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1. Áèîëîãè÷åñêàÿ ðàçíîêà÷åñòâåííîñòü
êîðìîâûõ îðãàíèçìîâ êàê ôàêòîð,
îïðåäåëÿþùèé ðîñò ðûá è ñîñòàâ

ïðîìûñëîâûõ êîìïëåêñîâ

Âîïðîñ î ôàêòîðàõ, âëèÿþùèõ íà òåìï ðîñòà ðûá, äî ñèõ ïîð îñòàåòñÿ äèñêóññèîí-
íûì. Ìíîãî÷èñëåííûìè èññëåäîâàíèÿìè, ïðîâåäåííûìè ðàçíûìè àâòîðàìè, îêîí÷àòåëü-
íî íå âûÿñíåíî, êàêèå ôàêòîðû ñëåäóåò ñ÷èòàòü îïðåäåëÿþùèìè: àáèîòè÷åñêèå (òåìïå-
ðàòóðà, ñîëåíîñòü è ò.ä.) èëè áèîòè÷åñêèå (íàïðèìåð, êîëè÷åñòâî, êàëîðèéíîñòü è äîñ-
òóïíîñòü ïèùåâûõ îáúåêòîâ). Íåñîìíåííî, ñòîëü ñëîæíîå ÿâëåíèå, êàê ðîñò îðãàíèçìà,
îáóñëîâëåíî ðÿäîì ôàêòîðîâ, êàæäûé èç êîòîðûõ â êîíêðåòíûõ óñëîâèÿõ ìîæåò ñòàòü
îïðåäåëÿþùèì. Íàñòîÿùàÿ ðàáîòà ïîñâÿùåíà àíàëèçó îäíîãî èç ôàêòîðîâ ðîñòà ïåëà-
ãè÷åñêèõ ðûá, êîòîðîìó, êàê íàì êàæåòñÿ, äî ñèõ ïîð íå óäåëÿëè äîëæíîãî âíèìàíèÿ.

Ïî ðÿäó ïðè÷èí óäîáíåå íà÷àòü ñ êîíêðåòíîãî ïðèìåðà. È.È. Íèêîëàåâ (1956), èçó-
÷àÿ ïðè÷èíû ìåäëåííîãî ðîñòà, ñëàáîé óïèòàííîñòè è áûñòðîãî ïîëîâîãî ñîçðåâàíèÿ
áàëòèéñêîé ñàëàêè (Clupea harengus membras L.), ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî ýòî ÿâëåíèå íåëüçÿ
îáúÿñíèòü íåäîñòàòêîì ïèùè, òàê êàê ïëàíêòîí Áàëòèéñêîãî ìîðÿ äîñòàòî÷íî îáèëåí.
Ôàêòîðîì, îáóñëîâëèâàþùèì ìåäëåííûé ðîñò ñàëàêè, ïî È.È. Íèêîëàåâó, ÿâëÿþòñÿ íèç-
êèå çèìíèå òåìïåðàòóðû (íèæå 2 °Ñ), ïðè êîòîðûõ ñàëàêà íå ïèòàåòñÿ. Çèìíèå ïåðåðûâû
â ïèòàíèè ïðèâîäÿò ê òîìó, ÷òî ÷åòûðåõëåòíÿÿ ñàëàêà åäâà äîñòèãàåò äëèíû 16–17 ñì,
îäíîâîçðàñòíàÿ æå íîðâåæñêàÿ ñåëüäü — 29–30 ñì.

Ãèïîòåçà È.È. Íèêîëàåâà, íåñîìíåííî, ñåðüåçíî îáîñíîâàíà. Òåì íå ìåíåå îíà íå
îáúÿñíÿåò ðÿäà ôàêòîâ. Â ÷àñòíîñòè, â Áàëòèéñêîì ìîðå, ïîìèìî ìåëêîé ðàñû ñåëüäè,
îáèòàåò êðóïíàÿ òàê íàçûâàåìàÿ ãèãàíòñêàÿ ñàëàêà (Riesenströmling), äîñòèãàþùàÿ íà
ïÿòîì ãîäó æèçíè 27–28 ñì äëèíû (Ñâåòîâèäîâ, 1952). Äðóãîé ïëàíêòîôàã Áàëòèêè –
êèëüêà Sprattus sprattus balticus (Schn.) — â òðåõëåòíåì âîçðàñòå äîñòèãàåò 12–13 ñì
äëèíû (Ñâåòîâèäîâ, 1952; Êàçàíîâà, 1960), òîãäà êàê áëèçêàÿ ôîðìà — S. sprattus
phalericus (Risso), îáèòàþùàÿ â ×åðíîì ìîðå, åäâà äîñòèãàåò 7–9 ñì äëèíû (Ñâåòîâè-
äîâ, 1952; Àñëàíîâà, 1954). Ïî÷åìó æå òåðìè÷åñêèé ðåæèì Áàëòèéñêîãî ìîðÿ íå ïðå-
ïÿòñòâóåò ðîñòó êðóïíîé ðàñû ñàëàêè èëè êèëüêè? Äîáàâèì, ÷òî ñåëüäü Ïåíæèíñêîãî
çàëèâà Îõîòñêîãî ìîðÿ, òåðìè÷åñêèé ðåæèì êîòîðîãî íåñðàâíåííî ñóðîâåå, îòëè÷àåòñÿ
ãîðàçäî áîëåå âûñîêèì òåìïîì ðîñòà, à èìåííî:

                                                                                          Äëèíà, ìì

Âîçðàñò 1+ 2+ 3+ 4+ 5+ 6+ 7+ 8+ 9+ 10+

Ñàëàêà (Êîïîðñêàÿ ãóáà) – 143 157 171 179 184 – – – –

Ïåíæèíñêàÿ ñåëüäü  52) 62 129 183 227 258 279 294 305 316 325
(ïî Ñâåòîâèäîâó, 1952)



8 Á.Ì. Ìåäíèêîâ. Èçáðàííûå òðóäû

Ñóùåñòâåííî, ÷òî íà âòîðîì ãîäó æèçíè ñàëàêà êðóïíåå, íî çàòåì ïåíæèíñêàÿ ñåëüäü
îáãîíÿåò åå. Ýòè è ðÿä äðóãèõ ïîäîáíûõ ôàêòîâ çàñòàâëÿþò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî îñíîâ-
íûì ôàêòîðîì, îïðåäåëÿþùèì òåìï ðîñòà è ìàêñèìàëüíûå ðàçìåðû ïåëàãè÷åñêèõ ðûá,
ÿâëÿåòñÿ êà÷åñòâåííûé ñîñòàâ èõ ïèùè, òî÷íåå, — ðàçìåðû è âåñ îáúåêòîâ èõ ïèòàíèÿ.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ áîëüøèíñòâîì èññëåäîâàòåëåé (Ãðåçå, 1939, è äð.) ïðèíÿòî, ÷òî
ðûáû-ïëàíêòîôàãè, çà ðåäêèì èñêëþ÷åíèåì, íå ÿâëÿþòñÿ ïàññèâíûìè ôèëüòðàòîðàìè,
êàê ïîëàãàë, íàïðèìåð, Âóíäåð (Wunder, 1932), à õâàòàþò ïèùåâûå îáúåêòû ïîîäèíî÷êå.
Îò õèùíèêîâ èõ îòëè÷àþò (Èâëåâ, 1955) ëèøü ðàçìåðû ïðåäïî÷èòàåìûõ îáúåêòîâ. Ïî
Â.Ñ. Èâëåâó, ìåðà àñèììåòðèè1  êðèâîé âñòðå÷àåìîñòè ðàçíîðàçìåðíûõ îðãàíèçìîâ â
ðàöèîíå äëÿ ïëàíêòîôàãîâ ïîëîæèòåëüíà, à äëÿ õèùíèêîâ îòðèöàòåëüíà. Ñëåäîâàòåëü-
íî, ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî ïåëàãè÷åñêèõ ðûá ñëåäóåò îòíåñòè ê êàòåãîðèè õâàòàòå-
ëåé (Áåêëåìèøåâ, 1952) èëè æå îõîòíèêîâ (Çåðíîâ, 1949). Ôèëüòðàòîðû, êàê ìû óæå
îòìå÷àëè, ðåäêè. Ýòî òîëñòîëîáèê [Hypophtalmichthys molitrix (Val)], ïèòàþùèéñÿ ôèòî-
ïëàíêòîíîì (Áîðóöêèé, 1950) , âåñëîíîñ (Polyodon spathula Walb.) (Êîôîéä, ïî Íèêîëü-
ñêîìó, 1954), êèòîâàÿ àêóëà (Cetorhinus maximus Gunn.). Ïèòàíèå ïîñëåäíåãî âèäà ñõîä-
íî ñ ïèòàíèåì óñàòûõ êèòîâ.

Ëþáîïûòíî, ÷òî àêòèâíî ïåðåäâèãàþùèåñÿ ôèëüòðàòîðû âñòðå÷àþòñÿ ëèøü ñðå-
äè ìåëêèõ æèâîòíûõ (Rotatoria, Copepoda, Cladocera, Mysidacea, Appendicularia) è ñðå-
äè ñàìûõ êðóïíûõ (êèòû); æèâîòíûå-ôèëüòðàòîðû, çàïîëíÿþùèå ýòîò ðàçìåðíûé ðàç-
ðûâ, — ñèäÿ÷èå èëè ìàëîïîäâèæíûå. Áûòü ìîæåò, ôèëüòðîâàíèå ïèùè ýíåðãåòè÷åñêè
âûãîäíî ëèøü äëÿ ñàìûõ êðóïíûõ è ñàìûõ ìåëêèõ ïîäâèæíûõ æèâîòíûõ. Íî â äàí-
íûé ìîìåíò íàñ èíòåðåñóþò õâàòàòåëè. Àíàëèç ðÿäà ðàáîò Â.Ñ. Èâëåâà (1944, 1945,
1960 è äð.), â êîòîðûõ ðàññìàòðèâàåòñÿ çàâèñèìîñòü ðàöèîíîâ ðûá îò ñðåäíåé êîíöåí-
òðàöèè êîðìîâ, íåðàâíîìåðíîñòè èõ ðàñïðåäåëåíèÿ è äëèíû “îõîòíè÷üåãî ïóòè”, ïî-
çâîëÿåò ïðèéòè ê âûâîäó, ÷òî ïëàíêòîôàãè-õâàòàòåëè ìîãóò ïèòàòüñÿ îðãàíèçìàìè ëèøü
îïðåäåëåííûõ ðàçìåðîâ; âåðõíèé ïðåäåë ðàçìåðà æåðòâû îïðåäåëÿåòñÿ ðàñêðûòèåì
çåâà, íèæíèé — ÷àñòîòîé îòöåæèâàþùåé ñåòè èç æàáåðíûõ òû÷èíîê. Â òî æå âðåìÿ
ïèòàíèå î÷åíü ìåëêèìè îðãàíèçìàìè, õîòÿ áû è çàäåðæèâàþùèìèñÿ æàáåðíûìè òû-
÷èíêàìè, íåâûãîäíî äëÿ ïëàíêòîôàãà, òàê êàê ïðè ñîîòâåòñòâóþùåé äèñïåðñèè æåðòâ
ýíåðãåòè÷åñêèå çàòðàòû íà èõ ïîèñê íå ïîêðûâàþòñÿ ýíåðãèåé, çàêëþ÷åííîé â ðàöèî-
íå2 . Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî ïåëàãè÷åñêàÿ ðûáà ìîæåò äîñòèãíóòü îïðåäåëåííîãî ðàçìåðà
ëèøü ïðè íàëè÷èè ñîîòâåòñòâóþùèõ åé  êîðìîâûõ îðãàíèçìîâ, òàê êàê ïèòàíèå äðóãè-
ìè ôèçè÷åñêè íåâîçìîæíî èëè ýíåðãåòè÷åñêè íåâûãîäíî. Ðàññìîòðèì ñ ýòîé òî÷êè
çðåíèÿ ïèòàíèå ñàëàêè è äðóãèõ ïåëàãè÷åñêèõ ðûá, ïðåäâàðèòåëüíî âûäåëèâ îáû÷íûå
ðàçìåðíûå ãðóïïû èõ ïèùåâûõ îáúåêòîâ:

1) ìåçîïëàíêòîí (Copepoda, Cladocera è äð.), ðàçìåðû ïîðÿäêà íåñêîëüêèõ ìèëëè-
ìåòðîâ è íèæå;

2) ìàêðîïëàíêòîí (Euphausidae, Hyperiidae, Mysidae), ðàçìåðû ïîðÿäêà 1–3 ñì;
3) ìèêðîíåêòîí (êðåâåòêè, êðóïíûå Gammaridae, ìîëîäü ðûá), ðàçìåðû ñâûøå 3 ñì.
Ïî Ã.Â. Áîëäîâñêîìó (1941), ñåëüäü Áàðåíöåâà ìîðÿ, íàãóëèâàþùàÿñÿ â óñëîâèÿõ,

êîòîðûå ìû ñ÷èòàåì áëèçêèìè ê îïòèìàëüíûì äëÿ äàííîãî âèäà, ïèòàåòñÿ â îñíîâíîì

1 Ìåðà àñèììåòðèè S îïðåäåëÿåòñÿ ïî ôîðìóëå S= 
�a/n�3  , ãäå à — îòêëîíåíèÿ îò ñðåäíåãî ðàçìåðà

æåðòâ; � — ñðåäíåå êâàäðàòè÷íîå îòêëîíåíèå; n — ÷èñëî âàðèàíò.
2 Äëèíà “îõîòíè÷üåãî ïóòè” (l) íå óâåëè÷èâàåòñÿ ïðîïîðöèîíàëüíî èçìåëü÷àíèþ æåðòâ, òàê êàê
îíà ðàñòåò ñîãëàñíî ôîðìóëå l=v(ta+tb), ãäå v — ñðåäíÿÿ ñêîðîñòü ðûáû âî âðåìÿ ïèòàíèÿ; ta —
âðåìÿ, ïîòðà÷åííîå íà îõîòó; tb — âðåìÿ, ðàñõîäóåìîå íà çàãëàòûâàíèå æåðòâ (Èâëåâ, 1944). Åñòå-
ñòâåííî, tb íèêîãäà íå ìîæåò áûòü ðàâíî íóëþ èëè õîòÿ áû ïðèáëèæàòüñÿ ê íåìó.
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Euphausiidae (65% ïèùåâîãî êîìêà) è Calanus
finmarchicus IV–V ñòàäèé (27,6%). Âñåëèâøèñü
â Áàëòèéñêîå ìîðå, ñåâåðîàòëàíòè÷åñêàÿ ñåëüäü
ïîïàäàåò â äðóãèå óñëîâèÿ, òàê êàê â ýòîì âîäî-
åìå íåò Euphausiidae è êðóïíûõ Galanoida. Ñà-
ìûå êðóïíûå âåñëîíîãèå Áàëòèéñêîãî ìîðÿ —
Limnocalanus grimaldii è Pseudocalanus elon-
gatus — åäâà äîñòèãàþò 0,35 è 0,087 ìã (Áîä-
íåê, 1953), äðóãèå ôîðìû (Acartia, Centropages,
Eurytemora, Bosmina) åùå ìåëü÷å. Äî äîñòèæå-
íèÿ 10–11 ñì äëèíû áàëòèéñêàÿ ñåëüäü âûíóæ-
äåíà ïèòàòüñÿ ìåëêèìè ðà÷êàìè, ïåðåõîäÿ çà-
òåì íà íåêòîáåíòîñíûõ Mysidae, çàìåíÿþùèõ
Euphausiidae (Ñóøêèíà, 1953) (ðèñ. 1). Ïîïà-
äàÿ â òàêèå óñëîâèÿ, ñåëüäü ìîæåò ïðèñïîñî-
áèòüñÿ ê íèì äâóìÿ ïóòÿìè — ïðåâðàòèòüñÿ â
ìåëêóþ, áûñòðî ñîçðåâàþùóþ ñàëàêó, òàê êàê
äàëüíåéøèé ðîñò ýíåðãåòè÷åñêè íåâûãîäåí;
èëè æå, ñîõðàíèâ âûñîêèé òåìï ðîñòà, ñòàòü
õèùíèêîì, ïîòðåáëÿþùèì ìèêðîíåêòîí. Äåé-
ñòâèòåëüíî, ãèãàíòñêàÿ ñàëàêà ïèòàåòñÿ êîëþø-
êîé, ìîëîäüþ ñàëàêè, êèëüêîé ( Schneider, 1908;
Áåðã, 1948; Ñâåòîâèäîâ, 1952); õèùíûé îáðàç
åå æèçíè íå âûçûâàåò ñîìíåíèé.

