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��"-����� ��-���3 ����7�?��$ ���#�, � ������! �>���?�
7���� ��������, =����-� � <��)�������? � =��G���� 4��-?G��
��)=-���� =���=���>���-@��! )�!���")��, ������� =�"��-3?�
��#�) ��7����@ � ��)�! ��>-�/�=��3���! ��-���3!. ��/���")�
=���=���>-��� � ��#�-@��) ��=�) =����#��$ ���#� (����� 4��
4�����)�-@��� ��-���3 ������������3), � ���7� � =����#������)
�-� �-���$��) ��-�>���3) ���K��! <������� (L������, ��)���,
1977, 1988; O������, 1977; L-�>����, 1981; B)�#�-��-@���, 1982,
1987; B�-��, 1985; %��/��, 1986; �����, 1988 �"���?�, 1992, 2000,
2003; Hochachka, Somero, 2002).

�>������ 7���! ������� � ��"-����! ��-���3! ���#� � ��-�-
>���3 4��-�/������! <������� ���"���?��3 � =����? �����#@ ��
�������� � !�������� )���>�-������! =��G�����. �#��) �" ���>�-
-�� ��7��! � ���������-@��! � ��"-����) ��"#�$����3) =���"�-
��-�$ ����/��-@��/� �����3��3 ��/���")� 3�-3���3 4���/������-
��$ )���>�-�"). ���>������� )���>�-�")� ��#��, �>���?��! �
��"-����! 4��-�/������! ��-���3!, � ���7� >��!�)������� )�!�-
��")� �>��=�����3 �! 7�"��#�3��-@����� #�)��������?� �#���-
��-@��? =���=���>-3�)���@ )���>�-������! =���$. (�7��$K�3
��-@ � �#�=��G�� )���>�-�")� � ��"-����) ��-���3) ���#� =��-
��#-�7�� 4���/��������)� �>)���, =����-@�� =���=���>-���� � -?-
>�)� <������ �>��=��������3 #�=�-����-@��)� 4���/������)�
(4���/��������$ ����)���@?). ���>�$ ������� =��#����-3�� !�-
������ )���>�-�")� �, � ���������, 4���/��������/� �>)��� � ��/�-
��")��, �>���?��! � 4�����)�-@��! ��-���3! ���#�.

���>������� 4���/��������/� )���>�-�")� � =�$��-����)��!
� /�)�$����)��! 7������! ����������� ��-���?��3. �")���-
��� �������� )���>�-������! =��G����� � =�$��-����)��! � ��-
���������� � �")������) ��)=������� ����7�?��$ ���#� ��3-
"��� � "������-@��$ �����>�-@����@? ��������� � <���G�� <��-
)�����, ��� ������-3�� ������ �#�=��G�����! ��")�7�����$ 4��!
��/���")�� � ����K���� ��)=��������/� <������. � =�$��-����)-
��! �������$ =���G�= ���/�������3 �� ��"-����� 4��-�/������� ��-
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-���3 ���#���3 � ��)=����G�� 4���/��������/� �>)���, ��� =�"��-
-3�� �>��=������@ ���>!�#�)�$ ������@ 4���/����>7���3 ��/���"-
)�� #�7� � ���$�� ��>-�/�=��3���! ��-���3! ���#�. � /�)�$�-
���)��! )���>�-������� � <�"��-�/������� ���>������� �>)���
������� ��=���-��� �� =�##��7���� =����3����� ��)=�������
��-�. �����������, ��� � 4��! #��! ��=�� ��/���")�� ���/��������
4���/��������/� )���>�-�")� �� �")������ 4��-�/������! ��-�-
��$ "�)���� ��-���?��3 � ��3������ 4��! ��"-���$ ������-3�� ��#�
�" ��7��! =��>-�) 4��-�/������$ >��4���/�����.

�������) ���������) 4���/�� #-3 >�-@K������ ��/���")�� �-�-
7�� �4��>��$ )���>�-�") � )�!���")� �"�-�����3 ���-���#� �"
����7�?��$ ���#�, �/� �����=��� � ���-�"�G�3 �������3 �#��$ �"
/-����! "�#�� 4��-�/������$ >��4���/�����. �#�� �" ���������!
=��)���� >��!�)������! �#�=��G�$ ��/���")�� � ��"-����! ��-�-
��3! ���#� — =����-?����� �4��>��/� 4���/��������/� )���>�-
-�")� �� ���4��>��$ (Hochachka, 1982; Van den Thrillart, 1982;
B)�#�-��-@���, 1982; L������, ��)���, 1988; Hochachka, Somero,
2002).

�����#��, ��� "����� 4���/��������! )�!���")��, �>��=�����-
?��! 7�"��#�3��-@����@ ��/���")�� � ��"-����! 4��-�/������!
��-���3!, � ��) ���-� � 4�����)�-@��!, �=���>������ =���)���?
�������! "�����)�������$ <���G����������3 )���>�-������! =��-
G����� � ���-@��! =����#��! ��-���3!.
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 I

���&���
, ��'�Q 
QL��	,
���(�* ,��'���R����'�

����%�&����

���-���# ��� �#�� �" �������! ��)=������� ���K��$ ���#�,
�)�-, =�-��#�)�)�, ��K�?��� "������� � ��"���������� 7�"�� ��
��K�$ =-�����. �4��>��$ ��= )���>�-�")� �-�7�� �������) ��-
�������) 4���/�� #-3 =�#��-3?��/� >�-@K������ �����)����!
7���! �������. ��)�$ ������$ ������@ 4���/��������/� �>)���
���#� 7������! �>��=��������3 "� ���� �4��>��/� )���>�-�")�.
����) �>��"�), �4��>��$ )���>�-�") �-�7�� �������) �������-
��) 4���/�� � )��� 7���! �������.

�����)� /�"��>)��� � � ���������, =����>-���3 ���-���#� �
!�#� 4��-?G�� 7������/� )��� ����������� ��-�7�3-��@, =���>-
���3 =��"���� ���-���?��$�3 #�<<����G��G�� � �=�G��-�"�G��.
� 7������! �� ��"��! 4��=�! 4��-?G�����/� =��G���� �<��)���-
��-��@ �����)� /�"��>)��� ��"��$ ���=��� �-�7����� � 4<<��-
��������: �� ���=�G�<������/� =����>-���3 ���-���#� =����!���-
�@? ��-� � �#���-������! � ��������! )��/��-������! ��/���"-
)�� #� ������#�<<����G��������! ��/���� #�!���3 � /�)�$����-
)��! 7������!. �#���� ���>������� ��"����3 #�!���-@��$ ���-
��)� � ��"-����! 7������! ����� ��3"��� � 4��-�/������)� ��-
-���3)� (O������, 1977; B)�#�-��-@���, 1982; B�-��, 1985;
�"���?�, 1992, 2003).

�>������ 7���! ������� � ��#��$ � ��"#�K��$ ���#�! =����-
-� � <��)�������? #��! ��=�� ������)��! #�!���-@��! �����):
7�>����$ � -�/����$. � ��������! 7������! �����)� /�"��>)���
��"����-��@ � ��=���-���� ���$��$ �=�G��-�"�G��, ��� 4�� =���"�K-
-� � ������)�!, =����>-���� ���-���#� � ������! ��������-3��-
�3 =�� =�)��� ���!�$. ( ��)��! 4��! ���! ��=�� /�"��>)���, �
���7� ���=�G�<������/� =����>-���3 ���-���#� ����" =����!����@
��-�, � ��"-����! 7������! �<��)�����-��@ �����-@�� �����-
���G�$ #�!���-@��! �����) � ��"-����$ 4<<���������@? �"�-�-
��?��! ���-���# �" ����7�?��$ ���#�. �����������, ��� ���-
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>������� �������3 #�!���-@��! �����) �"��)���3"��� � �>��)
=-���) �������3 7������!. ,�� �"��)���3"@ ��� ��" �-�7�� ��-
�������) >�-@K�/� ��"���>��"�3 ��/���� #�!���3 � 7������! �,
=��7#� ���/�, � ��#��! ��/���")�� (
�/�-@, 1938; B)�-@/��"��,
1938; %��-�)�K��, 1944; U�#����, 1961; ����/����, 1962; O������,
%����, 1967; '�-3���, 1970; Lasiewski, Calder, 1971; �����G��, ����-
-��, 1972, 1974; Randall, 1972; O������, 1977; B)�#�-��-@���, 1982;
B�-��, 1985).

Z�-�/����������� =���>��"�����3 #�!���-@��$ �����)� 7����-
��! =������?� � ������������ � ��)� �������)� "�����)������3-
)�, ��� � 4��-?G�3 #��/�! �����) � ��/����. �#���� <��)�����-
��� ��/���� #�!���3 � 7������! � >�-@K�$ ���=��� "������ ��
��#��7���3 ���-���#� � ���#�. ,�� ��������3, =��7#� ���/�, � ��#-
��$ ���#�. ,��-?G�����3 �>��-��-������@ �������3 � 4<<�����-
����� <���G����������3 #�!���-@��$ �����)� #�)�����������3
�"������$ "�����)������@?, � ������������ � ������$ ������@ ��-
����������� #�!���3 (����#�����$ �>)��) ��"������� � �3#�: �#-
���-������� – )��/��-������� =�$��-����)��� — /�)�$����)-
��� ��/���")� (Hemmingsen, 1960; 
�-@���, 1968, 1978; �����, 1988;
�����, �����, 1999).

( ��3"� � 4��$ "�����)������@? �-�#��� ��)����@, ��� =�#!�#,
���������$ �� ����� �����3 4���/����� 7������!, >�- ��=�-@"�-
��� �.. �����G���) (1939) #-3 ���-�"� ���)��<��! �")�����$.
( ������������ � 4��$ �#��$, ��"�-@����) )��<�<�"��-�/������/�
=��/����� �-�7�� ���-������ �����3 4���/��������! =��G�����
��/���")��. ( =��-�#����� =����#�-��@ =�=���� 4��=���)����-@-
��/� =�#����7#���3 4��$ �#�� �.. �����G��� ((��>��/, 1956; ��-
-��, 1959; 
�-@���, 1968, 1978; Zar, 1968; �����, �����-�G��$, 1982;
�����, �����, 1999). �#���� ���-�" �����3 4���/��������/� �>)���
� ��#�-@��! ��=�� 7������! ��3��- >�-�� �-�7��? �������. %�-�
�������-���, ��� #����$ =���"���-@ � "������-@��$ ���=��� "���-
��� �� �>��"� 7�"�� 7������/�, =��7#� ���/�, �����3 #��/���-@��$
����������. (�� 4�� <������ �=��#�-3?� >�-@K�� )��<�<���G��-
��-@��� ��"���>��"�� �������3 ��/���� #�!���3 � 7������!.

�-�#��� ��)����@ ��"-����? ����G�? ��! �-� ���! ��/���")��
�� #�<�G�� ���-���#� � ���#�. � ����� 7������! =�� ���7����
���G�����G�� ���-���#� � ���#� �������@ #�!���3 =����������
�� )��3���3 � "������-@��) #��=�"��� ���G�����G�$. ,��� ��=
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#�!���3, =�-����K�$ ��"����� �������	
��
�
 � !���������$ #-3
�/��)��/� ��-������� ��/���")��, �>��=��������3 ��)=�������-
��)� ����G�3)� ��/���")�, ������� ��#�G���?��3 ��#�������)
���-���#�. 
��/�3 ����@ ��/���")�� ���/����� �� #�<�G�� ���-
-���#� ���7����) �����3 ������������� #�!���3, � 4���/������-
��� =����>����� � ��! ���=�-�3?��3 =���) ��������/� =����-?-
����3 �� ���4��>��� =��� )���>�-�")� (O������, %����, 1967;
O������, 1977; L������, ��)���, 1977, 1988; B�-��, 1985;
Hochachka, Somero, 2002). ,�� �
�
����	
���� ��= #�!���3.

O����>����@ � ���-���#� � ��"-����! ��/���")�� "������-@��
��-������3: �� =�-��$ ���-���#��$ "�����)���� (�>-�/�����
�4��>�) #� =�-��$ ��"�����)���� �� =���������3 ���-���#� �
���#� (�>-�/����� ���4��>�). ( =��-�#��) �-���� ����������
���-���#� �-�7�� ���>!�#�)�) ��-����) ��7�����3 ����! ��/�-
��")��. O�#��-3?��� >�-@K������ ��/���")�� "���)�?� � ��-
��K���� =����>����� � ���-���#� =��)�7������� =�-�7����
(O������, %����, 1967; O������, 1977 L������, ��)���, 1977,
1988). �/��)��$ #��=�"�� � ����K���� ���-���#��$ "�����)��-
�� — �-�#����� >��!�)������! �#�=��G�$, �<��)������K�!�3
� ��/���")��, 7�����! � ��"-����! ���-���#��! ��-���3!.

��"-����� ��/���")� ����������� ��-���?��3 ���7� � ����-
K���� #��=�"��� ��-�>���$ ���G�����G�� ���-���#� � ���#�. ���-
7����� ��#�� �=���>�� �����������@ � ���#� � >�-@K�) =���=�-
#�) ���G�����G�� ���-���#� � ����7�?��$ ���#�, ��-?��3 �/�
)���)�-@��� ���G�����G�� (=��3#�� 1 )-/-). ,�� ���	
��	�	
�-

��, � ������) �����3��3 )��/�� >��=�"��������, 7������ � /���-
��, ��>� ���3��! ��# � #�. ()���� � ��), ����@ ��/���")�� =��3�-
-3?� ����@ ������? ���������-@����@ � ��#��7���? ���-���#� �
���#� � � =���=�#�) �/� ���G�����G�� (����

��	�	
���). � 4��$
/��==� �����3��3 )��/�� �����>��"���, ��������� ��>� (-�����-
��� � ����@ �������!) � #�. (�����3 ���������-@����@ � ���-���-
#� � �����>������! ��/���")�� — �-�#����� ������������3 � =�-
���3���! ���-���#��! ��-���3!.

����) �>��"�), �������$ 4��-�/������$ =��>-�)�$, ��3"����$
� ��#��7����) ���-���#� � ���#�, 3�-3���3 �/� ��#������� � �=-
��#�-����! ��-���3! ������������3 ��! �-� ���! ��/���")��.
������ ���>������� 4���/��������/� )���>�-�")� � 7������!,
�>���?��!  � ��-���3! ��#������� ���-���#�? ( =��G���� 4��-
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-?G�� �<��)�����-��@ #�� �������! ������/�� ���/�������3 ��
#�<�G�� ���-���#� (O������, 1977; L������, ��)���, 1977, 1988;
B)�#�-��-@���, 1982; �"���?� 1992, 2003; Hochachka, Somero,
2002). O����$ ��= ���/�������3 �� ��#������� ���-���#� � ���#�
��3"�� � ������G��$ )�!���")��, ���-�����?��! 4<<���������@
�4��>��/� )���>�-�")� �� )�-���-3���), �-������) � �������)
�����3!. O��)���) ����/� �������/� ���/�������3 �� ��#����-
��� ���-���#� � ���#� �-�7��, � ���������, 7�>����3 �����)� �
��>, �>���?��! � ��#��)�! � ��#���������) ��#��7����) ���-
-���#�.

(����$ ��= ���/�������3 �� ���-���#��? ��#�����������@
��3"�� � 4��-?G�����$ =�������$��$ 4���/��������/� )���>�-
-�")�, �����3��$ =��7#� ���/� � ���-������ #�-� 4���/����>-
7���3 "� ���� ���4��>��! =��G�����, =��7#� ���/�, �/-���#��-
/� �>)���. 
����$ ��= 4���/��>)��� !��������� #-3 ��/���"-
)��, �>���?��! � ������� =��#�-7���-@��/� ���)��� � ��-���-
3! /�=����� �-� �������. � 4��$ /��==� 7������! �����3��3
)��/�� #����� >��=�"��������, �>���?��� � ����! ��-@�����
�����, -�����-@��� #������������ )�--?���, � ���7� =���"�-
�������� ����� (O������, %����, 1967; O������, 1977; Hochachka,
Somero, 2002).

���>�$ �#�=��G�����$ )�!���"), ������$ )�7�� ����)��-
�����@ ��� ���>�-�� 3��� ����7����$ ������� �����/� ��=�
���/�������3 �� ���-���#��? ��#�����������@ � ���#�, �>��-
��7�� � ��������! 7������!, �=���>��! � ������� #-���-@��-
/� ���)��� (�� �����-@��! ����� #� �����-@��! )��3G��) ��!�-
#��@�3 � ��-���3! �������. �������) ���������) 4���/�� �
4��! ��/���")�� �-�7�� /-���/��, "�=��� ������/� � ����3!,
=��7#� ���/� � =�����, �/��)��� (� 5–10 ��" =����K�?���
�>����? ���G�����G�? 4��/� ���#�����3 � 7������!, �>���-
?��! � ���)�-@��! ��-���3!) (O������, 1977; L������, ��)�-
��, 1988). � 4��$ /��==� �����3��3, � ���������, "�-���3 ��>-
��, =�������#��3 ����=�!�, )�#��. ,�� #�� �������� �#�=��-
G������ ������/�� ���>�-�� �����-��� ����7��� � 7������!,
�>���?��! � 4�����)�-@��! � ����� "����3 ��#��7���3 ���-
-���#� ��-���3!.
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1. ��+����+�	 ���&���
� ( ���&�RQL
��O�L O����
�� ���
Q

��#��7���� ���-���#� � ��#�, ��"#�!� � =���� — �������! ��-
=�! =����#��$ ���#� — ����������� ��-������3 � 4�� �>���3-
��-@���� �/���� ��7��? ��-@ � <��)�������� )��<�<���G����-@-
��! ���>�������$ ��/���� #�!���3 (O������, 1977; B)�#�-�-
�-@���, 1982; L������, ��)���, 1988; B�-��, 1985; �"���?�, 1992,
2000, 2003; Hochachka, Somero, 2002). ���G�����G�3 ���-���#� "��-
����-@�� ���@����� =�� ��"-����! �")�����3! �����3��3 ���#�: �
��"��� ��"��� /�#�, � ������� �����, =�� ��"��! ��)=�������!,
=�# #�$�����) ��)��<����! ���#���, ��-���3 ��"-����! ���#�-
����$ � ���#�, �����=�/����! ��"#�$����$ � #�.

���


-3 �"�����3 ���>�������$ ��#��/� #�!���3 ��7��$K�� "�������
�)��� ��#��7���� ���-���#� � 4��$ ���#�. ���G�����G�3 ���-���#�
�=��#�-3�� ���=��@ ��"����3 #�!���-@��$ �����)� � ��#��! 7����-
��!. �-�#��� ��)����@, ��� ���G�����G�3 ���-���#� � ��#� �� )��/�
��" ��7�, ��) � ��"#�!�. O� 4��$ =������ ��#��� 7������� ����7-
#��� =���������@ ����" ���� ��/��� #�!���3 ����@ >�-@K�� ��-���-
���� ��#� #-3 #����7���3 ���>��)�/� �����3 4���/��������/� �>)�-
��. � )���� �����������) =��#����-3���3 ���-�" <�������, ��"�-
��?��! �")������ ��#��7���3 ���-���#� � ��#�. � ��#��7���� ���-
-���#� � ��#� "������-@��� �-�3��� ���"����� �/� =��G��-@��� #��-
-���� � ��"#�K��$ ���#�, ������3 /������� � ��#��$ =����!����@?,
��)=�������, =���������� #��/�! �����������! �������, =���)�K�-
�����, � ���7� "�-���� <��������"���?��� �������3, �>�/���?���
���-���#�) ��#��? ���#� (����/����, 1962; O������, %����, 1967;
B)�#�-��-@���, 1976, 1982; O������, 1977; B�-��, 1985). (�7��)
<������), =����3��� �-�3?��) �� ��#��7���� ���-���#� � ��#�, �-�-
7�� ��)=�������. O���K���� ��)=������� ���#� ��"����� ���7�-
��� ��#��7���3 ���-���#� (Krogh, 1941; (��>��/, 1956; B)�#�-�-
�-@���, 1982; B�-��, 1985). ��)=��������3 "�����)���@ ���G�����-
G�� ���-���#� � =�����$ � )�����$ ��#� =��#����-��� � ��>-. 1.

�-���� >�-@K�/� ��-������� ��/����� (�-, #�����) "������-@��
���7��� ��#��7���� ���-���#� � ��#� "� ���� �/� ��=�-@"�����3 ��
��"-�7���� 4��! ��/��������! ��������. 
�<�G�� ���-���#� � ��#� �
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>�-@K�) ��-�������) ��/����� ���-������3 =�� ������$ ��)=�����-
��, � ���7� "�)�$, ��/#� ��#��)� =������ -@#�) � #����= ���-���#�
=���������� =����������3. O� 4��) =������) ��-������� ���������-
��/� � ��#� ���-���#� "������-@�� ���@�����. ��-� � !���K� �4����-
�����! ��#��)�! �/� ���G�����G�3 ������-3�� �� 7 #� 11 �)3/-, �� =��
��>-�/�=��3���! ��-���3!, �=�)3����! ��K�, ��#��7���� ���-���#�
)�7�� ���7��@�3 #� 0,3–0,7 �)3/- (O������, 1977; B)�#�-��-@���,
1982; B�-��, 1985). �#���������� ��#��7���� ���-���#� � ��#��$
���#� =����-� � <��)�������? � ��#��! ��/���")�� ��)=-���� �#�=-
��G�����! )�!���")��, ��)=������?��! �/� #�<�G��.

�����

(�"#�K��� #�!���� #��� ��"�)��) =�"�������) )��/� =���)�-
����� � ����� "����3 >��4���/�����. &�/��3 #����=����@ ���-���#�
��"#�!� �-�7�� ��7��$K�) ��-����) #����7���3 ��"�)��)� 7�-
�����)� ������/� �����3 4���/��������/� )���>�-�")�. ���)� ��/�,
)�-�3 ��=-�=����#����@ � ��=-��)����@ ��"#�!� =� ��������? �
��#�$ #��� ��")�7����@ 4��) 7������) =�##��7����@ ���������-
��? ��"��G� )�7#� ��)=�������$ ��-� � ��)=�������$ ���K��$ ���-
#�, ��� �-�7�� �#��) �" �������! <������� /�)�$����)��.

��)���3 �� �����#��� ��-���3 )�!���")�� ��#��/� � ��"#�K-
��/� #�!���3, ��=����#�������$ =������ ���-���#� �" ��/����
#�!���3 (7�>� � -�/��!) � ����@ =���G�=��-@�� �!�#��: ���-���#,
=�=�#�3  � -�/���, =��#������-@�� �������3���3 � �����$ =-����
�-�/�, ������3 �����-��� ��������?? =����!����@ 4��/� ��/���
#�!���3, � �7� �" 7�#��$ <�"� #�<<��#����� � ����@, ��� � � �-�-
��� ��#��/� #�!���3 (O������, %����, 1967; O������, 1977; B)�#�-

��%&�+� 1. ���G�����G�3 ���-���#� ()- / -),
 �������3?��/��3 � =�����$ � )�����$ ��#� =�� ��"��!

��)=�������!

��)=�������, °� O�����3 ��#� ������3 ��#�

0 10,29 7,97
10 8,02 6,35
15 7,22 5,79
20 6,57 5,31
30 5,57 4,46
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��-@���, 1982). ,�� 4<<���, =�-����K�$ ��"����� «=���#����
��-�"�» (Colosi, 1928, 1934), !��������� #-3 -�/����/� ��=� #�!�-
��3, �� �� �� ���=�������3���3 �� ���!�$��? �����)� �-��������-
/�! (%��-�)�K��, 1944; '�-3���, 1970; O������, 1977).

������ ��)��<����/� ��"#�!� #��������� =����3���$ � )��-
��)�-@��3 ���G�����G�3 ���-���#� ������-3�� 20,95% � ��!�) ��"-
#�!�, � =��G��-@��� #��-���� ���-���#� � ��"#�!� �� ������ )��3
������-3�� 159 )) ��.��. �/��)��� "������� #-3 4<<����������
/�"��>)��� ��"�)��! 7������! �)��� �������@ #�<<�"�� ���-���-
#�, ������3 � ��"#�!� =�������� � ����� ���3� ��" >������ =� ����-
����? � ��#��$ ���#�$ (Krogh, 1941; O������, %����, 1967). �������3
�������� #�<<�"�� (��������� ���/�) =����#��� � ��>-�G� 2.

 ��%&�+� 2.  ��������� #�<<�"�� #-3 ���-���#� (�)
(�)2 / )�� • ��)) =�� 20 °� (Krogh, 1941)

���#� �
� 2

(�"#�! 11,0
(�#� 0,000034
��KG� 0,000014
L���� 0,000013

O����-@�� ������ ��"#�!� =���������� =����3���$, #�!���� 7�-
�����! � ��"#�K��$ ���#� �>���� �� �/�����������3 ��#�������)
���-���#�. �#���� � ��������! �-���3! 4��-�/������� ��-���3 ����-
��, ��� =��G��-@��� #��-���� ���-���#� )�7�� )��3�@�3. O��7#�
���/�, �� 4<<���������@ ��"#�K��/� #�!���3 ������������ �-�3���
���"����� ��)=������� ���#� � �-�7����@ ��)��<���. O��G��-@���
#��-���� ���-���#� ���7����3 =��)���� �� 10 )) ��. ��. =�� ���-���-
��� ��)=������� �� 0 #� 37 °�. ( ��-���3! ������/��@3 =��G��-@���
#��-���� ���7� ����������� )��3���3: ��� =�#��� =��=��G����-@��
>���)���������)� #��-���?. O�� =�#`�)� � /��� �� 1 �)  =��G��-@-
��� #��-���� ���7����3 �� 11,3%. %���)���������� #��-���� ���7�-
���3 ��=�-����� =�� �/� ��������� �� ������ )��3 � �� ������ 5500 ).

���)� 4��/�, � ��������! )����! �>�����3 7������! ������
��"#�!� )�7�� >��@ "������-@�� �")������) (B)�#�-��-@���,
1982; B�-��, 1985). �=��)��, � ����!, #�=-�! � #��/�! "������!
�>�7���! ����=-������3 ��

2
 (/�=����=��3) � ��������������, =�-
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#��� =��G��-@��� #��-���� ���-���#�. ( 4��! )����! �>�����3 ��-
#��7���� ���-���#� )�7�� ���7��@�3 #� 15% � ��7�. ( ������-
��-@�� ��/-�>���! ����! ������ � /�<���� ��#��7���� ���-���#�
���@����� � =��#�-�! 15–20%, � ��-������� ��

2
 — � =��#�-�! 0,3–

3,8%. ��)���� �")���� ������ ��"#�!� ���7� � #�=-�! #����@��,
/#� /��"#3��3 =��G�. ( =����# ����7�����3 � #�=-�! "�-���/� #3�-
-�, =�=�-"�3, /����� ��#��7���� ���-���#� � ��"#�!� >�-� )����
20%, � ��

2
 ���7�-��@ #� 0,7%. ������ ��"#�!� � #�=-�! )��3���3

��� "������-@��� � ��������? /��"#���/� =����#�: � =�=�-"�3 ��-
#��7���� ���-���#� �)��@K����3 #� 17–19%, � ��

2 
���-��������3

#� 2–4%.
�")������$ ������ ��"#�!� !��������� ���7� #-3 =���. (�"#�!

� =��)�7����! )�7#� �����G�)� =���� ��#��7�� )�-� ���-���#�.
,�� ���>������@ /�"���/� ������� ��3"��� � ��-����) � =���� ����-
-3?��!�3 ��/��������! ���#�����$, ������?��! "�=��� ���-���-
#�. ���)� ��/��������! ������� ��-@<�# 7�-�"� �=���>�� =�/-�-
���@ ���-���# � ����@ >�-@K�! ��-�������!. ����-���-@��� =��-
G���� � =����! "����3� �� )��/�! <������� ���#�: ��)=�������,
�-�7�����, ���=��� �>)��� ��"#�!� =��� � ��)��<���$. �#�� �" ��-
��! <������� — #�7#@, >-�����?��$ =��� � =����!������$ "���
=���, ��� ���-����� ����-���-@��� =��G����, ���7�3 ���G�����G�?
���-���#� � 4��) =�������) �-��. �>-�/�=��3���$ #-3 #�!���3
������ ��"#�!� (=���7����3 ���G�����G�3 ���-���#� � =���K����$
������@ ��

2
) ��>-?#����3 ���7� "�)�$ =�# ��-��$ ���/�.

�-�#��� ��)����@, ��� )-���=���?���, �>���?��� � =�#"�)-
��! �>�7���! =�� ��#������� ���-���#� � �">���� ��

2
, -�/�� =�-

�����3� /�=����? � /�=����=��? =� ��������? � 7������)�, 7�-
����)� � �>����! ��-���3! (O������, 1977; B�-��, 1985). ,��
=���K����3 ����$������@ — �-�#����� 4��-?G�����! �#�=��G�$
� =����3���)� ��#������� ���-���#� � ���#�.

�)��@K���� 4<<���������� /�"��>)��� ��>-?#����3 � ��-�-
��3! ������/��@3, /#� ���7��� �>��� ��)��<����� #��-���� �, �-�-
#�����-@��, =��G��-@��� #��-���� ���-���#�. ( !�#� 4��-?G��
#�!���-@��$ �����)� � ��-���3! ������/��@3 �<��)�����-��@
�����-@�� ��=�� =���=���>���-@��! ����G�$ �� =���7����� =��G�-
�-@��� #��-���� ���-���#�, ������� ��-���� )�7�� ��"#�-��@ ��
#�� /��==�: «>��@>� "� ���-���#» � �#�=��G�� � /�=����� (%���-
��<�, 1937; %��>�K���, 1960, 1970, %�-@K����, 1972; B)�#�-�-
�-@���, 1976, 1982; �������, 1981; B�-��, 1985).
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2. ��'�Q 
QL��	 � ���(�* ,��'���R����-
'� ����%�&���� � U�(��QL ( ���&�RQL ���
�L

���-�" )��<�<���G����-@��! ���>�������$ ��/���� #�!���3 �
7������!, �>���?��! � ��"-����! 4��-�/������! ��-���3!, �-�-
7�� ������$ #-3 =���)���3 "�����)�������$ �! 4���/��������/�
)���>�-�")� � =����#��$ ���#�. ,��-?G������ =���>��"�����3
#�!���-@��$ �����)� � >�-@K�� ��"���>��"�� �� �������3 � <���-
G����������3, ��"������ ���>������3)� ���#�, ����� �"��)���3"���
(
�/�-@, 1938; %��-�)�K��, 1944; O������, %����, 1967; O������, 1977).
������@ 4���/��������/� )���>�-�")� )��/������� ���-�������-
�3 � =��G���� 4��-?G�� 7������!, ��� ��3"��� � �����������$ #�<-
<����G������$ � �=�G��-�"�G��$ �����)� /�"��>)���. � ��7#�)
4��=� <�-�/����������! =���>��"�����$ #�!���-@��$ �����)� 7�-
�����! �� 4<<���������@ �� <���G����������3 �/��)��� �-�3���
���"���?� 4��-�/������� ��-���3, =��7#� ���/�, ��#��7���� ���-�-
��#� � ���#�. � )���� �����������$ <����� ��"����3 #�!���-@-
��$ �����)� — ������@ #��/���-@��$ ���������� 7������/�, �=��-
#�-3?��$ �>`�) �/� 4���/�����.

��������� ����� ����������� ����

,��-?G�3 ��/���� #�!���3, ��3"����3 � �>��) =-���) �����-
��3 7������!, ��-?���� �����-@�� 4��=�� �����������/� =���>��"�-
����3 �����)� /�"��>)���. O�/-������ ���-���#� � =����� �������-
��! >��=�"�������! =����!�#�� � ��"�-@���� ���=�G�<������$ #�<-
<�"�� ����" �-������� )�)>���� =�� ���������� �=�G��-�"���-
�����! �������� ��-�, ���=����)�?��! ���-���#. '�"��>)�� ��-
��" =����!����@ ��-� (�-������? )�)>���� � =�����$K�! �-� ��-
��7��� �-������� �-�� #��/�! ��/���")��) — ���>�-�� =�����$
���=�G�<������$ ��= #�!���3 (
�/�-@, 1938; %��-�)�K��, 1944;
O������, %����, 1967; O������, 1977). O������ ���-���#� ��������-3-
���3 � �-���� ��-�#����� ��"����� �/� =��G��-@��/� #��-���3 � ����-
7�?��$ ���#� (>�-�� ������/�) � � �-����! (>�-�� ��"��/�).


�<<�"������ ������3���, =���#�-����)�� ���-���#�) � G���=-
-�")� �-���� ������-3�� �� >�-�� 0,5 )) (Krogh, 1941), �.�. /�"��>-
)�� ����" =����!����@ ��-� )�7�� �>��=����@ ���-���#�) ��/���"-
)� #��)����) �� >�-�� 1 )). ����� ��")��� �)�?�, � ���������,
=�����$K��. O����!����@? ��-� #�K�� � >�-�� ���=��� ��/���")�,
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�#���� =����!����@ � ��! �-� �=-?���� (��=��)��, � =-����! ���-
��$), �-� �-�7�� ��������������� (/�>��). � #����$ /��==� 7����-
��!, =�)�)� =�����$K�! � /�>��, �����3��3 ��K����=�-������,
=-����� � ���/-�� �����. �����#��, ��� =�� ���-@ ���=�G�<����-
��) �=���>� =�/-�����3 ���-���#� ������@ 4���/��������/� �>)�-
�� � 4��! ��/���")�� ���$�� ��"��$ (��>-. 3).

��%&�+� 3. ������������@ #�!���3 (��4<<�G���� �)
� >��=�"�������! (
�-@���, 1968; �����, �����, 1999)

������ ��4<<�G���� �, )(�//

 Protozoa
��= Apicomplexa 0,046
��= Ciliophora 0,313
��= Sarcomastigophora 0,081

��= Ctenophora 0,113
��= Coelenterata 0,297
��= Plathelmintes 0, 582
��= Annelides

�-��� Polyhaeta 0,757
�-��� Oligohaeta 0,512
�-��� Hirudinea 0,600

��= Mollusca
�-���  Bivalvia 0,603
�-��� Gastropoda 0,685
�-��� Loricata 0,802
�-��� Cephalopoda 4,460

��= Arthropoda
�-��� Crustacea 0,727
�-��� Arachnida 0,530
�-��� Myriapoda 0,405
�-��� Insecta 3,150

��= Echinodermata  0,356

�-�#�?��$ ��7��$ 4��= <��)�������3 �����)� /�"��>)���
��3"�� � =�3�-����) ����������$ �����)�, =������3��$ ���-���#
� ��"��) �������) ��-� (
�/�-@, 1938; %��-�)�K��, 1944). (=��-
��� � !�#� 4��-?G�� 7������/� )��� ����������3 �����)� =�3�-3��-
�3 � ��)�����. �#���� /�"��>)�� � ��! =����!�#�� ���=�G�<������,
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����" =����!����@ ��-�. %�-�� �-�7��$ ��= ����������$ �����)�
!��������� #-3 =�-�!�� — =��#�������-�$ ��-@����! �����$. ���-
�������� ����#� � 4��! 7������! �)�?� �=�G��-@��� =�-@����?-
��� ���K�����3, ��"����)�� ���#G�)�, �=���>��)� =���/��3�@
����@ =� ����#����$ �����)�.

�-�#��� ��)����@, ��� /�"��>)�� ����" =����!����@ ��-� �)�-
�� )���� � �������� ��=�)�/���-@��/� ��/��� #�!���3 � )��/�!
#��/�! 7������!: � ��������! )�--?���� � �����>��"��!, ��#�-@-
��! ��#�� ��> � � >�-@K������ �)<�>�$, ��������! ��=��-�$, �
���7� �3#� #��/�! ��/���")�� (%��-�)�K��, 1944; ����/����, 1962,
O������, 1977; B)�#�-��-@���, 1982).

�����


�-@��$K�� 4��-?G������ =���>��"�����3 #�!���-@��$ �����-
)� >��=�"�������! =����!�#�-� =� =��� �>���>-���3 �=�G��-�"�-
�������! �������� ��-�, ���=����)�?��! ���-���#. �����-� 4��
>�-� ��#�-@��� ������� =������� � =���K����$ =����G��)���@?
#-3 ���-���#�, � "���) ��"���-� =��)������� 7�>��. ,�� �����-
���� �=����� =�3�-3?��3 � ��-@����! �����$: =�-�!�� � =�3���. �
=�-�!�� ��� =��#����-��� ���=�-�7����)� �� =���=�#�3! /��>��-
�>��"��)� �������)� ��-�, =������)� ������-�$, =�# ������$
��!�#���3 �>�-@�� �����-3��"������$ 4=���-�$.

�-�#��� ��)����@, ��� =����� =�3���K���3 � >��=�"�������!
�=�G��-�"��������� ��/��� #�!���3 ��-���?��3 >�-@K�) ��"��-
�>��"��) �������3: �! <��)�������� ��3"��� � ��"���>��"��)�
����3)� ��-�. ����� ��"���>��"�� ��"���� ��� ���>������3)� =-���
�������3 4��! 7������!, ��� � ��-���3)� �>�����3, =��7#� ���/�
��#��7����) ���-���#� � ���#� (%��-�)�K��, 1944; O�������,
%����, 1967; O������, 1977; B)�#�-��-@���, 1982).

�����. U�>�� ��� �=�G��-�"��������� ��/��� #�!���3 ��#-
��! >��=�"�������!, �=����� =�3�-3?��3 � Annelida. ( ���������,
� ��������! =�-�!�� (Eunice aphroditoides) ��� �)�?� ��# �����-
���!, =������! �-� -������#��! �>��"�����$ — =���>��"������!
�=����! ������ =���=�#�$. � =�3��� ��/���)� #�!���3 �-�7��
=���=�#��-@��� �-� /�-����� 7�>�� (��� 4�� >�-� =���"��� ��
=��)��� Ozobranchus jantseanus), � � Terebelidae /�"��>)�� ���-
�����-3���3 =�� =�)��� #�!���-@��! =����� (%��-�)�K��, 1944;
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O������, 1977). ��� �7� ��)���-��@, ����������3 �����)� ��"���-
-� � =��G���� <�-�/����������/� ��"����3 � ��)�����, � � =�-�!��
�� �������� "������-@�� ��-�7��-��@. �#����, � ��-@����! �����$
��)������� ������������ =���>��"�����3 �����)� /�"��>)���
��� �� =����-� � �����������)� ���-�����? �! ������������� #�-
!���3 � ��4<<�G���� � � ��������� "�����)���� ������������� #�-
!���3 �� )���� ��-� � 4��! 7������! � � =-����! �����$, ��-���-
?��3 )�-� (
�-@���, 1968; ��)-?�, 1974; �����, �����, 1999) (��>-. 3).
,�� ��3"��� ��� � ��#���������$ #�<<����G����������@? � �=�-
G��-�"�G��$ =�3���K�!�3 ����! #�!���-@��! ��������, ��� � �
)�-�=�#��7��) �>��"�) 7�"��.

���-�"���3 �"��)���3"@ ���=��� ��"����3 ��/���� /�"��>)���
� 7������! � �����3 ������������� #�!���3, �-�#��� ��)����@
���������� =�3)�$ �����-3G�� )�7#� 4��)� =���"���-3)� (
�-@-
���, 1968). ���������� ����$ �����-3G�� ��-@"3 ������@ ���7�#��-
��), =����-@�� ������������@ #�!���3 — ����/��-@��$ =���"�-
��-@ 4���/��������/� )���>�-�")� � "������ �� �� )��/�! >��!�-
)������!, <�"��-�/������! � )��<�-�/������! ���>�������$ ��"-
-����! �����) ��/���")�. ,�� "�����)������@ =���-�7������3 #-3
)��/�! /��== >��=�"�������! � =�"�������!.

����	�
�. � )�--?���� =���>-�#��� 7�>����$ ��= #�!���3,
!��3 � ��#�-@��! /��== 4��! 7������! � /�"��>)��� �������?�
-�/���, � ���7� ��7�. U�>����$ ��= #�!���3 � )�--?���� �����-
���-3���3 =�� =�)��� �����#��� — =�������! 7�>�, ���>7����!
��������)�. ����$ �=���> #�!���3 !��������� #-3 Loricata, >�-@-
K������ Gastropoda, Cephalopoda. � ��������! Gastropoda /�"��>-
)�� ��������-3���3 =�� =�)��� ��������! 7�>� — ��������, ��"-
���K�! �)���� ����"���K�! =�������! 7�>� (
�/�-@, 1938; %��-
-�)�K��, 1944; O������, 1977).

,<<���������@ 7�>����/� #�!���3 � )�--?���� �>��=�����-
���3 � "������-@��$ )��� �������@? =����������3 ��#� ����" 7�>-
��. �=��)��, )�#�3 ���#��! ��")���� �=���>�� � ������� 1 �
=���������@ �� 2,2 #� 2,9 - ��#� ����" 7�>��, �"�-���3 =�� 4��)
3–5% ���-���#� =�� 13 °�, � =�� >�-�� ������$ ��)=������� 4<-
<���������@ �"�-�����3 ���-���#� ��"������� (O������, 1977). �
��������! )�����! >�?!���/�! )�--?���� 4<<���������@ �"�-�-
����3 ���-���#� "������-@�� ��K� =� ��������? � #�����������-
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)� � ��-�>-���3 �� 40 #� 80%. ��>�-�� ������3 4<<���������@
/�"��>)��� !��������� #-3 /�-�����/�! )�--?����: � Octopus ���
������-3�� ���-� 80%. ���-@ ������3 4<<���������@ �"�-�����3
���-���#� �" ��#� � /�-�����/�! �-�7�� �#��$ �" �������! =�����
�����#�� ������/� �����3 ������������� #�!���3 4��$ /��==� )�--
-?���� (O������, 1977).

��"���>��"�� �������3 ��/���� #�!���3 � ����������$ �����-
)� )�--?����, � ���7� "������-@��� ��-���3 �>��"� 7�"�� =��-
��-� � ����@ �����������) ��"-���3) �����3 ������������� #�-
!���3 (�-�)��, 1975; �����, �����, 1999) (��>-. 3). �������� ��4<-
<�G����� � � ��������� "�����)���� #�!���3 �� )���� ��-� � =��#-
�������-�$ �-���� Cephalopoda, ��-���?��!�3 ������$ #��/���-@-
��$ ���������@?, =��)���� � 8 ��" ��K� =� ��������? � #�!����)
#��/�! �-����� )�--?����.

����������!��. �������-@��� ��"���>��"�� �������3 ��/����
#�!���3 � � ��������! �-���3! �! ���$�33 �=�G��-�"�G�3 ��>-?-
#����3 � �-��������/�! (
�/�-@, 1938; %��-�)�K��, 1944; O���-
���, 1977). 
�!���-@��3 �����)� ��"-����! =��#�������-�$ 4��$
/��==� 7������! �#�=�������� � =����>-���? ���-���#� � � ��#�
� � ��"#�K��$ ���#�. ���-@ ����7����� ��"���>��"�� )��<�<���-
G����-@��! ���>�������$ ��/���� #�!���3 ��3"��� �� �=�G�<���$
�>��"� 7�"�� 4��! 7������!: �>������) � ��#��$ � ��"#�K��$ ���-
#�, "������-@��)� ��-���3)� � ��#��7���� ���-���#� � ��"-��-
��! ��#��)�!, � ���7� �")������) �/� ��#��7���3 � "�����)����
�� )��/�! <������� ���#�.

���#� �������! �-����� �-��������/�! (�����>��"���, =����-
�>��"���, )��/���7��, ������)��) ����������3 >�-@K������ ��-
=�� #�!���3. �=��)��, � ��������! �����>��"��! /�"��>)�� ���-
�����-3���3 ����" =����!����@ ��-�, � #��/�! — 4�� 7�>��, ���-
=�-�7����� �� ���������3! �-� � �>-���� /�-���/��#��/� ��#�-�
������ 7�>����! =�-����$, ������� =������� 7�>����)� ���K-
��)�. ���=��@ ��"����3 7�>����/� �==����� � )��/�! �����>��"-
��! "������ �� #��/���-@��$ ����������, ��/#� ��� � #��/�! - ��3-
"��� �! � ��!�#�) �� ��K�. ( =��-�#��) �-���� ��>-?#����3 =�-
���=����3 ��#��G�3 7�>� � <��)�������� ��"#�K��! 7�>�, � �
��������! �-���3! ���!��=�#�>��! ��������. �����>��"��3 �#�=-
��G�3 �����)� /�"��>)��� ��>-?#����3 � /��=���#��! ���>��.



18

��-������� � ��")��� 7�>� � 4��! �����>��"��! �)��@K����3, �
�)���� � 4��) <��)���?��3 #�!���-@��� =����, 3�-3?����3 ���-
��-3��"������)� �������)� ������ #�!���-@��$ =�-����. � ��-
"�)��! �����>��"��! ��/���)� #�!���3 �-�7�� 7�>��, "������-
��� �� ����!���3 7�>����)� ���K��)� (Ocypoda, Amphipoda), �
Isopoda 4�� #�!���-@��� ���>����, �-�7����, =�-��#�)�)�, "����-
��)� ���!�$��$ �����)� (
�/�-@, 1938; %��-�)�K��, 1944; O���-
���, 1977).

�"�-������ ���-���#� �" ��#� =�� �")������ �/� ���G�����G��
��/�-������3 � �����>��"��! =�� =�)��� #��! �������! <�"��-�-
/������! )�!���")��: �")�����3 �>`�)� ��#�, =���������)�$ ��-
��" 7�>��, � ���7� �")�����3 4<<���������� �"�-�����3 ���-���-
#� �" ���#�. � ��������! �����>��"��! ���7���� ��#��7���3 ���-
-���#� � ��#� =����#�� � ���-�����? �� =����������3 ����" 7�>-
��, ��/#� ��� � #��/�! — � ���-�����? 4<<���������� �"�-�����3
���-���#� �" ��#�. ( ��#�-@��! �-���3! 4<<���������@ ��"�����-
�� #� 40%. �=��)��, ��-� � /�)������ 4<<���������@ /�"��>)�-
�� � ��-���3! #�<�G��� ���-���#� ��"������� � 31 #� 55% =�� =�-
���3����� �����-3G�� 7�>�, �� � �����/� ���� Astacus — ���� ���-
-�����3 ������� #�!���-@��! #��7���$.

������������@ #�!���3 � �����>��"��! =�� "������-@��) ��"-
���>��"�� ��/���� /�"��>)���, #��������� ��"��3 (�����3, 1972;

�-@���, 1968; �����, 1988; �����, �����, 1999) (��>-. 3), ��� ��3"�-
��, =��7#� ���/�, � )�-�=�#��7��) �>��"�) 7�"�� . �"��$ ���-
���@ #�!���3 4��! 7������! ��"��� ���7� ��#���������$ �=�G��-
-�"�G��$ ��/���� /�"��>)���.

"!��
�#��. �����)� /�"��>)��� �/-���7�!, =�� ���������-
��) ��"���>��"�� �������3, ���$������� =��)������� ����� ��/�-
��"�G��, ��� ��3"���, =��7#� ���/�, � ���>������3)� �! 4��-�/��.
�=��)��, � )�����! "��"# ��/���)� #�!���3 �-�7�� ��7��� 7�>-
�� (=�=�--�) — ������������ ��=3������3 ������ ��-�, ���=�-�-
7����� �� �/� ���!��$ �������. � )�����! �7�$ ��-@ ��/���� #�-
!���3 ���7� ��=�-�3?� ��7��� 7�>��, -���-�"������� �����/
������/� ��������3 (
�/�-@, 1938; %��-�)�K��, 1944; O������, 1977).
�-�#��� ��)����@, ��� � )��/�! �/-���7�! � /�"��>)��� =����)�-
�� ������� ���7� �)>�-����-@��3 �����)�, "������� ������$ >�-
#�� ����)������ ��7�.
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�"��3 #�<<����G����������@ � �=�G��-�"�G�3 ��/���� #�!�-
��3 � �/-���7�! � �! ��������3 #��/���-@��3 ���������@ �-�7��
=������$ ���$�� ��"��/� �����3 ������������� #�!���3, ������-
)�/� � ���>�-�� =��)������)� )��/��-������)� 7������)�
(
�-@���, 1968; �����, 1988; �����, �����, 1999) (��>-. 3).

$������

( ��-���� �� >��=�"�������!, � !��#���! <��)�������� ��/�-
��� /�"��>)��� =��������� ���� ���/� � �#��$ ��������� — =���-
#��)� ��#�-� ��K������, #�<<����G���?��)��3 � �=�G��-�"���-
������ ��/��� #�!���3 (�����G��, 1939; B)�-@/��"��, 1939, 1964).
O� 4��$ =������ !��#���) ���$������� "������-@�� )��@K�� ��"-
���>��"�� �������3 ��/���� #�!���3. 
�!���-@��3 �����)� � =��#-
�������-�$ !��#���! — �>�-������� Tunicata � � >������=��!
Acrania �)��� #��������� =������ ��������, ��3"����� =��7#� ���-
/� � �! �>��"�) 7�"��.

��������
�. ��/��� #�!���3 � Tunicata =��#����-��� =��-
��� ���������)� 7�>��)�, ����) =����!�7#����) ��3"����)� �
/-����$. '-���� =����"��� )��/����-����)� 7�>����)� ��-3)�
— ���/)�)�, �������?��)��3 � ���-�7�>����? =�-���@. O����>-
-���� ���-���#� 4��)� 7������)� ��������-3���3  � ��"�-@����
=�������/� =����������3 ��#� ����" /-���� � 7�>����� ��-�. �-
�)���3 �� �������)������� =�-�7���� �>�-�������, =����� �����-
����$ 7�>����$ �==���� � ��#3��$ �>��" 7�"�� =����#3� � �-�>�$
�����-3G�� ��/���� /�"��>)��� �, ��� �-�#�����, � ���$�� ��"��)�
�����? #�!���3, ������)�)� � #�!����) ���>�-�� =����� �����-
����! )��/��-������! >��=�"�������! (
�-@���, 1968; �����, 1988;
�����, �����, 1999).

%����������. U�>����3 �����)� >������=��! Acrania, �"�-
�����3 �� =��)��� -��G������, =��#����-��� /-����$, =����"����$
�����-@��)� #��3���)� 7�>����! ��-�$, ������� �������?��3 �
7�>����? =�-���@ (����G��, 1939; B)�-@/��"��, 1939). U�>�����
��-� ��"#�-��� �>�-@�� �����-3��"������)� 7�>����)� =���/�-
��#��)�. O���� ��#� ����" #�!���-@��? �����)� ��������-3��-
�3 =���) �� =����=-���3 �" /-���� ����" ���-�7�>����� ��-� �
���-�7�>����? =�-���@ � "���) �� ���K�?? ���#�. ����) �>��-
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"�), � -��G������ =�������3 �����-3G�3 #�!���-@��$ �����)�, �
#��7���� ��#� ����" 7�>�� ��������-3���3 =����#����) )��G�-
��-@��/� #��7���3 �������� 4=���-�3 ��K������. �-�#�����) 4��$
�=�G�<��� �������3 � <���G����������3 7�>����$ �����)� >��-
����=��!, � ���7� ���>�������$ �! �>��"� 7�"�� 3�-3���3 #����-
����� ��������$ ������@ ������������� #�!���3 (
�-@���, 1968;
�����, 1988; �����, �����, 1999) (��>-. 4).

��%&�+� 4. ������������@ #�!���3 (��4<<�G���� �)
� =�"�������! (
�-@���, 1968; �����, �����, 1999)

������ ��4<<�G���� �, )(�//

��= Tunicata 0,200
��= Acrania 0,304

�-��� Cyclostomata
=/�-��� Myxini 0,237
=/�-��� Cephalaspidomorphi 1,440

�-��� Pisces
=/�-��� L�3����� ��>� Chondrichthyes 1,766
=/�-��� ������� ��>� Osteichthyes 1,799

�-��� Amphibia 0,719
���. Caudata 0,394
���. Gumnophiona 0,509
���. Anura 0,966

�-��� Reptilia 0,861
���. Rhynchocephalia 0,510
���. Testudines 0,810
���. Squamata 0,868
���. Crocodylia 0,880

�-��� Aves 32,64
Nonpasseriformes 26,10
Passeriformes 43,20

�-��� Mammalia 24,29

&����������

'�"��>)�� � =�"�������! ��������-3���3 =�� =�)��� 7�>��-
��$ � -�/����$ #�!���-@��$ �����), =����!�7#���� ������! ��3-
"��� � =���#��) ��#�-�) ��K������. �> �>������ =����!�7#���3
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4��! ��/���� #�!���3 ���#���-@������ ��, ��� 7�>����� ��-� "��-
-�#���?��3 �� ��-@�� � ��"K�! =�"�������!, �� � � ���K�!, #�-
K���! =�� =�)��� -�/��!. � ��"K�! =�"�������! "��-�#�� 7�>�
=����!�#�� � ��#� =����! ���)����>��"��! �������� 4���#��)�-@-
��$ ������ /-���� � =����# "���#�K���/� ��"����3. ,�� ��=3����-
��3 ��"�����?��3 � ������� =������� ��-�, � ��������� �) ��"��-
��?��3 �=3������3 4���#��)�. � �-�#�?��) 4��=� 4�� �������-
�� ������?��3, �� )���� ��������3 =������?��3 � <��)���?�
=����$ �3# ���G���-@��! 7�>����! ��-�$, ���#��3?��! =�-���@
/-���� � ���K��$ ���#�$ (B)�-@/��"��, 1938; �����G��, 1939; ����-
/����, 1962).

'��!�������. � ���/-�����! Cyclostomata — ���>�-�� =��-
)������$ /��==� �����)����! =�"�������! — <��)������3 =-��
�������3 7�>����/� �==�����, �-�7���$ ������$ #-3 =��-�#�?-
��/� 4��-?G�����/� ��"����3 4��! ��/���� � #��/�! ��#��! =�"��-
�����!. ()���� � ��), � 7�>����$ �����)� 4��! 7������! �����-
����?� 7�>����� ���K�� � 7�>����� #�/�, ��� ���#���-@������
�> ��������-@��$ =������� ��/���"�G�� �! /�"��>)���. U�>����$
�==���� ���/-�����! ������� �" �����-@��! =�� 7�>����! )�K���,
�� ���������$ ������� ������! ��!�#3��3 7�>����� -�=�����, �)�-
���)�� ���7�$ ��#�$. R���" ������ 7�>����! -�=������ ���-���#
#�<<��#����� �����@ 7�>����/� 4=���-�3. ,�� �>��3 �!�)� �����-
��3 7�>� � =��#�������-�$ )����� � )���/ — #��! ���3#�� ���/-�-
����! — �)��� ��������� ��-���3, ��3"����� � ��-�������) 7�-
>����! )�K��� � ���=�-�7����) 7�>����! ��������$.

� >�-�� =��)������! )�����, ��#���! =���"��������$ �>��"
7�"��, �)����3 5–7 =�� 7�>����! )�K���, � � )���/ — 7 =��. ��-
-������� 7�>����! ��������$ � ��! ���7� ��-������3. �������$
���������$ 7�>�, �������?��$ � /�"��>)��� 4��! 7������!, 3�-3-
?��3 7�>����� -�=�����. U�>����� )�K�� )���/ ��"#�-��� )�7-
7�>����)� =���/���#��)�, ��#��7���)� )��7����� (�����-@��
#��3����) )���#����-@�� ���=�-�7����! =�������! 7�>����!
-�=������, �� ������! ���=�-�7��� ��������� -�=�����. ����3
��������G�3 7�>����! )�K��� ��"#��� ����@ >�-@K�? =-���#@
#�!���-@��$ =����!����� (����/����, 1962). � ��������! ���/-�-
����! =-���#@ =����!����� 7�>� � ������� �� �#���G� )���� ��-�
������)� � =-���#@? =����!����� 7�>� � ��> (Randall, 1972)
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(����-3G�3 7�>����/� �==����� ���/-�����! ��������-3���3
=�� =�)��� �7�)���3 � ��"7�)���3 7�>����! )�K��� =�� #�<��-
)�G�� !�3����$ 7�>����$ ����>��. 
�<��)�G�3 =��-�#��$ =����-
!�#�� =�� ������� 7�>����! �7�)���-@��! )�KG, � ���7� ����-
��-@��! � #����-@��! #��/���-@��! )�KG. O�� �7�)���� 4��!
)�KG ����>�� #�<��)������3 � �7�)��� 7�>����� )�K��, ���
=����#�� � ����-������? �" ��! ��#�. ����-�>-���� 4��! /��==
)�KG ��#�� � =������=�-�7��$ �����G��. O����������� ��#� ��-
��" 7�>����� )�K�� )���/ ������-������3 �����)�$ =�#��7��!
�-�=���� — >���!��=����, "������?��! � �������?��! 7�>��-
��� ��������3. �������@ �����-3G�� 7�>����/� �==����� ���/-�-
����! ��/�-������3 ���G�����G��$ ���-���#� � �/-����-�/� /�"� �
��#�. O�� ��"��) =��G��-@��) #��-���� ���-���#� � ������$ ���-
G�����G�� �/-����-�/� /�"� =����!�#�� ���-���� �����-3G�� 7�>�
"� ���� ���-�����3 ������� � �)=-���#� ���������$ 7�>����$
����>�� (Potter et al., 1970; O�������, 1977).

