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ВВЕДЕНИЕ 

Механизм адаптации- одна из важнейших проблем в совре
менной биологии. Действие естественного отбора, развитие, раз
рушение и восстановление биогеоценозов и биосферы в целом тес
но связаны с приспособляемостью особей и популяций, с адапти
рованностью видов и внутривидовых групп. Изучение механиз
мов адаптации на любом из известных уровней биологической 
интеграции- один из перспективных путей управления органи
ческой эволюцией, основа экологического прогнозирования, 
охраны и рационального использования биологической среды. 

Особый интерес представляет изучение диких животных. По 
Дарвину, « ... произведения природы ... неизмеримо лучше приспо
соблены к бесконечно сложным условиям жизни и ясно несут 
на себе печать более высокой от д елки» 1• Уникальная способ
ность диких форм к быстрой адаптации при освоении разно
образных условий окружающей среды- богатый источник полез
ной информации для биолога, медика и инженера. 

Л1ногие биологи еще в 1950-1960 годах поднимали вопрос 
о необходимости комплексного подхода при изучении экологи
ческих проблем. Как считал Н. В. Тимофеев-Ресовский, класси
ческие методы изучения микроэволюции, являясь чисто фено
менологическими, не позволяют 0днозначно решить вопрос о 

действительных механизмах эволюционного процесса и о тех 
путях, на которых происходит формирование эволюционных 
явлений (295] . Подвиды, виды и другие таксономические груп
пы рассматривались как понятия биологические, изучение кото
рых не может быть сведено к установлению только морфологи
ческой характеристики и географического распространения (86]. 

Синтез данных, полученных на всех существующих уровнях 
изучения живого- от молекулярио-генетического до биосфер
ного, включая популяции, подвиды и виды,- главная задача 

синтетической теории эволюции (356] . 
Современные экологи проявляют повышенный интерес к мето

дам биохимии, используя их для изучения границ и структуры 
популяций, роли изолирующих факторов в процессах преобра
зования экаснетем (597, 643]. При исследовании биологического 

1 Цит. по: Ф и л и п ч е н к о Ю. А. Эволюционная идея в биологии. Исто
рический обзор эволюцiюнных учений XIX века. М.: Наука, 1977. С. 49. 
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полиморфизма частоту встречаемости генетических вариантов 
изучают с помощью биохимических маркеров [507, 556, 557]. 
Для выявления признаков внутривидовой дифференциации опре
деляются интенсивность газообмена, фракционный состав сыво
роточных белков, содержание витаминов, резервных метаболи
тов [338, 297, 166]. С этой же целью разработан [344] и исполь
зуется в полевых экологических исследованиях метод морфо
физиологических индикаторов [36-38, 206, 269, 328, 358, 90, 
110, 217]. Биохимический анализ все чаще находит применение 
для решения спорных вопросов в систематике [609, 597, 599]. 

На стыке молекулярной биологии и эволюционной экологии 
возникла генасистематика как раздел биологии о классифика
ции организмов, основанный на изучении содержания и харак
тера нуклеиновых кислот в тканях животных [8, 7]. На основе 
биохимии и эволюционной экологии появилась протеиновая так
сономия, илli таксономическая биохимия, изучающая степень 
генетического родства между формами и группами животных 
путем анализа тканевых белков, в которых реализуется наслед
ственная информация [609, 463]. Интересные и ценные данные 
получены при изучении механизмов внутривидовой дифферен
циации с помощью иммунологических методов [532, 535, 226, 
292, 290, 98, 29 и др.]. Известны работы, в которых для реше
ния сложного вопроса о причинах цикличности колебаний чис
ленности в популяциях применяются физиологические и био
химические методики [595, 607, 343, 191, 415, 416, 96]. Активн() 
изучаются химические взаимодействия внутри видов и биоцено
зов [22, 315]. 

Уникальные данные, полученные с ·помощью прямых биохи
мических методов (на тканевом и молекулярном уровне) в ра
ботах по биологическому полиморфизму, в области генасисте
матики и протеиновой таксономии, как правило, не оцениваются 
с точки зрения их адаптивной значимости. В изучении веществ. 
участвующих в межвидовых и внутривидовых взаимодействиях, 
больше места· уделяется характеру влияния на приспособляе
мость отдельных особей, а не групп. Акцентируется внимание 
на той степени пользы или вреда, которую приносят экзомета
болиты организму-продуценту или организму-реципиенту. 

В биохимии огромное количество исследований посвящено 
изучению механизмов биохимической адаптации о-rдельного орга
низма к различным факторам среды: парциальному давлению 
кислорода, температуре, физическим нагрузкам, радиации и т. д. 
[143, 18-21, 183, 82, 106, 128, 178, 197, 277,. 307, 306, 312-314, 
479:--482, 492, 494, 613, 614, 617, 616, 93, 311, 191, 326, 355, 303, 

. 285, 14]. 
В самостоятельную биологическую дисциплину выделилась 

экологическая физиология [282-285] . Получены данные о спе
цифике метаболизма животных Субарктики и пу~тынь, видов 
равнинных и высокогорных, обитающих на больших глубинах 
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и в латеральной зоне [74, 161, 13, 11, 92, 65, 32, 115, 123 и др.]. 
На биохимическом и физиологическом уровнях изучается· 
влияние зимней спячки, длительного и кратковременного голо· 
дания, обезвоживания пищи, сезона, водной среды с разным 
содержанием солей [89, 160, 225, 104, 64, 27, 318 и др.). На осно· 
ве этих данных разработаны положения о характере биохими
ческой стратегии адаптации [323), созданы представления о 
морфологических и тканевых адаптациях [ 143, 140, 139, 282, 
285, 335, 337] . Однако в преобладающем числе биохимических 
работ вопрос о механизмах адаптации рассматривается в пла
не аутэкологии, с позиций отдельного организма и среды. Не учи
тывается влияние характеристик, связанных с групповым оби
танием животных. Отсутствуют результаты изучения специфшш 
биохимической адаптации в зависимости от половой, возрастной 
и генетической структуры популяций, ранга экологических групп 
И их плотности. Накоплен большой опыт в области исследова
ния биохимической адаптации на уровне крупных таксанов 
[655, 52, 142, 456, 502, 117, 167, 12, 141], но почти отсутствуют 
данные по биохимической адаптации близких видов с разной 
степенью морфологической дифференциации. Совершенно не 
изучены механизмы биохимической адаптации у животных раз
ных генераций, роль обмена отдельной особи в адаптации по
пуляции. 

С точки зрения современной экологии [203, 335, 337, 169, 
170] , каждый организм функционирует в составе экологических 
групп различной степени сложности (популяции, вида, подви
да, биоценоза, биогеоценоза и биосферы в целом). Экология 
рассматривается как наука о структуре и функциях этих групп, 
а в конечном счете- о жизни биосферы [204]. 

При изучении биохимических механизмов адаптации в свете 
современной экологии необходимо учитывать особенности ор
ганизма, связанные с рангом и параметрами экологических 

групп. 

Такие эколого-биохимические исследования, посвященные 
изучению адаптации в зависимости от комплекса организмеиных 

и групповых характеристик, обусловлены потребностями не толь
ко современной биохимии, но и современной экологии. 

Существуют экологические проблемы, решение которых зави
сит от использования биохимических подходов и биохимических 
методов. К ним относятся исследования в области микроэволю
ции и экзометаболической регуляции, изучение биохимических 
механизмов внутривидовой дифференциации, химической приро
ды и механизмов действия пр.одуктов обмена, выполняющих в 
экологических группах коммуникационную роль. 

Возникает вопрос о механизмах участия биохимических про
цессов в функционировании экологических групп, в поддержа
нии определенной численности и структуры вида, подвида, по
пуляции. Особый интерес представляет сопоставление биохими-
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ческих механизмов адаптации этих групп, так как именно в пре

делах вида, подвида и популяции происходит микроэволюция. 

Основная цель настоящей работы- изучение специфики био
химической адаптации вида, подвида и популяции. Для ее дости
жения предполагалось выполнить следующие задачи. 

1. На· примере нескольких видов полевок и моллюсков изу
чить особенности биохимической адаптации вида, подвида и 
генетического варианта (в завJ-tсимости от степени морфологи
ческой дифференциации вида и ранга экологической группы). 

2. На примере развивающихся личинок амфибий изучить осо
бенности биохимической адаптации популяции (в зависимости 
от ее плотности и структуры). 

В современной экологии большое внимание уделяется оцен
ке энергетической стоимости адаптации [337, 204]. При изуче
нии механизмов адаптации популяций отмечают значимость 
генетической разнородности, которая способствует сохранению 
оптимальной плотности популяций [294]. 

В настоящей работе сопоставлены результаты, полученные 
при изучении особенностей биохимической адаптации на выбран
ных трех высших уровнях биологической интеграции, дана оцен
ка энергетической стоимости адаптации вида, подвида и популя
ции, выявлена роль, которую играют исследованные биохимиче
ские адаптивные реакции в поддержании оптимальной числен
ности указанных экологических групп и их гетерогенности. 

В ходе выполнения исследований автор пользовался кон
сультациями по математическому планированию эксперимента 

доктора биологических наук ст. преподавателя МГУ В. Н. Мак
симова: Разведение полевок и получение лабораторных колоний 
проводила группа зоологов во главе с А. В. Покровским. В эко
лого-биохимических экспериментах участвовали сотрудники груп
пы биохимии Института экологии растений и животных УрО 
АН СССР Н. Ф. Бабушкина, 3. Л. Степанова и Л. А. Коваль
чук. В иммунологических сериях принимала участие научный 
сотрудник Свердловекого научно-исследовательского института 
курортологии и физиотерапии И. С. Голод, в экспериментах на 
тканевых культурах- старший научный сотрудник Свердлов
ского научно-исследовательского института вирусных инфекций 
Г. Г. Колесникова. Определение концентрации микроэлементов 
эмиссионным спектральным методом проведено А. М. Вульфсон. 
Всем им автор крайне признателен. 

Монография развивает идеи академика С. С. Шварца, по 
инициативе и под непосредственным руководством которого в 

Институте экологии растений и животных велась работа по 
созданию эколого-биохимической группы и эколого-биохимиче
ского направления. Автор благодарен его ученику и последова
телю В. Н. Большакову за ценные советы при планировании и 
выполнении экологической части исследования. 



Глава 1 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Мы изучали биохимические механизмы адаптации к действию 
двух факторов- низких температур и плотности- у популяций 
четырех видов полевок, трех видов моллюсков и нескольких 

видов амфибий. Подбор объектов проводили таким образом, что 
в опытах на полевках биохимическую реакцию на охлаждение 
исследовали у животных, принадлежащих к видам с широким 

распространением и узким ареалом; одновременно в сериях на 

полевках изучали биохимические реакции на охлаждение у осо
бей южного (номинального) и северного подвидов. В экспери
ментах на моллюсках рассматривали биохимическую адаптацию 
к низким температурам у разных генетических вариантов. Осо
бенности биохимической адаптации популяций в условиях раз
ной плотности изучали на головастиках. Действие плотности 
исследовали опосредованно, определяя влияние водной среды 
(и содержащихся в ней экзометаболитов) из популяций с раз
ной плотностью в зависимости от стадии развития личинки, ее 
принадлежности к виду или семье и структуры популяции (в 
разные периоды, когда соотношение головастиков отдельных 

стадий непостоянно). 
Для оценки энергетической стоимости адаптации определяли 

показатели интенсивности и эффективности окислительного обме
на: общую активность оксидаз, активность цитохромоксидазы, 
лактат- и сукцинатдегидрогеназы (ЛДГ и СДГ), скорость гли
колиза и дыхания, интенсивность окисления сукцината и соот

ношение Н- и М-субъединиц ЛДГ, чувствительность оксидаз к 
тироксину, коэффициент Вант-Гоффа для СДГ, скорость фосфо
рилирования АДФ при окислении сукцината, коэффициент сопря
женности, соотношение свободного и фосфорилирующего окис
ления, содержание митохондриального белка. 

1.1. ОБЪЕКТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Опыты ставили на животных из модельных и природнwх популя
ций. Исследовали экономок, полевок узкочерепных, Миддендор
фа, памирских и арчевых, белых мышей линии БАЛБ, а таюке 
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улиток рода Bradybaena и головастиков чесночницы, остромор
дой, травяной, закавказской и малоазиатской лягушек. 

Полевка-экономка (Microtus oeconomus Pallas, 1776) являет
ся типичным представителем широко распространенного вида 

[336]. Она обитает в тундре и лесотундре, встречается в таеж
ной и лесостепной зонах СССР (южная граница обитания
Северная Украина, Воронежская область, Южный Урал, Север
ный Казахстан и Семиречье), в северной половине Западной 
Европы и в Монголии [286, 329, 220, 222, 223, 114, 23]. Описано 
.около 15 подвидов экономки из различных районов СССР 
[202, 61, 80]. Некоторые авторы [31] выделяют 11-12 под
видов. 

Нами исследованы два из них: Microtus oeconomus oeconomus 
и Microtus oeconom.us chachlovi. Основатели модельных популя
ций северного подвида экономки (М. о. chachlovi) привезены 
с п-ва Ямал, модельных популяций южного подвида (М. oeco
nomus oeconom,us) -из районов Среднего Урала. 

Географическая изоляция указанных подвидов произошла 
давно, продолжительность их самостоятельного существования, 

как отметил С. С. Шварц [336] , измеряется десятками тысяче
летий. Однако морфологические различия между северным и 
номинальным подвидами незначительны. Для северной экономки 
характерны более крупные размеры тела, более короткие хвост 
и ступня, неодинаковы у них и некоторые краниологические при

знаки [146, 222, 220, 332, 331, 325]. Нарушений нормального 
скрещивания между. северным и южным подвидами экономки 

не обнаружено [201]. 
Своеобразие экологической приспособляемости экономки 

состоит в определенном распространении ее по биотопам. В лю
бой зоне эти грызуны предпочитают влажные биотопы с богатой 
травяной растительностью [10, 61, 114]. 

Для экономок характерна низкая индивидуальная сопротив
ляемость по отношению к неблагаприятному сочетанию биоти
ческих и абиотических факторов, таких как присутствие хищ
ников, бактериальные инфекции, весенние заморозки, пересы
хание водоемов, вымирание растительности [334]. Одним из 
биологических приспособлений экономок к неблагаприятным 
условиям среды является способность к интенсивному размно
жению. Для них характерны раннее половое созревание, высо
кая nлодовитость (6-12 детенышей в помете), способность 
давать по пяти генераций в год [222, 220] . Двигательная актив
ность экономок невысока, им не свойственны частые перемеще
ния [220]. 

Узкочерепная полевка (Microtus gregalis Pallas, 1779) как 
вид также имеет широкое распространение [337] . Она обитает 
в горах Азии, степях Северного и Восточного Казахстана, в 
степных районах. Западной Сибири, на Алтае, в Саянах, Тувин
ской АССР, Прибайкалье, Забайкалье, Якутии и по всей полосе 
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тундры и лесотундры от Берингова пролива до горла Белого 
моря, встречается в Монголии и Северо-Восточном Китае [31]. 
Этот вид серых полевок представлен в природе десятью подви
дами. Нами исследованы два подвида: Microtus gregalis gregalis 
и Microtus gregalis major. Некоторые исследователи [59] счи
тают их самостоятельными видами. Основатели модельной по
пуляции северного подвида узкочерепной полевки (М. g. major) 
привезены с п-ва Ямал, южного подвида (М. g. gregalis)- из 
районов Среднего Урала. Северный и южный подвиды узко
черепной по.1евки морфологически резко дифференцированы 
[342]. 
Аналогично экономкам и другим видам мытевидных грызу

нов узкочерепная полевка в условиях широкого расселения вы

бирает биотопы с определенным, специфическим для нее микро
климатом: предпочитает влажным кочкам сухие участки на воз

вышенностях [94, 80] .· В зонах земледелия узкочерепная полев
ка сильно вредит посевам. Плодовитость данного вида так же, 
как и экономок, достаточно высока. Они размножаются несколь
_ко раз в год, в помете 4-12 детенышей [342]. Узкочерепные 
полевки ведут подвижный образ жизни [146, 53). Для них харак
терны частые перемещения. 

Полевка Миддендорфа (Microtus Middendorfi, 1881)- або
риген Субарктики, представитель вида-автохтона, для которого 
характерен малый ареал. Полевка Миддендорфа встречается 
только в тундрах и лесотундрах Полярного Урала, низовьях рек 
Оби, Таза и Енисея, на Таймыре и в Северной Якутии · [146, 
341, 80]. Известны два подвида этого грызуна [31]. Нами иссле
дована Microtus Middendorfi Poljakow. Основатели модельной 
популяции привезены с п-ва Ямал. Данные по экологии этого 
подвида немногочисленны. Установлено, что полевка Мидден
дорфа расселяется на болотистых участках, где роет норы в коч
ках и устраивает в покрывающей их траве и ползучем кустар
нике наземные гнезда [31, 341]. Значительно реже эти живот
ные встречаются в норах на более сухих участках тундры. 
Питаются они тундровыми травами и побегами кустарников. 
Поведенческие адаптации полевки Миддендорфа указывают на 
сходство ее с леммингом. Степень приспособляемости к усло
виям Крайнего Севера значительно выше, чем у правикающих 
в тундру и лесотундру широко распространенных видов полевок. 

Осваивая разнообразные биотопы тундры (в отличие от эко
номок и узкочерепных полевок), полевки Миддендорфа прояв
ляют повышенную способность к миграциям, что позволяет им 
избегать губительного действия паводков. Этому виду не свой
ственна высокая плодовитость. Его размножение начинается 
несколько позднее, чем у леммингов и узкочерепной полевки, но 
раньше, чем у субарктических популяций или широко распро
страненных видов [332, 324, 222]. При этом в течение все·го 
сезона размножения, по данным тех же авторов, в нем прини-
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мает участие большинство самок, в том числе и младшие воз
растные группы (происходит раннее созревание). Среднее число 
эмбрионов у отдельных самок полевки Миддендорфа высокое, 
но меньше, чем у субарктических популяций широко распростра
ненных видов [223, 341]. 

Арчевая полевка, по мнению некоторых зоологов [41, 42] ,
представитель вида с «ясной эволюционной судьбой». В природе 
известны два подвида (Microtus juldaschi juldaschi, или памир
ская полевка, и Microtus juldaschi carrutersi- арчевая полев
ка), которые дивергируют в сторону видового обособления [279]. 
Они встречаются в горах Тянь-Шаня, Памира и Гиссеро-Алтая. 

В отличие от субарктических форм широко распространен
ных видов полевок (М. о. chachlovi, М. g. gregalis) памирская 
и арчевая полевки так же, как типичные горные виды, не спо

собны к резкой интенсификации размножения. Интенсивность 
их размножения низка, хотя численность популяций остается 
достаточно стабильной [39, 35]. Нами исследованы оба под
вида. Основатели модельной популяции памирской полевки при
везены из района озера Кара-Куль, арчевой полевки- из запо
ведника Аксу-Джабаглы. 

Домовая мышь (М. musculus Linnaeus, 1878)- широко рас
пространенный вид, представленный в природе пятью обособлен
ными географическими расами. Встречается почти повсеместно, 
кроме Крайнего Севера и некоторых глухих таежных районов. 
Его представители приносят большой ущерб как амбарные и 
полевые вредители. Нами исследованы белые мыши линии 
БАЛБ. 

Bradybaena fruticum Nill.- широко распространенный вид 
моллюсков. Ареал включает всю европейскую часть СССР, а 
также Румынию, Болгарию, Швецию, Чехословакию, Швейца
рию, Францию, Данию, Голландию, Англию и часть Испании 
[320]. Исследованные нами моллюски В. fruticum собраны в 
районе г. Сарапул (Удмуртская АССР). В опыты взяты живот
ные из природной популяции. 

Bradybaena lantzi Ludh.- один из среднеазиатских видов 
моллюска, для которого характерен относительно узкий ареал. 
Встречается в районах Алтайского и Ферганского хребтов, 
Заилийского и Джунгарского Алатау. Моллюски Br. lantzi, 
исследованные нами, собраны в районе г. Алма-Аты, левоза
крученные генетические варианты популяции А- на высокогор
ном участке (200 м), правоЗакрученные варианты А- у под
ножия гор ( 1000 м), право- и левозакрученные генетические 
варианты популяции В- на одном участке ( 1200 м). 

Лягушка остромордая (Rana arvalis) - представитель одно
го из типичных широко распространенных видов земноводных, 

один из трех видов рода Rana, правикающих в южную Субарк
тику [338]. Rana arvalis- животное равнин. Как правило, 
водоемы, в которых обитает остромордая лягушка, замкнутые. 
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Общая продолжительность метаморфоза для R. arvalis в 
условиях экологического оптимума для южных районов (лесо
степь Зауралья), по данным Е. Л. Щупак, колеблется в преде
лах 70-80 дней (см. [339]). В экспериментальных условиях 
(при комнатной температуре и повышенной плотности) отдель
ные особи субарктических форм R. arvalis проходят личиночное 
развитие за 28-30 дней [339, 340]. Сроки развития в указан
ных пределах в природе варьируют, так как зависят от многих 

экологических факторов, среди которых особенно большое зна
чение имеет температура [552, 551, 294, 15, 105]. За темпера
турный оптимум для головастиков данного вида есть основание 
принять интервал 18-22°С. В эксперименте [105] и полевых 
опытах [338] установлено, что плотность, обеспечивающая нор
мальное развитие головастиков остромордой лягушки,- один 
головастик на 1 л воды (в том числе и для аквариумов без сме
ны воды). В настоящей работе исследовали головастиков южных 
популяций R. arvalis (кладки собраны в районе оз. Шарташ, 
г. Свердловск). 

Лягушка травяная (Rana temporaria) принадлежит к видам 
с широким ареалом, распространена как в Европе, так и в Азии, 
известны субарктические популяции. В отличие от остромордой 
лягушки, R. temporaria обитает в горных частях ареала [338]. 
Продолжительность личиночного периода развития у травяной 
лягушки 50-60 дней [16], субарктические формы данного вида 
при средней температуре 15-16 ос могут закончить метаморфоз 
за 35-40 дней [300]. Температурный оптимум, установленный 
для R. temporaria как вида в целом, составляет 21-26°С, для 
субарктических форм, по данным В. Г. Ищенко [110], 10-15°С. 
Уровень нормальной плотности на стадии личиночного развития 
R. temporaria близок к нормальной плотности R. arvalis (три 
головастика на 1 л воды). Нами нееледовались головастики 
южной популяции R. temporaria (кладки собраны в районе 
р. Исеть, Свердловекая область). 

Малоазиатская (Rana macrocnemis, 1885) и закавказская 
лягушки (Rana camerani, 1886) -две формы бурых лягушек, 
морфологически очень близкие к R. temporaria. Малоазиатская 
лягушка распространена преимущественно на Черноморском 
побережье Кавказа, в Предкавказье и Малой Азии, характери
зуется отсутствием светлой дорсомедиальной полосы и гладкой 
кожей спины [16]. Закавказская лягушка в пределах СССР 
встречается в Южном Дагестане, Азербайджане, Грузии и Арме
нии. Для нее характерны светлая спинная полоса и бугорчатость 
спины [293], более заостренная морда [208] и иные пропорции 
тела [377]. 

Существует мнение [ 112], что закавказская и малоазиатская 
лягушки ~подвиды одного вида и могут быть соответственно 
названы R. macrocnemis camerani Blugr. и R. macrocnem:is 
macrocnemis Blugr. (морфологические различия между ними ·Не 
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превышают различий между популяциями, гибридные формы 
развиваются аналогично родительским). Данные подвиды засе
ляют предгорные и горные районы. Период личиночного разви
тия 48-62 дня [105] или 56-59 дней [112] .. Температурный 
оптимум личиночного развития [105] 18-20°С. Для высоко
горных популяций данного вида амфибий характерны ускорен
ное развитие и увеличенная скорость роста личинок [354]. Нами 
нееледовались головастики R. macrocnemis macrocnemis (клад
ки собраны в районе Голубых озер, Кабардино-Балкарская 
АССР, 900 м над ур. моря) и R. macrocnemis camerani (кладки 
собраны из водоемов в окрестностях г. Еревана). 

Чесночница обыкновенная (Pelobates fuscus Laur.) -широко 
распространенный вид жаб. Оптимальная плотность головасти
ков при развитии- три личинки на 10 л воды. Период мета
морфоза в сравнении с лягушками рода Rana удлинен [105]. 

В экспериментах при изучении специфики биохимической 
адаптации у полевок мы использовали половозрелых самцов и 

самок, полученных в условиях вивария (2-, 5-6-, 7-10- и 20-е 
поколения). Исследовали животных, родившихся в августе, т. е. 
принадлежащих к осенней генерации. Достигнув возраста 
2-2,5 мес, эти животные не размножаются и, только перезимо
вав, дают потомство весной, отмирая к середине лета. Отдель
ные особи осенней генерации полевок живут значительно доль
ше основной массы грызунов (до одного года) за счет продле
ния таким образом периода «юности». «Осенняя популяция,
писал академик С. С. Шварц,- в высшей степени специфична. 
Животные этой генерации обладают еще более глубоким ком
плексом морфафизиологических особенностей, чем осенние жи
вотные долгоживущих видов, ... с момента рождения развивают
ся в своеобразных условиях среды и выполняют определеннуiР 
экологическую функцию: они должны пережить зиму, весной 
дать потомство и передать эстафету следующим поколениям» 
[337, с. 165]. 

Способность популяции приобретать определенную структу
ру за счет определенного соотношения числа особей весенней и 
осенней генераций рассматривается в современной экологии как 
один из популяционных механизмов адаптации [336, 337]. 

Содержание и разведение полевок проводили по методике, 
разработанной в виварии Института экологии растений и живот
ных Уральского отделения АН СССР (ИЭРиЖ) [276, 274]. 
Исследованные в работе белые мыши линии БАЛБ взяты из 
вивария лаборатории радиобиологии того же института. 

В эк~периментах на улитках исследовали выборки из при
родных популяций после 6, 12 дней содержания животных в 
лаборатории экологических основ изменчивости в условиях, 
адекватных естественным, по методике, разработанной И. М. Хо
хуткиным [320-322] . 

В сериях по экзометаболической регуляции использовали 
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методику содержания личинок амфибий, разработанную в лабо
ратории зоологии Института экологии растений и животных 
УрО АН СССР [339, 340, 105]. Модельные популяции форми
ровали в аквариумах емкостью 30 л. Личинки проходили мета
морфоз при температуре 18-22°С в условиях нормальной (один 
головастик на 1 л воды), повыШенной ( 10 головастиков на 1 л) 
или высокой (30 головастиков на 1 л) плотности. В модельных 
популяциях головастиков чесночницы нормальная плотность 

составляла три личинки на 10 л воды. Недостатка в пище раз
вивающиеся личинки не испытывали. В условиях нормальной 
и повышенной плотности содержание кислорода, по данным 
полярографического анализа [118], в водной среде головасти
ков не достигало пороговой и тем более критической концентра
ции. В качестве корма для головастиков использовали вареные 
листья одуванчика, капусты или щавеля. Модельные популяции 
личинок амфибий развивзлись в условиях, адекватных замкну
тым водоемам (без смены воды) . 

. Охлаждение животных в сериях на полевках и улитках про
водили с помощью пульта глубокого охлаждения (производства 
ВНР) и холодильной камеры КХ-6 (отечественного производ
ства). При экстремальном кратковременном охлаждении поле
вок их движения ограничивали, помещая животных в КQробки 
из оргстекла. Девятидневную акклимацию к холоду производили 
без ограничения движения (полевок содержали в условиях, ана
логичных контролю по световому режиму и кормлению в не

отапливаемом помещении). Температура в опытах по акклима
ции автоматически фиксировалась. Всего исследовано 348 поле
вок, 185 белых мышей линии БАЛБ и около 2000 головастиков. 

1.2. МЕТОДИКИ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Эндогенную активность оксидаз определяли по разработанному 
в группе биохимии ИЭРиЖ УрО АН СССР новому «экспресс
тетразоловому» методу [236] в гомогенатах тканей (исследо
вали скелетные мышцы полевок, белых мышей линии БАЛБ, 
улиток и гомогенаты, полученные при гомогенизировании голо

вастика целиком) 1• 

Цитохромоксидазную активность определяли в гналоплазме 
сердечной мышцы полевок спектрафотометрическим методом по 
оптическому тесту Варбурга [583]. Животное декапитировали, 
мышцу извлекали, взвешивали и гомогенизировали при темпе

ратуре О -+5 ос в 0,05 М фосфатном буфере (рН 7,5, концент
рация 25 мг ткани на 1 мл). Полученный гомогенат центрифу
гировали в . течение 30 мин на центрифуге ЦЛР-1 при 1 О ты с. 
об/мин. Для определения активности брали 0,1 мл гиалоилаз-

1 Теоретическое обоснование метода и результаты его апробирования на 
лабораторных животных описаны в гл. 2.1.1. 
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мы. Использовали кювету объемом 3 мл. Состав реакционной 
среды: 1,67 · 1 О- 4 М НАДН2 : 6,67 · 1 О-6 М цитохрома С и 0,033 М 
калийфосфатного буфера (рН 7,4). Скорость окисления НАДН2 
в. НАД фиксировали спектрофотометрированием пробы при 
длине волны 340 нм в интервале 0,5-1 мин при температуре 
26 °С. Цитохромоксидазная активность представлена в таблицах 
в микрамолях НАДН2, окисленного до НАД за 1 мин в расчеrе 

. на 1 r сырой массы ткани. 
Сукцинатдегидрогеназную активность определяли в гомоге

натах скелетных мышц полевок с помощью 2, 3, 5-трифенилтет
разолхлорида по стандартной методике [521]. 

Животное дека.питировали, скелетные мышцы задних конеч
ностей извлекали, взвешивали и гомогенизировали в 0,05 М 
·фосфатном буфере (рН 7,5; 25 м г ткани на 1 мл). Полученный 
на первом этапе обработки гомогенат центрифугировали 
30 мин на ЦЛР-1 (10 тыс. об/мин). Оставшийся после удаления 
гналоплазмы осадок суспендировали в том же 0,05 М фосфат
ном буфере (рН 7,5) из расчета получения 7,5 мл гомогената, 

. 1 мл данного гомогената инкубировали в течение 2 ч при тем
пературе 37 ос в присутствии 0,1 мЛ 0,3 М сукцината натрия 
и 0,1 мл 3 %-го 2, 3, 5-трифенилтетразолхлорида. Образовавший
ся формазан экстрагировали 96 %-м этаналом (3 мл на пробу), 
<:пиртовый экстракт формазана отделяли центрифугированием 
(1500 об/мин). и пробу спектрофотометрировали при длине вол
ны 494 нм · (в качестве контроля используя воду). Сукцинатде
гидрогеназную активность измеряли в экстинкциях на 1 г сы-
рой массы ткани (см. табл. 19). · 

Коэффициент Вант-Гоффа для сукцинатдегидрогеназы ске
летных мышц полевок рассчитывали, определяя активность дан

ного фермента при инкубации в условиях 30 и 40 ос описанным 
выше методом. В таблицах коэффициент Вант-Гоффа представ
лен как отношение активности сукцинатдегидрогеназы при 40 ос 
и активности фермента в том же гамагенате при инкубации его 
в условиях 30 °С. 

Интенсивность аэробного и анаэробного гликолиза опреде
ляли по скорости накопления лактата при инкубации гнало
плазмы скелетных мышц полевок в присутствии фруктозо-1, 
6-дифосфата. Инкубационная среда имела следующий состав 
(моль/л): неорганический фосфат 5-10-2, MgCI2 7-10-3, НАД 
2-10-3, никотинамид 8-10-3, фруктозо-1,6-дифосфат 5-10-2. Гна
лоплазму получали центрифугированием гомогената (20 мл 
0,15 М KCI на 1 г сырой массы ткани) в течение 10-15 мин 
при 8000 q. При определении интенсивности анаэробного гли
колиза инкубацию проводили в атмосфере аргона, аэробного 
гликолиза- в атмосфере воздуха. Содержание лактата нахо
дили спектрафотометрическим методом. Все операции до момен
та инкубации проб (в атмо<:фере воздуха или аргона, в аппара
те Варбурга) при определении интенсивности гликолиза право-
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дили на холоде (О- +3 ос). Данные по г ликолизу представ
лены в таблицах как накопление лактата за 1 ч инкубации 
гналоплазмы при 28 ос (в мг на 100 г сырой массы ткани). 

При определении лактата в мышце в условиях опыта in 
vivo ткань, извлеченную после декапитации животного, замо
раживали в жидком азоте. Общую лактатдегидрогеназную ак
тивность определяли в гналоплазме скелетных мышц полевок: 

в первых сериях, на полевках 5-6-го поколений,- по Савелу и 
Товареку (цит. по [216]), в остальных сериях, на полевках 7-
10-го и 20-го поколений,- по убыли НАДН2 [116, 137]. Гнало
плазму получали так же, как в опытах при определении цито

хромоксидазной активности, используя методику Савела и То
варека. В одну пробирку вносили 0,3 мл 0,3% -го НАД и 0,1 мл 
гиалоплазмы, во вторую (контрольную) пробирку- 0,3 мл того 
же раствора НАД, в третью пробирку- смесь (4: 1) 0,03 М 
пирофосфорнокис.тюго натрия (рН 8,8) и 0,012% -го молочно
кислого кальция. Пробы выдерживали в водяной бане при 
тем'Пературе 37 °С в течение 10 мин. Затем в первую и вторую 
(контрольную) пробирки вводили по 1 мл смеси из третьей. 
Добавляя таким образом соответствующий буфер и субстрат, 
выдерживали пробы при той же температуре еще 15 мин. После 
введения в каждую из них по 0,5 мл 0,02 %-го и 2,4-динитро
фенилгидрозина пробы вынимаЛи из водной бани. В контроль
ную Пробирку вносили О, 1 м л гналоплазмы и выдерживали обе 
пробы 20 мин в условиях комнатной температуры, после чеrо 
добавляли по 5 мл 0,4 N NaOH, перемешивали и через 10-
15 мин спектрофотометрировали (при длине волны 536 нм, ис
пользуя в контрольной кювете воду). Активность лактатдеги
дрогеназы рассчитывали по форму л е 

aRK 
А=············ 

во' 

где А- активность фермента в микромалях пирувата на 1 мл 
гналоплазмы за 1 ч инкубации; а- количество пирувата в про
бе, мг; R - соответствующее разведение; К- коэффициент 
пересчета на 1 мл пробы и 1 ч инкубации при температуре 37 ос; 
80- масса микромоля пирувата, мг. 

