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Целью исследования было установить параметры удельных затрат энергии за постнатальный онто-
генез различных видов плацентарных млекопитающих. Использованы данные литературы о сред-
несуточных удельных энергозатратах на 1 кг массы тела взрослых индивидуумов для определения
потребления энергии за период максимальной продолжительности жизни 88 видов из 8 отрядов: на-
секомоядных (Insectivora) – 2; грызунов (Rodentia) – 12, хищных (Carnivora) – 43, парнокопытных
(Artiodactyla) – 8, непарнокопытных (Perissodactyla) – 2, зайцеобразных (Lagomorpha) – 1, китооб-
разных (Cetacea) – 3 и приматов (Primates) – 17. Среднее значение удельного потребления энергии
за постнатальный онтогенез млекопитающих составило 4926.7 ± 162.3 МДж/кг за максимальную
продолжительность жизни видов. Эпифеноменальные инварианты онтогенетического развития
видов: число сердечных сокращений в течение жизни у млекопитающих, число оборотов молеку-
лярных респираторных комплексов в течение жизни на клетку служат доказательством реального
существования энергетической удельной равноценности за постнатальный онтогенез плацентар-
ных млекопитающих. Основываясь на эмпирических фактах ускорения или замедления развития
индивидуумов различных видов млекопитающих, в зависимости от количества потребляемой ими
пищи можно сделать следующие выводы: постнатальный онтогенез видов плацентарных млекопи-
тающих имеет эквивалентную удельную энергетическую ценность; потребляемая энергия (пита-
ние) и продолжительность жизни организма являются мерой онтогенетического развития.

Ключевые слова: плацентарные млекопитающие, онтогенез, интенсивность метаболизма, макси-
мальная продолжительность жизни, удельная энергия постнатального онтогенеза
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ВВЕДЕНИЕ

Очевидно – без пищи развитие организма не-
возможно. Исходя из данной аксиомы, онтогене-
тическое развитие многоклеточного организма
следует воспринимать неразрывно с усвоенным и
израсходованным количеством пищевых веществ
и энергии за время его жизни.

Пионером в исследованиях потенциальных
энергетических возможностей животных в зависи-
мости от их продолжительности жизни (ПЖ) был
Макс Рубнер (Rubner, 1908). В 1908 году на 5 видах
домашних животных он обнаружил, что удельные
расходы энергии на основной обмен в течение
жизни этих видов одинаковы, несмотря на разли-
чия между ними в ПЖ и массе тела, и составляют,
примерно, 800 кДж на г массы тела. Тем самым он
предоставил последующим исследователям ре-
шать следующие научные задачи: 1) доказать,
имеет ли данный феномен право на жизнь и уста-

новить, какими энергетическими ресурсами об-
ладает онтогенез видов различных классов; 2)
найти причины и раскрыть механизмы лимити-
рования жизни животных; 3) понять, для чего не-
обходимо лимитирование длительности жизни
видов природе. Сам феномен Рубнера – большая
интенсивность метаболизма у мелких животных
и меньшая – у крупных при равных удельных за-
тратах энергии в течение жизни млекопитающих,
послужил основанием для создания гипотезы
скорости жизни (rate of living) Раймондом Пир-
лом (Pearl, 1928).

Результаты исследований последних лет удель-
ного энергетического потенциала онтогенеза пред-
ставителей различных классов животного мира со-
браны в табл. 1.

При сравнении представленных данных вид-
но, что каждый класс имеет собственные энерге-
тические параметры. Уровень удельных затрат
энергии на онтогенез постепенно увеличивается
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Таблица 1. Удельные энергозатраты в течение средней продолжительности жизни (СПЖ) или максимальной
продолжительности жизни (МПЖ) видов различных классов животного мира

Классы или отряды Энергозатраты, 
МДж/кг/ПЖ Источник

СПЖ и основной обмен

Простейшие (Protozoa) 2.0

(Atanasov, 2005)

Рептилии (Reptilia), змеи (Snakes) 146.5

Членистоногие (Arthropoda), насекомые (Insecta) 165.5

Членистоногие (Arthropoda), паукообразные,
арахниды (Arachnoida)

209.1

Членистоногие (Amphipoda), Ракообразные (Crustacea) 248.8

Костные рыбы Osteichthytes (Pisces) 281.1

Круглые черви или нематоды (Nematoda) 291.2

Моллюски или мягкотелые (Mollusca) 298.0

Земноводные или амфибии (Amphibia) 350.0

Пресмыкающиеся, рептилии (Reptilia) 353.0

Морские звезды (Asteroidea) 493.1

Первозвери (Prototheria), сумчатые (Metatheria)
и плацентарные (Eutheria) 86 видов

1140.7
(Atanasov, 2006)

Опоссумы (Didelphoidea), хищные сумчатые (Dasyurida), 
неполнозубые (Xenarthra), панголины (Pholidota),
землеройкообразные (Soricomorpha), грызуны (Rodentia)