�-�#��� ��)����@, ��� 7�>����$ �==���� � ���/-�����! "���-
)��� #��������� >�-@K�$ �>`�), ������-3?��$ =��)���� 1/6 ����@
�� �>��/� �>`�)� ��-� (Randall, 1972). ,�� ���>������@, � ���7�
��������-@�� �������3 �����-3G�3 7�>�, ���)���3 �� �/�������-
��? #��/���-@��? ���������@ 7������!, )�7�� �-�7��@ �#��$ �"
=����� #��������� ������/� �����3 ������������� #�!���3 ���/-
-�����! (Leach, 1946; Wikgren, 1953; Munz, Morris, 1965; 
�-@���,
1968: Hill, Potter et al., 1970; Johansen et al., 1973; Claridge, Potter,
1975) (��>-. 4). ������������@ #�!���3 )�����, ��#���! =���"���-
�����$ �>��" 7�"��, ����������� ��7� =� ��������? � )���/�)�.

(���. � ��>, �>���?��! � ��"���>��"��! 4��-�/������! ��-
-���3!, �<��)�����-��@ �����-@�� ��=�� #�!���3. � ��"��! ��#��
4��! 7������! � /�"��>)��� �������?� 7�>��, � � �������� ��=�-
)�/���-@��! ��/���� #�!���3: ��7�, ��K�����, =-�����-@��$ =�-
"��@, -�>��������$ ��/��, ������3 � ���-�7�>����3 =�-���@
(Woskoboinikoff, 1932; ����/����, 1962; Hughes, 1966, 1977, 1984;
O������, %����, 1967; Muir, 1969; Muir, Hughes, 1969 O������, 1977;
Laurent, 1984). �#���� �������! ��/���) #�!���3 � =�#��-3?��/�
>�-@K������ ��> �-�7�� 7�>��.

U�>����$ �==���� � >�-@K������ ��> =��#����-�� #�<<����-
G��������) � �������=�G��-�"��������) ��/���) /�"��>)���.
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���/�� )��<�<���G����-@��� ���>������� 7�>����$ �����)�
��������! ��> — ���>�-�� )��/����-����$ /��==� — �)�?� �3#
=��/��������! ���� =� ��������? � ���/-�����)� (�����G��, 1939;
B)�-@/��"��, 1939; ����/����, 1962; O������, 1977). O��7#� ���-
/�, 4�� 7�>����� ���K��, �-�7���� 4<<�������) =���=���>-���-
�) #-3 =����������3 ��#� ����" 7�>����$ �==����. ��-@�� � =-�-
�����7�>����! ��> (���- � ������) 7�>����� ���K�� ���������-
?�.

(�7��$ �����)������$ ���������$, =�3���K�$�3 � !�#� 4��-?-
G�� 7�>����$ �����)� ��>, 3�-3?��3 7�>����� #�/� (�����G��,
1939; B)�-@/��"��, 1939). � >�-@K������ ��> �)����3 5 =�� 7�-
>����! #�/, ��/#� ��� � =-������7�>����! — 5–7 =��. Z���G��-
��-@��� "������� 7�>����! #�/ ���"����$�� ��-���, =����-@�� ��
��! ���=�-�7��� =�������� � ��������� 7�>����� -�=����� —
�������� ���-���#���=����)�?��� ���������. &���-�"�������
�� =�������! 7�>����! -�=�����! ��������� -�=����� �������?�
� ��=����#�������) =����>-���� ���-���#� �" ��#�, =���������-
)�$ ����" 7�>��. U�>����� #�/� =�"��-3?� )����)�-@�� 4<<��-
����� ��")�����@ 7�>����� -�=����� ������ 7�>����/� �==�����,
���, � �����) �������$ �����-3G�� 7�>�, �>��=�����?� �=��)�"�-
G�? /�"��>)��� � ��> (Woskoboinikoff, 1932; ����/����, 1962; O���-
���, %����, 1967; O������, 1977; Laurent, 1984; �"���?�, 1992, 2003).
U�>����� -�=����� =������ )��/����-����)� )������������)�
� )����/��>�3)�, ������� ����������� ���-�����?� =-���#@ =�-
���!����� 4��! ���-���#���=����)�?��! ��������.

��-������� 7�>����! -�=������ � �! =-���#@ "������-@�� ��-
-���?��3 � ��>, �>���?��! � ��"-����! 4��-�/������! ��-���3!
� "����3� �� �>��"� 7�"�� 4��! 7������!. ���@ �#�� � =����? ���-
��#@ � ���G�����G�� ���-���#� � ��#��)�! — )����! �>�����3 ��>,
� ���7� � �������3! =-�����3 4��! 7������!. ( !���K� =��/�����-
)�! ��#��)�! � ��#���������) =���)�K������) ��#� ���G���-
��G�3 ���-���#� ��"��3 �, ��� �-�#�����, � 7�����! � ����! ��#�-
�)�! ��>, =-���#@ =����!����� 7�>� (7�>����! -�=������) >�-@-
K�, ��) � ��> �" !���K� �4�����)�! ��#��)�� (Woskoboinikoff,
1932; ����/����, 1962; O������, 1977; Laurent, 1984). �-�#��� ��-
)����@, ��� ��)=���������� ������K���3 )�7#� ��#��7����) ���-
-���#� � ���#� � ���=��@? ��"����3 7�>����/� �==����� ���>��
!��������� #-3 �����)� /�"��>)��� ��#��! 7������!.
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�#����, ��"����� 7�>����/� �==����� �, � ���������, =-���#@
=����!����� 7�>�, � ���>�-@K�$ ���=���  "������ �� �������� =-�-
����3 ��> (Hughes, 1966, 1977, 1984; Muir, 1969; Muir, Hughes, 1969;
O������, 1977; �-3K�����, 1982; Laurent, 1984; �"���?�, %�-/���-
��, 1997). �������-��� =�3)�3 "�����)���@ )�7#� =-���#@? =�-
���!����� 7�>� � ������) ������������� #�!���3 ��> (��>-. 5,
��>-. 6).

��%&�+� 5. ��������-@��3 =-���#@ =����!����� 7�>�
� ��������! ��#�� ��> (Hughes, 1969, 1977, 1984; Muir, Hughes,

1969)

(�#  ��������-@��3 =-���#@
 =����!����� 7�>� S

g
 = aWk

�, )2/�/ k

O�-�����$ ����G 2,23 0,85
���)>��3 �>���������3 1,77 –
��-@#@ ��-���������3 – 0,78
��-@#@ )��!�#�� 1,77 –
���-��>� 1,67 –
��#�7��3 <���-@ – 0,95
��-���������3 )����-@ 1,17 –
&�>�� 0,95 0,78
������#� �>���������3 0,82 –
%�-@K�3 ����<��� 0,71 –
O�#��� 0,68 –
��-�����$ ����@ 0,21 0,78
�)���#� 0,17 –
O-���� 0,13 –
��)>�-� )�����3 – 0,84
����=��� 0,08 –
�)���������$ -�=�#������ 0,02 –

�" 4��$ ��>-�G� �-�#���, ��� � )�-�=�#��7��! ��#�� (����=���,
-�=�#������, =-����) =-���#@ =����!����� 7�>� � ������� �� �#�-
��G� )���� ��-� =���� � 100 ��" ��7�, ��) � >�����=-���?��! ���-
G�, ���)>���, ��-@#�. ����) �>��"�), ������@ #��/���-@��$ �����-
����� ��> �-�7�� ��7��$K�) <������), �=��#�-3?��) ���=��@
��"����3 7�>����$ �����)�. ��>!�#�)� ��)����@, ��� ������@
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������������� #�!���3 ��> � ��"-����$ #��/���-@��$ ���������@?
#��������� ����/� �����-����� � ��������-@��$ =-���#@? 7�>�
(����/����, 1962; Muir, 1969; Muir, Hughes, 1969; Hughes, 1977; �-3K-
�����, 1982; �"���?�, 1992; �"���?�, %�-/�����, 1997).

���)� =-���#� =����!����� 7�>�, �� 4<<���������@ #�!���3 �
��> >�-@K�� �-�3��� ���"����� !������� �����-3G�� 7�>����$
�����)�, � ���7� ����� <�"��-�/������� =���)���� ��� ���=��@
��"����3 ����#����$ �����)� � ��/���! � ����3!, �������@ �����-
����, ���-���#��3 �)����@ �����. (����-3G�3 7�>����/� �==�����
� ��> �>��=��������3 "� ���� �����#����������$ ��>��� 7�>��-
��-��-?����/� �==�����: ������$ =�-����, 7�>����! ���K�� � 7�-
>����$ )����-�����. O�#�3��� 7�>����$ ���K�� ��"����� �>��-
"������ =�# ��$ �>`�)� � =���7����) #��-����), ��� =����#�� �
���������? ��#� �" ������$ =�-���� � >�����? 7�>����? ��-@.
O�� �=������� 7�>����$ ���K�� ��#� �" 7�>����$ =�-���� =��-
��-�������3 ����7� ����" 7�>����� ��-�, �)���3 =�� 4��) 7�-
>����� -�=����� (����/����, 1962; O������, %����, 1967; O������,
1977; B�-��, 1985). � ��> ������K���� #�!���-@��! #��7���$
������$ =�-���� � 7�>����$ ���K�� �����#��������� ����) �>��-
"�), ��� =����������� ��#� ����" 7�>�� =����!�#�� =����������
��=�������.

�������@ =����������3 ��#� ����" 7�>�� �, �-�#�����-@��,
4<<���������@ �����-3G�� 7�>����/� �==�����, "������ �� ���G��-
���G�� ���-���#� � ��#�, � ���7� �� �����3 #��/���-@��$ �������-
��� ��>. � )�-�=�#��7��! ��#�� � � ��> ���3��! ��#��)�� =��-
��!�#�� �������� =����������� ��#� ����" 7�>��, ��� ��)=����-
���� ��#���������? ���G�����G�? ���-���#� � ���#�. ��>�, �>�-
��?��� � !���K� �4�����)�! ��#��)�! � =�-�/������� )������
��>� �)�?� #��������� =�������$ ��= �����-3G��. � )��/�! >�-
����=-���?��! ��> <���G�������� ��= �����-3G��, =�-����K�$
��"����� �������/�. � 4��! ��> =�� >�����) =-������ ��� ������,
7�>����� ���K�� =��=�#�3�� � ��=�#��7��, ��� �>��=�������
��=�������$ =���� ��#� ����" 7�>����$ �==���� � 4<<��������
�"�-������ ���-���#� �" ��#��/� =�����. �-�#��� ��)����@, ���
=�� ���7���� ���G�����G�� ���-���#� � ��#� =����!�#�� ���-���-
��� ������� #�!���-@��! #��7���$ � (�-�) ���-������ �>`�)�
��#�, =���������)�$ ����" 7�>����$ �==����. O�� /�=�������
�)��� )���� �>�����3 �����G�3.
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,�� ���>������� �����-3G�� 7�>����$ �����)� ��> =����#3�
� ����@ ������$ 4<<���������� �"�-�����3 ���-���#�, ���������-
��/� � �)���?��$ 7�>�� ��#� (#� 85%). �-�#��� ��)����@, ���
#����$ =���"���-@ #-3 !�3����! ��> ������-3�� 70–77%, ��� ��-
=������)� � 4<<���������@? �"�-�����3 ���-���#� � ��������!
��>. 
-3 ��������3 ���>!�#�)� =�#�������@, ��� 4<<���������@
�"�-�����3 ���-���#� �" ��#� � )���/ � �! )�-�4<<�������) �=-
=�����) #�!���3 ������-3�� ���/� 10–25% (����/����, 19662;
O������, 1977; B�-��, 1985).

������ "������ 4���/�� �� �����-3G�? 7�>����/� �==����� �
��>? %�-� =���"���, ��� 4���/������ �� =����������� ��#� ����"
7�>�� #��������� "������-@��: � )�#-����=-���?��/� -��3 4��
18–43% �� �>��/� >?#7��� 4���/�� (Schumann, Piper, 1966), � >�-
����=-���?��$ <���-� — 10–12% (Shelton 1970), � ��)>�-� —
12–15% (Edwards, 1971). ����) �>��"�), "������ 4���/�� �� 7�-
>����? �����-3G�? ��3"��� � ��#��7����) ���-���#� � ���#� �
�� �������@? =-�����3 ��>.

,<<���������@ /�"��>)��� � ��> �>��=��������3 ���7� ���-
>������3)� �������3 ���#����-����#����$ �����)�. � >�-@K��-
���� ��> ���#G� #��!��)�����, � � #��3��#�K���! ���!��)�����:
=��#���#�� ��"#�-��� =��#�-@��$ =���/���#��$, � 7�-�#���� ��"-
#�-�� ��������. � #��3��#�K���! 4�� ���>������� �������3 ���-
#����-����#����$ �����)� ��3"��� � ��-����) � ��! -�/����/�
���������. �-�#��� ��)����@, ��� -�/����$ ��= #�!���3 � ���-
>������� �������3 ���#����-����#����$ �����)� � ��> ��/��-�
��7��$K�? ��-@ =�� =���!�#� =�"�������! � ��"�)��)� �>��"�
7�"�� (B)�-@/��"��, 1964).

������@ ������������� #�!���3 (����#�����$ �>)��) � ��"-��-
��! �����)��������! � 4��-�/������! /��== ��> "������-@�� ��-
-������3 ((��>��/, 1956, 1961; ����/����, 1962; �-3K�����, 1982;
�"���?�, 1985, 1992, 2003 �"���?�, %�-/�����, 1997). ��>�-�� ��-
���������� ��-���3 ������������� #�!���3 �>��-��-��� ������)
#��/���-@��$ ���������� ��>. O�4��)� � =��#�������-�$ ���. ��-
)��>��"��!, )��/�=����>��"��!, >����!��>��"��!, #-3 ������! !�-
�������� � �������) ��������3 �������@ =-�����3, ��)���� ��"��$
������@ ������������� #�!���3, ��/#� ��� � >�����=-���?��! ��-@-
#��>��"��!, ��<�-��>��"��!, ��������>��"��! 4��� =���"���-@ ���-
>�-�� ������$ ���#� ��> (�"���?�, %�/-�����, 1997; �"���?�, 2003).
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�-�#��� ��)����@, ��� � ����K���� #��/���-@��$ ����������
���-?����-@��� =�-�7���� "���)�?� ���G�, ������� �>-�#�?�
���>���$�� ������$ ���#� ��> �������@? =-�����3. ������������@
#�!���3 (��-����� ��4<<�G����� � � ��������� "�����)���� ����-
�3 �>)��� �� )���� ��-�) � 4��! ��> ���7� ���>�-�� ������3,
��/#� ��� � )�-�=�#��7��! ��#�� 4��� =���"���-@ )���>�-�")�
"������-@�� ��7� (��>-. 6).

��%&�+� 6. ������������@ #�!���3 (��4<<�G���� �)
� ��������! ��#�� ��> ((��>��/, 1956, 1961; ����/����, 1962;

�-3K�����, 1982; �"���?�, 1992, 2003)

(�#  �������@ #�!���3

a, )- �
2
///� k

O�-�����$ ����G 1,92 0,78
��-@#@ ��-���������3 0,92 0,87
��#�7��3 <���-@ 0,60 0,77
&�>�� 0,52 0,75
������#� �>���������3 0,37 0,89
�)���#� 0,26 0,83
O-���� 0,38 0,88
��-3=�3 )�"�)>�����3 0,29 0,77
��)>�-� )�����3 0,29 0,72
����=��� 0,095 0,84

����) �>��"�), >�-�� =��/��������3 )��<�<���G����-@��3 ��/�-
��"�G�3 7�>����/� �==����� � ��> =� ��������? � ���/-�����)�
(�=�G��-�"��������� �������� 7�>����! #�/ � ��)=�����3 �=����-
�� 7�>����! -�=������, �������3 �����-3G�3 7�>�, � ������$ ���-
����?� 7�>����� ���K��), � ���7� >�-�� ������3 #��/���-@��3
���������@ �>��=���-� 4��) 7������) >�-�� ������$ ������@
������������� #�!���3 =� ��������? � ���/-�����)� ((��>��/,
1956, 1961; ����/����, 1962; 
�-@���, 1968; O������, 1977; �-3K-
�����, 1982; �"���?�, 1985, 1992; �"���?�, %�-/�����, 1997) (��>-.
4). � =��)��� �����)� /�"��>)��� ���/-�����! � ��> )�7�� ��-
)����@ �����-3G�? )�7#� ���=��@? #�<<����G����������� 7�-
>����/� �==����� � ������) ������������� #�!���3.

k
O aWQ �2
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������!�������� ��!��� �����)

(�=�)�/���-@��� ��/��� #�!���3 �/��?� ��7��? ��-@ � ����-
���� #�=�-����-@��/� ��/��� 4���/�� � ��-���3! ��!����� ���-���-
#� � ���#� �-� =�� �")������ �/� ���G�����G��. (� )��/�! �-���3!
#�=�-����-@��� ��/��� #�!���3 �=���>�� �>��=����@ ��/���")
���-���#�) �, �-�#�����-@��, �/� ��7����)���@ � ����������!
��-���3! (����/����, 1962; O������, 1977; B�-��, 1985). (�=�)�/�-
��-@��� ��/��� #�!���3 <���G������?� ��� � >��=�"�������!, ��� �
� =�"�������!. ��>�-�� ��"���� ��� � ��#��! 7������!.

"!��
�#��. � �/-���7�! �������) ��/���) #�!���3 �-�7��
��7��� 7�>��. �#���� � /�"��>)��� )��/�! ��#�� 4��! 7������!
()�����! �7�$ � )�����! "��"#) �=��#�-����? ��-@ �/���� ���7�
�)>�-����-@��3 �����)�, ��=�-�3?��3 ��-@ �� ��-@�� ��/��� #��-
7���3, �� ���7� #�!���3, ��#�-���3 � ��3"���3. � ��������! �/-
-���7�! (�<����, )������ -�-��) �=�G��-@��� ��/��� #�!���3
���������?� � /�"��>)�� � ��! ��������-3���3 ��-@�� =�� =�)�-
�� �)>�-����-@��$ �����)�. � /�-�����$ /�"��>)�� ��������-3-
���3 =�� =�)��� ��#3��! (��K����!) -�/��!, =��#����-����! �
��#� ���=�-�7����! �3#�) � ��K������) =����! �����������!
)�K���. ���-���# �" ��#�, =���������)�$ ����" ��#3��� -�/���,
#�<<��#����� � =�-���@ ��-�. ��� �7� ��)���-��@, �-�#�����) =��-
)������$ ��/���"�G�� ��/���� #�!���3, � ���7� )�-�=�#��7��/�
�>��"� 7�"�� �/-���7�! 3�-3���3 ���$�� ��"��$ ������@ ��������-
����� #�!���3 (
�-@���, 1968; �����, 1988; �����, �����, 1999).

(���. � ��>, =�)�)� 7�>����/� �==�����, �=��#�-����$ ��-�#
� ��#��$ /�"��>)�� ������ ��7��� #�!���� (����/����, 1962; O���-
���, %����, 1967; O������, 1977). �#���� ��-@ 4��/� ��=�)�/���-@��-
/� ��=� /�"��>)��� ����-���, =����-@�� � =�#��-3?��/� >�-@K��-
���� ��> ��7� =������ ��K��$. �-�#��� ��)����@, ��� ��-�# ��7-
��/� #�!���3 � �>��$ /�"��>)�� >�-�� "������-�� � )�-�#� ��>.

��� �#�� ���>������@ #�!���-@��$ �����)� � ��������! ��>
— ��=�-@"������ ��"#�K��/� #�!���3 � �������� ��=�)�/���-@-
��/� ��������� 4���/�� (����/����, 1962; O������, 1977). ��=�-@-
"������ 4��/� ��=� /�"��>)��� ��3"��� � 4��-�/������)� ��-���3-
)�, =��7#� ���/� ��#�������) ���-���#� � ���#�. ( 4��) �-����
=����>-���� ���-���#� =����!�#�� =�� =�)��� ����! �������� �



29

��/���� ��� =-�����-@��$ =�"��@, ��K�����, ��#7�>����$ ��/��,
-�>�������$ ��/��, �-�"����$ �>�-���� ������$ =�-����, � ���7�
=�� =�)��� -�/��!. ,�� ��/��� #�!���3 ��=�-�3?� ��=�)�/���-@-
��? ��-@ � �>���� �! ��-�# � �>��$ /�"��>)�� ����-��. �#����
"������� #����/� ��=� #�!���3 #��������� ��-��� � ��>, =����3�-
�� �>���?��! � ��-���3! ��"��$ ���G�����G�� ���-���#� � ���#�.

�#�� �" ��)�! =�����! �=���>�� ��"#�K��/� #�!���3 � ��>
�-�7�� "�/-�������� ��"#�!� ���). ,�� =����!�#�� =�� �)��@K�-
��� ���-���#� � ���#�. O�� 4��) ��������� ��#� ��> ��=-���?�
�� =����!����@ ��#��)� � "�/-�����?� ��"#�! ���) �)���� � ���-
!��) �-��) ��#�. � �>�����-�$ ��=-�! ��#��)�� ���-���#, =�-
=��K�$ �" ��"#�!� � ������? =�-���@, #�<<��#����� � )��/����-
-����� ����������� ����#� =�-���� ���. ()���� � ��) � #��/�!
��#�� ���-���# ��"#�!� � =�-���� ��� =���)�K������3 � ��#�$,
������3 �4�������3 � "���) =��!�#�� ����" 7�>����? �����)�. �#��
�" =��)���� ����/� ��=� /�"��>)��� — ��>�-=�-"�� ��#� Anabas,
������3 "�/-������� ��"#�! ���), � /�"��>)�� ��������-3���3
����" ����������� ����#� 4=���-�3 ���-�7�>����$ =�-����, <��-
)���?��� ��-�#�� � ������� #-3 ���-�����3 =-���#� =����!���-
�� (����/����, 1962; O������, 1977). �� ���� 4��/� ��=� /�"��>)�-
�� ��>�-=�-"�� =�� 25 °� )�7�� �>��=����@ #� 80% ���-���#� ��
�/� �>��/� ��#��7���3.


��/�$ =��)�� ��"#�K��/� #�!���3 "� ���� "�/-�������3 ��"-
#�!� ���) — �)���������$ �-����7�>����� Synbrunchus marmo-

ratus, �>���?��$ � ?7���)���������! >�-���!. ,�� ��>� "�/-�-
������ ��"#�!, ������$ 12–15 )�� ��!�#���3 � ���-�7�>����$ =�-
-����. ( ������� 4��/� ���)��� �" ��"#�!� � ������$ =�-���� �"-
�-������3 =���� 50% ���-���#�. O�� #�!���� ��"#�!�) � 4��/�
��#� ��> ��������� ����� ���-���#�) =��>-�7����3 � 100%, �
=�� ��#��) #�!���� — ��-@�� 50–60% (����/����, 1962; O������,
%����, 1967; O������, 1977).

��� �#�� ��=�)�/���-@��$ ��= ��"#�K��/� #�!���3 � ��> ��3-
"�� � ��K������). ��-@ 4��/� �=���>� /�"��>)��� ����-���, �#��-
�� � ��������! ��>, ��=��)��, =��#�������-�$ ��)���!, 7�����!
� ��-@�� =��/�����)�! ��#��)�! ��#��, 4�� ��/��� #�!���3 �/��-
?� ��K�?��? ��-@ � =����=-���� ���-���#� � ��/���"). ( ����-
�����, ��-� =��#�������-�$ ��)���! ��#� Dorus � Callichthys -�-
K��@ ��")�7����� "�/-������@ ��"#�!, ��� =�/�>�?� ����" #��
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����. ������� ��K������ � ��"#�K��) #�!���� ���$������� ���-
7� ���=��>��"��) ��>�), � ���������, =��#�������-3) ��).
�obitidae. ���7���� ���G�����G�� ���-���#� � ��#�, ��"������ ��-
>-�/�=��3���)� ��-���3)�, =����#�� � ���-�����? #�-� ��K��-
��/� #�!���3 � �@?�� Misgurnus fossilis (C���/����, 1962). O��
4��) ���) �������/� 7�>����/� #�!���3 �� )��3���3. ��-� 4��!
��> =�)�����@ �� �����-@�� )��3G�� � ��#�, �>�#�����? ���-���-
#�), ��K����� #�!���� ���������3 #�)�����?��) � ��))����)
/�"��>)���.

( ��������! �-���3! � ��"#�K��) /�"��>)��� ��> =����)���
������� ��7�. ( ���������, ��7��� #�!���� !��������� #-3 �>��-
�������/� �/�3 Anguilla anguilla (����/����, 1962; O������, %����,
1967). � 4��/� ��#� � #�!���� ��"#�!�) �������?� ���7� 7�>�� �
=-�����-@��$ =�"��@. ���-@ ����7����� ��"����� ��"#�K��/� /�-
"��>)��� � �/�3 ��3"��� � ��), ��� �� )�7�� #-���-@��� ���)3
��!�#��@�3 �� ��K�. ��� �#�� =��)�� ��"#�K��/� /�"��>)��� —
�-����$ =��/�� Periophtalmus, 7�����$ � >�-������! ��#��)�!
���=����. ,��� ��# ��> �=���>�� ��!�#��@�3 �� ��K� #-���-@���
���)3. ��-@ ��7��/� #�!���3 #-3 �-����/� =��/��� ���-@ ��-���,
��� =�/��7���� �/� � ��#� ��"����� ��<����?.

(��>�� #-3 ��=�)�/���-@��! ��=�� #�!���3 � ��> !���������
����7����3 "�����)���@ �� ��#��7���3 ���-���#� � ��#�, �/��?-
��3 ��7��? ��-@ � �#�=��G�� 4���/��������/� )���>�-�")� ��#-
��! 7������! � �")�����? �����3��3 ���#�. ( ��3"� � 4��) �-�-
#��� ��)����@ ���>���$��? =-���������@ 4=���-��-@��! �����$
��"-����! ��/���� � �����$, �������?��! � /�"��>)���. ,�� =�-
������� ���������, �>-�#�?��� =���K����$ =����G��)���@? #-3
���-���#�, � ����� �� ���7���� ���G�����G�� ���-���#� � ���#�
�=���>�� "������-@�� ��"������@�3, <��)������@ ��-�#��, /��>-
��, ������� � ��) ��)�) ���-������@ =-���#@ #�!���-@��$ =�-
���!�����.

(�=�)�/���-@��? ��-@ � ��"#�K��) #�!���� ��> ��=�-�3��
���7� =-�����-@��$ =�"��@, �������3 <���G�3 ������/� ������� �
=�##��7���� =-�������� 4��! 7������!. '�"��>)�� � =-�����-@-
��) =�"��� =����!�#�� � �/� �>�-@�� �����-3��"������! ������!.
(� ���������! ������! =-�����-@��/� =�"��3 ���@ "���, �>�/����-
��� ����������)� ����#�)�. ,�� /�"���3 7�-�"� (������� ��-�) �
���-, � ������! � =����!�#�� =���)���������� #�<<�"�3 ���-���-
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#�. O� #����) �. ���/�, ���=��@ �����-3��"�G�� ���������! ���-
��� =-�����-@��/� =�"��3 � "��� /�"���$ 7�-�"� �/��)��3: ������
4��$ "��� =-�����-@��/� =�"��3 ��#��7�� 116 ���. �������-@��!
� 88 ���. ����"��! ��=�--3��� (Krogh, 1941). ��-@ =-�����-@��/�
=�"��3 � ��"#�K��) #�!���� ��> ��"������� =�� ��#������� ���-
-���#� � ��#� � =�� ��"��) ���-������ �/� =����>-���3. ���G���-
��G�3 ���-���#� � =-�����-@��) =�"��� �����-����� � ������)
#��/���-@��$ ���������� ��>. �-�#��� ��)����@, ��� � =-�����-@-
��) =�"��� /-�>�����#��! � !����! ��> ��#��7���3 ������3 ���-
G�����G�3 ���-���#�, ��/#� ��� � =�������#��! �������-@��3#��!
��> �/� ���G�����G�3 )���)�-@��3.

(�-�# ��"#�K��/� #�!���3 � �������) =-�����-@��/� =�"��3 �
��))����$ /�"��>)�� � ��������! �-���3! )�7�� >��@ ����@ "��-
����-@��) (����/����, 1962). �=��)��, � =��G����$ ����
Lepidosteus osseus "� ���� #�!���3 � �������) =-�����-@��/� =�-
"��3 � ��/���") =����=��� 70–80% ���-���#�. 
�-3 /�"��>)��� "�
���� ��"#�K��/� #�!���3 � �������) =-�����-@��/� =�"��3 =� ��-
��K���? � ��#��)� #�!���? 7�>��)� "������ �� ��)=�������
���#�. '�"��>)�� � �-@��$ ��>� Amia clava =�� 10 °� ��������-
-3���3 =�-����@? "� ���� ��#��/� #�!���3 7�>��)�, � =�� 30 °�
��-�# 4��/� ��=� #�!���3 ������-3�� ��-@�� 25%, ��/#� ��� 75%
— 4�� /�"��>)�� "� ���� =-�����-@��/� =�"��3 (O������, 1977).

*�����

Z��)�������� ���!�$��$ �����)� � >��=�"�������! ��3"��� �
�! ��!�#�) �� ��K�. ,��� =���!�# ��=����7#�-�3 ���=��)��K-
��>��)� =�������$��)� �3#� �����) � ��/����, � ���������, ��/�-
��� #�!���3 (%��-�)�K��, 1944; '�-3���, 1970). ��>�-@K�/� ��"-
���>��"�3 �������� ���!�$ #����/-� � �-��������/�!. � 4��! 7�-
�����! ����������3 ��� =��)������$ ��= ���!�$��$ �����)� (=���-
#����!��), ���$�������$ )����G�), ��� � ���>�-�� ��"����� ���-
!�� ���-���! ������)�!.

��/���) #�!���3 � )����G (Oniscoidea), =��#�������-�$ �����-
��/�! �����>��"��!, �-�7�� «���!�$��� -�/���» �-� =���#����!��.
��� <��)���?��3 ��-�#����� �=3������3 ��"#�K��! )�K��� �
�����)� ������-3���)� ������)�, �� ������! ��!�#3� ������ ���-
�3����3 ���>��, �)����)�� /�)�-�)<�$. � )����G ���!�$���
���>�� �� #�!�#3� #� ��#�-@��! �-����, � ���-���# #�����-3��-
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�3 � ��) =�� =�)��� /�)�-�)<�. � 4��! 7������! ����" ���!��
=����=��� 60–80% =����>-3�)�/� ���-���#�. � #��/�! �-������-
��/�! (-�7������=�����) ���!�$��3 �����)� ������� �" )��/����-
-����! ����3��!�3 ���>����, � � )��/���7�� � >�����-�! ����-
��)�! ���!�� =��#����-��� � ��#� )���)����! =����� (���!��-
)����). � =�����>��"��! #�!���-@��3 �����)� =��#����-��� ���-
7� ���!�3)�. � ���-���! ������)�!, �)�?��! ���>�-�� ��"��-
��? ���!�$��? �����)�, )���)����� =���� ���!�$ ��3"��� � �#�-
��? �����)�. �-�#��� ��)����@, ��� � #��-�/����! =����� #�!�-
��� ��������-3���3 � ���!�3)� � -�/��)�.


-3 =�����>��"��! � )��/���7�� !��������� ��)�$ ��"��$ ���#�
�-��������/�! ������@ #�!���3 (O������, %����, 1967; 
�-@���, 1968;
O������, 1977; �����, 1988; �����, �����, 1999) (��>-. 3). ���-@ ��-
������3 ������������@ /�"��>)��� � 4��! ��/���")�� ��3"��� �
#��������� ��"��$ �=�G��-�"�G��$ ��/���� #�!���3, � ���7� � ��-
������) ������) #��/���-@��$ ����������.

��� �7� ��)���-��@, ��/���)� #�!���3 � =��#�������-�$ ���
�#��/� �-���� � ������� ��=� �-��������/�! — ������)�! — �-�-
7�� ���!�$��3 �����)� (
�/�-@, 1938; %��-�)�K��, 1944; Buck, 1962;
'�-3���, 1970). ���!�$��3 �����)� ������)�!, �>-�#�?��3 ����@
������$ 4<<���������@? �����=���� ���-���#� � ��#�-@��� ���-
�� � ��/���, =��#����-��� �����)�$ ��"#�!������! ���>����, ��-
����� �=-���?� ��� ���������� ��/���, =������?� �� ��� �������
��-�, � ��) ���-� � � ��#�-@��� �-����. ���@ ���!�$ <��)������3
"� ���� �! ����-���3 �� ���! ����3! � ��/���!, /#� ��� ��������?�-
�3 )�-@��$K�)� ���!��-�)� (�! #��)��� ���-� 1 )�)), ����7��-
��)� �� ���G� ���!��-@��$ �-����$ � ��#��-@�� ���!�#3��)��3
��������)�, #����/�?��)� ��#�-@��! �-����. � ���K��$ ���#�$
���!�$��3 �����)� ���>�����3 =�� =�)��� #�!�-�G. � �-������-
��/�! �)����3 �� �#��$ #� 10 =�� � >�-�� =�� #�!�-�G. � ������-
)�!, � ���������, �)����3 �>���� 12 =�� #�!�-�G.

� ��������! ������)�!, � ���������, ��)< ��#��! ������)�!
(Odonata, Trichoptera, Ephemeroptera, Pleoptera) ��/���)� /�"��>-
)��� �-�7�� ���!�$��� 7�>��. � ��)< ���-���# �" 7�>� =����=�-
�� � ���!�$��? �����)�, ������3 ������� �" �>�-@�� ����3��!�3
���!�$��! ���>����, #����/�?��! ��#�-@��! ��/���� � �����$
(O������, 1977).

���!�$��3 �����)� � ������)�! �����-������3 =�� =�)��� =��-
#�-@��! � #��"�-������-@��! )�KG. �! ���������� � ����-�>-����
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��"����� �")������ �>`�)� ��-� � �-�#�����-@��, �>`�)� ���-
!�$��$ �����)�, �=���>����3 4<<�������$ �����-3G��. ��/�-3G�3
�����-3G�� ���!�$��$ �����)� (������� #�!���-@��! #��7���$ �
��7�) ���������3-"��������3 #�!�-�G) ��������-3���3 �������)
�#�!��)�/� ��"#�!�: ���G�����G��$ �/-����-�/� /�"� � ���-���#�
(Buck, 1962; O������, %����, 1967). ���7���� ���G�����G�� ���-�-
��#� ��"����� ���-���� �����-3G�� ���!�$ "� ���� ���-���3 ��-
�������3 )�KG. ��>��� #�!�-�G ��/�-������3 ���G�����G��$ �/-
-����-�/� /�"�: =�� ��"��! ���G�����G�3! #�!�-@G� ����?��3 ��-
�����)�, � =�� =���K���� ���G�����G�� ��"������� �����-3G�3
���!�$.

������@ 4���/��������/� �>)��� � ������)�!, �=��#�-3?��$-
�3 ��-�������) =����=�?��/� ���-���#�, � �/��)��$ ���=��� "�-
����� �� #��/���-@��$ ����������, ������3 � )��/�! ��#�� ���"��-
��$�� ������3. � )���� ��7��) <������), ��/�-���?��) ���-
���@ 4���/����� ������)�/�, �-�7�� ��)=������� ���#�. O�� ���-
-������ ��)=������� ���#� � =��#�-�! <�"��-�/������$ ���)�
������������@ #�!���3 ������� )�7�� ��"������@ � 5 ��".

�����#��, ��� ����� �������� ���!�$��$ �����)�, !��������-
"�?����3 ����@ ������) ������) �=�G��-�"�G��, �)���� � <�"��-
-�/������)� ���>������3)� ��/�-3G�� /�"��>)��� �>��=�������
������)�) ���>���$�� ������? ������������@ 4���/��������/�
)���>�-�")�, �� )��/� ��" =����K�?��? 4��� =���"���-@ #-3 ��-
��-@��! >��=�"�������! 7������! ("� ���-?�����) /�-�����/�!
)�--?����), � ���7� #-3 =�$��-����)��! =�"�������! (
�-@���,
1968; O������, 1977; �����, 1988; �����, �����, 1999) (��>-. 3).

+�!
��

� ��"�)��! 7������! �������) ��/���) /�"��>)��� �-�7��
-�/���. � =�"�������! -�/��� � �������� ��/��� #�!���3 =�3�-3-
?��3 � ��>, �� ���>�-@K�/� ��"����3 ��� #����/�?� � =��G � )-�-
��=���?��! (U�#����, 1961; B)�#�-��-@���, 1982). �#���� -�/-
��� �=����� =�3�-3?��3 � >��=�"�������!, =���K�#K�! � ��"�)-
��)� �>��"� 7�"��. O�����$K�$ ��/�� -�/����/� #�!���3 — #�<-
<�"������ -�/���, !���������� #-3 )��/�! =�����>��"��!, � ���7�
=����� ���������� -�/��� -�/����! )�--?���� Pulmonata. � 4��!
)�--?���� =����>-���� ���-���#� =����!�#�� =�� =�)��� -�/��!,
������� <��)���?��3 ��-�#����� ��������3 �>���>��K�/��3
������� )����$��$ =�-����. ����� -�/��� ���>��?��3 � ���K��$
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���#�$ =�� =�)��� =���)����)�. O��-�#��$ )�7�� "�������@�3
� ��������@�3 � "�����)���� �� =����>����� � ���-���#�. � -�-
/����! )�--?���� � /�"��>)��� ��������� ���7� ��7��� #�!����
(
�/�-@, 1938; %��-�)�K��, 1944; O������, 1977).

����������!��. �������-@��3 ����@ �-��������/�! (Arachnida,
Myriapoda, Insecta) 7���� �� ��K� � ��-@ ��/���� #�!���3 ��=�--
�3?� � ��! -�/����� )�K�� � ���!��. &�/����� )�K�� (-������#-
��� -�/���), �-�7���� ��/���)� #�!���3 � ����! /��== =�����>-
��"��! ��� ����=����, 7/�����/�� � =��)������� =����, =��#����-
-��� ���>�)� ���)���)�, � =�-���@ ������! �����=�?� -����-
��#��� ��-�#��, � ������! ������! =����!�#�� /�"��>)��. (!�# �
-�/����� )�K�� "���������3 #�!�-@G�)�, ��/�-���?��)� ���-
���@ #�!���3. � ��������! =�����>��"��! �)����3 #�� =��� -�-
/����! )�K��� (7/�����/��), � #��/�! (����=����) — ������ =���.
� ����� "����3 4��-?G�� #�!���-@��$ �����)� -�/����� )�K��
�)�?� ������������ "�������, =����-@�� ��� ����)������?���-
�3 � �������� =���>��"� -�/��! � #��/�! ��"�)��! 7������! (
�-
/�-@, 1938; %��-�)�K��, 1944).

(���. '�"��>)�� � ��������! ��> )�7�� ��������-3�@�3 ���-
7� =�� ������� -�/����/� #�!���3 ��� #�=�-����-@��/� ���������
���-���#�. ( !�#� 4��-?G�� =�"�������! 7������! -�/��� �=��-
��� =�3�-3?��3 � ��> (=��G����! � �����=���!) � #����� (B)�-@-
/��"��, 1964). ,��� ��/�� #�!���3  � �������� #�=�-����-@��/� =��#-
����-�� � � �����)����! ��>: )��/�=����>��"��! Polypteriformes
� #��3��#�K���! Dipnoi. � 4��! ��> �)�?��3 � 7�>��, � -�/���
<���G������?� � ��! �-���3!, ��/#� ��#��� 7�>����� #�!���� �-�
"����#���� �-� ����")�7�� (����/����, 1962). &�/��� � �����)��-
��! ��> =��#����-��� �#��) �-� #��)3 -�/����)� )�K��)�, ��-
����� ���#��3?��3 � /-����$. � Dipnoi �)����3 -�/����� ������>-
������� � ����"��3 ����@ =����=��� /-����) �>��"�) � -�/���,
��)� �=���>������ ��"#�-����� ��=�-��$ =���/���#��$ =��#���-
#��.

� ��"��! ��)�$��� Polypteriformes ���>������� -�/����/� /�"�-
�>)��� � �/� ��-�# � ��))����� =����>-���� ���-���#� "�)����
��-���?��3 �=��)��, � =��#�������-�$ ��). ��/�"�>���!
Ceratodidae �)����3 �#�� -�/����$ )�K��, �� �������) ��/���)
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#�!���3 �-�7�� 7�>��. O�� 4��) ��>� ��=-����� �� =����!����@
��7#�� 40–50 )�� � "�/-������� ��"#�!. �#���� �#�! � ��#�! =��-
��!�#�� ����" ��"#��, � �� ����" ���. � ��/�"�>���! -�/����� #�-
!���� <���G�������� � =�� ��-���� ���-���#� � ��#�, �� =�� =���-
��!���� ��#��)�� #�!���� ��"#�!�) ���������3 �#���������)
��#�) /�"��>)���.


��3��#�K���� �" ��). ��K�$���������!, ���7� �>���?���
� =�����!�?��! ��#��)�! (���/#� "���!� =��#�-7����3 #� 9 )��),
)�/�� �=�#��@ � �=3��� � �=�G��-@��! /��"#�!, ������! �� #��
��#��)�. ( 4��� =����# /�"��>)�� � ��> ��������-3���3 "� ����
-�/����/� #�!���3. O��-� ��������3 "���!� � ����-�  ��"��� #�7-
#�$ 4�� ��#��)� "�=�-�3?��3 ��#�$ � ��>� ��!�#3� �" �=3���. �
��������! ��K�$���������!, ��=��)��, -�=�#������� Lepidosiren

paradoxa -�/����$ /�"��>)�� �-�7�� ���������) ���-���#� � -?-
>�! ��-���3! ���K��$ ���#� (B)�#�-��-@���, 1982). ����) �>-
��"�), #�=�-����-@��$ �������� ���-���#� � ��>, =�)�)� �����-
��/� 7�>����/� #�!���3, �>��=������� ���>!�#�)�$ ������@ ���-
-���#� � ��/���")� � ��>-�/�=��3���! ��-���3! ���#�.

,�-����. ��)=-��� )��<�-�/������! � <���G����-@��! =��-
�>��"�����$ �)<�>�$, ��3"����$ � =���!�#�) � ��"�)��)� �>��"�
7�"��, ��-?���� ���7� =���>��"�����3 #�!���-@��$ �����)�. &�/-
��� ��� �������$ ��/�� #�!���3 �)<�>�$, �-�7�� /-����), �� ��
�#���������) ���������) =����=-���3 ���-���#� � ��/���"). O��
4��) ���=��@ ��"����3 -�/����$ �����)� "������-@�� ��-������3
� �)<�>�$, �>���?��! � ��"-����! 4��-�/������! ��-���3!. � ��-
������! �)<�>�$ -�/��� ���������?� ���>��, � �>��=������ ���-
-���#�) � ��! =����!�#�� "� ���� ��7��/� #�!���3. � #��/�! =��#-
�������-�$ 4��/� �-���� =�"�������! ��/��� #�!���3 =��#����-
-��� -�/��)� ��"-����$ ���=��� �-�7�����: �� =�����$K�! )�K-
����#��! ��������, ���=����)�?��! ���-���#, #� �������=�G��-
-�"��������! -�/��! � ��-@�� ��"����$ =-���#@? #�!���-@��$
=����!����� (U�#����, 1961; B)�-@/��"��, 1964). �)<�>�� �>���-
?� � ���#� � ��"-����$ ���=��@? �-�7�����, ��� ���"����� >�-@-
K�� �-�3��� �� <��)�������� �����)� /�"��>)���.

�-�#��� ��)����@, ��� �� =��)��� �)<�>�$ =���-�7���?��3
����� <�-�/����������/� �!�#���� <��)�������3 #�!���-@��$
�����)� ��"K�! =�"�������! (�����G��, 1939; B)�-@/��"��, 1939,
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1964). ���, � -������ �)<�>�$, �>���?��! � ��#�, /�"��>)�� ���-
�����-3���3 =�� =�)��� ����7��! 7�>�, �)�?��! ��������� ����-
����. ,�� =����"����� ��/��� #�!���3, ��#�G���?����3 =��-�
����-� <���G����������3 -�/����/� �-� ��7��/� #�!���3. ( ��3"�
� 4��) �-�#��� ��)����@, ��� 7�>����$ �==���� "��-�#������3
���7� � )-���=���?��! �� �����! ���#�3! ��/���/���"��, � ��-@��
=�"#��� ���������3 ��"����� -�/��!.

Z��)�������� -�/��! � ��"�)��! =�"�������! =������-�, ���
=��#=�-�/����3, � ��"�-@���� =���>��"�����3 =��-�#��$ =��� 7�-
>����! )�K��� (�����G��, 1939; B)�-@/��"��, 1939). &�/��� �
�)<�>�$ <��)���?��3 � ��#� =����! ��=3������$ =�"�#� =��-�-
#��$ =��� 7�>����! )�K��� (U�#����, 1961; B)�-@/��"��, 1964).
O����-@�� -�/��� 4��! 7������! ��!�#3��3 �� ����-@��! 4��=�!
<�-�/����������/� ��"����3, �! )��<�-�/������3 #�<<����G��G�3
=� ��������? � -�/��)� #��/�! =�"�������! ����7��� �-�>�.

��-� � �#��! �)<�>�$ (Nectus, Proteus) -�/��� =��#����-���
���))�������)� /-�#��)�K����)� )�K��)�, �� � #��/�! (>�-@-
K������ Urodella) ��������33 =����!����@ -�/��! "������-@�� ���-
-��������3 "� ���� <��)�������3 =���/���#�� � 3����. �#����
���>�-@K�3 ���=��@ �=�G��-�"�G�� !��������� #-3 -�/��! >��!��-
���! �)<�>�$ (Anura). O�)�)� ����7����$ ���������$ �������-
������������ -�/��! (��-���� G�����-@��$ =�-���� � )��7�����
)�-��! =�-����$, ��"#�-����! =���/���#��)�), � Anura �7� �<��-
)�����-��@ #�!���-@��� =���, =��#����-����� /�������-���!�$-
��$ ��)���$ (U�#����, 1961).

� �)<�>�$ ��������-@��3 =-���#@ =����!����� -�/��! ����-�-
��. � =3������$ ��-�)��#�� =-���#@ =����!����� 4��! ��/����
������-3�� 0,07 )2/�/. )���� ��-�, � ����$ 7�>� — 0,10, � � ����3-
��$ -3/�K�� 0,25 (O������, %����, 1967; O������, 1977). 
�����
=���"���-� "����3� =��7#� ���/� �� #��/���-@��$ ���������� 7�-
�����/� � ��-�#� ��7��/� #�!���3 � �>��$ /�"��>)��.

O�)�)� =-���#� =����!����� -�/��!, � �)<�>�$ ������@ �����-
�������� #�!���3 "������ ���7� �� ���=��� ��"����3 ����������$
�����)� 4��! ��/����, =��7#� ���/�, -�/����! ��=�--3���. ��"��-
��� �����)� ��=�--3��� -�/��! ��3"��� � �>��$ #�<<����G������$
4��! ��/���� #�!���3, � ���7� � ��"�����) ��7��! ��=�--3���, ���-
����?��! � =����>-���� ���-���#�. �-�#��� ��)����@, ��� #�-3
-�/����! ��=�--3��� ������-3�� ���@)� "������-@��? ����@ �
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�>��$ ��=�--3���$ �����)�, �������?��$ � /�"��>)���: � �-�-
>���"����! -�/��! �������� -�/����� ��=�--3�� ������-3?�
���/� 22,8–24,5%, � � �>���������$ ��������G� — 49,3%, ��/#�
��� � ����3��$ � =��#���$ -3/�K�� — 62,5% � 64,8% ������������-
��, � � 7�> — �� 63 #� 77,8% (O������, 1977).

������@ ������������� #�!���3 �)<�>�$ "������ ���7� �� 4<-
<���������� �����-3G�� -�/��!. ( 4��) =��G���� � �)<�>�$ ���-
����?� )�KG� ������$ =�-���� � /-����, � ���7� ������ -�/��!,
������� ��#��7�� /-�#��� )�K����� ��-����. (����-3G�3 ���-
�����-3���3 "� ���� ��"#���3 =�-�7���-@��/� #��-���3 � -�/��!
=�� =�)��� ��/������3 ��"#�!� � -�/����� )�K��, �/� "�/-�����-
��3 �-� #��7���3 ������$ =�-���� (U�#����, 1961; O������, %����,
1967; O������, 1977; B�-��, 1985).

������������ "������� � /�"��>)��� ��������! �)<�>�$ �)�-
�� ��7��� #�!����. ��7� � 4��! 7������! -�K��� ��K��, ���/#�
�-�7��3 � �>�/����� �-�"����)� 7�-�"�)�. ������K���� =-���-
#� =����!����� -�/��! � ��7� � ��"��! ��#�� �)<�>�$ ��-������3,
�� ���#��) ������-3�� 2:3. O�� 4��) ������K���� -�/����/� � ��7-
��/� #�!���3 � ��"��! ��#�� ���7� "�)���� ��-������3. � !���-
����! �)<�>�$, � ��-���� �� >��!�����!, ��7��$ /�"��>)�� �/��-
�� #�)�����?��? ��-@. � =��#�������-�$ !�������! �)<�>�$
�)>����)� Ambystoma opacum ��7��� #�!���� ������-3�� 66%,
� � �)���������$ >�"-�/����$ ��-�)��#�� � � #�-@����������/�
������� ���@ /�"��>)�� �>��=��������3 "� ���� ��7��/� #�!���3.
� >��!�����! �)<�>�$ ������K���� -�/����/� � ��7��/� /�"��>-
)��� #��/��. ��-� � Rana esculenta 4�� ������K���� =��)����
�����, �� � Rana fusca ��7��� #�!���� ������-3�� =��)���� 30%
(O������, %����, 1967; O������, 1977; B�-��, 1985).

( ����K���� �������3 ���#����-����#����$ �����)� �-�#���
��)����@, ��� � �)<�>�$ ���#G� ���!��)����� � ������� �" #��!
=��#���#�$ � 7�-�#����. ��-� � !�������! �)<�>�$ =���/���#��
=��#���#�$ ��=�-��3, �� � >��!�����! =���"�K-� =�-��� ��"#�-�-
��� =��#���#�$. ����� �������� ���#G� � �)<�>�$ =����#�� � ��-
>�-@K�)� �)�K�����? �������-@��$ � ����"��$ ����� � 7�-�#��-
�� (U�#����, 1961; O������, %����, 1967; O������, 1977).

������@ ������������� #�!���3 � =��#�������-�$ �)<�>�$,
=����#-�7���) � ��"-����) ���3#�), ����������� ��-������3.
(�-����� ��4<<�G����� � � ��������� "�����)���� �������������
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#�!���3 �� )���� ��-� � =��#�������-�$ ���. >��!�����! =���� �
��� ��"� ��K�, ��) � !�������! �)<�>�$ (
�-@���, 1968; (-�#�-
)�����, �����, 1994; �����, �����, 1999) (��>-. 4). �#���� ������@
������������� #�!���3 �)<�>�$ �����-@�� ��7�, ��) � ��>, ���
)�7�� �>`3����@ ��������) ������) ��"����3 -�/��! � �)<�>�$,
� ���7� ��"��$ #��/���-@��$ ���������@? 4��! 7������!. ()����
� ��), #�<<����G��G�3 � �=�G��-�"�G�3 7�>����/� �==����� � ��>
#����/-� ������/� �����3, �>��=���� �) ��������-@�� ������?
������������@ #�!���3.

��� �#�� ��=��� ��������-@��/� ���-�"� �����3 4���/������-
��/� �>)��� � ��"K�! =�"�������! — ��#��7���� G���!��)�� #�-
!���-@��$ G�=� )���!��#��$ � 4��������! ���-����! )�KG 4��!
7������!. � ����� "����3 ����-���-@��/� )���>�-�")� �������)
=�����) ���-���#� � ��/���")� 3�-3?��3 )���!��#��� � ���G���-
��G�3 G���!��)�� #�!���-@��$ G�=� 4��! ��/���-- ����7��� =�-
���G��-@��� ����-���-@��� ��")�7����� �-���� �-� �����. �)�
>�-� =����#��� �"������ ���G�����G�� G���!��)�� � ���-����!
)�KG�! ��"��! ��#�� ��>, ��-���?��!�3 �������@? =-�����3, #��!
��#�� �)<�>�$ � #-3 ��������3 >�-� =���-����� #����� �.(. ��-
����$ � #�. (1981), =�-������� �� ���/-�����! ()���/�) (������ �
#�., 1981; ������, 1992) (��>-. 7).

O�� ��������� ���G�����G�� G���!��)�� � ��"K�! =�"�������!
�-�#��� ��)����@ ���7�#���� ������� ��#��7���� 4��! ��)=����-
��� )���!��#��$ (=��7#� ���/�, G���!��)� ��

3
) � )�KG�! )���/�,

� ���7� �! ��"��� ��#��7���� � )�KG�! �)<�>�$. � ��> ���G���-
��G�3 G���!��)�� � ��"��! ��#�� ��> ����������� ��-������3 �
"�����)���� �� �������� �! =-�����3, � =�� ��������� � ���/-���-
��)� � �)<�>�3)� ��� "���)�?� =��)�7������� =�-�7����. �-�-
#��� ��)����@, ��� ��#��7���� G���!��)�� � ������� �� / )�KG�
���#���-@������ ��� � ���G�����G�� )���!��#��$ � 4��$ �����, ���
� � ��#��7���� #����! ��)=������� � )���!��#��3!. ����������
��"-���$ � ��#��7���� G���!��)�� (=��7#� ���/�, G���!��)� �)
=���"��� ���7� #-3 <���G�� )���!��#��$, ��#�-����! �" ���-��-
��! )�KG ���/-�����! � ��> (������, 1992) (��>-. 8).

O�-������� ��������-@��� #����� ���#���-@����?� �>
���������� ����7����$ "�����)������� � �")������ ���G�����-
G�� G���!��)�� � )�KG�! ���/-�����!, ��> � �)<�>�$, ��� )�-
7�� �-�7��@ �#��) �" �>`3�����$ ���������3 "�)����! ��"-���$
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��%&�+� 7.  ��#��7���� G���!��)�� � ���-����! )�KG�!
���/-�����! (������ � #�., 1981; ������, 1992), ��> � �)<�>�$

(
�)�� � #�., 1990)

(�#                                              +���!��)� (�)�-@// ����$ )���� )�KG)

aa
3

c
1

c b

 ���/-������

�����3 )���/� 24,0±2,0 7,0±0,5 15,31±0,8 14,8±1,1

 ��>�
(@?�

������� )�KG� 3,37±0,63 2,16±0,41 2,83±0,57 2,22±0,66
>�-�� )�KG� 0,61±0,07 0,65±0,08 0,66±0,09 0,87±0,13

����=���
������� )�KG� 3,25 4,35 4,80 4,15
>�-�� )�KG� 0,57 0,83 0,79 0,40

��#�7��3 <���-@
������� )�KG� 6,45±0,16 7,57±0,82 7,39±0,56 11,41±0,76
>�-�� )�KG� 0,79±0,11 0,35±0,02 0,50±0,09 0,50±0,11

������#�
������� )�KG� 21,74±2,35 21,63±2,14 21,12±2,05 32,11±3,6
>�-�� )�KG� 1,29±0,10 1,16±0,05 1,34±0,13 1,0±0,05

 �)<�>��
����3��3 -3/�K��

>�#�����3 )�KG� 3,07 1,42 1,61 0,81
B=��G���3 -3/�K��

>�#�����3 )�KG� 2,83 2,77 3,39 1,86

��%&�+� 8. ���G�����G�3 G���!��)�� �� <���G��
)���!��#��$, �"�-��������! �" )�K����$ �����

���/-�����! � ��> (�)�-@/)/ >�-��) (������, 1992)

�>`���  +���!��)�

� b c
1

c

����/� 0,51 – 0,26 0,24
���= (������3 )�KG�) 0,45 0,25 0,35 0,30
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� ������ ������������� #�!���3 4��! ���! /��== ��"K�! =�"�����-
��!. ��� �7� ��)���-��@, ������@ ������������� #�!���3 7����-
��/� 3�-3���3 ����/��-@��$ !�������������$ 4���/��������/� )�-
��>�-�")�, ������3 "������ �� )��/�! <�������: �� �>`�)� � ���-
����� =����=-���3 ���-���#� � ��/���") #� �/� ��=�-@"�����3 #-3
�����"� ��Z � #�!���-@��$ G�=� )���!��#��$.