Определяя общую активность лактатдегидрогеназы по убыли 
НАДН2 в кювете объемом 3 мл, вводили 2 мл О, 1 М калийфос
фатного буфера (рН 7,5), содержащего 2,5 мг НАДН2 и 1 мг 
пирувата натрия. Затем вносили О, 1 мл гналоплазмы и опреде
ляли изменения экстинкции, спектрофотометрируя пробу при 
длине волны 340 им и температуре 22 ос (9]. Использовали 
спектрафотометр «Specord», позволяющий вести графическую 
запись реакции. ~е за 1 мин определяли, проведя касательную 
к соответствующей точке графика, и по углу ее наклона уста
навливали падение экстинкции. 
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Активность лактатдегидрогенаЗы, получаемую таким спосо
бом, рассчитывали в микромалях НАД- Н2/мл по формуле 

~~~ 
А=··············· 

3,11. v ' 

где А- общая активность лактатдегидрогеназы; L\в- измене
ние экстинкции за 1 мин; V- начальный объем гиалоплазмы; 
3i11 - коэффициент . экстинкции, или по г лощение 1 мкмоля 
НАД· Н2 при длине волны 340 н м. 

Для определения активности изоэнзимов лактатдегидрогена
зы и соотношения Н- и М-субъедин~ц в данном ферменте ис~ 
пользовали метод энзимэлектрофореграмм [154]. Разделение 
изоферментов лактатдегидрогеназы проводили с помощью элек
трофореза в 5,5 %-м полиакриламидном геле [439]. 

Интенсивность окраски, возникшей в результате реакции как 
показатель активности отдельных изоферментов, определяли на 
микрофотометре МФ-2 с записывающей приставкой [214]. 

В полученной энзимограмме измеряли площадь каждого 
пика, которая прямо пропорциональна активности данного изо

фермента. Затем вычисляли процентвое соотношение активно
сти каждого изофермента в пробе по формуле 

Sи 100% 
А=·················· 

Sобщ ' 

где А - активность изофермента, %; S" - измеренная площадь 
пика изофермента; S06щ- общая площадь всех пиков изофермен
тов пробы. Соотношение Н- и М-субъединиц в лактатдегидро
геназе рассчитывали исходя из того. что ЛДГ-1 содержит 100% Н; 
ЛДГ-2 - 75% Н и 25% М; ЛДГ -3 - соответственно 50 и 50; 
ЛДГ-4- 25 и 75; ЛДГ-5- 100% ·М [214]. Использовали фор-
мулу: н 1 м = .. ~.!!..(1_1_~-~--~).:.?.?.':':\.:.~~::~~ ... .!.Щ!' ... 

100 
Определение интенсивности эндогенного дыхания ( V энд), 

свободного ( Vo) и фосфорилирующего окисления ( Vш) янтар
ной кислоты, скорости фосфорилирования АДФ на данном суб
страте (V Ф) И соответствующего дыхательного контроля 
(Vш/Vo) [524] в митохондриях печени полевок проводили по
лярографическим методом [71, 72, 147, 118, 57]. В качестве 
индикаторного электрода использовали вращающийся платино
вый, в качестве электрода сравнения- каломельвый [124, 118]. 

Дыхание регистрировали на поляраграфе ОН-102. Рабочее 
напряжение выбирали на основании записи полярограммы и 
наблюдаемого плато на инкубационной среде (0,65-0,75 В). 
Инкубационная среда при определении выбранных показателей 
в митохондриях печени полевок имела состав (моль/л): О, 18 
сахарозы; 0,015 KCI; 0,01 MgCiz; 0,02 М ЭДТА и 0,02 калий
фосфатного буфера; рН 7,4. Концентрация сукцината в ячейке-
5 мМ, аденозющифосфата (АДФ)- 200 мМ. 
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Перед опытом ячейку и электроды промывали дистиллиро
ванной водой и раствором, в котором проводили инкубацию. 
Затем в ячейку добавляли 0,95 мл инкубационной среды, погру
жали в нее электроды и, спустя 1-1,5 мин, вводили 0,05 м л 
митохондриальной суспензии. Через 1 мин линейного дыхания 
в ячейку вносили 0,025 мл 0,2 М сукцината, а спустя еще 
1 мин- 0,02 мл 0,01 М АД Ф. По окончании фосфорилирования 
АДФ содержимое ячейки переносили в пробирку, трижды об
мывали электроды дистиллированной водой, смывая среду в ту 
же пробирку, и определяли в пробе содержание белка, ИСПI!)ЛЬ
зуя биуретовый реактив [418]. Скорость дыхания (в микро
атомах на 1 мг белка в 1 мин) рассчитывали по формуле 

А В 
V=···········, 

те 

где А- количество миллиметров, соответствующее уменьшению 
диффузного тока при дыхании митохондриальной суспензии за 
время Т; В- цена одного деления в микроатомах кислорода, 
которую определяли как отношение концентрации кислорода в 

ячейке к первоначальному, диффузному току, выраженному в 
мм; С- концентрация белка митохондрий, мг. Начальную кон
центрацию кислорода находили по таблице [452] . 

Скорость дыхания митохондриальной суспензии до введения 
сукцината в пробу определяли как эндогенное дыхание (Vэ), 
в присутствии сукцината, но без АДФ- как дыхание в состоя
нии 4 (Vo) [406], в присутствии сукцината и АДФ- как дыха· 
ни е в состоянии 3 ( V т) . 

Дыхательный контроль [524] рассчитывали по формуле 

дК= .. У!.~! .... 
Vo 

За коэффициент фосфорилирования, или сопряженности 
(АДФ/0) брали отношение добавленного АДФ (в микромолях) 
к количеству поглощенного кислорода (в микромолях) с момен
та добавления АДФ до его полного фосфорилирования. 

Скорость фосфорилирования АДФ в АТФ определяли по фор
муле 

VФ = АДФ/Т·мг белка, 

где V Ф- скорость фосфорилирования; Т- время фосфорилиро
вания добавленного АДФ. 

Для получения концентрированной митохондриальной сус
пензии печени полевок использовали общепринятый метод диф
ференциального центрифугирования [318, 216]. Животных де
капитировали, печень извлекали, отмывали от крови в ледяной 
воде, быстро взвешивали и гомогенизировали в стеклянном 
гомогенизаторе с тефлоновым пестиком (в холодильной камере 
КХ-26). При этом использовали в качестве среды выде.1ения 
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0,02 М трис-Н С\ буфер (рН 7,4), содержащий 0,25 М сахарозы 
и 0,001 М ЭДТА. В течение первых 40-45 с гомогенизации 
среду выделения добавляли до установления отношения 1:5, 
в следующие 10-15 с- до 1 : 10. Ядра и обломки клеток уда
ляли с помощью центрифугирования в рефрижераторной цент
рифуге ЦЛР-1 при 800 q (5 мин). Из полученного центрифуга
та осаждали митохондрии (при 8000 q) в течение 15 мин. Ко
нечный осадок митохондрий суспендировали, добавляя 0,17-
0,2 мл 0,02 М трис-НСiбуфера с содержанием 0,3 М сахарозы 
и 0,001 М ЭДТА (рН 7,4). 

В процессе работы с памирскими и арчевыми полевками в 
повторных сериях (1975 г.) использовали среды выделения н 
инкубации, не содержащие ЭДТ А. Среда выделения имела со
став (моль/л): 0,3 М сахарозы и 0,05 М трис-НСI (рН 7,4). Сре
да инкубации: 0,3 М сахарозы; 0,05 М KCI; 0,05 М трис-НСI 
и 0,003 калийфосфатного буфера (рН 7,4). 

Концентрация белка, добавленного в виде митохондриаль
ной суспензии в полярографическую ячейку, во всех опытах на 
полевках- 2-2,5 мг. Объем полярографической ячейки 1 мл. 

Интенсивность общего потребления кислорода и соотноше
ние свободного и фосфорилирующего окисления головастиков 
определяли с помощью полярографического метода, используя 
ингибитор окислительного фосфорилирования - амитал [1178, 
120]. Тип электродов, их приготовление, схема установки, тип 
полярографа, рабочий режим и т. д. такие же, как в сериях на 
полевках. 

В опытах использовали полярографическую ячейку особой 
конструкции, позволяющей ограничивать произвольные движе
ния головастиков в момент определения. В качестве инкубаци
онной среды применяли водную среду из популяции с нормаль
ной или повышенной плотностью (или отстоянную водопровод
ную воду). Головастика помещали в полярографическую ячей
ку, и сначала снимали полярограмму, измеряя падение тока 

диффузии в водной среде без амитала. Затем измеряли тот же 
показатель после семиминутного выдерживания личинки в вод

ной среде с добавленным амиталом (2 мг/мл), после чего обыч
ным способом на основании полярограммы рассчитывали ско
рость потребления кислорода личинкой (в микроатомах на 
1 мг сырой массы в 1 мин). Определив скорость дыхания голо
вастика в среде без амитала и после выдерживания в среде с 
амиталом, рассчитывали объем амиталрезистентного и амитал
чувствительного дыхания (в процентах). 

Содержание белка в митохондриальной суспензии печени 
полевок определяли по Бенедикту [137] с биуретовым реакти
вом (к 50 мл воды добавляли 13,3 г цитрата натрия и 10 г 
карбоната натрия; смесь нагревали, не доводя до кипения, пока 
не произойдет полное растворение солей; 1,73 г сернокислой 
меди растворяли в 10 мл воды; полученный раствор добавляли 
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к первому, и общий объем доводили водой до 100 мл). Содер
жимое полярографической ячейки (1 мл) после снятия поляро
граммы переносили в отдельную пробирку и добавляли 1 мл 
воды, 2 мл 6 % -й гидроокиси натрия и 0,2 м л биуретового реак
тива. Пробу перемешивали и через 15 мин выдерживания· в 
условиях 18-20 ос спектрофотометрировали при длине волны 
330 нм. Количество белка рассчитывали по соответствующей 
калибровочной кривой, для построения которой использовали 
0,2 %-й стандарт альбумина. 

Для выделения белково-пептидных компонентов из воДной 
среды головастиков использовали гельфильтрацию на сефадек
се Г-25 и выеаливанне с помощью сульфата аммония. Для вы
явления роли экзобелков в специфическом влиянии водной сре
ды на обмен личинок водную среду пропускали через колонку 
1,5 Х 20 см со скоростью 2 м л/мин. Элюираванне осуществлЯ.'IИ 
водой, собирая элюат в отдельные про бирки (см. рис. 26). 
Контроль за разделением проводили, определяя в поступающем 
из колонки элюате содержание белка по поглощению в ультра
фиолетовой части спектра (220 нм) за счет пептидных связей 
[544, 88]. 

При выделении экзобелков высаливавнем к 500 мл водной 
среды головастиков порциями при непрерывном помешивании 

добавляли сульфат (до 60% -го насыщения), и пробу выдержи
вали 24 ч при температуре 18-20 °С. Выпавший осадок центри
фугировали (3000 об/мин) и растворяли в 10 мл дистиллиро
ванной воды. Обессоливание проводили пропусканием раство
ра через колонку с сефадексом Г-25 (объем 45 м.1, элюат
дистиллированная вода). В вытекающем растворе определяли 
содержание белка по поглощению в области 220 нм и ионы 
аммония по Несслеру. Для изучения специфичности действия 
экзобелков использовали первые фракции э.'Iюата, не содержа
щие ионов аммония и поглощающие в области 220 нм. 

Полученный после высаливания и обессоливания белковый 
раствор разбавляли водопроводной, предварите.'Iьно выдержан
ной, водой до исходного содержания белка, определяя его в 
водной среде головастиков и в элюате по Лоури: 1 мл 0,5 %-го 
CuS04·SH20 в 1 %-м цитрате натрия смешивали с 50 мл 2 %-го 
N а2С03 в О, 1 М N а ОН и 2 м л полученной смеси вводили в 0,4 
водной среды или элюата. Через 10 мин выдерживания проб в 
условиях комнатной температуры к ним добавляли по 0,2 мл 
реактива Фолина Чокальтеу [137], содержимое перемешивали, 
и через 30-40 мин измеряли величину оптической плотности 
в области 750 нм. Для построения калибровочной кривой ис
пользовали раствор альбумина с содержанием 0,25 мг белка 
в 1 мл. Пробы по 0,04; 0,08; 0,24; 0,32 мл доводили дистиллиро
ванной водой до 0,4 мл. Для определения белка в водной среде 
и элюате их брали также по 0,4 мл. 

В сериях по изучению специфичности аминокислотного со-
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става экзобелков водной среды сначала получали соответствую
щие гидролизаты. Водную среду головастиков фильтровали, 
удаляя нерастворимые частицы, и гидролизовали в 6 %-й соля
ной кислоте при температуре 105 ос в течение 22 ч. Затем гидро
лизат фильтровали для удаления гуминовых веществ, выдержи
вали на водяной бане при температуре 80°С. Сухой остаток 
растворяли в 10 м.т1 натрийцитратнога буфера, рН 2,2. 

Содержание аминокислот находили по методу Спекмана на 
ана,'!изаторе фирмы Hitachi. Свободные аминокислоты в вод
ной среде не были обнаружены. 

Лиофилизат водной среды головастиков получали через ме
сяц с момента формирования загущенной популяции в Сверд
ловеком научно-исследовательском институте вирусных инфек
ций на промышленной установке типа К-30 фирмы Frigera 
(ЧССР) по рецепту, принятому для лиофилизации сывороточ
ных белков. 

1.3. МАТЕМАТИЧЕСКОЕ ПЛАНИРОВАНИЕ ЭКСПЕРИМЕНТ А 
И СТАТИСТИЧЕСКАЯ ОБРАБОТКА РЕЗУЛЬТАТОВ 

Лабораторное разведение диких форм животных связано с боль
шими трудностями, а определение показателей интенсивности 
и эффективности обмена требует сложного оборудования и не 
может осуществляться в условиях поля. Вероятно, эти обстоя
тельства являются одной из причин неизученности энергетиче
ской стоимости тканевых адаптаций на высших уровнях био
логической интеграции. 

Проведение эколого-биохимического эксперимента с учетом 
влияния многих биологических взаимодействий потребовало 
применения новых методологических подходов. Возникла необ
ходимость в конкретном использовании таких способов, кото
рые позволяют, минимизируя число опытов, а следовательно и 

число животных, без ущерба для достоверности и точности 
определения исследовать сложные биологические многофактор
ные системы. Этим требованиям отвечают методы математиче
ского планирования эксперимента. Являясь одним из важных 
~ практическом отношении разделов новой научной дисципли
ны- математической теории эксперимента, методы математи
ческого планирования широко используются в области неорга
нической и органической химии [27, 32, 30, 345], в микробиоло
гических исследованиях [172, 150, 76], в популяционной эко
логии [ 116, 299]. Их начинают применять в биохимии [84, 171] 
и медицинской биологии [162, 47]. Классический регрессион
ный анализ, базирующийся на современных теоретико-вероят
ностных представлениях, позволяет глубже понять и оценить 
результаты, получаемые методом наименьших квадратов. При 
изучении многокомпонентных систем, когда наблюдается вза-
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имовлияние бодьшого числа факторов, использование регрес
сионного анализа в классическом виде связано с серьезными 

трудностями, обусловленными большим числом вариантов и 
сложностью интерпретации уравнений регрессии, где в случае 
анализа многофакторных систем с помощью классического ре
грессионного метода все коэффициенты оказываются корреля
ционно связанными между собой 1(194]. 

При исследовании многофакторных явлений, особенно с 
отсутствием достаточного количества данных о механизме про

цесса, оказалось полезным соединение классического регрес

сионного анализа с диспер·сионным, предложенным в свое вре

мя Фишером для оценки вклада, который вносится отдельными 
факторами в суммарную дисперсию. Так появились методы ма
тематического планирования эксперимента- новая rтупень в 

развитии математической статистики, на которой совместное 
применение регрессионного и дисперсионного анадизов позво

ляет получать математическую модель сложных многофактор
ных систем при постановке небольшого числа опытов и в усло
виях раздельной оценки всех коэффициентов регрессии, включая 
взаимодействия. Кроме этих двух особенностей, методы мате
матического планирования отличаются тем, что позволяют про

водить «активный» эксперимент в противоположность тради
ционному «пассивному». Если в классических исследованиях 
математика применяется на последнем, завершающем этапе при 

статистической обработке результатов, то в математическом 
планировании математике отводится активная роль. В зависи
мости от характера задачи (количества факторов, влияющих 
на поведение системы) ставится строго определенное число 
опытов по строго составленному плану или матрице, матема

тические свойства которых позволяют при наименьших затра
тах с наибольшей точностью получить математические опи
сания процесса в виде соответствующего уравнения регрес

сии. 

Простейшим методом математического планирования явля
ется полный факторный эксперимент (ПФЭ). Матрица ПФЭ 
типа 22, т. е. план эксперимента, в котором ставится задача 
изучить влияние двух факторов на двух уровнях, включая влия
ние взаимодействий, имеет вид: 

Хо х, л, х 1х2 

+1 -1 -1 +1 
-н +1 -1 -1 
+1 -1 +1 -1 
+1 +1 +1 +1 

Данная матрица, как и любая другая, соответствующая ПФЭ 
типа 2К, обладает свойствами, на основе которых регрессион-
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ный анализ данных проводится по следующим простым фор-
мулам: 

N 

~XinYu 
Ь. = .:.:.n=___;_i __ 

' N 
(i =о, 1, ... , k); 

s2 {Ь1} = 52 {у} (i =О, 1 ... , k), 
- Nn 

гДе Ь1 - экспериментальная оценка коэффициента регрессии; 
x1n- независимое переменпае (фактор), измеренное в коди

рованных единицах; 

и- номер строки в матрице планирования; 

s2 {у} - дисперсия воспроизводимости единичного значения 
(ошибка опыта); 

s2 {Ь 1}- дисперсия коэффициентов регрессии; 
N- общее число строк в матрице планирования (число 

вариантов); 
n - число повторностей в варианте. 

Таким образом, при постановке опытов по планам ПФЭ 
пша 2К, как видно из формул, коэффициенты регрессии оцени
ваются с минимальной диспер,сией. Доказательство этой теоре
мы впервые было дано Боксом [388) и может быть легко про
иллюстрировано на примере анализа эффективности однофак
торнаго и многофакторнога экспериментов. 

В многофакторнам эксперименте одновременно варьируют
ся все факторы и каждый из коэффициентов регрессии опреде
ляется независимо от остальных по результатам всех опытов 

плана: 

s2 {bi} = s2 {y}/Nn. 

В однофакторнам каждый из коэффициентов регрессии опре
деляется только по двум точкам (сопоставляются опыт и конт
роль). Дисперсия в оценке коэффициентов регрессии оказыва
ется вдвое меньше дисперсии единичного значения при опреде

лении показателя: 

s2{bi}= s2{y}/2n. 

Если одна и та же задача решается одновременно в сериях 
однофакторнаго и многофакторнаго экспериментов в условиях 
равной точности и достоверности, то при 

s2 {Ь·} = s2{b·} · 52 {у} = 52 {у} и N = 2n 
' м ' о• Nnм 2no пм о 

(м и о соответствуют обозначению формул многофакторнога и 
однофакторнаго экспериментов). Последнее равенство возмож
но только при условии, если nм < по, так как N в многофактор
нам эксперименте всегда больше двух. Если учесть, что число 
вариантов в многофакторнам и однофакторнам экспериментах 
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Таблица 1 

Минимальное число опытщs при изучении влиянlfЯ количественных факторов 
в условиях равной точности и достоверности с использованием традицион
ного метода и математического планирования 

~етод исследования 

Число 
ПФЭ ОднофакторныА факторов 

в изучае-

1 1 1 1 1 
1 N,n, 

мой 
s 1 {Ьi} s• { Ь 1 } системе N, n, N 1n 1 N, n, 

3 8 
s2 {у} 

8-3 
3 24 4 

s2 {у~ 

2-12 
12 48 

4 16 
s2 {у} 

16-3 
3 48 5 

s2 {у} 

2-24 
24 120 

5 32 
s2 {у~ 

3 96 6 
s' {у~ 

48 288 
32-3 2-48 

6 64 
s2 {у} 

64-3 
3 192 7 

s2 {у~ 

2-96 
96 672 

определяется по разным форму лам (N м = 2k и N 0 = k + 1), то 
общее число опытов при решении одной и той же задачи «ак
тивным» и «Па·ссивным» методами с одной и той же точностью 
при изучении многофакторной системы по плану ПФЭ всегда 
будет меньшим в сравнении с традиционным планом, где ана
лизируются контроль и опыт. При этом различия в величине 
Nn возрастают по мере возрастания числа факторов в изучае
мой системе. Чем сложнее процесс, который исследуется, и 
больше влияющих факторов, тем ярче проявляются преимуще
-ства полного факториого эксперимента как метода, обладаю
щего высокой эффективностью. 

Рассмотрим эффективность примененоя ПФЭ при изучении 
такой многофакторной системы, в которой факторы имеют коли
чественную характеристику, например, изучается влияние вве

дения в питательную среду микробов трех разных микроэлемен
тов (табл. 1). В такой ситуации количество вариантов при ис
пользовании стандартного (однофакторного) плана всегда будет 
больше числа факторов на единицу (ставятся три варианта в 
случае изучения трехфакторной системы, в каждом из которых 
в питательную среду вводится один из микроэлементов; прово
дятся также опыты, где питательная среда не содержит ни од

ного из указанных микроэлементов). В большом количестве 
-случаев, особенно при изучении биологических явлений, экспе
риментатор имеет дело с одновременным влиянием нескольких 

качественных факторов (или качественных и количественных 
одновременно). Очень часто наблюдается такая ситуация, ког-
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Таблица 2 

Минимальное число опытов при изучении влияния качественных факторов 
в условиях равной точности и достоверности с использованием традицион
ного метода и математического планирования 

Метод исследования 

Число 
ПФЭ Однофакторный факторов 

в изучае-

Nм 1 
1 1 

N 0 1 
1 

1 Nofno 
моR 

s' { Ь i i Nмfnм s• { Ь i} снетеме пм по 

3 8 
s2 ~У~ 

8·3 
3 24 8 

s2 ~у~ 
12 96 

2· 12 

4 16 
s2 ~у~ 

3 
16·3 

48 16 
s2 ~у~ 

2-24 
24 384 

5 32 
s2 ~у~ 

32-3 
3 96 32 

s2 {у~ 

2-48 
48 1536 

6 64 
s2 ~у~ 

64-3 
3 192 32 

s2 {у~ 

2-96 
96 3072 

да постановка «чистых» контралей (аналогично тому, как ука
зывалось выше), где действие всех исследуемых факторов све
дено к нулю, невозможна. 

Например, изучая вдияние плотности популяции и стадии 
развития личинок, составляющих эту популяцию, невозможно 

поставить вариант, в котором бы нееледовались популяции, не 
имеющие плотности, и личинки, не находящиеся на той или 
иной морфологической стадии развития. Популяция как сово
купность особей не может не иметь плотности (определенное 
количество особей в единице объема). Личинка или любая 
особь обязательно характеризуется определенной морфологиче
ской стадией развития. Поэтому очень часто, особенно в эколо
го-биохимических исследованиях, при изучении многофакторных 
систем количество вариантов при использовании ПФЭ и одно
факторнаго эксперимента одинаково (табл. 2). В связи с этим 
эффективность применения ПФЭ при изучении таких многофак
торных систем (с факторами качественными и количественны
ми) еще выше. 

Полный факторвый эксперимент позволяет не только полу
чить результаты с меньшими затратами труда, но одновременно 

дает возможность для приобретения более объективной инфор
мации, так как приближает условия опыта к естественным 
(изучается влияние одних факторов на фоне одновременного 
влияния других, количественно характеризуются влияния вза

имодействий). 
Проведение исследований по плану активного эксперимента 

дает сжатую, или «свернутую», информацию в виде конкретных 
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уравнений, дисциплинирует •вкспериментатора, так как требу
ет ясности в постановке задачи, выбора определенного опти
мального плана, позволяет целенаправленно менять тактику 

эксперимента, предполагает определенную стратегию исследо-

вания [235, 236, 233] . -
В настоящей работе при изучении биохимической специфи

ки адаптаций на видовом, внутривидовом и популяционном 
уровнях мы использовали планы ПФЭ типа 22, 23, 24 -4 и 23·4. 
В соответствии с характером задачи формировали неоднород
ные группы животных на основе планов ПФЭ и заданной точ
ности (так как использовались планы ПФЭ 22, 23, 24, 22 .4 и 
23 • 4, исследованные неоднородные группы состояли как мини
мум из 8, максимум - из 24 или 96 особей). 

В опытах на узкочерепных полевках и полевках Миддендор
фа, отлов и разведение которых требуют особенно много затрат, 
мы стремились использовать всех имеющихся в виварии живот

ных. Поэтому изучение основных факторов (температуры и при
надлежности к таксону) в некоторых сериях проводили на фоне 
одновременного влияния пола и вщ1раста. В некоторых сериях 
на головастиках и моллюсках применяли разноуровневые пла

ны, т. е. изучали метаболизм у животных двух видов, используя 
два разных препарата, две разные морфологические стадии 
животных из двух модельных популяцийснеодинаковыми плот
ностями при действии четырех концентраций тироксина или в 
течение четырех периодов развития популяции. 

В экспериментах, поставленных по планам ПФЭ, регрес
сионный анализ проводили в четыре этапа: рассчитывали коэф
фициенты регрессии, статистически проверяли значимость коэф
фициентов регрессии, составляли соответствующие уравнения и 
проверя ли адекватность уравнений процессу [ 194, 193, 172, 
3, 316]. Использовали формулы: в сериях с неодинаковым чис
лом животных в каждом из вариантов-

8 8 8 

~ ~ Y~J- ~ 
n=l J=l s2 {у} = --'-..:........:-8 ____ _ 

~ nu-8 
U=! 

8 - л 
~ (Yu- Ум) 2 

2 n=l 
Saд=------

N-Nl 
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в сериях с равным числом животных в каждом из вариантов-

~ · 2 (~Yul)2 
~у---

2{ }-'-; ul N 
S Уиt - ---''-------

n-1 

2 { } ~ S2~Yиl} 
s у = N ; 

s2 {У} = sz ~}; 

s2 {Ь·} = sz {у} 
' 8 ' 

где Ь; - экспериментальная оценка коэффициента регрессии; 
s2 {Уид - построчная дисперсия; 
s2 {у} -дисперсия воспроизводимости среднего значения; 

slд- дисперсия неадекватности; 
У и- средний результат и-го опыта; 
л 

Уи- значение функции отклика, рассчитанное по уравне-
нию регрессии; 

j- номера факторов (номера столбцов в матрице плани
рования); 

N1 - число коэффициентов в уравнении регрессии. 
Коэффициенты регрессии в отдельных сериях рассчитывали 

по формализованной схеме Ятса [ 172]. Значимость эффектов 
и коэффициентов регрессии определяли на основании неравен
ства Ь1 ~ to,gss{bi} [194] или с помощью построения полуверо
ятностного графика [44, 537]. 

Экспериментальные данные в сериях, где применяли планы 
ПФЭ, представлены в таблицах вместе с соответствующими мат
рицами планирования и результатами регрессионного анализа. 

Уравнения регрессии включены в текст работы. В рисунках, 
дополняющих таблицы, при построении графиков брали дан
ные, рассчитанные по адекватным уравнениям регрессии. Ла
тинский квадрат в серии на головастиках использовали в ус
ловиях дополнительной гипотезы о незначимости не всех, а 
только некоторых взаимодействий (1175, 176, 649]. 

Llисперсию среднего единичного значения в серии по плану 
латинского квадрата рассчитывали по данным 16 вариантов .. 
применяя формулы [193] 

82 {у}= 

16 16 yl 
~ ~ Y~t- ~-
n=l i=l n=l 3 

16 

~ Uu-16 
n=l 

s2 {у}= s2 {y}j3. 
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Достоверность различий в однофакторных экспериментах 
(t-критерий) определяли стандартным методом [305, 211, 230]. 
Опыты, поставленные по планам ПФЭ, рандомизировали. 

Всего исследовано 214 экономок, 116 узкочерепных полевок, 
18 полевок Миддендорфа, 12 памирских и 12 арчевых полевок, 
185 белых мышей линии БАЛБ и около 2 тыс. головастиков. 

Достоверность полученных резу ль татов составляет 95 % 
(было использовано неравенство Ьt ~ to,g5s{Ьi}, t-критерий опре
деляли по соответствующей таблице при 0,05% -м уровне значи
мости). Регрессионный анализ проводили на ЭВМ БСМ-6 или 
«Мир» по программе, специально составленной совместно с вы
числительным центром Свердловекого государственного пед
института. 



Глава 2 

СПЕЦИФИКА БИОХИМИЧЕСКОй АДАПТАЦИИ 

ВИДОВ И ВНУТРИВИДОВЫХ ГРУПП 

2.1. ЭНДОГЕННАЯ АКТИВНОСТЬ ОКСИДАЗ 
ПРИ АДАПТАЦИИ К НИЗКИМ ТЕМПЕР АТУРАМ 

НА ВИДОВОМ, ВНУТРИВИДОВОМ 

И ВНУТРИПОПУЛЯЦИОННОМ УРОВНЯХ 

2.1.1. ТЕТРАЗОЛОВЫЙ МЕТОД ОПРЕДЕЛЕНИЯ 
ЭНДОГЕННОй АКТИВНОСТИ ОКСИДАЗ ПО ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТИ 

ТЕТРАЗОЛОВОЙ РЕАКЦИИ К КИСЛОРОДУ ВОЗДУХА 

Для изучения специфики адаптаций трех видов полевок и неко
торых генетических вариантов улиток нами использовался 2. 
3, 5-трифенилтетразолхлорид- производвое тетразола. 

N N 
1 1 
N~cн/NH 

Физические и химические свойства, а также способы получения 
моно- и дизамещенных тетразалов представ.1ены в [381, 561, 
505 и 21 О]. 2, 3, 5-трифенилтетразо.lхлорид обладает высоким 
потенциалом восстановления и способностью превращаться в 
окрашенный нерастворимый в воде формазан. При взаимодей
ствии 2, 3, 5-трифенилтетразолхлорида с биологическими систе
мами образуется нерастворимый продукт, обеспечивающий по.l
ный сдвиг реакции вправо: 

/--~N-N~ /--~NH-N~ 
"-. __ // ~с/--~+2Н+= ~--/ ~с/--"-
/--~ - / "-. __ / /--~ - / '\__/ 
"---/N-N "-. __ /N-N 
Бесцветный тетразолхлорнд Красный формазан 

В качестве индикатора восстановления в растительных клетках 
2, 3, 5-трифенилтетразолхлорид бы,1 впервые использован в 
1941 г. Р. Куном и Д. Ерхелем [520]. В 1942 г. Л. Лэкон при
менил реакцию с тетразолхлоридом как тест для определения 
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жизнеспособности семян [522]. О восстановлении тетразала в 
растительных клетках сообщено в [427, 579]. Известны рабо
ты, где тетразеловая реакция описывается у молочнокислых 

бактерий [527] и дрожжей [512]. В [656, 598] тетразолхлорид 
впервые использован для окраски тканевых срезов. Ряд иссле
дователей [374, 604] на основе экспериментов с различными 
производными тетразала рекомендовали для окраски ткане

вых срезов неотетразол, тетразол синий, тетразол фиолетовый. 
На первых же этапах использования тетразала обнаружи

~1ась корреляция между скоростью его восстановления микроба
ми и их жизнедеятельностью. В [512] установлено наличие 
этой зависимости для кишечной палочки. Для клеток дрожжей 
аналогичные результаты получены в [453]. В 1955 г. с помощью 
солей тетразаЛа определено количество живых клеток в бакте
риальных суспензиях [ 441]. В 1950 г. появился микроскопи
ческий метод оценки живых клеток в культурах тканей [622]. 
Различные модификации этого метода были предложены в 
'[436, 475, 442, 268, 164, 224 и др.]. В [528] впервые указана 
возможность использования «тетразоловой пробы» для диф
ференциации микробов. Открыта способность неферментирую
щих ·вариантов бактерий давать интенсивный рост красных 
колоний при высеве на агар с 0,005 %-м трифенилтетразолхло
ридом и отмечено отсутствие этой способности у ферментирую
щих вариантов. В [499] дифференцированы бактериальные 
виды и вариации внутри видов по интенсивности окрашивания 

колоний микробов, выращенных на триптическом агаре, в кото
рый предварительно вводился тетразол. В [493] изучено вос
становление тетразо~1хлорида 92 штаммами 12 семейств и по
казана, что интенсивность окрашивания бывает различной у 
разных микробов~ 