465.6–580.0

(Atanasov, 2007)Зайцеобразные (Lagomorpha) и парнокопытные (Artiodactyla) 768.0–836.0
Хищные (Carnivora), ластоногие (Pinnipeda)
и рукокрылые (Chiroptera)

1058.0–1264.0

Приматы (Primates) 1850.0

Воробьинообразные (Passeriformes) 4031.0 (Alimov, Kazantseva, 
2008)Неворобьиные (non-passeriformes) 2522.0

Птицы (Aves) для всех 2686.6

(Atanasov, 2008)Воробьинообразные (Passeriformes) 3672.8
Неворобьиные (non-passeriformes) 2519.9

МПЖ и основной обмен

Млекопитающие (non-primates) 1022.3 ± 100.0
(Cutler, 1985)

Приматы (Primates) 2194.5 ± 117.6
Птицы (Aves): курообразные (Gallinaceae), буревестникообраз-
ные (Procellariiformes) и ржанкообразные (Charadriiformes)

2200.0 ± 1090.0

(Goede,1993)Стрижеобразные (Apodiformes) 4710.0 ± 1320.0

Неприматы (non-primates) 700.0 ± 290.0

Приматы (Primates) 1580.0 ± 540.0

МПЖ и нормы физиологических потребностей в пищевых веществах и энергии и/или фактический суточный 
расход энергии млекопитающими и птицами

Грызуны (Rodentia) 4605.0 ± 745.0 (Speakman et al., 2002)

Млекопитающие плацентарные
(Eutherian (placental) mammals)

5187.0 ± 291.0 (Жминченко, 1988)

Птицы (Aves) 10148.0 ± 1812.0 (Жминченко, 1991)
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от простейших к холоднокровным, а затем к эндо-
термным классам. Данная энергетическая тен-
денция роста не подтверждает высказанную ра-
нее гипотезу об увеличении удельной энергоем-
кости онтогенеза классов по мере повышения
сложности их организации (Бауэр, 1935), так как
понятие усложнения строения видов, классов в
ходе эволюции – образное, то есть не количе-
ственное, поэтому не может быть доказательным.
Как видно из табл. 1, птицы по удельной энерго-
емкости онтогенеза более чем в 2 раза превосхо-
дят млекопитающих, а последние по представле-
ниям большинства ученых находятся на вершине
эволюционного дерева. Соответствующие значе-
ния удельной энергоемкости на основании зна-
чений основного обмена в течение жизни воро-
бьинообразных и неворобьиных видов птиц, по-
лученные тремя авторами (Alimov, Kazantseva,
2008; Atanasov, 2008), практически одинаковы.

Как следует из табл. 1, в классе млекопитаю-
щих отряд приматов по энергозатратам на основ-
ной обмен в течение средней ПЖ превосходит
другие отряды примерно в 2 раза. В то же время,
затраты общей удельной энергии на онтогенез за
максимальную ПЖ (МПЖ) видов разных отрядов
млекопитающих не отличаются между собой и
примерно одинаковы (Жминченко, 1988; Speak-
man et al., 2002). Регистрация только затрат энер-
гии на основной обмен в течение средней ПЖ ви-
дов без учета общих удельных расходов энергии
на постнатальный онтогенез обедняет показатель
энергоемкости онтогенеза млекопитающих и
приводит исследователей к ошибочным выводам
(Speakman, 2005; Hulbert et al., 2007), к тому же
исследований по суточным удельным затратам
энергии в течение жизни млекопитающих пред-
ставлено в табл. 1 всего лишь два.

В настоящей работе поставлена задача устано-
вить параметры удельных затрат энергии различ-
ных видов плацентарных млекопитающих на их
постнатальный период развития с целью последу-
ющего использования полученных результатов
для решения вопроса о равноценности их онтоге-
нетического развития по энергетическому крите-
рию постнатального онтогенеза.

МАТЕРИАЛЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Исследователь в биологии имеет дело в основ-
ном с приближенными величинами признаков
онтогенетического развития, так как они являют-
ся варьирующимися, и их измерения не могут
быть проведены с абсолютной точностью (Лакин,
1990). К тому же некоторые признаки онтогенеза
имеют свои возрастные, половые и другие инди-
видуальные особенности (колебания).

Понятия: возраст, старение, продолжительность
жизни отражают человеческие представления о

жизненных процессах пространственно-временно-
го значения, и фактически “нормальной” или “ста-
бильной” средней продолжительности жизни не
существует (Давыдовский, 1966). Применительно
к предмету исследования – потенциальных энер-
гетических возможностей онтогенеза видов и
классов подходят облигатные его признаки –
среднесуточные расходы энергии и МПЖ для
расчетов общих затрат энергии на постнатальный
онтогенез у каждого вида.

