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ТОМ XXVI

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
1947 ВЫП. 3

О ЗАДАЧАХ, ОБЪЕКТЕ И МЕТОДЕ МОРСКОЙ 
БИОГЕОГРАФИИ

Л. А. ЗЕНКЕВИЧ

Институт зоологии Московского государственного университета

Положения, изложенные в настоящей статье, иллюстрируются при­
мерами, взятыми из закономерностей распределения морских организ­
мов. Тем не менее основные принципиальные положения могут быть 
применены ко всей биогеографии, хотя нельзя отрицать того, что в за ­
кономерностях исторического развития и современного распределения 
сухопутных и морских растений и животных имеются весьма существен­
ные различия, так же как существенно различны пути развития и до­
стижения морской и сухопутной зоогеографии. Эти различия определя­
ются систематическим составом преобладающих групп растений и ж и­
вотных в трех основных средах обитания, орографическим характером 
контуров и рельефа материковых глыб и ложа океанической водной 
массы и физико-химическими условиями среды.

В настоящее время нет оснований существенно изменять определе­
ние биогеографии как науки, изучающей закономерности распределения 
организмС'В в биосфере. Нет такж е оснований вносить существенные из­
менения в деление биогеографии на 1) регистрирующую (флористика и 
фаунистика; инвентаризация), 2) каузальную, или аналитическую (изу­
чающую: а) историю возникновения и развития и б) современные усло­
вия существования организмов) и 3) синтетическую ' (биогеографиче- 
ское районирование).

Требуется только одна' оговорка: биогеография оперирует с законо­
мерностями крупного масштаба, охватывающими либо всю биосферу, 
либо основные ее подразделения, названные Геккелем (Haeckel [26]) 
макрохорами. В этом отношении биогеография прежде всего вплотную 
примыкает к экологии, ведущей изучение закономерностей распределе­
ния организмов в основном в пределах микрохсров и системы взаимо­
отношений между организмом и внешней средой (аутэкология) и взаи­
моотношений между организмами (синэкология, биоценология). Био­
география, используя данные экологии, наибольшее внимание уделяет 
обобщающим закономерностям распределения организмов в биосфере 
и в основных ее подразделениях. Интерес к массовым проявлениям 
жизненных явлений в биосфере сближает биогеографию с гидробиоло­
гией. Все три науки тесно соприкасаются и частично перекрывают друг 
друга в областях взаимных интересов.

Для того, чтобы яснее сформулировать современные задачу, объект 
и метод зоогеографии, полезно взглянуть на историю развития морской 
зоогеографии, тем более, что в настоящее время многое из этой истории 
забыто, многое не принимается в расчет, многое оценивается однобоко. 
В результате современная зоогеография находится как бы в состоянии 
кризиса, дальнейший путь ее развития неясен, основной задачей ее ча­
сто склонны считать только выяснение истории фауны, а все остальное 
отодвигается на второй план.
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В этом обзоре необходимо подчеркнуть, что по всем четырем ука­
занным ниже направлениям уже сделаны обобщения широко географи­
ческого характера, что эти направления характеризуются своими осо­
бенностями, не перекрывают друг друга и каждое дает ценнейший на­
учный материал. Ни одно из этих направлений не является пройденным 
этапом и по каждому из них необходимо вести сбор материала. Этими 
четырьмя направлениями, известными нам из трудов Д аля (Dahl [21]), 
Гессе (Hesse [29]) и Эвмана (Ekman [24]), являются: регистрирующая 
биогеография, историческая биогеография, экологическая биогеография, 
региональная биогеография.

Без гармоничного развития всех четырех направлений биогеография 
не сможет занять то важное положение, которого она вполне заслужи­
вает не только как наука теоретических обобщений, но и как дисцип­
лина, создающая обширный научный базис для построения системы ра­
ционального использования растительного и животного сырья морей и 
океанов. В отличие от прежних схем, в настоящее время, пожалуй, 
целесообразнее региональную биогеографию не противопоставлять 
остальным трем ее разделам, а считать, что она входит в каждый из 
них. И регистрирующая, и историческая, и экологическая биогеография 
в равной степени сводят свои данные в региональные схемы.

Нельзя исчерпывать задачи зоогеографии и восстановлением исто­
рии фауны. Как ни важ на эта сторона вопроса, как много ни дает вы­
яснение генезиса и путей формирования современной фауны, как ни 
тесно связано с ними современное распространение морских организ­
мов, однако это последнее, совершенно естественно, имеет для нас боль­
шее значение. Историческое развитие фауны для биогеографии важно 
в меру возможности объяснить им современное распространение фауны 
и ее особенности. В данном случае под исторической биогеографией 
следует подразумевать исторические изменения в распространении орга­
низмов, в результате которых сложилось современное распределение. 
Отдельные организмы и группы организмов в разной степени способны 
изменять (расширять, сокращать и передвигать) свои ареалы, в силу 
чего в любой части биосферы непрерывно идут изменения в составе и 
распределении организмов. Выделение исторической биогеографии в 
указанном смысле в самостоятельный раздел нисколько не устраняет 
возможности и необходимости и в других разделах биогеографии учи­
тывать исторический путь созидания современных особенностей флоры и 
фауны.

В середине XVIII в. изобретение драги (Марсильи и Донати, 'Маг- 
sigli е Donati, 1750) и планктонной сетки (О. Мюллер, О. Miiller, 17,77) 
привлекло внимание многих биологов к сбору и изучению морских орга­
низмов. В первой половине прошлого столетия стали появляться капи­
тальные работы (Одуэн и 'Мильн-Эдвардс, Audourn et Milne-Edwards, 
1832; М. Сарз, Sars, 1835, и Форбс, Forbes, 1844), включавшие уже 
много существенных данных о закономерностях зонального (вертикаль­
ного) и географического (горизонтального) распределения морских 
организмов и давшие возможность австрийскому зоологу Шмарда 
(Schmarda) включить в свою зоогеографию ряд сведений по морской 
фауне (1853).

Со второй половины прошлого столетия накопление материалов и 
развитие синтезирующих обобщений в области изучения планктона и 
бентоса шло в значительной степени различными путями, что определя­
лось временем введения в практику и ^различными качествами применяв­
шихся орудий сбора. Применение довольно совершенной количественной 
планктонной сетки (В. Гензен, W. Hensen, 1877) сразу повело биологов 
по пути количественных исследований мира пелагических существ, ко­
личественные ж е исследования бентоса стали возможны только через
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35 лет, с изобретением дночерпателя (Экман, 1909, и Петерсен, Peter­
sen, 1909).

Эпоху в изучении планктона сделала планктонная экспедиция 
В. Гензена (1889) на судне «Националь». Собранный количественными 
планктонными сетями материал дал возможность многим биологам изо­
бразить на картах количественное распределение (число экземпляров) 
различных групп планктонных организмов. В качестве иллюстрации при­
водим одну из большого числа подобных карт (рис. 1). На этих кар-

Рис. 1. Количественное распределение (по числу экземпляров) 
представителей рода Trichodesm ium  jSchizophyceae) (по Вил­
ле). Волнистая линия — северная граница распространения; 

кружки — встречаемость в малом количестве экземпляров

тах по маршруту корабля «Националь» отображено в виде треуголь­
ников количество отдельных компонентов фито- и зоопланктона. К этой 
ж е  группе схем можно отнести появившуюся позднее карту Ломанна 
(Lohmann [31]) с количественным распределением в Атлантическом 

океане отдельной формы кокколитофорид Pontosphaera huxleyi (рис. 2), 
хорошо отражающим общее распределение всего атлантического план­
ктона.

Большая серия работ по материалам планктонной экспедиции, вы­
шедших в конце прошлого и начале настоящего столетия (1893— 1904), 
несомненно явилась первыми обобщениями, дававшими представление 
о характере и неравномерности распределения пелагических организ­
мов в океане. Казавшаяся до того однородной среда оказалась в одних 
частях обильно населенной самыми различными организмами, в дру­
гих — исключительно бедной. По подобному типу обобщений планк- 
тонология на 2—3 десятка лет обогнала изучение бентоса, так же, как
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и изобретение количественной планктонной сетки на 30 с лишним лет 
обогнало изобретение дночерпателя.

Таким ж е образом впервые для планктона появились схемы выде­
ления областей мирового океана по однородному составу планктона 
(Клеве, Cleve [19]) (рис. 3). Д ата этих биогеографических обобщений,

Рис. 2. К арта распределения кокколитофориды  Ponto- 
sphaera hux ley i (количество клеток на литр) (по Ломанну)

впервые полученных для фитопланктона (1897), является не менее зна­
менательной, чем предыдущая. Впервые районирование океанических 
вод проведено по границам распространения биомических 1 комплексов, 
установленных на основе количественного распределения.

К этой же категории зоогеографических обобщений следует отнести 
и такие частные обобщения, как, например, замечательную для своего 
времени карту Д ам а (Damas [22]) с районами нереста трески (рис. 4).

Следующим крупнейшим этапом дальнейшего развития в этом же 
направлении изучения закономерности распределения планктона по ми­
ровому океану явилась экспедиция на судне «Метеор» (1925— 1927), 
отделенная от планктонной экспедиции Гензейа 35 годами.

На основании количественных сборов планктона, собранного при 
помощи современных технических приспособлений, Гентшель (Hent- 
schel) дает известную карту (1929) количественного распределения 
планктона поверхностного слоя воды (рис. 5) для южной части Атлан­
тического океана; так же, как это было и при обработке «материалов 
планктонной экспедиции, он строит ее по количеству экземпляров в 
литре воды. Через несколько лет Гентшель [28], на основании мате­

1 Биома — животное и растительное население вместе.
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риалов «Метеора» и своих более ранних работ, дает интереснейшую 
теоретическую схему распределения поверхностного планктона (рис. 6) 
в идеальном океане, одинаково применимую и к Атлантическому и к 
Тихому океанам.

Рис. 3. Карта фитопланктических комплексов северной А тлан­
тики (по Клеве). D  — D idym us, Т  — Tricho, S — S ty li, S i  — 

S ira, С — C haeto, Tr  — Tripo (p lankton)

Более конкретную интерпретацию того ж е явления дают Рессель и 
Ионг (Russel a. Yonge) в своей известной книге «'Моря». Исключитель­
но ценным обобщением является данная В. Богоровым [4] характери­
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стика изменений вегетативного цикла планктона океана при продвиже­
нии из высоких широт в экваториальную зону (рис. 7).

Согласно этой схеме, полярным и экваториальным зонам свойственен 
моноциклический тип годового развития планктона, умеренным зонам —

Рис. 5. Количественное распределение (число экзем ­
пляров на литр) планктона поверхностной толщи воды 

А тлантического океана (по Гентшелю)

дициклический. Одновременно с этими широкими и весьма важными 
для дальнейшего развития биогеографии обобщениями появляется и 
карта районирования мирового океана по составу планктона Штейера

Steuer [46]) (рис. 8), на 37 лет 
поздне!е подобной ж е карты Орт- 
манна (Ortmann) давшего схему 
зоогеографического< районирования 
океана преимущественно для бенто­
са. Зоогеографическая схема Штейе­
ра не является большим шагом впе­
ред, так как дает мало нового по 
сравнению с картой Ортманна; с дру­
гой стороны, она построена на осно­
ве чисто качественных характери­
стик, без учета очень большого на­
копленного планктонологией 'матери­
ала по количественному распределе­
нию планктических комплексов.

Сходную с планктоном картину 
Рис. 6. Схема теоретического коли- развития^ зоогеографических пред-*
чественного распределения планктона ставлений дает и изучение морского
в некотором идеальном океане (по бентоса; имеющиеся различия огра-

Гентшелю) ничиваютоя только последователь^
ностью развития отдельных этапов.
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Ортманн [36] в известной книге «Основы морской зоогеографии» дал 
карту биогеографического районирования мирового океана. Карта 
Ортманна настолько удачно составлена (хотя, как известно, основным 
материалом автору послужили десятиногие ракообразные), что и по сей

Рис. 7. Циклы количественного развития океанического 
планктона на разных широтах (по Богорову). Сплош­

ная линия — фитопланктон, пунктирная—зоопланктон

180 ISO 120 30 60 JO О 30 60 90 КО /so то

iso  iso к о  90 60 зо  о зо  60 за  /го iso w o

Рис. 8. Области распространения веслоногих ракообразны х океанического 
планктона по (Ш тейеру)
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день сохраняет свое значение. Все последующие схемы зоогеографиче- 
ского районирования мирового океана, составленные на основе качест­
венной оценки фауны, с большими или меньшими изменениями повто­
ряют карту Ортманна.

В отличие от планктона, в изучении которого схемы количественного 
распределения на 40 лет обогнали качественные схемы общеокеаниче­
ского районирования (Штейера), для бентоса первая схема районирова­
ния дана именно на основе качественного распределения, на 15 лет ра­
нее первых обобщений, явившихся результатом количественного изуче­
ния бентоса.

Следующим, очень существенным этапом в зоогеографическом 
районировании донного населения моря явились работы Петерсена и 
его учеников (начиная с 1909 г.), составленные по данным количествен­
ного учета донной фауны, собиравшейся при помощи дночерпателя. 
Прежде всего Петерсен [37] картировал распределение фаунистических 
комплексов бентоса, характеризуя их соответственными количествен­
ными показателями веса и числа экземпляров. Эта карта Петерсена 
вполне соответствует картам Клеве (Cleve [19]) и Грана (Gran [25]) 
для планктона, появившимся почти 20 годами ранее, только сделана она 
с применением более точного количественного метода.

В дальнейшем, используя имевшиеся сведения о распространении 
фауны северной Атлантики, Петерсен экстраполировал донные фаунис- 
тические комплексы далеко за пределы датских вод — до Гренландии, 
Шпицбергена, Новой Земли и в Балтийское море (рис. 9). Конечно, 
сейчас мы уже не можем считать эту схему вполне удовлетворительной. 
Однако важно, что Петерсен 35 лет тому назад для бентоса сделал то 
же, что сделали Клеве и Гран до этого для планктона, дав впервые 
географическое районирование больших пространств моря по биоми- 
ческим (флористическим и фаунистическим) комплексам, выделенным 
на основании количественного метода.

Правильные идеи названных исследователей, однако, медленно вхо­
дили в практику сбора и обработки морского материала и в теоретиче­
ские обобщения зоогеографов. Только в нашей стране в течение послед­
них 25 лет количественные исследования морской флоры и фауны на 
всех наших морях приняли систематический характер и легли в основу 
изучения биологии моря. Именно у нас впервые были продолжены ра­
боты по методике Петерсена сначала Н. Чугуновым на Каспийском [15] 
и Азовском [16] морях, а затем многочисленными исследователями на 
Баренцовом, Белом, 'Каспийском, Азовском, Аральском и Японском 
морях. Особенно высокого уровня достигли эти исследования на Азов­
ском море (Воробьев [6]).

В дальнейшем исследования датской школы нашли своих продолжа­
телей и во многих других странах (Финляндия, Швеция, Норвегия, Гер­
мания, Англия, Италия, США), но преимущественно в европейских. До 
настоящего времени мы не имеем никаких количественных данных по 
распределению донной фауны у побережий Австралии, Африки (за 
исключением нескольких проб в Средиземном море), Южной Америки и 
антарктического материка. За исключением датских вод и наших совет­
ских морей, не существует достаточно обширных акваторий, в которых 
количественное распределение донной фауны было бы изучено. Не­
сколько лучше обстоит дело с планктоном. Однако до сего времени в 
исследованиях морского планктона за рубежом господствует явно по­
рочный метод количественного учета компонентов планктона только по 
числу экземпляров. Количественное изучение жизни моря получило в 
СССР громадное развитие, не осуществленное в таком масштабе ни в 
одной другой стране. Самое существенное в этих работах заключается 
в том, что на основе всестороннего количественного учета распределе­
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ния жизни в морях СССР советским исследователям удалось создать 
очень ценный научный базис для хозяйственного освоения сырьевых 
ресурсов моря и реконструктивных их изменений.

Рис. 9. Ф аунистические комплексы („anim al com m unities") бентоса 
северной части Атлантического океана (по Петерсену).

/  — комплекс M acom a b a ltica , 11 — комплекс V enus g a llin a , 111 —  комплекс B rissopsis  
I y r ife ra , IV  — ком плекс B r. ly r i fe ra  глубоководны й, V  — северн ы е с о о б щ еств а-M a c o m a  
c a lca re a , A starte  b o re a lis , V I  — северн ы е сообщ ества с P o r tlan d ia  a rc tic a ,  V II  — се­
верные сообщ ества с P e ; te n  frig id u s, VI I I  — комплекс Л у зи тан ск о й  обл асти , I X  — ком­

п лекс глубинной ф ауны  А тлан тики

В 1936 г., через 25 лет после Петерсена, Спэрк (Sparck) повторяет 
попытку Петерсена экстраполировать фаунистические комплексы дат­
ских вод далеко за их пределы, присоединяя к старым данным Датской 
биологической станции новые данные по Исландии, Гренландии, Ян- 
Майену, Шпицбергену и Баренцовому морю (рис. 10). Спэрк считает 
необходимым положить в основу зоогеографяческого районирования 
фаунистические комплексы, установленные количественными методами, 
и работу свою называет «Зоогеографическое значение фаунистических 
комплексов Петерсена».

В 1938 г. Филатова чрезвычайно удачно показывает возможность 
точного разграничения отдельных фаунистических комплексов путем 
использования количественных данных (рис. 11).
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Можно также вспомнить, что в 1934 г. Ремане (Remane) в своей 
статье о проблеме солоноватоводности границу между морской и соло­
новатой зонами Балтийского моря проводит там, где морские и солоно­
ватоводные формы дают по 50?/о общего числа видов, т. е. определяет 
солоноватоводность в зависимости от преобладания той или иной 
группы видов.

Рис. 10. Распространение арктических и бореальных фауни- Рис. ’ 1]. Соотношение
стических комплексов бентоса северной Атлантики (по бореальны х,арктических
Сперку). Сплошные черные обозначения соответствуют и арктическо-бореаль-
арктическим комплексам, половинные — борео-арктичес- ных видов в комплексах
ким переходным, с точкой внутри — бореальным и свет- донной фауны юго-за-

лые—бореально-средиземноморским падной части Баренцова
моря при продвижении с 
запада на восток (по Фи­
латовой). 1 — бореаль- 
ные; 2  — арктические; 
3  — арктическо-бореаль- 

ные

В наших отечественных исследованиях методика Петерсена была не 
только применена со всеми деталями, но и расширена и углублена.

Впервые для обширного морского водоема (Баренцево море) была 
дана карта распределения фаунистических комплексов и биомассы все­
го бентоса и основных составляющих его групп при помощи изобент 
(рис. 12) [5, 10, 13, 48].

Количественное изучение донной фауны Баренцова, Белого и Кар­
ского морей дало, прежде всего, подразделение на фаунистические 
комплексы, соответствующие аналогичным комплексам Петерсена и 
Спэрка. Распределение этих комплексов (не приводимое нами на рисун­
ках) дало возможность провести точные границы между бореальной и 
арктической областями и подобластями последней (рис. 12). С другой 
стороны, количественное распределение, впервые для донной фауны 
обширной акватории океана (около 1,5 млн. км2), указывает, так же 
как это было показано одновременно на схемах Гентшеля для планкто1- 
на, что качественное (приводящее в дальнейшем к биомическому райо­
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нированию — фито + ' зоогеографическому) и количественное (приводя­
щее к типологическому районированию) распределение организмов со­
вершенно не совпадают в своих границах, подчиняются различным 
обуславливающим причинам и должны приводить к различным схемам 
районирования.

Точное количественное разграничение фаунистических комплексов 
для Баренцова моря было положено в основу фаунистического райони­
рования; таким образом, прямым количественным методом Броцкая и 
Зенкевич [5] подтвердили зоогеографические подразделения Баренцова 
моря, предложенные Шорыги- 
яым [14] на основании косвен­
ного количественного учета, и 
внесли коренное исправление 
в прежде существовавшие схе­
мы районирования. Нашими 
работами на Баренцовом море 
было установлено, что райони­
рование по количественному 
распределению не совпадает 
с границами фаунистических 
комплексов.

Таким образом, на основе 
количественного изучения фау­
ны устанавливаются два пути 
районирования — по фаунисти- 
ческим комплексам и по про­
дуктивным свойствам. Матери­
алы по количественному рас­
пределению населения мирово­
го океана выявили основной 
характер широтной зонально­
сти, столь тесно увязывающей 
продуктивные свойства морских 
организмов с физико-химиче­
скими факторами океанической 
среды. Приполярные области 
Арктики и Антарктики2 оди­
наково бедны жизнью. Это об­
условливается темнотой зим­
ней ночи, постоянной низкой 
температурой, длительным существованием ледового покрова и, в боль­
шинстве сезонов года, наличием солевой стагнации, препятствующей 
выносу на поверхность питательных солей. Это области очень короткого, 
часто очень сильного и остро выраженного вегетационного периода, осо­
бенно в зонах, приуроченных к кромке полярных льдов. К экватору от 
этих олиготрофных зон располагаются в обоих полушариях пояса 
обильного развития жнзни.

Эти политрофные зоны характеризуются значительными сезонными 
колебаниями температуры, обычно при отсутствии очень низких темпе­
ратур, хорошим летним прогревом, бурно идущими процессами верти­

Рис. 12. С хематическое распределение биомас­
сы бентоса Баренцова моря и соседних морей 
и основные зоогеографические границы (по 

Броцкой и Зенкевичу).
/  — <  25, 2 —  25 — 100, 3  — 100 — 300, 4 — >  300 г/м*. 
Ш триховые линии даю т границы м еж ду бореальной  и 
аркти ч еской  областям и  (левая) и меж ду, верхне- и н и ж ­
н еаркти чески м и  подобластями аркти ч еской  об ласти  

(правы е)

2 Впрочем, мы еще не им-есм точных данных о границах и даж е наличии этой 
олиготрофной зоны в  Антарктике; вероятно, она очень узка. В северном ж е полуша­
рии эта приполярная область тянется в иных местах на 1,5— 2 тыс. км к  югу от по­
люса. В результате колоссальный по размерам бассейн в 10— 12 млн. км2 выпадает 
из возможностей промыслового использования. Мы не должны, однако, исключать 
в будущем возможность изменения режима арктического бассейна в целях его нави­
гационного, промыслового и всякого иного использования.
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кального перемешивания, выносящими на поверхность питательные 
соли, и длительным вегетативным периодом. Это наиболее плодородные 
зоны мирового океана. К ним приурочены и богатейшие мировые про­
мысловые районы (рис. 13).

От обеих политрофных зон к экватору располагаются беднейшие, в 
смысле биологической продуктивности, зоны мирового океана. Эти 
океанические пустыни обязаны своим существованием резко выражен-

Рис. 13. Распределение полярного фронта в северной части А тлан­
тики и районы особо обильного скопления жизни и промысловых

объектов.
1 п 2 —  полярны й ф рон т; 3 — районы  обильной  ж изни  и промысла (по Броцкой

и З ен к еви ч )

ной температурной стагнации вод, ничтожным количествам питательных 
солей, возможно постоянным очень высоким температурам и резкому 
действию лучей солнца.

Почти в самой экваториальной зоне, в области экваториальных про­
тивотечений существует весьма узкий пояс несколько повышенной про­
дуктивности в зонах дивергенции тропических вод. Таким образом, 
можно различать семь широтных зон мирового океана, резко различных 
по показателям биологической.продуктивности.

Однако эти семь зон не дают картины полной симметрии — все соот­
ветственные зоны северного и южного полушария имеют разную шири­
ну. Еще более резка асимметрия в меридиональном направлении. 
Основная причина биологической асимметрии океана — асимметрия рас­
пределения материковых глыб и следствие ее — асимметрия океаниче­
ских течений, а такж е асимметрия в распределении климатических зон.

Изучение распределения областей количественного обилия населения 
океана дает возможность выделить зоны, особенно богатые жизнью, и 
установить, что многие участки этих зон являются Также и богатейши­
ми районами рыбного промысла. Установлены и некоторые другие свя­
занные с количественным распределением жизни в океане закономер­
ности. Укажем, например, на замечательное явление использования 
биологических выгод, предоставляемых разными районами океана в раз­
ные сезоны года, наиболее подвижным компонентом пелагиали — рыба­
ми, китами, ластоногими и, возможно, некоторыми головоногими. В лет-' 
ний период массы этих животных устремляются в политрофную зону на 
откорм, с наступлением зимы — отходят обратно на размножение в бо­
лее теплые, но менее продуктивные зоны. Эта биологическая поляризо-
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ваниосгь морского нектона одно из характернейших явлений в биогео­
графии океана.

К этой ж е группе зоогеографических обобщений можно отнести и то 
районирование комплексов объектов мирового морского промысла, кото­
рое так удачно показано Рассом в последнее время в ряде докладов и 
суммировано в его последней книге [12].

Фаунистическое районирование, первоначально проводившееся 
(Ортманн, Штейер, Экман и др.) на базе качественной оценки фауны, и 
идущее ему на смену районирование на базе количественного выделе­
ния фаунистических комплексов (Петерсен, Сперк, Броцкая и Зенкевич, 
Филатова и др.) не дают основания уделять меньшее внимание вопро­
сам регистрирующей биогеографии. М атериал этот не только требует 
дальнейшего внимательного изучения, но и дает возможность построе­
ния многих важных обобщений.

Накопление материалов по регистрирующей зоогеографии прежде 
всего должно привести к созданию картины видового и группового рас­
пределения организмов в галосфере.

Экваториальный пояс дает приют качественно наиболее богатой 
фауне, высокие широты, наоборот, характеризуются качественно очень 
бедной фауной. Размах колебаний очень велик — по крайней мере в 
100 раз. Их можно выразить в виде схематической карты (рис. 14).

Рис.- 14. Схема качественного обилия животного населения мирово­
го океана. О бщ ее количество видов морских животных (150 000) 
принято за 100 % . Ш триховкой выделены районы обильного скопле­

ния жизни в океане (оригинал)

Мы пока не можем дать объяснений этому явлению. Следует ли 
искать причину в температурных различиях, в разнообразии биотопов, 
или в различной древности тепловодной и холодноводной фаун, связан­
ной с климатическими изменениями на поверхности Земли?

Совершенно несомненна такая ж е неоднородность качественного 
разнообразия (видового и группового) между двумя океанами, между 
восточными и западными частями обоих океанов, между отдельными 
морями и частями морей. Так, мы знаем, что арктический и антарктиче­
ский планктон богаче диатомовыми, тепловодный — перидинеями, кокко- 
литофоридами, фораминиферами, радиоляриями, сифонофорами, саль- 
пами, ктенофорами и т. д. Так же велики различия в бентосе-, известно 
громадное преобладание в теплых морях крабов, морских лилий, мадре-
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норовых кораллов и т. д. Темп роста, возраст, размеры тела претерпе­
вают также в пределах галосферы резкие изменения. Явления эти 
многообразны и разнородны. Известно, что многие морские организмы 
по мере продвижения в высокие широты увеличивают размеры тела и 
сроки жизни, особенно моллюски и ракообразные. Некоторые формы 
северных широт отличаются гигантизмом (коралл умбеллула, камчат­
ский краб, бореохитон Японского моря и мн. д р .) . Но так ж е хорошо 
известны и диаметрально противоположные примеры крупных размеров 
тела многих тенловодных форм (тридакна, кальмары, морские черепа­
хи и т. д .).

Какие-то закономерные изменения претерпевают морские организмы 
и в химизме скелетов, полостной жидкости и самого тела. Так, теплые 
моря характеризуются резким повышением способности к накоплению 
карбонатов. Многие организмы восточной стороны Атлантического 
океана богаче иодом, чем организмы западной его стороны. Во всех 
этих отношениях океан не однороден и, вероятно, в его пределах могут 
быть выделены различные биохимические провинции.

Претерпевают изменения по мере продвижения из высоких в низкие 
широты биологические циклы, темп роста и возраст, плодовитость 
и т. д., и т. п.

Д ля ответа на все подобные вопросы, представляющие собою одну 
из увлекательнейших страниц биологии, потребуется громадная работа, 
в результате которой возникнут многие синтезирующие обобщения 
районирования галосферы по качественному составу, морфологическим, 
биологическим и физиологическим особенностям и химическому составу 
морских организмов.

Зоогеографическое районирование, вытекающее из распределения 
фаунистических комплексов, приводит нас, между прочим, к широкой 
обобщающей схеме акклиматизационных путей в общеокеаническом 
масштабе. Это как раз одно из тех зоогеографических обобщений, кото­
рое открывает поистине колоссальные возможности рациональной ре­
конструкции морской промысловой базы. В основу указанной схемы 
можно положить существование в неритической зоне обоих океанов 14 
ныне разобщенных фаун (арктическая, антарктическая, по две амфиат- 
лантических и амфипацифических бореальных и по две таких же но- 
тальных, и наконец четыре тропических). За  время раздельного суще­
ствования эти фауны дивергировали в различнейших направлениях; они 
несомненно дают богатейший фонд для аклиматизационных переносов 
в сходные климатические зоны. Можно считать, что таких генеральных 
линий в обоих направлениях имеется 64.

История развития морской фауны потребует в дальнейшем не менее 
кропотливой исследовательской работы; но и сейчас уже она дает ряд 
ценнейших обобщений и для открытых частей мирового океана, и для 
отдельных морей, вдающихся в материки.

Так, Экманом разъяснена схема путей развития четырех тропиче­
ских, ныне разорванных фаун (рис. 15) из целостной тропической фауны 
моря Тэтис, простиравшегося в третичное время в широтном направле­
нии от области Центральной Америки через Евразию до Тихого океана.

Несомненно к этому ж е разделу зоогеографии следует отнести и 
разработку таких явлений, как сходство фаун северных частей Атланти­
ческого и Тихого океанов и анализ биполярного, амфибореального, 
амфипацифического, амфиантлантического, амфиарктического и иного 
типа географического распространения, на что в свое время обратил 
пристальное внимание JI. Берг [1, 2, 3], блестяще суммировавший факты 
и нашедший всем этим явлениям совершенно правильное объяснение в 
историческом прошлом.

Трудами нескольких наших морских зоогеографов (Горбунов, Гурья­
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нов, Дьяконов, Шмидт и др.) блестяще разработана история возникно­
вения и пути формирования фауны Арктического бассейна (рис. 16). Из 
отдельных морей особенно тщательно рядом шведских и финляндских 
исследователей разработана история происхождения и развития фауны 
Балтийского моря, а нашими русскими и советскими учеными — морей 
южнорусской геосинклинали — Черного, Азовского, Каспийского и 
Аральского.
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Рис. 15. Четыре, ныне разобщенные, тропические фауны (по Экману)

Большое внимание исследователей привлекает в настоящее время 
такж е проблема возникновения и развития фаун воздушной, солоновато­
водной, пресноводной и пещерной. Если принимать, что все эти фауны 
генетически связаны с морской, то очевидно, что весь вопрос в целом 
должен решаться в рамках морской зоогеографии.

В связи с этим встает и другая весьма крупная проблема, пока еще 
совершенно не разработанная,— история самой океанической фауны, 
столь тесно связанная с историей возникновения жизни и фазами разви­
тия Земли и самого мирового океана как среды обитания. В этот же 
раздел следует отнести и разработку важнейшего понятия биогеогра­
фии — понятие реликта.

Изложенный выше исторический обзор развития современных био- 
географических представлений для мирового океана с достаточной 
ясностью устанавливает объем, задачи и подразделения морской зоогео­
графии.

Подводим итог сказанному выше. Задача биогеографии — установле­
ние закономерностей распределения организмов в морской среде в пре­
делах крупных ее подразделений.

Накопление биогеографического материала и построение на его 
основе синтезирующих обобщений возможно по трем основным, тесно 
связанным между собою, но не перекрывающим друг друга, направле­
ниям:

1. Регистрирующая биогеография (биомическая) устанавливает ка­
чественный состав, морфологические, биологические, физиологические и 
биохимические особенности населения океана и его отдельных частей и, 
сводя население отдельных районов в биомические (флористические и 
фаунистические) комплексы, дает схемы биомического районирования.

2. Типологическая биогеография, анализируя количественное распре­
деление всего населения океана и отдельных составляющих его групп, 
вскрывает общие закономерности и причины количественного накопле­
ния жизни в целом, отдельных групп и форм в водной массе океана и 
его частей, и дает схемы типологического районирования.

3. Историческая биогеография, изучая генезис и пути формирования
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океанических флоры и фауны и их составных частей, дает синтезирую­
щие схемы генетической структуры.

Следующим вопросом, требующим внимательного анализа, является 
вопрос о достаточно четком представлении об основных объектах и ме­
тодах зоогеографии.

Рис. 16. Схема путей распространения амфипод и изопод в А рктике
(по Гурьяновой).

1 — северн оатлан ти чески е  формы, 2 — формы полярного "бассейна, 3  — тихоокеанские формы

Основным объектом био-географии можно считать изучение качест­
венны х (биомических) и количественных (типологических) ареалов 
морских организмов, а также общих им морфологических, физиологи­
ческих, биологических и химических особенностей для отдельного вида, 
более высоких систематических категорий и, наконец, фаунистических 
комплексов.

Очень важной единицей зоогеографического анализа является био- 
мический комплекс, представляющий собою качественно и количествен­
но охарактеризованную группировку, сохраняющую на достаточно 
обширном ареале некоторое постоянство состава и структуры. Наилуч­
шее выражение фаунистические комплексы нашли з работах Петерсена 
и его учеников и ряда советских исследователей.

Менее ясно пока понятие типологического ареала. Разъяснить его 
можно следующем образом. Каждый вид, более высокая систематиче­
ская категория и, наконец, фаунистический комплекс могут быть оха­
рактеризованы не только качественным распределением, но и коли­
чественно. Для отдельных видов это выполнено мною и В. Броцкой в 
названных нами экологических ареалах. Ареалы такого же типа могут 
быть составлены и для более высоких систематических категорий. Это 
осуществлено пока только нами для полихет, моллюсков и иглокожих 
Баренцова моря, а затем В. Воробьевым для Азовского.

Суммируя все эти частные экологические ареалы, мы получаем схе­
мы типологического районирования, показанные нами на примере 
гентшелевских схем для планктона Атлантического океана и наших — 
для бентоса и рыб северной Атлантики и для Баренцова моря. Как мы 
уже указывали выше, типологическое и биомическое районирование 
(биомические и экологические ареалы) не совпадают.

В связи с развернутой концепцией мы совершенно не можем согла­
ситься с тем определением фаунистичеСгкого комплекса, которое дает
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Г. Никольский [11],— «группа видов, связанная общностью своего 
географического происхождения».