Âîçìîæíî, ïîäîáíûì ïóòåì ïðèñïîñîá-
ëåíèÿ ê ðàçíûì êîðìîâûì îáúåêòàì îñóùåñòâëÿëàñü äèôôåðåíöèàöèÿ íà ìåëêèå è êðóï-
íûå ðàñû ñåëüäè, íàñåëÿþùåé Áåëîå ìîðå. Âñå ðàçíîîáðàçèå áåëîìîðñêèõ ñåëüäåé (Òàì-
áîâöåâ, 1957) ìîæíî ïîäðàçäåëèòü íà ìåëêèõ, ñîçðåâàþùèõ íà 2–3-ì ãîäó, è êðóïíûõ,
ñîçðåâàþùèõ íà 4–5-ì ãîäó æèçíè. Ïîäîáíóþ àíàëîãèþ ìåæäó ñàëàêîé è áåëîìîðñêîé
ñåëüäüþ ïðîâîäèò Í.À. Äìèòðèåâ (1958).

Íàèáîëåå íàãëÿäíî ñâÿçü ìåæäó ðîñòîì ïåëàãè÷åñêèõ ðûá è ñîñòàâîì èõ ïèùè
ìîæíî ïðîñëåäèòü íà ïðèìåðå êàñïèéñêèõ ñåëüäåâûõ ðîäà Alosa è Clupeonella. Ìåëêèé
êàñïèéñêèé ìåçîïëàíêòîí (Eurytemora grimmi, Calanipeda aquaedulcis, Cercopagis,
Evadne) ïîòðåáëÿåòñÿ òþëüêîé Clupeonella delicatula caspia Svet., äîñòèãàþùåé 60–90
ìì äëèíû (Áàðûøåâà, 1951). Ïî ìåðå óâåëè÷åíèÿ ðàçìåðîâ êàñïèéñêèõ ïðåäñòàâèòåëåé
ðîäà Alosa èç èõ ïèòàíèÿ èñ÷åçàþò ìåçîïëàíêòåðû, à çàòåì è ìàêðîïëàíêòåðû (Mysidae).
Êðóïíåéøàÿ ñåëüäü Êàñïèÿ — ÷åðíîñïèíêà — õèùíèê, ïîòðåáëÿþùèé â îñíîâíîì òþëü-
êó (ðèñ. 2).

Âñå ñêàçàííîå íå íîâî. Ã.Ñ. Êàðçèíêèí (1952) óáåäèòåëüíî ïîêàçàë, ÷òî ïîäðîñøèå
ìàëüêè ùóêè óæå íå ìîãóò ïèòàòüñÿ ïëàíêòîíîì. Èçâåñòíû ñëó÷àè (Òþðèí, 1935), êîãäà
îêóíü, îáèòàþùèé â îçåðàõ, ãäå íåò äðóãèõ ðûá, ðàçäåëÿåòñÿ íà ìåëêóþ ðàñó, ïèòàþùó-
þñÿ ïëàíêòîíîì (îáû÷íî ñàìöû), è êðóïíóþ (ïðåèìóùåñòâåííî ñàìêè), ïîòðåáëÿþùóþ
ìåëêèõ ïðåäñòàâèòåëåé ñâîåãî âèäà. Ñóäàê óæå íà X ýòàïå ðàçâèòèÿ (45–60 ìì äëèíîé)
ñòàíîâèòñÿ õèùíèêîì, õîòÿ ìîæåò ïîòðåáëÿòü êðåâåòîê è Mysidae, åñëè îíè åñòü â âîäî-
åìå (Êîíñòàíòèíîâ, 1955), è îòñòàåò â ðîñòå, åñëè ìèêðîíåêòîííûå îðãàíèçìû åìó íåäî-
ñòóïíû, êàê ïîêàçûâàåò Í.È. Ñûðîâàòñêàÿ (1959). Ã.Ã. Âèíáåðã (1956) íàçûâàåò ýòî ÿâëå-
íèå áèîëîãè÷åñêîé íåðàâíîöåííîñòüþ êîðìîâ è âûñêàçûâàåò ïðåäïîëîæåíèå, ÷òî “ïè-
òàíèå çîîïëàíêòîíîì, íà÷èíàÿ ñ èçâåñòíûõ ðàçìåðîâ ðûá, ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ íèçêèì
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Ðèñ. 1. Ñîñòàâ ïèùè è ðàçìåðû ìóðìàíñ-
êîé ñåëüäè (à) è áàëòèéñêîé ñàëàêè (á)
íà ÷åòâåðòîì ãîäó æèçíè (ïî Áîëäîâñ-
êîìó, 1941; Ñóøêèíîé, 1953). 1 — ìå-
çîïëàíêòîí, 2 — ìàêðîïëàíêòîí, 3 —
ìèêðîíåêòîí. Ïóíêòèðíàÿ ëèíèÿ — àá-
ñîëþòíàÿ äëèíà ðûáû.
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òåìïîì ðîñòà”. Áîëüøèíñòâî èññëåäîâàòåëåé ñ÷èòàåò âîçðàñòíóþ èçìåí÷èâîñòü ïèòà-
íèÿ ëèøü ôóíêöèåé ðîñòà; íà äåëå, î÷åâèäíî, ýòè ÿâëåíèÿ âçàèìîîáóñëîâëåíû.

Áèîëîãè÷åñêîé ðàçíîêà÷åñòâåííîñòüþ êîðìîâûõ îðãàíèçìîâ óäîâëåòâîðèòåëüíî
îáúÿñíÿþòñÿ ðàçëè÷èÿ â òåìïå ðîñòà ðûá, îáèòàþùèõ â ðàçíûõ óñëîâèÿõ. Òàê, íàïðèìåð,
ñòàíîâèòñÿ ÿñíûì, ïî÷åìó îçåðíûå ôîðìû ìàëîïîçâîíêîâûõ ñåëüäåé ìåëü÷å îêåàíè÷åñêèõ:
9-ëåòíÿÿ îëþòîðñêàÿ ñåëüäü äîñòèãàåò 40,7 ñì äëèíû, à ñåëüäü îç. Íåðïè÷üåãî — 31,0 ñì
(Ñâåòîâèäîâ, 1952). Òà æå çàêîíîìåðíîñòü íàáëþäàåòñÿ ó æèëûõ è ïðîõîäíûõ ëîñîñåâûõ,
ïîòðåáëÿþùèõ ïëàíêòîí. Êðàñíàÿ (Oncorhynchus nerka) â îòêðûòîì ìîðå äîñòèãàåò 56 ñì
äëèíû, æèëàÿ ôîðìà îç. Êðîíîöêîãî — òîëüêî 24,3 ñì (Êðîõèí, Êðîãèóñ, 1936).

Ìàññîâûå ïëàíêòîííûå îðãàíèçìû ìàòåðèêîâûõ âîäîåìîâ, êàê ïðàâèëî, ìåëü÷å
ìîðñêèõ; îñîáåííî ýòî îòíîñèòñÿ ê âàæíåéøèì êîðìîâûì îáúåêòàì ðûá — âåñëîíî-
ãèì ðà÷êàì. Ïî âñåé âåðîÿòíîñòè, èìåííî ïîýòîìó ðûáû-ïëàíêòîôàãè ïðåñíûõ âîä
ãîðàçäî ìåëü÷å ìîðñêèõ, ïðè÷åì îíè õàðàêòåðèçóþòñÿ áûñòðûì ñîçðåâàíèåì è êîðîò-
êèì æèçíåííûì öèêëîì (ñíåòîê, óêëåÿ, ðÿïóøêà) èëè æå ìåäëåííûì òåìïîì ðîñòà
(ñèíåö). Ïîñëåäíèé âèä, íàõîäÿñü â âåñüìà áëàãîïðèÿòíûõ êîðìîâûõ óñëîâèÿõ Ðûáèí-
ñêîãî âîäîõðàíèëèùà, â äåñÿòèëåòíåì âîçðàñòå äîñòèãàåò ëèøü 32 ñì (Þðîâèöêèé,
1958). Èñêëþ÷åíèÿ èç ýòîãî ïðàâèëà ðåäêè. Òàê, íàïðèìåð, áàéêàëüñêèé îìóëü çíà÷è-
òåëüíî êðóïíåå äðóãèõ ïëàíêòîíîÿäíûõ ñèãîâ. Íî ñëåäóåò ó÷åñòü, ÷òî ýòîò âèä îáèòà-
åò â áëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ îç. Áàéêàë, ãäå âåãåòàöèîííûé ñåçîí ïðîäîëæèòåëüíåå
(Ñâåòîâèäîâ, 1934) è ðàçâèâàþòñÿ êðóïíûå ïåëàãè÷åñêèå ðà÷êè (Macrohectopus
branickii) èëè â áîëüøèõ êîíöåíòðàöèÿõ — ìåëêèå (Epischura baicalensis). Äàííûå ß.Ã.
Ïîòàêóåâà (1954) ñâèäåòåëüñòâóþò, ÷òî âçðîñëûé îìóëü ïèòàåòñÿ Epischura, åñëè êîí-
öåíòðàöèÿ ýòîãî ðà÷êà äîñòèãàåò 30–35 òûñ. ýêç./ì3; åñëè æå îíà ñíèæàåòñÿ, òî îìóëü
ïåðåõîäèò íà çàìåíÿþùóþ ïèùó. Ïðè ÷èñëåííîñòè Epischura íèæå 10 òûñ. ýêç./ì3 îìóëü
ïèòàåòñÿ áîêîïëàâàìè è ìîëîäüþ ãîëîìÿíîê. Î÷åâèäíî, çàòðàòû ýíåðãèè íà ïîèñê

Ðèñ. 2. Ñîñòàâ ïèùè è ìàêñèìàëüíûå ðàçìåðû êàñïèéñêèõ ïåëàãè÷åñêèõ ðûá (ïî Îñòðî-
óìîâó, 1947; Ñâåòîâèäîâó, 1952). 1 — ÷åðíîñïèíêà; 2 — àãðàõàíñêàÿ ñåëüäü; 3 —
äîëãèíñêàÿ ñåëüäü; 4 — áîëüøåãëàçûé ïóçàíîê; 5 — êàñïèéñêèé ïóçàíîê; 6 – òþëü-
êà. Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî íà ðèñ. 1.
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Epischura ïðè òàêîé êîíöåíòðàöèè íå ïîêðûâàþòñÿ ýíåðãèåé ðàöèîíà äàæå ïðè íèçêîì
òåìïåðàòóðíîì ðåæèìå îç. Áàéêàë.

Îáùåèçâåñòíî, ÷òî òåïëîâîäíûå (þæíîáîðåàëüíûå è òðîïè÷åñêèå) ïëàíêòåðû,
îñîáåííî âåñëîíîãèå ðà÷êè, çíà÷èòåëüíî ìåëü÷å õîëîäíîâîäíûõ. À.Ê. Ãåéíðèõ (1961)
óêàçûâàåò, ÷òî â òðîïè÷åñêîì ïëàíêòîíå ïðåîáëàäàþò Copepoda ðàçìåðîì 0,36–0,54 ìì,
ðåæå 0,54–0,91 ìì; áîðåàëüíûå Copepoda (Calanus finmarchicus, C. cristatus, C. plumchrus)
â 5–10 ðàç êðóïíåå. Îòñþäà ñëåäóåò, ÷òî òðîïè÷åñêèå è ñóáòðîïè÷åñêèå ïëàíêòîôàãè
äîëæíû áûòü çíà÷èòåëüíî ìåëü÷å áîðåàëüíûõ. Òàê îíî â äåéñòâèòåëüíîñòè è åñòü: ïî
Ò.Ñ. Ðàññó (1960), îñíîâíûì ïðîìûñëîâûì âèäîì-ïëàíêòîôàãîì ñåâåðîáîðåàëüíûõ âîä
Ñåâåðíîé Àòëàíòèêè è Ñåâåðíîé Ïàöèôèêè ÿâëÿåòñÿ ñåëüäü (ìàêñèìàëüíûå ðàçìåðû äî
50 ñì); â þæíîáîðåàëüíîì êîìïëåêñå ïðåîáëàäàþò òàêèå ðûáû, êàê ñàðäèíà, êèëüêà,
àí÷îóñ, ðàçìåðû êîòîðûõ êîëåáëþòñÿ îò 15 äî 25 ñì. Íàèáîëåå ðåçêî ýòî ÿâëåíèå âûðà-
æåíî â òðîïè÷åñêèõ âîäàõ, ãäå ê ìåëêèì ïëàíêòîôàãàì — ñåëüäåâûì — ïðèáàâëÿþòñÿ
ëåòó÷èå ðûáû. Ïèòàíèå ïëàíêòîíîì äëÿ êðóïíûõ òðîïè÷åñêèõ ðûá òåì áîëåå íåâûãîä-
íî, ÷òî ñîäåðæàíèå æèðà â íåì ðåçêî ñíèæàåòñÿ (Áîãîðîâ, 1960), à òðàòû ýíåðãèè íà
îáìåí, íàïðîòèâ, âîçðàñòàþò èç-çà âûñîêîé òåìïåðàòóðû âîäû, íåñìîòðÿ íà àäàïòèâíîå
ñíèæåíèå èíòåíñèâíîñòè îáìåíà (Âèíáåðã, 1961).

Âåðîÿòíî, èìåííî ýòèì îáúÿñíÿåòñÿ ñíèæåíèå òåìïà ðîñòà ïåëàãè÷åñêèõ ðûá, îáè-
òàþùèõ íà þæíûõ ãðàíèöàõ ñâîèõ àðåàëîâ. Ïðèìåðîì ìîæåò áûòü ñíèæåíèå òåìïà ðî-
ñòà ñêóìáðèè (Scomber scombrus L.) ïî Àêåðó (Aker, 1961) è Ëèññíåðó (Lissner, 1937) â
øèðîòíîì íàïðàâëåíèè — îò Ñåâåðíîé
Àòëàíòèêè äî Áîñôîðà è ×åðíîãî ìîðÿ
(ðèñ. 3). Ìîæíî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ïðè÷è-
íà ìåäëåííîãî ðîñòà ÷åðíîìîðñêèõ õîëî-
äîëþáèâûõ ôîðì (øïðîò, ìåðëàíã) èìåí-
íî â ñîñòàâå ïèùè, à íå â ïðÿìîì âîçäåé-
ñòâèè êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû, êàê ñ÷èòà-
åò Þ.Ã. Àëååâ (1956).

Ïðÿìûì ñëåäñòâèåì èçìåëü÷àíèÿ
ïëàíêòåðîâ è ïëàíêòîôàãîâ â òåïëûõ âî-
äàõ ÿâëÿåòñÿ óâåëè÷åíèå ÷èñëåííîñòè ðûá
ñî ñìåøàííûì ïèòàíèåì è ñðåäíåðàçìåð-
íûõ õèùíèêîâ, ïîòðåáëÿþùèõ ìåëêóþ
ðûáó. Âñïîìíèì â ñâÿçè ñ ýòèì, ÷òî â ×åð-
íîì ìîðå ñòàâðèäà ïðåäñòàâëåíà ìåëêîé
ïëàíêòîíîÿäíîé ðàñîé è êðóïíîé — õèù-
íîé. Ïîäîáíîå ÿâëåíèå áûëî îòìå÷åíî ó
áàëòèéñêîé ñåëüäè.