Для проведения реальных сравнительных ана-
лизов значений этих показателей между видами с
различной массой тела и ПЖ необходимо при-
равнять их расходы энергии к единице массы те-
ла. Многие исследователи используют показатель
удельной интенсивности метаболизма – кДж/кг
массы тела/сутки (Шмидт–Ниельсен, 1987). Более
точные результаты можно получить при использо-
вании величин норм физиологических потребно-
стей или фактического суточного потребления
энергии человеком или животными. Усреднен-
ные результаты энергетических потребностей
минимизируют последующие ошибки, обуслов-
ленные несовершенством инструментов измере-
ния и биологической вариабельностью призна-
ков (Пуанкаре, 1990).

В исследования заведомо не включены виды,
которые могут периодически находиться в оцепене-
нии в течение суток или впадают в факультативные
или непрерывные сезонные спячки, кроме мыши
(Ruf, Geiser, 2015). Вследствие этих колебаний ме-
таболизма невозможно достоверно оценить сред-
негодовые расходы удельной энергии такими жи-
вотными.

По величинам удельного среднесуточного по-
требления или расхода энергии, а также по значе-
ниям МПЖ изучаемых видов были рассчитаны
общие, суммарные количества энергии, пошед-
шие на постнатальное развитие единицы массы
тела. Значения удельных энергетических показа-
телей постнатального онтогенеза вычислены, в
первом приближении, без учета половых, воз-
растных потребностей в энергии и усвояемости
пищевых веществ, на основании использования
норм физиологических потребностей в энергии,
или учета фактического питания животных, или
известных суточных удельных затрат энергии
взрослых животных в пределах одного вида.
Ссылки на авторов приведены в скобках в табл. 2.

В работе использованы данные литературы по
среднесуточным удельным расходам энергии
взрослых особей и МПЖ видов. В табл. 2 пред-
ставлены 88 видов плацентарных млекопитаю-
щих из 8 отрядов: насекомоядные (Insectivora) – 2;
грызуны (Rodentia) – 12, хищные (Carnivora) – 43,
парнокопытные (Artiodactyla) – 8, непарноко-
пытные (Perissodactyla) – 2, зайцеобразные (Lago-
morpha) – 1, китообразные (Cetacea) – 3 и прима-
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Таблица 2. Виды плацентарных млекопитающих, МПЖ (годы), удельная суточная интенсивность метаболизма
(кДж/кг/сутки) и удельные затраты энергии на постнатальный онтогенез вида в течение МПЖ (МДж/кг/МПЖ)

Вид млекопитающего МПЖ, годы Интенсивность метаболизма,
кДж/кг/сут (источник)

Затраты энергии 
за МПЖ

Бурозубка обыкновенная
(Sorex araneus)

1.25 13040.0 (Speakman et al., 2002) 5949.5

Землеройка лесная
(Sorex araneus)

1.92 7085.0 (Ochocińska, Taylor, 2005) 4965.2

Мышь домовая
(Mus musculus)

4.0* 3086.7 (Speakman et al., 2002);
3162.5 (Nagy, Morris, личное наблюдение; 
(Nagy, 1987)), М = 3124.6 

4561.9

Крыса (Rattus norvegicus) 4.6* 2868.0 (Sos, Szelenyi, 1974) 4815.3
Полевка темная, или пашенная 
(Microtus agrestis)

4.8* 2921.6 (Speakman et al., 2002) 5118.6

Полевка обыкновенная
(Microtus arvalis)

4.8* 4460.0 (Speakman et al., 2002) 7813.9

Полевка рыжая лесная
(Myodes glareolus)

4.9* 3756.4 (Speakman et al., 2002) 6718.3

Мышь европейская обыкновенная 
лесная
(Apodemus sylvaticus)

6.3* 2767.5 (Speakman, 1997) 6363.8

Прыгун мешотчатый длиннохвостый
(Chaetodipus formosus)

7.1* 2511.0 (Pontzer et al., 2014) 6507.2

Песчанка пушистохвостая
(Sekeetamys calurus)

7.3* 1068.0 (Speakman, 1997);
1072.0 (Nagy, 1987), М = 1070.0

2851.0

Песчанка египетская
(Gerbillus pyramidum)

8.2* 1421.4 (Nagy, 1994, цит. по (Nagy et al., 
1999))

4254.2

Ласка длиннохвостая
(Mustela frenata)

8.8* 3000.0 (Schaller, 1972, цит. по
(van Dorp et al., 2013))

9636.0

Ласка обыкновенная
(Mustela nivalis)

9.1* 1500.0 (Schaller, 1972, цит. по
(van Dorp et al., 2013));
1959.5 (Moors, 1977, цит. по
(Carbone et al., 2007)), М = 1729.7

5744.5

Прыгун кенгуровый
(Dipodomys merriami)

9.7* 1387.7 (Nagy, 1987; Nagy, 1994, цит. по 
(Nagy et al., 1999))

4913.1

Белка красная
(Tamiasciurus hudsonicus)

9.8* 1670.6 (Larivee et al., 2010) 5975.7

Хорек обыкновенный
(Mustela putorius)