(�������. O���������� =�-��$ =���!�# ��=��-�$ � ��"�)��-
)� �>��"� 7�"�� =����- � ��-�7����? �������3 -�/��! � �! #�-@-
��$K�$ �=�G��-�"�G�� =� ��������? � -�/��)� �)<�>�$. � ��=��-
-�$ � ��3"� � ��"�����) ��/���/� �-�3 ��7� ����������� ��7���
#�!����, ��� =����-� � ���-�����? #�!���-@��$ ��/��"�� �� -�/-
��� � �������<���G�� -�/����/� /�"��>)���. ��-@�� � ����=�! -
����������#��! ��=��-�$, � /�"��>)��� =�)�)� -�/��! =����)���
������� ��7�, �-�"����3 �>�-���� /-����, ���-@��� >���� (O������,
%����, 1967; O������, 1977; B)�#�-��-@���, 1982; B�-��, 1985).

&�/��� � ��=��-�$ — ��=����� �-� =����� )�K����#��� �����-
���� � ����7����$ ���������$ ������������������@?. O�)�)�
4��! ���>�������$, -�/��) ��=��-�$ (=��7#� ���/� ���K�! ��=��-
-�$) ���$������� >�-�� �-�7�� ���������� #�!���-@��� =���, ��)
� �)<�>�$. �������)� 4-�)����)� #�!���-@��! =���$ � -�/��!
4��! 7������! �-�7�� /�����@ � >���!�, ��7��$ ����G ������! ��"-
����-3���3 �� #�� >���!�, =�=�#�?��! � �����������?��� -�/���.
������ >���!�� =�##��7���?��3 )��/����-����)� !�3����)�
��-@G�)�. '�����@ � >���!�, 3�-3?����3 ����)� =��/��������)�
� 4��-?G�����) ����K���� ���������)�, �>��=�����?� >�-�� ��-
����? <���G����-@��? �=�G��-�"�G�? -�/��! ��=��-�$ =� ������-
��? � �)<�>�3)� (U�#����, 1961).

���=��@ ���������$ ������������������� -�/��! "������-@��
��-������3 � ��"��! =��#�������-�$ 4��! 7������!. ��-� #-3 =��-
��� ���������! -�/��! /������� !��������� �-�>�� ��"����� ���-
>���-, �� � �����#�-�� ������������������@ 4��! ��/���� #�!���3
=��#����-��� � "������-@�� >�-@K�$ ���=���. ���)� ��/�, � -�/-
��! �����#�-�� ��"#�!������� !�#� ���>��?��3 ��� � >���!�)�, ���
� )�7#� ��>�$, ��� =���K��� 4<<���������@ /�"��>)���. ()���� �
��) � ��������! ��=��-�$ (�#���, ")��) ��>-?#����3 ��������3 ��-
#��G�3 -�/����$ �����)�: -���� -�/��� � ��! �-� ��#�G�������, �-�
�� ��"����, � ���>���-� =���������� ���������?� (U�#����, 1961).
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��)������� ���>������� �������3 -�/��! � ��"��! =��#�������-
-�$ ��=��-�$ ����7�?��3 �� =-���#� ���������$ =����!����� 4��!
��/����. �=��)��, ��������-@��3 =-���#@ =����!����� -�/��!
������ ������-3�� 0,1 )2/�/ )���� ��-�, � � )������=���/� �����-
#�-� — 0,5 )2/�/ (U�#����, 1961; O������, %����, 1967).

(�7��$ ���>������@? -�/����/� #�!���3 � ��=��-�$ 3�-3���3
>�-�� 4<<�������3 �����)� �����-3G�3 -�/��! =� ��������? � �)-
<�>�3)�. (#�! � ��#�! �>��=��������3 ����37����) � =��-�#�?-
��) ��7����) /��#��$ �-���� =�� =�)��� #��7���3 ��>��, � ����-
��! �������?� >�-@K�3 /��#��3 � )�7��>����� )�KG�. (����-
��?��$ ��= #�!���3, !���������$ #-3 ��=��-�$, �>��=�������
>�-�� 4<<�������$ /�"��>)�� =� ��������? � ��/������-@��)
��=�) �����-3G��, ���$�������) ��=��-�3) (O������, 1977).

���#����-����#����3 �����)� ��=��-�$ >�-�� �=�G��-�"�����-
�� � ����K���� ��"#�-���3 �������-@��/� � ����"��/� ����������
=� ��������? � �)<�>�3)�, !��3 ������>������� � 4��! 7����-
��!, ��� � � �)<�>�$, �)�K�����. � ��=��-�$ ���#G� ���!��)��-
��� � ������� �" 7�-�#���� � #��! =��#���#�$. �#���� 7�-�#����
� 4��! 7������!, � ��-���� �� �)<�>�$, ��"#�-�� ��=�-��$ =���/�-
��#��$ �� -���? (�������-@��?) � =����? (����"��?) =�-�����.
�#���� � �����#�-�� �7� =���"�K-� =�-��� ��"#�-���� 7�-�#��-
���, �.�. ���#G� � ��! ������!��)�����.

���>������� #�!���-@��$ � ���#����-����#����$ �����)� ��=-
��-�$ �>��=�����?� �) >�-�� ������$ ������@ �������������
#�!���3 =� ��������? � �)<�>�3)� (
�-@���, 1968; �����, �����,
1999) (��>-. 4). O�� 4��) #����$ =���"���-@ 4���/��������/� )�-
��>�-�")� � ��#�-@��! ���3#�� ��=��-�$ "�)���� ��-������3. ��-
)��@K�3 ��-����� ��4<<�G����� � � ��������� "�����)���� ��-
����������� #�!���3 �� )���� ��-� !��������� #-3 =��#�������-
-�$ ���. Rhynchocephalia, � ���>�-@K�3 — #-3 =��#�������-�$ ���.
Crocodylia.

&��/�. ���-�" 4���/��������! )�!���")�� � ��"-����! 7�-
�����! =���"�����, ��� #-3 <��)�������3 /�)�$����)�� ���>!�-
#�) =���G�=��-@�� >�-�� ������$ ������@ 4���/��������/� )���-
>�-�")�. ��K���� 4��$ =��>-�)� #-3 ��/���")� ��")�7�� ��-@��
"� ���� ��#���-@��/� =���K���3 4<<���������� �����)� /�"��>-
)��� (�-���), 1961, 1971, 1982, 1986; Lasiewski, Dawson, 1967;
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Dawson, Hudson, 1970; Lasiewski, Calder, 1971; ������, 1972, 1984;
1990, 2004; ����=���, ��>�-���, 1976; O������, 1977; B)�#�-�-
�-@���, 1976, 1982, 1987; B�-��, 1985; Gavrilov, Dolnik, 1985). ���-
��)� /�"��>)��� � =��G !��������"����3 �����������) ��-�7��-
���) )���<�<���G����-@��! ���>�������$ ���������/� �������3
-�/��! � >�-�� �����K����)� )�!���")�)� �! �����-3G��. ,��
���>������� -�/��! �>��=���-� =��G�) ������@ ������������� #�-
!���3, )��/������� =����K�?��$ #����$ =���"���-@ #-3 ���! =�$-
��-����)��! 7������!.

������ ���>������� �������3 � <���G����������3 -�/��! � =��G,
�>��=����K�� ���-@ ������$ ������@ 4���/�����? O��7#� ���/�,
4�� /�>����� �������� -�/��! � ��-���� �����)� ��"#�!������!
���>����. ,�� ���>���� ������� � �>��! ���G�� � =���� ��"#�!� �
��! �#����=���-����$, ��� �>��=������� ��=�������$ /�"��>)��.
O��#=�-�/����3, ��� ��=�������$ /�"��>)�� �-�7�� ������$ ��-
)�$ ������$ ���#� ���! 7������! 4<<���������� /�"��>)��� �,
��� �-�#�����, ���>�-�� ������/� �����3 4���/��������/� �>)���.
,�� ���>������� #�!���-@��$ �����)� =��G �����=������?��3 ���
�#�=��G�3 /�"��>)��� � ��-���3) =�-��� (Dawson, Hudson, 1970;
Lasiewski, Calder, 1971; O������, 1977; B)�#�-��-@���, 1982, 1987).

�-�#�����) /�>����/� �������3 -�/��! � =��G 3�-3���3 ����@
������3 ��������-@��3 =-���#@ ���������$ =����!����� 4��! ��-
/����. 
����$ )��<�)���������$ =���"���-@ � ��"��! ��#�� =��G
����������� )��3���3 � "������ � =����? �����#@ �� �����3 #��-
/���-@��$ ���������� (�������� =�-���). �=��)��, � ����G� 4��
��-����� ������-3�� ���/� 1,1 )2/�/ )���� ��-�, � /�-�>3 17,5, � �
��-�>�� 4�� ��-����� #����/��� �����#��! =���"���-�$ — 66,6 )2/�/
(U�#����, 1961; O������, 1977; B)�#�-��-@���, 1976, 1982, 1987;
B�-��, 1985).

O���)� #-3 =��G���� /�"��>)��� ��� ��7�� =-���#@ =����!��-
��� -�/��!? ��/-���� "����� #�<<�"�� Z���, ��-������� /�"�, ��-
����$ =���)������3 ����" �-�$ �����, =�3)� =��=��G����-@�� =-�-
��#� 4��/� �-�3 � �>����� =��=��G����-@�� �/� ��-����. �-�#���
��)����@, ��� � -�/��! >��@�� )�7#� ����@? � ��"#�!�) (�-@���-
-3���-��=�--3���$ >��@��) ����@ �����$ � ������-3�� )��@K� 0,5
)�) (�4��. 1988).

(�����3 ���=��@ �=�G��-�"�G�� ���$������� #�!���-@��) =�-
�3) =��G. O��@ �#�!��)�/� ��"#�!� � ��! #��������� �-�7��$:
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����" ���!�� �� =����=��� � =�������� >���!�, ����3����3 � -�/-
��! �� ��������� � ��������� >���!� (=���>���!�), � "���) � >���-
!��--�, ������� ����3��3 �� >�-�� ������ ��"#�!������� ��=�--3-
��. 
��)��� =��-�#��! ������-3�� ���/� �� 3 #� 10 )�). (�"#�!�-
������ ��=�--3�� � >���!��--� �=-����� ���@? ����������! ��-
��#��, <��)���?��! �����/ =���>���!�� /����? ���@, � ������$ �
��������-3���3 /�"��>)�� (U�#����, 1961; Dawson, Hudson, 1970;
O������, 1977; B)�#�-��-@���, 1982, 1987). �-�#��� =�#�������@,
���, ��7��$K�$ ���>������@? /�"��>)��� � =��G 3�-3���3 =������-
��� ��"#�!� � ����� � -�/��!. ��� ��)���-��@ ��K�, #�<<�"�3 ���-�-
��#�  � ����@ � 7������! � -�/����) ��=�) #�!���3 ��������-3���3
����" �����? =-���� �-�/� («=���#���» ��-�"�), �����-�?��? ����-
����?? =����!����@ ��"#�!������! ��=�--3��� >���!��--. O������
���-���#� )�7#� ��"#�!�) -�/��! � ����@? ��������-3���3 =���)
=�����$ #�<<�"��, �.�. �� �>-���� � ������) =��G��-@��) #��-����)
� �>-���@ � ��"��) =��G��-@��) #��-����).


-3 �������$ �����-3G�� -�/��! � 4��! 7������! ������������
"������� �)�?� ��"#�!������� )�K��. ����-@�� =�� 4��! )�K-
��� (=���#��� — K�$���, )�7�-?������, =���#��/��#���; "�#���
— "�#��/��#��� � >�?K���), ���=�-�7����! )�7#� ���������)�
��/���)�, �� )��/� ��" =����K�?� =� �>`�)� -�/���, �� =��G���
/�"��>)��� � ��! �� =����!�#��. (�"#�!  �� ���)3 �#�!� =����=���
� "�#��� ��"#�!������� )�K�� � ���7� �������� � -�/���, � � 4���
)�)��� =���#��� )�K�� "�=�-�3?��3 ��"#�!�) ��>������� -�/-
��!. (� ���)3 ��#�!� =����!�#�� �7���� ��"#�!������! )�K��� �
��"#�! ����-�������3 �" "�#��! )�K��� � -�/���, � �" =���#��! —
� ���!�� � "���) �� ���K�?? ���#�. 
�!���-@��$ ��� � =���3��!-
�3 =��G =����!�#�� =���) ���K�����3 � �7���3 /��#��$ �-���� =��
=�)��� #��7���$ ��>��. � -��3��! =��G #�!���-@��$ ��� �����-
���-3���3 � �������) ��"#�!������! )�K���, ������� ����3/���-
?��3 � ��=�-�3?��3 ��"#�!�) =�� =�#�3��� ���-@��, � =�� �=����-
��� — �7�)�?��3 � ��"#�! �" ��! ����-�������3 � -�/���. ����)
�>��"�), >-�/�#��3 ��-���? ��"#�!������! )�K���, /�"��>)�� �
-�/��! )�7�� =����!�#��@ � =�� �#�!� � =�� ��#�!�, ��� ����-
������� ���-������� 4<<���������@ #�!���3 4��! 7������!.


-3 ���#����-����#����$ �����)� =��G !��������� ����@ ��-
����3 ���=��@ �����)������$, <���G����-@��$ � )���>�-������$
#�<<����G������ � �=�G��-�"�G��, ��3"����$ � ��-���3)� =�-��� �
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�����#�� ������) ������) 4���/��������/� )���>�-�")�. O��7-
#� ���/�, ��������-@��3 )���� ���#G� � =��G "������-@�� ��K� =�
��������? � #��/�)� =�"�������)�. ��� ������-3�� �� 0,8 #� 1,1%
�� �>��$ )���� ��-�. ���#G� � =��G ������!��)�����: =��#���-
#�� � 7�-�#���� ��"#�-��� =�-����@? � ��-�#����� 4��/� -�/��-
��$ � >�?K��$ ���/� ������>������3 =�-����@? �>���>-��� (U�-
#����, 1961; O������, 1977).

����) �>��"�), �����)� /�"��>)��� � =��G #����/-� ��)�/� ��-
����/� ���#� 7������! �����3 4<<����������. ��� �7� ��)���-��@,
������@ ������������� #�!���3 � =��G ���>�-�� ������$ ���#� ���!
7������!, ��-?��3 � )-���=���?��!. O�� 4��) �>`�) -�/��! � =��G
=���� � #�� ��"� ��7�, ��) � )-���=���?��! ������)�$ )����, �#-
���� �>`�) ���!�$ � �>��$ �>`�) #�!���-@��$ �����)� � =��G ��-
��������� ��K�, ��/#� ��� ������� #�!���3 � ��! "������-@�� ��7�
=� ��������? � )-���=���?��)� (Lasiewski, Calder, 1971; ����=���,
��>�-���, 1976; B)�#�-��-@���, 1982, 1987; B�-��, 1985). �-�#�-
�� ��)����@, ��� � #��! �������! /��== =��G: ����>@���! � ������-
>@���!, "������� ��4<<�G����� � � ��������� "�����)���� �����-
�������� #�!���3 �� )���� ��-� "������-@�� ��-������3, ��� ��3-
"��� � =����? �����#@ � ������) �! #��/���-@��$ ����������
(Lasiewski, Dawson, 1967; 
�-@���, 1968; Dawson, Hudson, 1970;
Gavrilov, Dolnik, 1985; �����, 1988; �����, �����, 1999) (��>-. 4).

���
�����	0��. 
-3 �����)� /�"��>)��� )-���=���?��!
!��������� �3# �=�G�<������!, ���$�������! ��-@�� 4��) 7����-
��) ���>�������$. &�/��� )-���=���?��! �)�?� �-@���-3����
��������, ��"#�?��� ����@ >�-@K�? =-���#@ =����!�����. ��-
-�7����� ��������� 4��! ��/���� K-� =� =��� =�#��"#�-���3 �! ��
#�-� �-� -�=����, ��� �=���>������ >�-�� �������)� =��������?
#�!���-@��/� ����. 
-3 #�!���-@��! =���$ 4��! 7������! ���$-
������� �>���>-���� � ��-�7�����, � ���7� =���G�=��-@�� >�-��
�-�7��$ )�!���") #�!���3 � �������) #��<��/)� — ����$ �����-
����, �>��=�����?��$ �����-3G�? -�/��!, � ���>������� �! "�#-
��$ ����� (U�#����, 1961; ����=���, ��>�-���, 1976; O������, 1977;
B)�#�-��-@���, 1982, 1987; B�-��, 1985; �4��, 1988).

O-���#@ #�!���-@��$ =����!����� -�/��! � ��"��! ��#�� )-�-
��=���?��! ����������� ��-������3 � "������ =��7#� ���/� ��
�����3 #��/���-@��$ ����������. ��>�-�� ������$ =���"���-@



45

��������-@��$ =-���#� #�!���-@��$ =����!����� !��������� #-3
��#�� � ������$ #��/���-@��$ ���������@? — -�����! )�K�$, "�)-
-�����, >�-�"�>��-)�-?��� (5–10 )2/�/ )���� ��-�), ��/#� ��� �
)�-�=�#��7��! ��#�� — -����G�� � �7�$, "������� 4��/� =���"�-
��-3 �� )��/� ��" ��7� (0,6–1,0 )2/�/ )���� ��-�). (Marcus, 1937;
O������, 1977; Leuchner, 1978; B�-��, 1985). 
�!���-@��3 =����!-
����@ -�/��! ��-����� ���7� #��������� ��"��3 (0,7–1,5 )2/�/ )����
��-�). O���"��� #��������� ����/�3 �����-3G�3 )�7#� "�����)��-
�@? =-���#� =����!����� -�/��! �� )���� ��-� � ������������@?
#�!���3 �� )���� ��-� (Leuchner, 1978) (���. 1).

(�7��$K�� "������� � /�"��>)��� )-���=���?��! �)�?� ���-
>������� #�!���-@��! =���$. O��@ �#�!��)�/� ��"#�!� � -�/���
=��!�#�� ����" >���!�, ������� "���) ����3��3 �� ���������, ���-

���. 1. ������)���@ =-���#� =����!����� -�/��! (S
a
) � �������� #�!���3

(Q
O2

) �� )���� ��-� � ��������! )-���=���?��! (Lechner, 1978)
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������ � ������������ >���!� � #�-�� �� >�-�� )�-��� >���!��-
-�, "��������?����3 �-@���-�)�. ( �-@���-�!, �)�?��! 3����-
��� �������� � �=������! /����$ ���@? ����������! ����#��, =��-
��!�#�� #�<<�"�3 � ����@ �#�!��)�/� ���-���#� (U�#����, 1961;
O������, %����, 1967; ����=���, ��>�-���, 1976; O������, 1977;
�4��, 1988). �-�#�����-@��, �� 4��=� �����=���� ���-���#� ���-
���@ /�"��>)��� � )-���=���?��! �=��#�-3���3 ��-�������) �-@-
���- � -�/��!. �! ��-������� �/��)��� � "������-@�� ��-�>-���3 �
��"��! ��#�� )-���=���?��!: �� 500 )-�. � !������� #� 6 )-�. �
)�-�=�#��7��! -����G��. ( -�/��! ��-����� ���-� 300 )-�. �-@-
���- (�4��, 1988). �-�#��� ��)����@, ��� =����!����@ �-@���-3�-
��-��=�--3���/� >��@��� � )-���=���?��! ��"��! ��#�� �/��)-
��3 � ������-3�� �� 50 #� 100 )2. ����) �>��"�), ���=��@ ��"����3
�-@���-3���$ �����)� -�/��!, ��� � =-���#@ �! =����!�����, ���-
��-����� � ������) #��/���-@��$ ���������� )-���=���?��!.

��/�-3G�3 �����-3G�� -�/��! � 4��! 7������! �>��=��������3
��)>����������)� #�!���-@��)� #��7���3)� /��#��$ �-���� �
#��<��/)�. O�3�-���� #��<��/)� � )-���=���?��! =����-� �
<��)�������? ���>�/� ��=� #�!���3, � ������) =����)��� ����-
��� ��� /��#��3 �-����, ��� � >�?K��3 =�-���@. ����#���G�3 <��-
�G����������3 /��#��$ �-���� � #��<��/)� � !�#� #�!���-@��/�
���� ��������-3���3 #�!���-@��) G�����) (O������, 1977; B�-
-��, 1985; �4��, 1988).

������@ ������������� #�!���3 � )-���=���?��! ����@ ����-
��$, !��3 �� =��)���� � #�� ��"� ��7� =� ��������? � =��G�)�
(Kleiber, 1961; 
�-@���, 1968; �����, 1988) (��>-. 4). ��"-����� ��-
�3#� )-���=���?��! ���7� ����������� ��-���?��3 =� �����?
������������� #�!���3. ��>�-�� ������� "������3 ��4<<�G���-
�� � � ��������� "�����)���� ������������� #�!���3 �� )����
��-� !��������� #-3 =��#�������-�$ ���. Insectivora, Pinnipedia,
Cetacea, Perissodactyla, ��/#� ��� #-3 )-���=���?��! ���.
Monotremata, Sirenia, Pholidota 4��� =���"���-@ ��7� � 3–4 ��"� (Brody,
1945; Kleiber, 1961; 
�-@���, 1968; �����, 1988; �����, �����, 1999).
,�� ��-���3 ��3"��� =��7#� ���/� � ������) #��/���-@��$ �����-
����� =��#�������-�$ ��"��! ���3#�� )-���=���?��!.

����) �>��"�), -�/����$ ��= #�!���3 � =��G � )-���=���?��!
3�-3���3 ��)�) �����K����) �=���>�) /�"��>)��� � 7������!,
�>��=����K�) �) ����@ ������$ ������@ 4���/��������/� )���-
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>�-�")�. O��-�#��� �-�7�� ��7��$K�$ =��#=���-��$ ��"�������-
��3 � !�#� 4��-?G�� /�)�$����)�� — ���>�-�� 4<<�������/� �
�����K����/� =���G�=� )���>�-������$ ��/�-3G��. � ����� "����3
4��-�/������$ >��4���/����� �����������) 3�-3���3 ���>���$��
K�����$ #��=�"�� =���=���>���-@��! ��")�7�����$ 4��! ��/���"-
)�� � ����K���� �"�-�����3 ���-���#� �" ����7�?��$ ���#� �
�/� ��=�-@"�����3 #-3 ����>���� 4���/�� � ��"-����! 4��-�/����-
��! ��-���3!.

( "��-?����� �-�#��� ���������@�3 �� #��! �������! ���#��G�-
3! <��)�������3 ��/���� /�"��>)��� � 7������!. O����3 — �=�-
���-3?��� ��"���>��"�� �������3 ��/���� #�!���3 � �! =����!�7-
#���� �" ��"-����! �������� � �����$ ��-� >��=�"�������! ��3"���
� 4��-�/������)� ��-���3)�, �>��"�) 7�"�� � ���>������3)� =-���
�������3 4��! 7������!, ������$ �-�7�� ������$ <�-�/��������-
��! =���>��"�����$ �����)� /�"��>)���. (����� — � =�"�������!
����/� ��"���>��"�3 =����!�7#���3 ��/���� #�!���3 �� ��>-?#���-
�3, � �! <��)�������� ��3"��� � =���#��) ��#�-�) ��K������, �#-
���� �����G�� ��"����3 7�>����$ � -�/����$ �����) � ��! ���@)�
"������-@��, ��� ��3"��� � ���>�����3)� 4��-�/������! ��-���$.

���#� ���������! <�������, ���"���?��! #�)�����?��� ��"-
#�$����� �� ���=��@ ��"����3 ��/���� #�!���3 �, �-�#�����-@��,
������������@ 4���/��������/� )���>�-�")�, ���>!�#�)� ��#�-��@
������@ #��/���-@��$ ���������� 7������/�. O� 4��$ =������ ���-
>�-�� ������3 ���#� >��=�"�������! ������������@ #�!���3 ��-
)����� � /�-�����/�! )�--?���� � � ������)�!. � )��7�����
=��)���� =��#�)������������ �����-3G�3 )�7#� ������) ����#��-
���/� �>)��� � ��"-����! 7������! � �! #��/���-@��$ ��������-
�@?. ���/����-����� �-���� �-�>�/� ��"����3 �-� ��������$ ��-
#��G�� ��/���� #�!���3, ���$�������� )�-�=�#��7��) ��#�),
���#���-@����?� � ��), ��� ������@ #��/���-@��$ ���������� >�-
-�� ��7�� #-3 <��)�������3 ��/���� #�!���3, ��) �������)����-
��� =�-�7���� ��/� �-� ���/� ��#�. ����) �>��"�), �������� ��/�-
��� #�!���3 � 7������!, � ���>������� � /�#��>������, ����� ��-
��7����$ �#�=�����$ !�������.
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3. '�O����	

�������) !���
��)

(�7��) =��)���) "�����)���� 4���/��������/� �>)��� )-�-
��=���?��! �� 4��-�/������! ��-���$ �-�7�� )���>�-�������
�#�=��G�� � ��-���3) ������/��@3. �������) <������) 4��$ ���-
#� �>�����3 3�-3���3 �������3 /�=����3. ���/�������� �� �����-
��? /�=����? ���#���3 � #��) �������) ������/�3): 4����)��
4���/����� � «>��@>� "� ���-���#» — )�>�-�"�G�� �==����� 4���-
/��>��=�����3 "� ���� ���-���3 )������� �)�?��!�3 �����) =�-
���>-���3, �����=���� � ���-�"�G�� ���-���#� =�� �/� ��#�������-
��) =����=-���� � ��/���"). ,��� ��= ���/�������3 ��-?���� /�-
=�������-3G�?, ���-������ ��������� � ��"-����! ����3! � ��/�-
��!, =�-�G���)�?, ���-������ ���������� <��)�����, � ���7� ��-
#��7���3 /�)�/-�>��� � )��/-�>��� (%�����<�, 1937; %��>�K���,
1960, 1970; %�-@K����, 1972; �������, 1981; B)�#�-��-@���,
1982). � ����� "����3 >��4���/����� ���>�$ ������� #-3 ���-�"�
�#�=��G�$ 7������!, �>���?��! � ��-���3! ������/��@3, =��#����-
-3�� ����������3 �����)� � )�!���")� #������� ���-���#� � ���-
�3) � ��/���).

� �>�����-�$ ������/��@3, 7�����! � ��-���3! /�=�����, ��-
>-?#����3 ���-������ ���-� 4�����G���� � �>��/� ��-������� /�-
)�/-�>��� � �����. �-�#��� ��)����@, ��� ���-������ ��-�������
4�����G���� =����!�#�� �� "� ���� ��=�-@"�����3 #�=����������!
�-����, ��� 4�� =����!�#�� � �-���� >�����$ ����G�� �� /�=����?,
� ��-�#����� �>��$ =�������$�� �����)� 4�����=�4"�. �=��)��,
� �>���?��/� � /���! =�#��#� -����$ )�K� Apodemus sylvaticus

�iscaucasius ��-������� 4�����G���� �� 12%, � ��#��7���� /�)�/-
-�>��� �� 6,3% ��K� =� ��������? � =��#�������-3)� ��������!
<��) 4��/� /��"���. ,�� �")�����3 =����#3� � ���-�����? �>��$
���-���#��$ �)����� ����� � 7������!, �>���?��! � ��-���3!
������/��@3.

( ��������! �-���3! � �>�����-�$ ������/��@3 (/����$ =�#��#
)�-�/� ���-��� Citellus pygmaeus musicus) ���-� 4�����G���� �
��-������� /�)�/-�>��� � �#���G� �>`�)� ����� �� ��-������3 ��
4��! =���"���-�$ #-3 ��������/� =�#��#� 4��/� ���-��� Citellus

pygmaeus planicola, �� �>��$ �>`�) ����� �� �#���G� )���� ��-� �
/����/� =�#��#� ��K�, �, �-�#�����-@��, ��K� � �>��� ��#��7����
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4�����G���� � ��-������� /�)�/-�>���. � /����! =�#��#�� � ��3"�
� ���-������) ��/��"�� �� ���#G� ��>-?#����3 ���7� /�=�����-
<�3 )�����#� (%��>�K���, 1960, 1970).

�#�� �" ���>�-�� 4<<�������! )�!���")�� �#�=��G�� � /�=��-
��� � �>�����-�$ ������/��@3 ��3"�� �� ����������)� �")�����3-
)� /�)�/-�>���, �>��=�����?��)� ���-������ �/� ���#���� � ���-
-���#�. � 7������!, 7�����! � /���!, /�)�/-�>�� ���������3 ���-
-���#�) =�� )��@K�) =��G��-@��) #��-����. ,�� "�����)���@
���>�-�� �����-��� ����7��� � -�) � ������$ �>���?��! � /���!
�7��$ �)����� (B)�#�-��-@���, 1982) (���. 2). ����������@
�������-@��$ ����� ���-���#�) � 4��! 7������! #�7� �� ������
>�-�� 3000 ) �������3 ��K� 92%.


-3 )��/�! 7������!, �>���?��! � ��-���3! ������/��@3, =�-
��"��� ���-������ ��#��7���3 )��/-�>��� � ����3!. ��� �"������,
���#���� � ���-���#� 4��/� >�-�� � )�KG�! "������-@�� ��K� =�
��������? � /�)�/-�>���), ��� �)��� ��7��� "������� #-3 "�=�-
����3 ���-���#� � ��-���3! �/� #�<�G��� (%��>�K���, 1960, 1970;

���. 2. ������ #����G��G�� ����/�)�/-�>��� ����� -�) � ������$ � �
��������! )-���=���?��! ("�K���!������3 "���). (B)�#�-��-@���, 1982)

�
�2

, )) ��. ��.

�
�2

, �O�



50

%�-@K����, 1972; O������, 1977; B)�#�-��-@���, 1982). ����)
�>��"�), �������3 /�=����3 �-�7�� ��/-3#��) =��)���) ��)=��-
�������/� ���/�������3 ��/���")� �� ��"#�$����3 ��! �-� ���!
4��-�/������! <�������.

��������� � ���)	0�� #�������

O�� ���3��� 7������! � -�/����) ��=�) /�"��>)��� =����!�-
#�� #��������� >������ �)��@K���� ���G�����G�� ���-���#� �
�����. ,�� 3�-����, ��"����)�� ���/#� <���G����-@��$ /�=�����$,
��)=���������3 =�3�-����) �=�G�<������! )�!���")�� "�����-
?��! ���3?��! 7������! �� ��!����� ���-���#�. ��!���")�
����$������� � /�=����� � 4��! 7������! ��=���-��� �� � �#��$
������� �� ���-������ "�=���� ���-���#� � ��/���")� =���# ��-
�3���), � � #��/�$ — �� 4����)��� ����� ���-���#� =�� ���3���
('�-��G��, 1977; O������, 1977; B)�#�-��-@���, 1982; ���?!��
� #�., 1988; Hochachka, Somero, 2002).

� ���3?��! 7������! "�=��� ���-���#� � -�/��! ��#�������-
���, =�4��)� =����!�#�� �/� "�=������ � >�-@K�! ��-�������! � ���-
�� � � )�KG�!. � 4��! 7������! �>`�) -�/��! ����-��. �=��)��, �

��%&�+� 9. ��=��� ���-���#� (� �)3) � ��"-����! ����3!
� ��/���! ���3?��! 7������! � ��-�����

(B)�#�-��-@���, 1982)

O���"���-� %���-����� �?-��@ �--�/���� R����� R�-����
(1400 �/) (29 �/)  (3 �/) (1 �/) (70 �/)

&�/��� 6 000 50 51 40 800
����@ 45 000 1100 8 18 1000
��KG� 54 000 270 1 8 240
��������
7�#����� 100 4 200
�>��$
"�=�� �

2
105 000 1520 60 70 2240

�
2
 �� 1 �/

)���� 75 52 20 70 32
O��#�-7���-@-
����@ ���3��3,
)�� 120 15 15 1–2
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<����-� �� ������-3�� 3% �� �>`�)� ��-�, � >���-������ ��� )��@-
K� — 1%, ��/#� ��� � ��-����� �� ����� 7%. ( ��"�-@���� 4��$
���>������� ��#��7���� ���-���#� � -�/��! ���3?��! 7������!
����-��� =� ��������? � �/� �>��)� "�=���)� � ��/���")� �� ���-
)3 =�/��7���3 (B)�#�-��-@���, 1982) (��>-. 9).

�" ��>-. 9 ��#��, ��� �������) )����) "�=�����3 ���-���#�
�-�7�� ����@ � )�KG� ���3?��! 7������!. ( ���>�-@K�$ ���-
=��� 4��� �#�=��G�����$ )�!���") ����7�� � �����>��"��! � -�-
�����/�!, =��#�-7���-@����@ ���3��3 � ������! #��������� "��-
����-@�� � ������-3�� �� 30 )�� #� 2 ��� ('�-��G��, 1977; B)�#�-
��-@���, 1982; B�-��, 1985; ���?!�� � #�., 1988).

(�7��� "������� #-3 4���/��>��=�����3 ���3?��! 7������!
�)��� "�=������ ���-���#� � �����. ,<<���������@ #����/� ��=�
"�=�����3 ���-���#� �=��#�-3���3 �>��) ��-�������) �����. �
!���K� ���3?��! 7������! 4�� =���"���-� ��K� =� ��������? �
�����3?��)�. � =��)��� �����-@��! ��#�� #�-@<����, ��-���-
?��!�3 #��/���-@��$ ���������@? � /-�>���$ ���3��3, >�-� =�-
��"���, ��� �>��� ��#��7���� ���-���#� � ����� /-�>��� ���3?-
��$ � >�����=-���?��$ =�-�/������$ >�-����-�$ )�����$ ���-
�@� Phocaenoides dalli � ��� ��"� ��K�, ��) � =��>��7��$ �<�-�-
�� Tursiops truncatus (B)�#�-��-@���, 1982; ���?!�� � #�.,
1988).

� ���3?��! =��G )�!���")� �#�=��G�� 4���/��������/� �>-
)��� �� )��/�) �!�#��� � ������)� � ���3?��! )-���=���?��!.
� ���3?��! =��G �>��� ��#��7���� ����� � ���G�����G�3 /�)�/-
-�>��� >�-�� ������� =� ��������? � #��/�)� =��G�)�. ( ������-
���, �>��$ �>`�) ����� � /�/� ������-3�� 16–17%, � ������/� ���-
�� — 15,6%, � !�!-���/� =��/���� — 14,3%, ��/#� ��� � #��/�!
��#�=-���?��! =��G — � ���#��) 13%, � � ��"�)��! =��G — ���-
-� 6%. ���G�����G�3 /�)�/-�>��� � ����� ���3?��! =��G ��K�
=� ��������? � �����3?��)�. � ��$�� 4��� =���"���-@ ������-
-3�� 19,4%, � ��=��� 18%, � � =��/����� ���@����� � =��#�-�! 18–
20%, ��/#� ��� � ��"�)��! =��G "������-@�� ��7�: � #�)���/� ��-
��>@3 10,8%, � ��3���� 7,7%, � ���=��/� ��-� 12,6%. O�� 4��) �-�-
#��� ��)����@, ��� ���#���� /�)�/-�>��� � ����� � ���3?��! 7�-
�����! )�-� ��-������3 �� 4��/� =���"���-3 � �����3?��!.

( 4���/��>��=������ ���3?��! 7������! ��7��$K�� "����-
��� �)��� "�=������ ���-���#� � )��/-�>��� )�KG. �-�#��� ��-
)����@, ��� � )��/-�>��� ���#���� � ���-���#� � 10 ��" ��K�, ��)



52

� )��/-�>���, ��� #-3 #�=���������3 ���-���#� �)��� =�������-
=����� "�������. ���/-�>�� � )����-����� 4��! 7������! ��#��-
7���3 � ����@ >�-@K�! ��-�������!. �=��)��, � #�-@<���� �����
)�KG� ������-3?� ���-� 35% �� )���� ��-�. � ���3?��! )-�-
��=���?��! "�=��� ���-���#�, ��3"����� � )��/-�>���), "����-
��-@��, � � ��������! ��#�� (>���-�����, <����-, �>���������$
�?-��@) ��� ������-3?� =���� 50% ('�-��G��, 1977; B)�#�-�-
�-@���, 1982; ���?!�� � #�., 1988) (��>-. 10).

��%&�+� 10. ��=��� ���-���#� � ��/���")� ��������!
)-���=���?��! (���?!�� � #�., 1988)

(�# �>��� "�=��� ��=��� ���-���#�,
���-���#�, ��3"����/�

)-/�/ )���� � )��/-�>���),
% �� �>��/� "�=���

%���-����� 77,9 49,5
Z����- 47,9 41,8

�-@<�� �>���������$ 57,4 16,6
�?-��@ �>���������$ 48,8 47,1
�?-��@ =3������$ 78,7 34,5
������$ ����� 52,1 22,4
������$ -�� 38,8 20,8
���7 48,6 20,5
������3 ��#�� 77,5 11,0
R�-���� 37,7 13,3

��#��7���� )��/�>��� � )�KG�! ��#�-@��! ��#�� ���3?��!
7������! "������ �� �! #��/���-@��$ ����������. ( )����-�����
>�����=-���?��/� ��#� #�-@<���� ()�����$ ����@�) ���G�����-
G�3 )��/-�>��� ����������� ��K� =� ��������? � )�-�=�#��7-
��)� -�)������)�. ���@ ��������3 =��#=�-�/��@, ��� ��#��7�-
��� )��/-�>��� � )�KG�! ��"��! ��#�� ���3?��! )-���=���?-
��! �����-����� � =��#�-7���-@����@? �! =��>�����3 =�# ��-
#�$ (���?!�� � #�., 1988). ��#��7���� )��/-�>��� � )�KG�! >�$-
��-@���$ ���=�, ������3 =����#�� =�# ��#�$ �������� ���)3 >�#-
���������3, � 10 ��" ��K� =� ��������? � ��#3��$ =�-����$, ��-
�3?��$ ���$�� ��#��, � � 6 ��" >�-@K�, ��) � ���3?��$ ��#��
��#����.
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� ���3?��! =��G, ���7� ��� � ���3?��! )-���=���?��!, �#�=-
��G�� )���>�-�")� ��3"��� � "�=������) ���-���#�. ��"-���3 4���-
/��������/� )���>�-�")� � ���3?��! � �����3?��! =��G ����-
7��� �� ���-@ "�)���� =� ��������? � )-���=���?��)�, ��� )�-
7�� >��@ ��3"��� � )���� #-���-@��) =��>������) =��G =�# ��-
#�$. ,�� ��"-���3 � =��G ��3"���, /-����) �>��"�), � �>`�)�)
����� � =���"���-�) /�)�������� ('�-��G��, 1977; O������, 1977;
B)�#�-��-@���, 1982; B�-��, 1985; ���?!�� � #�., 1988).

��� �7� ��)���-��@, ��7��$K�$ �#�=��G�����$ ���>������@?
���3?��! 7������! �-�7�� ���7���� �����3 4���/��������/�
)���>�-�")�. ������@ �4��>��/� 4���/��������/� )���>�-�")� =��
���3��� �?-���$ ���7����3 � 3–4 ��"�, � � #��/�! ���3?��! )-�-
��=���?��! — � 5–10 ��". O�� 4��) =����!�#�� "�)�#-���� ���-
#����$ #�3��-@����� � �������� ���������, � ���7� �)��@K����
#��)���� =���<��������! ����������! ����#��. R������ ���#��-
��! ���������$ �  �>���������/� �?-��3 �)��@K����3 � 15 ��", �
� )�����! �-���� � ��-���� — � 4–7 ��" (B)�#�-��-@���, 1982).

� ���3?��! =��G =�# ��#�$ ���7� ����������� ���7����3 ���-
���@ 4���/��������/� )���>�-�")�. ( ���������, �������@ #�!�-
��3 � ���� � ���G� =��#�-7���-@��/� =��>�����3 =�# ��#�$ )�7��
���7��@�3 �� 95%. ��-�����-@��3 ���>������@ /�"��>)��� � ��-
�3?��! =��G — "�#��7������ ��"#�!� �� ��-@�� � -�/��!, �� � �
��"#�K��! )�K��!, �-�7���! #�=�-����-@��) )����) "�=�����3
���-���#�. � ���3?��! =��G ��"�� ���7����3 G����-3G�3 ����� �
��"-����! ����3! � ��/���!, "� ���-?�����) ���#G� � G�����-@��$
������$ �����)�. ��"#����3 �=����-����, ��� � ���3?��! =��G
���7���� 4���/��������/� )���>�-�")� =�# ��#�$ ����7��� � )��@-
K�$ ���=���, ��) � )-���=���?��!.

�#�=��G������ �")�����3 4���/��������/� )���>�-�")�, ��)�-
������ #-3 ���3?��! )-���=���?��! � =��G, !��������� ���7�
#-3 ��=��-�$, � ���������, ����=�!. � 4��! 7������!, ��� � � =��G,
"�)���� ���7����3 ������@ 4���/��������/� �>)��� � =���"���-�
���#����-����#����$ �����)� (������� ���#����/� ���)�, ����-
���-@��� #��-����) �� ���)3 =��>�����3 =�# ��#�$. �����>��"-
��$ �#�=��G�����$ )�!���") <���G�������� � =�������#��! ��-
��=�!, ������� )�/�� ��!�#��@�3 =�# ��#�$ � ������� ����@ #-�-
��-@��/� ���)��� (4–5 )��.). O�� ���-@ #-���-@��) =��>������
=�# ��#�$ � 4��! 7������! =����!�#�� �>����)�� =����-?�����
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�4��>��/� 4���/��������/� �>)��� �� ���4��>��$, ��3"����$ � ��-
=�-@"������) � �������� ��������� 4���/�� /-���/���. O�� #-�-
��-@��$ /�=����� � =��G���� ���-�"�G�� /-���/��� � =����� ��>-?-
#����3 =���K���� ���G�����G�� /-?��"� � ����� ����=�! � =�-�-
����� 4���/�� "� ���� /-���-�"� (L������, ��)���, 1988).

4. �����	

�������� ��/���")� 7���� � ���#�, =�-����@? �-� ��������
-�K����$ ���-���#�. �#�� ��#� � ����$ ���#� �>���?� � �������
���/� 7�"�����/� G��-�, #��/�� — �� =���37���� ��/� �-� ���/�
=����#�. � ��/���")��, =����3��� �>���?��! � >�����-���#��!
��-���3!, !������� )���>�-�")� =���=���>-�� � ����)�-3G�� 4���-
/�� � ���������� ���-���#� "� ���� �-@����������! )�!���")��
(Hochachka, 1982; Van den Thrillart, 1982; B)�#�-��-@���, 1982;
De Zwaan, 1983; L������, ��)���, 1988; Hochachka, Somero, 2002).

���>�$ ������� � ����� "����3 4��-�/������$ >��!�)�� =��#-
����-3�� ���-�" )�!���")�� �#�=��G�� )���>�-�")� � ���)����$
�������. ���������)����� ���4��>��� ��-���3 � �����3��� ��-
#��7��@ ��� 7�������, �#����, -�K@ ��������� ��#� )�/�� =���-
�����@ ���������� ���-���#� >�-�� #-���-@��� ���)3. ��>�-@-
K�3 �=���>����@ � ���4��>��"� ���$������� #����) >��=�"�����-
��) (��-@����) ����3), #�����������) )�--?���) =��-����$
"���), � ���7� ��������) =�"�������) 7������). ���#� =�"��-
�����! ����@ ������3 ����$������@ � ������� !���������, � ����-
�����, #-3 "�-���$ ��>�� Carassius auratus gibelio, � ���7� ����-
����! =�������#��! ����=�!, ������� )�/�� ��!�#��@�3 � >�����-
-���#��! ��-���3! �����#�� #-���-@��� ���)3 (5–6 )��.). � 4��!
7������! =�� ������� =����!�#�� =�������$�� 4���/��������/� )�-
��>�-�")� �� =�-������ 4���/�� "� ���� �/-���#��/� �>)���
(Hochachka, 1982; Van den Thrillart, 1982; L������, ��)���, 1988).

�������) ���������) 4���/�� � ���4��>��! ��-���3! � 4��!
7������! �-�7�� �/-���#�, =��7#� ���/�, /-���/��. 
����� ���#�-
����� ��#��7���3 � ��>�-@K�! ��-�������! =���������� �� ���!
����3!, �#���� � =�"�������! �������3 ����@ /-���/��� ���-�#�-
�����3 � =�����. ����) �>��"�), =����@ �-�7�� /-����) ��"����)
/-���/��� (G�����-@��) #�=�), ������$ ��=�-@"����3 � ��������
��������� 4���/�� =�� "����#����3! 4���/��>��=�����3 "� ����



55

�4��>��/�  )���>�-�")�. � "�-���$ ��>�� � =�������#��! ����-
=�! ��#��7���� /-���/��� � =����� ����@ �������, "������-@��
��K�, ��) � #��/�! 7������!, �� �>-�#�?��! ������$ ����$����-
��@? � ������� (Hochachka, 1982; Van den Thrillart, 1982; L������,
��)���, 1988) (��>-. 11).

��%&�+� 11. ��#��7���� /-���/��� � =����� =�"�������!
� ��"-����$ ����$������@? � ������� (L������, ��)���, 1988)

�	�� '-���/��, )�)�-@ /-?��"�
�� 1 / �����

���
��	��� � ��
��		

��-���3 ��>�� 1300
R���=�!� 860
� �	��
� ���
��	�
���� � ��
��		

Z���-@ 235
�K����$ ����@ 185
����� 210
��K@ 220

( ��-���3! ������� � "�-���$ ��>�� � =�������#��! ����=�!
=����!�#�� )�>�-�"�G�3 "�=���� /-���/���, ������$ �7� � ��#� /-?-
��"� =����=��� �" =����� � ����@. � 4��$ /��==� 7������! ����-
�3��3 � #������������ )�--?���, � ���������, )�#�� Mytilus, �
������! �������) !����-���) /-���/��� �-�7�� /�=���=�������
� )����3. � 4��! )�--?���� ��#��7���� /-���/��� )�7�� #����-
/��@ =�-����� ��!�$ )���� ��-� (De Zwaan, 1983).

�-�#��� ��)����@, ��� � ��-���3! �����������/� ������� �� ��-
>-?#����3 >�����/� � "������-@��/� ��������3 "�=���� /-���/���
�" G�����-@��! #�=�, ��� 4�� )�7�� >�-� �7�#��@. ,�� ��")�7��
��-�#����� "�=�����3 /-���/��� �� ��-@�� � G�����-@��) #�=�, �� �
� #��/�! ����3!, � ���7� � ��"�-@���� �>��/� ���7���3 )���>�-
-�")� � =����# �����$ ������� (L������, ��)���, 1988; Hochachka,
Somero, 2002).
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,<<���������@ 4���/��������/� �>)��� 7������! ��/�-�����-
�3 �� �����-@��! �������! �����3!: =����=-���� ���-���#� � ��/�-
��") ����" ��/��� #�!���3 �-� ����" =����!����@ ��-�, �����=���
=����=��K�/� � ��/���") ���-���#� � �-����), ��=�-@"������ ���-
-���#� � )���!��#��3! � =��G����! ����)�-3G�� 4���/��. �#��)
�" ��7��! ��/�-3�����! )�!���")��, -�)�����?��! 4���/������-
��$ )���>�-�"), �-�7�� �=���>����@ ����� =��������@ ���-���#,
������$ ��/���") =�-����� ����" ��/��� #�!���3.

�������3 ����@ ���-���#� )�7�� �������3�@�3 � =-�")� ���-
�� � =��������@�3 � ����3). �#���� �=���>����@ ���-���#� ��-
�����3�@�3 � =-�")� �/��������. ��-@�� � ��> ��������#� (��).
Chaenichthyda) ���-���# =���������3 =-�")�$ �����, =����-@�� ����@
4��! ��> � ��������! #��/�! ��#�� -�K��� /�)�/-�>���. � ����-@-
��! 7������! �����=��� ���-���#� ��������-3���3 � �������)
#�!���-@��)� >�-��)� ����� (Bonaventura, Bonaventura, 1980;
Bonaventura, Wood, 1980; L������, ��)���, 1988; Hochachka, Somero,
2002). 
-3 ��������3 �=���>����� #�!���-@��! >�-��� ��3"����@
���-���# �-�#��� ��)����@, ��� ���G�����G�3 ���-���#� � ������-
�����) �����3��� � ����� )-���=���?��! ������-3�� ��-@�� 0,2
)- �� 100 )- �����, ��/#� ��� ��#��7���� ���-���#�, �>����)�
��3"����/� � /�)�/-�>���), ������-3�� � )-���=���?��! ���-� 20
)- �� 100 )- ����� (B)�#�-��-@���, 1982). ����) �>��"�), #�-3
�����������/� � =-�")� ����� ���-���#� ��"������-@��.

1. ���&���
�	 ������* ���(�

�������$ ����/��-@��$ !�������������$ �=���>����� �����
=��������@ ���-���# � ����3) � ��/���) 3�-3���3 �� ���-���#��3
�)����@ — ���>�-@K�� ��")�7��� ��#��7���� ���-���#� � ��-
��/����������$ �����. ���-���#��3 �)����@ ����� =��=��G����-@-

II

����O��� ���&���
�: ���&���
�	 ������*
���(�, 
QL���&*Q� %�&��



57

�� ��#��7���? � ��$ #�!���-@��! >�-��� (/�)�/-�>��� �-� #��-
/�! =�/)�����). ( =�#�>��! �������! ���>!�#�)� �������@ ���-
-���#, <�"������ �����������$ � =-�")�. ���-���#��3 �)����@ ���-
�� "������-@�� ��-������3 � ��"��! 7������!. ��>�-@K�� "��-
����3 4��/� =���"���-3 ���$������� ����� =��G � )-���=���?��!
(�� 15 #� 20%). �#���� ��������� ���3?��� )-���=���?��� �)�-
?� ��� >�-�� ������$ =���"���-@ ���-���#��$ �)����� �����. �
=�$��-����)��! =�"�������!, � ���7� � >��=�"�������! 4��� =�-
��"���-@ ����������� ��7� (O������, 1977; Bonaventura, Wood, 1980;
L������, ��)���, 1988; Hochachka, Somero, 2002) (��>-. 12).

��%&�+� 12. 
�!���-@��� <���G�� �����
(=��G��-@��� #��-���� ���-���#� � ���-���#��3 �)����@ �����)
��������! 7������!. O����#��� ��-����� #-3 G�-@��$ �����

=�� <�"��-�/������! ��-���3! � �-� P
CO2 

� ��)=�������,
��-� �� ���"��� #��/�� ��-���3 (O������, 1977)

 U������� � (��2
) ���-���#��3 �)����@

)) ��. ��.  )- �
2

�� 100 )- �����
 1 2 3

�-���=���?���
R�-����

�"���-�$ 27–30 14.4
=-�# 20 8.4

B�)=��"� 26,4 17,4
��"� 32,2 14,2
&�� 42 19
��K�� 36,2 15
�?-��@ (Cystophora) 24 36
�?-��@ �>���������$ 31 29,3
������3 ��#�� 30,8 21,3
������$ ����� 29,7 19
�!�#�� 19,5 19

O��G�
����G�

�"���-�3 58
17-#�����$ 4)>���� 31,3 10,3

O��/��� �#�-� 34,4 22,4
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1 2 3

'��@ 45
���� 54

��=��-��
Crocodylus 38 8-10
Alligator 28 6,7
Eumeces 19 12,5
Iguana 51 10,5

�)<�>��
Necturus (7�>��) 14,4 6,3
Amphiuma (7�>��, -�/���) 27 7,6
Rana catepsiana 39 8,1
Rana esculenta

�"���-�3 13,2 9,8
/�-������� 4,6 7,8

��>�
,-����������$ �/��@ 12 (0 )) ��

2
, 18 °�) 19,7

Trematomus 21,5 (0,1 )) ��
2
, –1,5 °�) 5,3–7,7

���)>��3 16 (1 )) ��
2
, 15 °�) 15,7

���= 5 (1–2 )) ��
2
, 15 °�) 12,5

Protopterus 10 (6 )) ��
2
, 25 °�) 6,8

Lepidosiren 10,5 (6 )) ��
2
, 23 °�) 4,9–6,8

 Squalus 17 (0,5 )) ��
2
, 11 °�) 4,35

���/-������
Myxine 8 (7,5 )) ��

2
, 25 °�) 1

Petromyzon 14–20 1,2
Ichthyomyzon 17–19 (25 °�) 1

R-��������/��
Chironomus plumosus 0,39 (12 )) ��

2
) 5,4–11,6

Cyzicus 0,0035 (7,2 )) ��
2
, 28 °�) 2,3

Triops 6,6 (7,4 )) ��
2
) 3,2

R����
Urechis 12,3 (8,6 )) ��

2
, 19 °�) 2,2–6,7

Glycera 7,0 (7,4 )) ��
2
) 4,1

Lumbricus 6,8 (7,4 )) ��
2
, 25 °�) 5,1–5,4

Arenicola 4,0 (� 7,0) 5,0
���/-�� �����

Ascaris (=�-�����3
7�#����@) 0,05 3

��%&�+� 12 (=��#�-7����)
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1 2 3

Nematodirus 0,05
Nippostrongylus 0,2

O�����$K��
Paramecium 0,6
 L - � � � � � � � � � �
Spirographis 1,65
Sabella 27 (7,7 )) ��

2
, 200�)

' � ) � 4 � � � � � �
Sipunculus 8
Golfingia 6,9 (6,3 )) ��

2
, 20 °�)

 ' � ) � G � � � � �
�����$ ��� 1,6 3,1
���> Cardisoma 3,5 (25 °�) 2,9
����=��� Heterometrus 16,5 1,8
����!���� Limulus 11 (0 )) ��

2
, 23 °�) 0,7–2,7

'�)���� Homarus 14 (0 )) ��
2
, 25 °�) 1,3

�-���� Busycon 15 (0 )) ��
2
, 23 °�) 2,1–3,3

L���� Chiton 20–26 1,3
��@)���/ Octopus 15 (0,4 )) ��

2
, 11 °�) 3,1

��������G� Sepia 36 (0 )) ��
2
, 23 °�) 3,8–4,5

( ��>-. 12 =����#��� #����� =� =��G��-@��)� #��-���? ���-�-
��#� � ���-���#��$ �)����� �����, ��#��7���$ ��"��� #�!���-@-
��� =�/)���� (/�)�/-�>�� =�"�������! � >��=�"�������!, !-�-
���������, /�)�4������, /�)�G�����). �=���>����@ ��7#�/� �" 4��!
=�/)����� ��3"����@ ���-���# ��-������3. �#���� �� )��@K��
�-�3��� �� =���"���-� ���-���#��$ �)�����, ��� �-�#��� �" =��#-
����-����! ��K� #����!, ���"���?� ���>������� �>��"� 7�"��
��! �-� ���! ��/���")�� (O������, 1977; B)�#�-��-@���, 1982;
Hochachka, Somero, 2002). ��"-����� ��-����� ���-���#��$ �)-
����� ����� �=��#�-3?��3 � "������-@��$ ���=��� ���>������3)�
��������� #�!���-@��! >�-��� (Bonaventura, Wood, 1980; L����-
��, ��)���, 1988).