Âñå èçëîæåííîå ìîæíî ñóììèðîâàòü
â âèäå ñëåäóþùåãî ïîëîæåíèÿ: ñ îïðåñíå-
íèåì è ïîòåïëåíèåì âîäîåìà ìåëü÷àþò
ïëàíêòîííûå îðãàíèçìû; ñëåäñòâèåì ýòî-
ãî ÿâëÿåòñÿ èçìåëü÷àíèå ïëàíêòîíîÿäíûõ
ðûá. Åñòåñòâåííî, âîçíèêàåò âîïðîñ, ÷åì
îáúÿñíèòü èçìåëü÷àíèå ïëàíêòåðîâ â òåï-
ëûõ è ïðåñíûõ âîäàõ? Ìîæíî, ðàçóìååò-
ñÿ, ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ìû íàáëþäàåì ðå-
çóëüòàò ïðÿìîãî âëèÿíèÿ òåìïåðàòóðû (Áî-

Ðèñ. 3. Òåìï ðîñòà ìàêðåëè (ïî Àêåðó, 1961). 1 —
Ñåâåðíîå ìîðå, 2 — Áðåòàíü, 3 — Áîñôîð;
4 — Àäðèàòèêà.
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ãîðîâ è Ïðåîáðàæåíñêàÿ, 1934). Íî âîçìîæíà è äðóãàÿ ïðè÷èíà, à èìåííî: èçìåëü÷àíèå
â íèçêèõ øèðîòàõ è â ïðåñíûõ âîäàõ ïðåäñòàâèòåëåé íà÷àëüíîãî çâåíà ïèùåâûõ öåïåé –
ôèòîïëàíêòîíà. Ïî Í.Â. Ìîðîçîâîé-Âîäÿíèöêîé (1957), ôèòîïëàíêòîí ×åðíîãî ìîðÿ
ìîæíî ðàçäåëèòü íà òðè ðàçìåðíûå ãðóïïû:

1) ðàçìåð êëåòîê âûøå 50 ìê — äèàòîìîâûå (Rhizosolenia, Coscinodiscus,
Chaetoceros), ïåðèäèíèåâûå (Ceratium, Peridinium);

2) ðàçìåð êëåòîê 20–50 ìê — äèàòîìîâûå (Cyclotella), ïåðèäèíèåâûå (Exuviaella
cordata, Gonyaulax);

3) ðàçìåð ìåíüøå 20 ìê — Coccolithophoridae, ìåëêèå Dinoflagellata.
Â âîäàõ ìîðåé ñ ðåçêî âûðàæåííûìè ñåçîííûìè èçìåíåíèÿìè ïîî÷åðåäíî ïðåîáëà-

äàþò âèäû òî îäíîé, òî äðóãîé ãðóïïû, íî â áîëåå âûñîêèõ øèðîòàõ ïðåîáëàäàþò âèäû
ïåðâîé ãðóïïû — êðóïíûå äèàòîìîâûå. Þæíîáîðåàëüíûå, â îñîáåííîñòè îïðåñíåííûå
âîäîåìû (Êàñïèéñêîå ìîðå è äð.),  õàðàêòåðèçóþòñÿ ïðåîáëàäàíèåì â ôèòîïëàíêòîíå âè-
äîâ II ãðóïïû (Exuviaella cordata). Íàêîíåö, â òðîïè÷åñêèõ øèðîòàõ ãëàâíóþ ðîëü èãðàþò
ìåëü÷àéøèå Coccolithophoridae3 , æãóòèêîâûå è ìåëêèå äèàòîìîâûå (Ðåéëè — Riley, 1957;
Ãåíøåëü — Hentschel, 1928). Òàê, ïî äàííûì Õýçë (Hasle, 1959), íà ñòàíöèÿõ â ýêâàòîðè-
àëüíîé çîíå âñòðå÷åíî 42 âèäà äèàòîìîâûõ, 53 — Dinoflagellata è 33 — Coccolithophoridae,
ïðè÷åì áîëüøèíñòâî äèàòîìîâûõ ïðèíàäëåæèò ê ìåëêèì âèäàì — äî 50 ìê. Èñêëþ÷åíèÿ
(âðîäå ãèãàíòñêîé òðîïè÷åñêîé äèàòîìåè Ethmodiscus rex) ñðàâíèòåëüíî ðåäêè.

Åñòåñòâåííî, ÷òî Calanoida áîðåàëüíûõ âîä — ãðóáûå ôèëüòðîâàëüùèêè è õâàòàòåëè
(Áåêëåìèøåâ, 1954). Òåïëîâîäíûå Calanoida ñïîñîáíû âñëåäñòâèå ñâîèõ íåçíà÷èòåëüíûõ
ðàçìåðîâ è áîëåå òîíêîãî óñòðîéñòâà ôèëüòðîâàëüíîãî àïïàðàòà ïîòðåáëÿòü â ïèùó áîëåå
ìåëêèå âîäîðîñëè. À.Ê. Ãåéíðèõ (1958) óêàçûâàåò, ÷òî “â òðîïè÷åñêîé îáëàñòè, â îòëè÷èå
îò óìåðåííîé, ðàñòèòåëüíîÿäíûìè êîïåïîäàìè, êðîìå äèàòîìåé, èñïîëüçóþòñÿ â çíà÷è-
òåëüíîé ìåðå Coccolithophoridae è Silicoflagellata. Ïðè ýòîì â îòëè÷èå îò óìåðåííûõ øè-
ðîò, êðîìå ñðàâíèòåëüíî êðóïíûõ, èñïîëüçóþòñÿ è î÷åíü ìåëêèå (ìåíåå 11 ìê äëèíîé)
äèàòîìåè”. Òîò æå àâòîð óêàçûâàåò, ÷òî â ïèòàíèè Calanoida ìåíåå 1 ìì äëèíîé (ïðåîáëà-
äàþøèõ â òðîïè÷åñêîì ïëàíêòîíå) ïðåîáëàäàþò äèàòîìåè ìåëü÷å 11 ìê, ò.å. ïðèíàäëåæà-
ùèå ê III ðàçìåðíîé ãðóïïå. Ê.Â. Áåêëåìèøåâ (1961) òîæå ïðèõîäèò ê âûâîäó, ÷òî “ðà÷êè
ìåíüøèõ ðàçìåðîâ íå ïîåäàþò èëè ñëàáî ïîåäàþò êðóïíûå êëåòêè èëè êëåòêè, îáúåäèíåí-
íûå â êîëîíèè”, à êðóïíûå Calanoida íå óëàâëèâàþò âîäîðîñëè ìåëü÷å 10 ìê.

Â âîäàõ íàøèõ þæíûõ ìîðåé, ãäå â çàâèñèìîñòè îò ñåçîíà ðàçâèâàþòñÿ ðàçíûå
ôèòîïëàíêòîííûå êîìïëåêñû, áîëüøîå ðàçâèòèå ïîëó÷àþò Calanoida, ñïîñîáíûå ïîòðåá-
ëÿòü ðàçíûå ïî âåëè÷èíå âîäîðîñëè. Òàê, ÷åðíîìîðñêàÿ Aractia clausi (Ïåòèïà, 1959)
ìîæåò ïîòðåáëÿòü äèàòîìåé è Dinoflagellata ðàçìåðîì îò 100 äî 5 ìê. Çàìå÷àòåëüíî, ÷òî
Calanus helgodicus — êðóïíåéøèé âåñëîíîãèé ðà÷îê ×åðíîãî ìîðÿ, ïî äàííûì òîãî æå
àâòîðà (Ïåòèïà, 1960), ïîòðåáëÿåò íî÷åñâåòîê Noctiluca miliaris, ñëóæàùèõ, òàêèì îáðà-
çîì, ïðîìåæóòî÷íûì ïèùåâûì çâåíîì ìåæäó íèì è ìåëêèìè âîäîðîñëÿìè.

Ñêàçàííîå çàñòàâëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïðè÷èíîé èçìåëü÷àíèÿ òåïëîâîäíûõ è
ïðåñíîâîäíûõ Calanoida ÿâëÿåòñÿ íå òîëüêî ïðÿìîå âîçäåéñòâèå òåìïåðàòóðû, íî è
ñîñòàâ ïèùè. Çàìåòèì â ñâÿçè ñ ýòèì, ÷òî òîíêèå ôèëüòðàòîðû — Cladocera — òàêæå
õàðàêòåðíû äëÿ ïðåñíûõ âîä. Â ìîðå íàáëþäàåòñÿ ìàññîâîå ðàçâèòèå ëèøü òàêèõ òåï-
ëîâîäíûõ âèäîâ, êàê Penilia avirostris, êîòîðûé ìîæåò îòôèëüòðîâûâàòü ÷àñòèöû íå
êðóïíåå 8 ìê.

3 ×èñëåííîñòü èõ ìîæåò áûòü íåâåëèêà, èíîãäà îíà óñòóïàåò ÷èñëåííîñòè äèàòîìîâûõ (Õýçë –
Hasle, 1960), íî ïðîäóêöèÿ âåñüìà çíà÷èòåëüíà âñëåäñòâèå áûñòðîãî òåìïà ðàçìíîæåíèÿ (Ìîðî-
çîâà-Âîäÿíèöêàÿ, 1957).
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Âîïðîñ î ïðè÷èíå ïðåèìóùåñòâåííîãî ðàçâèòèÿ â òðîïè÷åñêèõ è ìàòåðèêîâûõ âî-
äàõ ìåëêèõ, íî èíòåíñèâíî ðàçìíîæàþùèõñÿ àâòîòðîôîâ îñòàåòñÿ îòêðûòûì. Åäâà ëè
åäèíñòâåííîé ïðè÷èíîé ìîæåò áûòü òåìïåðàòóðà, ñêîðåå âñåãî äëÿ îáúÿñíåíèÿ ýòîãî
ÿâëåíèÿ ñëåäóåò ïðèâëå÷ü òàêæå ñåçîííûå êîëåáàíèÿ îñâåùåííîñòè è áèîãåííûõ ýëå-
ìåíòîâ.

Ëîãè÷åñêèì ðàçâèòèåì âñåõ èçëîæåííûõ ñîîáðàæåíèé ÿâëÿåòñÿ ñëåäóþùåå ïî-
ëîæåíèå: äëèíà ïèùåâûõ öåïåé ìàññîâûõ ïåëàãè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ âîçðàñòàåò îò ïî-
ëþñîâ ê ýêâàòîðó. Ïðèâåäåì íåñêîëüêî ïîäîáíûõ ïðèìåðîâ. Ñàìûé ðàñïðîñòðàíåí-
íûé ïëàíêòîôàã Àðêòè÷åñêîãî áàññåéíà — ñàéêà (Êëóìîâ, 1937). Ïèòàåòñÿ îíà, ñóäÿ
ïî ïðåäâàðèòåëüíûì äàííûì Ñ.Ê. Êëóìîâà, êàê ôèòî-, òàê è çîîïëàíêòîíîì; ïî õàðàêòå-
ðó ïèòàíèÿ åå ñëåäóåò îòíåñòè êî âòîðîìó èëè òðåòüåìó çâåíó ïèùåâîé öåïè. Ñàéêîé
ïèòàþòñÿ ïî÷òè âñå õèùíûå ðûáû, ëàñòîíîãèå è êèòîîáðàçíûå (â ÷àñòíîñòè, áåëóõà)
âûñîêèõ øèðîò Àðêòèêè. Ïîýòîìó ïèùåâàÿ öåïü, èäóùàÿ îò ïåðâè÷íûõ ïðîäóöåíòîâ —
ôèòîïëàíêòîííûõ âîäîðîñëåé, — ê íàèáîëåå êðóïíûì êîíå÷íûì çâåíüÿì4 (áåëóõà),
ñîäåðæèò âñåãî 3–4 çâåíà:

                           ôèòî- è çîîïëàíêòîí � ñàéêà � áåëóõà.
Ïèùåâûå öåïè ïåëàãèàëè áîðåàëüíûõ âîä Àòëàíòèêè è Ïàöèôèêè áîëüøåé ÷àñòüþ

÷åòûðåõ÷ëåííûå. Ïðèìåðîì ìîãóò ñëóæèòü ïèùåâûå âçàèìîîòíîøåíèÿ ñåëüäè, ïèòàþ-
ùåéñÿ ïëàíêòîííûìè ðàêîîáðàçíûìè. Ñåëüäü ïîòðåáëÿåòñÿ àêóëàìè, äåëüôèíàìè è íå-
êîòîðûìè êèòàìè-ïîëîñàòèêàìè. Ðàçóìååòñÿ, ýòî íå èñêëþ÷àåò íàëè÷èÿ áîëåå êîðîòêèõ
è áîëåå äëèííûõ öåïåé.

Â òðîïè÷åñêèõ âîäàõ ïèùåâûå öåïè ñàìûå äëèííûå, òàê êàê çîîïëàíêòîíîì çäåñü
ïèòàþòñÿ ìåëêèå ðûáû (ñàðäèíû, àí÷îóñ), êîòîðûõ ïîòðåáëÿþò êðóïíûå (òóíöû, õèù-
íûå ñåëüäåâûå, çîëîòûå ìàêðåëè) è êàëüìàðû. Ðûáû, äîñòèãàþùèå â íèçêèõ øèðîòàõ
ðàçìåðîâ ñåâåðîàòëàíòè÷åñêîé ñåëüäè, óæå íå ïëàíêòîôàãè, à õèùíèêè, ò.å. ïðèíàäëå-
æàò óæå íå ê òðåòüåìó, à ê ÷åòâåðòîìó çâåíó ïèùåâîé öåïè. Ýòè îðãàíèçìû â ñâîþ î÷å-
ðåäü ñëóæàò ïèùåé àêóëàì è îñîáåííî êðóïíûì êàëüìàðàì. Â òðîïèêàõ íåò ãèãàíòñêèõ
ïëàíêòîôàãîâ, êðîìå ðåäêî âñòðå÷àþùåéñÿ êèòîâîé àêóëû Rhinodon. Óñàòûå êèòû, çè-
ìóþùèå â òåïëûõ âîäàõ, çäåñü íå ïèòàþòñÿ. Ñàìûé ðàñïðîñòðàíåííûé êèò òðîïèêîâ –
êàøàëîò – ïèòàåòñÿ ïîñëåäíèìè ÷ëåíàìè ïèùåâûõ öåïåé — ãèãàíòñêèìè êàëüìàðàìè è
àêóëàìè (Ñëåïöîâ, 1955).

Â âîäàõ âûñîêèõ øèðîò Àíòàðêòèêè ìû íàéäåì, âåðîÿòíî, ñàìóþ êîðîòêóþ ïèùå-
âóþ öåïü, âåäóùóþ îò ôèòîïëàíêòîíà ê ãèãàíòñêèì ïëàíêòîôàãàì. Èõ ñîåäèíÿåò ñàìûé
îáû÷íûé âèä Àíòàðêòèêè — ðà÷îê Euphausia superba. Ïî äàííûì Áåðêëè (Barkley, 1940),
ýòîò ðà÷îê ïèòàåòñÿ ïî÷òè èñêëþ÷èòåëüíî ôèòîïëàíêòîíîì, ñàì æå îí – îñíîâíîé êîì-
ïîíåíò ïèòàíèÿ ïèíãâèíîâ, ëàñòîíîãèõ (òþëåíü-êðàáîåä) è êèòîâ, âïëîòü äî ñàìîãî êðóï-
íîãî èç êîãäà-ëèáî ñóùåñòâîâàâøèõ æèâîòíûõ — ñèíåãî êèòà.

