6 ,47zf=0,11 
8,15=5=0,12 
9 ,2 5 + 0 ,1 3  

10,55=j=0,16

1,30103  
1,41497 
1,51815  
1,62839  
1,73239  
1,81090  
1,91116  
1,95814  
2 ,02325

0 ,262
0 ,2 3 3
0 ,2 5 3
0 ,2 3 9
0 ,1 8 0
0,231
0 ,1 2 6
0,131
0,291

X ..................................... 1

i

14,12^=0,26  

Т а б л и ц а б

2,14983 1,957

!
i

Возраст |
Средняя длина 

3-го членика 3-й 
пары ног M z^ im

log  длины 
3-го членика 

3-й пары  
ног

и

I ,

II . .
III . ,
IV
V .

VI . .
VII .

VIII . . 
IX . .

0,75=5=0,006 1
1 ,7 0 + 0 ,0 1
2 ,2 5 + 0 ,0 4
2 ,8 0 + 0 ,  U5
3 ,2 2 + 0 ,  Св
4 ,1 0 + 0 ,0 7
5,40=5=0,15
5 ,9 5 + 0 ,1 1
7,22=5=0,82

0 ,87506  
1,23045  
1,35218  
1,44716  
1,50786  
1 ,6 1 2 /8  
1,73239  
1,77452  
1,85854

0 ,8 1 8
0 , 2 ЗД
0,2 1 9
0 ,1 4 0
0,241
0 ,2 7 5
0 ,0 9 7
0 ,1 9 3
0 ,2 4 2

X 9 ,2 0 + 0 ,2 3 1,96379 2 ,5 0 7
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Т а б л и ц а  7

Я
Возраст Р 1 1 1 1 1 А А В Р

1 А В С * ! В С С С

2 , 6 1,7 2 , 6 1 ,4 0 ,4 6 1 , 2 0 ,9 0 0 ,7 0 3 ,8
2 ,4 1 ,5 1 ,4 1 ,3 1 , 1 0 ,9 5 0 ,9 0 0 ,9 3 3 ,0
2 , 2 1 . 8 1 ,5 1 ,3 1 ,5 0,81 0 ,7 0 0 ,9 0 2 ,9
2 , 0 1 ,4 1 ,4 1,06 1 , 8 1 , 0 0 ,8 0 0 ,7 6 2 , 1

3 ,0 0 ,9 4 1 , 2 1 , 2 0 ,9 3 1 ,3 1 ,3 1 , 0 3 ,7
2 , 1 1 ,4 1 , 2 1 ,7 1 ,4 0 ,9 0 1 , 2 1 ,4 3 ,7
2 , 8 1 ,3 1 ,9 1 , 6 2 , 1 1,5 1 , 2 0 ,8 0 4 ,5

•  .  . . . .  . 2 ,4 1 ,3 1 , 0 1 , 8 1 ,3 0 ,8 0 1 ,4 1 , 8 4 ,6
2 ,5 1 ,3 1 ,7 1,4 1,7 1 ,3 1 ,4 0 ,8 3 3 ,0

Р — масса тела; / —длина тела; Л— ширина тела; В —длина пронотума; С—длина 
4-го членика усика; D —длина 3-го членика 3-й пары ног.

Т а б л и ц а  8 . Возрастание различных признаков от возраста к возрасту

Признак

Возраст

I II III IV V VI VII VIII IX X Средние

Масса т е л а .................................
Длина ...........................................
Ш и р и н а ......................................
Длина пронотума . • . . 
Длина членика усиков . . 
Длина членика ног . . . .

2 ,71  2 ,0 7  3 ,1 2  1 ,70  2 ,0 0  2 ,41 1 ,76  1 ,84  3 ,0 0  
1 ,4 6  1 ,3 6  1 ,Ь9 1 ,29  1 , 2э  1 ,49  1 ,22  1 ,2 8  1 ,52  
1,25  1 ,2 3  1 ,20  1 ,20  1,27 1,33 1, 17 1 ,20  1 ,38  
1 ,2 0  1 ,25  1 ,25 1 ,20  1 ,2 0  1 ,39  1, 10 1 ,26  1 ,28  
1 ,30  1 ,27  1,^9 1 ,27  1 ,20  1 ,26  1, 13 1, 14 1 ,34  
2 ,2 7  1 ,32  1 ,20  1 , 15 1 ,27  1,31 1 ,10 1,21 1,27

2 ,3 0
1,3'>
1,25
1.24
1.24  
1 ,34
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POSTEMBRYONIC G ROW TH IN THE PACHYIULUS FLAVIPES
C. L. KOCH (DIPLO PO DA)

by V. M. D i r s h 

S u m m a r y

1. The curves of the body weight growth as well as those of linear 
growth of the body and different organs in Pach. flavipes C. L. Koch w hen 
expressed in logarithms, m ay be transformed into straight or nearly 
straight lines. The values of the relative velocity of growth give highly 
com parable num bers  for each character, runn ing  a lm ost parallel with the 
axis of abscissae. (More considerable deviations in two cases m ay be 
explained by reasons of biological character).

2. The calculated  values  of q ,  being nea r  the theoretical ones in all 
cases, indicate a proportional growth of the  body w eight a longside  with 
th a t  of linear body size and  organs investigated. All these indexes, taken 
in different combinations, give a value  of q ,  closely approaching the 
theoretically postulated one.

3. P rzibram ’s law of growth changes in arthropods finds no confirma
tion for Pachyiu lus  flavipes C. L. Koch.

4. Contrary to the current opinion as to a ll  D iplopoda hatch ing  with 
three pairs of legs, Pach. flavipes hatch with tw en ty  seven pairs.
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ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
ТО М  XVI 1937 г. ВЫП. 2

О С РА В Н И Т Е Л Ь Н О Й  И Н Т Е Н С И В Н О С Т И  Р А З М Н О Ж Е Н И Я  И ГИ 
Б Е Л И  С Е Р О Й  П О Л ЕВ К И  (MICROTUS ARVALIS PALL.) И С Т Е П Н О Й  

П Е С Т РУ Ш К И  (LAGURUS LAGURUS PALL.)

Н. П. Н а у м о в

Из лаборатории зоологии позвоночных Института зоологии М осковского государ
ственного университета

ВВЕДЕН И Е

Н астоящ ая  работа  п р ед ставл яет  второе  с о о б щ е н и е 1 о наблю 
дениях  над разм нож ением  и гибелью  мышевидных грызунов на юге 
Украины в зоне „степей Бердянско-М ариупольского  массива" (кра
сочный типце-ковыльник) (Е. Лавренко).

Н аблю дательны й  пункт, находящ ийся в Бердянском районе Д н е 
пропетровской  области  (в 40 км севернее  Бердянска), вел работы  в
1934 г. с 1 4 . IV по 23.V, с 5 по 17.VI, с 2 3 .X по 6 . XI и в 1935 г.— 
с 23.11 по 5 . III, с 1.V по I.VIII и с 26.Х по 5 . XI.

В каж д ы й  из названных сроков  производились учеты  численности 
м ы ш евидны х  гры зунов  во всех стациях (местообитаниях), что поз
волило  д л я  каж д о го  сезона вычислить  общую численность  ж ивотны х 
на так  называемом объединенном гектаре  2 (Ю. Ралль, 1935) и по- 
л у ч  ить представление о ее динамике. При учетах , производившихся 
с пом ощ ью  „круговы х п лощ адок11 (Н. Бируля, 1934), велась сплошная 
раскоп ка  H Q p  и поголовный вылов зверьков  на всех пробных площ а

д ях .
В ы л о в л е нные грызуны и послужили материалом для настоящ его  

исследования.
Как видно из излож енного ,  этот  м атери ал  п редставляет  д ей ств и 

тельную  пробу из популяции, правильно о тр аж ая  ее возрастной  и 
половой состав.

В ыловленные ж и вотны е исследовались в лаборатории , причем п ро
изводились обмеры, взвеш ивание и вскрытие для описания со с т о я 
ния половы х органов. При этом мерилась длина семенников и эм
брионов и подсчиты валось  число черных пятен  на матке, показы ва
ю щ ее коли чество  рож денных детены ш ей.

За время работы  было собрано:

1 Н. П. Н а у м о в ,  Размножение и гибель серой полевки, сборних Научно-иссле- 
д о в а т е л 1 Ского и т т и т у т а  зоол огии  МГУ, в. ?, М., 1936.

2  Для удобства расчетов нами взят не один, а сто гектар, что увеличило в сто
раз все цифры, но не изменило их соотношения. '
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1934 г 1935 г.

В сегоВ и д ы

14
.I

V
—

23 
V

5-
17

.V
I

26
.X

-5
.X

I

25
.1 

-З
.Ш

 

I.
V

-I
.V

II
I

RCO
1

X
o'СЧ

г  ! Самцы (M ales) 79 44 2 2 9 7 15 176
/ м Рг J Т Д  я Самки Fem ales) 98 6 6 27 6  i 25 13 235
( M l “ 0 t pu 11 ?Г Молодые (Y oung) 188 64 8 —  ! 51 6 317

Р а» ) ( всего  (Total) 365 174 57 15 83 34 728

Степная Самцы (Males) _ 16 6  70 6 6 158
пеструшка , Самки (F em ales) — — 2 1 5 101 39 166
lia n rn « S 1 Молодые (Young) — — 5 — 116 — 1 2 1

! В сего (Total) --- _ _ 42 H i  287 105 445

О б щ ее  количество  м атериала невелико. Его особенно н ед о ста 
точно для  характеристики  весеннего  периода, но совпадение данных, 
полученных при о б р аб о тке  ряда п оказателей , взаимно контролирую щ их 
друг  друга, позволяю т и зл о ж и ть  основные выводы, однако придав 
им значение предварительны х соображ ений .

По сущ еству, в работе  мы стремимся не сто л ько  реш ить, ск о л ь 
ко поставить некоторы е вопросы о законом ерностях  изменений чис
ленности  мышевидных грызунов.

I. СРАВНИТЕЛЬНЫ Е ДАНН Ы Е ПО ИНТЕНСИВНОСТИ РАЗМ НО Ж ЕН И Я

И нтенсивность  разм нож ения особи м ож ет  бы ть  х арактери зован а  
скороспелостью  (возрастом половой зрелости), величиной выводка и 
частотой  разм нож ения (числом пометов  за год, зависящ им  от дли 
тельности  беременности). Д л я  определения п лодовитости  популяции 
ж ивотны х к указанному сл ед у ет  прибавить процент разм нож аю щ ихся 
самок (размеры яловости) и реальную  п р о д о л ж и тел ь н о сть  жизни 
самок или скорость  их отмирания, определяю щ ую  количество  д ей 
ствительно  приносимых в течение всей жизни выводков.

С к о р о с п е л о с т ь .  У обоих видов разм нож ение начинается о тн о 
сительно  рано. Н аиболее  ранние случаи явной берем енности  у серой 
полевки отмечены  при весе в 12,6 (зародыш и длиной 0,5 мм), в 
12,95 (зг.родыши по 1,5 мм), в 13 и 13,5 (зародыш и по 0,8 мм), в 
13,95, 14 и 14,2 г (зародыши по 5 мм).

У ж е рож авш ие самки попадались весом в 19,5 и 20 г. Набухшие 
увеличенны е матки, м о ж ет  быть, у ж е  имею щ ие оплодотворенны е 
яйца, встречались, начиная с веса в 9 г. Веса, при которы х встречены  
явно беременны е самки, со о тв етств у ю т  возрасту  примерно в 1,5 м.

У степной пеструш ки  явно беременны е самки имели наименьший 
вес в 11,5, 12,3 (зародыши по 0,7 мм), в 12,3 (зародыши по 0,5 мм) и 
в 13,6 г (зародыши по 1,5 мм). Р о ж ав ш и е  самки в стреч али сь  весом 
в 16,4 и 18,6 г. При меньшем общ ем весе пеструш ки  по сравнению 
с серой полевкой  возраст  половой зр ел о сти  у них совпадает.

В е л и ч и н а  в ы в о д к а .  Как показали работы  Rorig G. und Knoche
Е. (1916), Backer J. and Ranson R. (1932) и др., величина выводка у 
мышевидных грызунов и зм ен яется  в зависимости от возраста  ж и в о т 
ных и условий их сущ ествования . То ж е  наблюдали и мы.

Д л я  серой полевки это  и ллю стрируется  следующими таблицами.
И зменения величины выводка в отдельны е сезоны двух л ет  наб 

людений происходили следую щ им образом.

10 З о о л о г и ч е с к и й  ж у р н а л , т . X V I, в. 2. 337



Т а б л и ц а  1. Величина выводка в различных весовых (возрастных) группах у  серой
полевки (M icrotus arvalis Pall.)

Size of the litter of the field  vo le  in  different groups according to w e ig h t (age)
Весовы е группы самок (W eight groups of fem ales)

до 15 г. 15,1— 2 0 , 1 - 25,1 — Свыше 30 г В среднем
(to 15 gr) 2 0  г 25 г 30 г (above 30 gr) (average)

Число исследованных самок . 
(Number of fem ales exam ined)

1 2

1
2 2 37 36 26 133

У них величина среднего вы
водка ...............................................

S;ze of their average litter)
4,7 4,9 5,3 5,7 5,9 5.4

Т а б л и ц а  2. Изменения величины среднего выводка у серой полевки 
(Variations in size of average litter of the fie ld  vole)

14 
IV

—
23

.V
 

19
34

5-
17

.V
I

19
34

23
.X

-6
.X

1
19

31

l.
V

-V
II

I
19

34

26
.X

-3
.X

I
19

35

В 
ср

ед
не

м
 

(a
ve

ra
ge

)

Среднее арифметическое М • . . 
(M ean arithm etic size)

5 ,637 4 ,8 7 4 ,5 9 5 ,9 0 5 5 ,0 5 ,4 2 7

Средняя о ш и б к а - * - m ........................
(M ean error)

0 ,0 9 3 0 ,2 1 6 0 , 2 0 2 0 ,2 9 0 ,4 4 0 ,0 S 7

Квадратическое уклонение ± ; о . . 
(Quadratic deviation)

0 ,8 2 1 ,204 0 ,5 3 3 1,303 1, 16 1,041

Число исследованных самок • • . 
(Num ber of fem ales exam ined)

77 31 7 2 1 7 143

Зд есь  д остоверн а  разность  лиш ь м еж ду  первым и вторым сроком 
(t =  3,2). В остальны х случаях  мы видим тенденцию, в которой  нельзя 
б ы ть  абсолю тно  уверенным при оперировании с таким небольш им 
м атериалом . Однако она хорош о со гласуется  с наблюдениями над 
условиями сущ ествования  это го  грызуна и изменениями его  числен
ности. В 1934 г. широко расселенная  серая  полевка, встречавш аяся  
почти во всех типах стаций, подверглась  воздействию  весенне-летней 
засухи и к осени очень  сильно уменьш ила свою численность, со 
хранивш ись лиш ь в участках  с мезоф итной  растительн остью  (балки 
и долина реки). Этом у вымиранию соп утствовало  падение интенсив
ности размнож ения, отм еченное у ж е  с июня. В течен и е  всего 1935 г. 
э то т  зверек  встречался  лиш ь в бурьянниках  балок и долины реки, 
где, несм отря на повторную  засуху (в отличие от 1934 г. засуха была 
осенней), разм нож ался  интенсивнее, чем в предш ествую щ ем  году. П ри
чину это го  мы видим в том, что  грызун н аселял  оптимальную  ста 
цию (стация переживания), в ко торой  был защ ищ ен от  н еб лаго пр и ят
ных воздействий  и обильно снабж ен  кормом.

О тм еченн ое в оба года падение величины среднего  выводка к 
осени зависит, с одной стороны, от  ухудш ен и я  питания полевок, что, 
новидимому, м ож ет  иметь место  не каж ды й  год, а, с другой  стороны, 
от ом олож ени я  популяции. К этому времени стары е возрастны е 
группы вымирают, почему п редельн ы е веса зверьков  ум еньш аю тся,
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и основную массу производителей  составляю т молодые зверьки первого  
и второго  выводков, родивш иеся текущ им  летом. Как п оказы вает  
первая таблица, их средние выводки малочисленнее выводков более  
взрослы х зверьков, таким образом, д а ж е  независимо от условий 
сущ ествования интенсивность  разм нож ения полевок к осени падает. 
Сходная ж е  картина наблю далась и для степной пеструш ки.

Т а б л и ц а  3. Величина выводка в различных весовых (возрастны х) группах у  степной
пеструш ки (Lagurus lagurus Pall)

Size of the litter of the steppe lem m ing in  different groups according to w eigh t (age>

Весовы е группы самок W eight groups of fem ales

0— 152 г 

(to  15 gr)
1 5 ,1 -2 5  г 20,1—25 г 2 5 ,1 -3 0  г Свыше 30 г 

(above 30 gr.
В среднем  

(average)

Число исследованных
самок ............................

(Number of females 
exam ined)

7 27 26 27 5 92

У них величина сред
него выводка . . .

1 Size of their average  
litter)

5,1 5 ,9 5 ,8 6 , 0 7 ,4 5 ,»

Т а б л и ц а  4. И зменение величины среднего выводка у стенной пеструшки 
(Variation in sjze of average Utter of the steppe lemming)

id
1
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V
II

 
19

35

16
. V
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19
.5

26
.X

-3
.X

I
19

35

В 
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м
 

(a
ve

ra
ge

)
Среднее арифметическое М . . . . 

(Mean arithmetic size)
5 ,4 2 9 6 ,6 4 5 5 ,6 i9 5,081 5 ,9

Средняя ошибка +-m ............................
(Mean error)

0 ,3 7 0,321 0 ,1 3 6 0 ,3 6 8 0 , 1 4<v

Квадратическое уклонение ± 6  . . . 
(Quadratic deviation)

0 ,974 1,788 0 ,8 7 4 1 , 2 2 1 1,410-

Число исследованных самок . . . .  
(Number of females exam ined)

7 31 40 I t 92

Здесь  достоверна разность меж ду II и IV сроком (t =  3,2) и не 
вполне достоверны  разности меж ду I и II (t =  2,98), II и III (t =  2,82) 
сроками наблюдений.

В отличие от  серой полевки степная пеструш ка осенью 1934 г. 
энергично расселялась  с водоразделов  (пашни) вниз по склонам к 
долине реки, занимая освобож даем ы е первым грызуном стации 
(местообитания). Будучи менее прихотливым в выборе пищи и ох о т
но поедая засухоустойчивы е узколисты е злаки (ковыли, типец и др.), 
пеструш ка в этой обстановке получила преимущ ество перед  серой 
полевкой и к лету  1935 г. заняла ее место, став  численно наиболее' 
обильным видом. Это полож ение звер ек  удерж ал  и к осени 1935 г.,
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чему, повидимому, помогла засуха во вторую  половину л ета  и осенью 
этого  года. Но, выйдя из своих оптимальных стаций (на во до р аз
деле), пеструш ка попала в разнообразные условия, населив и менее 
благоприятны е для нее типы местообитаний, в р езу л ь т ат е  чего кон 
статируем  н еко то р о е  сниж ение средней величины выводка. С л ед о 
вательно, в обоих слу ч аях  ш ироко расселивш иеся  виды имели пони
женную плодовитость  (в 1934 г. серая  полевка, в 1935 г. степная 
пеструш ка). П оэтом у можно думать, что размеры среднего  выводка 
у пеструш ек, ж ивущ их в оптимальных стациях (в годы депрессии 
численности), выше величины выводка в годы ш ирокого расселения 
этого  вида. На это  указы ваю т данные на осень 1934 г.

В среднем число молодых в выводке у степной пеструш ки выше, 
чем у серой полевки. В этом  у б еж д ае т  рис. 1, где мож но сравнить 
годы одинаково ш ирокого  рассе
ления этих видов.

Ч а с т о т а  в ы в о д к о в .  По 
R origund  Knoche (1916), для  серой 
полевки п р о м еж у то к  м еж ду  дву-

Число

оаэмшпка тщ ится

Мр.сяиы

Рис. 1. Изменения величины сред
него выводка у  полевок

Месяцы
Рис. 2. Изменения процента размно

жающихся самок у  полевок

мя родами равен примерно 20—30 дням. Ту ж е частоту  выводков  у 
этого  вида в природных условиях наблюдали мы в 1934 г. (Наумов, 
1936). Д л я  степной пеструш ки этих данных, к сож алению , не имеем. 
При близости  остальны х п оказателей  разм нож ения м ож но думать, 
что д ли тельн ость  берем енности  степной пеструш ки и зависящий от 
нее пром еж уток  м еж ду  рождением выводков сходны у этих двух 
видов.

П р о ц е н т  р а з м н о ж а ю щ и х с я  с а м о к .  О тн оси тельно  редко 
все  п оловозрелы е самки принимают участие  в размножении. Н е к о 
торы й процент их, в отдельн ы е сезоны очень больш ой, по разным 
причинам остается  холостым.

В 1934 г. нам удалось  показать , что процент ко л еб л ется  согласно 
с  изменениями условий обитания (Наумов, 1936). Э то  ж е  потвердили 
и наблю дения 1935 г.

Таблицы 5 и 6 показываю т значительную  изменчивость  процента 
разм нож аю щ ихся самок в различные сезоны в связи с изменением 

’условий обитания (рис. 2). В благоприятны е периоды среди молодых 
зверьков ,  у ж е  приблизивш ихся или вступивш их в возраст  половой
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зрелости , явно беременными или имеющими д етей  оказы ваю тся 
55—56% самок. В более  взрослы х группах разм нож аю тся по су щ е
ству все самки. По мере высыхания растительного  покрова опадения 
семян и уменьш ения числа насекомых, т. е. в р е зу л ь т ат е  ухудш ения 
питания, резко  падает процент размножаю щ ихся самок во всех груп
пах. Это особенно сказы вается  на молодых животны х (падение в 5— 
10 раз) и менее заметно для взрослых, что п о зво л яет  говорить 
о зад ер ж к е  р азвития  молодых зверьков. Осеннее сокращ ение интен
сивности р азм нож ен ия—явление еж егодное. Однако его размеры 
п одверж ены  значительным колебаниям. Обширный литературны й  
материал, собранный П. Свириденко (1934), показывает, что  в благо 
приятные годы размножение затягивается ,  а при обилии ценных 
кормов (в скирдах хлеба, ометах и т. п.) м ож ет  дли ться  и зимой.

Сравнивая м еж ду  собой две последних таблицы, мы мож ем, как 
п при сопоставлении разм еров средних выводков, отм етить ,  что пе
струш ка плодовитее серой  полевки. В 1935 г. широко расселивш иеся  
не только  в оптимальных стациях, но и в менее благоприятны х 
участках  пеструш ки, испытавш ие к тому ж е  влияние резко вы ра
женной засухи во вторую  половину л ета  (рис. 3), сократили  процент 
размнож аю щ ихся самок к осени до 28, тогда как в п р ед ш еству ю 
щи^ годы д аж е  в лучш их условиях серая полевка в тот ж е  сезон 
имела всего 11,7% разм нож авш ихся самок. В 1935 г. этот  вид, з а 
нимая лишь оптимальные стации, имел к осени только 30% разм но
ж аю щ ихся самок, тогда как усиленно разм нож авш аяся в 1934 г. п е
струш ка имела 46,6% . С ледовательно , подавленное разм нож ение п е
струш ки почти равно интенсивному размножению серых полевок, 
что  хорошо видно на рис. 1 и 2, где кривые величин выводка и п ро
цента размножаю щ ихся самок почти совмещаю тся для серой полевки 
и степной  пеструш ки в 1935 г., которы й мы х арактери зовали  как 
год повышенного разм нож ения для первой и несколько подавленного 
для  второй.

О бъяснения  констатированного  различия следует  искать в эко л о 
гических особенностях  этих видов. О битательница сухой степи 
и полынной полупустыни пеструшку ж ивет  среди относительно  р аз
реж енного  растительн ого  покрова, не дости гаю щ его  больш ой высоты 
и не создаю щ его зверьку  хорош ей защ иты от хищников (особенно 
пернатых). В связи с этим этот  грызун р о ет  более  слож ны е и длин
ные норы. С ерая  полевка —об и тател ь  бурьянов. Ч асть  подземных 
ходов колонии этого  зверька  заменена хорош о протоптанными над
земными тропками среди густого  и высокого растительн ого  покрова, 
гарантирую щ его ей лучш ую  защ иту от хищников. Н есм отря  на б оль
шую слож н ость  нор, пеструш ка, видимо, гибнет от хищников б оль
ше, чем полевка, и ее повышенную плодовитость , повидимому, сле
дует  рассм атривать  как приспособление к своебразным условиям 
сущ ествования в ю жных степях  и полупустынях.

В л и я н и е  н а  р а з м н о ж е н и е  у с л о в и й  о б и т а н и я

Экспериментальные работы  Rorig und Knoche (1916), Backer and Ran- 
son (1932) и мн. др. показали, что не только  корм, его состав, обилие 
или н ед о стато к  витаминов в нем, но и свет, тем пература  и д ругие  
ф акторы  среды влияют на интенсивность  размнож ения. В ы ш еприве
денные таблицы и диаграммы такую изменчивость отмечаю т. В нашем 
случае первопричиной явились метеорологические  условия и в первую 
о ч ер ед ь  коли чество  осадков (рис. 3). Ярко вы раж енная  весенняя 
засуха 1934 г., подавив размнож ение серой полевки, не повлияла
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Т а б л и ц а  5. Изменения процента размножающихся самок у серой полевки
(Percentage variations of gravid and nursing fem ales in  field  vole during the different seasons)
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Т а б л и ц а  6. Изменение процента размножающихся самок у степной пеструшки
(Percentage variations of gravid and nursing females in  steppe lemming during the different seasons)
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1934 г. 
-----193? г.

сколько-нибудь заметно на степную  пеструш ку, в то  время обитаю 
щую на озимях (в оптимальных стациях) (см. рис. 1 и 2). П о в то 
рение засухи в 1935 г., но у ж е  во вторую  половину лета, угнетаю 
щ е отразилось  на плодовитости  д аж е  этой  формы, к этому време
ни ш ироко расселивш ейся. С ерая  полевка, сохранивш аяся в 1935 г. 
т о л ь к о .в  бурьянниках балок и долины реки, не испытала подавляю 
щего влияния засухи, будучи защ ищ енной от него условиями су щ е
ствования в своих оптимальных стациях  или «стациях переж ивания . 
На заливной тер р асе  реки и в балках с их обычными ключиками и 
родниками увлаж нение было достаточным , и растительн ость  разви
лась хорош о. Н епосредственной  причиной изменений интенсивности 
разм нож ения явились условия питания. Развитие растительного  по
крова в 1934 и 1935 гг. было подавлено. Это вы раж алось  в меньших

размерах растений по срав
нению с их величиной в
1933 г. (примерно в два ра
за) и в их ускоренной ве 
гетации (цветении и созре
вании). У ж е в июне 1934 г. 
и августе 1935 г. степь вы
горела, п редставляя  б ез 
жизненную -серо-бурую рав
нину. К этому времени о т 
мечено нечто подобное го
лоданию грызунов. В конце 
июля 1935 г. пеструш ка в 
массе поедала василек (Сеп- 
taurea  diffusa), курай (Sal- 
sola kali) и ряд  других рас
тений, которы е она обычно 
не трогает  при наличии л у ч 
шей пищи. Высокий п ро
цент эмбриональной см ер т
ности (резорбции эм брио
нов) за эти периоды, к о т о 
рый показан ниже, т о ж е  
служ ит несомненным приз
наком истощ ения зверьков.