На основании реакции восстановления тетразала оказалась 
возможной дифференциация стрептококков, атипичных кислото
устойчивых бацилл и туберкулезных бактерий от других мико
бактерий [461], грибков рода Candida [567]. 

В [219] пред.1агается быстрый метод дифференциации S 
И R форм микроорганизмов по их сукцинатдегидрогеназной ак
тивности, которая определяется использованием тетразолхлори

да. В Т81] дано состояние морфологически дифференцирован
ных клеток в развивающихся культурах синезеленых водорослей, 
опреде.1енное также с помощью со~1ей тетразола. Методика диф
ференцирования штаммов клубеньковых бактерий на основе 
тетразолового способа определения активности «бессубстрат
ных» дегидрогеназ изложена в [348]. 

Параллельна с исс.1едованиями прикладиого характера ве
лись многочис.1енные работы по изучению механизма тетраза
довой реакции. В 1942 г. впервые высказана мысль об участии 
в восстановлении тетразала ферментных систем [522]. Отме
чается, что восстановление тетразала катализируется дегидро-
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ген азами, и в частности сукцинатдегидрогеназой [548]. Э.то же 
положение содержится и во многих других исследованиях [385, 
598, 389, 454, 419]. 

При гистохимическом определении сункцинатдегидрогеназы 
с помощью неотетразола сукциноксидаза подавляется введени

ем цианистого калия [605]. Введение ингибиторов конкурент
ной системы, за которую принимается также сукциноксидаза, 
использовано в [625], при гистохимическом дифференцировании 
сукцинатдегидрогеназы и сукциноксидазы с помощью солей тет
разола. 

Большинство исследователей [386, 81, 476 и др.], применяя 
тетразоловую реакцию в гистохимических целях или для опре

деления числа живых клеток, проводят реакцию восстановле

ния данного акцептора в аэробных условиях. Некоторые, напро
тив, считают, что тетразоловая реакция более активна при от
сутствии кислорода. Существует предположение [199], что соли 
тетразала восстанавливаются, принимая электроны с НАД и 
НАДФ в присутствии флавопротеиновых ферментов. Некоторые 
исследователи [656] считают, что тетразоловая реакция требует 
присутствия редуктаз. Другие [555] предполагают участие в 
данной реакции диафораз. 

В энзимологических исследованиях с применением солей 
тетразала отчетливо выявляются три направления. Большое 
количество энзимологических работ посвящено изучению лока
лизации и распределения сункцинатдегидрогеназы по отложению 

формазана в клеточных структурах [579, 457, 511, 604, 619, 500, 
395, 505 и др.]. 

Наименьшее количество исследований связано с методика
ми извлечения формазана из биологических объектов в процес
се определения в них сукцинатдегидрогеназной активности [521, 
512, 453, 642, 431, 558, 302 и др.]. Авторы этих работ апроби
руют в качестве экстрагента дJiя формазана ацетон, этиловый 
спирт, смесь этилового спирта и этиленацетата. Методика коли
чественной оценки дегидрогеназной активности живых клеток 
в этих исследованиях- определение степени окрашенности 

элюата. 

Третье направление, Представленное наименьшим количест
вом работ,- изучение роли ферментов с помощью производных 
тетразала в адаптации микро- и макроорганизмов к отдельным 

экологическим факторам. В [152] определяется с помощью тет
разолхлорида сукцинатдегидрогеназная активность кишечной 
палочки в свежей культуре и после лиофильного высушивания. 
При этом авторы обнаруживают, что жизнеспособнее микробы, 
обладающие сукцинатдегидрогеназой, наиболее устойчивой к 
воздействию замораживания- высушивания. В [83] исследу
ется терматолерантность дрожжей Sacharomices corevis при 
различном рН среды, определяется их дегидрогеназная актив
ность по восстановлению тетразола. 
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Известны ра'боты по изучению токсического действия неко
торых веществ на биологические объекты, где основой также 
является определение дегидрогеназной активности с помощью 
солей тетразала [380]. 

Устойчивость сперматозоидов к охлаждению ['172] корре
лирует с их сукцинатдегидрогеназной активностью, которую 
автор определяет по восстановлению тетразолхлорида. 

При исследовании деятельности сукцинатдегидрогеназной 
системы в эксплантатах лимфатических узлов человека пока
зано [325] , что активность данного фермента, определяемая с 
помощью тетразола, может служить цитохимическим показа

телем функционального состояния клеток макроорганизма. Та 
же закономерность на культивируемых клетках легочной тка
ни и нейронах была обнаружена в [46, 101, 103]. Корреляция 
между активностью цитохромоксидазы и сункцинатдегидрогена

зы, определяемых с помощью тетразолхлорида, и функциональ
ным состоянием тканей была обнаружена при изучении кор
тиева органа животных в условиях звукового воздействия [55], 
в митохондриях некоторых клеток в состоянии покоя и возбуж
дения [56]. 

Во всех перечисленных работах (при изучении числа живых 
микробов, их дифференциации, активности сукципатдегидроге
назы, жизнеспособности микробов, отдельных клеток и тканей 
макроорганизма при действии холода, высоких температур, ток
синов, звука и т. д.) исследователи определяли степень восста
новления солей тетразала в биологических препаратах, рассмат
ривая этот тест как показатель бессубстратной активности деги
дрогеназ (если субстрат не добавлялся) или активности 
конкретного фермента (если вводился субстрат, чаще всего 
янтарная кислота, как показатель сукцинатд~::гидрогеназы). 

В нашей лаборатории впервые [232, 235] для изучения ме
ханизмов адаптации макроорганизма к отдельным экологиче

ским факторам была использована не восстановительная спо
собность производных тетразола, а чувствительность реакции 
восстановления тетразала к кислороду воздуха (интенсивность 
восстановления 2, 3,. 5-трифенилтетразолхлорида определялась 
одновременно в двух пробах одного гомогената при инкубации 
в атмосфере аргона и воздуха). О чувствительности реакции к 
кислороду воздуха судили по коэффициенту ТТХарГон/ТТХвоздух, 
который рассматривали как тест, характеризующий активность 
конкурентной по отношению к тетразолу системы, как показа
тель оксидаз, или эндогенного аэробного метаболизма (суб
страт в гомогенаты не добавлялся). Мысль о данном принципи
ально новом использовании тетразолхлорида в биологическом 
эксперименте возникла в связи с большим разнообразием мето
дических приемов, которые применяются исследователями при 

изучении тетразалавой реакции у разных биологических объек
тов (определение тетразалавой реакции проводят при введении 
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субстрата или без него, добавляя в пробу цианидыили не добав
ляя, при инкубации пробы в вакууме, атмосфере азота или на 
воздухе, у кишечной палочки, дрожжей, клубеньковых бактерий, 
в препаратах из различных отделов мозга млекопитающих, на 

культурах многих тканей, лимфатических узлов и т. д.). 
Если разные организмы, имеющие определенное таксономи

ческое положение и функциона.'Iьное состояние, восстанавлива
ют тетразолхлорид в зависимости от перечисленных условий 
проведения тетразалавой реакции, то возможно обратное явле
ние- изучение таксономии и специфики адаптации разных 
биологических объектов на основе наблюдения за особенностя
ми данной реакции, в частности, за чувствительностью к ана
эробным условиям проведения. Это легко достигается парал
лельной инкубацией пробы в атмосфере инертного газа (арго
на), не содержащего кислород, и в атмосфере воздуха, когда 
создаются условия для нормального доступа кислорода. Апро
бирование нового подхода к практическому использованию тет
разолхлорида мы осуществили на белых мышах линии БАЛБ 
при изучении особенностей адаптации к 'У-радиации [236, 
244, 243]. 

2.1.2. ТЕТРАЗОЛОВЫЙ МЕТОД ОПРЕДЕЛЕНИЯ 
ЭНДОГЕННОЙ АКТИВНОСТИ ОКСИДАЗ ПРИ ИЗУЧЕНИИ 

БИОХИМИЧЕСКОй ПРИРОДЫ РАДИОР.ЕЗИСТЕНТНОСТИ 

При определении эндогенной активности оксидаз новым тетра
золовым методом - по чувствительности реакции восстановле

ния 2, 3, 5-трифенилтетразолхлорида к кислороду воздуха
животное декапитировали. Ткань извлекали, обмывали охлаж
денным трис-буфером, содержащим 0,005 М KCI, 0,001 М MgCI2, 
и гомогенизировали в том же растворе при рН 7,4 и темпера
туре О- +2 °С. Затем гомогенат разводили до нужного содер
жания ткани ('15 мг/мл для печени и 30 для селезенки) и пере
носили в пробирки типа сосуда Варбурга с двумя отростками, 
кранами на шлифах и стеклянной, хорошо пришлифованной 
пробкой. 

Предварительно вводилИ 1,0 мл трис-буфера указанного со
става в основное пространство пробирок и 0,2 м л 1,6% -го ра
створа 2, 3, 5-трифенилтетразолхлорида в боковой отросток. 

Часть пробирок тщательно закрывали для создания полной 
.герметичности, аналогично сосудам Варбурга, и содержимое 
насыщали аргоном в течение 30 мин. Затем перекрывали краны, 
раствор тетразолхлорида из боковых отростков переносили в 
пробы, и все пробирки с аргоном и воздухом ставили в воздуш
:ный термостат (на 24 ч при температуре +37 ос). Образовав
шийся в результате восстановления формазан последовательно 
экстрагировался при непрерывном встряхивании с 2 мл ацето
на, 2 мл толуола, 2 мл бутано.fJа. Окрашенный верхний слой 
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содержимого пробирок толщиной 1 см спектрофотометрирова
ли при длине волны 494 ммк в кювете, используя в качестве 
эталона контрольную пробу, которая содержала все реактивы, 
указанные выше, кроме гомогената (вместо него добавляли 
равный объем дистиллированной воды). Коэффициент 
ТТХарrон/ТТХвоздух рассчитывали, взяв в числителе тетразолвос
станавливающую активность гомогената, который инкубировал
ся в атмосфере аргона, а в знаменателе- тот же показатель, 
но полученный при инкубации гомогената в атмосфере воздуха. 

Как источник при тотальном внешнем облучении использо
вали ГУТ-499 Со60• Мощность облучения 32-38 Р/мин, расстоя
ние от источника 38 см, фильтр 0,5 мм латуни, 15 мм гетинак
са. Проведева три серии опытов. 

В первой серии изучали влияние возрастающих доз радиа
ции на эндогенную активность оксидаз в селезенке и печени 

белых мышей. Коэффициент ТТХарrон/ТТХвоздух определяли в 
гомогенатах через 1 сут п·осле облучения. Опыты ставили мето
дом классического эксперимента. 

Во второй серии исследовали действие сублетальных и ле
тальных доз у-радиации на эндогенную активность оксидаз в 

печени и селезенке через 1 сут после облучения в зависимости 
от исходного уровня активности оксидаз у животных в тех же 

тканях до облучения. Животных исследовали осенью и весной. 
Для каждого сезона были взяты две группы мышей: контроль
ная, не подвергавшаяся облучению- для определения исходно
го уровня теста, 'и опытная, в тканях животных которой опре
деляли коэффициент ТТХарrон/ТТХвоздух через 1 сут после облу
чения. Опыты во второй серии ставили по плану ПФЭ типа 22 

[ 172] , т. е. изучали влияние двух факторов - исходного уровня 
теста (х 1 ) и дозы у-радиации (х2 ) на эндогенную активность 
оксидаз через 1 сут после облучения (у). 

В третьей серии опытов прослеживали влияние ряда извест
ных радиопротекторов на эндогенную активность оксидаз в селе

зенке тех же животных. Радиопротекторы вводили в дозах, ко
торые, согласно литературным данным, дают радиозащитный 
эффект. Активность ферментов определяли через разные про
межутки времени после введения радиопротектора. Для опыта 
было взято 129 белых мышей-самок 2-3-месячного возраста. 

Исследуя эндогенную активность оксидаз новым методом в 
разных по чувствительности к радиации тканях облученного жи
вотного, мы преследова.'!и две цели: экспериментальное изуче

ние возможностей нового использования тетразалавой реакции 
в экологическом исследовании и выявление возможностей экс
пресс-прогноза эффективности радиозащиты. 

Данные первой серии опытов (табл. 3, рис. 1) показывают, 
что в октябре у необлученных животных достоверных разли
чий по исходному уровню эндогенной активности оксидаз в 
селезенке и печени не обнаружено (Р>0,05). 
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Таблица 3 

Активность 9Ндогенных оксидаз в гомогенатах селезенки и печени мышей 
в норме и при у-облучении 

1 
1 через 

N• I(ОЛ·ВО 1 ТТХа 24 Ч % 
Доза, Р 1 опыта животных ттх- после К КОНТ· Достоверность 

в облуче- ролю 

ння 

Селезенка 

о 1 8 1,58±0,12 100 
400 2 7 2,88±0, 12 182 i1 з=6,9 
575 3 10 2, 78±0, 11 175 tl'з=6,8 
625 4 15 3,30±0,25 171 t1'4=4,7 
800 5 12 3,53±0,26 223 tl'.s=4,2 

Печень 

о 6 12 1,53±0,15 100 
400 7 9 1,14±0,07 75 t8 7=2,05, tз 7=3,9 
575 8 18 2,23±0,21 145 t8 ' 8 =2,31, t 8 ' 8 = 1, 7 
625 9 14 2,30±0,21 !50 t6 :9=2,76, t4:9=3,0 
800 10 14 2,37±0,12 !54 t6 ,to=4,09, i 5 ,t0 =3,2 

При летальных дозах у-радиации, когда смертность живот
ных составляет 100, 86, 67% 1 и приспособительные механизмы. 
по-видимому, сведены к минимуму, происходит активация эн

. догеиных оксидаз. Эти изменения в сторону увеличения актив
ности в селезенке выражены значительно сильнее и в тканях 

обоих органов достоверны (Р < 0,05). · 
При действии сублетальных доз радиации (400 Р) реакция 

на облучение по выбранному тесту в печени и селезенке при
обретает явно противоположный характер: в то время, как 
селезенка продолжает реагировать на облучение увеличением 
эндогенной активности оксидаз, в печени наблюдается досто
верное значительное снижение теста. При действии дозы 200 Р 
сдвиги в эндогенной активности оксидаз в печени и в селезенке 
облученных животных отсутствуют (Р > 0,05). 

Создается впечатление, что увеличение коэффициента 
ТТХаРrон/ТТХвоздух в исследованных тканях через сутки после 
облучения- проявление патологии их обмена, и напротив, по
нижение данного теста при облучении -одна из полезных~ 
приспособительных реакций организма. Она свойственна радио
резнетентной печени, не типична для радиочувствительной селе-

1 Процент выживаемости По нашей просьбе определен сотрудником лабо
ратории радиобиологии Э. А. Тарахтий. 
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Рис. 1. Изменение эндоrенной активности оксидаз в гомогенатах селезенки и 
печени белых мышей линии БАЛБ в условиях у-облучения (октябрьская серия 

опытов). 

а- динамика изменений в относительных единицах (обобщенные данные): 1 -селезенка, 
2- печень; б- динамика абсолютных значений коэффициентов ттх а rrтхв в гомогена· 

тах селезенки в соответствии с датами опытов в течение месяца: 1 -контроль, 2-4-
доза облучения, Р: 2- 575, 3- 625, 4- 800. 

зенки и проявляется при действии сублетальных.доз радиации, 
когда наблюдалась 100 %-я выживаемость животных. 

Анализ данных табл. 3 по группам соответственно дням опы
тов (см. рис. 1, 6) показывает, что селезенке не всегда свой
ственно повышение эндогенной активности оксидаз при облу
чении. В определенных условиях она приобретает черты, харак
терные для радиорезистентной ткани. 1\огда контрольные 
жИвотные в наших опытах имели высокий исходный уровень 
исследуемого теста, селезенка реагировала на облучение пони
женнем активности оксидаз. По мере снижения исходного уров
ня показателя ТТХаргон/ТТХвоздух в контрольных пробах наблю
дали изменения реакции теста в обратную, не свойственную пе
чени и типичную для селезенки сторону. В печени подобных 
явлений не наблюдалось. Такой «перекрестный эффект», по 
мнению статистиков [305], как правило, связан с взаимодейст
вием факторов. 

Результаты второй серии опытов (табл. 4, 5), где количест
венно учитывали влияние исходного уровня теста в селезенке 

животных на эффект активации его в том же органе при облу
чении, подтверждают правильиость данного предположения. 

Для количественной оценки значимости влияния исследуе
мых факторов (исходного уровня оксидаз и дозы радиации) на 
активность оксидаз через 1 cyt после облучения бЫли рассчи
таны основные эффекты и соответствующие им значения [77]. 

Для печени: А =-0,21; В =+1,85; АВ =-0,23; tA = 0,82; 
fв = 3,64; fАв = 0,90; 

для селезенки: А =-0,885; В =+0,98; АВ' -0,52; fA · 

= 2,57; fв = 2,57; fАв = 1,36. 
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Таблица 4 

Эндогенная активность оксидаз в гомогенатах селезенки и печени облучен
ных мышей в зависимости от дозы у-радиации и исходного уровня ферментов 

(независимые переменвые и их уровни) 

Печень Селезенка 

ттх 3 ттх 3 

Уровень 
ттхв Доза ттхв Доза ра-

в гомогенатах радн~цнн, в гомогенатах днац~, Р 
контрольных р х, контрольных х, 
необлученн~х необлученн~х 

животных х, животных х1 

Основной . . 2,33 500 2,30 687 
11нтервал варьирования 0,81 100 0,72 113 
Верхний. 3, 14 (май) 600 3,02 (май) 800 
Нижний 1, 53 (октябрь) 400 1 , 58 (октябрь) 575 

Таблица 5 

Эндогенная активность оксидаз в гомоrенатах селезенки облученных мышей 
в зависимости от дозы у-радиации и исходного уровня ферментов (матрица 

планирования ПФЭ22 и результаты эксперимента) 

Независимые кодированные 
ТТХ3 

переменвые ттхв 

l(ол·во 
в rомоrенатах селезенки 

животных через 24 ч nосле N• варианта животных облучения 

х, х, -
1 

л 
у 

у 

1 - - 13 3,08 3,01 
2 + - 5 1,67 2, 13 
3 - + 12 3,53 3,99 
4 + + 15 3, 17 3,10 

Пр н меч а н и е. Статистические nоказатели: Ь0=3,062; Ь1=0,442; Ь2=0,487; 
Ь 1 2=0,262; s2 {y}=l, 445; ts ( Ьi }=0,363; у=З, 062-0, 442х1+О,487х2 ; 

t 2 2-
Fo,95(1,4J)=4,1; s ад=0;44З<Fs {yi=3,9 (F-крнтерий Фишера). 

Эффекты влияния исходного уровня оксидаз и дозы радиа
ции в опытах на селезенке и эффект вли'яния дозы радиации в 
опытах на печени оказались значимыми (fo.os<щ=2,02). 

Таким образом, в печени эффект активации эндогенных окси
даз при облучении явно не связан с уровнем активности этих 
ферментов в момент облучения (tA и fАв <to,os). В селезенке 
влияние радиации на активность оксидаз при облучении и ис
ходного уровня этих ферментов- на результат облучения до-
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Таблица б 

Результаты биохимического и биологического действия средств радиоэа~иты 

1 

.. 
ТТХаfТТХв :11 

.N'• Fадиопротектор. доза и о= в гамагенате Эффективность радиозащит ., .. 
серии 

1 
время определения теста 

•О селезенки по литературным данным 

1 

t:= 
о= стандартных (выживаемость), % 

:О:: !Е мышей 

ы 

1 Осень (октябрь)* 10 1 '59±0, 12 10,б [229] 
2 Мерками н, 150 мr/кг, 15 2,26±0,25 Не защищает [229] 

бО мин 
3 Весна (апрель)* 12 3,02±0,3б 21,б [14] 
4 Мерками н, 150 мг ;кг, 9 3,20±0,5б 50-бО [141 

15 мин 
5 Янтарная кислота, 4 3,54±0,28 Умеренный за~итны· 

250 мr/кг, 5 мин эффект [3б5] 
б Тиомочевина, 1,28 10 3,84±0,54 То же [14] 

мr/кг, 5 мин 

и 

7 Мерками н, 150 мr/кr, 12 4,49±0,55 90-92 [14] 
5 мин 

• Радиопротектор не вводили. 

стоверны (tA и tв > io,os) и имеют противоположную направ
ленность. 

Полученные при изучении селезенки результаты позволяют 
представить зависимость между указанными величинами в виде 

математической модели 

у = 3,062 - 0,44Х! + 0,487 Х2, 
где 

х1 - 2,30 х2 - б87 
Х1 = .................... И Х2 = ................. . 

0,72 113 

Адекватность данной модели (s ~д= 0,44 < Fs2 {Y}= 5,9) дает 
основание приближенно прогнозировать «защитный» исходный 
уровень коэффициента ТТХаргон/ТТХвоздух в селезенке живот
ных данного пола, возраста и линии, гарантирующий при дей
ствии летальных доз '\'-радиации сохранение нормального, свой
ственного необлученным животным уровня исследуемого теста. 
При дозе 700 Р защитный уровень эндогенной активности окси
даз составляет величину порядка 3-4 единиц для исследован
ных нами животных. 

Прогнозирование эффективности радиопротекторов, по-види
мому, может быть осуществлено путем определения у них спо
собности к созданию защитного уровня активности эндогенных 
оксидаз в селезенке стандартных мышей в соответствии с до
зой '\'-радиации. 

В третьей серии опытов предлагаемый нами экспресс-био
химический метод определения эффективности радиозащитЬ1 
апробировался на ряде известных радиопротекторов (табл. 6). 
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Полученные данные наказывают, что, по-видимому, между спо
~Собностью радиопротекторов создавать защитный уровень ак
-тивности эндогенных оксидаз в селезенке стандартных мышей 

и способностью их к радиозащите в условиях летальных доз 
радиации существует определенная корреляция_ 

Таким образом, определение не только интенсивности вос
становления тетразолхлорида в гомогенатах указанных тканей 

животных, но и чувствительности данной реакции к кислороду 

воздуха позволило отчет ли во выявить явную корреляцию между 

коэффициентом ТТХаРrон/ТТХвоздух в гомогенатах и выживае
мостью организма при действии такого экологического фактора, 
как у-радиация. 

В радиочувствительной селезенке и радиорезистентной пече
ни выявлены изменения в обмене, коррелирующие с радиорези
стентностью, и показана принципиальная возможность экспресс

прогноза эффективности радиозащиты с помощью нового мето
да определения эндогенной активности оксидаз. Последнее 
особенно важно. Полученные результаты убеждают, что опре
деление чувствительности тетразалавой реакции к кислороду 
воздуха как тест, созданный для опытов in vitro, может быть ис
пользовано для интерпретации данных по отношению к интак

тному организму. 

В работе с тетразалом выявились и другие преимущества 
нового подхода, полезные для экологии. Одновременное опреде
ление тетразолвосстанавливающей активности в пробах одного 
гомогената при инкубации их в атмосфере аргона или воздуха 
позволило отказаться от параллельного измерения общего азо
та, белка или сухого остатка в этих пробах, что в любом энзи
мологическом сравнительном исследовании обязательно. Это 
обстоятельство значительно сократило продолжительность экс
периментального изучения активности оксидаз. Апробирован
ный нами новый метод определения эндогенной активности 
оксидаз высокочувствителен (количество ткани в гомогенате 
10-20 мг в 1 мл), универсален, так как связан с присутстви
ем окислительно-восстановительных ферментных систем, кото
рые функционируют в любой жизнеспособной клетке, позволяет 
получать характеристику суммарного показателя в эндогенных 

условиях. 

Последнее обстоятельство имеет существенное значение, осо
бенно в тех исследованиях, где проводится поиск зависимостей, 
связанных с адаптацией организма в сложном экологическом 
окружении. Указанные особенности нового метода позволили 
нам использовать его на первых этапах изучения видовой, вну
тривидовой и внутрипопуляционной дифференциации в много
факторных экспериментах с учетом биологических взаимодейст
вий на разных в таксономическом отношении биологических объ
ектах [236, 253, 238, 234, 239, 251, 254, 255, 258, 264, 260-262]. 
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2.1.3. ЭНДОГЕННАЯ АКТИВНОСТЬ ОКСИДАЗ В МЫШЦАХ 
ДВУХ ПОДВИДОВ ЭКОНОМКИ, УЗКОЧЕРЕПНОЙ ПОЛЕВКИ, ПОЛЕВКИ 

МИДДЕНДОРФА И НЕКОТОРЫХ ГЕНЕТИЧЕСКИХ ВАРИАНТОВ МОЛЛЮСКОВ 

В РАЗНЫХ УСЛОВИЯХ ОХЛАЖДЕНИЯ 

Результаты использования нового тетразолового метода опре
деления эндогенной активности оксидаз при изучении специфи
ки адаптации двух подвидов экономки представлены в табл. 7 
и 8 и на рис. 2. 

Группа экспериментальных животных была неоднородной 
по принадлежности к внутривидовой форме (состояла из сам
цов 3-4-месячного возраста, взятых из модельных популяций 
северной и южной экономки). Исследовали животных 5-6-го 
поколений и животных 7-10-го поколений (две серии). Опы
ты ставили по плану ПФЭ типа 23• Определяли эндогенную 
активность оксидаз (у) в гомогенатах скелетных мышц южных 
и северных экономок (х 1 ) 5-6-го (или 7-10-го) поколений в 
зависимости от температур ( 18 и О- +3 ос) 9-дневной аккли
мации (х2) и температур (18 и -15 °С) 20-минутного воздей
ствия (хз). 

Уравнение регрессии в серии опытов на экономках 5-6-го 
поколений имеет вид: 

у= 0,39- 0,15х1 - 0,32 х3 - 0,13х1х2 + 0,20х1х2х3 ; 
2 -i 0 , 96s{b;}=0,13; Sад=0,07 < Fs2 {y}=0,12. 

Анализ полученных результатов показывает, что в декабрь
ской серии опытов на экономках 5-6-го поколений получены 
очень низкие величины коэффициента ТТХаргон/ТТХвоздух. Актив
ность оксидаз контрольных, неохлажденных экономок 5-6-го 
поколений выходила за пределы чувствительности метода. 

При охлаждении эндогенная активность оксидаз в гомогена
тах мышц экономок увеличивается. При экстремальном охлаж
дении (-15°С) это увеличение одинаково у северного и юж-
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Рис. 2. Изменение эндогенной активности оксидаз в гомогенатах скелетных 
мышц двух подвидов полевки-экономки 5-6-ro (А) и 7-10-го (Б) поколений. 
Условия: а- экстремальное охлаждение; б- то же после предварительной акклимации; 
в- после 9-дневной акклимации при температуре О-+3 •с. Штриховая линия- северныil 

подвид, сплошная- южный. 
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Таблвца 7 

Эндоrенная активность оксидаэ в rомоrенатах скелетных мышц южных и северных подвидов 9Кономки в условиях нормы 
и 9Кстремальноrо охлаЖдения без предварительной акклимации к холоду и после нее (5-6-е поколения, декабрь \97\ г.) 

-
Натуральные незавнснмые переменные 

Уровень ПО.!3_ВИД 
1 Температура 9 -дневного со- 1 

держания ЖИ0вот~ых до 
Температура 20-минутного воздеll-

х, опыта, С х2 ствия в опыте, • С Х. 

Верхний (+) М_ oeconomus +15 +18 
Нижний (-) М. chachlovi 0- +3 -15 

Тетразопвосстанавпивающая активносrь гомогената 
Кодированные независимые (efмn) в атмосфере ТТХ3/ТТХ8 

переменные 

аргона 

1 

воздуха 

N• варианта 1 х, 1 х, 1 Хз у, 1 у, 1 Уз 1 у у, 1 У• 1 Уа 1 у у, 1 у, 1 Уз 1 у 1 
л 
у 

1 - - - 0,20 0,105 - 0,152 0,22 0,160 - 0,19 0,90 0,65 - 0,77 0,53 
2 + - - 0,10 0,12 - 0,110 0,612 0,105 - 0,112 0,83 1, 14 0,98 0,89 
3 - + - 0,195 0,08 0,165 0,179 0,135 0,135 0,175 0,152 1,44 0,59 1,66 1,15 1,19 
4 + + - 0,0 0,0 0,0 0,0 0,13 0,155 0,132 о, 138 0,0 0,0 0,0 0,0 0,23 
5 - - + 0,08 0,01 - 0,045 О, 17 0,10 - 0,135 0,47 0,10 - 0,28 0,49 
6 + - + 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 
7 - + + 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,35 
8 + + + 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 

Прнмечание. Статистическиепоказатепн: Ь0=0,06; Ь 1=-0,33; Ь2=-0,16; Ь3=-0,049; Ь12=-0,11; Ь18=0,022; Ь23=0,004; 
Ь 123=0,022; s2y=0,019; t 0 96sЬi=0,023(аргон). Ь0=0,09; Ь 1=-0,028; Ь2=-0,018; Ь3=-О.О57; Ь12=0,025; Ь13=0,005; Ь2 =-0,15; 

2 • 3 
Ь123=0,009; s у=0,001; t0 , 95sЬ1=0,05 (воздух). Ь0=0,39; Ь1 = -0,15; Ь2=-0,11; Ь3=-0,32; Ь18=-0,1З; Ь13=0,08; Ь88=-0,04; 
Ь128-=О,20; s2y=0,061; t0 , 9Бsb1=0,231 ( ТТХ3/ТТХв>· 



Таблица 8 

Эндоrеиная активность оксидаз и их реакция на тнроксин в rомогенатах скелетных мышц южных н северных подвидов 
акономки в условиях нормы и акстремальноrо охлажцения без предварительной акклимации к холоду н после нее 
( 7-10-е поколения, декабрь 1972 r.) 

Уровень 

Верхни й ( + ) [ 
Нижний (-) 

Подвид 

%а 

М. о. oeconomus 
М. о. chachlovi 

Натура.пьные независимые переменвые 

Температура 9-дневного ~держания до оnыта, •с 

х. 

+15 
0-+3 

Кодироваввые 
Тетразо.пвосстанав.пивающая активность гомогената. 

независимые 
(efм.n) в атмосфере ТТХ8/ТТХв 

переменвые 
аргона 1 воздуха 

Nt 1 
1 Хо 1 Ха 1 у, 1 У• 

1 1 1 1 1 

л 

1 1 
1 Yal у вари· х1 у Уа у, У о Уа у у у, у. 

вита 

1 - - - 0,362 0,360 0,365 - 0,260 0,095 - 0,177 2,2 1,39 3,80 - 2,6 
2 + - - 0,360 0,405 0,215 0,46 0,130 0,035 0,205 0,090 4,8 3,10 6,10 4,3 4,5 
з - + - 0,319 0,276 0,280 0,40 0,060 0,1)70 0,190 0,106 3,89 4,45 4,00 2,1 3,5 
4 - - - 0,253 0,230 0,290 0,24 0,085 0,080 0,070 0,078 2,8 2,70 3,6 3,4 3,2 
5 - - + 0,240 о, 167 0,345 0,21 0,018 0,033 0,025 0,025 7,4 9,2 10,5 9,1 9,6 
6 + - + 0,253 0,030 0,240 0,49 0,011 о, 100 о, 100 0,070 3,8 3,00 2,4 4,9 3,4 
7 - + + 0,575 - 0,660 0,49 - о, 185 о, 170 о, 177 3,6 - 3,5 2,8 3,2 
8 + + + 0,242 - 0,175 0,31 - 0,055 0,215 0,135 1,9 - 3,2 1,4 2,3 

Температура 20-минутного 
воздеllствия~в опыте, •с 

х, 

+18 
-15 

Чувствите.пьность эндоген-
ного метаболизма к тирок· 

екну, % к исходному 
уровню 

у 

1 
у, 

1 
у. 

1 
Уа 

108,4 156,8 60,0 -
389,4 464,5 
130,4 89,9 

340,9 
156,3 

363, 
144, 

8 
8 

129,2 88,9 
131' 1 141,3 
276,0 500,0 
54,3 65,7 

548,6 312,5 

169,4 
102,4 
416,6 
42,9 
7,84 

-
149, 
212, 
-
~ 

5 
2 

1 Пр и меч а н и е. Статистические показатепи: Ь0=0,325; Ь1=-0,048; Ь2=О,ОО2: Ь3=0,002; Ь12= -0,031: Ь128= -0,035: Ь18=0 ,031: 
s У=0,0067; t0 95sbt=0,0339 (аргон). 

• 1 
Ь0=0,107; Ь1= -0,014; Ь2=0 ,017; Ь8=0,005; Ь12= -0,0035: Ь18=0,0147; Ь128= -0,0185; s у=0,0063; t0 95 sЬ1=0,0341 (воздух). 

2 • 
Ь0=4,0З; Ь1 ... -о,7; Ь2=-0,99; Ь8=0,60; Ь12=0,40; Ь18=-1,08; Ь28=-0,89; Ь128=-0,93; s у=0,41; t0,95sb1=0,5 (ТТХ 8/ТТХв). 
Ь0=233,4; Ь1=127 ,4; Ь~= -17 ,9; Ь12= -4,09; Ь18=57 ,4; Ь23=41.8; Ь123=66,45; s2y=7333,8; t0 , 95sbi=66 (чувствительность эндоген· 

вого метабо.пизма к тироксиву). 



наго подвидов (см. рис. 2, А а), т. е. не связано с принадлеж
иостью полевок к внутривидовой форме (Ь3 > to,g5sb; и Ь 13 < 
< fo, 9ssb;). В условиях 9-дневной акклимации к температуре 
О-+3 ос у северной экономки наблюдается увеличение эндо
генной активности оксидаз, в то время как у южной оксидазы 
имеют низкую активность, выходящую за пределы чувствитель

ности метода (Ь12 > tsb;, см. рис. 2, Ав). 
Предварительная акклимация к холоду изменяет у обоих 

подвидов экономки реакцию на экстремальное охлаждение (см. 
рис. 2, А б). При этом поведение эндогенных оксидаз зависит 
от принадлежности животного к южному или северному под

виду (Ь12з > fo,9ssb;). Северная экономка, реагирующая на 20-
минутное охлаждение при -l5°C уве.'lичением активности эн
догенных оксидаз, после предварительной акклимации при вы
держивании животных при -15 ос достоверно снижает эту 
активность. Экономки южного подвида при экстремальном 
охлаждении после акклимации продолжают увеличивать актив