11.1* 1165.0 (Carbone et al., 2005, цит. по
(van Dorp et al., 2013);
1334.3 (Jedrzejewska B., Jedrzejewski W., 1998, 
цит. по (Carbone et al., 2007)), М = 1249.6

5062.9

Норка американская
(Neovison vison)

11.4* 1924.0 (van Dorp et al., 2013);
1392.3 (Carbone et al., 2007), М = 1608.1

6691.5

Белка капская земляная
(Xerus inauris)

11.5* 661.8 (Scantlebury et al., 2007) 2777.9

Заяц
(Lepus californicus)

11.8* 722.0 (Shoemaker et al., 1976, цит. по
(Nagy, 1987))

3109.6

Горностай
(Mustela erminea)

12.5* 1666.5 (Carbone et al., 2007) 7603.4

Шакал полосатый
(Canis adustus)

13.7* 918.7 (van Dorp et al., 2013);
1202.4 (Carbone et al., 2007), М = 1060.5

5303.2
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Лисица песчаная
(Vulpes rueppellii)

14.3* 658.8 (Williams et al., 2002) 3438.6

Лисица американская
(Vulpes macrotis)

15.8* 797.3 (Girard, 1998, цит. по
(Nagy et al., 1999))

4598.0

Лисица прерий
(Vulpes velox)

15.9* 847.6 (Covell at al., 1996)
 

4919.0

Собака гиеновидная
(Lycaon pictus)

17.0* 1141.8 (van Dorp et al., 2013);
1004.8 (Carbone et al., 2007);
611.7 (Gorman et al., 1998), М = 919.0

5705.0

Лисица большеухая
(Otocyon megalotis)

17.0* 442.0 (Carbone et al., 2007) 2742.6

Мунго (Mungos mungo) 17.4* 562.0 (Carbone et al., 2007) 3569.3
Косуля европейская
(Capreolus capreolus)

17.5* 752.9 (Pontzer et al., 2014) 4809.1

Куница лесная
(Martes martes)

18.2* 1083.3 (van Dorp et al., 2013);
942.8 (Carbone et al., 2007), М = 1013.0

6729.3

Шакал обыкновенный
(Canis aureus)

18.8* 618.2 (Carbone et al., 2007) 4242.1

Кэкомисл калифорнийский
(Bassariscus astutus)

19.0* 629.7 (Pontzer et al., 2014);
630.0 (Nagy et al., 1999);
627.0 (Chevalier, 1989), М = 628.9

4361.4

Спрингбок, или антилопа-прыгун
(Antidorcas marsupialis)

19.8* 561.2 (Nagy, Knight, 1994, цит. по
(Nagy et al., 1999))

4055.8

Песец обыкновенный
(Alopex lagopus)

20.0* 761.0 (Перельдик и др., 1981) 5555.3

Кот камышовый
(Felis chaus)

20.0* 346.8 (Carbone et al., 2007) 2531.6

Волк земляной
(Proteles cristata)

20.0* 507.8 (Williams et al., 1997, цит. по
(Carbone et al., 2007))

3706.9

Каракал (степная рысь)
(Felis caracal)

20.3* 571.6 (van Dorp et al., 2013);
618.2 (Carbone et al., 2007), М = 594.9

4407.9

Свинья морская
(Phocoena phocoena)

20.4* 540.0 (Sigurjуnsson, Vnkingsson, 1997) 4020.8

Гепард
(Acinonyx jubatus)

20.5* 914.1 (van Dorp et al., 2013);
1157.7 (Carbone et al., 2007), М = 1035.9

7751.1

Волк обыкновенный
(Canis lupus)

20.6* 474.8 (Nagy et al., 1999);
993.9 (van Dorp et al., 2013), М = 733.9

5518.6

Сурикат
(Suricata suricatta)

20.6* 996.4 (Pontzer et al., 2014);
671.0 (Scantlebury et al., 2002), М = 832.9

6262.5

Коза домашняя
(Capra hircus)

20.8* 460.0 (Munn et al., 2012) 3492.3

Лисица обыкновенная
(Vulpes vulpes)

21.3* 384.8 (van Dorp et al., 2013);
388.5 (Carbone et al., 2007), М = 386.6

3005.6

Койот, или луговой волк
(Canis latrans)

21.8* 446.9 (van Dorp et al., 2013);
388.5 (Carbone et al., 2007),
М = 417.7

3323.6

Вид млекопитающего МПЖ, годы Интенсивность метаболизма,
кДж/кг/сут (источник)

Затраты энергии 
за МПЖ

Таблица 2. Продолжение
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Олень чернохвостый
(Odocoileus hemionus)

22.0* 590.9 (Nagy, Jacobsen, личное наблюде-
ние, цит. по (Nagy, 1987))

4744.9

Сервал или кустарниковая кошка 
(Leptailurus serval)