Месяцы

Рис. 3. Количество осадков по месяцам на трех  
соседних с местом наблюдений станциях за 1934 

и 1935 гг.

П р о д о л ж и т е л ь н о с т ь  
ж и з н и

Реальная продуктивная 
способность  популяции за 
висит так ж е  от д ействи

тельной  продолж и тельн ости  жизни самок. Д л я  определения по
следней необходимо установление предельной продолж ительности  
жизни ж ивотны х и возрастного  состава популяции. Н аблю дения Ре- 
рига и Кнохе (1916) при опытах клеточн ого  разведения серой п о лев 
ки показали, что отдельны е особи дож иваю т почти до 2 л ет  (619, 
624 и 656 дней), д о сти гая  веса в 60—65 г. В работе  1936 г. (Н. Н а
умов, 1936) мы показали, что в природе предельный возраст значи
тельно (почти вполовину) снижен. Э то  п о д тв ер ж д а ется  и новыми 
материалами.

М атериал, собранный за сезон разм нож ения, т. е. включающий 
все возрасты , был разбит нами на возрастны е группы на основании 
весов животных. Н еобходим о признать, что вес и весовой прирост

344



как возрастной признак не могут сч и таться  вполне надеж ны ми. И з 
вестны значительные индивидуальны е колебания в росте ,  п ери оди че
ские изменения прироста  в различны е сезоны, зависимость  его от 
условий питания и т. п. Но, к сож алению , для полевок вес и при
росты веса пока являю тся  единственно известным и сколько-нибудь 
изученным возрастным признаком. Т щ ател ьно  проанализировав дан
ные Р ерига  и Кнохе, сопоставив их с нашими наблюдениями и в есо 
выми кривыми проб из популяций, где в начале сезона разм нож ения 
довольно ясно намечаю тся вершины, соответствую щ ие отдельны м 
выводкам1, мы приняли следую щ ую  величину прироста для разных 
возрастов  и выделили такие возрастны е группы.

Т а б л и ц а  7

Возраст
Серая полевка 
(The field  vole)

Степная пеструш ка 2 

(The steppe lem m ing)

в месяцах

(A g e  in 

m onths)

дневной  
прирост в г

вес в г 
w eight in gr.

дневной 
прирост в г вес в г

(D ayly  
growth 
in gr.)

самцы самки
(D ayly  

growth in gr.)
(w eight in gr.)

1

2

3
4
5
6

7
8

0 ,27
0 ,4
0 ,4
0 ,3
0 , 2

0 . 1 2

0 ,0 5
0 ,0 3

Д о 10,0  
1 0 , 1 — 2 0 , 0

2 0 .1 —3 о ,0
3 0 .1 —3 7 ,5
3 7 .6 - 4 2 ,5
4 2 .6 — 4 5 ,0
4 5 .1 — 47,5  

Свыше 4 7 ,5

Д о 7 ,5  
7 , 6 - 1 5 , 0  

1 5 ,1 —2 2 ,5
2 2 .6 —2 7 ,5
2 7 .6 —3 0 ,0  
30 1— 3 2 ,5
3 2 .6 —3 5 ,0  

Свыше 3 5 ,0

0 , 14
0 , 2 0

0 , 1 8

0 , 1 6

0 ,1 4
0 , 1 2

и.Ю
0 ,0 3

Д о 6  

6 , 1 - 1 2 , 0

1 2 .1 — 1 7,5
1 7 .6 —2 2 ,0
2 2 .1 —2 6 ,5
2 6 .6 — 3 0 ,0
3 0 .1 — 3 2 ,5  

Свыше 3 2 ,5

Взяв имевшийся у нас массовый материал  за период  разм нож е
ния, м ы  п о л у ч и л и  с л е д у ю щ у ю  т а б л и ц у .

Т а б л и ц а  8

Возраст  
в месяцах

Серая полевка (field v o le)  
с 14.IV по 17.VI.1934 from to

Степная пеструшка (steppe lem m ing) 
с 3.V  по 1.VIII. 1935 from to

(A ge in 
months) самцы самки итого

(Total)
самцы самки итого

(Total)

1 274 134
2 53 52 105 2 0 25 45
3 2 2 38 60 13 23 36
4 17 26 43 1 2 1 8 30
5 9 2 1 30 9 15 24
6 1 13 14 5 1 2 17
7 1 1 0 1 1 4 4 8

8 — 2 2 — 1 1

В сего . . 103 162 539 63 93 295

С читая возможным и сп ользовать  для  обработки  не единоврем ен
но в небольш ой о тр езо к  времени взятую  пробу из популяции, а

1 Прослеживая перемещения этих вершин на кривых в разные декады, можно 
получить представление о скорости прироста.

2  У степной пеструшки самцы не отличаются по весу от самок.



сумму сборов за сезон разм нож ения, мы основывались на су щ ество 
вании почти непрерывного разм нож ения наших грызунов, когда в 
лю бой день мож но было встр ети ть  только  что родивш иеся  выводки, 
молодых и взрослы х звер ько в  всех возрастов . При этом  положении 
суммирование небольш их сборов  за отдельн ы е пром еж утки  не ис
каж ало  соотнош ения возрастных групп. Понятно, что такая операция 
не допустима при работе  с материалом, добытым в различные сезоны.

П о л ьзу ясь  полученными возрастными кривыми* мы вычислили по
казатели  см ертности  для отдельны х возрастных групп.

Д ля  вычисления использована формула:

Рис. 4 . Возрастный состав популяции серой полевки в сезон  размножения (14.IV—
17.VIJ1934 г.)

Рис. 5. Возрастной состав популяции степной пеструшки в сезон размножения (3 .V —
1 .VIII. 1935 г.)

•'> K-(v=ij$fh » We s’r s f 'u’43J’
где
П] — численность I группы; t f — возраст I группы; 
п2  — » II » t2  — » II »
К — коэфициент смертности; S — процент переживш ил данный отрезок времени жи

вотных.

При этом получена следую щ ая таблица (табл. 9).
Эта и пред ш ествую щ ая таблица, к цифрам которы х надо подходить 

осторож но  вследствие  недостаточной  надеж ности  возрастного  кри
терия, тем не менее довольн о  ясно указываю т на близость  двух ви
дов полевок. И предельны е возрасты , и скорость  отмирания зверьков  
здесь  удиви тельно  совпадаю т, и вряд ли это  м ож ет  быть названо
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Т а б л и ц а  9

Возраст  

*  декадах

(A ge in 

decades)

Серая полевка 
(The field  vole)

Степная пеструшка 
(The steppe lem m ing)

К
коэфициент
смертности
(Coefficient 
of mortality)

L
% переж и
вающих за  

декаду 
(Percent 

of survival 
per decade)

M
Смертность 

за декаду  
в %

(M ortality  
per decade)

к
Коэфициент
смертности
(Coefficient 
of mortality)

L
% переж и
вающих за 

декаду  
(Percent of 

survival 
per decade)

M
смертность 
за декаду  

в %

(Mortality 
per decade)

1 - 3 0 ,3 1 9 7 2 ,7 2 7 ,3 0 ,3 6 4 6 9 ,5 3 0 ,5
4 - 6 0 ,1 8 6 8 3 ,0 17 ,0 0 ,0 7 5 9 2 ,8 7 ,2
7—9 0 , 1 1 1 8 9 ,5 10,5 0,061 91, 1 5 , 9

1 0 — 1 2 0 , 1 2 8 8 ,7 11, 3 0 ,0 7 4 9 2 ,9 7 ,1
1 3 - 1 5 0 ,254 7 7 ,6 2 2 ,4 0 ,1 1 5 8 9 ,1 10,9
16— 18 0 ,0 8 9 2 ,3 7 ,7 0,251 77 8 2 2 , 2

19—24 0 , . % 8 5 6 ,7 4 3 ,3 0 ,6 9 3 5 0 ,0 5 0 ,0
4— 24 0 ,2 0 3 8 1  , 6 8 ,4 0 ,1 6 5 8 2 ,3 1 7 ,7
1 - 2 4 0 ,2 1 9 8 0 ,3 19 ,7 0 ,2 1 8 8u ,4 19 ,6

случайностью . П о д твер ж д ая  соображ ения прошлого года, мож но 
у казать  на 8 —9 месяцев как предельный возраст двух наших п о л е 
вок. П ользуясь  этими цифрами, можно вычислить среднюю п р о д о л 
ж и тел ьн о сть  жизни и среднюю продуктивность  этих грызунов.

Принимая переж ивание (L) за первы е два месяца в 46,8% для 
серой  полевки и в 52,4% для  степной  пеструш ки (к концу каж дого  
месяца), а для  возрастов  свы ш е двух месяцев соответствен но  55,5 и 
5 3 ,4 % \  вычисляем процент самок, дож йваю щ их до определен н ого  
возраста .  При этом получаем следую щ ее:

Т а б л и ц а  10

i Серая полевка 
(The field  vole)

Степная пеструшка 
(The steppe lem m ing)

В возрасте 

(A ge)

из 
10

0 
ро

ди
вш

их
ся

 
са

мо
к 

со
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ан
яю
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1
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su
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за 
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по
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th
)

до
ж

ив
аю

т 
до 

эт
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зр
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xt
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th
)
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1

0
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th
)

до
ж

ив
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т 
до 

эт
ог

о 
во

зр
ас

та
(P

er
ish

 
ne

xt
 

m
on

th
)

К концу 1 месяца 4 6 ,8 5 2 ,2 2 4 ,9 5 2 ,4 4 7 ,6 2 1 ,9
< By the end of 1st month)

» » 2  !> 2 1 ,9 2 4 ,9 9 ,8 2 7 ,5 2 4 ,9 1 2 , 8

» » 3 « 1 2 , 1 9 ,8 5 ,4 14 ,7 1 2 , 8 6 ,9
»> » 4 » 6 ,7 5 ,4 3 ,0 7 ,8 6 ,9 3 ,7
» » 5 » 3 .7 3 ,0 1 , 6 4 ,1 3 ,7 1 ,9
>4 » 6  » 2 , 1 1 , 6 0 ,9 2 , 2 1 ,9 1 , 0

» » 7 » 1 , 2 0 ,9 0 ,5 1 . 2 1 , 0 0 , 6

» » 8  » 0 ,7 0 ,5 0 ,7 0 , 6 0 , 6 0 , 6

Свыше 8  » 0 0 ,7 0 0 , 6

(above 8  month)
;

1 Вычислено тем жг способом по табл. 8.

347



В этой таблице в графе „доживаю т до этого  в о з р а с т а “ пом ещ е
ны ж ивотные, дож иваю щ ие только  до данного во зраста  и отмираю 
щие в течен и е  следую щ его  месяца.

Д остигаю т возраста  плодонош ения и приносят потом ство  всего 
лишь 22— 27% от числа родивш ихся. Если принять, что интервал  
меж ду выводками равен в среднем одному месяцу, то число р ож д ен 
ных выводков сотней самок за время с их рож дения до полного 
вымирания даж е  без у чета  зимнего перерыва в размножении равно 
всего 48 у серой полевки и 58 у степной пеструш ки.

Из числа достигнувш их половой зрелости  и разм нож аю щ ихся са 
мок примерно 45% приносит по одному выводку, 25 % — по два вы
водка и около  14% са м о к -  по три выводка. Всего только  16% са
мок от числа дости гш и х  возраста  разм нож ения или 3 -4% от  общ его  
числа родивш ихся самок могут принести свы ш е трех  выводков. Эти 
расчеты  вполне п о дтвер ж даю тся  данными вскрытий. Примерно для 
половины разм нож ивш ихся самок при просм отре  их маток была о т 
мечена однократная  берем енность, сравнительно редко отм ечалась  
д вукратная  и ещ е р еж е  трехкратн ая  берем ен ность1. Случаи много
кратных родов при сравнительно быстром исчезновении черных п я
тен вообщ е не могли быть отмечены с достаточной  уверенностью .

Таким образом, реальная  п лодови тость  популяции полевок в 
нашем случае далеко  не с о о т в е т с т в у е т  тем феерическим цифрам, к о 
торы е часто  приводятся . В связи с этим об сто ятел ьство м  становится 
понятно, почему годы обилия этих грызунов обычно отделены  друг от 
друга некоторы м пром еж утком . Н есм о тр я  на весьма высокий при
рост численности, здесь  все ж е  нет того  безудерж ного  бурного 
размножения, которое  даж е  при небольш ом начальном числе произ
водителей  в состоянии вы звать  массовое появление полевок. Н е о б 
ходим некоторы й  период п редварительного  накапливания числен
ности, обычно исчисляющийся несколькими годами.

И. СРАВНИТЕЛЬНЫ Е ДАННЫ Е О СМЕРТНОСТИ ПОЛЕВОК

О б щ а я  с м е р т н о с т ь .  Р азобранное выше распределение по воз
растным группам проб из популяции, взяты х в сезон разм нож ения , 
п озво л яет  вычислить и общие размеры гибели. Они представлены  
в табл. 9. К ак  и следовало ож идать ,  см ертность  молодых, н ер аз 
витых и менее стойких зверьков  выше, чем см ертность  взрослых, 
ко то р ая  в общ ем в разных возрастны х группах одинакова, за исклю 
чением самых старш их , где о п ять  как бы нам ечается  н еко то р о е  ее 
усиление. З а сл у ж и в а ет  быть отмеченным, что  размеры д етск о й  
гибели  у серой  полевки, вычисленные этим путем, прекрасно совпали 
с процентом см ертности  м олодеж и это го  грызуна, определенной  
ранее (Н. Наумов, 1936) путем у ч ето в  численности молодых зв е р ь 
ков (26,7 и 27,3% за декаду).

Совпадение разм еров  гибели серой полевки и степной пеструш ки 
(средний размер гибели для  всех групп в общем у серой полевки 
19,7%, у пеструш ки 19,6% за декаду) указы вает  на близость  этих 
двух жизненных форм. Н аблю дение п о дтвер ж дает  это  соображ ение , 
гак как обе полевки в нашем районе занимали одну и ту  ж е  э к о 
логическую  нишу, за время наших наблюдений сменив одна другую, 
но при больш ей  плодовитости  пеструш ка в состоянии  лучш е со
противляться  неблагоприятны м условиям  и, повидимому, м о ж ет

1 Прэизводилось исследование черных пятен h i  матке -следов старой берем ен
ности.
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д о льш е у д ер ж ать  господствую щ ее полож ение, будучи более при
способленной к условиям сущ ествования в засуш ливых районах. Б ы 
строе , почти  катастроф и ческое  сокращ ение численности серой п о 
левки, наблю давш ееся во время засухи 1934 г., п о дтвер ж дает  это  
соображ ение .

Кроме использования возрастной кривой, наши материалы  до п у 
скаю т вычисление разм еров гибели  полевок ещ е двумя различными 
путями: по размерам абсолю тной убыли за зимний период и по умень
шению величины среднего выводка.

З и м н я я  у б ы л ь .  Прямыми наблюдениями установлено, что зи 
мой 1934/35 г. оба вида полевок в районе наших набюдений не р аз
множались. Это п одтверж дается ,  кроме того, низким процентом 
разм нож авш ихся самок осенью 1934 г. и состоянием полного покоя 
половых органов зверьков , выловленных в ф еврале  и начале марта
1935 г. Сравнение данных учета ,  произведенного  в октябре- ноябре
1934 г., с результатам и  учета в ф е в р а л е —марте 1935 г. показы вает 
значительное  уменьш ение количества  как степной пеструш ки, так 
и серой полевки, бывшее, следовательно , р езу л ьтато м  их зимней 
гибели. Весенний у ч ет  производился во время таяния снега и со в 
пал, как показали полевы е наблюдения (Н. Наумов, 1936), с усилен
ной гибелью зверьков  несомненно увеличивш ейся в это  время по 
сравнению с зимней смертностью . Вычисление процента гибели по
л ево к  по ф ормуле, использованной выш е дало следующие р езу л ь 
таты . Гибель за декаду с 30.X .1934 г. по 28.11.1935 г. х ар актер и зо 
валась: для серой полевки коэф ицентом  см ертности  К = 0 ,1 4  и п ро
центом смертности  =  13,06 (к начальному количеству). Д л я  степной 
пеструш ки К — 0,1197 и процент см ертности  за декаду  =  11,27.

О тметим близость  этих цифр и укаж ем , что повышенная см ер т 
ность  серой полевки понятна как резу л ьтат  ухудш енного вследст
вие засухи питания и последую щ его и стощ ения зверьков . П ослед
нее п о дтв ер ж дается  значительным процентом рассасываю щ ихся 
эмбрионов (см. ниже). П еструш ка зиму провела преим ущ ественно 
на озимях, обеспеченная кормом и защ итой  в виде хорош его  снего 
вого покрова.

В общем размеры зимней гибели не только  абсолю тно, но и 
отн оси тельно  ниж е летних. В нашем случае  это  понятно, так как 
гибель в основном зависела от вылавливания хищниками. Зимой 
1934/35 г. пернатые хищники практически  отсутствовали , чем вык
лю чался один из наиболее мощных ф акторов  см ертности. Величина 
зимней гибели оп ределялась ,  следовательно, четвероногими хищ 
никами, случайными причинами и, вероятно , в некоторы х случаях 
сильными морозами. Наши цифры показываю т, что сумма этих ф ак
торов  действовала  с меньшей интенсивностью, чем сумма ф акторов  
см ертности  летом.

Разм еры  гибели весной и осенью (время затяж ны х дождей, про
л е т а  хищников и половодья), несомненно, выше зимних. Установить 
эти  различия мы не можем. С ледует , однако, указать , что весенняя 
и осенняя гибель грызунов при наших сроках  у ч ета  оказалась ча
стично  захваченной.

О т м и р а н и е  в ы в о д к о в .  М олоды е зверьки, еще не покину
ты е матерью , могут гибнуть от трех  причин: во-первых, имеет место

1  Коэфициент смертности вычисляется по формуле К = ------^  о "4 3 4 — • где
■Hi — численность, учтенная в первый срок ti, п2—численность животных во второй срок 
учета t2  По К определялся процент переживающ их декаду животных lg  S =  — К. 0,434, 
л отсюда и процент смертности.
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эм бриональная  см ертность  (резорбция зародышей), во-вторых, пол
ностью  гибнут выводки в случае  смерти м атери  и, в-третьих, от  
различных случайных причин могут гибнуть отдельны е молодые 
зверьки  в выводке. И ндивидуальная гибель молодых, уменьш ающ ая 
постепенно величину выводка, заметна при поверхностны х наблю- 
дених. Всегда отм ечая  при раскопке нор совместно выкопаиных 
зверьков  и зная, таким образом, какой самке п рин адлеж и т данный 
выводок, мы получили возм ож н ость  сопоставить  размеры выводков 
при разных весах (возрастах) молодых.

Т а б л и ц а  11

Детская смертность у  серой полевки и степной пеструшки, определенная по величине
среднего выводка

(M ortality am ong youngs of the field  v o le  and the steppe lem m ing, ca lcu la ted  on the 
basis of the decreasing in size  of litter)

Виды

(Species)
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П остепенное уменьшение величины выводка показано на рис. 6. 
В ычисление п оказателей  смертности в этом случае дает  следую щ ие 
р езу л ь таты :  для серой полевки К =  0Д58 и см ертность  в 14,6% за 
декаду; для степной  пеструш ки К =  0,152 и см ертность  в 14,09% за 
декаду.

И в этом  случае  см ертность  серой полевки несколько превы ш ает  
гибель пеструш ки. И для этого , и для другого  вида размеры см ерт
ности, вычисленные этим путем, несколько ниж е полученных по 
возрастной  кривой. Это следует  объясни ть  тем, что  здесь у ч и ты в а-
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лась  лишь индивидуальная см ертн ость  молодых зверьков  и п ропус
калась гибель всего выводка при см ерти  матери. Согласно с наблю 
дениями, размеры этой  гибели довольно велики и составляю т, по
видимому, 12 13% от общ ей  см ертности  молодых зверьков . О б р а
щ ает внимание, что примерно на 15—25 днях жизни молодых н асту
пает резкое увеличение их гибели, после чего последняя  становится  
меньше. Как показали наблюдения, это  совпадает с первым выходом 
молодых из нор.

В л и я н и е  п о г о д ы  н а  г и б е л ь  г р ы з у н о в .  Резю м ируя р ас
смотренный материал, можно о тм етить ,  что  размеры гибели как моло
дых, так и взрослых у этих  видов за период наших набюдений были 
очень близкими и для серой полевки повышенными против б лаго пр и ят
ных лет . Вследствие этого  более  плодовитая  степная пеструш ка 
при весенней засухе 1934 г. смогла вы теснить  серую  полевку и зах 
ватить  м естообитания, ранее заняты е этим грызуном. При л е т н е 
осенней засухе 1935 г. пеструш ка удерж ала захваченны е терри тори и , 
х отя  ее размнож ение оказалось  подавленным и гибель увеличенной. 
П одтверж ден и ем  этому могут сл у ж и ть  размеры эмбриональной 
см ертности  (рассасывания зародыш ей).

П оследние у двух  видов изменялись следующим образом, (табл. 12)
В повторной засухе, выз

вавшей подавленное раз
множение и в первый год 
повысившей см ертность  се 
рой полевки, и следует  ви
д еть  причину произош ед
ших в населении мышевид
ных грызунов изменений.
Однако, сократив  свою чис
ленность, популяция серой 
полевки, сосредоточенная 
в оптимальных . стациях, 
продолж ала р а з в и в а т ь с я  
у ж е  в значительной мере 
независимо от внешних у с 
ловий, и при повторной 
засухе 1935 г. не о тм е
чено подавленного разм нож ения этого  грызуна. В то  время у ш иро
ко расселивш ейся степной пеструш ки оно было д остаточн о  явным.

У этого  вида в течение 1934 г. и лето м  1935 г. наблюдался бы 
стрый подъем численности и захват всех основных типов стаций. 
Такая «внезапность» появления, судя по литературны м  сви детел ь 
ствам (Мигулин, 1935, Свириденко, 1928, Россиков, 1914), п р ед став 
л яе т ся  обычной. Б ы стр о та  прироста, повидимому, п о зво л яет  ей рас 
селяться  и захваты вать  пригодные места энергичнее, чем другим 
видам. О тносительная  стойкость  пеструш ки, приспособляю щ ейся 
не то л ько  к засухе, но и к сущ ествованию  во влажных местах 
(Огнев и Воробьев, 1924), вы раж енная в пониженной смертности, 
проливает свет на отмеченное в л и т ер ату р е  расселение этого  вида,, 
как будто  бы продвигаю щ егося к северу . К списку у ж е  известных 
новых находок (Свириденко, 1928, Серебренников, 1926, 1929, Брау- 
нер, 1928) за последнее время прибавились указания на обитание 
пеструш ки под Сасовым (б. Рязанская  губерния) и в Чувашии (Б ара
новская, in litt.).

Р а з м е р ы  г и б е л и  и р а з н ы е  с е з о н ы .  Как показываю т 
учеты  численности, см ертность  наших полевок изменчива в о т д е л ь 

Число молоди7 
В ЬыЬодИе

Возраст S дш

Рис. 6 . Отмирания выводка (ум еньш ение величи
ны среднего выводка по мере роста молодых)



ные сезоны года. С воих минимальных размеров она д остигает  зи 
мой, когда зверьки ж и вут  под покровом снега, защ ищ аю щ его  их от' 
хищников и резких тем пер ату р н ы х  колебаний. Повидимому, она 
значительно  у в ел и чи вается  во время таяния снега, лиш аю щ его гры 
зунов на н еко то р о е  время у б еж и щ а  и вынуждаю щ его их п ер есе 
л яться  из заливаемых нор на обсохш ие или обсыхающие участки. 
Этим следует  о б ъ ясн и ть  о тсу тстви е  прироста или малый прирост 
численности в период  меж ду учетам и  1 .III и 1.V.1935 г. (табл. 13). 
В начале л е т а  см ертность , вероятно , вновь сокращ ается , и идет бур
ный рост  численности, позднее все время замедляю щ ийся, пока 
после перелома не наступает сокращ ения числа зверьков.

• Т а б л и ц а  13. Численность зверьков на 100 объединенны х гек тарах 1 

(Num ber of animals per 100 united hectars)

Сроки учета (Torms of census)

Названия видов 

(Species)
1 2 .V.

1934

30.X.
1934

28.11.

1935

12.V.
1935

25.VII. 
1935

l.XI.
1935

Степная пеструш ка . . . .  
(T he steppe lem m ing)

16 261 62 1 0 0 780 538

Серая п о л е в к а ........................
(The field  vole)

1036 189 35 15 65 67

П рирост стада пеструш ки хар актер и зо вал ся  с 12.V по 30.X .1934 г. 
у величением  в 1,6 раз за каж ды й месяц, с 12.V по 25.V II .1935 г. 
у вели чен и ем  в 2,2 раза за каж дый месяц.

Д л я  серой полевки  с 12.V по 25.V II .1935 г. имеем увеличение 
популяции в 1,8 раз за каждый месяц, а с 25.VII по 1.XI.1935 г. 
в 1,01 раза.

Зам едление прироста  в 1935 г., п р о сл еж ен н о е  для  серой полевки, 
зависит не то л ько  от падения интенсивности размножения, у ж е  по
казанного выше, но т ак ж е  и вследствие  прогрессивного во зр аста
ния гибели. П оследн яя  тем выше, чем больш е плотность  животных. 
Это мож но п оказать  следую щими расчетами.

С 12.V по 25.VII.1935 г. у серой полевки из 100 самок весом 
свы ш е 12,5 г разм нож алось  95 (5% яловых), принося в среднем по 
5,9 молодых. Их потом ство  составило  бы за месяц 560.

С 25.VII по 1.XI из 100 самок весом свыше 12,5 г размнож алось 
всего  30 (70% яловых), принося в среднем по 5 молодых. Их по
том ство  в этом случае  составило бы всего 150.

С 12.V по 25.VII стадо  этих полевок каждый месяц  прирастало  
в среднем на 81,5%, а с 25.VII по 1,XI — всего на 0,84%.

Приняв интенсивность  разм нож ения и прироста с 12.V по 25.VII 
за 100%, для  периода с 25.VII по 1.XI будем соответственно  им еть :—

— интенсивность  разм нож ения — 26,8% 
прироста — 1,03%

1 Под объединенным гектаром понимается площадь в 1 га, как бы составленная 
из отдельных местообитаний, входящих туда в проценте, соответствующем их соотно
шению на исследуемой площади (см. Ю . Ралль, 1935).
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Степная п е с т р у ш к а .................................
(The steppe lem m ing)

— — — — — — 32 ~ 0 133 2 1 >• 139 4 2 ,9 31 5 16,1

Серая полевка ...............................................
(The field vole)

2 0 2 4 1,9 90 8 8 , 8 17 2 1.7 34 -- 0 36 - 0 13 2 15,4

Т а б л и ц а  14

Д о  15 г 
(to 15 gr.)