Ðàçâèâàåìûå â íàñòîÿùåé ñòàòüå ïîëîæåíèÿ â çíà÷èòåëüíîé ìåðå ãèïîòåòè÷íû, òàê
êàê íå ïîäêðåïëåíû ñîîòâåòñòâóþùèìè ðàñ÷åòàìè. Ïðè÷èíà ýòîìó – íåäîñòàòîê ñîâðå-
ìåííîé ãèäðîáèîëîãè÷åñêîé ìåòîäèêè, îïåðèðóþùåé ñðåäíèìè âåëè÷èíàìè ÷èñëåííî-
ñòè è áèîìàññû êîðìîâûõ îáúåêòîâ. Ïî Â.Ñ. Èâëåâó (1955), ðàöèîí ðûáû r ìîæíî âûðà-
çèòü ôîðìóëîé r = R.[1–10–kp+c�], ãäå R — ìàêñèìàëüíî âîçìîæíûé ðàöèîí; ð — ïëîò-
íîñòü ïîïóëÿöèè æåðòâ; k è ñ — êîýôôèöèåíòû ïðîïîðöèîíàëüíîñòè, �  — ïîêàçàòåëü
àãðåãàòíîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ æåðòâ. Â ñâîèõ ðàáîòàõ ïëàíêòîëîãè ìîë÷àëèâî èñõîäÿò èç

4 Ïîä êîíå÷íûìè çâåíüÿìè ïèùåâîé öåïè ìû ïîäðàçóìåâàåì æèâîòíûõ, èçûìàåìûõ èç âîäîåìà
èëè ïîñòóïàþùèõ â êðóãîîáîðîò îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà ëèøü â ïðîöåññå ïîñìåðòíîé äåñòðóê-
öèè.
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ïîëîæåíèÿ, ÷òî � = 0, ò. å. êîðìîâûå îáúåêòû ðàñïðåäåëåíû àáñîëþòíî ðàâíîìåðíî. Íî
ýòî äàëåêî íå òàê. Ïðàêòè÷åñêè — ÷åì êðóïíåå ïëàíêòîííûé îðãàíèçì, òåì âûøå ïîêà-
çàòåëü åãî àãðåãàòíîñòè; èçâåñòíî, ÷òî Euphausiidae, Mysidae è äðóãèå ìàêðîïëàíêòîí-
íûå îðãàíèçìû äåðæàòñÿ ñòàéêàìè; �=0 è äëÿ Copepoda, è Cladocera. Ïðèáëèçèòåëüíûé
ïîäñ÷åò (ìû åãî îïóñêàåì) ïðèâîäèò ê ïàðàäîêñàëüíîìó âûâîäó: ïðåñíîâîäíûé ïëàíê-
òîí ïðè óñëîâèè ðàâíîìåðíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ íå ìîæåò ïîêðûòü ðàñõîä ýíåðãèè íà äî-
áû÷ó åãî ðûáàìè òàêîãî ðàçìåðà, êàê ñèíåö, ÷óäñêèé ñèã èëè ðèïóñ. Îòñþäà ñòàíîâèòñÿ
ÿñíîé íåîáõîäèìîñòü îïðåäåëèòü ïîêàçàòåëü àãðåãàòíîñòè êîðìîâûõ îáúåêòîâ ïðîìûñ-
ëîâûõ ðûá. Ýòà âåëè÷èíà ñîîòâåòñòâóåò (Èâëåâ, 1955) ñðåäíåìó êâàäðàòè÷íîìó îòêëî-
íåíèþ îò ñðåäíåé áèîìàññû:

Îñíîâûâàÿñü íà ýòîì, ìîæíî ïðåäëîæèòü ïðîñòåéøèé ñïîñîá îïðåäåëåíèÿ ïîêàçà-
òåëÿ àãðåãàòíîñòè: åñëè ðàíåå ïëàíêòîëîãè äîâîëüñòâîâàëèñü âçÿòèåì îäíîé ïðîáû, òî
òåïåðü ñëåäóåò áðàòü íåñêîëüêî â îäíîì ãîðèçîíòå è îïðåäåëÿòü íå òîëüêî ñðåäíþþ áèî-
ìàññó, íî è îòêëîíåíèÿ îò íåå. Íåäîñòàòîê âðåìåíè íà ñòàíöèÿõ, âåðîÿòíî, íå ïîçâîëèò â
áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ìíîãîêðàòíî óâåëè÷èòü ÷èñëî ïðîá, ïîýòîìó ïðåäïî÷òèòåëüíåå
îïðåäåëÿòü ïîêàçàòåëü àãðåãàòíîñòè ïî ôîðìóëå

(Óðáàõ, 1960). Ìèíèìàëüíîå ÷èñëî ïðîá, íåîáõîäèìîå äëÿ äîñòàòî÷íîé òî÷íîñòè îïðå-
äåëåíèÿ ýòîé âåëè÷èíû, âåðîÿòíî, ñëåäóåò óñòàíàâëèâàòü ýìïèðè÷åñêè, ðóêîâîäñòâóÿñü
ïîëîæåíèÿìè î äîñòàòî÷íîé ÷èñëåííîñòè âûáîðêè, ïðèíÿòûìè áèîìåòðèåé.

Âòîðîå íåîáõîäèìîå óñëîâèå, êàê óêàçûâàåò Â.Ñ. Èâëåâ, — ñîîòâåòñòâèå îáúåìà
ïðîáû àðåàëó ðàçîâîãî ïèòàíèÿ èçó÷àåìûõ îáúåêòîâ, è çäåñü óñòàíàâëèâàòü ýòîò îáúåì
ñëåäóåò ýìïèðè÷åñêè. Ðàçóìååòñÿ, ðåçêîå óâåëè÷åíèå ÷èñëà îáðàáàòûâàåìûõ ïðîá çà-
ìåäëèò îáðàáîòêó ìàòåðèàëà, íî è ýòîãî ìîæíî èçáåæàòü, ïðèìåíÿÿ ýêñïðåññ-ìåòîäû
îáðàáîòêè ïðîá (Ìåäíèêîâ, 1961; Ìåäíèêîâ è Ñòàðîáîãàòîâ, 1961).

Â íàñòîÿùåé ñòàòüå ðå÷ü èäåò î ïåëàãè÷åñêèõ ðûáàõ, íî íåñîìíåííî, ÷òî áèîëîãè-
÷åñêàÿ ðàçíîêà÷åñòâåííîñòü êîðìîâ îêàçûâàåò ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå è íà ðîñò áåíòîôà-
ãîâ. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò, â ÷àñòíîñòè, òàêîé ôàêò: ïëîòâà, ïèòàþùàÿñÿ ïëàíêòîíîì è
äîííûìè ðàêîîáðàçíûìè, îòëè÷àåòñÿ ìåäëåííûì ðîñòîì ïî ñðàâíåíèþ ñ ïëîòâîé òåõ âî-
äîåìîâ, ãäå îñíîâíîé êîìïîíåíò åå ïèùè — ìîëëþñêè (Æåëòåíêîâà, 1949). Â ýòîì ñëó÷àå
âîïðîñ ëèøü óñëîæíÿåòñÿ äðóãèìè ôàêòîðàìè (íàëè÷èå óáåæèù è äðóãèå ôîðìû êîíñòè-
òóöèîíàëüíîé çàùèùåííîñòè æåðòâ); àíàëèç ýòèõ ôàêòîðîâ äàí Å.Â. Áîðóöêèì (1960).

Ðàçâèâàåìûå ïîëîæåíèÿ â ðÿäå ñëó÷àåâ ìîãóò èìåòü ïðàêòè÷åñêîå çíà÷åíèå. Ýòî âèäíî
èç ñëåäóþùåãî ïðèìåðà. Êàê èçâåñòíî, â Àðàëüñêîì ìîðå ïðàêòè÷åñêè íå áûëî ïëàíêòî-
íîÿäíûõ ðûá, â ïîñëåäíåå äåñÿòèëåòèå â ýòîò âîäîåì âñåëèëè áàëòèéñêóþ ñàëàêó. Ðåçóëü-
òàò ýòîãî ìåðîïðèÿòèÿ íà ïåðâûé âçãëÿä êàçàëñÿ óñïåøíûì (Êîíîâàëîâ è äð., 1958): ñàëà-
êà ïðåâðàòèëàñü â êðóïíóþ áûñòðîðàñòóùóþ ðàñó òèïà “ãèãàíòñêîãî ñòðåìëèíãà”. Íî âñå
àâòîðû, èçó÷àâøèå ïëàíêòîí Àðàëüñêîãî ìîðÿ, îòìå÷àëè åãî êðàéíþþ êîëè÷åñòâåííóþ è
êà÷åñòâåííóþ áåäíîñòü. Äàííûå Í.Ê. Ëóêîíèíîé (1960) ïîçâîëÿþò ñ÷èòàòü, ÷òî ãîäîâàÿ
ïðîäóêöèÿ àðàëüñêîãî ïëàíêòîíà â äåñÿòêè ðàç ìåíüøå ïëàíêòîííîé ïðîäóêöèè Àçîâñêî-
ãî ìîðÿ — âîäîåìà ñõîäíîé ïëîùàäè, ñîëåíîñòè è ìåñòîïîëîæåíèÿ. Îòñþäà ÿñíî, ÷òî
ïëàíêòîôàãîâ â Àðàëå ìàëî, ïî âñåé âåðîÿòíîñòè, ïîòîìó, ÷òî òàì èõ è íå ìîæåò áûòü.
Âîçìîæíî, ñàëàêà â Àðàëå, êðîìå áîêîïëàâîâ (Êîíîâàëîâ è äð., 1958), ïîòðåáëÿåò ìàëüêîâ
äðóãèõ ðûá. Ïîýòîìó àêêëèìàòèçàöèÿ ñàëàêè (ðûáû íåâûñîêîé öåííîñòè, íî ìîãóùåé íà-
íåñòè âðåä öåííûì ðûáàì) â Àðàëå áûëà íåïðîäóìàííûì ìåðîïðèÿòèåì, îá óñïåõå åãî
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ñëåäóåò ñîæàëåòü áîëåå, ÷åì î íåáëàãîïîëó÷íîì èñõîäå. Ïîäîáíûå ñëó÷àè íå ñòîëü ðåäêè.
Íàïîìíèì, â ÷àñòíîñòè, ÷òî ñåâåðíûå ñèãè, ïåðåñàæåííûå â îç. Ñåâàí, òàêæå íå ñòàëè
ïèòàòüñÿ ïëàíêòîíîì, à ïåðåøëè íà ïèòàíèå áîêîïëàâàìè, ñòàâ êîíêóðåíòàìè ñåâàíñêèõ
ôîðåëåé; ñîîòâåòñòâåííî âîçðîñëè òåìïû èõ ðîñòà.

Âñå èçëîæåííîå óáåæäàåò íàñ â òîì, ÷òî ðàçìåðû ðûá è òåìï èõ ðîñòà, õîòÿ è îïðå-
äåëÿþòñÿ ïèùåâûìè îòíîøåíèÿìè, íî íå âî âñåõ ñëó÷àÿõ ìîãóò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î
ðàçìåðàõ êîðìîâîé áàçû. Ðàâíûì îáðàçîì áèîìàññà ïëàíêòîíà áåç ó÷åòà ðàçìåðîâ ñî-
ñòàâëÿþùèõ åå ïëàíêòåðîâ è äèñïåðñèè èõ ðàñïðåäåëåíèÿ íå ìîæåò õàðàêòåðèçîâàòü
óñëîâèÿ íàãóëà ïëàíêòîôàãîâ. Íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ, ÷òî êîëè÷åñòâåííûå èññëåäîâàíèÿ â
ýòîì íàïðàâëåíèè ïðîëèëè áû ñâåò íà ìíîãèå íåâûÿñíåííûå ÷åðòû áèîëîãèè ðûá è äðó-
ãèõ âîäíûõ æèâîòíûõ.
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2. Ýêîëîãè÷åñêèå ôîðìû ðûá è ïðîáëåìà
ñèìïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ó÷åíûõ, ðàçðàáàòûâàþùèõ âîïðîñû èçìåí-
÷èâîñòè âèäîâ, ïðèäåðæèâàåòñÿ òî÷êè çðåíèÿ, âïåðâûå èçëîæåííîé â 1870 ã. Âàãíåðîì è
îáñòîÿòåëüíî ðàçâèòîé Ìàéðîì (Å. Ìàór, 1942) è åãî ìíîãî÷èñëåííûìè ïîñëåäîâàòåëÿ-
ìè (Cain, 1954 è äð.). Îñíîâîé ýòèõ ïîñòðîåíèé ÿâëÿåòñÿ ïðèçíàíèå ãåîãðàôè÷åñêîé
èçîëÿöèè êàê âàæíåéøåãî ôàêòîðà âèäîîáðàçîâàíèÿ. Ãåîãðàôè÷åñêèå ðàñû, îáîñîáëÿþ-
ùèåñÿ äî ñòåïåíè ïîäâèäîâ, à çàòåì è âèäîâ, — åäèíñòâåííûé ìàòåðèàë äëÿ ýâîëþöèè;
ýêîëîãè÷åñêèõ ðàñ èëè íå ñóùåñòâóåò, èëè æå îíè íåíàñëåäñòâåííû. Â åäèíîé, íå ðàçäå-
ëåííîé ãåîãðàôè÷åñêèìè ïðåãðàäàìè, ïîïóëÿöèè äèâåðãåíöèÿ âèäà íåâîçìîæíà, òàê êàê
ñêðåùèâàíèå íåèçáåæíî ëèêâèäèðóåò åå.

Ñòðîéíàÿ è õîðîøî àðãóìåíòèðîâàííàÿ ñèñòåìà âçãëÿäîâ Ìàéðà ïðî÷íî îâëàäåëà
óìàìè ìíîãèõ ñèñòåìàòèêîâ. Â òî æå âðåìÿ ðÿä ó÷åíûõ âûñòóïèë åùå äî Ìàéðà ïðîòèâ
ïîäîáíîé ïåðåîöåíêè ãåîãðàôè÷åñêèõ ôàêòîðîâ. È.È. Øìàëüãàóçåí (1939) ñïðàâåäëèâî
óêàçûâàåò, ÷òî íåëüçÿ ïðîòèâîïîñòàâëÿòü ãåîãðàôè÷åñêóþ è ýêîëîãè÷åñêóþ èçîëÿöèþ,
òàê êàê ñàìè ãåîãðàôè÷åñêèå ðàñû — íå ÷òî èíîå, êàê ðåàêöèÿ âèäà íà ðàçíûå óñëîâèÿ.
Îñîáåííî ðåçêî ïðîòèâ ïîñòðîåíèé Âàãíåðà è Ìàéðà âûñòóïèëè ýêîëîãè, êîòîðûå íèêàê
íå ìîãëè ïðèçíàòü îòñóòñòâèå ýêîëîãè÷åñêèõ íàñëåäñòâåííûõ ðàñ è îòñþäà íåâîçìîæ-
íîñòü ñèìïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ. Ýòîò “áóíò ýêîëîãîâ” èìååò ñåðüåçíûå îáî-
ñíîâàíèÿ. Êðèòè÷åñêèé îáçîð ïîñâÿùåííîé ýòîìó âîïðîñó ëèòåðàòóðû äàí Þ.Ì. Îëå-
íîâûì (1961), ïîýòîìó ìû ìîæåì ëèøü âêðàòöå ïåðå÷èñëèòü îñíîâíûå âîçðàæåíèÿ ñòî-
ðîííèêîâ ñèìïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ:

1. Õîòÿ íåãåîãðàôè÷åñêèå âíóòðèâèäîâûå ãðóïïèðîâêè èçó÷åíû ñëàáî (ê íèì îò-
íîñÿò âèäû-äâîéíèêè, “áèîëîãè÷åñêèå” âèäû, ñåçîííûå ðàñû, ýêîëîãè÷åñêèå ôîðìû è
ïðîñòî ôåíîòèïè÷åñêèå íåíàñëåäñòâåííûå èçìåíåíèÿ), ýòî åùå íå äàåò îñíîâàíèÿ êàòå-
ãîðè÷åñêè îòðèöàòü ñóùåñòâîâàíèå ýêîëîãè÷åñêèõ ðàñ.

2. Â ðàâíîé ñòåïåíè íåëüçÿ óòâåðæäàòü, ÷òî ñêðåùèâàíèå âíóòðè ïîïóëÿöèè ïðå-
ïÿòñòâóåò ïðîöåññó äèâåðãåíöèè. Ðàçíûå âíóòðèâèäîâûå ãðóïïèðîâêè ìîãóò ðàçìíîæàòü-
ñÿ â ðàçíîå âðåìÿ; ñóùåñòâóþò è äðóãèå ìåõàíèçìû, ïðåïÿòñòâóþùèå ñêðåùèâàíèþ.

3. Åñòåñòâåííûé îòáîð ïðè ñîîòâåòñòâóþùåé èíòåíñèâíîñòè íåèçáåæíî äîëæåí
óñòðàíÿòü âñå ïðîìåæóòî÷íûå ôîðìû (Îëåíîâ, 1961), ÷òî äîëæíî ñïîñîáñòâîâàòü äè-
âåðãåíöèè.

Ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ ëþáîïûòíî èçó÷èòü âîçìîæíîñòü ñèìïàòðè÷åñêîãî âèäîîá-
ðàçîâàíèÿ ó ðûá. Åñòü âñå îñíîâàíèÿ ïîëàãàòü, ÷òî ïîäâèæíîñòü è íàðóæíîå îïëîäîò-
âîðåíèå, õàðàêòåðíûå äëÿ áîëüøèíñòâà ïðåäñòàâèòåëåé ýòîé ãðóïïû, ïðåïÿòñòâóþò
èçîëÿöèè. Äåéñòâèòåëüíî, â ëþáîé çíà÷èòåëüíîé ñâîäêå ìîæíî íàéòè ïðèìåðû ìåæ-
âèäîâûõ è ìåæðîäîâûõ ãèáðèäîâ, äàþùèå âåñü ðÿä ïåðåõîäîâ îò ñòåðèëüíîñòè ê íåíà-
ðóøåííîé ïëîäîâèòîñòè. Òåì íå ìåíåå ìíîãèå èõòèîëîãè (Worthington, 1940; Meyers,
1960, 1960a; Nümann, 1940; Fryer, 1960; Lowe, 1959 è äð.) ÿâëÿþòñÿ ðåâíîñòíûìè ñòî-
ðîííèêàìè ñèìïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ. Èç íèõ Ìàéåðñ (1960à) ñ÷èòàåò îñíîâ-
íûì ôàêòîðîì ñèìïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ ïèùåâóþ ñïåöèàëèçàöèþ. Ôðàéåð,

Ìåäíèêîâ  Á.Ì. 1963.  Ýêîëîãè÷åñêèå ôîðìû ðûá è ïðîáëåìà ñèìïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâà-
íèÿ // Çîîë. æ. Ò.42. Âûï.1. Ñ.70–77.