ность эндогенных оксидаз. Общий уровень активности оксидаз 
в гомогенатах скелетных мышц ·Северных неохлажденных эко

номок выше, чем южных (Ь1 > ta,95sb;). 
Уравнение регрессии для коэффициента ТТХарrон/ТТХвоздух 

в серии опытов на экономках 7-10-го лаколений имеет вид: 

у= 4,03-0,7 Х1- 0,99 Х2 + 0,6 Хз- 1,08 Х1Хз

- 0,89 Х2Хз + 0,93 Х1Х2Хз; 

2 -
f0 , 95sbi = 0,50; Sад = 5,87 < Fs2y = 1,93. 

Анализ данных, полученных при изучении северного и юж
ного подвидов экономки 7-10-го поколений, показывает, что 
эндогенная активность их оксидаз уже в норме выше, чем у эко

номок 5-6-го поколений (2-3 уел. ед. вместо 0,3). При этом 
показатели изменений оксидаз, несмотря на различия в исход
ном уровне, аналогичны данным первой серии опытов. В усло
виях экстремального охлаждения после 9-дневной акклимации 
и предварительной акклимации в мышцах южного подвида эко
номок наблюдается активация эндогенных оксидаз (коэффици
ент ТТХарrон/ТТХвоздух возрастает). В мышцах северного под
вида эта интенсификация аэробного эндогенного метаболизма 
выражена слабее при экстремальном охлаждении (Ь1з > 
> ta,95sb;) и совсем не наблюдается в условиях экстремального 
охлаждения у предварительно адаптированных к холоду живот

ных (Ь12з > lo,gsSbi). 
Биохимическая дифференциация так же, как в первой серии 

опытов у экономок 5-6-го поколений, ярко выражена при эк
стремальном охлаждении предварительно адаптированных жи

вотных (см. рис. 1, Б б). У северных экономок активность окси-
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даз так же, как у северных экономок 5-6-го поколений, выше, 
чем у ЮЖНЫХ ( Ь1 > fo,gsSb;). 

В декабрьской серии опытов на экономках 7-го поколения 
по тому же плану (ПФЭ 23) исследовали чувствительность эндо
генных оксидаз к тирокеиву (см. табл. 8). Определяли коэффи
циент ТТХарrон/ТТХвоздух в гомогенатах мышц южных и север
ных экономок (х 1 ) в условиях 9-дневной акклимации (х2) и 
экстремального охлаждения (х3) в присутствии тирокеива и 
без него. 

Уравнение регрессии для чувствительности эндогенных окси
даз к тирокеиву в серии опытов на экономках 7-10-го поколе
ний имеет вид: 

Регрессионный анализ данных показывает, что введение 
30 мг/кг тирокеива непосредственно в гомогенат мышц эконом
ки вызывает достоверное увеличение коэффициента 
ТТХаргон/ТТХвоздух. Характер этого изменения зависит от при
надлежности животного к южному или северному подвидам 

(bi2з>fo,gsSbi). 
Обратная корреляция между исходным уровнем эндогенной 

активности оксидаз и чувствительностью их к тирокеиву наблю
дается в условиях нормы и охлаждения. Северная экономка 
имеет более высокий исходный уровень оксидаз в контроле 
(3,6), и при введении тирокеива эта активность не увеличива
ется, а снижается (чувствительность оксидаз к гормону 54,3 %) . 
Южная экономка в норме имеет более низкий уровень эндоген
ных оксид аз ( 1 ,9), и при введении тирокеива активность резко 
увеличивается (чувствительность к гормону 548,6 %) . При ох
лаждении северная экономка либо не изменяет, либо снижает 
эндогенную активность оксидаз в мышцах. Чувствительность 
оксидаз к тирокеиву в тех же вариантах охлаждения возра

стает. 

У южных экономок, которым свойственны низкая исходная 
эндогенная активность оксидаз и их высокая исходная чувстви

тельность к тироксину, при охлаждении увеличивается актив

ность оксидаз, а чувствительность их к гормону достоверно сни

жается. 

Изучение эндогенной активности оксидаз и их чувствитель
ности к тирокеиву в гомогенатах скелетных мышц узкочерепных 

полевок проводили по плану ПФЭ типа 23. Группа животных 
была несднородной по полу и принадлежности к подвиду (ис
следовали 3-4-месячных животных 7-10-го поколений). Эндо
генную активность оксидаз и их реакцию на 30 мг/кг тирокеива 
(у) определяли у самок и самцов (х1) южных и северных узко
черепных полевок (х2 ) после 20-минутного выдерживания при 
температуре +18 и -15°С (х3) (табл. 9, рис. 3). 
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Таблица 9 

Эндогенная активность оксидаз и их реакция на тироксин в гомогенатах 
скелетных мышц двух подвидов узкочерепной полевки в условиях нормы и 
экстремального охлаждения (7-10-е поколения, декабрь 1972 г.) 

Натуральные независимые nеременные 

Пол 

1 
По~вид 

1 

Температура 
Уровень 20-минутного 

х, х. воздеiiS!вия. •с 

х, 

Верхний (+) Самка М. g. gregalis +18 
Нижний(-) Самец м. g. chachlovi -15 

Кодированные Чувствительность эндогенного 
независимые ТТХ 8/ТТХ8 метаболизма к тнроксину, 
переменные % к исходкому уровню 

N• ва-1 1 1 у, 1 Y•l у,, 
1 

л 

1 1 1 

-
1 

л 
ри-;,.ита х, х. х, у у у, у. У о )1 )1 

1 - - - 1, 7 1,6 3,3 7,2 1,68 312,5 969,6 - 641,0 664,7 
2 + - - 1,5 2,6 3,5 2,5 4,02 69,3 53,8 - 61,6 182,4 
3 - + - 5,5 2,2 - 3,8 4,02 354,0 1022,7 - 688,3 664,7 
4 + + - 2,6 1, 9 4,0 2,8 1,68 103,8 368,4 437,5 303,2 182,4 
5 - - + 6,8 7,3 15 9,7 7,42 123,5 210,9 180 171,5 140,8 
6 + - + 4,2 i\,7 8,9 5,6 5,08 116,6 324,3 105,6 182,1 159,5 
7 - + + 2,9 - - 2,9 5,08 110,3 - 110,3 140,8 
8 + + + 5,3 - 8,3 6,8 7,42 90,5 183,1 - 136,8 159,5 
Примечани е. Статистические показатели: Ь0=4,55; Ь1=-0,11; Ь2=-0, 46; 

2 - 2 
Ь12=0,83; Ь8=1,7; Ь18=0,06; Ь23=-0,04; Ь128=1,27; s у=6,23; s2y=3,11; s Ь 1=О,38; 
t0,95sЬ1 =1,36(TTXa /ТТХв). Ь0=268,8; Ь1=-115,9; Ь2=22,8; Ь12=26,З; Ь8=-136,6; 
Ь18=125,2; Ь2 , 8=-49,4; Ь223=-22,З; s2y=54021,7: s2Т-=27010,8; s2Ь1=ЗЗ76,З; 
t0 , 85sЬ1=129,5(чувствитмьность TTXafTTX8 к тироксину). 

Уравнение регрессии для эндогенной активности оксидаз име
ет вид: 

у=4,55+ 1,7х3 + 1,27х1х2х3 ; t0 , 95sbi= 1,36; 
2 -

sад = 2,8 < Fs2; у= 9,65. 

Уравнение регрессии в той 2Ке серии для чувствительности 
оксидаз к тироксину имеет вид: 

у= 286,8- 115,9х1 - 136,6х3 + 125,2х1х3 ; 
2 -t0 , 95sbi = 129,5; Sад = 8306,9 < Fs2, у= 75630,4. 

Анализ данных показывает, что общий исходный уровень 
эндогенной активности оксидаз в гомогенатах скелетных мышц 
узкочерепных полевок 7-10-го поколений значительно выше 
активности этих ферментов у экономок того 2Ке поколения 
(5-7 ед. вместо 2-4). 
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Рис. 3. Эндоrенная активность оксидаз в rомоrенатах скелетных мышц узко
черепных полевок (а) и полевок Миддендорфа (6) в условиях нормы и экстре
мального охлаждения. Штриховая линия- северный подвид. сплошная- юж-

ный. 

При охлаждении активность Э!:lдогенных ок,сидаз узкочереп
ных полевок снижается (Ьз > to,9ssb;), это снижение зависит 
от 'Пола полевки и принадлежности к южному или северному 

подвиду (Ь, 2з > to,9ssb;). Наблюдается сходство в изменении 
активности эндогенных оксидаз и их исходного уровня у южных 

самок и северных самцов, у северных и южных самцов (см. 
рис. 3). Первая пара (южные самки и северные самцы) имеет 
более низкий исходный уровень эндогенной активности оксидаз, 
при охлаждении изменяющийся незначительно. У второй пары 
(северных самок и южных самцов), напротив, более высокий 
исходный уровень эндогенных оксидаз, который при охлажде
нии животных резко понижается ( Ь12з > to,95sb,). 

Чувствительность оксидаз к тироксину в гомогенатах ске
летных мышц узкочерепных полевок 7-10-го поколений увели· 
чивается у южных и северных подвидов одинаково (Ь12з < 
< f0,95sb;), она зависит от пола животного. У ,самцов чувстви
тельность возрастает (см. табл. 9) так же резко, как у эконо
мок. Самки, напротив, имея высокий исходный уровень оксидаз 
в rомогенатах мышц, при охлаждении реакцию на тироксин 

изменяют незначительно. 

Независимые переменные, их уровни, результаты экспери
мента и данные регрессионного анализа серии опытов на полев

ках Миддендорфа представлены в табл. 10. Уравнение регрес
сии для эндогенной активности оксидаз данной серии имеет вид: 

у= 1,09-0,22 хз; to,9ssb; = 0,16. 

Группа животных была неоднородной по возрасту (исследо
вали самцов 2-го поколения). Эндогенную активность оксидаз 
находили у 8-4-месячных самцов после 20-минутного выдер-
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аб.~ица 10 

Эндогенная активность «Жсидаз и чувствительность их к тироксину в гомо
генатах скелетных мышц полев«Ж Миддендорфа в условиях нормы и экстре
мального охлаждения (2-е п«Жоление, декабрь 1973 г.) 

Уровень 

Верхний (+J 
Нижний (-) 

1\одированные· неэавнсимые 
nерем~нные 

No варианта 1 

1 -
2 -+ --
3 - + 
4 + + 
5 - -
6 + -
7 - + 
8 + + . . 

-
-
-
+ 
+ 
+ 
+ 

Натуральные неэависимые nеременвые 

Темnература 

Воэр~т, мес 
20-минут-
н ого воэдеА-

х, ствн~, 0 С 

х. 

8 +18 
4 -15 

1 '50 - - -
1,60 1, 67 1, 13 -
2,21 - - -

. 0,52 0,95 1,53 1,30 
0,87 - - -
0,82 1,00 1' 12 -
0,87 - - ·-

,0,62 1,00 0,74 0,75 

1 

1\онцеитрац и я 
тирокс~а, 

мrfкr х1 

30 
-

1, 55_ 
1,47 
1 '21 
1,08 
0,87 
0,98 
0,87 
0,78 

" у 

1,31 
1,31 
l ,3'1 

: l ,3'! 
О,:В7 
O,S7 
0,.87 

. 0,87 
Прлмеч~;~ИJ:!е. Статистически<: nокаэатели: Ь0=1.,09; Ь1=0,02; Ь2=-0,1.1; 

tba=;--0.22; .ь~а=-0.12; Ь1З=0.02;, ь2з=О,Об; bl2s=-0,01; s2y=0,08; S~=0,04; 
o,вss~i =0, 1 б. 

жива ни я при темш~ратуре + 18 и -15 ос (х2 ) при введении 'В 
гомогенат тироксина или без него (х3 ). Опыты- ставили по ·плану 
ПФЭ типа 2.з 

Регрессионный анализ данных показывает, что эндогенная 
активность оксид:аз в Исследованной группе полевок Мидден
дорфа зависит от введения тироксина в гомогенат (Ь 3 > t0,95sbi) 
и не зависит от ·пола Животных и температурного воздействия 
(Ь1з, Ь2, Ь2з < tsb;). Исходный уровень эндогенных оксидаз у 
полевок Миддендорфа незначителен (1,3 ед.). Чувствительность 
оксидаз к тироксину у полевки Миддендорфа не повышается, 
как у южной экономки и самцов обоих подвидов узкочерепной 
полевки (чувствительность к испытанной концентрации гормон·а 
составляет 66- %) . Коэффициент ТТХарrон/ТТХвоздух при введе
нии 30 мг/кг тирокеива в гомогенат снижается у полевок Мид
дендорфа с 1,3 до 0,87 ед. 

Изменение эндогенной активности оксидаз и их реакции на 
гормональное воздействие внутри популяций изучали на поло
сатых и бесполосых право- и левовращающих генетических ва
риантах улиток из рода Bradybaena [258-260). 
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Рис. 5. Эндоrенная активность оксидаз и их реакция на тироксин 
в rомоrенатах бесполосых (а) и полосатых (б) морф Вг. fruticum 

в условиях разных температур. 

Результаты: 1 - расечитаиные по уравнению; 2- полученные в экспери
менте при изучении гомоrенатов, не содержащих тироксин; 3- то же в 
rомоrенатах с тироксином. Штриховая линия- расчетная кривая для rомо-
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Рис. 6. Полувероятностный гра
фик, .построенный по данным 

табл. 12. 



Таблица 11 

Эндогенная активность оксидаэ и их реакция на тироксин в гомогенатах 
популяция) 

Независимые nеременвые натуральные 

Уровень 
Мо.Е_фа 

х, 

Первый (-3) ПоJ1осатые 
Второй (-1) БеспоJ1осые 
Третий (+1) -
Четвертый(+3) -

l(одирован ные Этаn формализо-
неэависимые ванной схемы 
nеременвые ТТХ3 Яте а 

N• ва-j 
1 1 

ттхв 

1 1 1 
yd" рианта х, х. х, 1 2 3 

1 -1 -1 -3 2,7 45 87 345 4,0 
2 +1 -1 -3 1 '8 42 83 -31 4,0 
3 +1 +1 -3 2,4 31 86 23 4,0 
4 +1 +1 -3 1,8 52 89 -25 4,0 
5 -1 -l -1 1 '2 38 -15 9 8,94 
6 +1 -1 -1 1,9 48 -9 37 8,94 
7 -1 +1 -1 3,4 47 -2 -17 8,94 
8 +1 +1 -1 1,8 42 -5 -13 8,94 
9 -1 -1 +1 2,1 -9 -3 7 4,0 

10 +1 -1 +1 1, 7 -6 +21 -9 4,0 
11 -1 +1 +1 2,3 7 10 -39 4,0 
12 +1 +1 +1 2,5 -16 -5 9 4,0 
13 -1 -1 +3 2,2 -4 3 -7 8,94 
14 +1 -1 +3 2,5 2 -23 -11 8,94 
15 -1 +1 +3 2,5 3 6 31 8,94 

16 +1 +1 +3 1 '7 -8 11 -101 8,94 
Пр и меч а и и е. Оnыт no nлану nовторяли три раза. 

Исследовали группу улиток, неоднородную по принадлеж
ности к полосатому и бесполосому генетическим вариантам. 
Опыты ставили по плану ПФЭ 22 ·4. Определяли эндогенную ак
тивность оксидаз (коэффициент ТТХаргон/ТТХвоздух) в гомогена
тах полосатых и бесполосых морф (х1 ) при введении тирокеива 
и без него (х2) у животных, предварительно выдержанных в· 
условиях + 15, +8, О и -8 ос. Независимые переменные, их 
уровни, результаты эксперимента и данные регрессионного ана

лиза серий на улитках В. fruticum представлены в табл. 11. 
Коэффициент регрессии рассчитывали по схеме 51тса [172]. 
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двух морф Br. jruticum в условиях разных температур (природная 

Независимые переменвые натуральные 

Коицентрация 
тироксина, 

мrJ.кг 
.r, 

0,45 
0,0 

Температура 15-минут
ного возде!!_ствия, 0 С 

х • 

+15 
+В 

о 
-8 

Ранжировка 

Эффект 
Обозначение 
эффекта 

No Сумма 

7,8 
5,8 
6,2 
1 ,о 
4,1 
1, 9 
1,5 
1 ,в 

2,2 

9,8 

2,2 

0,8 

1,2 

3,5 

11,3 

«1» 
х1 

Xz 

Х1Х2 

Хз 

ХIХз 

ХzХз 

Х1Х2Хз 

х2 
3 

х1х~ 
XzX~ 

2 X1XzX 3 

х~ 
3 

xlx3 
3 xzx3 
3 

х1х2х3 

2,156 
-0,194 

о, 144 
-0,156 

-0,244 

-0,126 

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 

11 

12 

13 

14 

15 

16 

0,8 
1 ,о 
1' 2 
1,5 
1 ,в 
1 '9 
2,2 
2,2 
3,5 

4,1 
'),8 

6,2 

7,8 

9,8 

11,3 

Значимость эффектов и коэффициентов регрессии определяли с 
помощью построения полувероятностного графика (рис. 4). 

Уравнение регрессии в данной серии опытов имеет вид: 

у= 2,156- О, 19х1 + ,449х2 - О, 15х1х2 - 0,61х2х~ + 
+ 0,61х1х~ + 0,42х1х2х3 - 0,52x1x2xg. 

Расчетные результаты, полученные с помощью уравнения 
л 

(у), даны вместе с экспериментальными (рис. 5). Анализ урав-
нени5I показывает, что уровень эндогенных оксидаз у исследо-
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Т а блиц а 12 

Эндоrенная активность оксидаз в rомоrенатах и гналоплазме лево- и право
в условиях разных температур (природная популяция) 

Натуральные незавнснмые переменвые 

Уронень Моg_Фа 
х, 

Первый (+!) Правовращающие 
Второй (-1) Левовращающие 
Третий (+3) -
Четвертый ( -3) -

Кодированные незавнснмые Этап формализованной 
переменвые 

ТТХ3 
схемы Ятса 

1 

1 1 

ттхв 

1 1 1 

N• ва-~ y<r рианта х, х, х. 1 2 3 

1 -1 -1 -3 2,0 5,0 11,n 88,9 4,0 
2 +1 -1 -3 3,0 6,0 11,3 18,5 4,0 
3 -1 +1 -3 2,1 3,0 21,7 59,5 4,0 
4 +1 +1 -3 3,9 8,3 44,9 23,0 4,0 
5 -1 -1 -1 2,0 3,2 2,8 112,1 8,94 
6 +1 -1 -1 1,0 18,5 2,9 25,3 8,94 
7 -1 +1 -1 2,2 3,5 0,9 120,7 8,94 
8 +1 +1 -1 6,1 41,4 11,9 38,0 8,94 
9 -1 -1 +1 2,2 1,0 1,0 27,9 4,0 

10 +1 -1 +1 1,0 1, 7 5,3 10,9 4,0 
11 -1 +1 +1 8,2 -1,0 15,3 18,3 4,0 
12 +1 +1 +1 10,3 3,9 37,9 6,6 4,0 
13 -1 -1 +3 2,3 -1,2 0,8 2,6 8,94 
14 +1 -1 +3 1,2 2,1 4,9 15,1 8,94 
15 -1 +1 +3 14,2 -1,1 3,3 6,9 8,94 
16 +1 +1 +3 27,2 13,0 14,0 18,0 8,94 
П р н и е ч а н н е. Этапы 1-3 выполнены в соответствии с алгоритмом Ятса для фак 

этапа на соответствующую им величину Jl;t": коэффициенты регрессии Ьi найдены для 

ванного вида зависит от принадлежности к полосатой и бес

полосой морфам и температуры и что оксидазы реагируют на 
введение в гомогенат тироксина, но эта реакция также опреде

ляется таксономическим положением улитки и температурой ее 

содержания (эффекты х1х2х3 , х 1 х2х~ и соответствующие им ко
эффициенты регрессии значимы). 

Внутри вида В. fruticum (см. рис. 5) наблюдается корреля
ция между изменениями в уровне интенсивности аэробного эн

догенного метаболизма и чувствительности к тироксину. 
При наличии высокой активности оксидаз их чувствитель-
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вращающих морф Br. lantzi после 15-минутноrо выдерживания улиток 

Натурапьные неэависимые переменвые 

Вид п~парата 

х. 

Гомогенат 
Гналоплазма 

-
-

Эффект 
Обозначение 
эффекта 

- «1» 
4,6 xl 

14,9 х2 

5,8 ХзХ2 

12,5 Хз 

2,8 Х1Х3 
13,5 Х2Хз 
4,2 Х1Х2Хз 

5,7 х2 
3 

2,7 х1х~ 
4,6 Х2Х~ 
1,6 Х1Х2Х~ 
0,3 х3 

3 

1 '7 
? 

Х]ХЗ 

0,8 Х2Х~ 
2,0 

3 
Х1Х2Х3 

Температура 15-мнну_;:ного воздействия, •с 

х, 

+30 
+20 
+10 

о 

Ранжировка 

bi 
N'• Сумма 

5,56 - -
- 1 0,3 

3,72 2 0,8 
- 3 1,6 

1,40 4 1, 7 
- 5 2,0 

1,51 6 2,7 
- 7 2;8 

- 8 4,2 

- 9 4~6 

- 10 4,6 

- 11 5,7 

- 12 5,8 

- 13 12",5 

- 14 13.5 

- 15 14,9 

торных экспериментов типа 2n . 4m; значения эффектов рассчитаны делением чисел 3 -го 
факторов х1 и х2 делением чисел 3-го этапа и а 1 б, а для х,- на В [ 464, 537, 172]. 

ность к испытанной дозе гормона падает, и напротив, резко~ по
нижение интенсивности эндогенного метаболизма сопровожда
ется значительным повышением чувствительности к тироксину. 
У бесполосого генетического варианта (см. рис. 5) преоблада
ющим является понижение активности оксидаз, коррелирующее 
с ярко выраженной реакцией на тироксин (при +8 и -8 °С). 
У полосатой морфы (см. рис. 5) данный тип адаптации к холоду 
выражен слабее и в условиях изученного диапазона температур 
проявляется реже (при о 0С). 

Эндогенный метаболизм и его чувствительность к тирокемну 
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изучали в гомогенатах мышц В. lantzi (табл. 12, 13, рис. 6-9). 
Ставили две последовательные серии опытов: в одной изучали 
изменения указанного биохимического показателя при охлаж
дении животных, в другой - при введении в гомогенат тирокси
на. При изучении реакции на охлаждение параллельна исследо
вали гомогенат и гналоплазму с целью получения дополнитель

ной информации о локализации эндогенных оксидаз. 
Данную серию ставили по плану ПФЭ 22·4. Определяли эн

догенную активность оксидаз (у) в гамагенате и гналоплазме 
мышц ноги (х2) у право- и левовращающих (х 1 ) морф В. lan
tzi в условиях 15-минутноrо выдерживания улиток при темпера
турах +30, +20, +10 .и 0°С. Уравнение регрессии имеет вид: 

у= 5,561 + 3,72х2 + 1,4хз + 1,51 х2хз. 

Таким образом, уровень эндогенных оксидаз в исследован
ной группе улиток, неоднородной по принадлежности к генетиче
скому варианту, зависит от способа приготовления биологиче
ского препарата и температуры 15-минутного воздействия 
(эффекты х2 , хз, Х2Хз и соответствующие им коэффициенты регрес
сии значимы). Гналоплазма мышц улиток не изменяет активно
сти эндогенных оксидаз при охлаждении. Экстрамитохондриаль
ные пути окисления, по-видимому, не играют существенной роли 
в адаптации исследованного вида моллюсков к низким темпе

ратурам. Эндогенная активность оксидаз в гомогенатах, а сле
довательно и в митохондриях, напротив, коррелирует с темпе

ратурой воздействия, достоверно увеличиваясь по мере ее сни
жения, но увеличение не зависит от принадлежности животных 

к право- и левовращающему варианту (эффекты х1, х3 и соот
ветствующие им коэффициенты регрессии незначимы). 

Серия опытов по изучению реакции оксидаз на тироксин у 
улиток Br. lantzi поставлена по плану ПФЭ типа 23 ·4 (см. 
табл. 13). Группа животных была неоднородной по месту оби
тания и генотипу. Исследовали тетразолвосстанавливающую ак
тивность (у) в гомогенатах мышц улиток из двух популяций 
(х1 ) право- и левозакрученных генетических вариантов (х2) 
при введении тироксина в трех концентрациях и без него (х4). 
В качестве третьего фактора (хз) использовали условия инку
бации гомогената (в атмосфере аргона или воздуха), что по
зволило улучшить статистические свойства плана (см. табл. 13). 
Конечные результаты по эндогенной активности оксидаз (коэф
фициенту ТТХаргон/ТТХвоздух) находили по соответствующим 

л 

расчетным данным (у) для тетразолвосстанавливающей актив-
ности гомогенатов. 

Результаты регрессионного анализа данных (см. рис. 9) о 
скорости восстановления тетразолхлорида и коэффициенту 
ТТХаргон/ТТХвоздух показывают, что обе исследованные морфы 
В. lantzi и обе популяции чувствительны к тироксину. Проне-
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нутного выдерживания животных в условиях разных температур. 

Уел. обозн. те же. что на рис. 5. 

Рис. 8. Полувероятностный график, построенный по данным табл. 13. 
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Рис. 9. Интенсивность восстановления тетразолхлорида и эндогенная 
активность оксидаз в гомогенатах двух морф Br. lantzi популяций 

А и В при введении возрастающих концентраций тироксина. 
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ходит достоверное увеличение тетразолвосстанавливающей ак
тивности гомогенатов при инкубации их в аргоне и явное уве
личение эндогенной активности оксидаз (коэффициент 
ТТХарГон/ТТХвоэдух) при нарастании дозы тироксина. Различия 
между морфами в чувствительности оксидаз к гормону досто
верны для 'Популяции А. В популяции В признаков биохимиче
ской дифференциации по исследованному тесту не обнаружено. 

В следующей серии опытов (табл. 14) группа животных 
была неоднородной по принадлежности к полосатому и бесполо
сому вариантам. Опыты ставили по плану ПФЭ 22• Исследова
ли эндогенную активность оксидаз (у) в гомогенатах мышц ноги 
полосатых и бесполосых морф улиток Br. schrencki (х1 ) при вве
дении тироксина и без него (х2 ). 

Уравнение регрессии имеет вид: 

у= 14,9 + 5,7 х1; to,gssbi = 2,2; 

Sад = 4,4 < Fs2y = '8,6. 

Регрессионный анализ результатов показывает, что уровень 
исследованного теста зависит в данной группе молюсков от 
принадлежности животного к полосатому или бесполосому гено
-типу (Ь1 > to,gsSbi). 

Тироксин в условиях исследованных температур ( + 18 °С) 
не вызывает достоверных сдвигов в активности оксидаз у обеих 
морф (Ь12 < lo,gssbi, хотя, вероятно, на основании ,соответствую
щего коэффициента регрессии по взаимодействиям (Ь12 =-1,4) 
можно предполагать существование противоположной тенденции 
у полосатых и бесполосых морф в реакции их оксидаз на ти
роксин. 

2.2. ЦИТОХРОМОКСИДАЗНАЯ АКТИВНОСТЬ 
СЕРДЕЧНОЙ МЫШЦЫ ПОЛЕВОК ЭКОНОМОК, 

УЗКОЧЕРЕПНЫХ И МИДДЕНДОРФА В УСЛОВИЯХ НОРМЫ 

И ЭКСТРЕМАЛЬНОГО ОХЛАЖДЕНИЯ 

Цитохромоксидаза (или система цитохром а+ аз)- замыкаю
щий фермент в дыхательной цепи, восстанавливающий молеку
лярный кислород тканей за счет водорода и электронов окисли
тельных субстратов. С функционированием данного фермента 
связан третий пункт дыхательного фосфорилирования, в кото
ром окисление цитохрома С в присутствии кислородного акцеп
тора электронов и протонов сопряжено с образованием макро
эргической фосфатной связи в виде аденозинтрифосфата (пер
вичный акцептор энергии и предшествующий фактор данного 
этапа дыхательного фосфорилирования так же, как всей цепи 
транспорта электронов, неизвестны). 

Цитохромоксидаза состоит не из протопорфина, который со
держится в гемоглобине, миоглобине и бо.льшинстве цитохромов, 
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а из порфина А, близкого по структуре к порфину хлорофилла. 
Существует предположение, что этот ферментный комплекс 
с молекулярной массой 240 тыс. состоит из шести, вероятно, 
идентичных субъединиц, каждая из которых содержит одну 
группу гема А и один атом меди. Две субъединицы, составляю
щие цитохром а, отличаются от остальных по спектру поглоще

ния. Четыре субъединицы, относящиеся к цитохрому аз, могут 
непосредственно взаимодействовать с кислородом, тогда как 
цитохром а такой способностью не обладает. Вероятно, электро
ны принимаются субъединицами цитохрома а и передаются на 
субъединицы цитохрома аз, которые могут передавать их кисло
роду. Атомы меди субъединиц цитохрома аз дают характерные 
сигналы на спектре электронного парамагнитного резонанса. 

При этом перенос электронов lla кислород сопровождается пре
вращением Cu (11) в Cu (1). Окисленная форма системы цито
хром а+аз, т. е. F (111)-форма, принимая электроны от вос
становленного цитохрома С, переходит в F (11) -форму, которая 
вновь окисляется молекулярным кислородом в F (111) -форму. 
Цитохром аз так же, как гемоглобин, может соединяться с 
окисью углерода, которая конкурирует с кислородом. Цианид 
и сероводород ингибируют комплекс цитохром а + аз. Многие 
вопросы, касающиеся структуры функционирования цитохро
моксидазы, до сих пор остаются невыяснеиными [ 156] . 

Цитохромоксидаза как фермент терминального участка ды
хательной цепи является в эволюционном отношении наиболее 
поздним приобретением, которое позволило резко увеличить ин
тенсивность производства энергии в организмах при выходе их 

на сушу, в условиях среды с богатым содержанием кислорода. 
По данным [49] , различия в активности цитохромоксидазы 

мозга между группами животных с разной сложностью органи
зации, разными таксономическим положением и экологией от
четливо выражены. Амфибии имеют низкий уровень активности 
данного фермента, рептилии - более высокий, активность цито
хромоксидазы у теплокровных животных в 4-5 раз выше, чем 
у амфибий. При этом наиболее подвижные представители ука
занных классов обладают и более высокой активностью цито
хромоксидазы. 

Интересно, что в филогенетическом ряду позвоночных обна
руживаются объекты, цитохромоксидаза мозга которых пред
ставлена белками, по-разному реагирующими на температурное 
воздействие и содержание кислорода в среде [49]. Эти факты 
указывают на . существование цитохромоксидазы разного каче
ства. 

При измерении активности цитохромной системы мозга не
которых водных холоднокровных без введения цитохрома С 
были получены очень низкие величины потребления кислорода, 
в то время как активность непосредственно цитохромоксидазы 

оказалась у животных отчетливо выраженной. Это несоответ-
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-ствие между данными по цитохромоксидазе и цитохромной си
стеме исчезает в сериях на амфибиях [49]. У рептилий и осо
бенно у теплокровных животных уровень активности цитохром
ной системы в целом уже явно выше, чем цитохромоксидазы. 
Высказано пред:положение, что у некоторых классов животных, 
в частности у рыб, в мозгу нет сформированной цитохромной 
системы и цитохромоксидаза образует комплекс не с цитохро
мами, а с какими-то другими веществами, которые, возможно, 

следует рассматривать как прототипы цепи дыхательных фер
ментов, обеспечивающих высокую энергетическую эффективность 
аэробного окисления у высших млекопитающих. 

Известны животные [514], имеющие активную цитохромок
сидазу и не обладающие цитохромами, которые свойственны 
высшим позвоночным. По данным [301], в некоторых отделах 
мозга кошки дыхание не ингибируется цианидом, и следователь
но, в метаболизме ткани функционирует цианрезистентное дыха
ние, в котором не участвуют цитохромы, и в первую очередь, 

цитохромоксидазы. Эти в какой-то мере рудиментарные меха
низмы аэробного окисления, не связанные с цитохромоксидазой, 
возможно, имеют приспособительное значение в условиях, когда 
дыхательные высокоэффективные ферменты митохондрий, со
держащие легко окисляющееся и восстанавливающееся железо, 

подвергаются инактивации. 

По-видимому, именно такую приспособительную роль игра
ют цианрезистентные пути дыхания при облучении животных. 
Известно, что существует обратная корреляция между чувстви
тельностью некоторых организмов к цианидам и их радиорези

стентностью [167, 14]. При v-радиации в 'первую очередь по
вреждаются системы переноса электронов на уровне цитохро

мов [174, 173], и животные, способные окислять энергетические 
субстраты в обход этих высокоэффективных, но и высокочув
ствительных к повреждениям ферментов, оказываются более 
выносливыми в условиях облучения. 

Активность цитохромоксидазы при охлаждении животных, 
как, правило, резко увеличивается [479--482]: в гомогенатах 
·скелетных мышц белых крыс при 33-дневной акклимации к тем
пературе +5 ос -- на 31 %, в гомогенатах почек-- на 17%. 

Аналогичные результаты получены на разных органах белых 
крыс при !О-дневной акклимации к температуре +6 ос. При 
определении активности цитохромоксидазы в жабрах золотых 
рыбок, акклиматизированных к температуре + 1 О ос, обнаруже
но увеличение на 25--60 % [507, 399]. 

На достоверное увеличение активности цитохромоксидазы и 
концентрации цитохрома С при акклимации к низким темпера
турам указывают и другие авторы [506, 434, 4111]. Некоторые 
исследователи подчеркивают, что на характер и степень изме

нения активности терминальных дыхательных ферментов накла
дывают отпечаток экологические особенности животных. Так, 
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Таблица 15 

Активность цитохромоксидаэы в гомогенатах сердечной мышцы экономок 
и узкочерепных полевок в условиях нормы и экстремального охлаждения 

(20-е поколение, декабрь 1873 г.) 

Натуральные незавнснмые nеременвые 

Уровень По~нд 

1 

~д 1 Темnература 20-ми· 
нутного воздействия, 

х, х. ос Ха 

Верхний (+) Южный м. 
1 

+18 oeconomus 

1 

Нижний (-) Северный М. gregalis -15 

1\о,цированиые независимые Активность фермента, мкмоль НАД/г сырой массы 
nеременвые ткани в 1 мин·10• 

-
.N'• ва-1 

1 1 1 1 1 

-
1 

1\ 
рианта х, х, х, у, у, Уз у 

у 

1 - - - 2,70 3,02 3,21 7,98 2,98 
2 + - - 3,53 3,43 3,85 3,60 3,62 
3 - + - 2,73 2,44 2,89 2,69 2,98 
4 + + - 3,56 4,40 3,85 3,94 3,62 
5 - - + 3,08 3,21 2,18 2,82 2,98 
6 + - + 3,02 3,31 3,66 3,33 3,62 
7 - + + 3,43 2,76 4,04 3,41 2,98 
8 + + + 3,63 3,31 3,85 3,60 3,62 
Примечание. Статистические. nоказатели: Ь0=3,ЗО; Ь1=0,32; Ь2=0,11~ 

Ь3=0,006; Ь12=0,04; Ь13=-0,15; Ь23=0,10; Ь123=-0,12; s2y=0,16; t0 , 95sb2=0,17. 

снегири, хорошо приспособленные к охлаждению, в условиях 
низких температур обладают высокой дыхательной активностью 
и сохраняют стабильный уровень цитохрома С в широком диа
пазоне температур [411]. У голубей и воробьев, обитающих в 
южных областях вблизи человеческого жилья и способных ис
пользовать в зимнее время разного рода укрытия, при акклима

ции к низким температурам резко увеличивается содержание 

миоглоб~на и цитохрома С в грудной мышце. Наблюдаемые у 
птиц особенности тканевых метаболических реакций, включа q 

изменения активности цитохромоксидазы, Л. А. Исаакян [109] 
рассматривает как результат индивидуальной и наследственно, 
видовой термической адаптации. 

В наших опытах активность цитохромоксидазы определяли 
в гомогенатах сердечной мышцы экономок, узкочерепных поле
вок и полевок Миддендорфа при общем 20-минутном охлажде
нии животных в условиях -15 ос и при экстремальном охлажде
нии после предварительной 9-дневной акклимации к температу