От 15 до 25 г 
(from 15 to 25 gr.)

От 25 до 35 г 
(from 25 to 35 gr.)

Свыше 35 г 
(above 35 gr.)

В с е г о
(Total)

Название видов
число

(Number) на 1 0 0
число

(Number) на 1 0 0
число

(Number) на 1 0 0
число

(Number) на 1 0 0
число

(Num ber) на 1 0 0

(Species)
сам

цы

сам
ки

приход. 
(Number 
of males 
per IUU 
fem ales)

сам

цы

сай
ки

приход 
(Num ber  
of m ales 
per 1 0 0  

females)

сам
цы

сам

ки

приход 
(Number 
of m ales 
per 1 0 0  

fem ales)

сам
цы

сам
ки

приход  
(Number 
of males 
per 1 0 0  

fem ales)

сам
цы

сам
ки

прихоц 
(Num ber  
of m ales  

per 1 0 0  

fem ales)

Серая полевка . . . • . . 
(The field  vole)

70 51 137,2 58 73 7 9 ,4 27 56 4 3 ,2 19 55 3 4 ,5 174 235 7 4 ,0

Степная пеструшка . . .  
(The steppe lem m ing)

87 82 106,1 59 60 9 8 ,3 1 2 24 5 0 ,0 — — 158 166 9 5 ,2



на ЮО сомон

Тогда как интенсивность  разм нож ения уменьш илась  примерно 
всего  в четы ре раза, ск о р о сть  прироста  сократилась  почти в сто  
раз. Это м ож ет  бы ть объяснено  лишь прогрессивным увеличением 
см ертности  по мере роста  плотности  зверьков .

Возрастание гибели  м ож но видеть  и ещ е на одном примере.
С о о т н о ш е н и е  п о л о в  к а к  п о к а з а т е л ь  с м е р т н о с т и .  

Д авно известно, что  соотнош ение полов в популяцих полевок не 
о ста ется  постоянным, а м еняется  весьма заметно в зависимости от 
окруж аю щ и х условий. О бычно близкое к отнош ению  1 :1  весной, 
оно к осени и зм еняется  в сторон у  преобладания самок, после чего 
за зиму вновь выравнивается.

П ер евес  самок д о сти гается  повышенной см ертностью  самцов, в 
общ ем значительно  более  активных (в связи с короткими половыми 
циклами), больш е бегающих и д ли тельн ое  время находящ ихся вне 
нор на поверхности  земли, где им грозит опасность от  хищников. 
Н аибольш ий разрыв в соотнош ении полов, как и следовало ож идать  
в этом  случае, д о сти гается  в старших возрастных группах.

В суммарном м атериа
ле за все сезоны года 
это  выглядит следующим 
образом.

Б ольш ое нарушение 
соотнош ения полов у се 
рой полевки следует  о б ъ 
яснить резким во зраста
нием см ертности  этого  
вида, в 1934 г. во много 
раз ум еньш ивш его свою 
численность. У обоих ви
дов особенно р езкое  на
рушение отнош ения по
лов наблю дается в стар
ших возрастных группах, 
и самки дож иваю т до б о 
лее  высоких предельны х 
возрастов, чем самцы. 
П ользуясь  данными вы
ш еприведенных кривых 

возрастн ого  состава, мож но установить, что  общая см ертность  сам
цов зам етно выше см ертности  самок.

Она равна у серой полевки: для  самцов 54,8%, для  самок 44,5% 
за месяц, у степной пеструш ки: для самцов 51,3%, для  самок 46,6% 
за месяц.

По сезонам отнош ение полов в нашем случае менялось следую 
щим образом.

Таблица и рис. 7 показывают, что летом возрастает  разрыв
м еж ду самками и самцами, осенью и зимой выравнивающийся и пе
реходящ ий  д аж е  в перевес  самцов над самками за счет  усиленной 
гибели последних (по мнению Р ерига  и К р а м п е !, в р езу л ьтате  
истощ ения в сезон размножения). К осени 1934 г. этот  процесс на
метился ясно, причем он шел энергичнее у серой полевки, у самок 
которой  отмечен значительный процент рассасываю щ ихся эмбрио
нов, чего не было у степной пеструш ки. Этим ж е  следует  объяснить
и больш ой перевес  самцов у полевки в весенней пробе (цифры мало

Рис. 7. И зм енение отнош ения полов у  серой полев
ки и степной пеструш ки

Цитируем по Рериг и Кнохе (1916).
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достоверны). Л ето м  1935 г. 
имеем повторение той ж е  — 
ка р т и н ы ,с  тем, однако, от- ” 
личием, что полевка поме- s 
нялась местом с пеструш - ^  
кой. У ж е к августу  у пос- « 
ледней отмечено возраста- 5-1 
ние смертности  самок, при
ведш ее д аж е осенью к боль
шому перевесу  самцов. Эти 
данные подтверж даю тся  ис
ключительно высоким про
центом резорбирую щ ихся 
эмбрионов у самок, явно 
истощенных длительной  за
сухой (повидимому, у худ
шенное питание). М енее 
стойкий против засухи вид, 
серая полевка, неожиданно 
показал меньшую гибель, 
хотя и здесь  соотнош ение 
полов было более ненор
мальным, чем в то ж е  вре
мя в 1934 г. Это о тсту п 
ление объясняется  тем, что 
серая полевка в 1935 г. со 
хранилась только  в бурь- 
янниках балок и долины ре
ки, где обитала, будучи 
относительно хорош о за
щищенной от неблагопри
ятных воздействий засухи, 
тогда как степная пеструш 
ка в этом году ш ироко за
селяла разнообразные ста
ции.

Таким образом, по мере 
накапливания численности 
и возрастания плотности 
увеличивается  общая ги
бель зверьков, и к повы ш ен
ной гибели самцов, имеющей 
место летом, прибавляется 
возрастаю щая и, наконец, 
даж е  превыш аю щ ая ее ги
бель самок.

П р и ч и н ы  г и б е л и .  
Это увеличение смертности 
к осени, позднее сменяю
щ ееся  зимним сокращением 
гибели  зверьков, долж но 
быть объяснено  д ея т е л ь н о 
стью хищников. Н евы сокая 
плотность  обоих видов в
1934 и 1935 гг. не способ
с т в о в а л а  возникновению
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эпизоотических  заболеваний, на что указы вало  полное о тсу тстви е  на
ходок павших ж ивотны х п р и (сплош ной раскопке нор на площади более 
чем в 100 га. Весенняя гибель  во время таяния снега несомненно 
имела место, но не бы ла длительной. У словия погоды в о стал ь 
ное время, на сколько мы могли это  наблю дать, непосредственно 
не вызывали ни одного случая массового падежа. П оэтому есть  все 
основания полагать , что  важнейшим, почти  единственным в больш ую  
часть  времени ф актором  см ертности  была гибель от хищников как 
пернатых, так и четвероногих.]

Численность  тех  и других, как и следовало  ож и дать  по Ф ормо
зову  (1934, 1935), была не высокой, соответствен но  малой плотности 
населения мышевидных грызунов. При начале размнож ения и летом 
они не тормозили прироста полевок, население которы х, как мы 
видели, довольно бы стро  возрастало , но по мере его увеличения 
д обы чли вость  охоты  хищников увеличивалась, а, след овательн о ; 
повыш алась и их истреби тельная  д еятел ьн о сть .  Число добы ваемых 
каждым хищником грызунов будет, конечно, тем выше, чем чаще 
в стр еч аю тся  последние. Так как население хищников летом  возра
ста ет  вместе с ростом гры зуньего  населения (вылет или выход мо
лодых), то  и стреблен и е гры зунов  при увеличении плотности  п ослед
них будет во зр астать  не пропорционально ее  росту, а более  быстрыми 
темпами б лагодаря  росту  добычливости  каж дого  хищника. Хорош о 
известно, что при обилии добычи хищники не только  поедаю т ее 
в максимально потребном  для них количестве ,  но и делаю т  запасы, 
добы вая , след овательн о , всех зверьков , ко то р ы е ими зам ечены  и 
могут бы ть  пойманы. Такие запасы известны для  горностая , хоря 
(П. Свириденко, 1934), сов, канюков и многих других пернатых хищ 
ников. С ледовательно , каж ды й хищник при обилии добычи и стребляет  
ее все в большем количестве, превращ аясь  как бы в нескольких 
хищников.

Таким образом, д аж е  и без концентрации хищников, хорош о из
вестной д ля  сов, канюков, ряда других видов (Феню, 1934, Калабу- 
хов и Оболенский, 1933, Формозов, 1934) д еятел ьн о сть  только  м ест
ных о б итателей  вызывает перелом прироста и падение численности 
грызунов еще задолго  до окончания их размнож ения.

С рок перелома кривой прироста (достижения годичного пика чи
сленности) и размеры сокращ ения численности в летне-весенний 
период зависят от многих условий и, конечно, различны в разные 
год ы .

О сновное значение здесь  принадлеж ит количеству  хищников, 
плотности  и характеру  расселения грызунов и условиям логоды, 
определяю щ им развитие растительного  покрова.

При ш ироком расселении вида, занимающего не только  оптим аль
ные „стации п ереж ивания" ,  но и менее благоприятны е участки, где 
зверьки  менее обеспечены  кормом и вследствие этого  более  под
вижны и чащ е попадаю тся хи щ н ику ,—-охота последнего бывает 
удачнее, вылавливание грызунов полнее и падение их численности 
глубж е.

При концентрации грызуна только  в оптимальных участках, где 
он хорош о защищен и снабжен кормом, вылавливание сокращ ается  
и прирост затягивается  до глубокой осени, почти до прекращения 
размножения.

Наши наблюдения подтверж даю т эти соображ ения. Н есмотря на 
весьма несходные условия погоды в 1934 и 1935 гг., когда первый 
характеризовался  весенней засухой  и обильным увлажнением второй 
половины лета  и осени, а второй имел богатую  осадками весну,
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первую половину лета  и засуху с июня по ноябрь, ш и р о ко  рассе 
ленная летом 1934 г. серая полевка и обильная летом 1935 г. с те п 
ная пеструш ка в эти годы обе достигали  годичного пика ч и сл ен 
ности относительно  рано (в августе  -* сентябре).  С ерая  п олевка  в
1935 г., а степная пеструш ка  в 1934 г., встречавш иеся то л ьк о  в о п ти 
мальных стациях, в обоих случаях  достигали годичного максимума 
численности  к ноябрю (рис. 8 и табл . 13).

И нтенсивность  вылавливания хищниками грызунов зависит не 
только  от плотности, но и от подвиж ности  последних. О хота  хищ 
ника м ож ет  п родолж аться  до тех пор, пока встречаем ость  его д о 
бычи обеспечивает  поимку в таком количестве ,  ко то р о е  восполняет 
затрату  энергии на поиски и ловлю. Как показал Г. Гаузе в экспери
ментах с простейшими (Гаузе, 1935), ниж е известной плотности  д о 
бычи хищник не м о ж ет  сущ ествовать  и вымирает. В сякое увеличе
ние подвижности  добычи, таким образом, у л у чш ает  условия охоты 
хищника, повышая встр еч аем о сть  грызунов. А ктивность  последних 
часто увеличивается  изменениями условий обитания. В 1934г. после 
бы строго  нарастания численности серой полевки мы наблюдали 
исклю чительно сильное ее  падение, так как в этом  случае не было 
отм ечено  ни заболеваний, ни гибели вследствие неблагоприятной 
погоды то основное значение и здесь  следует  приписать хищни
кам. Однако количество  последних не менялось заметно в теч ен и е  
лета  и осени, и само по себе не м огло бы ть причиной сто л ь  р е з 
кого сокращ ения количества  гры зунов. С ледовательно , менялась 
интенсивность вылавливания полевок сущ ествую щ им примерно оди
наковым в теч ен и е  всего л ета  коли чеством  хищников. Это могло 
бы ть результатом  увеличения активности серой полевки. Оно нами 
наблюдалось в виде частого переселен и я  зверьков  на новые места, 
появления даж е  осенью новых колоний и наличия громадного коли
чества старых заброш енны х нор, откуда зверьки  выселились, съ ев  
кругом всю растительн ость .  Причиной роста  активности  была у ж е  
упоминавш аяся весенне-летняя засуха, приведшая к ухудшенному 
развитию растительного  покрова и к меньшей обесп ечен н ости  поле
вок кормом. Выловивш ие серую  полевку хищники лето м  1935 г. кор
мились преимущ ественно степной пеструш кой, размнож ивш ейся к тому 
времени, а после сокращ ения и ее численности к осени 1935 г. о т 
мечена кочовка хищников, в частности, степного  хоря, в зн ач итель 
ных количествах  появивш егося  на усадьбах, в постройках, где он 
вредил курам и кроликам.

И злож енны е наблюдения и соображ ения  заставляю т согласиться 
с мыслью Н. Калабухова (1935) о том, что  регулирование числен
ности мышевидных грызунов в основном зависит от  д еятельности  
хищников. Интенсивность вылавливания хищниками грызунов в свою 
очередь  о п р ед ел яется  как числом этих  ж ивотны х, так и обстанов
кой их охоты . Здесь ,  следовательн о , чистое взаимодействие двух 
видов, установленное Вольтерра и Гаузе, услож нено  вмеш ательством 
внешних условий, значение и результаты  действий которы х нам еще 
недостаточно известны.

ЗАКЛЮ ЧЕНИЙ

Наблюдавшиеся нами колебания численности двух видов хорош о 
объясняю тся  приведенными выше соображениями.

Вся картина изменений рисуется в следующем виде (рис. 8).

1  Имеется в виду непосредственная гибель от метеорологических катастроф  
(ливней, града, понижения температуры и т. д.).
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Рис. 8 . Изменения численности полевок в различных местообитаниях (стаициях). (Хутор Коза. Брянского района,
Днепропетровской области УССР, 1 9 3 4 — 1935 гг.)



Ш ироко расселенная в 1934 г. серая полевка к осени весьма 
сильно уменьшилась, причем годичный пик ее численности  был д о 
стигнут отн оси тельно  рано. П ервой причиной ум еньш ения этого  
вида была засуха во время весны и лета , подавившая развитие  расти
тельности , ухудш ивш ая питание полевок и защ итные свойства  ста 
ций. В этих условиях повысилась активность  полевок, на что  ука
зы в а л и  частые п ереселения  зверьков  из старых нор в новые, и 
возросло вылавливание их хищниками, преимущ ественно пернатыми. 
В р езу л ьтате  к осени 1934 г. численность полевок резко уменьш и
лась  и число производителей  весной 1935 г. было небольшим. Оно 
ещ е более сократилось вследствие бурного весеннего половодья и 
затяж ны х д о ж д ей  в апреле  — мае. К началу разм нож ения это т  вид 
сохранился только в оптимальных стациях (балки и долины реки), 
и с мая началось возрастание его численности , дли вш ееся  в т е ч е 
ние всего лета  и осени. Н есм отря на засуху во вторую  половину 
л ета  и осенью 1935 г., годичный пик численности был достигнут 
поздней осенью.

С тепная пеструш ка в 1934 г. встречалась  то л ько  на полях, преи
мущ ественно на озимом клину. О беспеченная кормом и защ итой  
она значительно увеличила численность  к осени и начала р асселе
ние. Весной 1935 г. э то т  вид у ж е  встречался  во всех основных т и 
пах стаций. Р азм нож ение привело к быстрому возрастанию  числен
ности, подобному росту  населения серой полевки в 1934 г. Засуха 
второй половины лета  и осени 1935 г. и для этого  вида ухудшила 
условия сущ ествования и вызвала связанную с этим повышенную 
гибель от  хищников и сокращ ение численности. Годичный пик чис
ленности, как и серой полевки в 1934 г., был достигнут  отн оси 
тельно рано.

Резю мируя приведенные выше соображ ения , мож но отм ети ть  сл е
дую щие основные выводы.

1. П лодови тость  степной пеструш ки выше плодовитости  серой 
полевки. Этим, повидимому, об ъ ясн яется  „внезапность" появления 
пеструш ки в годы „массовых размножений" и их довольно бы строе 
расселение к северу .

2. Разм еры  общ ей гибели этих  зверьков  при наблю дениях в 1934 
и 1935 гг. оказались весьма близкими.

3. Основной причиной гибели в эти годы являлись хищники, д е я 
тельн ость  которых, стимулированная и обусловленная засухой, выз
вала смену серой полевки степной  пеструш кой.

4. Интенсивность вылавливания хищниками грызунов изменялась  
в зависимости от плотности  населения и активности  последних. При 
повышении встречаемости полевок размеры вылавливания хищниками 
увеличивались настолько, что д аж е  при дливш емся размножении 
прирост прекратился  и началось падение численности.

5. Активнось зверьков  возрастала при недостаточной обеспечен
ности их кормом (результат  засухи) и способствовала интенсивному 
вылавливанию хищниками.

6. У величение вылавливания при росте  плотности  населения гры 
зунов и при возрастании активности даст  возмож ность  хищникам 
снизить численность какого-либо вида грызунов в данном году и 
оп р ед ел и ть  количество п роизводителей  в последующем году. Такое 
снижение количества корма не ведет  к немедленному отмиранию  
хищников, так как последние питаю тся осенью (момент усиленного  
вылавливания грызунов) д аж е лучш е, чем в наиболее ответственны й  
сезон размножения, имея как бы некоторы й „запас“ корма, и, кроме 
того, имеют возм ож ность  после вылавливания переклю читься  на пи
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тание другим кормом или мигрировать. Их отмирание вследствие 
этого ,  несколько запазды вает.

Высказанные соображ ения нуж даю тся  в дальнейш ем изучении и 
п роверке .  О собенно ж елател ьн ы  полевые эксперименты  над д е я т е л ь 
ностью  хищ ников и изучение активности и передвиж ений  грызунов 
с помощью  кольцевания.
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Полевые мыши в России в 1У14 г., Ежегодн. Депар. земледелия, СПБ, 1914.— 13. С в и -  
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множение мышевидных грызунов в Сталинградском крае осенью 1933 г., Вестн. ^хид. 
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и грызуны, Зоол. ж урн., т. XIII, 1934.— 19. Ф о р м о з о в  А. Н., Колебания численности  
промысловых животных, М;

ON THE COMPARATIVE INTENSITY O F  R EPR O D U CTION  AND 
MORTALITY O F  THE FIELD-VOLE AND STEPPE-LEM MING

by N. P. N a u m o v

In the  course of two years (from June  14, 1934 till November 6, 1935) 
the  au th o r  was carrying out observations in the s teppes of Southern 
Ukraine, near the  tow n of Berdiansk (46° 45' n. lat.) on the  changes in 
num bers,  the in tensity  of reproduction and  m ortality  in tw o species of 
voles: the  field-vole (Microtus arvalis P a ll)  and  the s teppe-lem m ing 
(Lagurus lagu rus  Pall).

During these  observations it was established (see diagram m  8) th a t  
the  field-vole (M. arvalis) w idely  spread in the beginning  of 1934, had 
been greatly  reduced in num bers by the au tum n  of the sam e year, 
having reached its annua l  m axim um  comparatively early  (in August). 
The prim ary cause of th a t  species’s decrease proved to be the  drought 
du ring  the spring and  early  sum m er (see d iagram  3) which suppressed 
the  grow th  of vegetation, m aking  worse both the feeding of voles and 
the protective properties of habitats. In these conditions an increase of the 
activity of voles took place, which was shown by frequent migrations of 
an im als  from old holes into new ones, while the num ber of individuals captur
ed by predators  w as also augm ented . At the same tim e the  in tensity  
of reproduction (the num ber of young  in a l i t te r—see tab les  1 and  2, and 
the percent of gravid fem ales— see tab le  5) go t considerably  reduced (see
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diagrams 1 and  2). As a resu lt  of the  above stated, there occured a 
sharp decline in the vole population by  the au tum n  of 1934, and  th e  
num ber of reproductors in the spring of 1935 was not large. The latter 
became still sm aller due to a s trong  spring flood and  ra iny  weather in 
April-March, 1936.

By the beginning  of the reproduction season this species was found 
to exist in optimal habitats only, in the so-called stations of survival 
(ravines, gullies and  river valleys), a rise in its num bers beginning  from 
M ay. In spite of the drought during the second half of the sum m er and  
in the  au tum n , the increase w as going on for the  whole warm period, 
the annual peak of num bers being a tta ined by November.

In 1934 the steppe-lem m ing occured only  on p lough-lands and  plots 
of virgin soil am ong them. In the  course of the year 1934 this more 
drought res is ten t species w as seen to spread w idely  and  occupy all 
chief habitats by  the spring of 1935. The above species g rea tly  increased 
in num bers in the sum m er of 1935, bu t the drought during the second 
half of the warm period of the  same year lowered its fertility (see tab le  
3,4 and  6, an d  diagram s 1 and  2) resulting  a t  the  sam e time in a higher 
ra te  of mortality. The an n u a l  peak of n um bers  w as reached, therefore, 
in August.

Notw ithstanding all that, the species described has preserved a higher 
fertility than  the field vole, which fact seems to explain  its «sudden» 
appearance  in the years of m ass num bers.

The chief reason for the destructions of both species of voles within 
those two y ea rs  proved to be the  winged and  quadriped predators, whose 
activities, conditioned by  the drought, caused  the field-vole to be rep lac
ed by  th e  steppe-lemming. Such a change becam e possible, because 
the field-vole, having more suffered of the drought an d  the resu lt ing  lack 
of food, was compelled to develop sharp ly  its mobility  fa lling more often, 
therefore, a prey to predators. Observations have m ade it possible to  
establish  tha t  the increase of the rodent density  or their mobility raises 
the efficiency of the predators  hun ting  and the  importance of each of them  as 
a destroyer to such a degree, th a t  even without their increase in num bers  
and with an  incessant propogation of rodents, the la tter  begin to  decline 
in numbers. The diminution of rodents  does not lead a t  once to a para l
lel extinction of predatory anim als, for these  ones, feeding in tensely  
during the previous period, are able for some time to live on without 
an y  considerable harm to them selves. Hence their dy ing  out takes  p lace 
somewaht later.

The above stated com pels one to accept N. I. K alabukhov’s point of 
view tha t  the activity of predators, determ ined  both by  the environm ent
al conditions and  the spreading of rodents, represents  th e  main factor 
in the control of small rodent num bers. With a wide distribution of ro
dents  and unfavourable conditions of their ex is tence (the drought being 
th a t  in our case) there commences an  abrupt reduction  in their num bers 
due to the  activity of predators, when only  a sm all n u m b er  of animals 
survive in optimal habitats .  There, even in the presence of unfavourable 
conditions, the rodents  are less accessib le  to predators, which will a llow  
them  to grow in num bers for th e  nex t wide' spreading (this being the 
case of the field-vole). According to  the au th o r’s opinion, all these fac ts  
m ay  exp la in  a more or less regu la r  periodicity in the fluctuations of 
small rodent numbers.



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
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ЗА К О Н О М Е РН О С Т И  С Е ЗО Н Н Ы Х  П Е Р Е Д В И Ж Е Н И Й  М Ы Ш Е В И Д 
НЫХ ГРЫ ЗУ Н О В

С. Н. В а р ш а в с к и й  
И з лаборатории зоологии позвоночных Азово-Ч ерноморского института защиты растений

I. ВВЕДЕНИЕ

П ередвиж ения (кочевки, миграции) мышевидных грызунов до 
последнего  времени почти соверш енно не изучались, и большинство 
сведений по этому вопросу носит случайный и отрывочный характер.

В частности, не изучены сезонные перекочевки  этих грызунов, 
и почти ничего не известно об их миграциях на далекие расстояния, 
за исключением массовых передвиж ений  арктических леммингов.

П аллас описывает массовое передвиж ение серых крыс (1727), 
Россиков  (1915) говорит о подобном ж е  явлении для общественной 
полевки, Свириденко (1928) и Зарудный о миграциях степной пес
труш ки, З в ер ев  и П ономарев (1931) приводят факты больш их к о ч е
вок водяной крысы в Сибири.

„Вопрос о передвиж ениях мышевидных грызунов— один из наи
б о л ее  остры х в настоящ ее  время" (Калабухов и Раевский, 1933). 
Д ей стви тел ьн о ,  сейчас для углубленного  изучения экологии этих 
грызунов и выявления законом ерностей , регулирую щ их их числен
ность, особенно необходимо детальн ое  изучение передвиж ений.

М атериалам и для настоящ ей статьи  послужили данные, собран
ные при наблю дениях за массовым размножением мышевидных гры 
зунов в 1933 и 1934 гг. преимущ ественно  в Цымлянском районе 
А зово-Ч ерноморского  края (в окрестностях  станицы Красный Яр и 
ряда других населенных пунктов) и в некоторы х других районах 
А зово-Ч ерноморского  и С еверокавказского  края.

П ередви ж ени я  были установлены  непосредственными наблю де
ниями, ловлей  грызунов ловуш ками, данными раскопок нор и пр., а 
з и м о й —учетами следов  по снегу в различных биотопах. Сведенные в 
одно  целое факты даю т представление о сезонных перекочевках  
ряда мышевидных грызунов (обыкновенная полевка, пеструш ка, д о 
мовая мышь), принимающих в отдельны е периоды интенсивный ха
р актер , охватываю щ их почти всю популяцию и имеющих поэтому 
б о льш о е  биологическое значение.

З а  определение собранных растений и предоставление для исполь
зования в настоящ ей  ст а т ье  своих рукописей приношу глубокую 
б лагодарность  А. Г. Воронову, Н. Б. Бируле и Б. Н. Горбачеву.

Н еобходимо отметить ,  что в сборе  м атериала с мая по август
1933 г. принимала у ч асти е  Е. М. Б ел яко ва  (сотр. Зоологи ческого  
и нститута  Академии наук).
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II. ПЕРЕДВИЖ ЕНИЯ О БЫ К Н О В Е Н Н О Й  П О Л Е В К И -M IC R O T U S ARVALIS PALL.

Весной 1933 г. (конец м арта— первая половина мая) не наблю далось 
заметных передвиж ений полевок на больш инстве изучавш ихся стаций.

В это время стации мышевидных грызунов отличаются большими кормовыми 
ресурсами как в количественном, так и в качественном отношении.

п а  выгонах вегетируют луковичные эфемеры (роды Gagea, Tulipa), злаки—мятлик 
(Роа bulbosa), типчак (Festuca sulcata), виды родов Broraus Agropyrum, ранние сорняки— 
клоповник (Lepidium ruderale), Ceratogephalus orthoceras и другие виды, доставляющие 
грызунам обилие зеленых полноценных кормов.