Нет никаких оснований очень нужное и вошедшее в обиход научное 
понятие наполнять новым содержанием, тем более, что в определении, 
дйваемом Никольским, кроется то, что именуют contradictio in 
adjecto,— под фауной мы все разумеем полностью все животное насе­
ление каждого биотопа, а в состав фауны могут входить и почти всегда 
входят генетически разнородные компоненты. «Фаунистическим» ком­
плексам Никольского должно быть дано другое название, чтобы отра­
зить в термине содержание понятия и не вносить путаницу в существую­
щие понятия.

Теперь нам остается еще ответить на вопрос, каковы методы зоогео­
графии, если следовать и дальше развертываемой в настоящей статье 
концепции.

Из всего предыдущего должно быть совершенно ясно, что современ­
ная морская биогеография оперирует двумя основными методами — 
качественным (регистрирующая и историческая биогеография) и коли­
чественным (типологическая биогеография) описанием фауны. Может 
быть, не будет ошибкой считать эти два метода одним — качественно­
количественным методом, тем более, что в этой последней формулиров­
ке мы оттеняем внутреннюю связь обеих оценок явления —■ качествен­
ной и количественной.

Я полагаю, что все изложенное выше является совершенно убеди­
тельным и решительным возражением против очень ответственного, но 
в корне неправильного положения Никольского [11], что «основная за ­
дача современной зоогеографии — это анализ генетического состава 
фауны...», а «...зоогеографическое районирование — в значительной 
степени пройденный этап в развитии зоогеографии, ибо выделение круп­
ных районов в основном закончено». Никаких других проблем перед 
современной зоогеографией Никольский не ставит.

Я не вижу надобности подвергать эти формулировки более деталь­
ной критике. Не знаю, удалось ли мне показать это, но мне кажется 
совершенно очевидным тот прекрасный путь, который прошла в своей 
200-летней истории биогеография моря, начав с накопления флористиче­
ского и фаунистического материала и с теоретических обобщений 
абстрактного характера и придя в настоящее время к связи по широко­
му фронту с народнохозяйственными проблемами. Мы должны помочь 
зоогеографии сойти с ее объективно-теоретического пьедестала -и стать 
наукой, в которой неразрывно связаны теория и практика; эта наука 
дает основной зоогеографический базис хозяйственного использования 
богатейшего населения океанов и морей и может намечать перспективы 
рационального регулирования системы использования животных и расти­
тельных сырьевых ресурсов моря. К этому имеются все данные, это 
полностью соответствует пройденному историческому пути, современно­
му содержанию и перспективам дальнейшего успешного развития 
биогеографии моря.
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S u m m a r y

The principles governing the historical developm ent and the modern 
d istribu tion  of terrestial, fresh-water and m arine plants and animals are 
very different and hence marine, fresh-w ater and terrestial biogeography 
widely differ both in course of their developm ent and in the level 
attained. There are, however, many principles that can be applied to  
organism s inhabiting each of these environm ents.

At present there are no sufficiently solid grounds for any essential 
changes in the ex isting  classification of biogeography according to which 
the statistical biogeography (floristic and faunistic), the ecological 
(typological) and the historical biogeography are distinguished. All these 
three branches bring their evidence to one common synthesis — the  
schemes of spatial typisation of the World’s Ocean.

The historical developm ent of m arine biogeography contributes to 
the understanding both of the problem s of biogeography as a whole 
and of those of its three main branches, as well as to the firm determ i­
nation of the principal object and m ethod of this science.

The task pursued by diogeography is to investigate into the princip­
les governing the distribution of organism s throughout three gross sub­
divisions of the biosphere. The accumulation of the biogeographical ev i­
dence and the achievem ent of synthetic generalizations on the basis of 
this evidence must proceed along three parallel and closely associated, 
but not overlapping tracks:

1. The statistical biogeography determ ines: the qualitative composi­
tion of the population of the Ocean, the morphological, biological, phy­
siological and biochem ical features of inhabitants of the Ocean and the 
separate parts of the Ocean. By grouping the inhabitants of separate 
regions into biomic (floristic and faunistic) complexes, it arrives to the  
schemes of the biomic spatial classification.

2. The typological biogeography by means of analysis of the quantitative 
distribution both of the entire population of the Ocean and of its constituent 
groups establishes the general principles and the causes of accum ulation 
of all mass of living organisms as a whole as well as of separate groups 
and individual forms in the great aquatic mass of the Ocean and in 
different parts of the latter. The typological biogeography thus arrives, 
to the typological spatial classification.

3. The historical biogeography investigates the genesis and the ways; 
of form ation of the Oceans flora and fauna and of their constituent parts; 
and thus it establishes synthetic schem es of the genetic structure of the 
Ocean’s population.

The main object of biogeography is the investigation of distribution; 
areas of marine organisms both qualitative (biomic) and quantitative 
(typological), as well as of their common morphological, physiological, 
biological and chemical features (both specific and peculiar to h igher 
systematical categories and, finally, to faunistic complexes).

The principal unit of the biogeographical analysis is the biom ic 
(floristic or faunistic) complex, i. e. a group having definite characte­
ristic both qualitative and quantitative. The com position and structure of 
this group rem ain fairly constant throughout a sufficiently extensive 
area.
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The best description of the faunistic com plexes is given in the works 
of Petersen, who has also elaborated the m ethod for their registering 
and determination. *

In dealing with typological distribution areas it should be kept in 
mind that every species, every higher system atical group and, finally, 
every biomic complex can be characterised not only in term s of quali­
tative distribution, but in quantitative term s as well. By sum m ing up 
each particular ecological area with other areas schemes of typological 
spatial classification are obtained.

The lim its of typological regions do not coincide with those of 
biomic regions.

The modern marine biogeography operates with both the qualitative 
and the quantitative methods.

The m arine biogeography; has made a great progress during two 
centuries of its existence. Having started in the beginning with the 
accumulation of the faunistic 'evidence and with the abstract theoretical 
generalizations, it has arrived at present tim e to the m ost close and 
extensive connection with tha problem s of the National Economy.

By close cooperation of theoretical investigation and the solution of 
practical problems the m arine biogeography shall provide a basis for 
the economic utilization of the most abundant population of oceans and 
seas, and give new prospects for the rational control of the system of 
exploiting the animal and plant resources of the Sea.
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О БИОЛОГИЧЕСКОЙ СПЕЦИФИКЕ ФАУНИСТИЧЕСКИХ 
КОМПЛЕКСОВ И ЗНАЧЕНИИ ЕЕ АНАЛИЗА ДЛЯ ЗООГЕОГРАФИИ

Г. В. НИКОЛЬСКИЙ 

Институт зоологии Московского государственного университета

Зоогеография как наука возникла и развивалась как часть геогра­
фии, хотя ею занимались преимущественно биологи. Это объясняется 
главным образом тем, что в руках биологов концентрировался необхо­
димый фактический материал. На ранних этапах своего развития, как 
хорошо известно, описательная зоогеография ставила своей задачей 
получение характеристики фауны того или иного района. По мере на­
копления фактического материала в качестве первоочередной задачи 
выдвигается районирование — установление областей и проведение 
границ между ними, областей, характеризующихся специфическими осо­
бенностями качественного состава своего животного населения и соот­
ношением отдельных форм К И первая, и вторая задача относятся к 
области географической науки и решаются ее методами. Однако, как 
это хорошо показал Б. К. Штегман [12], применявшийся принцип райо­
нирования устарел. Сыграв большую роль в развитии зоогеографии, он 
ушел в историю и не может обеспечить дальнейшее прогрессивное раз­
витие нашей науки. Попытка Штегмана найти новый принцип райониро­
вания привела этого исследователя в конечном итоге к вычерчиванию 
ареалов отдельных генетических групп фауны, а не к районированию 
территории.

На дальнейшем современном этапе развития зоогеографии задачи ее' 
меняются. На первый план выдвигаются вопросы генезиса фауны, уста­
новление закономерностей ее формирования и динамики, и на основе 
этого понимание ее современного облика и установление дальнейших 
путей изменения. Эти вопросы, естественно, могут быть решены только 
на основании глубокого изучения животного организма и его биологиче­
ских особенностей.

Многие современные зоогеографы (Гессе, Hesse [15], менее резко 
Экман, Ekman [13], и др.), на мой взгляд, неправильно разрывают 
современную зоогеографию на «экологическую» и «историческую». Этот 
отрыв истории вида или фауны от его современной экологии приводит 
часто к неправильной ориентации нашей науки. Несомненно, что совре­
менную экологическую специфику фауны мы можем понять только 
исходя из ее исторического развития, и ее историю мы понимаем, в пер­
вую очередь, исходя из современной экологии видов, слагающих фауну. 
Поэтому я не могу согласиться с В. Г. Гептнером, который, признавая,

1 Мы должны отагетить, что, по Нашему мнению, районирование на основе ^вели­
чины биомассы животных и растений, являясь несомненно актуальной проблемой, з а ­
дача «е биогеография, а скорее биогеохимии или экологии. Конечно, такое райониро­
вание долж но осуществляться не по отдельным дночерпателъным или планктонным 
пробам, а ло годовой продукции. Только в этом случае мы можем получить исходный 
материал для районирования.



с одной стороны, необходимость синтеза «исторической» и «экологиче- 
кой» зоогеографии, в то ж е время говорит, что «переходить к объясне­
нию [распространения] с точки зрения событий прошлого зоогеограф 
может только тогда, когда становится совершенно ясным, что экологи­
ческих данных для объяснения все-таки недостаточно». На мой взгляд, 
в данной постановке вопроса мы имеем ненужное противопоставление 
истории фауны ее экологии, необходимость которого, как известно, отри­
цает и сам автор [6]. Многие зоогеографы, признавая необходимость 
такого синтеза истории и современной экологии фауны для объяснения 
современного распространения животных, на деле осуществляют этот 
синтез чисто  формально, механически. Так, например, иллюстрируя при­
мер такого синтеза, Экман [13] приводит значение современного преры­
вистого ареала морской фауны для понимания появления континенталь­
ных перемычек. Мне же представляется, что этот синтез должен итти 
путем понимания прошлой истории фауны (в частности условий ее 
существования) через современную ее экологию, а современной эколо­
гии через историю формирования. Таким образом, задачу современной 
зоогеографии можно сформулировать как «восстановление истории рас­
селения (животных) как во времени, так и в пространстве» [4] и уста­

новление закономерностей динамики фауны и взаимоотношений между 
ре отдельными элементами, в конечном итоге определяющих современ­
ный облик фауны и те направления, по которым идут ее изменения. 
*Таким образом, перед нами стоит задача уже не столько из области 
географии, сколько из области биологии. Следовательно, меняются и 
объект исследования и методы исследования.

Первый вопрос, который перед нами возникает, это вопрос о том, 
что является единицей нашего анализа — объектом нашего изучения. 
Основное условие, которому должен удовлетворять наш объект, заклю­
чается в том, что, базируясь на нем, мы могли бы решить сформулиро- 

, ванную выше задачу. Мне представляется, что такой основной единицей 
современного зоогеографического анализа является фаунистический 
комплекс — группа видов, связанная общностью своего географического 
происхождения, т. е. развитием в одной географической зоне (в понима­
нии Л. С. Берга), к условиям которой виды, слагающие комплекс, и при­
способлены 2. В результате этого процесса виды, слагающие комплекс, 
обладают определенной спецификой, выявив которую, мы можем вос­
становить те условия, в которых шло развитие комплекса. Естественно, 
что для этого мы должны принять вид как явление, обусловленное сре­
дой в процессе своего исторического развития, и признаки вида рас­
сматривать как приспособление к среде.

В свою очередь, среду организма мы можем познать только через 
организм, ибо не может вызывать сомнения положение, что нет орга­
низма вне среды и нет среды вне организма. Таким образом, фаунисти­
ческий комплекс представляет собой обусловленную историческим ходом 
развития группу видов, связанную между собой и с окружающей средой 
определенными отношениями (выход из межвидовой конкуренции, 
коадаптация хищника и жертвы, приспособления биологии размножения, 
адаптированность к определенным абиотическим факторам). При этом 
отношения, устанавливающиеся в процессе формирования комплекса, 
естественно, не остаются стабильными, а изменяются по мере развития 
комплекса как в результате изменения внутривидовых отношений, так и

2 К нашему пониманию фаунистического комплекса близко подходит определение 
типа фауны, данное Штегманом [12]. Чтобы не вводить новое название, мы оставляем 
старый термин — «фаунистический комплекс» ^Jordan, M eyers и др.). Однако это 
название, может быть, не совсем удачно. В. Н. Беклемишев посоветовал мае принять 
новый термин — «фаунистический набор», считая его более удачным. Однажо я пока 
воздерживаюсь от введения нового названия.
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под влиянием воздействия окружающей среды. На такой параллелизм 
б изменчивости видов, связанных общностью своего географического про­
исхождения, указывали многие авторы (в частности для рыб это, напри­
мер, отмечено J1. С. Бергом [3] и А. Н. Световидовым [10]).

Попытаемся теперь охарактеризовать те биологические особенности, 
которые присущи комплексу. Должен оговориться, что в дальнейшем 
рассмотрении я вынужден, для удобства анализа, (ограничиться лишь той 
частью комплекса, которая состоит из рыб. Естественно, из этого не сле­
дует, что комплекс состоит из одной систематической группы. Начнем 
наше рассмотрение с пищевых отношений. Как я уже указывал [8], 
межвидовая пищевая конкуренция в пределах фаунистического комплек­
са в результате более или менее длительного совместного существования 
видов, его слагающих, оказывается ослабленной. При этом, чем стабиль­
нее пищевые условия, в которых существует комплекс, тем более дроб­
ными пищевыми нишами обладают слагающие его виды [23, 8].

В то же время внутривидовая пищевая конкуренция становится все 
более и более напряженной, что приводит к интенсивной диверген­
ции [11], причем возникающие формы отличаются друг от друга осо­
бенностями пищевых отношений. При .нестабильных кормовых условиях 
формы, приспособившиеся к кормам, численность которых подвержен» 
значительным колебаниям, периодически элиминируются и разнообразие 
форм, слагающих комплекс, сокращается. Таким образом, чем более 
широкую пищевую нишу занимают виды, слагающие комплекс, тем, 
следовательно, в менее стабильных кормовых условиях шло их развитие, 
тем к большему диапазону кормов они адаптированы [8].

Поскольку формирование и развитие комплекса происходит в опреде­
ленной географической зоне с специфическими кормовыми условиями, 
естественно, что комплекс характеризуется определенным видовым 
составом и численностью отдельных видов, адаптированных К’ опреде­
ленному типу пищи и способу питания. Как видно из приведенной 
табл. 1, соотношение бентофагов, планктофагов и хищников в различных 
комплексах далеко не одинаково и определяется теми кормовыми 
>словиями, в которых шло формирование комплекса. В частности, на­
пряженность отношения хищник — жертва среди рыб в различных копм- 
лексах сильно варьирует, а следовательно, в одних комплексах развитие 
защитных приспособлений идет более быстрым темпом, чем в других. 
Например, в таких комплексах, как равнинный китайский, это напряже­
ние больше, чем в пресноводном понто-каспийском. Это приводит к 
тому, что плодовитость представителей первого больше, чем занимаю­
щих сходную экологическую нишу представителей второго. У предста­
вителей первого, как правило, имеются соответствующие защитные 
приспособления в виде шипов и колючек.

Совершенно естественно, что в фаунах различных рек отдельные 
комплексы представлены лишь частью биологических типов, свойствен­
ных данному комплексу (табл. 2), и для анализа специфики комплекса 
необходим анализ его представителей из максимального возможного 
-числа фаун.

Соответственно характеру пищевых отношений, слагающихся б 
условиях определенной географической зоны, в комплексе стоит и 
размер, которого достигают отдельные виды, т. е. меняется характер 
«пирамиды животных, поедающих других животных» (Элтон, Elton [14], 
Никольс, Nichols [20]'). Как видно из табл. 3, соотношение рыб различ­
ных размеров в отдельных комплексах далеко не одинаково. Это 
заметно еще более отчетливо, когда мы исследуем размеры рыб, 
принадлежащих к отдельным биологическим группам. Так, например, 
бентофаги китайского равнинного комплекса состоят главным образом 
из мелких форм (Gobionini; это объясняется, несомненно, тем, что бен­
тос китайских рек состоит преимущественно из мелких 'представителей
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Т а б л и ц а  I

Соотношение представителей различных фаунистических комплексов с различ­
ным характером питания (в процентах)

Ф а у н и с т и ч е с к и й  к о м п л е к с

Хищ ники

з а с а д -
чики

догоня­
ющие

Бентоф аги,
поедаю щ ие

эпифа-
уну

Бореальный предгорный . . • . . .
(хариус, речной гольян, подкаменщик, 
голец и др.)

Бореальный равни нн ы й ......................
(щ ука, к ар ась , окунь, ёрш . плотва  и д р .)

Арнтичсскни прсснои одны П ..................
(снгн, н ельм а, ло со сь , гольцы  (i»aiveJi-

j u s X- налим и др.)
Третичный равнинный пресноводный 

(сом, сазан, вьюн, H uso и мн. др.)
Понтокаспийский пресноводный . . 

(лещи, красноперка, жерех, уклея, чоп 
иГДр.)"

Понтокаспийский морской . . . .  
(сельди, бычки, морской судак и др.)

Арктический м о р с к о й ......................
(рогатка, камбалы, колюшка и др.)

П е р е д н е а зи а т с к и й ..............................
(храмуля, гольцы, быстрянки и др.)

Н а го р н о а зи а т с к и й ..............................
(маринки, османы, гольцы и др.)

Туркестанский равнинный . . . .  
(лопатоносы, щуковидный ж ерех, остро 
лучка,- гольцы и др.)

И н д о -аф р и к ан ски й ..............................
(змееголов, касатки и др.)

Китайский равнинный ......................
(верхогляд, востробрюш ка, пескари, ко 
лючий горчак, желтощ ек, амур, китай 
ский окунь и др.).
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инфауны. Таким образом, и морфофизиологические особенности видов, 
слагающих комплекс, являются приспособлениями к условиям, в которых 
комплекс образовывался.

Так, если мы посмотрим на характер окраски рыб, принадлежащих к 
определенному фаунистическому комплексу, то мы увидим, что виды, его 
слагающие, оказываются адаптированными к условиям определенной зо­
ны, и соотношение видов с определенным типом окраски и другими мор­
фологическими особенностями в составе комплекса до известной степени 
может характеризовать распространенность того или иного биотопа в зо­
не, где шло формирование того или иного комплекса (табл. 4). То же саг 
мое можно сказать и в отношении адаптИрованности видов к тому или 
иному кислородному режиму; соотношение рыб, приспособленных к раз­
личному количеству кислорода, позволяет восстановить характер кисло­
родного режима водоемов, где шло формирование комплекса (табл. 5).

Виды, слагающие фаунистический комплекс, обладают и специфиче­
скими особенностями в биологии размножения, являющимися результа­
там адаптации к определенным условиям. Как видно из приводимых дан­
ных, переданных мне по моей просьбе С. Г. Крыжановским, каждый 
фаунистический комплекс характеризуется своим соотношением видов с 
различной биологией размножения, и эта специфика опять-таки опреде­
ляется теми условиями, в которых комплекс формировался (табл. 6 и 7).
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Т а б л и ц а  2

Соотношение представителей различных фаунистических комплексов с различ­
ным характером питания в бассейнах некоторых рек (в процентах)

Фаунистический комплекс Бассейн рек

Хищники Бентофаги,
поедающие
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Бореальный предгорный Амур 88 12
Волга — — 75 25 — — —
П ечора — — 75 25 — — —

Бореальный равнинный Амур — — 40 40 20 — —
Волга 9 — 45 37 9 — —
П ечора 13 — 10 37 — — —
Аму-дарья 20 — 40 40 — — —

Арктический пресновод­ Амур 14 . 2S 58 — — — —
ный Волга 20 40 — — — 40 —

П ечора 12 40 24 12 — 12 —
Аму-дарья — 100 — — — — —

Третичный равнинный Амур 8 25 34 25 Я — —
пресноводный Волга 10 10 £0 20 10 — —

А му-дарья 33 — — 67 — — —
М ургаб 33 — — 67 — — —

Понтокаспийский прес­ Волга — 19 25 25 6 19 6
новодный П ечора — — — 100 — — —

Аму-дарья — 22 22 22 — 22 12
Понтокаспийский мор­

ской Волга — — £0 — — 50 —
А рктический морской П ечора — — 60 ■— — ’ 40 —
Переднеазиатский А му-дарья — — 66 17 17 — —

Мургаб — — 63 12 25 — —
Н агорноазиатский А му-дарья — — 75 — 25 — —

М ургаб — — 100 — — — —
Туркестанский равнин­

ный А му-дарья 17 17 — . £0 16 —
Индо-африканский Амур 25 — £0 25 — —
Китайский равнинный Амур — 16 19 37 12 10 6

Так, в состав китайского равнинного комплекса входят рыбы, откла­
дывающие палагическую икру и откладывающие икру в моллюсков. Оба 
эти способа прекрасно обеспечивают развитие икры при том своеобраз­
ном паводковом режиме, какой свойственен рекам Китая. В состав пон- 
токаспийского комплекса входят виды, нерестующие главным образом 
н? вегетирующей растительности (лещ, красноперка, уклея, линь и др.). 
Этог способ размножения наиболее хорошо обеспечивал воспроизвод­
ство поголовья стада в условиях формирования комплекса. Представи­
тели бореального равнинного комплекса нерестуют такж е на раститель­
ности, но не только, или, вернее, не столько на вегетирующей, сколько 
на прошлогоднем растительном мусоре. Специфика размножения не 
ограничивается только нерестовым субстратом, она захватывает все 
стороны этого процесса. Как мы указывали выше, плодовитость и на­
личие охраны гнезда также специфичны для отдельных комплексов. 
Специфичным является и характер развития икры, адаптированной к 
определенным географическим условиям.

Все сказанное, как мне кажется, с наглядностью показывает, что ви­
ды, слагающие фаунистический комплекс, потому и связаны биологически 
друг с другом, что они обладают определенной обусловленной историче­
ски морфобиологической спецификой. Однако динамика географических 
условий столь значительна, что обычно фауна большинства районов, в 
том числе ихтиофауна бассейнов отдельных рек (табл. 8), слагается из



Т а б л и ц а  3

Соотношение рыб различной длины в фаунистических комплексах (в процентах)

Ф аунистический
комплекс До 10 см 10—20 си 2 0 -5 0  см 50 см—1 м 1— 2 м 2—3 м Более 3 м

Бореальный 
предгорный . . . 22 £0 28

'

Бореальный 
равнинный . . . _ 19 70 4 7

Арктический 
пресноводный . . _ _ 33 48 19 _

Третичный рав ­
нинный пресно­
водный ................. 7 21 11 21 7 14 19

Понтокаспий­
ский пресновод­
ный ...................... 4 4 44 36 12

Понтокаспий­
ский морской . . 33 34 33 _

Арктический 
морской . . . . 20 _ 80 _ _

П ереднеазиат­
ский ...................... 54 8 38 _

Н агорноазиат­
ский ...................... 20 20 20 40

Китайский рав­
нинный ................. 23 23 23 29 2

Туркестанский 16 28 28 28 — — —
Индо-африкан- 

с к и й ...................... — — 82 18 — — —

Т а б л и ц а  4

Некоторы е м орф обиологические особенности представителей различных ф а у ­
нистических комплексов (в процентах)

Ф аунистический  комплекс
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Бореальный п р е д г о р н ы й ....................................... 100 20 100
Бореальный равнинны й ........................................... 21 43 36 48 83 17
Арктический п ресноводн ы й ................................... 29 71 — — — 100
Третичный р ав н и н н ы й ........................................... 42 37 21 53 53 47
Понтокаспийский п р е с н о в о д н ы й ...................... 4 92 4 22 92 8
Понтокаспийский морской ................................... 47 38 15 62 92 8
А рктический м о р ск о й ................................................ 80 20 — 60 — 100
П е р е д н е а зи а т с к и й .................................................... 50 35 15 29 50 50
Н а г о р н о а з и а т с к и й .................................................... 100 — — 35 — 100
Туркестанский равнинны й....................................... 65 35 — 50 35 . 65
И н д о -аф р и к ан ск и й .................................................... — — 100 80 20 80
Китайский равнинны й................................................ 27 70 3 70 94 6

представителей различных комплексов. Пожалуй, среди рек нашей стра­
ны только ихтиофауна некоторых рек центральной Азии состоит сейчас 
из представителей одного фаунистического комплекса.

Поскольку представители фаунистического комплекса адаптированы 
к определенным географическим условиям, то, заселяя новый водоем, они 
занимают прежде всего обычно те его станции, к которым они наиболее 
приспособлены. Это может затрудняться в том случае, если эти станции
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Т а б л и ц а  5

Б иологические особенности  видов, принадлеж ащ их к разным фаунистическим
комплексам (в процентах)

Ф аун и сти ческий  комплекс

П рисп особлен ия к  насы щ ению  
воды кислородом

Т
ем

п
ер

ат
ур

а
н

ер
ес

та

«
CJ
О.а»

к вы соко­
му

к ср ед н е ­
му к  малому

X
*оо.о

Бореальный п редгорны й ...................... 72 28 низкая весна
Бореальный равни нн ы й ...................... — 75 25 низкая весна
Арктический пресноводный . . . . 96 4

35
низкая осень

Третичный равнинны й.......................... — 65 высокая весна
Понтокаспийский пресноводный . . — 100 — высокая весна
Понтокаспийский морской ................. — 100 — высокая весна
Арктический м о р ск о й ......................• — 100 — низкая лето

осень
П ередн еази атски й ................................... 21 65 14 высок ая весна
Н агорн оази атски й .......................... .... . 40 60 — ? весна
Туркестанский равнинный ................. 85 15 — высокая весна
И ндо-аф риканский .............................. .... — — 100 высокая лето
Китайский равнинны й................. .... . 9 85 6 высокая лето

Т а б л и ц а  6

Соотношение рыб с различной биологией разм нож ения в некоторы х ф аунисти­
ческих комплексах (в процентах)
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Бореальный предгорный 37 21 21 21 _ _
Бореальный равнинный 
Арктический пресно­

--- 00 “-4 * — 13

45водный ..................................
Третичный равнинный

40 — 15 —

п ресноводны й......................
Понтокаспийский прес­

36 30** --- 17 7 10

новодный ..............................
Понтокаспийский мор­

43 43** 14 --- --- '

ской ....................................... — . — 34 --- --- — 50 — 16
А рктический морской — — 60 — — 1:0 — ‘20
Переднеазиатский . . . 56 30 — 14
Нагорноазиатский . . . 
Туркестанский равнин­

100

ный ....................................... 48 16 36 --- — —
50

—
Индо-африканский . . . — — — — — — — 50

Китайский равнинный . . 88 12

* На растительном мусоре.
** На вегетирующей растительности.

населены уже представителями другого комплекса, занимающими сход­
ные биологические ниши. О том, насколько новые условия соответствуют 
биологическим особенностям представителей данного комплекса, можно 
судить по характеру динамики их численности и их биологических 
показателей.

Так, например, из представителей «верхнетретичного» равнинного 
комплекса, заселивших воды Амура, многие, будучи связаны при размно-
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Т а б л и ц а  7

Соотношение представителей различных фаунистических комплексов с различ-
' ной биологией размножения в бассейне некоторых рек (в процентах)

Не охраняю т П рячут О храняю т
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Бореальный Амур 50 16 16 38
предгорный . . Волга 25 — — 25 — 25 25 — —

П ечора 25 — — 25 — 25 25 — —
Бореальный Амур — 75 — 25 — — — — —

равнинный , * . Волга — 92 — 8 — — — — —
Печора — 90 — 10 — — — — —
А му-дарья — S0 — 10 — — — — —

Арктический Амур 24 — 14 — — 58 — — —
пресноводный Волга 60 — 20 — — 20 — — —

П ечора 50 — 15 — — 35 — — —
А му-дарья — — — — — 100 — — —

Третичный Амур зч 30 — 24 8 — — — —
равнинный прес­ Волга 46 18 — 18 9 — — 9 —
новодный . . . А му-дарья 33 34 33 —

М ургаб — 50 50 —
Понтокаспий- Волга 42 45 13

скнй пресновод­ П ечора — 100
ный ...................... А му-дарья 38 38 24 S

Понтокаспий­
ский морской Волга — — 34 — — — 50 — 16

А рктический
20 20морской . . . . П ечора — — 60 — — — —

П ереднеазиат­ А му-дарья 56 30 — 14 — — — — —
ский ................. М ургаб 56 30 — 14

Н агорноазиат­ А му-дарья 100
ский ................. М ургаб 100

Туркестанский
36равнинный . . . 

Индо-африкан­
Аму-дарья 48 16

50 50ский ................. Амур
Китайский

равнинный . . . Амур — — 88 12
~

Т а б л и ц а  8

С оотнош ение представителей  отдельны х ф аунистически х комплексов в ф ауне  
различны х речны х бассей н ов  (в п р оц ен тах)
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Печора .................. 30 15 30 4 21
В о л г а ...................... 8 7 17 17 29 22
Аму-дарья . . . . 3 — 14 8 24 3 --- 13< — — 24 и
М у р г а б .................. --- — — 25 — — - 63 — — — 12
А м у р ...................... 9 8 7 lb - --- У

~
46 /

жении с растительным субстратом, в маловодные годы не имеют подхо­
дящих условий для нереста; часто при низком стоянии уровня, в резуль­
тате крайне малой эффективности нереста, у них происходит почти пол­
ное выпадение поколений этих лет. t
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В отличие от этого комплекса, у представителей китайского рав­
нинного комплекса, адаптированных в своем размножении к сильным 
летним колебаниям уровня в Амуре, условия нереста благоприятны и в 
маловодные и в многоводные годы, и таких резких колебаний урожай­
ности в различные годы мы не наблюдаем.

Расширяя свой ареал распространения, виды, слагающие тот или 
иной фаунистический комплекс, проникают в смежные области, тем 
самым вступая в соприкосновение с другими фаунистическими комплек­
сами. Этот процесс расселения, который идет и при стабильных физико- 
географических условиях, значительно ускоряется при изменении тако­
вых, причем естественно, что при этом происходит вытеснение пред­
ставителями одного фаунистического комплекса представителей другого, 
занимающих сходные экологические ниши. Тот комплекс, условия су­
ществования которого отклоняются от тех, к которым виды, его 

слагающие, адаптированы, обычно сокращает численность своих видов 
и ареал, а тот, для которого условия остаются стабильными, расширяет 
свой ареал, и численность слагающих его видов увеличивается. Этот 
процесс может быть обратимым и необратимым. Обратимые измене­
ния пищевых отношений проанализированы мною [8] на примере отно­
шений представителей бореального предгорного и бореального равнин­
ного комплексов в верхней Печоре.

С необратимыми изменениями мы сталкиваемся при анализе дина­
мики состава фауны в течение геологической истории Земли.

В результате адаптации к новым условиям, в том числе в результа­
те выхода из межвидовой конкуренции, как путем вытеснения одного 
вида другим, так и путем специализации (раздробления) ниш, проис­
ходит формирование нового фаунистического комплекса, возникающего 
путем перестройки старых комплексов в новых условиях. Таким обра­
зом, фаунистический комплекс не есть нечто стабильное, а представляет 
с-обой непрерывно развивающуюся, обусловленную исторически систе­
му, возникающую в результате перестройки старых комплексов в новых 
условиях. Таким образом, чем более длительное время существует фау­
на в стабильных условиях, тем более сглаживаются противоречия между 
представителями отдельных комплексов, тем ближе мы подходим к 
формированию нового комплекса. Таким образом, будучи (так же, как 
и виды, его слагающие) стабильным в данный момент, комплекс, в сво­
ем развитии в результате соединения с другими комплексами и внут­
ренней перестройки, превращается в новый комплекс, обладающий уже 
своей спецификой. Чем моложе фауна, тем острее в ней сказываются 
противоречия между видами отдельных комплексов. Так например, в 
реках нашего Севера (Печоре и др.) или в Великих озерах Северной 
Америки [21], где фауна очень молода, эти противоречия значитель­
но более остры, чем в более «древних» фаунах, как, например, фауна 
рек Понтокаспия.

Мы рассмотрели наши положения на рыбах, но, как известно, фау­
нистический комплекс слагается из животных различных групп, связан­
ных и с определенными растительными комплексами, для которых 
специфичным является и ряд отношений (паразит — хозяин и др.) сверх 
рассмотренных нами.

Пользуясь данными, получаемыми в результате анализа биологиче­
ской специфики представителей фаунистических комплексов, мне ду­
мается, биолог может дать географу весьма ценный материал для ха­
рактеристики тех географических условий, в которых шло формирова­
ние фаунистического комплекса, и помочь в восстановлении палеогео­
графических условий четвертичного времени.
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Кратко все изложенное может быть сформулировано следующим 
образом.

1. Основная задача современной зоогеографии есть анализ генети­
ческого состава фауны, т. е. выявление тех фаунистических комплек­
сов, которые слагают фауну, истории их формирования, путей расселе­
ния и взаимоотношений с другими комплексами.

2. Зоогеографическое районирование — в значительной степени 
пройденный этап в развитии зоогеографии, ибо выделение крупных 
областей уже в основном закончено, а разделение на очень мелкие 
зоогеографические районы, учитывая значительную динамику фауны, 
вряд ли целесообразно.

3. Единицей современного зоогеографического исследования должен 
быть фаунистический комплекс — группа видов, связанная общностью 
своего географического происхождения, т. е. развитием в одной геогра­
фической зоне, к условиям которой виды, слагающие комплекс, и при- 
способленны.

4. Критерием для отнесения вида к тому или другому фаунистиче- 
скому комплексу, кроме характера ареала, служит его экологическая 
характеристика, т. е. отношения как к абиотической, так и к биотиче­
ской среде, которые неразрывно связаны друг с другом и являются 
следствием адаптации к жизни в определенной географической зоне.

5. Отношения к биотическим факторам у видов, принадлежащих к 
одному фаунистическому комплексу, подчинены определенным законо­
мерностям. Именно в результате расхождения пищевых спектров меж­
видовая пищевая конкуренция в пределах комплекса ослаблена; такжег 
имеет место определенная коадаптация между хищником и жертвой,, 
стабилизирующая их динамику численности.

6. Характер размножения видов, относящихся к данному фаунисти­
ческому комплексу, есть результат адаптации к условиям определенной 
географической зоны и к хищникам данного комплекса.

7. Заселяя новый бассейн, представители данного фаунистического' 
комплекса занимают ту его часть, которая наиболее близка по своим 
условиям к зоне, в которой шло формирование комплекса.

8. Межвидовая конкуренция в пределах фауны идет в первую оче­
редь между представителями различных фаунистических комплексов,, 
занимающими сходные ниши.