22.4* 551.1 (Geertsema, 1985, цит. по
(Carbone et al., 2007))

4504.9

Овца домашняя
(Ovis aries)

22.8* М = 334.5 (Нормы и рационы кормления 
…, 2003)

2783.7

Игрунка обыкновенная, или уистити
(Callithrix jacchus)

22.8* 474.5 (Pontzer et al., 2014) 3948.8

Рысь (Lynx lynx) 23.7* 736.9 (Carbone et al., 2007) 6374.5
Пума, или горный лев
(Puma concolor)

23.8* 716.6 (van Dorp et al., 2013);
721.9 (Carbone et al., 2007), М = 719.2

6248.1

Ревун колумбийский
(Alouatta palliata)

24.0* 351.8 (Nagy, Milton, 1979, цит. по
(Nagy, 1987));
353.9 (Pontzer et al., 2014), М = 352.8

3090.9

Енот
(Bassariscus sumichrasti)

24.0* 629.3 (Carbone et al., 2007) 5512.9

Лев австралийский морской
(Neophoca cinerea)

24.1* 473.0 (Nagy et al., 1999) 4160.7

Тигр (Panthera tigris) 26.3* 404.3 (Carbone et al., 2007) 3881.0

Рысь канадская
(Lynx canadensis)

26.8* 631.0 (Williams et al., 1997, цит. по
(van Dorp et al., 2013))

6172.4

Лев
(Panthera leo)

27.0* 649.1 (van Dorp et al., 2013);
537.1 (Carbone et al., 2007), М = 593.1

5845.0

Калан
(Enhydra lutris)

27.0* 585.7 (Yeates et al., 2007) 5772.0

Свинья домашняя
(Sus scrofa)

27.0* 388.0 (Владимиров, 2008);
419.0 (Nutrient requirements …, 1998),
М = 403.5

3976.5

Мартышка черно-зеленая
(Allenopithecus nigroviridis)

27.0* 277.9 (Pontzer et al., 2014) 2738.7

Лемур венценосный
(Eulemur coronatus)

27.0* 473.5 (Britt et al., 2015) 4666.3

Выдра канадская
(Lontra canadensis)

27.0* 604.5 (Dekar et al., 2010) 5957.3

Леопард
(Panthera pardus)

27.3* 815.9 (van Dorp et al., 2013);
970.0 (Carbone et al., 2007), М = 892.9

8897.8

Ягуар
(Panthera onca)

28.0* 525.7 (van Dorp et al., 2013);
444.3 (Carbone et al., 2007), М = 485.0

4956.7

Оцелот
(Felis pardalis)

28.2* 409.4 (van Dorp et al., 2013);
402.2 (Carbone et al., 2007), М= 403.9

4157.8

Макак индийский
(Macaca radiata)

30.0* 250.2 (Pontzer et al., 2014) 2739.7

Корова (Bos taurus taurus) 30.0* 348.0 (Владимиров, 2008) 3810.6

Домашняя кошка
(Felis silvestris catus)

33.0* 352.0 (Руководство по кормлению …, 1968) 4239.8

Вид млекопитающего МПЖ, годы Интенсивность метаболизма,
кДж/кг/сут (источник)

Затраты энергии 
за МПЖ

Таблица 2. Продолжение
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Примечание: * – ссылка на базу AnAge по МПЖ видов млекопитающих; М – среднее значение по виду.

Собака 
(Canis familiaris)

34.0* 351.0 (Козляков, 1968);
443.8 (Sos, Szelenyi, 1974), М = 397.4

4931.7

Лемур бурый
(Eulemur fulvbus)

35.5* 331.8 (Simmen, 2010) 4299.3

Лев морской калифорнийский
(Zalophus colifornicus)

35.7* 457.6 (Costa et al., 1985, цит. по
(Nagy, 1987))
494.8 (Nagy, 1994, цит. по (Nagy et al., 
1999)), M = 476.2

6205.1

Лемур вари
(Varecia variegata)

37.0* 477.5 (Britt et al., 2015) 6448.0

Лемур кошачий, или катта
(Lemur catta)

37.3* 318.0 (Simmen, 2010);
342.0 (Pontzer et al., 2014), М = 323.0

4492.7

Гамадрил, или плащеносный павиан
(Papio hamadryas)

37.5* 385.0 (Stacey, 1986) 5269.7

Лемур рыжий (Varecia rubra) 37.5* 334.0 (Britt et al., 2015) 4571.6
Макак-крабоед
(Macaca fascicularis)

39.0* 418.0 (Cefalu et al., 2004) 5950.2

Верблюд (Camelus) 40.0* 190.3 (Нормы и рационы …, 2003) 2778.4
Макак-резус
(Macaca mulatta)

40.0* 176.5 (Pontzer et al., 2014) 2576.9

Пятнистая гиена
(Crocuta crocuta)

41.1* 601.7 (van Dorp et al., 2013);
543.1 (Carbone et al., 2007), М = 572.5

8588.3

Нерпа
(Pusa hispida)