192. Ýêîëîãè÷åñêèå ôîðìû ðûá…

à òàêæå Âîëüòåðåê (R. Woltereck, 1931), Óîðòèíãòîí è Íüþìàíí ïðèõîäÿò ê âûâîäó, ÷òî
âàæíåå äðóãèå ôàêòîðû: âîçíèêíîâåíèå ýêîëîãè÷åñêèõ ðàñ, âïîñëåäñòâèè ðàñùåïëÿþ-
ùèõñÿ íà âèäû, ìîæåò áûòü îáóñëîâëåíî îñîáåííîñòÿìè ðàçìíîæåíèÿ — îòêëàäêà èêðû
íà ðàçíîì ñóáñòðàòå è â ðàçíûå ñðîêè è íåðåñòîâîå ïîâåäåíèå ñïîñîáñòâóþò ðàñùåïëå-
íèþ ïîïóëÿöèè. Ëîóâ (R.Í. Lowe, 1958) óêàçûâàåò, ÷òî ó àôðèêàíñêèõ òèëÿïèé (Tilapia,
Cichlidae) äèâåðãåíöèÿ âîçíèêàåò è çàêðåïëÿåòñÿ ëèøü âñëåäñòâèå îñîáåííîñòåé íåðåñ-
òîâîãî ïîâåäåíèÿ, òàê êàê ïèùà îáèòàþùèõ ñîâìåñòíî âèäîâ îäèíàêîâà (ôèòîïëàíê-
òîí). Ñâåðäñîí (Svärdson, 1949), îòðèöàþùèé âîçìîæíîñòü ñèìïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðà-
çîâàíèÿ, òåì íå ìåíåå âûñêàçûâàåò ìûñëü, ÷òî ÷àñòè ïîïóëÿöèè ñ îáîñîáëåííûì íåðåñ-
òîì ìîãóò äèâåðãèðîâàòü äî ïîëíîãî âèäîâîãî îáîñîáëåíèÿ, íî åñëè îíè ïèòàþòñÿ îäíè-
ìè è òåìè æå îáúåêòàìè, îäèí âèä íåèçáåæíî âûòåñíèò äðóãîé. Ïîýòîìó ïèùåâàÿ ñïå-
öèàëèçàöèÿ – íåîáõîäèìîå óñëîâèå äëÿ òîãî, ÷òîáû ýêîëîãè÷åñêèå (ñåçîííûå) ðàñû ìîã-
ëè îáîñîáèòüñÿ äî ñòåïåíè ñàìîñòîÿòåëüíûõ âèäîâ. Ýòîò æå àâòîð íà ïðèìåðå ñèãîâ
ðîäà Coregonus ïîêàçûâàåò êðàéíþþ íåèçó÷åííîñòü ýêîëîãè÷åñêèõ ðàñ ó ðûá, õîòÿ íå ñî
âñåìè åãî âûâîäàìè ìîæíî ñîãëàñèòüñÿ1 .

Çäåñü ìû íå ñòàâèì ïåðåä ñîáîé çàäà÷ó äàòü èñ÷åðïûâàþùèé àíàëèç íåãåîãðàôè-
÷åñêèõ òàêñîíîìè÷åñêèõ åäèíèö íèæå âèäà, à ïîñòàðàåìñÿ ïîêàçàòü íà ðÿäå êîíêðåòíûõ
ïðèìåðîâ îäèí èç âîçìîæíûõ ïóòåé äèâåðãåíöèè âíóòðèâèäîâûõ ýêîëîãè÷åñêèõ ðàñ
âïëîòü äî ïîëíîãî âèäîâîãî îáîñîáëåíèÿ.

Ìíîãèìè èññëåäîâàòåëÿìè ïîäìå÷åíà ñïîñîáíîñòü ðûá îáðàçîâûâàòü æèâóùèå
ñîâìåñòíî ýêîëîãè÷åñêèå ðàñû, íàèáîëåå ÷åòêèì îòëè÷èòåëüíûì ïðèçíàêîì êîòîðûõ
ÿâëÿåòñÿ òåìï ðîñòà. Âèä ïðè ýòîì ðàñïàäàåòñÿ íà ìåäëåííî- è áûñòðîðàñòóùèå ãðóïïè-
ðîâêè. Î÷åíü ÷àñòî ìåäëåííîðàñòóùàÿ ôîðìà ñîçðåâàåò íà ãîä èëè áîëüøå ðàíåå áûñò-
ðîðàñòóùåé. Îáû÷íî òóãîðîñëûå ðûáû ìåíåå óïèòàíû, èíîãäà èìåþò áîëåå òåìíóþ îê-
ðàñêó è âñþ æèçíü ïðîâîäÿò íåïîäàëåêó îò íåðåñòèëèù. Áûñòðîðàñòóùèå, íàïðîòèâ,
ïîêèäàþò ðàéîíû íåðåñòà; èõ íàãóëüíûé àðåàë çíà÷èòåëüíî øèðå. ×àñòî ñîîòíîøåíèå
ïîëîâ ó ýòèõ ðàñ íåîäèíàêîâî: ó òóãîðîñëûõ ïðåîáëàäàþò ñàìöû, ó áûñòðîðàñòóùèõ –
ñàìêè. Íå ìåíåå çíà÷èòåëüíû ðàçëè÷èÿ â ïèòàíèè: òóãîðîñëûå, êàê áû çàäåðæèâàÿñü íà
ðàííåì ýòàïå ðàçâèòèÿ, ïèòàþòñÿ ìåëêèìè áåíòîñíûìè è ïëàíêòîííûìè ôîðìàìè, áûñ-
òðîðàñòóùèå, íàïðîòèâ, îñâàèâàÿ íîâûå ðàéîíû íàãóëà, ïåðåõîäÿò íà ïèòàíèå áîëåå êðóï-
íûìè ôîðìàìè, ÷àñòî ñòàíîâÿòñÿ õèùíèêàìè è èíîãäà  — êàííèáàëàìè, ïîòðåáëÿþùè-
ìè ñîáñòâåííóþ ìîëîäü è îñîáåé òóãîðîñëîé ðàñû.

Ïîæàëóé, òðóäíî íàéòè îòðÿä èëè äàæå ñåìåéñòâî ðûá, íà áàçå êîòîðîãî íåëüçÿ
áûëî áû ïðèâåñòè ïîäîáíûõ ïðèìåðîâ. Îáùåèçâåñòíû, íàïðèìåð, ðàñû ñåëüäè. Ïî
âñåé âåðîÿòíîñòè, âîçíèêíîâåíèå êàðëèêîâûõ ñàìöîâ ëîñîñåâûõ — ÿâëåíèå òîãî æå
ïîðÿäêà. Ñðåäè ñèãîâûõ òàêæå ìîæíî íàéòè ïîäîáíûå ïðèìåðû, äàæå åñëè îñòàâèòü â
ñòîðîíå ðîä Coregonus s. str., ñèñòåìàòèêà êîòîðîãî äî ñèõ ïîð ïðåäñòàâëÿåòñÿ íåÿñ-
íîé. Óêàæåì â ÷àñòíîñòè, íà êðóïíûå ôîðìû åâðîïåéñêîé ðÿïóøêè — Coregonus albula
L. (ðèïóñ — C. albula infr. ladogae Pravdin è êèëåö — C. albula infr. kiletz). Ñèáèðñêàÿ
ðÿïóøêà — C. sardinella Val. èç Åíèñåÿ ðàñïàäàåòñÿ íà êðóïíóþ, áûñòðîðàñòóùóþ
ôîðìó, ïèòàþùóþñÿ ìèçèäàìè, áîêîïëàâàìè è ìîðñêèìè òàðàêàíàìè (Mesidothea) è
ìåëêóþ, îñíîâíûìè îáúåêòàìè ïèòàíèÿ êîòîðîé ÿâëÿþòñÿ Copepoda è Cladocera (Áîá-
ðîâà, 1958).

Áûñòðî- è ìåäëåííîðàñòóùèå ôîðìû îòìå÷åíû ó ìíîãèõ êàðïîîáðàçíûõ. Òåìíî-
îêðàøåííûå òóãîðîñëûå ãðóïïèðîâêè îïèñàíû äëÿ àðàëüñêîé ïëîòâû — Rutilus rutilus

1 Â ÷àñòíîñòè, ñ òåì, ÷òî Ñâåðäñîí ñ÷èòàåò Coregonus albula è C. lavaretus íå âèäàìè, à ñîáðàíèÿ-
ìè âèäîâ-äâîéíèêîâ.
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aralensis Berg (Áåðã, 1949; Ãëàäêîâ, 1934), ëåùà — Abramis brama (L.) (Áåðã, 1926, 1949),
ñîìà — Silurus glanis L. (Áåðã, 1949), ñàçàíà — Ñyprinus carpio L. (Áåðã, 1926), æåðåõà –
Aspius aspius (L.) (Áåðã, 1949), îêóíÿ — Perca fluviatilis L.2  Ýêîëîãè÷åñêèå ðàñû ñàçàíà
Ïðîëåòàðñêîãî âîäîõðàíèëèùà â ïîñëåäíåå âðåìÿ èçó÷åíû Ã.Ñ. Þðüåâûì (1961), êîòî-
ðûé âûäåëÿåò â ýòîì âîäîåìå òåìíîîêðàøåííóþ òóãîðîñëóþ ôîðìó (ñðåäíÿÿ äëèíà äî
êîíöà ÷åøóéíîãî ïîêðîâà 310 ìì) è ñâåòëóþ áûñòðîðàñòóùóþ (375 ìì). Ýòè ãðóïïè-
ðîâêè ñâÿçàíû ïåðåõîäàìè; âîçíèêëè îíè çà 7–8 ëåò. Òîò æå àâòîð ñïðàâåäëèâî óêàçûâà-
åò, ÷òî íåëüçÿ ïðîâåñòè ðåçêîé ãðàíèöû ìåæäó ïîíÿòèÿìè ýêîëîãè÷åñêîé ìîðôû, ïðè-
çíàêè êîòîðîé íå íàñëåäóþòñÿ (ôåíîòèïè÷åñêèå èçìåíåíèÿ), è ýêîëîãè÷åñêîé ðàñû ñ
íàñëåäóåìûìè ïðèçíàêàìè.

×èñëî ïîäîáíûõ ïðèìåðîâ ìîæíî áûëî áû ìíîãîêðàòíî óìíîæèòü. Òàê, Ë.Ñ. Èâà-
íîâ (1960) ñîîáùàåò, ÷òî â ïîïóëÿöèè áàðàáóëüêè (Mullus barbatus L.), îáèòàþùåé ïî
áîëãàðñêîìó ïîáåðåæüþ, ìîæíî âûäåëèòü ãðóïïèðîâêè, ñîñòîÿùèå èç êðóïíûõ è ìåë-
êèõ ðûá, ïðè÷åì ó êðóïíûõ ñîîòíîøåíèå ïîëîâ ñäâèãàåòñÿ â ñòîðîíó ïðåîáëàäàíèÿ ñà-
ìîê. Çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ïîïóëÿöèè óãðÿ  Anguilla anguilla (L.) íå âõîäèò â ðåêè, à äîñòè-
ãàåò ïîëîâîçðåëîñòè â ýñòóàðèÿõ; ñðåäè òàêèõ ðûá ïðåîáëàäàþò ñàìöû (Áåðã, 1949). Êðóï-
íàÿ õèùíàÿ è ìåëêàÿ ïëàíêòîíîÿäíàÿ ðàñû îòìå÷åíû ó ÷åðíîìîðñêîé ñòàâðèäû Trachurus
mediterraneus ponticus Aleev (Àëååâ, 195; Øàâåðäîâ, 1961).

Ëó÷øå âñåãî ïðîöåññ äèâåðãåíöèè ìîæíî ïðîñëåäèòü íà ïðèìåðå îáûêíîâåííîãî
îêóíÿ (P. fluviaticus L.). Äåòàëüíî èçó÷èâøèé âíóòðèâèäîâóþ èçìåí÷èâîñòü ýòîãî âèäà Â.Â.
Ïîêðîâñêèé (1951) ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî îêóíü íà îãðîìíîì ïðîòÿæåíèè ñâîåãî àðåàëà
îáðàçóåò ëèøü îäèí ïîäâèä — P. fluviatilus flavescens Mitchill (Ñåâåðíàÿ Àìåðèêà è, âîç-
ìîæíî, êðàéíèé ñåâåðî-âîñòîê Åâðàçèè). Â òî æå âðåìÿ õîðîøî èçâåñòíà ñïîñîáíîñòü
ýòîãî âèäà îáðàçîâûâàòü êðàéíå ðàçíîîáðàçíûå ýêîëîãè÷åñêèå ôîðìû (ýêîòèïû, infraspecies,
morpha auct.), ïðè÷åì âñå ìíîãîîáðàçèå èõ ìîæíî ñâåñòè ê äâóì îñíîâíûì — ìåëêàÿ,
ìåäëåííîðàñòóùàÿ, ìíîãîòû÷èíêîâàÿ ôîðìà, ïèòàþùàÿñÿ çîîïëàíêòîíîì è ìåëêèìè
ïðåäñòàâèòåëÿìè áåíòîñà, è êðóïíàÿ, áûñòðîðàñòóùàÿ ôîðìà, âåäóùàÿ õèùíûé îáðàç
æèçíè. Ìåëêóþ ôîðìó Â.Â. Ïîêðîâñêèé íàçûâàåò P. fluviatilis inf. gracilis Cuv. et Val;
íåòðóäíî âèäåòü, ÷òî îíà ñîîòâåòñòâóåò m. phragmiteti Ë.Ñ. Áåðãà (1949). ×àñòî îáå ôîð-
ìû âñòðå÷àþòñÿ âìåñòå, íàïðèìåð, â Îíåæñêîì îçåðå (Ãóëÿåâà, 1951), Ãîùàëêîâñêîì
âîäîõðàíèëèùå (Suskiewicz, 1961), îçåðàõ Ëóêîìëü è Íåùåðäî (Âîðîíèí, 1957), Åíèñåå
(Êðàñèêîâà, 1958), îç. Óáèíñêîì (Ñâèäåðñêàÿ, 1930). Íàïðîòèâ, â ñèëüíî çàðîñøèõ îçå-
ðàõ íåðåäêî îñòàåòñÿ ëèøü ìåëêàÿ, òåìíîîêðàøåííàÿ, ïèòàþùàÿñÿ çîîïëàíêòîíîì ôîð-
ìà, êàê òî áûëî ïîäìå÷åíî åùå Î.À. Ãðèììîì (1989). Ïî äàííûì Î.À. Ïîïîâîé (1960),
â äåëüòå Âîëãè îêóíü ïðåäñòàâëåí äâóìÿ ãðóïïèðîâêàìè ñ ðàçíûì òåìïîì ðîñòà, ïðè÷åì
ó òóãîðîñëîé ôîðìû ðûáû âñòðå÷åíû â 22,8 % æåëóäêîâ, à ó áûñòðîðàñòóùåé —  â 91,8
% æåëóäêîâ. Çàìå÷àòåëüíî, ÷òî ó áûñòðîðàñòóùåé ôîðìû íà 2-ì ãîäó æèçíè ñîçðåâàåò
100 % ñàìöîâ è 89 % ñàìîê, ó ìåäëåííîðàñòóùåé — 63 % ñàìöîâ è 7,7 % ñàìîê, ÷òî
ïðèâîäèò ê íåðàâíîìåðíîìó ñîîòíîøåíèþ ïîëîâ â ïîïóëÿöèÿõ.

Èíòåðåñíû äàííûå Ï.Â. Òþðèíà (1935), èññëåäîâàâøåãî îêóíÿ îç. ×àíû. Â ýòîì
âîäîåìå âñòðå÷àþòñÿ êàê êðóïíàÿ, òàê è ìåëêàÿ ôîðìû îêóíÿ; ñðåäè ïåðâîé äîìèíèðóþò
ñàìêè (83 % îáùåé ÷èñëåííîñòè), ñðåäè âòîðîé — ñàìöû (58 %). Îòðèöàÿ íåîáõîäè-
ìîñòü ðàçäåëåíèÿ ïîïóëÿöèé ÷àíñêîãî îêóíÿ íà ðàñû, Ï.Â. Òþðèí ïðèõîäèò ê âûâîäó,
÷òî êðóïíûå îñîáè — ëèøü ÷àñòü ïîïóëÿöèè ìåëêèõ, ïåðåøåäøèõ íà õèùíîå ïèòàíèå (â

2 Âñå ýòè ãðóïïèðîâêè Ë.Ñ. Áåðã èìåíóåò m. phragmiteti èëè êàìûøîâûìè ìîðôàìè. Çàìåòèì, ÷òî
ñîãëàñíî åìó æå (Áåðã, 1948), èõ ñëåäóåò èìåíîâàòü íå ìîðôàìè, à ôîðìàìè (forma), òàê êàê îíè
çàêîíîìåðíî âîçíèêàþò ó ðàçíûõ âèäîâ ðûá.
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÷àñòíîñòè, ñâîåé ìîëîäüþ). Òàê êàê ñàìêè ðàñòóò áûñòðåå è ñîçðåâàþò ìåäëåííåå ñàì-
öîâ, îíè äîëæíû ïðåîáëàäàòü ñðåäè êðóïíûõ îñîáåé.