9. В итоге адаптации к новым условиям, в том числе выхода из 
межвидовой конкуренции, происходит формирование нового фаунисти­
ческого комплекса путем перестройки старых комплексов в новых ус­
ловиях.

10. Анализ биологической специфики представителей отдельных 
фаунистических комплексов дает материал для восстановления палео­
географических условий.
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ON BIOLOGICAL PECULIARITIES OF FAUNISTIC COMPLEXES AND
ON THE VALUE OF THEIR ANALYSIS FOR ZOOGEOGRAPHY

GEORGE NIKOLSKY 

Institute of Zoology of the State University of M oscow

S u m m a r y

On the ground of an inquiry into the ichthyofauna of several river 
basins and biological analyses of the m em bers of faunistic groups the 
author draws the following conclusions.

1. The main task of the modern Zoogeography consists in analysing 
the genesis of a fauna’s composition, i. e. in elucidating the faunistic 
com plexes which make up a fauna, the history of their origin, th e ir  
distributional ways and interrelations with other complexes. In fact it is 
necessary to understand the causes determ ining the present aspect of a 
fauna and to establish the regularities to which those alterations are 
submitted.

2. A zoogeographical division into definite regions is a stage which 
belongs chiefly to the past, being now nearly completed with regard to  
large areas.

3. The unit of a recent zoogeographical investigation should be a 
faunistic complex or a group of species connected by a common geogra­
phical origin, i. e. by the developm ent in the same geographical zones 
to the conditions of which the members of the complex are adapted.

4. The criterion on the ground of which a certain species is referable 
to  one or another faunistic complex besides the character of a d istribu­
tion area is its ecological specificity, i. e. its relation to both abiotic 
and biotic media which are closely connected with each other, being 
both a sequence of the adaptation to life in a definite geographical 
zone.

5. The interrelations betw een biotic factors and species belonging to 
the same faunistic complex show definite regularities. It is as a result 
of a divergence in food com position that an interspecific food com peti­
tion becam e lessened within a complex. M oreover, a definite adaptation 
between predator and prey determ ining the dynamics of population 
of both, is seen to take place.

6. The method of propagation in species relating to a certain faunistic 
complex is a result of adaptation to the conditions of a definite geogra­
phical zone as well as to predators of the given complex.

7. In populating a new basin the m em bers of a faunistic complex 
occupy its part the conditions of which approach most the zone where 
the formation of the complex has proceeded.

23 г



8. An interspecific competition within a fauna proceeds first among 
the members of various faunistic complexes occupying sim ilar niches.

9. As a result of adaptation to new conditions, the com ing out of 
specific competition being one of them , there takes place the formation 
of a new faenistic complex by means of a reconstruction of the old ones 
under new condifions.

10. An analysis of biological peculiarities in the m em bers of separate 
faunistic complexes gives material for restoring paleogeographical condi­
tions mostly of the quarternary time.



ТОМ XXVI

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
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ИЗУЧЕНИЕ ЕСТЕСТВЕННОГО МУТАЦИОННОГО ПРОЦЕССА
IV. КОМПЛЕКСНАЯ ПРИРОДА СПОНТАННОГО МУТИРОВАНИЯ 

DROSOPHILA MELANOGASTER

Н. И. ШАПИРО

Лаборатория генетики Института зоологии Московского государственного университета

За последние годы нами был проведен ряд исследований, посвящен­
ных выявлению основных закономерностей хода естественного мутаци­
онного процесса у D. meilanogaster [19, 20, 21, 22, 23, 24, 8]. Независи­
мо в это же время закономерности спонтанногс/ мутирования явились 
предметом изучения ряда других авторов [5, 6, 1.7, 15, 14, 3, 26, 37, 45, 
46, 49, 54, 55, 56, 62 и др.].

К настоящему времени накопился значительный материал, в первую 
очередь касающийся темпа спонтанного мутирования. Мы считаем 
вполне своевременным подвергнуть этот материал критическому рас­
смотрению в целях познания механизма возникновения спонтанных му­
таций.

М ожет быть, наиболее характерным для накопленного материала 
является его противоречивость. Сплошь и рядом данные, полученные 
одним автором, не находят себе подтверждения в фактическом матери­
але другого или других авторов. Вместе с тем чрезвычайная простота, 
однотипность и объективность используемой для определения темпа 
мутирования методики (так называемый метод С1В), а такж е квалифи­
кация авторов не оставляют сомнения, что наблюдаемые противоречия 
не есть результат ошибок эксперимента. Наблюдаемые противоречия 
касаются самых основных характеристик изучаемого процесса. Но, как 
нам кажется, именно эта противоречивость, вернее ее характер, является 
ключом к пониманию механизма естественного мутационного процесса. 
Для того чтобы подойти к рассмотрению этого механизма, нам будет 
необходимо прежде всего, хотя бы кратко, разобрать противоречивость 
фактических данных, полученных при изучении таких вопросов, как 
I) суммарный темп мутирования, 2) темп мутирования у самок и сам­
цов, 3) темп мутирования на разных стадиях гаметогенеза, 4) роль 
фактора времени в спонтанном мутационном процессе.

Начнем наше рассмотрение с суммарного темпа мутирования. Он 
устанавливается путем изучения частоты возникновения летальных му­
таций и характеризует как бы среднюю мутабильность генома в целом. 
Многочисленные работы, проведенные в этом направлении, привели к 
выявлению линий как с низким темпом мутирования, так и высокому­
табильных. В низкомутабильных линиях за одно поколение возникает 
примерно 0,10°/о летальных мутаций в половой хромосоме, тогда как в 
высокомутабильных этот процент может быть увеличенным во много 
раз (Демерек, Demerec [37]). В настоящее время известна как бы вся 
гамма переходов от низкомутабильных до высокомутабильных линий. 
Правда, большинство изученных диких и лабораторных линий дрозо­
филы оказалось принадлежащим к типу редкомутирующих, и относи­
тельно малое количество обнаружило' высокий темп мутирования.
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Сравнивая мутации, возникающие в высокомутабильных и низкому- 
табильных линиях, можно видеть, что те же самые гены в одних случа­
ях ведут себя как лабильные, а в других — как стабильные (например 
нормальный аллель re+ra yellow  у D. m ejanogaster и д р .) . Иными слова­
ми, высокая мутабильность линий определяется в ряде случаев не нали­
чием в них особо лабильных аллелей, а наличием специфических вну­
триклеточных или внутриядерных условий. Эти условия, как покачал 
ряд исследований, определяются особыми генами (Тиняков [17], Де- 
мерек [3] и др.), названными нами мутаторами (Игнатьев и Шапиро 
[7]). Так, например, Демерек описал рецессивный ген (мутатор), нахо­
дящийся во второй хромосоме D. m elanogaster и повышающий мута­
бильность всего генома. При отсутствии гена мутатора в линии возни­
кало за одно поколение 0,0749/о летальных, сцепленных с полом мута­
ций, тогда как в его присутствии темп мутирования достигал l.O^/o, 
т. е. становился примерно в 13 раз большим. Аналогичные случаи были 
обнаружены не только у дрозофилы, но и у других объектов, как, на­
пример, у кукурузы (Билль, Beadle [27], Родс, Rhoades [57, 58]). Уста­
новление подобного рода фактов указывает на наличие несомненного 
противоречия. С одной стороны, как показали многочисленные исследо­
вания, гены являются стойкими образованиями, весьма трудно изменя­
емыми внешними воздействиями, с другой — изменения внутриклеточ­
ных условий под влиянием одного гена приводит к резкому усилению 
мутабильности либо всего генома в целом (Тиняков [17], Демерек [37], 
Валадарес, Valadares [65, 66] и др.), либо отдельных генов (Родс [57] 
и др.). Таково первое противоречие.

Обращая внимание на работы по установлению темпа спонтанного 
мутирования у самок и самцов. D. m elanogaster, мы и здесь находим 
противоречивость в результатах, правда уже другого характера. Нами 
(Шапиро и Волкова [23]), а позже Айвесом (Ives [45]) на большом 
материале было показано, что частота мутирования обоих полов при­
мерно одинакова. Аналогичный вывод мы делаем из рассмотрения конт­
рольных серий в экспериментах Бухмана и Тимофеева-Ресовского 
(Bychman u. T(imofeff-Ressovsky [32, 33]) по влиянию повышенной 
температуры на мутационный процесс у самок и самцов D. m elanogas­
ter. В то же время другие исследователи нашли, что самцы мутируют 
чаще, чем самки. Так, Ауэрбах (Auerbach [26]) обнаружила, что самцы 
мутируют примерно в девять раз чаще, чем самки. Несколько меньшее 
различие, но уже с превышением мутабильности у самок, выявлено 
Тиняковым [18], показавшим, что в исследованной им одной высоко- 
мутабильной линии D. m elanogaster самки мутируют в шесть раз чаще, 
чем самцы. Д о настоящего времени причина различия результатов ис­
следований оставалась невыясненной.

С третьим противоречием мы встречаемся при рассмотрении мате­
риалов по частоте спонтанного мутирования на разных стадиях гамето- 
генеза. Как показано нами (Шапиро [24]), частота возникновения му­
таций на всех стадиях гаметогенеза примерно одинакова. Наблюдав­
шаяся ранее разными авторами (Нейгауз [13], Бриджес, Bridges [28], 
Мёллер, M uller, [50] и др.) меньшая частота появления так называе­
мых «пучковых» мутаций, т. е. группы идентичных мутаций в потом­
стве одной особи (показатель возникновения мутаций на ранней стадии 
гаметогенеза), по сравнению с «единичными» мутациями (показатель 
возникновения изменения на стадии сперматозоида или близкой к ней) 
определяется причинами, прямым образом не связанными с мутацион­
ным темпом. Вместе с тем, согласно данным ряда авторов (Демерек 
[37], Мампель, Mampell [49] и др.), мутационный темп на ранних ста­
диях гаметогенеза не только не ниже или равен, а даж е выше, чем
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на поздних. В этих исследованиях численность «пучковых» мутаций 
превышает численность «единичных». Так, Демерек показал, что в изу­
ченной им линии «Florida» наиболее часто мутации возникают между 
девятым и шестнадцатым делениями половых клеток самца.

Наконец, противоречивы фактические материалы, касающиеся роли 
фактора времени в спонтанном мутационном процессе. Тимофеев- 
Ресовский [61] первый дал экспериментальное доказательство того1 
положения, что мутации возникают в половых клетках D. m elanogaster 
пропорционально длительности жизни последних. Им была исследована' 
частота возникновения мутаций у молодых, только что вылупившихся 
самцов и у самцов в возрасте 20 дней. В первом случае возникло
0,102% сцепленных с полом летальных мутаций, тогда как во втором —
0,243°/о. Позже эти факты были подтверждены с использованием не­
сколько иной методики (длительное хранение сперматозоидов в спер- 
матеках самок) нами (Шапиро [19]) и независимо Сахаровым [15].. 
Совсем недавно о получении. аналогичных результатов сообщил Кауф­
ман (Kaufman [46]). Вместе с тем, согласно материалам, представлен­
ным Зуйтиным и Павловец [6] и Оленовым [14], эта зависимость в их 
экспериментах не имела места.

Таковы основные противоречия, выявившиеся при изучении законо­
мерностей естественного мутационного процесса у D. m elanogaster. 
Как уже указывалось, мы считаем совершенно исключенным, что эти 
противоречия являются следствием погрешностей в экспериментах. При 
ближайшем рассмотрении вся противоречивость имеющихся фактиче!- 
ских данных может быть понята, как нам кажется, исходя из пред­
ставления о комплексном, сложном механизме спонтанного мутирова­
ния. Больше того, исходя из этого представления, наличие таких 
противоречий должно было быть предсказано заранее. Действительно, 
каков возможный механизм возникновения спонтанных мутаций? 
Исходя из априорных соображений и фактических данных, мы можемг 
наметить три основных пути их возникновения1: 1) внутримолекуляр­
ные изменения гена, 2) отклонения от точного воспроизведения роди­
тельского гена при делении клеток, 3) неравный кроссинговер и различ­
ные хромосомные нарушения, как следствие анормальной конъюгации 
хромосом*

Реальность первого из указанных путей возникновения мутаций 
прежде всего вытекает из данных по рентгеногенетике. Представление 
о гене как об одной белковой молекуле или небольшом их числе, а  
также представление о мутации как мономолекулярной реакции хоро­
шо согласуется с данными, полученными при воздействии рентгенов­
ских лучей на мутационный процесс. Следующие данные рентгеногене- 
тики являются в этом отношении важнейшими: а) наличие линейной 
зависимости темпа мутирования от дозы облучения; б) независимость 
конечного эффекта от способа подачи энергии (фракционирование, про­
лонгирование и т. д .) , в) независимость конечного эффекта от различия 
в длинах волн внутри рентгеновского спектра, а зависимость его только 
от дозы облучения, выраженной в единицах ионизации.

Все это делает вполне законным представление о мутации как о 
мономолекулярном процессе. В одних случаях (например при воздей­
ствии рентгеновскими лучами) эта реакция обусловлена ионизацией*

1 Здесь мы особо оговариваем, что хотя в  статье речь идет 0 мутациях вообщг. 
но все же нужно иметь в виду, что предметом непосредственного экспериментального 
изучения были летали. Несмотря да то, что имеется много общего в природе легаль­
ных и нелетальных изменений, не исключена возможность некоторой специфики 
в механизме возникновения каждой из этих категорий мутаций. В частности это 
нужно иметь в виду ири рассмотрении основных путей возникновения мутаций. П ере­
числяемые вами пути имеют в  виду в первую очередь летальные изменения.



в других (например при температурных воздействиях)— перестановкой 
атомов внутри молекулы гена. Теоретический анализ этого пути воз­
никновения спонтанных мутаций дан Тимофеевым-Ресовским, Цимме­
ром и Дельбрюком (Timofeelf-Ressovsky, Zimmer u. Delbruck [64], и 
нам нет оснований останавливаться на нем здесь подробнее.

Второй из указанных нами возможных путей возникновения мута­
ций неоднократно был отмечаем рядом авторов, из которых упомянем 
Демерека [34], Холдена (Haldane [44]) и Кольцова [47]. Действитель­
но, исходя из априорных соображений, есть все основания считать, что 
при «делении» генонемы, т. е. при образовании новых генов, возможны 
в отдельных случаях отклонения от точного воспроизведения родитель­
ской структуры. Эти изменения должны улавливаться как мутации. Ряд 
фактических данных, накопленных в генетике, подтверждает эта теоре­
тические представления. Одно из таких доказательств было дано 
Демереком [34] при анализе мутирования нестойкого гена у Delphinium 
ajacis. В этом случае удалось показать, что ген розовой окраски («rose- 
alpha gene») мутирует к своему дикому типу (пурпуровая окраска) 
только в момент деления хромосомы. Аналогичная связь между деле­
нием хромосомы и возникновением мутации была показана так же при 
изучении мутабильности нестойкого гена у Portulaca grandiflora 
(Фаберже и Биль, Faberge a. Beale [41]. К сожалению, фактические 
доказательства подобного рода пока весьма малочисленны и ограничи­
ваются лишь мутабильными генами. Последнее вполне понятно, так 
'как установление такого типа закономерностей на примере редко мути­
рующих генов практически невозможно из-за необходимости анализа 
огромного по численности материала. Вместе с тем рассмотрение дан­
ных по мутабильным генам мы считаем вполне правомощным, хотя бы 
уже по одному тому, что, как нами указывалось, один и тот ж е ген 
в одних условиях ведет себя как стабильный, тогда как в других — 
как лабильный (Родс [57]). Другими словами, структуры стабильных 
и лабильных генов принципиально неразличимы.

Третий из возможных механизмов возникновения спонтанных мута­
ций находит в последнее время все большее и большее подтверждение. 
Прежде всего об этом говорит цитогенетический анализ ряда спонтанно 
возникших мутаций. Еще в 1925 г. Стёртевант (Sturtevant [59]) указал 
на наличие неравного кроссинговера в половой хромосоме D. melano- 
gaster, приводящего к возникновению обратной мутации Ваг (полоско­
видные глаза) и появлению так называемрго double-Bar. Дальнейший 
цитологический анализ этого случая методом Пайнтера показал, что 
здесь мы имеем дупликацию шести дисков в половой хромосоме (Дуби­
нин и Болотов [4], Мёллер, Прокофьева и Косиков [11], Бриджес [30]). 
Само появление дуплицированного участка легче всего представить 
себе как следствие конъюгации хромосом в негомологичных точках 
с последующим обменом. Результатом такого обмена будет дупликация 
участка в одной хромосоме (или хроматиде) и нехватка в другой. 
В настоящее время можно предполагать, что наличие дуплицированных 
участков хромосом и, следовательно, прохождение неравного кроссин­
говера является более распространенным явлением, чем это могло 
казаться раньше. Бриджес [29, 31] при составлении подробных цитоге­
нетических карт гигантских хромосом D. m elanogaster обнаружил боль­
шое количество мелких и крупных дупликаций. Позже цитологическое 
описание ряда дупликаций давалось многими авторами как у D. m ela­
nogaster, так и у других видов этого рода (Косиков [10], Добжанский 
и Соколов, Dobzhansky a. Socolov [39] и др.). В некоторых случаях 
был проведен и генетический анализ, показавший наличие картин, 
сходных с поведением локуса Ваг. Так, в 1941 г. Люис (Lewis [48]) 
описал у D. m elanogaster дупликацию участка, содержащего ген Star  
(уменьшенный размер глаз, сбитые ряды фасеток), произошедшую
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в результате неравного кроссинговера. Возможно, что и ряд других 
видимых наследственных изменений у дрозофилы связан с возникнове­
нием дупликаций, например мутация Hairy-wing (увеличение числа 
щетинок на теле и крыльях мухи) (Алиханян [1], Демерек и Гувер, 
Demerec a. Hoover [38]). Высказываемое предположение о роли анор­
мальной конъюгации хромосом и, как ее следствия, неравного кроссинг­
овера в образовании дупликаций и нехваток подтверждается наблю­
дениями над мутационным процессом в некоторых линиях. Тиняков [18] 
сделал высоковероятным предположение, что наблюдавшаяся им высо­
кая мутабильность в одной линии D. m elanogaster своим происхожде­
нием обязана нарушению хода конъюгационного процесса при делении 
клеток. Сходное наблюдение было проведено еще раньше Бидлем [27] 
на кукурузе, где также было обнаружена одна линия с нарушенной 
конъюгацией хромосом и высокой частотой возникновения разного 
типа мутаций (хромосомные аберрации, точковые мутации). В послед­
нем случае анормальное поведение хромосом было вызвано измене­
нием некоторых их физических свойств, сделавших хромосомы как бы 
более липкими (sticky chromosome).

Итак, из приведенного краткого рассмотрения вопроса можно за­
ключить, что каждый из намеченных нами трех путей образования 
мутаций находит хорошее фактическое обоснование. В связи с этим 
мы предлагаем принять для каждого из разобранных механизмов 
возникновения мутаций особые обозначения: мутации, возникновение 
которых связано с неточным воспроизведением структуры родитель­
ского гена, называть репродукционными 'мутациями, а процесс их воз­
никновения — репродукционным мутационным процессом; мутации, 
возникающие как результат атомных изменений или перемещений 
внутри молекулы гена, не связанных с его репродукцией, естественно 
называть арепродукционными мутациями, а процесс их возникнове­
ния — арепродукционным мутационным процессом; наконец мутации, 
появляющиеся в силу ненормальной конъюгации, называть конъюга- 
ционными, а сам процесс — конъюгационным мутационным процессом.

Вернемся теперь к противоречиям в фактических данных, характе­
ризующих спонтанный мутационный процесс, и попытаемся разобрать 
их, имея в виду сложную природу анализируемого процесса. Естествен­
но предположить, что в различных линиях D. m elanogaster удельный 
вес каждого из путей образования мутаций будет различным. Тогда 
отличия по мутабильности одной линии от другой могут итти в разных 
случаях за счет различных типов мутаций (репродукционного, арепро- 
дукционного, конъюгационного). Наиболее вероятно, что темп мутиро­
вания, основанный на прохождении молекулярных внутригенных процес­
сов, является наиболее стабильным по сравнению с остальными двумя 
типами мутационного процесса. Действенное вмешательство внешних 
условий в этот процесс ограничено факторами, обладающими достаточ­
но большой энергией (рентгеновские лучи и др.).

Репродукционный и конъюгационный типы мутационного процесса, 
вероятно, менее стабильны, более уязвимы для внешних воздействий, и 
во всяком случае контроль над этими процессами осуществляется орга­
низмом физиологически иными путями, чем над арепродукционным. Из 
этого следует, что различие линий по мутабильности и, особенно, 
в случае достаточно резкого между ними расхождения, как правило, 
идет за счет репродукционного или конъюгационного типа мутаций. 
Тот факт, что в различных линиях, т. е. при любом типе мутационного 
процесса, возникают в большинстве случаев сущнаковые мутации, не 
должен рассматриваться как противоречие высказываемым взглядам. 
Однотипность мутаций определяется тем обстоятельством, что подав­
ляющее число наследственных изменений, особенно летальных, являет­
ся полной или частичной инактивацией гена, независимо от того,

237



какими путями эта инактивация достигается. Таким образом, наличие 
линий, где мутабильность генов оказывается резко повышенной под 
влиянием мутатора, не противоречит огромному фактическому мате­
риалу, говорящему о большой стабильности генов. В рассматриваемых 
случаях речь идет о совершенно различных по своей природе процес­
сах 2. Из сказанного было бы, однако, неверно сделать вывод, что ли­
нии, характеризующиеся репродукционным или конъюгационным мута­
ционным процессом, всегда должны обладать высоким темпом мутиро­
вания. ВпоЛне возможно, что в отдельных линиях этот темп 
мутирования хотя и будет выше арепродукционного, но все же суммар­
ная мутабильность такой линии не окажется настолько большой, чтобы 
можно было зачислить ее в разряд высокомутабильных.

Переходя к рассмотрению данных по частоте мутирования самок и 
самцов, мутабильности на разных стадиях гаметогенеза, а также роли 
фактора времени в спонтанном мутационном процессе, предварительно 
сделаем следующие замечания. Исходя ш  рассматриваемых представ­
лений для линий, где арепродукционный мутационный процесс имеет 
подавляющее значение, возможно ожидать следующей характеристики: 
а) примерно одинаковая частота возникновения мутаций у самок и 
самцов; б) примерно одинаковая частота мутирования на разных ста­
диях гаметогенеза; в) наличие зависимости числа возникновений мута­
ций от длительности жизни клеток.

Д ля линий, где удельный вес арепродукционного мутационного про­
цесса относительно мал и «а первый план выдвигается репродукцион­
ный или конъюгационный мутационный процесс, характеристика долж ­
на оказаться следующей: а) возможность различия в частоте
мутирования самок и самцов (при репродукционном мутационном про­
цессе этого различия может и не быть, или, если оно будет иметься, 

то не столь значительное, как в случае конъюгационного мутационного 
процесса; нормальная конъюгация, как известно, по-разному осуще­
ствляется у разных полов, и можно думать, что нарушение этого про­
цесса по-разному пойдет у самок и самцов); б) большая частота воз­
никновения мутаций на ранних стадиях, чем в сперматозоидах; в) от­
сутствие или весьма незначительное влияние фактора времени на 
число возникающих мутаций.

Ввиду того, что в различных случаях соотносительная роль трех ви­
дов мутационных* процессов будет различной, можно предполагать на­
личие всех переходов между намечаемыми крайними типами линий.

Рассматривая фактический материал, характеризующий спонтанный 
мутационный процесс, мы находим в нем полное подтверждение выска­
зываемых взглядов. Наличие линий, отличающихся по течению спонтан­
ного мутирования (подробно о них шла речь в начале статьи), исключи­
тельно хорошо согласуется со всем сказанным. Найдены, как мы видели, 
линии с одинаковой мутабильностью у обоих полов и на разных стадиях 
гаметогенеза. Наряду с такими линиями, оказалось, существуют и дру­
гие, у которых мутабильность различна и у обоих полов, и на разных 

стадиях гаметогенеза. Ряд линий показал зависимость числа возникаю­
щих мутаций от времени жизни клетки, тогда как другие практически 
ее не обнаружили и т. д. Д аж е те различия, которые, казалось бы, дол­
жны улавливаться труднее, как, например, между линиями репродук­
ционного и конъюгационного типа, также находимы среди популяций 
D. melanogaster. Демерек [37] и Тиняков [17], как уже указывалось, обна-

- К сожалению, в  настоящее щремя, ничего не известно о физиологической при­
роде действия мутаторов. В качестве предположения мы рискуем высказать мысль, 
что одним из путей нарушения нормального хода конъюгации и репродукции генов 
является изменение нормального баланса нуклеиновой кислоты в ядрах клеток. Воз­
можно, что некоторые из генов мутаторов именно этим путем осуществляют свое дей­
ствие на мутационный процесс.



ружили две высокомутабильные линии, анализ особенностей мутирова­
ния которых заставляет первую из них отнести к репродукционному ти­
пу, а вторую — к конъюгационному. Линия Демерека обладала высокой 
частотой мутирования, большей мутабильнос^ью на ранних стадиях га­
метогенеза, чем в сперматозоидах, одинаковой частотой мутирования у 
самок и самцов. Особенно существенно то, что в этой линии не наблюда­
лось анормальной конъюгации. Линия Тинякова такж е характеризова­
лась высокой частотой мутирования и повышенной мутабильностыо на 
ранних стадиях гаметогенеза по сравнению со сперматозоидами, но одно­
временно показэ-ли более частое мутирование у -са'мок, чем у самцов. 
В этой же линии наблюдался резко ненормальный ход конъюгаций хро­
мосом. М ежду линиями имелся также ряд других отличий (например, 
отсутствие мозаичных форм в линии Демерека и большое их число в 
линии Тинякова и др.).

Подводя итог всему проанализированному нами материалу по есте­
ственному мутационному процессу, можно сказать, что особенности те­
чения этого процесса у D. m elanogaster находят хорошее объяснение в 
представлении о сложной его природе.

Несомненно, что богатейшим источником для суждения и проверки 
наших представлений о природе мутаций должны явиться материалы 
экспериментов по индуцированному мутационному процессу. Имеются ли 
в этих материалах подтверждения сложной, комплексной природы спон­
танного мутирования? Мы считаем, что такие подтверждения имеются, и 
в этом направлении, прежде всего, отмечаем данные по температурному 
влиянию на мутационный процесс.

Исследование зависимости темпа суммарной мутабильности D. m ela­
nogaster от температурного режима привело к установлению темпера­
турного коэффициента (<?ю) этого процесса. Согласно данным Мёллера, 
[51], <?,о мутационного процесса равен примерно 2—3. Результаты бо­
лее позднего изучения показали, что Qю равен приблизительно 5 (Тимо­
феев-Ресовский [61]). Теоретическая интерпретация полученного мате­
риала была дана Дельбрюком [64] исходя из представлений о мутации 
как внутримолекулярном процессе. Согласно Дельбрюку, температур­
ные мутации есть не что иное, как перестановка атомов внутри молеку­
лы гена. Эта перестановка осуществляется за счет энергии теплового 
движения. Кривая колебания атомной группы приобретает под 'влия­
нием температурного воздействия такую амплитуду, что ^выходит за гра­
ницу устойчивости и атомы не возвращаются в исходное положение. 
Дельбрюк дал расчеты, показывающие связь между скоростью проте­
кания мономолекулярной реакции и величинами «активирующей» и 
«средней» энергии теплового движения. Под «активирующей» энергией 
автор понимает то ее значение, которое необходимо для перехода через 
границу устойчивости, тогда как под «средней» энергией — ту, которая 
вообще присуща данной молекуле и не приводит к ее изменению.

Абсолютное значение 
активирующей^ энергии 

в eV
Отношение величин «активи­
рующей» энергии к «средней»

Продолжительность 
жизни гена* Ои

0 ,3 10 2- 1 0 ~ 10сек 1 ,4
0 ,6 20 5- ) 0 ~ 10сек 3 ,9
0 ,9 30 0-1 сек 2 ,7
1 ,2 40 33  мин 3 ,8
3 ,5 50 16 мес 5 ,3
1 ,8 60 3 - 1 0 ~ 4лет 7 ,4

* П од продолжительностью жизни гена понимается средний промежуток времени, 
протекающий от одной мутации до другой.
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Связь эта была в наглядной форме представлена в таблице, воспро­
изводимой нами здесь в несколько сокращенном виде.,

При внимательном рассмотрении данных таблицы можно найти в ней 
существенные противоречия с фактами, установленными многочисленны­
ми экспериментами и наблюдениями. Так, если принять, согласно дан­
ным Тимофеева-Ресовского, Q10 мутационного процесса равным 5, то 
тогда, как это видно из таблицы, средняя продолжительность жизни гена 
должна быть равной 16 месяцам. Вместе с тем в действительности хоро­
шо известно, что средний срок жизни гена во много раз больший (Шапи­
ро [19]). Расхождение между вычисленной величиной продолжительно­
сти жизни гена и фактической будет увеличено, если принять Qi0 равным 
не 5, а 2—3, как это вытекает из исследований Мёллера.

Другое противоречие наблюдается в отношении мутабильных генов. 
Известно из исследований Демерека [35] Drosophila virilis, Фаберже и 
Биль [41] Portulaca grandiflora и др., что мутабильные гены не увеличи­
вают темпа своей изменчивости с повышением температуры. Вместе с 
тем, исходя из фактической продолжительности жизни мутабильных ге­
нов, нужно было ожидать, согласно вычислениям Дельбрюка, что значе­
ние <2ш для мутационного процесса в этих генах будет равно минимум 4. 
Если прибавить к этому, что мутабильные гены, не изменяющие темп 
мутирования с повышением температуры, увеличивают его при темпера­
туре ниже нуля (Фаберже и Биль [41] и др.), а такж е что и суммарный 
темп мутирования обычных генов может быть увеличен не только повы­
шением температуры, но и ее резким понижением (также ниже нуля) 
(Биркина [2], Керкис [9], Готчевский, Gottsfchewsky [43]), то противоре­
чия между теоретическими расчетами и фактическими данными дел'ают- 
ся еще более непримиримыми.

Отмечаемые противоречия несомненно говорят о неправильности 
представлений, легших в основу произведенных расчетов. Основным в 
концепции Дельбрюка является представление о спонтанной мутации 
как о мономолекулярном процессе, ‘сводящемся к перестановке атомов 
внутри молекулы гена. Подобное представление является неправильным, 
вернее недостаточным. Наряду с предусмотренным Дельбрюком типом 
мутаций существуют, как мы видели, и другие, качественно отличные. 
Приняв, что природа спонтанного процесса сложна, мы тем самым дол­
жны допустить, что температурные воздействия могут влиять на него 
весьма различными путями. Наблюдаемый температурный коэффициент 
мутационного темпа отображает лишь суммарный ход изменений этого 
процесса. Нужно было заранее предполагать, что значение этого коэф­
фициента может варьировать от линии к линии, что, как мы видели, и 
имеет место в экспериментальных исследованиях.

Переходя к рассмотрению данных по рентгеномутациям, прежде все-, 
го отметим одно сравнительно давно установленное положение. Мёллер 
и Мот-Смит (Muller a. M ott-Smith [53]), (Эфраимсон [25] и др.) произве­
ли расчеты, показавшие недостаточность земной радиации для объясне­
ния наблюдаемого темпа спонтанную мутирования. Другими словами, 
появление спонтанных мутаций, наряду с ионизирующей энергией, опре­
деляется такж е еще и какими-то иными факторами. Установленное по­
ложение отнюдь не говорит, что мутации, возникшие не под влиянием 
земной радиации, отличны по механизму своего возникновения. Нам 
это положение важно своей негативной стороной. Если бы оказалось, что 
земная радиация целиком определяет наблюдаемый темп мутирования, 
то это сделало бы высоковероятным представление о едином механизме 
возникновения мутаций и именно о том, который выявлен при изучении 
рентгеномутаций. Ряд других факторов рентгеногенетики более прямым 
образом согласуется с  защищаемым представлением о сложном меха­
низме естественного мутационного процесса. Так, нами впервые было'
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показано, что линии D. m elanogaster, отличающиеся по суммарному 
темпу спонтанного мутирования, не отличаются по своей индуцированной 
рентгеновскими лучами мутабильности (Шапиро и Волкова [23]). Позже 
аналогичные результаты были получены Тимофеевым-Ресовским [62]) у 
D. m elanogaster и Гильсом (Giles [42]) у традесканции. Если бы меха­
низм возникновения спонтанных мутаций у сравниваемых линий был 
таким же, как и в случае индуцированной мутабильности, то можно было 
бы ожидать сохранения между ними различий и при воздействии лу­
чистой энергии. В этом случае различие линий по спонтанной мутабиль­
ности должно было трактоваться как различие в чувствительности к 
воздействию ионизирующей энергии. Факт нивелировки различий приво­
дит к заключению, что отличие линий по темпу естественного мутацион­
ного процесса идет за счет мутаций, механизм возникновения которых 
не сходен с арепродукционным (т. е. вызываемым рентгеновскими луча­
ми). Поскольку различия сравниваемых линий по спонтанному темпу 
мутирования, выраженные в абсолютных числах, не велики, то они и не 
улавливаются на форме высокой мутабильности, индуцированной лучи­
стой энергии.

В полном соответствии с приведенными только что данными по сум­
марной мутабильности стоят наблюдения по влиянию рентгеновских лу­
чей на изменения отдельных генов. В то время как подавляющее число 
генов увеличивает свою мутабильность под влиянием рентгеновских лу­
чей, темп мутирования некоторых генов остается без изменений (Сидо­
ров [16], Демерек [36], Родс [58] и др.).

Наблюдающиеся результаты полностью объяснимы исходя из пред­
положения, что спонтанная мутабильность некоторых генов идет в основ­
ном не за счет арепродукционного типа мутаций, т. е. не за счет того 
механизма, который может быть регулируем рентгеновскими лучами. 
Распространенность таких генов может быть более широка, чем мы пред­
полагаем сейчас, так как выявление их практически ограничено случа­
ями, когда спонтанная мутабильность настолько высока, что сохраняет 
ведущее положение на фоне индуцируемой в этом ж е гене мутабильно­
сти. О наличии разного типа мутационных процессов говорят такж е эк­
сперименты по комбинированному рентгеновскому :и температурному 
воздействию на мутационный процесс D. m elanogaster. В ряде экспери­
ментов было показано, что определенная доза рентгеновских лучей, неза­
висимо от того, с какими температурными воздействиями она комбини­
руется, дает один и тот ж е процент мутаций (Тимофеев-Ресовский и 
Циммер [63], Мёллер [52]). Другими словами, температурные колебания 
не изменяют хода мутационного процесса, индуцируемого рентгеновски­
ми лучами. Вместе с тем влияние температурного режима на спонтанный 
мутационный процесс, как мы видели, твердо установлено. Сопоставляя 
эти два факта, нужно сделать вывод о качественном различии рентенов- 
ского и спонтанного мутационного процессов. Поскольку часть спонтан­
ных мутаций вызывается земной радиацией (т. е. часть мутаций не от­
личима по своей природе от рентгеновских мутаций), то очевидно, что в 
целом естественный мутационный процесс сложен по своей природе.