46.0* 287.6 (Ochoa-Acuna et al., 2009 4828.8

Дельфин тихоокеанский
(Lagenorhynchus obliquidens)

46.0* 340.0 (Rechsteiner et al., 2013) 5708.6

Домашний осел
(Equus asinus asinus)

47.0* 297.0 (Руководство по кормлению …, 1968) 5095.0

Тюлень обыкновенный
(Phoca vitulina)

47.6* 288.0 (Ochoa-Acuna et al., 2009) 5003.7

Шимпанзе карликовый
(Pan paniscus)

55.0* 194.4 (Pontzer et al., 2014) 3902.5

Орангутаны
(Pongo pygmaeus)

59.0* 191.0 (Knott, 1998) 4113.2

Шимпанзе обыкновенный
(Pan troglodytes)

59.4* 174.9 (Pontzer et al., 2014) 3792.0

Горилла западная
(Gorilla gorilla)

60.1* 107.0 (Pontzer et al., 2014) 2347.2

Лошадь
(Equus ferus caballus)

57.0* 210.0 (Владимиров, 2008)  4369.0

Косатка
(Orcinus orca)

90.0* 229.0 (Williams et al., 2004) 7522.0

Человек
(Homo sapiens)

122.5* 136.3 (Тутельян, 2009) 6096.4

4926.7 ± 162.3 МДж/кг/МПЖ при n = 88 видов  

Вид млекопитающего МПЖ, годы Интенсивность метаболизма,
кДж/кг/сут (источник)

Затраты энергии 
за МПЖ

Таблица 2. Окончание
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ты (Primates) – 17. Такое разнообразие отрядов
обеспечивает филогенетическую независимость
проведения сравнительных межвидовых исследо-
ваний (Felsenstein, 1985).

Изложенные здесь доводы использования ин-
тегральных признаков постнатального развития
видов плацентарных млекопитающих обеспечи-
вают правомочность межвидовой сравнительной
методологии оценки энергоемкости онтогенеза
данного класса.

Максимальные значения продолжительности
жизни исследованных видов млекопитающих по-
лучены из базы данных AnAge, ресурсы которой
свободно доступны в Интернете (http://genom-
ics.senescence.info/species/), кроме первых двух
видов в табл. 2, значения которых принадлежат
авторам, заявившим о суточной удельной интен-
сивности метаболизма этих животных.

Полученные результаты по потенциальным
удельным энергозатратам на постнатальный онто-
генез изучаемых видов млекопитающих подвер-
гали статистической обработке. Для каждого вида
вычисляли среднюю арифметическую величину
общих удельных затрат энергии на постнаталь-
ный онтогенез (М) и ошибку выборочной сред-
ней величины удельных энергозатрат изучаемого
класса (m), критерий достоверности (t) и вероят-
ность достоверности между средними величина-
ми (p).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Все данные о потенциальных энергетических
возможностях постнатального онтогенеза и макси-
мальной продолжительности жизни 88 видов
плацентарных млекопитающих собраны в табл. 2.
По каждому исследованному виду приведены
данные литературы: о МПЖ, об удельных суточ-
ных затратах энергии и об общих удельных энер-
гозатратах на постнатальный онтогенез. В табл. 2
виды расположены в порядке возрастания про-
должительности их жизни. Три аспекта этой таб-
лицы заслуживают комментариев. Первой и наи-
более очевидной характеристикой базы данных
является диапазон длительности жизни видов от
минимального значения МПЖ бурозубки – 1.25 г. и
до максимально возможной МПЖ – 122.5 г., ха-
рактеризующей человека, то есть отличия в вели-
чине данного показателя составили примерно 2
порядка. Вторая характеристика этой базы дан-
ных – интенсивность удельного суточного мета-
болизма. Диапазон интенсивностей метаболизма
исследованных видов уместился в рамки от ми-
нимальной в 107 кДж/кг/сут (горилла) до макси-
мального уровня в 13040 кДж/кг/сут (бурозубка),
то есть различия в удельных интенсивностях ме-
таболизма у видов превышают 2 порядка. Третья
характеристика базы данных включает результа-

ты общих удельных потенциальных затрат энер-
гии на постнатальный период развития исследо-
ванных видов.

Средняя величина удельных суммарных затрат
удельной энергии на онтогенез млекопитающих
составила 4926.7 ± 162.3 МДж/кг/МПЖ и досто-
верно не отличается от раннее установленного
значения в 5187.0 ± 291.0 на примере 20 видов
млекопитающих (Жминченко, 1988). Получен-
ные максимальные на 95.6% (ласка длиннохво-
стая) и минимальные на 47.6% (горилла) отклоне-
ния от средней величины удельных суммарных
затрат энергии на постнатальный онтогенез мле-
копитающих обусловлены широкими физиоло-
гическими пределами диапазона интенсивностей
метаболизма у каждого вида и погрешностями
методов определения МПЖ, или суточных ин-
тенсивностей метаболизма, или учета фактиче-
ского питания, или расчетов энергии суточных
рационов животных и их возрастных характери-
стик, или малой выборкой видового показателя.