ре О-+3 ос_ Опыты ставили по плану ПФЭ типа 23 и 22• Ис
следовали животных 20-го поколения, полученных в виварных 
условиях. 
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Таблица 16 

Активность цитохромоксидазы в гомогенатах сердечной мышцы эl\ономок 
и узкочерепных полевок в условиях нормы и экстремального охлаждения 

после 9-дневной акклимации к температуре 0- +3 ос (20-е поколение, 
декабрь 1973 г.) 

Натуральные неэавнсимые переменные 

Уровень П~вид ~д 
Температура 20·ми· 
путного воздействия 

х, х. после акклнмации, 

ос~а 

Верхний (+) Южный М . oeconomus +18 
Нижний (-) Северный М. grcgalis -15 

Кодированные неэависимые Актнаность фермента, мкмоль НАД/г сырой 
переменные массы ткани в 1 мин·10• 

N• ва-1 j 
1 1 1 1 

-
1 

л 

рианта х, х, х, у, у, Уз у у 

1 - - - 3,63 3,40 3,02 3,35 3,33 
2 + - - 4,40 3,79 3,66 3,95 3,73 
3 - + - 2,66 3,29 4,04 3,50 3,77 
4 + + - 3,40 5,01 4, 11 4,17 4,13 
5 - - + 3,21 3,15 2,50 2,95 2,93 
6 + - - 3,05 3,47 2,76 3,09 3,37 
7 - + + 3,11 4,04 3,34 3,50 3,33 
8 + + + 4,01 3,79 3,40 3,73 3,73 
Примечание. Статистические покаэатели: Ь0=3,53; Ь1=0,20; Ь2=0,20; 

Ьз=-0,21; bl2=0,02; ьlэ=-0,11; ь2з=0,10; ь12э=0,002; s2x=0,26; t0,95sbi=0,0 2. 

Группа полевок в первых двух сериях опытов (табл. 15, 16) 
была неодинаковой по подвидам и видам. Определяли актив
ность цитохромоксидазы в гомогенатах сердечной мышцы (у) 
южных и северных популяций (х1 ) экономок и узкочерепных 
полевок (х2 ) при 20-минутном выдерживании их при температу
ре + 18 и --'15 ос (х3 ) без предварительной акклимации и после 
нее. Группа полевок третьей серии опытов (табл. 17) была неод
нородной по возрасту. 

Определяли активность цитохромоксидазы в гомогенатах 
сердечной мышцы полевок Миддендорфа (у) 8- и 4-месячного 
возраста (х 1 ) после 20-минутного выдерживания их при темпе
ратуре +18 и -15°С (х2 ). 

Уравнения регресс~и для акклиматизированных полевок 

у = 5,53 + 0,2 Х1 + 0,2 Х2- 0,2 Хз, fo,9ssb; = 0,23; 

для неакклиматизированных полевок 

у= 330 + 0,32 х1, fo,9ssb; = 0,17. 

61 



Таблица 17 

Активность цитохJЮмоксидазы в rомоrената:х: сердечной мышцы 
полевок Миддендорфа в условиях нормы и экстремального охлаждения 
(2-е поколение, декабрь 1973 г.) 

Натуральвые везависимые переменвые 

Уровень Возраст ж~отных, мес 
Температура 
20-минутиого 

х, воздействия, 

•с х; 

Верхний(+) 8 +18 
Нижний (-) 4 -15 

Кодированные независнмые Активность фермента, мкмоль НАД/г 
переменвые сырой массы ткани в 1 мин · 1 03 

N• варианта 1 
1 1 1 1 1 

-

1 

л 
х, х. у, у, Уз у. у у 

1 - - 1, 70 - - - 1,70 1,54 
2 + - 1,57 1,32 1 '70 - 1,53 1,54 
3 - + 1,30 - - - 1,38 1,54 
4 + + 1,61 1 '67 1,35 1,61 1,56 1,54 

Примечани е. Ст~тистические показатели: Ь 0=1,54; Ь 1=0,002; Ь2=0,07; 
2 2 2 

Ь12= -0,09; s У= О, 026; t0,95sb1=0,15; s bi=O, 0032; s у= О, 05. 

По расчетным данным этих серий опытов на экономках и 
узкочерепных полевках построены графики (рис. 10). 

Регрессионный анализ данных показывает, что экономки и 
узкочерепные полевки 20-го поколения имеют примерно одина
ковый уровень цитохромоксидазы, который составляет величину 
порядка 3-4 ед. Исследованные нами северные экономки и 
узкочерепные полевки имеют более низкий уровень цитохромок
сидазной активности в сердечной мышце, чем южные (Ь1 > 
> lo,9ssbi). При действии низких температур цитохромоксидаза 
экономок и узкочерепных полевок активируется незначительно 

( Ьз > lo,gsSb;). 
Анализ результатов •Серии опытов, поставленных на полевках 

Миддендорфа, показывает (см. табл. 17), что у этой группы 
животных уровень активности цитохромоксидазы низкий (по
рядка 1,5 ед.), независимо от возраста. У 8- и 4-месячных поле
вок Миддендорфа в условиях 20-минутного охлаждения при 
температуре -15 ос активность цитохромоксидазы не повыша
ется. 

Таким образом, полевкИ Миддендорфа, взятые из модель
ной популяции (2-е поколение), имеют значительно менее ак
тивную сердечную цитохромоксидазу, чем исследованные пред-
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Рис. 1 О. Цитохромоксидазная активность в гналоплазме сердечной мышцы 
экономок (А), узкочерепных Полевок (Б) и полевок Миддендорфа (В) в усло
виях нормы и экстремального охлаждения без предварительной адаптации. 

к температуре О-+3°С (а) и после нее (6). 
Штриховая линия - северный подвид. сплошная - южный. 

ставители типичных внутривидовых форм (20-е поколение), 
более близкую к цитохромоксидазе северных узкочерепных по
левок (см. рис. 10) и устойчивую к температуре -15 ос. 

2.3. СУКЦИНА Т ДЕГИДРОГЕНАЗНАЯ АКТИВНОСТЬ 
В СКЕЛЕТНОЙ МУСКУЛА ТУРЕ ПОЛЕВОК 

С РАЗНОЙ СТЕПЕНЬЮ СПЕЦИАЛИЗАЦИИ 
В УСЛОВИЯХ НОРМЫ И ЭКСТРЕМАЛЬНОГО ОХЛАЖДЕНИЯ 

Сукцинатдегидрогеназа занимает особое положение в груп
пе ферментов трикарбонового цикла. Она входит в состав одно
го из четырех комплексов дыхательных ферментов, который 
может быть выделен из мембранных структур митохондрий 
(469, 470] и представляет собой флавопротеид, способный оки
слять янтарную кислоту в фумаровую, восстанавливая при этом 
убихион. Сукцинатдегидрогеназа имеет сложную структуру и 
состоит из субъединиц (156]. У фермента, полученного из серд
ца быка, молекулярная мас.са при'близительно 175 тыс. Его 
молекула содержит один остаток ковалентно связанного флави
надениндинуклеотида (ФАД), который отщепляется только при 
обработке фермента трипсином так же, как и его четыре атома 
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железа. Кроме того, сукцинатдегидрогеназа содержит четыре 
атома серы в неизвестной химической форме, которые в кислых 
условиях образуют H2S. Представляется вероятным, что в сук
цинатдегидрогеназной реакции атомы железа, входящие в со
став фермента, изменяют свою валентно,сть: Fe(II)-+Fe(III). 
Поскольку сукцинатдегидрогеназа не содержит гемогрупп (ко
торые имеются в цитохроме), входящее в ее состав железо 
называют негеминовым. Негеминавое железо и лабильные ато
мы серы локализуются в определенных субъединицах фермента, 
которые принято называть белками. Доказано, что сукцинатде
гидрогеназа отщепляет атомы водорода метиленовых групп сук

цината в трансположении. Включение янтарной кислоты в дыха
тельную цепь происходит на уровне флавопротеида, минуя 
никотинамидадениндинуклеотид. 

Так как некоторые исследователи [640, 468, 383, 501 и др.] 
указывают на возможность функционирования в дыхательной 
цепи дополнительного пункта фосфорилирования, при окисле
нии одного моля янтарной кислоты образуется две или три 
молекулы АТФ. 

Соответственно, коэффициент Р/0, характеризующий эф
фективность окис.'Iения субстрата, для янтарной кислоты равен 
2 или 3, в то время как для субстратов типа яблочной и изо
лимонной кислот, включающихся в дыхательную цепь на уров
не НАД, он равен 3 или 4 [524, 422]. Эффективность сукцинатде
гидрогеназы как фермента ниже в сравнении с малатдегидроге
назой и другими ферментами НАД-зависимых субстратов, но 
скорость окисления сукцината в 10 раз выше по сравнению с ме
таболитами, восстанавливающими пиридиндинуклеотид [405]. 

Во время окисления сукцината с помощью сукцинатдегидро
геназы в единицу времени эстерифицируется больше фосфата, 
так как путь, который проходят электроны в дыхательной цепи, 
намного короче, и вместе с увеличением скорости потребления 
кислорода резко возрастает скорость окислительного фосфори
лирования [ 404, 127]. 

В условиях острого дефицита энергии (при гипоксии, физи
ческих нагрузках, охлаждении) в митохондриях, как правило, 
происходит накопление эндогенных запасов янтарной кислоты 
[129, 131, 563, 564]. Предполагается, что источником такого 
рода «подкачки», автоматически возникающей при накоплении 
восстановленных пиридиндинуклеотидов [129], могут быть ком
пенсаторная активация гликолиза и окисление липидов [125, 
133]. При этом создаются условия для мощного накопления 
энергии за счет резкого увеличения скорости окисления переклю

чением дыхательного фосфорилирования с НАД-зависимых на 
НАД-независимые субстраты, и в первую очередь, на янтарную 
кислоту. Преимущественное окисление янтарной кислоты и уве
личение активности сукцинатдегидрогеназы, которая обеспечи
вает это окисление, рассматриваются как адаптационно-компен-
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саторные приспособления окислительного обмена к неблаго
приятным условиям среды. В эволюционном отношении 
сукцинатдегидрогеназа, аналогично другим ферментам дыха

тельной цепи, является приобретением поздних этапов эволюции. 
Возможно, на ранних этапах янтарная кислота была конечным 
продуктом метаболизма. Существует предположение [125], что 
способность к окислению данного субстрата с помощью флаво
протеидов и системы цитохромов, благодаря образованию таких 
специфических оргацелл, как митохондрии, позволила организ
мам сделать качественно новый скачок в процессе эволюции и 
«перейти» на новый уровень суЩествования с несравненно более 
высоким окис.1ительным и энергетическим обменом, совершить, 
как пишет М. Н. Кондрашева (129], биохимический ароморфоз. 

В условиях низких температур активность сукцинатдегидро
геназы, по данным многих исследователей, увеличивается. 
Дж. Хеинон и его коллеги (479-482], изучая дыхание в гомоге
натах скелетных мышц и печени белых крыс, выдержанных в 
течение 29-33 сут при температуре +Б ос, обнаружили, что 
активность сукцинатдегидрогеназы мышц возрастает на 45, пе
чени- на 31 %. 

Аналогичные результаты были получены в (616]. По дан· 
ным (87], изменения активности сукцинатдегидрогеназы при 
акклимации животных к низким температурам в различных 

мышцах неоднозначны (в условиях длительного охлаждения 
наблюдается увеличение числа волокон с высокой активностью 
фермента главным образом в локомоторных мышцах). 

Существуют факты, которые указывают на неоднозначность 
реакции по сукцинатдегидрогеназе мышц у животных разных 

видов. В то время как у лабораторных белых крыс при дли
тельной акклимации к холоду активность сукцинатдегидрогена
зы мышц увеличивается (479, 481], у золотистых хомячков ана
логичные сдвиги отмечены только в митохондриях печени [ 409, 
410, 583], а у обезьян саймири- только в митохондриях по-
чек (412 [. ' 

В настоящем исследовании сукцинатдегидрогеназу определя
ли в гомогенатах скелетных мышц южных и северных подвидов 

экономки и узкочерепной полевки 7-10-го поколений в усло
виях нормы, экстремального охлаждения и акклимации к тем

пературе О-+3 °С. Одновременно изучали влияние экстремаль
ного охлаждения после 9-дневной акклимации к указанной 
температуре [238]. Поставлено две серии опытов по плану ПФЭ 
типа 23 (242]. 

В первой серии (на экономках) группа животных была не
однородной по принадлежности к подвиду. Исследовали актив
ность сукцинатдегидрогеназы в гомогенатах мышц (у) эконо
мок южной и северной популяции (х 1 ) в зависимости от темпе
ратуры 9-дневной акклимации (х2) и 20-минутного экстремаль
ного охлаждения (х3 , табл. 18). 

65 



Т а блиц а 18 

Активность сукцннатдеrидроrеназы в rомоrенатах скелетных мышц южных 
н северных экономок в условиях нормы н при экстремальном охлаждении 

без предварительной акклиматизации к холоду и после нее (7-10-е поколе
ния, декабрь 1972 г.) 

Натуральные незавиевмые переменные 

Температура 
Температура 

Уровень 20-мвнутного 
Поl!_вид в течение воздействия 

х, 9 дней до опы- в оп~. ос 
та, ос~ z. 

Верхний (+) м. о. оесо-

nomus +18 +18 
Нижний (-) м. о. cha-

chlovi о -15 

Кодированные независямые переменные е/г сырой массы ткани 

1 1 1 
-

1 
л 

N• варианта х, х. Ха у у 

1 - - - 7,3 7,7 
2 + - - 8,5 7,7 
3 - + - 7,6 7,7 
4 + + - 7,2 7,7 
5 - - + 12,5 10,8 
6 + - + 0,3 10,8 
7 - + + 10, 1 10,8 
8 + + + 11,5 10,8 

Прямечание. Статистические nоказатели: Ь 0=9,25; Ь 1=-0,12; Ь2=-0,15; 
~ ~ 2 2 

Ь8=! ,б; Ь 12=0, 4; Ь 13= -0, 3; Ь23= -8,8; Ь23=0,1; S У=8,21; S bi=0,58; t0,95sbi=i,52; 
Эксперимент по данному плану ставялея трижды. 

Во второй серии (на узкочерепных полевках) группа живот
ных была неоднородной по полу и по принадлежности к под
виду. Исследовали активность сукцинатдегидрогеназы в гомо
генатах скелетных мышц (у) самок и самцов (х1 ) южных и 
северных (х2 ) узкочерепных полевок после 20-минутного выдер
живания при температуре +18 и -15°С (х3) (табл. 19). 

Анализ данных показывает, что у экономок при охлаждении 
не ускоряется процесс окисления янтарной кислоты в скелетных 
мышцах. Уравнение регрессии имеет вид: 

у= 9,25 + 11,6 Хз, io,gssb; = 1,52. 

Из него сле)l.ует, что активность сукцинатдегидрогеназы в го
могенатах скелетных мышц обоих подвидов экономки при ох
JJаждении подавляется (bz> и bJз<fo,gsSbi). Внутривидовая диф
ференциация по сукцинатдегидрогеназе у исследованного поко
ления экономок не обнаружена (Ь1з < to,g5sb;). При этом рек-
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Таблица 19 

Активность сукцинатдегидроrеназы в гомоrенатах скелетных мышц южных 
и северных узкочерепных полевок в условиях нормы и экстремального 

()ХЛаждения (7-10-е поколения, декабрь 1972 г.) 

Натуральные неэавнснмые переменные 

Уровень Пол 
Температура 

По~вид 20-мннутноr 
~ воздействия, х, х, 

ос-;; 

о 

Верхний (+) Самка м. g. gre· +18 
galis 

Нижний (-) Самец М. g. major -15 

Кодированные веваввсимые переменвые e/r сырой массы ткани 

N• варванта 1 
1 1 

-
1 

л 
.r, .r. .r, у у 

1 - - - 9,4 9,1 
2 + - - 9,4 9,1 
3 - + - 12,2 12,2 
4 + + - 16,t' 12,2 
5 - - + 11,2 12,2 
6 + - + 9,3 12,2 
7 - + + 9,2 9,1 
8 + + + 8,6 9,1 

Примечанне. Статистические покаэателв: 60=10,7; 61=0,24; 62 =0,91 
Ь8 =-1,16; 612=0,71; Ь13=-0,86; Ь23=-1,58; Ь123=-0,39; s1y=7,48; t0 , 95sЬi=1 ,94 
.Эксперимент по данному плану ставился трижды. 

Т а блиц а 20 

Коэффициент Вант-Гоффа сукцинатдегидрогеназы печени серых полевок при 
экстремальном охлаждении животных и в условиях физиологической нормы 

.. о о .. с:>.'-11': .. ;..0: 
:с ,.:с." .. 2_!;:.tu -= Объект обследования Достоверность 

"'" 
qJ :с с: Q n x±m .. t::=<> .. :.;:>!<t 

~ "''"' !-о о 

"""' 
1 м. gгegalis major -15 10 2, 79±0.118 tl,2=1,66 t2,з=4,98 
2 м. gregalis grega-

lis -15 10 3,10±1,132 tl 4=2,38 tц=4,36 
3 м. middendorfi -15 6 \,87±0, 220 t2:5=0,04 tз, 5 =3, 74 
4 м. gгegalis major 18 8 3,44±0,231 . t1,a=3,96 -
5 м. gгegalis grega· 

lis 18 8 3,11±0.207 t4,5= 1,01 -



тальная температура у охлажденных. экономок снижается на 

+9 °С. Южные и северные узкочерепные по.1евки, как видно 
из табл. 19, независимо от пола реагируют на экстремальное 
охлаждение по-разному (ЬJз,Ь12з <lo,gsSbi, Ь2з > lo,9ssbi). Урав
нение регрессии имеет вид: 

у= 10,7- 1,58х2хз, fo,gssbi = 1,49. 

Из него с.1едует, что в гомогенатах мышц южных охлажденных 
узкочерепных полевок наблюдается повышение активности сук
цинатдегидрогеназы, в гомогенатах северных подвидов- пони

жение, хотя оба подвида адаптируются к температуре -15 ос 
одинаково (снижают ректальную температуру на +4 °С). 

Таким образом, в наших опытах экономки 7-10-го поколе
ний оказались неспособными к быстрой мобилизации такого 
адаптационного механизма, как переключевне дыхания на сук

цинат (активации сукцинатдегидрогеназы в скелетных мышцах 
охлажденных экономок 7-10-го поколений нами не обнару
жено). 

Узкочерепная по.1евка в большей степени приспособлева к 
щтзким температурам и более лабильна к переключению на 
высокоэффективные энергетические субстраты. Южные узко
черепные по.1евки реагируют на то же температурное воздей
ствие повышением активности сукцинатдегидрогеназы. Вероятно, 
механизмы адаптации к охлаждению у северного подвида этих 

животных не связаны с активацией окисления янтарной кисло
ты. Обладая большей устойчивостью к охлаждению в сравнении 
с полевкой-экономкой, северная узкочерепная полевка в наших 
опытах снижает активность сукцинатдегидрогеназы. В процессе 
адаптации к различным факторам внешней среды существен
ную ро.1ь играют изменения в кинетических параметрах фер
ментных систем. Преимущества сукцинатдегидрогеназы перед 
другими ферментами, в частности перед теми, которые обеспе
Чивают окис.1ение НАД-зависимых субстратов, связано с боль
шими- 10-100-кратными- различиями в ве.1ичине константы 
Михаэлиса [405]. 

Благодаря большому сродству сукцинатдегидрогеназы и НАД 
в присутствии янтарной кислоты в тканях образуется значи
тельное количество восстановленного пиридиндинуклеотида 

(НАДН), который необходим ,для трансгидрогеназных и био
синтетических реакций и препятствует окислению НАД-зависи
мых субстратов, так как наличие больших количеств НАДН 
означает резкое снижение в содержании окислите.1ьной формы 
пиридиндинуклеотидов (НАД). 

Таким образом, низкая величина константы Михаэлиса (К) 
для сукцинатдегидрогеназы обеспечивает легкое вхождение ян
тарной кислоты в дыхательную цепь, переключевне дыхания с 
НАД-зависимых субстратов на янтарную кислоту, способную 
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накапливать макроэрги с большей скоростью. Этому же спо~ 
собствует и существенная разница между сукцинатдегидрогена- · 
зой и дегидрогеназами друrих субстратов по времени жизни 
фермент-субстратного комплекса [60]. Оно очень мало для сук
цинатдегищ>огеназы и велико для других дегидрогеназ. Поэто
му активность сукцинатдегидрогеназы в меньшей степени за
висит от концентрации своего субстрата, в связи с чем скорость 
окисления янтарной кислоты значительно выше, чем у других 
органических кислот. 

Одним из существенных кинетических параметров, кроме К, 
с которой связаны преимущества сукцинатдегидрогеназы как 
фермента, обеспечивающего переключение обмена на более эф
фективные пути, является степень влияния данного биокатали
затора на энергию активации янтарной кислоты (количество 
калорий, необходимое для перевода всех молекул одного моля 
сукцината в активированное состояние). Ферменты ускоряют 
химические реакции, понижая -свободную энергию активации. 
Связывание реагирующих веществ с катализатором приводит 
к появлению нового переходиого состояния, которое характери

зуется меньшей свободной энергией активации по сравнению с 
переходным состоянием некатализируемой реакции. Образова
ние продуктов реакции сопровождается_ регенерацией свободно
го катализатора ['156]. 

По данным [3·13], 5-недельная акклимация белых крыс к 
холоду вызывает не только усиление скорости окисления сук

цината в митохондриях скелетных мышц животных, но и явные 

изменения кинетических параметров сукцинатдегидрогеназы. 

Указывается на существенное повышение сродства исследован
ного сукцинатдегидрогеназного комплекса и субстрата (сниже
ние К) и явное уменьшение его энергии активации. При иссле
довании влияния 5-недельной акклимации к холоду на зависи
мость скорости ·сукцинатоксидазной реакции в мышечных мито
хондриях белых крыс от температуры обнаруживается явное 
снижение энергии активации. Полученные результаты рассмат
риваются исследователем как свидетельство значительных кон

формационных перестроек в звене сукцинатдегидрогеназы, свя
занных с селективной активацией или дифференциальным сии~ 
тезам форм фермента, обладающих повышенной каталической 
активностью [313]. 

В наших опытах определялся коэффициент Вант-Гоффа
изменение активности фермента при повышении температуры 
на +JO 0С [245, 100]. Данный показатель косвенно характери
зует энергию активации фермента. Коэффициент Вант-Гоффа 
определяли для сукцинатдегидрогеназы гомогенатов печени 

узкочерепных полевок и полевок Миддендорфа в условиях нор
мы и после 20-минутного выдерживания животнЬiх при темnера
туре -15 ос (табл. 20). 

Для сукцинатдегидрогеназы печени южных и северных узко-
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черепных полевок характерен один порядок коэффициента 

Вант-Гоффа (3,4-3,1). В исследованных условиях охлаждения 
(-15 °С) происходит внутривидовая дифференциация этого по
казателя. Южная узкочерепная полевка не реагирует на охлаж
дение изменениями энергии активации сукцинатдегидрогеназы 

печени, в то время как в гомогенатах северного подвида после 
20-минутного выдерживания полевки при температуре -15 ос 
коэффициент Вант-Гоффа достоверно снижается (с 3,4 до 2,79), 
приближаясь к уровню соответствующего коэффициента для 
.сукцинатдегидрогеназы печени пощ:вки МиддендооФа. 

При сравнительнем ана.'шзе величин коэффициента Ва<-;т-Гоф
фа у узкочерепных полевок и полевок Миддендорфа обнару
жпБается, таким образом, явное сближение между сЕ:верным 
ладвидом исследованного широко распространенного таксона 

11 субарктическим видом (см. табл. 20). 
Способность к эффективному приобрен~нию макроэргов за 

счет усиления окисления субстрата, для которого характерен 
более короткий путь электронов в дыхательной цепи (яыарной 
кислоты) у полевки Миддендорфа связана с тем, что сукцинат
дегидрогеназа ее печени резко понижает количество энергии, 

необходимое для вовлечения сукцината в реакцию окисления. 
Сукuинатдегидрогеназа печени узкочерепной полевки вэтом 

смысле значительно слабее, но внутри исследованного нами ши
роко распространенного таксона есть зачатки этой полезной 
приспособите.1ьной peaкuиJf, ярко выраженной у субаркта. При 
охлаждении в печени северной узкочерепной полевки, вероятно, 
происходят структурные конформаuионные изменения в моле· 
кулах сукцинатдегидрогеназы, которая приобретает, аналогич~с:о 
субаркту, способность (хотя и менее ярко выраженную) полу
чать энергию более эффективным способом за счет усиления 
окисления сукцината, благодаря незначительному, но явному 
снижению энергии активации данного фермента. 

2.4. ИНТЕНСИВНОСТЬ АЭРОБНОГО И АНАЭРОБНОГО 
Г ЛИКОЛИ ЗА ПРИ АДАПТАЦИИ К НИЗКИМ ТЕМПЕРА ТУРАМ 

НА ВИДОВОМ И ВНУТРИВИДОВОМ УРОВНЯХ 

Процесс анаэробного окисления глюкозы до молочной кислоты 
известен как процесс гликолиза. Последовательные реакции 
гликолиза катализируются группой из одиннадцати ферментов, 
большая часть которых получена в кристаллическом виде и тща
тельно изучена. Для процесса гликолиза (рис. 11) характерны 
две основные стадии. На первой глюкоза фосфорилируется и 
расщепляется ,с образованием трехуглеродного соединения
глицеральдегид~3-фосфата. На второй стадии глицеральдегид-
3-фосфат превращается в лактат. Первая стадия гликолиза 
обычно рассматривается как подготовительный этап, на кота-
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Рис. 11. Две стадии гликолиза (по [156]). 
1- накопление простых сахароз и их превращение в rлицеральдегидфосфат; расходова
ние АТФ; 11- окисление- восстановление н сопутствующее образование АТФ; образо

вание лактата. 

Рис. 12. Биосинтез глюкозы и гликогена из nирувата, включающий «обходные 
реакции:. [156]. 

ром различные гекеазы вовлекаются в гликолиз, фосфорилиру
ясь за счет АТФ и образуя общий продукт- глицеральдегид-
3-фосфат. . 

Вторая стадия включает окислительно-восстановительные ре
акции и механизмы накопления энергии, в ходе которых АДФ 
фосфорилируется в АТФ. Источником макроэргических евязей 
в процессе rликолиза являются две реакции: окисление глице

ральдегид-3-фосфата до 1,3-дифосфоглицериновой кислотЫ и 
дегидратация 2-фосфоглицерата с образованием фосфоэнолпи
рувата. 
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В эволюционном отношении гликолиз- одно из самых ран-
1Iих приобретений, которое обеспечило существование организма 
в анаэробных условиях. Это простейшая форма биологического 
механизма, с помощью которого клетка оказывается способной 
получать химическую энергию из глюкозы в отсутствие молеку

лярного кислорода. 

Существующие другие типы анаэробного расщепления дан
ного субстрата (формы брожения) рассматриваются большин
ством исследователей как варианты основного пути- гликолиза. 

В процессе эволюции анаэробное окисление глюкозы у фа
культативных микробов, дрожжей, мицелиальных грибов и поч
ти всех высших животных и растений превратилось в обязатель
ную первую стадию, за которой следует аэробная фаза- дыха
яие. В анаэробных условиях пировиноградная кислота 
восстанавливается до молочной кислоты за счет НАДН, появив
шегося на окислительном этапе гликолиза. НАДН при этом окис
ляется до НАД, который вновь может быть использован при 
окислении глицеральдегид-3-фосфата. В аэробных условиях пиро
виноградная кислота, образующаяся как конечный продукт гли
колиза, ПОДВергается ПОЛНОМУ ОКИСЛеНИЮ ДО СО2 И ВОДЫ В ХОде 
реакции трикарбонового цикла и окислительного фосфорилиро
вания. 

При этом получающийся в процессе гликолиза восстановлен
ный пиридиндинуклеотид (IiAДH) также может иметь доступ к 
митохондриям клетки и, окислившись с помощью системы дыха

тельных ферментов, превратиться в источник макроэргических 
молекул АТФ. 

Наглядной иллюстрацией возрастающей роли второй, аэроб
ной, стадии окисления в процессе эволюции клетки являются 
данные Н. А. Вержбинской [49], которая изучила соотношение 
активности гликолизаидыхания В' мозJ'У животных <;разной' сте
пенью сложности организации. Как оказалось, анаэробный гли
колиз и дыхание мозга позвоночных претерпевают в эволюции 

изменения противоположной направленности. У низших позво
ночных гликолиз в энергетическом обмене мозга составляет вы
сокий процент (у некоторых амфибий за счет гликолиза выра
батывается больше энергии, чем в процессе аэробного окисле
ния). У рептилий наблюдается явное преобладание анаэробной 
окислительной энергии. Высокого уровня достигает интенсив
ность дыхания мозга у птиц, и явное, очень резкое преобладание 
аэробного окисления над гликолизам отмечено в мозгу млеко
питающих. 

С появлением значительно более эффективного механизма 
приобретения энергии в виде дыхательного фосфорилирования 
в процессе эволюции возникли и новые способы реализации 
энергетической функции гликолиза. 

Гликолитическое, анаэробное расщепление глюкозы усили
вается, когда возникает дефицит в энергии. При напряженной 
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работе клеток гликолиз резко возрастает [256, 266] и продуци
рование АТФ за счет него становится приблизительно таким же, 
как и за счет дыхания. Но дополнительная энергия в условиях ее 
дефицита образуется в клетке и в результате поступления в ми
тохондрии добавочных количеств сукцината, который накапли
вается благодаря активному вовлечению в трикарбонавый цик.1 
гликолитической пировиноградной кислоты [197, 226, 126, 129]. 
Дополнительную энергию клетка получает за счет окисления в 
дыхательной цепи восстановленного в процессе гликолиза цито
плазматического пиридиннуклеотида, который в результате 
функционирования глицерофосфатного челночного механизма, 
вступая в реакцию с диоксиацетонфосфатом, восстанавливает 
его в глицероль-3-фосфат. Последний легко проникает через 
митохондриальную мембрану и с помощью глиЦерофосфатдегид
рогеназы передает водород и электроны флавопротеиду. Данный 
акцептор вводит приобретенные им электроны в дыхательную 
цепь на уровне KQ и через систему цитохромов передает их на 
молекулярный кислород воздуха. 

Гликолиз- источник предшественников для биосинтетиче
ских реакций и, следовательно, играет существенную роль в 
пластическом обмене клетки. Четырехуглеродистый скелет ян
тарной кислоты, который образуется и путем «инверсии» цикла 
Кребса в условиях накопления больших количеств СО2, НАДН 
и пирувата, лежит в основе синтеза аспарагиновой кислоты, ли
зина, гомосерина, метионина, треонина, а также пиримидинов, 

пуринов и порфинов [129]. 
Большинство стадий хорошо изученного биосинтеза глюкозы 

и гликогена из пирувата также осуществляются с помощью гли

колитических ферментных систем . [517] и представляют собой 
обращение реакций, которые реализуются в процессе гликолиза 
(рис. 12). Правда, способность к образованию глюкозы из пиру
вата в результате обращения гликолитического процесса срав
нительно ограничена и известна для некоторых растений, а так
же клеток печени, почек и тонкого кишечника позвоночных. Об
разование крахмала и гликогена из конечных продуктов глико

лиза считается универсальным. Инверсия гликолиза с синтезом 
гликогена и крахмала определяется потребностями обмена и 
ресурсами питания. 

Функционирование гликолиза как первой анаэробной стадии 
окисления глюкозы и гликогена локализовано в гналоплазме и 

находится под контролем процессов, происходящих в митохон

дриях и связанных с .окислительным фосфорилированием. На
копление лактата резко подавляется в аэробных условиях (эф
фект Пастера). Гликолиз, в свою очередь, способен к подавле
нию дыхания (эффект Крэбтри, или антипастеровекая реакция). 

Эффекты Пастера и Крэбтри- проявление функционирова
ния в организме регуляторного механизма, который обеспечи
вает взаимоконтроль и взаимовлияние между двумя основными 
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звеньями энергетического обмена - гликолизам и дыханием. 
В анаэробных условиях при окислении глюкозы образуются 
две молекулы АТФ, при аэробном- 38. Клетка, попадая в ана
эробные условия, резко увеличивает потребление глюкозы, так 
как для удовлетворения своих энергетических потребностей гли
колитическим путем она вынуждена окислять в 1·9 раз больше 
субстрата, чем в присутствии молекулярного кислорода. 

Аэробные условия делают излишним высокий уровень глико
лиза. У клетки появляется возможность за счет эффективного 
окцслительного фосфорилирования в дыхательной цепи приобре
тать энергию, используя меньшие количества глюкозы. Начина
ют действовать механизмы регуляции, изменяющие скорость 
двух основных энергетических процессов в клетке. Происходит 
затормаживание образования лактата и сбраживания глюкозы. 
Одновременно активируются процессы окислительного фосфори
лирования, накопление АТФ за счет транспорта электронов в 
дыхательной цепи. 

Со времени открытия эффекта Пастера опубликовано много 
работ, в которых разными авторами высказываются гипотезы о 