Жилые норы полевок отмечены в это вргмя на плакорных участках с мятликом 
и всходами полыней в небольших понижениях, по склонам и краям канав и т. д.

Для озимей в этот период были характерны незапаханные участки, поросш ие  
густыми сорняками, и многочисленные кучки „перекати-поле* (p. Amaranthus, Salsola  
Kali, Atriplext tatarica и пр.), что также имеет положительное значение для гры зунов  
(богатство корма—семена и всходы сорняков, укрытие от хищников и т. д.).

Полевки концентрировались в этих местах; среднее число выходов нор на 1 га 
было здесь 727, при среднем для чистых участков—297.

Л иш ь на пойменных лугах долины реки Д она отм ечались  п ер ек о 
чевки полевок в связи с заливанием водой их поселений.

В е с е н н и е  п е р е к о ч е в к и  н а  з а л и в н ы х  л у г а х

Р асп олож ен и е  колоний полевок на лугах поймы Д она очень 
характерно.

В притеррасной части заливного луга много колоний найдено было на возвыш ен
ных местах—в ассоциациях клевера (Trifolium repens) и лепчатки (Potentilla anserina), 
но наиболее заселены были песчаные .гривы" с зарослями дурниш ников—Xanthium  
strumarium и X. Sp inosu n  и главным образом более сухие, пологие берега лиманов 
(музг) и стариц с ассоциациями пырея (Agropyrum repens) и полевицы белой—Agrostis 
alba. Жилые норы очень часто располагались у  самой воды и, естественно, при 
таянии снега заливались ею. Полевки переселялись в незалитые соседние норы, рас
положенные выше. Рытья новых нор не было отмечено; почва в это время была ещ е  
пропитана водой и в некоторых местах ещ е не успела оттаять.

В р езу л ь тате  наблю далась повышенная п лотность  полевок на 
заливном лугу  (в конце марта— начале апреля). П робные раскопки и 
выливание из нор показали, что  здесь на одну жилую  нору прихо
дится в среднем 5 —6, а иногда и 10—16 полевок. 1

Такую высокую плотность  нельзя  объяснить зимним размножением, 
так как процент молодых полевок не превы ш ал 10 в начале апреля  
и снизился до 7, 5 к половине этого  месяца. Среди взрослых п о ле
вок характерно  наличие больш ого  количества  стары х самцов—до 
5 — 7 в одной норе.

Одновременно на соседнем выгоне, на пусты рях и на посевах о зи 
мой ржи на одну нору зарегистрировано  2, р еж е  3 полевки (обычно 
самец  и самка или 1 самец и 2 самки). Н о в то  время как  на выгоне 
число индивидов в одной норе и в дальнейш ем п родолж ало  возрас
тат ь  (уменьшаясь лиш ь с конца мая, вследствие расселения молод
няка), на заливном лугу к началу мая наблю далось резкое  снижение 
населенности нор (рис. 1). Больш инство  нор оказывалось н ео б и тае 
мыми, а в жилых добы валось  главным образом по 1 полевке, редко 
2 и как исключение добы то  4 полевки.

Весенний разлив Д она происходил в апреле, вода начала прибы 
вать  с первой половины месяца, максимума половодье достигло

1  Говоря о плотности населения на одну нору отмечу, что везде учитываются 
только зверьки, ставш ие самостоятельными. Под последними следует понимать всех  
•особей, которые кормятся сами (хотя бы они и жили вместе с родителями или особями  
других возрастов).
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2 0 - 2 4  апреля, когда была затоплена  вся притеррасная  часть залив
ного луга, занятая  колониями полевок.

Наличие перекочевок полевок на незатопленные места было установлено, вслед
ствие появления большого числа новых и глубоких норок с одним выходом и свеж е- 
выброшенной землей, в м естах, ещ е не залитых водой. Норки эти найдены как на 
возвышенных песчаных „гривах", так и на участках ближе к выгону, чаще под кус
тиком какого-либо растения (Xanthium strumarium, полынь—Artemisia procera). Часто 
находимы были остатки шкурок и шерсти полевок, съеденных хищниками во ъремя 
переселения из затопляемой колонии в д р у го е  место.

В се раскопанные временные 
tuJ норки оказались нежилыми; около 

норок также встречались остатки 
шкурок полевок.

По окончании половодья 
полевки стали  снова зас е 
л я т ь  преж ние места. В р е
зу л ь т ат е  этого , а т ак ж е  
усиленного разм нож ения в 
конце мая на заливном лу 
гу плотность  популяции 
восстанавливается  (рис. 1), 
доходя  в среднем до 3 —3,5 
особей  на одну жилую  нору, 
причем больш инство нор 
недавнего происхождения. 
По произведенным наблю 
дениям, почти  все ж и в о т 
ные поймы принуждены о т 
кочевы вать  подобным ж е  
образом в период половодья 
(водяные крысы, хомяки и 
пр.; см. такж е  Э. В. Шар- 
леман, 1915, Тихвинский, 
1932, О рлов  и Фенюк, 
1927).

Значительное ко л и чест 
во переселяю щихся гры 
зунов гибнет от хищников.
И мею щ иеся  данные (анализ 

погадок, экскрем ентов , наблюдения) говорят, что водяная крыса 
в основном и стр еб л яется  в это  время лисицей, коршунами (Milvus 
korschun) и пролетными сарычами (Buteo buteo).

Подобные передвижения грызунов в пойме просходят еж егодна и размер их за 
висит от величины разлива реки, в 1933 г. разлив Дона был небольш ой, и потому  
полевкам удалось сравнительно быстро заселить покинутые места и восстановить чис
ленность. В годы больших разливов (1917 и 1932), когда полая вода затопляет все, 
даж е самые высокие бугры, популяция полевок заливного луга гибнет в гораздо  
больш ей степени и обратное заселение идет значительно медленнее. Этим объясняется  
небольшая заселенность центральных участков заливных лугов даж е в годы массового 
размножения (1933) и гораздо более высокая плотность в притеррасной части.
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Из — На залиВном лугу 
Щ  ~Н о Цыгане

% /кильа мор на залиВнам лугу

Рис. 1. Динамика плотности заселения одной жи
лой норы и процент жилых нор полевки обыкно- 

заливном лугу  и выгоне весной  
(апрель — май 1936 г.)

венной на

П е р е д в и ж е н и я  п о л е в о к  в п е р в о й  п о л о в и н е  л е т а  
(вторая  половина мая— июня)

П е р е с е л е н и я  н а  в ы г о н е .  П ервые заметные переселения 
полевок  установлены  во второй  половине мая. Данные в это  время 
собраны для трех  биотопов  — выгонов, западин и пахотных полей 
(озимь ржи).
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К середине мая (в 1933 г. в первой половине, в засушливом 1934 г. уж е в конце 
апреля) состояние растительности выгонов и условия существования на них резко 
изменяются. К этому времени засыхают эфемеры Gagea Bulbifera, G. pusilla, Tulipa 
Schrenkii, мятлик — Poa bulbosa, являющиеся одним из основных сочных кормов, тип
чак, костер — Bromus squarrosus, пырей — Agropyrum prostratum и некоторые другие.

Условные обозначения
----- ТропинкиV Нора

© Г н ездо
А С т арая н о р а
В Н овая н ора

К К ам ера

* "v**■ > Густая р а с т и 
тельность

§ Земля, ды£рошен- 
ная и з  норы

Рис. 2. П ереселение полевок на выгоне в связи с усыханием растительности,
конец мая 1933 г.

Выгоны становятся сухими, зеленовато-сизыми от полыней (Artemisia austriaca, 
A. maritiina, A. scoparia). Зеленая растительность сохраняется ещ е в падинках (пырей), 
канавках, в полынях (остатки мятлика) и главным образом в блюдцеобразных запа
динах.

* ^Основная масса ж и 
лы х  нор такого вла
голю бивого вида, как 
полевка, приурочена в 
э т о т  период именно к 
указанным местам. Н а
чало перекочевок М. 
arvalis  сюда следует  
о тнести  к моменту 
усыхания растительно
сти в местах прежних 
поселений этого  вида.
П оследнее хорош о за
метно было на выби
том  выгоне около ст.
Х орош евской, покры 
том в основном Се- 
ratocephalus orthoceras 
(позднее доминировал 
Ceratocarpus arenarius).
Э то  растение высохло в конце ап реля  и у ж е  в начале мая при рас
копках  всех нор на площади 0,25 га полевки были добы ты  только  
в падине и в пятнах полынка.

П ередвиж ение полевок в участки  с сочной зеленой р ас т и т е л ь 
ностью происходит постепенно, путем сначала прокладки в эти 
места тропинок, затем  здесь  рою тся временные норки (с одним, 
редко двумя выходами) и, наконец, полевка или семейство  полевок 
переселяю тся на новый участок . Это передвиж ение можно и ллю ст
рировать  рис. 2 и 3.
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Рис. 3. П ереселение полевок на выгоне в связи с усы
ханием растительности, конец мая 1933 г. (условные 

обозначения см- рис. 2 )



Как видно из рис. 2, старая жилая нора располагалась на открытой выгоревшей  
площадке. От нее к кустам лебеды —  Atriplex tatariea и полыни — Artem isia austriaca, 
где находится новая нора, проложена сеть тропинок, извивающихся около дерновинок  
отмершего типчака и Роа bulbosa. Новая нора, недавно устроенная, расположена  
в 1  м от старой, гнездовая камера ещ е не имеет гнезда, земля, выброшенная из вы
ходов, свежая. В старой норе поймано 2 полевки. Рисунок 3 показывает 3 норы М. 
arvalis в западине среди выгона, соединенны е м еж ду собой тропинками.

Сеть тропинок направляется от новой норы в густые заросли клоповника (Lepi- 
dium  ruderale), пырея (Agropyrum repens), полыни (Artemisia austriaca) и одуванчика 
(Taraxacum vulgare). В новой норе добыто 3 полевки.

З а с е л е н и е  з а п а д и н ,  Одновременно полевками заселялись  
блю дцеобразны е западины. Весной они наполнены талой водой, но 
по краям их у ж е  в начале апреля отм ечалось  больш ое количество  
ж илы х  нор. С высыханием западин полевки заселяю т их полностью. 
Э то  заселение идет  аналогично то л ьк о  что описанному на выгоне: 
от краев  западины к центру п ротягивается  сеть  тропинок, появля
ю тся „обеденные столики", норки с одним выходом (очень часто в 
углублениях  почвы, сделанных пасущимся скотом), затем  времен
ные неслож ны е норки и, наконец, ж илы е норы.

Заселение идет настолько интенсивно, что если в конце мая норы отмечались 
только по краям, в густых ассоциациях мятлика лугового (Роа pratensis) и подорож 
ника (Plantago lanceol ta) и в скоплениях .перекати-поле* (Salsola kali, Amaranthus 
r e  ro lexu s и A. albus, A triplex tatariea), то к о  второй половине июня на выгоне бы
ли заселены  уж е все западины с площадью 0,5 га и больше.

Число выходов на 1 га при этом доходило здесь до 5 900 (при средней плотности 
на выгоне 8 9 j ), а количество временных норок с 1— 2 выходами [при раскопках всех  
нор на определенной площади (27.V1) составляло 3 6 ,8 % ].

Кроме того, около 50°/о жилых нор, будучи несколько меньш ей величины, чем 
норы на выгоне, что говорит об их более позднем происхождении (средняя площадь 
норы: западина 1,3 м2, выгон 2 м2, средняя длина ходов норы: западина 2,7 м, выгон 
3,6 м имели число гн езд  больш е одного (2— 3 гнезда); на выгоне таких нор было 
всего около ЗОо/0.

Н а  о з и м я х  отмечены передвиж ения полевок из нераспаханных 
сорняковы х участков (уж е перенаселенных) и скоплений сухих пе
рекати-поле в глубь  посевов.

П остепенно, с дальнейш им ухудш ением условий жизни (высыха
ние растительности) п ередвиж ен ие полевок принимает все более 
крупные размеры, п ереходя  во второй половине л ета  в массовые 
перекочевки.

М а с с о в ы е  п е р е к о ч е в к и  в о  в т о р о й  п о л о в и н е  л е т а
(июль — сентябрь)

Эти перекочевки  отмечены на всех изучавш ихся стациях этого  
вида.

П ерекочевки  на выгоне в это  врем я происходили в соседние би
отопы, а т ак ж е  на участки  полынных ассоциаций внутри выгона. 
В последних молодые, но сам остоятельн ы е полевки составляли  в на
чале августа 81% всего  населения. С ледовательно , плотность  насе
ления увеличивалась  здесь  не только  за сч ет  разм нож ения местных 
полевок, но и в р езу л ь тате  переселения.

На упомянутом  выше выбитом выгоне у ст. Х орош евской  (где 
вся р астительн ость  вы сохла в конце мая) в начале июня полевки 
почти совсем  перестали  встречаться  (раскопки 3.VI).

В э т о т  период  количество  полевок, вырытых на выгоне, из нор 
без  гнезд  возрастает  с 12,5 (конец июня) до 26,6% (начало ав
густа), что т ак ж е  указы вает  на больш ую  подвиж ность  популяции.
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П е р е д в и ж е н и я  в с а д а х .  О дновременно больш и е п ередви
жения были отмечены в садах и на пусты рях ст. Красный Яр.

В этих биотопах растительность представлена густыми зарослями высоких, позд
но вегетирующ их сорняков—лебеда Atriplex titarica, A. hagtatum , Chenopodium  
album, осот (Cirsium arvense), род Xanthium, мышей (Eragestis poaloides) Panicum  
crus Galli (в садах) и пр., которые сменяют собой более ранние формы —клоповник 
(Lepidium ruderale), чернокорень (G ynoglossum  officinale) и т. п.

В садах к о л и ч е с т в о . полевок бы стро увеличивалось  и у ж е  ко 
второй половине июня многие из садов были перенаселены. И мея 
относительно  небольш ую  площадь, многие сады не могли обесп е
чить сущ ествование тому количеству  грызунов, которое  их заселило .

Так, например, в конце мая в саду, где проводились н аб лю д е
ния, травянистый покров был настолько густ, что нижние части 
первого  яруса (Cirsium arvense) были сплош ь перевиты  вьюнком 
(Convolvulus arvensis), ластовнем (Cynanchum  acutum) и пр., и нор 
полевок при первом взгляде совсем не было видно, но к середине 
июня многие виды усохли, больш инство ж е  видов растений было 
съ едено  полевками; от вьюнков остались  голые веточки, нельзя 
было найти ни одного молодого всхода осота , а стебли  его оказа
лись обгрызанными и лишенными листьев  на 15—30 см вверх. Всю
ду были выходы нор, плотность  которы х доходила до 5 000—5500  
на 1 га. Вечерами в 20—30 ловуш ек Геро  ловилось  до  50 полевок, 
т. е. делались  двойные сборы, причем на 75% добы вались взрослы е 
особи (переселивш иеся). П о это м у  начались дальнейш ие п ер ед в и ж е
ния зверьков  в богаты е кормами стации, на ближ айш ие пустыри 
и огороды.

П е р е к о ч е в к и  н а  п у с т ы р я х .  На пустыри с конца июня 
п ереселялись  полевки с выгона, затем  в начале июля начали п ер е
двигаться полевки из перенаселенных садов (переселения из обоих 
биотопов  установлены: появление тропинок, свеж их  ж илых нор 
и пр.). Кроме того, внутри самих пусты рей  происходили интенсив
ное размнож ение, расселение молодняка, местные п ередвиж ен ия  по
пуляции из вы горевш их участков  (ассоциации Lepidium ruderale) 
в заросли зеленых, богаты х влагой, видов p. Atriplex и т. д.

Сплош ные раскопки нор на определенных площ адяу, в различных 
местах пусты рей говорят  о чрезвычайно больш ой плотности  насе
ления полевок у ж е  в начале июля. Они сведены к табл. 1, куда 
для сравнения помещ ены т ак ж е  данные по плотностям  на выгоне 
и в западинах (конец июня).

Т а б л и ц а  1. Плотность населения полевок на пустырях, выгоне и в западинах  
в конце июня— начале июля 1933 г.

Из расчета на 1 га

Б и о т о п Время учета
всего осо
бей (с  де
тенышами) 
в среднем

средн ее  
число само
стоятельных 

особей

Максималь
ное число 
самостоя
тельных

П у с т ы р и .......................................... Начало июля 1 775 931 1950

В ы го н ................................................... К онец июня — 54 75

Западина .......................................... >> » 155 46 —

При взгляде на таблицу видим, что средняя плотность  т о л ьк о  
самостоятельны х полевок равна 931 особи на 1 га (доходя макси-
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мально до 1 950 шт.) и больш е чем в 15 раз превыш ает таковую на 
выгоне и в западинах. О тнести  эту  плотность  только  за счет  раз
множения местной популяции  нельзя (тем более  что весной п лот
н ость  полевок на п усты рях  была очень невелика).

На пустырях возрастало  отнош ение нор с одним-двумя выходами 
к общ ем у количеству  раскопанных на определенной  площади нор 
(табл. 2).

Т а б л и ц а  2. Рост количества норок с 1  — 2 выходами у полевок на пустырях
в июле 1933 г.

Время учета
Количество
разрытых

нор

И з них нор 
с 1 — 2  вы

ходами
в %

П р и м е ч а н и е

Н ачало и ю л я .................................

Конец июля ......................................

80

105

2 3 ,7

4 7 ,1

Раскопки оба раза произ
водились на равных пло

щадях

Н орки упрощ енного  строени я  (с 1—2 выходами) у обыкновенной 
полевки почти всегда имеются около  каж дой  ж илой норы, но их 
количество  особенно возрастает  во время кочевок и это  увеличение 
х арактерно  для  данного периода (см. т ак ж е  А. И. Ф о р м о з о в ,  
1929 г .:  данные для  Microtus Brandti и М. limnophilus).

М ною добы валось  значительное  число полевок, различных по 
возрасту ,  в норах с одним гнездом. Так, в норе №  20 (6.VII) пой
мано 8 полевок,  из них* 7 почти взрослы х самцов; в норе №  33 
(6.VII) — 6 полевок  — 1 старый самец и 5 молодых особей  различ
ных возрастов ;  в норе №  35 (6.VII) — 18 полевок, из них 13 самцов 
различных выводков и т. д.

У вели чилось  количество  неж илы х (покинутых) нор с гнездами; 
в начале июля имеем таких нор 20% (к общему числу всех нор 
с гнездами), а в конце июля — у ж е  48,8% (рост на 240%). О дн овре
менно все чаще полевки добы вались  из временных норок без гнезд: 
если в начале июля таких случаев  было 6 из 38, то  в конце этого  
месяца у ж е  20 из общ его  числа 43 (рост на 300%).

З а с е л е н и е  о г о р о д о в .  П ереселения полевок на огороды  о т 
мечены из садов и пустырей. Больш ое количество сочных кормов 
и почти полная незаселенность  (в силу специфических условий - 
многократная обработка  почвы и т. д.) грызунами, конечно, стиму
лировали миграцию полевок  сюда.

П ервы е полевки были добы ты  на огородах (преимущ ественно 
у садов) в конце июня, а вслед за тем появились среди п о вр еж д а
емых овощ ей и корнеплодов  временные норки их.

С половины июля, в связи с перенаселением пустырей, перекочевки 
п олевок  настолько усилились, что М. arvalis стали нацело уничто
ж ать  посадки помидор, лука, огурцов, тыквы, моркови и пр. Многие 
небольш ие огороды были опустош ены  на 75% и больше. В норках 
с 1—2 выходами можно было находить „запасы" полевок, состоящ ие 
из молодых корней моркови, небольш их картоф елин  и т. д.

П е р е д в и ж е н и я  н а  п а х о т н ы х  п о л я х .  Созревание и уборка 
хлебов  на полях резко  изменили условия жизни здесь  и, несомненно, 
являлись одной из главных причин больш их передвиж ений населя
ющих поля мышевидных грызунов, в том числе и обыкновенных по
левок.
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В 1933 г. полевки начали попадаться под копнами сейчас же 
по снятии урож ая;  у ж е  через  2 —3 недели заселенными оказы валось  
от  60 до 94% всех копен, причем под каж дой  копной в сред
нем добы валось 3 - 4  самостоятельны х полевки (при максимуме до 
15— 18 шт.), а вместе с детены ш ам и плотность  была в 2 раза больш е 
(табл. 8). В годы пониженной численности плотность  мы ш евид
ных под копнами, конечно, гораздо  меньше. В этом отнош ении по
казательны данные, собранные в Р емонтненском  районе в 1934 г. 
(табл. 3).

Т а б л и ц а  3. Распределение мышевидных грызунов и землероек в копнах хлеба 
в конце июля j 934 г. в Ремонтненском районе Азово-Черноморского края 

Совхоз №  20 «Скотовод»
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М. arva

lis

М. soci- 

alis
Mus mus- 

cu ius

Crosi- 
dura sua- 
veolens

27. VII Ферма № о . . . 41 2 1 25 1 1 5 9

28. VII » № 4 . . . 15 1 1 24 2 2 — — 2

28.VII » № ; .  .  . 17 13 24 2 1 2 — 1

И т о г о  . . .

В % ...................
73 45

6 1 ,6
73 54

7 4 ,0
7
9 ,5

9
12 ,4

3
4,1

Из таблицы видно, что. под каждой  копной добы вались  1—2 п о 
левки. С ледует  отм етить ,  что детены ш и встречены всего  один раз 
и что просмотренны е копны — 3 —4-недельной давности,

Одновременно в Ц ымлянском и Зимовниковском районах, в ко т о 
рых численность  грызунов в 1934 г. была минимальной, при про
см отре 279 копен 3—6-недельной давности, не было добы то  ни о д 
ной полевки. Эти данные говорят ,  что примерно с начала июля 
начинается период больш их перекочевок  полевки. К передвиж ениям  
полевок присоединяю тся кочевки домовых мышей. Грызуны интен
сивно мигрируют из биотопа в биотоп, а на пахотных полях п р о 
исходит закономерное скопление переселяю щ ихся грызунов в копнах 
и скирдах.

Последнее отмечалось у ж е  многими авторами (Браунер, 1923, 
Бажанов, 1930, Ероф еев , 1930, Мигулин, 1927, Родионов, 1924, Ради
щев, 1926, Огнев, 1924, С тальмакова, 1935 и пр.).

О с е н н и е  п е р е к о ч е в к и  п о л е в о к

П е р е к о ч е в к и  н а  с т е р н е .  В течен и е  всего периода август— 
ноябрь  передвиж ения полевок на стерне на прекращ ается .  О бщ ее 
направление их сводится  к выселению  грызунов со стерни. П ередви 
гающиеся М. arvalis скопляю тся  под копнами, перевозятся  вм есте с 
ними в скирды, непосредственно п ереселяю тся  к скирдам и з а с е 
ляю т их, занимая преимущ ественно нижние части и со ставл яя  от  7 
до 32% всего населения.

С оответственно  численность полевок и процент ж илых нор на 
стерне в это  время снижаю тся.

12 З о о л о ги ч е с к и й  ж у р н ал , X V I, в . 2 369



По данным Н. Ф. К репкова (ВИЗР), на стерне у Красного Яра 
30.IX— 1.Х было 20,9% откры ваем ых выходов. Забивка выходов че
рез  3 недели (24—25.X) дала 15,6%.

Динамика численности представлена в табл . 4.
Т а б л и ц а  4. Плотность населения полевок на стерне озимой ржи летом и осенью

1933 г.

И з расчета на 1 га

Д а т а В сего осо
бей в сред

нем

Среднее ко
личество са
мостоятель
ных особей

И з них 
взрослых

В °/о 1

Примечание

27. VII 1. V I I I .......................................... 719 506 19,7

30. IX —2. X .................................................... 252 — — Данные

27. X— 6 . X I .................................................... 288 256 75 ,0 Н. Ф. Креп
кова

И з таблицы видно, что численность М. arvalis снизилась с начала августа до на
чала ноября в 2,5 раза. Н ебольш ое увеличение численности в начале ноября по срав
нению с началом октября объясняется в основном тем, что в первом случае учеты  
производились относительно недалеко от границы стерни с выгоном, т. е. увеличение 
дали полевки, переселяющ иеся со стерни. Возрастание процента взрослых особей про
изошло из-за снижения волны размножения, вследствие ухудш ивш ихся условий жизни 
(см. ниже состояние растительности на стерне), а также, несомненно, за счет мигри
рующих полевок.

В связи с переселением  полевок к началу ноября увеличивается 
процент покинутых нор с гнездами:
В конце июля ^ н а ч а л е  августа таких н о р . . .45 ,7%  к общ ему числу нор с гнездам»
» » октября » ноября » » . . .  53,5% » » » » » »

(в действительности  этот  процент еще выше, так как в ноябре не 
учтены норы полевок, заняты е мигрирующими мышами).

П одтверж дение переселения полевок со стерни было получено 
так ж е следующим образом. Было взято  9 площадок по 100 м2 к а ж 
д а я ,— по краю стерни, параллельно скирдам (в 50 м от них), около вы
гона и в центре  участка, в 300 м от края. Забивка выходов и про
верка их 11 —12.XI дали следую щ ее:

3 площадки у скирдов —• открытых выходов . . . . • . 4 4 %
3 » » выгона — » » ......................... 3 7 ,3 И
4 » в центре — » » .........................29,8%

П овышенный процент откры ваем ых выходов по краям площ ади 
создан  переселяю щ им ися полевками.

К этом у времени (о к т я б р ь —ноябрь) на стерне рж и  высохла почти 
вся р асти тел ьн о сть  за исклю чением Setaria viridis и редких всходов, 
падалицы ржи.

П е р е д в и ж е н и я  н а  в ы г о н е .  К половине сентябр я  на выгоне 
дости гли  максимума развития полыни и, вследствие осенних дож дей , 
во второй  половине это го  месяца и в начале следую щ его появились 
хорош ие озимые всходы мятлика (Роа bulbosa). Выгон снова стал 
п ривлекательны м для  грызунов и потому понятны переселения сюда

1 Здесь  и в следую щ ей таблице процент взрослых вычисляется от общ его числа 
самостоятельных особей , а не от всего количества грызунов. Соотнош ение — взрослые
к самостоятельным — дает более ясное представление о составе популяции за некото
рый прош едш ий период, чем соотнош ение — взрослые к общ ему количеству особей .
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полевок. В связи с этим увеличивается  плотность  населения выго
нов (табл. 5)

Т а б л и ц а  5. Плотность населения полевок на выгоне осенью  1933 г. 
(Цымлянский ртйон)

И з расчета на 1 га

М есто учета Дата
всего 

особей  
в сред

нем

самостоя
тельных 
особей  в 
среднем

из них 
взрослых 

В %

Примечание

Около стерни ржи . . . . 23.Х 270 2 0 0 7 5 ,0 Слабо выбитый 
участок с густы 

ми зарослями 
полыни

Около п у с т ы р е й ................... 17— 23.Х 208 136 7 0 .5 Скотобойный (мят- 
ликовый) участок  

у станицы

Таблица показы вает , что  п лотность  населения особенно увеличи
лась  в участках  около  стерни. Ч то  это  произош ло за сч ет  переко- 
чевок М. arvalis со стерни, д о казы вается ,  в частности , больш им чи
слом- взрослы х особей.