В ряду доказательств наличия репродукционного типа изменения ге­
нов, как части единого спонтанного мутационного процесса, заслуж ива­
ют упоминания теоретические соображения Стёртеванта [60] и их экспе­
риментальная проверка, проведенная Эмерсоном (Emerson [40]). Стёр- 
тевант теоретически обосновал возможность серологического метода по­
лучения мутаций. Идея, лежащ ая в основе этого метода, достаточно про­
ста и исходит из представления, что ген по своей природе сходен с обра­
зуемым им антигеном. В этом случае антитело будет реагировать толь­
ко со строго определенным геном. Результатом такой реакции должна 
быть инактивация гена, и если эта инактивация произойдет при делении
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половых клеток, то дочерние клетки будут иметь по нему нехватку. 
Эмерсон успешно реализовал эти идеи, получив серологическим методом 
мутации у Neurospora crassa. Таким образом, если данные Эмерсона в 
дальнейшем подтвердятся, мы будем иметь не только доказательство на­
личия репродукционного мутационного процесса, но и новый метод полу­
чения этого типа мутаций.

' Таким образом, рассмотрение особенностей индуцированного мутиро­
вания приводит нас к тому ж е выводу, что и рассмотрение спонтанного 
мутирования, а именно — к представлению о сложной природе послед­
него.

Намечая три пути возникновения спонтанных мутаций, мы вовсе не 
считаем, что тем самым, исчерпали все возможные механизмы мутиро­
вания. Не исключено, что наряду с перечисленными существуют еще и 
другие. Возможно, например, что мутации своим возникновением в по­
коящихся семенах (Навашин и Герасимова [12] и др.) обязаны какому- 
то другому механизму. Процессы распада, протекающие в длительно 
хранящихся семенах, с исключительной интенсивностью приводят к раз­
рушению хромосомного аппарата, структурной целостности отдельных 
хромосом, а возможно, и генов. О механизме этого процесса в настоя­
щее время трудно говорить, но не исключено, что он отличается от 
разобранных нами. Останавливая свое внимание на репродукционном, 
арепродукционном и конъюгационном механизмах возникновения мута­
ций, мы лишь подчеркиваем, что именно эти пути являются, с нашей 
точки зрения, наиболее существенными в процессе спонтанного мутиро­
вания.

В заключение отметим, что помимо важности самого факта установ­
ления сложной природы естественного мутационного процесса, послед­
нее должно иметь значение для целого ряда проблем. Здесь мы упомя­
нем лишь следующие:

1. Разобранные нами материалы позволяют ответить на не раз ста­
вившийся вопрос о том, сходны или отличаются друг от друга рент­
геновские и спонтанные мутации и, соответственно, сходен ли или нет 
механизм их возникновения. Можно сказать, что механизм возникнове­
ния рентгеновских мутаций, являясь по своей природе арепродукцион­
ным, гомологичен лишь одному из механизмов, обеспечивающих спон­
танную мутабильность и, следовательно, между ними нельзя ставить 
знак равенства.

2. Представление о сложной природе возникновения мутаций позво­
ляет лучше оценить значимость имеющихся методов экспериментального 
получения мутаций и вносит необходимую ясность в вопросы дальней­
шей их разработки. Это представление может облегчить также поиски 
агентов и методов, позволяющих дифференциально воздействовать на 
разные механизмы возникновения мутаций. (В плане сказанного особен­
но перспективными мы считаем эксперименты по влиянию различных 
химикалиев на мутационный процесс, особенно если эти эксперименты 
будут проводиться с учетом того, на какой стадии гаметогенеза воздей­
ствие эффективно.)

3. Представление о сложной природе спонтанного мутирования мо­
жет явиться теоретической предпосылкой для постановки экспериментов 
по дифференциальному изучению структуры и свойств генов (законо­
мерности репродукции генов, особенности конъюгации хромосом 
и т. д.).

Резюме

В статье расмотрены фактические данные, касающиеся ряда характе­
ристик естественного мутационного процесса у D. melanogaster. Таковы: 
1) суммарный темп мутирования, 2) темп мутирования у самок и сам­
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цов, 3) темп мутирования на разных стадиях гаметогенеза, 4) роль 
фактора времени в спонтанном мутационном процессе, j

Показано, что по каждому из перечисленных разделов разными ав­
торами получены противоречивые данные. Эти противоречия не могут 
быть объяснены погрешностями эксперимента. Объяснение противоре­
чивости фактических данных автор видит в комплексной природе спон­
танного мутирования. Естественный мутационный процесс не един по 
своему механизму, а включает в себя ряд достаточно не зависимых друг 
от друга процессов. Главнейшие из них следующие: 1) репродукцион­
ный мутационный процесс (мутации как ошибки при репродукции ге­
на), 2) репродукционный мутационный процесс (мутации как резуль­
тат внутримолекулярных изменений гена, не связанных с его репродук­
цией), 3) конъюгационный мутационный процесс (образование нехваток 
и дупликаций вследствие анормальной конъюгации хромосом, в ряде 
случаев приводящей к* неравному кроссинговеру). Закономерности каж ­
дого из этих процессов достаточно отличны. В исследованных в отно­
шении естественной мутабильности линиях D. m elanogaster удельный 
вес каждого из этих процессов различен. Последнее обстоятельство и 
привело к противоречиям между данными отдельных авторов.

Проведенный в статье анализ закономерностей индуцированного му­
тационного процесса такж е приводит к заключению о комплексной 
природе спонтанного мутирования. Основная аргументация черпается 
здесь из рассмотрения влияния температурного режима на мутацион­
ный процесс, а также некоторых особенностей возникновения рентгено- 
мутаций по сравнению со спонтанными.
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THE INVESTIGATION OF SPONTANEOUS MUTATION PROCESS
IV. THE COM PLEX NATURE OF SPONTANEOUS M UTATION PROCESS 

IN DROSOPHILA MELANOGASTER 
N. I. SHAPIRO 

L aboratory of G enetics of th e  S tate U niversity  of Moscow

S u m m a r y
Data concerning some peculiarities of the natural process of mutation 

in D. m elanogaster are discussed in the present paper. These peculiarities 
are as follows:

1. The total mutation rate.
2. The m utation rate in males and females.
3. The mutation rate on different stages of the gam etogenesis.
4. The part^ played by the tim e-factor in the spontaneous process of

mutation.
It is shown that , contradictory data were obtained by different authors 

for all of the above m entioned problems. These contradictions cannot 
be explained by m ere m istakes of experim ents. The author is inclined to 
consider the contradiction as due to the complex nature of the sponta­
neous process of mutation. The natural process of m utalion is not uni­
form in its m echanism , but includes a series of independent processes. 
The most in^portant of them are as follows:

1. The reproductory process of mutation (mutations as errors in the 
process of reproduction of the gene).

2. The reproductory process of m utation (mutations as the result 
of intram olecular changes of the gene, independent of its reproduction).

3. The conjugation process of mutation (the -production of deficiencies 
and duplications as the result of the abnorm al conjugation of chrom o­
somes, in some cases leading to unequal crossing-over).

The peculiarities of each of these processes are pretty different. The 
specific weight of each of these processes in stocks of D. melanogaster 
studied in respect to the natural m utability was different. This last circum ­
stance was just the reason that caused the contradiction in data of different 
authors.

The analysis of the laws of the induced process of mutations, carried out 
in the present paper, leads us as well to the conclusion concerning the 
complex nature of the spontaneous process of mutation.

This view is m ainly supported by the data on the effect of tempera­
ture conditions on the process of mutation, as well as by some peculia­
rities of occurrence of x-ray  mutations as compared with spontaneous 
ones.
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ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
1947 ВЫП. 3

К ВОПРОСУ О ТИПАХ РЕДУКЦИИ ОРГАНОВ В ОНТОГЕНЕЗЕ

С. М. ЮЗБАШЬЯН 

Тбилисский педагогический институт им. А. С. Пушкина

Е современной биологий для понимания общего хода и закономер­
ностей эволюции органического мира изучение явлений его регрессивного 
развития считается столь же существенным, <как и изучение прогрессив­
ного развития/ Это прекрасно понимал Дарвин, воззрения которого на 
рудиментарные органы легли в Ъснову строго научного понимания редук­
ции органов :и регрессивной эволюции. После Дарвина этой проблеме 
было посвящено много внимания, однако лишь немногие исследователи 
подошли к трактовке ее с дарвинистических позиций.

В ряду последних одно из первых мест бесспорно принадлежит 
А. Н. Северцову, с именем которого связано учение о филэмбриогенезах. 
Вопреки господствующей в биологии теории- Вейсмана — Геккеля, при­
нимающей, что новые признаки в эволюции появляются у взрослых 
организмов, Северцов выступил с положением о том, что источником как 
прогрессивных, так и регрессивных признаков являются эмбриональные 
изменения, возникающие на том или ином этапе онтогенеза. Исходя из 
собственных исследований, Северцов установил два типа редукции 
органов у позвоночных —■ рудиментацию и полную редукцию, или афа- 
низию.

Последующие исследования учеников Северцова и ряда других 
советских и зарубежных исследователей подтвердили правильность его 
основной идеи о роли эмбриональных изменений в филогенезе, высказан­
ной еще Дарвином в 1844 г. и более подробно развитой Ф. Мюллером. 
Вместе с тем эти исследования установили наличие как у позвоночных, 
так и в особенности у беспозвоночных ряда иных способов редукции 
органов, не укладывающихся в рамки рудиментации и афанизии. В ка­
честве примера мы здесь назовем исследования Б. С. М атвеева по 
редукции боковых пальцев у копытных [4], Д . М. Федотова по зимней 
пяденице [17] и чехлоноске PacHy'telia [8], К  И. Ежикова [2] по чехло- 
носке Fumea и наши собственные исследования пещерной креветки. 
Результаты последних вкратце сводятся к следующему:

Креветка эта, обитающая в пещерах западной Грузии, близ Кутаиси, 
и в Абхазии, отличается от своего европейского родича Troglocaris 
schmidti Dorm, рядом морфологических особенностей, позволяющих 
выделить ее в самостоятельный вид того же рода Troglocaris kutaissiana 
SadowsKy |[14, 15], У обоих видов между обитающими в отдельных 
пещерах популяциями наблюдаются некоторые различия, на основании 
которых каж дая из этих популяций рассматривается как особый подвид. 
Таких подвидов у европейского вида насчитывается четыре, из которых 
три обитают в пещерах Балканского полуострова, а один — в южной 
Франции (Tr. schntfdti inermis, описан Фажем (Fage [16] ). У нашего 
вида также описаны четыре подвида, получившие подвидовые названия 
«kutaissiana», «fagei», «osterloffi» и «ablaskiri» (последние три из Абха­
зии [1, 13]). Изучение морфологических особенностей первых трех под-

245



видов и сравнение их с описаниями обласкирского и европейских подви­
дов привели нас к заключению, что подвиды обоих видов отличаются 
друг от друга исключительно лишь по степени регрессивного развития 
ряда признаков [15]. У обоих видов, наряду с полной редукцией глаз, 
наблюдается та или иная степень редукции рострума и расположенных 
на нем зубцов («вооружения»), экзоподитов задних пар грудных ножек, 
глазных стебельков, жабер, мастигобранхий, полового придатка И плео- 
пода самцоп и еще некоторых других частей. Результаты изучения хода 
редукции этих органов в течение онтогенеза приведены в прилагаемой 
сводке (табл. 1).

Рассматривая последнюю, мы видим, что редукция органов у пещер­
ной креветки осуществляется в основном либо замедлением темпов 
онтогенетического развития, либо полной остановкой его на той или иной 
стадии. В первом случае мы будем говорить о ретардации, во втором — 
об абревиации. Ретардация наблюдается при развитии экзоподитов зад­
них пар грудных ножек [12]. У свежевылупившейся личинки Tr. kutais- 
siana kutaissiana экзоподиты на переоподах IV и V, в отличие от своих 
нормально развитых эндоподитов, имеют совершенно зачаточный харак­
тер (рис. 1), достигая на IV переоподе \U длины эндоподита, а на V —,

реопод первой 
личинки к р е ­
ветки из кутаис­
ской популяции

Рис. 2. IV переопод взрослой 
креветки: А  — французской (по 
Ф аж у); у основания ножки три 
мастигобранхии и еле заметный 
рудимент экзоподита. Б  — тот 
же переопод кутаисскей кре­
ветки с четырьмя мастиго- 
бранхиями и слабо развитым 

экзоподитом

Рис. 3. Л — передняя часть головы 
кутаисской креветки с пигментиро­
ванными глазными стебельками и хо­
рош о развитым рострумом, вооруж ен­
ным восемью зубцами. Б  — та же 
часть французской креветки с руди­
ментарным невооруженным рострумом

лишь '/s. Поскольку эмбрионально обе ветви ножки закладываются 
одновременно и первоначально совершенно одинаковы по величине, то 
очевидно, что резкое недоразвитие у личинки 1 является результатом 
остановки его развития на ранней эмбриональной стадии. В дальнейшем 
при прогрессивном развитии эндоподитов на обоих переоподах экзопо-. 
диты сохраняют свой зачаточный характер и ничтожные размеры, 
вследствие чего эти переоподы представляются одноветвистыми. В таком 
состоянии переоподы остаются до среднего и более позднего возраста, 
после чего развитие экзоподитов вновь возобновляется сперва «а- IV 
(рис. 2,.£), а затем на V переоподе. У одной абхазской формы (osterloffi) 
одноветвистой представляется и III ножка, переход которой в двуветвис­
тое состояние имеет место раньше IV, до достижения рачком среднего 
рсста. I

Таким образом, в ход развития экзоподитов задних пар грудных 
ножек вклинивается более или менее продолжительный период полной 
остановки развития, или диапауза. При этом, чем далее кзади располо­
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жена конечность, тем продолжительнее диапауза. Вследствие этого- 
у достигших полного роста (рачков экзоподиты на задних ножках развиты 
значительно слабее, чем на передних. У абхазских форм, у которых 
V переопод вовсе лишен экзоподита, эти различия выражены еще резче: 
на IV переоподе экзоподит носит совершенно рудиментарный характер, 
а на III он развит довольно слабо. При дальнейшем удлинении диапаузы 
и распространении ее на все более и более поздние стадии период 
постэмбрионального развития экзоподита в конечном итоге может 
сократиться до нуля. Последствием этого^ очевидно, будет сохранение 
экзоподита в том виде, в каком он был до диапаузы, т. е. в виде эмбрио­
нального зачатка. Подобную картину мы находим у французской кре­
ветки (рис. 2, А ), у которой переподы IV и V лишены экзоподитов, 
имея на соответствующих местах лишь крайне незначительных размеров 
рудименты их в виде пуговкообразных телец. Однако у некоторых форм 
отсутствуют и эти последние остатки экзоподитов. Таковы, например, 
все абхазские подвиды, у которых, как сказано, V переопод лишен 
совершенно каких-либо следов экзоподита. Как показывает пример 
одного из этих подвидов (fagei), закладка экзоподита этого переопода, 
совершенно ясно выраженная у личинки I и не отличающаяся по своим 
размерам от закладки экзоподита, быстро инволюирует и уже у личинки 
II оказывается совершенно сглаженной [1]. По всей видимости, здесь 
имеет место установленное Б. С. Матвеевым заимствование материала 
закладки экзоподита прогрессивно развивающимся эндоподитом [4].

В иной форме наблюдается ретардация при редукции глазных сте­
бельков, которые у взрослый рачков представляют собою типичные 
рудименты (рис. 3, А ). Придатки эти закладываются вполне нормально, 
но после перехода личинки в декаподитную стадию рост их резко замед­
ляется, ослабевая все более и более, но не прекращаясь совершенно до 
достижения рачком своего предельного роста. В отличие от первого 
случая — ретардации вследствие диапаузы — мы здесь можем говорить, 
о прогрессирующей ретардации.

Рис. 4. Две стадии развития придатка II 
плеопода самца кутаисской креветки:

А  — р ан н яя  стади я; В  — сред няя  стади я ; а . т . , — 
п ридаток; еп. — эндоподит; г  — ретинакулум

Рис. 5. А  — II плеопод 
самца ф ранцузской к р е­
ветки с рудиментарным 
придатком. Б  — придаток 
с ретинакулумом в увели­
ченном виде (по Фажу)

Редукция других органов пещерной креветки происходит большей 
частью путем абревиации, которая в одних случаях имеет место на 
конечных стадиях, в других — на средних, в третьих — на начальных, 
с выпадением всех последующих стадий. Все эти ступени абревиации 
можно наблюдать у пещерной креветки на так называемом appendix
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248 Т а б л и ц а  I

Н азван и е  редуцирую щ егося 
органа Состояние орган а у личинки И зм ен ен и я на постларвальны х стадиях Состояние орган а у взрослого Тип редукции  в онтогенезе

Экзоподиты IV и V па­
ры грудных ножек Тг. 
kutaissiana kutaissiana

Зачаточны е, в 4 и 5 .раз ко- 
короче своих эндоподитов

Остаются без изменений на IV ие- 
реоподе до среднего возраста, на 
V переоподе — до более позднего 
возраста; затем рост возобновляет­
ся

j

V экзоподит развит сла­
бее, чем IV; послед­
ний слабее, чем II I

Ретардация вследствие 
диапаузы

Глазные стебельки Развиты  нормально ]~1осле превращения в креветку рез­
кое снижение и в последующем про­
грессирую щее снижение темпов ро­
ста

Рудиментарное Прогрессирующая ре­
тардация

Придаток I I  плеопода 
самца Tr. schm idti Iner- 
mis Не развит

Заклады вается и развивается в позд­
нем постларвальном возрасте. На 
стадии, соответствующей очень 
ранней стадии развития придатка 
у kutaissiana, рост прекращ ается

Рудиментарное

Рострум у абхазских 
подвидов osterloffi, 
ablaskiri и у inermis

Предполагается, что развит 
нормально, как у личи- 

• нок fagei

П рекращ ение роста на ранней ност- 
ларвальной стадии

Слабо развит, напоми­
нает рострум очень 
молодой kutaissiana

Абревиация на началь­
ных стадиях развития 
редуцирующегося ор­
гана

Подобранхий на II  ного- 
челюсти inerm is Не развит

Развитие прекращ ается на стадии 
раннего, слабо дифференцирован­
ного зачатка

Рудиментарное

Экзоподит на IV  и V 
переоподах inermis

П редполагается, что личин­
ки вылупляются с зачаточ­
ными экзоподитами

П редполагается что никаких измене­
ний в состоянии зачаточных экзо­
подитов не происходит

1

Ничтожные рудименты

Ч
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ти
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( П р о д о л ж е н и е  т а б л и ц ы  1)

Н азван и е  рздуц и рую щ егося  
орган а С остояние орган а  у личинки И зм енения на постларвальны х стадиях

Состояние орган а  у взрос> 
лого Тип редукции в он тоген еза

Придаток II  плеопода Не развит Заклады вается и развивается в позд­ Развит значительно сла­ Абревиация на средних к
самца подвидов O ster- нем постларвальном возрасте; на бее, чем у kutaissiana стадиях развития S
loffl и ab laskirl стадии, соответствующ ей средней Sri

стадии развития придатка у kutai- «=С
ssiana, рост прекращ ается о.

«

Придаток II  плеопода Не развит То же, что и 6 предыдущем случае, Развит несколько слабее, Абревиация на конечных
ВVк

самца fagei но рост придатка прекращ ается на чем у kutaissiana стадиях развития о
более поздних стадиях у

Глаза П редполагается возмож­ Остановившиеся в своем развитии Отсутствуют А бревиация, заверш ае­
ность более высокого глаза или их рудименты подверга­ мая полной инволюци-
разития глаза у личинок ются полной инволюции . ей
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masculina, или придатке II плеопода самцов, который у различных под­
видов развит в различной степени [14]. У самца kutaissiana первый 
зачаток придатка (рис. 4, А)  появляется после достижения рачком 
своей средней длины и имеет вид маленького язычкообразного выроста 
эндоподита у основания так называемого ретинакулума. Вырост этот, 
быстро разрастаясь, превращается у взрослого самца в крупную, усажен­
ную щетинками, листовидную пластинку. У других подвидов придаток 
закладывается сходным образом, но у inerm'is развитие этого органа 
идет не дальше первого его зачатка (рис. 5), вполне соответствующего 
таковому kutaissiana; у ablaskiri и osterloffi развитие придатка идет 
дальше (рис. 6), но останавливается на стадии, соответствующей сред­
ней стадии его развития у kutaiissiana (рис. 4, Б ) ; у fagei придаток раз­
вит значительно сильнее, но все ж е несколько слабее, чем у kutaissiana,. 
соответствуя одной из поздних стадий его развития у последней.

Примером редукции путем ранней абревиации может послужить 
такж е рострум некоторых абхазских (ablaskiri и osterloffi) и француз­
ского подвидов (рис. 3, Б),  у которых он довольно слабо развит, напо-

Рис. 6. II плеопод взрослого Рис. 7. И ногочелюсть: А  — кутаисской креветки
самца Tr. kutaissiana oster- с гребневидным подобранхием; Б  — французской
loffi. Обозначения как на креветки с зачаточным подобранхием (по Ф аж у).

рис. 4

миная раннюю стадию развития этого органа у kutaissiana, обладаю­
щего во взрослом состоянии мощным рострумом (рис. 3, А).  Сюда же 
относится и редукция подобранхия на II ногочелюсти у французской 
креветки (рис. 7, Б) ,  развитие которого не идет дальше его первона­
чального, слабо дифференцированного зачатка, в то время как у 
остальных подвидов он достигает полного развития, образуя крупный 
гребневидной формы орган [14] (рис. 7, А).

Как известно, пещерные креветки слепы: от всего зрительного аппа­
рата у них сохраняются лишь зрительные ганглии [11]. То обстоятель­
ство, что даж е при жизни креветок на свету подавляющее большинство 
личинок вылупляется без каких-либо признаков глаза, дает нам основа­
ние считать, что редукция глаза здесь дошла до полного выпадения его 
первых зачатков из онтогенеза. Однако иногда у некоторых из этих 
развившихся на свету личинок наблюдается на кончиках глазных сте­
бельков глазной пигмент, а тз весьма редких случаях и другие элементы 
глаза, указывающие на более высокую ступень развития глаза. Развитие
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глазного пигмента наблюдается и у взрослых при содержании их на 
свету (рис. 3'). Отсюда следует, что редукция дистальной части зритель­
ного аппарата креветки не является вполне завершившимся процессом 
для всей кутаисской популяции в целом. Не исключается возможность, 
что в- других популяциях, находящихся на более ранних этапах регрес­
сивного развития органов зрения, личинки с более развитыми глазами 
являются обычными. Однако, как бы высока ни была степень развития 
глаз у личинок, существование их не простирается дальше ларвального 
периода, поскольку все рачки, вступившие в постларвальный период 
своей жизни, как сказано, лишены всей дистальной части зрительного 
аппарата. Следовательно, если даж е в тех или иных случаях личинки 
вылупляются с более полным выражением элементов сложного состава 
глаза, то рано или поздно дальнейшее развитие их прерывается и они, 
подвергаясь инволкЗции, исчезают бесследно. Таким образом, мы имели 
бы здесь случай полной редукции органа путем абревиации, завершаемой 
инволюцией.

Другим случаем полной редукции является редукция вооружения 
рострума (рис. 3), т. е. зубцов, сидящих в том или ином количестве пре­
имущественно на его верхней стороне. Очень сильно вооружен рострум 
у Тг. schmidti schmidti Dorm., на котором количество зубцов доходит 
до 40. У kutaissiana их значительно меньше, а у двух абхазских подви­
дов и у французского Tr. schmidti inermis рострум совершенно лишен 
зубцов, и они в онтогенезе вовсе не закладываются. По этой же причине 
у inerm!is и у абхазских форм количество мастигобранхий значительно 
меньше, чем у кутаисской (рис. 2).

Из изложенного видно, что редукция органов в онтогенезе пещер­
ных креветок идет различными путями и может быть сведена на осно­
вании только что приведенного материала к семи типам. Однако, раз­
личая их онтогенетически, мы в то же время легко можем представить 
себе переход одного типа редукции в другой в процессе филогенеза. 
Редукция, начавшаяся у предков с абревиации на поздних стадиях 
онтогенеза, у потомков может дойти до абревиации на начальных ста­
диях, вследствие последовательного распространения ее на все более 
ранние стадии в ходе филогенеза. В дальнейшем дело может дойти до 
полного недоразвития органа путем абревиации на самой начальной 
стадии закладки зачатка, а затем и полного выпадения его из онтогенеза. 
Тот же результат может получиться и путем инволюции, недоразвив­
шегося в той или иной степени, вследствие абревиации, органа. Что 
касается ретардации, то, как уже было отмечено, при распространении 
диапаузы на финальные стадий онтогенеза развитие редуцирующегося 
органа не пойдет дальше первоначальной его закладки. Очевидно, что 
подобные случаи мы будем рассматривать уже не как ретардацию 
вследствие диапаузы, а как абревиацию на начальных стадиях. Легко 
представить себе такж е переход в ходе филогенеза прогрессирующей 
ретардации в абревиацию в результате дальнейшего замедления темпов 
роста вплоть до полного замирания их на более ранних постларвальных 
стадиях.

Если подойти к описанным явлениям редукции с точки зрения состоя­
ния редуцирующихся органов у взрослых рачков, то мы увидим, что
б одних случаях конечным (результатом онтогенеза является тот или 
иной рудимент этих органов, а в других — их полное исчезновение. Это 
вполне совпадает с результатами рудиментации и афанизии Северцова,^ 
но по ходу самого процесса редукции последние отличаются от всех^ 
описанных выше случаев. Исходя из этого, мы при наличии рудимента 
в результате онтогенеза будем говорить о частичной редукции или час­
тичном недоразвитии, при отсутствии же его —• о полной редукции или 
полном недоразвитии. По Северцову при рудиментации эмбриональный 
зачаток с самого начала закладывается уменьшенным, тогда как во



всех случаях неполной редукции у пещерной креветки зачаток реду­
цирующегося органа имеет нормальные размеры и развитие его до опре­
деленной стадии идет нормально. Оба эти момента характерны для афа- 
низии, однако при последней редуцирующийся орган в течение известного 
периода эмбриональной или постэмбриональной жизни выполняет ту или 
иную полезную функцию, после чего он дегенерирует и исчезает бес­
следно. У пещерной креветки, как при полной, так и три неполной 
редукции, мы имеем дело с органами, утерявшими свое биологическое 
значение в результате перехода к подземной жизни и в связи с этим 
ставшими на путь регресса. Предполагаемый нами случай более высоко­
го развития личиночного глаза с последующей полной дегенерацией его 
можно было бы отнести к афанизии, если бы мы не имели дела с орга­
ном, явно бесполезным в условиях пещерной жизни.

С другой стороны, в настоящее время нам хорошо известны случаи 
редукции, происходящие по промежуточному типу между рудиментацией 
и афанизией. Этот тип установлен Д. М. Федотовым у самок зимней 
пяденицы при редукции их крыльев, развитие которых «идет долгое 
время нормально, как полагается при афанизии, но кончается не атро­
фией органа, а сохранением его в редуцированном состоянии, что по­
лагается при рудиментации» [6, 7]. У самок чехлоноски Fumea редукция 
крыльев совершается по этому ж е типу, с той только разницей, что 
в результате онтогенеза крылья сохраняются в значительно более 
редуцированном виде. По Ежикову [2], редукция здесь осуществляется 
в два приема: 1) путем недоразвития зачатка крыла у куколки вслед­
ствие прекращения клеточных делений в зачатке и 2) путем дегенерации 
большей части крыла на более поздних стадиях развития куколки. 
У другой чехлоноски — Pachytelia unicolor, по описанию Д. М. Федотова 
[8J, развитие зачатка крыла останавливается на ранней стадии вслед­
ствие прекращения большей части клеточных делений и гистологической 
дифференцировки зачатка; к моменту окукления зачаток этот подвер­
гаете? полной дегенерации и исчезает нацело. Таким образом, в первых 
двух случаях имеет место абревиация с частичной инволюцией, тогда 
как в последнем случае, абревиация завершается полной инволюцией, 
и притом на более ранней стадии.

Как уже видно из изложенного весьма небольшого материала, 
способы редукции органов в онтогенезе весьма многообразны и у т о ­
няются во многих отношениях от принимаемых Северцовым афанизии 
и рудиментации, являющихся первыми прочно установленными на основе 
учения о ф ил эмбриогенеза* типами редукции органов в онтогенезе; но 
таких типов мы в настоящее время знаем значительно больше. В общем 
они сводятся к тем основным процессам в онтогенезе редуцирующегося 
органа, которые были описаны выше в приведенных примерах как наших, 
так и других авторов. Замедление развития, или ретардация, остановка 
развития, или абревиация, на определенной стадии с выпадением всех 
последующих стадий, обратное развитие, или инволюция, уменьшение 
размеров зачатка, полное выпадение его из онтогенеза — таковы те из­
менения онтогенеза, которые либо сами по себе, либо в том или ином 
сочетании друг с другом обусловливают частичную или полную редук­
цию органа.

Говоря о ретардации, мы должны отметить, что, проявляясь у пещер­
ной креветки в своеобразной форме диапаузы и прогрессирующего за ­
медления темпа роста, она в других случаях выражается в  запаздыва­
нии закладки органа, что является более типичным и соответствует 
первоначальному пониманию термина «ретардация» как одного из слу­
чаев гетерохронии (Геккель, Haeckel; Менерт, Mehnert). Что касается 
абревиации, то мы применяем этот термин в смысле М енерга [17] (вы­
делив отсюда инволюцию) как укорочение и упрощение развития в ре­
зультате остановки развития и роста не только на конечных стадиях
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(абревиация по Матвееву, отрицательная анаболия по Северцову), но 
и на средней и начальной стадиях (отрицательный архаллаксис по Се­
верцову). При абревиации необходимо отличать случаи, когда эмбрио­
нальный зачаток редуцирующегося орган» закладывается не уменьшен­
ным и его развитие до! абревиации идет нормально, от таких случаев, 
когда зачаток закладывается уменьшенным и остается таковым и на 
последующих стадиях своего развития. Это соответствует рудимента­
ции Северцова, «которая совершается путем параллельного действия 
уменьшения величины зачатков редуцирующегося органа в. начальных 
стадиях морфогенеза (отрицательный архаллаксис через уменьшение) 
и выпадения конечных стадий онтогенеза (отрицательный архаллаксис 
через выпадение)» [5]. Во всех этих случаях мы имеем частичную ре­
дукцию, так же как и в случаях последовательного действия абревиа­
ции и частичной инволюции. Наконец, абревиация, сочетаясь с полной 
инволюцией, ведет к полной редукции, причем в одних случаях редуци­
рующийся орган ни на одной из стадий своего развития не несет какой- 
либо явной полезной функции, тогда как в других случаях он бывает 
полезен животному до известной стадии, после которой подвергается 
полной инволюции. В последних случаях мы имеем тот вид редукции 
органов, который Северцов называет афанизией. Наряду с этим полная 
редукция осуществляется и таким путем, при котором эмбриональный 
зачаток редуцирующегося органа не закладывается и таким образом 
совершенно выпадает из онтогенеза.

Если мы дополним приведенные в табл. 1 типы редукции данными 
других авторов, упомянутых в предыдущем изложении, то получим 
табл. 2.

Т а б л и ц а  2

I Ретардация:
11 путем диапаузы,
2) прогрессирую щ ая,
3) путем запаздывания в закладке органа К

S'

II Абревиация на начальных, средних или конечных стадиях онтогенеза:
1) нормально заклады ваю щ егося и развиваю щ егося органа,
2) первично уменьш енного в закладке органа ^рудиментация Северцова)

>>
i=i<vо-
СЙ
03X
Sн

II I А бревиация на разных стадиях с частичной инволюцией (промеж у­
точные типы редукции по Федотову)

ca
D"

IV А бревиация на разных стадиях с полной инволюцией:
1) нормально развиваю щ егося и функционирующего до определенной 
стадии органа (афанизия С еверцова;,
2) нормально развиваю щ егося, но не несущ его никакой явной ф унк­
ции органа

<xs
Sf

>-»
<ucu
ccra

V Полное выпадение первых зачатков органа из онтогенеза (
nо
E

Само собой разумеется, что табл. 2 ни в какой мере не претендует 
на полный охват и классификацию всех типов изменений онтогенеза, ве­
дущих к редукции органов. От разрешения подобной задачи мы еще 
весьма далеки, поскольку, несмотря на огромное значение явлений 
регрессивного развития для эволюционной теории они изучены пока 
весьма недостаточно. По существу, в данной области пока сделаны лишь 
первые шаги. При этом имеющимися достижениями мы обязаны в весь­
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ма значительной мере советским биологам и среди них в первую оче­
редь А. Н. Северцову, заложившему прочную основу строго научной 
трактовки проблемы редукции с дарвинистических позиций.
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S u m m a r y

The author presents a brief description of different types of organ-re- 
duction in a shrimp Troglocaris kutaissiana Sadowsky, dwelling in caves 
of W estern Georgia. The subspecies of this form, like those of the Euro­
pean shrimp Tr. schmidti Dorm ., differ only in the extent of regressive 
developm ent of a num ber of organs. Following types of organ reduction 
can be distinguished in Tr. kutaissiana Sadovsky: 1) retardation in the 
developm ent of the posterior pairs of pereiopods; 2) abbreviation at the 
early stages of developm ent of the rostrum and at the late stages of de­
velopment of the sexual appendage in males; 3) involution due to a complete 
failure of formation of the eye anlage in some subspecies; 4) reduction 
in size of the first anlage of the organs undergoing reduction — eyes and 
the rostral spines in other subspecies.

The materials presented in the present paper, in agreem ent with the 
data obtained by other authors and pertaining to other animals, supply 
new evidence in favour of the existence of a great diversity of modes of 
organ reduction in ontogenesis, some of which are different in many res­
pects from the two modes — rudimentation and aphanisy — that had been 
established initially by A. N. Severtzoff.
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и Туляремийная лаборатория (зав.— проф. JI. Хатеневер) Института эпидемиологии, 
микробиологии и инфекционных болезней (дир.— проф. В. Д. Тимаков) АМН СССР

В центральных областях европейской части РСФ 6 Р туляремийная 
инфекция впервые была обнаружена в 1928 г. (бассейн р. Оки). В после­
дующие годы различными исследователями (Хатеневер, Вольферц, Синай, 
Славин, экспедиция ВИЭМ под руководством Здродовского и Воскре­
сенского) и местными туляремийными станциями были накоплены 
значительные данные о распространении этой инфекции е  пределах 
указанных областей, ее эпизоотологии и эпидемиологии.