биологическом механизме саморегуляции дыхания и гликолиза 
, [397] . Ранние теории, основанные исключительно на влиянии 
кислорода, были быстро отвергнуты после обнаружения веществ 
(динитрофенол и др.), способных подавлять эффект Пастера, од
новременно активируя дыхание. В. А. Энгельгардтом '[351-353) 
и другими исследователями [375, 516, 462, 590, 408, 373 и др.] 
установлено, что в регуляции гликолиза и дыхания имеют зна

чение фосфорилированные продукты промежуточного обмена. 
В настоящее время известно, что накопление АТФ и цитрата, а 
также глюкозо-6-фосфата вызывает ингибирование фосфофрук
токиназы и гексокиназы, которые катализируют реакции, лими

тирующие скорость гликолиза. Доказано, что механизмы подав
ления анаэробного окисления глюкозы дыханием связаны с кон
куренцией из-за АДФ между митохондриями и теми ферментами 
гликолиза, которые требуют АДФ (фосфоглицераткиназой и пи
руваткиназой). Гликолитические ферменты обладают менее силь
ным сродством с акцептором фосфата и в условиях низких кон
центраций АДФ становятся причиной снижения скорости глико
литического процесса. Кроме того, эффект Пастера связан с во
влечением цитоплазматического (т. е. гликолитического) НАДН 
в дыхательную цепь, в результате чего пируват не восстанавли

вается до лактата, а окисляется аэробным путем до углекислоты 
и воды. 

Длительное время появление в процессе эксперимента аэроб
ного гликолиза в клетках, особенно в биологических препаратах, 
исследователи рассматривали как патологию, нарушение регу

ляторных механизмов метаболической клетки [637, 559]. 
Сейчас известен ряд тканей, помимо раковой, в том числе 

микробов и специализированных клеток макроорганизма, где 
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интенсивное накопление лактата в присутствии кислорода воз

духа не является патологией, так как характерно для нормально 
функционирующих здоровых тканей. Так, в мозгу и в хрустали
ке глаза идет интенсивный аэробный гликолиз [460, 421]. Он же 
обнаружен в мозговом веществе почки [477, 437]. Для данной 
ткани характерна хорошо выраженная антипастеровекая реак

ция [ 591] . Аэробный г ли кол из происходит· в слизистой тонкого 
кишечника [ 437, 438, 33], слизистой желудка [ 198], сетчатке 
глаза различных животных [638], хрящевой ткани [593, 591], 
роговице [523], сперматозоидах [102], лейкоцитах различного 
происхождения [271]. Высоким аэробным гликолизам отлича
ются регенерирующая мышечная ткань, подвергающиеся инво

люции семенники и т. д. 

В. И. Агол [2] пишет, что следует помнить об условности 
термина «повреждение» при применении его к окислительным 

процессам в раковой ткани. Несмотря на «поврежденное» дыха
ние, опухолевая клетка обладает большой жизнеспособностью и 
обычно выходит победителем из борьбы с клетками, обладающи
ми «нормальным» дыханием. Вероятно, в этой большой жизне
способности раковых тканей играет определенную роль и высо
кий уровень гликолитического окисления. Известно, что в лейко
цитах, которые имеют также высокий уровень аэробного г лико
лиза, количество гликогена в аэробных и анаэробных условиях 
одинаково [165], что указывает на эффективность гликолитиче
ского процесса, в том числе и аэробного, не только в энергети
ческом, но и в пластическом отношении. Установлена ведущая 
роль аэробного и анаэробного гликолиза в осуществлении лейко
цитами фагоцитарной функции [168]. Аэробный гликолиз при 
воспалении, когда снабжение тканей кислородом резко· ухудше
но, не только служит источником энергии и субстратов для син
теза гликогена, но и за счет накопления лактата обладает высо
кой бактерицидностью, создает неблагаприятные условия для 
патогенных микробов [95] . Известно, что регенерирующая кост
ная ткань резистентна к v-облучению. В [14] приведены резуль
таты, доказывающие повышение радиорезистентности животных, 

нечувствительных или малочувствительных к цианидам. 

Если принять во внимание, что регенерация тканей сопровож
дается усилением анаэробных процессов обмена, вероятно, и 
аэробного гликолиза, а введение цианидов резко повышает ско
рость гликолитического окисления [271), можно предположить, 
что гликолиз играет положительную роль в адаптации к дейст
вию ионизирующего облучения. 

Известно большое количество экспериментальных работ, где 
отчетливо показано, что ряд других экологических факторов, 
вызывающих дефицит энергии в организме, также индуцирует 
повышение гликолиза как мощного приспособительноrо меха
низма, обеспечивающего ткань дополнительным количеством 
макроэргических фосфорных соединений. 
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При гипоксии мозга, миокарда и других орГанов обнаружены 
признаки активации гликолиза и его относительное преоблада
ние над дыханием, что проявляется в увеличении концентрации 

пирувата, лактата, отношения лактат/пируват, в падении кон
центрации гликогена [85, 73, 70, 21, 18, 274-276]. 

Изменение поведенческой реакции на экологические воздей
ствия, в частности адаптация к физическим нагрузкам, вызывает 
одновременную интенсификацию аэробного гликолиза и дыха
ния. Эти сдвиги обнаружены в условиях активной деятельности 
скелетных мышц [226], мозга [63], симпатического ганглия 
[498], при гиперфункции сердца [181]. 

Установлено [536], что в условиях субмаксимальной физи
ческой нагрузки- при беге со скоростью 18 км/ч вверх по на
клонной плоскости под углом 15° концентрация лактата в крови 
здоровых людей, оставаясь на уровне нормы в течение первых 
10 с, начинает расти, достигая через 35-40 с 50-60 мг%, и бег 
становится невозможным. Исследователи пишут, что 25 с отды
ха, следующие за !О-секундной максимальной нагрузкой,- то 
минимальное время, которое необходимо для восстановления 
алактатного энергетического резерва. В первые 10 с мышца ра
ботает за счет расходования имеющихся запасов макроэрга (ко
торые составляют восемь молекул АТФ, что эквивалентно 
100 ккал). Через 10 с в условиях указанной нагрузки в ответ 
на снижение количества АТФ до определенного критического 
уровня происходят мобилизация гликолиза, накопление лакта
та в крови. Для его удаления при максимальной нагрузке орга
низм расходует в течение 25 с дополнительное количество ки
слорода (20 мл на 1 кг массы тела). 

Таким образом, при физических нагрузках, в первую очередь 
при активации работы мышц (скелетных или миокарда), интен
сификация аэробного гликолиза протекает на фоне резкого уве
личения дыхания. Гликолиз становится весьма полезным меха
низмом, когда возникает острая потребность в быстром получе
нии максимума энергии (у тренированных спортсменов). 
Активация аэробного гликолиза в таких ситуациях, аналогично 
фагацитирующему лейкоциту, раковой клетке и любой аэробно 
функционирующей ткани, может, по-видимому, играть сущест
венную роль в адаптации, когда организм не в состоянии в ко

роткий промежуток времени обеспечить высокоэффективную ды
хательную цепь резко повышенными порциями кислорода. В этих 
случаях и малоэффективный гликолиз становится, благодаря 
временной мощной активации, решающим звеном в приспособ-
лении к большим физическим нагрузкам. · 

В условиях халадовой адаптации значительно повышается 
активность гликолиза и дыхания. В [81] показано, что в печени 
и мышцах крыс во время 30-дневной акклимации при темпера
туре 5 °С происходит существенное адаптивное увеличение ак
тивности ряда гликолитических ферментов (глюкокиназы, глю-
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Таблица 22 

Интенсивность аэробного и анаэробного гликолиэа в гналоплазме скелетных 
мышц южных и северных подвидов экономок в условиях нормы и экстре

малыюга охлаждения без предварительной анклимации к холоду и пoCJie 
нее (7-10-е поколения, декабрь 1972 г.) 

Натуральные независимые переменные 

Уровень По.8_ВИД 
Температура Температура 

9-дневного вьщер- 2 0-минутного воз-
х, живания до опы- действия в опыте,. 

та. 0 С х; ос х. 

Верхний (+) м. о. oeconomus +15 +18 
Нижний (-) м. о. chachloc•i 0-+3 -15 

Кодированные неэа-
Накопление лактата за 1 ч инкубации при 28°С, 

мг/1 00 г сырой массы ткани, в атмосфере 
висимые перемен ные 

аргона 1 воздуха 

N• вари-
1 х 1 1 х2 1 х 3 

1 1 1 

-
1 

л 

1 1 1 1 

-
1 

л 

ан та 
у, у, Уз у у у, у. у, у у 

1 - - - 2,09 2,72 - 2,40 2, 17 2,59 1, 12 - 1,85 1,31 
2 + - - 1,27 1. 99 1 • 11 1,45 1,53 0,82 - - 0,82 1,31 
3 - + - - 0,27 3.34 1,80 2, 17 0,63 0,51 - 0,57 0,39 
4 + + - - 1,96 1,44 1, 70 1,53 О, 14 0,62 0,04 0,27 О,Э9 
5 - - + - 0,18 0,91 0,54 0,81 0,65 0,73 - 0,69 0,85 
6 + - + 2,03 1, 59 1,94 1,85 1,45 0,83 0,92 1, 12 0,97 0,85 
7 - + + 1, 13 0,58 1, 21 0,97 0,81 1, 51 0,49 - 1,00 0,85 
8 + + + 0,79 1. 68 0,97 1, 10 1,45 0,60 0,13 1,25 0,66 0,85 
Пр и меч а н и е. Статистические покаэатели: Ь0=1,49; Ь 1=0,05; Ь2= -0,08; 

Ь12= -0, 04; Ь3= -0,36; Ь13=0,32; Ь23=001; Ь123= -0,25; s2y=0,54; s2y=0,27; 
s2bi=Q,OЗ; t0 ,95sЬ;=0.40 (аргон). . 

Ь0=0,85; Ь1=-0,17; Ь2=-0,23; Ь12=0,01; Ь8=-0.02; Ь13=0,1б; Ь23=0,23; 
ь 2 . z- 2 

128=-0,16; s у=0,24; s у=0,12; s bi=0,01; t0 , 95sbi=0.28 (воздух). 

козо-б-фосфатазы) и скорости накопления пирувата и 3-фосфо-, . 

глицерата. 

Усиление гликолитического окисления в тканях при хрони
ческом воздействии холода описано в (434, 554]. 

В [190] представлены результаты определения интенсивно
сти накопления лактата и убыли фруктозо-б-дифосфата в гомо
генатах и гналоплазме скелетных мышц голубей в условиях их 
общего экстремального охлаждения и отогревания. Было уста
новлено, что при холодовой адаптации лимитирующим звеном 
гликолитического окисления в скелетной мускулатуре является 
участоl{ гликолитической цеПи от фруктозо-б-дифосфата до 3-фос
фоглицерата или лактата (в целом, как считает автор, актива
ция гликолиза в исследованных условиях зависит от ускорения 

фосфоглицеринальдегид-дегидрогеназной и 3-фосфоглицератки
назной реакции). Кроме того, были показаны активация 
аэробного гликолиза и соответствующее ослабление эффекта Па-
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Таблица 23 
Интенсивность аэробного и анаэробного гликолиза в гналоплазме скелетных 
мышц узкочерепных полевок в условиях нормы и экстремального охлаждения 

(7-10-е поколения, декабрь 1972 г.) 

Натуральвые везавасамые переменвые 

Уровень По5_вид 1 Температура 20-мвиут-
ного возд~ствви. •с 

х, х, 

Верхний (+) м. g. gregalis +18 
Нижний (-) м. g. major -15 

Кодированвые незавнсимые 
Накопление лактата за 1 ч инкубации при 28°С, 

мг/1 00 г сырой массы ткан и. в атмосфере 
переменвые 

аргона 1 воздуха 

N• вари-
1 х, 1 х, у, 1 

л 

1 у, 1 
у, 

1 
у 1 

л 
аита у у 

1 - - 2,77 2,77 3,58 2, 12 2,85 3,41 
2 + - 1,22 1 '22 1,30 1,50 1, 40 1,68 
3 - + 2,98 2,98 3,68 1 '92 2,80 2,53 
4 + + 2,49 2,49 2,65 2,38 2,51 2,25 

Примечание. Статистические показатели: Ь0 =2,73; Ь,=-0.51; Ь 1 =0,32; 
Ь11=0,27 (аргон). 

Ь0=2,39; Ь1= -·0,43; Ь1=0,22; Ь 11=0,29 (воздух); t0 , 81sЬi=0,30 (по данным nре
дыдущих серий). 

стера в гомогенатах мышц голубей при их отогревании. Сущест
венно, что активация гликолиза при охлаждении в скелетных 

мышцах животных, по данным .(510, 572], сопровождается одно
временной активацией гликонеогеназа в печени. Эти явления 
неiКоторыми исследователями рассматриваются как аналогия 

неполному голоданию, которое также приводит к активации 

ресинтеза гликогена в одних органах при условии усиленного его 

расходования в других [510]. Особенно резко (в 6 раз) увели
чивается скорость глюконеогенеза в печени животного в услови

ях периодических экстремальных охлаждений. Предполагается 
также (182], что в условиях экстремального охлаждения про
дукты гликолиза реализуются по пути гликоген- пируват----: О2 
(280], т. е. окисляются в трикарбонавам цикле и дыхательной 
цепи. При длительной адаптации к холоду промежуточные про
дукты гликолиза частично включаются в синтез (618, 491, 546] 
триглицеридов, а следовательно, и жиров. 

Активация процессов аэробного окисления, синтеза глико
гена и липидов, которая происходит параллельна с усилением 

гликолитическоrо окисления, по-видимому, является причиной 
того, что, как правило, при адаптации к холоду, несмотря на ин

тенсивный гликолиз в мышцах, в крови и непосредственно в 
мышцах не обнаруживается существенного накопления молоч
ной кислоты (83, 190] . 
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Т а блиц а 24 

Интенсивность аэробного и анаэробного гликолиза в гналоплазме скелетных 
мышц пОлевок Миддендорфа и узкочерепных в условиях нормы и экстре
мального охлаждения (7-10-е и 2-е поколения, февраль 1973 г.) 

Натуральные независимые перемеииые 

Уровень Пол Объект и~ледования 
Температура 20-МИ· 
путного воздействия 

~ 

в опыте. •с х, х, 
~ 

х, 

Верхний (+) Самки 7-10-е поколения +18 
(М. g. gregalis) 

Нижний (-) Самцы 2-е поколение -15 
(М. middendorfi) 

l(оДированные неЗави-
Накопление лактата за 1 ч инкубации при 28"С, 

мг/1 00 г сырой массы ткани, в атмосфере 
симые перемениые 

аргона 1 воздуха 

1 х1 1 х,/ 
' 

1 1 1 1 1 1 1 

N• вари- л - 1\ 

ан та Хз Ys у, у у Yt у, у у 

1 - - - 2,22 2,24 2,23 2,38 0,95 1, 73 1,34 1,67 
2 + - - 1, 72 0,98 1,35 1,62 1,52 1, 20 1,36 1. 61 
3 - + - 0,92 0,29 0,60 0,48 2,05 3,28 2,66 2,01 
4 + + - 0,40 0,95 0,67 1,24 3,82 2,52 3,67 3,71 
5 - - + 4,64 - 4,64 4,06 1 '77 1,22 1,49 1, 75 
6 + - + 2,55 3,86 3,20 3,30 1,35 1.38 1,37 1, 69 
7 - + + 0,65 0,73 0,69 0,44 0,59 0,72 0,65 0,73 
8 + + + 1, 72 1,06 1,39 1, 20 3,32 2,87 3,09 2,43 
nр н меч а н и е. Статистические показателп: Ь0=1,85; Ь1= -0,19; Ь,= -1 ,01; 

611=0,39; Ь 3=0,63; Ь1 , 3=0,01; Ь 23=-0,43; Ь1"=0,15; s1y=0,23; t0 , 95sbi=0,29 (аргон). 
60=1,89; Ь 1=0,35; Ь,=О,SО; Ь11=0,38;, Ь 18=0,22;. Ь13= -0,28; Ь,= ~0,24; 

6111==0,26; s*y=0,27; t0•95sbi=0,30 (воздух). · · 

При изучении роли гликолиза в адаптации видов и внутриви
довых форм мы исследовали интенсивность аэробного и ана
эробного гликолиза, а также содержание лактата в скелетных 
мышцах экономок, узкочерепных полевок и полевок Миддендор
фа в нескоJiьких вариантах охлаждения [236, 241]. Поставлено 
пять серий оnытов. Использованы планы ПФЭ типа 22 и 23• 

В первых трех сериях группа животных была неоднородной 
по подвидам. Определяли интенсивность аэробного и анаэроб
ного гликолиза в гналоплазме скелетных мышц южных и север

ных (х1 ) экономок (или узкочерепных полевок) в условиях 20-
минутного выдерживания животных nри температурах +18 и 
-15 °С (х3) после предварительной акклимаЦии к холоду или 
без нее (х2) (табл. 21, 22, 23). 

В четвертой серии группа животных была неоднородной по 
полу и видам. Исследовали скорость гликолиза в Гналоплазме 
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Т а блиц а 25 

Содержание мОJiочноR кислоты в скелетной мышце южных и северных подвИllОВ 
экономки в условиях нормы и экстремального охлаждения без предваритель
ной акклимаu.ии к холоду и после нее (5-6-е поколения, декабрь 1971 г.) 

Натуральные неэавнсимые переменные 

Температура 9-днев-
Температура 

Уровень По~вид 
20-минутного 

наго содержания воздействия 
х, до qпыта, ос Х'; в опыте, 0 С 

х. 

'Верхний (+) М. o.oeconomus +15 

1 

+18 
Нижний(-) М. о. chachlovi О-+3 -15 

Кодированные независимые 
Мг молочной кислоты/1 г сырой массы ткани . переменвые 

No вари-

1 
х, 

1 
х. 

1 
Ха у, 

1 
у. 

1 
Уз 

1 1 
у анта У. 

1 - - - 0,203 0,221 0,461 О, 123 0,252 
2 + - - 0,208 0,304 О, 181 0,240 0,283 
3 - + - 0,407 0,288 0,218 0,210 0,281 
4 + + - 0,277 0,369 0,300 0,406 0,338 
5 - - + 0,282 0,322 - - 0,302 
6 + - + 0,342 0,354 0,205 0,209 0,277 
7 - + + 0,401 0,477 0,803 0,506 0,547 
8 + + + 0.143 О, 109 0,434 о, 165 0,213 

Примечание. Статистические покаэатели: Ь 0=0,305; Ь1=-0,40; Ь2=0,039; 
Ь8=0,034; Ь12=-:0,029; Ь13=-0,049; Ь23=0,005; Ь123=-0,048; t0 .~5sbi=0,068. 

скелетных мышц (у) самок и самцов (х 1 ) узкочерепных полевок 
и полевок Миддендорфа (х2) после 20-минутного выдерживания 
в условиях +8 и -15 ос (хз) ( табл. 24). 

В пятой серии определяли интенсивность гликолиза в усло
виях, близких опыту in vivo. Находили количество молочной 
кислоты в скелетных мышцах (у) южных и северных экономок 
(х1) в условиях 20-минутного экстремального охлаждения и нор
мы (х3 ) после предварительной акклимации и без нее (х2). Ске
летную мышцу замораживали в жидком азоте, и лактат опреде

ляли в трихлоруксусном экстракте (табл. 25). По средним дан
ным первых четырех серий построены номограммы (рис. 13). 

Анализ результатов первой серии (см. табл. 21 и рис. 13) 
показывает, что в исследованный сезон (ноябрь- декабрь) в 
гналоплазме скелетных мышц экономок 5-6-го поколений обе
их популяций наблюдаются необычные, но аналогичные данным 
по эндогенному метаболизму соотношения анаэробного и аэроб
ного гликолиза. У контрольных животных полностью подавлен 
эффект Пастера: образование молочной кислоты при инкубации 
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Рис. 13. Интенсивность анаэробного (а) и аэробного (б) гликолиза в гнало
плазме скелетных мышц серых полевок с разной степенью сnециализации в ус

ловиях нормы и охлаждения. 

А- экономки, 5-б·е поко.лении, 4·месичные; Б- узкочерепные по.левкн, 7-IO·e поко.ле
иии, 4-месичные; В- экономки, 70-10-е поко.лении; Г- узкочерепные по.левкн, б-месяч

ные; Д- по.левки Миддендорфа, б-месячные. 
1, 11 -южный и северный подвиды соответственно. 1- норма; 2- 20 мин при -15 •с; 
3- 9 дней при D-+3 •с; 4-20 мин при -15 •с пос.ле 9-дневного содержании при D-+3 •с. 

гналоплазмы в атмосфере воздуха в присутствии субстрата идет 
не с меньшей, а даже с большей скоростью, чем в атмосфере ар
гона. По-видимому, имела место отчетливо выраженная анти
пастеровекая реакция (эффект Кребтри)- подавление дыхания 
за счет активации гликолитического окисления добавленного 
фруктозо-1-6-дифосфата. В результате регрессионного анализа 
данных первых двух серий опытов получены следующие урав
нения. 

Экономки 5-6-го поколений: 
для аэробного гликолиза 

у= 1,39+0,49 ХtХз; to,gsSbi=0,31; 
s:д= 0,14 < Fs2 У= 0,48; 

для коэффициента ~~-?-~?.~_ .. / Q~?-~~Y-~ . 
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.пактат .пактат 

у= 1,57+0,72х1 - 0,80 Х2- 0,43xlx2 ~- 1,04хз- 0,74х!хз+ 

+0,80 х2хз+О,б1 Х1Х2Хз; to,gssbi =0,49; 
2 -

Sад = 0,003 < Fs2y = 1 ,28. 



1 Экономки 7-10-го поколений: 
для анаэробного гликолиза 

у= 1,49- 0,36 хз+О,32Х!Хз, fo,gssbi =0,40; 

s~ = О, 11 < Fs1y = 0,84; 

для аэробного гликолиза 

у=0,85- 0,23 х2+0,23 х2хз; to,gssbi = 0,28; 
2 -
Sад= 0,13 < Fs2 y= 0,40. 

Общий анализ результатов, полученных на экономках, пока
зывает, что охлаждение нормализует отношения между анаэроб
ным и аэробным гликолизам в мышцах исследованного вида. 
У животных 5-6-го поколений южного подвида (в том числе и 
у акклиматизированных к холоду южных экономок) это прояв
ляется за счет достоверного подавления аэробного гликолиза 
при 20-минутном экстремальном охлаждении. 

Особенно отчетливо проявляется дифференциация по выра
женности эффекта Пастера при анализе коэффициентов 
Q арrоп /Qвоэдух. Величина коэффициента, характеризующего 

.nактат .nактат 

соотношения между анаэробным и аэробным гликолизом, уве
личивается у охлажденных животных, зависит от предваритель

ной. акклимации к низким температурам и принадлежности к 
подвиду ( ь42З> to,gsSbi). Наиболее ярко выраженным эффект Па
стера оказывается в мышцах южного подвида экономки в ва

ри.анте с экстремальным охлаждением после 9-дневной предва
рительной акклимации к температуре 0+3 °С (см. рис. 13). У ис
следованной нами группы южных экономок 7-10-го поколений 
эффект Пастера в гналоплазме скелетных мышц был обнаружен 
во всех вариантах (накопление лактата при инкубации пробы в 
атмосфере аргона, как правило, выше, чем в воздухе). Установ
лены достоверные сдвиги в величине обоих типов гликолиза. На
блюдаются увеличение интенсивности анаэробного гликолиза и 
подавление аэробного, но в обоих случаях действует зависи
мость эффекта от условий охлаждения или принадлежности к 
подвиду ( Ь2з или bJз>fo,gsSbi). 

У исследованных нами экономок 7-10-го поколений эффект 
Пастера (максимальный анаэробный гликолиз и минимальный 
аэробный) наиболее ярко выражен в условиях кратковремен
ного экстремального охлаждения (см. рис. 13). В мышцах эко
номок, предварительно акклиматизированных к холоду, наблю
дается повышенный и анаэробный и аэробный гликолиз. Эффект 
Пастера выражен менее резко. 

Анализ данных третьей и четвертой серий опытов, постав
ленных на узкочерепных полевках и полевках Миддендорфа (см. 
табл. 23, 24), показывает, что для этих животных характерны 
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иной общий уровень гликолиза и иные отношения между дву~ 
его типами. В условиях нормы скелетные мышцы узкочерепшАх 
полевок и полевок Миддендорфа имеют значительно более s'ьi
сокую интенсивность анаэробного гликолиза в сравнении с эко
номками. Уравнения регрессии следующие. 

Узкочерепные полевки, 4-месячные: 
для аэробного rликолиза 

у=2,39- 0,43xi+0,29xlx2; to,gssbi=0,30; 
для анаэробного гликолиза 

у=2,73- 0,51xi+0,32x2+0,27xix2; to,gsSbi=0,30. 
Узкочерепные полевки и полевки Миддендорфа, б-месячные: 

для анаэробного гликолиза 

у= 1,85- 1,01х2+0,39хiх2+О,б3хз- 0,43х2хз; 
2 -t0 , 95Sb; = 0,29; Sад =О, 15 < Fs2y = 0,52; 

для аэробного гликолиза 

у= 1,89+0,35xi+0.50x2+0.38xix2- 0,28х1хз; 

t0, 95sb; = 0,30; s;д = 0,39 < Fs2y =О, 73. 
Из уравнений и соответствующих расчетных данных (см. 

табл. 20,21 и рис. 13) видно, что 4-месячные узкочерепные полев
ки, так же, как б-месячные, не реагируют на охлаждение повы
шением анаэробного гликолиза и подавлением аэробного. По
следний в мышцах узкочерепных полевок либо одинаков по ин
тенсивности с анаэробным, либо выше его. В мышцах полевки 
Миддендорфа высокий уровень анаэробного и аэробного глико
лиза сочетается с ярко выраженным эффектом Пастера. Разли
чия по данным показателям между полевками Миддендорфа и 
узкочерепными достоверны (b2>to,gssbi) и определяются темпе
ратурой 20-минутного охлаждения ( b2зto,gsSbi). Значимых изме
нений (см. табл. 25) в содержании конечного продукта гликоли
за (молочной кислоты) непосредственно в скелетной мышце эко
номок, независимо от их подвида и варианта охлаждения, нами 

не обнаружено (b<to,gssbi). 

2.5. ЛАКТАТ ДЕГИДРОГБНАЗНАЯ АКТИВНОСТЬ 
СКЕЛЕТНЫХ МЫШЦ И ЕЕ ИЗОЭНЗИМНЫЙ СПЕКТР 
У ОХЛАЖДЕННЫХ ПОЛЕВОК В ЗАВИСИМОСТИ 

ОТ СТЕПЕНИ МОРФОЛОГИЧЕСКОЙ ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ 

ВИДА И РАНГ А ГРУПП 

Лактатдегидрог,еназа (лактат-НАД-оксидоредуктаза)- конеч
ный фермент гликолиза, катализирующий реакцию 

СН3СНОНСООН + НАД лдг СН3СОСООН + НАДН + Н. 
.nактат пируват 
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При анаэробном окислении данная реакция смещена в сторону 
образования лактата, в условиях интенсивного аэробного окис
ления - пирувата. 

Этот фермент функционирует в тканях организма в виде не
екольких молекулярных форм- изоэнзимов, которые представ
ляют собой белки, имеющие одинаковую молекулярную массу 
и катализирующие одну реакцию, но различающиеся между со

бой по ряду физико-химических свойств, в частности, по величи
не суммарного заряда [304]. Последняя особенность позволяет 
разделить существующие множественные формы указанного фер
мента гликолиза с помощью электрофореза на различных носи
телях [304]. Относительное количество изоэнзимов лактатдеги
дрогеназы в разных тканях животного варьирует. При электро
форезе тканевых экстрактов у сухопутных млекопитающих и 
птиц, как правило, четко выявляются пять различных белков 
(изоэнзимов), обладающих лактатдегидрогеназной активностью 
{304, 356, 600] . Их принято обозначать арабскими цифрами в 
зависимости от электрофоретической подвижности к аноду при 
щелочных значениях ph: ЛДГ-1, ЛДГ-2, ЛДГ-3, ЛДГ-4 и ЛДГ-5 
[641]. Все эти лактатдегидрогеназы представляют собой тетра
меры [372], которые состоят из полипептидных субъединиц двух 
типов, обозначаемых А и В (или М и Н). 

Структура субъединиц лактатдегидрогеназы в деталях неиз
вестна, но изучение их аминокислотного состава показывает, что 

они различаются аминокислотными последовательностями и 

комбинируются в изоэнзимах ЛДГ пятью способами: 

ЛДГ-1..:.._ ВВВВ (АоВ4), или НННН (МоН4); 
ЛДГ-2- ВВВА (АtВз), или НННМ (МtНз); 
ЛДГ -3- ВВА (А2В2), или ННММ (М2Н2); 
ЛДГ-4-ВААА (АзВ), или НМММ (МзНt); 
ЛДГ -5- АААА (А4Во), или ММММ (М4Но). 

Количество изоэнзимов лактатдегидрогеназы в тканях вод
ных животных (рыб, беспозвоночных, млекопитающих и птиц, 
для которых характерно длительное погружение в воду) колеб
лется от 1, 3, 5 до 9, 18, 27 [541, 562, 465, 547, 542, 597, 582]. 

Существуют две различные точки зрения на вопрос о проне
хождении изоэнзимов в органах и тканях организмов. Одни ис
следователи считают, что распределение изоэнзимов в организ

ме зависит от функций его отдельных частей, т. е. органов и 
тканей. Предполагается, что функция, проявляясь в определен
ном типе обмена веществ, создает соответствующую ему кон
центрацию метаболитов, которые регулируют деятельность фер
ментов, активизируя одни изоэнзимы и подавляя другие [459, 
458]. Согласно второй точке зрения, появление разных форм 
изоэнзимов связано с хромосомной дубликацией [629] и их рас
пределение в организме- результат мутационной эволюции. Из-
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вестно, что субъединицы М и Н кодируются двумя раэличныии 
структурными генами «а» и «Ь» [603, 539]. 

Изоэнзимы ЛДГ, например, рассматривают как резульrат 
случайной по характеру сборки или ассоциации двух различных 
полипептидов М и Н. Это предположение основывается на ис
следованиях по диссоциации различных изоферментных белков 
на субъединицы iп vitro с помощью отдельных реагентов и об
ратной их рекомбинации с образованием продуктов, обладаю
щих ферментативной активностью : [538]. Увеличенное число 
изоэнзимов, например у рыб, с точки зрения мутационной тео
рии их происхождения, объясняется появлением большого чис
ла генов, участвующих в их синтезе, дупликацией имеющегося 
генного материала. Так, 7-изоферментные рыбы представляют, 
как утверждают некоторые исследователи, гетерозиготные фор
мы-гибриды, возникшие вследствие аллельных вариантов по М 
и Н субъединицам [465, 547]. Полное отсутстnие промежуточ
ных гетеротетрамеров (ЛДГ-3, ЛДГ-4) или их слабая выра
женность, приводящие к уменьшению числа изоэнзимов, трак

туются как следствие ограничения сборки полипептидов в гете
ротетрамеры механизмами генетического или элигенетического 

контроля [541, 594, 562, 645, 646]. 
Для изучения роли лактатдегидрогенаэы в адаптации интакт

ного организма, вероятно, следует использовать гипотезу о свя

зи характера распределения изоэнзимных форм данного фер
мента с функциями органов и тканей. Принято считать, что 
ЛДГ-5 типична для анаэробного метаболизма и тех органов, ко
торые вынуждены функционировать в условиях кислородной не
достаточности, ЛДГ-1, напротив, связывают с аэробно-метаболи
зирующими тканями. ЛДГ-5 обнаружена в печени, белых скелет
ных мышцах, лейкоцитах, эмбриональных тканях, для которых 
характерен интенсивный гликолиз. ЛДГ-1 найдена в сердце, поч
ках, мозге, Эритроцитах позвоночных, где происходит ярко вы
раженный окислительный обмен [398, 543, 630, 433, 508]. 

Изоэнзимы лактатдегидрогеназы отличаются друг от друга 
не только суммарным зарядом, аминокислотным составом, ха

рактером пептидных карт и антигенными свойствами [372, 540], 
но и кинетическими параметрами, оптимумом и субстратной кон
центрацией, чувствительностью к воздействию температуры и 
ингибированию субстратами [577, 398, 543, 627, 628, 574, 379]. 

Известно, что ЛДГ-5 более устойчива к большим концентра
циям лактата [390, 445, 577, 390], щавелево-уксусной кислоты 
[446], ~-оксибутирата [443]. 

Установлено, [445], что различия в чувствительности ЛДГ-1 
и ЛДГ -5, выделенных из сердечной и скелетной мышц собак, к 
повышенным концентрациям пирувата и лактата ярче выраже

ны в условиях нефизиологических, поиижеиных температур . (25 
и 6 °С). Различия (меньшая чувствительность со стороны ЛДГ-5 
и большая со стороны ЛДГ-1) сохраняются, как указывают ав-
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'ТОры, при рН щелочаой (8,3), кислой (6,6) и нейтральной (7,0). 
Некоторые исследователи указывают на факт устойчивости 
ЛДГ -5 к действию больших концентраций пирувата как на до
казательство правильиости положения о принадлежности дан

ного изоэнзима к ферментам анаэробного обмена, в процессе 
которого накапливается большое количество пирувата [433]. 
Разная чувствительность изоэнзимов ЛДГ к повышенным кон
центрациям отдельных метаболитов рассматривается как осно
ва активного участия этих форм ЛДГ в регуляции энергетиче
ского обмена ткани. В соответствии с принципом регуляции по 
'Типу обратной связи накопление пирувата как продукта лактат
дегидрогеназной реакции затормаживает процесс его образова
ния. Лактатдегидрогеназная реакция оказывается сдвинутой 
влево, в сторону накопления лактата, увеличивается интенсив

ность гликолиза. Это явление длится до тех пор, пока концент
рация пирувата не достигнет уровня, при котором лактатдегид

рогеназная реакция приобретает прежнюю направленность и 
равновесие, сдвигается вправо, в сторону образования пирува
'Та. При этом процесс вовлечения пирувата в аэробный трикар
бонавый цикл снова активируется, превращение пирувата в лак
'Тат, т. е. гликолиз, затормаживается. Описанное подавление ре
акции образования пирувата и усиленное накопление лактата в 
присутствии больших концентраций пирувата осуществляется. 
как принято считать, при участии анаэробного изоэнзима ЛДГ-5. 
В условиях малых концентраций пирувата максимальную ак
'Тивность проявляют изоэнзимы ЛДГ -1 и ЛДГ -2, чувствительные 