На мятликовы х участках  численность  полевок увеличилась  т ак ж е  
очень сильно -  на 230% по сравнению с началом августа (90 особей  
на 1 га) и здесь отнести  это  увеличение плотности  исклю чительно  
за счет  размнож ения местной популяции н ел ьзя :  70,5% сам о сто я
тельны х особей составляю т взрослы е. П овыш ение численности в этих 
м естах  явилось преимущ ественно р езу л ьтато м  п ер есел ен и я  полевок 
из соседних пустырей. Н а последних численность  полевок падает. 
В конце о ктябр я  процент откры ты х  после прикопки нор здесь ра
вен 20,3 (в начале июля со о тветствен но  42%), а на ближайш их у ч а 
стках  выгона 55,5. На пусты рях к этому времени высохла почти 
вся р астител ьн о сть  и они представляли  собой участки, покры ты е 
только  редкими отмершими сорняками, не дающими грызунам ни 
кормов, ни защ иты от хищников, ни корма.

На выгоне полевки устраиваю т зимние норы; в отдельны х частях 
его происходят местные передвиж ения (не замирающие до н аступ ле
ния морозов и выпадения снега), о наличии которы х говорят  факты 
очень  частой добы чи полевок (молодых и взрослых) в норах без  
гнезд  (до 27% всех добы ваем ы х особей).

З а с е л е н и е  п о с т р о е к  ч е л о в е к а .  Осенью  с наступлением 
похолодания (с начала н оября)  полевки стали  попадаться  в п о ст р о й - 
ках человека. Заселен и е  этих последних происходило как за счет М. 
arvalis, мигрировавших с огородов, где к этому времени были у б 
раны все овощ и и корнеплоды , так и в р езу л ь т ат е  непосредствен
ных п ерекочевок  из садов и пустырей.

П олевки  заселяли  в ж илье  нижние этаж и  и подвалы, в амбарах 
и зернохранилищ ах попадались вм есте  с мышами, но в сен тя б р е  — 
ноябре нигде не преобладали, д ал ек о  уступая  в численности M us 
m usculus (подробнее см. зимние миграции).

Несмотря на большой размах миграций М. arvalis осенью  (переселение полевок  
в скидры, в постройки человека и пр.) все ж е основная масса особей  этого вида оста
лась зимовать в открытых стациях. Это достаточно ярко отражает рис. 4, в котором
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приведены данные сплошных раскопок нор, перекладывания частей скирд соломы и 
половы и учетов ловушками в подвалах, в конце октябре — начале ноября 1933 г.

Рис. 4 показывает, что, в то время как в подвалах численность, M.arvalis была

Постройки (подбалы) Скирды Выгон Стерня

I | M/crotus arvahs Mus wscutus Lagurus lagurus

Рис. 4. Процентное соотнош ение численности М. arvalis и других видов 
в постройках (подвалах), скирдах, на стерне и выгоне в конце октября— 

начале ноября 1933 г.

всего около 4% , доходя в скирдах до 20% , на выгоне и стерне полевки составляли абсо
лютное большинство, от 57 до 1\ %  населения грызунов (см. также Б. К. Фенюк, 1934)

III. ПЕРЕДВИЖ ЕНИЯ СТЕПНОЙ ПЕСТРУШ КИ  
LAGURUS LAGURUS PALL

П еструш ка  в пределах  рассматриваемых биотопов  отм ечена  была 
то л ьк о  на выгонах и в виде исключения на пахотных полях.

Весной (с марта до первой половины мая) пер еко чево к  у пе
струш ки на выгонах не отмечено. Lagurus lagurus ж ивут оседло,

занимая по сравнению с п о лев 
ками более  сухие и возвышенные 
участки.

Однако у ж е  к концу мая имеем 
другую картину. Высыхание расти
тельности  начинает приводить  к 
истощению довольно скромные 

кормовые ресурсы около жилых 
нор Lagurus lagurus. В р езу л ьтате  
пеструш ки, как и живущ ие в од
них условиях с ними суслики (за
кономерность  миграций последних 
установлена Н. Б. Бирулей, 1935), 
принуждены искать б о лее  б лаго 
приятных мест.

П ервы е перекочевки  Lagurus 
lagurus  отмечены в конце мая 
начале июня, примерно на 1,5 — 2 

недели позж е начала передвиж ений полевки, что о б ъ ясн яется  б и о 
логическими особенностям и пеструш ки. В некоторы х случаях  пест
рушки делали  новые норы недалеко  от старых.

Э то  ясно видно на рис. 5.
Наблюдалось также заселение пеструшкой участков с ещ е сохранивш ейся зеленой  

растительностью. Жилые норы стали попадаться (что не отмечено для весны) в кусти
ках зубровки (H ierachloa odorata), в падинках с гречихой вьюнковой (Polygonum  con
volvu lus) и кучками сухих «перекати-поле» и в куртинах густых полыней (Artemisia 
austriaca и A. m aritim e).

Влияние состояния растительного  покрова на плотность  и пове
дение популяции пеструш ек  п о дтвер ж дается  рядом данный.

Рис. 5. П ереселение пеструш ек на вы
гоне в связи с усыханием раститель

ности (конец мая 1933 г.)
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На плакорных частях  выгона около ст. Х орош евской , р ас т и т е л ь 
ность кото р о го  высохла к концу мая и на котором  почти  не было 
западин, по данным раскопок нор, имеем следую щ ую  плотность:

4.V  на 1 га было всех особей  — 60, из них в зр о сл ы х .............................13,3%
3.VI » 1 » » » » -— 28 » » » .............................28,5%

Таким образом, несм отря на интенсивное разм нож ение в ап реле  
и мае, о чем говорит низкий процент взрослы х особей  и б е р ем ен 
ность  всех п оловозрелы х самок, пойманных в начале мая, численность  
пеструш ек к началу июня снизилась больш е чем в 2 раза. Э то  в о с
новном мож но об ъясни ть  перекочевкам и  и повышенной гибелью  от 
хищников, так как эпизоотии не было обнаруж ено , борьба не п р о 
водилась. А налогичные данные при раскопках  на мятликовы х (ско то 
бойных) и полынных участках  выгона около  ст. Красный Яр (табл. 6).

Т а б л и ц а  6 . Плотность населения пеструш ек на различных участках выгона
в июне — октябре 1933 г.

В сего осо

Дата Участок бей в ср е
днем на 1 га

Из общ его , 
числа само- 

стоятель- j 
ных взрос- j

ЛЫХ В %  I

Примечание

Вторая половина 
июня

Начало августа

Вторая половина 
октября

В се пойманные
Мятликовый . . . . . 25 7 5 ,0 половозрелые
Полынный . . 52 5 0 ,0 самки берем ен

ны
Мятликовый . 24 4 0 ,0 Только 25%  с а 
Полынный . . . . . . 308 2 7 ,6 мок беременны  

То ж е
Мятликовый . • • • . 196 3 9 ,2 Около 30%
Полынный . . 232 2 8 ,2 беременны  

То ж е

Имеется значительное различие в плотности населения пеструш ек на мятликовом 
и полынном участках, причем различие плотностей особен но резко выступает в период  
усыхания растительности (вторая половина июля — августа).

Максимума различие плотностей достигает во второй половине лета (начало ав
густа), когда популяция мятликояого участка в 2,5 раз меньш е таковой полынного. 
Как раз к этому времени наиболее резко отличаются по состоянию растительности и 
сами участки. Мятликовый во многих местах почти лишен растительности, на полын
ном больш ое количество полыней (один из основных кормов Lagurus lagurus) вместе 
с многочисленным ещ е в половине июля качимом (Q ypsophila muralis) и некоторыми 
другими создают значительную кормовую базу, стимулируя этим самым иммиграцию  
сю да пеструшек.

В октябре, когда условия жизни на м ятликовы х участках  ч р ез
вычайно улучш ились (осенняя в егетаци я  мятлика), имеем быструю  
нивелировку плотностей : на полынном у частке  численность  сн и ж ается  
на 25%, на мятликовом увел и чи вается  в 8 раз, несм отря нд интен
сивный в это  время п ролет  дневных хищных птиц (лучи, сарычи, 
пустельга) и сильное увеличение числа сов (Asio f lam m eus и Atio 
otus) в р е зу л ь тате  их кочевок.

С ледовательно , можно у т в ер ж д ать ,  что в июле -  августе  проис
ходило передвиж ение п естр у ш ек  внутри выгона из о ткр ы ты х  мест 
в б о лее  кормные -  полынные. Осенью имеем обратное  п еред виж ен ие  
на богаты е, сочным кормом, мятликовы е ассоциации.

В августе пеструшки добываются также из временных норок на пахотных полях 
где они раньше не отмечались (например. Красный Яр).
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При этом иногда наблюдаются забегания Lagurus lagurus под копны, (правда, очен:, 
редкие — не больше 1,3% всех добытых грызунов; ст. Малая Лучка) и единичные 
нахо 1ки их з скирдах (хут. Потапов) в конце августа.

Наличие перекочевок внутри выгона осенью (вторая половина сентября — ноябрь ) 
подтверждается также большим процентом пеструш ек, добыт лх в норах без гнезд; во 
второй половине — конце октябрт таких пеструш ек имеется 20%,  в половине ноября — 
около 15%.

Суммируя данные по передвиж ениям  Lagurus lagurus, отмечаем, 
что  перекочевки  п естр у ш ек  были по сравнению с перекочевками 
полевок очень незначительны. Одно из возможных объяснений этого 
явления заклю чается  в том, что  1933 г. был умеренно влажным 
больш е 480 мм осадков, при среднегодовой  норме для подзоны зл а 
ковых степей, в пределах  которой  л еж и т  Цымлянский район, ЗОЭ 
400 мм (Н овопокровский, 1925, Буш, 1933). Фактор, несомненно бла
гоприятный в смысле уменьш ения причин перекочевок  (больш ое ко
лич ество  и лучш ее качество  кормов и пр.) для такого  «ксерофитно- 
го» вида, как пеструш ка.

IV. П ЕРЕДВИЖ ЕНИЯ ДО М О ВО Й  МЫШИ 
MU3 M USCULUS L.

В е с е н н и е  п е р е д в и ж е н и я

Весной (м арт-  половина мая) значительны х передвиж ений Mus 
m usculus не установлено. Во второй  половине марта много домовых 
мышей добы валось  в ж илы х помещениях, амбарах и скирдах. Н али
чие мышей здесь  об ъ ясн яется  их переселениям и осенью 1932 г. 
Однако значительная  часть  популяции M us m usculus зимовала в при
родной о б стан о в к е - -н а  озимях, выгонах, пустырях, в садах и пр. 
Так, в погадках сов (Asio flammeus), собранных в окрестности  К р а
сного Яра (около Дона), численность  M us m usculus была 21,2%, 
В садах в конце зимы (первая половина марта) домовые мыши со 
ставляли  2 0 —25% сборов ловушками. Аналогичные данные имеются 
в период таяния снега (20—26.111) для  выгонов, озимей и пустырей.

Во второй половине апреля на пустырях отмечено  некоторое  
увеличение численности домовых мышей. При этом в основном (на 
85%) добы вались  взрослы е и стары е особи. Пойманные молодые по 
размерам очень  мало отличались  от взрослых, что  говорит о н езн а
чительности  разм нож ения в предыдущ ие месяцы. Одновременно, в 
апреле, в помещ ениях Mus m usculus стали встр еч аться  очень редко. 
Повидимому, в указанное время (начало— первая половина апреля) 
происходило обратн ое  расселение домовых мышей из построек  че
ловека в соседние биотопы, в частности  на пустыри и в сады. Эти 
биотопы  вместе с озимями нужно считать  основными резерваторами 
населения M us m usculus весной и в первой половине л ета  (апрель 
май) в 1933 г. К раткая  характеристика  их была дана выше. На ози 
мях мыши ловились  в сорняках и на незапаханных участках , на пу
сты рях  их норки замечены  в основном в кустарниках (шиповник, 
терн  и пр.), в ф ундаментах разруш енных домов, в садах — под кор
нями деревьев ,  в зар о сл ях  вишен, терна  и т. д.

И з скирд дом овы е мыши весной так ж е  расселялись  по о круж аю 
щим полям, но очень много их осталось  (особенно в необм олочен
ных скирдах) и начало разм нож аться . З д ес ь  мыши и их гнезда с д е 
тенышами добы вались  в ию не—июле.

Суммируя эти данные, мож но сказать , что  (исключая расселение 
мышей из домов и скирд) весенний период (март май) будет и для 
Mus m usculus  наиболее оседлым.
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П е р е д в и ж е н и я  в п е р в о й  п о л о в и н е  л е т а

З ам етн ы е п ередвиж ен ия  относятся  ко второй половине мая и к 
июню. В постройках в это  время мыши ловились единично. На вы
гораю щ их выгонах в половине июня домовые мыши в стреч али сь  
так ж е  редко, со ставляя  не больш е 2,5% всего населения мы ш евид
ных. Д о бы вать  их приходилось только  в зарослях  со р н яко в  и в ско 
плениях «перекати-поле».

В то ж е  время в притеррасной части заливного луга, около  п ес
чаных «грив», по вечерам можно было наблю дать п ер еб еж к и  M us 
m usculus  в самых разнообразных направлениях (в конце м а р та  мы 
ши здесь  были единичны).

На значительную подвижность популяции Mus m usculus в этот период указывают 
наблюдения, сделанные мною в Прималкинском районе Кабардино-Балкарской АО в 
конце мая — половине июня 1932 г. Здесь по вечерам и ночью, около полевых бригад 
колхоза, в 10 км от станицы Солдатской можно было видеть передвижения мышей в раз
личных направлениях. Mus m usculus бегали во все стороны, гонялись др уг за другом, 
кормились верпом проса и пр., грызли одеж ду, мешки, сбрую  и даж е кусали спящих 
людей. При неожиданном освещ ении мыши разбегались, но затем снова появлялись и 
уж е не обращ али на свет внимания. В передвижениях принимали участие также хо 
мяки (Cricetulus migratorius) и лесны е мыши. Количество бегавших Mus m usculus 
было настолько значительно, что за один час (сидя на месте с фонарем) удавалось  
добывать до 130 штук их (̂ Ю-V), а в ловчие ведра за ночь попадало 2ии— 270 мышей
и. кроме того, до 10 хомячков и единичные Sylvim us sylvaticus (29.V , 31.V, 17 и 18.VI).

Повидимому, основная масса домовых мышей стягивалась вечером и ночью к 
колхозным бригадам с соседних полей, которые были толььо ч ю  засеяны , а потому  
ещ е лишены растительной пищи. Около бригад везде было рассыпано зерно, т. е. 
имелись большие запасы корма. Характерно, что около домика, расположенного в 
1—2 км от бригад, где зерна не было, не наблюдалось и мышей. Днем около бригад 
найти Mus musculus было тгудно: повидимому, большинство из них под утро откоче
вывало обратно к нолям и в соседние сорняки. Возможность передвижений издалека  
здесь исключается: на местное происхож дение передвигающ ихся мышей указывает  
возрастной состав мышей.

Т а б л и ц а  7. Возрастной состав домовых мышей, добытых 
в м а е — июне 1932 г. в Прималкинском районе  

Кабардино-Балкарии

Дата
Всего В %

мы шеи 
(абсолютно) взрослых молодых

30.V .1932 ........................ 128 2 3 ,4 7 6 ,6

18.VI.1932 ................... 354 2 9 ,3 70 ,7

И т о г о .  .  . 482 2 6 ,3 73 ,7

Свыше 73% мышей составляли молодые, причем от общ его числа молодых непо
ловозрелы х было 30% (104 из 348).

П е р е к о ч е в к и  в о  в т о р о й  п о л о в и н е  л е т а

М ассовые передвиж ения домовых мышей замечены в первой 
половине июля. Они наблюдались на всех биотопах, на которы х 
велись наблюдения.

О г о р о д ы  были весной и в начале лета почти лишены гры зу
нов. П ервы е домовые мыши отмечены на многих огородах в начале 
июля, т. е. немного позж е полевок. Р асстановка ловуш ек  на гра
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ницах огородов  показала, что  мыши п ереселяю тся  из соседних 
пустырей и садов.

Х арактерно, что  в июне на огородах  во время выливания и ра
скопок нор не было до бы то  ни одной домовой мыши, а ночью 
в этих ж е  м естах  в ловуш ки  попадали почти и склю чительно  M us 
m usculus (90—95%). П одобное ж е  явление имеем и на пустырях. 
Во время раскопок  нор в различны х плакорных участках  пусты рей  
в июле (6- 24.VII) было выловлено 431 (с детеныш ами) грызунов, 
все- Microtus arvalis. При расстановке ловуш ек на раскопанных 
площ адках, т. е. в этих ж е  местах, ночью добы вались главным 
образом  Mus m uscu lus  (7— 10 шт., из всего сбора 10— 12 шт.).

В домах мыши оп ять  начали п о явл яться  т ак ж е  в начале июля, 
но ещ е в таком незначительном  числе, что  за 2 дня в 40 ловуш ек 
попадало не более  8— 10 мышей. Мыши ловились преимущ ественно 
в подвалах и нижних этаж ах .

О концентрации передвигаю щ ихся мышевидных под копнами и 
в скирдах при уб орке  у р о ж ая  у ж е  говорилось. О днако больш ие 
массы домовых мышей собираю тся  здесь позж е. Еще в конце июля- 
начале августа под копнами мыши встречались  р еж е  полевок; это  
о т р аж ает  табл . 8, куда сведены данные просмотра копен ржи и 
ячменя в различных пунктах Ц ы млянского  района (см. т ак ж е  табл. 3).

Т а б л и ц а  8 . С оотнош ение численности домовых мышей и обыкновенных 
полевок в копнах в конце июля — начале августа 1933 г.

Дата Пункт просмотра

Число

просмот
рено
всего

копен

заселено
грызу

нами

Добыто
всего

самостоя
тельных

грызунов

Из

домовых
мышей

них

обыкнов.

полевок

29. VII Ст. Красный Я р ........................ 18 17 67 7 60

29. VII Малая Лучка ............................ 1 0 6 1 0 — 1 0

3.VIII Ч е р к а с с к и й ................................. 6 3 3 1 2

7. VIII Баклановская ............................ 1 0 7 1 8 к 13

10,VIII Н. Ц ы м л я н ск а я ........................ 2 0 15 54 13 41

И т о г о .  . 64 48 152 26 126

В % . . — 75
“

2 6 ,6 79 ,4

Однако, вследствие  более  рассеянного х арактера  заселения ко
пен домовыми мышами, создается  впечатление об их больш ем 
коли честве ,  чем это  есть  на самом деле .  Данные по тем ж е  пунктам, 
сведенны е по числу случаев  встречаем ости  в табл. 9, имеют другой 
вид.

К о н ц е н т р а ц и я  к о ч у ю щ и х  д о м о в ы х  м ы ш е й  п о д  к о п 
н а м и  происходит еж егодно  и н а с т о л ь к о  п о с т о я н н а ,  ч т о  
к о п н ы  х л е б а  и особенно подсолнуха я в л я ю т с я  с в о е г о  
р о д а  п о к а з а т е л е м  н а л и ч и я  и ч и с л е н н о с т и  M us m uscu
lus в окруж аю щ ем  пространстве.

Д а ж е  в 1934 г. (год минимума численности мышевидных грызунов 
в Цымлянском районе) домовые мыши ловились под копнами под
солнуха, но, конечно, в гораздо  м еньш ем числе. Так, в Красном Яру
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6.Х было просмотрено 105 копен, поймано 10 мышей; в хут. Запад
ном 10.Х просм отрено 50 копен, поймано 7 мышей.

Т а б л и ц а  9. Распределение домовых мышей и полевок  
обыкновенных в копнах по числу случаев встречаемости 

(конец ию ля— начало августа 1933 г.)

Число копен, под  
которыми встречены

Пункт просмотра
мышь

домовая

полевка
обыкно
венная

Красный Яр ■ .  . б 15

Малая Лучка и Баклановская . . 3 13

Н. Цымлянская и Черкасский . . ш 14

И т о г о  . . . 19 42

В % . . . 4 5 .2 5 4 ,8

О с е н н и е  п е р е к о ч е в к и  д о м о в ы х  м ы ш е й

Осень характеризуется  для M us m uscu lus  ещ е больш им размахом 
кочевок . В период половина о к т я б р я —ноябрь интенсивность п ер е 
движений домовых мышей д о сти гает  максимума и затем, с наступле
нием морозов, резко падает. К олебания и о бщ ее понижение 
тем пературы , особенно со второй  половины октябр я ,  оп ределяю т 
размах и интенсивность кочевок. На всех посещ авш ихся мной 
биотопах  мыши попадались в таких местах, где их заведомо не 
было весной и летом. Так, в первой половине о ктябр я  можно было 
добы вать  домовых мышей по 1—2 под кучками неубранного сена 
на плакорных, пырейных лугах  центральной  части поймы, в 2 км от 
ближ айш его  пойменного леса и в 3 —3,5 км от выгонов и других 
биотопов высокой степи (в ию ле— августе мыши отм ечались  только  
в притеррасной части лугов, в песчаных «гривах»). Одновременно 
по берегам  стариц и протоков  в пойменном лесу ловуш кам и д обы 
вались такж е на 95—96% домовые мыши. Л овились они в таких 
местах, которы е ещ е в начале августа были покры ты  водой или 
отрезаны от суши проливами (островки, затопленны е весной полой 
водой и не имевшие обитателей).  О плотности  заселения этих 
участков  можно судить у ж е  потому, что всюду среди ассоциаций 
подбела (Petasites  tom entosus), мы ш еев (Eragrostis poaloides и Е. pi- 
losa) и хвоща полевого  (Equisetum  arvense) были выходы нор, насы
паны холмики земли и за вечер  делались  ловуш ками двойные сборы. 
При этом у ж е  через 30 минут после попадания в ловуш ку мышь 
бывала объедена на 3,4. Днем ж е  здесь  и над соседними м елкобуг
ристыми песками с зарослями краснотала (Salix purpurea), все время 
охотились группы 2—5 пролетных луней (Circus pygargus и главным 
образом Circus cyaneus).

Выходя по ночам из мелкобугристы х песков, мыши появлялись  
на отм елях  Д она (днем они здесь  не отмечались) и доходили  до  
самой воды (расстояние 200 -700 м), часто забираясь  во время р ы б
ной ловли в стоящ ие здесь рыбачьи корзины с рыбой. По данным
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местного рыбака и охотника  Н. П. К узнецова, в одну корзинку за 
4 —5 часов заб и ралось  до 15— 30 мышей.

На выгоне мыши в э т о т  период т ак ж е  п оявляю тся  в зн ач и тель 
ном количестве. В о к т я б р е  ноябре  они составляли  6— 7% всего 
населения. В это  время при раскопках домовые мыши попадались 
главным образом в норах других гры зунов- полевок или пеструш ек. 
М ыши часто  д а ж е  не делали  собственного  гнезда, а жили вместе 
с коренными о б и т а т ел я м и  норы, занимая брош енные ими стары е 
гнезда. П о д тв ер ж д ен и е  это го  ф акта  переселения на выгон дают 
сборы  из соседнего  сада. В начале ноября пойманные в саду гры 
зуны расп р еделял и сь  по видам так : Sylvimus sylvaticus до 20%, 
Microtus arvalis до 5%  и M us m uscu lus  до 75%. В июне ж е  здесь 
ловились  одни полевки ; зимой (половина декабря)  90% сборов стали 
со с т ав л ят ь  лесны е мыши.

Повидимому, не исклю чена возм ож н ость  передвиж ений Mus m us
cu lus  в осенний период на расстояние до 4 —5 км. В р езу л ьтате  
мыши п оявляю тся  в больш ом  коли честве  в местах, где их не было 
-сравнительно незадолго  перед  этим.

Осенью  отмечены  т ак ж е  п ередвиж ен ия  мышей днем. Так, 10.X 
на заливном лугу около  Красного  Яра наблю далось 3 экземпляра 
Mus m usculus, перебегавш их  от  одной кучки сена к другой, несмотря 
на холодную  погоду и ш едш ий д ож дь. В Ц ымлянской 14.X в 2 часа 
д ня  была замечена д ом овая  мышь, б еж авш ая  от станицы к пристани. 
М ышь прош ла у ж е  160 м, когда увидала меня и сп ряталась  под 
камнем, а затем  п обеж ала обратно.

К о н ц е н т р а ц и я  м ы ш е й  в с к и р д а х .  Концентрация дом о
вых мышей под копнами и в скирдах д ости гает  особой интенсивно
сти т ак ж е  в с е н т я б р е —октябре .  Об увеличении числа мышей под 
копнами го ворят  следую щ ие цифры: в 1934 г. в Ремонтненском рай
оне в конце июля для добычи 10 мышей нужно было п росм отреть  
81 копну (совхоз №  20), а в первой половине се н тя б р я -  только  
31 копну (совхоз №  16, Ф едосеевка, Кормовое, Кресты).

В скирдах в годы массового размножения количество Mus m usculus увеличивается 
против обычного в сотни раз Зимой 1932 г. в Сальском и Ставропольском округе  
число мышей доходило до 4 UU0 на скирду половы, т. е. на 1 м3  приходилось до 70 
мышей (Калабухов и Оболенский, 1933, Калабухов и Раевский, 1935). По данным 
Бочарникова и Крыловой (1935) и по моим наблюдениям, в Прикумском районе  
(с. Н. Романовка) в скирдах могара было также д о  40— 70 мышей на 1 м3. В Ц имлян
ском районе зимой 1933 г. в прикладках к скирдам за 45 минут можно было поймать 
до 40 мышей и до 5— 8  полевок Санитары противочумной станции за 1 — 2 часа добы 
вали таким образом по 100 и больш е мышей. Приходилось ловить под копной соломы  
в 14 м3  до 40о Mus m usculus, чго на I м3  составляет 28—30 мышей (х. Сухо-Соленый— 
24.X). Для сравнения можно указать на зиму 1934 35 г. (1934 г. —год минимума чис
ленности мышей). По данным зоолога наблюдателя пункта в Цимлянском районе  
Т. Ф. Ф исенко, в первой половине января 1935 г. добывалось при перекладывании 
скирдч необмолоченного проса (лучшие кормовые условия) на 2 0  м3 — 1 домовая мышь 
<х. Потапова); и скирда пш еничной соломы (плохие кормовые условия) на 64 м:!— 
1 домовая мышь (х. Лозновский).

Иначе говоря, имеем в 600— 1 600 раз меньш ую численность домовых мышей.
Несмотря на размах кочевок, все ж е значительная часть домовых мышей осталась 

зимовать на стерне ржи и отчасти на выгоне, о  чем говорит нахождение здесь зимних 
нор M us m usculus.