Все материалы, а такж е наши собственные исследования в южной 
части Московской области (Михневский район), проведенные в период 
1938— 1941 гг. и возобновленные в 1946 г., дают основание сделать 
некоторые обобщения по поводу типологических особенностей выявлен­
ных здесь очагов туляремийной инфекции и позволяют высказать об­
щую гипотезу об условиях их существования.

Идея типизации туляремийных очагов Принадлежит А. Максимову 
(доклад на туляремийном совещании 1946 г.), разработавшему эпиде­
миологические материалы по РСФСР. Им показано, что определенным 
ландшафтным зонам свойственны свои типы эпидемических вспышек, 
что обусловливается многими причинами, в том числе видовым соста­
вом массовых грызунов — носителей инфекции, сроками развития среди 
них эпизоотии, преобладающими формами контакта с ними людских 
контингентов и т. д. Он различает южный (мышиный), центральный 
(полевочный) и пойменный (крысиный) типы очагов.

Эту идею нужно считать плодотворной, но она несомненно нуждается 
в дальнейшей разработке. Так, наряду с выяснением особенностей про­
явления туляремии на людях (т. е. условий их заражения) в разных 
типах очагов, совершенно необходим детальный анализ структуры са­
мих очагов, понимая под этим изучение совокупности условий (живот­
ные-носители, переносчики, формы контакта между ними, общие 
экологические условия и т. д .), которые позволяют возбудителю туля­
ремии существовать (циркулировать) неопределенно долгое время в 
том или ином типе ландшафта. Могут быть намечены такж е другие 
типы очагов, не предусмотренные схемой Максимова.

В условиях средней полосы РСФСР мы различаем три типа очагов, 
связанных с наиболее распространенными здесь ландшафтами: 1 ) луго­
полевой, 2 ) пойменно-долинный и 3) лесной.

Луго-полевой тип
Очаги луго-полевого типа имеют наибольшее территориальное рас­

пространение, занимая лишенные леса междуречные пространства. По 
своему генезису они, несомненно, представляют собой северный вариант 
очагов степного типа. Д ля очагов луго-полевого типа характерны забо­
левания туляремией, связанные с запоздалым (зимним) обмолотом
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скирд или зимне-весенним использованием продуктов урожая (пере­
борка соломы, корнеплодов и т. д .). В очагах этого типа ведущую роль 
в распространении инфекции играет серая полевка. Она крайне вос­
приимчива к туляремии, болеет остро и в большинстве случаев поги­
бает с массивной бактериемией. Последнее обстоятельство имеет боль­
шое значение в механизме распространения туляремии.

Передача инфекции среди полевок осуществляется разными спосо­
бами, но ведущее значение в ее распространении, особенно в летнее 
время, имеют различные наружные паразиты полевки, и среди них клещ 
Dermacentor pictus Herrm (Олсуфьев [9]). Этот клещ довольно обычен 
в Московской (южная часть), Рязанской, Тульской, Орловской и дру­
гих областях средней полосы РСФ СР, но распространение его имеет 
мозаичный характер. Он обитает на кочковатых лугах, вырубках, лес­
ных опушках и других экологически близких стациях. Личинки и 
нимфы этого клеща паразитируют летом на грызунах (главным образом 
на полевках) и насекомоядных (землеройках, куторах). Они охотно и 
в больших количествах выкармливаются на водяных крысах, если по­
следние заселяют берега водоемов, смежные с суходольными лугами. 
Взрослые клещи в весенний период выкармливаются на крупном рога­
том скоте, овцах, лошадях и некоторых диких животных — зайцах, 
лисицах, волках и др. В условиях эксперимента нами (Олсуфьев и Тол- 
стухина [12]) доказано, что этот клещ хорошо передает туляремийную 
инфекцию в нимфальной и взрослой стадиях своего развития. Кроме 
того, путем полевых наблюдений нами установлено, что в летнее время 
нимфальная стадия этого клеща является важным агентом распростра­
нения туляремии среди полевок.

Существенными передатчиками туляремии могут быть также вши, 
паразитирующие на грызунах. На полевках в весеннее и позднеосеннее 
время (зима не прослежена) в большом количестве встречаются вши 
Hoplopleura acanthopus Burm., которые сравнительно легко осуще­
ствляют передачу туляремийной инфекции от больной полевки здоро­
вой (Олсуфьев [9]).

Блохи, паразитирующие на грызунах и в частности на полевках, 
такж е могут быть переносчиками туляремии. Их роль повышается в 
холодное время года, когда в силу низких температур туляремийный 
микроб довольно долго удерживается в их организме. Например, в на­
ших опытах с весьма распространенной блохой полевки Ctenophthal- 
mus assimiHs отдельные экземпляры этого вида блохи оставались инфи­
цированными до 150 суток при температуре + 3 °  С. Наоборот в летнее 
время, благодаря высоким окружающим температурам, туляремийный 
микроб исчезает из организма блохи через немногие сутки (например 
при температуре 23—26° G за 3 суток), и в этих условиях роль блох как 
передатчиков туляремии становится минимальной.

Эти данные, впрочем, нуждаются еще в дальнейшей проверке в по­
левых и лабораторных условиях и с разными видами блох. ♦

Роль гамазовых клещей в распространении туляремийной инфекции 
среди грызунов продолжает оставаться неясной.

Обилие и разнообразие эктопаразитов, а также их способность 
быстро менять своих хозяев в случае гибели последних, делают их 
весьма важными агентами распространения туляремии среди полевок.

Наряду с эктопаразитами существенное значение в передаче туляре­
мии играет каннибализм, довольно распространенный среди полевок и 
некоторых других видов грызунов. На это указывают прямые наблюде­
ния в закрытых стациях (скирды, ометы), а такж е опыты Воскресен­
ского [1] в садках. Полевки подгрызают трупы павших туляремийных 
полевок и при этом заражаются. В летнее время передача туляремии 
этим путем ограничивается тем, что трупы быстро разлагаются и туля­
ремийный микроб погибает, тогда как в прохладное время года, особен-
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но зимой, когда замороженные трупы могут сохранять свою инфекциоз- 
ность неопределенно долгое время, этот путь, несомненно, может иметь 
очень большое значение для циркуляции возбудителя в закрытых и 
открытых стациях. _

Могут быть и другие пути передачи, например, через инфицирован­
ный корм, гнездовую подстилку и т. д.

Течение эпизоотии среди полевок представляет собой весьма слож­
ное явление, особенно на фоне резких колебаний численности полевдк, 
сезонных и многолетних. Неоднократно выявлялись туляремийные эпи­
зоотии в зимнее время в скирдах и ометах, которые легко доступны 
для наблюдения. Эпизоотии в них обычно развиваются бурно, охваты­
вая до 50%  и больше поголовья полевок. Что касается течения эпи­
зоотий в открытых стациях (на полях, лугах, опушках и т. д.) в летнее 
и особенно в зимние время, то тут наши знания совершенно недоста­
точны. Ряд фактов заставляет предположить, что в зимнее время 
туляремия распространяется среди полевок под снегом. Полевки в зим­
нее время переходят к подснежному существованию, устраивая в толще 
снега гнезда и прокладывая в нем ходы. Возбудитель туляремии, оче­
видно, передвигается с мигрирующими больными полевками, передает­
ся от полевки к полевке и в конце концов достигает закрытых стаций. 
Но темпы этих передвижений, условия, им способствующие, а также 
расстояния, которые возбудитель может преодолеть, распространяясь из 
своих летне-осенних резерваций, остаются невыясненными.

Наш опыт показал, что распространение туляремийной инфекции 
в летнее время в открытых стациях можно изучать двояким способом:
1 ) прямым методом •— исследованием грызунов и их паразитов, особен­
но нимф D. pictus, и 2) косвенным методом — исследованием взрослых 
клещей D. pictus, собранных весной на лугах. Последний метод являет­
ся ретроспективным. Если на том или ином участке луга имела место 
летняя эпизоотия туляремии среди грызунов, то в последующие два-три 
года клещи, собранные в местах прошедшей эпизоотии, окажутся зара­
женными туляремийным микробом. Объясняется это хорошей прижи­
ваемостью Bact. tularense в клещах и долговечностью последних.

Подобного рода весьма подробное обследование было нами произве­
дено весной 1940 г. на лугах населенного пункта Самороково Михнев­
ского района Московской области спустя почти два года после прошед­
шей там туляремийной эпизоотии на полевках (июль — август 1938 г.). 
Всего было собрано и исследовано 11 378 клещей, и выделено из них 
44 культуры Bact. tularense. Зараженные клещи встречались на многих 
участках: а) прилегающих к речке или «бочагам»1, обитаемых водяной 
крысой и серой полевкой и б) удаленных от речки на 1—2 км и больше 
кочковатых и пнистых лугах или по лесным опушкам, населенных 
.преимущественно серой полевкой. Зараженные клещи, распределялись 
неравномерно, мозаично. Встречались участки, на которых зараженные 
клещи не были обнаружены совершенно или их было мало, и, наобо­
рот, на некоторых участках отмечалось повышенное количество зара­
женных клещей. На одном из участков было .обнаружено 6°/» зараж ен­
ных клещей. Однако для всех участков средний процент оказался 
равным 0,4й/о.

Специальные многолетние наблюдения в том ж е населенном пункте, 
проведенные нами в сопоставлении с численностью грызунов и движе­
нием среди них туляремийной инфекции, дали основание заключить, 
что клещ D. pictus может служить длительным хранителем Bact. 
tularense в межэпизоотические периоды, охватывающие несколько лет. 
Так, к весне 1939 г. в Московской области, как и во многих других 
областях средней полосы РСФСР, произошло катастрофическое выми­

1 Остаточные водоемы в пересохшем русле речки.
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рание мелких грызунов, и особенно — серой полевки. Поголовье 
полевок затем восстанавливалось на протяжении трех л е т — 1939, 1940 
и 1941 гг.— и только к осени 1941 г. снова достигло высокой числен­
ности, напоминавшей 1938 г. На протяжении этих трех лет Михневской, 
туляремийной станцией было исследовано около 15 000 грызунов, в том 
числе 14 000 полевок, и ни разу не были обнаружены больные туляре­
мией зверьки. Это показывает, что в годы восстановления численности 
полевок туляремия среди них может полностью отсутствовать.

Вместе с тем на протяжении тех ж е трех лет нами было исследо­
вано около 20 000 клещей D. pictus, добытых в пункте постоянных на­
блюдений (там же по большей части добывались грызуны), и ежегодно 
мы обнаруживали в них возбудителя туляремии. Всего за три года из 
клещей были выделены 92 вирулентных штамма Bact. tularense.

В 1940 г. весной нами был обследован 41 населенный пункт средней 
части Михневского района с целью выяснения распространения клещей 
и установления зараженности туляремийным микробом, бборы клещей 
производились на скоте. Клещи оказались распространенными мозаич­
но. В 23 населенных пунктах клещей оказалось много, в остальных 
18 пунктах — мало или они почти отсутствовали (подробнее см. Ол­

суфьев и Толстухина [13]). Зараженные Bact. tularense клещи обнару­
жены в 26 населенных пунктах, в том числе в 21 пункте с высокой 
численностью и в 5 пунктах с малой численностью клещей. В числе 
21 пункта с высокой численностью клещей и наличием в них туляремий­
ной инфекции 14 пунктов расположены по соседству с мелкими речуш­
ками, обитаемыми водяными крысами. Здесь участие водяной крысы в 
поддержании туляремийного очага не может быть исключено, хотя 
количество водяной крысы по берегам этих речушек незначительно, а' 
пастбища, зараженные клещами, обычно удалены от речушек.

Но земли остальных семи населенных пунктов расположены на 
расстоянии 3—5 км от ближайших мест обитания водяной крысы. (Вле- 
довательно, возбудитель туляремии здесь циркулирует независимо и 
минуя водяную крысу (т. е. пойменный тип очага) и его круговорот 
осуществляется, очевидно, через полевку и клеща. Луго-полевой тип 
очага здесь представлен в чистом виде.

В 1946 г., т. е. спустя шесть лет, эти удаленные от мест обитания 
водяной крысы пункты были нами снова обследованы, и в трех пунк­
тах из пяти вновь были обнаружены зараженные клещи. Несомненно, 
за этот промежуток времени произошли смена популяции клещей и об­
новление инфекции. Этот факт интересен и указывает на возможность 

длительного существования туляремийных очагов подобного типа.
Отметим кратко значение клещей D. pictus как источников зараж е­

ния туляремией сельскохозяйственных животных и человека.
Овцы, особенно молодняк, на которых клещи выкармливаются в ве­

сеннее время, заражаю тся от них туляремией, но за редким исключе­
нием переболевают без заметных клинических проявлений. На перене­
сение инфекции указывает появление кожной аллергической реакции и 
агглютининов в крови.

Коровы, с которых нам неоднократно приходилось снимать зараж ен­
ных клещей, не проявляли признаков заболевания. Лишь у немногих 
животных была выявлена положительная кожная аллергическая 
реакция (Узунов). Исследования показали, что нет оснований предпола­
гать для клещей возможность дополнительного заражения туляремией 
на сельскохозяйственных животных.

Людские заболевания, связанные с укусами клещей, нами ни разу 
не были зарегистрированы в  районе наших наблюдений. Заражение 
этим путем принципиально вполне возможно, но случаи, очевидно, 
редки, в силу того, что клещ D. pictus, в отличие от других клещей, в 
наших широтах сравнительно редко присасывается к человеку.
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В литературе за последнее время поднят вопрос о возможности 
поддержания очаговости туляремии через посредство латентных или 
хронических форм инфекции у грызунов (Карпов, Комарова и Середина 
[5], Некипелов [8]). Однако применительно к полевкам и разбираемому 

нами типу очага этот вопрос не может считаться разрешенным. В экс­
периментах по передаче инфекции через блох нами наблюдались 
латентные формы туляремии у полевок и белых мышей. Но справедли­
вость требует заметить, что пока нет никаких экспериментальных дока­
зательств того, что такие формы могут перейти в острую манифестирую­
щую форму, способную стать источником инфицирования других 

грызунов или их эктопаразитов. Вопрос этот должен считаться открытым.
Точно так ж е мы воздерживаемся от оценки роли других видов гры­

зунов или насекомоядных (полевая мышь, крот, землеройка и др.) в 
поддержании туляремийной инфекции в межэпизоотический период, так 
как этот вопрос совершенно не изучен.

Пойменно-долинный тип
Пойменно-долинные очаги имеют интразональное распространение. 

Они приурочены к берегам и прилегающим к ним пойменным лугам 
вдоль речек, от самых маленьких, типа ручьев, до крупных водных ма­
гистралей. Сюда ж е должны быть отнесены побережья мелких и круп­
ных озер. Ведущую роль -в поддержании туляремийной инфекции здесь 
играют водяная крыса и местами, быть может, заяц-русак.

Водяная крыса весьма восприимчива к туляремии, болеет остро и • 
погибает обычно с громадным количеством туляремийных микробов 
в крови. Последнее обстоятельство важно для их дальнейшего распро­
странения. Чувствительность зайца-русака к туляремии не выяснена.

Д ля рассматриваемого типа очага характерны трансмиссивные и 
отчасти промысловые (связанные с охотой на крысу) заболевания лю­
дей. Возможны также водные заражения в результате употребления 
воды из инфицированных стоячих или слабо-проточных водоемов.

Передача инфекции от больной водяной крысы к здоровой осуще­
ствляется различными путями. Прежде всего необходимо отметить 
кровососущих двукрылых, значение которых в распространении туляре­
мии в этом типе очага, несомненно, весьма существенно. В этой группе 
наибольшее значение имеют комары, но некоторое участие могут прини­
мать мелкие виды слепней (Chrysops, Chrysozona и др.), а также, воз­
можно, еще очень мало изученные в этом отношении мошки (Simuliidae) 
и мокрецы (Heleidae).

Комары (Aёdes и некоторые другие), по нашим данным (Олсуфьев 
[ 10]), легко инфицируются на больных туляремией, особенно на агони­
рующих водяных крысах, и в течение одной-двух недель и больше 
способны затем уколами заражать здоровых животных. Удавалось по­
лучить заражение водяных крыс, полевок, зайца (Lepus tolai) и белых 
мышей немногими уколами одного-двух комаров.

Сделанные за последнее время находки инфицированных комаров 
в природе во (Время трансмиссивных заболеваний на людях в Москов­
ской области (Фещенко), в Западной Сибири (Карпов [6]) и в других 
местах, вместе с вышеприведенными экспериментальными данными пол­
ностью доказывают участие комаров в распространении туляремии, 
среди людей и грызунов. Повидимому особенно тесно связан с местами 
обитания водяной крысы комар Aёdes cinereus, и в дальнейшем изуче­
нии на него следует обратить особое внимание.

Известную роль в передаче туляремии от крысы к крысе могут 
играть вши Hoplopleura sp. (ргоре acanthopus Burm .), блохи, в частности 
Ceratophyllus walkeri и, быть может, некоторые виды клещиков-гама- 
зид. Через посредство перечисленных эктопаразитов удавалось полу­
чить заражение водяных крыс экспериментально [2, 3, 4].
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Что касается пастбищных клещей, и в частности Derm acentor 
pictus, то в условиях центральных областей РСФСР они в поймах 
крупных рек отсутствуют. Клещ не выдерживает длительных затопле­
ний, которые действуют на него губительно. В долинах мелких речушек 
и особенно их верховьях, клещи встречаются, но лишь в тех случаях, 
если весенний паводок на них кратковременен.

Туляремийная инфекция может, очевидно, распространяться среди 
водяных крыс через поедание трупов себе подобных (каннибализм) или 
других видов грызунов. Следовало бы поставить проверочные опыты, а 
также выяснить 'минимальные смертельные дозы заражения per os.

Несомненно, важное значение в поддержании туляремийных эпизоо­
тий сре^щ водяных крыс имеет вода. В этом отношении наша точка 
зрения вполне совпадает с мнением Некипелова [8]. Возможно, что 
вода в отдельных случаях служит длительным резервуаром этой ин­
фекции в межэпизоотийные периоды. Существование туляремийных 
микробов в воде в течение нескольких месяцев общеизвестно. В усло­
виях пойменного очага вода, быть может, играет ту роль, которую в 
очагах луго-пойменного типа выполняют клещи.

В итоге уже сейчас, несмотря на неполноту наших знаний, можно 
наметить следующие существенные различия в путях циркуляции ин­
фекции в луго-полевом и пойменно-долинном очагах. Д ля первого типа 
очага имеют большое значение пастбищные клещи (D. pictus), тогда как 
для второго типа очага их значение нулевое. В пойменных очагах суще­
ственную роль в передаче играют кровососущие двукрылые и, вероятно, 
вода, тогда как в луго-полевом очаге они не имеют значения.

Течение туляремийной эпизоотии среди водяных крыс на протяже­
нии года «ли нескольких лет, охватывающих, циклы размножения этих 
грызунов, изучено очень слабо. Повидимому, оптимальным периодом 
для распространения инфекции является весенний паводок, во время 
которого крысы концентрируются на ограниченных, участках незатоп- 
ленной суши или на древесно-кустарниковой растительности.

В летнее время напряженность эпизоотии среди крыс, очевидно, воз­
растает к середине или концу лета (июль — август), о чем можно 
судить по сезонности проявления заболеваний на людях при заражении 
через комаров. Эти явления, несомненно, развиваются параллельно.

О распространении туляремии среди водяных крыс зимой положи­
тельно ничего неизвестно.

Возможность поддержания очаговости туляремии на крысах посред­
ством латентных или хронических форм, равно как и предполагаемая 
роль воды должны быть подвергнуты специальному изучению.

Лесной тип
Рассмотрим лесной тип очага. Леса имеют в средней полосе РСФСР 

широкое распространение, особенно в северных ее частях. Изучение 
леса как вероятного места локализации туляремийной инфекции пока 
едва лишь наметилось. На возможность существования этой инфекции 
в лесу указывают следующие факты. В Московской области известны 
отдельные случаи заболевания людей туляремией в результате посе­
щения леса; иногда заболевания связывались с укусами клещей 
(Славин). В 1938 г. туляремия была обнаружена у белки, добытой в 
лесу (Воскресенский [1]). Нами в одном случае весной 1940 г. обна­
ружены в Московской обл. спонтанно зараженные Bact. tularense клещи 
Ixodes ricinus, которые являются типичными лесными обитателями. 
Этот вид клеща, в отличие от D. pictus, очень охотно присасывается 
к людям, и надо полагать, что те случаи заболеваний, о которых го­
ворилось выше, если только они действительно были клещевого про­
исхождения, скорее всего связаны с укусами клеща Ixodes ricinus. 
Рыжая лесная полевка и лесная мышь — весьма восприимчивы к туля­
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ремии и в условиях эксперимента гибнут от нее наравне с обыкновен­
ной полевкой. Характерный обитатель наших лесов — заяд-беляк, надо 
полагать, также восприимчив к туляремии.

Помимо клещей Ixodes ricmus, в передаче туляремийного возбуди­
теля в лесу могут принимать деятельное участие комары Аёс^э, кото­
рых в первой половине лета местами бывает очень много.

Следует отметить, что не во всех типах леса может предполагаться 
наличие очагов туляремийной инфекции. Наибольшего внимания заслу­
живают широколиственные и отчасти смешанные леса, характеризую­
щиеся относительно большим разнообразием и обилием грызунов. 
С этими лесами связан обитанием и клещ Ixodes ricinus. Наоборот, 
хвойные леса таежного типа, вероятно, свободны от туляремии вслед­
ствие бедности их грызунами и отсутствия подходящих переносчиков.

Заключение
Разобранные нами выше типы очагов не представляют “собой каких- 

то замкнутых систем, изолированных друг от друга. В природной об­
становке мы видим, что ландшафты, с которыми связаны очаги того 
или иного типа, чередуются или тесно переплетаются между собой. 
Тем самым создается сложная мозаика распределения очагов разных 
типов. Последние, имея потенциальные возможности к длительному 
самостоятельному существованию, вместе с тем тесно связаны друг с 
другом и, несомненно, периодически взаимно обмениваются инфекцией. 
Обмен осуществляется либо через мигрирующих грызунов, либо через 
их эктопаразитов. Это обстоятельство делает очаги более устойчивыми.

Наиболее динамична численность грызунов (полевки) в луго-поле- 
вом ландшафте, относительно более стабильна — в пойме (водяная кры­
са) и в лесу (лесные мышевидные, заяц, белка) (Наумов, 1945).

Резкая депрессия численности полевки, обычно наблюдающаяся 
после года ее массового размножения, сопровождается полным исчез­
новением в ее популяции туляремийной инфекции. При восстановлении 
поголовья полевки обратное поступление инфекции в грызунов в этом 
типе очага возможно из клещей, а при их отсутствии — из смежных 
пойменных очагов или, возможно, из леса, где инфекция имела воз­
можность пережить этот неблагоприятный период, благодаря более ста­
бильной численности грызунов.

Наоборот, в годы крупных эпиозотий в луго-полевом очаге инфекция 
имеет возможность широко проникать в смежные пойму и лес.

Следовательно, в различные годы, в зависимости от численности 
грызунов и степени распространения среди них туляремии, очаги тер­
риториально могут расширяться или сужаться. В этом отношении наи­
более динамичны очаги луго-полевого типа.

Мы не затрагиваем здесь вопроса о влиянии хозяйственной деятель­
ности человека на жизнь тех или иных очагов. Это влияние может быть 
огромным. Но этот вопрос нуждается в самостоятельном рассмотрении. 
^  В заключение следует подчеркнуть, что еще многие стороны жизни 
рассмотренных нами типов очагов остаются неясными. Нами наброса­
на лишь общая схема, которая нуждается в доработке и уточнениях.

Выводы
1. В пределах, средней полосы РСФСР могут быть намечены три 

типа туляремийных очагов: луго-полевой, пойменно-долинный и лесной. 
Эти очаги приурочены к соответствующим одноименным ландшафтам. 
Самостоятельное существование первых двух типов очагов не вызы­
вает сомнений, тогда как лесной тип очага мало изучен.

2. Каждый тип очага характеризуется своими особенностями, зави­
сящими от массовых видов грызунов — носителей инфекции, переносчи­
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ков-членистоногих (насекомых и клещей), экологической обстановки 
и т. д. Каждому типу очага соответствуют свои преобладающие формы 
туляремийных заболеваний людей (по источникам заражения).

3. Дальнейшее углубленное изучение статики и динамики разбирае­
мых типов очагов позволит уточнить все их. особенности, на этой ос­
нове разработать методику туляремийных прогнозов и дополнить си­
стему противотуляремийных мероприятий.
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S u m m a r y

1. Three types of endemic occurrence of tularem ia can b e  distin­
guished within the middle zone of RSFSR: The field and meadow type, 
the valley and flooded valley type and the forest type. These types are 
associated with the corresponding landscapes after which the types were 
named. The existence of the first two types as distinct separate types is 
beyond doubt, while the forest type as yet is not sufficiently investigated 
and the distinction of this type cannot be regarded as perfectly justified.

2. Each type is characterized by its own peculiar features (structure) 
depending on the most abundant species of rodents — the carriers of the 
infection, the transm itters — arthropods (insects and mites), ecological 
conditions etc. Every type has its own peculiar form of tularem ia affect­
ing man (depending on the source of infection).

3. Further extensive studies of statics and dynam ics of the types of 
endemic occurrence considered shall make it possible to establish in detail 
and with a great deal of precision all the peculiar features of these types, 
which shall provide a basis for the elaboration of the methods of prog­
nosis of tularemia and for im provem ent of the existing system s of m ea­
sures for control of tularem ia.
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1. Введение

Сосущие инфузории — Suctoria — по характеру питания занимают 
совсем особое положение среди других инфузорий. Обычно инфузории 
имеют ротовое отверстие, ведущее в глотку. На дне глотки образуют­
ся пищеварительные вакуоли, в  которых и протекают пищеварительные' 
процессы. Подобные явления у Suctoria отсутствуют. Добыча здесь 
высасывается посредством особых щупалец, внутри которых находятся 
сосательные трубочки. Литературные данные по вопросу пищеварения 
у Suctoria немногочисленны и противоречивы. Наиболее обстоятельна 
работа Пестеля (Pestel, 1931), где описывается пищеварение Dendroco- 
metes paradoxus, и работа Нобля (Noble [2]), где описывается пище­
варение Tocophrya. Не умаляя несомненных достоинств работы Пестеля, 
скажем лишь, что инфузория, с которой работал автор, весьма специа­
лизированная. В работе Нобля очень неубедительно описывается обра­
зование пищеварительных вакуолей у Tocophrya, т. е. делается попытка 
трактовать пищеварительные процессы Suctoria так же, как они описаны 
для Ciiiata.

В нашей работе объектом изучения была выбрана Tocophrya infusio- 
num. Наблюдения велись прижизненно в солонках и висячих каплях.

2. Строение Tocophrya infusionum

Сосущая инфузория Tocophrya infusionum относится к семейству 
Acinetidae, подклассу Suctoria. Тело весьма изменчивой формы, но у 
большинства экземпляров оно суживается к базальному концу. Длина 
тела достигает 80— 120 в длину и 45—50 р в ширину у переднего 
конца. Базальный конец прикрепляется к субстрату. На переднем кон­
це находятся два пучка щупалец, длина которых у взрослых Tocophrya 
доходит до 50—60. [х В спокойном состоянии щупальцы совершенно 
прямые. Внутри каждого щупальца проходит сосательная трубочка. 
Сократительная вакуоль одна. Макронуклеус один, вытянутой формы, 
около него — маленький микронуклеус. Tocophrya infusionum живет в 
пресных водах с большим количеством органических веществ в среде. 
В природе Tocophrya попадается редко, но обычно в больших количе­
ствах.

3. Цикл развития Tocophrya infusionum

Tocophrya, как и все представители семейства Acinetidae, размно­
жается внутренним почкованием. Почки образуются по одиночке. По­
сле выхода наружу почка плавает некоторое время в толще воды, а 
затем прикрепляется к субстрату. Реснички сбрасываются, и образуют­
ся щупальцы с сосательными трубочками. В течение первых суток сво­
ей жизни Tocophrya усиленно питается и быстро растет. Рост продол­
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жается в течение пяти суток, причем на четвертые сутки жизни разме­
ры Tocophrya достигают 2/3 нормального. В это время, т. е. в возрасте 
не менее трех суток, Tocophrya образует первую почку. В течение пя- 
тых, шестых, седьмых и восьмых суток Tocophrya образует по две—три 
почки (реже больше) ежедневно. На девятые сутки образуется обычно 
■одна, реже две почки. На десятые сутки жизни почек не образуется, 
начинается вакуолизация эндоплазмы и деградация щупалец. На один­
надцатые— двенадцатые сутки своей жизни Tocophrya умирает, причем 
смерть происходит не от внешних причин.

Таким образом, в течение своей жизни Tocophrya образует в сред­
нем десять — двенадцать почек. Однако от этой общей схемы цикла на­
блюдаются весьма значительные отступления, если изменить количе­
ство пищи. При недостаточном питании Tocophrya вообще не почкуется 
и живет не более семи-восьми суток. Если ж е бродяжку Tocophrya 
поместить в густую культуру Chilomonas, то наблюдается обратная 
картина. Образование почек начинается в возрасте двух суток, причем 
образуется две-три почки. В дальнейшем Tocophrya образует до две­
надцати почек за сутки, причем само размножение продолжается до 
десяти суток. За  это время образуется до семидесяти почек. Почкова­
ние прекращается на тринадцатые сутки жизни, а смерть наступает нц 
пятнадцатые сутки жизни. Если Tocophrya пересаживать в течение ее 
жизни в другую среду, т. е. исключить возможное действие накопляю­
щихся в среде продуктов обмена, то смерть наступает на шестнадца­
тые сутки. Это показывает, что смерть является 'естественной, а не 
происходит от измененных внешних условий или от отравления про­
дуктами обмена, накопляющимися во внешней среде.

4. Пища Tocophrya infusionum и высасывание

Пищу Tocophrya составляют другие простейшие. Нам удалось кон­
статировать высасывание различных жгутиконосцев (Chilomonas, 
Phacus), водорослей Protococcus и разнообразных инфузорий (Cyclidium 
Microthorax, Glaucoma, Oxytficha, Paramaecium). He высасывают 
Tocophrya инфузорий (Stentor, Stylonichia) или жгутиконосцев (Euglena 
с плотной пелликулой. Усваивается добыча целиком; сперва высасы­
ваются пелликула и эктоплазма непосредственно той части добычи, к 
которой присосались щупальцы Tocophrya. Затем высасывается эндо­
плазма со всем ее содержимым. Если добыча имеет зоохлореллы или 
какие-либо пигменты, ■•го они такж е высасываются. Последними из 
эндоплазмы высасываются ядро и пищеварительные вакуоли. После 
этого высасываются эктоплазма и затем пелликула.

Различная пища усваивается в течение различного времени. Chilo­
monas высасывается за 25—35 ’минут. М елкая инфузория Lionotus 
minuta высасывается за 45—55 минут. Высасывание Param aecium  про­
должается от 6 до 7,5 часов. У Chilomonas эндоплазма высасывается 
от 10 до 20 минут, т. е. высасывание эндоплазмы продолжается почти 
столько же, сколько высасывание эктоплазмы и пелликулы. Эктоплазма 
высасывается за 7— 10 минут, пелликула 07 5 до 7 минут (табл. 1). 
Конечно, все эти сроки зависят от внешних условий, и, как будет пока­
зано ниже, обусловлены и внутренними причинами. Приведенные дан­
ные характеризуют сроки высасывания Chilomonas при температуре 
в 14° С и слабо-кислом (7,1) pH. Эти условия весьма близки к опти­
мальным.

При употреблении в пищу Lionotus (табл. 2) эндоплазма высасы­
вается 30—40 минут, т. е. вдвое дольше, чем эктоплазма и пелликула. 
Высасывание эктоплазмы продолжается около 10 минут, а высасывание 
пелликулы около 5 минут.
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Т а б л и ц а  1 
П родолж ительность  вы сасы вания  

C hilom onas

Т а б л и ц а  2 
П родолж ительность  вы сасы вания  

L ionotus

j*
п/п

Время, через которое происходит высасы­
вание (в мин.)

Время, через которое происходит высасы­
вание (в мин.)

1
2
3
4
5
6
7
8 
9

10
11
12
13
14
15
16
17
18

Высасывание эндоплазмы Param aecium  продолжается около 6 часов, 
эктоплазма высасывается за 25—40 минут и пелликула за 15—20 ми­
нут (табл. 3). Время, через которое происходит очередной прием пищи, 
в природных условиях, очевидно, очень различно. В условиях культуры, 
т. е. там, где пищи имеется достаточное количество, в случае питания 
Chilomonas прием пищи происходит через 1— 1,5 часа (табл. 4), причем 
из этого времени около 30 минут занимает сам прием пищи, т. е. выса­
сывание. Фактически между окончанием высасывания и началом сле­
дующего приема пищи проходит от 30 минут до часа (в оптимальных 
условиях).

1/3
энд.

1/2
энд.

2/3
энд.

Эндо­
плазма

экто­
плазма

пелли­
кула

п/п
1/3
Э Н (.

2/3
энд.