к повышенным концентрациям пирувата. В результате лактат
дегидрогеназной реакции в присутствии ЛДГ-1 и ЛДГ-2 обра
зуется пируват. В этом случае гликолиз затормаживается, уве
личивается вовлечение пирувата в трикарбонавый цикл. Накоп
ление пирувата, как правило, наблюдается в ;условиях гипоксии 
или больших физических нагрузок. В связи с этим не случайно 
активно гликолизирующие ткани (печень, скелетная мышца, раз
вивающий эмбрион) имеют высокую активность ЛДГ-5. 

Интересно, что в скелетной мышце некоторых видов водных 
млекопитающих (тюлени L. L. weddelli А. pusillus) изоэнзимы 
ЛДГ-1 и ЛДГ-2 полностью отсутствуют, а активность изоэнзима 
ЛДГ-5 составляет 90% от общей активности фермента [582]. 
Обычные тюлени имеют в скелетных мышцах изоэнзимный спектр 
ЛДГ, который приближается к спектру ЛДГ мышц большинст
ва видов млекопитающих, т. е. содержит все пять изоэнзимов 

ЛДГ, хотя ЛДГ-5 и преобладает. Сердечная мышца глубоко ны
ряющих видов тюленей (Callorhihus ursinus), дельфинов (Phoco
enoides dalli ursinus) и пингвинов (Pygoscelis adelia) также 
имеет необычный изоэнзимный спектр ЛДГ, который состоит 
преимущесtвенно из ЛДГ-5. Сердечная мышца других видов тех 
же животных (S. caeruleo- аЬЬ. Ciristats) содержит в больших 
количествах ЛДГ-1 и ЛДГ-2. Во всех тканях ныряющей птицы 
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гаги (Somateria mollisina) обнаружен один изоэнзим- ЛДГ-5. 
В скелетной мышце пингвина Р. adellia, напротив, находят зна
чительное количество аэробных изоэнзимов ЛДГ -1 и ЛДГ -2. 

Существует мнение, что изменение изоэнзимного спектра лак

татдегидрогеназы в сердечной мышце у глубоко ныряющих вод
ных животных (например, у L. weddelli) в сторону преоблада
ния М-субъединиц ~это приспособительная реакция к гипокси
ческим условиям: [350] . В то время, как обычные тюлени нахо
дятся под водой не более 20 мин, тюлени Р. weddelli, в сердечной 
мышце которых имеется активная ЛДГ -5, погружаются на 40, 
а в некоторых случаях на 60 мин [582]. 

Появление анаэробных изоэнзимов ЛДГ в сердечной мышце 
быстро плавающих водных животных (дельфинов Р. dalli 
Р. trui), по-видимому, связано с адаптацией к повышенным фи
зическим нагрузкам, которые также требуют, несмотря на нор
мальный доступ кислорода,. активации г ликолитического окисле

ния как дополюrтельного источника энергии. 

Равномерное распределение активности между пятью изоэн

зимами лактатдегидрогеназы в любой ткани, как считают неко
торые исс.1едователи [350], имеет в качестве причины два об
стоятельства: либо животное вынуждено резко усилить приток 
энергии и нуждается в ферментах, которые в состоянии обеспе
чить максимальный уровень энергетического обмена (высокий 
аэробный и анаэробный гликолиз, интенсивное дыхание), диб() 
организм постоянно находится в чередующихся аэробных и ана
эробных условиях и должен иметь механизмы, обеспечивающие 
приобретение энергии при нормальном и пониженнам снабже
нии кислородом. Дайное положение иллюстрирует пример фото
рецепторных клеток, имеющих высокий уровень как аэробного, 
так и анаэробйога · гликолиза [645]. Сетчатка обладает спо
собностью потреблять кислород интенсивнее, чем все известные 
ткани [467]. 

Клетки рыб, связанные со зрением, содержат изоэнзим ЛДГ 
Е4 [647], близкий по структуре изоэнзиму ЛДГ-1, и одновремен
но изоэнзимы анаэробного типа. Другой иллюстрацией адаптив
ного значения равномерного распределения активности между 

изоэнзимами ЛДГ могут служить те виды водных млекопитаю
щих и птиц, которые имеют в тканях все пять изоэнзимов ЛДГ, 
что позволяет им получать достаточное количество энергии в 

чередующихся аэробных и анаэробных условиях. 
В эволюционном отношении способность лактадегидрогена

зы функционировать в виде изоэнзимов, обладающих разной чув
ствительностью к продуктам промежуточного обмена, и в пер
вую очередь субстратам,- закономерный этап процесса совер
шенствования механизмов регуляции обмена при адаптацйи жи
вых существ к условиям существования. 

Согласно современным представленияи, лакусы А и В, под 
контролем которых находится синтез М- и Н-субъединиц, сла-
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Т а блица 26 

ЛактатдеrидРогеназная активность в гналоплазме скелетных мышц южных 
и северных экономок в условиях нормы и экстремального охлаждения без 
предварительной акклимации к холоду и после нее (5-6-е поколения, де
кабрь 1971 r:) 

Натуральные независимые переменвые 

Температура 9-,цвев-
Температура 

Уровень П~ви,ц 
20-минутвоrо 

вого со,цер>Каиия воздействия 
х, 

>КИВОТНЫХ ДО ОПЫТа, в оп~е, •в 
осх. 

х. 

Верхний" ( +) М. о. oeconomus +18 +18 
Нижний'(-) М. о. chachlovi о -15 

Кодированные независимые Мкмо.nей субстратаfм.n за 1 ч инкубации 
переменвые при 37 •с 

N• вари-~ 
1 1 1 1 1 1 

л 

ан та х, Хо х. Yt У о Уа у у 

1 - - - 7,17 6,04 4,51 5,90 6,14 
2 + - - 7,25 5,43 4,30 5,66 5,00 
3 - + - 3,48 2,15 - 2,81 3,47 
4 + + - 0,92 1,10 2,02 1,34 1,15 
5 - - + 12,30 1,2 13,7 12,40 12,9 
6 + - - 8,30 9,6 6,6 8,16 7,82 
7 - + + 1,83 1,22 4,57 2,54 2,79 
8 + + + 14,3 13,3 8,6 12,06 11,44 

Пр и меч а н н е. Статистические показате.пи: Ь0=6,36; Ь1=0,446; Ь2= -1 ,67; 
Ь3=2,40; Ь12=1,56; Ь18=0,873; Ь28=0,181; Ь123=1,87; t0 , 95sЬi=O, 720. Активность фер• 

trента опреде.пя.nи по Севе.пу и Товареку [9]. 

гающих молекулу изоэнзимов ЛДГ, возникли из общего древ
него гена. Затем произошла дивергенция и появились гаматет
рамеры М и Н с разными кинетическими и физико-химическими 
свойствами [496]. Эволюционно более древним принято счи
·тать локус А, так как функция гена В прослеживается только 
в некоторых тканях : [542]. Следовательно, анаэробные изоэнзи
мы типа ЛДГ-5, ЛДГ-4, древнее чем аэробные ЛДГ-1 и ЛДГ-2. 
Мы исследовали [253, 235, 236, 240] общую активность лак

татдегидрогеназы и активность ее отдельных изоэнзимов в гна

лоплазме скелетных мышц экономок, полевок Миддендорфа и 
узкочерепных в условиях физиологической нормы и охлажде
ния. Поставлено шесть серий опытов. 

В первой серии определяли общую активность лактатде
гидрогеназы. Группа животных была неоднородной по подви
дам. Использован план ПФЭ типа 23• Исследовали общую ак
тивность ЛДГ (у) в гналоплазме скелетных мышц южных и 
северных (х1 ) экономок в зависимости от температуры 9-днев
вого виварного содержания животных (х2) и 20-минутного воз· 
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Рис. 14. Изменения активности ЛДГ в гналоплазме скелетных мышц двух под
видов полевки-экономки (5-6-е поколения, ноябрь 1971 r.). 

а- экстремапьное охлаждение; б- экстремапьное охлаждение поспе предваритепьноА· 
аккпнмацнн; в- поспе 9-дневной аккпимацнн к температуре й-+3 •с. Сплошная линия

южный подвид, штриховал- северный. 

действия в опыте (х3) (табл. 26). Уравнение регрессии для 
общей активности ЛДГ (по данным первой серии) имеет вид: 

у = 6,36 - 1 ,67 Х2 + 2,4 Хз + 1,56 Х1Х2 + 0,873 Х1Хз + 
+ 1,'87 Х1Х2Хз; fo,gsSbi = 0,72; 

s 1д = 0,92 < Fs2y = 3,5. 

Аналщ~ уравнения показывает, что общая активность лак
татдегидрогеназы в гналоплазме скелетных мышц охлажденных 

экономок достоверно изменяется (Ьз > to,gsSbi). Эти изменения 
зависят от принадлежности животных к южному или север

ному подвиду и условий охлаждения (Ьiз, Ь12з > fo,9ssbi). Внут· 
ри вида экономки обнаружены явные признаки биохимической 
дифференциации по данному тесту. При экстремальном крат
ковременном охлаждении (рис. 14, а) в гналоплазме скелетных 
мышц южной экономки наблюдается снижение общей актив
ности ЛДГ, в то время как в гналоплазме скелетных мышц 
северного подвида активность данного фермента на уровне нор· 
мы ( Ь1з > fo,95sbi). При экстремальном охлаждении после пред
варительной акклимации (рис. 14, 6) лактатдегидрогеназа ске
летных мышц обоих подвидов увеличивается, но у северной 
экономки общая активность фермента выше, чем у южной 
(Ь12з > fo,9ssbi). В условиях 9-дневной акклимации к темпера
туре О+ 3 ос (рис. 14, в) различия в общей активности лак
татдегидрогеназы в скелетных мышцах южных и северных эко

номок ярко выражены (Ь 12 > t0,95sbi). Изменения теста имеют 
противоположную направленность. 

Во второй серии группа животных была также неоднород
ной по подвидам. Исследовали активность лактатдегидрогена· 
зы и ее изоэнзимов (у) в гналоплазме скелетных мышц южных 
и северных (х1 ) самцов экономки 7-10-го поколений в зави
симости от температур 9-дневной акклимации (х2) и кратко
временного воздействия (х3) (табл. 27 и рис. 15). В гиалоплаз-
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-таблица 27 

Активность лактатцегидроrеназы и ее изоgнзимов в гиалоплазие скелетных 
мышц южных и северных экономок в условиях нормы и 9Кстремальн ого 

охлаждения без предварительной акклимации к холоду и после нее (7 -1 О-е 
поколения, декабрь 1972 г.) 

Натуральные незавнснмые переменные 

Температура 
Температура 

Уровень 20-мннутн ого 
По~внд 9-дневного содер· воздеll ств н я 

х, 
жания до~пыта, ос в оп~е, ос 

х. х. 

Верхний (+) М. о. оесопо- +18 +18 
mus 

Нижний (-) м. о. chachlo- о -15 
vi 

Активность нзоэнзнмов ЛДГ, % Общая актив-
Кnдпрованные независимые к общей активности ность лдг 

перемеиные 

ЛДГ-1 1 ЛДГ-2 1 ЛДГ-3 1 ЛДГ-4 

N• вари-

1 1 1 

л 
л 

аита х, х. х. у 
у 

1 
1 -- - - 1,6 6,8 12,5 67,3 5,28 

2 -г - - 9,4 19, 1 28,9 45,9 6,40 
3 - + - 1,8 1, 1 0,7 101,7 5,62 
4 + + - 0,8 4,2 15,7 80,3 6,05 
5 - - + 10,8 20,2 20,5 46,3 4,74 
б + - + 3,0 7,8 17.3 67,7 5,86 
7 - + + 10,6 17,1 24,1 41, 1 5,08 
8 + + + 11,0 11,8 20,9 62,5 5,52 

Поим~чаине. Статис?ическиепоказатели: Ь0=6,20; Ь1 =-0,47; Ь2=-1,25; 
Ь 8=·2,80: Ь11-1,02; Ь13=-1,67; Ь23=2,15; Ь128=2,22; s2{y}=15,03; t0 95s{ Ь; i =1,67 
(JJд•-1). ' 

Ь0=i: .(/1; Ь1=0,17; Ь2=-2,77; Ь3=3,55; Ь12=-1,35; Ь1 =-4,42; Ь2 =2,97; 
2 3 8 

6128=1.75; s {Y}=l2,38; t0,96s {Ь;}=1,52 (ЛДГ-2). 
Ь0=17,4; Ь 1=З.26; Ь2=-2,44; Ь3=3.31; Ь 12=1,56; Ь13=-4,86; Ь23=-4,24; 

6123=-0,84; s2{y}=25,65; t0 , 95s{Ь;}=2,18 (ЛДГ-3). 
Ь0=64,1; Ь 1= -1,89; Ь2=1,29; Ь8= -9,69; Ь12=1,34; Ь13=1 о,б; Ь28= -4,24; 

6128=-2.16; ~2{у}=42,9: t0 , 95s{Ь;}=2,82 (ЛДГ-5). 
Ь0=5,57; Ь1=0,39; Ь2=-О,10; Ь8=-0,27; Ь12=-0,17; Ь13=-О,О9; Ь23=-0,03; 

6128=-0,13; s2{y}=0,16; rn. 96s{Ь 1 }=0,17 (ЛДГобщ>· 

лдг .. ЛДГ-2 ЛДГ-3 ЛДГ-5 лдгобщ 

8 128 . . . . . . . . . 2,22 1, 75 -0,84 -2,16 -0,13 

••tyi ........ 15,СЗ 12,38 25,66 42,9 0,16 
ts ь1 i ........ 1,67 1,52 2,18 2,82 0,17 
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Рис. 15. Активность изоэнзимов ЛДГ и соотношение Н- и М-субъединиц дан
ного фермента в гналоплазме скелетных мышц двух подвидов экономки в ус

ловиях нормы и охлаждения (7-10-е поколения, декабрь 1972 г.). 
а, б- южный н северный подвиды соответственно. 1 -норма; 2- 20 мин nри -15 'С: 
3- 9 дней nри 0-+3 'С; 4- 20 мин nри -15 •с после 9·дневной акклимации к темnера

туре 0-+3 •с. 

ме скелетных мышц исследованной нами группы экономок. 
7-10-го поколений обнаружено пять изоэнзимов лактатдегидро
геназы. Получены следующие уравнения регрессии: 

92 

у ЛДГ общ = 5,57 + 0,39 Х1 - 0,27 Хз; 
2 -to,gssb; = 0,17; Sад = 0,05 < Fs2y = 0,15; 

уЛДГ-1 = 6,2 + 2,8Хз -1,67 Х1Хз + 2,15Х2Хз + 2,22ХIХ2Хз;. 
. 2 -

to,gssbi = 1,67; Sад = 7,63 < Fs2y = 16,0; 
у ЛДГ-2 = 10,7- 2,8х2 + 3,50х3 - 4,42х1х3 + 

+ 2,9 Х2Хз + 1, 75 Х1Х2Хз; 
2 -to,gssbi = 1,52; Sад = 7,3 < Fs2y = 14,8; 

у ЛДГ -3 = 17,4 + 3,26 х122,44 Х2 + 3,31 Хз -
- 4,86 Х1Хз + 4,24 х2хз; 



t0,95sbi = 2,18; s;д = 12,5 < Fs2y = 30,8; 
у ЛДГ-5 = 64,1 + 7,3 Х2- 9,7 Хз + 10,7 Х1Хз- 9,9 х2х3 ; 

2 -
fo,gsSb; = 2,82; Sад = 26,9 < Fs2y = 45,8; 

у Н/М= 0,35- О,О8х2 + 0,11 х3 - 0,13хlхз + 
+ ОД 1 Х2Хз + 0,07 Х1Х2Хз; 

2 -
fo, 95sb; = 0,06;sад = 0,003 < Fs2y = 0,02. 

Анализ первого уравнения показывает, что у экономок 
7-10-го поколений, независимо от того, из южного или север
ного они подвида, во всех вариантах охлаждения наблюдается 
увеличение общей активности лактатдегидрогеназы (реакция, 
типичная для северных экономок 5-6-го поколений, в 7-10-м 
поколениях становится ярко выраженной у обеих внутривидо
вых форм). Эти сдвиги незначительны (5,5-6,4; 5-5,3; 5,5-6; 
5-5,6), но достоверны (bз>fo,gssbi). 

Общий анализ уравнений регрессии для ЛДГ -1, 2, 3 и 5 
показывает, что в изоэнзимном спектре ЛДГ скелетных мышц 
исследованных нами охлажденных экономок 7-10-го поколе
ний происходят достоверные изменения активности отдельных 
изоэнзимов ( Ь для всех изоэнзимов больше to,g5sbi). Значимость 
коэффициентов регрессии по взаимодействиям указывает на 
зависимость этих изменений от принадлежности полевки к оп
ределенному подвиду, температуры и продолжительности ох

лаждения (Ь12, Ь1з, Ь123). Внутривидовая дифференциация по 
общей активности ЛДГ в скелетных мышцах экономок 7-10-го 
поколений при охлаждении исчезает (ЛДГ одинаково увеличе~ 
на в мышцах всех охлажденных животных). При этом ярко 
выражена внутривидовая дифференциация по свойствам дан
ного фермента, его способности функционировать в аэробных 
и анаэробных условиях (см. рис. 15, где представлены расчет
ные данные по активности отдельных изоэнзимов и коэффи
циенту Н/М, полученные с помощью адекватных уравнений). 

Активность аэробных изоэнзимов ЛДГ-1, ЛДГ-2 и ЛДГ-3 в 
скелетных мышцах экономок 7-10-го поколений при экстре
мальном охлаждении достоверно снижается. Активность ана
эробного изоэнзима ЛДГ -5 в тех же условиях увеличивается. 
Эти сдвиги в изоэнзимном спектре ЛДГ в сторону усиления 
анаэробных свойств хорошо заметны при анализе данных по
коэффициенту Н/М (в условиях экстремального охлаждения 
Н/М резко снижается, что указывает на увеличение количества 
анаэробных М-субъединиц в составе ЛДГ). У северных эко
номок изменения в сторону усиления анаэробмости ЛДГ выра
жены ярче (Ь1з > fo,gssb;). 

При 9-дневной акклимации к температуре О+ 3 ос также 
имеются различия в реакции изоэнзимов ЛДГ южных и се
верных экономок. Активность аэробных изоэнзимов ЛДГ -1, 
ЛДГ-2, ЛДГ-3 у южных экономок снижается, в то время как 
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Таблица 28 

Активность лактатдегидрогеназы н ее нзоэнзнмов в гналоплазме скелетных 
мьuпц южных и северных узкочерепных полевок в условиях нормы и экстре

мального охлаждения (7-10-е поколения, декабрь 1972 г.) 

Натуральные незавнсимые переменн61е 

Температура 

Уровень ~л По~ид 
2 0- '4инутного 
воздействия 

х, х. в on~e, •с 

х. 

Верхний (+) Самка М. gregalis gregalis 18 
Нижний(-) Самец М. gregalis major -15 

Общая 

Кодированные независимые 
Активность изоферментов ЛДГ, актив-

% к общей активности н ость 

nеременвые лдr 

ЛДГ-1 1 ЛДГ-2 1 ЛДГ-3 1 ЛДГ-5 ЛДГ общ 

Nt вари-

1 1 1 

- л 

ан та х, х, х. >'ut у 

1 

1 - - - 12,0 
1 

25,7 31,9 30,9 4,69 
2 + - - 25,6 24,4 26,1 23,4 4,88 
3 - + - 26,7 30,7 23,5 18.6 4,54 
4 + + - 26,9 26,3 27,5 19,2 3,91. 
5 - -- + 25,0 19.9 27,7 26,0 5, 17 
6 + - + 36,6 26, 1 22,6 15,8 5,23 
7 - + + 40,8 26,3 18,9 13.5 4,5 
8 + + + 28,9 26,6 22,7 22,6 4,5 

Примечани е. Статистические показатели: Ь0 =27,8; Ь 1 =1,7; Ь 2 =3,0; Ь 3=5,0; 
~11=4,6; Ь 13=-1,80; Ь23 =-0.99; Ь,"=-1,26; s 2(y}=80,\; t0•95s{bi}=3,31 (ЛДГ-1). 

Ь0=25,7; Ь 1 =0,1; Ь2 =16,7; Ь,=1,0; Ь"=-1,1; Ь 1 ,=1,52; Ь 23=0.ОО; ь,.,=-0,35; 
s 1{y}=31,35; t 0 95s{ bi }=2.08 (ЛДГ-2). 

Ь0=25,1; Ь,=-0,39; Ь 2 =1,96; Ь,=-2,14; Ь 12 =2.34; Ь.,.=О,О6; Ь"=-0,21; 
Ь113=-0,11; s'{Y}=28,19; t 0 , 9,s{bii=2,00 (ЛДГ-3). 

Ь 0=21 ,2; Ь 1= -0,87; Ь,= -2 ,67; Ь.,= -1 ,67; Ь 1 ,=3 ,34; Ь;,= -0,80; Ь.,=1 ,26; 
-Ь 113=1 ,49; s'{Y}=30,97; t0 .~5s·: bi >=2,08 (ЛДГ-5). 

Ь0=4,68; Ь 1= -0,05; Ь,= -0,34; Ь,=О.17; Ь 11 =0,11; IJ13=0.06; Ь,,=О,ОЗ; 
Ь113=0,09; s 2{y)=0,18; t0,95s;bi}=0,24 (ЛДГобщ>· 

у северных повышается или не изменяется. Активация анаэроб
ного изоэнзима ЛДГ-5 при акклимации экономок 7-10-го поко
лений не достигает больших величин. Резкие различия при ак
_климации выявляются в распределении Н- и М-субъединиц фер
мента (у южных экономок после 9-дневного выдерживания при 
температуре О+ 3 °С происходит сдвиг в сторону увеличения 
числа М-субъединиц, у северных отношение Н/М остается на 
уровне нормы). 

В третьей серии опытов исследовали узкочерепных полевок 

7-10-го поколений (табл. 28, рис. 16). Группа животных была 
цеоднородной по полу и подвидам. Использовали план ПФЭ 
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типа 23. Определяли общую активность ЛДГ, активность ее 
изоэнзимов и коэффициент Н /М (у) в гналоплазме скелетных 
мышц самок и самцов (х1) южных и северных (х2 ) узкочереп
ных полевок 7-10-го поколений в зависимости от температу
ры 20-минутного воздействия (хз). 

Получены следующие уравнения регрессии: 

у ЛДГ общ = 4,67- 0,31 Х2; to,gssb; = 0,25; 
s;д = 0,07 < Fs2y = 0,33; 

у ЛДГ-1 = 27,8 ___:_ 4,59 Х1Х2 + 5,01 Хз, io,gsSb; = 3,35; 
2 -

Sад = 28,2 < Fs2y = 52,0; 
у ЛДГ-'2 = 25,7; io,9ssb; = 2,04; 

у ЛДГ-3 = 25,0- 1,97 х2 + 2,37 Х1Х2- 2,14 х3 ; 
2 -io,gsSb; = 1,91; Sад = 0,4 < Fs2y = 19,9; 

у ЛДГ-5 = 21,3-2,7 Х2 + 3,48xix2; to,9ssbi = 2,13; 
2 . -

s ад = 13,8 < Fs2y = 22,14; 
у Н/М= l,бl fo, 9ssbi = 0,25. 

Анализ первого уравнения показывает, что общая актив
ность ЛДГ в . скелетных мышцах охлажденных узкочерепных 
полевок не изменяется (bз<io,gsSbi). Обнаружены различия ~ 
активности данного фермента у южных и северных узкочереп
ных полевок (Ь2 > io,95sbi). У северных подвидов в скелетной 
мускулатуре содержится более активная лактатдегидрогеназа, 
чем у южных ( 4,99 и 4,36 соответственно). 

Анализ отдельных изоэнзимов ЛДГ показывает, что в гнало
плазме скелетных мышц узкочерепных полевок 7-10-го поко
лений аэробные изоэнзимы либо преобладают (см. рис. 16), 
либо представлены в равной мере с анаэробными (Н/М= 2,3~ 
1,4; 0,9). Внутривидовая дифференциация по изоэнзимам ЛДГ-1, 
ЛДГ -3 и ЛДГ -5 в скелетных мышцах узкочерепных полевок 
выявляется в условиях контроля (у неохлажденных животных) 
и зависит от пола (Ь1з > fo, 95sbi). Активность указанных изо
энзимов в гналоплазме мышц самок южного и северного под

видов одинакова, у самцов северного подвида активность ЛДГ-1 
ниже, чем у южного, а ЛДГ-3 и ЛДГ-5- выше. Эти различия 
крайне незначительны и не проявляются в характере распреде
ления М- и Н-субъединиц фермента (Ь для Н/М< io,gssbi). 
Вероятно, можно предполагать наличие тенденции в зависи
мости индекса Н/М от температуры. В условиях нормы разли
чия между южными и северными подвидами по данному тесту,. 

возможно, зависят от пола (Ь2, Ь12 ~ tsbi), ярче выражены у 
самцов и менее отчетливо проявляются у самок. У самок обоих 
подвидов и самцов южного подвида в ЛГ Д преобладают f/
субъединицы, а у охлажденных самцов северного подвида ко
личество Н и М-субъединиц примерно одинаково (Н/М=0,9). 
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Рис. 18. Активность изоэнзимов ЛДГ и соотношение Н- и 
М-субъединиц данного фермента в гналоплазме скелетных 
мышц двух nодвидов узкочерепной полевки в условиях нормы 

и охлаждения (20-е поколение, ноябрь 1973 г.). 
Уел. обозн. те же, что на рис. 15. 



Т а блиц а 29 

Активность .лактатдегидрогеназы и ее иэоэнэимов в гналоплазме скелетных 
полевки в уСJJовиях нормы и экстремального охлаждения без предваритет. 

Натурапьные 

Уровень ПоЕ_внд ~д 
х, х, 

Верхний (+) Южный М. оесо-
nomus 

Нижний (-) Северный М. gre-
galis 

' 
:Кодированные веаавнсимые 

Биохимический переменные 

Н. вари-

1' 1 1 1 

ЛДГ общ 1 ЛДГ-1 

1 

ЛДГ-2 

1 
ан та (59) 0 (95) (95) 

; 

1 - - - - 6.0 11 '3 14,5 
2 + - - - 6,0 17,7 20,5 
3 - : - - 6,0 10,1 11 • 1 
4 + + - - 6,0 16,5 17' 1 
5 - - + - 5,6 19,5 9,7 
6 '+ - + - 5,6 19,5 15,7 
7 - + + - 5,6 8,3 6,3 
8 + + + - !1,6 8,3 12,3 
9 - - - + 5,6 22,7 17,3 

10 + - - + 5,6 16,3 17,7 
11 - + - + 5,6 11,5 13,9 
12 + + - + 5,6 5,1 14,3 
13 - - + + 6,0 14,5 12,5 
14 + - + + 6,0 14,5 12,9 
15 - + + + 6,0 13,3 9, 1 
16 + + , + + 6,0 13,3 9,5 

Прнмечаиие. Статистические показатели: Ь 0=5,76; Ь 1=0,16; Ь 2 =0,14; 
ь,,.= -о.о4; ь •• =о. 17; ь,..=О,О4; ь".= -о.о3; ь,.,.=О,О2; s'{Y}=0,423; 

Ь 0=13,9; b 1=l.04; Ь,=-3,09; ь,.=-0,36; ь.=-0,68; ь,.=О,71; Ь.,=-0,28; 

Ь,..=2,46; Ь 1 zа•=-:-0,51 s 1{Y}=39,25; s 2{y}=6,54; t0 , 95s(Ь;)=1,27 (ЛДГ-1). 
Ь0=13,4; Ь 1=1,61; Ь,=-1,72; Ь,=-2,38: Ь"=-0,09; Ь,.=-0,07; Ь 111=-0,53; 

Ь 1оа•=-1,10б; s 1{Y}=51,3; s 1{Y}=8,56; t0 95s{b.)=1,45 (ЛДГ-2). 
Ьо:=20,89; ь,=-0,13; Ь,'=О;46; ь,,=-0.'63; ь:=-1,09; Ь13=-1,19; ь.,,=-1,29~ 

Ьо 14=0,54; Ь 1 , 84=0,24'; s 1 {y}==31,03; s'{Y}=5,17; t 0 , 95s{b;:=l,13 (ЛДГ-3). 
Ьо=11,12; Ь,=-0.03; Ь;=0,09; Ь.,=-0,83; Ь1=0,82; Ь.,=-0,86; Ь11=-1,58; 

ь ••• =О,26; ь,,..=1,31; s'{Y}=43,0; s•{'YJ=I2,17; t0 • 95s{ьi:=l,73 (ЛДГ-4). 
Ьо=40,79; Ь,=-2,28; Ъ1=5,41; Ь 11=1,26; Ь 1=3,39; Ь 11=1,47; Ь11=3,11; 

Ь,,,.=О,031; s 1{Y}=235,69; s•{i}=39.~8; t0 ,95s{b;)=3,12 (ЛДГ-5). 
Ь,=О,65; Ь 1=0,049; Ь,==О,12; Ь10=-0,009; Ь,=-0.072; Ь11=0,025; Ь,.=-0,017~ 

Ь, •• =-0,066; Ь814=0,091; Ь 11 ,.=0,041; s'{Y}=0,1602; s',Y{=0,0276; 
мости средиего зиачениJJ; s{ Ьi )-ошибка определения; t 0,95s{ Ь )-крктериА достоверности. 

• В скобках-•вслn опытов. 



мышц южных и северных подвидов ПОJiевки-экономки и узкочерепноl 
ной акклимаu.ии к xOJioдy и после нее (2о-е поко.nение, декабрь 1973 r.) 

везаввсимые переменвые 

Температура при 9-двевном~одержа

нии в виварии, •с х, 

л 
покаэатель ( у) 

ЛДГ-3 (95) 

18,4 
18,2 
18,2 
23,2 
20.6 
20,8 
20,8 
15,9 
21,2 
21,0 
20,9 
25,9 
23,3 
23,5 
23,5 
18,6 

+18 

О-+3 

ЛДГ-4 (95) 

11, 1 
11, 1 
11, 1 
11 . 1 
11, 1 
11, 1 
11, 1 
11 . 1 
11 . 1 
11, 1 
11, 1 
11, 1 
11 . 1 
11 • 1 
11 • 1 
11 • 1 

Температура при 2О·двеввом ссдержа

вви в опыте, •с%; 

43,4 
43,4 
39,8 
39,8 
35,8 
35.8 
61,0 
61,0 
26,8 
26,8 
39,6 
35,6 
35,6 
35,6 
43,6 
43,6 

+18 

-15 

Н/М (91) 

0,68 
0,81 
0,63 
0,76 
0,86 
0,72 
o,.t2 
0,29 
1,01 
0,87 
0,57 
0,44 
0,54 
0,67 
0,48 
0,64 

51 '~0,16; Ь,=-0,12; Ь 1 ,=-0,06; Ь23=0,04; Ь 123 =0,07; Ь 4=-0,1б; Ь,,=О,Об; 

,{y}=O,II4; t0,95s(bi}=O,I7 (ЛД Г общ>· 
ь,.,=-0,89; ь,=О,39; ь,.=-1.57; ь,.=О,49; ь,,.=О,43; ь •• ""о,бt: ь,..=t.64; 

Ь,=О,82; Ь,.=-1,44; Ь,.=-0,07; Ь114=0,22; hн=-0,56; Ь134=0,93; Ь,,.=О,86; 

'0 10=-1,19; b,=l,36; Ь 14=1,03; 814=0,96; · Ь,..=О,48; Ь1•=-0.31; Ь,.,=О,79; 

ь,.,=t.о2: ь.=t,4t; ь,.=О,бt: ь,.=О,56; ь,,.=-0.37; ь,.=-0.62; ь,..=-0,99: 

ь,.,=t.7t; ь.=-4,23; ь,.=t,t7; ь .. =-2.17: ь, .. ~-0.94; ь •• =О,В4; ь, •• =-4,14; 

Ь 111= -0.057; Ь 4=0,042; Ь 14= -0.052; b,,=O,OI2; Ьр4=0,025; Ьо•= -0,014; 
t 1,96s( bii=0,083 (Н/М), где А--коэффициент регрессии; s•{у,-дисперснв воспроизводи· 



Обнаруженные у животных 7-10-го лаколений межвидовые
и внутривидовые различия по общей активности ЛДГ и ее
свойствам мы проверяли в четвертой серии на полевках 20-го· 
поколения. Исследовали те же показатели (ЛДГ общ, актив
ность изоэнзимов и Н /М) в гналоплазме скелетных мышц юж
ных и северных подвидов (х 1 ) экономки и узкочерепной полев
ки (х2) в зависимости от температуры 9-дневной акклимации 
(хз) и 20-мннутного воздействия (х4 ) (табл. 29 и рис. 17, 18) _ 

В результате регрессионного анализа в серии на полевках 
20-го поколения получены следующие уравнения: 

У ЛДfобщ = 5,83-0,17 ХзХ4; fo,gsSb; = 0,17; 
2 -s ад/s2у = 1 ,56; Fo,95(14,43) = 2,7; 

У ЛДГ -1 = 13,9- 3,1 Х2- 1 ,б Х1Х4 - 2,5 Х2ХзХ4 + 1 ,б Х1ХзХ4 ; 

fo,gsSb; = 1,27; s 1д!s2у = 0,95; Fo,95(11,79) = 2,4; 
у ЛДГ-2 = 13,4 +I,бх1- 1,7 Х2- 2.,4х3 - 1,14xJx14 ; 

to,gssb; = 1,45; s ~/s2y = 1,б7; Fo,95(1I,79) = 2,4; 
у ЛДГ-3 = 2,09 + 1,4 Х4- 2·,2ХJХз- 1,2 Х2Хз- 1,3х1~2хз;. 

fo,gsSb; = 1,13; s'iдls2y = 1,81; Fo,95(1I,79) = 2,4; 
у ЛДГ-5 = 4,08 + 5,4 х2 + 3,4 Хз- 4,2 Х4 + 

+ 3,1 Х2Хз- 4,1 Х2ХзХ4; 
2 -

io,gsSb; = 3,12; Saд/s2y = 1,04; Fo,95(10,79) = 2,1; 
у Н/М= 0,65- 0,12х2- 0,073хз + 

+ 0,093 Х2ХзХ4 + 0,068 Х1Х2Хз; 
2 -

fo, 9ssb; = 0,059; Sад = 0,02 < Fs2y = 1,39. 

Анализ уравнения для ЛДГ общ показывает, что южные и се
верные подвиды экономок и узкочерепных полевок 20-го поко
ления достоверно, хотя и незначительно, снижают общую ак
тивность ЛДГ в мышцах при экстремальном охлаждении и 
9-дневной акклимации (Ьз4 > io,gssb;). 

Из уравнения для ЛДГ -1 и рис. 17, 18 видно, что активность 
данного изоэнзима ЛДГ достоверно изменяется во всех испы
танных нами вариантах охлаждения и характер изменений за
висит от принадлежности животного к виду (Ь2з4 > io,gsSbi) 
и подвиду (Ь1з4 > i0,95sb;). Для экономок типично снижение 
активности ЛДГ- l, для узкочерепных по.1евок- повышение. 
Различия между южными и северными подвидами определяют
ся вариантом охлаждения. У южных полевок во всех вариан
тах, кроме третьего (экстремальное, после акклимации), уро
вень ЛДГ -1 ниже в сравнении с северными подвидами. 

Активность изоэнзима ЛДГ -2 достоверно выше, хотя и не
значительно, в гналоплазме скелетных мышц южных подви

дов полевок 20-го поколения (Ь 1 > io,9ssbi). Обнаружены раз
личия в уровне активности ЛДГ-2 у экономок и узкочерепных 

100 



Т а блиц а 30 

Активность лактатдегидрогеназы и ее изоэнзимов в гналоплазме скелетных 
мышц полевок Миддендорфа в условиях нормы и экстремального охлажде
ния (2-е поколение, декабрь 1972 г.) 

Натуральные независимые переменвые 

Уровень Возраст, мес 
Температура 20-мннут• 

ного воздействия в опыте, 

х. •с х; 

Верхний (+) в +18 
Нижний (-) 4 -15 

Активность иэоэнзнмов, 
I(одврованные неэави- % к общей активности лдгобщ Н/М 

симые переменвые 

ЛДГ-1 1 ЛДГ-2 1 ЛДГ-3 1 ЛДГ-5 
No вари-

1 1 

л 

ан та х, х. у 

1 - - 4,42 3,30 15,7 76,3 9,8 0,18 
2 + - 12,51 12,84 25,4 40,2 9,8 0,66 
3 - + 4,42 3,30 15,7 76,3 9,8 0,18 
4 + + 12.51 12,84 25,4 40,3 9,8 0,66 

Пр и меч а н и е. Статистические показатепи: 1! Ь 0=8,45; Ь 1=4,05; Ь2=2,25; 
Ь 11=-2,12; $1{у}=62,83; t0 •95sbi=4,32 (ЛДГ-1). 

Ь0=8,01; Ь 1=4,72; Ь 2=2,97; Ь 1,=-0,32; $ 2{у}=50,21; t0 , 95s{Ьi}=2,86 (ЛДГ-2). 

Ь 0=20,60; Ь 1=4,85; Ь 1=0,60; Ь 12=2, 20; s'{Y}=37,58; t0 , 95s{ bi ~=3,34 (ЛДГ-3). 

Ь 0=58,30; Ь,=-18,0; Ь1=-6,75; Ь12=-0,60; s2{y;=23,5; t0 , 95sbi=8,36 (ЛДГ-Б). 
Ь 0=9,80; Ь 1=-0,40; Ь2=0,23; Ь12=-0,04; $ 2{у}=0,41; t 0 , 95s{bi}=0,89 

(ЛДГобщ>· 
Ь0=0,42; Ь 1=0,24; Ь2=0,08; Ь 11=0,00; s•{y}=0,11; t0 , 95s{bi}=0,15 (Н/М). 

полевок (Ь2 > to,95sb;). Вторые, независимо от исследованных 
вариантов охлаждения, имеют более высокий уровень актив
ности изоэнзима ЛДГ-2, чем первые. НабЛюдается явная акти
вация изоэнзима ЛДГ -2 у обоих видов и подвидов полевок 
после 9-дневной акклимации к температуре О+ 3 ос (Ьз > 
> to,95sb;). При экстремальном охлаждении активность ЛДГ-2 
изменяется в зависимости от принадлежности полевки к север

ному или южному подвиду (Ь14 > io,g5Sb;). 
Из уравнения для ЛДГ -3 видно, что все исследованные нами 

в данной серии грызуны, независимо от таксономического ран

га, при экстремальном охлаждении снижают активность ЛДГ -3 
(Ь4 > to,95sb;). Реакция на 9-дневное охлаждение (О+ 3 °С) 
зависит от принадлежности животного к подвиду и виду (Ь12з > 
> t0,95sb;). Северные экономки снижают активность ЛДГ-3 в 
вариантах с акклимацией. Активность данного изоэнзима у 
южных экономок и узкочерепных полевок, напротив, в этих 
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Таблица 31 

_-Активность лактатдегидрогеназы и ее изоэнзимов в гналоплазме скелетных 
мышц полевок Миддеидорфа в условиях нормы и экстремального охлаждении 
(2-е поколение, февраль 1973 г.) 

Натуральные независнмые переменвые 

Уровень Поп 
Текпература 20-мвнут-

вого воздействии в опыте, 
х, •с х. 

Верхний (+) Самка +18 
Нижний (-) Самец -15 

Активность изознзнмов ЛДГ, 
КоАИрованиые иезависимые ~ к обrцей активности Н/М 

переменвые 

ЛДГ-1 1 ЛДГ-2 1 ЛДГ-3 1 ЛДГ-5 

16 вари-

1 1 

л 
х, х. у 

ан та 

1 - - 14,50 21,4 29,7 34,3 0,91 
2 + - 2,05 17,4 31,7 47,0 0,44 
3 - + 6,67 25,9 32,9 34,6 0,77 
4 + + 5,75 24,0 35,1 35,6 0,69 

· Пр и меч а н и е. Статистическ11е nокаэатели: Ь0=7 ,24; Ь1= -3,34; Ь1= -1, 03; 
Ь1 , 2=2,88; s•~y)-=29,63; t0 , 95s{b1}=3,39 (ЛДГ-1). 
: Ь0=22,40; Ь1=-14,70; Ь1=2,77; Ь11=0,52; s 1~)1}=20,67; t0 , 95s{b1)-=2,83 

(ЛДГ-2). 
Ь0=32,3; Ь1=1,10; Ь1=1,60; Ь 11=0,10; s1~y}=24,58; t0 ,95s{Ь 1 }=3,09 (ЛДГ-3). 
Ь0=37, 70; Ь1=3,27; Ь1= -2,92; Ь 11= -3,07; s•{y }=77 ,1; t0 95s{ bt }=5,46 

(ЛДГ-5). ' 
Ь0=0,72; Ь 1=-0,12; Ь1=0,01; Ь 11=0,08; s1{Y}=0,13; t0 , 95s{Ь 1 }=0,21; (Н/М). 

вариантах не изменяется. Анализ результатов определения ак
тивности ЛДГ -5 (см. уравнение и рис. 17, 18) показывает, что 
реакция на экстремальное охла~дение по данному тесту зави

сит от видовой принадле~ности ~ивотного и предварительной 
акклимации (Ь2з4 > to,95Sbt). В условиях 9-дневного выдер~и
вания ~ивотных при температуре О + 3 ос активность изоэн
зима ЛДГ-5 в гналоплазме скелетных мышц экономок и ,узко
черепных полевок уменьшается (см. рис. 17, 18). В условиях 
экстремального охла~дения экономки резко увеличивают 

ЛДГ -5, узкочерепные полевки ее не изменяют. 
Характер изме~ений коэффициента Н/М (см. уравнение и 

рис. 17, 18) у охла~денных полевок 20-го поколения обуслов
лен подвидом и видом ~ивотного (Ь1з4 и Ь2з4 > to,gsSbt). У ю~
ных подвидов экономки и узкочерепной полевки коэффициент 
Н /М при охла~дении ни~е. чем у северных, эти различия 
определяются условиями экстремального охла~дения и аккли-
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Т а блиц а 32 

Изменение ректальной температуры у двух подвидов полевки-экономки в ра3• 
ных условиях охлаждения (5-6-е поколения) ' 

Натура.пьные неэависимые переменвые 

Уровень Подвид 
Температура Температура 
9-диевноrо 20-мннутвоrо 

х, 
выдерживави.в, воэдеАствии, • С. 

•с Х. 
~ 

z, 

Верхний ( +) М. oeconomus +16 +18 
oeconomus 

Нижний (-) М. o!?conomus о -15 
chachloui 

Кодированные независимые Ректальнан температура, •с 
переменвые 

N• вари-

1 1 1 1 1 1 1 

л 

анта х, х, х. у, у, у, у у 

1 - - - 29,0 26,0 - 27,5 28,1 
2 + - - 34,0 31 ,о 27,6 30.9 28, 1 
3 - + - 23,4 25,4 23,0 23,9 25,4 