�����>��"��� �#�=��G�� #�!���-@��! >�-���, ��3"����� � �!
���-���#��$ �)����@?, !��������� #-3 =��G � ��-���3! ������/�-
�@3. ���/�� =��G�, �����K�3 #��������� #-���-@��� =���-���

��%&�+� 12 (���������)
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����" ��#�, '�)�-�� �-� ��>��, ��!�#3��3 �� =��#�-@��! #-3 7�-
��! ������� ������!, � � 4��! 7������! �<��)�����-�3 �3# )�-
��>�-������! �#�=��G�$. ��!���")� ��������! �" ��! �������-�-
�� �� )�-���-3���-/����������) ������. ( ���������, #-3 4��! =��G
!��������� ���>���$�� ������3 ���-���#��3 �)����@ �����. � /��-
��! � ��#���! /���$, ������� �����K�?� =���-��� ����" ��#�,
=���"�K-� )���G��, =����#K�� � �)������-����) "�)���) � /�-
)�/-�>��� (Weber et al., 1993). ,�� "�)��� �-�3?� �� ���=��@ ���#-
���� /�)�/-�>��� � ���-���#�. �-�#�����) 4��! "�)�� �)������-
-�� (� =�"�G�3! �-@<� 119-Ala � >��� 55-Ser) ���-� ����"�������
�������� )�7#� ��>`�#���G�)� � )�-���-� /�)�/-�>���, �������
=����-� � ���-�����? ���#���� � ���-���#�.

2. 
QL���&*Q� %�&��

��� �7� ��)���-��@, ���-���#��3 �)����@ �����, ���-@ ��-
��������� ��-���?��3�3 � ��"��! 7������!, �=��#�-3���3 �
"������-@��$ )��� ���>������3)� ��������� � <���G��������-
��3 #�!���-@��! >�-���. Z���G�? �=�G�<������! =��������-
��� ���-���#� � ��! �-� ���! /��== 7������! ��=�-�3?� ��-
���-@�� ��=�� �=�G�<������! #�!���-@��! >�-��� (O������,
1977; Bonaventura, Bonaventura, 1980; Bonaventura, Wood, 1980;
B)�#�-��-@���, 1982; B�-��, 1985; L������, ��)���, 1988;
Hochachka, Somero, 2002). ��7#�$ �" ��=�� #�!���-@��! >�--
��� ��-������3 =� ����)� 4��-?G�����)� =����!�7#���?, �>-
-�#��� =�-�)��<�")�) � ����K���� ����$ ��������� � �=���>-
����� =��������@ ���-���# =�� �/� ��"-����) ��#��7���� � ���-
#�. �#���� � ������ ��7#�/� ��=� #�!���-@��! >�-��� ��)���-
�� "�)����� ��"-���3 )�-���-3���$ ��������� � <���G����-@-
��! ���>�������$.

*��� ���������� ���
��

�������) #�!���-@��) >�-��) ����� � 7������! 3�-3���3 !�-

��!�����. � >��=�"�������!, =�)�)� /�)�/-�>����, ��3�-���
�=�G�<������� #-3 4��! 7������! !���/������ � !���2�����-

��. � ��������! >��=�"�������! #�!���-@��? <���G�? �����
��=�-�3�� �����
������ — =�/)���, >-�"��$ =� �)������-����-
)� ������� � /�)�/-�>��� >��=�"�������! (O������, 1977;
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Bonaventura, Wood, 1980). � =�"�������! #�!���-@��? <���G�?
��=�-�3?� /�)�/-�>���. �-�#��� ��)����@ ��7��� "������� ��-

�!������, "�=���?��/� ���-���# � )�KG�!.
�-���� � >��=�"�������! �����-@��! ��=�� #�!���-@��! >�--

��� �)��� ��7��� �#�=������ "�������. ( ��>-. 13 =��#����-���
#����� � )�-���-3���$ ��������� � ��������! <���G����-@��!
���$����! �������! #�!���-@��! >�-��� (Bonaventura, Bonaventura,
1980; Bonaventura, Wood, 1980; L������, ��)���, 1988; Hochachka,
Somero, 2002) (��>-. 13).

'�)�4������ — 7�-�"���#��7���$ #�!���-@��$ >�-��, �>-
����7�� � =���=�-�#, ��-@����! �����$, =-�����/�!, ��=����-�#.
��-���-3���3 )���� ��>`�#���G� /�)�4�������� � ��"��! /��==
>��=�"�������! ��-������3 )�-�, �#���� ��-������� ��>`�#���G
��-�>-���3 "������-@�� (Bonaventura, Bonaventura, 1980; Bona-
ventura, Wood, 1980). ��#��7���� 7�-�"� � )�-���-� 4��/� #�!�-
��-@��/� >�-�� =��)���� � ��� ��"� ��K�, ��) � /�)�/-�>���.
U�-�"� ��3"��� ��=����#������� � >�-��), =����-@�� =��<�����
� /�)�4������� ���. ,��� #�!���-@��$ >�-�� -���-�"���� �� ��-@-
�� � ����#����$ �����)�, �� � � G�-�)������$ 7�#�����, ��� 4��
>�-� =���"��� �� =��)��� ��=����-�#� Dendrostomum zosterio-

colum (O������, 1977). �-�#��� ��)����@, ��� /�)�4�������, -�-
��-�"������� � ����#����$ �����)� � � G�-�)������$ 7�#�����
��=����-�#, ��-���?��3. ����#����$ /�)�4������ =�������� ���-
-���# �� #�!���-@��$ =����!����� � G�-�)�, � /�)�4������ G�-�-
)� �-�7�� =����������) ���-���#� � ����3). ����#����$ /�)�-
4������ �>-�#��� >�-�� ������) ���#����) � ���-���#� =� ����-
����? � G�-�)������).

��#@��#��7���� #�!���-@��� >�-�� /�)�G������, �>����-
7����� � )�--?���� � �-��������/�!, �>-�#�?� "������-@��)
=�-�)��<�")�) ��� � ����K���� )�-���-3���! )��� ��>`�#���-
G�, ��� � ���-� ��>`�#���G (��>-. 13). ���-@ ����7����$ =�-�-
)��<�") 4��! >�-��� �>��=������� �")������ ���#���� � ���-�-
��#� � ���-���#��$ �)����� ����� � ��/���")��, �>���?��! �
��"-����! ��-���3! ���#� (O������, 1977; L������, ��)���, 1988).
���-���#��3 �)����@ /�)�G�������, �����������! � /�)�-�)<�,
��7� ��) � /�)�/-�>����. ���#���� /�)�G������� � /�)�4�����-
��� "������ �� ��-���$ ���#�, � ��������� �� ��)=�������.
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��%&�+� 13. ��������� � ���$���� #�!���-@��! >�-���
��"-����! 7������! (L������, ��)���, 1988)

���$����  '�)�/-�>��� '�)�G��- '�)�4���-
=�"�����- >��=�"��- ���� ����
��! �����!

���=���������- � >�-@K��- ( ��#�-@- ��--?�- ��=����-�-
����@ ���� ��#�� ��! ��=�! ��, #�, =-�����-

("� ���-?��- (=�����$- �-������- /��,
���) K��, ��/�� =���=�-
-������ =-����� � -�#�,
�/��$ � ��-@����� ��-@�����
��������! �����, �����
��������- )�--?���,
�����! ��>) �-������-

��/��,
�/-���7��)

������� ��3"�����3 1 /�) : �
2

1 /�) : �
2

2 Cu : �
2

2 Fe : �
2

���-���#�
+��� ����/��������- ������$ ������$ '�-�>�$ O��=����-
��$ <��)� ��"���$
+��� #�"����/�����- O��=����- O��=����- %��G���- %-�#��-
�����$ <��)� ������$ ������$ ��$ 7�-��$
��-���-3���3 )���� 17 500 12 000– 70 000– 12 800–
��>`�#���G� 400 000 75 000 14 400

(�-������-
��/��)
35 000
()�--?���)

R��-� ��>`�#���G 4 
� 180 6–48  3–8
(�-������-
��/��,
 20
()�--?���)

U�-�"���#��7���$ "�-���$ #�!���-@��$ >�-�� !-����������,
�>����7����$ � ����� ��������! �����$ (��>�--�# � ���=�-�#),
!��������"����3 ����@ >�-@K�)� ��")���)�. ��-���-3���3 )����
4��/� >�-�� � Serpula � Sabella ������-3�� 3 000 000, � �
Spirographis 2 750 000. � Spirographis )�-���-� !-�����������
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��#��7�� 80 /�)�� (O������, 1977). �-�#��� ��)����@, ��� 4���
#�!���-@��$ >�-�� �>-�#��� ��"��) ���#����) � ���-���#� � =��-
�=���>-�� #-3 =������� ���-���#� =�� �/� ������! ��=�37���3!.

� >��=�"�������! #�!���-@��� >�-�� =��#����-��� ���7� /�-
)�/-�>���)�, ������� ��-���?��3 �� ���-�/����/� >�-�� � =�"��-
�����! )�-���-3���$ )����$ ��>`�#���G� � ��>`�#������) ��-
�����). ����) �>��"�), /�)�/-�>��� >��=�"�������! !��������-
"�?��3 >�-@K�$ ���=��@? =�-�)��<�")� =� ��������? � 4��)�
>�-��)� � =�"�������! (Bonaventura, Wood, 1980; Hochachka,
Somero, 2002).


-3 4<<�������/� <���G����������3 #�!���-@��! >�-��� ��7-
��� "������� �)��� �! -���-�"�G�3. � ��������! 7������! #�!�-
��-@��� >�-�� ���������� � =-�")� �����, ��/#� ��� � #��/�! ���
-���-�"����� � �-����!. � >�-@K������ >��=�"�������! #�!���-@-
��� >�-�� ���������� � =-�")�, ��/#� ��� � =�"�������! � � ����-
����! >��=�"�������! ��� ��!�#3��3 � �-����!. ( ��>-. 14 =��#-
����-��� #����� � -���-�"�G�� #�!���-@��! >�-��� � ��"��! 7�-
�����!.

��%&�+� 14. &���-�"�G�3 � )�-���-3���3 )���� #�!���-@��!
>�-��� � ��"��! 7������! (B)�#�-��-@���, 1982)


�!���-@���                    ( �-����!                       ( =-�")� �����
 >�-�� U������� ��-���-3���3 U������� ��-���-3���3

 )���� )����

 1 2 3 4 5

'�)�/-�>�� �-���=�-  68 000 �-�/�!���
��?���  Lumbricus 2 946 000
O��G�  68 000 O�-�!���

Arenicola 3 000 000
Serpula 3 000 000

��>�  68 000 ��--?���
Planorbis  1 539 000

���/-������ �����)��
Lampetra 19 100 Chiromonus  31 400
Myxine 23 100

O�-�!���
 Notomastus  36 000
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 1 2 3 4 5
�/-���7��

Thyone 23 600
��--?���

Arca 33 600
�����)��

Gastrophilus 34 000
L-���������� O�-�!���

Spirographis 3 400 000
'�)�4������ Sipunculus  66 000

Phascolosoma  120 000
'�)�G����� ��--?��� ('�-�����/��)

Helix 6 680 000 Rossia  3 316 000
Octopus 2 785 000
 Eledone 2 791 000

R-��������/��
Limulus 1 300 000

(�����>��"���)
Pandalus 397 000
 Palinurus 447 000
Nephrops 812 000
Homarus 803 000

�-�#��� ��)����@, ��� � ��������! >��=�"�������! =������
���-���#� ��������-3���3 #��)3 ��=�)� #�!���-@��! >�-���. �-
=��)��, � )�--?���� 4�� /�)�G����� (� /�)�-�)<�) � )��/-�>�� (�
)�KG�!). �����=��� ���-���#� � Potamilla � ����� ��������-3��
!-����������, � � )�KG�! — /�)�/-�>��. ( ����� Serpula ��#��-
7���3 ��� !-����������, ��� � /�)�/-�>��. ����) �>��"�), ��-�-
��� �����-@��! ��=�� #�!���-@��! >�-���, ��-���?��!�3 ���=�-
�@? ���#���� � ���-���#�, �! =�-�)��<��3 ��������� ������ ��7-
#�/� ��=� � ��"-����3 -���-�"�G�3 =�"��-3?� 7������) �����-
���-3�@ 4<<�������� ���>7���� ���-���#�) � ��)�! ��"���>��"-
��! ����� )�-�=��/�#��! ��-���3! ���#�.

����!����� �����������

��>�-�� #���-@�� ��������� � <���G�� #�!���-@��! >�-���, �
���7� �! ��-@ � )�!���")�! =������� ���-���#� ����@?, �"�����

��%&�+� 14  (���������)
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�� =��)��� /�)�/-�>���� =�"�������! 7������!. ��-���-3���3
��������� /�)�/-�>���� =�"�������! (�� =�������$ ��������� #�
�����������$) ���-�#����� #������-@��. (�3����� #���-� ���<��-
)�G�����! =���������$ ��������� ��)�$���� 4��! >�-��� � =��-
G���� ����/���G�� (Perutz, 1970; Ohe, Kajita, 1980). �>����)�� ���-
<��)�G������ �")�����3 ��������� /�)�/-�>��� � !�#� ����/���-
G�� �=��#�-3?� 4<<���������@ =������� ���-���#� /�)�/-�>���-
)� ����� (O������, 1977; L������, ��)���, 1988).

'�)�/-�>�� =�"�������! 3�-3���3 �����)���) � ������� �" #��!
�#�������! a-��>`�#���G � #��! �#�������! b-��>`�#���G. ��7-
#�3 ��>`�#���G� ��#��7�� =� �#��)� /�)�, ���#������)� � >�-��).
��#��7���� 7�-�"� � /�)�/-�>��� )-���=���?��! ������-3��
0,336% (� ��-����� � ���)� — 0,318%), � /�) — 4% �>��$ )����. (
���)� 7�-�"� ��!�#���3 � "������$ <��)�. O��G��� ����/���G��
/�)�/-�>��� ������� � �>����)�) =�����#������ ���-���#� � "�-
�����)� 7�-�"�. ,<<���������@ ����/���G�� "������ �� =��G��-@-
��/� #��-���3 ���-���#� � ���#� (��2

). ����) �>��"�), 4<<�����-
����@ =������� ���-���#� � ����@? �� ��/���� #�!���3 � �-����) �
����3) �=��#�-3���3 4<<���������@? ����/���G�� �, � �������)
�����, "������ �� =��G��-@��/� #��-���3 ���-���#� (O������, 1977).

����/���G�3 (��� =�����#������, ��� � ��#��� ���-���#�) ��-
=����7#����3 ���<��)�G�����)� �")�����3)� ��������� /�)�-
/-�>���. ���@ �#��, =��7#� ���/�, �> �")������ ������3��3 )�7#�
��>`�#���G�)� (G�=3)�) 4��$ )�-���-�. %�-� =���"���, ��� ���-
���3��� )�7#� #��)3 ���������)� �������)� G������� � b-G�=3!
� #�"����/����������) /�)�/-�>��� ������-3�� 37,6 �, � =�� ����-
/���G�� �)��@K����3 #� 30 A. ,�� �")������ ������3��3 ��3"���
� �")������) =�-�7���3 b-G�=�$ =� ����K���? � a-G�=3) (Muirhead
et al., 1957). O�� ��3"������ /�)�/-�>��� � ���-���#�) ��>-?#�-
���3 =�-�7���-@��� /�)����=��� �"��)�#�$�����, �.�. =�� ��3"�-
����� � /�)�/-�>���) =����$ (�" ������!) )�-���- ���-���#� ���-
��������3 ��������� >�-�� )��3���3 ����) �>��"�), ��� ��3"���-
��� =��-�#�?��! )�-���- ���-���#� �>-�/�����3 (Perutz, 1970).

���7����������@ <��) /�)�/-�>���� � ��"��! ��-���3! ���#�
� �"��)���3"@ � ���>������3)� =������� ���-���#� ����@? #���-@��
�"����� �� =��)��� /�)�/-�>���� ��>, � ���������, -�������! �
����������! (Brunori, 1975; Giles, Randal, 1980; L������, ��)���,
1988). � =��)��� -�������! (<���-@ Salmo irideus) >�-� �>����-

°

°
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7��� ������ <��)� /�)�/-�>��� (Hb-I, Hb-II, Hb-III, Hb-IV) ��-�-
��?��!�3 =� 4-�����<����������$ =�#��7����� � =� ����) <���-
G����-@��) ���>������3) ��� �"��)�#�$����� � )�#�-3����)�.
����� )�#�-3���� ��� /-�G���<��<��, ATP, '��, ��2+, Mg2+ ��"�-
��?� �>����)�� ���<��)�G������ �")�����3 /�)�/-�>����, �-�3-
?��� �� <���G����-@��� ���$���� 4��! >�-���, =��7#� ���/�, ��
4<<���������@ ��3"�����3 ���-���#� (Brunori, 1975).

O�� ��������� ���$��� ��"��! �"�<��) /�)�/-�>���� <���-�,
=��7#� ���/� Hb-I � Hb-IV, ��#�� "������-@��� ��-���3 � ����K�-
��� �������! <���G����-@��! !������������: 4<<���� %���, ���-
������-@����� � ���, ��=-��� ����/���G��, � ���7� 4<<���� ����
(Brunori, 1975) (��>-. 15).

��%&�+� 15. �������� ���$���� /�)�/-�>���� <���-�
Salmo irideus (Brunori, 1975)

Z���G����-@��� ���$���� Z��)� Hb-I Z��)� Hb-IV

���=����������@ =��
��3"������ ���-���#� ���@ ���@
,<<��� %��� �� ���@
����K���� � ��� ����������-@�� R��������-@��
��=-��� ����/���G�� ����@ ��"��3 ���#�33
,<<��� ���� �� ���@

�" 4��$ ��>-�G� �-�#���, ��� <��)� Hb-I �� �>-�#��� �=���>-
����@? � /��������=��)� �"��)�#�$����? � -�/��#�)�, ��/#� ���
<��)� Hb-IV =������ ����� �"��)�#�$����3.

�>����7����� ��"-���3 )�7#� 4��)� <��)�)� /�)�/-�>����
���#���-@����?� � ��), ��� <��)� Hb-IV ���$������� >�-�� 4<<��-
������ �����>�7#���� ���-���#� � ����3!, � ���7� =������ ���-�-
��#� � =-�����-@��$ =�"��@. ,�� �"������, ��� <��)� Hb-IV !���K�
=���=���>-��� #-3 <���G����������3 � ��-� >�����=-���?��! ��>
� =-�����-@��) =�"���), ��/#� ��� <��)� Hb-I <���G�������� �
��> =�� �����! ��-�>���3! ��)=������� ���#�, =����-@�� ��3"�-
����� �� �� "������ �� ���K��$ ��)=�������. Z��)� Hb-I �=���>-
�� ��=�-�3�@ #�>-���?��? ��-@ � �����G�3!, ��/#� ���7��� 4<-
<���������@ Hb-I, ��� 4�� >����� =�� >�����) =-������. �"����-
��, ��� =�� >�����) =-������ � >�-�! ���-����! )�KG�! =����!�-
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#�� ����=-���� �">���� -������, =����#3��� � �)��@K���? � �����
� "����#����? ��3"�����3 ���-���#� � <��)�$ Hb-IV, ��/#� ��� <��)�
Hb-I �� ���������-@�� � ��-�>���3) � ����� � =�4��)� )�7�� <��-
�G���������@ �)���� Hb-IV. �-�#�����-@��, <��)� Hb-I, ������-3-
?��? � <���-� 35% ���/� /�)�/-�>���, )�7�� ����)�������@ �
�������� «#�>-���?��$» �-� «�����$��$» <��)�, <���G������?-
��$ =�� ������ 4<<���������� <��)� Hb-IV (Brunori, 1975; Giles,
Randall, 1980; L������, ��)���, 1988; Hochachka, Somero, 2002).

( ����� 7������! � ��-����� �� �����! 4��=�! ����/���"� �>-
����7�� ���>�$ ��# /�)�/-�>��� — <���-@��$ /�)�/-�>�� (HbF),
��-���?��$�3 �� /�)�/-�>��� �"���-�! 7������! =� ���=��� ���#-
���� � ���-���#�, � ���7� =� �3#� ����������! !������������, �
���������, =� 4-�����<����������$ =�#��7����� � ���������-@��-
��� � ��"-����) )�#�-3����) (Kunzer, 1957; Giles, Randall, 1980;
Hochachka, Somero, 2002). ������$ 4��! ��"-���$ �-�7�� �����-
������ ���>������� �"���-�/� � <���-@��/� /�)�/-�>���. O��-�-
#��$ ������� �" #��! a-G�=�$ � #��! g-G�=�$, �=�G�<������! #-3
HbF. Z���-@��$ /�)�/-�>�� ��3�-�� � =�=������$ ����� �"���-�-
/� ��-�����, � � 20-#�����/� ��-��������/� =-�#� �>����7�� 4)>-
�����-@��$ �-� «=��)������$» /�)�/-�>�� (HbP) (Kunzer, 1957).
,�� <��)� /�)�/-�>���� �>-�#�?� >�-�� ������) ���#����) �
���-���#� =� ��������? � /�)�/-�>���) �"���-�! -?#�$, � #����3
���>������@ =�"��-3�� �) ������������@ "� ���-���# � /�)�/-�>�-
��) )���������$ �����. � ���. 3 =��#����-��� ������ #����G��-
G�� #-3 ����� >���)����$ ��"� � =-�#�. (�#��, ��� ���-���#��3
�)����@ ����� =-�#� "�)���� ��K�, ��) )�����.

( ����� )�-@��� ��> (��7��� Oncorhynchus kisutch) ���7� ��$#��
�=�G�<������$ /�)�/-�>��, ��-���?��$�3 =� ����) ���$����) �� /�-
)�/-�>��� �"���-�! ��> (Giles, Randall, 1980). 
-3 /�)�/-�>��� )�-@��
!��������� 3��� ����7����$ 4<<��� %���, ��"��3 ��-����� �

50 
� ����@

������3 ��=-��� ����/���G��. �=�G�<������3 <��)� /�)�/-�>��� >�-�
��$#��� ���7� � ����� /�-���������. ���>�� <��)� /�)�/-�>����, 4�-
�=�������?����3 �� �����! ���#�3!, =�"��-3?� �=��)�"������@ =��-
G���� /�"��>)��� �� ��"��! 4��=�! ��#���#��-@��/� ��"����3.

�-�#�����-@��, ���=��@ ���#���� /�)�/-�>���� � ���-���#� ��-
��������� )��3���3 � "�����)���� �� ��-���$, � ������! =����!�#��
����/���G�3, =��7#� ���/�, � "�����)���� �� ��)=������� � �.
O���"���, ��� ���#���� /�)�/-�>��� � ���-���#� )��3���3 #���������
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"������-@�� � "�����)���� �� ���-���#��/� ��7�)� ��#��)��. �
��>, 7�����! � !���K� �4�����)�$ ��#�, 4�� ���#���� ��7�, ��) �
�>�����-�$ ��#��)�� � ��"��) ��#��7����) ���-���#�. �-�#���-
��-@��, #�!���-@��� ���$���� ����� (���#���� /�)�/-�>��� � ���-
-���#�) �����-���?� � ���-���#��) ��7�)�) ��#��)��, � ����-
��! 7���� �� �-� ���� ��#� /�#��>������ (����/����, 1962; O���-
���, 1977; L������, ��)���, 1988; B�-��, 1985).

��3#� � ����)�������)� ��K� /�)�/-�>���)� � ��> �)�?�-
�3 #��/�� <��)� 4��! )�-���-, �����������-@��� � � � ��/���-
�����) <��<���). � )��/�! ��> � ������$ #��/���-@��$ �������-
��@? (Catastomus clarkii), �>���?��! � >�����! ���@3!, �>����-
7��� /�)�/-�>���, ���-�/����� Hb-I <���-�. �#���� � )���� ��-
�����! =��#�������-�$ #��/�/� =�#��#� (Pantosteus), ����-3?��!
��!�� =��#�, 4�� <��)� �� �>����7��� (L������, ��)���, 1988).

����) �>��"�), ��-���� � ����� 7������! �����-@��! ��=��
#�!���-@��! >�-���, � ���7� "������-@��$ =�-�)��<�") �! �����-
���� � <���G����-@��! ���$��� ������ ��7#�/� ��=�, �>��=�����-
?� � ��#��) � ��"�)��) 7������) ���>!�#�)�? ���-���#��?
�)����@ �����, #���������? #-3 ������������3 #�7� � ��>-�/�=-
��3���! ���-���#��! ��-���3!.

���. 3. ������ #����G��G�� ����/�)�/-�>��� ����� >���)����$ ��"� �
=-�#� (B)�#�-��-@���, 1982)

�
�2

, )) ��. ��.

�
�2

, �O�
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III

,��'���R����� ����%�&���
� ���O������� ���
Q

1. ���(Q� %��L���R����� ��L����Q
O���O���%&��	 ��'�����(

� ���O������� ���
Q

�>������ ��#�� =�� ��"-����! ��)=�������! ����7�?��$ ���#�
=����-� � <��)�������? ��)=-���� �#�=��G�����! )�!���")��,
�>��=�����?��! �! ������������� � ��)�! ��"��! ��-���3!, ��-
��� #�-���! �� ��)<�����!. ��)=-��� 4��! )�!���")�� �<��)�-
����-�3 �� ��"��! �����3! ��/���"�G��: �� >��!�)������/� #� 4��-
�����)��/�. ���-�" #����! )�!���")�� �� >��!�)������) � <�-
"��-�/������) �����3! =�"��-3�� ��#�-��@ �����-@�� �������!
=���G�=�� ��)=��������! �#�=��G�$, �>��! #-3 ���! ��/���")��
(L������, ��)���, 1977, 1988; B�-��, 1985; �"���?�, 1992, 2000,
2003; Hochachka, Somero, 2002).

� =�$��-����)��! 7������! �#�=��G������ )�!���")� <���-
G������?� � �������) �� )�-���-3���) ������ � ��=���-��� ���
�� �")������ )���>�-������! =���)����� �-���� � �����$ � K���-
��) #��=�"��� ��)=������, ��/#� ��� � /�)�$����)��! 4�� )�!�-
��")� �����#������� =��7#� ���/� �� <�"��-�/������) ������ �
��3"��� � =�##��7����) =����3����� ��)=������� ��-� � ���>��-
����3)� ���)���/�-3G�� � 7������!, �>���?��! � ��"��! ��)=�-
�������! ��-���3! (������, 1972, 1990, 2001, 2004; �-���), 1984,
1986; B)�#�-��-@���, 1982; B�-��, 1985). ���>������� ���/�-
������3 �� ��)=��������� ��"#�$����3 � /�)�$����)��! 7����-
��! >�-�� �=�G��-�"������� � #�?� >�-@K� ��")�7�����$ #-3
�����K����������3 ��/�-3�����! )�!���")�� � =��G���� 4��-?-
G��, !��3 ��� ���>�?� �/��)��! 4���/�����.

������ >��!�)������� )�!���")� =���=���>-���3 ��#�� � �>�-
����? � ��"-����! ��)=��������! ��-���3!? �#�=��G�� � ��"��)
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� ������) ��)=�������) ���#� �>��=�����?��3 � �������) ��"-
��)� )�!���")�)�. �#����, ��������� ������=�-�/�?��� =���-
G�=� �#�=��G�� �)�?� �>��? =����#�. O��7#� ���/�, 4�� )���G�-
����$ =��G���, =����#3��$ � �)������-����) "�)���), �������
)��3?� ���=��@ /�>����� � �-�#�����-@��, ���>�-@����� )�-���-
>�-��� =�� ��"��! ��)=�������! (�-�����#���, 1975, 1985; L����-
��, ��)���, 1977, 1988; Argos et al., 1979; Privalov, 1979, 1982; Jaenicke,
1991; Macedo-Ribeiro et al., 1996; �"���?�, 2000, 2003; Hochachka,
Somero, 2002).

%�-�� � � =����? �����#@ <��)����, �=���>�� ��=�-�3�@ ����
<���G�� =�� �=��#�-����$ ���=��� ������)�-���-3���$ /�>�����.
R��")����3 /�>����@ �-� �">������3 7�������@ �� =�"��-3�� <��-
)����) 4<<������� <���G���������@ � �������� ����-�"������
>��!�)������! ����G�$. O�4��)� � =��G���� 4��-?G�� �<��)���-
��-��@ )�!���")�, =����#3��� � �)������-����) "�)���), ����-
��� =�"��-3?� =�##��7����@ #��������� =����3���$ ������@ 7�-
������� )�-���- >�-�� � ��"��! ��)=��������! ��-���3!. O�� �>�-
����� � ������� )��/�! =���-���$ =�� ��"��! ��)=�������! ���#�,
��/#� ���=��@ 7�������� >�-��� ��"�������, �)������-����� "�-
)��� ��=���-��� �� ���-������ /�>����� 4��! )�-���-, ��/#� ���
=�� ������! ��)=�������! ��>-?#����3 =������=�-�7��3 �����-
G�3: "�)��� �)������-�� =����#3� � �)��@K���? /�>����� >�-���
(olland et al., 1997; Fields, Somero, 1998).

%�-� �������-���, ��� ���-������ /�>����� >�-��� � ��/���"-
)��, �>���?��! =�� ��"��! ��)=�������!, =����!�#�� =�� "�)���!
=��-��� �� �-����, ��/#� ��� #-3 �)��@K���3 /�>����� ���>!�#�-
)� "�)��� �-����� �� =��-��. (-�3��� !�������� �)������-��-
��! "�)�� �� ������@ /�>����� >�-�� � �/� <���G����-@��� ���$-
���� >�-� =��#�)������������ �� =��)��� -�����#�/�#��/���"�
(&
') �" )�KG ��>, �>���?��! � �)������! � �������������!
K�����! (Holland et al., 1997; Fields, Somero, 1998; Hochachka, Somero,
2002).


-3 ���)�-@��$ 7�"��#�3��-@����� =�$��-����)��! ��/���"-
)�� � K�����) #��=�"��� ��)=������ ���>!�#�)� =�##��7����
�=��#�-����$ ���=��� �3"����� )�)>�����! -�=�#�� (/�)�����"�
�3"�����). ���7����� >�-��� (=��7#� ���/� <��)�����), -���-�-
"������! � )�)>�����! ���������! �-����, =��3�-3?� ���? >��-
-�/������? ���������@ ��-@�� =�� �=��#�-����$ ���=��� �3"�����
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-�=�#��/� >��-�3 )�)>���. �� �/��/����/� �����3��3 -�=�#��$
<�"� )�)>��� "������ 4<<���������@ <���G����������3 )�)>���-
��! <��)�����, ��/�-3G�3 �����/� �����=���� ����" 4�� �������-
��, ����=�������3 =���#��� � ��������� #��/�� =��G���� (Sinensky,
1974; %��/�-@���, 1975; �ossins, Prosser, 1978; ���=�, 1981; ��#�-
���, 1983; L������, ��)���, 1988).

�/��/����� �����3��� )�)>�����! -�=�#�� (���=��@ �! �3"���-
��) � ��)=������� �! =-��-���3 �=��#�-3���3 ������K����) ��-
�������! � �����������! 7����! ���-��. �! �����", � �-�#���-
��-@�� � ������K���� ��/�-������3 =�� =�)��� �3#� <������� ���-
#�, =��7#� ���/�, ��)=�������, � ���7� /�#������������/� #��-�-
��3 (��#����, 1983; L������, ��)���, 1988). (.�. ��#�����) � �/�
��--�/�)� (��#����, 1983) >�-� =���"��� ��-���� �"��)���3"�
)�7#� ��)=�������$ �>�����3 ��> � 7�������-����) �������)
�! �-������! )�)>���: =� )��� =���7���3 ��)=������� �>�����3
7������/� ���-��������3 #�-3 =�-������������! 7����! ���-��
� )�)>�����! -�=�#�!, ��� =����#�� � �)��@K���? �3"����� )�)-
>���.

!	��	� ���"�������. O�)�)� �>��! )�!���")�� ��)=���-
�����! �#�=��G�$, �"-�7����! ��K�, ���������� �3# �=�G�<����-
��! #-3 ��7#�$ �" ��)=������ =���=���>���-@��! )�!���")��. �#-
��) �" ��7��! )�!���")��, �>��=�����?��! 4<<���������@ 4���-
/��������/� )���>�-�")� =�� ��"��! ��)=�������!, 3�-3���3 =�-
��7���� 4���/�� ������G�� ��������� (�

�
) (Johnston, Walesby, 1977;

Somero, Siebenaller, 1979; L������, ��)���, 1988). ,��� )�!���")
��)=�������� ���7���� �����3 )���>�-�")� =�� ��"��! ��)=���-
����! �>�����3.

��� �#�� ��)=���������$ )�!���"), =���K�?��$ 4<<�����-
����@ 4���/����>7���3 � 7������! =�-3���! K����, ��3"�� � ���-
-������) �����3 �! #�!���3.

,�� "�����)���@ =��#�)������������ #-3 )��/�! =�$��-����-
)��!: �����>��"��!, )�--?����, ��> � �)<�>�$ (Scholander et al.,
1953; Bullock, 1955; Carliste, Cloudsley-Thompson, 1968; Brett, 1972;
Wallace, 1973; Campbell, Deviers, 1975; Fitzpatrik, Brown, 1975; �"��-
�?� � #�., 1993; (-�#�)�����, �����, 1994; �"���?�, %�/-�����,
1997; �����, �"���?�, 2002). %�-�� ������$ ������@ #�!���3 �
�>�����-�$ =�-3���! K���� ��3"�� � ���-������) ���G�����G��
)���!��#��$ � ���-����! )�KG�! 4��! 7������! (Dunn, 1988).



72

�����G ��7��$K�$ �=�G�<������$ )�!���") �#�=��G�� � ��-
��G���-@��) ��)=�������) ���#� ��3"�� � >��-�/������)� ����-
<��"�)� — /��==�$ ���#�����$, =��#�������?��! �>��"������
�������-������! ������--�� -@#�. ( 4�� /��==� �!�#3� ������)�-
-���-3���� ����<��"� — =�=��#� � /-���=������� (Duman, 1977,
1979, 1980; Van Voorhies et al., 1978; DeVries, 1980, 1982), /-�G����,
���>�� � )���� (Patterson, Duman, 1979; Duman, 1979), � ���7� ��-
������� #��/�� ��������, =���������?��� � 7�#����3! ��-�. ��-�
=�=��#��� � /-���=���������� ����<��"� =��=3�����?� ����� ����-
���-������! )����������--�� -@#�, �� /-�G���� � ���>�� "�)��3-
?� � �-����! ��#�, ������3 � )��/�! ��#�� � !�-�#��� ���)3 /�#�
����#���3 �� ����-������� =�����������, /#� ������--��>��"���-
��� )���� �=����.

���
�	� ���"�������. � ��/���")��, �>���?��! =�� ����-
��! ��)=�������!, �<��)�����-�3 ��)=-��� �=�G�<������! =���=�-
��>���-@��! )�!���")��, ������� �>��=�����?� �������������
=�$��-����)��! � ����@ K�����) ��)=��������) #��=�"���. �=�-
G�<������� )�!���")� "����� �� ������! ��)=������ � ���>�-@-
K�$ ���=��� =��#����-��� � ���)�<�-@��! ��#��, �>���?��! =��
��)=�������! � ��$��� 90 °� � ��K�. � 4��! ��/���")�� ���)����-
>�-@����@ >�-��� � >�-����! ��)=-����� ��/�-������3 =�-��)���-
)� (Oshima, 1979). � ���)�<�-@��! >������$ �==���� �����"� >�--
�� "������ �� #�������G�� �����-@��)� =�-��)���)�. � ���)�-
<�-@��! ��/���")�� ��)����� =���K����3 ���)����>�-@����@
���, �>��-��-����3 >�-�� ������) ��#��7���� /������ � G���-
"��� (Oshima, 1979). ,�� ��������3 �>-�#�?� >�-@K�$ ���)����-
>�-@����@? =� ��������? � �#�����) � ���#���).

������ ��/���")� �� =��-�#����$ ��"��/� ���-�����3 ��)=���-
���� ���#� ��������-3���3 =�� =�)��� >�-��� ��=-���/� K���.
,�� /�����/����3 /��==� >�-���, ��"����)�3 ���7� ����������-
)�, �����"������3 � �-����! � ����� �� ��=-���$ K�� � #��/�� ���-
"�=��� ��"#�$����3 (/�=����3, !�)������� ���#�����3 — 4����-,
)�K@3����������-�$ �����$ � #�.) (Ritossa, 1962; Ashburner, Bonner,
1979; Adams, Rinne, 1982; Brown et al., 1982; Currie, White, 1983;
Lindquist, 1986; ��/��@�� � #�., 1987; Feder, Hofmann, 1999). %�-��
��=-���/� K��� �>����7��� =���������� �� ���! ��/���")�! �� >��-
����$ #� ��-�����. �����"� 4��! >�-��� � �-���� =��#K������� ��-
����G�3 /���� ��=-���/� K���, ������3 ��>-?#����3 � #�������-
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�� �"��) �������-� ��)=������ (&�"�����3 � #�., 1982; ��/��@�� �
#�. 1987).

,�� >�-�� ��=�-�3?� "������? <���G�?, � ���7� �������?� �
��=���G�� �-���� =��-� ��=-���/� =����7#���3. O��#������-@���
=��/������� �-������! ��-@��� =���K��� �! ��=-�����$������@
(Arrigo, 1980; Loomis, Wheller, 1980). ��� �#�� <���G�3 >�-��� ��=-
-���/� K���, =����#-�7���! � /��==� K�=������ � K�=��������,
��3"��� � ������-�) =��G���� �>���� >�-��� (<�-#��/�). O�� ��"-
��) ���-������ ��)=������� =����!�#�� ����K���� �>���� >�--
���. O�� 4��) �>��"�?��3 �����)�#���� � ����K����$ =�������-
�������$ ���������$, ������� ����������?��3 =�� =�)��� K�=�-
�����. �-�#��� ��)����@, ��� <���G�� )��/����-����/� ��)�$����
>�-��� ��=-���/� K��� �� )��/�) ����?��3 �� ��3������)�.

2. ���(�* 
QL��	 � ���O������� ���
Q
� O����&�����QL

���)��� ����������� �� ������� �����) #�������:


������������� ��������

(-�3��� ��)=������� �� �������@ ��"-����! >��!�)������!
=��G����� �, � ���������, 4���/��������/� )���>�-�")� =��#)��
�������� )��/�! ���-�#�����-�$ ( Ege, Krogh, 1914; Krogh, 1916,
1941; ��������, 1925; (���-'�<<, 1936; Krogh, 1941; (��>��/, 1956,
1983; ��-���, 1972, 1981; �����3, 1972; �-�)��, 1975; ��#�����,
1977; �"���?�, 1985, 1992, 2000; �"���?� � #�. 1993; �"���?�, &�-
-3����, 1997; (-�#�)�����, �����, 1985; �����, 1988). �������3
=������ 4��/� �������� — #��������� ����/�$ ��-����������$
!������� ��)=��������$ "�����)���� �������! 4���/��������!
=��G�����, =��7#� ���/�, ������������� #�!���3. L������� 4��!
"�����)����$ �)��� �!�#��$ ��# #-3 >�-@K������ =�$��-����)-
��! 7������! �� =�����$K�! #� ��=��-�$ ((��>��/, 1956, 1983;
��-���, 1972, 1981; �����3, 1972; �����, 1988). O����� =�=����
=��)�����3 ��������3 ��������� (��������, 1925) � ��4<<�G�����
(���-'�<<� ((���-'�<<, 1936) =���"�-�, ��� ��� )�/�� ��=�K��
��=�-@"����@�3 #-3 �=�����3 ��)=��������$ "�����)���� >��-�-
/������! =��G�����.

�#�� �" ���>�-�� ���=�����������! =�#!�#�� ��-����������/�
�=�����3 ��)=��������$ "�����)���� �������� !�)������!, � "�-
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��) � )���>�-������! =��G�����, =��#-�7�� (���-'�<<�) � �)�-
�� ��#:

/#� v
1 
� v

2 
— �������� =��G���� =�� ��)=�������! ��������������

t
1 
�

 
 t

2 
� 0�. �" 4��$ <��)�-� ��#��, ��� ��4<<�G���� (���-'�<<�

������������� ���-�����? �������� =��G���� =�� �")������ ��)-
=������� �� 10 °�. �#���� >�-�� #���-@��� ���-�#�����3 ��)=�-
�������$ "�����)���� )���>�-������! =��G����� =���"�-�, ��� ��-
4<<�G���� (���-'�<<� Q

10 
 �� 3�-3���3 =����3���$ ��-�����$ �

"��� <�"��-�/������! ��)=������, ��� �/������-� =��)������ 4��/�
��������3.

(-�3��� ��)=������� �� �������@ =��G����� )���>�-�")� ���-
�� �=�����?� ���7� ���������) ���������, ������� ���"@� (Crozier,
1926) =��#-�7�- ��=�-@"����@ � >��-�/��. ,�� ��������� �)���
��#:

/#� k — ��������� �������� ����G��; # — ���#�33 4���/�3 ������-
G�� )�-���-; R — /�"���3 =����3���3; T — �>��-?���3 ��)=�����-
��, $ — ���������.


-3 ���-�"� ��)=��������$ "�����)���� >��-�/������! =��G��-
��� ��=�-@"�?� �-�#�?��$ ��# ��������3 ���������:

/#� V
1
 � V

2 
— �������� �#��/� � ��/� 7� >��-�/������/� =��G����

=�� ��)=�������! %
1 
 � T

2 
 ��������������.


-3 �=�����3 ��)=��������$ "�����)���� 4���/��������/� )�-
��>�-�")� (������������� #�!���3) =�$��-����)��! ��/���")��
���� ���/� =��)��3?� ��������� �. ���/�, ������$ ��=�-@"���-
�/� �=����� #-3 ���-�"� "�����)���� ������������� #�!���3 ��>
�� ��)=������� ���#� (Ege, Krogh, 1914; Krogh, 1916, 1941). ,��
���������, ���>�-�� �#��-��������-@�� �=�����?��� =�-�������
�� =�$��-����)��! 4��=���)����-@��� #�����, =����#����� �
�#��$ � ��$ 7� ��)=�������, �����$ �>���� 20 °�. 
����� ������-
��� �)��� ��#:

/#� k
1 

�
 
k

2 
— ���������.
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����� ��������� K����� =��)��3���3 � ��������-@��$ <�"��-
-�/�� � >��!�)�� �-� � =����#����$ ��K� <��)�, �-� � ��#� ���
��"����)�$ “���)�-@��$ �����$” ���/� ((��>��/, 1956, 1983;
Bartholomew, Tucker, 1963, 1964; �����3, 1972; �����, 1988; �����,
�����, 1999). ����) �>��"�), �"��)���3"@ 4���/��������! =��G��-
��� � ��)=������� )�7�� �=������@ =�� =�)��� �����-@��! ����-
����$, � "�����)���� �� !�������� 4��=���)����-@��! #����!, ���
��"#��� ��")�7����� #-3 )�#�-�������3 )���>�-������! =��G��-
���.

*�����������3 ������� � ���, �������	0���)

��� ������ ������������ ����

�����������) =���"���-�) �#�=������������ 7������! � ��-
-���3) ���#� �-�7�� �=��)�-@��� ��)=������� ��"����3. ��-� �
/�)�$����)��! �=��#�-���� ��)=��������/� �=��)�)� �� =��#-
����-3�� ���>�! ���#�����$, �� � =�$��-����)��! 4�� #���������
�-�7��, =����-@�� �")������ ��)=������� ���#� ��"����� ����-
�������?��� �")�����3 ��)=������� ��-� �, ��� �-�#�����, �")�-
����� �������� ���! >��!�)������! � <�"��-�/������! =��G�����.
��������?��� )���#� �=��#�-���3 ��)=��������/� �=��)�)� �
=�$��-����)��! 7������! #��������� �-�7�� � ��������?��3 �-�
�� ������! �������3! �-� �� �-�K��) �>��!, �, �-�#�����-@��,
��#��������� �=�G�<������! �������3!.

�)� >�- =��#-�7�� ����$ )���# �=��#�-���3 �=��)�-@��!
��)=������ ��"����3, ���������$ �� ������� ��))����/� =����>-
-���3 ���-���#� (�����, �"���?�, 1966; �"���?�, 1985). ���@ �#��
� =����>-���� ���-���#� � ������� �� =��#�-7���-@����@ ��$ �-�
���$ ���#�� ��"����3 (� #����) �-���� =��#�-7���-@����@ �#��/�
#�-���3 #��>-���3 "���#�K�$) � ��������-@��! �#���G�! (t

0
), =��#-

-�7����! �.�. 
��-�< (
��-�<, 
��-�<, 1960; 
��-�<, 2001). %�-�
=���"���, ��� "����3��� �� ��)=������� ���#� =�-�7���� )���-
)�)� ��))����/� =����>-���3 ���-���#� "���#�K�)� ��"��! ��-
#�� ��> �����-����� � �=��)�-@��)� ��)=��������)� ��-���3)�
��"����3 � =����#�. 
-3 "���#�K�$ !�-�#�-?>���$ ��#�7��$ <�-
��-� ��)=��������$ )���)�) �

)
, ���������$ �� ������� ��))��-

��/� =����>-���3 ���-���#�, ��)���� � �>-���� ��"��! ��)=���-
��� (6–8 °�), ��/#� ��� #-3 "���#�K�$ >�-�/� 4��� �=��)�) ��-
>-?#����3 � �>-���� >�-�� ������! ��)=������ (15–16 °�), � #-3
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�@?�� — (16–18 °�) (�����, �"���?�, 1966; �"���?�, 1985, 2000)
(���. 4). �-�#��� ��)����@, ��� "������3 ��)=��������/� �=��)�-
)�, �=��#�-3�)�/� #����) )���#�), ���=�#�?� � ��)=�������)�,
=�� ������! ��7����)���@ "���#�K�$ )����)�-@��3.

���. 4. ��)=��������3 "�����)���@ �")�����$ =����>-���3 ���-���#� "�-
��#�K�)� ��#�7��$ <���-� (�), >�-�/� (%) � �@?�� (() (�"���?�, 1985;
�-�������, 1987)
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O�#!�#, ���������$ �� �=��#�-���� ��))����/� =����>-���3
���-���#�, >�- ���=��������� ���7� �� "���#�K�$, ��"��� ���-
#�� ��"����3 ������! =������?� =�� ��"-����! ��)=�������! ���-
#� (�"���?�, 1985; �-�������, 1987; �������, �����, 1988). %�-�
=���"���, ��� =�-�7���� ��)=��������/� )���)�)� ��))����-
/� =����>-���3 ���-���#� � =����# 4)>���/���"� -�������! ��>

���. 5. ��))����� =����>-���� ���-���#� "���#�K�)� ��#�7��$ <���-�
Oncorhynchus mykiss (A) � ���� Oncorhynchus keta (%) =�� ��"��! ��)=�-
������! (�-�������, 1987; �����, �������, 1988; �"���?�, 1985)
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�)������3 � ������������ �")������) ��)=������, =�� ������!
=�������� ��"����� 4��! ��#�� � =����#�. ( ���������, 4)>���-
��-@��� ��"����� ��#�7��$ <���-� Oncorhynchus mykiss � =��-
��#��! ��-���3! ���������3 =�� ��"��! ��)=�������!, � "����K�-
���3 =�� >�-�� ������!. ( ������������ � 4��) )���)�) ��))��-
��/� =����>-���3 ���-���#� "���#�K�)� #����/� ��#� ��> �� ���-
��! ���#�3! ��"����3 ��)���� � �>-���� ��"��! ��)=������, � �
���G� 4)>���/���"� — =�� >�-�� ������! ��)=�������! (�-�����-
��, 1987) (���. 5). � #��/�/� ��#� -�������! — ���� Oncorhynchus

keta, ��=�����, 4)>�����-@��� ��"����� ���������3 =�� ��������-@-
�� >�-�� ������! ��)=�������! ���#�, � "����K����3 =�� >�-��
��"��!. ��)=��������$ )���)�) ��))����/� =����>-���3 ���-�-
��#� "���#�K�)� ���� �)������3 � !�#� ��"����3 � ������������
� #��$<�) ��)=������ � =����#� (�������, �����, 1988) (���. 5). �
��>, ��"����?��!�3 =�� =����3���! ��)=�������! ���#� (�� =��-
)��� �@?�� Misgurnus fossilis), =�-�7���� )���)�)� ��))����/�
=����>-���3 ���-���#� � ������� 4)>���/���"� �� )��3���3 (�"��-
�?�, 1985; �-�������, �"���?�, 1987).

O���>�-������� "�����)���� ��))����/� =����>-���3 ���-�-
��#� �� ��)=������� ���#���-@����?� � ��), ��� � "��� )���)�-
)� (���K��� =���>�-�) 4���/������ �� =��G���� ��"����3 )���-
)�-@���, ��/#� ��� ��"�������� ��))����/� =����>-���3 ���-���-
#� � "��� ��>-�/�=��3���! ��)=������ (#�/� =���>�-�) ���"�����
�� ���-������ "����� 4���/�� �� =��!�7#���� ��$ �-� ���$ ���#��
��"����3.

�=��#�-���� �=��)�-@��! ��)=������ #-3 "���#�K�$ =�$��-�-
���)��! 7������!, ���������� �� �")������ ��))����/� #�!���3,
>�-� ���=���������� � �� >�-�� =�"#��� ���#�� ����/���"� — ���-
#�� ����� (�"���?�, O����<@��, 1989; �"���?�, 1992). ( 4��) �-�-
��� ��))����� =����>-���� ���-���#� ����������-� �� ���)3 =��-
����� �#���G� )���� ��-� (t

w
), ������� "������ �� ��)=�������

���#�. ��))����� =����>-���� ���-���#� ��-3=�3)� Tilapia

mossambica =��-� �! 30-�������$ ����>�G�� � ��"-����! ��)=���-
�����! ��-���3! (20, 23, 26, 29, 32 °�) �)��� )���)�-@��� "�������
� "��� �=��)�-@��$ ��)=������� (26 °�), ��/#� ��� =�� >�-�� ��"-
��! � >�-�� ������! ��)=�������! ��� ��"������� (���. 6). �" 4��!
#����! �-�#���, ��� =�� �=��)�-@��! ��)=�������!, � ��-����
�� >�-�� ��"��! � >�-�� ������!, �� =������ �#���G� )���� ��-�
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���!�#����3 )���)�-@��� ��-������� 4���/��, �.�. =��G���� )���-
>�-�")�, =����#3��� � ����� )����, =������?� ���>�-�� 4����)-
��. ( �>-���� ��>-�/�=��3���! ��)=������ 4���/������ �� =��-
G���� ����� ��"�����?�.

O�-������� #����� � )���)�-@��) ��))����) =����>-�-
��� ���-���#� � "���#�K�! ��> (�����, �"���?�, 1966; �"���?�,
1985), � ���7� �� ���)3 ����� 4��! 7������! (�"���?�, O����<@-
��, 1989), =��-�7�-� ������$ #-3 <��)�-�������3 =���G�=� )���-
)�)� 4���/����� � ����/���"� =�$��-����)��!. ( ������������ �
4��$ ���G�=G��$ � =����#��! ��-���3! ���>�-�� ����3���$ �����-
����$ ��"����3 3�-3?��3 ��-���3, =�� ������! 4���/������ )���-
)�-@��� (�"���?�, 1989, 1992).

���. 6. ��))����� =����>-���� ���-���#� ��-3=�3)� Tilapia mossambica

=�� ��"��! ��)=�������! ����������3. 1 — �������@ =����>-���3 ���-�-
��#�; 2 — ���)3 =������� 0,1 / )���� ��-�; 3 — ��))����� =����>-����
���-���#� (�"���?�, O����<@��, 1989)

2
w

��)=�������, ° �

2

�
w
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3. ���%����� Z������( � �Q%, �%������L
( ���QL ���O������QL ��&�(�	L

��7#� ��)=�������)� �>�����3 =�$��-����)��! ��/���")�� �
�=��)�-@��)� <���G����-@��)� ���$����)� <��)����� ��>-?#�-
���3 �����-3G�3. �����$�� <���G����-@��! ���$��� <��)����� ��
)����)�-@��? 4<<���������@ =�� ��)=�������! �>�����3 ��#� �-�-
7�� �#��) �" /-����! )�!���")�� ��)=��������! �#�=��G�$ )���-
>�-�")�. ������������ )�7#� ��)=�������$ �>�����3 7������! �
)����)�-@��$ 4<<���������@? <��)���������/� ����-�"� =���"�-
�� #-3 )��/�! ��#�� 7������! (O������, 1977; L������, ��)���,
1977, 1988; Coppes, Somero, 1990; Klyachko Ozernyuk, 1994, 1998; �"��-
�?�, 2000, 2003; Hochachka, Somero, 2002). ,�� �"������, ��� ��)=�-
������ �>�����3 =�$��-����)��! �����-����� � ��)=�������$, =��
������$ ��>-?#����3 )����)�-@��� <��)���-��>�������� ���#����,
� ���7� � ��)=�������$ ��������G�� <��)�����. �����-3G�3 )�7#�
��)=�������)� �>�����3 ��������! ��#�� ��>, 7�����! � ��"-��-
��! ��)=��������! ��-���3!, � ��-�����$ �

) 
#-3 �G���-!�-��4���-

��"� �" )�"/� (L������, ��)���, 1988) =���"��� �� ���. 7.

���. 7. (-�3��� ��)=������� �� ��-����� �
)
 � �G���-!�-���4�����"� #-3

�G���-�)��� �" /�-����/� )�"/� ��>, �>���?��! =�� ��"��! ��)=�����-
��! ���#�: �������������3 ��>� Trematomus (1); ��#�7��3 <���-@, ���-�-
)��������3 � 2 °� (2) � � 18 °� (3); 4-����������$ �/��@ �" �)�"���� (L�-
�����, ��)���, 1988)

)
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���. 8. ��)=��������3 "�����)���@ �
)
 #-3 =������� � -�����#�/�#��/���"�

�" "���#�K�$ !�-�#�-?>���! ��#�� (�): ��#�7��$ <���-� (�), ��-�������-
��/� -����3 (>), ��>�����$ ���?K�� (�), >�$��-@���/� �)�-3 (/); =��#=���-
��?��! �)������� ��)=������� (%): ��>�����/� ������ (#), >�-�/� (�), �@?-
�� (7); ��=-�-?>���! ��#�� ((): "�-���$ ��>�� ("), ���=� (�), #���� (�)
(Klyachko, Ozernyuk, 1998)
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����3 "�����)���@, �������-����3 =��������-@�� #-3 �"���-
-�! 7������!, >�-� =�#����7#��� ���7� � �� "���#�K�!, ��"��-
��?��!�3 � =����#� � ��"��! ��)=��������! ��-���3! (�-3���,
�"���?�, 1991, 1995; Kly�chko, Ozernyuk, 1994, 1998). �"������ ���-
��-3G�� )�7#� ��)=�������)� ��"����3 � <���G����-@��)� ���$-
����)� <��)����� >�-� ��=�-���� �� "���#�K�! ��> (���#�3 /�-
����-3G��). ��"����?����3 =�� ��"��! ��)=�������! ���#� "���-
#�K� ��#�7��$ <���-� Oncorhynchus myciss, ��-���������/� -�-
���3 Salmo salar, ��>�����$ �3=�K�� Coregonus autumnalis

migratorius, #�)��������?� )���)�-@��? ��-����� �
)
 � &
' #-3

=������� =�� ��"��! ��)=�������! (5–8 °�). 
-3 ��"����?��!�3
=�� ������! ��)=�������! "���#�K�! #���� Danio rerio, ���=�
Cyprinus carpio � "�-���$ ��>�� Carassius auratus )���)�) �

)

��)���� � �>-���� ������! ��)=������ (25–28 °�), ��/#� ��� �
"���#�K�$ ��>, ��"����?��!�3 � �)������! ��)=�������! (�@?�
Misgurnus fossilis, >�-�/� Huso huso � ��>�����$ ����� Acipenser

baeri), )���)�-@��� "������� �
)
 ��!�#���3 � "��� ���#��! ��)=�-

����� (13–16 °�) (�-3���, �"���?�, 1995; Klyachko, Ozernyuk, 1998)
(���. 8).