Ìîæíî ïðåäëîæèòü ñëåäóþùóþ ñõåìó ðàñïàäà ïåðâîíà÷àëüíî îäíîðîäíîé ïîïó-
ëÿöèè íà ñîâìåñòíî æèâóùèå ýêîëîãè÷åñêèå ðàñû. Ïî âñåé âåðîÿòíîñòè, ýòîìó ïðîöåññó
áëàãîïðèÿòñòâóåò ðàñòÿíóòîñòü íåðåñòà, âñëåäñòâèå ÷åãî âûõîäÿùàÿ èç èêðèíîê ìîëîäü
ïîïàäàåò â ðåçêî ðàçëè÷íûå óñëîâèÿ; ýòî ñïîñîáñòâóåò íåðàâíîìåðíîñòè ðîñòà. Òóãî-
ðîñëûå ðûáû è ïîñëå íàñòóïëåíèÿ ïîëîâîçðåëîñòè ñîõðàíÿþò þâåíèëüíûé õàðàêòåð
ïèòàíèÿ, ó äðóãèõ ìåíÿåòñÿ ñîñòàâ ïèùè, òàê êàê îíè ñòàíîâÿòñÿ ñïîñîáíûìè ïîåäàòü
áîëåå êðóïíûõ æèâîòíûõ âïëîòü äî ìîëîäè ñâîåãî âèäà. Ó ìíîãèõ ðûá ñàìêè ðàñòóò
áûñòðåå è ñîçðåâàþò ïîçæå ñàìöîâ; ÿñíî, ÷òî áîëüøàÿ ÷àñòü èõ ïîïîëíÿåò ñîñòàâ êðóï-
íîé ðàñû, â ïîèñêàõ êðóïíûõ îáúåêòîâ ïèòàíèÿ ïîêèäàþùåé ìåñòà ðîæäåíèÿ è ðàñøè-
ðÿþùåé íàãóëüíûé àðåàë. Åñëè æå íåðåñò êðóïíîé è ìåëêîé ôîðì ïðîõîäèò â ðàçíûå,
õîòÿ áû è áëèçêèå ñðîêè, âîçíèêàþò ñåçîííûå ðàñû, çàêðåïëÿþùèå ïðîèñøåäøèå â ïî-
ïóëÿöèè èçìåíåíèÿ. Íåòðóäíî âèäåòü, ÷òî ýòîò ïðîöåññ íîñèò ïðèñïîñîáèòåëüíûé õà-
ðàêòåð, óëó÷øàþùèé êîðìîâóþ áàçó âèäà, è ïîëåçåí äëÿ âèäà â öåëîì, íåñìîòðÿ íà òî,
÷òî ìåæäó ôîðìàìè è ýêîëîãè÷åñêèìè ðàñàìè ìîãóò áûòü îòíîøåíèÿ òèïà õèùíèê –
æåðòâà (íàïðèìåð, ó îêóíÿ). Ïî âñåé âåðîÿòíîñòè, íå âñòðåòèò âîçðàæåíèé òåçèñ, ÷òî
ïðîöåññ äèâåðãåíöèè âèäà íà ýêîëîãè÷åñêèå ìîðôû ìîæåò íàáëþäàòüñÿ ëèøü ó ðûá-
ýâðèôàãîâ è ôàêóëüòàòèâíûõ õèùíèêîâ òèïà îêóíÿ; ñòåíîôàãè âîîáùå è îáëèãàòíûå
õèùíèêè (ñóäàê, ùóêà) ãîðàçäî ìåíåå ñïîñîáíû ê îáðàçîâàíèþ ïîäîáíûõ âíóòðèâèäî-
âûõ ãðóïïèðîâîê.

Ìû ïåðåõîäèì ê ãîðàçäî áîëåå ñïîðíîìó âîïðîñó: ìîãóò ëè ýêîëîãè÷åñêèå ðàñû
ïðè ñîâìåñòíîì ñóùåñòâîâàíèè â ðåçóëüòàòå äàëüíåéøåé äèâåðãåíöèè îáîñîáèòüñÿ äî
ñàìîñòîÿòåëüíûõ âèäîâ? Íåñîìíåííî, ïðîòèâíèêè ñèìïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ
äàäóò íà ýòîò âîïðîñ îòðèöàòåëüíûé îòâåò. Íî åñëè áû ìû íàøëè ïîäìå÷åííûå âûøå
ïðèçíàêè ýêîëîãè÷åñêèõ ôîðì ó áëèçêèõ âèäîâ, îáèòàþùèõ ñîâìåñòíî â îãðàíè÷åííîì
àðåàëå, ãèïîòåçà î ñèìïàòðè÷åñêîì âèäîîáðàçîâàíèè ïîëó÷èëà áû ïîääåðæêó. È òàêèå
ñëó÷àè èìåþòñÿ.

Â îç. Áàéêàë îáèòàåò ýíäåìè÷íîå ñåìåéñòâî ãîëîìÿíîê (Comephoridae), ïðåäñòàâ-
ëåííîå äâóìÿ âèäàìè — áîëüøîé è ìàëîé ãîëîìÿíêîé [Comephorus baicalensis (Pall.) è
Ñ. dybowskii Korotneff]. Ýòè âèäû íåñîìíåííî ñôîðìèðîâàëèñü â ñàìîì Áàéêàëå (Òàëè-
åâ, 1955) è îáèòàþò ñîâìåñòíî â òîëùå âîä ýòîãî ïðåñíîâîäíîãî ìîðÿ. Êàê ïîêàçûâàþò
èõ ðóññêèå íàçâàíèÿ, âèäû Comephoridae ðàçëè÷àþòñÿ ïðåæäå âñåãî âåëè÷èíîé: ñàìêè
áîëüøîé ãîëîìÿíêè äîñòèãàþò 198 ìì äëèíû, ìàëîé — ëèøü 158 ìì (Òàëèåâ, 1955).
Áîëüøàÿ ãîëîìÿíêà ãîðàçäî áîëåå óïèòàííà, ÷åì ìàëàÿ, æèðíîñòü åå äîñòèãàåò 25% è
áîëåå. Ïðèìå÷àòåëüíî ñîîòíîøåíèå ïîëîâ ó òîãî è äðóãîãî âèäà. Ðàçíûå àâòîðû ïðèâî-
äÿò ðàçëè÷íûå öèôðû: ïî Ä.Í. Òàëèåâó (1955), ïðîöåíò ñàìöîâ ó ìàëîé ãîëîìÿíêè êî-
ëåáëåòñÿ îò 11,7 äî 20,7. Å.À. Êîðÿêîâ (1958) â ïîñëåäíèõ ðàáîòàõ ñêëîíÿåòñÿ ê òîìó, ÷òî
ñîîòíîøåíèå ïîëîâ ó ìàëîé ãîëîìÿíêè áëèçêî 1:1. Íàïðîòèâ, â ïîïóëÿöèè áîëüøîé ãî-
ëîìÿíêè 97–98% ñàìîê; ñàìöû ýòîãî âèäà ìåëêèå, áûñòðîñîçðåâàþùèå è íåäîëãî æèâó-
ùèå.

Íå ìåíåå ëþáîïûòíûå ðåçóëüòàòû ïîëó÷àþòñÿ ïðè ñîïîñòàâëåíèè ïèòàíèÿ ýòèõ
âèäîâ. Ìàëàÿ ãîëîìÿíêà, ïî äàííûì ß.Ã. Ïîòàêóåâà (1954), ïèòàåòñÿ â îñíîâíîì ïåëàãè-
÷åñêèì áîêîïëàâîì Macrohectopus branickii (68 % ðàöèîíà); áîëüøàÿ — õèùíèê è îò÷à-
ñòè êàííèáàë: 60 % åå ðàöèîíà ñîñòàâëÿþò ìàëüêè ìàëîé ãîëîìÿíêè è ñîáñòâåííîãî
âèäà.

Êàê ñëåäóåò èç âûøåñêàçàííîãî, ïàðàëëåëè ìåæäó õàðàêòåðíûìè îñîáåííîñòÿìè
âèäîâ ãîëîìÿíîê è ýêîëîãè÷åñêèõ ðàñ îêóíÿ íàñòîëüêî ïîëíû, ÷òî èõ íåëüçÿ îáúÿñíèòü
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èíà÷å, ÷åì ñõîäíûì ïóòåì âîçíèêíîâåíèÿ. Ïî âñåé âåðîÿòíîñòè, â ãåîëîãè÷åñêè íåäàâ-
íåå âðåìÿ â Áàéêàëå ñóùåñòâîâàë êàêîé-òî ïðåäñòàâèòåëü ñåìåéñòâà Cottocomephoridae,
ïîëíîñòüþ ïåðåøåäøèé ê æèçíè â ïåëàãèàëè è âñëåäñòâèå ýòîãî ñòàâøèé æèâîðîäÿ-
ùèì. Ýòîò âèä áûë ïðåäñòàâëåí äâóìÿ ýêîëîãè÷åñêèìè ôîðìàìè, àíàëîãè÷íûìè òàêî-
âûì ó îáûêíîâåííîãî îêóíÿ. Äàëüíåéøàÿ äèâåðãåíöèÿ ôîðì íà ïðîòÿæåíèè ðÿäà ïîêî-
ëåíèé ïðèâåëà ê èõ âèäîâîìó îáîñîáëåíèþ ñ ñîõðàíåíèåì ðÿäà ïðèçíàêîâ âíóòðèâèäî-
âûõ ãðóïïèðîâîê (èíâåðñèÿ ñîîòíîøåíèÿ ïîëîâ). Öåëûé êîìïëåêñ ïðèçíàêîâ îáîèõ âè-
äîâ ïîçâîëÿåò ôîðìàëüíî âûäåëèòü èõ â îñîáîå ñåìåéñòâî Comephoridae; òàêîé ïðî-
öåññ, âåñüìà õàðàêòåðíûé äëÿ ðûá áîëüøèõ îçåð, Ìàéåðñ (1960) íàçûâàåò ÷ðåçìåðíîé
(supralimital) ñïåöèàëèçàöèåé.

Âåðîÿòíî, ïîäîáíûé ïðîöåññ âèäîâîãî îáîñîáëåíèÿ ýêîëîãè÷åñêèõ ôîðì ïðîèñõî-
äèë è ó äðóãèõ áàéêàëüñêèõ Cottoidei. Ä.Í. Òàëèåâ (1955) íàçûâàåò ïîäîáíûå âèäû “áëèç-
íåöàìè” 3 . Òàêîâû Asprocottus pulcher Taliev è A. megalops (Gratzianov), Abyssocottus
godlewskii (Dyb.) è A. pallidus (Taliev), Batrachocottus multiradiatus (Berg) è B. nikolwskii
(Berg), Cottoco mephorus grewingkii (Dyb.) è C. comephoroides (Berg); âåçäå ïåðâûì ìû
óïîìèíàåì âèä, êîòîðûé ìîã ïðîèçîéòè îò ìåëêîé ðàñû ðîäîíà÷àëüíîãî âèäà. Ê ñîæàëå-
íèþ, ïèòàíèå áàéêàëüñêèõ øèðîêîëîáîê, çà èñêëþ÷åíèåì ïîñëåäíåé ïàðû âèäîâ, èçó÷å-
íî íåäîñòàòî÷íî ïîëíî.

Íå ìåíåå íàãëÿäíûì ïðèìåðîì ÿâëÿþòñÿ èññûêêóëüñêèå ïðåäñòàâèòåëè ðîäà
Leuciscus. Â ýòîì îçåðå îáèòàþò äâà âèäà åëüöîâ — Leuciscus schmidti (Herzenstein) —
èññûêêóëüñêèé ÷åáàê è L. bergi (Kaschkarov) — èññûêêóëüñêèé ÷åáà÷îê; âèäû ýòè íà-
ñòîëüêî áëèçêè, ÷òî Â.Â. Âàñíåöîâ (1949) ñ÷èòàë èõ âîçðàñòíûìè ãðóïïàìè îäíîãî âèäà.
Òåì íå ìåíåå, èññëåäîâàíèÿ È.À. Ïèâíåâà (1951, 1958 è äð.) ïîçâîëÿåò ñ÷èòàòü èõ “õî-
ðîøèìè”, âïîëíå ñàìîñòîÿòåëüíûìè âèäàìè. L. bergi — ìåëêàÿ ôîðìà, ñàìöû êîòîðîé íà
5-ì ãîäó æèçíè äîñòèãàþò 126 ìì, à ñàìêè 121 ìì äëèíû. Íàïðîòèâ, ó L. schmidti 5-ëåòíèå
ñàìöû ìåëü÷å ñàìîê òîãî æå âîçðàñòà (232 è 237 ìì). Ó ÷åáà÷êà â ïîïóëÿöèè 75 % ñàì-
öîâ è 25 % ñàìîê, ó ÷åáàêà, íàïðîòèâ, ïðåîáëàäàþò ñàìêè (Òóðäàêîâ, 1956). Èññûêêóëü-
ñêèé ÷åáà÷îê 1-é ãîä æèçíè ïèòàåòñÿ ïëàíêòîíîì, à ïî äîñòèæåíèè 8–13 ìì äëèíû ïåðå-
õîäèò íà ïèòàíèå âîäîðîñëÿìè (Chara, Cladophora), à òàêæå äåòðèòîì. Áåäíûé êà÷å-
ñòâåííî è êîëè÷åñòâåííî ïëàíêòîí Èññûê-Êóëÿ (Ðûëîâ, 1935) íå ìîæåò öåëèêîì ïîêðûòü
ïîòðåáíîñòè ìíîãî÷èñëåííîé ïîïóëÿöèè ÷åáà÷êà. ×åáàê L. schmidti äî 16 ñì äëèíû ïè-
òàåòñÿ òàêæå õàðîé (Ïèâíåâ, 1951; Âàñíåöîâ, 1949; Òóðäàêîâ, 1956), íî çàòåì ïåðåõîäèò
íà ïèòàíèå êðóïíûìè ìîëëþñêàìè (Limnaea auricularia) è îò÷àñòè ðûáîé.

Ïðèìå÷àòåëüíî è òî, ÷òî ïî äàííûì È.À. Ïèâíåâà (1958), èññûêêóëüñêèé ÷åáà÷îê â
ñâîþ î÷åðåäü îáðàçóåò ýêîëîãè÷åñêèå ôîðìû (çàòîííûå, èëè êàìûøîâûå), âïîëíå àíà-
ëîãè÷íûå m. phragmiteti, îïèñàííûì ó ìíîãèõ ôîðì ðûá Ë.Ñ. Áåðãîì.

Ìû ïðèâåëè íàèáîëåå ÿðêèå ïðèìåðû “âèäîâ-áëèçíåöîâ”, âîçíèêøèõ, ïî íàøèì
ïðåäñòàâëåíèÿì, ñèìïàòðè÷åñêè èç ýêîëîãè÷åñêèõ ôîðì ðîäîíà÷àëüíûõ âèäîâ; ðàçó-
ìååòñÿ, ïîäîáíûé ïóòü âèäîîáðàçîâàíèÿ êàæåòñÿ âåðîÿòíûì äëÿ ìíîãèõ äðóãèõ. Â ÷à-
ñòíîñòè, âåðîÿòíî îáðàçîâàíèå ïîäîáíûì ïóòåì áîëüøîãî è ìàëîãî àìóäàðüèíñêèõ
ëîïàòîíîñîâ Pseudoscaphirhynchus kaufnanni (Bogdanov) è P. hermanni (Kessler); èç
íèõ ïåðâûé (êðóïíûé) âèä ïèòàåòñÿ ìåëêîé ðûáîé (Namachilus è äð.), âòîðîé ÿâëÿåòñÿ
áåíòîôàãîì (Íèêîëüñêèé, 1938). Óêàæåì íà Hemibarbus labeo (Pallas) è H. maculates
Bleeker (Àìóð è ðåêè Êèòàÿ), ïàìèðñêèõ ëæåîñìàíîâ — Schizopygopsis stoliczkai

3 Íå ñëåäóåò ñìåøèâàòü ñ âèäàìè-äâîéíèêàìè (sibling species) Ìàéðà. Òåðìèí Ä.Í. Òàëèåâà ïðåä-
ïîëàãàåò ïðîèñõîæäåíèå îò îáùåãî ïðåäêà; òåðìèí Ìàéðà, êàê óêàçûâàåò è ðåäàêòîð ðóññêîãî
ïåðåâîäà Â.Ã. Ãåïòíåð, ïîä÷åðêèâàåò ëèøü âíåøíåå ñõîäñòâî, íå îáÿçàòåëüíî îáóñëîâëåííîå ðîä-
ñòâîì.
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Steindachner è Sch. stoliczkai infr. sewerzowi Herzenstein, âîçìîæíî, òàêæå çîëîòîãî è
ñåðåáðÿíîãî êàðàñÿ – Carassius carassius (L.) è C. auratus hibero (Bloch).