Первую позицию в табл. 2 занимает бурозубка
с наибольшей удельной интенсивностью метабо-
лизма и самой короткой длительностью жизни, а
последнюю – человек. Это подтверждает извест-
ный факт о том, что высокая интенсивность ме-
таболизма сопровождается короткой продолжи-
тельностью жизни (McCoy, Gillooly, 2008), но
одновременно обнаруживаются практически
одинаковые удельные затраты энергии у этих ви-
дов на их постнатальное развитие независимо от
продолжительности их жизни. На примере ло-
шади можно показать, что это животное удельно
потребляет примерно в 2 раза больше энергии в
сутки, чем человек, но суммарные удельные за-
траты в пищевых веществах на их онтогенез прак-
тически равны, при разнице продолжительно-
стей жизни в 2 раза. Из табл. 2 следует, что у 10 ви-
дов (жвачных и копытных животных) удельные
затраты энергии на постнатальный онтогенез
приблизительно на 18.8% меньше по сравнению
со средним значением затрат энергии для всех
млекопитающих. Причины такого несоответ-
ствия могут быть следующими: максимальная
продолжительность жизни данных видов до на-
стоящего времени достоверно не известна. Не
учитывается то обстоятельство, что в живую мас-
су тела коров вносят вклад пищевые массы желу-
дочно-кишечного тракта, примерно, 29–40%
(Алиев, 1997). У копытных 20–25% живого веса
тела составляет содержимое желудочно-кишеч-
ного тракта (Шмидт-Ниельсен, 1987). Учитывая
приведенные особенности физиологии жвачных
и копытных животных, можно предположить, что
они по удельным затратам энергии на постна-
тальный онтогенез не отличаются от других изу-
чаемых здесь видов.
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К слагаемым процесса интенсивности метабо-
лизма у животных кроме главных атрибутов – су-
точных расходов энергии следует отнести и дру-
гие облигатные признаки осуществления жизне-
деятельности, такие как суточное потребление
кислорода, доставку его органам и тканям (сер-
дечная активность), интенсивность клеточного
обновления тканей, производство тепла и другие.
Суммарная интенсивность метаболизма в тече-
ние жизни в конечном итоге определяется до-
ставкой кислорода (O2) и использованием его
тканями организма. Относительная величина
массы сердца млекопитающих одинакова и со-
ставляет примерно 0.6% (Шмидт-Ниельсен,
1987), то есть сердечный выброс крови у видов
пропорционален их массе тела, соответственно, и
доставка количества кислорода к тканям удельно
будет одинаковой. Среди млекопитающих суще-
ствует обратная полулогарифмическая связь между
частотой сердечных сокращений и ожидаемой ПЖ,
и инвариантной величиной является число сер-
дечных сокращений в течение жизни видов мле-
копитающих, которое составляет 7.3 ± 5.6 × 108, в
расчете на основной обмен (Levine, 1997). Бо-
лее фундаментальной актуальной универсаль-
ной инвариантной величиной является число
оборотов за время жизни молекулярных респи-
раторных комплексов, приходящихся на клет-
ку, что составляет, примерно ~1.5 × 1016 (West et
al., 2002).

В результате изучения масштабных отноше-
ний параметров онтогенетического энерговре-
менного развития видов найден ряд наглядных
инвариантов при сравнении функции сердца от
самой маленькой землеройки до самого большого
кита. Общий объем крови, перекачиваемый каж-
дым сердцем в течение жизни составляет прибли-
зительно 200 млн л/кг сердца, и общее количество
сердечных сокращений приблизительно равно
1.1 млрд за жизнь. Метаболический потенциал
(общее количество O2, потребляемого в течение
жизни взрослого человека на 1 г массы тела) и для
этрусской землеройки с массой тела в 2 г, и сине-
го кита с массой в 100000 кг равняется приблизи-
тельно 38 л O2, или 8.5 моль АТФ/г массы тела в
течение жизни (Dobson, 2003).

Таким образом, доказательными инварианта-
ми онтогенеза видов можно признать только об-
лигатные, перманентные взаимоотношения ко-
личественных факторов в течение онтогенетиче-
ского развития сравниваемых видов.