���"�-��@, ��� =�-�7���� ��)=��������/� )���)�)� �
)
 #-3

&
' �" "���#�K�$ 4��! ��#�� ��> �����-����� � �>��) ��#� �
��)=�������)� �! ��"����3 (�-3���, �"���?�, 1995; Klyachko,
Ozernyuk, 1998). 
����$ ����# =�#����7#��� =��#����-���� � ��),
��� 4���/��������$ )���>�-�") ��> � � ���������, <���G����-@-
��� ���>������� �! <��)�����, �#�=������-��@ � !�#� 4��-?G�� �
��)=�������) �>�����3. O����-@�� 4��� =�#!�# #��� ��")�7����@
��#��@ �> �=��)�-@��! ��)=�������! #-3 <���G����������3 <��-
)�����, �/� )�7�� ��=�-@"����@ � �������� )���#� �=��#�-���3
��)=��������/� �=��)�)� ��"����3. �����#��, ��� "����3��3 ��
��)=������� ��-����� �

) 
#-3 ��! �-� ���! <��)����� ����7���

�>��� <�"��-�/������� �����3��� ��"����?��/��3 ��/���")� � ��"-
-����! ��)=��������! ��-���3!.

O����-@�� )���>�-�") "���#�K�$ ��>, ��"����?��!�3 =��
��"��! ��)=�������! ���#�, �#�=������� � ��"-����) ���)�-@-
��) ��-���3), �� ���)����>�-@����@ >�-��� 4��! ��#�� ��> #�--
7�� ��-����@�3. 
-3 ���-�"� 4��$ =��>-�)� >�-� �"����� ���-
>������� ���)���������G�� &
' �" "���#�K�$ ��>, ��"����?-
��!�3 =�� ������!, �)������! � ��"��! ��)=�������! ���#�
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(�-3���, �"���?�, 1995; Klyachko, Ozernyuk, 1998). %�-� =���"���,
��� 4��� <��)��� �" "���#�K�$ !�-�#�-?>���! ��#�7��$ <���-�
� ��-���������/� -����3 �������������3 =�� >�-�� ��"��! ��)=�-
������! (69 °�), ��) �" "���#�K�$ ��>, �>���?��! =�� >�-�� ��-
����! ��)=�������! (��>-. 16).

��%&�+� 16. ���)���������G�3 &
' (�
50

)
�" "���#�K�$ ��"��! ��#�� ��>

(�# �° ���)���������G�� (�
50

), �°

��#�7��3 <���-@ 69
��-���������$ -����@ 69
��>�����$ ����� 71
����-3#@ 71

���� 73,5
(@?� 75

�������� ���)���������G�� &
' "���#�K�$ ��> �)��� ����
���>�������. ( ���������, <��)��� �" "���#�K�$ >-�"����#�����-
��! ��#�� �)��� �#�������? ��)=������� ��������G�� (�

50
). ,��

��������3 � ��#�7��$ <���-� � ��-���������)� -����? – =��#���-
����-3) ��#� Salmo, � ���7� � ����-3#� � ��>�����)� ������ –
=��#�������-3) ��#� Acipenser. �������� ���)���������G�� <��-
)���� � 4��! ��#�� �� ����-@��! 4��=�! ��-������3, ��� ��3"���
����3��� � ���>������3)� #����G��G�� &
' �� ��>`�#���G�, �� �
��$��� �

50 
 ������ ���)���������G�� ���=�#�?�, ��� )�7�� �>`3�-

���@ �!�#����) �! =�������$ ��������� (�-3���, �"���?�, 1995;
Klyachko, Ozernyuk, 1998).

(�7��? ��<��)�G�? �> ���>������3! <���G����������3 <��-
)����� � ��>, �>���?��! � ��"��! ��)=��������! ��-���3!, #���
���-�" 4���/��������! =���)����� <��)���������$ ����G��. ,���-
/��������� =���)���� ����G�$, ����-�"����)�! <��)����)�, ���-
#���-@����?� �> 4<<���������� <���G����������3 =��-�#��!.
�������$ ����#, ������?��$ �" ���-�#�����3 4��$ =��>-�)�,
������� � ��), ��� � ��/���")��, 7�����! =�� ��"��! ��)=�����-
��!, 4<<���������@ <���G����������3 <��)����� ��K� =� ������-
��? � �>�����-3)� �)������! � ���=������! K���� (L������, ��-
)���, 1977, 1988; Somero, Siebenaller, 1979; �"���?�, 1992, 2000;
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Hochachka, Somero, 2002). ( ���������, 4<<���������@ <���G����-
������3 &
' � !�-�#�-?>���! ��> Pagothenia borchgrevionski �
Sebastolobus alascanus ��K� =� ��������? � ���G�), =��#=�����-
?��) ������� ��)=�������, � ���7� ���-���). �!�#��3 "�����-
)���@ =�-����� #-3 /-�G���-@#�/�#-3-<��<��#�/�#��/���"�, /-�-
��/��<��<���-�"�, /-���)��#�/�#��/���"�, Mg2+–Ca2+-"�����)�$
����"� �" �����$ =�$��-����)��! � /�)�$����)��! 7������!.

�=��#�-���� ��)=��������$ "�����)���� 4���/��������! =���-
)����� -�����#�/�#��/���"��$ ����G�� � ����#�����! ���������
>�-� �=��#�-��� #-3 "���#�K�$ ��"��! ��#�� ��> (�-3���, �"��-
�?�, 1995; Klyachko, Ozernyuk, 1998). ������)���@ �������� ����-
G�� �� ��)=������� � ����#�����! ��������� >�-� -���$��$ � ��-
�����-� ��)=������ �� 3 #� 35 °�, �� �/�- ���-��� 4��! �����!
��-���-�3. O��7#� ���/�, 4�� �������3 &
' �" "���#�K�$ ��#�7-
��$ <���-� � ��-���������/� -����3, ��"����?��!�3 =�� ��"��!
��)=�������! (���. 9). 
-3 ��>, ������� ��"����?��3  � �)����-

���. 9. ������)���@ )����)�-@��$ �������� -�����#�/�#��/���"��$ ����-
G�� (V

max
) �� ��)=������� � ����#�����! ��������� #-3 "���#�K�$ ��#�7-

��$ <���-� (�), ��-���������/� -����3 (>), �@?�� (�), #���� (/), ����-3#� (#);
��>�����/� ������ (�) (�-3���, �"���?�, 1995)

log(V
max

)

1/T·103

�
>

�
/
#

�
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��! � ������! ��)=�������! (����-3#@, ��>�����$ �����, �@?�,
#����), �/�- ���-��� 4��! �����! ��-���-�3 )�-�, �#���� >�- ��-
��������� ��K� =� ��������? � "���#�K�)� !�-�#�-?>���! ��>.
,�� ��7��� ��-���� �#�=�����/� !�������� >�-� ��=�-@"����� #-3
������� 4���/�� ������G�� ��������� (#

�
).

��>�-�� ��"��� "������3 #
�
 #-3 &
' �" "���#�K�$ ���-�#��-

)�! ��#�� !��������� #-3 ��#�7��$ <���-� � ��-���������/� -�-
���3, ��/#� ��� #-3 ����-@��! ��#�� 4��� =���"���-@ ��-������3
)�-� (��>-. 17).

��%&�+� 17. ,���/�3 ������G�� ��������� (#
�
) #-3 &
'

#-3 "���#�K�$ ��> (Klyachko, Ozernyuk, 1998)

 (�#�  #
�
, ���-/)�-@

��#�7��3 <���-@ 10,77±0.21
��-���������$ -����@ 10,92±0.33
��>�����$ ����� 18,72±1.29
����-3#@ 20,18±1.81
(@?� 16,17±0.48

���� 18,63±0.46

�" 4��! #����! �-�#���, ��� ��"��� ��-����� 4���/�� ������-
G�� #-3 &
' � "���#�K�$ !�-�#�-?>���! ��> �-�#��� ����)��-
�����@ � �������� )���>�-������$ �#�=��G��, ��=���-����$ �� =�#-
#��7���� ���>!�#�)�/� �����3 <��)���������/� ����-�"� � ��-�-
��3! ��"��! ��)=������, �.�. 4��� ��# �#�=��G�$ ����� ��)=����-
�����$ !�������, ��� 4�� >�-� =���"��� � #-3 <��)����� �"���-�!
7������!, �>���?��! =�� ��"��! ��)=�������! ���#� (Somero,
Siebenaller, 1979; L������, ��)���, 1988; Hochachka, Somero, 2002).
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IV

B�����	 ��(�������*
,��'���R����'� ����%�&����

1.  �����(���* 
QL��	

���-�" K������$ "�����)���� =��G����� )���>�-�")�, =��7#�
���/� 4���/��������/� �>)���, =�"��-3�� ��3���@ )��/�� ��7���
"�����)������� 4��-�/������$ >��!�)�� � <�"��-�/��. O����-@��
��)=������� ��� �������$ <����� ���#�, )��3?��3�3 � ��"��!
K�����!, ���"����� ������������ �-�3��� �� 4���/��������$ )�-
��>�-�"), � �>�����-�$ ��"��! K���� �<��)�����-��@ �=�G�<�-
������ )�!���")� ���/�������3 �� ��)=�������. �����#��, ��� �
=�$��-����)��! � /�)�$����)��! 7������! )�!���")�, �=��#�-
-3?��� ��)=��������? "�����)���@ 4���/��������! =��G�����,
��-���?��3. ��-� � =�$��-����)��! �")������ ��)=������� ���-
#�, =����#3��� � �")�����? ��)=������� ��-�, ��"����� �")���-
��� ���! >��!�)������! � <�"��-�/������! =���)�����, �� � /�-
)�$����)��! �������3 �#�=��G�����3 ������/�3 � 4��) ����K�-
��� ��=���-��� �� =�##��7���� =����3����� ��)=������� ��-�, �
������$ �������?� ��� >��!�)������� )�!���")�, ��3"����� �
����>����$ ��=-�, ��� � <�"������� )�!���")� ��=-��"�-3G�� ��
������ =������� ��-�.


-3 =�$��-����)��! ���$������� �#�����-@��3 =-���������@
)���>�-������! =��G�����, ��"�����3 �")������) ��)=�������
���#�. ,�� �������3, =��7#� ���/�, K�����/� #��=�"��� �")�����3
����������! � <���G����-@��! ���>�������$ <��)����� =�# �-�3-
���) ��)=�������. 
����$ ��= ���/�������3 �� ��)=���������
��"#�$����3 )���� �����K����$ � >�-�� 4���/��)��$ =� ������-
��? � /�)�$����)��)�, � ������! ��� )���>�-������� �������
��=���-��� �� =�##��7���� ��)=��������/� /�)�����"�. �����#-
��, ��� � K������� "�����)���� 4���/��������/� )���>�-�")� �
4�� #��! /��== 7������! ���7� ��-���?��3.
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&�3
����������

B������3 "�����)���@ 4���/��������/� )���>�-�")� ���>�-��
"�)���� ��3�-3���3 =�� �"������ =�$��-����)��! 7������!. ��-
����� � =��>-�)�) ��)=����G�� 4���/��������/� )���>�-�")� �
7������!, �>���?��! � =�-3���! K�����!, ��3"��, =��7#� ���/�, �
=��#�-7�?��)��3 �� =���37���� )��/�! -�� ���-�3)� �>�������@
�#�? ��"����)=��������$ ��)=����G�� 4���/��������/� �>)��� 7�-
�����! — �#�� �" ���>�-�� �>��! � ��7��! "�����)�������$ � 4��-
-�/������$ >��!�)�� 7������!. O��>-�)� ��)=����G�� ��"������
=�� ��������� �����3 #�!���3 ��#��! =�$��-����)��! 7������!,
�>���?��! � =�-3���!, �)������! � ���=������! K�����!. �#����
��� #� 4��! ���-�#�����$ >�-� 3���, ��� =�� ��)=������� ��#� �
������� �-� ��������#� ������@ 4���/��������/� )���>�-�")� �
7������! =�-3���! K���� #�-7�� >��@ ���������� ��"��), ��� )�/-�
>� =������� � #�<�G��� 4���/�� � 4��! ��#�� � �! ��")�7��$ /�>�-�.
�#���� � =����#� 4��/� 3�-���3 �� ��>-?#����3.

�-�#��� ��)����@, ��� �. ���/ ��� � 1916 /. �����"�- /�=���"�
� ��), ��� � 7������! =�-3���! K���� ��������-@��$ ������@ 4���-
/��������/� �>)��� #�-7�� >��@ ��K�, ��) � �>�����-�$ �)����-
��! � ���=������! K���� (Krogh, 1916). ,��� )�!���") ���>!�#�)
#-3 =���#�-���3 4���/��������/� #�<�G��� � ��/���")�� =�� 4���-
��)�-@�� ��"��! ��)=�������!.

O�"#��� =�� ��������� �����3 ������������� #�!���3 � =�$-
��-����)��! 7������!, �>���?��! � ���=������!, �)������! �
=�-3���! K�����!, >�-� =���"���, ��� ��������-@��$ ������@
#�!���3 ��"������� =� )��� =���7���3 ��)=������� ���#�, �.�.
4��� =���"���-@ )���>�-�")� ���-��������3 � �>�����-�$ =�-3�-
��! K����. ,��=���)����-@��$ ���-�" =��>-�)� ��)=��������$
��)=����G�� 4���/��������/� )���>�-�")� �=����� >�- =��#=��-
�3� O. B�-��#���), �"����K�) ������@ #�!���3 � ���=������! �
����������! �����>��"��! (Scholander et al., 1953). ( 4��$ ��>���
>�-� �������-���, ��� ������@ #�!���3 � ���=������! �����>��"-
��!, �")������$ =�� ��)=������� �>�����3 (30 °�), �����������
��K�, ��) � ����������! ��#��, �")������$ =�� ��)=������� �!
�>�����3 (0 °�) =�� �#�������$ )���� ��-� ���������)�! /��==
7������!. �#���� ��-� #�����, =�-������� #-3 ���=������! ��-
���>��"��!, =���������@ �� 00�, ������@ �! #�!���3 >�#�� "����-
��-@�� >�-�� ��"��$, ��) #-3 ����������! ��#�� (���. 10).
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����3 "�����)���@, #���"���?��3 �#�? ��)=��������$ ��)-
=����G�� #�!���3, >�-� =�#����7#��� � #��/�! ���-�#�����3! ��
�����>��"��! (Dehnel, 1960; Edney, 1964; Carliste, Cloudsley-Thomp-
son, 1968). ��)=��������3 ��)=����G�3 >�-� ���-�#����� ���7�
�� ��>�! (Bullock, 1955; Wohlschlag, 1963; Brett, 1972; Wallace, 1973;
L������ ��)���, 1977, 1988; Hochachka, Somero, 2002) � �)<�>�$
(Campbell, Deviers, 1975; Fitzpatrick, Brown, 1975; �����, 1988; (-�-
#�)�����, �����, 1994). �#���� �"������ #����$ =��>-�)� >�-�
=��#=���3�� �� )�--?���! (�����, �"���?�, 2002).

�-�#��� ��)����@, ��� � ��������! ��>���! ��)=����G�3 ����-
�3 ������������� #�!���3 � =�$��-����)��! 7������!, �>���?-
��! � =�-3���! K�����!, �� �>����7��� (�). Holeton, 1974), !��3
>�-@K������ #����! ���"����� �� ������������� ����$ "�����-
)�������.

���>�$ ������� ��"���?� ���-�#�����3 ��)=��������$ ��)-
=����G�� #�!���3 � ��"�)��! =�$��-����)��! 7������!. �)�
>�-� =����#��� �"������ �����3 #�!���3 � -�/����! )�--?����
(Pulmonata) ��#�� Arion � Deroceros, �>���?��! � ��=�-3�@� (���-
)�����3 �>-.) � � �)������$ �-�)��������$ "��� (���������3 �>-.)

���. 10. �������@ =����>-���3 ���-���#� �����>��"��)�: ���=������� ��#�
=�� 30 °� (1); ����������� ��#� =�� 0 °� (2); ���=������� ��#� =�� =������-
�� #�!���3 �� ��)=������� 0 °� (3) (Sholander et al., 1953)
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(�����, �"���?�, 2002). � =��#�������-�$ ��#� Arion (Arion sub-

fuscus � Arion fasciatus), �>���?��! � ���)�����$ �>-., ������@
#�!���3 ("������� ��������� � � ��������� "�����)���� �����-
�������� #�!���3 �� )���� ��-�) ��K�, ��) #-3 4��! ��#�� �"
�)������! K���� (���������3 �>-.) (���. 11). 
-3 )�--?���� ��#�
Deroceros (Deroceros reticulatum) �" 4��! #��! �-�)��������! "��

���. 11. ������)���@ ������������� =����>-���3 ���-���#� �� )���� ��-�
� -�/����! )�--?����: $rion fasciatus (�) � Arion subfuscus (%). ��)���
���7�� — =�=�-3G�� ���)�����$ �>-����, ����-�� — =�=�-3G�� ������-
���$ �>-����. (�����, �"���?�, 2002)
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��"-���3 � ������ ����#�����/� �>)��� �� �>����7��� (�����,
�"���?�, 2002) (���. 12).

��"-����� ��"#�$����� ��)=��������! ��-���$ � ��"��! K���-
��! �� =��#�������-�$ 4��! #��! ��#�� )�--?���� )�7�� >��@ ��3-
"��� � ���>������3)� �! >��-�/��. O��#�������-� ��#� Arion 3�-
-3?��3 #-����G��-���)� ��#�)� (=��)���� 1,5 /�#�), �>���?��-
)� =���)���������� � -����$ "���, ��/#� ��� )�--?��� ��#�
Deroceros — �������G��-���� (���-� =�-�/�#�) ��������=��� ��#�.

����� �>���3��-@���� )�/�� ���"����@�3 �� ���>������3! ��)-
=��������! �#�=��G�$ 4���/��������/� )���>�-�")� 4��! /��== )�--
-?���� (�����, �"���?�, 2002). �-�#��� ��)����@, ��� ����� ���-
��"���-��@ =��#=�-�7����, ��/-���� ������)� � ��"�)��! >��=�"-
�������! � �������) 7�"�����) G��-�) ��)=��������3 ��)=��-
��G�3 ������������� #�!���3 �����������, ��/#� ��� � #-����G��-
-���! ��#�� ��� !���K� ����7��� (�-���). 1984).

���-�#�����3 K������$ "�����)���� �����3 #�!���3 =����#�-
-��@ ���7� � �� ��>�!. ( ��K�$ ��>���, ��=�-�����$ �� 88 ��#�!
��>, ������� �>���?� � ��"-����! K�����!, >�- =�����-�"������

���. 12. ������)���@ ������������� =����>-���3 ���-���#� �� )���� ��-�
� -�/����! )�--?���� Deroceros  reticulatum (�����, �"���?�, 2002)
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������@ ������������� #�!���3 (�"���?� � #�., 1993). ��)�����
���7���� �����3 #�!���3, � ������) ��#�-� =� ��-����� �������-
�� � � ��������� "�����)���� =����>-���3 ���-���#� �� )����
��-�. ��>�-�� ������$ ������@ #�!���3 ��)���� #-3 ��>, �>���-
?��! � ��������#� =�� ��)=������� �� –1,5 #� +2 °� (=��#�����-
��-� ��). �����������! Notothenia, Trematomus, Pagothenia). �
��#��, �>���?��! � �)������! � ���=������! K�����!, 4��� =���-
"���-@ 4���/��������/� �>)��� "������-@�� ��7�.

��� �#�� =�#!�# � �"�����? =��>-�)� ��)=����G�� �����3
#�!���3 � ��> ��3"�� � ���-�"�) K������$ "�����)���� #����/�
=���"���-3 4���/��������/� )���>�-�")�. ( ��K�$ ���)�����$ �
�.�. ������) ��>��� >�- =����#�� ���-�" �����3 #�!���3 �
244 ��#�� ��>, �>���?��! �� ���! �-�)��������! "���! �������-
/� =�-�K���3: �� ���=���� #� ��>������� � �������. ��� ��#�� �"
���. 13, ��-����� ��������� � � ��������� "�����)���� #�!���3 ��
)���� ��-� ��> ��"������� �� ���=���� #� ��>������� � �������
=���� � 2 ��"�. ,�� ��"�-@���� ��/-���?��3 � �>��) ��#� � =�-�-
�����)� �� ��>�! #����)�, �"-�7����)� ��K� (�"���?� � #�.,
1993).


-3 ���-�"� ��)=��������$ ��)=����G�� #�!���3 %���� � '����
(Brett, Groves, 1979) =��#=���3-� #��/�$ =�#!�#, ���������$ �� ����-
����� ��)=��������$ "�����)���� #�!���3 � ��>, �>���?��! ��

���. 13. B������3 "�����)���@ 4���/��������/� �>)��� (��4<<�G���� � �
��������� "�����)���� ������������� #�!���3 �� )���� ��-�) � ��"��!
��#�� ��> (244 ��#�) (�����, �"���?�, ���=�>-.)
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���! K�����!: ��������#�, �������, �)������$ � ���=������$ "�-
��!. %�-� �������-���, ��� ��>�, �>���?��� � 4��! K�����! �
����@ >�-@K�) #��=�"��� ��)=������ (�� –2 #� 32 °�), �)�?� >-�"-
��$, ������)�$ ������@ ������������� #�!���3, �����������?��$
=��)���� 250 )/ �

2 
/ (�/·�) (���. 14). O�-������� ������)� ��"�-@-

���� =�#����7#�?� �#�? ��)=��������$ ��)=����G�� �����3 #�-
!���3 � ��>, �>���?��! � =�-3���! K�����!: ���)���3 �� ��"���
��)=�������, 4�� ��>� �>-�#�?� ��������-@�� ������) ������)
#�!���3.

����� )�!���")� �>��=�����?� ��)=����G�? �����3 ��������-
����� #�!���3 � =�$��-����)��!, �>���?��! � =�-3���! K���-
��!? ���-������ �����3 #�!���3 � 4��! 7������! )�7�� =����!�-
#��@ ��-�#�����: �) ���-�����3 � �-����! � ����3! ���G�����G��
<��)�����, �=��#�-3?��! ������������@ #�!���3, =��7#� ���/�
)���!��#���-@��! <��)�����, >) ���-�����3 4<<���������� <��-
�G����������3 <��)����� =�� ��"��! ��)=�������! ���#�. ( ����-
K���� ��-� ��#��7���3 )���!��#���-@��! <��)�����, � ������!
)�7�� ��#��@ =� ���G�����G�� )���!��#��$ � �-����! �-� ����3!,

���. 14. ��)=����G�3 �-�3��3 ��)=������� �� =����>-���� ���-���#� �
��> ��"-����! �-�)��������! "�� (Brett, Groves, 1979; L������, ��)���,
1988)

��)=�������, °�
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>�-� =���"���, ��� � ��>, �>���?��! � ��"��! K�����!, ���G���-
��G�3 4��! ��/���-- "������-@�� ��-������3. ( ���-�#������, =��-
��#����) �� ��>�! =�-3���! � �)������! K����, >�-� �������-�-
��, ��� ��������-@��3 =-���#@ )���!��#��$ � ���-����$ )����-�-
���� �������������! ��> ��K�, ��) � �>�����-�$ �)������! K�-
��� (Dunn, 1988) (���. 15). ,�� ��"-���3 ��#�� =�� ��������� ��>
��������#� � ��> �)������! K���� � ��"��$ #��/���-@��$ �����-
����@?. �������������� ��>� ���7� �� �>-�#�?� ������$ =�#-
��7����@?, � ��������-@��3 =-���#@ )���!��#��$ � �! ���-����!
)�KG�! ������)� � 4��) =���"���-�) #-3 ��> � ������$ #��/�-
��-@��$ ���������@?.

�����#��, ��� =���K����3 ���G�����G�3 )���!��#��$ � ���-��-
��! )�KG�! �������������! ��> �-�7�� �������$ =������$ >�-��
������/� �����3 �! #�!���3. ���)� ��/�, ���-������ ���G�����-
G�� )���!��#��$ � #����) �-���� =����#��, ��� =��#=�-�/����3, �
���������? #�<<�"�����! ������3��$ #-3 ���-���#�, � ���7�
)���>�-���� �, �-�#�����-@��, �-��K���? #�<<�"�����/� �>)���
)�7#� )���!��#��3)� � G���=-�")�$  ��� �=���>������ >�-�� 4<-
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���. 15. ��������-@��3 =-���#@ )���!��#��$ (%) � ���-����! )�KG�! ��-
������! /��== ��> (Dunn, 1988)

��������-@��3 =-���#@ )���!��#��$ (%)
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<�������)� 4���/��������)� )���>�-�")� � ����3! �����������-
��! ��> (Tylor, Sidell, 1984).

(����$ )�!���") ��)=����G�� �����3 ������������� #�!���3 �
������K������! ��/���")�� ��3"�� � 4<<���������@? <��)����-
�����/� ����-�"�. � ��#��, �>���?��! � =�-3���!, �)������! �
���=������! K�����!, �������-��� �")�����3 4<<���������� <��-
�G����������3 <��)�����. ����� =���)���� <��)���������! ��-
��G�$ ��� DG, DH, DS, #-3 /�)�-�/����! <��)����� )��3?��3
����) �>��"�), ��� ����-��������3 4<<���������@ <��)����� !�-
-�#�-?>���! ��> �)�?� >�-�� ������� "������3, ��) � ��>, �>�-
��?��! � �)������! � ���=������! K�����! (Low, Somero, 1976;
L������, ��)���, 1977, 1988; Hochachka, Somero, 2002). ��-� ����-
����-@��3 �������@ -�����#�/�#��/���"��$ ����G�� � !�-�#�-?>�-
��/� ��#� ��> Pagothenia borchgrevinski =�� ��)=������� �>���-
��3 –1,9 °� ������-3-� 1,00, �� #-3 ���G� Thunnus thynnus, �>���-
?��/� =�� ��)=�������! 15–30 °�, ��� ������-3�� 0,76. 
-3 Mg2+–
Ca2+-"�����)�$ )��<�>��--3���$ ����"� � !�-�#�-?>���/� ��#�
��> Champsocephalus gunnari =�� ��)=������� �>�����3 �� –1 #�
+2 °� ��������-@��3 �������@ ����G�� ����� 1,00, ��/#� ��� � ��=-
-�-?>���$ ��>� Pomatocentrus uniocellatus ��� ������-3�� 0,04
(L������, ��)���, 1988).

����) �>��"�), � =�$��-����)��! ��/���")��, �>���?��! �
=�-3���! K�����!, �<��)�����-�3 ��)=-��� <�-�/����������!
�#�=��G�$, ������� =�"��-3?� �) �����������@ � 4�����)�-@��!
��)=��������! ��-���3!. %�-�� ������$ ��������-@��$ ������@
#�!���3, =���K����3 ���G�����G�3 )���!��#��$ � >�-�� 4<<��-
������ )�!���")� <��)���������/� ����-�"� � �>�����-�$ =�-3�-
��! K���� =�"��-�-� �) "��3�@ )�-�=��/�#��� #-3 7�"�� 4��-�/�-
������ ��K�.

����3��������

� /�)�$����)��! 7������! K������3 "�����)���@ =���)��-
��� 4���/��������/� �>)��� ����������� ��-������3 �� =�$��-�-
���)��! � =��3�-3���3 =��7#� ���/� �� ������ 4���/�����, � ���-
7� ���>�������$ ���)���/�-3G��, � ��������� �� >��!�)������! �
<�"������! )�!���")�� (Scholander et al., 1950; Hart, 1964; L�����,
1975; B)�#�-��-@���, 1982, 1987; 	��)����, 1984; B�-��, 1985;
������, 1990; 2004; O����!�� � #�., 2003).
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� 7������!, �>���?��! � ��-���3! !�-�#��/� �-�)���, ������@
4���/����� ��K� =� ��������? � �>�����-3)� �)������! � ���=�-
�����! K����. ( ���>�-@K�$ ���=��� 4�� �������3 )�-��! 7����-
��!. �-�#��� ��)����@, ��� #����3 "�����)������@ !��������� �
#-3 -?#�$. ��� � �������! ����#�� ������ ������@ �������/� �>-
)��� "������-@�� =���K��. ��)=���������� ���7���� ������!
4���/����� � 7������! =�-3���! K���� #����/����3 "� ���� ���-
-�����3 ��=-��"�-���?��! ���$��� ��7� � ��7��! =�������
(Scholander et al., 1950; Hart, 1964; B)�#�-��-@���, 1982, 1987;
B�-��, 1985).

&�
����
��	 ����
�������		. � 7������!, �>���?��! � =�-
-3���! K�����!, )��3?��3 =���)���� ���)���/�-3G��. O��7#�
���/�, =���"��� �)������ ���)���$���-@��$ "��� � ������� >�-��
��"��! ��)=������. O�� ��)=������� ���#�, ��7� �=��#�-����$
����� (��7��$ ����������$ �����), ������������@ #�!���3 ���-�-
�������3 -���$�� =� ����K���? � �)��@K���? ��)=������� ���-
#� (Scholander et al., 1950). 
-3 ��������3 �����! ���)���/�-3G��
���=������! � ����������! 7������! ������@ )���>�-�")� � =�-
��� �#�>�� =���3�@ "� 100% (���. 16). O�� ����) ��������� ��#��,
��� ����������� ����� #-3 >�-@K������ )-���=���?��! ���=����
���=�-�/�?��3 � =��#�-�! �� +20 #� +30 °�. 
-3 ����������! )-�-
��=���?��! ����������3 ����� �)������3 � "��� >�-�� ��"��!
��)=������: �� +15 #� –40 °�. � =��G��, �>-�#�?��! �����K����-
)� )�!���")�)� "����� �� !�-�#�, ������@ )���>�-�")� "�)����
���-��������3 =�� �����#�� ��"��$ ��)=������� –40 °�.


-3 !������������� =���=���>-���3 /�)�$����)��! � ��"��)
��)=�������) ���#� ��7�� ���7� �/�- ���-��� �����! ���)���-
/�-3G��, =����-@�� �� !��������"��� 4<<���������@ ��=-��"�-3G��
7������! (Scholander et al., 1950; B)�#�-��-@���, 1982; B�-��,
1985). ( �>��) ��#� 4<<���������@ ��=-��"�-3G�� ����������!
7������! "������-@�� ��K�, ��) � =��#�������-�$ ���=������!
K����. ,�� �"������, ��� � =��-�#��! ������3 ��=-�=����#����@
=�������, � � �>�����-�$ ������� — ��"��3. �" 4��! "�����)����$
�-�#���, ��� � ���=������! ��#�� ������@ )���>�-�")� #�-7�� ��"-
�� ���-������@�3 #�7� =�� ��>�-@K�) ���7���� ��)=������� ���-
#�. � ����������! )-���=���?��!, ��=�����, ������@ )���>�-�"-
)� =�� =�#���� ���K��$ ��)=������� ��"������� �� ���-@ "����-
��-@�� (���. 16). ( ���������, � =��G� (����������3 ��)=�������
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—40 °�) #�7� =�� �����#��! #-3 ������� ��)=�������! (#� –70
°�) ������������@ )���>�-�")� ��"������� )���� ��) �� 50 °�.
�=�����, � �>�"@3� (����������3 ��)=������� 28 °�) #���������
���-������ �����3 )���>�-�")� ��>-?#����3 =�� ���7���� ��)-
=������� #� 18 °�. �> 4<<���������� �#�=��G�� � ��)=�������)
���#� )�7�� ��#��@ ���7� =� K����� ���)���$���-@��$ "��� � 7�-
�����!, �>���?��! � ��"��! K�����!. B����� ���)���$���-@��$
"��� � )-���=���?��! ������� ��)��/� >�-@K� � =���K���� ����-
�3 )���>�-�")� =�� ��"#�$����� !�-�#� ��)��/� )��@K� =� ������-
��? � ���=������)� 7������)� (Scholander et al., 1950; B)�#�-�-
�-@���, 1982; B�-��, 1985; O����!�� � #�., 2003) (���. 16).

��)����� K������� ��-���3 !��������� ���7� #-3 �����!
���)���/�-3G�� )-���=���?��!. ��������� ���>�������$ �����!
���)���/�-3G�� =����#�-��@ �� /��"���!, �>���?��! � ��"��!
K�����!. %�-� �������-���, ��� =�-�7���� �����! ���)���/�-3-
G�� � ���� Rattus norvegicus �" ���)�����, &����/��#�, �����-
��=�-3 � ��!�)� ��-������3 (�-���), 1952; ������>��/, 1953; ��-
���, 1988). ������ ���)���/�-3G�� � ���� �" ���)����� � &�-
���/��#� =�� ���! ��)=�������! �")�����3 >�-� ��K�, ��) �"
��!�)� � �������=�-3 (���. 17). ������@ ����#�����/� �>)���
(���)���$���-@��3 �����) � ���� �" ���)����� � &����/��#�
��K� �� 22% =� ��������? � 7������)� �" �������=�-3 � ��

���. 16. ������������@ �>)��� � ��"-����! )-���=���?��! � "�����)����
�� ��)=������� ��"#�!� (Scholander et al., 1950)
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44% ��K�, ��) �" ��!�)�. �!�#��� "�����)���� >�-� =�-�����
#-3 =�-���$ )�K� Apodemus aggrarius, ��7�$ =�-���� �lethrio-

nomys glareolus  � #��/�! /��"���� (�����K���, %��)����, 1971;
Collins, 1973; �����, 1988).

( 4��! ���-�#�����3! ��)������3 ���7� ���#��G�3 � �")���-
��? !�������� �����! ���)���/�-3G�� � /��"���� �" ��"��! K�-
���. ��� ��#�� �" ���. 17, ����������� ����� �� �����! ���)���/�-
-3G�� � ���� �" ���)����� � &����/��#� �#������ � ������� >�-
-�� ��"��! ��)=������ =� ��������? � 7������)� �" ��!�)� �
�������=�-3, ��� =�#����7#��� �>��7#��)�? ��K� �>��? "���-
��)������@, ��3"����? � ���>������3)� ���)���/�-3G�� � ���=�-
�����! � ����������! )-���=���?��! (Scholander et al., 1950;
B)�#�-��-@���, 1982; B�-��, 1985). ����) �>��"�), K������3
"�����)���@ �����! ���)���/�-3G�� � /��"���� �-�7�� ��� �#-
��) =�#����7#����) �#�� ��)=����G�� 4���/��������/� )���>�-
-�")� � )-���=���?��! �������! K����.

���. 17. ������ ���)���/�-3G�� ��"-����! =�=�-3G�$ ����$ �����. O�-
=�-3G�� �" ���)����� (1); &����/��#� (2); �������=�-3 (3); ��!�)� (4)
(������>��/, 1953; �����, 1988)
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���������$ =��)�� �#�=��G�$ � �>�����?  � =�-3���! K���-
��! =��#����-3?� ��#��� )-���=���?���. �-�#��� ��)����@, ���
��=-�=����� � ��#��$ ���#� ��)��/� ��K�, ��) � ��"#�K��$, ���
��-�7�3�� =��>-�)� ��=-��"�-3G�� � ��#��! )-���=���?��!.
�����#��, ��� "�#��� ��!������3 =����3����� ��)=������� ��-� �
4��! 7������! � ��-���3! !�-�#� )�7�� ��K��@ "� ���� ���-���-
��3 �����3 4���/��������/� )���>�-�")�, � ���7� "� ���� �-��K�-
��3 ��=-��"�-3G�� ��-�, ��� =����#�� � ���������? ��=-�=����@.

O�� �"������ ������������� �>)��� � �?-���$ � #�-@<���� >�-�
�������-���, ��� ������@ )���>�-�")� � 4��! 7������! � �����3���
=���3 =��)���� � #�� ��"� ��K�, ��) )�7�� >�-� �7�#��@, ��!�#3
�" )���� ��-� (Irving, 1969). ()���� � ��) � /���-��#���/� �?-��3
������������@ )���>�-�")� �� )��3-��@ =�� �!-�7#���� ��#� #�
����� "�)��"���3. ,�� �"������, ��� #�7� ��)�3 !�-�#��3 ��#� ��
����)�-� � 7������/� ����/� ��-������� ��=-�, ���>� =�3��-��@
���>!�#�)���@ � ���-������ �����3 ��=-�=��#��G��.

O��#����-����� #����� ���#���-@����?� � ��), ��� �������)
)�!���")�) =���=���>-���3 � �>�����? ��#��! )-���=���?��!
=�� ��"��! ��)=�������! ���#� 3�-3���3 4<<�������3 ��=-��"�-
-3G�3. � 4��! 7������! �)����3 ��-���$ �-�$ =�#��7��/� 7���,
"�����?��$ ��/���") �� ��=-�=����@. O�� 4��) ��)=������� =�-
���!����� ��7� � ��#��! )-���=���?��! =���������� �����������-
�� ��)=������� ��#�. O�#��7��$ 7�� �>��=������� /��#���� ��)-
=������. � /-�>��� 5 �), ��� ������������� ��-���� 7�����/�
�-�3, ��)=������� �7� =���������� ����� ���������$ ��)=�����-
�� ��-�. ����) �>��"�), ��-� 4��! 7������! )�7�� ��#����@ ��
���K�?? ���#� ����@ ��)��/� ��=-�.

� =��G ��"-����! K���� )�!���")� ���)���/�-3G�� �)�?�
��������� ��-���3 =� ��������? � )-���=���?��)� (B)�#�-�-
�-@���, 1982). ������)���@ �����3 )���>�-�")� �� ��)=�������
���#� � !������� �����! ���)���/�-3G�� � ��������! =��G �)�-
�� �!�#���� � )-���=���?��)�. �#���� � #��/�! =��G (��=��)��,
/�-�>3, ��-�<����$���$ ����K��) =�� ��"��$ ��)=������� ���#�
������@ )���>�-�")� ��"������� � )��@K�$ ���=���, ��) )�7��
>�-� �7�#��@, ��!�#3 �" =����#����$ ��K� "�����)���� #-3 )-�-
��=���?��! (Calder, Schmidt-Nielsen, 1967) (���. 18). O������ 4��
��"-���$ � �����! ���)���/�-3G�� �� �����) =��3���.

'�(��	��� ��"�
	�
���		. B������3 "�����)���@ 4���/���-
�����/� )���>�-�")� � /�)�$����)��! �����-��� =��3�-3���3 ��
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������ )�!���")�� ��=-��"�-3G��. ��>�-�� ��7��) ��)=����-
��) ��=-��"�-3G�� � ��"�)��! /�)�$����)��! 3�-3���3 )�! � =�-
�@���$ =�����. �����#��, ��� ��=-��"�-3G������ ���$���� )�!�
��"�����?� =� )��� ���-�����3 �/� ��-���� � /������. � �����-
�����! ��#�� ��=-��"�-3G������ ���$���� )�!� "������-@�� ��K�,
��) � �>�����-�$ ���=������! K����. O���"���, � ���������, ���
4<<���������@ ��=-��"�-3G�� =��G� =�"��-3�� �)� =�� ��)=�����-
��! —30–40 °� �������@�3 � ��-���3!, >-�"��! � ���)���$���-@-
��) (Scholander et al., 1950). �-���=���?��� ������� �>-�#�?�
>�-�� ��-���) )�!�), ������$ �)��� -��K�� ��=-��"�-3G������
���$���� =� ��������? � 7������)� �" #��/�! �-�)��������! "��.
� ����������! )-���=���?��! ��=-��"�-3G�3 "������-@�� 4<<��-
������, ��) � ���=������! ��#��. �-�#��� ��)����@, ��� /������
)�!� � )-���=���?��! "������ ���7� �� ��"���. ��"����� �")�-
����3 ��-���� � /������ )�!�, � �-�#�����-@��, � ��=-��"�-3G�-
����! ���$���, � ���>�-@K�$ ���=��� ����7��� �  ���=��! 7����-
��!. �=��)��, � �����/� )�#��#3 ��=-��"�-3G������ ���$����
)�!� � -����$ =����# ��7� �� 52% =� ��������? � "�)�$, ��/#� ���
� �>���?��$ � ��>����������$ "��� ��#���� 4�� ���7���� ������-
-3�� ��-@�� 12% (Scholander et al., 1950; B)�#�-��-@���, 1982;
B�-��, 1985).

�#�� �" =���$ =���=���>-���3 � ��"��) ��)=�������) ���#�
������� � =�##��7���� =���<��������! �����$, =��7#� ���/� ��7-
��! =�������, =�� =���7����$ ��)=�������. 
����$ 4<<��� #��-

���. 18. ������ ���)���/�-3G�� � /�-�>3 � ��-�<����$���$ ����K��
(B)�#�-��-@���, 1982)

2

��)=������� ��"#�!�, °�
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��/����3 "� ���� ���7���3 �! ��������>7���3, ��� =����#�� � ��-
-�>-���? "�����)���� )���>�-�")� �� ��)=������� ���#� (L��-
���, 1975). O�� 4��) ��"��3 ��)=������� =���<��������! �����$ �
�����=�?��! �����$ ��-� �� ����K��� =����#�)���� =���<���-
�����! ������.

�-�#��� ��)����@, ��� ���������� /�)�$����)��! ��)��/� ��-
��$����� � �!-�7#���?, ��) 7������� � G�-�). �=��)��, ��)=�-
������ ��/ ��$�� �� -@#���, =-������� ����, -����� �?-��3 �-� ��7-
��$ ����� ��/ �������/� �-��3 )�7�� >��@ ��7� �� 10 °� =� ����-
����? � ��)=�������$ ��-� 7������/�. O���=���>-���3 ��������-
��$ 7������! =�-3���! K���� � ��"��) ��)=�������) =��3�-3?�-
�3 � �� �������) ������. � )-���=���?��! ������� – ����>�, =��-
G�, 4���)�����$ ��>��� — ��)=������� =-��-���3 ������/� 7���
<�-��/ ����� 10–15 °�, � #-3 7��� /�-���� >�#�� ������-3�� 45 °�
(O������, 1977; B)�#�-��-@���, 1982).

�����������? ��-@ � ��=-��"�-3G��, ���>���� � ��#��! )-���-
=���?��! =�-3���! K����, �/���� =�#��7��$ 7�����$ �-�$. ��=-
-��"�-���?��� ���$���� �?-��@�/� 7��� ���-@ ������, ��� ��)-
=������� ���������! ��/���� �?-��3 =�##��7������3 �� ������ 37
°�, ��/#� ��� ��)=������� ��7� -�K@ �� �����-@�� /��#���� ��K�
��)=������� ����7�?��$ ���#� (Hart, 1964). � )-���=���?��!
=�-3���! K���� <��)���� �-���� ��7� � ��"-����! =��#����� ��-�,
�)�?��! =���7����? ��)=�������, �>-�#�?� /��������)��)� ���$-
����)� � ����K���� ����������, �.�. �>-�#�?� >�-�� K�����) ��)-
=��������) #��=�"���) ����$�������, ��) )��/�� =�$��-����)���
7������� (B)�#�-��-@���, 1982; B�-��, 1985).

���>�$ ��# ��=-��"�-3G�� <���G�������� � -����! � !�����-
��! =-������! �?-���$ � �����. &���� � !�������� =-������ 4��!
7������! =-�!� "������� �� !�-�#�, =����-@�� ��� �� ��#��7��
=�#��7��/� 7���. Z���G�? ��=-��"�-3G�� � #����) �-���� ��=�--
�3�� �����>��"�� ���������3 !���K� ��"����3 �����)� ��������-
��! ����#��. ������ �� ���")����/� =����!-�7#���3 ����� 4��!
��/���� � ��#��! )-���=���?��! #����/����3 >-�/�#��3 ���>�)�
�������? ����#����$ �����)� =� ��=� =�����������/� ��=-��>-
)������: � =-������! 4��! 7������! ��7#�3 ������3 ����� �=-
-����� ����)� � =����=�?��3 ��=-�3 �������-@��3 ����@ �!-�7-
#����3 �>�-@��) ��-�������) ����"��$ �����. ( ��"�-@���� ����-
���-@��3 ����@ =����=��� � �!-�7#����) �����3��� � =���<���-
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������ ������� ��-� � =��-�#��� ��#�?� �� ���K�?? ���#� ����@
)�-� ��=-� (B)�#�-��-@���, 1982). O�� 4��) ����"��3 ����@ ���-
������3 ��/����$ ��� #� ��"�������3 �� ���������� ������� ��-�.
O�����������$ ��= ��=-��>)������ ����������$ �����)� � -��-
��! � !�������! =-������! �?-���$ � ����� �-�7�� �=�G�<����-
��) 4<<�������) ��#�) ��=-��"�-3G��.

��!���")� ��=-��"�-3G�� � =��G �)�?� �3# ���>�������$ =�
��������? � )-���=���?��)�. ���-������ ��=-��"�-3G�� � 4��!
7������! )�7�� �>��=������@�3 �����-@��)� )�!���")�)�. �#��
�" ��! ������� � ��), ��� =��G� �"`���K���?� =��@3, ��!�!-���-
?��3, ���-�����3 ��-���� ��=-��"�-3G�����/� �-�3. ���)� ��/�, �
=��G =�� ��"��! ��)=�������! =����!�#�� "������-@��� �!-�7#�-
��� =���<��������! �����$ "� ���� ���7���3 ��������� � �)��@-
K���3 ����>���� ��=-� � #����! ����3!. ( ��"�-@���� 4��/� ��--
���� =���<��������/� �!-�7#����/� �-�3 �����$ ��"�������, ���
=����#�� � ���7���? ��=-���#���.

�����>��"��$ ��)=-��� �#�=��G�$ � �>�����? � ��")��7���?
� ��-���3! ��������#� !��������� #-3 =��/�����. ,�� ���>�����-
�� ����?��3 =��7#� ���/� 4���/�����, ��3"����! � >��-�/��$ ��"-
)��7���3 (B)�#�-��-@���, 1982). %�-@K�$ �)=���������$ =��/-
��� Aptenodytes forsteri �>����� � ��)�! !�-�#��! ���#� =��G ��-
-���3! ���#�. �#�����-@��3 ���>������@ 4��! =��G ������� � ��),
��� ��� ����#3� =���G�� "�)�$. 
����$ ��# =��/����� ��������
�����=-���3 "�)� =���#��� �������? ��#� � ��=���-3���3 � )��-
��) ��")��7���3 �� -�#3��) K�-@<�, =���#�-���3 ������3��3 �
50-100 �). �#��@ ��)�� ���-�#����� �#�� 3$G� � ��"��������3 �
)��? �� �����)�� (4��� ��# =��/����� )�7�� =����@�3 ��-@�� �
)���), � ��)�G �>�/������ 3$G�, =�)���3 �/� ��>� �� -�=�. ��
�������3 � ����) =�-�7���� �� -@#� �� )���"� –30 � #�7� –40 °�
>�-�� #��! )��3G�� #� ����#���3 =���G��. � )�)���� ��-�=-���3
=���G�� ��)�� ��"��������3 � =�-��) 7�-�#��). ��� "���)����3
�����)-������) =���G��, � ��)�G ��=���-3���3 � )��? �� ���-
)�7��. ( =����# =��#�-7���-@��/� /�-�#���3, � ��� )�7�� #-��@-
�3 >�-�� 100 #��$, ��)G� ��������?� "� ���� "�=���� =�#��7��/�
7���. O�� 4��) ��� ���3?� #� 40% =��������-@��$ )���� ��-�.
%��-�/�3 �)=���������! =��/����� =��#����-3�� >�-@K�$ �������
� ����� "����3 4���/����� � 4�����)�-@��! ��-���3! �� ��#�-@-
��� 4��=� 4��/� =��G����: #-����$ =���!�# =��G � )����) ��")��-
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7���3, ����7������ 3$G� ��)G�) � ��-���3! 4�����)�-@��/� !�-�-
#�, "�=������ �#� #-3 �����)�� =���G��, ������G, ��!������� =�-
���3����� ��)=������� ��-� � #�.

���-�" 4��! ��=����� =���"�-, ��� �)=���������$ =��/��� ��
����-� #� ���G� =����#� ��")��7���3 ��!���3�� =����3���? ��)-
=������� ��-� 38 °�. ��)�G ����) 35 �/ "� ���)3 /�-�#���3 ���3��
=��)���� 15 �/. O�� 4��) � -�>��������! ��-���3! � ��=�-@"���-
���) ���#>��� >�-� �������-���, ��� �� =���!�# � )����) ��"-
)��7���3 � �>����� (=��)���� 200 �).) ���!�#����3 ���/� 1,5 �/
7���. 
��������� -� ����?��!�3 � =��/���� 4���/��������! ��-
������ #-3 =�##��7���3 =����3����� ��)=������� ��-� � �������
�����-@��! )��3G�� /�-�#���3 =�� ����7������ 3$G�? ����� =���-
"���-� ���)���/�-3G�� �)=���������/� =��/���� ��� ��7�33 ���-
�������3 ��)=������� (–10 °�) � ���=��@ ��=-��"�-3G�� =�������
)�-� ��-���?��3 �� /�)�$����)��! � � ���������, =��G, �>���?-
��! � �������������! K�����!.

���"�-��@, ��� �)=���������� =��/���� ����������� 4����)3�
���!�#� 4���/�� � )����! ��")��7���3 "� ���� �����>��"��$ =�-
��#�������$ ����G��. ( )����! ��")��7���3 4�� =��G� ���3� =-��-
��$ ����$, ���������?��$ ����� � ���3�� ���>�$. �#������$ =��-
/��� ���3�� � ���� �� !�-�#� � #�� ��"� >�-@K�, ��) ���������
=��G�. ��-� �#������$ =��/��� �!-�7#����3 �� ���! ������, �� �
=-����$ ���� �����G�3 �����) ���3. �����#��, ��� ���������� =�-
)�/��� 4����)��@ 4���/�?.

�������-@��� �")�����3 ���>�������$ ���)���/�-3G�� � )�!�-
��")�� ��=-��"�-3G�� ��>-?#�?��3 � /�)�$����)��!, �>���?��!
=�� ������! ��)=�������! ���#�. �">������� ��=-�, ����=-���-
?����3 � ��-� 4��! 7������! ��-�#����� ������$ ���K��$ ��)-
=�������, ����#���3 �" ��/���")� =���) ��=�����3. � ��#�-@��!
��#�� 7������!, =�)�)� ��=�����3, ��7��? ��-@ � ���)���/�-3-
G�� � 4��! ��-���3! �/���� =�����#�-���� � ��������� #�!����.
�>�� 4��! )�!���")�� =�"��-3�� /�)�$����)��) � ��-���3! ��-
����$ ��)=������� ���#� ��!���3�@ �������� =���)���� ���)�-
��/�-3G�� � �>��=������@ ���)�-@��� ��-���3 7�"��#�3��-@���-
��.
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2. B�����	 ��(�������* ��������QL �
Z��+���&*QL �(����( Z������( �

O����&�����QL

O����-@�� >�-@K������ )���>�-������! =��G����� � ��/���"-
)� "����3� �� ��)=������� ���#�, #-3 ��! !��������� K������3
"�����)���@. O��7#� ���/�, 4�� ��������3 � ����������) � <���-
G����-@��) ���$����) <��)����� � =�$��-����)��!. 
-3 ���-�"�
��)=��������$ "�����)���� ���$��� <��)����� =�$��-����)��!
7������! �� =��)��� �

4 
&
' >�-� ���-�#����� 4-�����<�����-

�����3 =�#��7����@ � ��-����� �
)
 � ��>, =��#�������-�$ ��#�

>������# (Sphyraena), ������� �>���?� � ��"-����! �������! ���-
�����/� ��$��� ��!�/� ������ � "�=�#��! >���/�� �)����� (�� 15°
?.K. #� 37° �.K.) (Graves,Somero, 1982; L������, ��)���, 1988). ��)-
=��������� ��-���3 �>�����3 4��! ��#�� ��> ��-���?��3 �� 8 °�.

� ������! ���-�#������! ��#�� >������# 4��� <��)��� ��-�-
��-�3 =� 4-�����<����������$ =�#��7����� (���. 19). � ��)�/�
�������/� �" �"������! ��#�� Sphyraena argenta � �>�����-3

���. 19. ,-�����<����������3 =�#��7����@ �
4
--�����#�/�#��/���"� ����-

��! ��#�� ��> ��#� >������# (Sphyraena), �>���?��! � ��"-����! K�����!
� ��������/� =�>���7@3 ��!�/� ������ (Graves, Somero, 1982)
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�)������! K���� S. idiastes 4-�����<����������3 =�#��7����@
�#�������3, ��/#� ��� � ���=������$ S. lucasana � �>�����-3
?7��! ��>���=���� S. ensis ��� ��-������3. � ���! ������!
��#�� >������# ��-����� �

) 
� &
' #-3 =�������, �")������3

=�� ��)=�������! �>�����3 ��-������3 (���. 20), ��� ���#���-@-

���. 20. ������������ ���$���� �
4
--�����#�/�#��/���"� ������! ��#�� ��>

��#� >������# (Sphyraena), �>���?��! � ��"-����! K�����! � ��������/�
=�>���7@3 ��!�/� ������ (Graves, Somero, 1982)

��%&�+� 18. ������������ =���)���� �
4
 &
' � ���!

��#�� >������# (��# Sphyraena), �>���?��! � �)������! (S.

argentea), ��>���=������! (S. lucasana) � ���=������! (S. ensis)
(Graves, Somero, 1982)

O���)���� S. argentea S. lucasana S. ensis

�
)
 #-3 =�������

=�� 25°� 0,34±0,03 )� 0,26±0,02 )� 0,20±0,02 )�
k

�at
 =�� 25°� 893±54 �–1 730±37 �–1 658±19 �–1

���#�33 ��)=������� 18° 23° 26°
�

)
 #-3 =������� =��

����#�����$ ��)=������� 0,24 )� 0,24 )� 0,23 )�
k

�at 
=�� ����#�����$

��)=������� 667 �–1 682 �–1 700 �–1

��)=�������, °�



105

������ �> �")�����3! �����������! ���$��� <��)���� #�7� =��
)���)�-@��! �")�����3! ��)=������� ���#�. ()���� � ��) 4���
=���)���, �����������$ #-3 ��)=������� ��-�, ���#��$ #-3 ���! ��-
����! ��#�� ��>, =���������� �� ��-���-�3. ,�� #����� ��))�����-
�� � ��>-. 18.

����) �>��"�), #-3 =�-�����3 �����)�! ����������! � <���-
G����-@��! ��-���$ <��)���� �� ���>�?��3 "������-@��� ��)=�-
�������� ��"-���3 ���#� �>�����3. �")������� � G������)�$
��>��� ��������-@��� =���)���� <��)���� ���@)� ���������-@-
�� #�7� =�� )�-�! �")�����3! ��)=�������. ������������ "��-
����� 4��! ��"�-@����� ������� � ��), ��� ��� =�-����� �� >-�"-
��! ��#�! 7������!, =��#�������-3! �#��/� ��#�.

3.  B�����	 ��(�������* '�QL R�����

B������3 "�����)���@ )��/�! =��G�����, � ��) ���-� ��3"��-
��! � 4���/��������) )���>�-�")�) 7������!, ��"����, =��7-
#� ���/�, �")������) ��)=������� ���#� � ��"��! /��/��<����-

���. 21. B������3 "�����)���@ ������� �--�-3 -�����#�/�#��/���"�-(� �
<��#�-?�� Fundulus heteroclitus (��"-����� =�=�-3G�� � ��$��� ��-����-
�����/� =�>���7@3 �B�) (Powers et al., 1993)

° �.K.