Âîçíèêàåò âîïðîñ: ïî÷åìó ñëó÷àéíîå ñêðåùèâàíèå íå ïðåïÿòñòâóåò äèâåðãåíöèè
ôîðì ïðè èõ ñîâìåñòíîì îáèòàíèè. Îòâåòîâ íà íåãî ìîæåò áûòü íåñêîëüêî. Ïðåæäå
âñåãî, êàê óêàçûâàëîñü âûøå, åñòåñòâåííûé îòáîð ïðè ñîîòâåòñòâóþùåé åãî èíòåí-
ñèâíîñòè îòñåèâàåò âñå íåæåëàòåëüíûå êîìáèíàöèè ãåíîòèïîâ. Êðîìå òîãî, ñòîðîííè-
êè àëëîïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ, íåñîìíåííî, ïðåóâåëè÷èâàþò ðîëü èçîëÿöèè â
òðåõ èçìåðåíèÿõ è ïðåóìåíüøàþò çíà÷åíèå òàêîâîé â ÷åòâåðòîì èçìåðåíèè — âðåìå-
íè. Îáèòàþùèå ñîâìåñòíî ýêîëîãè÷åñêèå ôîðìû ìîãóò íåðåñòèòüñÿ â íåñêîëüêî ðàç-
íûå ñðîêè, ÷òî ïðàêòè÷åñêè èñêëþ÷àåò ìàññîâîå ñêðåùèâàíèå; åäèíè÷íûå ïîìåñè îò-
ñåèâàþòñÿ îòáîðîì. Â ýòîì íàñ óáåæäàåò îáùåèçâåñòíûé ôàêò, ÷òî ðûáû íà ïðîòÿæå-
íèè ïåðèîäà íåðåñòà, êàê ïðàâèëî, ðàçëè÷àþòñÿ ïî ëèíåéíûì ðàçìåðàì, âåñó è ñîîò-
íîøåíèþ ïîëîâ. Å.À. Êîðÿêîâ (1956) óêàçûâàåò, ÷òî ìàêñèìóì ïîÿâëåíèÿ íà ñâåò ëè-
÷èíîê ìàëîé ãîëîìÿíêè ïðèõîäèòñÿ íà âåñíó (àïðåëü–ìàé), à áîëüøîé — íà îñåíü
(îêòÿáðü). Åñòåñòâåííî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî òàê æå ðåçêî ðàçäåëÿþòñÿ ïåðèîäû îïëî-
äîòâîðåíèÿ ñàìîê. Ýêîëîãè÷åñêèå ðàñû âèäà-ïðåäêà ãîëîìÿíîê áûëè â òî æå âðåìÿ
ñåçîííûìè ðàñàìè.

Çäåñü óìåñòíî âñïîìíèòü, ÷òî òðîïè÷åñêèå ðûáû íåðåäêî õàðàêòåðèçóþòñÿ ÷ðåç-
âû÷àéíî ðàñòÿíóòûì ïåðèîäîì íåðåñòà, ÷òî âåñüìà áëàãîïðèÿòñòâóåò âîçíèêíîâåíèþ
ñîâìåñòíî îáèòàþùèõ ðàñ, à â äàëüíåéøåì — ñèìïàòðè÷åñêèõ âèäîâ. Áûòü ìîæåò, èìåííî
ýòî ñïîñîáñòâîâàëî âîçíèêíîâåíèþ â êðóïíûõ òðîïè÷åñêèõ îçåðàõ öåëûõ “áóêåòîâ” ñèì-
ïàòðè÷åñêèõ âèäîâ. Ïðîòèâíèêè íåãåîãðàôè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ ñêëîííû â ïîäîá-
íûõ ñëó÷àÿõ äîïóñêàòü âñëåä çà Ìàéðîì ìíîãîêðàòíóþ êîëîíèçàöèþ îáðàçîâàâøèìèñÿ
â èçîëÿöèè âèäàìè íîâûõ àðåàëîâ; íî ïîäîáíîå îáúÿñíåíèå âûãëÿäèò èñêóññòâåííûì,
îñîáåííî êîãäà ïðèâëåêàåòñÿ äëÿ îáúÿñíåíèÿ âîçíèêíîâåíèÿ è âíóòðèâèäîâûõ ôîðì. Â
êà÷åñòâå ïðèìåðà ïîäîáíîé êîëîíèçàöèè Ìàéð ïðèâîäèò êðóïíóþ è ìåëêóþ ôîðìû íèëü-
ñêîãî îêóíÿ Lates, îáíàðóæåííûå âî ìíîãèõ îçåðàõ Àôðèêè Óîðòèíãòîíîì. Âîïðåêè
ìíåíèþ Ìàéðà, äèâåðãåíöèþ âèäà íà ïîäîáíûå ôîðìû ïðåäñòàâèòü ãîðàçäî ëåã÷å, ÷åì
äâóêðàòíóþ êîëîíèçàöèþ.

Íàêîíåö, íå èñêëþ÷åíà âîçìîæíîñòü, ÷òî ôèçèîëîãè÷åñêèå ìåõàíèçìû, ïðåïÿò-
ñòâóþùèå ñêðåùèâàíèþ, ìîãóò ðàçâèâàòüñÿ íà ðàííåì ýòàïå äèâåðãåíöèè. Îäíèì èç òà-
êèõ ïðèñïîñîáëåíèé ìîæåò áûòü ãèíîãåíåç èëè ëîæíîå ñêðåùèâàíèå, ïåðâîíà÷àëüíî
îáíàðóæåííîå ó Mollienisia formosa (Hubbs, Hubbs, 1932) è ñåðåáðÿíîãî êàðàñÿ (Carassus
auratus gibelio) (Ãîëîâèíñêàÿ è Ðîìàøîâ, 1947). Ïîñëåäíèå ðàáîòû Í.È. Íèêîëþêèíà
(1946, 1960) è Ä.Ä. Ðîìàøîâà è Ê.À. Ãîëîâèíñêîé (1960) çàñòàâëÿþò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî
ýòî ÿâëåíèå — íå òàêàÿ óæ áîëüøàÿ ðåäêîñòü: ñàìêè Caspialosa, Rutilus, Leuciscus,
Scardinus, Diptychus, Albuburnus, Carassus, Nemachilus è Lucioperca â óñëîâèÿõ ýêñïåðè-
ìåíòà ïðîÿâëÿþò ñïîñîáíîñòü ê ãèíîãåíåçó. Ä.Í. Òàëèåâ (1955) ïðåäïîëàãàë íàëè÷èå
ãèíîãåíåçà ó ãîëîìÿíîê; õîòÿ ïîñëåäíèå äàííûå (Êîðÿêîâ, 1955) êàê áóäòî íå ïîäòâåðæ-
äàþò ýòó ãèïîòåçó, íåò îñíîâàíèé îòðèöàòü åå äëÿ äðóãèõ ðûá.

Âîçíèêàåò âîïðîñ, ïî÷åìó æå â îäíèõ ñëó÷àÿõ ýêîëîãè÷åñêèå ðàñû äèâåðãèðóþò äî
ñòåïåíè âèäîâ, â òî âðåìÿ êàê â äðóãèõ ñëó÷àÿõ ýòîãî íå íàáëþäàëîñü? Âåðîÿòíî, äëÿ
ïîäîáíîé äèâåðãåíöèè òðåáóåòñÿ äîëãèé ïåðèîä ñóùåñòâîâàíèÿ îáîñîáëåííîé ïîïóëÿ-
öèè è íàëè÷èå ñâîáîäíûõ íèø â áèîöåíîçàõ; ïîäòâåðæäåíèåì ýòîìó ìîæåò áûòü óñèëå-
íèå âèäîîáðàçîâàíèÿ â áîëüøèõ îçåðàõ, ñóùåñòâóþùèõ áîëüøèé ñðîê, ÷åì îáû÷íûå
âîäîåìû. Ñðîê ýòîò ìîæåò áûòü íå òàê óæ âåëèê — ïî Ìàéåðñó (1960), ïîòðåáîâàëîñü íå
ñâûøå 10000 ëåò, ÷òîáû â îç. Ëàíàî (î-â Ìèíäàíàî Ôèëèïïèíñêîãî àðõèïåëàãà) âîçíèê-
ëè ýíäåìè÷íûå âèäû è äàæå ðîäû êàðïîâûõ; âðÿä ëè Èññûê-Êóëü íàìíîãî ñòàðøå Ëà-
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íàî. Íî âîçðàñò áîëüøèíñòâà íàøèõ îçåð è ðåê çíà÷èòåëüíî ìåíüøå äàæå ýòîé, íè÷òîæ-
íîé ñ òî÷êè çðåíèÿ ãåîëîãà, âåëè÷èíû.

Ïîäîáíûå ïîëîæåíèÿ ìîãóò ïîêàçàòüñÿ ãèïîòåòè÷íûìè, íî ñëåäóåò ïîìíèòü, ÷òî
ãîðàçäî ëåã÷å îáúÿñíèòü ïðè÷èíó êàêîãî-ëèáî ÿâëåíèÿ, ÷åì òî, ïî÷åìó ýòî ÿâëåíèå, íå-
ñìîòðÿ íà áëàãîïðèÿòíûå óñëîâèÿ, âñå-òàêè íå ïðîèçîøëî.

Ïîäâîäÿ èòîãè âûøåñêàçàííîìó, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ìàòåðèàëîì äëÿ ñèì-
ïàòðè÷åñêîãî âèäîîáðàçîâàíèÿ ó ðûá ÿâëÿþòñÿ âíóòðèâèäîâûå ãðóïïèðîâêè, õàðàêòå-
ðèçóþùèåñÿ ðàçëè÷íûì òåìïîì ðîñòà. Ðàçëè÷èå â ðàçìåðàõ îïðåäåëÿåò ïèùåâóþ ñïå-
öèàëèçàöèþ, à òàêæå íåðàâíîìåðíîñòü ïîëîâîãî ñîçðåâàíèÿ; èç íèõ ïåðâîå ÿâëåíèå ñíè-
æàåò íàïðÿæåííîñòü ïèùåâûõ âçàèìîîòíîøåíèé, âòîðîå — çàòðóäíÿåò ñêðåùèâàíèå è
áëàãîïðèÿòñòâóåò äàëüíåéøåé äèâåðãåíöèè. Ïîäîáíûé ïðîöåññ â ðÿäå ïîêîëåíèé ìîæåò
ïðèâåñòè ê âèäîâîìó îáîñîáëåíèþ âíóòðèâèäîâûõ ôîðì áåç êàêîé áû òî íè áûëî ãåî-
ãðàôè÷åñêîé èçîëÿöèè. Íå èñêëþ÷åíà âîçìîæíîñòü, ÷òî ïîäîáíûé òèï äèâåðãåíöèè ïðè-
ñóù äðóãèì æèâîòíûì, â ÷àñòíîñòè áåñïîçâîíî÷íûì (ãàììàðèäû Áàéêàëà, ìîëëþñêè
âåëèêèõ àôðèêàíñêèõ îçåð), íî â äàííîì ñëó÷àå ïèùåâîé ñïåöèàëèçàöèè ìîæåò è íå
íàáëþäàòüñÿ, îñîáåííî ó âñåÿäíûõ, à òàêæå ðàñòèòåëüíîÿäíûõ ðûá. Âñå ýòî ëèøü ïðåä-
ïîëîæåíèÿ; òîëüêî äåòàëüíîå èçó÷åíèå ïèòàíèÿ è ïèùåâûõ âçàèìîîòíîøåíèé è èíûõ
ñòîðîí áèîëîãèè ïîäîáíûõ âèäîâ ìîæåò ïîäòâåðäèòü ðàñïðîñòðàíåíèå íàøåé ãèïîòåçû
íà äðóãèå ãðóïïû æèâîòíûõ.
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3. Âëèÿíèå òåìïåðàòóðû íà ðàçâèòèå
ïîéêèëîòåðìíûõ æèâîòíûõ

3.1. Ïîêàçàòåëüíûå ãðóïïîâûå óðàâíåíèÿ ðàçâèòèÿ

Èç âñåõ àáèîòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ âíåøíåé ñðåäû, âëèÿþùèõ íà ðàñïðîñòðàíåíèå,
îáðàç æèçíè è ðàçâèòèå îðãàíèçìîâ, íàèáîëåå âàæíûì ÿâëÿåòñÿ òåìïåðàòóðà. Çíà÷åíèå
ýòîãî ôàêòîðà òåì áîëåå âåëèêî, ÷òî îí îïðåäåëÿåò ðÿä äðóãèõ (ïëîòíîñòü è âÿçêîñòü
âîäû, êîíöåíòðàöèþ ðàñòâîðåííûõ â íåé ãàçîâ, âëàæíîñòü âîçäóõà è ò.ä.). Òåïëîêðîâ-
íûå (ãîìîéîòåðìíûå) æèâîòíûå ìåíåå çàâèñÿò â ñâîåì ðàçâèòèè îò òåìïåðàòóðû, íî
ïðè ýòîì íåñóò ñóùåñòâåííóþ ýíåðãåòè÷åñêóþ íàãðóçêó, íàïðàâëåííóþ íà ñîõðàíåíèå
âíóòðåííåé ñðåäû íà ïîñòîÿííîì óðîâíå. Ïñåâäîãîìîéîòåðìíûå æèâîòíûå (òåðìèí
Ë.À. Çåíêåâè÷à, 1951) ìîðñêèõ ãëóáèí, ïåùåð è îò÷àñòè ïî÷âåííûå îáèòàþò ïðè ïîñòî-
ÿííîé èëè ïî÷òè ïîñòîÿííîé òåìïåðàòóðå âíåøíåé ñðåäû, íî äëÿ ýòîãî èì ïðèøëîñü
óäàëèòüñÿ îò òîðíûõ äîðîã ýâîëþöèè. Íàêîíåö, ãðîìàäíîå áîëüøèíñòâî îðãàíèçìîâ (âñå
ðàñòåíèÿ è ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî òàêñîíîâ æèâîòíûõ) ïîéêèëîòåðìíû è â ñâîåé
æèçíè âûíóæäåíû ïðèñïîñîáëÿòüñÿ òåì èëè èíûì ñïîñîáîì ê èçìåíåíèÿì òåìïåðàòó-
ðû. Âëèÿíèå ïîñëåäíåé íà ñêîðîñòü âñåõ æèçíåííûõ ïðîöåññîâ è, â ÷àñòíîñòè, ðàçâè-
òèÿ, îáùåèçâåñòíî. Îäèí ïåðå÷åíü ëèòåðàòóðû, ïîñâÿùåííûé ýòîìó âîïðîñó, çàíÿë áû
öåëûå òîìà, è, òåì íå ìåíåå, ïðîáëåìà åùå äàëåêà îò ðàçðåøåíèÿ.

Ðå÷ü èäåò î êîëè÷åñòâåííîé òðàêòîâêå ÿâëåíèÿ. Âñå àâòîðû ïðèõîäÿò ê ñîãëàñíîìó
âûâîäó, åæå÷àñíî ïîäòâåðæäàåìîìó ïðàêòèêîé: â ñàìûõ îáùèõ ÷åðòàõ ïîâûøåíèå òåì-
ïåðàòóðû óñêîðÿåò ðàçâèòèå îðãàíèçìîâ; ñêîðîñòü ðàçâèòèÿ ðàñòåò, ïðîäîëæèòåëüíîñòü
åãî ôàç óìåíüøàåòñÿ. Ïîæàëóé, ëèøü ýòà, ñòàâøàÿ àçáó÷íîé, èñòèíà ðàçäåëÿåòñÿ âñåìè
èññëåäîâàòåëÿìè áåç èñêëþ÷åíèÿ. Ôîðìà ñâÿçè òåìïåðàòóðû ñî ñêîðîñòüþ (èëè ïðîäîë-
æèòåëüíîñòüþ) ðàçâèòèÿ îñòàåòñÿ íåÿñíîé, íî îòíþäü íå èç-çà íåäîñòàòêà ãèïîòåç è
ìàòåìàòè÷åñêèõ ìîäåëåé. Äî ñèõ ïîð íå áûëî ïðåäëîæåíî óðàâíåíèÿ, êîòîðîå ñ äîñòà-
òî÷íîé òî÷íîñòüþ îïèñûâàëî áû èíòåðåñóþùóþ íàñ ñâÿçü äëÿ âñåõ îáúåêòîâ. Íèæå
ïðèâîäÿòñÿ íàèáîëåå âàæíûå ïîïûòêè ïîäîáíîãî ðîäà; ïðè ýòîì ìû íå ïðåòåíäóåì íà
ïîëíîòó àíàëèçà.