Интенсивность метаболизма есть проявление
жизнедеятельности клеточных структур. Можно
предположить, что жизнь клетки в органах и тка-
нях отождествляет в себе как интенсивности об-
мена веществ и клеточного обновления, так и
длительность их жизни и их производные – ско-
рости онтогенетического развития органов и тка-

ней. Результаты этих процессов видны при экспе-
риментальном исследовании, когда при возраста-
нии в 2 раза потребления энергии и пищевых
веществ пропорционально увеличивается ско-
рость клеточного обновления внутренних орга-
нов крыс (Жминченко, Соколов, 1990). Поэтому
интенсивности метаболизма и клеточного обнов-
ления в тканях являются атрибутами единосущного
процесса – скорости онтогенетического развития
органов и организма в целом. Следовательно, мож-
но говорить о том, что равноценное удельное ко-
личество энергии, потраченное на онтогенез каж-
дого вида, условно указывает на то, что клетки
различных видов одного из классов проделывают
одинаковую удельную работу в течение их физи-
ческой жизни вне зависимости от интенсивности
метаболизма и ПЖ организма. Это согласуется с
представлениями (Gillooly et al., 2012) о том, что
жизненный энергетический бюджет клетки по-
стоянный, и гипотеза скорости жизни Пирла
(Pearl, 1928) может относиться и к отдельным
клеткам in vivo.

Все приведенные эпифеноменальные инвари-
анты онтогенетического развития видов служат
доказательством для реального существования
феномена – равнозначных удельных энергоза-
трат на постнатальный онтогенез плацентарных
млекопитающих.

Согласно А.Ф. Алимову, суммарное количе-
ство энергии, использованное единицей массы за
время жизни индивидуума, лимитирует ПЖ, и эта
величина примерно одинакова для животных,
стоящих на одной ступени эволюционного разви-
тия (Alimov, Kazantseva, 2008). Возможно, виды
внутри таких классов, как млекопитающие или
птицы имеют схожее онтогенетическое развитие,
когда продолжительность их жизни измеряется в
единицах энергии, где общая, суммарная удель-
ная энергия не зависит от массы тела. Величина
удельного энергетического потенциала жизнен-
ного цикла у птиц и млекопитающих постоянна,
свойственна для каждого класса в отдельности и
не подчиняется времени их физической жизни
(Prinzinger, 2005; Hulbert et al., 2007; McCoy, Gillo-
oly, 2008).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Обобщая изложенные доказательства реаль-

ного существования данного феномена в виде ли-
митированной величины удельных затрат энер-
гии 88 видов плацентарных млекопитающих, вы-
численной на основании значений фактических
суточных затрат энергии или норм суточных по-
требностей энергии взрослыми видами, установ-
лен параметр энергетической емкости постна-
тального онтогенеза плацентарных млекопитающих
в 4926.7 ± 162.3 МДж/кг/МПЖ. Онтогенетическое
развитие млекопитающих приобрело энергетиче-
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скую размерность и энергетическую меру для онто-
генеза видов данного класса. В таком случае, при-
няв весь онтогенез видов за единицу с энергозатра-
тами, примерно равными 5000 МДж/кг/МПЖ,
расход энергии в 100 кДж/кг массы тела животно-
го или человека будет мерой, соизмеримой с
1/50000 частью постнатального развития плацен-
тарного млекопитающего.

Наличие энергетической размерности онтоге-
нетического развития плацентарных млекопита-
ющих и удельной энергетической тождественно-
сти онтогенеза видов могут послужить в дальней-
шем основанием для возможного адекватного
переноса на человека получаемых результатов по
количественному влиянию пищи на продолжи-
тельность жизни видов млекопитающих, сходных
с человеком по характеру обмена веществ.
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Nutrition and Ontogenesis. Part 1. Energy Specific Equivalence
of Postnatal Ontogeny of Placental Mammals

V. M. Zhminchenko*
Federal Research Centre of Nutrition, Biotechnology and Food Safety, Moscow, Russia

*e-mail: zhminchenko@ion.ru

The purpose of the study was to establish the parameters of the unit energy costs for the postnatal period of
development of various species of placental mammals for their maximum lifespan. Literary data on average
daily unit energy consumption of adults individuals in terms of the maximum lifespan of 88 species from
8 orders: insectivorous (Insectivora) – 2; rodents (Rodentia) – 12, carnivorous (Carnivora) – 43, artiodacty-
las (Artiodactyla) – 8, artiodactyla (Perissodactyla) – 2, hares (Lagomorpha) – 1, cetaceans (Cetacea) – 3
and primates (Primates) – 17. The average value of the unit energy consumption for the postnatal ontogenesis
of mammals was 4926.7 ± 162.3 MJ/kg for the maximum lifespan of the species. Epiphenomenal invariants
of the ontogenetic development of species: the number of heartbeats during life in mammals, the number of
throughout the life of molecular respiratory complexes per cell, are evidence of the real existence of this phe-
nomenon, i.e. equivalent unit energy consumption for postnatal ontogenesis of placental mammals. Based on
empirical facts of accelerating or slowing the development of individuals of various mammalian species, de-
pending on the amount of food they consume, the following conclusions can be drawn: postnatal ontogenesis
of placental mammals has an equivalent unit energy value; the energy consumed (nutrition) and the life span
of an organism are a measure of ontogenetic development.

Keywords: eutherian mammals, ontogenesis, metabolic rate, maximum lifespan, unit energy postnatal onto-
genesis



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