�

44 42 40 38 36 34 32 30

0,2

0,4

0,6

0,8

1,0
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��! K�����!. %�-� �"����� ���7� K������3 "�����)���@ ������
/����, ��#���?��! �����" <��)����� 4���/��������/� )���>�-�"-
)�: -�����#�/�#��/���"� (&
'-(� � &
'-(�), )�-��#�/�#��/���-
"� (�
'-� � �
'-() � �"�G�����#�/�#��/���"� (�"�
'-� �
�"�
'-() � =��#�������-3 ���=�"�>�! ��> <��#�-?�� Fundulus

heteroclitus (Powers et al., 1991, 1993).
� =��#�������-�$ ��"��! =�=�-3G�$ <��#�-?�� � ��$��� ��-

-���������/� =�>���7@3 �������$ �)����� (�� 30° �.K. #� 44° �.K.)
>�-� �>����7��� �")������ ������� �--�-3 &
'- (� � "�����)��-
�� �� /��/��<������$ K����� (���. 21). ������K���� /����! ���-
��� 4��/� �--�-3 "�����)���� )��3���3 =� )��� �")�����3 /��/��-
<������$ K�����. �-�#��� ��)����@, ��� � 4��) ��$��� ��-����-
�����/� =�>���7@3 =�� �")������ /��/��<������$ K����� �� 1 °�
��)=������� )��3���3 � ���#��) �� 1°�. ������)���@ �� ��)=�-
������ =���"��� #-3 )��/�! /����������! =��G�����: 4��=������
)��/�! /����, ��/�-3G�� 4��=������ �� =�����������=G�����) �
=��������-3G�����) �����3!, ��/�-3G�� =�-� � 4��=���)����-@��!
��-���3! � #�. ����) �>��"�), K������3 "�����)���@ /����! ���-
��� �-�7�� ��� �#��) =��)���) /-�>�-@��/� �-�3��3 ��)=�����-
�� ���#� �� ��"-����� �������-������� =��G����
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V

����%�&��� ��'�����(, �%������L
( ,�������&*QL ��&�(�	L

�������� ��/���")� �>-�#�?� �����-@��)� �#�=��G�����-
)� ��")�7����3)� � �=���>�� �����������@ � ��)�! ������3�-
��! ��-���3!, ��"�-��@ >� ��=��/�#��)� #-3 7�"��. U���� ����-
���� �>����7��� �� #�� ������ �� /-�>��� 10 000 ) =�# =�����)
�/��)��/� #��-���3, �� ������ 12 �) ��# ������) )��3, � ���$��
��"��7����$ ��)��<���. �������� >������� � "�-���� ��#����-
-� �>���?� � ��#�, ��-�����@ ������$ ������������� ���������-
)� �������� NaCl. � )���� �=����-3?��� =��)��� ����?��3
�#�=��G�$ � 4�����)�-@��) ��)=�������). &������ ��������! ��-
����)�! "�)�$ =������3� ��)=������� –50 °�, ��/#� ��� ��#�-@-
��� =��#�������-� /�=��)��)�<�-@��! >������$ �>���?� =�� ��)-
=������� +113 °�. ��/���")�, �>���?��� � ���-@ ������3���! �
����� "����3 =��G����� 7�"��#�3��-@����� ��-���3!, =�-���-� ��-
"����� 4�����)�<�-�� (Blochl et al., 1997; Rothschild, Mancinelli, 2001).

��)=������� ��� �#�� �" �������! <������� ���#�, ���"���?-
��$ =����3���� �-�3��� �� =��������� =��G����� 7�"��#�3��-@��-
���, =����-� � <��)�������? ���>���$��/� ��)=-���� ��)=���-
�����! �#�=��G�$. ,�� �#�=��G�� "������-@�� ���K���-� «��)=�-
�������� /����G�» 7�"�� � =�"��-�-� ��#�-@��) ��#�) "��3�@ 4��-
-�/������� ��K�, =���������� ��=��/�#��� #-3 ������������3. ��-
!���")� �#�=��G�$ � 4�����)�-@��) ��)=�������) �� =�"��-3?�
������--�) -@#� �>��"������@�3 � ��-� =�$��-����)��! =�� ��-
��G���-@��! ��)=�������! (#� –50 °�) (Duman, DeVries, 1973, 1974;
Duman, 1976, 1977, 1979, 1980; DeVries, 1980, 1982; Storey et al., 1981).
C #��/�$ ������� � /�=�����)�<�-@��! ��!�>������$, �>���?��!
=�� ��)=�������! ��K� 90–100°�, �� ��>-?#����3 #�������G��
>�-��� � =-��-���3 
� (Blochl et al., l997). ( ��3"� � 4��) �-�#���
��)����@, ��� ���-�" )�!���")�� �#�=��G�$ � 4�����)�-@��) ��)-
=�������) — �#�� �" ���������! � ��7��! ��"#�-�� �����)����$
4��-�/������$ >��!�)�� � <�"��-�/��.
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1. �
�O��+�� � ����+���&*Q� ���O��������

� )��/�! ��/���")�� "������-@��3 ����@ ����/���"� �-� ���@
7�"�����$ G��- =�������� =�� ����G���-@��! ��)=�������! ���-
#�. ( 4�� #��������� )��/����-����? /��==� �!�#3� =��#�����-
��-� ��� >��=�"�������!, ��� � =�"�������! =�$��-����)��! 7�-
�����!. �������-���, ��� �����#�� ��"��� ��)=������� =������3�
=��#�������-� =��7#� ���/� ������)�!, )�--?���� � ��>, !��3
=�� ����G���-@��! ��)=�������! �>���?� )��/�� #��/�� 7����-
��� (Kanwisher, 1955; Duman, DeVries, 1973, 1974, 1976; DeVries,
1980, 1982; Storey et al., 1981).

��>�-�� ��"��� ��)=������� ������������3 ��)����� #-3
-������ =��������-�� Eurosta solidaginis (Storey et al., 1981). ,��
-������ "�)�?� �� ���>-3! "�-��������, ���=�-�/�3�@ �>���� ��K�
���7��/� =������, /#� "�)��� ��)=������� �� ������ ����@ ��"-
���. &������ )��/�! ��#�� ������)�! =������3� "�)� =�� ����G�-
��-@��! ��)=�������!. �-�#��� ��)����@, ��� ������)�� � 4���
=����# ��!�#3��3 � �����3��� #��=��"� � ������@ )���>�-������!
=��G����� � ��! "������-@�� ���7��, ��� �=���>������ ��7�����?
=�� ���-@ ��"��! ��)=�������!.


��/�$ =��)�� ��7����)���� =�� ����G���-@��! ��)=�����-
��! — ��������� )�--?��� (Mytilus edulis � Littorina rubis), ����-
��� �>���?� � �������! K�����! ��-���������/� ������. ,�� ��#�
)�/�� =��������@ ��)=������� ���#� � ��$��� –20 °� (Kanwisher,
1955). ���#� =�"�������! 7������! =�� ����G���-@��! ��)=���-
����! (���-� –2 °�) �>���?� )��/����-����� ��#� ��> ��������-
�� � ������� (Duman, DeVries, 1976; Van Voorhies et al., 1978;
DeVries, 1980, 1982). ����)� )�!���")�)� �>��=��������3 ��7�-
����� 4��! ��/���")�� � 4�����)�-@��! ��)=��������! ��-���3!?

����$������@ =�$��-����)��! ��/���")�� � ��"��) (=��7#�
���/� ����G���-@��)) ��)=�������) �=��#�-3���3 �����-@��)�
)�!���")�)�. �������$ )�!���") ����$������� ���#���3 � �>��-
"�����? � ����� � -�)<� ������)�-���-3���! >��-�/������! ��-
��<��"�� — =�=��#�� � /-���=��������, =��=3�����?��! "�)��"�-
��? ��#� � �-����! (Ramsay, 1964; Duman, 1977, 1979, 1980; Van
Voorhies et al., 1978; DeVries, 1980, 1982). ���)� ��/�, ����$������@
� ��"��) ��)=�������) �>��=��������3 ���7� )��/����)��)�
�=����)� — /-�G�����) � ���>���), "�)��3?��) ��#� � �-����!
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=�� �� ����#���� �� ����-������� =����������� (L������, ��)�-
��, 1988). 
�-��, � >�-@K������ ��#��! 7������! � =���7���� ��)-
=������� "�)��"���3 7�#�����$ ��-� �������?� =���������?���
� ����� /-?��"�, �)������-��� � ��-� (=��7#� ���/� NaCl). R�)
>�-@K� 4��! )�-���- � ��������, ��) )��@K� � ��#� ��")�7���-
��$ <��)������@ ������--� -@#�. ,��� )�!���"), =�-����K�$ ��-
"����� ��--�/������/� ("�)������-@��/�), �/���� ��7��? ��-@ �
�#�=��G�3! � !�-�#� )�����! ��/���")��.

(�7��$ ���=�G�<������$ )�!���") =��#���������3 "�)��"�-
��3 �������-������$ ��#� — ����#���� �� �� ����-������� =��-
���������, /#� �� "�)��"���� )���� �=����. �=��)��, -�����-@-
��� )�--?��� Mytilus edulis � Littorina rubis, �>���?��� � �����-
��! ��$���! ��-���������/� ������, �=���>�� =��������@ =���-
7���� ��)=������� ��#� #� –20 °�. O�� 4��) � ��! )�7�� "�)��-
"��@ #� 70% 7�#�����$ ��-�. �#���� �������3 ����@ ��#� ����-
#���3 � "�)��$ =����# �� ����-������� =�����������, =�� 4��)
�-���� =���>����?� #�<��)��������? ���������, �� ������--� -@#�
� ��! �� �>��"�?��3 (Kanwisher, 1955). ��=�K��3 "����� �� "�)��-
"���3 �������-������$ ��#� =�� ����G���-@��! ��)=�������! ��-
K����3 =�� �#�����)����) ��=�-@"������ �����-@��! )�!���")��.
��������� ��"-����! ��=�� ����<��"�� ��>-?#����3 =��7#� ���-
/� � ������)�! (Duman, 1979; Patterson, Duman, 1979; DeVries, 1980,
1982), � ��) )�7�� >��@ ��3"��� ��7������ ������)�! =�� ���$-
�� ��"��! #-3 7���! ������� ����G���-@��! ��)=�������! (–50
°�) (Storey et al., 1981).

����
�����
��)���� �����!����
�� ����-����

��������-@��) )�!���")�) =��#���������3 ������--��>��"�-
����3 � �-����! =�� ����G���-@��! ��)=�������! �-�7�� ������-
)�-���-3���� ����<��"� — ��������, =���7�?��� ��)=�������
"�)��"���3 >��-�/������! 7�#�����$. � )��/����-����$ /��==�
>��-�/������! ����<��"�� �����3��3 =�=��#� � /-���=�������,
�������� � ������ ������! ��-������3 � ��"��! /��== ��/���")��.
(=����� 4�� �������� >�-� �>����7��� � -������ 7��� Tenebrio

molitor (Ramsay, 1964) � � ��������� ����� �������������! ��>
(Duman, DeVries, 1973, 1974; DeVries, 1980, 1982). U�#����� ��-�
>�-@K������ ��> �)������/� � ���=������/� =�3��� "�)��"�?�,
��� �"������, =�� ��)=������� –0,8 °�, ��/#� ��� >��-�/�������
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���. 22. ��=� ������)�-���-3���! ����<��"�� � >��-�/������! 7�#����3!
��������! ��#�� ��> 1 — ��-���������3 ��-@#@  (Clupeus harengus

harengus); 2 — ��-���������3 ���?K�� (Osmerus morax); 3 — ��-�������-
��3 ��-������ (Hermitripte rusamerica); 4 — #-������/�$ ������ (Myoxo-

cephalus octodecimspinosus); 5 — ����=�$���$ ������ (Myoxocephalus

scorpius); 6 — ��)>�-� (Pleuronectes americanus); 7 — �������������3 ��-
������3 (Dissostichus mawsoni); 8 — =�-3���3 �������� (��$#�) (Boreogadus

saida); 9 — �)���������3  >�-@#?/� (Macrozoarces americanus); 10 — ��-
�����������$ -���#�!� (Lycodichthys dearborni); 'O� — /-���=���������$
����<��". (Hochachka, Somero, 2002)

(2)

(3) (1)

��= 2

(4)

��= 4

(5) (6)

��= 1

(8) (7)

(9) (10)
'O�

��= 3
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7�#����� �����������! ��> ��������#� � ��$��� =��-��� ���-
���#� (��)=������� ��#� ��-�>-���3 �� –1,4 #� 2,15 °�) "�)��"�-
?� =�� �!-�7#���� ��-� #� –2,2 °�. ,��� 4<<��� �>`3��3���3 =��-
��������) ������)�-���-3���! ����<��"�� � >��-�/������! 7�#-
����3! �������������! ��>.

(�����)�-���-3���� ����<��"� ��3�-��� � )��/�! ��#�� ��>,
�����3��!�3 � 11 ��)�$����), <�-�/���������� #��������� �#�-
-����! #��/ �� #��/� (Dumon, DeVries, 1975; De Vries, 1980, 1982).
�������-@��� ��"-���3 � !�)������$ ��������� ������)�-���-3�-
��! ����<��"�� � =��#�������-�$ ��"��! ��)�$��� ��> (Cho-
chachka, Somero, 2002) (���. 22) �-�7�� ���������) =��#=�-�/��@,
��� �=���>����@ � �����"� 4��! ������� � ��"��! /��== <��)���-
��-��@ ��"�����)�. ����) �>��"�), >��-�/������� ����<��"�,
�������?����3 � =��#�������-�$ ��"-����! /��== 7������!, �>�-
��?��! � ������! K�����!, �)�?� ��"��� !�)������� ��������,
)�-���-3���? )���� � ���G�����G�� � 7�#����3! ��-�. ( ��>-. 15
=��#����-��� ���#���3 � ��������� � ��������! ���$����! ����-
<��"��.

���>�$ ������� =��#����-3?� /-���=���������� ����<��"�,
=����-@�� ��� =���������?� � 7�#����3! ��-� ��>, �>���?��! ���
� ?7��!, ��� � �������! =�-3���! K�����!. ���)� ��/�, �� �!
=��)��� #���-@�� �"���� )�-���-3���$ )�!���") ����=��������-
��/� #�$����3. ( 7�#����3! ��-� �������������! �����������! ��>
=���������?� /-���=���������� ����<��"� � ��"-����)� )�-���-
-3���)� )����)�. �=���>����@ 4��! ����<��"�� =���7��@ ��)=�-
������ "�)��"���3 7�#�����$ ��-� ��"������� =� )��� ���-�����3
�! )�-���-3���$ )����. O�)�)� �������������! ��> /-���=����-
������ ����<��"� ��#��7���3 ���7� � ��������! ����������! ��>
(Gadus agas, Eleginus gracilis). 
-3 4��! ����<��"�� !���������
������� ��#��7���� �-�����. ( �! ��������� =����������� =����-
�3?��$�3 ���=�=��#: �-����-�-����-�������. %�-����3 ����@ 4��-
/� ����<��"� ��#��7�� 23% �-����� � 16% ��������. ��� ��" �
�������� 4��/� ���=�=��#� =�����#��3?��3 �/-���#��� /��==������
)�-���-� ����<��"�, 3�-3?����3 #���!���#�)� — =���"��#��)�
/�-����"� (DeVries, 1980, 1982).

�������� ��#� ��> ����������/� >����$�� (��)>�-� Pseudo-

pleuronectes americanus, ������ Myoxocephalus verrucosus) ��-
#��7�� =�=��#��� ����<��"�, =� ����$ ��������� ��-���?����3
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��%&�+� 19. �������� � ���$���� >��-�/������! ����<��"��
��������! >��=�"�������! � ��> (�". L������, ��)���, 1988)

U������� ��= ��-���-3���3 ��)=��������$
����<��"�  )����  /������"�� °�

  ,����
�����
�� ����

�����������
(Pagothenia '-���=��- 8 /��== 1,27
borchgreevinki) �����  (2600 – 33700)
%�-@#?/����
(Rhigophila dearborni) '-���=��-

����� 0,76
 ,�
�����
�� ����

��)>�-�
Pseudopleuronectes

americanus %�-�� 3 /��==� 0,62 ("�)�)
������ Gadus ogac '-���=��- 7 /��==: �� 7�,

����� ��� ��������� 1,18
(�!�3 Eleginus gracilis '-���=��-

����� 1,0
������ Myoxocephalus

 verrucosus %�-�� 1,4
 ����������!��

U�� Tenebrio molitor %�-�� ����-@��
/��==

O��� Philodromus sp. %�-�� 2,44 (<����-@)
0 (�?�@)
O��� Cluubiona sp. %�-�� 1,88 (3����@)

0 (���-�)�G�3
� ��=-�)

U�� Dendroides %�-�� 3,62
 �anadensis (���-�)�G�3

� !�-�#�)
U�� Meracanta contracta %�-�� 3,71 (<����-@)

�� >�-����$ ����� /-���=���������! ����<��"�� (Duman, 1977, 1979,
1980). �-�#��� ��)����@, ��� � =�=��#��� � /-���=���������� ��-
��<��"�, >�#��� #��������� /�����/����)� /��==�)� ���#�����$
� #�)��������3 ������������ ��"-���3 � ����K���� �������3,
�>-�#�?� �!�#��) )�!���")�) #�$����3.
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� ������)�! ����=����������� ���$���� 7�#�����$ ��-� �>��-
=�����?��3 �����-@��)� ��=�)� ����<��"��: =�=��#��)� ����<��-
"�)�, ��-���?��)��3 �� 4��! ���#�����$ � ��> (� ������)�! ���
�>�/����� ������) � G�������)), /-�G�����), ���>���), )�����)
(Patterson, Duman, 1979; Duman, 1979), � ���7� ���#�����3)�, ���G�-
���?��)� ������--��>��"������, ��� =��=3������� ���")����)�
�!-�7#���? � ��")�7��)� #�-@��$K�)� ����� ������--��.

��)���3 �� ��"���>��"�� �������3 ������)�-���-3���! ��-
��<��"��, #-3 ��! !��������� �#�� �>��� ���$���� — «��)=���-
�����$ /������"��», �.�. ��)=�������, =�� ������$ ��#� "�)��"���,
���������3 ��7�, ��) ��)=������� ��3��3 -@#�. ��� ��" � ��-����
����<��"�� � �������� ��#3� =� ��-���? «��)=��������/� /����-
��"���» (DeVries, 1980, 1982). ,�� ���#�����3 ��#��7���3 =�����-
����� �� ���! 7�#����3! ��-� ("� ���-?�����) 7�#�����$ /-�"� �
)���). � ��> ��������#� 4�� �������� ������-3?� 3,5% �� ����
���! 7�#�����$. �-�#��� ��)����@, ��� >��-�/������� ����<��"�
(� )��@K�! ���G�����G�3!) �>����7��� � 7�#����3! ��-� #��/�!
7������!, =�#���/�?��!�3 �-�3��? ����G���-@��! ��)=������.

����� )�!���") #�$����3 ������)�-���-3���! ����<��"��? ,��
�������� =�� ����G���-@��! ��)=�������! �#���>���?��3 �� �7� �>-
��"����K�!�3 )�-@��$K�! (� =�4��)� �� �=����!) �������-������!
������--�! -@#�, �� #���3 �) �����. �-�#��� ��)����@, ��� ������)�-
-���-3���� ����<��"� 3�-3?��3 ����@ 4<<�������)� ����=�������-
��)�. ( ���������, /-���=������� ���)�"3� "�)��"���� 7�#�����$ �
200–300 ��" ��-@���, ��) 4�� )�7�� �7�#��@, ��!�#3 �" ��-�������
�����G � ��������, �.�. ��!�#3 �" ��--�/������/� )�!���")� #�$-
����3.

O��#=�-�/����3, ��� ���-@ 4<<�������� ����=����������� #�$�����
������)�-���-3���! ����<��"�� ��3"��� � ���>������3)� �! �����-
����. O�=��#��� ����<��"� ��#��7�� >�-@K�� ��-������� =�-3���!
�)������-��, ��������������! � �#��$ =-�������. ( �/-���#��! ��)-
=������! /-���=���������! ����<��"�� �-/��==� <��)���?� �=-�K-
��$ =����-@��$ <����, ��������������$ � �#��$ =-�������. ,�� ���-
>������� ��������� =�=��#��! � /-���=���������! ����<��"�� =�-
"��-3?� �), ��� =��#=�-�/����3, =-���� �#���>������@�3 �� =����!-
����� ������--�� -@#� � ��"#����@ #�=�-����-@��$ ���)�#���)������$
>��@��, =��=3�����?��$ ����� ������--�� =���) =�����#�����3 ��-
��! )�-���- ��#� (Raymond, DeVries, 1977; De Vries, 1980, 1982). O�#-
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����7#����) 4��/� )�!���")� #�$����3 �-�7�� #�����, =�-����-
��� =�� =�)��� �������?��$ 4-��������$ )�������=��, ������� =�-
"��-�-� ���������@, ��� ����<��"� #�$������-@�� �#���>���?��3 ��
=����!����� ������--�� -@#�, ���)�"3 �! ����.

���G�����G�3 ����<��"�� � 7�#����3! ��-� =�-3���! ��> =���-
������� �� )��3���3 � ������� /�#�, =����-@�� ��)=������� ���#�
)��3���3 )�-�. � #��/�! 7������! �")������ ��#��7���3 ����<��-
"�� � ������� /�#� ����� ��"����$ !�������. �����" ����<��"�� ��-
/�-������3 ����)� <������)� ��� �")������ ��)=������� ���K��$
���#�, =��#�-7���-@����@? �������/� #�3, � ���7� /��)���)� /�-
=�<�"�. � ����������! ��> �����" ����<��"�� "�=�������3 =���7�-
���) ��)=������� ���#�, � �)��@K���� �! ���G�����G�� — ������-
���) =���K���3 ��)=������� � �#-�����3 �������/� #�3 (DeVries,
1980, 1982). ( ����K���� /��)���-@��$ ��/�-3G�� �����"� ����<��-
"�� �-�#��� ��)����@, ��� � /�=�<�"4���)��������$ ��)>�-�
Pseudopleuronectes americanus �����" =�=��#��/� ����<��"� =��-
��!�#�� �� ��-@�� "�)�$, �� � -���) (Hew, Fletccher, 1979).

���������, ��� )��, ��#���?��3 �����" ����<��"�� � ��)-
>�-� Pseudopleuronectes americanus, =�3�-3���3 "�#�-/� #� ��-
��-� �����"� >�-��-����<��"�, ������$ 4��=����������3 � =�����.
(����$ 4�� )�� =�������� ��3�-3�@�3 �7� "� )��3G #� ����"��-
����3 ����<��"�. ����) �>��"�), �����" ����<��"�� � =�-3���!
��> ��/�-������3, ����3���, �� ������ =��G����� ��������=G�� �
�����-3G�� (Lin, 1979; Lin, Long, 1980).

� �-��������/�! ��/�-3G�3 ��#��7���3 ����<��"�� ��������-
-3���3 �����-@��)� )�!���")�)�. � �#��! =��#�������-�$ 4��$
/��==� 7������! ���G�����G�3 ����<��"�� ��/�-������3 ������-
���) ��)=������� � #-��� �������/� #�3 (7�� Meracantha

contracta), � #��/�! — �")������) ��)=������� ���#� (=���
Philodromus sp.), � � ����@�! — ��-@�� �")������) =��#�-7���-@-
����� �������/� #�3 (7�� Dendroides canadensis) (Duman, 1977,
1980). �����#��, ��� #-3 4<<�������/� �������3 7���)� ����-
����)� ��K � 4�����)�-@��)� ��)=��������)� ��-���3)� ���>-
!�#�)� ������� ���! ��#�� >��-�/������! ����<��"��.

2. �
�O��+�� � (Q����� ���O��������

����$������@ 7���! ������� � ������) ��)=�������), =��-
>-�7�?��)�3 � 100 °�, � ���/#� � =����K�?��) 4��� ��>�7 —
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���>�$ ��"#�- � �"������ >��-�/�� � >��!�)�� 4�����)�<�-@��!
��/���")��, =����-@�� ��)������� ��)=������� �>���� =���3��
������@ )�-� ���)����)�)� � 7�"�@? (Blochl, 1997; Rothschild,
Mancinelli, 2001). O�� ��)=�������!, =��>-�7�?��)�3 � 100 °�,
�>���� #���������?� ��� >�-�� � ���-������� ���-���, � ���=��@
��������� (7�#���������) )�)>�����! �������� ���-��������3 #�
-���-@��/� �����3. ��) �� )����, =�� ����! ��)=�������! 7����
)��/�� /�=�����)�<�-@��� ��/���")�.

%�-@K������ /�=�����)�<�-@��! ��/���")�� — ��!�>�������.
�#�� �" =��#�������-�$ 4��$ /��==� Pyrolobus fumarii (Crenar-
chaeota), �"������$ ����$ ���>���$��$ ����$������@? � ������)
��)=�������), 3�-3���3 ��������#�G���?��) !�)�-���������<�),
������$ �=���>�� ����� =�� �����#�� ������$ ��)=�������, ���-
��$ 113 °�. O�� 4��) �#�� �" <��)����� #����/� )������/���")�
— �)�-�=�--?-���"� — =��3�-3�� ���������@ =�� 142 °� (Blochl
et al., 1997; Rothschild, Mancinelli, 2001).

�#���� ���)�<�-� ���@ � ���#� <������<��! >������$ (G����-
>�������,  =��=����� � "�-���� >�������), 4�>������$ (Bacillus,
Clostridium, Thiobacillus, Desulfotomaculum, Thermus, )�-�������-
-�� >�������, ������)�G���, �=���!��� � )��/�� #�.), � ���7� ��-
!�>������� (Pyrococcus, Therococcus, Thermoplasma, Sulpholobus

� )�����/���). ���#� 4������� ���!��$ ��)=��������$ =��#�- (���-
-� 60 °�) !��������� #-3 ��������! =�����$K�!, ��#����-�$, /��-
>��. 
-3 ����#����! �������$ ��)=��������$ =��#�- ��!�#���3 �
��$��� 48 °�. 
-3 ��> 4��� =���"���-@ ��!�#���3 � ��$��� 40 °� �
�����-@�� ��K�. �������� ��#� ���=�"�>���� (Cyprinodon ma-

culatus), 7���� � ���������! � ��)=�������$ 42 °�.

*���������������� ���
��

(�7��$K�$ ��������$ ����@? ����$������� ���)�<�-@��! ��/�-
��")�� �-�7�� ���)����>�-@����@ >�-���. ���>�-@����@ >�-��� =��
������! ��)=�������! �=��#�-3���3 )��/�)� <������)�. O��7#� ���-
/�, ���)����>�-@����@ �=��#�-3���3 ���>������3)� ��������� ��-
)�/� >�-��, � ���7� �/� �"��)�#�$�����) � ��"-����)� 4<<������-
)� (�-�����#���, 1975, 1985; Argos et al., 1979; Privalov, 1979, 1982;
Privalov et al., 1979; Janicke, 1991; Somero, 1995; Hochachka, Somero,
2002).

�����#��, ��� ���)����>�-@����@ >�-��� <��)������3 �� ��"��!
�����3! ��/���"�G�� 4��! )�-���- � �#�� �" �������! <������� �! ���-
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>�-@����� — ���>������� =�������$ ��������� >�-���. %�-�� �������
������ ���������, �������?��� � <��)�������� ���)����>�-@�����,
�=��#�-3?��3 ���>������3)� �! =�������$ ���������. O�4��)� �)�-
�����-����� "�)��� � >�-��! �-�3?� �� ��� ������ �! ��������� �
�����������, �� ���)����>�-@����@. ���>�-@����@ ��������$ �������-
�� (a-�=���-�, b-���������), ��������$ ��������� (���<��)�G�3) � ���-
��������$ ��������� (�"��)�#�$����� ��>`�#���G) �=��#�-3���3 � ��-
�����) ����� ���>������3)� =�������$ ���������. ( ���/� ���>�-@-
����@ )�-���-� >�-�� �=��#�-3���3 ��))�$ ����! �-�>�! ������-
)�-���-3���! �"��)�#�$����$ ��� ��#���#���, ���-#��-���-@��-
�� ��3"� � /�#��<�>��� �"��)�#�$����3 (Bieseker et al., 1977; Argos
et al., 1979; Privalov, 1979, 1982; Walker et al., 1980; Janicke, 1991;
Somero, 1995; Macedo-Ribeiro et al., 1996; Hochachka, Somero, 2002).

������@ ���)����>�-@����� >�-�� �=��#�-3���3 � "������-@��$
)��� �/� ��������)� ���������)�, =��7#� ���/� a-�=���-@��)� ���-
����)� (Argos et al., 1979; Macedo-Ribeiro et al., 1996) � �! ���>�-@-
����@ )��3���3 � =����? �����#@ � ��"�-@���� �)������-����! "�-
)��. (�����3 ���>�-@����@ >�-��� ���)�<�-@��! ��/���")�� ��� ��"
� �=��#�-3���3 ���� ���/� "�)���)� �)������-��, �-�3?��)� �� ���-
>�-@����@ a-�=���-@��! ��������, � ���7� b-��������. %�-@K������
�=�)����)�! ��K� )�!���")��, �=��#�-3?��! ��"-���3 � ���)�-
���>�-@����� >�-���, 3�-3?��3 �-�#�����) �)������-����! "�)��.

�������-@��$ ��-�# � ���>�-�"�G�? >�-����$ )�-���-� ����3�
4-���������������� �"��)�#�$����3 (Bieseker et al., 1977). �"���-
��� ���$��� /-�G���-@#�/�#-3-<��<��#�/�#��/���"� #��! ��#�� >��-
����$, "������-@�� ��-���?��!�3 ��)=��������) �=��)�)�) ��-
��������, =���"�-�, ��� >�-�� ������3 ���)����>�-@����@ � �#��/�
�" ��#�� �>��-��-��� �#��$ �-� #��)3 #�=�-����-@��)� 4-�����-
����������)� ��3"3)� � 4��) <��)����. O�� �"������ ���)�����$-
������� �-@#�/�#-3-<��<��#�/�#��/���"�, &
' � <����#������ �"
���)�<�-@��! � )�"�<�-@��! >������$ >�-� ��)�����, ��� ��� �>��-
=��������3 ��))����) ��-�#�) )�-�! �"��)�#�$����$ � �! )�-�-
��-�! (Argos et al., 1979). O��7#� ���/�, � �"������! >�-��! �" ���-
)�<�-@��! >������$ >�-� �>����7��� �)������-����� "�)���,
=���K�?��� ���>�-@����@ a-�=���-�$ � ������� b-��������. ���-
)� ��/�, �����������? ��-@  � ���>�-�"�G�� ��������� >�-��� �/��-
�� ���=��@ �! /�#��<�>�����. ���-�" =��������������$ ���������
#����! >�-��� =���"�- >�-�� ������? ���=��@ /�#��<�>����� ����-
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�����! �������� 4��! )�-���- � ���)�<�-��, ��� =����#�� � ���/� �
���>�-�"�G�� )�-���-� � =���K���? �� ���)����>�-@�����.

(�7��� "������� #-3 ���)����>�-@����� >�-��� �)�?� ���7� ���-
>������� �����������$ ���������, �=��#�-3?��$ �"��)�#�$�����
)�7#� >�-����)� ��>`�#���G�)�. %�-� =���"���, ��� >�-�� ������3
���)����>�-@����@ /-�G���-@#�/�#-3-<��<��#�/�#��/���"� �#��/� �"
��#�� >������$ �=��#�-3���3 #�=�-����-@��)� �����)� ��3"3)�
)�7#� ��>`�#���G�)�, � ���7� #�=�-����-@��)� /�#��<�>��)� �"�-
�)�#�$����3)� � 3#�� �/� �����)����$ <��)� (Walker et al., 1980).

���)����>�-@����@ >�-��� � � ���>������� >�-����! ��)=-��-
��� ��/�-������3 ���7� =�-��)���)� (Oshima, 1979). � ���)�<�-@-
��$ >������� Thermus thermophilis �==���� �����-3G�� "������
�� ��=-���$ #�������G�� =�� =�)��� �����-@��! =�-��)����, �#�-
-���� ������! =����#�� � ���7���? ���>�-@����� 4��/� >�-����/�
��)=-����. ���������� 4��! =�-��)���� ��#�� � =���������� =�--
��)� =�#��-���? �����"� >�-�� �7� =�� 50 °�, ��/#� ��� ��� #��-
/�� ��)=������ �==����� �����-3G�� =��3�-3?� >�-�� ������?
���)����>�-@����@. �"������, ��� �==���� �����"� >�-�� ���>�
���������-�� � =���K���? ��)=�������, =�4��)� #-3 ���)�-@��-
/� �"��)�#�$����3 ��#�-@��! �/� ��)=������� ()��, ���,
���, >�-����� <������ �����-3G��) ���>�?��3, ����3���, #�=�--
����-@��� "������� )�!���")�.

� ���)�<�-@��! >������$ )�#�<�G������� ���7� ��� (Oshima,
1979). ( ���������, � Thermus thermophilis �>����7��� >�-�� ����-
��3 ���)����>�-@����@ ���. %�-� =���"���, ��� ��#��7���� /����-
�� � G���"��� � ��� ���)�<�-@��! >������$ ��K� =� ��������? �
)�"�<�-@��)� >������3)�. '����� � G���"��, ��� �"������, �>-�#�-
?� >�-@K�$ ���)����>�-@����@?, ��) �#���� � ���#��. O�4��)� >�-
-�� ������� ��#��7���� /������ � G���"��� � ��� �>��=�������
4��)� ��#� �� >�-�� ������? ���)����>�-@����@. �-�#��� ���7�
��)����@, ��� � ��� Thermus thermophilis � #��/�! ���)�<�-@��!
>������$ ��#��7���3 )�#�<�G��������$ ���#�� — 5-)���--2-����-
��#��, ������$ ���-����� �"��)�#�$����� )�7#� ��������3)� � �=�-
��-@��$ ����� ���, ��� ���-������� �� ���)����>�-@����@ (Oshima,
1979). ����) �>��"�), =������-����� )�!���")� �/��?�, =�-��#�-
)�)�, �������? ��-@ � �>��=������ ���)����>�-@����� >�-���, >�--
����! ��)=-����� � ���, ������� � ���? �����#@ ����3� ��K�?-
��$ ��-�# � ���)����>�-@����@ ���)�<�-@��! ��/���")��.
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1. ,��'���R����	 ��������* 
(�U��	

������@ 4���/��������/� )���>�-�")� =�#���7�� �-�3��? )��-
7����� ���K��! � ���������! <�������. �#��) �" �������! <��-
�����, �=��#�-3?��! ������@ 4���/����� ��/���")�, �-�7�� �/�
#��/���-@��3 ���������@, =�# ��"#�$�����) ������$ ��������-
����@ #�!���3 )�7�� )��3�@�3 �� )��/� ��". ,���/������ ��
#��7���� "����3� �� #��! �������! =���)�����: )������� 7�-
�����/� � ��=�����-���3 ���#�. �-�#�����-@��, =�� ���������
4���/��������$ ����)���� ��"��! ��#�� #��7���3 �����������-
)� 3�-3?��3 ���#���3 �> ���>������3! ���#�, � ������$ =���)�-
��?��3 7�������. �����������, ��� =�� !�#@>� �-� >�/�, =�� =-�-
����� � =�� =�-��� "������ 4���/��, ���7� ��� � !������� "�����-
)���� 4���/����� �� �������� #��7����, ����������� ��-���?�-
�3 (Brett, 1964, 1965; Taylor et al., 1970; 1982; Tucker, Schmidt-Koenig,
1971; Tucker, 1973; B)�#�-��-@���, 1976, 1982, 1987; O������,
1977; L������, ��)���, 1977, 1988; Beamish, 1978; B�-��, 1985;
�����, 1988; Hochachka, Somero, 2002).

&�����0���� �� �����

O�� !�#@>� �-� >�/� 4���/�3 ���!�#����3 �� =���#�-���� ��-
=�����-���3 ��"#�!�, �� ��>��� =� =�#�3��? � �=������? G�����
�37���� ��-�, �� ��������� � "�)�#-���� #��7���3 ����������$.
�#����, ��)�� >�-@K�� "������ 4���/�� ��3"��� � ��>������� ��-
��������) ���-����! )�KG, �>��=�����?��! #��7����, � ���7�
� �����������) 4���/�� � ��/���")� � ��#� ��=-�. ������� 4���/��
� -?#�$ �� =���#�-���� ��=�����-���3 ��"#�!� =�� >�/� =� �����
�� ���#��� #�����G�� ������-3?� 7,5% �� �>��! 4���/����� ��

VI


(�'���&*�	 ����(���*,
,��'���R����	 ��������* 
(�U��	,

����(Q� �%��



119

���. 23. ������@ ������������� #�!���3 =�� �")������ �������� >�/� )-�-
��=���?��!: 1 — >�-�3 )�K@ Mus musculus; 2 — ���/�����$ =��/��
Dipodomys merriami; 3 — "��)�!�����$ =��/�� Dipodomys spectabilis; 4 —
>�-�3 ����� Rattus norvegicus; 5 — /�-�!�����$ ���-�� Citellus tereticaudus;
6 — ��>��� Canus familiaris; 7 — ��>��� (Taylor et al., 1970)
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#��7����. O�� !�#@>� �-� >�/� � )�-�$ �������@? 4���/������ ��
��=�����-���� ��"#�!� �����7���.

����) �>��"�), =�� !�#@>� �-� >�/� ��"�)��! 7������! ��=��-
���-���� ��"#�!� ��"������-@���. ������)���@ �������������
#�!���3 �� �������� #��7���3 � 4��) �-���� ����� -���$��$ !�-
������. ("��)���3"@ ������������� #�!���3 � �������� >�/� � ��-
������! ��#�� )-���=���?��! (Tayler et al., 1970) =��#����-��� ��
���. 23. (�#��, ��� 4���/������ (�� �#���G� )���� ��-�) -���$��
��"�����?� =� )��� ���-�����3 �������� >�/�. � )�-��! )-���=�-
��?��! 4�� ���-������ =����!�#�� "������-@�� >������ =� ����-
����? � ���=��)�. &���$��3 "�����)���@ �������� #��7���3 =�-
��"���, #-3 )��/�! ��#�� )-���=���?��! (Tucker, 1970; Baudinette
et al., 1976a, b; Raab, 1976; Taylor et al., 1982; Williams, 1983a, b),
��-���?��! =��G (Fedak et al., 1974; Van Kampen, 1976; Pinshow et
al., 1977; Brackenbury et al., 1981; Taylor et al., 1982), ��=��-�$ (Bakker,

.
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1972, 1975; Bennet, Dawson, 1976; Gleeson, 1979; Bennett, 1982; Rome,
1982), �����>��"��! (Herreid et al., 1983; Full, Harreid, 1984), ������-
)�! (Full et al., 1979; Herreid et al., 1981), ��"�)��! )�--?����
(Denny, 1980).

�-�#��� ��)����@ ��� �#�� ���>������@ -���$��$ "�����)��-
�� ������������� #�!���3 �� �������� >�/�. ��-� 4�� �����? =��-
#�-7��@ #� =���������3 � ��@? ��#����, ���������3 ��-����� ���-
7���3 ��K� �����3 �>)��� =���3 (Taylor et al., 1970). 
����3 ���-
>������@ �>`3��3���3 4���/������)� 7������/� �� =�##��7����
=�"�, ���>!�#�)�$ #-3 #��7���3. O���"���, ��� ������������@
#�!���3 � �=���$�� ���3��/� ��-����� >-�"�� � ��-�����, ������-
�)�$ �� ��� ��#���� �����$, ������3 �=������� 4���/��������?
"�����)���@ �/� >�/� (B)�#�-��-@���, 1982).

��� �#�� ���>������@ "�����)���� ������������� #�!���3 ��
�������� =���)�����3 ��3"��� � ����-@��) �������) #����$ ���-
��$, �=�����?��$ "������ 4���/�� � ��-����� �� !�#@>�. ���"�-
-��@, ��� � #��=�"��� )�-�! ��������$ =���)�����3 -���$����@

���. 24. ,���/������ � ��-����� =�� !�#@>� � >�/� =� �����)� )���� ��
�=����) � =�#`�)�) (B)�#�-��-@���, 1982)

2

�������@, �)/�



121

)�7#� �������@? #��7���3 � 4���/������)� �� ��!���3���3
(Margaria et al., 1963) (���. 24). ��� ��#�� �" 4��/� �������, 4���/�-
����� �� !�#@>�, � ���>������� � �)������$ �������@?, �� =�#��-
�3?��3 -���$��$ "�����)����, !���������$ #-3 >�/�. O�� ���-�-
����� �������� !�#@>� ������������@ #�!���3 "������-@�� ��"��-
����� � � ����� =���������3 � �����$ #-3 �������� #��7���3 ��-
/�#��� =���$�� �� >�/ =� ���>��7���3) 4����)�� 4���/�����.


-3 ��������#���! � )�7��#���! ��������$ 4���/��������?
����)���@ #��7���3 ����7�?� � ��-������� ���-���#�, "�������-
��) �� =���)������ 1 �/ )���� �� ������3��� 1 �) �� �������@?,
�����������$ #-3 ��7#�/� ��#� (Taylor et al., 1970; B)�#�-��-@-
��� 1976, 1982, 1987). �-�#�����-@��, ��")������@ 4���/��������$
����)���� #��7���3 ����7����3 � )- �

2 
• �/-1• �)-1. ,���/������

�� >�/ "����3� �� )���� ��-� 7������!: � ���=��! )-���=���?-
��! ��� ��7�, ��) � )�-��! (Taylor et al., 1970) (���. 25). ���=���
7������� #�-��� )��@K� K�/�� (� ���!�#��� )��@K� 4���/��) =�
��������? � )�-��) #-3 =���#�-���3 �#�������/� ������3��3.
��-�� -���� ��/������ #-3 #����$ "�����)���� ������-3�� =��-
)���� –0,40.


����� #-3 -?#�$, ���7� =��#����-����� �� ���. 25, �� =�=�-
#�?� �� -���? ��/������. O��������-@�� =��#=�-�/�-��@, ��� 4��

���. 25. ������� 4���/�� �� >�/ � "�����)���� �� )���� ��-� � )-���=���?-
��! (B)�#�-��-@���, 1976)
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��3"��� � ��"-����$ 4���/��������$ ����)���@? >�/� �� ������!
� �� #��! ��/�! (Fedak et al., 1974). �#���� =�"#��� =�� ��=�-@"���-
��� >�-@K�/� ���-� ��#�� �� >�-� ��$#��� #���������! ��"-���$
)�7#� =���)������) �� #��! � �� ������! ��/�! (Paladino, King,
1979; Fedak, Seeherman, 1979). ����) �>��"�), ��"-����3 4���/���-
�����3 ����)���@ >�/� � ��-����� � � #��/�! )-���=���?��! �>��-
-��-��� ���)� =������)�.

�-�#��� ��)����@, ��� �� =����#����? ��K� -���? ��/������,
����7�?��? "�����)���@ 4���/��������$ ����)���� >�/� �� )��-
�� ��-� )-���=���?��!, � ���7� =��G, =�=�#�?� � ��=��-��, )���-
>�-�") =���3 ������! =��)���� � 10 ��" ��7� =� ��������? � =��-
G�)� � )-���=���?��)� ��! 7� ��")���� (Bakker, 1972). ���=�#�-
�� ���7� ��-����������$ !������� #����$ "�����)���� (�/�- ��-
�-��� ��/������) #-3 ��=��-�$, =��G � )-���=���?��!. � 4�� -�-
��? ��/������ =�=�#�?� ���7� 7������� � ���$�� )�-�$ )����$
��-�: � ���������, )����@� � )����$ �� 3 #� 36 )/ (Jensen, Holm-
Jensen, 1980). O�-��#�)�)�, �#���$ !������� "�����)���� 4���/�-
�������$ ����)���� >�/� �� )���� ��-�, ���)���3 �� "������-@-
��� ��"-���3 �����3 #�!���3 � =���� � ��"��! 7������!, � �=���-
>�! �! #��7���3, � �������3! =���)�����3, � ���7� � ���>�����-
�3! �������3 )�K����$ �����)�, 3�-3���3 ����7����) =��� ���"-
������/� <��#�)����-@��/� =���G�=�.

&�������

( ��-���� �� !�#@>� �-� >�/�, =�� =-������ 7������! � ��#�
�-� =� ��#� ��=�����-���� ���#� ����������� �-�3�� �� 4���/�-
����� �� #��7����. �-�#��� ��������@ ���7� ���>!�#�)���@ =�#-
#��7���3 =-�������� ��#��! 7������!. �#���� ��>� �)�?� =���-
������� ��$���-@��? =-�������@ (�! =-������@ >-�"�� � =-�����-
�� ��#�) � =�4��)� �! 4���/������ �� =�##��7���� =-��������
)���)�-@���. � =-�����? � ��#� ��>� #�$����?� #�� ������-3-
?��� ��=�����-���3: �#�� ��3"��� � #��-����), � #��/�3 — � ���-
���). ( =����) �-���� ���@ �#�� � ���>!�#�)���� �)����@ ��#�
=�� #��7���� �=���#, � �� �����) — �> ���-�3! �� =���#�-����
�3"����� ��#� (Brett, 1964, 1965; B)�#�-��-@���, 1976, 1982, 1987;
O������, 1977; Beamish, 1978).

�" 4��! ���>��7���$ �-�#���, ��� =� )��� ���-�����3 ��������
=-�����3 4���/������ #�-7�� "������-@�� ��"������@. O�� �G��-
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�� 4���/����� �� =-������ �-�#��� ��������@, ��� ��=�����-����
��#� =��=��G����-@�� ���#���� �������� =-�����3. � =��)��� ��>
=���"���, ��� "�����)���@ ������������� #�!���3 �� �������� =-�-
����3 �)��� ��-���$��$ !������� � ����7����3 4��=����G��-@��$
<���G��$ (Brett, 1964, 1965; Brett, Sutherland, 1965). � ���. 26 =��#-
����-��� "�����)���@ ������������� #�!���3 ��-������� Lepomis

gibbosus �� �������� =-�����3. 
����� ������K���� � =�-�-�/�-
��<)������$ K��-� ����#���� ����7����3 -���$��$ "�����)���@?.
��������3 4�� #����� � "������)� 4���/�� �� =���)������ =� "�)-
-�, �-�#��� ��)����@, ��� -���$��$ !������� "�����)���� 4���/�-
���� �� �������� >�/� � ��-���$��$ — �� �������� =-�����3 ��3-
"��, /-����) �>��"�), � ��=�����-����) ��#�.

,���/��������3 ����)���@ =-�����3 ��> "������ �� �! ��")�-
���. ,���/������ �� =-������ ���7�?��3 =� )��� ���-�����3 )����
��-� ��>. ,�� "�����)���@ =���"��� #-3 ��> �#��/� ��#� (Brett,
1965), � ���7� #-3 ��"��! ��#�� 4��! 7������! (Beamish, 1978). (
���������, ���7���� 4���/����� =� )��� ���-�����3 )���� ��-�
=���"��� #-3 ����� Oncorhynchus nerca (Brett, 1965) (���. 27). �-
�-�� -���� ��/������ #-3 #����$ "�����)���� ������-3�� =��)��-
�� –0,25. ( 4��$ ��>��� >�-� ��=�-@"����� ���>� � 500-������)

���. 26. ������@ ������������� #�!���3 =�� �")������ �������� =-�����3
��-�����$ ��>� Lepomis gibbosus  (Brett, Sutherland, 1965).
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���. 27. ,���/������ �� =-������ � ����� Oncorhynchus nerca � ��"��$
)����$ ��-� (B)�#�-��-@���, 1987)
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�")������) ��")����. � #����$ )�#�-� >�-� ��3�-��� ��� �#��
��7��3 ��"������3 "�����)������@ )���>�-�")�. ���@ �#�� �>
����K���� )����)�-@��$ ������������� #�!���3 � ����#�����$
()���>�-������$ #��=�"��) � ��)�! )�-��! � � ��)�! ���=��!
��>. � ��)�! )�-��! ���>�$ 4��� #��=�"�� ������-3- 4, � � ��)�!
���=��! — 16. ,�� ��"-���3 3�-3?��3 �-�#�����) ���-�����3 ��-
������-@��$ #�-� )�K����$ �����)� � ����/���"� � ���-������)
)������� 7������! � =��G���� ���-�����3 )���� ��-�.

%�-� =����#��� ���7� )�7��#���� ��������� 4���/��������$
����)���� =-�����3 � "�����)���� �� )���� ��-� ��>. O���"���,
��� =� )��� ���-�����3 ��")���� ��"��! ��#�� ��> 4���/������
�� =-������ ���7�?��3 (Beamish, 1978) (���. 28). ��-�� -����
��/������ #-3 #����$ "�����)����, ��� � =�� ��������#���) ����-
�����, ����� =��)���� –0,25, ��� )�7�� ���#���-@�������@ � ��-�-
��� �>��! "�����)�������$, �=��#�-3?��! #����? "�����)���@.

R�) �=��#�-3���3 ��"-����3 �������@ =-�����3 ��>? ���<�-
<�"��-�/������� ���>������� ��>, �>-�#�?��! ��"-����)� ���-
����3)� =-�����3, "�)���� ��-���?��3. ,�� ��-���3 ����?��3 <��-
)� ��-�, �������3 =-�������, ���>�������$ �����)� /�"��>)���,
���#����-����#����$ �����)�, )�K����$ �����)� � #�. ,���/�-
�������3 ����)���@ =-�����3 �=��#�-3���3 ���-�3)�, "���������-
)�)� �� #��7����, �.�. ��3"��� � #��/���-@��)� )�KG�)� �
4���/��������$ �>��=��������@? �! <���G��. 
-3 ���-�"� 4��$
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���. 28. ,���/������ �� =-������ � "�����)���� �� )���� ��-� ��"-����!
��#�� ��> (Beamish, 1978)

����� ��-�, /
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���. 29. ��#��7���� G���!��)�� � ���-����! )�KG�! ��> � ��"-����$
�������@? =-�����3. 1 — ������� )�KG�; 2 — >�-�� )�KG� (
�)�� �
#�., 1989)
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=��>-�)� )� =����-� ��������-@��� �"������ ��#��7���3 G�-
��!��)�� #�!���-@��$ G�=� )���!��#��$ � ���-����! )�KG�!
��>, �>-�#�?��! ��"��$ �������@? =-�����3 (
�)�� � #�., 1989)
(���. 29). ���G�����G�3 G���!��)�� � ������! ���-����! )�KG�!
��> ��"������� � �3#�: �@?�, ��-3=�3, ���=, ��#�7��3 <���-@, ����-
��#�. ��)��@K�3 ���G�����G�3 G���!��)�� � )�KG�! !�������-
�� #-3 �@?�� � ��-3=�� — ��#�� � ��������-@�� ��������$ #��/�-
��-@��$ ���������@?, � ���>�-@K�3 — #-3 >�����=-���?��$ ����-
��#�, �.�. ��#��7���� 4��! ��)=������� #�!���-@��$ G�=� )���-
!��#��$ � ���-����$ )����-����� ��> �����-����� � ������) �! #��-
/���-@��$ ����������. � ��> � ��"-����$ �������@? =-�����3 ��-�-
�����3 ���7� ���!��)���������� ������K���3 ��"-����! G���!��-
)�� #�!���-@��$ G�=� )���!��#��$ (
�)�� � #�., 1989) (��>-. 20).

�" 4��$ ��>-�G� ��#��, ��� ����$ ���!��)���������$ =���"�-
��-@ ��� ������K���� G���!��)�� ��

3
 � G���!��)� b � ��������-@-

�� )�#-����=-���?��! (�@?�, ��-3=�3, ���=) ��> "������-@��
)��@K� 1, ��/#� ��� � >�����=-���?��! (��#�7��3 <���-@, ����-
��#�) �� ������-3�� =��)���� 1,5. ,�� ���>������� ���!��)�����
G���!��)�� #�!���-@��$ G�=� )���!��#��$ )�/�� �)��@ ����K�-
��� � 4<<���������� ����)�-3G�� 4���/�� =�� ��"��! �������3!
=-�����3 ��>.

������)���@ "����� 4���/�� =�� =-������ 7������! =� =����!-
����� ��#� ���7� �)��� 4��=����G��-@��$ !�������, ��� 4�� =���-
"���, � ���������, #-3 ���� (Prange, Schmidt-Nielsen, 1970) � �)���-
������$ ����� (Williams, 1983a). �#���� 4���/��������3 ����)���@

��%&�+� 20. ���!��)���������� ������K���3 G���!��)��
� ������! ���-����! )�KG�! ��"-����! ��#�� ��>

(
�)�� � #�., 1989)

(�#�  +���!��)�

aa
3

c
1

c b

(@?� 1 0,64 0,84 0,66
��-3=�3 1 0,88 1,18 0,47
���= 1 0,50 0,60 0,47
��#�7��3 <���-@ 1 1,17 1,15 1,77
������#� 1 0,99 0,97 1,48
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=-�����3 =� =����!����� ��#� =��G � )-���=���?��!, � ��) ���-�
� -?#�$, �� )��/� ��" ��K� =� ��������? � =-������) =�# ��#�$
(B)�#�-��-@���, 1976, 1982, 1987; O������, 1977; B�-��, 1985).

��� �7� ��)���-��@, 4���/������ �� =�##��7���� /�#�������-
�����/� ���������3 ��> )���)�-@���, =����-@�� ��� �)�?� =���-
������� ��$���-@��? =-�������@. � )��7����� ��#�� ��> /�#��-
����������� ���������� �>��=��������3 ��-����) =-�����-@��/�
=�"��3. ������ 4����)�3 4���/����� �� =�##��7���� =-��������
"� ���� =-�����-@��/� =�"��3? ( ��K�$ ��>��� >�-� =����#���
��������-@��� �"������ �����3 ������������� #�!���3 � ��> �
=-�����-@��) =�"���) � � ���>�$, -�K����! 4��/� ��/��� 4��=�-
��)����-@��) =���) (�"���?� � #�., 1988). %�- ��"��>���� )�-
��# ���-?����3 =-�����-@��/� =�"��3 � /�==� Poecilia reticulata

>�" �=��������/� �)�K���-@����. 
-3 4��/� ������ ��)�� =����-
#�-�3 >�" �! #����=� � =����!����� ��#�, ��� -�K�-� ������7#��-
��! -������ ��")�7����� "�=�-����3 /�"�) =-�����-@��/� =�"��3.
&������, =�-������� ����) �=���>�), ��#��7���-��@ >�" #����=�
� =����!����� ��#� � ������� 2 �����. �� 4�� ���)3 =����!�#�-�
����<�3 =������ ductus pneumaticus. �-�#��� ��)����@, ��� )��<�-
-�/������! ��-���$ >��=�"����! ��> �� ������-@��! �� ��3�-���.
�#����, >��=�"����� ��>�, ���������� #� =�-���"��-�/� �����3-
��3, ��-���-��@ �� ������-@��! ���>�$ �����-@�� >�-�� "�)�#-��-
��) ��)=�) ����� (�� 5–10%) � >�-�� ������$ =-������@? ��-�. �
��>, -�K����! =-�����-@��/� =�"��3 � � ������-@��! ���>�$ >�-
�")���� ������@ ������������� #�!���3 (�"���?� � #�., 1988) (��>-.
21).

��%&�+� 21. ������@ ������������� #�!���3 � /�==�,
-�K����! =-�����-@��/� =�"��3 � � ������-@��! ��>

 (�"���?� � #�., 1988)

� ����� R��-�                   ������-@                        �=��
�=���� �=����

� s � s

1 6 0,218 0,024 0,236 0,018
2 6 0,180 0,016 0,193 0,015
3 6 0,191 0,023 0,236 0,025
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������������@ #�!���3 � >��=�"����! ��> ��K� =� ������-
��? � ������-@��)� �� ���! ����3! 4��=���)�����. 
����� =��-
��K���� ������-3-� � ���#��) 13%. ��>!�#�)� ��)����@, ��� �
>��=�"����! /�==� ������@ ������������� #�!���3 ��K�, ���)���3
�� �! >�-�� ��"��? #��/���-@��? ���������@ =� ��������? � ��-
>�)� � ������-�. O�-������� ��"�-@���� ���#���-@����?� � ��),
��� >�-�� ������? ������������@ #�!���3 � ��>, -�K����! =-�-
����-@��/� =�"��3, )�7�� ����)�������@ ��� 4���/������, ���>-
!�#�)�� #-3 =�##��7���3 /�#������������/� ���������3 (��$�-
��-@��$ =-��������) � 4��! 7������!.

&����

O�-�� ��� �=���> =���#��7���3, 3�-3���3 ����@ ��/�#��), ��-
!�#3 �" ���-������� -���?��! ��/���")��. %�-�� ���! ��������$
�����)����! 7������! — -���?��� ������)��. �-�#��� ��)�-
���@, ��� �=���>����@ -����@ ��"����-� � =��G���� 4��-?G�� =�
)��@K�$ )��� ������ ��"�: � ������)�!, � ��)��K�! ��=��-�$
(=����"�����), � =��G � � )-���=���?��!. ��")��� ������� -���-
?��! 7������! ���@���?� � �/��)��) #��=�"��� — �� 1 )�/ �
����@ )�-��! ������)�! #� >�-�� 10 �/ � ���>�-�� ���=��! -���-
?��! =��G (B)�#�-��-@���, 1982).

&���?��� 7������� (=��7#� ���/�, =��G� � ������)��) �>-�-
#�?� ��)=-����) =���=���>���-@��! )�!���")��, �>��=�����?-
��! 4��� �����>��"��$ ��# #��7���3. 
����� )�!���")� <��)�-
��?��3 �� )��<�-�/������) (�����)������)), <�"��-�/������) �
)���>�-������) (4���/��������)) �����3!. %�-@K������ =��G =��-
������ -���?�, �#���� ��)�� ���=��� �" ��! �� �=���>�� � =�-���.