З а с е л е н и е  п о с т р о е к  ч е л о в е к а .  Заселение домовыми мы
шами ж илищ  человека, амбаров и пр. в э то т  период достигло  сво
его  максимума. У величение п ереселения  мышей в дома началось с 
первой половины се н т я б р я  и в о ктя б р е  достигло  такой интенсив
ности, что в ловчие ведра за ночь попадало 250—270. На верандах 
домов  бегало  столько  мышей, что, например, 20.X в течение 2 часов 
15 минут 6 ловуш ками «геро» на расстоянии 6 м было поймано 59
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особей. М ыши нисколько не боялись  света ф он аря  и людей, б е 
гали по ногам и часто попадали в ловуш ку сразу по 2, а иногда и 
по 3 (2 случая).

В половине ноября начала сн и ж аться  тем пература , наступили 
заморозки и холода. Одновременно началось р езкое  сокращ ение 
п ередвиж ений  домовых мышей. О его степени можно судить  по 
табл. 10, где сведены данные у ч ето в  на веранде дома, аналогичные 
вышеописанному. Как видим, связь  меж ду тем пературой  и интен
сивностью перекочевок  о тч етл и в о  выступает.

Т а б л и ц а  10. Снижение численности домовых мышей около построек в связи 
с  похолоданием и наступлением морозов (вторая половина октября 1335 г.— вторая

половина января 1934 г.)

Дата
Число

добытых
мышей

Температурные условия
средняя темпе

ратура воздуха  
в периоды меж 

ду учетами

состояние погоды  

в день учета

20.Х. 1933 ..........................................  £9
14.XI.1933 .......................................... ! 34
22.Х1.1933 ..........................................  15
19.XII.1933 .......................................... ; 0

3.1.1934 ............................................... 1 0
18.1.1934 ............................................... 0

+  10 ,5°  
+  6 . 8 ° 
+  1, 4°
— 7 ,6 °
— 13,2°
— 3 ,9 °

Пасмурно, тепло 
» » 

Пасмурно, морозно 
Выпал снег, морозно 

М орозно, ясно 
Оттепель

П ерекочевки как массовое явление замерли в начале декабря 
с началом сильных морозов. Как следствие морозов непосредственно 
после их наступления в скирдах стали находить больш ое количество 
мертвых (замерзших) домовых мышей (см. очень интересные данные 
о тем пературе  в скирдах у Бочарникова и Крыловой, 1935).

Н аступление сильных морозов оказало такж е свое действие на 
Mus m usculus в домах и прочих постройках человека. Еще в поло
вине ноября домовые мыши ловились во всех уголках чердака 
и подвального помещ ения одного из домов, но в начале декабря 
в подвале их уж е не было, а на чердаке мыши в конце ноября 
добывались исключительно в щ елях  кирпичей у теплой трубы, при
чем численность их резко упала (табл. 11).

Т а б л и ц а  11. Снижение численности домовых мышей в жилище человека
с наступлением холодов

Дата
Место
ловли

О бщ ее
число

ловуш ек

Продолжи
тельность

ловли

Поймано
домовых
мышей

Примечание

15.XI.1933 . . . . Чердак 30 2  часа 19
22.XI.1933 . . . . » 30 2  » 8

18.X II.I933. . . » 30 2  »
2.1.1934 ................... » 30 2  » —

16.XI.1933 . . . . Подвал 30 2  » 2 0 Подвал холодный
и почти без пищи

19.X I.I933 . . . . » 30 2  » --- То же

Н асколько сильно совокупность температурных условий и ф ак 
тора пищи определяли  плотность  заселения и дальнейш ую  судьбу
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популяций домовой мыши в постройках человека, показывают такж е  
следую щ ие данные. Были проведены учеты  в доме с теплым под
валом, наполненным корнеплодами, и чердаком, где было насыпано 
зерно рж и, и в домах с холодным и полупустым подвалом и пустым 
чердаком. Р езу л ь таты  сведены в табл. 12 (см. т ак ж е  табл. 11).

Т а б л и ц а  12. Распределение домовых мышей в жилье человека в соответствии
с условиями существования

Д а т а М есто ловли

О бщ ее
число
лову
шек

П родолжи
тельность

ловли

Поймано

мышей

26—28.XII.1933 Подвал теплый с корнеплодами 25 2  ночи 14

21— 22.XII.1933 Подвал холодный, полупустой 30 2  » 3

2 6 —28.XII.1933 Жилая к о м н а т а ................................. 25 2  » 8

26-28 .X II.1933 Чердак с з е р н о м ............................ 25 2  » 8

18.XII.1933 30 1 ночь

V. ПЕРЕДВИЖ ЕНИЯ МЫШЕВИДНЫХ ГРЫ ЗУНОВ ЗИМОЙ

Зимние передвиж ения мышевидных грызунов долж ны быть рас
смотрены особо, так как методика, применявшаяся для сбора мате
риала, резко отличается от методики летнего  периода. С о о тветст 
венно и сами передвиж ения освещ ены под несколько иным углом 
зрения (изучение дальности проходимого расстояния и значения 
хищников и метеорологических факторов в смертности и интенсив
ности передвиж ений и т. д.). Н уж но указать, что нельзя провести 
резкой границы между обычными выходами мышевидных грызунов 
на снег (для кормежки и пр.), которы е отмечались многими авторами 
(например, Огнев, 1913, Ралль, 1931) и передвижениями по поверх
ности снега, принимающими вид перекочевок, часто на довольно 
больш ие расстояния; первые часто п ереходят  под влиянием тех или 
иных причин (например, бегство от хищника и т. д.) во вторые. 
Меня интересовали преимущественно передвиж ения второго  рода 
и потому изучались только следы больш е 10— 11 м длиной и не 
сопровож давш иеся возвращением грызуна назад. Собранные данные 
относятся в основном к полевке обыкновенной (отмечен 71 след) 
и в очень небольшой степени к лесной мыши и домовой мыши.
О передвиж ениях пеструш ки данных нет.

1. З и м н и е  п е р е к о ч е в к и  о б ы к н о в е н н о й  п о л е в к и
Данные по передвиж ениям  Microtus arvalis собраны за период 

с конца декабря 1933 г. по начало февраля 1934 г. и относятся к раз
личным биотопам, в разрезе которы х и будут рассмотрены.

На выгоне просмотрено полностью 13 следов 22.XII и ещ е не
сколько в различные дни в конце декабря. Во всех случаях полевки 
выходили на поверхность снега из кустов полыней (Artemisia austriaca), 
которы е можно было зам етить по бугорку нанесенного снега и по 
торчащим вершинам стеблей. Выйдя на снег, полевки часто направ
лялись к кустикам дурнишника — Xanthium spinosum, грызли его 
семена и бегали в разных направлениях по выгону. При этом им 
редко удавалось пройти более 50—60 м (по крайней мере днем), 
так как дальш е следовало нападение какого-нибудь хищника и гибель
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полевки. Р е ж е  звер ек  спасался, прячась под снег. Только  в одном 
случае Microtus arvalis пробеж ала больш е 300 м (начало хода не 
найдено) и все ж е  была съедена. Полевки, вышедшие на поверхность  
снега днем или утром (что, повидимому, обычно, так как около 10 
просмотренных следов относятся  к этому времени суток; см. т ак ж е  
сады), в основном делались  добычей ворон (Corvus cornix). Последние 
весь зимний период (декабрь— февраль) чаще всего встречались на 
выгонах и на заливном лугу, находя достаточно пищи в соседних 
станицах. Л овля полевок воронами облегчалась  тем обстоятельством , 
что в конце декабря и в первой половине января, вследствие сильных 
оттепелей , а затем  морозов снег покры лся очень прочной ледяной 
коркой, которая во многих местах вы держ ивала т яж ест ь  человека. 
Таким^ образом, выбегавш ая полевка не могла при нападении спря-

Услобные овозначения-.

С т ог'сена

И  'Сарай
____  Путь 1-0

п о л е д к и
------П у т и  2 - й  и  2 -й

поме в  ok

®  Д е р е в ь я

 ̂ % З а р о сл и  Горняка

Место о т ды ха  
п о л ед к и

'%■ М ест а ги б ел и  
полеЗоР

Рис. 6 . Передвижения полевок по снегу в саду 22.XII.1933

таться  в снег. П ытаясь спастись, Microtus arvalis делали в некоторых 
случаях туннели в тонком слое нового снега, но все же ловились 
воронами. На месте гибели полевки оставалась ш ерсть, кровь, часто 
внутренности.

В садах передвиж ения Microtus arvalis были установлены на 12 
следах  (22.XII.1933 - 10.1.1934 г.). В ообщ е ж е  здесь  в этот  период  
полевки были очень ож ивлены : вдоль плетней и под ними, реж е  
в сорняках намечались тропинки, по которым бегали не только по
левки, но и лесны е мыши. Кроме того, в сады забегали полевки из 
соседних выгона и пустырей. Отмеченные следы начинались из норок 
около  плетней, сараев , стогов  сена и пр.

В двух случаях полевки прошли больш е 200 м (216 и 228 м), 
а в о ст а л ьн ы х — в среднем около  40 м. И здесь передвигавш иеся 
полевки, несмотря на лучш ие защ итные условия, часто ловились 
сороками и воронами. Х арактер  этих передвиж ений хорош о виден 
из рис. 6.

В п о й м е  Д о н а  зарегистрировано  значительно больш е п еред ви 
жений полевок (24.XII.1933 г .—4.11.1934 г.). В среднем выходивш ая
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полевка пробегала 110 м (от 16 до 436 м), преж де чем уйти под 
снег в другом м есте или быть съеденной  хищником (табл. 13).

Т а б л и ц а  13. Расстояния, пройденные передвигающимися полевками
в пойме Дона

.V» Д а т а
Расстояния 

в метрах
Результат передвижения  

полевки
Примечание

1

2

3
4

5
6

7
8  

9

24 .XII. 1933 
24.XII.1933 
24.XII.1933 
24.XII.I933

24.XII.1933
4.1.1034

12.1.1934
12.1.1934
29.1.1934

80
2 1

16
436

150
113

2 0

14
226

Съедена совой  
Ушла под снег  

» » » 
Съедена лаской

Ушла под снег 
Съедена сорокой  
Ушла под снег 

» » »

Здесь  ж е ны
рок ласки

Начало хода 
не найдено

1 0

И
1 2

30.1.1934
4.11.1934
4 .11.1934

26 
1 531 
4 126

» » »
» » » 

Съедена лаской 
» хорем

П олевки проходили по поверхности  снега и гораздо большие 
расстояния. Таких случаев отмечено два (оба 4.11.1934 г.). В первом 
случае  полевка вы беж ала из-под снега в зарослях полыни (Artemisia

Условные обозначения:
Со

* о Ч
V V . 4

О М есто в ы го д а  п о л е в к и

О - - -О Нырок под снег

+ м ест о  ги б е л и  п о л е в к и

[о] Отдельные ивы

* *  Т р о ст н и к и

--------- Путь л а с к и

ВС А Путь л а с к и , т ащ ивш ей
п о л евк у  в  н о р у

6  G <? Л ес

Рис. 7 . П ередвижение полевки по снегу 4.11.1934 в пойме Дона

ргосега) на опуш ке леса. Сначала след  ее извивался среди кустиков 
полыни (Artemisia inodora), подорож ника песчаного ( P la n t a g o  arenaria) 
и пр., в общ ем направляясь  к берегам  соседнего  ерика. Затем  по
левка переш ла  ерик, причем долго  взбиралась на крутой  правый 
берег , д ел ая  петли, и^побеж ала по стерне кукурузы, по пути грызя
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семена Salsola kali и A m aranthus sp. Здесь ,  пройдя всего у ж е  1 531 м,. 
она была схвачена лаской. Последняя тащ ила полевку обратно 
к ерику 170 м, где и ушла с добычей в нору в обрыви (рис. 7).

В торая полевка пробежала почти в три раза б ольш ее  расстояние, 
а именно 4126  м. Она вышла из норки на б ерегу  ерика и долго  бе
гала недалеко от места выхода, п реж де чем след  ее  потянулся, почти 
без изгибов, по направлению к Д ону . П олевка пробеж ала  три ерика, 
пробралась  через многочисленные заросли  лозняков  и тополей  и 
только  в мелкобугристы х песках была поймана хорем.

О бе полевки во время п ередвиж ения отдыхали от 20 до 35 раз, 
причем в некоторых местах довольно долго , на что указывали уг
лубления с немного обтаявшими дном и краями на снегу.

Характерно, что в пойме гибель полевок при п ер ек о ч е вк ах 'б ы л а  
значительно меньше, чем на выгоне. Из 18 перекочевавш их полевок, 
следы которы х были отмечены, съеденными оказались 7.

У словны е обозначениям 
©  Дон 
©  Старица 
©  Сад 

ESsl Дом
Д ер евья

|  Заросли лозняков

* n* Сорняки 
-=zr Пути полевок  

Места !t/6esiu  
полевок  

о Мес/па у го д а  
полевок под 
снег и в  под- 
бал

Рис. в. Схема передвижения по снегу 11 полевок (из поймы в станицу 27.XII.1933)'

Кроме индивидуальных передвиж ений  два раза у М. arvalis приш 
лось  наблюдать перекочевки  одновременно многих особей в одном 
направлении.

П ервое подробное передвиж ение наблюдалось 27.XII.1933. Н акануне днем была 
метель, и на левом берегу Дона ветер нанес больш ие сугробы снега; ночью наступила  
оттепель, а к утру подморозило. Утром на Д он у было омечено много свеж их следов 
полевок. В се они начинались в лозняках правого берега (дальш е проследить их не 
удалось) и тянулись, каждый отдельно, через реку к левому берегу, составляя в со 
вокупности картину одновременной перекочевки значительного числа зверьков. У л е
вого берега следы образовывали целые узоры , пергсекая друг друга в разных направ
лениях. Вероятно, полевки довольно долго бегали вдоль крутой береговой линии, 
прежде чем пытались подниматься по склону вверх. На более пологих склонах они  
также бегали взад и вперед, отдыхали и кормились семенами череды — B idens tri- 
partitus.

На крутые склоны и сугробы нанесенного снега М. arvalis взбирались зигзагами, 
часто обрывались вниз; некоторые пролезали сквозь сугробы , делая в них туннели. 
Выбравшись на левы-1 берег, полевки, перейдя через небольш ую старицу (ерик), 
направлялись к расположенному на противоположной стороне ерика саду. З десь , на 
границе сада и старицы, большинство полевок ловилось болотными совами (Asio flam- 
m eus). О количестве погибавших полевок говорят следующ ие данные.

383



Всего удалось просмотреть 21 след полевок, начиная от правой стороны Дона. 
Только одна из них погибла при переходе через соверш енно открытое пространство 
реки, ширина которой равна была в этом месте 308 м, будучи съедена совой в 30 м 
от левого берега. Из остальных 20 на границе сада и старицы пойманы совами 13 
(60,5 И).

На месте гибели полевки обычно были следы крови, отпечатки лап и маховых 
крыла совы. Прочие полевки спаслись, зарываясь в снег на склоне сада и спрятавшись 
в плетни. Только одной удалось добраться до жилья человека и уйти в подвал. Сле
дующая схема (рис. 8 ) отраж ает передвижение 1 1  полевок из общ его числа 2 1 ,

Хотя начало передвижений полевок и не установлено, можно предположить, что 
каждая из них прошла не м енее 48J—500 м, так как только от правой стороны Дона  
до конца перекочевки расстояния колеблются от 36и до 700 м, в среднем — 453 м.

4.1.1934 г. было отмечено вторичное передвижение полевок, но уж е гораздо меньш ее 
по количеству следов и имевш ее направление в общ ем противоположное направлению  
27.XII.1933 г.

Просмотрено 7 следов, из них один шел с правого берега Д она, начинаясь в гу 
стых зарослях терна в пойме (в 34и м от берега). Полевка перешла Дон, выбралась 
на левую  сторону, пересекла сад и ушла в подвал, сделав всего 960 м.

Остальные 6  следов тянулись больш ей частью из станицы через сады, к Д ону. 
Два следа начинались из подвалов домов, начало остальных четырех не прослежено. 
Ч ерез Дон переш ло из 6  полевок 4 ( 2  зарылись в снег на левом берегу), причем на 
правом берегу одна исчезла в корнях ивы, одну поймал хорек. Д ве остальные также 
ушли под корни ив, но здесь ж е имеем следы хорька, раскопанный им снег и нырок 
под корни, так что гибель этих полевок почти несомненна. Следует отметить, что при 
переходе Дона ни одна М. arvalis не погибла. Расстояние, пройденное полевками, 
в 2  случаях равнялось 663 и 626 м; в других случаях (где начало следа установлено) 
полевки проходили 1231 и 1750 м.

В свете этих данных (передвижения на значительные расстояния и т. д.) стано
вится понятным непрерывное заселение полевками зимой подвалов, что установлено  
ловлей ловушками (табл. 15). Прямыми наблюдениями установлено также сущ ество
вание тропинок на снегу, ведущ их к некоторым подвалам, где полевки находят пищу 
(корнеплоды).

Г и б е л ь  п р и  п е р е к о ч е в к а  х. Как было указано выше, гибель 
полевок при передвиж ениях  по поверхности  снега очень высока. Она 
сильно к о л еб л ет с я  в зависимости от  характера  биотопа, где п ро

исходили передвиж ения и 
прочих условий. Так, на вы
гоне из 13 полевок, вы
шедших 22.XII, съедено  8 
и только  5 благополучно 
скрылись под снег. Из 8 
съеденных приходится на 
долю вороны серой — 5, х о 
ря — 2, лисицы — 1. В саду 
из 5 полевок пойманы с о 
р о к о й — 3, вороной 2. В 
пойме сова болотная  с ъ е 
ла — 2, ласка — 2, хорь 1, 
с о р о к а — 1 и в о р о н а — 1.

Эти данные (роль о т 
дельных видов в поедании 
полевок) в общ ем согласу
ю тся со стационарным рас-

Рис. 9. Процент гибели передвигающихся по сне- пределением видов хищни- 
г у  полевок в зависимости от защитных условий ков в эт0  время. О значе- 
(растительность). Зима (декабрь-февраль) 1933/34 г.  Н И И  Т О Г О  И Л И  И Н О Г О  вида

здесь можно говорить  лишь 
по отношению к перекочевкам  по снегу, а не вообщ е. Отметим 
особо  важ н ое значение сов как главных и стреби телей  полевок во 
время ночных передвиж ений  многих особей  на больш ие расстояния. 
И зобразив  приведенные данные на рис. 9, получаем очень нагляд
ную схему.
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На откры ты х  пространствах  (исключая Дон, куда хищ ники попа
даю т случайно) гибло больш е 61 % д аж е  при п ер еб еж ках  в 50—60 м. 
В садах, где вообщ е больш е защ итны х мест, см ертность  была до 
41% , х о тя  здесь в значительном коли честве  д ерж али сь  сороки и 
вороны. Наконец, в пойме процент гибели — 3 8 —39; здесь защитные 
условия лучш е, чем в садах.

К асаясь  вопроса о влиянии 
расстояния, проходимого п о лев 
кой, на увеличение процента 
гибели, можно о тм ети ть  следу
ющее: из 4 полевок, прош едш их 
во время перекочевки  н е с к о л ь 
ких особей  (4.1.1934 г.) больш ие 
расстояния, то л ьк о  одна д о с т о 
верно спаслась от гибели. Р ас 
см атривая табл. 13, видим, что 
из 6 полевок, прош едш их б о ль 
ше 100 м, погибло 4. В то  же 
время из остальных 6 полевок 
(сделавш их меньше 100 м) была 
съедена  всего одна (прош ла б о ль 
ше остальны х — 80 м). Разбив 
все просмотренны е следы перед
вижений М. arvalis, согласно 
пройденным расстояниям, на 4 
группы: первая — от 2 до 10 м, 
вторая  — от 11 до 100 м, т р е 
т ь я — от 101 до 500 м и ч ет 
в е р т а я —  501 м и больш е и, подсчитав приблизительный процент 
гибели в этих группах, получим следую щую  кривую (рис. 10).

В л и я н и е  м е т е о р о л о г и ч е с к и х  ф а к т о р о в  н а  п е р е к  о ч е в  к и

На интенсивность пер еко чево к  и на величину проходимого рас
стояния, несомненно, оказы ваю т сильное действие м е т ео р о л о ги ч е 
ские ф акторы  (температура , осадки, направление и сила ветра) .

На это указы вает  п реж де  всего то  о б сто ятел ьство ,  что все пе
редвиж ения на больш ие расстояния отмечены  при т е м п е р ат у р е ,  
близкой к 0 (0—2 —8°), во время о ттеп ел ей  и при о тсу тстви и  силь
ного ветра  (23.XII.1933, 24.XII.1933, 27.XII.1933, 4.1.1934, 4.II.1934).

У чет следов, проводивш ийся по одному м арш руту  около  садов 
в конце д екабр я  — первой половине января, дал следую щ ие р е з у л ь 
таты  (табл. 14).

Так как все учтенные передвижения происходили ночью, то в таблице м етеоро
логические данные (взяты от Ц имлянской метстанции) суммированы следующим об
разом: средняя температура воздуха ночи перед днем учета, т. е. ночи передвижения  
полевок, выведена из температуры вечером преды дущ его дня и температуры утром  
последую щ его дня; то ж е сделано и в отнош ении направления и силы ветра; осадки  
отмечены в тот ж е день, когда выпадали. Характерно, что все передвижения здесь  
установлены в ночи с температурой не н и ж е — Ю °,без осадков и при ветре 0 —3 балла 
(Л .ХП  — ветер 9 баллов, но теплый, WNW направления и к утру упал до 5 баллов; 
в то ж е время температура всего — 2° — была оттепель). Показателен также сам факт 
частых остановок и отдыхов полевок на снегу при больших передвижениях (см. выше).

О п р и ч и н а х  з и м н и х  п е р е д в и ж е н и й

Причины, влекущ ие за собой зимние передвиж ения М. arvalis, 
остались  невыясненными. М ожно, однако, у тв ер ж д ать ,  что  они не 
были вызваны недостатком  кормов. Д о казател ьств о м  сл у ж а т  ценные

% rube пи

Рис. 10. Процент гибели передвигающихся 
по сн егу  полевок в зависимости от рас

стояния
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данные геоботаника А. Г. Воро
нова (1935), работавш его  в ян
вар е— ф еврале  1934 г. в Д убов- 
ском и Ц имлянском  районах, и 
некоторы е материалы, собран
ные нами.

А. Г. Вороновым установлен „факт 
массового как по числу видов, так и по  
числу особей перезимовывания степных 
растений в вегетативном состоянии", яв
ляющихся надеж ной кормовой базой  
для Microtus arvalis и исключающих воз
можность голодовки для этого грызуна, 
кормящегося большим количеством ви
дов растений и поедающего всевозм ож 
ные части их — листья, семена, стебли  
и пр. (Воронов, 1935).

Для доказательства избытка пищи 
(в качественном и количественном отно
шении) достаточно отметить такие виды, 
преобладающие в той или иной стации и 
охотно поедаемые М. arvalis, как: мят
лик, полыни — Artem isia ргосега (в зна
чительной степени осиовной вид корма 
в пойме не только для полевки, но и 
для зайца, водяной крысы, лесной мы
ши), Art. austriaca, Art. scoparia, Art. ino- 
dora, полевица белая (Argostis alba), 
курай (Salsola  kali), род Xanthium , род 
Amaranfhus и многие другие (С. Н. В ар
шавский, 1936).

С другой стороны, имеются данные, 
указывающие на некоторую роль дея 
тельности хищников (M ustelidae) как на  
фактор, вызывающий передвижения мы
шевидных грызунов. Н аибольш ее коли
чество следов ласки или хоря всегда  
отмечалось в местах скопления ( .о ч а 
гах*) полевок под снегом. Здесь в боль
шом количестве имелись .нырки* под  
снег, установлены факты выслеживания 
передвигающейся полевки лаской и хо 
рем по следу. В одном случае ласка 
шла по следу М. arvalis 8 6  м, 3 раза 
(когда полевка пролезала через корни 
ивы) теряла его и вновь находила и сдела
ла нырок в месте ухода полевки под снег.

В то ж е время от мест скопления 
полевок с большим числом нырков и 
следов хищников наблюдались в значи
тельном количестве следы передвижений  
полевок в разных направлениях и часто- 
на далекие расстояния (например, на
блюдения 24.XII.l933, 4.1.1934).

И нтересно, что подобное явление  
замечено для водяной крысы. На снегу  
лимана, в котором обитали водяные кры
сы, имелось очень много следов хоря  
и нырков его под снег. Здесь  ж е отме
чались и следы передвижений Arvicola  
am phibiin в разных направлениях. Один 
из этих следов тянулся через луг и 
выгон в станицу и оканчивался в под
вале дома (13.11.1934). Длина его была 
1 092 м. Данный случай не был единич
ным, так как одновременно в другом  
подвале была также по'мана водяная 
крыса (12.11.1934).
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2. П е р е д в и ж е н и я  л е с н о й  м ы ш и  ( S y l v i m u s  s y l v a t i c u s )  и 
д о м о в о й  м ы ш и  ( M u s  m u s c u l u s )

На основании имею щ егося материала по кочевкам  лесной мыши 
мож но утвер ж д ать ,  что осенью (о к тяб р ь — ноябрь) и зимой лесные 
мыши часто  передвигаю тся  и при этом иногда довольно  далеко. 
Д оказательствам и  передвиж ений  служ или :

1. Л овля зимой в саду (где летом  ловились лиш ь полевки) на 
90% лесных мышей.

2. П остоянное добы вание Sylvimus sylvaticus в подвалах, где она 
и полевка составляли основное население гры зунов  (табл. 15).

Т а б л и ц а  15. Добывание лесной мыши и других грызунов в подвалах домов ловуцг 
ками зимой 1933/34 г. в течение 2 ночей

о
Поймано грызунов по 

видам

Дата М есто ловли
4и5
*  м 
«  я се

Я ф 
те ® м О сета сесо

■ё § я  а
о  Э

О) stf 
ч 2  к с \о  «  с о я

§  3  о  Я
се ^в* а

о  § % S Ю Щ

19 23.XII.1933 ...................................... Подвал 1-го дома 30 1 2 _ _

21—22.XII.1933 . . ............................ 2 -го „ 30 — 6 3 —

3-4 .1 .1 9 3 4  .............................................. 1 -го „ 30 — 1 — —

10— 12.11.1934 .......................................... 1 -го , 30 2 1 — 1

10-12.11.1934 .......................................... 3 -го  „ 1 0 0 2 — 1 —

3. Н ахож дение подснежной колонии лесных мышей на границе 
мелкобугристых песков и отмелей Дона. Здесь  (4.11) от выхода 
к выходу по снегу была пролож ена сеть  тропинок и отм ечалось  
много следов корм еж ек Sylvimus sylvaticus. В ноябре 1933 г. л ес 
ные мыши в этих местах не отмечены. П осле таяния снега весной
1934 г. здесь их так ж е не найдено.