эндо­
плазма

экто­
плазма

пелли­
кула

5 8 10 12 20 25 1 12 20 30 40 45
6 10 12 15 22 28 2 15 25 32 40 48
7 10 12 15 23 30 3 15 25 30 40 45
5 7 8 10 20 25 4 20 30 35 45 50
6 9 12 15 25 30 5 12 25 30 38 45
5 8 10 13 20 25 6 15 25 30 40 45
6 9 12 15 23 30 7 15 25 35 42 48
7 10 12 1а 23 30 8 15 27 35 45 50
7 11 15 1 23 30 9 20 27 35 42 50
7 11 12 15 20 25 10 20 30 40 45 £0

10 12 15 16 25 30 11 20 30 35 40 45
10 12 15 20 25 35 12 15 23 30 40 45
9 11 12 15 20 25 13 20 23 35 42 50

31 13 15 20 25 30 14 20 30 40 48 55
8 12 15 18 25 28 15 15 22 32 40 45

10 12 15 20 25 35 16 15 20 30 40 50
6 8 11 15 20 25 17 20 27 35 45 50

И 13 15 20 25 30 18 18 25 30 42 48

Т а б л и ц а  3 
П родолж ительность  вы сасы вания  

Paramaecium caudatum

Т а б л и ц а  4 
Интервалы , ч ер ез  которы е начинается  

очередной  прием пищи (C hilom onas)

Время, ч;рез которое происходит выса­
сывание

№

Время, через которое начинается прием 
пищи

№ 
п /п 1/3

энд.
2/3

энд.
эндо­

плазма
экто­

плазма пелликула
п/п

1-й
прием

2-Л
прием

3-й
прием

4-й
прием 5-й пригм

1 2ч 30м 4.15 5.45 6 .10 6.25 1 0.00 ; 1.20 2 .30 3 .55 5.30
2 3.15 4 .40 6.30 7 .05 7.20 2 0.00 1.25 2 .40 3.55 5 .15
3 2.55 4 .35 6 .15 6.55 7.10 3 0.00 1.15 2 .25 4 .00 5 .35
4 2.20 4 .10 5 .40 6.20 6 .40 4 0 .00 1.20 2 .35 3 .25 4.40
5 2.25 4 .15 5 .40 6.15 6.35 5 0 .00 1.30 2 .30 3 .40 4.5&
6 2 .30 4.20 5 .40 6.00 6 .20 6 0 .00 1.15 2.40 4 .05 5.40
7 2.45 3.55 5.25 5 .40 6.05 7 0.00 1.15 2.35 4.00 5 .35
8
9

10

3 .05
2.40
2.40

4 .45
4.05
4 .00

6.05
5 .50
5.45

6.35
6.20
6.05

7.00
6.40
7.10

8 0 .00 1.40

.

2.50 4.20 5 .45

Все приведенные сроки меняются при изменении температуры, реак­
ции среды и окисляемости. Но, кроме того, они зависят и от возраста 
инфузории. Tocophrya размножается внутренним почкованием. Бродяж-
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ка не имеет ни ротового отверстия, ни щупалец и не питается. Пропла­
вав некоторый срок, бродяжка прикрепляется к субстрату и начинает 
образовывать щупальцы, которые отличаются большой длиной и малым 
количеством. Первый прием пищи происходит через 40—60 минут 
после прикрепления. При наличии в среде Chilomonas, Lionotus и P ara ­
maecium осевшая бродяжка неизменно выбирает Chilomonas. Первое 
высасывание продолжается 15— 16 минут, т. е. вдвое скорее, чем обыч­
но. Второе высасывание начинается через 2— 10 минут после начала 
первого высасывания. Через 5—7 минут начинается третье высасывание 
(табл. 5). Таким образом, только что осевшая бродяжка высасывает 
одновременно несколько Chilomonas, причем высасывание идет значи­
тельно скорее, чем у взрослой Tocophrya. Второе высасывание продол­
жается всегда дольше, чем первое, третье дольше, чем второе, а чет­
вертое обычно идет дольше, чем третье (табл. 6). ,

Т а б л и ц а  5 Т а б л и ц а  6
В рем я (в м инутах), ч ер ез  к отор ое у  П родолж ительн ость  (в м инутах) прие- 

осевш ей бродяж ки начинается прием ма пищи у  осевш ей бродяж ки  
пищи

№ п/п. 1-й прием 2-й прием З-й прием № п/п. 1-й прием 2-й прием З-й прием

1 0 3 8
1
1 15 17 20

2 0 7 12 2 16 18 i3
3 0 5 22 3 16 20 25
4 0 1 8 4 15 19 27
5 0 5 12 5 15 23 28
6 0 8 15 6 18 20 20
7 0 10 12 7 15 25 30
8 0 5 9 8 15 18 23

5. Пищеварение Tocophrya infusionum

Пищеварительные процессы Tocophrya, как, очевидно, и у всех 
Suctoria протекают очень своеобразно. Добыча постепенно высасывается 
и по особым сосательным трубочкам, расположенным внутри щупалец, 
поступает непосредственно в эндоплазму сосущей инфузории. Этот про­
цесс постепенного перехода эндоплазмы, а затем и эктоплазмы добычи 
в эндоплазму сосущей инфузории наблюдал Пестель (1931) на Dendro- 
cometes. бамым интересным в процессе пищеварения здесь является 
отсутствие пищеварительных вакуолей, т. е. в эндоплазму Tocophrya 
прямо непосредственно поступает чужой белок. Д ля выяснения вопроса, 
в каком «виде поступает в Tocophrya содержимое высасываемой инфу­
зории, мы предварительно подкрашивали пищу congorot и после про­
мывки предлагали Tocophrya. При этом наблюдалась исключительно' 
интересная картина. В том месте, где к телу окрашенной в красный 
цвет добычи (Glaucoma) присасывались щупальцы Tocophrya, наблю­
далось постепенное посинение. Это изменение окраски, говорящее за 
изменение реакции плазмы добычи, за сдвиг реакции в кислую сторону,, 
продолжалось в течение всего срока высасывания. Через 7—8 минут 
после начала высасывания фиолетового цвета плазма начинала посту­
пать в эндоплазму Tocophrya. Через 15— 16 минут после начала выса­
сывания окрашенная плазма распространялась по всей эндоплазме 
Tocophrya, причем дальнейшее посинение ее в теле Tocophrya не на­
блюдалось. Реакция плазмы добычи сдвигается в кислую сторону не 
менее чем до рН = 4,5 . Однако такой pH наблюдается минут через 40 
после начала высасывания, т. е. тогда, когда большая часть добычи, в 
данном случае инфузории Glaucoma, уже высосана. Основная часть-
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высасывания идет при pH плазмы добычи равном 6—6,5. При этом pH 
высасывается почти вся эндоплазма. Когда начинает высасываться 
эктоплазма, pH сразу падает до 5 — 4,5.

Эти обстоятельства заставляют нас притти к выводу, что Tocophrya 
выпускает в эндоплазму добычи какие-то вещества, возможно, что 
пищеварительные ферменты, и таким образом, во всяком случае часть 
пищеварительных процессов идет внеклеточно. За это заключение гово­
рят еще и следующие обстоятельства. Жгутиконосец Chilomonas содер­
жит в своей плазме зерна парамила, диаметр которых больше, чем 
диаметр щупальца; следовательно, псютупить в тело Tocophrya в неиз­
мененном виде они не могут. И на самом деле наблюдается растворе­
ние этих зерен еще в теле Chilomonas, причем первыми растворяются 
зерна, находящиеся ближе всего к тому месту тела Chilomonas, где 
прикрепились щупальцы Tocophrya.

6. Запасные питательные вещества Tocophrya infusionum

Наиболее широко распространенным запасным питательным веще­
ством Tocophrya является жир. Количество жира не остается постоян­
ным, а меняется на разных стадиях цикла. Осевшая бродяжка совсем 
не содержит микроскопически обнаруживаемого жира. Первые следы 
жира в виде очень мелких (около 1 [х), сперва немногочисленных, 
капелек появляются в возрасте двух суток. В возрасте трех суток, когда 
Tocophrya образует первые почки, количество жира значительно 
больше, но жировые капельки имеют не более 2 у- в диаметре. В воз­
расте четырех и более суток имеются немногочисленные, более крупные 
(до 4 (х) капельки жира. К концу девятых суток количество жира на­
чинает уменьшаться и к концу десятых суток обычно жир пропадает. 
Еще через сутки Tocophrya умирает. При усиленном питании, когда 
общая продолжительность жизни Tocophrya доходит до пятнадцати су­
ток, накопление жира идет несколько иначе. Первые следы жира появ­
ляются к концу первых суток жизненного цикла. Исчезает жир также 
за сутки перед смертью, т. е. к концу четырнадцати суток. В возрасте 
четырех—семи суток Tocophrya при усиленном питании содержит значи­
тельное количество жира, причем отдельные жировые капли имеют 
5—6 [х в диаметре. При недостаточном питании, когда Tocophrya живет 
всего 5—6 суток и не размножается, жир содержится в очень незначи­
тельном количестве, причем размеры капель жира не превышают 1—2 у.

При образовании почки значительная часть жировых запасов 
Tocophrya (иногда половина) уходит в почку. Этот жир является од­
ним из основных источников энергии при движении бродяжки, и оче­
видно, полное расходование его является необходимым условием для 
прикрепления бродяжки к субстрату. С другой стороны, Tocophrya йе 
приступает к почкованию, не накопив каких-то определенных жировых 
запасов. После выхода почки жировые запасы восстанавливаются за 
счет более интенсивного приема пищи. Tocophrya, только что образо­
вавшая почку, может высасывать двух-трех Chilomonas или мелких 
инфузорий одновременно, и само высасывание идет скорее.

Гликоген у Tocophrya irtfusionum встречается не часто, только у 
пяти—восьми дневных особей, и представлен мелкими зернышками по 
1—2 fx в диаметре.

7. Дефекация

У Tocophrya, как и у всех Suctoria, отсутствует порошица, в силу 
чего у нее отсутствует и оформленная дефекация. Ни разу не удалось 
констатировать у Tocophrya и жидкой дефекации. Если Tocophrya вы­
сасывает инфузорию, накормленную тушью, то тушь также высасывает- 
5*

267



ся, если она предварительно была очень мелко растерта. Тушь, посту­
пившая в эндоплазму Tocophrya, не выводится наружу. Не дольше, чем 
через двое суток после поступления туши в эндоплазму Tocophrya, по­
следняя умирает. Смерть здесь наступает от поступления в эндоплазму 
инородных тел — туши. Вполне возможно, хотя это остается пока 
только предположением, что смерть Tocophrya наступает от того, что 
продукты обмена, накапливаясь в плазме, отравляют организм.

Выводы

1. Tocophrya вы деляет' внутрь добычи особые вещества, которые, 
повидимому, растворяют гликоген добычи. Таким образом, часть пище­
варительных процессов происходит внеклеточно.

2. Полупереваренная плазма поступает по сосательным трубочкам 
непосредственно в эндоплазму Tocophrya.

3. Дефекация у Tocophrya не обнаружена.
4. Основным запасным питательным веществом Tocophrya является 

жир, количество которого меняется в зависимости от возраста и коли­
чества пищи.

5. В зависимости от возраста меняется и быстрота высасывания до­
бычи (максимальная у осевших бродяжек) и интенсивность почкования.
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THE DIGESTIVE PROCESSES IN TOCOPHRYA INFUSIONUM

G. I. IZIUMOV

Laboratory of Inverteb rate Zoology of the State University of Leningrad

S u m m a r y

1. Tocophrya excretes into its prey certain substances dissolving the 
glycogen. Thus, the digestive processes are in part extracellular.

2. Half-digested protoplasm of the prey is transferred directly into the 
endoplasm of Tocophrya by means of the suctorial tentacles.

3. Defecation was not observed in Tocophrya.
4. The main nutrient that is stored up in Tocophrya is fat, the quan­

tity of which is subject to age variations and also depends on the amount 
of food consumed.

5. The rapidity of sucking also changes with age (it attains its m axi­
mum in sedentary buds) as also doas the intensity of budding.
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ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
1947 ВЫП. 3

О ПРОЛЕТЕ ПТИЦ В КАРЕЛИИ
О. СЕМЕНОВ-ТЯН-ШАНСКИЙ 

Зоологический институт Академии Наук СССР

В течение трех лет войны на Карельском фронте я имел возмож­
ность наблюдать пролет некоторых промысловых птиц. Наблюдения ка­
саются журавля (Grus g rus), лебедя (Cygnus cygnus), гусей (главным 
образом казарок, но отчасти и Anser fabalis) и уток (преимущественно 
нырковых и крохалей). В фронтовых условиях, особенно ночью, не 
было возможности определять пролетные стаи до вида.

Весной 1942 г. я находился на северном побережье Повенецкой 
губы; осенний пролет 1942 и 1943 гг., а такж е весенний в 1943 и 1944 гг. 
наблюдались мною почти на самом водоразделе между Онежским озе­
ром и Белым морем, а осенний пролет 194̂ 4 г. на оз. Суоярви. Таким 
образом, наблюдения относятся к линии Балтийского пролетного пути.

За три сезона отмечено всего 28 стай гусей и казарок, общей 
численностью приблизительно 2300 голов. Ввиду того, что не все стаи 
были пересчитаны, общее число птиц получено путем умножения числа 
стай на среднее число птиц в стае. Уток было 3,0 стай, всего до 5000 
голов. Кроме того наблюдалось 5 стай журавле’й (около 230 голов) 
и 6 стай лебедей (26 голов). Весенний пролет здесь слабо выражен и 
за три весны отмечено только 4 стаи гусей (всего около 150 голов), 
одна стая лебедей в 7 голов, 1 стая журавлей и несколько стай уток, 
состав которых не мог быть подсчитан. В данной местности пути проле­
та птиц весною и осенью, повидимому, не вполне совпадают.

Величина осеннего пролета, впрочем, тоже мало соответствует пред­
ставлению о пролетном пути. Возможно, что главная масса птиц летит, 
придерживаясь берегов более значительных водоемов, и обходит область 
водораздела.

Появление местовых журавлей на гнездовьях отмечалось -в послед­
ней декаде апреля (30.IV. 1942, 25.IV. 1943, 29.IV. 1944). Пролетные стаи 
гусей и лебедей наблюдались в первой и второй декадах мая. Ввиду 
того, что лебеди и гуси принадлежат к числу самых ранних перелетных 
птиц (на оз. Имандре, например, местовые лебеди появляются обычно 
в первой половине апреля, а гуси около 1 мая), самый факт столь позд­
него пролета доказывает, что гнездовья этих птиц находятся на край­
нем севере, вероятно на Тиманской или Большеземельской тундре, или 
даже на Новой Земле.

Схема (табл. Г) дает представление о сроках весеннего и осеннего 
пролета.

Л е т н и й  о т л е т  у т о к .  17.VII.1943, в сумерках (между 21 час. 
20 мин. и 23 час. 20 мин. по местному среднему солнечному времени) 
наблюдалось несколько верениц уток, летевших на значительной высоте 
на юг. 19.VII.1943 в 22 часа на высоте около 200 м пролетела на юг 
стая гоголей до 500 голов: их удалось определить по характерному свис­
ту крыльев. В это время стояла тихая жаркая погода с грозами днем 
и зарницами по вечерам, при средних суточных температурах от -(-21° 
до +24°. 24.VII.1944 в 7 час. 10 мин. также отмечена пролетная стая 
не менее 200 голов. Погода стояла дождливая, при температуре около 
+  16°; при этом 24.VII была гроза.
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Очевидно, мы наблюдали 
летний отлет селезней. Перед 
войной я наблюдал на
оз. Имандре, что уже в июле 
самцы гоголи исчезают с 
мест гнездовий. В последнее 
время доказано, что селезни 
некоторых речных уток со­
вершают летом большие миг­
рации. В Астраханском госу­
дарственном заповеднике при 
кольцевании линяющих уток 
в конце июля — начале авгу 
ста ловятся преимуществен 
но взрослые селезни кряквы 
В. Н. Вучетич и А. Я. Тугари 
нов установили, что самцы 
кряквы, кольцуемые летом в 
дельте Волги, попадаются 
весною, на гнездовье, на озе­
рах Заволжья и Западной 
Сибири, а зимуют —  отчасти 
на юге Каспия, отчасти на 
побережьях Средиземного мо­
ря. Следовательно, отлет сам­
цов кряквы здесь растяги­
вается на несколько месяцев. 
Почти ту ж е картину дает и 
шилохвость. Должно быть 
летние миграции самцов 
уток — широко распростра­
ненное в нашей стране явле­
ние. Странно, что оно так 
мало известно, но это может 
объясняться тем, что в на­
чальной стадии отлет проис­
ходит в ночные часы и ко­
роткими перегонами; к тому 
же в движение вовлекается 
не более половины числа 
птиц, принимавших участие 
в весеннем пролете.

П !р о л е ’т ж у р а в л е й  
происходит в основном в пер­
вых числах сентября. Прибли­
зительно в то же время исче­
зают и местовые журавли 
(24.VIII.1942, 31.VIII.i943).
Величина отлетных, стай была 
от 8 до 150 голов. Высота по­
лета определена один раз — 
около 300 м. Для характери­
стики обычной обстановки 
отлета рассмотрим наблюде­
ние от 3.IX.1944.

I.IX шел обложной дождь 
при юго-западном ветре.
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С утра 2.IX барометр стал повышаться, днем свежий (до 8 'м/сек. на 
высоте 2 м) ветер, от западного до северного, временами дождевые 
шквалы. Средняя температура в эти дни +  10° ;+ 11°. К ночи небо 
разъяснило и к ра-ссвеъу 3.IX температура упала до + 5 ° ;  в 13 час. 
бы ло.+; 12,5°.’ Еще резче похолодание сказалось на высотах. По дан­
ным зондирования (280 км к северо-западу от места наблюдения) 
в 5 час. утра температура была следующая (табл. 2).

Учитывая абсолютную высоту места наблюдения, находим, что вер­
тикальный градиент температуры 2.IX составлял около 7° на первую 
тысячу метров и около 6° на тысячу метров на больших высотах. В пол­
день 3.IX соответствующие величины были около 15° до 1000 м и от
7 до 9Р на больших высотах. Ветер оставался северо-западным, но ско­
рость его быстро уменьшалась (на высоте 500 м в б час. было 10 м/сек., 
а в 13 час.— 3 м/сек.). В это время мы и наблюдали кружившую в небе 
пролетную журавлиную стаю. i

Т а б л и ц а  2

500 м 1СОО м 2000 м 3000 м 5000 м 7000 м

2. IX +  8° +  5° —  1° —  6° —  18° — 30°
3. I X +  4° +  о з —  7° — 14° —  32° — 48°

Изменение за сутки —  4° — 5° —  6° —  8° —  14° —  18°

Как видно, днем 3.IX, в результате вторжения морского арктиче­
ского воздуха в тылу циклона, атмосфера находилась в состоянии не­
устойчивого теплового равновесия. Образующиеся при этом конвенктив- 
кые потоки дают возможность таки^ птицам, как  журавли, аисты и 
крупные дневные хищники, лететь лЬрящим полетом, гораздо более 
экономичным в отношении затраты энергии, чем «гребной полет».

Мы рассмотрели один из типичных случаев отлета в тылу циклона 
арктического фронта, перед надвижением нового циклона. Иногда, как 
например, 2.IX.1943, журавли летят при облачном небе; однако и на 
этот раз форма облаков (слоисто-кучевые кучевообразные) свидетель­
ствовала о наличии конвективных токов.

Обычно в дни пролета журавлей температура ниже, чем накануне, 
под утро бывает иней или низкий туман, днем ясно, воздух прозрачный, 
небольшой северный или северо-западный ветер.

■Метеорологические условия в дни пролета журавлей указаны 
в  табл. 3.

Т а б л и ц а  3

Дата Час
Число
ПТИЦ в
стае

На­
правле­

ние
полета

Н аправление и скорость ветра 
в м /сек. на высоте:

2 м j 100 м | 300 м | 500 м

Средняя суточная 
темп-ра

нака­
нуне

|на след, 
в день J день

пролета

2. X. 1942 12 9 ,5° 8 ,2 ° 10,2°
1. IX . 1943 И 00 8 — --- - __ — . — 11,8° 11,5° 9 ,5°
2. IX . 1943 И 20 150 — » 360=—4 3 6 0 °— 6 3 6 0 °— 7 360  ̂ В 11,5° 9 ,5 ° 8 ,5°

50
3. IX . 1944 1390 1 3 — ■

тоОосо 3 1 0 °—  2

СО1оОст>CS 3 0 0 °— 3 1 0 , 9 ° 9 ,0 ° 11,2°

Среднее: 10,9° 9 ,6 ° 9 ,8°

П р о л е т  у т о к .  "Массовый пролет нырков и крохалей протекает 
в течение первой и второй декад октября. Первыми летят речные утки
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рода Anas (например 12.IX.1944), отлет нырков идет позднее (послед­
нее наблюдение— 11.XI.1944). В отличие от журавлей, утки летят во 
все часы суток, но утром, видимо, охотнее (см. ниже табл. 7).

Осенью 1943 г. пролет уток наблюдался только в ночь на 5.Х и шел 
он в холодной воздушной массе, явившейся вслед за прохождением се­
рии циклонов. В сходных по синоптической обстановке условиях проис­
ходил пролет уток 12.IX.1944 и 4—6.Х.1944. В 1942 г., напротив, утки 
летели в тихую, пасмурную, временами туманную, погоду, в устойчивой 
и -влажной воздушной массе. Метеорологические условия в дни пролета 
уток приводим в табл. 4 (наблюдения 1942 г. опущены).

Т а б л и ц а  4

Н а п р а в л е н и е  и  с к о р о с т ь  в е т р а  
в  м / с е к .  н а  в ы с о т е :

С р е д н я я  с у т о ч н а я  
т е м п - р а

Д а т а Ч а с
Ч и с л о  

п т и ц  
в  с т а е

р а в л е -
н и е

н а к а ­
н у н е  i в  д е н ь

и а  с л е д ,  
д е н ь

т а
2 м 100 м 3 00  м 500 м п р о л е т а

5 .  X .  1 9 4 3 О 0 1 о н е с к .

с т а й

— 0 6 0 3— 3 7 0 — 3 6 0 — 3 3 , 8- 1 , 0 - 1 ,2°

5 .  X .  1 9 4 3 700 8 5 — . 0 6 0 " — 3 7 0 ' ’— 3 6 0  -  3 3 , 8 ° 1 , 0 J 1 , 2 °

1 2 . I X .  1 9 4 4 18i5 1 9 2 2 5 3 5 0 ° — 3 3 5 0  — 6 3 6 0 ° — 7 3 6 0 J— 8 9 , 2 ° 5 , 4 3 3 , 8 ’

1 2 . I X .  1 9 4 4 2 2 20 — — 3 5 0 ° — 3 3 5 0 ° — 6 3 6 0 ° — 7 3 6 0 ° — 8 9 , 2 ° 5 , 4 ° 3 , 8 &

4 .  X .  1 9 4 4 1 2 40 5 0 2 2 5 °

Н0оО'сч1
оО

5  д о  1 0 м / с е к . 1 0 , 3 = 9 , 1 ° 9 , 9 °

6 .  X .  1 9 4 4 — 1 0 0 0 — -- — . — — 9 , 9 ° 2 , 8 ° 2 , 9 Э

7 .  X .  1 9 4 4 1 3 50 3 0 0 2 2 5 °

[
оООС

О

С
О

о о Г С
л

3 1 0 ° — -7

О
С[

Ос
о

с
о

2 , 8 ° 2,9° 3 , 6 °

С р е д н е е : — 7 , 2 ° 4 , 2 °

О0
0

П р о л е т  г у с е й .  Массовый пролет происходит в течение октября, 
иногда в несколько приемов (см. схему, табл. 1), немного позднее от­
лета уток. Гуси летят, как и утки,, во все часы суток, как в ясную, так 
и в пасмурную погоду. Опишем несколько характерных случаев пролета.

С 12 по 15.Х. 1942, когда шел массовый пролет, стояла тихая, сырая 
погода со средней температурой от + 1 °  до 4- 3° .  Днем 12.Х был туман, 
и в 13 час. 20 1мин. слышны были крики казарок, летевших в тумане. 
Час спустя туман поднялся и наблюдалась стая уток в 50— 100 голов, 
летевшая почти на границе облачного слоя. I3.X в 10 час 50 мин., судя 
по гоготу, в  пелене облаков кружила стая гусей. Птицы снизились до 
150 м и, выйдя из туч, взяли курс на юго-запад и полетели кйсаясь 
нижней поверхности облаков. 14.Х в 9 час. 20 мин. и 10 час. 20 мин. 
пролетели на юго-юго-запад, временами «туманясь» в  облаках, две 
большие стаи крохалей и одна — гусей. Подобная картина наблюдалась 
и 15.Х. После этого два дня; дул резкий (до 7 м/сек.) кхго-юго-западный 
ветер с дождем, температура была около + 3 ° , + 5 °  и пролет не наблю­
дался. 18.Х похолодало до !Ч-2°, барометр стал повышаться и пролет 
возобновился.

■29.IX.1943 гуси летели через 6— 10 часов после перемены южного 
ветра на северо-северо-западный, в момент прояснения неба после трех- 
дневного ненастья, причем 28.IX в 18 час. наблюдалась фронтальная 
гроза.

8.Х. 1943 в 8 час. 20 мин., во время пролета казарок стояла ясная, 
ветряная погода при повышающемся барометре и средней температуре 
около + 8°. Ветер дул прямо навстречу птицам. К ночи ветер переме­
нился на северо-северо-западный, однако птицы больше не летели.

20.Х и 21.Х.1944 стояла пасмурная погода, температура +10°, + 8°, 
устойчивый южный ветер. В полночь на 22.Х ветер переменился на се­
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верный, прояснило и похолодало. Образовался низкий туман, через 
который просвечивало небо. Стаи казарок были слышны 23.Х в 3 час. 
10 мин., 18 час. 3 0 'мин. и в 19 час. 20 мин.: позёмный туман не препят­
ствовал пролету.

Как видно из табл. 5, отлетные стаи гусей летят обычно на юго- 
запад, с колебаниями в направлении от 180 до 270°. Наличие пролета 
в тот или иной день и направление полета стай почти не зависят от 
направления ветра. Гуси летят как с попутным ветром (19.Х.1943), так 
и с встречным (8.Х.1943) или боковым, как справа (29.IX.1943), так и 
слева (12.Х.1944). Только при ветрах юго-восточной четверти (от 90 до 
180°) пролет не наблюдался ни разу. Нельзя сказать, что птицы 
используют для пролета более тихие дни: средняя скорость ветра за дни 
пролета почти в точности равна средней скорости в соответствующем 
слое за осенние месяцы (сентябрь — октябрь).

Наиболее типичной обстановкой пролета казарок следует считать 
тыл депрессии, при повышении барометра, падении температуры, ясном 
или расчищающемся небе и слабом или умеренном ветре северо-запад- 
ной четверти. Иногда пролет идет при устойчивом давлении и темпера­
туре, в тихую сырую погоду со сплошной низкой облачностью и плохой 
видимостью. Это так называемый «влажный» тип погоды, наблюдаю­
щийся в теплой и устойчивой воздушной массе. В передней части цик­
лона или его теплом секторе пролет не наблюдался. Это справедливо в 
отношении всех рассмотренных птиц и объясняет нам, почему юго-вос­
точные ветры неблагоприятны для миграций — в Карелии, как и на 
Мурмане, они дуют обычно в передней части циклона и сопровождают­
ся ненастьем.

Метеорологические’условия в дни пролета гусей указаны в табл. 5 
(наблюдения 1942 г. опущены).

Т а б л и ц а  5

Д ата Час
Число 
птиц 

в стае

Н а п ­
р а в л е ­

ние
п о ле ­

та

Н ап р авл ен и е  и скорость 
,  в м 'С ек. на вы соте:

ветра
С ред няя  суточная  

тем п -p а

н а к а ­
н ун е

!нэ след, 
в ден ь  j день

пролета2 м | 100 м | 300 м 500 м

29.IX . 1943 1300 51 2 1 0  ’ 3 4 0 '— 4 320"- И 6 , 0 ’ 3 ,0 ° 4 ,8 °
29. IX . 1943 )750 40 —. — 320 — 6 —. — 6 , 0 ’ 3 ,0° 4 ,8 °

6 . X. 1943 . 440 — — 350 — 3 360’— 7 1 0 “— 8 to 0 и 1 00 1 , 0 ’ 1 , 2 ° 8 , 2 ’
8 . X. 1943 8 ~° 30 240" 240°— 5 250°— 8,260’- 1 3 270°—16 7 ,8° 7 ,5° 0 , 8 °

19. X. 1943 1335 2 0 0 180° 0 350°— 2 2 0 — 2 1 6 0 — 1 6,5° 6 , 2 ° 4 ,8 °
19. X. 1943 , 6-20 40 180° 90 — 1 80°— 4 7 0 ’— 4 150°— 2 6,5° 6 , 2 ° 4 ,8 °
25. X. 1943 0 го 8 — 10 — 2 0 “— 2 30°— 3 4 0 — 8 50 — 7 - 1 ,5 ° - 2 , 5 ’ - 6 , 0 °

450 стай
12. X. 1944 12 40 2 0 0 270° 1 8 0 —4 190°—-7-210°—14 2 1 0 - 1 4 5 ,6° 5 ,6 ° 9 ,4°
14. X. 1944 Ц 50 58 240° 1 8 0 — 3 190°— 6 ю о 0 о 1 00 2 1 0 ’— 10 9 ,4 ° 8 , 8 ; 6 ,4°

1 з 10 — . —
22. X. 1944 \ 1831' — . — 350 ^-2 360’—5 2 0 °— 5 О Г От 8 , 6 ° 4,1 -  0 ,4°

j 1930 — ■ —

Среднее: — ■ _  j - 2 ,7 5 ,9 7 ,7 7 ,9 5 ,4 ’ 4 ,2 ° СО Сл о

П р о л е т  л е б е д е й  происходит позже пролета других, водопла­
вающих и приходится, в основном, на первую декаду ноября. Лебеди, 
видимо, не стадятся к отлету и летят семьями. Если стая пролетает 
близко, можно по цвету оперения различить стариков и прибылых 
(2.XI.1942). Лебеди летят при таких же условиях погоды, как и гуси, 
но при более низкой температуре. Пролет наблюдается преимуществен­
но утром, в 8—9 час. местного среднего солнечного времени.
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Метеорологические условия в дни пролета приведены в табл. 6.
Т а бл и ц а 6

Дата Час

Чи
сл

о 
пт

иц
 

I 
в 

ст
ае

 
|

Н
ап

ра
вл

ен
и

е
по

ле
та

1

Н ап р авл ен и е  и скорость 
в м /сек . н а  вы соте:

ветра
С ред н . суточная 

тем п -ра

н ак а - I [на след, 
н у н е  j в лен ь | день

пролета2 м ICO м 300 м 500*1

10. Х.( 1942 122- 3 225° 0 ,2° — 1,2° 0 ,2°
I. XI. 3942 150,> 4 250° —. --- —. —, 5 ,8 ° 1,0° — 1,2°
2. XI. 1942 9°о 4 225° — - — —. 1,0° — 1,2° - 1 , 5 °
2. XI. 1943 850 5 225° со о о о ] 4̂ 310°—.8 320°—-10 320°— 9 __ __

27. X. 1944 915 9 240° 0 290°— 1 310°— 1 320°— 2

ООО

1 ,0° — 0,1°

Среднее: — — — —■ — — 1,8° —0,1° 1 О о> о

К вопросу об ориентировке и прокладке пути птицами
Как мы уже видели из приведенных примеров, туман и низкая об­

лачность явно затрудняют ориентировку птиц в полете. В средней по­
лосе GGGP, в период таяния снега, иногда по нескольку суток подряд, 
стоит густой туман — это так называемый «туман тропического воз­
духа». Весной 1927 г. в Воронежской области я наблюдал, как в такие 
дни пролет приостанавливался и стаи гусей паслись на проталинах в 
полях. Вспугнутые, они с гоготом поднимались на крыло, смутно ви­
димые в тумане, но, отлетев недалеко, снова садились.

Позёмный туман, напротив, не препятствует перелетам. Известно, 
что при низком тумане контуры местности с самолета видны достаточ­
но хорошо. К тому же позёмный туман обычно не обравует непрерыв­
ной пелены. Осенью, когда вода теплее воздуха и поверхности суши, 
нередко над озерами и большими реками небо остается ясным, даже 
когда суша затянута радиационным туманом.

Гуси и утки летят во все часы суток/Наблюдения пролета по часам 
суток представлены в табл. 7 (среднее солнечное время). Следует иметь 
в виду, что днем мы замечаем птиц вдали, когда крики их уже не 
слышны, а ночью мы отмечаем пролет только на слух. Поэтому ночной 
пролет недоучитывается.

Т а б л и ц а  7

Птицы
Ч а с ы  с у т о к

23— 1 2— 4 5— -7 8— 10 11— 13 14— 16 17— 19

Ж уравль 
Утки . . 
Гуси . . 
Лебедь .

I
2 0 -22

Всего
стай

4
22

27

6

Почти все стаи, высоту полета которых можно было оценить, лете­
ли на высоте от 100 до 200 м (4 стаи уток, 5 — гусей и 2 — лебедей). 
Один раз, 14.Х.1944, отмечена стая казарок, летевшая не выше 50 м.

В какой мере обычные осенние атмосферные условия ограничивают 
для крупных перелетных птиц число «полетных дней»? Осень 1944 г. 
была, в общем, нормальной по условиям погоды. В период пролета ве­
роятность тумана составляла около 5—6%  и столь ж е часто наблюда­
лась облачность ниже 200 м. Очевидно, что в южной Карелии условия 
видимости редко могут составить помеху для перелета.
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По скорости полета птицы уступают даже тихоходным самолетам. 
Томсон (Thomson 7]), ссылаясь на Мейнерцгагена (Meinerzhagen), 
дает для гусей скорость полета от 19 до 24 м/сек., для уток — от 20 
до 26 м/сек. Меррей (Murray) определил среднюю воздушную скорость 
Clangula hyemalis в 22,5 м/сек. ( =  81 км/час). Поэтому ветер не толь­
ко сильно изменяет путевую скорость птицы, но и сносит ее >в сторону.

Рассматривая птицу как летательный аппарат, я попробовал рас­
считать по правилам аэронавигации путевую ( =  земную) скорость по­
лета и величину поправки на ветровой снос для десяти случаев, когда 
было известно направление движения стаи и имелись данные о направ­
лении и скорости ветра на высоте 100 и 300 м над землей. Расчеты 
сделаны применительно к этим высотам полета, причем скорость пти­
цы принята условно равной 20 м/сек ( = 7 2  км/час); предполагалось, 
что птица попадает прямо к цели, а не туда, куда приведет ее ветер.

Оказалось, что иногда путевая скорость едва достигала половины 
номинальной воздушной скорости (стая казарок 8.Х.1943), а угол не­
обходимой для компенсации дрейфа поправки курса достигал пример­
но 30° (стая гусей 29.IX.1943, лебедей 2.XI.1943 и казарок 12.X. 1944). 
Очевидно, ветер может сильно осложнить правильную прокладку пути,

. а при недостатке ориентиров (например при пересечении больших про­
странств открытой воды) — и самую ориентировку.

Наибольшие скорости ветра, отмеченные нами при выпусках шаров- 
пилотов, были: Hai высоте 2 м — 10 м/сек., для 100 м — 13 'м/сек., для 
300 м — 17 м/сек. и для 500 м — 22 м/сек. Подобные скорости ветра 
встречаются редко, но в такие дни пролет безусловно не может про­

должаться, тем более, что большие скорости ветра приурочены к фрон­
там циклонов, а этих областей перелетные птицы избегают.