-3 >�-@K������ =��G !��������� >�����$ =����=���-@��$ =�-
-��, ��/#� ��� )�-��� =��G� )�/�� "������@ �� �#��) )���� � ��-
����� #���-@�� #-���-@��/� ���)���. ���-���� ������)�� =�-@"�-
?��3 �����>��"��) ���=�����) � )�#-����), � �� >�����) =�-
���=���-@��) =�-���). O�� 4��) 4���/��������3 ����)���@ ���-
=�����/� =�-��� � ��� ��"� ��K� =� ��������? � )�K���) =�-
���=���-@��) =�-���). �����#��, ��� ���>������� =�-��� � =��G
� ������)�! �>��=�����?��3 �=�G�<������)� )�!���")�)� ��
������ �4��#���)������! =���)����� 4��! 7������!, �������3
)�K����$ �����)�, <�"��-�/������$ ��/�-3G�� � 4���/��������/�
�>��=�����3 =�-��� (B)�#�-��-@���, 1976, 1982, 1987).
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,���/������ �� =�-�� �����3� �" #��! �������! ������-3?��!.
O����3 — ����� 4���/�� �� ��"#���� =�#`�)��$ ��-�, �����$ )��-
�� ��-�. (����3 — 4���/������ �� ��"#���� �3/� — ��-�, ��-��?-
��$ ��-� �=���#, =���#�-���3 ��=�����-���� ��"#�!�.

O��G� � =�-��� ��=�����?� ��=�����-���� ��"#�!�, ��3"����� �
������) � #��-����). ( 4��) ����K���� �����G�3 � =�-���) =��G
��=�)����� �����G�? � =-������) ��>. �#���� ��>�, �>-�#�3 =���-
������� ��$���-@��$ =-�������@?, ����3� ����@ )�-� 4���/�� ��
=�##��7���� ��-� � ��-�� ��#�, ��/#� ��� =��G�) ��7�� =����3���
��"#����@ =�#`�)��? ��-�, ���>� �� =�#��@. O��G� #�-7�� ��"��-
���@ =�#`�)��? ��-�, �����? ���� ��-�. ,�� ���-�3 ���>�?� >�-@-
K�! 4���/�����. O�#`�)��3 ��-�, ��� � ��=�����-����, )��3���3 =��
�")������ <��)� ���-@��, � � ���>������� �/-� �����. O�� 4��)
=�#`�)��3 ��-� ���-��������3 =��=��G����-@�� ���#���� ��������
#��7���3 � ��"#�!�, � ��=�����-���� ��"#�!� �>����� =��=��G��-
��-@�� ���#���� �������� #��7���3. ,�� ������K���3 #�-�?� =�-
-�� =��G � ��"��$ �������@? ����@ #���/����3��) � ����� "����3
4���/����� (B)�#�-��-@���, 1976, 1982, 1987; �����, 1988).

���/����-����� ���-�#�����3 =���3���� 4���/��������$ ���-
�)���� =�-��� �� =��)��� =��G (Tucker, 1970, 1972; Schmidt-Nielsen,
1972; Bernstein et al., 1973; B)�#�-��-@���, 1976, 1982, 1987;
Hudson, Bernstein, 1983; Calder, 1984), -�����! )�K�$ (Thomas,
Suthers, 1972; Thomas, 1975), ������)�! (Krogh, Weis-Fogh, 1951;
Weis, Fogh, 1964, 1972; Heath et al., 1971). ������)���@ 4���/���-
�����$ ����)���� =�-��� =��G �� �������� =�-��� ����7����3 �
>�-@K������ �-����� =���>�-������$ "�����)���@?, � ���/#� -�-
��$��$, �-� >-�"��$ � -���$��$ (Bernstein et al., 1973; Thomas, 1975;
Hudson, Bernstein, 1983) (���. 30). ��>�-�� �����-��� =���>�-�-
�����$ !������� #����$ "�����)���� =��#�)����������� �� =��-
)��� ��-�����/� =�=�/�$���� (Tucker, 1968) (���. 31). ��)��@K�3
������������@ #�!���3 #-3 4��/� ��#� =��G ��)����� =�� ������-
�� =�-��� 35 �)/���. �#���� #-3 ��/�, ���>� =���#�-��@ ���������
������3���, �������@ =�-��� #�-7�� >��@ �����-@�� >������ – #-3
��-�����/� =�=�/�$���� 4�� 40 �)/���. 
-3 �=��#�-���3 �=��)�-@-
��$ �������� =�-��� �" ����-� ����#���� =����#3� ������-@��? �
�����$ =���>�-������$ "�����)���� ������������� #�!���3.

O���>�-������3 "�����)���@ ������������� #�!���3 �� �����-
��� =�-��� ��3"���, =� )����? B)�#�-��-@���� (1976, 1982, 1987),
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���. 30. ������@ ������������� #�!���3 =�� �")������ �������� =�-���
-�����! )�K�$ (1, 2) � =��G (3–5). 1 — Phyllostomus hastatus; 2 — Pteropus

gouldii; 3 — Melopsiittacus undulates; 4 — Corvus ossifragus; 5 — Larus

atricilla (Thomas, 1975)

���. 31. ������)���@ ������������� #�!���3 �� �������� =�-��� ��-�����-
/� =�=�/�$���� Melopsittacus undulatus (B)�#�-��-@���, 1982)
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v, �)/�

�������@ =�-���, �)/�

� �4��#���)������)� =���)����)� -���?��! 7������!, =��7#�
���/�, � =�-�7����) ���-@�� (�/-�) �����) � =��G =� ����K���? �
=����� ��"#�!� (Tucker, 1968; Bernstein et al., 1973; Hudson, Bernstein,

.
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���. 32. �������@ (������������@ �>)���), ���>!�#�)�3 #-3 =�-��� =��G�
� ��������� � ���=�-�/��)�$ )������@? (B)�#�-��-@���, 1987)

����� ��-�, /

1983). O���>�-������3 "�����)���@ ������������� #�!���3 �� ���-
����� =�-��� =��G �"������, ��� 4���/������ ��"�����?� �� ��-@��
=�� =���K���� �������� =���#��7���3, �� � =�� =���7����, ���
��3"���, ��� ��)���-��@ ��K�, � ���>������3)� �")�����3 =�#`�)-
��$ ��-� � ��=�����-���3 ��"#�!� =�� ���-������ �������� =�-���
(Hudson, Bernstein, 1983; B)�#�-��-@���, 1987).

��������?� -� )����)�-@��� ��")��� ��-� =��G, ��K� ����-
��! �������$ )�K���$ =�-�� ����")�7��? ,�� =��>-�)� �-�#���
����)�������@ � ����� "����3 4���/��������$ ����)���� =�-���,
������3 "������ �� )���� ��-�. �"������, ��� )���>�-������3 (���-
��������3) )������@, ���>!�#�)�3 #-3 =�-���, ��"������� =��=��-
G����-@�� )���� ��-�, � ���=�-�/��)�3 (���-@��3) )������@ -��3-
��$ =��G� ���-��������3 �����-@�� )�#-����� (B)�#�-��-@���,
1976, 1982, 1987) (���. 32). �" ���. 32 �-�#���, ��� �����������3
)������@ � "�����)���� �� )���� ��-� ��"������� � ���-���) 1,0,
� ���=�-�/��)�3 )������@ — � ���-���) 0,72. ����� =���������3
4��! "�����)����$ (� ��$��� 10 �/) ������������� =��>-�"���-@��
)���� ��-� ���>�-�� ���=��! -���?��! =��G. ����-@�� 4�� ���-
���� �����������?� ���-@��$ �����G�� � =����#�? �<��������3
#��<� (Ardeotis kori) — �#�� �" ��)�! ���=��! =��G, �=���>��! �
=�-���, ����� ���-� 13 �/, �.�. )�-� ��-������3 �� ��������$ )����,
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�����������?��$ =��)���� 10 �/. ,�� ��# 7���� �� "�)-�, -�����
��#�� � �� ����@ )�-�� ������3��3. O�-�� #��/�! ���=��! =��G —
/��<�� � �-@>������� — ��-@"3 ��"���@ �������) � =����=���-@-
��), =����-@�� ��� ��=�-@"�?� =������ �� ����� �-� � ���!�#3��!
=�����! ��=-�/� ��"#�!�.

�����������$ ������� =��#����-3�� ��������� =�-��� =��G �
������)�!. (�K� �7� ��)���-��@, ��� 4�� -���?��� 7�������
��!�#3��3 � �����K���� ��"��! ��")����! #��=�"���!. ��-� )��-
�� ��-� =��G ���@����� � #��=�"��� �� 2–3 / #� 10 �/ � >�-��, �� �
������)�! 4��� #��=�"�� ���=�-�/����3 � #��/�$ ����� ��")��-
��$ K��-�: �� 20–25 )�/ (� ��������! )�-��! ������)�! 1 )�/)
#� 25–30 /. �������� -�����-@��$ )����-����� � 4��! 7������!
���7� "������-@�� ��-������3. ������������ ��-���3 !�������-
�� ���7� #-3 �4��#���)��� � ��=�� =�-��� =��G � ������)�!. ��)
�� )����, ��� #�����, ������� ����?��3 "�����)���� 4���/���-
�����$ ����)���� =�-��� ������)�! �� )���� ��-�, =�=�#�?� ��
-���? ��/������ (3�-3?��3 �� =��#�-7����)) 4��$ "�����)����
#-3 =��G (B)�#�-��-@���, 1976, 1987) (���. 33).

2

����� ��-�

���. 33. ,���/������ �� #��7���� 7������!, �G������)�� =� ��-�������
���-���#�, ���>!�#�)�/� #-3 =���)�����3 1 / )���� ��-� �� ������3��� 1
�). 1 — ��>�, 2 — =��G�, 3 — ������)��, 4 — )-���=���?���, 5 —
��-���� (B)�#�-��-@���, 1976)
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-3 �G���� "����� 4���/�� �� ��"-����� ��#� #��7���3 =��G
>�-� =����#��� ��������-@��� �"������ ������������� #�!���3
=�� =�-��� 4��! 7������!, =�� !�#@>� =��/����� (Pinshow et al.,
1977), >�/� �������� (Tayler et al., 1971�; Fedak, Seeherman, 1979) �
#��/�! =��G (Fedak et al., 1974; Taylor et al., 1982). ���"�-��@, ���
4���/������ �� =�-�� ����������� ��7� =� ��������? � #��/�)�
��#�)� #��7���3 =��G.

�������-@��$ ������� =��#����-3�� ��������� )���)�-@��$
4���/��������$ ����)���� ��"-����! ��#�� #��7���3: >�/�, =-�-
����3 � =�-���. ,�� ��-����� ��3"��� �--�)���������$ "�����)�-
��@? � )����$ ��-�. (Tayler et al., 1970, 1982; Bakker, 1975; Baudinette
et al., 1976a, b; Fedak, Seeherman, 1979; Gleeson, 1979; Herried et al.,
1981; Bennet, 1982; B)�#�-��-@���, 1982, 1987; Calder, 1984; ��-
���, 1988) (���. 33). �--�)���������3 "�����)���@ 4���/������-
��$ ����)���� #��7���3 �� )���� ��-� )�7�� >��@ ����7��� ��-
����K����)

c
m
 = a

 
M

b
-b

/#� c
m
 — 4���/��������3 ����)���@ #��7���3, '

b
 — )���� ��-�, a

� b — ���������.
�" 4��/� ������K���3, �������-����/� #-3 ���! ��#�� #��7�-

��3, �-�#���, ��� ���>�-@K�� )���)�-@��� "������ 4���/�� !�-
�������� #-3 >�/�, � ���)��@K�� #-3 =-�����3, ��/#� ��� =�-��
"���)��� =��)�7������� =�-�7����. �-�#��� =�#�������@, ��� ���@
�#�� � )���)�-@��!  4���/������! �� #��7����. O�� ���-������
�������� #��7���3 �"-"� �������/� ��=�����-���3 ���#� 4���/�-
����� 7������! �� =���)������ � ��#� ����������� ��K� =� ����-
����? � >�/�) �-� !�#@>�$.

2.  �������&*Q� ,��'���R����� �%��

(�-����� )����)�-@��/� 4���/��������/� �>)���, ������$
#����/����3 =�� ������$ #��/���-@��$ ����������, � ���7� =��
��"#�$����� ���K��! � ���������! <������� �� ��/���"), �/����
>�-@K�? ��-@ � 7�"��#�3��-@����� 7������!, �=��#�-33 �! ��"-
)�7����� � ��"-����! �����G�3! � �����3��3!. ,�� ��-����� =�-
"��-3�� ��#��@ � )���>�-������! ��")�7����3! ��/���")�, ���
�)��� ������������ "������� � 4�����)�-@��! �����G�3!. � )��-
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��%&�+� 22. �������3 ��4<<�G������ a � k � ���������
"�����)���� )����)�-@��/� �>)��� �� )���� ��-�
#-3 ��������! �-����� =�"�������! (�����, 1988)

�-��� a, )(�// k �����, /�#

��������� ��>� 4,9 0,75 (��>��/, 1956
��=��-�� 16,0 0,82 Bennett, Dawson, 1976

10,0 0,77 Bennet, 1982
�-���=���?��� 151 0,73 Pasquis et al., 1970

228 0,79 Pasquis et al., 1970
167 0,79 Taylor, Weibel, 1980
102 0,84 Taylor et al., 1980

118* 0,82 Baudinette et al., 1976f
O��G� 356 0,79 Hart, Berger, 1972

221 0,65 Calder, 1974
330 0,72 '����-��, 
�-@���, 1983

* ��)�����

��)�-@��) 4���/��������) �>)��� ��#3� �� ��������� ��������3
������������� #�!���3 7������! � ��-����� =�� )����)�-@��$
<�"������$ ��/��"�� � � �����3��� =���3. 
-3 �=��#�-���3 )����-
)�-@��/� �>)��� ���-�"���?� "�����)���@ ������������� #�!�-
��3 �� �������� >�/�, =-�����3 �-� =�-��� 7������! (O������, 1977;
B)�#�-��-@���, 1987; �����, 1988).

�����)�-@��$ 4���/��������$ �>)��, ��� � ����#�����$ �>)��,
"������ �� )���� ��-� 7������!. ������@ )����)�-@��/� �>)���
��"������� =� )��� ���-�����3 )���� 7������/� (Brody, 1945; (��-
>��/, 1956; Wilkie, 1959; Brett, 1965; Farmer, Beamish, 1969; Berger et
al., 1970; Pasquis et al., 1970; Berger, Hart, 1971; Calder, 1974, 1984;
Thomas, 1975; Bennet, Bawson, 1976; Casey, 1976; Bartholomew, Casey,
1978; 
�-@���, 1978, 1981; Taylor, Weibel, 1980; Taylor et al., 1980;
Langman et al., 1981; Bennett, 1982; '����-��, 
�-@���, 1983; B)�#�-
��-@���, 1982, 1987; �����, 1988). �--�)���������3 "�����)���@
)����)�-@��/� �>)��� �� )���� ��-� 7������! �)��� ��#

Q
m
 = a M

b
 k

,

/#� Q
m
 — �������@ )����)�-@��/� =����>-���3 ���-���#�; '

b
 —

)���� ��-�; a � k — ��4<<�G�����.
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�������3 ��4<<�G����� � � #����) ���������, ����7�?��/�
������@ )����)�-@��/� �>)���, >�-� ���������� #-3 ��"��! �-��-
��� =�"�������!. ��)����� ���#��G�3 � ���-�����? ��4<<�G�����
� � �3#�: ��>� — ��=��-�� — =��G� � )-���=���?��� (��>-. 22).

���-������ "������3 ��4<<�G����� � � /�)�$����)��! 7����-
��! =� ��������? � =�$��-����)��)�, =����#����� � ��>-�G�,
�����-����� � �")������)  ��4<<�G����� � � ��������� "�����-
)���� ����#�����/� �>)��� �� )���� ��-� � 4��! #��! /��== ��/�-
��")��. �-�#��� ��)����@, ��� ������K���� )����)�-@��/� �
����#�����/� �>)���, �>��7#��K���3 � ������� )��/�! -��, =�-
�-�7�-� ������$ #-3 =�3�-���3 ����/� =��3��3 � 4��-�/������$
>��4���/����� — )���>�-������/� #��=�"��� (B)�#�-��-@���,
1987). ����>�-������$ #��=�"�� )�7�� ����)�������@ ��� 4���-
/��������$ =����G��- ��/���")�, ��=�-@"��)�$ �� )��/�! �����-
G�3! � �����3��3!, =��7#� ���/� 4�����)�-@��!.

3. ����%�&�R����� 
��O���

("��)���3"@ )����)�-@��/� � ����#�����/� 4���/��������/�
�>)��� 7������! ��)���-��@ #���� (Brody, 1945; Wilkie, 1959; 
�-@-
���, 1968, 1978; &�)��, 1975; B)�#�-��-@���, 1976, 1987; O���-
���, 1977; �����, 1988). O� )����? 4��! �������, )����)�-@��$
�>)�� "������ �� ��-����� ����#�����/� �>)��� � )�7#� 4��)�
=���)����)� ��>-?#����3 =����3���� ������K����. ,�� ������-
K����, =�-����K�� ��"����� �����
�	����
�
 �	�"��
��

(B)�#�-��-@���, 1987), �)��� ��#:

/#� D
M
 — )���>�-������$ #��=�"��, Q

m 
— )����)�-@��$ 4���/�-

�������$ �>)��, Q
st 

— ����#�����$ �>)��. ,�� ������K���� ��-
������ �" �"������! �--�)���������! ��������$ #-3 ����#�����-
/� (Q

st 
= aM

b
k) � )����)�-@��/� (Q

m
 = aM

b
k) �>)���.

O�� �"������ )���>�-������/� #��=�"��� =���G�=��-@��) 3�-
-3���3 ��=��� � ��), )�7�� -� ������@ ��-����� D

M
 ��������-@-

��$ ���������$, �-� ��� �)��� ��"-����� "������3 � ��"��! /��==
7������!, "����3���, ��=��)��, �� 4��-�/������! ���>�������$ �-�
#��/�! =�����. ����� �� 4��� ��=��� )�7�� =�-����@ =�� =�)���

st

m
M

Q

Q
D �
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���-�"� 4��=���)����-@��! #����!, =�-������! #-3 ��"��! ���-
��)��������! /��== 7������!. ( ��>-. 23 =����#��� "������3 =�-
��)����� ����#�����/� � )����)�-@��/� �>)��� � ��"��! ��#��
7������! (
��G���, �����, 1980; �����, 1988).

��� ��#�� �" ��>-. 23, ��-����� D
M
 � =��#�������-�$ ��"��!

�����)��������! /��== 7������! ��-������3, �#����, 4�� ��-���3
�� �-�K��) >�-@K��. ,�� ��-���3 �� "����3� �� �����)��������/�
=�-�7���3 ��$ �-� ���$ /��==� 7������!, � ���7� �� )���� ��-�
(�����, 1988). �-�#��� ��)����@, ��� ���>�-@K�� "������3 )���-
>�-������/� #��=�"��� ��)����� #-3 ������)�! � =��G, �.�. 7�-
�����! � ���>�-�� ������) ������) #��/���-@��$ ����������
(
�-@���, 1968; �����, 1988). (�7��, ��� ��4<<�G���� � � ������-
��� "�����)���� ����#�����/� �>)��� �� )���� ��-� ���7� �)���
���>�-�� ������� "������3 ���#� >��=�"�������! � ������)�!, �
���#� =�"�������! � =��G. ����) �>��"�), >�-@K�$ )���>�-����-
��$ #��=�"�� #-3 -���?��! 7������! — ������)�! � =��G =� ����-
����? � #��/�)� /��==�)�, �� ��/-3#�� ���7�#����), �������3
�! )������@.

(�-����� )���>�-������/� #��=�"��� =�$��-����)��! 7������!
"������ �� ��)=������� ���#�. (Fry, 1947; L������, ��)���, 1988)
(���. 34). ,�� �"������, ��� !������� ��)=��������$ "�����)����
#-3 ����#�����/� � #-3 �������/� 4���/��������/� �>)��� ��-���-
���3. �" ���. 34 ��#��, ��� ���>�-@K�3 ��"��G� )�7#� �������) �
����#�����) �>)���) )�-�#� ����>�3��/� �����3 ��>-?#����3 =��
��)=�������!, >-�"��! � �=��)�-@��). �" 4��! #����! �-�#���, ���
#-3 �=��#�-���3 )���>�-������/� #��=�"��� ���>!�#�)� "���@ ��)-
=��������? "�����)���@ �������/� � ����#�����/� �>)���.

��%&�+� 23. ����>�-������$ #��=�"�� (D
M
)

� ��"��! ��#�� 7������! (�����, 1988)

�����)��������� /��==� 7������! D
M

�����)�� (18 ��#��) 12,0±1,1
��������� ��>� (12 ��#��)  9,4±0,7
�)<�>�� (4 ��#�) 7,3
��=��-�� (30 ��#��) 8,9±0,5
O��G� (28 ��#��) 10,3±0,6
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���. 34. O����>-���� ���-���#� )�-�#@? ����>�3��/� �����3 � =����#
���������� (I) � � ��-���3! ����#�����/� �>)��� (II) =�� ��"-����! ��)=�-
������!. �7�33 �����3 (III) =���"����� ��"����@ )�7#� �������) � ����-
#�����) �>)���), ������3 ������������� "������ 4���/�� =�� <�"������$
��/��"�� (L������, ��)���, 1988)

����) �>��"�), )���>�-������$ #��=�"�� 7������!, ���#���-@-
����?��$ � =����G��-@��$ )������� 4���/��������/� �>)��� � ��-
-���3! >�-@K�! <�"������! ��/��"��, �)��� ��7��� "������� #-3
�>�����3 � �����������! ��-���3!, =��7#� ���/�, � >��@>� "� ��-
7������. ����>�-������$ #��=�"�� 7������! )�7�� �-�7��@ ��7-
��) <������) �����������/� ��>���.

2
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��%&�+� 24. �����)�-@��3 ��-� ���������3 )�KG
� ��"��! 7������! (B)�#�-��-@���, 1982)

U������� ��KG� ��-�
���������3,

�//�)2

��-@����$ ����@
Arenicola ������ ��-� 3

�����������$ )�--?��
Anodonta ��KG�-"�)�����-@ 5

�����������$ )�--?��
Mytilus O���#��$ ��������� >������ 4,5
��@)���/ Octopus ��������� ������� 5,1
������� Locusta ��KG� "�#��$ =��� ��/ 4,7
��"����� Decticus �/�>���-@ /�-��� 5,9

��"�<�-� Drosophila &�����-@��� )�KG� 5
&3/�K�� Rana O���#�33 >�-@K�>��G���3

)�KG� (20 °�) 4,4
���-�� ���-����� )�KG� (37 °�) 5
R�-���� ������7��3 )�KG�

(=���"��-@��� ����������) 4,2

4. %��,��'����� �QB+, �%��O�R�(����L
 ���&�RQ� (�
Q 
(�U��	

��"-����� �=���>� #��7���3 7������! �>��=�����?��3
�����-@��)� ��=�)� )�KG. ,�� )�KG� ��-���?��3 ���>������3-
)� �������3, ��-�$ � �������$ ���������3, � ���7� "������)� 4���-
/�� �� ����������. 
�� �������! ��#� )����-����� - =�=������-
=�-�����3 (���-����3 � ���#����3) � /-�#��3 (������ ����������!
����#��, >���!��, ��K������, )����, )�����/� =�"��3 � #�.), ��-�-
��?��3 =� ����) )��<�-�/������), <�"��-�/������) � )���>�-�-
�����) !�������������). ��"#�-���� =�=������=�-�����! )�KG
�� >������ (>�-��) � )�#-����� (�������) ��-���� #��� ��")�7-
����@ "������-@�� ���@������@ ���������� ��"��! /��== )�KG,
�>��=�����3 ��"-����$ !������� � �������@ #��/���-@��$ �����-
����� ��! �-� ���! ��/���")�� (O������, 1977; B)�#�-��-@���,
1982). %������ � )�#-����� )�K����� ��-���� ��"���?� <�"�-
�����)� � ���������)� ��������������, =�#�������3 ��"-���3 �
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��-� � �������� �! ���������3. O�=������=�-�����3 � /-�#��3
)����-�����, >������ � )�#-�����, �-� <�"������� � ����������
)�KG� ��-���?��3 =� ������K���? �4��>��/� � ���4��>��/� 4���-
/��������/� )���>�-�")�, ���������� �=��#�-����! /��== <��)��-
���, ��#��7���? ��! �-� ���! ��>������� (L������, C�)���, 1988;
Hochachka, Somero, 2002).

�-�#��� ��)����@, ��� )����)�-@��3 ��-� ���������3 )�KG �
��"��! 7������! (�� �����$ � )�--?���� #� ��-�����) ��-������3,
�#���� 4�� ��"-���3 ����-��� (B)�#�-��-@���, 1982) (��>-. 24).

��"��3 �������@ ���������3 4��! )�KG �=��#�-3���3 ��"-��-
��) !��������) �! �������G��: <�"������3 )����-����� �������-
�����3 ���=��)� ������)� ��-����)� �� �������@? =����#���3
������! �)=�-@��� �� 8 #� 40 )/�, ��� �>��=������� >������ ��-
��������. �=�����, ���������� )�KG� ���������?��3 �����)�
������)� ��-����)�, =����#3��)� ������� �)=�-@�� � >�-��
)�#-����$ �������@? �� 2 #� 8 )/�. ����-�>-���� ���������! )�KG
=�������� � 50 ��" )�#-�����, ��) <�"������! (O������, 1977;
Hochachka, Somero, 2002).

����������� ���
������� ��������� #�������

�����������$ ������� =��#����-3�� ���-�" )��<�<���G����-@-
��! � )���>�-������! !������������ )�KG 7������!, �>-�#�?-
��! �����-@��)� !�������������)� #��/���-@��$ ���������� �
4���/��������/� �>)���. ����� ���>������� ���$������� /�-���-
��/�) )�--?���) � -���?��) ������)�), #-3 ������! !������-
��� ��)�$ ������$ ���#� >��=�"�������! ������@ 4���/��������-
/� )���>�-�")� (
�-@���, 1968, �����, �����, 1988). ���)� ��/�,
��7��� <���G����-@��� � )���>�-������� ���>������� =������
)����-����� #��/�! >��=�"�������! � =�"�������!: /-�#��) )�K-
G�)-�##������), �)���?��) ������� �������, )�KG�)-�##����-
��) �-�K�� �����>��"��!, � ���7� )�KG�) =��/�?��! 7������!
(�-�=�, �������, 7���-��-����, /�-�/� – =��#�������-� =�-��>�-
"@3� � ��������� #��/�� 7�������).

��������!�� ����	�
�. � /�-�����/�! )�--?���� ��)���� ��-
)�$ ������$ ���#� ��#��! >��=�"�������! ������@ 4���/��������-
/� )���>�-�")�. ( ���������, ������@ ������������� #�!���3 ��-@)�-
��� ���-@ 7� ������$, ��� � >�����=-���?��! -�����$. %�-@K������
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/�-�����/�! )�--?���� �=���>�� ��=�-�3�@ #-���-@��� )�K��-
��� ��/��"�� >�-@K�$ �������������. ��� )�/�� �����K��@ � >��-
���� ���������)����� =���#��7���3 � �����K��@ #-���-@��� ��-
�������� )�/��G�� (�����-@�� ���3� ��-�)�����), ��=�-@"�3 #-3
4��/� �����>��"��$ #-3 7������! ���������$ ��= =-�����3. ��-
K����3 �����)� 4��! 7������!, � ���7� �! 4���/��������$ �>)��
�>-�#�?� �3#�) �����������! ���>�������$.

�����-����� )����� ��-@)��� �)��� �����>��"��� ��������: �
)���>�-������$ ����� "����3 ��� =�#�>�� �-����)� =���/�
(Mommsen et al., 1981). ( ����7��) � ���������) )�K����! �-�-
3! )����� =���>-�#�?� =��G���� �4��>��/� 4���/��������/� )�-
��>�-�")�, � #-3 ���������/� �-�3 !��������� #�)���������� ���-
4��>��/� )���>�-�")�. ( �������� ��>������ ���4��>��/� 4���/�-
�������/� �>)��� ��=�-@"����3 /-���/��, ���G�����G�3 ������/� �
)����$��$ )����-����� ������)� � �/� "�=���)� � =�"�������!
7������!. ( �������� ��>������ �4��>��/� )���>�-�")� � )�K-
G�! /�-�����/�! )�--?���� ��=�-@"�?��3 >�-�� � >�-@K�$ =�- ���-
>�#��! �)������-��, ���#� ������! ��7��3 ��-@ ����#���3 =��-�-
�� (Mommsen et al., 1981; L������, ��)���, 1988).

��=�-@"������ )����$��$ )����-�����$ ��-@)���� ���>�#��!
�)������-�� � >�-�� � �������� ��������� 4���/�� #-3 #�-@��!
)�/��G�$ ��=�)����� �����G�? � 4���/��>��=������) ���#��)��!
���������! )�/��G�$ -�������! ��>. �#����, � -�������! #�)�-
����?��3 ��-@ � ��=�-@"������ ���>�#��! �)������-�� ��� 4���-
/��������! ��>������� ����#���3 �� =��-���, � �-����� (Hochachka,
Fields, 1983; Hochachka, Somero, 2002). ( )�KG�! /�-�����/�! )�--
-?���� <��<�/���) �-�7�� ��/����<��<��, �>��"������ ������/�
����-�"������3 ��/����<��<�����"�$.

�-�#��� ��)����@, ��� /-�#��3 )����-����� )����� ��@)���-
/�� � ��-@)����, �>��=�����?��3 ���������� #��7���� � ��#�, ��-
��������3 ���>���$�� >�����: �� 0,1 #� 0,2 �. 
-3 /-�#��! )�KG
4�� ����@ >������ ����������, ���>!�#�)��, =�-��#�)�)�, #-3 ��-
�������/� #��7���3 #����! 7������!. ���-@ >������ �������-
��� )�KG /�-�����/�! )�--?���� ���>��� >�-@K�! 4���/�����.
'-�#��� )�KG� >��=�"�������! �, � ���������, /�-�����/�! )�--
-?���� �����-@�� ��-���?��3 =� ������� �� /-�#��$ )����-�����
=�"�������!. ( /-�#��! )�KG�! 4��! 7������! ��#��7���3 ���-
=�)��"�� � — >�-��, ������$ >�-@K� ��/#� �� ����������3
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(B)�#�-��-@���, 1982). ��#�<���G�� ���=�)��"���, �������?-
��/� � ��/�-3G�� )�K����/� ���������3, ��3"���, =�-��#�)�)�,
�� �=�G�<���$ ���������-@��/� ���� � 4��! 7������!. ����) �>��-
"�), ��)=-��� )��<�-�/������!, <�"��-�/������! � )���>�-����-
��! ���>�������$ )����-����� /�-�����/�! )�--?���� �>��=���-
���� �) �����>��"��$ ��= =-�����3 � ���>���$�� ������$ ���-
���@ 4���/��������/� �>)���.

������������� ����	�
�. 
������������ )�--?���, � ��-
-���� �� /�-�����/�!, �>-�#�?� ��"��$ #��/���-@��$ ���������@?
�, ��� �-�#�����, ������@ 4���/��������/� )���>�-�")� � ��! ��-
������$. O�� 4��) )��/�� /��==� /-�#��! )�KG #�����������!
)�--?���� �=���>����@? � )�#-����)� #-���-@��)� ���������?.
� ����)� ��=� �����3��3 )�KG�-�##������, �)���?��� �������
������� #����! 7������!. �-�#��� ��)����@, ��� � 4��! ��#��
)�--?����, =�)�)� /-�#��! )�K����! ��-����, ��#��7���3 � =�-
=������=�-������, ���>!�#�)�� #-3 >�����/� ���������3. �#��-
�� #-���-@��� ����������, =�� =�)��� ������/� ������� ��������
�#��7���?��3 "������)�, �>��=��������3 /-�#��)� )�KG�)�.

O�� )�#-����) � #-���-@��) ����������, ������� )�7�� =��-
#�-7��@�3 )��/�� ����, )�KG� =����>-3?� )�-� 4���/��. O��#=�-
-�/����3, ��� "�)�����-@��� )�KG� =��-� ���������3 =���!�#3� �
�����3��� «"�G�=-���3», �"����?���, ��� �����3��� ���������3 �
#�-@��$K�) =�##��7������3 "� ���� ��>�-@K�! 4���/�����. Z�"�
����-�>-���3 )�KG-�##������� � #�����������! )�--?���� ����@
����3���� � )�7�� #-��@�3 ����)� (B)�#�-��-@���, 1982).

� ��������! )�--?���� (��=��)��, )�#�� Mytilus edulis) ��"-
��� 4���/������ �� ���������� )�KG�-"�)�����-3 ��3"��� ���-
7� � ���4��>��)� ��-���3)�, � ������� ����� =�=�#�?� 4�� 7�-
������. &�����-@��� )�--?���, ��� ��)���-��@ ��K�, � �=��#�-
-����! ��-���3! (=�� ���4��>��"�) �=���>�� � =����-?����?
�4��>��/� 4���/��������/� )���>�-�")� �� ���4��>��$ (L������,
��)���, 1988; Hochachka, Somero, 2002) � ��"��� 4���/������ #�-
-�?� ����� =����-?����� )���� ����������).

(�
��������. 
-3 )�KG �����>��"��! ���7� !��������� ��-
������� ��7��� ���>�������, ��3"����� � �! ��������) � <���G�-
����������), =��7#� ���/�, � ��-�$ ���������3. ( ���>�-@K�$
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���=��� 4�� ��������3 � )�KG�)-�##������) �-�K��, �������
)�/�� ��"�����@ "������-@��? ��-�. ��K����) ��-����) �-�K��
���>� �-� �)��� ���$������� =������� ���=�-�7����. ( 4��) �-�-
��� )�K����� ��-���� �#�� �� =���--�-@�� ��=���-���? ��"#�-
���)�$ �)� ���K��$ ��-�, � =�# �/-�). 
����3 ���>������@ #���
)�KG�) ���>� >�-@K�� )�!��������� =���)�������: =������3
)�KG� � �>`�)� �-�K�� �)��� >�-�� �������� ��-���� � >�-@K��
�! ��-������� =� ��������? � =���--�-@�� ���=�-�7����)� ��-
-����)�. ����� �������� �##������ �-�K�� =�"��-3�� ��"�����@
��-� =��)���� � #�� ��"� >�-@K�?, ��) =�� =���--�-@��) ���=�-
-�7���� )�K����! ��-����.

��� �#�� ��7��� ���$���� )����-����� �����>��"��! ��3"���
� ���>������3)� �! �������G��. � 4��! 7������! ��3 )�KG� ��-
����������3 -�K@ �����-@��)� �-� #�7� �#��) ������), >-�/�#�-
�3 ��)� ��� <���G�������� ��� �#���� G�-��, � /��#�G�3 �������
��"#����3 =�� =�)��� �")�����3 ������� ������! �)=�-@���. O�
4��$ =������ �#�� � �� 7� )�KG� )�7�� <���G���������@ � ���
)�#-����3, � ��� >�����3, � "�����)���� �� =�-����)�$ �)=�-@��-
G�� (B)�#�-��-@���, 1982).

����
����. �����-����� ������)�! �)�?� �3# ���������-
��! ���>�������$, ��3"����! � �! <���G�3)� =�� ��"-����! �=�-
��>�! =���#��7���3. ���-����� )�KG� � ������)�! ��"#�-3?�-
�3 �� #�� �������! ��=�: -�����-@��� � )�KG� ����������$. ��7#�
4��)� ��=�)� )�KG ��� "������-@��! ��"-���$, !��3 �! <���G��-
��������� "�)���� ��-������3. �������� ��"-���3 )�7#� ��)�
�=��#�-3?��3 )���>�-������)� ���>������3)�, =��7#� ���/�, �=�-
G�<���$ 4���/��������/� �>)���. ( ���������, � )�KG�! �������-
���$ ������)�!, �����K�?��! =��7��, 4���/��>��=������ � ����@
>�-@K�$ ���=��� "������ �� /�#��-�"� <��<�/���� (��/����<��<�-
��), � ���7� ���4��>��/� /-���-�"�. ���G�����G�3 ��/����<��<���
� )�KG�! ������)�!, � ���������, � )����-����� ����������$ ����@
������3 (	���-��, 1983) (��>-. 25).

( ��-���� �� )�KG ����������$, -�����-@��3 )����-����� ��-
����)�! =���=���>-��� � 4<<�������)� <���G����������? � �4��>-
��! ��-���3!. ( ��3"� � 4��$ ���>������@?, � ��������! ������-
)�! -�����#�/�#��/���"� � -�����-@��! )�KG�! =���������� =�--
����@? ���-?���� �" )���>�-������! =��G�����, � ����-���-@��-
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������������-@��$ >�-��� �� ���)3 �4��>��/� <���G����������3
)�KG =�##��7������3 "� ���� ���������� a-/-�G���<��<��-#�/�#-
��/���"� (L������, ��)���, 1988).

(�7��� ���>������� 4���/��>��=�����3 -�����-@��! )�KG
������)�! ��3"��� ���7� � =��#�-7���-@����@? =�-���. O�� ��-
#�-/�) =�-��� (���-� �#��/� ����) ��������! ������)�! (��=��-
)��, ��, =��-) ���������) 4���/�� �-�7�� �/-���#�: ���/�-�"� �-�
/-���/��. ���)� ��/�, � 4��! ������)�! <���G�������� )�!���")
���-���3 G��-� ������>�����! ���-�� "� ���� ������$ ����������
=���������>����-�"� � )�KG�!, ������3 #�=�-����-@�� �>��=�-
������ � �������) ����� ��>������)� 4��� )���>�-������$ G��-.
� ������)�!, �#�=���������! � #-���-@��)� =�-���, � ��������
4���/��������/� ��>������ ��=�-@"����3 �)��@ �/-���#�� � 7����,
�-� ��-@�� 7���. ��7#�$ �" 4��! )�!���")�� )�7�� ��=�-@"�-
���@�3 � �#��/� � ��/� 7� 7������/� � "�����)���� �� #-���-@��-
��� =�-���, ��� 4�� �)��� )����, ��=��)��, � �������.

( ����K���� =�-��� ������)�! �-�#��� ��)����@, ��� ��-� �
)��/�! �" ��! (>�>����, ������", �������) ������� �")�!�� ���-@-
�� ��>�-@K�3 � ��7#�� ���������� =����!�#�� � ����� �� ������$
�)=�-@�, �� � )�-��! ������)�! ()�!, ��, =��-, 7����, ��)����,
��������! �-�=��) ���-@3 �����K�?� �� 100 #� 1000 �")�!�� �
�����#� (B)�#�-��-@���, 1982). ����3 ������� �-�K��) ����-
��3 #-3 =��!�7#���3 ��#�-@��/� ������/� �)=�-@��, ������-���?-
��/� ��7#�� )�K����� ����������. O�4��)� � )�-��! ������-
)�! ������� �)=�-@�� =��!�#3� � )�KG�) � )��@K�$ �������$,
��) =����!�#�� ����������. %�-� =���"���, ��� � ��������! �-�-

��%&�+� 25. ��#��7���� ��/����<��<��� � )�KG�!
��������! >��=�"�������! (	���-��, 1983)

U������� ��KG� ��/����<��<��

�����$ ��� �-�K�� 13,7
%�?K�� 16,0

��"����� ����������$ 37,4
 ���-@�� 24,3

������� ����������$ 21,0
���-@�� 20,0

O�-���$ ������ ������� 39,0



144

��3! �� ��7#�$ ������$ �)=�-@� ������)�� �����K�-� #� 40 �")�-
!�� ���-@��. �����#��, ��� ����3 ������� )�K����! ���������$
���>��� �/��)��! 4���/�����. �-�#��� ��)����@ ��7��$K�? ���-
>������@ -�����-@��! )�KG ������)�! — �! ���������� =����-
!�#�� � ����� �� ����37����.

� 4��! ������)�! )�KG� /��#� =�����=-3?��3 �� � ���-@3), �
� ������ /��#�. ,�� )�KG� �>��"�?� �������-@��? � /���"����-@-
��? /��==�, �������, �������3�@, )��3?� <��)� /��#�, ��� ��"�-
���� ����37���� �=��#�-����$ /��==� -�����-@��! )�KG. ����)
�>��"�), � ������)�! ���������� -�����-@��! )�KG ���������3
� �")�����3 <��)� /��#�. O�4��)� 4-�������? /��#@ -��3��/�
������)�/� ��������?� � )�!��������) ��G�--3����), ������$
<���G�������� >-�/�#��3 =����3���)� =������ 4���/��. �������3
����@ )�K����$ ��>��� �� ���)3 =�-��� ��3"��� � =���#�-����)
��=�����-���3 �")�!�) ���-@��, ������� �>��=�����?� #��7����
� ��"#�!�.

O������-����� ���>������� �������3, <�"��-�/������$ ��/�-
-3G�� � )���>�-�")� )�K����$ �����)� ������)�! �>��=���-�
�) ���>�-�� ������? ���#� ��"�)��! >��=�"�������! ��������-
����@ 4���/��������/� �>)���. ��>���$�� ������$ ������@ 4���-
/��������/� )���>�-�")� #��� ������)�) ����@ )��/� =���)�-
����� � =����#��! ��-���3!, ��� )�7�� �-�7��@ �#��$ �" =�����
�! �/��)��/� ��#���/� ��"���>��"�3 � ��-����-@��$ ���-�������.

&��!�	0�� #�������

��K����3 �����)� )��/�! =��/�?��! 7������! �>-�#��� �3-
#�) �����-@��! ���>�������$, =���7�?��! ����$ 4<<���������@?
� ����K���� =���)����� =��7���, =��7#� ���/�, �! ������. ( ��7-
#�) �-���� ���@ �#�� � �=�G�<������! �����! �������3 � <���G��-
��������3 )����-�����, ������� �>��=�����?� 4��) 7������) ���-
>���$��� �=���>����� � =��7��). ��>�-�� �#�����-@��� =��)�-
�� )��<�<���G����-@��! � )���>�-������! �#�=��G�$ ��)�����
���#� =��/�?��! ������)�!: >-�!, 7����-��-�����, �������.

%����. %-�!� � ��"������ �=���>�� �����K��@ =��7��, =����-
K�?��� ����� � 50 ��" #-��� �! ��-�. ��>�-�� =���"���-@��)
��/-3#�� ��������� ������ =��7�� � ��������! ������)�! � �
��-�����. � )���� �#�����-@�� ��"-���3 � � ����K���� ����!
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=���)����� =��7�� ��� ���������, =��@ ��������3, �������@ =��
������ �� ��>������ � #�. (B)�#�-��-@���, 1982) (��>-. 26).

��%&�+� 26. ��!��������� !������������� =��7���
� )���� � ������)�! � ��-����� (B)�#�-��-@���, 1982)

%-�!� U��-��-��� ������� R�-����
(Pulex) (Athous) (Schistocerca)

����� ��-� 0,49 )/ 40 )/ 3 / 70 �/
(����� =��7��, �) 20 30 59 60
O��@ ��������3, �) 0,075 0,077 4 40
�������@ =�� ������,
�)/� 190 240 340 343
(��)3 ��������3
(���)3 #� ������), � 0,00079 0,00064 0,00235 0,233
���������, �)/�2 241000 374000 14500 1471
��������� ������-
��-@�� ��������3
��-� �37����, g 245 382 15 1,5

�" ��>-. 26 �-�#���, ��� #-3 7������/� ����$ )����, ��� >-�!�,
���)3 ������ ������-3�� )��@K� 1 )�, =��@ ��������3 ������-3��
-�K@ 0,75 )), � ���#��� ��������� � )�)��� ������ =����K���
2000 )/�2, ��� ������������� =��)���� 200g. �#���� )�KG� ��
�=���>�� ��������@�3 ��� >����� �, �-�#�����-@��, >-�!�, ��!�#3
�! =����#����! ��>-. 26 !������������, �� )�7�� =��/��@ ���, ���
4�� �)��� )���� � #�$������-@�����.

���"�-��@, ��� 4�� ������)�� #-3 =��7�� ��=�-@"��� =���G�=
����=�-@��: "�=����� 4���/�? � �=��/�$ >�-����$ ��������� (��-
"�����$ ���	�	�
�), =� ����) )�!��������) !�������������) ��-
=�)���?��$ ������. ,�� ��������� ���=�-�7��� � ��������3 "�#-
��! ��/. �7���� ��"�-��� ��������-3���3 =�� =�)��� ��������-@-
�� )�#-����! )�KG, � �/� ����37���� =����!�#�� ����@ >����� �
�.=.#. >-�"��) � 100%. �=��/�3 ��#��� � 4��) �-���� ��=�-�3��
��-@ ����=�-@�� � ���>���� 7������)� ����@ >�-@K�� ���������,
���>!�#�)�� #-3 =��7��.

��
-0��
��. ��K����3 �����)� 7���-��-���� ���7� �)���
�3# �=�G�<������! ���>�������$, �>��=�����?��! 4��) ������-
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)�) �=���>����@ � �����-@��) =��7��). U���-��-����, -�7�
�� �=���, >�" ������3 ��/ )�/�� =�#=��/����@ �� ������ #� 30 �).
O�� 4��) � )�)��� ������ �� ��>������ ��������� )�7�� #����-
/��@ =���� 400g. ����� =��7�� ��")�7�� >-�/�#��3 ���>�����-
�3) �������3 /��#��! ��/)�����: ��-���? �=�G��-@��/� �����=�
�� =����) /��#��) ��/)����, ������$ �/���������� ����������
���=��$ =��/���-@��$ )�KG�, ��� =����#�� � ���-�����? �� ��-
=�37���3 � � ���/� ��� <���G�������� ��� =��7���. O�� �����-@-
"������ �����=�, �/��������?��/� ���������� =��/���-@��$
)�KG�, ��-� 7��� �/�>����3 �� ��-���) � ����=-����3 � 4��$
)�KG� 4���/�3 ��"#��� )/�������? ��-�, ���>!�#�)�? #-3 ����-
�� ������)�/� �� ��>������. �������-���, ��� � )�)��� ��-���
G���� �37���� 7��� =�#��)����3 =��)���� �� 0,6 )) ���/� "� 0,5
)�.

,��/� ���)��� ��#��������� #-3 ���������3 =��/���-@��$
)�KG�. �����#��, ��� ��")��� 7���-��-���� (��� � >-�!�) �-�K-
��) )�-� #-3 ��/�, ���>� �/� )����-����� )�/-� =��#��@ ��-�
���>!�#�)�� ��������� "� ���-@ �������$ =��)�7���� ���)���. (�-
!�# �" 4��$ �����G�� �>��=��������3 )�!���")�) � ��#� ����=-�-
��3 4���/�� � =��/���-@��$ )�KG� 7���-��-����, � #-3 >-�!� – �
��#� 4-�������$ >�-����$ ��������� ��"�-���.

����!�. ���#� =�"�������! �, � ���������, ���#� )-���=���?-
��! ���7� ���@ ��#�, �=���>��� �� ����@ ������� =��7��. ( ��-
�������, =��#�������-@ =��)���� )�-�$ /�-�/� – =����#-�7���$
� =�-��>�"@3��), �>-�#��� �����#��)� =��7��)�. ,�� ��>�-@K��
���=������� 7������� )����$ ���-� 250 /, �=���>�� =��/��@ � )�-
��� �� 2,25 ), ��� � ��� ��"� ��K� =��7�� � )���� � ��-�����.
����3 �=���>����@ /�-�/� ��3"��� � �! ���=��)� =��/���-@��)�
)�KG�)�, ������� ������-3?� =���� 10% �� )���� ��-�, ��� =�-
��� � #�� ��"� >�-@K�, ��) � ��-�����, � ���7� � �������=�G��-�-
"��������) � ����K���� =��7��� ��������) ��-�, =��7#� ���/�
����������$.

�-�#�����-@��, ��"-����� �=���>� =��7��� � ��! �-� ���!
7������! �>��=�����?��3 ��)>���G��$ ��"��! )�!���")��: ��
�������������! ���>�������$ �������3 ��-� =��/�?��! ��/���"-
)��, ���>�������$ )�K����$ �����)� � �� )���>�-�")� #� ����-
�����! �=�G�<������! #-3 ��7#�$ /��==� 7������! �#�=��G�$,
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��3"����! � ����)�-3G��$ � �����)� 4���/�� � )�KG�!, � ���7�
<�"��-�/������$ ��/�-3G��$ 4���/��������/� �>)���. �����#��, ���
�=���>����@ 4��! =��)���� � ���-@ )����) =��7��) �-�7�� ��7-
��$ =���#�������$ ���>������@?, ��"#�?��$ �=��#�-����� =��-
�)������� #-3 �>�����-�$ ���=������! #7��/-�$.

%������ � �������� ��5/� ����������� #�������


�<<����G������ )����-����� �� >������ (>�-��) � )�#-��-
��� (�������) )�K����� ��-���� ���>�-�� �����-��� =��#����-
-��� � =�"�������!. �����#��, ��� ��������� 4�� #��! ��=�� )�KG,
�>��=�����?��� ���@�������� ��-� � =��#�-7���-@����� �! ��-
�������3, =�"��-3�� 7������) ��������-3�@ ��"-����� ��=� #��-
7���$. � >�-@K������ =�"�������! 4�� #�� ��=� )�K����! ��-�-
��� �)�K��� � ������� )�KG � ��"-����! ������K���3!, � � ��>
��� -���-�"����� =���������� ��"#�-@�� (O������, 1977; B)�#�-
��-@���, 1982; �"���?�, 1992, 2003).

��#-����� ���-����� )�KG�, �>-�#�?��� �4��>��) ��=�)
4���/��������/� �>)���, �=���>�� =��������@ #-���-@��� ��/��"-
�� =�� ��������$ �������� ���������3. ,�� )�KG� �>�-@�� ���-
��-3��"�����, #-3 ��! !��������� ������3 ���G�����G�3 )���!��-
#��$ �, �-�#�����-@��, ���������@ ����-���-@��! <��)�����, � ���-
7� ��#��7���� G���!��)��. ������$ G��� )�#-����! )�K����!
��-���� ��3"�� � ������$ ���G�����G��$ � ��! )��/-�>���, "�=���-
?��/� ���-���#. � 7������!, �����K�?��! #�-@��� )�/��G��,
��=��)�� ���G�� — =�����-�����! ���$������! =-��G�� �� �/��)-
��� ������3��3, ��#��7���� >�����! )�K����! ��-���� "����-
��-@�� ��K�, ��) � #��/�! ��>. 
-3 �>��=�����3 ��/� �-� ���/�
�=���>� #��/���-@��$ ���������� 7������/� ������������ "����-
��� �)��� ���7� -���-�"�G�3 4��/� ��=� )�KG. �=��)��, � ��>
)�#-����� )�K����� ��-���� -���-�"����� � ��$��� >�����$ -�-
��� � =�������?��3 �#�-@ ���/� ��-�, ��� =�"��-3�� 4��) )�KG�)
� ���>�-@K�$ 4<<���������@? ����������@ � -���)�G��.


-3 >�����! ���-����! )�KG !��������� ���4��>��$ ��= )�-
��>�-�")� � =���>-�#����) �/-���#��/� �>)��� � �������� �����-
���� 4���/��. �#����, )�#-����� � >������ )�K����� ��-����
��-���?��3 �� ��-@�� ��=�) 4���/��������/� )���>�-�")�, �� �
!��������) ���������-@��$ ����������, =����-@�� /-����� ��-����
��3"��� � ���>������3)� ���������3 4��! )�KG. &�/��� G�=� )��-
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"��� � 4��! #��! ��=�� )�K����! ��-����, ���7� ��� � �37�-��
G�=�, ��#���?��3 ��"��)� /���)�, � 4�� �"������, ��� #����� >�--
�� �)�?� ��"��? =�������?, � �-�#�����-@��, � =������������-
��? ���������. ,�� ��-���3 �-�7�� ������$ ��"-����/� !��������
���������3 #��! ��=�� )�KG.

%������ )�K����� ��-���� �>-�#�?� ������$ �������@? ��-
�������3 � >�����$ ���)-3�)���@?. ,�� )�KG� �/��?� ��K�?-
��? ��-@ � ��=�-����� ��"��! )�K����! ���������$, !�������-
��! #-3 >�������/� =-�����3 � ��> �-� =��7��� � ��"�)��! 7�-
�����!. ����) �>��"�), ��� �-� ���$ �=���> =���#��7���3, � ���-
������, �=���> =-�����3 � ��>, ��3"�� � ������K����) � -���-�"�-
G��$ >�����! � )�#-����! )�K����! ��-����.

����) �>��"�), #��/���-@��3 ���������@ 7������!, >�#��� �#-
��) �" ��7��$K�! <�������, ���"���?��! �-�3��� �� ������@ 4���-
/��������/� )���>�-�")�, ����������� #�=�-�3�� ��K� =��#����-
-���3 � =����G��-@��$ )������� ��/���")� 7������! � ��"-��-
��! ��-���3! � �����3��3!. ,���/��������3 ����)���@ ��"-����!
��#�� =�#��7����� � �")�����3 �����3 �������/� �>)��� � ��! �-�
���! 4��-�/������! ��-���3! ���#���-@����?� � "������-@��$ =�-
���G��-@��$ )������� �����)� 4���/��>��=�����3 � ��"-����!
7������!, ��"�����)� �� �! �������)������/� �������. ���������-
��$ ���>������@? �������/� �>)��� 7������! �-�#��� ������@
�/� �����-3G�? � ������) ����#�����/� )���>�-�")�. ��"-����$
������@ 4���/��������/� �>)��� � ��! �-� ���! 7������! �����-
-����� � ���>������3)� �������3 � )���>�-�")� �! )�K����$
�����)�.
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,��-�/������3 >��4���/����� ��� ��"#�- 4��-�/������$ >��!�-
)��, ���-�"����� ���>������� 4���/��������/� )���>�-�")� 7�-
�����!, �>���?��! � ��"-����! 4��-�/������! ��-���3! � ��=�-
����?��! �-�3��� ��� ��)=-���� =����#��! <�������, ��� � ��-
#�-@��! )��3?��!�3 ��)=������� ���#�. �=���>����@ 4���/���-
�����/� )���>�-�")� �#�=�������@�3 � ��"-����) ��=�) =����#-
��$ ���#� �-� � ��"#�$����3) ��/� �-� ���/� <������ �#�����-@-
��. ��"-����� 4��-�/������� <������ ��"���?� �")�����3 �� ��-@-
�� �������� )���>�-������! =��G�����, �� � �! ��=���-������� �
!��������.

( �#�=��G�3! ��/���")�� � ��) �-� ���) <������) ���#� �-� �
��)=-���� =����#��! <������� �������?� =���������� ��� )���-
>�-������� �����)�. O�� 4��) )��3���3 !������� 4��=������ /�-
���, �������@ >��!�)������! ����G�$, ��-������� � ���������@
<��)�����, ����-�"���?��! ��#�-@��� "���@3 )���>�-�")�, ��-
���3��� )�)>�����! ��������, /��)���-@��$ ������-@ )���>�-�-
�����! =��G�����, ���>������� <�"��-�/������$ ��/�-3G�� 4���/�-
�������/� �>)���. '-����3 ���>������@ �#�=��G�$ 4���/��������-
/� )���>�-�")� 7������! � ��"-����) ��-���3) ���#� – ��)=��-
�������3 ��=���-������@ �")�����$ ��! �-� ���! =���)�����. ,��
���>������@ =�"��-3�� �/-�7����@ ��"��� ��"#�$����3 ��#�-@��!
4��-�/������! <������� �� 4���/��������$ �>)��, ��� �=���>����-
�� � �������) ����� ��7����)���� ���>�$ � >�-�� K�����) #��-
=�"��� ���K��! ��-���$.