4. Д анные пройденных Sylvimus sylvaticus (по измерениям 10 сл е 
дов) расстояний, которы е колеблю тся от 12 до 407 м (среднее 155 м), 
причем передвиж ения больш е 100 м составляю т 6 из 10 (140, 153, 
164, 185, 370 и 407 м).

М ассовые миграции домовой мыши, как указано выше, п рекра
тились с наступлением холодов. О чувствительности  домовой мыши 
к понижению тем пературы  т о ж е  упоминалось (см. так ж е  Ралль, 
1931). Но единичные перекочевки M usm uscu lus  мне приходилось на
блюдать до начала ф евраля  (отмечено 5 следов), причем все они 
приурочены были к мягкой погоде (тем пература  немного выше 0°). 
Согласно К алабухову и Раевскому (1933), при тем п ер ату ре  — 2°,- 3° 
и отсутствии ветра мыши проходили по снегу без всякого вреда 
для себя расстояние до 200 м в течение 12—15 минут. По моим 
данным при тем пературе  — 1° домовая мышь (Прикумский район, 
конец января 1933 г.) прошла 1 542 м, преж де чем уйти снова под 
снег.

Измерение пяти упомянутых следов дало 12, 13, 30, 117 и 790 м. 
В последнем случае (5.II. 1934, при средней т е м п е р а т у р е — 7,6° и
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юго-западном ветр е  в 4 балла) Mus m usculus выш ла из кучки прош~ 
логодней соломы и долго  бегала  по полю, кормясь  семенами курая 
и лебеды  (Atriplex tatariea) и поедая непереваренны е зерна ржи и 
пшеницы в погадках— Corvidae, пока не уш ла в соседнюю скирду 
(по прямой расстояние меж ду скирдой и кучкой 400 м).

VI. ОСНОВНЫ Е ВЫВОДЫ

1. Годичный цикл жизни популяции мышевидных грызунов про
тек ает  на значительно больш их пространствах , чем это  обычно при
нято считать . С е з о н н а я  с м е н а с т а ц и й  н е о б х о д и м а  д л я  
ж и з н и  п о п у л я ц и и  и о с у щ е с т в л я е т с я в с л е д с т в и е п е р и 
о д и ч е с к и х  и з а к о н о м е р н ы х  п е р е д в и ж е н и й ,  к о т о р ы е  
в з а в и с и м о с т и  о т  ц е л о г о  р я д а  у с л о в и й  м о г у т  б ы т ь  
о ч е н ь  з н а ч и т е л ь н ы м и .

Эти п ередвиж ен ия  мышевидных грызунов из биотопа в биотоп 
обычны и являю тся  реакцией на воздействие  ряда внешних ф акторов  
и результатом  изменений в биологических особенностях популяции 
в разные сезоны. Из первых основными в летний период могуть быть: 
изменение качества и количества  кормов, связанные с усыханием 
растений или с д еятельностью  человека  (уборка урож ая), тем пер а
турны е условия (пониж ение тем пературы ), заливание нор водой и 
д ругие  причины. Внешние причины, вызываю щие зимние п ер ед ви ж е
ния грызунов, не выяснены. Необходимо лиш ь указать , что недо
стато к  корма не имел больш ого значения для передвиж ений п о ле
вок зимой 1933/34 г. Иногда, повидимому, причиной передвиж ений 
м о ж ет  явиться бегство  зверьков  от хищников.

И з ф акторов, связанных с состоянием популяции, можно о тм е
ти ть  перенаселение стаций и вы текаю щ ее отсю да обострение внутри- 
и меж видовой  конкуренции, расселение молодняка, поиски самцами 
сам ок в период разм нож ения и т. д.

2. И з приведенных данных ясно видна п е р и о д и ч н о с т ь  в 
ж и з н и  м ы ш е в и д н ы х  г р ы з у н о в .  По характеру  передвижений 
мож но наметить 5 периодов:

1) весенний (примерно вторая  половина— конец м а р та—первая 
половина мая), наиболее оседлый, когда условия сущ ествования гры 
зунов наиболее благоприятны. Весной отмечены перекочевки  т о л ь 
ко полевок и водяных крыс в пойме (в связи с половодьем) и домо
вых мышей (расселение из строений человека);

2) раннелетний (вторая половина мая— июнь), когда начинаются п ер 
вые зам етные перекочевки. В это время грызуны передвигаю тся в б оль
шинстве случаев  в пределах  заселенных биотопов. П остепенно эти 
п ередвиж ения п ер ех о д ят  в массовые перекочевки  из биотопа в био
топ , характерны е для второй половины л ета  и осени;

3) позднелетний (конец июня—начало июля -первая половина 
сентября)  и

4) осенний (вторая половина с е н т я б р я —н о яб р ь)—в эти два пери
ода  происходят наиболее  значительные кочевки ; имеем п ер ед в и ж е
ния не только  внутри биотопов, но и обмен населением отдельных 
биотопов .

П опуляция  мышевидных грызунов в эти два периода с резким 
изменением условий сущ ествования бывает наиболее подвижной. 
П оэтом у массовые п ередвиж ения отмечены  во второй половине л е 
та, когда имеем максимальное усыхание растительности  и уборку' 
у р о ж а я  человеком, и осенью в связи с понижением тем пературы  
воздуха. В эти периоды чаще всего происходит обмен населением.
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отдельны х биотопов (например, заселение домов мышами и т. д .) ,  
В связи со всем этим вторая половина лета  и особенно осень долж ны  
считаться наиболее важными в сельскохозяйственном  и эпидемиологи
ческом отнош ении. В ию ле— августе кочую щ ие полевки концентри
рую тся под копнами, мыши, кроме того, начинают засел ять  дома. 
В связи с массовыми передвиж ениями усиливается  контакт  меж ду 
особями одного вида и меж ду видами. В эндемичных районах мыше
видные грызуны в это  время особенно л егко  стан о в ят ся  переносчи
ками чумной инфекции. Осенью эта  опасность у вел и чи вается  во много 
раз, благодаря массовым передвиж ениям  мышей к постройкам, засе 
лению их и тесному как непосредственному, так и через экто п ар а
зитов  (блох) кон такту  с человеком;

5) зимний (конец н оября— начало д ек а б р я — вторая  полови н а—к о 
нец м ар та )-  р е зк о е  снижение массовых п ередвиж ен ий : преобладаю т 
кочевки отдельны х особей.

3. Д ля каж дого  вида в отдельности', в зависимости от его эко 
логии, характеристика  периодов будет несколько иная. Популяции 
обоих видов полевок (обыкновенная и пеструш ка) наиболее п одви ж 
ны в тр етьем  периоде; повидимому, в ч етвер то м  периоде перекочевки 
у ж е  менее значительны, х отя  осенью т ак ж е  происходят  п ередви 
жения из биотопа в биотоп. В со о тветствии  с больш ей  „ксероф ит- 
ностью “ пеструш ки заметные п ередвиж ения  у нее начинаются позж е, 
чем у полевки обыкновенной, и могут (в условиях  умеренно в л аж 
ного года) быть незначительными. Зимой обыкновенные полевки 
т ак ж е  очень подвижны, хотя  передвиж ения в это  время года сла
бее, чем в третьем  и четвертом  периодах. Характерны для  зимы 
перекочевки отдельны х особей часто  на больш ие расстояния. П о ве
дение пеструш ек в пятом периоде не выяснено. Повидимому, зимой 
они передвигаю тся очень мало. Д л я  домовых мышей периодом мак
симума передвиж ений будет четверты й, хотя  и в т р еть ем  периоде 
установлен больш ой размах кочевок. Зимой п ер ед виж ен ия  домовых 
мышей очень резко  сокращаются.

К ажды й вид имеет т ак ж е  свой особый характер  передвиж ений  
и свои периоды суточного  максимума их. Д ля  домовой мыши, н а
пример, отмечены  своеобразны е скопления вечерами и ночью у п о ле
вых бригад (лето) и у построек (осень).

4. О стается  невыясненным вопрос о расстояниях, ко то р ы е  п ро
ходят мышевидные грызуны во время передвиж ений  в весенне-летне
осенний период, но на основании некоторы х данных мож но п р ед 
полагать, что эти расстояния иногда бываю т значительны. Так, для 
домовой мыши в условиях  осени возможны передвиж ения на 4—5 км.

Индивидуальные передвиж ения в зимних условиях по поверхно
сти снега на относительно  больш ие расстояния (полевка обыкновен
ная -д о  500— 1500 м, лесная м ы ш ь—до 400—500 м, дом овая  мы ш ь— 
до 500—800 м за ночь) могут считаться обычным явлением для  у ка
занных видов. П ередвиж ения происходят не только  ночью, но отм е
чены (для полевки) в различных биотопах в значительном количе
стве и днем.

Расстояния, проходимые грызунами по снегу, изменяю тся в за
висимости от ряда причин (защ итные 'условия, наличие хищников, 
м етеорологические ф акторы  и пр.). О собенно  сильно влияют на ин
тенсивность  и дальность  перекочевок  м етеорологически е  факторы. 
П ередвиж ения на относительно  больш ие расстояния (больш е 300— 
400 м) возможны только  при тем пературе ,  близкой к 0° (и не н иж е— 
10°) и без сильных ветра и осадков. В связи с этим на откры ты х 
пространствах  полевки проходили от 50— 60 (выгон) до 480—500 м
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(Д он  и левый берег  до станицы), в пойменном л е с у —от 150 до 
400 м. Однако при благоприятны х (для передвиж ения) условиях по
левки  проходят гораздо  б о л ь ш е—до 2— 4 км. Длина пути лесных 
мышей колебалась  (в пойме) от 130 до 200 м, домовой м ы ш и—до 
200 м. В одяная крыса м о ж ет  проходить  до 1 км.

5. Во время зимних передвиж ений  по снегу для обыкновенной 
полевки отмечена возм ож ность  пер еко чево к  многих особей  в одном 
направлении и на расстояния до 500— 1000 м. Повидимому, такие 
перекочевки  являю тся  р езультатом  сам остоятельны х передвиж ений 
отдельны х  грызунов в одну сторону.

6. Гибель полевок, передвигаю щ ихся по снегу от хищников, очень 
значительна. С увеличением  длины пути она увеличивается ,  доходя 
(при передвиж ениях  дальш е 500 м) до 63% и выше. П роцент гибели 
ко л еб л ется  в зависимости  от характера  местности (защ итные у сло
вия, численность  хищников и т. д.), состояния снегового покрова 
(например, ледяная  корка на поверхности снега увеличивает  п ро
цент гибели) и пр.

7. Так как в л етн ее  время защ итных ф акторов  гораздо больш е, 
см ертн ость  передвигаю щ ихся грызунов от хищников в этих у сл о 
виях  д о лж на  резко  ум еньш иться  по сравнению с зимой. П оэтому 
сл ед у ет  предполагать, что в весенне-летне-осенний период вполне 
возможны  п ередвиж ен ия  грызунов на д алекие  расстояния, а не 
только  местные и постепенные передвиж ения в виде скоплений в 
скирдах и под копнами или заселения осенью п остроек  человека. 
И зучение таких передвиж ений  на больш ие расстояния имеет больш ое 
теоретическое ,  сельскохозяй ствен н ое  и эпидем иологическое  значе
ние и долж но  поэтом у привлечь  внимание в дальнейших и ссл ед о 
ваниях, так  ж е  как и выяснение причин, вызывающих п ер ед в и ж е
ния грызунов, и установление некоторы х других законом ерностей  
этих  последних.
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REGULARITIES O F  SEASONAL MIGRATIONS IN MOUSE-LIKE
RODENTS

by S. N. V a r s h a v s k y

From the Laboratory of Vertebrates, the A zov-B lack Sea Institute of Plant Protection,
Rostov on Don.

S u m m a r y

I The au thor has carried o u t  observations on the migrations of m o u s e 
like rodents (Microtus arvalis, Lagurus lagurus, Mus m usculus  an d  Syl- 
vaem us sylvaticus) from one hab ita t  to another during different seasons 
of the year. For this purpose on certain plots, situated  in diverse habi
ta ts  (stations) the num bers of rodents as well as of their burrows were 
regu la rly  recorded in the course of the whole year; a t  the  sam e time 
observations on the density  of population in burrows were m ade a t  
different periods of the yea r  and finally the migration of rodents over 
snow was studied in winter by m eans of tracking. The investigations 
were chiefly conducted in the steppe part of the Northern C aucasus, in 
the former Salsky district in 1933— 1934, i. e., during the  period of the 
rodent m ass propagation in th a t  district.

II. Observations were carried out in the following habitats:  in virgin 
steppe (pasturage), arable fields, m eadow s overflowed with spring w a te r ,  
woods growing in the inundation zone of the  Don, w aste  lands, or
chards and  villages.

III. The data  obtained m ake it possible to a sse r t  th a t  in mouse-like 
rodents certain seasonal migrations from one h ab ita t  to another do 
regularly  occur. According to the degree of a t tachm en t to a hab ita t  (i. e., 
to the in tensity  of nomadism) the annua l cycle of those rodents is to 
be divided into five periods:

1) The spring period of the g reatest  a t tachm en t to the hab ita t  (from 
the second half of March till the first half of May).

2) The early-sum m er period of the beginning of migrations, tak ing  
place for the most part within the limits of the hab ita t  occupied (from 
the  second half of M ay till the end of June).

3) Late sum m er period (from the end June  till the first half ot Sep
tember).
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3) T he au tu m n  period '(from the second half of Sep tem ber till the 
end  of November), the two la tter periods showing the  highest degree of 
mobility am ong rodents w ith  a population exchange occuring not only  
within the  limits of the sam e habitat,  b u t  between different ones as 
well.

5) The winter period of a sharp  decrease to be observed in m ass  
migrations alongside with the  presence of individual ones (from the end 
of N ovember till the second half of March).

The in tensity  of migrations in diverse species is not the  same a t  
different periods of the year, e. g . ,M icro tus  arvalis and  Lagurus lagurus  
show their g rea tes t  mobility during the third period, while M us m uscu 
lus  are m ost mobile in the fourth.

IV. The data  obtained seem to indicate tha t  the annua l  lifecycle of 
mouse-like rodent population is spen t over considerably larger areas, 
th an  it is u su a l ly  believed, a seasonal change of dwelling p laces being 
needful for the life of populations.

V. In particular it has been established tha t  in winter conditions 
voles (Microtus arvalis) can m igrate over snow as far as 2— 4 km. off, 
while house mice (Mus m usculus) are ab le  to cover distances of 1— l 1;* 
km (see tab le  13 and  data on pp. 50 and  5).

VI. The ex ten t of migrations t is found to be affected by a series of 
factors. The tem perature of the air and  the force of the wind produce 
a sharp influence on the activity of voles (see tab le  14). The absence 
of protection (vegetation) as well as the activity of predatory birds and 
m am m als  re su lt  in a sharp reduction of the probability of the rodent 
migrations for long distances. The data given on the rate of mortality am ong 
rodents from predators depending of the charactes of vegeta tion  the dis
tance traversed serve to confirm tha t  conclusion (table 13 and  figs. 
9 and  10).



ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
ТОМ  XVI 1937 г. ВЫП. 2

СОСУДЫ  Х В О С ТО В О ГО  ПЛАВНИКА Л И Ч И Н О К  АМ Ф И БИ Й  И ИХ 
Д Ы Х А ТЕЛ ЬН А Я  ФУНКЦИЯ

Л. М е д в е д е в

Из лаборатории морфологии Института зоологии МГУ (зав.— проф. Б. С. Матвеев)

ВВЕДЕНИЕ

За последнее время в морфологии ж ивотны х все более  и более  
начинает развиваться очень своеобразное  и интересное направление. 
Все больш ее количество  работ не ограничивается описанием изме
нений формы органов в их онтогенезе  или в сравнительно-анатоми
ческом ряду, а ставит задачу вскры ть и понять  зависимость м еж ду  
изменением формы и функции органов. Вопрос о взаимоотнош ении 
формы и функции яв ляется  одним из самых общих и глубоких 
вопросов биологии. П оэтому понятен естественны й интерес к на
коплению ф актического  материала, способствую щ его разъяснению  
сложных закономерностей , определяю щ их изменение строени я  о рга
нов и изменение их функций. Конечно, наиболее прямым путем ис
следования является  одновременное применение морф ологической  
и физиологической методики. Однако не исключена возможность , что 
в некоторы х случаях  соответственно  направленное м орф ологи ческое  
исследование такж е м о ж ет  дать  весьма интересные результаты . 
И спользуя основной метод  эволю ционной морфологии, т. е. метод  
сравнения органов, выявления особенностей  их формы у различных 
видов, мож но получить  указания не только  на изменения структуры  
органов, но и указания на характер  изменения их функций. Н е к о т о 
рые органы и их кореллятивны е отнош ения к другим органам наи
более  удобны для исследования в этой  области . Таковы так назы 
ваемые компенсаторные органы.

Компенсаторными называют те  органы, которы е своей  функцией 
дополняю т или замещ аю т функцию кахих-либо других органов. Они 
поддерж иваю т общую  величину данной функции организма (напри
мер, дыхания) на таком уровне, которы й об есп еч и вает  нормальное 
состояние организма и правильное протекание процессов развития 
органов в течение онтогенеза . К омпенсаторны е органы широко рас
пространены и весьма разнообразны. Они могут иметь всп ом огатель
ное функциональное значение на самых различных стадиях о н то ге 
неза, т. е. и у личинок, и у взрослых особей. В н астоящ ей  работе  
мы ограничиваемся рассмотрением личиночных органов ды хания у 
амфибий.

У личинок рыб компенсаторные органы дыхания исследовались в недавнее время 
С. Г. Крыжановским (1933). Значение органов дыхания им признается за такими обра
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зованиями, как кровеносная сеть сосудов на поверхности желточного мешка в ранних 
стадиях развития личинок, непарные плавники, ж аберная крышка и пр. Относительная 
степень прогрессивного развития того или другого из перечисленных органов у личи
нок, относящихся к различным систематическим категориям (т. е. видам, семействам), 
является различной. Так, например, у  одних больш его развития достигает кровеносная 
сеть сосудов, желточного мешка и относительно слабо развита или совсем отсутствует 
она в плавниках, у  других может наблюдаться обратное отнош ение.

Если у  личинок рыб подобны е коррелятивные связи компенсаторно дыхательных 
органов друг с другом и с жабрами как специально дыхательным органом достаточно  
хорош о изучены, то личинки амфибий с такой точки зрения никогда ещ е специально 
не исследовались. Было бы интересно выяснить, имеются ли у личинок амфибий ком
пенсаторны е органы дыхания, сходны е с таковым личинок рыб. Во взрослом состоянии  
у амфибий чрезвычайно сильно развита дыхательная функция кожи и, однако, совер
ш енно неизвестно, какое значение она имеет на личиночных стадиях.

Большая величина хвостовых плавников личинок амфибий и соответственно боль
шая их поверхность (пожалуй, не меньшая поверхности туловищ ной части тела) за с 
тавляет ожидать, что плавники личинок амфибий так ж е, как и плавники личинок рыб. 
имеют отнош ение к дыханию. Разреш ение этого вопроса составляет задачу настоящей  
работы.

О Б ЗО Р  ЛИТЕРАТУРЫ
Сосуды хвостового плавника личинок амфибий уж е не раз привлекали внимание 

исследователей. Некоторые из них рассматривали гистологическую структуру капил
лярных сосудов в лопастях (Arnold, 1871, Colubew , 1869). Задачей работ этих авторов 
■было проследеть процесс эмбрионального развития капилляров и на их примере выя
вить особенности закладки и ро:та мельчайших кровеносных сосудов. Как объект, 
подходящий для подобных исследований, были взяты лопасти плавников личинок ам
фибий, так как они настолько прозрачны, что позволяют наблюдать развитие капил
ляров у живых личинок. В этих работах отсутствуют указания на форму капиллярных 
сосудов  в лопастях плавника у  различных видов и на характер их соединения с 
крупнейшими сосудами. Работы друтой части исследователей посвящены описанию  
крупнейш их лимфатических и кровеносных сосудов тела личинок амфибий, в том 
чи^ле и хвостовых сосудов.

Так, у Anura форма и положение лимфатических сосудов и лимфатических сердец  
подробно описаны Гоуэром (H ouer) в 1905 г. Материалом исследования послужили  
личинки нескольких видов. В дальнейшем исследования были распространены и на 
личинок Urodela (H ouer и U d zie la , 1912). В последней работе имеются указания на 
соедин ен ие системы лимфатических сегментальных сердец с боковыми венами тела 
(vv. laterales cutanea), проходящими частично и в хвостовом плавнике личинок. Эти 
отнош ения заставили обратить внимание на функцию этих ж е vv. laterales cutanea у  
личинок Anura, где они развиты главным образом в хвостовом плавнике. Появляется 
работа Федоровича (Fedorow icz, 1914), который описывает развитие этих вен у  R. 
temporaria и их отнош ение к лимфатической системе. Кроме того, он дает описание 
и всех других крупнейш их вен плавника личинок Anura. Он впервые производит срав
нение этих вен в различных семействах амфибий, однако обходит рассмотрение формы 
капиллярных сетей в лопастях плавника, а потому не дает цельного описания всей 
системы кровеносных о  судов плавника.

Весьма отрывочные указания на форму сосудов имеются в некоторых работах по 
исследованию регенерации сосудов плавника (D ziurzynski, 1911).

Во всех указанных работах материал исследования не является настолько ш иро
ким и полным, чтобы была возможность судить о функции кровеносной системы плав- 
пика, о том в какой степени она связана с дыханием. Чтобы получить представление
о дыхательной функции, необходимо дать цельное и подробное описание как круп
нейш их вен, так и мельчайших капиллярных сосудов и исследовать особенности их 
формы у  различных представителей класса амфибий.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Сосуды плавника изучались мной у  11 видов амфибий, из них 3 вида U rodela и 
9 видов Anura.

M olge cristata, М. vulgaris, Siredon pisciforme.
Rana temporaria, R. arvalis, R. ridibunda, R. esculenta.
Bufo bufo. B. v iridis.
Bombina bombina. P elobates fuscus.
Рассматривая в проходящ ем свете под микроскопом хвостовой плавник личинок 

амфибий и наблюдая движение крови по сосудам, можно получить достаточно ясное  
представление как о расположении крупнейших сосудов, так и о форме капилляров. 
Этот метод являлся основным в настоящей работе. Он удобен тем, что позволяет  
наблюдать непосредственно на живых личинках развитие сосудов, а также сравнивать 
ф орму сосудов у  различных видов. Для того чтобы обеспечить неподвижность личи
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нок и сделать зарисовки, применялась наркотизация личинок эфиром. О днако даже в 
этом случае неподвижность была лишь относительная, что сделало невозможным при
менение рисовального аппарата. Сосуды плавника у  личинок достаточно крупного р а з
мера (например, аксолотль) препарировались на фиксированном материале. Ж аберно
легочный аппарат подвергался препаровке на свеж ем материале б ез фиксации.

СОБСТВЕННЫЕ ИССЛЕДОВАНИЯ  

U го  d е 1 а

Р азвитие  сосудов хвостового  плавника у личинок тритонов  н ач и 
н ается  после выхода их из яйцевых оболочек  и д остиж ение р азм е
ров около 7 мм.

П роцесс развития мож но довольно  уверенно  разделить  на три 
стадии, если наблю дать дви ж ени е  крови по сосудам.

П е р в а я  с т а д и я .  Впервые зам ечается  дви ж ени е  крови по двум 
крупнейшим сосудам, т. е. по хвостовы м артерии  и вене (а. и v. c a u 
dalis). При этом  вся кровь, сначала идущ ая в каудальном направлении 
по a. caudalis, затем поступ ает  в v. caudalis profunda и м еняет  нап
равление движ ения на обратное .  С оединение артерии  с веной и 
полож ение этих  сосудов относительно  друг  друга  п оходит  на п ет 
лю, дорсальное колено которой  представлено  a. caudalis, а вен тр ал ь 
н о е —-v. caudalis profunda. Оба сосуда вплоть  до м еста их соединения 
проходят параллельно друг к другу  под хордой, при этом  вена 
располагается  несколько вентральнее, чем артерия . По боковым 
сторонам и снизу их прикрываю т миомеры плавника. По мере р аз
вития длина хвостовой  артерии и со о тветству ю щ ей  ей вены у в ел и 
чивается.

В т о р а я  с т а д и я .  П очти  одновременно с удлинением хвостовой  
артерии зам ечается  отделен и е от нее в дорсальном направлении 
тонких, сегментально располож енны х капилляров. Они настолько 
тонки, что эритроциты  в них располагаю тся  в один ряд. Эти капи л
ляры пронизываю т соединительную  ткань, разделяю щ ую  миомеры, 
и д о х о д я т  почти до дорсального  края мускулатуры хвоста. З д ес ь  
они п етлеобразн о  изгибаю тся и возвращ аю тся в глубь мускульной 
части плавника, где соединяю тся с v. caudalis profunda. Сходным 
путем развивается  ряд  сегментальны х капилляров, о тходящ и х  от 
хвостовой артерии в вентральном направлении. Однако они вы ра
жены  слабее, чем капилляры, отходящ ие в дорсальном направлении. 
Описанные капилляры впоследствии образую т аа. и vv. intersegm en- 
tales, функция которы х в основном— питание мускулатуры  плавника.

Т р е т ь я  с т а д и я .  Ч асть  интерсегм ентальны х сосудов  разр аста 
ется настолько значительно, что  проникает в ткань лопастей  плавника, 
образуя неправильной формы разветвляю щ иеся  капиллярные сосуды, 
иногда достигаю щ ие краев лопастей . Таким образом, ко времени 
развития обоих пар конечностей  у личинок тритонов  о б р азу ется  
довольно  густая сеть  древовидны х капилляров  в лопастях  плавника.

Повидимому, основной функцией капилляров  является  функция 
дыхания. На это  указы вает зн ачительная  поверхность  капиллярной 
сети  лопастей,

Д ыхательная поверхность  сосудов тела  личинок Urodela не т о л ь 
ко представлена в лопастях  хвостового  плавника. Она дости гает  
довольно  значительной величины и в туловищ ной части тел а  в сл ед 
ствие наличия так называемых vv. laterales cutanea, частично з а х о 
дящ их в хвостовую  область .

Боковы е вены развиваю тся путем соединения анастомозам и п о 
верхностных сегментальны х вен, леж ащ их на границах миомер. Они
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проходят по средней линии боковых сторон тела в виде крупных 
продольных сосудов, собирая кровь  из мускулатуры  через много
численные сегм ентальны е подкожные ветви  (рис. 1. А ксолотль. Т а
кое ж е  полож ение сосудов у личинок тритонов). Повидимому, эти 
vv. la terales cu tanea у личинок Urodela играют такую  ж е  важную 
роль в кожном дыхании, как и сосуды лопастей  хвостового  плав
ника. М алое число исследованных видов Urodela (три вида) не поз
во л яет  судить об изменении площади сосудов плавника в зависимо-

Рис. 1. Siredon pisciform e (длина 10 см). (Система поверхностных, подкожных сосудов) 
V. 1. —  v. lateralis cutanea; v. cl. — v .  caudalis lateralis; vis. — v . v .  intersegm entales;

vk. —  капилляры лопастей плавника

сти от степени прогрессивного развития ж аберно-легочного  аппарата. 
Ясных различий в форме хвостовы х сосудов у различных видов не 
замечено.