Выводы

1. В южной Карелии осенний пролет идет в следующем порядке: про­
лет самцов гоголя — вторая и третья декада- июля; журавлей — глав­
ным образом первая декада сентября; речных у то к :— середина сентя­
бря; нырковых уток — первая и вторая декады октября; гусей и каза­
рок — весь октябрь; лебедей — главным образом первая декада ноября.

2. Ж уравли летят в полуденные часы, гуси и утки — в течение 
круглых суток, лебеди — преимущественно утром.

3. Высота полета перечисленных, птиц обычно 100—200 м. Ж уравли 
летят несколько выше. Утки и гуси иногда летят ниже 100 и даж е 50 м.

4. Направление полета перечисленных птиц*— от 180 до 270°. 
В среднем направление уток и гусей около 210°, лебедей — около 230° 
(отсчет углов от истинного меридиана).

5. При сплошном высоком тумане пролета не происходит. При низ­
кой облачности птицы летят ниже поверхности облаков. Низкий туман 
(когда небо просвечивает) перелету не препятствует.

6. В большинстве случаев пролет происходит в тыловой части цик­
лона, при повышении давления, падении температуры, уменьшении об­
лачности и ослаблении ветра (сухой или слабо-конвективный типы по­
годы в холодной неустойчивой воздушной массе).

7. Понижение температуры в день пролета по сравнению с преды­
дущим вполне очевидно и составляет от — 1,2 до — 3,0° в сутки в 
средних числах. Падение температуры в осенние месяцы вследствие 
годового хода не превышает — 0,2° в сутки.

8. Пролет наблюдается чаще всего при ветрах, северо-западной чет­
верти (53% случаев), при северо-восточных (25%) и юго-западных 
(22%). При ветрах юго-восточной четверти пролет не наблюдался.

9. В навигационном отношении ветер оказывает сильное влияние 
на перелет. В наших примерах путевая скорость колебалась от 120 до
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50% воздушной скорости, а угол поправки на снос достигал 30° (при­
нимая высоту полета в 200 м и воздушную скорость равной 20 м/сек.).
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ON THE MIGRATION OF BIRDS IN KARELIA

O. SEMENOV-TIAN-SHANSKY  

Zoological Institute of the Academy of Sciences of the U.S.S.R.

S u m m a r y

1. The migration of birds in South Karelia in the autum n proceeds as 
follows: the passage of male Golden-eye takes place during the period from 
July  10th till the end of Ju ly ; the passage of cranes takes place mainly 
during the first ten days of Septem ber; that of fresh-water ducks — in the 
middle of Septem ber; the migration of diving ducks lasts during the first 
twenty days of O ctober; the migration of geese and barnacles lasts all 
O ctober and the migration of swans—during the first ten days of November.

2. Cranes fly in daytim e (about noon), geese and ducks fly all day 
long while swans fly for the most part in the morning.

3. All the above m entioned birds usually fly at the height of from one 
hundred to two hundred m eters, except that cranes fly at somewhat g rea­
ter height. Geese and ducks sometimes fly at the height of less than one 
hundred or even less than fifty meters.

4. The direction of passage of these birds varies from 180 to 270°. 
The average value of the azimuth is about 210° in ducks and geese and 
about 230° in swans (in all the cases the angles between the actual m eri­
dian direction and the direction of flight were measured).

5. No flight takes place under such meteorological conditions as high 
unbroken mist. If there are low clouds the birds fly below these clouds.. 
Low translucent mist through which clear sky is seen does not impede 
the passage.

6. In most cases the passage takes place in the rear part of a cyclone 
when the barom etric pressure rises, the tem perature falls, the sky clears 
up and the wind falls (at dry and slightly convective types of weather 
in the cold unstable air mass).

7. The fall of tem perature during the day prior to the passage is per­
fectly obvious. Its average value is from 1.2 to 3.0° per day, while the 
average daily fall of tem perature due to seasonal decrease never exce­
eds 0. 2° in the autum n months.

8. The passage was most frequently observed when the wind was 
Northwestern (53 per cent of all the cases recorded). It was less frequent 
when the wind was Northeastern (25 per cent) or Southwestern (22 per 
cent). The passage was never observed when the wind was Southeastern.

9. The wind affects the migration considerably. In the cases observed 
by the author the velocity of flight varied from 120 per cent to 50 per­
cent of the birds aerial speed, while the angle of correction to neutralize 
the deviation from the normal course due to 'the wind drift amounted to 
30° (assuming the height of flight to be two hundred m eters and the 
birds aerial speed to be tw enty m eters per second).



ТОМ XXVI

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ 
1947 .ВЫП. 3

ЭКОЛОГИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ НАПОЛНЕНИЯ ОЗЕР 
НАУРЗУМСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО ЗАПОВЕДНИКА ДЛЯ 

ПРОМЫСЛОВЫХ ВОДОПЛАВАЮЩИХ ПТИЦ

Л. К. ШАПОШНИКОВ 

Кафедра зоологии позвоночных Московского государственного университета

Введение

Озера Наурзумского государственного заповедника (Сев. Казах­
стан) принадлежат к типу периодически пересыхающих водоемов. П а­
дение уровня воды, начавшееся в 30-х' гг. настоящего столетия, приве­
ло к тому, что основные озера заповедника — Большой Ак-Суат и Са- 
ры-Муин — в 1935 г. полностью пересохли. До 1940 г включительно 
эти озера были безводны. Другие, меньшие по площади озера, также 
пересыхали в эти годы, но период отсутствия воды в них был более 
коротким. Полное пересыхание всех озер заповедника наблюдалось 
в 1937 г. Вода сохранилась тогда только в карасу Явление полного 
пересыхания озер наблюдалось также на широкой территории к северу 
и югу от заповедника. В 1937 г. были безводны такие большие озера, 
как Байтума, Сары-Копа, Ак-Куль, Татырь. В 1938 г. произошло ча­
стичное наполнение некоторых небольших озер (глубина воды около 
50 см). Весной 1941 г. все озера заповедника наполнились водой. Наи­
большие озера имели следующие глубины: Б. Ак-Суат — 280 см,
Д ж аркуль—-265 см, Сары-М уин— 190 см. Границы залитых водой 
площадей были близки к границам озер, указанным на топографиче­
ской карте района 1849 г. Большое скопление воды в озерах в 1941 г. 
стало возможным благодаря сочетанию дождливой осени 1940 г., 
многоснежной зимы 1940/41 г., дружной весны 1941 г.

О птицах Наурзумского заповедника опубликовано несколько ис­
следований (Сушкин [7], де-Ливрон [2], Михеев [4], Осмоловская [5]). 
Данные по экологии и изменению численности водоплавающих в связи 
с усыханием озер приводятся в работе Формозова [8].

В настоящем сообщении мы поставили целью показать, какое эко­
логическое значение для водоплавающих имело наполнение озер в 
1941 г., как оно отразилось на численности птиц. Материалом для оо- 
общения послужили наши орнитологические наблюдения в заповедни­
ке, где мы работали в 1938 и 1939 гг. с мая по сентябрь и с сентября
1940 по март 1942 г. безвыездно. В 1941 г. работе на водоемах было 
посвящено полных 54 дня. При других поездках (79 полевых дней) мы 
имели возможность пополнять материал, так как ни один маршрут, из 
совершенных в 1941 г., не миновал какого-либо водоема.

1 Карасу — степные речки, имеющие течение весной в годы большого весен 'его 
половодья,— являются основными руслами, по которым приносятся снеговые воды 
в озера.
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Особенности обитания водоплавающих птиц в условиях многоводного
весеннего половодья

Наполнившиеся принесенной с окружающих степей снеговой водой 
озера Наурзумского заповедника весной 1941 г. представляли собой 
большие по площади и водной массе, но бедные органической жизнью 
водоемы. Это обстоятельство отразилось на распределении птиц во 
время весенного пролета. В начале весны на открытых глубоководных 
пространствах озер водоплавающие, в том числе и ныряющие виды, 
встречались редко. Здесь они не, находили для себя корма. 16.IV в
оз. Б. Ак-Суат в планктонную сетку беспозвоночных не поймано '2. Ни­
каких, признаков водной растительности на озере нет. Вода мутная. На 
дне водоема лед. Образовался он из осадков во время осенних замо­
розков. Оттаяло дно только узкой кромкой вдоль берегов. Около бе­
регов сосредоточились в большом* количестве различные, благородные 
и нырковые утки. Среди озера утки встречались единично.

24 и 24.1 V на обширных южных плесах оз. Сары-Муин мы встретили 
всего несколько десятков уток. Планктон в озере представлен только 
рачками Branchipodidae. Водной растительности нет. Вода мутная. Л е­
дяной корки, на дне водоема нет.

Наибольшие озера — Б. Ак-Суат и Сары-Муин — не явились исклю­
чением. На глубоководье остальных, меньших по площади, озер водо­
плавающие в начале весны были также малочисленны, что легко объ­
яснимо бедностью кормов. Иную картину мы наблюдали с появлением 
на озерах доступного и обильного для водоплавающих корма. Таковым 
кормом, чрезвычайно специфическим в год наполнения, явились проро­
стки солянки Suaeda maritima Dum. Проросли семена, которые скопи­
лись на днищах, озер за годы пересыхания. П.-А. Генкель и А. А: Ша­
хов [1] пишут, что днище оз. Б. Ак-Суат в 1940 г. было сплошь усы­
пано семенами солянок.

29.1 V в средней части оз. Б. Ак-Суат было найдено много проростков 
Suaeda m aritim a3, которые плавали на поверхности воды. Местами 
встречались лепешки из перепутавшихся друг с другом растений. В не­
которых больших лепешках более 10 000, в лепешках среднего размера 
3500 проростков. Там, где проростки шведы не образуют сгущений (ле­
пешек), на 1 'м2 поверхности озера приходится в среднем 1500 расте­
ний. Среди плеса на глубоководье много птиц. Лысухи (Fulica a tra ) , 
нырковые утки (Nyroca ferina, N. fuligula), благородные утки (Anas 
platyrhyncha, A. strepera, A. acuta, M areca penalope, Q. querquedula, 
Q. crecca) кормятся проростками. Около северного берега острова! Ту- 
гульбай-Арал, где образовалась кромка из прибитых волнением проро­
стков, встречены, кроме уток, гуси (Anser anser) и краснозобые казар­
ки (Branta ruficollis). Здесь птиц особенно много. Ж елудок и пищевод 
убитой казарки были переполнены проростками шведы.

Кроме мест произрастания проростков шведы, другой характерной 
стацией сосредоточения водоплавающих на весеннем пролетев 1941 г. 
были устья впадающих, в озера карасу.

16.IV в устьевой глубоководной части карасу Ак-Суат мы встрети­
ли большое скопление водоплавающих. На глубоководье озер в это вре­
мя, как отмечалось выше, птиц почти не было. В устье карасу скопи­
лось много плавающих предметов: глыбы снега, льдины, плавни трост­
ника и мусора, смытого с поверхности земли. Все это было принесено 
течением и задержалось зарослями прошлогодних тростников. В следую­
щую поездку (26.IV) здесь были встречен^ плавающими многочислен­

2 Гидробилогические наблюдения в совместных с нами поездках проводил ныне по­
койный А. А. Некрасов.

3 Проростки определены А. А. Шаховым.
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ные наземные насекомые — жуки (TenebrionMae, Curculionidae, Cara- 
bfdae), тарантул (Trochosa singoriensis).

Много льдин перевернуто нижней поверхностью кверху. На них 
вмерзшие зеленые заросли рдеста (Potamogeton pectinatus). Здесь ж е 
мертвые моллюски Planorbis. На льдинах держатся гуси (Anser an ser), 
утки (Anatinae, Clangulinae), лысухи. Вегетативные части рдеста, пови- 
димому служат для них пищей. По данным А. Н. Формозова и 
Ю. А. Исакова (Исаков [3]), зелень рдеста поедается лысухами, гусями 
и некоторыми другими водоплавающими.

Встречаются водоплавающие также на плавнях и глыбах снега. 
Многие кормятся на воде. На плавающих предметах, обильно посыпан­
ных семенами береговых растений, кроме водоплавающих, держатся 
кулики и многочисленные стайки воробьиных птиц. Стайки мелких птиц 
преследуются ястребами перепелятниками.

Таким образом, принесенные течением корма обусловили скопление 
большого числа птиц в устьях карасу.

На мелководье (прибрежье озер, затопленные участки степи) водо­
плавающие также находили корм и держались здесь во время весеннего 
пролета, но концентрация йх на единицу площади в этих стациях была 
значительно меньшей, чем в двух других, описанных выше.

Следовательно, специфическими кормовыми стациями и местами 
сосредоточения водоплавающих на весеннем пролете в год наполнения 
водоемов явились участки озер, где семена солянок (Suaeda maritim«) 
дали проростки, и устья впадающих в озера карасу.

Условия гнездования и линьки водоплавающих в год наполнения озер

После обильного весеннего половодья в 1941 г. все озера заповед­
ника наполнились водой. Вода в течение лета держалась во многих по­
ниженных участках степи, обычно безводных. На пырейных лугах вода 
сохранялась до осени.

Характерным для водоемов в 1941 г. было отсутствие на них сухих 
прошлогодних тростников. Деградировавшие (частью выгоревшие) за 
годы пересыхания тростниковые заросли были затоплены высокой во­
дой. На оз. Джаркуль мощные тростники 1940 г. были снесены льдом 
во время весеннего половодья, и из них образовались обширные плав­
ни. Плавни встречены такж е в устьях карасу. Поросль молодого трост­
ника стала появляться над поверхностью воды на озерах, в 1941 г. 
только в самом конце мая.

Характерным для озер заповедника в 1941 г. было также то, что к 
ним не примыкали участки обнажившегося илистого дна, обычные для 
степных водоемов в период их обмеления. На больших озерах вода под­
мывала крутые коренные берега.

Обилие воды и отсутствие тростниковых, зарослей на водоемах в 
период гнездования и линьки птиц оказали в 1941 г. существенное вли­
яние на озерную орнитофауну.

В табл. 1 показано, как изменялся состав гнездящихся водоплаваю­
щих заповедника в различные годы.

В 1938 и 1939 гг. площади озер, залитые водой, были значительно 
меньше, чем в 1935 г., а следовательно, было 'меньше стаций, пригод­
ных для гнездования водоплавающих и переживания их выводков. 
В связи с этим понятно меньшее число гнездящихся видов в 1938 и 
1939 гг. сравнительно с 1935 г. В 1940 г., как мы выяснили у местного 
населения и сотрудников заповедника, гнездились те же водоплаваю­
щие, что и в два предшествующие года. Об изменении озерных орнито- 
ценозов в связи с высыханием водоемов пишет ,Формозов [8]. Нас ин­
тересует другое: как отразилось на численности-птиц наполнение озер?

Из табл. 1 видно, что количество гнездящихся видов благородных
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Т а б л и ц а  1

С остав гнездящ ейся  ф ауны  водоплаваю щ их Н аурзум ского  
заповедника в различны е годы

№
п /п Виды водоцлаваю щ их

Гнездились (-4-) или не 
гнездились (—)

1935 г. | 1938 г. 1939 г. I 1341

Гнездящ иеся на земле и в норах
(благородные утки)

1 A nas p la ty r h y n c h a ................................... + + 4-

2 A nas a c u ta .................................................... + 1~r + +
3 A nas s t re p e ra ............................................... + + + +
4 Spatula c ly p e a ta ........................................... 4 + ~b +
Ь M areca p e n e l o p e ....................................... — — +
6 Q uerquedula q u e rq u e d u la ...................... + — — +
У Q uerquedu la  c re c c a ................................... — • — — +
8 Tadorna ta d o rn a ........................................... + + +
9 Tadorna f e r ru g in e a ................................... + + 1T +

В с е г о  ................................... 7 6 6 9

Гнездящ иеся в зарослях макрофитов

I C ygnus cygnns ............................................ -i_ + + _
2 C ygnus o lo r .................................................... + - — — ---
3 A nser a n s e i .................................................... + + + -L
4 Nyroca fu l ig u la .............................. . + + + --L
5 Nyroca ferina  . . . * .............................. + + T +
6 N elta ru f ln a .................................................... + — —
7 O xyura le u c o c e p h a la .............................. + — — —
8 Fulica  a l r a .................................................... + T + +
9 Podiceps c r is ta tu s ....................................... + —

10 Podiceps g r i s e ig e n a ...................... .... + + -L +
и Podiceps n lg r ic o llis ................................... + + + +

В с е г о  ................................... 11 7 7 7

уток в ] 941 г. возросло. Гнездились все те виды, которые отмечены 
гнездящимися Формозовым в 1935 г. Кроме того, на гнездовье появи­
лись свиязь и чирок свистунок. Эти последние, как и прочие благород­
ные утки, гнездились в 1941 г. в большом количестве.

В год наполнения в связи с обилием воды создались благоприятные 
условия для переживания выводков благородных уток. Встречались 
выводки на озерах, на карасу, но преимущественно они держались на 
залитых водой участках степи, на пырейных лугах (мелководье). Вы­
водки пеганки и красной утки держались как на озерах, так и на сорах. 
Отсутствие зарослей макрофитов на водоемах, в период насиживания 
яиц для благородных уток не имело значения. В постройке своих гнезд 
они не связаны с растительностью на водоеме.

Наряду с увеличением численности гнездящихся благородных уток, 
в 1941 г. отмечено увеличение численности гнездящихся куликов. Видо­
вой состав также стал многочисленнее. В 1938 и 1939 гг. гнездилось 
6 видов (Recurvirostra avocetta, Numenius arquata, Limosa. limosa, 
Tringa totanus, Vanellus gregarius, V. vanellus), в  1941 г. 9 видов (кроме 
перечисленных, Glareola nordmanni, Charadrius sp., Tringa stagnatilis).

Другое мы наблюдали для птиц, которые в устройстве своих гнезд в 
значительной степени связаны с зарослями макрофитов на водоеме 
(в заповеднике с зарослями тростников). Число гнездящихся видов их
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осталось таким же, как в 1938 и 1939 гг. и было значительно меньшим, 
чем в 1935 г. (см. табл. 1). Численность каждого вида была очень невы­
сока. Покажем относительное уменьшение количества гнездящихся 
«тростниковых» птиц в 1941 г. на некоторых примерах.

В августе и в начале сентября 1938, 1939, 1940 гг. большие стаи гу­
сей в заповеднике были обычны. На оз. Джаркуль ежегодно держа­
лось до 2000 гусей. В 1938 г. немногим меньше слеталось гусей на плес 
озера М. Ак-Суат. В летне-осенний период 1941 г. мы встретили толь­
ко один раз стаю в 25—30 гусей. Обычно наблюдались единичные вы­
водки.

В прошлые годы нырковые утки на гнездовье были многочисленны. 
В 1941 г. встречено всего 4 выводка (хохлатой чернетц — один выво­
док, савки — один, красноголового нырка — два выводка). Выводки 
красноголового нырка и савки были поздние. О малочисленности нырко­
вых уток в заповеднике летом 1941 г. свидетельствуют данные марш­
рутного учета на водоемах (табл. 2).

Т а б л и ц а  2

М аршрутный учет водоплаваю щ их на в о д о ем а х  заповедника  
(подсчет с бер ега).

№
п/п Водоем

Длина 
марш ру­
та (км)

Д ата
учета Встречено

1 Оз. Б. А к-Суат . . . . 2 , 5 18. VII 3 хохлаты х чернети
2 Оз. А к у ж ан ...................... 2 18. VII 1 выводок серой  утки
3 Оз. А к у ж ан ..................... 2 24. VII С тайка из 5 гусей
4 Карсу Аще-Су . . . . 1, 5 27. VII 4—5 выводков серой 

утки
1 выводок кряквы  
1 » свиязи 
1 » широ­

коноски 
I )> чирка 

трескунка 
1 » хохлатой 

чернети
5 Карсу Ч и й л и ................. 2 2. VIII Одна отводящ ая утка 

красноголового нырка
6 О з. Сары-М уин (ю ж­

ная часть) .................
5 4. VIII 9 выводков благород­

ных уток 
I выводок красноголо­

вого нырка

Показательны данные, полученные при отлове уток для кольцевания. 
На трех водоемах заповедника, глубина воды в которых подходила для 
обитания выводков и благородных и нырковых уток (карасу Аще-Су — 
максимальная глубина 3,5 м, оз. Кайранбай— 60 см, залив оз. Сары- 
Муин — 60 см), были пойманы утята из 24 выводков благородных уток. 
Ни одного птенца нырковых уток поймано на этих водоемах не было. 
Всего на различных водоемах заповедника в 1941 г. окольцован 
121 утенок. Из этого числа на долю нырковых уток приходится один.

Так же малочисленны на гнездовье были лысуха, серощекая и чер­
ношейная поганки. Не встречены в летнее время 1941 г., обычные в дру­
гие годы, серая цапля (Ardea cinerea), выпь (Botaurus stellaris), малая 
курочка (Porzana parva).

Малая численность гнездящихся «тростниковых» птиц в год напол­
нения легко объяснима бедностью пригодных для гнездования стаций. 
Прошлогодних тростниковых зарослей на озерах в 1941 г. почти не бы­
ло, молодой тростник появился поздно. Тростниковые плавни на
оз. Джаркуль и в устьях карасу привлекли на гнездовье только неболь-

6 Зоологический журнал, Л» 3 ro i



шо© число гусей и лысух. Гнездился здесь камышевый лунь. Уже в ию­
не значительная часть плавней погрузилась в воду.

Орнитоценозы участков обнажившегося илистого дна около озер, 
которые в некоторые годы отличаются в заповеднике разнообразным 
населением куликов и чаек, в 1941 г. за отсутствием подходящих ста­
ций представлены не были.

Отметим, что обычные для заповедника малая, озерная чайка 
(Larus minutus, L. ridibundus) и чайка хохотунья (L. cachinnas) на гнез­
довье в 1941 г. вообще не встречены.

В год наполнения водоемы были крайне непригодны для линьки 
водоплавающих. Можно считать, что практически водоплавающие на 
озерах заповедника в 1941 г. не линяли. Только на двух небольших озе­
рах (Шегембай, Отпа-Куль) найдено перо нескольких линных селезней 
кряквы и лысух. Перо одного линного селезня широконоски встречено 
на оз. Акужан. Кольцуя птиц в 1941 г., мы не только не поймали, но и 
не видели ни одной линной птицы на озерах.

Выводы

1. Весной 1941 г. водоемы Наурзумского заповедника после продол­
жительного периода пересыхания наполнились водой. Обилие воды соз­
дало особые условия для обитания прилетевших в заповедник птиц. 
Специфическими кормовыми стациями и местами сосредоточения водо­
плавающих на весеннем пролете в год наполнения водоемов явились 
участки озер, где семена солянок (Suaeda maritima) дали проростки, и 
устья впадающих в озера карасу. . . . .

2. Характерной особенностью водоемов в 1941 г. было отсутствие на 
них тростниковых зарослей к началу гнездования и линьки птиц,отсут­
ствие участков обнажившегося илистого дна. Пространства открытой 
воды были типичным ландшафтом озер в это время. На некоторых во­
доемах образовались тростниковые плавни.

3. Обилие воды явилось благоприятным фактором для увеличения 
численности водоплавающих, которые в устройстве гнезд не связаны с 
растительностью на водоеме (благородные утки). В 1941 г. гнездилось 
9 видов благородных уток, а в 1938 и 1939 гг.— 6 видов.

4. Численность птиц, связанных в гнездовой период с зарослями 
тростников, в 1941 г. была значительно меньшей, чем в годы усыхания 
озер (1935— 1940 гг.). Гнездящихся в тростниках водоплавающих в 
1941 г. зарегистрировано 7 видов — столько же, сколько в 1938 и 
1939 гг. В 1935 г. гнездилось 11 видов.

5. В год наполнения водоплавающие на озерах заповедника почти 
не линяли.
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S u m m a r y

1. In the spring of 1941 1he lakes of the Naurzum State Reservation 
were replenished after having been drying for a num ber of years. The 
abundance of water has brought about peculiar changes in habitats of 
waterfowls that have arrived to the Reservation. T h e , estuaries of karasu 
falling into the lakes as well as those patches of water on the lakes where 
the seeds of Suaeda; maritima have germ inated and sprouted were the 
specific feeding biotops and sites of accumulation of waterfowls at the 
tim e of the spring passage in the year of replenishment.

2. The characteristic features of the lakes in 1941 were the absence 
of reed thickets at the tim e of beginning of the nesting period and moul­
ting of birds and also the fact that all the silty bottom of the lakes was 
covered with water, there being not a single small patch of it over the 
water surface. The typical landscape of the lakes at that time were wide 
open spaces of clear water. Floating reed thickets have appeared by the 
tim e in some of the lakes.

3. The abundance of water proved to be a favourable factor for the 
increase in number of those waterfowls that do not depend on vegetation 
growing in the lake in building their nests (such as freshwater ducks'). In
1941 nine species of fresh water ducks were nesting on the lakes while 
in 1938 and 1939 here were only six species of fresh-water ducks.

4. The num bers of birds depending on reeds during their nesting pe­
riod were significantly smaller in 1941 than they were during the period 
when the lakes were drying (from 1935 until 1940). Seven species of wa­
terfowls nesting in reeds were recorded in 1941, i. e. as many as were 
recorded in 1938 and 1939. In 1935 there were eleven species nesting in 
reeds.

5. In the year of replenishem ent there was almost no moulting of wa­
terfowls on the lakes of the Reservation.

e,*
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К Р А Т К И Е  С О О БЩ Е Н И Я

О КОРРЕЛЯТИВНОЙ связи ДЛИТЕЛЬНОГО ГОЛОДАНИЯ 
ВЗРОСЛЫХ DERMACENTOR PICTUS HERM. В ПРИРОДЕ 

С СЕЗОННОЙ АКТИВНОСТЬЮ ИХ

Н. И. АЛФЕЕВ
Кафедра общей биологии и паразитологии им. акад. Е. Н. Павловского

(нач.— акад., генерал-лейтенант м/сл. Е. Н. Павловский) Военно-медицинской 
академии им. С. М. Кирова

ON THE CORRELATION BETWEEN THE CONTINUED STARVATION 
IN THE ADULT DERMACENTOR PICTUS HERM. IN NATURE 

AND THEIR SEASONAL ACTIVITY 
N. I. ALFEJEV

Department of Biology and Parasitology (Head — E. N. Pavlovsky, Member of the 
Academy, Lieutenant-General of Medical Service). The Kirov Academy of Military

Medicine.

При изучении в 1934— 1936 гг. клещей Dermacentor pictus в Орлов­
ской области методом хозяйственно-экологического анализа (Е. Н. П ав­
ловский) нам удалось установить при помощи опытов и наблюдений 
непосредственно в природе, что взрослые клещи названного вида спо­
собны голодать свыше двух лет.

Способность к длительному голоданию взрослых форм спасает кле­
щей от вымирания в годы массового исчезновения мышевидных — хо­
зяев молодых стадий (Алфеев, Олсуфьев). Равным образом, она же 
гарантирует клещей от вымирания и при отсутствии хозяев для взрос­
лых стадий, в частности при отсутствии выпасов скота. Однако мы 
склонны иначе объяснять значение голодания в природе Dermacentor 
pictus в имагинальной фазе.

В экспериментах, поставленных-в лаборатории,-мы наблюдали мас­
совое присасывание взрослых D. pictus, вышедших из нимф всего лишь 
за 7—10 суток перед посадкой на кролика, вполне нормальное крово- 
сосание их и последующее откладывание яиц. Так, из 9 самок, вышед­
ших из нимф 20—24.11 и поса-женных на кролика 5.III, 8 самок вполне 
напились кровью и через 21 день начали яйцекладку при температуре 
25° С; из 21 самки, вышедшей 1— 12.IV и посаженной на кролика 12.IV, 
18 самок достигли полной упитанности и 2 самки, вследствие механи­
ческого повреждения,— неполной упитанности.

Эти данные указывают на отсутствие у клещей физиологической по­
требности в голодании; поэтому трудно допустить, чтобы в природе 
непитавшиеся самки, имеющие небольшой стаж голодания, при наличии 
пищи отказывались бы от таковой с весны и до осени в течение всего 
сезона до следующего года.

В момент весеннего пробуждения природы перезимовавшие голод- 
аыми самки, выход которых из нимф происходит осенью, вне зависимо­
сти от срока голодания (полтора года и полгода), становятся макси­

285



мально активными и нападают на (домашних) животных, давая при 
этом наивысшую степень их заклещевения.

8—26.1 V. 1937 г. нами был сделан выезд в Орловскую область с 
целью проследить в указанный ранневесенний период поведение и ди­
намику клещей. Определяя уровень заклещевения крупного рогатого 
скота взрослыми D. pictus, мы видели, например, такую картину сред­
него количества их на одну голову скота: 10.IV — 72,33 самца и 87,67 
самки; 17.IV' — 65,65 самца и 88,33 самки; 24.IV — 72,0 самца и 79,0 
самок. Другой случай: 11.I V — 88,4 самца и 106,2 самки; 18.IV — 
99,0 самцов и 147,0 самок; 26.IV — 78,2 самца и 96,0 самок.

В начале сезона уровень количества D. pictus на животных почти 
одинаков. В период распускания леса наступает резкое снижение за ­
клещевения, и вскоре клещи полностью освобождают животных. В за ­
висимости от температуры воздуха и связанных с нею более ранних 
или более поздних биологических проявлений весны, резкое падение 
количества клещей на скоте происходит раньше или позже, но всегда 
совпадает с распусканием леса и характер параллельных кривых в точ­
ности повторяется из года в год (Алфеев, 1933).

Такая специфичность падения заклещевения животных явно указы­
вает ка связь его с сезонными изменениями среды. Путем непосред­
ственных наблюдений над клещами мы установили, что в этот период 
они впадают в состояние сезонной летней неактивности (Алфеев, 1937, 
1939; Курчатов, 1940; Олсуфьев, 1940),

В ранневесенний период клещи ведут себя агрессивно, всползая 
вверх на кустарники и травяной покров, летом же, наоборот, резко ме­
няют свое поведение, проявляя положительный геотропизм. Будучи вы­
пушены в природную обстановку, они тотчас идут вниз — к корням тра­
вы и, попадая сюда, складывают ноги и впадают в стойкую неподвиж­
ность.

Часть клещей, успевшая до этого напитаться кровью, получает воз­
можность дальнейшего развития (яйцекладка и пр .); ненапитавшаяся 
же часть, неспособная продолжать без крови свой метаморфоз, обрече­
на в массе на голодание до следующего года.

Связь голодания с летней неактивностью клещей подтверждается 
ненападением клещей на животных не только на пастбищных участках, 
но и повсеместно. Это установлено: 1) осмотрами охотничьих собак, 
посещающих территории с различным хозяйственным использованием, 
я  перегонами скота на участки, пораженные клещом, но неиспользован­
ные с весны для пастбищ, 2) ловлей клещей в природе методом Нутта- 
ля и, главное, 3) пробными четырехдневными выгонами трех коров на 
участок около 50 га, изобилующий клещами, но изолированный от до­
машнего скота, где, следовательно, при отсутствии фактов питания 
имаго на дикой фауне, все имеющиеся половозрелые клещи заведомо 
остались голодными.

Сезонная неактивность в процессе эволюции клещей могла послу­
жить к укреплению способности их к длительной голодовке. Это тем 
более ‘вероятно, что личинки и нимфы D. pictus, сохраняющие в течение 
всего лета свою активность, имеют короткий период голодания.

Являясь препятствием к переходу самок из голодного в упитанное 
состояние, летняя сезонная неактивность может способствовать сохра­
нению вида при неблагоприятных условиях питания молодых фаз, не­
способных длительно голодать.
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ОБ ОПРЕДЕЛЕНИИ ВОЗРАСТА РЫБ ПО КОСТЯМ 

Л. П. АСТАНИН 

Крымский государственный заповедник

Как известно, определение возраста рыб имеет большое практиче­
ское значение. Определение возраста производится либо по чешуе, либо 
по костям, причем наиболее точные результаты получаются при опре­
делении возраста по костям (Клер, Мейснер, Пробатов). Имеется ряд 
рыб, у которых возраст можно определить вообще только по костям, 
ибо чешуя либо совсем отсутствует (например, сом), либо крайне мала 
(тресковые, налим), либо трудна для определения по своей структуре 
(большинство камбаловых — Pleuronectidae, угорь). В тех случаях, ког­
да есть возможность определять возраст по чешуе, все же рекомендует­
ся контролировать это определение по костям (Клер, Пробатов).

Определение возраста рыб по костям наталкивается на большие 
технические трудности; обычно оно связано с изготовдением шлифов, 
что является весьма трудоемким процессом. В случае жирных костей 
необходимо их предварительно обезжирить в специальных приборах 
(по поводу технических трудностей этого метода см. у Мейснера). 
В настоящей статье излагается новый мотод определения возраста рыб 
по костям посредством приготовления не шлифов, а срезов через неде- 
кальцинированные кости. Метод этот значительно менее трудоемок, 
чем метод шлифов. Суть предлагаемого мной метода заключается в 
том, что кости рыб размягчаются год влиянием парки в воде или под 
действием пара. Размягченные таким способом кости можно резать 
ножом (даже лезвием «безопасной» бритвы) от руки или на микротоме. 
Замечу, что таким образом размягчаются не тдлько кости, но и зубы 
рыб (последние размягчаются даж е лучше).

Метод размягчения твердых объектов паром или варкой в воде 
был предложен Киссером (Kisser) для растительных объектов. Несколь­
ко позднее (1930) появилась работа Фонвиллера, Л ёза и Шиллинга 
(Vonwiller, Low und Schilling) о микротомировании недекальцинирован- 
ных костей. Фонвиллер отрицает всякую возможность применения ме­
тода Киссера для микрстомирования костей. Мне же в своих опытах 
удалось убедиться в том, что варкой в воде нельзя размягчать только 
кости наземных позвоночных, что же касается костей рыб, то они пред­
ставляют собой в этом отношении исключение.

На приводимом рисунке показан участок поперечного среза через 
недекальцинированную верхнюю челюсть налима (Lota lota L.), на ко­
тором прекрасно видны годичные наслоения, что доказывает возмож­
ность .определять возраст налима по верхней челюсти. Отмечу, что до 
сих пор возраст налима оЛределяют главным образом по отолитам (это 
представляет большие технические трудности: приготовлять шлифы из 
отолитов еще труднее, чем из костей).