�� �������! ������/�� 4���/��������/� �>)���, ���$��������
=�$��-����)��) � /�)�$����)��) 7������), =��#�=��#�-�-�
��)=-��� �#�=��G�����! )���>�-������! )�!���")��, �������
=�"��-3?� 4��) ��/���")�) �����������@ � >�-@K�) #��=�"���
���K��! ��-���$. ��-� )����)�-���-� (� =����? �����#@ >�-��)
=�$��-����)��! �=���>�� "������-@�� ���@������@ ���? �����-
���� (��-?��3 � =�������? ���������) =�# ��"#�$�����) ��! �-�
���! <������� ���#�, �� � /�)�$����)��! �������$ �#�=��G���-
��$ )�!���"), ��3"����$ � ����@ >�-@K�)� 4���/������)�, ��-
=���-�� �� =�##��7���� =����3����� ��)=������� ��-�.
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(�7��$K�) ��"#�-�) 4��-�/������$ >��4���/����� 3�-3���3
=����-?����� )���>�-������! =���$ =�# ��"#�$�����) <�������
���#�. ��/�-3G�3 ����/� ��=� ��������-3���3 �>���� =�� ��#�-
��-@��! �")�����3! ���K��! ��-���$, ��=��)��, =�� =���!�#� 7�-
�����! �" �4��>��! ��-���$ � ���4��>���, ��� �-���� "� ��>�$
=����-?����� ����-���-@��/� ��=� )���>�-�")� �� ���4��>��$
=��@ �����=-���3 �/-���#��. ,��� =��)�� #�)���������� �#���-
��-@��? =-���������@ )���>�-������! =���$ 7���! �������.

B�����$ �=���� �����G�$ )���>�-������! ������� 7������!
�� )��3?����3 ��-���3 ���#� -�K��$ ��" =�#��������� �#�? =-�-
��������� �>)��� �������. ����) �>��"�), )���>�-������� �#�=-
��G�� � ��"-����) ��-���3) ���#� �, =��7#� ���/�, �#�=��G��
4���/��������/� �>)���, =�"��-3?� ��/���")�) �����������@ �
��)�! ��"���>��"��! ��-���3! ���#�, ����� �����)����)�! �
7�"�@?. �������� "�����)������� 4���/��������/� �>)��� 7����-
��! � ��"-����! 4��-�/������! ��-���3! =�"��-3?� /-�>7� =��3�@
���>������� )���>�-������$ =-����������, ���$�������$ 7���)
��������).



151

&���������

$��������
� �.+. 1975. �-����, )����)�-���-� � ��)=�������. &.: ����.
253 �.

$��������
� �.+. 1985. �����������@ �-���� � >�-��. &.: ����. 317 �.
$�������� %.$. 1987. (-�3��� ��)=������� �� =����>-���� ���-���#� "���-

#�K�)� ��#�7��$ <���-� // ����/���". �. 18. �. 308–312.
$�������� %.$., &������ !./. 1987. ,���/��������$ �>)�� � �>)�� � ��)=�-

������$ �=��)�) ��"����3 �@?�� // U���. �>�. >��-/��. �. 48. �. 525–531.
$�	�
� $.0. 1975. ������������@ �>)��� � =�������#��! #�����������!

)�--?���� // ,��-�/�3. �. 1. �. 10–20.
$��	"��� 4.5., �
�
���� $./. 1976. ,��-?G�3 ���=��������! �����). �-

����>����: ����. 207 �.
$����	�� �. 1925. ��-����������� "����� � >��-�/������$ !�)��. �.: &.:

'���"#��. 123 �.
6����7
�� 8.9. 1960. ���-�)���"�G�3 � /�=����� � �� <�"��-�/������$

)�!���"). �.-&.: �"#-�� � ����. 216 �.
6����7
�� 8.9. 1970. 
���)��� =���K���3 ��"����������� ��/���")� �

�#�=�����! ����G�$ �� �-������) ������ � =��G���� �#�=��G�� � /�-
=����� // ��=�!� <�"��-. ����. �. 1. �. 70–88.

6����
� /. 1937. �������� ����� ��!�������� <�"��-�/������! <���-
G�$. �.-&.: ����.

6�����	7�� �.!. 1944. ������ ��������-@��$ �����)�� >��=�"�������!.
�.: ���. �����. 492 �.

6�������
� :./. 1975. %��-�/������� )�)>����. '�=���"� � <����. �.;
����.

6����� �.+. 1986. �#�=��G�� )�����! )�--?���� � �")�����3) ��-������
���#�. &.: ����. 214 �.

6
��7��
� �.!. 1972. O��� =���=���>-���3 )�-��! )-���=���?��! � /��-
��) ��-���3). �.: ����. 200 �.

����-;
 +.;. ������ =� !�)������$ #���)���. &.: L�)�����"#��. 178 �.
�	����� ;.;. 1950. ������������@ �>)��� � ��)=��������3 �#�=��G�3 //

U���. �>�. >��-�/�� �. 11. �. 367–380.
�	����� ;.;. 1956. ������������@ �>)��� � =������ =����>����� ��>.

�����: �"#-�� %�-����. ��-��. 256 �.
�	����� ;.;. 1961. ���� #����� �> ������������� �>)��� � ��> // (�=�.

�!���-. �. 1. �. 157–165.
�	����� ;.;. 1983. ��)=��������$ ��4<<�G����@ (��-'�<<� � ���������

��������� � >��-�/�� // U���. �>�. >��-�/��. �. 44. �. 31–42.



152

����	�	�
�� 9.;., 8
�	� $.$. 1985. ������)���@ �������� #�!���3 =��-
���$K�! �� ��)=������� � ���� ��-� // U���. �>�. >��-�/��. �. 46. �.
165–173.

����	�	�
�� 9.;., 8
�	� $.$. 1994. ����#�����$ �>)�� � �-���� �)<�>�$ /
/ �"�. ��. ���. >��-. �. 1. �. 81–92.

;���	�
� �.'., /
���	� �.<. 1983. ���!�# 4���/�� � =�-��� � "�����)���� ��
���� ��-� =��G // ���>�. =��>�-�. ��). =� �"��. )�/��G�� =��G. � 15. �.
66–82.

;������� �.5. 1977. ,��-?G�3 �#�=��G�$ ���3?��! 7������!. &.: ����.
190 �.

;	���
� '.�. 1970. ������)������� =���=���>-���$ �-��������/�! � 7�"-
�� �� ��K�. �.:  ����. 276 �.

/��	� �.9., $���
�
�� 9.'., &������ !./. 1989. �#�=��G�� 4���/��������-
/� �>)��� � ��>: �-�3��� �������� =-�����3 ��)=������� �� G���!��)-
��? �����)� ���-����! )�KG // 
��-. � ����. �. 308. �. 241–246.

/��	� �.9., $���
�
�� 9.'., &������ !./. 1990. (�"������� �")�����3 G�-
��!��)��$ �����)� � ���>������� �� �������3 � ��> // 
��-. � ����.
�. 315. �.1492–1497.

/���� %.$. 2001. ��)=��������-���)����� "�����)������� ��"����3 =�$-
��-����)��! 7������!. �.: ����. 211 �.

/���� %.$., /���� $.$. 1960. � >�"��")����! !�������������! =��#�--
7���-@����� ��"����3 � 4)>���-�/�� // 
��-. � ����. �. 134. �. 199–
202.

/
���� �.$. 1938. ��������-@��3 �����)�3 >��=�"�������!. �.: ���. �����.
600 �.

/
���	� �.<. 1968. ,���/��������$ �>)�� � 4��-?G�3 7������! // ��=�!�
�����). >��-�/��. �. 66. �. 276–293.

/
���	� �.<. 1978. ,���/��������$ )���>�-�") � ��")��� 7������!: Z�"�-
�-�/������� ������ ������K���3 )�7#� ��)� // U���. �>�. >��-�/��.
�. 39. �. 805–815.

/
���	� �.<. 1981. %��4���/����� �����)����! 7������! � =����!�7#����
/�)�$����)�� // U���. �>�. >��-�/��. �. 42. �. 60–74.

/
��
�� ;.�., 8
�	� $.$. 1980. ������)���@ )����)�-@��/� #�!���3 �� ����
��-� � �����3 ����#�����/� �>)��� // ���)�#���)��� � �������� >��-
-�/������! =��G�����. �.: ����. �. 282–294.

#������� '.6., >������ �.>., :��	� $.�., 6�����-8
�
������ %.9., >�""�

!.;., ������ �.�., ������
� ?.$. 1987. ��-���-3���� )�!���")� �#�=-
��G�� � /�=�����)�� � ���K�! ��/���")��. 1. �����" >�-��� ��=-���/�
K��� � �-����! ��-@���� ��"-����! ��#�� K�-��=�3#� � � /�����G�! //
��-���-3�. >��-�/�3. �. 21. �. 484–494.

@����
� �.!. 1961. &�/��� � ���#G� 7������! � ��-�����. �.: (��K�3 K��-
-�. 178 �.



153

8	�	��� �.�., 8
�	� $.9. 1988�. ������)���@ ��))����/� =����>-���3
���-���#� �� ��)=������� �� ��"��! ���#�3! ��"����3 ��!���������$
���� // ����/���". �. 19. �. 217–220.

8	�	��� �.�., 8
�	� $.9. 1988>. �">����)�3 ��)=������� � �=��)�) ��"��-
��3 � =��#-������ � -������ ���� Oncorhynchus keta // (�=�. �!���-�-
/��. �. 28. �. 164–166.

8
�	� $.9. 1999. ���)�#���)������3 ������ ����G�$ ��/���")�� �� ���-
K��� � ���������� <������. �.: ����. 1988. 272 �.

8
�	� $.9., 8
�	� $.$. 1999. �=���-����, �������@ � )�!���")� =��/���-
�����$ 4��-?G��. �.: ����. 320 �.

8
�	� $.9., ��	�
����	� /.$. 1982. �������@ � ��=���-���� 4��-?G�����-
/� =��G���� ��/���")�� // U���. �>�. >��-�/��. �. 43. �. 3–13.

8
�	� $.9., &������ !./. 1966. (-�3��� ��)=������� �� #�!����  � ������@
��Z � =����# #��>-���3 3�G �@?�� // 
� ����. �. 171. �. 1002–1004.

8
�	� $.$., &������ !./. 2002. ��)=��������3 ��)=����G�3 #�!���3 � -�-
/����! )�--?���� (�ulmonata) ��#�� $rion � Deroceros, �>���?��! �
��=�-3�@� � � �)������$ �-�)��������$ "��� // �"�����3 ��. ����3
>��-. � 5. �. 576–580.

8
�	� $.$., &������ !./. 2004. ���>������� ����� )�-�� �>���������$
Mytilus edulis %�-�/� )��3 // �"�����3 ��. ����3 >��-. � 4. �. 459–464.

8
�	� $.$., &������ !./. 2004. (�"������� �")�����3 =����>-���3 ���-�-
��#� )�#��$ �>���������$ Mytilus edulis %�-�/� )��3 // �"�����3 ��.
����3 >��-. � 5. �. 566–569.

9���
� �.5. 1972. %��4���/����� � ��)=��������$ /�)�����"��. &.: ����.
172 �.

9���
� �.5. 1990. ������ 4���/����� ��/���")�. �. 1. �>��3 4���/�����,
��=-��>)�� � ���)���/�-3G�3. &.: ����. 307 �.

9���
� �.5. 2001. ������ 4���/����� ��/���")�. �. 3. �O>.: ����. 275 �.
9���
� �.5. 2004. ������ 4���/����� ��/���")�. �. 4. ,���/�������� ��/�-

��")� � <�"��-�/�3 ��7�����3. �O>.: ����. 254 �.
9���� �.�. 1959. �=�� �G���� 4��-?G�����/� "������3 ������$ 4���/���-

�����/� �>)��� // U���. �>�. >��-�/��. �. 20. �. 94–103.
9����� 9.�. 1972. (-�3��� ��)=������� �� �������@ )���>�-�")� =�$��-�-

���)��! 7������! // ��=�!� ����. >��-�/��. �. 73. �. 134–155.
9����� 9.�. 1981. ��)=������� ���#� � �������@ 4���/��������/� �>)��� �

��#��! 7������!. ����: ������ 
�)��. 232 �.
������ :.�. 1974. ,���/��������$ �>)�� � ���>�#��7�����! =-����! �

��-@����! �����$ � <������, �/� �=��#�-3?��� // U���. �>�. >��-�-
/��. �. 35. �. 874–885.

�����
 &.�., &������ !./. 1991. ��)=��������� �#�=��G�� )���>�-�")�:
�-�3��� ��)=������� �� ������������ ���$���� -�����#�/�#��/���"�
(�)) �� ���)3 ��"����3 ��"��! ��#�� ��> //  
��-. � ����. �. 319. �.



154

1252–1255.
�����
 &.�., &������ !./. 1995. %��!�)������� )�!���")� �#�=��G�� "���-

#�K�$ ��"��! ��#�� ��> // 
��-. ���#�)�� ����. �. 345. �. 427–430.
���7�
�	� :.6. 1982. (�#��� #�!���� � ���-���#��� =����>����� ��>.

�.: &�/=���=��).  168 �.
���"� #.'. &�=�#� �-������! )�)>���. &.: ����. 1981. 340 �.
��	�
7��� �.;., 6�����	� �.!. 1971. �")��������@ �#�=�����! )��<�<�-

"��-�/������! =��"����� =�-���� � K�����)� � �"��)� ����-�)� // %��-
-�/������� =��>-�)� ������. ��/�#��. �. 5–36.

:
�
����� #.<., :��	� $.�., #������� '.6. 1982. ��=-���$ K�� � #��"�<�-�
� ��/�-3G�3 ���������� /���)� // '�������. �. 18. �. 1749–1762.

:
�
� 9.$. 1975. � "����� =����!����� ��>����. ��-����������� ��=����
����� ��/���")��. �.: ����. �. 181–184.

'���(	� �.$. 1973. %��4���/����� � <�"��-�/�3 =-�����3 ��>. �����-
>����: ����. 154 �.

'���(	� �.$., !�7��
�� %.�., J���"��
�� �.$. 1988. ,���/����� )�K��-
��$ #�3��-@����� )-���=���?��!. �����>����: ����. 158 �.

'���	�
� 6.'. 1977. ��)=������� ��� <����� ��"����3 // (��K�33 ���#� �
��"����?��$�3 ��/���"). �.: ����. �. 7–52.

'����
� 0.8. 1981. �#�=��G�3, ������ � =��<�-������. �.: ����. 274 �.
&������ !./. 1978. ���� � ���=���"��#���� )���!��#��$. �.: ����. 263 �.
&������ !./. 1989. O���G�= )���)�)� 4���/�� � ����/���"� � ����-�"���-

�������@ =��G����� ��"����3 // ����/���". �. 20. �. 117–127.
&������ !./. 1992. ��!���")� �#�=��G�$. �.: ����. 272 �.
&������ !./. 1993. O���G�=� )���)�"�G�� )���>�-�")� � �=��)�-@���

��-���3 ��"����3 ��#�� // �"�����3 ��. ����3 >��-.  � 1. �. 8–15.
&������ !./. 2000�. ��)=��������� �#�=��G��. �.: �"#-�� �'�. 205 �.
&������ !./. 2000>. %��4���/����� ����/���"�. �.: �"#-�� �'�. 264 �
&������ !./. 2003. Z���)���-�/�3 � )�!���")� �#�=��G�����! =��G��-

���. �.: �"#-�� �'�. 215 �.
&������ !./. 2004. ����/����������� ��)=��������� �#�=��G�� <��)��-

��� =�$��-����)��! 7������! // ��=�!� ����. >��-�/��. �. 124. �. 534–
541.

&������ !./., 6�����
�� 4.�. 1997. ����#�����$ )���>�-�") � ��> � ���/-
-�����!: 4��-?G������ � 4��-�/������� "�����)������� // �"�����3
�. ���. >��-. � 5. 571–579.

&������ !./., :����
�� �.;. 1985. ���>������� 4���/��������/� �>)��� �
�����) ����/���"� ��> � �)<�>�$ // U���. �>�. >��-. �. 46. �. 778–785.

&������ !./., :����
�� �.;. 1987. Z������, �=��#�-3?��� �")������ ����-
�3 ������������� #�!���3 � �����) ����/���"� ��#�7��$ <���-� //

��-. � ����. �. 292. �. 1510–1512.

&������ !. /., 5�
�
��� #.$. 1989. (-�3��� ��)=������� �� 4���/������-



155

��$ �>)�� ��-3=�$ � ��3"� � �=��#�-����) ��)=��������/� �=��)�)� �
4������)��! 7������! // 
��-. � ����.  �. 306. �. 1512–1514.

&������ !./., �����
 &.�., 5
�
��(	�� #.�., #��
����� :.5., &�����	�
��

&.#. 1994. ��)=��������� �#�=��G�� )���>�-�")� � =�$��-����)��!
7������! �� ��"��! 4��=�! ����/���"� �� =��)��� <��)����� �/-���#-
��/� �>)��� // �"�. ���#. ���. ����3 >��-. � 4. �. 519–527.

&������ !./., 6�����
�� 4.�., /��	� �.9., $���
�
�� 9.'., �������K�� #.�.

1993. ��!���")� 4��-?G�����! � ����/����������! ��)=��������!
�#�=��G�$ )���>�-�")� � =�$��-����)��! // �"�. ��. ���. >��-.  � 5. �.
703–713.

&������ !./., X����
� �.9., 5�
�
��� #.$. 1988. �=��#�-���� 4���/�����
�� =�##��7���� /�#������������/� ���������3 � /�==�. (� �G���� 4���-
/��������$ "����)���� ���)��<�"�) // 
��-�#� � ����. �. 301. �.
241–243.

5����(
� 4.0., '���	�
� $.:., ?���	� �.�. 2003. �#�=��G�3 � !�-�#� �
��-���3) ��>��������. ��/�#��. �.1. 373 �.

5�
���� :. 1977. ��������-@��3 <�"��-�/�3 7������!. �.: ���. �. 1. 608
�.; �. 2. 571 �.

5�
���� :., 6���� 0. 1967. ��������-@��3 <�"��-�/�3 7������!. �.: ���.
766 �.

<��������� �.&. 1953. L�)������3 ���)���/�-3G�3 � ��������! ��#�� ����
� ��3"� � �! /��/��<������) ���=�����������) // �=�� �"�����3 ��/�-
-3G�� <�"��-�/������! <���G�$. �.-&.: �"#-�� � ����. �. 2. �. 35–
45.

���	�� '.�. 1992. ��!���")� �#�=��G�� �������/� #�!���3 � 4��-?G��
=�"�������!. �O>.: ����. 200 �.

���	�� '.�.'���
�� ;.'., 6�����
�� �.'., /��	� �.9. 1981. ���-�#������
G���!��)�� � ��)��������$ � ���#����$ )�KG�! )���/� // U���. 4��-
-?G. >��!�)�� � <�"��-�/��. �. 17. �. 246–252.

������
� $.!. 1939. ���<�-�/������� "�����)������� 4��-?G��. �.-&.:
�"#-�� � ����. 610 �.

������
� $.�., �
�
�
� �.#. 1972. 
�!���� >��!�����! �)<�>�$ � �/� ��-@
� 4��-?G�� ��"K�! ��"�)��! =�"�������! // ���-. 7���. �. 51. �. 1361–
1369.

������
� $.�., �
�
�
� �.#. 1974. ������K���� #�!���-@��! =����!�����$
� /�"��>)��� !�������! �)<�>�$ � �/� "������� � 4��-?G�� /��==� //
���-. 7���. �. 53. �. 402–411.

�	�
�
� �.�. 1983. ,��-�/������3 >��!�)�3 ��>: &�=�#�. &.: ����. 240 �.
��
�	� $./. 1952. U������3 ��=-��� � �� ��/�-3G�3 � ��/���")� )-���=���-

?��!. �.-&.: �"#-�� � ����. 325 �.
��
�	� $./. 1961. ������ �>��$ 4��-�/������$ <�"��-�/�� )-���=���?-

��!. �.-&.: �"#-�� � ����.



156

��
�	� $./. 1971. ,��-�/������3 <�"��-�/�3 7������!. �.: (��K�3 K��-�.
448 �.

��
�	� $./. 1982. ���)������� �#�=��G�� � ��)=��������3 ��)=����G�3 �
/�)�$����)��! ��/���")�� // ,��-�/������3 <�"��-�/�3 7������! /
�-���) �.
. � #�. (��#.) &.: ����. �. 3. �. 41–47.

��
�	� $./. 1986. ,��-?G�3 ���)���/�-3G��. &.: ����. 76 �.
��
�	� $./. ��)=������� ���#� �>�����3 � 4��-?G�3 ��)=��������/� /�-

)�����"� // Z�"��-�/�3 ���)���/�-3G��. &.: ����. 1984. �. 378–440.
���
���
� !.�. 1962. ,��-�/������3 <�"��-�/�3 ��>. �.: �"#-�� �'�.  444

�.
��K��� :.'. 1962. ������������@ #�!���3 �����>��"��!. ����: ���. 
�)-

��. 196 �.
���� /Y. 1988. Z�"��-�/�3 #�!���3. �.: ���. 200 �.
?���	� �.�. 1975. ,���/����� ��=-��>��"�����3 � �#�=��G�3 � !�-�#�. ���-

��>����: ����. 200 �.
?
����� 5., �
���
 /Y. 1977. ������/�3 >��!�)������$ �#�=��G��. �.:

���. 398 �.
?
����� 5., �
���
 /Y. 1988. %��!�)������3 �#�=��G�3. �.: ���. 567 �.
?���
�	� �.�. 1981. ���-�)�G�3 7������! ��/���")��. &.: ����. 135 �.
>	�
� 9.$. 1985. Z�"��-�/������3 4��-�/�3 7������!. �.: (��K�3 K��-�.

328 �.
>���������� 9.9. 1939. O��� � "�����)������� 4��-?G�����/� =��G����.

�.-&.: �"#-�� � ����. 386 �.
>���������� 9.9. 1964. O����!�7#���� ��"�)��! =�"�������!. �.: ����.

271 �.
>�	��-!	������ �. 1976. ��� ��>����� ��/���") 7������/�. �.: ���. 140 �.
>�	��-!	������ �. 1982. Z�"��-�/�3 7������!: O���=���>-���� � ���#�.

�.: ���. 414 �.
>�	��-!	������ �. 1987. ��")��� 7������!: =���)� ��� ��� ��7��? �.:

���. 259 �.
+�	����
 '.$. 1984. 
-���-@��3 �#�=��G�3 ��/���")� ��-����� � 7������!

� !�-�#� // Z�"��-�/�3 ���)���/�-3G��. &.: ����. �. 223–236.
+�
���� !.!. 1983. L�)�3 #��7���3. &.: ����. 189 �.
Adams C., Rinne R.W. 1982. Stress protein formation: gene expression and

environmental interaction with evolutionary significance // Intern. Rev. Cytol.
Vol. 79. P. 305–315.

Argos P., Rossmann M.G., Gray U.M. et al. 1979. Thermal stability and protein
structure // Biochemistry. Vol. 18. P. 5698–5703.

Arrigo A.-P. 1980. Investigation of the function of the heat shock proteins in Drosophila

melanogaster tissue culture cells // Mol. Gen. Genet. Vol. 176. P. 517–524.
Ashburner M., Bonner J.J. 1979. The induction of gene activity in Drosophila be

heat shock // Cell. Vol. 17. P. 241–254.



157

Bakker R.T. 1972. Locomotor energetics of lizards and mammals compared //
Physiologist. Vol. 15. P. 76.

Bakker R.T. 1975. Experimental and  fossil evidence for the evolution of tetrapod
bioenergetics // Perspectives in biophysical ecology / D.M.Gates, R.B.
Schmerl (eds.) Heidelberg: Springer. P. 365–399.

Bartholomew G.A., Casey T.M. 1978. Oxygen consumption of moths during rest,
preflight warm-up, and flight in relation to body size and wing morphology /
/ J. Exp. Biol. Vol. 76. P. 11–25.

Baudinette R.V., Nagle K.A., Scott R.A.D. 1976a. Locomotory energeticxs in
dasyurid marsupials // J. Comp. Physiol. Vol. 109. P. 149–168.

Baudinette R.V., Nagle K.A., Scott R.A.D. 1976b. Locomotory energetics in a
marsupal (Antechinomys spenceri) and a rodent (Notomys alexis) //
Experimentia. Vol. 32. P. 583–585.

Beamish  F.W. 1978. Swimming capacity. Fish Physiology / W.S. Hoar, D.J. Randall
(eds.). New York Academy press. Vol. 7. P. 101–187.

Bennett J.A. 1960. A comparsion of selective methods and a test of the pre-
adaptation hypothesis // Heredity. Vol. 15. P. 65–77.

Bennett  A.F. 1982. The energetics of reptilian activity // Biology of the reptilia.
Ed. C. Gans. L.: Acad. press. Vol. 13: Physiological ecology. Coed. F.H. Pough.
P. 155–199.

Bennett A.F., Dawson W.R. 1976.  Metabolism // Bilogy of the reptilia / C.Gans,
W. Dawson (eds.). L.: Acad. press. P. 127–223.

Berger M., Hart J.S. 1971. Physiology and energetics of flight // Avian biology.
D.S. Faner, J.R. King (eds.). N.Y.: Acad. press. Vol. 4. P. 415–477.

Berger M., Hart J.S., Roy O.Z. 1970. Respiration, oxygen consiumption and
heart rate in some birds during rest and flight // Ztschr. vergl. Physiol. Bd. 66.
P. 201–214.

Bernstein M.H., Thomas S.P., Schmidt-Nielsen K. 1973. Power input during flight
of the fish crow, Corvus ossidfragus // J. Exp. Biol. Vol. 58. P. 401–410.

Bieseker G., Harris J.I., Therry J.C., Walker J.E., Wonacott A.J. 1977.  Sequence
and structure of D-glyceraldehyde 3-phosphate dehydrohenase form
Bacillus stearothermophilis // Nature. Vol. 266. P. 328–333.

Blochl et al. 1997. Pyrolobus fumarii, gen and sp. nov., represents a novel
group of archaea, extending the upper temperature limit for life to 113 °C //
Extremophiles. Vol. 1. P. 14–21.

Bonaventura J., Bonaventura C. 1980. Hemocyanins: relationships in their
structure, function and assembly // Amer. Zool. Vol. 20. P. 7–17.

Bonaventura J., Wood S.C. 1980. Respiratory pigments: overwiew // Amer. Zool.
Vol. 20. P. 5–6.

Brackenbury J.H.,  Avety P., Gleeson M. 1981. Respiration in exercising fowl. 1.
Oxygen consumption, respiratory rate and respired gases // J. Exp.  Biol. Vol.
93. P. 317–325.



158

Brett J.R. 1965. The respiratory metabolism and swimming performance of young
sockeye salmon //. J. Fish. Res. Board Canada. Vol. 22. P. 1183–1226.

Brett J.R. 1965. The relation of size to rate of oxygen consumption ands sustained
swimming speed of sockeye salmon (Oncorhynchus nerka) // J. Fish. Res.
Board Canada. Vol. 22. P. 1491–1501.

Brett J.R. 1972. The metabolic demand for oxygen in fish, particularly salmonids,
and a comparsion with other vertebrates // Respirat. Physiol. Vol. 14. P. 151–170.

Brett J.R., Groves T.D.D. 1979. Physiological energetics // Fish Physiology / W.A.
Hoar, D.J. Randall, J.R. Brett (eds.). New York Academic Press. 7. P. 279–352.

Brett J.R., Sutherland D.B. 1965. Respiratory metabolism of pumpkinseed
(Lepomis gibbosus) in relation to swimming speed // J. Fish. Res. Board
Canada.  Vol. 22. P. 495–499.

Brody S. 1945. Bioenergetics and growth. N.Y.: Reinhold. 1023 p.
Brown I.R., Cosgrover J.M., Clark B.D. 1982. Physiologically relevant increases

in body temperture induce the synthesis of a heat shock protein in
mammalian brain and other organs. Heat shock from bacteria to man /
M.J.Scholander, M.Ashdurner, A. Tissiers (eds.). N.Y.: Cold Spring Harbor
Lab. P. 361–367.

Buck J. 1962. Physical aspects of insects respiration // Annu. Rav. Entomol. Vol.
7. P. 27–56.

Bullock T.H. 1955. Compensation for temperature in the metabolism and activity
of poikilotherms // Biol. Rev. Vol. 30. P. 311–342.

Calder W.A. 1974. The consequences of body size for avian energetics // Avian
energetics / R.A. Paynter (ed.). Cambridge Mass.: Nuttale Ornithol. Club.
Publ. 15. P. 86–157.

Calder W.A. 1984. Size, function and life history. Cambridge: Harvard Univ. press.
431 p.

Calder W.A., Schmidt-Nielsen K. 1967. Temperature regulation and evaporation
in the pigeon and roadrunner // J. Physiol. Vol. 213. P. 883–889.

Campbell R.S., Devies P.S. 1975. Thermal acclimation in the teleost, Blennius

pholis (L.) // Comp. Biochem. and Physiol. Vol. 52. P. 147–151.
Carlisle D.B., Cloudsley-Thompson J.L. 1968. Respiratoryfunction and thermal

acclimation in tropical invertibrates // Nature. Vol. 218. P. 684–687.
Casey T.M. 1976. Flight energetics in sphinx moth: Heat production and heat

loss in Hyles lineata during free flight // J. Exp. Biol. Vol. 64. P. 545–560.
Claridge P.N., Potter I.C. 1973. Oxygen consumption, ventilatory frequency

and heart rate of lampreys (Lampetra). Vol. 44. P. 1129–1140.
Colosi G. 1928. L’aqua, medium, respiratoro // Bol. Soc. natur. Napoli. 37 p.
Colosi G. 1934. Die organismen in ihrer beziehung zum wasser und luft der

umwelt // Wienn. klin. Woch.-Schr. Vol. 15. P. 1–12.
Cossins A.R., Prosser C.L. 1978. Evolutionary adaptation of membranes to

temperature // Proc. Nat. Acad. Sci. USA. Vol. 75. P. 2040–2043.



159

Coppes Z.L., Somero G.N. 1990. Temperature-adaptive differences between the
M4-lactate dehydrogenases of stenothermal and eurythermal sciaenid fishes
// J. Exp. Zool. Vol. 254. P. 127–131.

Crozier W. 1926. On the curves of growth, especially in relation to temperature // J.
Gen. Physiol. Vol. 10. P. 53–60.

Currie R.W., White F.P. 1983. Characterization of the synthesis and accumulation
of a 71-kilidaltiob protein inducted in rat tissues after hyperthermia // Canad.
J.Biochem. Cell. Biol. Vol. 61. P. 438–446.

Dawson W.R., Hudson J.W. 1970. Birds // Comparative physiology of thermo-
regulation / G.C.Whittow (ed.). N.Y.: Acad. Press. Vol. 1. P. 224–310.

Dehnel P.A. 1960. Effect of temperature and salinity on the oxygen consumption
of two intertidal crabs // Biol. Bull. Vol. 118. P. 215–249.

Denny M. 1980. Locomotion: The cost of gastropod crawling // Science. Vol. 208.
P. 1288–1290.

de Vries A.L. 1980. Biological antifreeze and survival in freezing environments //
Animals and Environmental Fitness / R.Gilles (ed.). N.Y.: Pergamon Press. P.
583–607.

de Vries A.L. 1982. Biological antifreeze in coldwater fishes // Comp. Biochem.
Physiol. Vol. 73. P. 627–640.

de Zwaan A. 1983. Carbohydrate catabolism in bivalves. The Mollusca // P.W.
Hochachka (ed.). Vol. 1. New York Acad. press. P. 138–175.

Duman J.G., De Vries A.L. 1976. Isolation, Characterization, and ohysical proper-
ties of protein antifreezes from the winter flounder, Pseudopleuronectes

americanus // Comp. Biochem. Physiol. Vol. 54B. P. 375–380.
Duman J.G. 1977. The role of macromolecular antifreeze in the darking beetle,

Meracantha contracta // J. Comp. Physiol. Vol. 115. P. 279–286.
Duman J.G. 1979. Subzero temperatire tolerance in spiders: The role of thermal-

hysteresis-factors // J. Comp. Physiol. Vol. 131. P. 347–352.
Duman J.G. 1980. Factors involved in overwintering survival of the freeze-tolerant

beetle, Dendroides canadensis // J. Comp. Physiol. Vol. 136. P. 53–59.
Duman J.G., De Vries A.L. 1973. Freezing behavior of aqueous solutions of

glycoproteins from the blood of an Antarctic fish // Cryobiology. Vol. 9. P.
469–472.

Duman J.G., De Vries A.L. 1974. The effects of temperature and photoperiod on
antifreeze production in cold-water fishes // J. Exp. Zool. Vol. 190. P. 89–98.

Duman J.G., De Vries A.L. 1976. Isolation, characterization, and physical proper-
ties of protein antifreezes from the winter flounder, Pseudopleurionectes

americanus // Comp. Biochem. Physiol. Vol. 54B. P. 375–380.
Dunn J.F. 1988. Low-temperature adaptation of oxidative energy production in

cold-water fishes // Canad. J. Zool. Vol. 66. P. 1098–1104.
Edney E.B. 1964. Acclimation to temperature in terrestrial isopods. II. Heart rate

and standard metabolic rate // Physiol. Zool. Vol. 37. P. 378–394.



160

Farmer G.J., Beamish F.W.H. 1969. Oxygen consumption of Tilapia nilotica in
relation to swimming speed and salinity // J. Fish Res. Board Canada. Vol. 26. P.
2807–2821.

Fedak M.A., Pindhow B., Schmidt-Nielsen K. 1974. Energy cost of bipedal run-
ning // Amer. J. Physiol. Vol. 227. P. 1038–1044.

Fedak M.A., Seeherman H.J. 1979. Reappraisal of energetics of energetics of
locomotion show identical cost in bipeds and quadrupeds including ostrich
ands  horse // Nature. Vol. 282. P. 713–716.

Feder M.E., Hofmann G.E. 1999. Heat-shock proteins, molecular chaperones,
and stress response: evolutionary and ecological physiology // Ann. Rev.
Physiol. Vol. 61. P. 243–282.

Fields P. A., Somero G.N. 1998. Hot spots in cold adaptation: Localized increases in
conformational flexibility in lactate dehydrogenase A4 orthologs of Antarctic
notothenioid fishes // Proc. Natl. Acad. Sci. U.S.A. Vol. 98. P. 11476–11481.

Fitzpatrick L.C., Brown A.V. 1975. Metabolic compensation to temperature in
the salamander Desmognathus ochrophaeus from a high elevation popula-
tion // Comp. Biochem. Physiol. Vol. 50. P. 733–737.

Full R.J., Herreid C.F. 1984. Fiddler crab exercise: The energetic cost of running
sideways // J. Exp. Biol. Vol. 109. P. 141–161.

Full R.J., Prawel D.A., Herreid C.F. 1979. Effect of temperature on the energetic
cost of locomotion in the cocjroach // Amer. Zool. Vol. 19. P. 898.

Gavrilov V.M., Dolnik V.R. 1985. Basal metabolic rate, thermoregulation and
existence energy of birds: Worls data // Acta 18th Congr. Int. Oenithol. / V.D.
Ilychev, V.M. Gavrilov (eds.). Moscow: Nauka. P. 421–466.

Gleeson T.T. 1979. Foraging and transport costs in the Galapagos marine iguana,
Amblyrhynchus cristatus // Physiol. Zool. Vol. 52. P. 549–557.

Graves J.E., Somero G.N. 1982. Electrophoretic and functional enzymoc evolu-
tion in four species of eastern Pacific barracudas from different thermal envi-
ronments // Evolution. Vol. 36. P. 97–106.

Hart J.S. 1964. Insulative and metabolic adaptation  to cold in vertebrates //
Symp. Soc. Exp. Biol. Vol. 18. P. 31–48.

Heath J.E., Hanegan J.L., Wilkin P.J., Heath M.S. 1971. Adaptation of the ther-
mal responses of insects // Amer. Zool. Vol. 11. P. 145–156.

Hemmingsen A.R. 1960. Energy metabolism as related to body size and respiratory
surface and its evolution // Rep. Steno Mem. Nord. Insulinlab. Vol. 9. P. 7–110.

Herried C.F., Full R.J., Prawel D.A. 1981. Energetics of cockroach locomotion // J.
Exp. Biol. Vol. 94. P. 189–202.

Herreid C.F., O’Mahoney P.M., Full R.J. 1983. Locomotion in land crabs: Respira-
tory and cardiac response of Gecarcinus lateralis // Comp. Biochem. and
Physiol. A. Vol. 74. P. 117–124.

Hew C.L., Fletcher G.L. 1979. The role of pituitary in regulating antifreeze
protein synnthesis in the winter flounder // FEBS Letters. Vol. 99. P. 337–
339.



161

Hill B.J., Potter I.C. 1970. Oxygen consumption in ammocoetes of the lamprey
Ichthyomyzon hubbsi Raney // J. Exp. Biol. Vol. 53. P. 47–57.

Hochachka P.W. 1982. Anaerobic metabolism: living without oxygen. Compan-
ion to animal Physiology / C.R. Taylor, K. Johansen, L. Bolis (eds.). Cam-
bridge. Cambridge Univ. Press. P. 138–150.

Hochachka P.W., Fields J.H.A. 1983. Argunine, glutamate, and proline as sub-
strates for oxidation and for glycogenesis in cephalopod tissues // Pacific
Sicence. Vol. 36. P. 325–336.

Hochachka P.W., Somero G.N. 2002. Biochemical adaptation. Mechanism and
process in physiological evolution. Oxford Univ. Press. 466 p.

Holeton G.F. 1974. Metabolic cold adaptation of polar fish: fact or artefact //
Physiol. Zool. Vol. 74. P. 137.

Holland L.Z., McFall-Ngai M., Somero G.N. 1997. Evolution of lactate dehydro-
genase-A homologs of barracuda fishes (Genus Sphryaena) from different
thermal environments: differences in cinetic properties and thermal stability
are due to amino acid sibstitutions outside the active site // Biochemistry.
Vol. 36. P. 3206–3215.

Hudson D.M., Bernstein M.H. 1983. Gas exchange and energy cost of flight in the
white-necked raven, Corvus cryptoleucus // J. Exp. Biol. Vol. 103. P. 121–130.

Hughes G.M. 1966. The dimensions of fish gills in relation to their function // J.
Exp. Biol. Vol. 45. P. 177–195.

Hughes G.M. 1966. Dimensions and the respiration of lower vertebrates // Scale
effects in animal locomotion / T.G. Pedley (ed.). L. etc.: Acad. press. P. 57–81.

Hughes G.M. 1984. General anatomy of the gills // Fish physiology / W.S. Hoar,
D.J. Randall (eds.). N.Y.: Acad. press. P. 1–72.

Irving L. 1969. Temperature regulation in marine mammals // The biology of marine
mammals / H.T. Andersen. (ed.). New York: Academic Press. P. 147–174.

Janicke R. 1991. Protein stability and protein foldibng // Ciba Foundation
Symposium 161: Protein confirmation. Chichester. John Wiley.

Jaenicke R. 1991. Protein stability and molecular adaptation to extreme conditions
// Europ. J. Biochem. Vol. 202. P. 15–28.

Jensen T.F., Holm-Jensen I. 1980. Energetic cost of running in workers of three
ant species, Formica fusca L., Formica rufa L., and Camponotus herculeanus

L. (Hymenoptera, Formicidae) // J. Comp. Physiol. Vol. 137. P. 151–156.
Johansen K., Lenfant C., Hanson D. 1973. Gas exchange in the lamprey,

Entosphenus tirdentatus // Comp. Biochem. Physiol. Vol. 44. P. 107–119.
Johnston I.A., Walesby N.J. 1977. Molecular mechanisms of temperature

adaptation in fish myofibrillar adenosine triphosphatases // J. Fish Biol. Vol.
119. P. 195–206.

Kanwisher J. 1955. Freezing in intertidal animals // Biol. Bull. Vol. 109. P. 56–63.
Kleiber M. 1961. The fire of life: An intriduction to animal energetics. N.Y.: Wiley.

454 p.



162

Klyachko O.S., Ozernyuk N.D. 1994. The effect of temperature on the kinetic
properties of lactate dehydrogenase from various fish species // Comp.
Biochem. Physiol. Vol. 107B. P. 593–595.

Klyachko O.S., Ozernyuk N.D. 1998. Functional and structural properties of
lactate dehydrogenase from embryos of different fishes // Comp. Biochem.
Physiol. Vol. 119B. P. 77–80.

Krogh A. 1916. The respiratory exchange of animal and man. London: Longmani,
Green. 173 p.

Krogh A. 1941. The comparative physiology of respiration mechanisms.
Philadelphia: Univ. Press. 172 p.

Krogh A., Weis-Fogh T. 1951. The respiratory exchange of the desert locust
(Schistocerca gregaria) before, during and after flight // J. Exp. Biol. Vol. 28.
P. 344–357.

Kunzer W. 1957. Human hemoglobin // Nature. Vol. 179. P. 477–478.
Langman V.A., Baudinette R.V., Taylor C.R. 1981. Maximum aerobic capacity of

wild and domestic canids compared // Fed. Proc. Vol. 40. P. 432.
Lasiewski R.C., Dawson W.R. 1967. A re-examination of the relation between

standard metabolic rate and body weight in birds // Condor. Vol. 69. P. 13–23.
Lasiewski R.C., Calder W.A. (Jr.). 1971. A preliminary allometric analysis of

respiratory variables in rasting birds // Respirat. Physiol.  Vol. 11. P. 152–166.
Laurent P. 1984. Gill internal morphology // Fish physiology / W.S. Hoar, D.J.

Randall (eds.). N.Y.: Acad. press. P. 73–183.
Leach W.J. 1946. Oxygen consumption of lampreys, with special reference to

metamorphosis and phylogenetic position // Physiol. Zool. Vol. 19. P. 465–
474.

Lechner A.J. 1978. The scaling maximal oxygen consumption and pulmonary
dimensions in small mammals // Respirat. Physiol. Vol. 34. P. 29–44.

Lin Y. 1979. Environmental regulation of gene expression: In vitro translation of
winter flounder antifreeze messenger RNA // J. Biol. Chem. Vol. 254. P. 1422–
1426.

Lin Y., Long D.J. 1980. Purification and characterization of winter flounder
antifreeze peptide messenger ribonucleic acid // Biochemistry. Vol. 19. P.
1111–1116.

Lindquist S. 1986. The heat shock response // Ann. Rev. Biochem. Vol. 55. P.
1151–1191.

LoomisW.F., Wheller S. 1980. Heat shock response of Dictyostelium // Develop.
Biol. Vol. 79. P. 399–408.

Low P.S., Somero G.N. 1976. Adaptation of muscle pyruvate kynases to
environmental temperatures and pressure // J. Exp. Zool. Vol. 198. P. 1–12.

Macedo-Ribeiro S., Darimont B., Sterner R., Huber R. 1996. Small structural
changes account for the high thermostability of 1 [4Fe-4S] ferredoxin from
the hyperthermophilic bacterium Termotoga maritima // Structure Vol.4. P.
1291–1301.



163

Marcus H. 1937. Uber die entstehung des bronches und den spiralbau der lunge //
Morphol. Jb. 58.

Margaria R., Cerretelli P., Aghemo P., Sassi G. 1963. Energy cost of running // J.
Appl. Physiol. Vol. 18. P. 367–370.

Mommsen T.P., Ballantyne J., MacDonald D., Gosline J., Hochachka P.W. 1981.
Analogues of red and white muscle in squid mantle // Proc. Natl. Acad. Sci.
USA.Vol. 78. P. 3274-3278

Muir B.S. 1969. Gill dimensions as a function of fish size // J. Fish Res. Board
Canada. Vol. 26. P. 165–170.

Muir B.S., Hughes G.M. 1969. Gill dimensions of three species of tunny // J. Exp.
Biol. Vol. 51. P. 271–285.

MuirHead H. et al. 1957. Structure of hemoglobin // J. Molec. Biol. Vol. 28. P.
117–157.

Munz F.W., Morris R.W. 1965. Metabolic rate of the hagfish Eptatretus stoutii

(Lockington) 1878 // Comp. Biochem. Physiol. Vol. 16. P. 1–6.
Ohe M., Kajita A. 1980. Changes in pKa values of individual histidine residues

of human hemoglobin upon reaction with carbon monoxide // Biochemistry.
Vol. 19. P. 4443–4450.

Oshima T. 1979. Molecular basis for unusual thermostabilities of cell constituents
from an extreme thermophile, Thermus thermophilus // Strategies of microbial
life in extreme environments / M. Shilo (ed.). Berlin, Dahlem Konferenzen. P.
455–469.

Paladino F.V., King J.R. 1979. Energetic cost of terrestrial locomotion: biped and
quadriped runners compared // Rev. Can. Biol. Vol. 38. P. 321–323.

Pasquis P., Lacaisse A., Dejours P. 1970. Maximal oxygen uptake in four species
of small mammals // Respirat. Physiol. Vol. 9. P. 298–309.

Patterson J.L., Duman J.G. 1979. Composition of a protein antifreeze from larvae
of the Beetle, Tenebrio molitor // J. Exp. Zool. Vol. 210. P. 361–367.

Perutz M. 1970. Stereochemistry of cooperative effects in haemoglobin // Nature.
Vol. 228. P. 726–734.

Pinshow B., Fedak M.A., Schmidt-Nielsen K. 1977. Terrestrial locomotion in
penguins: It costs more to wassle // Science. Vol. 195. P. 592–594.

Potter I.C., Hill B.J., Gentlman S. 1970. Survial and bevahour of ammocoetes at
low oxygen tensions // J. Exp. Biol. Vol. 53. P. 59–73.

Powers D.A., Leuerman T., Crawford D., DiMichele L. 1991. Genetic mechanisms for
adaptation to a chaning environment // Ann. Rev. Genet. Vol. 25. P. 629–659.

Powers D.A., Smith M., Gonsalez-Vilasenor I., Crawford D., Bernardi G., Lauer-

man T. 1993. Oxford surveys in evolutionary biology. Vol. 9. P. 43–107.
Prange H.D., Schmidt-Nielsen K. 1970. The metabolic cost of swimming in ducks

// J. Exp. Biol. Vol. 53. P. 763–777.
Privalov P.L. 1979. Stability of proteins. Small globular proteins // Adv. Protein

Chem. Vol. 33. P. 167–241.



164

Privalov P.L. 1982. Stability of proteins: proteins which do not present a single
cooperative system // Adv. Protein Chem. Vol. 35. P. 1–104.

Privalov P.L., Tiktopulo E.T., Tischenko V.M. Stability and mobility of a collagen
structure // J. Mol. Biol. 1979. V. 127. P. 203–216.

Raab J.L., Eng P., Waschler R.A. 1976. Metabolic cost of grade running in dogs // J.
Appl. Physiol. Vol. 41. P. 532–535.

Ramsay J.A. 1964. The rectal complex of the mealworm, Tenebrio molitor L.
(Coleoptera, Teneebrionidae) // Phil. Trans. Royal Soc. London. Ser. B. Vol.
248. P. 279–314.

Randall D.J. 1972. Respiration // The biology of lampreys / M.W. Hardistry
(ed.). L., N.Y.: Acad. press. P. 287–306.

Raymond J.A., DeVries A.L. 1977. Adsorption inhibition as a mechanism of freezing
resistance in polar fishes // Proc. Nat. Acad. Sci. USA. Vol. 74. P. 2589–2593.

Ritossa F. 1962. A new puffing pattern induced by heat shock and DNP in
Drosophila // Experimentia. Vol. 18. P. 571.

Rome L.C. 1982. Energetic cost of running with different muscle temperatures in
savannah monitor lizards // J. Exp. Biol. Vol. 99. P. 269–277.

Rothschild L. J., Mancinelli R.L. 2001. Life in extreme environments // Nature.
Vol. 409. P. 1092–1101.

Schmidt-Nielsen K. 1972. Locomotion: Energy cost of swimming, flying and
running // Science. Vol. 177. P. 222–228.

Scholander P.F., Hock R., Walters V., Johnson F., Irving L. 1950. Heat regulation
in some arctic and tropical mammals and birds // Biol. Bull. Vol. 99. P. 237–258.

Scholander P.F., Flagg W., Hoch R.J., Irving L. 1953. Studies ion the physiology
of frozen plants and animals in the Arctic // J. Cell. Comp. Physiol. Suppl. Vol.
1. P. 1–56.

Schumann D., Piiper J. 1966. Der sauerstoffbedarf der atmung bei fischen nach
messunger an der narkotisieren schleie (Tinca tinca) // Pfluger’s Arch. ges.
Physiol. Vol. 288. P. 15–26.

Shelton G. 1970. The regulation of breathing // Fish physiology. N.Y.: Acad.
press. Vol. 4. P. 293–259.

Sinensky M. 1974. Homeoviscous adaptation – a homeostatic process that
regulates the viscosity of membrane lipids in Escherichia coli // Proc. Natl.
Acad. Sci. USA. Vol. 71. P. 522–525.

Somero G.N. 1995. Proteins and temperature // Ann. Rev. Physiol. Vol. 57. P. 41–
68.

Somero,G.N., Siebenaller J.F. 1979. Inefficient lactate dehydrogenase of deep-
sea fishes // Nature. Vol. 282. P. 100–102.

Storey K.B., Baust J.G., Storey J.M. 1981. Intermediary metabolism during low
temperature acclimation in the overwintering gall fly larva, Eurosta solidaginis

// J. Comp. Physiol. Vol. 144. P. 183–190.
Taylor C.R., Schmidt-Nielsen K., Raab J. 1970. Scaling of the energetic cost of

running to body size in mammals // Amer. J. Physiol. Vol. 219. P. 1104–1107.



165

Taylor C.R., Dmi’el R., Fedak M., Schmidt-Nielsen K. 1971. Energetic cost of
running and heat balance in a large bird, the rhea //Amer. J. Physiol. Vol.
221. P. 597–601.

Taylor C.R., Weibel E.R. 1980. Design of mammalian respiratory system. I. Problem
and strategy // Respirat. Physiol. Vol. 44. P. 1–10.

Taylor C.R., Heglund N.C., Maloiy G.M.O. 1982. Energetics and mechanics of
terrestrial locomotion. I. Metabolic energy consumption as a function of
speed and body size in birds and mammals // J. Exp. Biol. Vol. 97. P. 1–21.

Thomas S.P. 1975. Metabolism during flight in two species of bats, Phyllostomus

hastatus and Pteropus gouuldii // J. Exp. Biol. Vol. 63. P. 273–293.
Thomas S.P., Suthers R.A. 1972. The physiology and energetics of bat flight // J.

Exp. Biol. Vol. 57. P. 317–335.
Tucker V.A. 1968. Respiratory exchange and evaporative water loss in the flying

budgeriar // J. Exp. Biol. Vol. 48. P. 67–87.
Tucker V.A. 1970. Energetic cost of locomotion in animals // Comp. Biochem. and

Physiol. Vol. 34. P. 841–846.
Tucker V.A. 1972. Metabolism during flight in the langhing gull, Larus atricilla //

Amer. J. Physiol. Vol. 222. P. 237–245.
Tucker V.A. 1973. Bird metabolism during flight: evaluation of a theory // J. Exp.

Biol. Vol. 58. P. 689–709.
Tucker V.A., Schmidt-Koenig K. 1971. Flight speeds of birds in relation to

energetics and wind directions // Auk. Vol. 88. P. 97–107.
Tyler S., Sidell B.D. 1984. Changes in motochondrial distribution and diffusion

distancez in muscle of goldfish upon acclimation to warm and cold
temperatures // J. Exp. Zool. Vol. 232. P. 1–9.

Van den Tihillart G. 1982. Adaptations of fish energy metabolism to hypoxia
and anoxia // Molec. Physiol. Vol. 2. P. 49–62.

Van Kampen M. 1976. Activity and energy expenditure in laying hens. 2. The
energy cost of exercise // J. Agr. Sci. Vol. 87. P. 81–84.

Van Voorhies W.V., Raymond J.A., De Vries A.L. 1978. Glycoproteins as biological
antifreeze agents in the cod, Gadus ogas (Richardson) // Physiol. Zool. Vol.
51. P. 347–353.

Walker J.E., Wonacott A.J., Harris J.I. 1980. Heat stability of a tetrameric enzyme,
d-glyceralehyde-3-phosphate dehydrogenase // Europ. J. Biochem. Vol. 108.
P. 581–586.

Wallace J.C. 1973. Observation on the relationship between the food consumption
and metabolic rate of Blennius pholis L. // Comp. Biochem. Physiol.  Vol. 45. P.
293–306.

Weber R.E., Jensen T.H., Malte H. et al. 1993. Mutant hemoglobins (alpha 119-
Ala and beta 55-Ser): functions related to high-altitude respiration in geese /
/ J. Appl.Physiol.  Vol. 75. P. 2646–2655.

Weis-Fogh T. 1964. Biology and physics of locust flight. VIII. Life and metabolic
rate of flying locusts // J. Exp. Biol. Vol. 41. P. 257–271.



166

Weis-Fogh T. 1972. Energetics of hovering flight in himmingbirds and in
Drosophila // J. Exp. Biol. Vol. 56. P. 79–104.

Wikgren B.J. 1953. Osmotic regulation in some aquatic animals with special
reference to the influence of temperature // Acta Zool. Fenn. Vol. 71. P. 1–102.

Wilkie D.R. 1959. The work output of animals: Flight by birds and manpower //
Nature. Vol. 183. P. 1515–1516.

Williams T.M. 1983a. Locomotion in the north  American mink, a semi-aquatic
mammals. I. Swimming energetics and body drag // J. Exp. Biol.  Vol. 103. P.
155–168.

Williams T.M. 1983b. Locomotion in the north  American mink, a semi-aquatic
mammals. II. The effect of an elongate body on running energetics and gait
patterns // J. Exp. Biol. Vol. 105. P. 283–295.

Wohlschlag D.E. 1963. An antarctic fish with unusually low metabolism // Ecology.
Vol. 44. P. 557–564.

Woskoboinikoff  M.M. 1932. Der apparat der kiemenanatmung bei den fischen //
Zool. Jahrb. (Anat.). P. 55.

Zar J.H. 1968. Standard metabolism comparsions between orders of birds //
Condor. Vol. 70. P. 278–279.



167

��
��U���

((�
��� .................................................................................................... 3
'&�(� I. ���-���#, ��/��� #�!���3, ������@ 4���/��������/�
)���>�-�")� ................................................................................................. 5

1. ���G�����G�3 ���-���#� � ��"-����! ��=�! =����#��$ ���#� ..... 9
2. ��/��� #�!���3 � ������@ 4���/��������/� )���>�-�")�
� 7������! � ��"-����! ���#�! .......................................................... 13
3. '�=����3 ........................................................................................... 48
4. ������3 ............................................................................................ 54

'&�(� II. �����=��� ���-���#�: ���-���#��3 �)����@ �����,
#�!���-@��� >�-�� ..................................................................................... 56

1. ���-���#��3 �)����@ ����� ............................................................ 56
2. 
�!���-@��� >�-�� .......................................................................... 60

'&�(� III. ,���/��������$ )���>�-�") � ��)=������� ���#�............. 69
1. �������� >��!�)������� )�!���")� =���=���>-���3
��/���")�� � ��)=������� ���#� ....................................................... 69
2. ������@ #�!���3 � ��)=������� ���#� � =�$��-����)��! ......... 73
3. ���>������� <��)����� � ��>, �>���?��! � ��"��!
��)=��������! ��-���3! ..................................................................... 80

'&�(� IV. B������3 "�����)���@ 4���/��������/� )���>�-�")� ....... 86
1. ������������@ #�!���3 ................................................................... 86
2. B������3 "�����)���@ ����������! � <���G����-@��! ���$���
<��)����� � =�$��-����)��! .......................................................... 103
3. B������3 "�����)���@ /����! ������ .......................................... 105

'&�(� V. ����>�-�") ��/���")��, �>���?��! � 4�����)�-@��!
��-���3! .................................................................................................... 107

1. �#�=��G�� � ����G���-@��) ��)=�������) ................................ 108
2. �#�=��G�� � ������) ��)=�������) ........................................... 114

'&�(� VI. 
��/���-@��3 ���������@, 4���/��������3 ����)���@
#��7���3, �������$ �>)�� ..................................................................... 118

1. ,���/��������3 ����)���@ #��7���3 ........................................... 118
2. �����)�-@��$ 4���/��������$ �>)�� ........................................ 133
3. ����>�-������$ #��=�"�� ............................................................ 135
4. %��4���/����� )�KG, �>��=�G���?��! ��"-����� ��#�
#��7���3 ............................................................................................. 136

���&�R��� ......................................................................................... 141
&��������� ........................................................................................... 143