A n u r a

Н аиболее резкие м орф ологические  отличия кровеносной  системы 
плавника у хвостатых и бесхвосты х амфибий проявляю тся в строении  
боковых вен (w .  laterales cutanea). Б оковая  вена Anura в отличие от 
ранее описанной вены Urodela располагается  почти исключительно 
только в хвостовой  части тела, т. е. в хвостовом плавнике. У Anura 
почти редуцирована туловищ ная часть  vv. la terales cutanea, которая  
очень х о рош о развита у Urodela. Ее остаток  представлен  боковыми 
хвостовыми венами (так назы ваемы е w .  caudales  laterales). Боковы е 
хвостовы е вены Anura впадают в краевы е почечные вены (vv. Jacob- 
sonii), тогда как боковые туловищ ные вены личинок Urodela впадают 
в w .  jugu lare s  interna близ слуховой  капсулы. Н епарная хвостовая  
вена у тех  и других  равным образом соеди н яется  с задними концами 
краевых почечны х вен.

П роцесс онтогенетического  развития сосудов плавника у Anura 
часто идет по н есколько  другому пути, чем это  было описано выш е у 
Urodela. У Anura происходит ускорение развития сосудов лопастей , 
вы раж аю щ ееся  в том, что они развиваю тся одновременно с сегмен- 
тально-мышечными сосудами. П оэтому разделение второй  и тр етьей  
стадий развития сосудов Urodela не вы раж ено у Anura. М ож но пред
полагать, что это  яв ляется  вторичным признаком, м ож ет  быть, свя
занным с б о лее  ранним началом функционирования плавника как о р 
гана дыхания у личинок Anura. На это  указы вает время начала раз
вития сосудов лопастей  плавника у Urodela, к о то р о е  приходится на о т 
носительно  несколько более позднюю стадию, чем у Anura.

Рассмотрим некоторы е особенности  кровеносной системы плав
ника в различных сем ействах  бесхвосты х амфибий в порядке воз
растания ее ды хательн ого  значения.
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D i s c o g l o s s i d a e .  Р азвитие  хвостовых сосудов начинается на 
относительно  поздней, по сравнению с другими Anura стадии, а 
именно тогда, когда у ж е  начинается закрывание наружны х ж абр  
ж аберной крыш кой. Х востовая вена личинок Bombina bom bina 
(рис. 2, vci) проходит вдоль вентрального  края миомер хвоста, на 
границе м еж ду  мускульной частью  и лопастью  плавника. Вследствие 
ее поверхностного  полож ения она м о ж ет  бы ть обозначена как v. 
caudalis  inferior, в противополож ность  более глубоко помещ аю щ ейся 
v. caudalis profunda у  Urodela. Как исклю чение из всех и сследован
ных личинок амфибий у личинок Bombina отсу тству ю т латеральны е 
хвостовы е вены. О т с у т с т в и е ,этих вен, однако, компенсируется р аз
витием так называемой дорсальной  хвостовой  вены (v. caudalis dor
salis), которая имеется ещ е только  в одном сем ействе  Anura, а имен
но у Pelobatidae.

Д орсальная вена (рис. 2, vcd) собирает кровь из капиллярных 
сосудов верхней лопасти  и частично т ак ж е  из мускулатуры  плавника.

Рис. 2. Bom bina bombina (длина 12 мм). Кровеносная система хвостового 
плавника ас. — a. caudalis, vcd. — v. caudalis rdorsalis; vci. — v. caudalis 

inferior; К. — капилляры лопастей

О на соединяется  у некоторы х особей  с Якобсоновыми венами, а у н е
ко то р ы х —с вентральной веной. Анастомозом явл яется  одна из сег
ментальных вен. Капиллярные сосуды дорсальной  и вентральной л о 
пастей плавника в начале своего  развития имеют форму крупных 
малочисленных петель, располож енны х в сагиттальной  плоскости 
плавника. Со временем они несколько усл о ж н яю тся  вследствие р аз 
деления крупных п етел ь  на более  мелкие. Однако все ж е  общая 
площадь капиллярной сети  о стается  несколько  меньш ей, чем у д р у 
гих исследованных- Anura (это справедливо в отнош ении личинок 
Bombina bombina размером до 12 мм; более  крупных не имелось).

Д виж ение крови по капиллярам плавника у личинок Bombina со
верш ается  с больш ей  скоростью , чем у прочих Anura. Указанные 
особенности заставляю т предполагать, что ды хательная  функция 
капилляров описанного типа невелика. Вероятно, она меньше, чем у 
прочих Anura.

О тличий в степени  развития ж абро-легочного  аппарата у личинок 
Bombina bombina от других Anura (за исключением Bafo bufo) не 
наблю далось.

P e l o b a t i d a e .  Это семейство сходно с предыдущ им тем, что у 
личинок P elobates  fuscus (как это  изображ ено на рис. 3) такж е  
и м еется  дорсальная хвостовая  вена (v. caudalis dorsalis), но в то ж е  
время отли чается  тем, что одновременно хорош о развиты и боковы е 
вены (vv. caudales laterales). П ри сутствует  так ж е  нижняя хвостовая  
вена (v. caudalis inferior).

Таким -образом, .в плавнике P elobatidae кровеносная система д о с 
ти гает  наибольш ей сложности, так как имею тся четы ре крупных
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венозных сосуда. Б ы ть  м ож ет , это  связано с больш ой величиной 
личинок, достигаю щ их около 10 см.

Из капиллярных сосудов дорсальной  лопасти  кровь  поступает в 
v. caudalis  dorsalis, из вен тр ал ьн о й —в v. caudalis  inferior. Капилляры 
имею т древовидно ветвящ ую ся  форму (рис. 3). Они похож и на ряд  
д еревец , отходящ их от края мускульной части хвоста. По мере 
приближ ения к краям л опастей  они разделяю тся на все более мел
кие веточки. Одни из этих  д еревец  являю тся артериальными сосу-

Рис. 3. Pelobates fuscus (длина 95 мм), vc l. — v. caudalis laterales.
Прочие обозначения те ж е, что на предыдущем рисунке

дами, другие— венозными. Те и другие располагаю тся, чередуясь, и 
имеют разнообразную  величину и форму. У молодых личинок капил
ляры имеют форму п етел ь  и лиш ь ко времени максимального раз
растания лопастей  плавника принимают сложную  ветвистую  форму.

R a n i d a e .  Д орсальная  вена (v. caudalis dorsalis) отсутствует .  
Л атеральн ы е вены (w .  caudalis laterales) хорош о развиты (рис. 4, vcl). 
Они собираю т кровь из мускульной части хвоста и с ними ж е  со е
диняю тся через сегм ентальны е вены капиллярные сосуды передней 
половины дорсальной лопасти. Венозные капилляры задней половины

дорсальной  лопасти и всей вентральной соединяю тся с v. caudalis  
inferior (vci). Она ж е  частично собирает  кровь и из вентральной 
части мускулатуры  плавника.

Р азвити е  капилляров в лопастях  плавника начинается в стадии, 
когда у ж е  присутствую т наруж ны е жабры. Это соответствует  длине 
личинок около  8—9 мм.

С корость  развития капиллярных сосудов у различных видов раз
лична. Так, например, одинакового разм ера личинки R. esculenta и R. 
ridibunda (9—10 мм) явственно отличаю тся по степени густоты  капилляр
ной сети  в лопастях  плавника. У первых на этой  стадии им’еется  лиш ь 
небольш ое количество  капиллярных петель , тогда как у вторых
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количество  капилляров и соответственно-поверхность  капиллярной с е 
ти значительно больш е. Связано ли это  различие с особенностям и функ
ционирования ж аберно-легочного  аппарата у каждого из этих  д вух , 
видов выяснить не удалось. В ообщ е у всех четы р ех  исследованных ви
дов Rana трудно судить об относительной  величине ды хательной  ф унк
ции ж аберно-легочного  аппарата, если ограничиваться  только  рассм от
рением его м орф ологических особенностей , так как каких-либо у к а за 
ний на различие в степени отн оси тельного  прогрессивного  разви 
тия его  у различных видов не сущ ествует .

Как и вообщ е у всех  исследованных амфибий, капиллярные со 
суды лопастей  плавника на ранних стадиях развития имеют форму 
п етель .  С возрастом  они принимают ветвистую  форму. О собенно 
своеобразно выраж ена ветвистая  форма капилляров у личинок R. 
temporaria (рис. 4) и R. ridibunda. У этих  видов наблю дается увели че
ние количества разветвлений  капилляров  близ краев  лопастей , вслед
ствие чего капиллярная сеть  в этих частях л опастей  яв л яется  более 
густой и обладает  больш ей  поверхностью , чем в частях лопастей , 
прилеж ащ их к м ускулатуре  плавника. Эту особенность  можно о б ъ -

I/с! ос

VCP

Рис. 5. Bufo bufo (длина 18 мм), vcp. — v. caudalis profunda

яснить только с точки зрения признания дыхательной  функции ка
пилляров.

Форма капиллярных сосудов лопастей  плавника личинок Rana 
подверж ена больш ей  индивидуальной изменчивости. Вариирует как 
степень густоты  капилляров близ краев лопастей, так и отн оси тель
ное количество сосудов лопастей, впадающих в латеральны е вены, 
и количество  сосудов, впадающих в вентральную  вену.

B u f o n i d a e .  У личинок Bufo bufo (рис. 5), ко то р ы е были иссле
дованы, о тсу тству ет  v. caudalis dorsalis, но присутствую т w .  cau d a
lis laterales (vcl) и непарная хвостовая  вена (vcp), занимаю щ ая п оло
жение, отличаю щ ееся  от  полож ения со о тветству ю щ ей  вены у других 
исследованных Anura и более  сходное с положением ее у U rodela- 
Он а залегает  довольно глубоко в мускулатуре  плавника, проходя  
вблизи от a. caudalis, а потому как и хвостовая  вена Urodela, м ож ет  
бы ть  названа v. caudalis profunda (размер исследованных личи-нок 
Bufo bufo от 10 до 18 мм) так же, как v. caudalis  inferior прочих Anura, 
v. caudalis profunda Bufo собирает кровь  из мускулатуры  и лопастей  
плавника.

Ф орма лопастей  плавника личинок Bufo bufo отли чается  х ар а к тер 
ными особенностями. Х востовой плавник не зао стр яется  к заднему 
концу, как у других исследованных Anura, а имеет почти п ар ал л ел ь 
ные дорсальны й и вентральный края и полукругло-очерченный конец. 
Т акая  форма указы вает  на увеличенную площ адь лопастей. И н те
ресно отметить , что такая форма плавника личинок Bufo наблю дается  
у ж е  на очень ранних стадиях развития личинок.
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Капиллярная сосудистая система л опастей  имеет  вид густой м ел 
ко ячеистой  сети, равномерно распределенной  по  всей их площади 
(рис. 5). О бщ ая поверхность  капиллярных со су до в  д остигает ,  по 
•сравнению с другими Anura, значительной  величины. Внутренние 
ж абры  у личинок Bufo bufo хорош о развиты. Л егкие же, в противо
п о лож ность  прочим Anura, развиваю тся и наполняю тся воздухом 
только  к концу м етам орф оза .  О тсу тстви е  легочного  дыхания, д о п о л 
няю щ его ж аберное , возмож но связано с более придонным образом 
жизни личинок Bufo bufo по сравнению с другими Anura. У всех 
остальных исследованных Anura, как Ranidae, Pelobatidae, Discoglos- 
sidae легкие  развиваю тся  на очень ранних стадиях (до появления 
конечностей). В это  врем я они похожи на наполненные воздухом 
пузыри. П озднее развитие легких ком пенсируется развитием д о п о л 
нительного  органа дыхания, т. е. лопастей  хвостового  плавника и 
изменением формы и площади капиллярной  сети.

ЭВО Л Ю Ц И Я СОСУДОВ ПЛАВНИКА ПО ПУТЙ ПОВЫШЕНИЯ ИХ ДЫХАТЕЛЬНОЙ
ФУНКЦИИ

Выш еприведенное описание кровеносной системы хвостового 
плавника различных личинок амфибий позволяет  сделать  некоторы е 
выводы о характере  адаптивной эволю ции сосудов по пути повы
ш ения их дыхательной  функции. М ож но указать  два таких пути.

1. Р азви ти е  слож ной  ветвистой формы капиллярных сосудов, чем 
д о сти гается  увеличение дыхательной  поверхности. В некоторы х 
случ аях  (как видовой или индивидуальный признак) при этом наб
л ю дается  увеличение густоты  капиллярной сети  близ краев лопас
тей. В етвистую  ф орму капилляров  имеют личинки двух видов т р и 
тонов  и аксолотль. У личинок Anura она в особенности резко 
вы раж ена в семействах  Pelobatidae  и Ranidae.

2. Развитие  равномерно распределенной по всей площади лопа
стей  м елкоячеистой  сети капилляров. Подобный тип капиллярной 
сети  мы находим только  у Bufonidae.

У Discoglossidae мы находим промеж уточны й тип формы сосудов 
л опастей  в виде крупных неправильной формы петель.

М елкоячеистая  капиллярная сеть  имеет большую  поверхность
и, повидимому, это  о б ъясняет ,  почему она встр еч ается  именно у 
личинок Bufo, так как у них о тсу тс тву е т  ды хательн ая  функция л ег 
ких, а, следовательно , во зрастает  компенсаторно-дыхательное зна
чение плавника. С осудистая  сеть в виде капилляров древовидной 
формы имеет относительно  несколько  меньшую поверхность. Воз
можно, что она т ак ж е  играет  значительную  роль в дыхательной  
функции, однако об этом  трудно судить, так как корреляции с 
жабро-легочны м аппаратом у видов, у которы х она имеется (т. е. 
у  Urodela, Pelobates,  Rana), не наблюдались.

На присутствие функции дыхания у хвостового  плавника вообщ е 
всех исследованных личинок амфибий указываю т не только  о соб ен 
ности формы сосудов и коррелятивны е отнош ения их с жаберно- 
легочны м аппаратом (особенно у Bufo), на это  указы вает и тот  факт, 
что коли чество  крови, поступаю щ ее в лопасти плавника, весьма 
велико. К оличество  капиллярных сосудов в лопастях  больш е того 
количества  сосудов, ко то р о е  питает  м ускулатуру плавника.

О тличия в форме сосудов плавника личинок амфибий и личинок 
рыб д остаточно  ясно выражены. У личинок рыб (например, Cyprini- 
dae) сосудистая поверхность  анального плавника в тех  случаях, 
когда она дости гает  наибольш ей величины, образована разветвле-
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ииями непосредственно самой v. caudalis  inferior (Крыжановский, 1933). 
У личинок амфибий v. caudalis inferior сохраняет форму цельного 
прямого сосуда. Увеличение поверхности происходит вследствие р аз 
вития специальных капиллярных сосудов, отходящ их от v. caudalis  
inferior в ткань лопастей. Эти сосуды служ ат  как для снабжения 
ткани лопастей  питательными вещ ествами, так вместе с тем  и для 
дыхания. Они функционируют вплоть до начала редукции хвоста  
личинок (у Anura), т. е. до метаморф оза . Сходство вы раж ено  в том, 
что кровеносная сеть  в спинном плавнике личинок рыб (в тех  слу
чаях, когда она имеется) развивается  из сегментальных сосудов. 
Таким же образом развиваю тся сосуды в дорсальной лопасти  плав
ника амфибий.

У всех личинок амфибий в лопастях  плавника им еется более  или 
менее густая сеть  капиллярных сосудов (не были исследованы лишь 
Apodes). Этого нельзя сказать  о личинках рыб, так как в н ек о т о 
рых семействах рыб лопасти  плавников личинок лишены кровен ос
ных капилляров. Таким образом, присутствие капиллярной сети  в л о 
пастях плавника амфибий носит более распространенный и ко нстант
ный характер . С ущ ественно  различна т ак ж е  п родолж и тельн ость  
функционирования плавников как органов дыхания в течении онто
генеза. У личинок рыб (за малым исключением) наибольш ее зн ач е 
ние для дыхания имеют плавники на разных стадиях до развития 
дефинитивных ж абер . У личинок амфибий их д ы хательная  функция 
растягивается  на значительно более  длинный период онтогенеза, 
так как редукция сети капиллярных сосудов в лопастях  плавника 
начинается  лиш ь ко времени матаморфоза.

В заключение рассмотрим некоторые примеры выраженной функции дыхания 
хвостового плавника у  личинок амфабий тропических видов, отличающихся особен но
стями своего размножения.

Ю жноамериканский род Phillom edusa. виды которого ведут древесный образ ж из
ни, сходный с нашими квакшами, описан известным английским естествоиспытателем  
Бэджетом (B udgett, 19Л ). Phillom edusa hipohondrialis откладывает яйца на ветвях ра
стений, свисающих над водой. Личинки размножаются внутри студенистой разжиж ен
ной оболочки яйца, а затем заканчивают превращение в воде. Во время пребывания 
в оболочке у  них чрезвычайно сильно развиваются наружные жабры, достигающие 
1 / 3  длины тела. Хвост ж е у нее сравнительно небольш ой и у личинок с задними ко
нечностями намечается редукция его верхней лопасти.

У H em isus marmoratus (так называемые „лягушки поросята". Африка) самка прик
рывает своим телом яйца до выхода головастиков. В отличие от Phillom edusa у H em isus 
соверш енно отсутствуют наружные жабры, что компенсируется прогрессивным разви
тием хвоста, имеющего лопасти с густой сетью капиллярных сосудов (судя по ри сун
кам Бэджета).

X e n o p u s  l a e v i s  (глгдкая ш порцевая лягушка. Подотряд A glossa. Тропичес
кая Африка). Личинка также имеет весьма слабо развитые наружные жабры. Вентраль
ная лопасть хвостового плавника сильно увеличена (Peter, 1931).

M a n t o p h r i n e  r o b u s t a  (узкоротая лягушка. Новая Гвинея). У личинок 
отсутствуют жабры. Длинный хвост с кожистой оторочкой богато снабж ен кровенос
ными сосудами (Брэм).

Н у  l o d e s  m a r i i n i c e n s i s  (антильская лягушка). Наружные жабры отсутст
вуют. Хвост тесно прилегает к оболочке яйца и настолько богат кровеносными с о с у 
дами, что является органом дыхания (Peters, 1876).

R a n a  o p i s t o d o n  (Соломоновы острова). Органами дыхания являются своеоб
разные поперечные складки кожи по бокам брюха молодого лягуш енка (Boulenger, 
1890). Яркий пример своеобразия личиночных дыхательных органов дает личинка Necturus. 
У нее в связи с большим объемом желточного мешка сильно развивается на его по
верхности сеть капилляров кровеносной системы. Дыхательная функция желточного  
мешка оказывается вполне достаточной на первой стадии до ра5 в и т ) щ ^ 9 р у 2^ных 
жабер. В связи с этим, повидимому, наблюдается запаздывание в раарит-ии '^ЪЯирВрго 
плавника, что и сказывается на его малой длине (около > / 3  длины те^а^,

Дыхательная функция желточной кровеносной системы весьма (фряевро-
странена среди личинок различных семейств рыб. У большинства л'игшнда Jfiiura ц  
Urodela она не выражена и имеет более ограниченное р а сп р о сф а ^ н ет ^ в и п ^ л о ж м ' 
быть, связано с относительно более слабым развитием желточного м ^ н у^
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В 1л и о л ы

1. Х востовой нлавник личинок амфибий имеет сильно развитую 
систему поверхностно леж ащ и х  кровеносных сосудов, слагающуюся 
из интерсегм ентальны х вен мускулатуры и из сосудов лопастей. 
О собенно велика площ адь сосудов в лопастях  плавника, так как в 
них имеется густая сеть  капилляров.

К оличество  сосудов, отходящ и х  в лопасти плавника, настолько 
велико и диаметры этих сосудов настолько широки, что ко
личество  крови, поступаю щ ее в лопасти плавника, не мень
ш е, а, вероятно, больш е того  количества крови, ко то р о е  пи
т ае т  мускульную часть плавника. Эти особенности в кровеносной 
систем е сосудов плавника могут быть объяснены только  с точки 
зрения признания за хвостовым плавником значения ком пенсатор
ного личиночного органа дыхания.

2. Различия в форме капиллярной сети лопастей  плавника в раз
личных семействах амфибий имеют характер  адаптаций, связанных 
с повышением дыхательной  функции путем увеличения площади по
верхности  капилляров.

Имею тся два пути увеличения поверхности  капиллярной сети:
а) Р азвити е  слож ной  древовидной формы капилляров, причем 

часто наблю дается концентрация их разветвлений близ краев л о п а
стей  (подобный тип имеют семейства Ranidae, Pelobatidae и все Uro- 
dela).

.6) Р азвитие  м елкоячеистой  сети капилляров, равномерно рас
пределенной но всей площади лопастей  (Bufonidae).

3. П рогрессивное  развитие лопастей  плавника и густота  капил
лярной сети в них коррелятивно  связаны с величиной относительного  
прогрессивного развития ж аберно-легочного  аппарата у различных 
видов. Особенно резко  эта зависимость  выражена у Bufonidae.

4. В отличие от  личинок рыб у личинок амфибий хвостовой 
нлавник у всех семейств  и видов снабжен кровеносными сосудами 
в лопастях . У рыб же имеется много примеров семейств, где о т с у т 
ствую т кровеносные сосуды в лопастях  плавников. Отсюда следует-, 
что значение хвостового  плавника как органа дыхания у амфибий 
имеет более  константный характер  по сравнению с рыбами. Если 
у личинок рыб плавники функционирую т как органы дыхания глав
ным образом до того, как разовью тся  дефинитивные жабры, то  у 
личинок амфибий их функция растягивается  почти на весь  период 
личиночной жизни вплоть  до времени метаморф оза , когда у Anura 
начинается редукция хвоста и когда они функционально сменяются 
кожно-дыхательнымп сосудами тела.

ЛИТЕРАТУРА

1 . A r n o l d  J., Experem entellc Untersuchungcn iiber d ie  Entwicklung der Blutcapil- 
laren. V irchow ’s Archiv f. pat. Anat. und P hysiol., Bd. 5'Л, H eft I, 1871.—2.  B a r -  
f u r  t li D.. V ersuche iiber Verwandung der Froschlarven. Archiv f. mikro.sk. Anat., 
Bd. --9, 1887.— 3. B o u l e n g e r  G., On the rep:iles and batrachians of the Solom on  
Islands. Trans. Z ool. Soc. London, vol. XII, 189J.—4. The Budgett memorial volum e. 
Edited by J. Graham Kerr. Cambridge, 1907.— 5. Б р э м ,  Жизнь ж ивотны х.- 6 . D z i u -  
r z y n s k i  A., Untersuchungen iiber d ie Regeneration der Blut- und Lyrnphgefasse im 
Schw anze von Froschlarven. Bull, fntern. Acad., Krakow , 1911.— 7. F e d o r o w i c z ,  Bei- 
trag zur Kenntnis der Anatom ic und Entw icklung einiger Venen bei Amphibien. Bull. 
Intern, ^cad., Krakow, 1914.— 8 . G o l u b e w  A ,  Beltrage zur Kenntnis des Baues und 
der E ntw ick lungsgesch ichte der KapiHargefasse des Frosches. Arch. f. micr Anat., Bd. 5, 
1869.—9. G r o d z i n s k i  Z., L'eber d ie Entwicklung dcr G cfasse des Dotterdarmes bei 
Urodelen. Bull. Intern. Acad.. Krakow, ser. B.. 1924.— In. H o u e r  М., Untersuchungen  
iiber das I.ym phgefassystem  der Froschlarven. I. Teil. Bull. Acad. S c ierces. Cracovie

•102



1905.— П . H o y e r  u. U d z i e l a ,  Untersuchungen iiber das L ym phgefassystem  von 
Salainanderlarven. Morph. Jahrb., Bd. 44, 1 9 1 2 — 12. К р ы ж а н о в с к и й  С. 1'., Органы  
дыхания личинок рыб (T eleostom ie) и псевдобранхия, Труды лаборатории эволюцион
ной морфологии, т. I, в. 2 , 1933.— 13. М a u е г, U eber die blutleeren Gefiisse im 
Schw anze der Batrachienlarven. Sitzungsberichte d. Akad. in W ien. Bd. 91, 2 , 1886.— 
14. Normentafeln zur E ntw icklungsgeschichte der W irbeltiere. D evelopm ent of Necturus 
m aculosus. Heft II.— 15. P e t e r  K., D evelopm ent of the external features of Xenopus 
laevis. The Journal of the Linnean Society , vol. XXXVII, № 254, London, 1931,— 16. P e 
t e r s  H ., Ueber die Entwicklung eines Batrachies. H y lod es m artinicensis. M onatsber 
Akad. W iss., Berlin, 1876.

THE VESSELS OF THE CAUDAL FIN IN AMPHIBIAN LARVAE AND 
THEIR RESPIRATORY FUNCTION

by L. M e d v e d e v

1. The caudal fin of am phibian  larvae has a well developed system  
of blood vessels located under the  surface. This system  encloses the 
in tersegm ental veins of the muscles as  well a s  the vessels of the lobes. 
The blood vessel surface is particularly  large in the  fin lobes due to the 
dense ne t of capillaries.

The vessels directed toward the lobes are so numerous tha t  it seems 
quite safe to consider the blood supply ing  of the fin lobes even better
than th a t  of the m uscular part of the fin.

All these  pecularities of the blood vessel system  of the fin can be
understood is we consider the caudal fin as a com pensatory  organ of
respiration during the larval life.

2. Differences in the form of the capillary system of the caudal fin
in different families of Amphibia must be considered as adapta tions  to
an intensification of the respiratory function through an increase of the 
total surface of capillaries.

There are two modes of such an increase:
a. A developm ent of complicated ramified capillaries with ramifica

tions which are often observed a long  the border of the lobes.
Such a type is represented in Ranidae, Pelobatidae and  in all Uro

dela.
b. A densely  developed capillary net with small mashes evenly co

vering the lobe surface (Bufonidae).
3. The progressive developm ent of the fin lobes and the density of

their capillary system is correlated with the re lative developm ent of the 
branchial apparatus  and lungs am ong different species. This correlation 
is particulaly well expressed  in the fam. Bufonidae.

4. In distinction from the fish larvae the caudal fin lobes in all fa
milies of Amphibia are provided with blood vessels. There are many 
families of fishes in which the blood vessels  of the fin lobes are absent. 
This shows that  in Amphibia the respiratory role of the caudal fin is 
more constant than in fishes. The fins of fish larvae are used respiration 
mostly before the developm ent of the definitive branchiae while in Amphi
bia their functionning covers alm ost the whole period of larval life up 
to the m om ent of metamorphosis. The reduction of the tail in Anura is 
accompanied by the substitution of this type of respiration for the skin- 
respiratory vessels of the body.
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