Методика приготовления этого и других, подобных ему препаратов 
была следующая. Д ля приготовления срезов нужно брать свежие кости: 
из старых или фиксированных костей срезы получаются гораздо хуже



или совсем не получаются. Если варить слишком долго, то кость те­
ряет свои органические составные части и становится излишне хрупкой 

(Шмидт). Проведенные мною опыты показали, что достаточно варить кости 
в обычной водопроводной воде в течение получаса после чего они раз­

мягчаются и их можно резать ножом. 
Прибавление к воде глицерина (в коли­
честве до 30% ), что рекомендуется Кис- 
сер для размягчения растительных объ­
ектов, я считаю ненужным. После варки 
я вынимал кости и зубы из воды и ре­
зал их от руки при помощи обыкновен­
ной «ли безопасной бритвы. Зубы рыб 
(например щуки) срезались очень хоро­
шо не только в основании, но и ближе 
к вершине, где они покрыты эмалью. 
Отметим, что срезы через зубы обычно 
не скручиваются, срезы ж е эти, если 
они тонкие, большей частью скручива­
ются. Поэтому их нужно сейчас же 
снимать кисточкой с бритвы, класть в 
теплую воду и там расправлять. Можно 
такж е класть срезы под покровное 
стекло где они постепенно расправляют­

ся. Ввиду того, что я приготовлял срезы от руки, они получались до­
вольно толстыми. При пользовании микротомом и той специальной 
аппаратурой, которую описывает для своего «парового метода» Киссер, 
можно было бы получить гораздо более тонкие срезы.

Нарезав достаточное количество срезов, я выбирал наиболее тон­
кие и затем проваривал их некоторое время (5— 10 минут) в воде с 
небольшой примесью двууглекислой соды (для удаления оставшихся 
мягких частей). После этого срезы помещались в абсолютный спирт, 
затем в эфир (для обезжиривания), потом опять в абсолютный спирт
и, наконец, заключались в 5%  раствор хлоралгидрата (Петерсен, 
Petersen). Покровное стекло обводилось замазкой из воска и  канифо­
ли (в равных количествах того и другого). Приготовленные таким 
способом препараты, если кант из замазки сделан хорошо, являются 
достаточно долговечными. Конечно, можно применять и другие заклю­
чающие среды. Размягчать кости лягушки таким способо'м мне не уда­
валось.

Значение описанного метода заключается не только в том, что он 
значительно облегчает и ускоряет определение возраста рыб по костям, 
но и в том, что полученные этим способом препараты являются более 
совершенными, чем шлифы.

ON THE DETERMINATION OF THE AGE OF FISHES
L. P. ASTANIN 

Crimean State Reservation

S u m m a r y

The author describes a technique for the preparation of sections 
through non-decalcinizeid bones and teeth of fishes dy means of their 
preliminary mollification by boiling them In water. Under the influence 
of this treatm ent the bones and teelji of fishes become sufficiently soft, 
so that they can be cut with a knife (by hand or on the microtome). 

The sections prepared as above descriDed ara  of value for determ ina­
tion of the age of fishes.
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БИОЛОГИЧЕСКИЕ НАБЛЮДЕНИЯ НАД PARAMAECIUM
CAUDATUM, СДЕЛАННЫЕ ПРИ СЪЕМКЕ КИНОФИЛЬМА1

Е. М. ВЕРМЕЛЬ и С. М. ПРОХОРОВ 
Киносъемочная лаборатория Московского государственного 

иедагогического института им. В. И. Ленина

THE BIOLOGICAL OBSERVATIONS OF PARAMAECIUM CAUDATUM 
MADE DURING THE PRODUCTION OF A SCIENTIFIC FILM

E. M. VERMEL and S. M. PROKHOROV
Laboratory of Scientific Films. Lenin State Training College of Moscow

При работе над учебным кинофильмом «Инфузория «туфелька» мы 
сделали ряд наблюдений, представляющих как методическую, так, не­
редко, и научную ценность.

Считается, что у туфелек фототаксис отсутствует. Однако, взяв од­
нажды каплю воды из культуры, мы с большим удивлением констати­
ровали, что туфельки (Param aecium  caudatum St.) быстро собирались 
к освещенному краю. Источником света была электрическая лампочка 
в 300 ватт, которая стояла на расстоянии 60—70 см от столика бино- 
куляра. Положительный фототаксис был проверен на: 10 каплях; при 
переворачивании стекла с каплей инфузории быстро переходили на 
другой край. Однако через сутки явление не повторилось, и больше ни 
разу нам его увидать не удалось. В чем тут дело, нам совершенно не 
ясно, и лишь в общей форме мы можем сказать, что изменилось фи­
зиологическое состояние инфузорий, изменилась среда. Описанное явле­
ние мы видели во второй половине января. Температура в лаборатории 
была не выше 8—9° С, но культура (туфельки разводились на дрожжах) 
постоянно стояла под 300-ваттной лймпой, на расстоянии 0,5 м, будучи 
покрыта черной фотобумагой, и температура среды равнялась 18— 
22° С. Хорошо известно, что туфельки постоянно собираются к краям 
покровного стекла, что указывает на наличие положительного 
тропизма к кислороду. Ж елая показать в нашей картине таксис на 
кислород, мы в качестве источника кислорода взяли водоросли (M icras- 
terias, Closterium, Spirogyra, Zygn'ema, Cladophora и др.), которые по­
мещали в каплю так, чтобы они находились в центре большого покров­
ного стекла (24 X 24 мм, но можно и 18 X 18 мм). Явление положи­
тельного тропизма оказалось во всех случаях прекрасно выраженным. 
Туфельки буквально облепляют водоросль, стремясь прикоснуться к 
ней максимальной своей поверхностью. При этом они резко замедляют 
поступательные движения, крутясь по своей продольной оси и прод­
вигаясь вперед лишь периодическими толчками. При достаточно силь­
ном свете этого таксис выявляется безошибочно.

Предложенный нами метод весьма удобен в учебных целях и для 
исследовательской работы, когда надо, например, подсчитать скорость 
образования пищеварительных вакуолей или сокращения сократитель­
ных вакуолей. Важно, что инфузория стоит почти на месте часто до­

1 Учебный кинофильм «Инфузория «туфелька», производство студии «Кино диа­
фильм» .(Москва, 1946) по заказу Министерства просвещения РСФСР.
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вольно продолжительное время. Интересно, что как только ассимиля­
ционный процесс в водорослях останавливается (под влиянием слишком 
сильного освещения и связанного с этим перегрева, что часто имеет ме­
сто при кинематографировании), так немедленно все инфузории расхо­
дятся. Описанный метод остановки туфелек является на-илучшим, преж­
де всего потому, что при этом не деформируется их типичная форма.

Из вязких сред, замедляющих движения туфелек, наилучшим яв­
ляется трагант (вишневый клей). G помощью траганта можно полно­
стью остановить движение инфузорий. С этой целью следует намазать 
концентрированный раствор на предметное стекло, дать этому тонкому 
слою подсохнуть (но не высохнуть), а затем нанести на него неболь­
шую каплю среды с туфельками и очень осторожно накрыть ее пок­
ровным стеклом. Инфузории как бы тонут в густом траганте и оказы­
ваются приклеенными; все структурные детали инфузорий видны.

Как известно, в среде с нейтральной краской (1 : 10 000— 1 : 20 ООО) 
туфельки живут и размножаются неделями, оставаясь окрашенными. 
Однако киносъемка таких, препаратов оказалась абсолютно невозмож­
ной, ибо как только пускался свет необходимой силы, все туфельки 
почти тотчас же погибали. МежДу тем туфельки без краски выносят 
без видимого вреда очень большую интенсивность света. То же явле­
ние мы получили и с рядом других основных красок (нильская голу­
бая, везувин и др.). Лейкометиленовая синька (приготовлялась по 
Семенову обесцвечиванием подкисленным гипосульфитом) давала 
мгновенный летальный эффект. Эта окраска, как известно, интересна 
тем, что у туфелек протоплазма диффузно красится в розовый цвет, 
а ядро в чисто голубой. При обычном освещении инфузории живут 
длительный срок, но как только интенсивность света возрастает до 
определенного предела, смерть наступает почти сразу. Скорость наступ­
ления смерти и необходимая для этого сила света для разных красок, 
повидимому, различны. Наш материал указывает, что туфельки являют­
ся прекрасным объектом для изучения фотодинамического эффекта'.

Неопытному человеку увидеть ядра у туфелек трудно. Нам удалось 
установить, что макронуклеус оптически прекрасно дифференцируется 
при следующей манипуляции. Под покровное стекло помещается боль­
шой количество инфузорий; затем кусочком фильтровальной бумаги 
осторожно оттягивается вода до того момента, когда инфузории ока­
жутся настолько прижатыми, что не смогут более продвигаться. Через 
1 —2 мин. под покровное стекло вновь вводится капля воды (на край 
стекла). Этого достаточно, чтобы макронуклеус был весьма отчетливо 
виден как белое овальное пятно на фоне зернистой протоплазмы.

Кроме описанных выше, нами проведены наблюдения над процес­
сом разъединения разделившихся дочерних особей. Делящиеся туфель­
ки на разных фазах, шнурования встречаются очень часто и их видел 
каждый биолог. Однако даж е в специальных работах нет указаний на 
наблюдения процессов разрыва дочерних особей. Нами отмечено сле­
дующее. За 10— 15 мин. до разрыва междуАцочерними особями выяв­
ляется небольшой, но относительно широкий диск, контур которого 
хорошо виден. Начало расхождения знаменуется тем, что делящаяся 
туфелька замедляет поступательное движение, но продолжает вра­

щаться по своей продольной оси. Перекручивания дочерних особей друг 
относительно друга никогда не наблюдается, они вращаются всегда в 
одну сторону. Наконец, поступательное движение прекращается — в 
силу того, что задняя дочерняя особь начинает «давать задний ход». 
В связи с этим туфельки-сестры начинают изгибаться друг в отношении 
друга под тупым углом. Этот процесс заканчивается резким рывком, 
при котором происходит разрыв. Диск — поясок, склеивающий дочер­
ние формы, растягивается при разрыве в нить, в 1,5—2 раза превышаю­
щую по длине молодую туфельку. Нить эта тотчас исчезает.



ТОМ XXVI

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ
1947 ВЫП. 3

ЗАМЕТКА О ЖИВОТНЫХ-ХОЗЯЕВАХ МОЛОДЫХ 
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Отдел бруцеллеза и туляремии (зав.— проф. Л. М. Хатеневер) и Отдел медицинской 
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NOTE ON THE ANIMAL HOSTS OF THE YOUNG STAGES OF THE
TICK DERMACENTOR PICTUS HERM. IN WESTERN SIBERIA

N. G. OLSUFJEV
The Department of Brucellosis and Tularemia (Chief — Prof. L. M. Khatenever) 

and the Department of Medical Parasitology (Chief.— E. N. Pavlovsky, M. of Ac. Sc.) 
of the A. M. Gorky All-Union Institute of Experimental Medicine

Летом 1940 г. я принял участие в туляремийной экспедиции ВИЭМ 
в Западную Сибирь (начальник экспедиции проф. JI. М. Хатеневер). 
Работы производились в окрестностях дер. Сергино Чановского района' 
Новосибирской области. Здесь нами обнаружены два вида клещей: 
.Dermacentor picftus Herm. и Ixodes apronophors Schul. Первый вид, 
очень многочисленный, встречался на разнообразных животных. Личин­
ки и нимфы второго вида обнаружены на водяной крысе и ондатре 
(всего собрано 4 личинки и 5 нимф, из последних получены имаго).

По сообщениям местного населения Dermacentor pictus весной встре­
чался в большом количестве на коровах, лошадях, овцах и собаках.

Осмотры диких животных производились с 10.VII по 13.VIII. Осмо­
трено 935 экз., относящихся к 16 видам. Мелкие грызуны добывались 
раскопками или живоловками; более крупные животные — зайцы, водя­
ные крысы, хомяки и другие — капканами. Доставка животных произ­
водилась в мешочках. Результаты осмотров представлены в таблице.

Молодые стадии клещей обнаружены на всех добытых видах диких 
животных, взрослые клещи на* зайцах и в одном случае на горностае. 
Удельный вес разных видов в прокормлении клещей неодинаков.

Наибольшее количество клещей отмечалось на зайцах, причем на 
них, обнаружены личинки, нимфы и взрослые клещи. Зайцы, будучи до­
вольно многочисленными в районе, набирают клещей, повидимому, на 
лугах, опоясывающих березовые колки.

Большое количество клещей обнаружено также на стадной полевке. 
В конце июля почти все полевки были заражены молодыми ста­
диями D. pictus, причем на отдельных зверьках обнаруживалось до 
53 личинок и до 76 нимф. Наибольшая пораженность полевок отмеча­
лась на лугах, опоясывающих озера. В силу своей многочисленности 
полевка в обследованном районе имеет наибольшее значение в про­
кормлении молодых стадий D. pictus. Существенное значение в балансе 
клещей им.еет также водяная крыса, которая в районе многочисленна, 
обитает по берегам озер и рек и часто забегает на луга. Ничтожное 
заклещевание ондатры, полевки-экономки и домовой мыши, очевидно, 
объясняется несовпадением их стаций обитания со стацией _ обитания 
клещей.

Неясны причины малого заклещевения тушканчика. Возможно, 
что его стация обитания — степные участки— слабо населена клещами'.

Удельный вес остальных видов животных, в прокормлении клещей, 
ввиду малого количества осмотренных особей, не совсем ясен. Выде-
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П ораженность клещами D erm acentor p ictus мелких диких млекопитающ их в ок­
рестностях д ер . С ергино в п ер и од  с 10 июля по 13 августа 1940 г.

Количество К оличество Снято клещ ей Среднее
с
п
?

Вид ж ивотного
осмотрен­

ных ж и в о т­
ных

за р а ж е н ­
ных кл ещ а­
ми ж и в о т­

ных

% за р а ­
ж енности личи ­

нок нимф
ВЗрОС’

лых
клещ ей

количество 
клещ ей  на 
ж ивотное 
(индекс)

1 Полевка стадная 
M icrotus g regalis Pall,

800 513 68 683 2843 — 4,4

2 П олевка-экономка . 
M icrotus oeconom us 

Pall.

15 1 7 I 0 ,0 »

3 Красная полевка . . 
Evotom ys ru tilu s Pall.

3 2 --- п1 7 — —

4 Водяная крыса :  . 
Arvicola am phibius L.

43 12 23 12 24 — 0 .9

5 О н д а т р а ..................
O ndatra zibethica L.

20 2 10 о — — 0,*

6 М ышь домовая . . 
Mus m uscules L. . .

16 1 6 2 — — 0 Т

7 М ыш ь полевая . . 
A podem us agrarius 
Pall.

3 3 46 з

8 М ышь-малютка . . . 
M icrom ysm inutusPall.

1 1 --- 1 1 — —

9 М ы ш о в к а ..................
Sicista sp.

1 1 --- 1 5 — ■—

10 Тушканчик . . . .  
A lactaga jaculus Pall.

13 2 15 ^1 6 — 2 , Г

11 Хомяк ......................
C ricetus cricetus L.

3 2 36 7 — __

12 Заяц  беляк . . . .  
Lepus tim idus L.

12 11 92 57 133 92 23 5

13 Землеройка . . . .  
Sorex sp.

1 1 --- — 1 — —

14 Хорек ..........................
Putorius eversm anni 

Less.

2 9 3 - 4

25 Горностай . . . . .  
M ustela erm inea L.

2 2 1 1

935 586 — 851 3035 93 —

ляются относительно высоким заклещевением полевая мышь и хомяк. 
Начало перехода личинок на диких млекопитающих нами не установле­
но. К началу работы — 10 июля — личинок уже было много. В значи­
тельных количествах личинки встречались на животных весь июль и 
единично в августе. Первые нимфы обнаружены 13 июля, максимум их 
был между 15 и 30 июля, далее количество их значительно уменьши­
лось. 13 августа еще обнаруживались единичные нимфы и личинки.

Взрослые клещи, помимо зайцев, были обнаружены в июле на со- 
бакад, но в небольшом количестве и почти исключительно самцы. В ав­
густе находки взрослых клещей участились, в частности, кроме собак, 
клещи были обнаружены на лошадях (попадались самцы и самки). 
В начале августа на лугах вокруг березовых колков было собрано при 
помощи марлевого флага небольшое количество клещей. В середине 
августа количество клещей увеличилось: 17 августа 5 человек за
1% часа собрали 214 клещей, что составляет 28 клещей за человеко-час.

Полученные нами данные дают основание заключить, что в усло­
виях изученного участка Западной Сибири молодые стадии D. pictus 
выкармливаются на мелких млекопитающих и главным образом на 
стадной полевке, обитающей на мезофильных (суходольных) лугах. 
Взрослые клещи обнаружены нами на тех. ж е лугах. Эти луга в пер­
вую очередь служат местами выпаса скота, особенно в весенний период.
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РЕ Ц Е Н ЗИ И

Проф. А. А. Парамонов, Курс дарвинизма, Государственное 'издательство «Совет­
ская наука», Москва, 1945, 432 стр. Допущено Всесоюзным комитетом по делам выс­
шей школы при СНК СССР в качестве учебника для вузов.

Появление «Курса дарвинизма» А. А. Парамонова является большим событием 
в вузовской учебной биологической литературе. Имевшийся до этого «Курс дарви- 
ниама» И. М. Полякова охватывает только часть предмета, так как до сих пор вышла 
дашь его первая часть. Книга; ж е акад. И . И. Ш мальгаузена «Проблемы дарвинизма», 
хотя и представляет исключительный интерес и большую научную ценность, но она 
преследует "более специальные задачи и требует специальной подготовки.

Характерной особенностью рецензируемой книги является преж де всего то, что 
дарвинизм рассматривается в ней как самостоятельная биологическая дисциплина, 
изучающая качественно своеобразную форму движения — органическую эволюцию. 
Дарвинизм, как биологическая наука, имеет свою систему, свой объект исследования 
и свой метод. Вторая особенность курса А. А. Парамонова сводится к  тому, что 
материал в нем излагается не в исторической последовательности (как это обычно 
itMeef место в книгах, посвященных эволюционной теория), а по проблемам, в соответ­
ствии с  логической системой дарвинизма, к *  науки о закономерностях исторического 
развития органического мира.

К первой из указанных основных установок автора можно безоговорочно присое­
диниться. Было бы совершенно неправильно рассматривать дарвинизм только как 
определенные выводы из зоологии, ботаники и других биологических наук. Дарви­
низм в классификации наук имеет все основания рассматриваться как  самостоятель­
ная наука, и развитие дарвинизма в Советском Союзе является блестящим тому дока­
зательством. Методологическая позиция автора в этом вопросе совершенно правильна.

Более спорным является второе полож ение— о системе изложения материала. 
Здесь можно было бы выдвинуть некоторые аргументы в пользу исторической после­
довательности курса. Но, во всяком случае, та позиция, которую занимает А. А. П а­
рамонов, вполне закономерна, хотя и дискуссионна, и опирается на большой педаго­
гический опыт автора.

В соответствии с общими установками автора весь «Курс дарвинизма» распадается 
на три основных раздела. Первый раздел озаглавлен «Внедрение в курс дарвинизма». 
Он состоит из трех глав. В первой из них определяются «Содержание и задачи дарви­
низма», вторая посвящена «Краткому очерку истории эволюционных идей в дрезине, 
средние и новые века» (автор все ж е не обходится без истории), третья глава: рас­
сматривает работы Ламарка.

Второй раздел представляет собою «Общие основы дарвинизма». В этом разделе 
излагается теория Дарвина примерно в том виде, как  она была дана великим естество­
испытателем. Эта часть книги вклю чает главы: «Общие предросылки возникновения 
дарвинизма» ;(гл. 4), «Чарлз Дарвин и его учение» (гл. 5) и «Критический анализ тео­
рии Дарвина» (гл. 6). Весь этот раздел является как бы введением к  изложению сов­
ременной системы дарвинизма.

Третий раздел книги — «Специальный курс дарвинизма» — представляет собою 
изложение проблем современного дарвинизма, как самостоятельной биологической на­
уки. Первая проблема рассматривает «органическую эволюцию как объективное явле­
ние природы» (гл. 7). В ней излагаются доказательства эволюции и устанавливается 
общий характер эволюционного процесса (монофилетическое происхождение органи­
ческого мира, дивергентный и адаптивный характер органической эволюции). Вторая 
проблема дарвинизма — факторы эволюции. Этой центральной проблеме посвящены 
гл. 8 (Изменчивость), гл. 9  (Н аследственность) и гл. 10 (Естественный отбор). Третья 
основная проблема — «Главные направления (пути) и общие закономерности эволюци­
онного процесса» (гл. 11). В связи с этой проблемой рассматривается и вопрос о про­
исхождении человека (гл. 12). Четвертой проблемой дарвинизма является «Управление 
эволюционным процессом» (гл. 13), в которую включаются вопросы управления из­
менчивостью и наследственностью, а такж е вопросы искусственного отбора. Заключи­
тельная, четырнадцатая глава — «Критика антидарвинизма» — дает краткий критиче­
ский анализ современных антидарвинистических эволюционных теорий.

Переходя к критическому разбору книги проф. А. А. Парамонова, необходимо 
прежде всего указать на ее положительные стороны. Не касаясь пока отдельных во­
просов, рассматриваемых в учебнике, отметим строго продуманный план изложения,
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благодаря чему «система дарвинизма», как биологической науки, выступает очень- 
выпукло и отчетливо. В книге, несмотря на ее относительно ‘небольшой объем, при­
водится обширный и вполне современный фактический материал. Общие методологи­
ческие установки автора представляются нам совершенно правильными, что имеет 
особенно большое значение в такой «обобщающей» науке, как  дарвинизм, играющей 
огромную роль в формировании мировоззрения учащихся. В частности, через всю книгу 
красной нитью проходит мысль о творческой роли отбора я  о диалектическом харак­
тере развития органического мира. Теоретические установки автора по вопросам гене­
тики, особенно дискуссионным и острым, хотя и являются во многом спорными, но 
в целом, как нам кажется, намечают правильное решение вопросов. Методологически 
четко изложен вопрос о происхождении человека и показаны качественно своеобраз­
ные черты в становлении физического типа человека, как результата трудовой дея ­
тельности.

Серьезным положительным качеством книги является показ роли русской дорево­
люционной и советской «ауки в  разработке дарвинизма. Результаты работ наших 
крупнейших дарвинистов — Тимирязева, Северцова', братьев Ковалевских, Шм.альгау- 
зеиа, Мичурина и др.— в общей системе дарвинизма нашли подобающее и принадле­
жащее им по праву место.

К числу положительных сторон учебника следует такж е отнести наличие свежих 
и оригинальных мыслей автора по ряду принципиальных вопросов. К ним относится, 
например, пш отеза «геномогенеза», представление о «миксобиотипах» и др. Благодаря 
этому книга приобретает и чисто научный, а  не только учебный интерес.

Однако наряду с  несомненными большими достоинствами «Курса дарвинизма» 
Парамонова необходимо отметить и некоторые его общие недостатки. Местами мате­
риал изложен очень кратко и схематично, что делает его трудно понятным для сту­
дента. Так, например, первая глава («Содержание и задачи дарвинизма»), хотя и не 
вызывает существенных возражений по существу, но местами ' изложена настолько 
схематично и лаконично (особенно § 3 — «Основные признаки органической эволю­
ции»), что мало доступна для  студента, приступающего к  изучению дарвинизма.

Несомненно нельзя отказать автору в праве по ряду вопросов высказывать свою 
личную ггочку зрения. От этого учебник только выигрывает.» Но вместе с тем вряд ли 
правильно свои собственные гипотезы в учебнике преподносить в такой форме, что 
они воспринимаются студентами как твердо установленные истины. В книге Парамо­
нова по некоторым вопросам именно подобное положение имеет место. Это относится 
прежде всего к  гипотезе о  «геномогенезе». Сама по себе эта гипотеза, рассматриваю­
щая процесс организации генома новой зиготы как  процесс развития, представляется 
нам очень интересной и требующей разработки. Но в учебнике она преподносится 
в столь «безапелляционном» виде, что воспринимается студентами как  твердо установ­
ленная истина. А это у ж  вряд ли допустимо. Столь ж е субъективно освещены во­
просы о роли инбридинга и аутбридинга при селекции (гл. 13). В современном курсе 
дарвинизма должна быть рассмотрена проблема происхождения жизни (хотя она и не 
входила в круг вопросов, которые разрабатывал сам Дарвин). В книге она почти не 
затрагивается (на эту тему находим лишь одну страницу петита, что конечно .никакого 
представления о современном состоянии вопроса дать не может).

Совершенно не удовлетворяет глава, посвященная критике антидарвинизма. В кни­
ге, объемом в  45,5 авторских листов, ома занимает всего 10,5 страниц. Получается 
совершенно схематичное и мало понятное изложение различных антидарвинистических 
направлений в области эволюционного учения и столь же мало убедительная схема­
тичная критика их. К урс дарвинизма в советской школе долж ен носить воинствующий 
характер, направленный против методологически чуждых теорий. Методологически 
четкая правильная линия выдержана автором в других главах, посвященных соб­
ственно изложению дарвинизма. Но, к  сожалению, этого нельзя сказать о главе, по­
священной критике антидарвинизма. Ее излишняя краткость и схематичность лишает 
ее того значения, которое она должна иметь в курсе. С ледует настоятельно .рекомен­
довать автору совершенно заново написать эту главу в последующих изданиях книги, 
сильно расширив ее.

Недостатком «Курса» с  нашей точки зрения, является отсутствие специальной 
главы, посвященной систематическому разбору 'возражений фактического порядка, 
выдвигавшихся против теории Дарвина. Такая глава была бы весьма полезна, так как 
она лишний раз позволила бы подчеркнуть преимущества теории естественного отбора.

Наконец, к  числу общих недостатков «Курса» следует отнести слабое использо­
вание ботанического, материала. В подавляющем большинстве используется зоологиче­
ский материал. Эту особенность для  курса' дарвинизма, даж е учитывая, что автор его 
является зоологом, приходится отнести к числу его отрицательных сторон.

Перейдем к некоторым более частным замечаниям по отдельным главам «Курса».
В первой гл^ве вид, порода и сорт .рассматриваются «как этапы исторического 

развития живых форм». Если это совершенно справедливо для вида, то в отношении 
пароды и сорта вызывает сомнения. Порода и сорт по сущ еству хозяйственные поня­
тия. Биологическая (генетическая) природа сорта бывает совершенно различна. Одно 
дело сорт у вегетативно размножающихся культурных растений, где он может быть 
просто сложной гетерозиготной комбинацией, и другое дело — у перекрестноопыляе- 
мых растений.
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Во второй главе, посвященной краткому историческому обзору истории эволюци­
онной идеи, следовало более тесно связать основные этапы развития биологических 
наук с другими отраслями естествознания (химия, физика).

В третьей главе очень хорошо изложено учение Ламарка. Однако нам казалось- 
бы необходимым остановиться не только на «Философии зоологии», но и на других 
работах Ламарка и, в частности, показать роль его в  развитии зоологии. Н е подчерки­
вается своеобразие взглядов Ламарка на реальность вида. Он, как  известно, в  боль­
шинстве случаев отрицал наличие hiatus. Неясно изложей вопрос о флюидах.

Четвертую главу, освещающую общие предпосылки возникновения дарвинизма, 
нужно отметить как очень удачную.

Несколько замечаний следует сделать по поводу пятой главы, излагающей учение- 
Дарвина. В этой <главе следовало бы ближе держ аться изложения теории так, как 
она дана в  «Происхождении видов». В частности, не совсем удачно изложен очень, 
важный вопрос о дивергенции. Посвященный этому вопросу раздел разбит на множе­
ство отдельных пунктов, что только затрудняет понимание. У самого Дарвина вопрос 
о расхождении признаков изложен значительно понятнее. Вообщее в эту главу сл е ­
дует внести больше примеров из «Происхождения видов».

В целом очень удачно написанная шестая глава, посвященная критическому ана­
лизу теории Дарвина, вызывает ®се ж е некоторые замечания. Следовало подобрать 
большее количество примеров относительности целесообразности в природе. Д л я  этой 
цели, в частности, очень удачно можно использовать палеонтологический материал, 
показав, как в  различные периоды развития жизни «решался» вопрос о приспособле­
ниях к  разным средам обитания. Под рис. 23 имеется подпись: «Постепенное услож не­
ние в строении глаз полихет». М ежду тем на рисунке наряду с полихетами изображена 
фоторецепторная клетка дождевого червя.

Седьмая глава, в которой излагаются доказательства эволюции, построена не­
сколько необычно. Материал сгруппирован не по отдельным наукам (доказательства 
из сравнительной анатомии, эмбриологии, палеонтологии и  т. д.), как это обычно де­
лается, а  по проблемам. И з различных биологических дисциплин излагаются факты, 
свидетельствующие в  пользу исторической целостности преобразований, дивергентного 
и адаптивного характера эволюции. Подобный способ изложения представляется нам 
очень удачным и гораздо более «убеждающим», чем при привычном изложении ио; 
дисциплинам. В этой главе следовало больше, чем это сделано, использовать эмбрио­
логический материал. Автор напрасно ссылается на правило Фурмана в паразитологии 
(стр. 152), как на твердо установленную истину. ^Вопрос о составе паразитофауны 
определяется далеко не всегда филогенетическими связями хозяев. В большинстве 
случаев на первый план выступают экологические факторы, как это показано ® ряде 
работ советских паразитологов. Во всяком случае безоговорочное признание правила 
Фурмана вряд ли правильно.

Большой интерес представляют восьмая и  девятая главы, посвященные проблемам 
изменчивости и наследственности. Общие теооретичесхие установки автора а этих 
дискуссионных вопросах каж утся нам в целом правильными. Поэтому мы ограничимся 
только частными замечаниями. Не подчеркивается очень важное в теоретическом 
отношении положение о том, что подавляющее число возникающих мутационных изме­
нений является не адаптивным, объективно не целесообразным. Эту мысль нужно 
было подчеркнуть гораздо более выпукло. В главе об изменчивости следовало сказать 
о стадийности в развитии. Реакция организма на внешние факторы на разных стадиях 
его онтогенеза качественно различна. Э та мысль такж е недостаточно подчеркнута. 
Именно в этой главе следовало изложить теорию стадийного развития Т. Д . Лысенко 
и ввести его понятие о «норме требования». М ежду тем в  учебнике эти вопросы рас­
сматриваются лишь в тринадцатой главе. Следовало обсудить вопрос об адаптивном 
характере модификационных изменений.

Совершенно не затрагивается вопрос о длительных модификациях. М еж ду тем 
имеются литературные данные, которые позволяют думать, что у низших организмов 
эта форма модификационной изменчивости имеет существенное значение.

■В главе о наследственности определение понятия и критика теории гена даются 
с правильных методологических позиций. И зложение основных положений менделизма 
и морганизма приводится в такой краткой и схематичной форме, что трудно понятно 
для студента. Это особенно относится к  изложению вопроса о кроссивговере и прин­
ципах построения карты хромосом. Трудность усвоения этого материала еще усугуб­
ляется тем, что имеются опечатки, меняющие смысл. Например, на егр. 225 неверна 
генетическая формула серой мыши (вместо A A G G  напечатано что меняет смысл
и делает непонятным написание гамет в решетке Пеннета на той ж е странице). На 
стр. 226 речь идет о мутации дрозофилы «желтые крылья». И з текста ясно, что автор 
имеет в 'виду мутацию ye!low,_ которая характеризуется не желтыми крыльями, а ж ел­
тым телом. На стр. 239 автор приводит данные Бермана о том, что при рентгенизации 
получается большее количество мутаций в  зрелых половых клетках по сравнению 
с незрелыми. В генетической литературе имеются данные и противоположного порядка 
<Лобашев и др.), объясняющие это явление элиминацией .незрелых половых клеток и 
говорящие в пользу их большей чувствительности, чем спермиев. О чрезмерной 
субъективности автора в отношении выдвигаемой им гипотезы «геномогенеза» мы уже 
говорили выше,
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По поводу очень хорошо написанной десятой главы («Естественный отбор») сл е­
дует сделать два замечания. Приводятся недостаточный матерная по  прямым доказа­
тельствам естественного отбора. Имеющиеся в литературе данный позволяют несколько 
расширить изложение этого исключительно важного вопроса. Трудно согласиться с  
авторам (стр. 297) в  том, что элиминация единичных изменений никогда не может быть 
избирательной. Подобное утверждение в  общей форме рискованно.

В одиннадцатой главе следовало привести больше фактических данных об архал 
лаксисах, как онтогенетических изменениях, имеющих очень большое эволюционное 
значение. Слишком схематично изложен вопрос о способах филогенетических измене­
ний органов. Необходимы дополнительные примеры. В этой главе следовало ввести 
установленные В. А. Догелем понятия об олигомеризации и лол1Чмеризации органов 
в процессе эволюции животных. По этому вопросу имеется уж е достаточная лите­
ратура, -представляющая значительный интерес для дарвинизма.

В двенадцатой главе («Происхождение человека») следовало дать хотя бы кратко 
разбор взглядов Дарвина по этому вопросу.

В тринадцатой главе, где излагаю тся основы селекции, особенно выступает чрез­
мерный «субъективизм» изложения. Большинство селекционеров вряд' ли будет со­
гласно с  автором в том, что инбридинг не ведет к закреплению полученных геномов. 
Точно так ж е весьма гипотетична связь инбридинга с «геномогенезом». Концвдция 
автора по этим вопросам является очень интересной и ценной, но ошибка его в том, 
что положения, еще далеко не установленные он преподносит как совершенно бес­
спорные.

Работы Т. Д . Лысенко по переделке наследственной основы путем воспитания 
вряд ли правильно относить к  управлению онтогенетическим развитием. Речь идет об 
изменениях, ведущих к образованию нового сорта1, а  поэтому относящихся скорее к 
изменениям исторического порядка. Совершенно правильно автором подчеркивается 
мысль, что 'наследственные изменения сами по себе, даж е и н ап р а в л е н н ы е , не создают 
сорта. Они становятся источником сортообразования лишь в сочетании с отбором.

Довольно многочисленные замечания общего и частного порядка, приведенные 
нами выше, не снижают общей положительной оценки «Курса дарвинизма» А. А. П а­
рамонова. Перед автором стояла чрезвычайно трудная и очень ответственная задача. 
С этой задачей он справился более, чем удовлетворителыго. Несомненно, что рецен­
зируемая книга является серьезным положительным явлением в нашей учебной и био­
логической литературе. К ак учебник для  высшей школы она сыграет весьма благо­
творную роль. Весьма полезна она такж е дл я  учителей средней школы, которые найдут 
•в ней ценный материал дли расширения и углубления преподавания основ дарвинизма 
в средней школе.

С внешней стороны издательство «Советская наука» издало книгу хорошо. И ллю ­
страции вышли четко. Опечатки имеются, но они немногочисленны.

Ю. П олянский
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