Âåðîÿòíî, íàèáîëåå ðàííèì è äî ñèõ ïîð åùå ìíîãèìè ðàçäåëÿåìûì ÿâëÿåòñÿ ìíå-
íèå î ãèïåðáîëè÷åñêîé ñâÿçè òåìïåðàòóðû è ðàçâèòèÿ, ñôîðìóëèðîâàííîå Ýòòèíãåíîì
(Oettingen, 1878) äëÿ ðàñòåíèé è íåîäíîêðàòíî âûäâèãàâøååñÿ ïîä íàçâàíèÿìè “ïðàâè-
ëà ñóììû òåìïåðàòóð” Áëóíêà (Blunck, 1923), ïîñòîÿíñòâà ÷èñëà ãðàäóñîäíåé (Reibisch,
1902), ñóììû ýôôåêòèâíûõ òåìïåðàòóð (Glenn, 1922; Êîæàí÷èêîâ, 1961 è äð.). Ýòà çàâè-
ñèìîñòü âûðàæàåòñÿ óðàâíåíèåì

                                                    (u – k) t = const,                                                       (1)
ãäå u — òåìïåðàòóðà â ãðàäóñàõ Öåëüñèÿ; k — êîíñòàíòà, îáîçíà÷àþùàÿ ïîðîã ðàçâèòèÿ,
òó òåìïåðàòóðó, ïðè êîòîðîé ðàçâèòèå ïðåêðàùàåòñÿ; t — äëèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ. Íå-
òðóäíî óâèäåòü â ýòîì âûðàæåíèè òèïè÷íîå óðàâíåíèå ãèïåðáîëû:

Ìåäíèêîâ Á.Ì. 1965.  Âëèÿíèå òåìïåðàòóðû íà ðàçâèòèå ïîéêèëîòåðìíûõ æèâîòíûõ // Æóðí. îáù.
áèîë. Ò.26.  ¹ 2. Ñ.190–220.

a y= x , (2)
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k=
�y
�x

kN2    = eN1

(       )1 – 1
T2    T1

1 Ïîêàçàòåëü k  ðàñøèôðîâûâàåòñÿ êàê ÷àñòíîå îò äåëåíèÿ ýíåðãèè àêòèâàöèè íà ãàçîâóþ êîíñòàí-
òó; åñòåñòâåííî, âû÷èñëÿòü ýíåðãèþ àêòèâàöèè ñòîëü ñëîæíîãî ïðîöåññà, êàê ðàçâèòèå, ïîäîáíî
òîìó, êàê ýòî äåëàþò ïîñëåäîâàòåëè øêîëû Êðîçüå, ìîæíî ëèøü ôîðìàëüíî.

ãäå à —  êîíñòàíòà. Îáðàùåííàÿ âåëè÷èíà ïðîäîëæèòåëüíîñòè ðàçâèòèÿ (ñêîðîñòü ðàç-
âèòèÿ), ñîãëàñíî óðàâíåíèþ ãèïåðáîëû, — ëèíåéíàÿ ôóíêöèÿ, êîýôôèöèåíò êîòîðîé

èìåíóåòñÿ êîýôôèöèåíòîì ëàáèëüíîñòè (Êîæàí÷èêîâ, 1948). Ê ñîæàëåíèþ, ïðîèçâåäå-
íèå òåìïåðàòóðû íà ïðîäîëæèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ íå ÿâëÿåòñÿ êîíñòàíòîé. Ñîîòâåòñòâåí-
íî, ãðàôèê ñêîðîñòè ðàçâèòèÿ — ëèíèÿ íå ïðÿìàÿ, à ñêîðåå ñèãìîèäàëüíàÿ (Janisch, 1927).
Ýòî îòìå÷àåò è È.Â. Êîæàí÷èêîâ (1961), óêàçûâàÿ, ÷òî “ñóììà ýôôåêòèâíûõ òåìïåðàòóð
íå ÿâëÿåòñÿ êîíñòàíòîé â ìàòåìàòè÷åñêîì ñìûñëå ñëîâà”. Òåì íå ìåíåå, ïîäîáíûå ïðåä-
ñòàâëåíèÿ øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû, îñîáåííî ñðåäè èññëåäîâàòåëåé, èçó÷àþùèõ ðàçâè-
òèå íàñåêîìûõ, è â äàííîì ñëó÷àå, êàê ìû óâèäèì íèæå, íå áåç îñíîâàíèÿ. Íåðåäêî äëÿ
ëó÷øåãî ñîãëàñîâàíèÿ ðàñ÷åòíûõ äàííûõ ñ ýêñïåðèìåíòàëüíûìè ïðèìåíÿþòñÿ ìîäèôè-
êàöèè Ðîääà (1952), Àíäðåâàðòà (Andrewartha, 1944) è Áåëåðàäåêà (Belehradek, 1935), íà
êîòîðûõ ìû îñòàíàâëèâàòüñÿ íå áóäåì. Ïðèìåíåíèå ãèïåðáîëè÷åñêèõ óðàâíåíèé ê ýìá-
ðèîíàëüíîìó ðàçâèòèþ ðûá (ñóììà ãðàäóñîäíåé) ïîòåðÿëî ñìûñë, êàê òîëüêî îáíàðóæè-
ëîñü, ÷òî ïîñëåäíÿÿ âåëè÷èíà îñòàåòñÿ ïîñòîÿííîé ëèøü â î÷åíü óçêîì äèàïàçîíå òåì-
ïåðàòóðû. Ïîýòîìó âû÷èñëåíèå ñóììû ãðàäóñîäíåé äëÿ ðûá (èñêëþ÷àÿ, áûòü ìîæåò,
òðåñêîâûõ) ÿâëÿåòñÿ ëèøü ÿðêèì ïðîÿâëåíèåì èíåðöèè ìûøëåíèÿ.

Íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ, ÷òî ñâÿçü ìåæäó ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ðàçâèòèÿ è òåìïåðàòó-
ðîé â èíòåðâàëå òåìïåðàòóð, áëàãîïðèÿòíîì äëÿ ðàçâèòèÿ, ëó÷øå âñåãî âûðàæàåòñÿ óðàâ-
íåíèåì Àððåíèóñà êàê íàèáîëåå îáîñíîâàííûì ñ òî÷êè çðåíèÿ òåðìîäèíàìèêè:

ãäå Ò1 è Ò2 — òåìïåðàòóðû â ãðàäóñàõ Êåëüâèíà, ñîîòâåòñòâóþùèå íèæíåé è âåðõíåé
ãðàíèöå íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ; N1 è N2 — ñîîòâåòñòâåííî ïðîäîëæèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ;
k — êîíñòàíòà1  è å — îñíîâàíèå íàòóðàëüíûõ ëîãàðèôìîâ.

Òàóòè (Tauti, 1925) ïîêàçàë, ÷òî â ñëó÷àå ñðàâíèòåëüíî óçêîãî äèàïàçîíà òåìïåðà-
òóð óðàâíåíèþ ìîæíî ïðèäàòü ñëåäóþùóþ ôîðìó:

ãäå t1 è t2 — òåìïåðàòóðû â ãðàäóñàõ Öåëüñèÿ. Åñòåñòâåííî, ÷òî åñëè t1 > t2, òî
k(t1 – t2)<0.

Òàóòè è ïîñëåäóþùèå ÿïîíñêèå àâòîðû óïîòðåáëÿëè ýòî óðàâíåíèå â íåñêîëüêî
èíîé ìîäèôèêàöèè:

Nekt=const
(Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è â óðàâíåíèÿõ (5) è (4)).

Òåìè æå àâòîðàìè áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî âûøå è íèæå òåìïåðàòóð, áëàãîïðèÿò-
ñòâóþùèõ ðàçâèòèþ, ôóíêöèÿ ïðèîáðåòàåò èíóþ ôîðìó.

Äëÿ èññëåäîâàíèÿ ïîäîáíûõ çàâèñèìîñòåé óäîáåí ãðàôè÷åñêèé àíàëèç ñ ïðèìåíå-
íèåì ôóíêöèîíàëüíûõ (ëîãàðèôìè÷åñêèõ è ïîëóëîãàðèôìè÷åñêèõ) øêàë. Ïðèìåðîì
ìîæåò ñëóæèòü ðèñ. 1: èç íåãî ñëåäóåò, ÷òî ãðàôèê èññëåäóåìîé ôóíêöèè â èíòåðâàëå
áëàãîïðèÿòíûõ òåìïåðàòóð ïðÿìîëèíååí.

Â äàëüíåéøåì èññëåäîâàíèå âëèÿíèÿ òåìïåðàòóðû íà ðàçâèòèå ïîøëî ðàçíûìè
ïóòÿìè. Ðÿä àâòîðîâ (îáçîð ïîäîáíûõ ïîïûòîê â ïðèìåíåíèè ê ðàçâèòèþ íàñåêîìûõ äàí

N2    = eN1

k(t1–t2)

(3)

(4)

(5)

(6)

(7)
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Øîâýíîì — Chauvin, 1942) ïûòàë-
ñÿ íàéòè óðàâíåíèå, óäîâëåòâîðè-
òåëüíî îïèñûâàþùåå ïðîäîëæè-
òåëüíîñòü ðàçâèòèÿ ïðè âñåõ òåìïå-
ðàòóðàõ, â òîì ÷èñëå è îòëè÷àþùèõ-
ñÿ îò îïòèìàëüíûõ. Öåííîñòü áîëü-
øèíñòâà ýòèõ ïîïûòîê âñëåä çà Øî-
âýíîì ñëåäóåò ïðèçíàòü ñîìíèòåëü-
íîé. Ðàçóìååòñÿ, ìîæíî ïðàêòè÷åñ-
êè ëþáóþ êðèâóþ âûðàçèòü, íàïðè-
ìåð, èíòåðïîëÿöèîííûì ìíîãî÷ëå-
íîì ñ ëþáîé ñòåïåíüþ ïðèáëèæåíèÿ,
íî âñå ýòè óðàâíåíèÿ áóäóò íîñèòü
ôîðìàëüíûé õàðàêòåð; îíè íå âñêðû-
âàþò áèîëîãè÷åñêèõ çàêîíîìåðíîñ-
òåé è, â ëó÷øåì ñëó÷àå, ïðèãîäíû
ëèøü äëÿ èíòåðïîëÿöèè. Ïî âñåé âå-
ðîÿòíîñòè, ëèøü öåïíàÿ ôîðìóëà

ßíèøà (Janish, 1927) èìååò çíà÷åíèå, òàê êàê ïîä÷åðêèâàåò ïðîòèâîðå÷èâîå âëèÿíèå òåì-
ïåðàòóðû íà æèçíåííûå ïðîöåññû. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ îðãàíèçìà — ñóììà
ïðîäîëæèòåëüíîñòåé ìíîãèõ òûñÿ÷ õèìè÷åñêèõ ðåàêöèé, ïðîèñõîäÿùèõ â åãî êëåòêàõ.
Êàê èçâåñòíî, áîëüøèíñòâî áèîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé êàòàëèçèðóåòñÿ ôåðìåíòàìè; ïîâû-
øåíèå òåìïåðàòóðû, óñêîðÿÿ ðåàêöèþ, â òî æå âðåìÿ âûçûâàåò îáðàòèìóþ èíàêòèâàöèþ
êàòàëèçàòîðà. Ïîýòîìó âðÿä ëè ìîæíî ñîãëàñèòüñÿ ñ È.Â. Êîæàí÷èêîâûì (1961), îòðèöà-
þùèì áèîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå öåïíûõ óðàâíåíèé òèïà

ãäå  ó — ïðîäîëæèòåëüíîñòü áèîëîãè÷åñêîãî ïðîöåññà, õ — òåìïåðàòóðà, m, à, a1 —
êîíñòàíòû. Íî ãîëîâîëîìíàÿ òðóäíîñòü îïðåäåëåíèÿ ïàðàìåòðîâ óðàâíåíèÿ ßíèøà ïî
ýìïèðè÷åñêèì äàííûì äî ñèõ ïîð îòïóãèâàåò îò íåãî èññëåäîâàòåëåé.

Âòîðîå, âåñüìà ïåðñïåêòèâíîå, íàïðàâëåíèå, óñïåøíî ðàçâèâàåìîå Á.Ï. Óøàêî-
âûì (1956) è åãî øêîëîé, óâîäèò íàñ çà ïðåäåëû çîíû áëàãîïðèÿòíûõ äëÿ ðàçâèòèÿ (áèî-
êèíåòè÷åñêèõ) òåìïåðàòóð. Èññëåäîâàòåëè ýòîãî íàïðàâëåíèÿ èçó÷àþò òåðìîðåçèñòåíò-
íîñòü è òåðìîëàáèëüíîñòü (àíàëèç ýòèõ ïîíÿòèé äàí È.Â. Èâëåâîé, 1962) öåëûõ îðãà-
íèçìîâ, èõ îðãàíîâ, òêàíåé, êëåòîê è ôåðìåíòîâ íà ãðàíèöàõ (÷àùå âñåãî íà âåðõíåé
ãðàíèöå) óñëîâèé èõ ñóùåñòâîâàíèÿ. Àíàëèç ýòèõ ðàáîò íå ÿâëÿåòñÿ íàøåé çàäà÷åé.

Â ñâîåé ðàáîòå ìû ïîøëè ïî äðóãîìó ïóòè, ïûòàÿñü íàéòè çàêîíîìåðíîñòè âëèÿ-
íèÿ òåìïåðàòóðû íà ðàçâèòèå íå îòäåëüíî âçÿòîãî îðãàíèçìà, à îáùèå, èìåþùèå ñèëó â
ïðåäåëàõ êàêîé-ëèáî ãðóïïû ïîéêèëîòåðìíûõ æèâîòíûõ. Ïåðâîíà÷àëüíî íàøåé öåëüþ
áûëà ðàçðàáîòêà íîâûõ ìåòîäîâ îïðåäåëåíèÿ ïðîäóêöèè ïëàíêòîíà ðàçíûõ øèðîò, íî
ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû èìåþò, êàê íàì ïðåäñòàâëÿåòñÿ, îáùåáèîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå.

Äëÿ îïðåäåëåíèÿ ôîðìû ñâÿçè òåìïåðàòóðû ñ ïðîäîëæèòåëüíîñòüþ ìåòàìîðôîçà
âåñëîíîãèõ ðà÷êîâ (Calanoida) íàìè áûë ïðèìåíåí ãðàôè÷åñêèé àíàëèç (Ìåäíèêîâ, 1962).
Âñå äîñòóïíûå íàì ëèòåðàòóðíûå äàííûå î ïðîäîëæèòåëüíîñòè íàóïëèàëüíûõ è êîïå-
ïîäèòíûõ ñòàäèé áûëè íàíåñåíû íà ïîëóëîãàðèôìè÷åñêèé ãðàôèê. Â ðåçóëüòàòå ïîëó-
÷èëàñü íåîæèäàííî ïðîñòàÿ ëèíåéíàÿ ôóíêöèÿ, êîòîðóþ ìîæíî áûëî òðàêòîâàòü êàê
ïîêàçàòåëüíóþ. Â ñîãëàñèè ñ óðàâíåíèåì Àððåíèóñà-Òàóòè ìû âûðàçèëè åå óðàâíåíèåì

                                                                           
  Nt=Aek�	t,

Ðèñ. 1. Âëèÿíèå òåìïåðàòóðû íà äëèòåëüíîñòü
èíêóáàöèîííîãî ïåðèîäà èêðû êàðïà (ïî
ßìàìîòî, 1933). Çäåñü è íà ðèñ. 2, 3, 4, 5 íà îñè
àáñöèññ òåìïåðàòóðà, °Ñ; íà îñè îðäèíàò
ïðîäîëæèòåëüíîñòü ðàçâèòèÿ, äíè. Ãðàôèê
ïîëóëîãàðèôìè÷åñêèé.
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