4 + + - 22,4 29,6 23,0 25.0 25,4 
5 - - + 34,3 32,2 - 33,8 31,7 
6 + - + 30,8 30,4 33.8 31 '7 31,7 
7 - + + 35.3 22,0 35,0 34,4 34,4 
8 + + + 32,0 31,6 33,7 32,4 34,4 

Пр и меч а н и е. Статистические показатели: Ь0=29,9; Ь 1=0,05; Ь1= -1 ,02; 
Ь,=З,\2; ь,.=-0,27; ь,.=-1,07; ь,,=l,ЗS; ь,.,=о,з; s2{Y}=5,35; t0 , 96s{Ьi}=l,24· 

мации (в варианте с экстремальным охлаждением адаптирован
ных к холоду полевок наблюдаются обратные отношения). 
Изменения коэффициента Н/М в охлажденной группе 20-ro 
поколения разные у экономок и узкочерепных полевок, но в 

последнем варианте при охлаждении адаптированных живот
ных различия не выражены. Для экономок исследованной груп
пы характерно снижение коэффициента Н/М при экстремальном 
охлаждении и акклимации, которое ярче проявляется у южных 

внутривидовых форм (см. рис. ·17). Для узкочерепных полевок 
так же, как в сериях на животных 7-10-го поколений, типично 
увеличение коэффициента Н/М при олаждении (или отсутст
вие изменений). 

В пятой и шестой сериях сотрудница нашей группы Н. Ф. За
вада при участии лаборанта Г. П. Павлова [99] изучала об
щую активность ЛДГ и ее свойства в гналоплазме скелетных 
мышц полевок Миддендорфа. В пятой серии группа животных 
была неоднородной по полу, в шестой- по возрасту. Анал·из 
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Таблица 33 

Изменен11я ректальной температуры у двух подвидов узкочерепной попевки 
в разных уСJJовиях охлаждения (7-10-е поколения) 

Натуральв&е везависимые переменвые 

Уровень Пол Подвид 
Температура 
20-мввутиого 

~ 
воздей~вви, •с х, Ха 

Ха 

Верхний (+) Самка М. gregalis gre- +18 

Нижний (-) 
galis 

с М. greg alis major -14 

Ко.цироваиные везавнснмые Ректапьиаи температура, •с 
nеременвые 

Nt вари-1 
1 1 1 1 \ 

~ 

1 
л 

ан та х, х. Ха у, У• Уа у у 

1 - - - 30,6 31,0 26,6 29,4 28,2 
2 + - - 29,0 30,6 22,0 27,2 28,2 
3 - + - 28,0 28,0 - 28,4 28,2 
4 + + - 25,0 28,7 30,4 28,0 28,2 
5 - - + 35,4 33,4 31,6 33,4 33,0 
б + - + 33,2 35,0 30,4 32,8 33,0 
7 - + + 32,4 - - 32,4 33,0 
8 + + + 32,2 35,0 - 33,6 33,0 
Пр н меч а н и е. Статистические nоказатепи: Ь0=30,6; Ь 1= -0,25; Ь,= -0,06; 

Ь,=2,З7; Ь11=О ,4Б; Ь 1,=0,4О; ь.,=о: Ь118=О: s'{ у }=7 ,64; t0 , 96s{ ьi }. 

полученных величин общей активности ЛДГ (табл. 30, 31) 
показывает, что скелетные мышцы исследованных представи

телей субарктического вида серых полевок имеют высокий уро
вень общей активности конечного фермента гликолиза (5,7 мк
молей НАД·Н2/мл·104 в феврале, 9,8 ~в декабре). 

В условиях 20-минутного выдерживания полевок Мидден
дорфа при температуре -15 ос общая активность ЛДГ и ее 
изоэнзимов в скелетной мускулатуре животных не изменяется 
(Ь < to,9ssb;). Обнаружены различия между 8- и 4-месячными 
полевками (Ь 1 > t0,95sb;). В целом изоэнзимный спектр ЛДГ в 
скелетных мышцах исследованной группы полевок субарктиче
ского вида характеризуется преобладанием М-субъединиц. Ко
эффициент Н[,М в гналоплазме скелетных мышц 18 из 20 ис
следованных полевок Миддендорфа составляет величину по
рядка 0,65-0,72 ед. (Обнаруженный нами очень низкий коэф
фициент Н/М у двух самцов 4-месячного возраста, вероятно, 
связан с патологическими сдвигами, так как эти животные 

имели не типичную для данного возраста массу и очень резко 

снижали ректальную температуру при охлаждении.) 
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Таблица 34 

Изменения ректальной температуры у близких форм полевок в разных усло
виях охлаждении (20-е поколение) 

Натуральные независимые переменвые 

Уровень Подвид В~д 
Температура Температура 
9-двевного 20-минутного 

х, х. выдержива- воздействия, 

ния, ос х; ос~ 

Верхний (+) Номина.1ь- iИ. оесопо- +16 +18 
ный mus 

Нижний (-) Северный М. gregalis о -15 

Кодированные независимые Ректальнан температура, •с 
переменные 

N• вари-

1 1 1 1 1 1 1 1 

л 

ан та х, х. х, х, у, У2 у, у у 

1 - - - - 26,0 36,8 34,0 32,6 32,9 
2 + - - - 31 '4 36,8 33,6 33,9 32,9 
3 - + - - 36,2 36,0 34,0 35,о 32,9 
4 + + - - 37,0 36,6 27,0 33,5 32,9 
5 - - + - 25,6 30,0 38,0 . 31,2 32,9 
6 + - + - 29,4 29,0 36,6 31,7 32,9 
7 - + + - 30,0 32,8 34,6 32,5 32,9 
8 + + + - 31,0 31, о 37,6 33,2 32,9 
9 - - - + 35,0 38,4 37,0 ~6.8 36,7 

10 + - - + 37,2 37,0 38,4 37,5 36,7 
11 - + - + 37,2 36,0 37,0 36,7 36,7 . 
12 + + - + 36,4 37,6 38,8 37,6 36,7 
13 - - + + 35,0 35,4 39,4 36,6 36,7. 
14 + - + + 35,0 35,4 37,8 36,1 36,7 
15 - + + + 35,0 35,2 37,4 35,9 36,7 
16 + + + + 37,0 35,0 38,2 36,7 36,7. 

Пр и меч а н и е. Статистические показатели: Ь0=34,8; Ь1=0,17; Ь1~0,30; 
ь.=-0,612; ь.=t,В9: ь,.=-0,075: ь,.=о.оt2: Ь14=О,Об2; ь.,=о.оз7: ь,.=-О,ЗI: 
ь, •• =О.2б; ь, •• =О,26; ь ••• =-0,05: ь,,.=-0,175: ь, ... =-0,125; t0 95s{oi}=0.94. 

В табл. 32, 33, 34 представлены результаты определения 
ректальной температуры полевок-экономок и узкочерепных по
левок в тех сериях, где изучали особенности изменений в энер
гетическом обмене этих животных в разных вариантах охлаж
дения. При изучении ректальной температуры получены урав
нения регрессии. 

Для полевок-экономок 

у = 29,9 + 3,1 Хз + 1,35 х2хз; 
· to,g5Sbi = 1,24; s is" = 3,16 < Fs2y = 6,42. 
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Таблица 35 

Активность изоэнзимов лактатдегидрогеназы в гналоплазме скелетных мышц 
памирской и арчевой полевок в условиях физиологической нормы и охлажде
ния (4-5-е поколения ноябрь 1975 г) ·-· .. ' ·- --. r·· •.. • 

Натурапьные незавнснмые переменвые 

Уровень Поп Объект н~спедовання 
Температура 
20-минутвого 

~ 

воздействия х, х. 
в оnыте. ос Х, 

Верхний (+) Самка М. juldaschi +18 
Нижний (-) Самец М. carrut hersi -15 

Активность нзоэнзнмов, % 
Кодированные неэавнснмые к общей Н/М 

переменвые 

ЛДГ-1 1 ЛДГ-2 1 ЛДГ-3 lлдr-5 

N• вари-

1 1 1 

л 

акта х, х, Ха у 

1 - - - 19,2 20.2 19,8 29,8 0,86 
2 + - - 22.0 20,2 19,8 29,8 0,86 
3 - + - 22,0 20,2 19,8 25,9 1,02 
4 + + - 19,2 20,2 19,8 25,9 1,02 
5 - - + 17,2 20,2 24,5 23,7 0,94 
6 + - + 14,3 20,2 24,5 23,7 0,94 
7 + + + 17,2 20,2 24,5 19,8 0,94 
8 + + + 19,2 20,2 24,5 19,8 0,94 

Примечаиие. Статистические показате.пи: Ь0=18,10; Ь,=-0,38; Ь1=0,63; 
Ь 1=2,41; Ь 11 =0,57; Ь11=0,31; Ь1а=0,18; Ь 123 =-1,42; s1 {Y}=l2,80; t0 96s{bi{=1,14 
(ЛДГ-1). ' 

Ь0=20,20; Ь 1=0.47; Ь,=0.64; Ь,=0,21; Ь 1 ,=0,34;JЬ,.=О,12; Ь, 1=0,28; Ь 111=0,41; 
s1{y}=7,5; t0,96s(b; }=0,87 (ЛДГ-2). 

Ьо=22,20; Ь 1=0.23; Ьо=0,31; Ь•=-2.38; Ь11=0,26; Ь 11=0,\О; Ь11 =0,40; 
Ь113=0,38; s1{Y}=1,59; t0,95s{ Ь; {=0,89; (ЛДГ- 3). 

Ьо=24,80; Ь 1=-0,98; Ь,=-1,91; Ь3=3,06; b.J 1 =-0,80; Ь 13=0,19; Ь11=-1,05; 
ь, •• =-0,17; S 1 \Y}=4,35; t0,95s{b;}=1,49 (ЛДГ-5). 

ir1=0,94; Ь 1 =0,02; br=0,04; b.,=O,OI; Ь 11 =0,02; Ьsз=0,04; Ь13=0,04; Ь 111=0,04; 
s 1{y}=0,04; t0,95s{ bi }=0,04 (Н/М). 

Для узкочерепных полевок 

у= 30,6 + 2,4 хз; fo,95Sbi = 1,52; 
2 -

Sад = 0,57 < Fs2y = 9,15. 

В сериях, где определяли ректальную температуру полевок
экономок и узкочерепных полевок 20-го поколения, получено 
уравнение регрессии 

у= 34,8 + 1,89 Х4; fo, 95sbi = 0,94; 

s iд = 0,96 < Fs2y = 7,07. 
Анализ уравнений показывает, что все исследованные нами 

полевки снижали ректальную температуру при определенной 
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Рис. 19. Активность изоэнзимов и соотношение Н- и М-субъединиц ЛДГ в гна
лоплазме скелетных мышц памирской (а) и арчевой (б) полевок в условиях 

нормы (1) и экстремального охлаждения (2). 

температуре внешней среды (коэффициенты регрессии, харак
теризующие влияние 15-минутного экстремального охлаждения 
или акклимации в течение 9 дней, больше соответствующих ве
личин - .to,95sbi). 

В 7-10-м поколениях полевки-экономки адаптируются в 
условиях кратковременного экстремального охлаждения менее 

активно, чем узкочерепные полевки (первые снижают ректаль
ную температуру на 9,3°С, е то время как вторые-на 4,8°С). 
Предварительное выдерживание полевок-экономок при темпе
ратуре среды О+ 3 ос (в течение 9 дней) увеличивает их спо
собность в экстремальных условиях поддерживать температуру 
тела на уровне, близком к физиологическому (в варианте с 
экстремальным охлаждением после 9-дневной акклимации рек
тальпая температура снижается на 6,3 °С). 

Разведение в виварии, как показывают наши данные, повы-
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шает приспособляемость полевок-экономок к холоду, ректаль
пая температура снижается не на 9,3°, как в 7-10-м поколе
ниях, а на 3,8° (20-е поколение). 

Незначительные сдвиги в приспособляемости к холоду на
блюдаются и у узкочерепных полевок 20-го поколения (сниже
ние ректальной температуры при экстремальном охлаждении 
на 4,8° в 7-10-м поколенияхина 3,8°- в 20-м). 

Характерно, что коэффициенты регрессии, 'Характеризую
щие зависимость снижения ректальной температуры от при
надлежности животного к подвиду, номинальному или северно

му, недостоверны (Ь1 < to, 9ssbt во всех описанных сериях). 
Таким образом, различия в биохимических показателях у 

охлажденных животных разных подвидов и видов (в 20-м по
калении) при одинаковой их приспособляемости к одним и тем 
же температурным условиям, вероятно, указывают на качест

венное своеобразие этой приспособляемости, различие путей 
биохимической адаптации, ,с помощью .которых достигается 
один и тот же результат у животных, принадлежащих к эколо

гическим группам разного ранга и разной степени дифферен
циации. 

Проведено сравнительное изучение изоэнзимного спектра 
лактатдегидрогеназы в гналоплазме скелетных мышц памирской 
и арчевой полевок (табл. 35 и рис. 19) '[245]. Исследование 
самок и самцов (х 1 ) двух подвидов (х2) осуществлено в усло
виях температур +18 и -15°С (х3). Получены следующие урав
нения регрессии: 

у ЛДГ-1 = 18,1 + 2,41 Хз- 1,42 Х1Х2Хз; to,gsSbt = 1,14; 
2 -

Sад = 1,46 < Fs2y = 6,42; 
у ЛДГ- 2 = 22,2 - 2,38 Хз; to,9ssbt = 0,89; 

2 -
Sа,ц = 0,72 < Fs2y = 2,76; 

у ЛДГ-3 = 13,9-2,32 Хз + 1,28 х1х2хз; fo, 9ssbt = 1,00; 
2 -

Sа,ц= 0,76<Fs2y= 0,96; 
у ЛДГ -5 = 24,8- 1,9 Х2 + 3,06 Хз; to,gsSbt = 1,49; 

2 -
Sа,ц = 4,48 < Fs2y = ,10,8; 

у Н/М= 0,94 + 0,04х2 + 0,04х2х3 ; to,9ssbt = 0,04; 
'2 -

Sа,ц = 0,006 < Fs2y = 0,009. 

Анализ уравнений и соответствующих расчетных данных 
(см. рис. 19) показывает, что различия абсолютной активности 
исследованных изоэнзимов памирской и арчевой полевок зави
сят от пола и температурных условий (Ь12з > to,9ssbt) и, не
смотря на достоверность, очень незначительны. Более выраже
ны особенности распределения Н- и М-субъединиц лактатдегид
рогеназы (см. рис. 19). 
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При температуре +18 ос памирские полевки имеют в ске
летных мышцах ЛДГ, способную одновременно функциониро
вать в аэробных и анаэробных условиях (Н/М~ 1,0). У арче
вых полевок эта способность ЛДГ выражена еще сильнее 
(Н/М= 1,0). При охлаждении памирская полевка сохраняет 
ЛДГ с широким спектром ириспособляемости (Н/М~ 1,0), ар
чевая- отчетливо усиливает активность анаэробных изоэнзи
мов ЛДГ (Н/М снижается). Изменения в анаэробных и аэроб
ных свойствах ЛДГ, как свидетельствует коэффициент Н/М, 
зависят только от принадлежности животных к подвиду и от 

температуры среды (bJ, ь2 и ь123 > tsbi) и не связаны с полом 
грызунов. 

2.6. ДЫХАНИЕ И ОКИСЛИТЕЛЬНОЕ ФОСФОРИЛИРОВАНИЕ 
В МИТОХОНДРИЯХ ПЕЧЕНИ ОХЛАЖДЕННЫХ ПОЛЕВОК 

В ЗАВИСИМОСТИ ОТ СТЕПЕНИ МОРФОЛОГИЧЕСКОЙ 

ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ ВИДА И РАНГ А ГРУППЫ 

Дыхание- это сложный многоступенчатый процесс, в ходе ко
торого происходят отщепление водорода и перенос соответствую

щих протонов и электронов от органических субстратов в жи
вотной клетке на молекулярный кислород. Окислительное, или 
дыхательное, фосфорилирование- это аккумуляция энергии 
окисления в дыхательной цепи в виде макроэргического адено
зинтрифосфата. Сложные органические вещества, которые ис
пользуются организмом как питательные, прежде чем стать 

донорами электронов в реакциях окислительного фосфорили
рования, унифицируются, аревращаясь в низкомолекулярные 
карбонавые кислоты с числом углеродных атомов от двух до 
шести. 

Согласно общепринятой схеме (рис. 20), эти аревращения 
происходят в первых двух фазах катаболизма, когда биологи
ческие полимеры (липиды, полисахариды и белки), подвергаясь 
действию гидролитических ферментов (липаза, амилаза, проте
иназа), сначала ареобразуются в мономеры (жирные кислоты, 
глицерин, гексозы и аминокислоты), а потом в результате 
fl-окисления, глцколиза и дезаминирования- в ацетил-КоА, 
пировиноградную, молочную, щавелево-уксусную и а-кетоглу

таровую кислоты ;р38, 156]. Тканевое дыхание, субстратами 
для которого являются перечисленные ди-, три- и монокарбо
новые кислоты, и сопряженное с ним окислительное фосфори
лирование- это третья, заключительная фаза катаболизма, 
общая для жиров, углеводов и белков и имеющая в качестве 
конечных продуктов углекислоту, воду и макроэргический 
аденозинтрифосфат. Процесс тканевого дыхания начинается с 
включения ацетил-К0А в цикл трикарбоновых кислот (или 
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Рис. 20. Фазы распада питательных веществ (по данным [138, 348] с допол
нениями и изменениями). 



цикл Кребса), который описан еще в 1938 г. и исключительно 
важен в энергетическом обмене организма. 

Суммарная реакция цикла трикарбоковых кислот описыва
ется уравнением: СНзСООН + 2Н2О-+ 2СО2 + 8Н. В цикл не 
вовлекается молекулярный кислород, в нем не участвует не
органический фосфат и не образуется макроэргический адено
зинтрифосфат. Главная функция трикарбонового цикла -де
гидрирование уксусной кислоты, которое приводит к образова
нию двух молекул углекислоты и четырех пар атомов водорода. 

Дегидрирование (см. рис. 20) осуществляется с помощью ряда 
ферментов за счет взаимодействия в начале цикла каждой мо
лекулы ацетата с щавелево-уксусной кислотой, в результате 
чего образуется трикарбононая лимонная кислота, превращаю
щаяся последовательно в кетоглутаровую, янтарную, фумаро
вую, яблочную и снова щавелево-уксусную. 

Последняя дикарбановая кислота в трикарбононом цикле 
практически не расходуется, так как постоянно регенерирует: 

одной ее молекулы достаточно для окисления неограниченного 
числа молекул уксусной кислоты. 

При окислении пировиноградной кислоты, которая превра
щается в ацетил-:К0А с помощью пируватдегидрогеназной фер
ментной системы, происходит пять дегидрирований и три декар
боксилирования. Отщепившийся при дегидрировании карбоко
вых кислот водород поступает к трем переносчикам водорода: 

НАД+, флавину и липоевой кислоте, после чего три потока, 
питающие водородом дыхательную цепь, сливаются в один, на

правляясь к следующему акцептору- убихинону, или коэнзи
му Q [189, 107, 227, 45]. 

При окислении убихинона электрон освобождается от ядра 
атома водорода, и дальнейший процесс окисления в дыхатель

. ной цепи представляет перенос электрона в системе цитохромов: 
Ь, с 1 , с, а и аз. Электрон и Н+ встречаются на последнем этапе 
дыхательной цепи, в реакции с молекулярным: кислородом. 

В процессе дыхания принимают участие пиридиннуклеотид
ные [529, 531, 48] и флаl'юпротеиновые ферменты. Первые ка-
1'ализируют НАД-зависимые реакции и, отщепляя водород от 
субстрата (цитрата, малата, глутаминовой кислоты и т. д.), 
передают его на первый акцептор водорода- НАД+ (никоти
намидадениндинуклеотид), НАМ (никотинамидмононуклеотид) 
или НАДФ (никотинамидадениндинуклеотидфосфат). 

Простетической группой флавиновых ферментов дыхатель
ной цепи служит флавинадениндинуклеотид (ФАД), который 
прочно связан с белковой частью фермента. К флавопротеино
вым ферментам дыхательной цепи относят описанную нами 
<:укцинатдегидрогеназу и НАД· Н2 дегидрогеназу. Цитохромы, 
включая цитохромоксидазу (или цитохром а+ аз), представ
ляют собой металлсодержащие белки типа гемоглобина и мио
глобина. Простетическая группа цитохромов включает металло-
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порфирин, в котором железо (или медь), меняя валентность, 
может быстро принимать и отдавать электроны [612, 452]. 

Транспорт электронов в дыхательной цепи от НАД. Н2 на 
0 2 через систему указанных цитохромов осуществляется в клет
ке благодаря разнице окислительно-восстановительных потен
циалов между ними [273, 209]. Мысль о том, что с этим транс
портом электронов связаны процесс захвата неорганическнм 

фосфатом освобождающейся энергии, перенос ее на АДФ и 
образование макроэргических молекул АТФ, была впервые 
высказана П. А. Белицером и Е. Т. Цыбаковой [25]. 

В настоящее время в работах ряда исследователей создана 
схема сопряженного с дыханием фосфорилироnания и установ
лены пункты фосфорилирования, где происходят захват, свя
зывание, транспортировка и трансформация энергии переноса 
электронов в химическую макроэргическую фосфатную связь 
АТФ. 

Для количественной характеристики сопряженности окисле
НЩI и фосфорилирования в дыхательной цепи в [25] предложен 
и в настоящее время широко используется коэффициент фос
форилирования Р/0 (отношение числа грамм-атомов эстеро
фицированного фосфата к числу грамм-атомов логлощенного 
кислорода). Величина Р/0 зависит от окисляемых субстратов, 
так как каждый из них имеет определенное место вхождения 
в дыхательную цепь '[270]. Существует мнение, что в дыха
тельной цепи функционируют три (или четыре) пункта фосфо
рилирования i [383, 61 О, 501]. Поэтому теоретическое значение 
Р/0 для а-кетоглутарата и пирувата составляет 4,0 (или 5,0) 
ед., для глутамата, малата, ~-оксибутирата- 3,0 (или 4,0), 
для сукцината- 2,0 (или 3,0), при окислении аскорбата, адре
налина Р /0 = 1 ,О (или 2,0). В эксперименте уровень Р /0, как 
пр;3.вило, ниже [474, 531, 534]. Величина коэффициента сопря
жения неодинакова для разных тканей [391, 578] и зависит 
от таксономического положения объекта [49-51, 634]. 

Дыхательный контроль- отношение скорости потребления 
кислорода при окислении субстрата в отсутствие АДФ к ско
рости потребления кислорода того же субстрата при добавлении 
АДФ (vo/vш)- широко используется в биохимических экспе
риментах наряду с коэффициентом Р/0 как показатель сопря
женности дыхания и фосфорилирования в клетке [402, 565, 
324]. Величина дыхательного контроля варьирует в зависимо
сти от ткани и природы окисляемого субстрата [484]. 

Энергия, которая освобождается при переносе электронов в 
дыхательной цепи, может быть использована не только для 
синтеза макроэргического аденозинтрифосфата. Известно, что 
имеет место сопряжение между дыханием и активным транс

портом ионов через мембраны, конформацией отдельных био
логических структур. 

Энергия дыхательной цепи расходуется также на обратный 
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:1\!еренос э.1ектронов с молекулярного кислорода на НАД·Н2, na реакцию восстановления НАДФ с помощью НАД·Н2• С точ
~ зрения современной химиоосмотической теории сопряжения 
[\549, 278, 281] , окисление и фосфорилирование сопряжены че
р~з мембранный потенциал, который образуется дыхательной 
цепью и потребляется АТФ-азой, функционирующей в этом 
случае как А ТФ-синтетаза. 

Окисление дыхательных переносчиков может происходить 
без образования макроэргических фосфорных соединений [530, 
400]. Так как такое свободное окисление не зависит от фосфо
рилирования, при ослаблении сопряженности между окислени
ем и фосфорилированием количество неорганического фосфата, 
потребленного одним грамм-атомом поглощенного кислорода, 
резко уменьшается (снижается уровень Р/0) и коэффициент, 
характеризующий дыхательный контроль (v0/vш), также сни
жается. 

Уiстановлено, что свободное окисление (за исключением 
гидролитического типа) устойчиво к таким ядам, как амитал 
и антимицин А, в то время как окисление, сопровождающееся 
образованием макроэргического фосфата, напротив, обладает 
высокой чувствительностью к указанным ядам [ 450, 504, 529-
531, 503, 364, 363]. «Пункт перекреста» (точка приложения дей
ствия ингибитора на дыхательную цепь) при торможении ами
талом в фосфорилирующих органеллах локализуется между 
флавопротеидом и цитохромом [405, 530], в нефосфорилирую
щих- между НАД· Н2 и флавопротеидом [ 452]. Свободное и 
фосфорилирующее окисления ·сосуществуют в организме, ко
торый регулирует соотношение между ними в зависимости от 
условий внешней среды. 

Известно, что аденозинтрифосфат, который образуется при 
переносе электронов и протонов в дыхательной цепи, рассмат
ривается как универсальный для всех клеток аккумулятор 
энергии, обеспечивающий осуществление элементарных и спе
цифических функций организма и участвующий в многочислен
ных синтетических реакциях. Аденозинтрифосфат- источник 
энергии, непосредственный предшественник в биосинтезах (так 
как входит в качестве интегральной части в молекулу отдельных 
коэнзимов), функционирует как фосфорилирующий агент [168, 
353, 186, 621, 151, 566, 575, 54, 287]. 

Фосфорилирующее окисление в дыхательной цепи служит, 
таким образом, основным поставщиком АТФ и как биологиче
ский способ приобретения энергии является высокоэффективным 
процессом (при реализации четырех фосфорилирований в цепи 
дыхания 3/4 всей энергии окисления оказывается аккумулиро
ванной в виде А ТФ). Высокий КПД связан с определенным, 
жестко закрепленным расположением энзимов, катализирую

щих· перенос электронов и протонов. Нарушение структуры при
водит к «повреждению» фосфорилирующего окисления. 
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В то же время сложный механизм сопряжения окисления • 
и фосфорилирования удлиняет во времени процесс получения 
энергии. Фосфорилирование тормозит скорость окислительных 
реакций [524, 534, 545, 530, 531, 497]. 

Следовательно, фосфорилирующее окисление ограничено во 
времени и пространстве, и в определенных условиях, когда 

имеет значение быстрота получения энергии, а целостность био
логических структур нарушена (или слабо выражена, как в 
цитоплазме), адаптация организма требует активации менее 
энергетически экономного, но более «оперативного», свободного 
окисления. 

Так, понижение коэффициента Р/0, ослабление сопряжен
ности наблюдаются при кратковременном экстремальном ох
лаждении животных [571, 613, 615, 270, 277, 279, 280, 177-
179, 155]. При этом степень снижения Р/0 в митохондриях кор
релирует с выживаемостью животных. В условиях длительного 
неэкстремального охлаждения, когда элемент быстроты в полу
чении энергии не играет существенной роли, сопряженность 
усиливается, коэффициент Р/0 повышается, фосфорилирующее 
окисление для организма приобретает первостепенное значение, 
свободное окисление становится менее ярко выраженным 
[631, 482]. 

Доказано, что свободное окисление служит источником водо
рода и низкомолекулярных субстратов для восстановительных 
синтезов [447-449, 560, 530, 233, 136, 483 и др.]. В скелетных 
мышцах растущих петушков обнаружена обратная корреляция 
между коэффициентом Р/0 и темпом роста животных [280]. 
Снижение Р/0 выявлено у растущих крыс [545] и мух [612] 
при ускорении роста введением тироксина, который разобщает 
окисление и фосфорилирование [526]. 

Дыхание и окислительное фосфорилирование локализованы 
в митохондриях- «энергетических станциях» клетки, которые 

широко используются как модели для изучения энергетического 

обмена организмов. Фосфорилирующее окисление локализова
но внутри митохондрий, свободное -на их поверхности и в 
цитоплазме. Митохондрии обладают всеми основными функция
ми клетки: сокращаются, осуществляют транспорт ионов, 

обладают наследственностью [530, 531, 449, 396, 184, 469,. 
601]. 

Дифференциальное центрифугирование [318] позволило вы
делить митохондрии в сравнительно чистом виде и исследовать 

их химический состав. Оказалось, что 65 % вещества митохон
дрий представлено белками, из которых приблизительно поло
вину составляет нерастворимый, т. е. структурный, белок 
[470], в частности цитохромы а, Ь, с и липопротеины. Из рас
творимых белков в митохондриях содержится цитохром с
протеин. На 26-28% митохондрии состоят из липидов, глав
ным образом фосфолипидов, благодаря которым и осуществля-

114 



\Ются перенос электронов по дыхательной цепи и транспорт 

~онов через мембраны. 
, Фосфолипиды, реагируя со структурными белками мито-

iндрий, образуют в них сложные комплексы, которые осу
ествляют связь между гидрофобными структурными белками 
ыхательной цепи и водной фазой матрикса, где находятся 

кофакторы и компоненты трикарбонового цикла, являющиеся 
донорами электронов [553]. Фосфолипидные комплексы рас
сматриваются как идеальная изолирующая среда, в которой ·мо
гут протекать процессы фосфорилирования [471]. Они явля
ются также идеальной средой для выделения со2 и диффузии 
О2, который необходим для окислительных процессов в тка
нях [469]. 

Известно, что в митохондриях содержатся витамины А, С, 
В6 и В, 2 , фолиевая, паитатеновая кислоты, коэнзим А и рибо
флавин. В митохондрии входят негеминавое железо, медь, 
rюстоянное количество таких ионов, как к:+, Na+, Са++, Mg++, 
F++, F+++, НРО , Cl-, SO - '[1108, 429, 509]. 

С помощью электронной микроскопии исследована тонкая 
структура митохондрий и установлено, что они имеют трех-

слойную- внешнюю и внутреннюю мембраны толщиной 50 А, 
о 

с расстоянием между ними 80 А [568, 569, 78, 469]. 
Внешняя мембрана выполняет функции по транспорту суб

стратов, ионов, воды, нуклеотидов, а также участвует в регу

ляции отношений между митохондриями и остальной частьЮ 
цитоплазмы. Внутренняя мембрана расположена в виде складок, 
которые образуют в митохондрии многочисленные перегородкИ 
(кристы). По внешним сторонам крист на расстоянии около 

8Q-100 А друг от друга располагаются многочисленные грибо-
о 

видные образования размером 75-80 А, с молекулярной массой 
порядка 1 400 тыс. [78, 469]. В этих выростах различаются го
ловки и ножки. 

Предполагается, что полный набор ферментов для окисле
ния НАД· Н2 и сукцината вместе с переносчиками электронов и 
протонов дыхательной цепи состоит из четырех комплексов. 
Они обеспечивают транспорт и консервирование энергии окис
ления в пунктах фосфорилирования, располагаясь в грибо
видных отростках. Первый и второй комплексы, через которые 
входят электроны, расположены в основании выростов и свя

заны с первым пунктом фосфорилирования; третий комплекс 
фиксирован в ножках «митохондриальных грибов» (второй 
пункт фосфорилирования); четвертый комплекс, или терми
нальная часть дыхательной цепи, связанная с последним, треть
им (возможно, и четвертым) пунктом фосфорилирования, находит
ся в головках, где происходит передача электронов на кислород. 

С помощью различных физических и химических агентов 
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Рис. 21. Окислительный обмен в митохондриях печени серых полевок в усло
виях нормы и экстремального охлаждения. 

а- 20 мин при температуре 18 •с; б- -15 •с. Экономки: 1- южные, 2- северные. 
Узкочерепные попевки: 3 -IQ_жные, 4- северные. Субстратсукцинат, ноябрь 1973 г., 

20-е покопение 

(ультразвука, дезоксихолата, · дигитонина, спиртов и т. д.) 
связь между частицами ·может нарушаться, и при этом обра
зуются митохондриальные фрагменты, различные по размерам, 
форме, структуре и функции. В зависимости от вида обработки 
получаются различные фракции (рис. 21). 

В качестве моделей чаще всего используется тяжелая мито
хондриальная фракция - частицы, содержащие перегородки 
(кристы) в концентрированном виде и способные к транспорту 
электронов и окислительному, или дыхательному, фосфорили
рованию. Нативные митохондрии, выделенные современными 
мягкими способами и изучаемые быстрорегистрирующими мето
дами (в первую очередь, полярографическим), способны под
держивать и активно удерживать метаболические стационар
ные состояния. Сложный процесс тканевого дыхания, который 
в питактном организме характеризуется определенным запасом 

эндогенных субстратов, способностью их к свободному и фос
форилирующему окислению, благодаря возможности наблю
дения за выделенными нативными митохондриями в условиях ин

кубации на средах разного состава может быть расчленен. 
Разработаны методы i[41], позволяющие фиксировать пять мета
болических состояний митохондрий в питактном организме в 
зависимости от доступности АДФ, субстрата окисления и кисло
рода, которые можно последовательно наблюдать в экспери
менте при определении скорости потребления кислорода без 
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ВJ!едения субстрата ( V эндогенное), в присутствии субстрата 
(Vo) и при ведении субстрата и АДФ (Vш). 

В настоящее время существует мнение, что митохондрии -
<:амая чувствительная часть клетки. Их реакции и метаболи
ческое состояние в эксперименте, в условиях опыта, определяют 

реакции и состояние всей клетки, а следовательно, и ткани ин
тактного организма [4, 28, 126]. Интересны в этом отношении 
результаты параллельного исследования концентрации ингиби
торов, подавляющих дыхание изолированных митохондрий на 
50%, и параметров их токсичности для интактных лаборатор
ных животных · [228] . Для количественной оценки степени связи 
между величиной ингибирующей концентрации (Ci 50) и пара
метрами токсичности (DL5o) был использован метод регрес
<:ионного анализа. Данные о величинах Ci so получены авто
ром путем титрования АДФ-стимулированного дыхания мито
хондрий печени белых крыс в среде инкубации, содержащей, 
мкм: сахарозы- 200, КН2Р04 и MgCl2 - 10, KCl- 15, глута
мата и малата- 5. 

Исследовали 28 веществ, результаты показали, что между 
концентрацией, ингибирующей на 50 % дыхание митохондрии в 
условиях iп vitro, и дозой того же соединени11, вызывающей 
гибель животных при однократном энтеральном введении, име
ется жесткая корреляционная зависимость, выражающаяся 

уравнением 

- 1-= 1,89+0,54-1-
DL6o Ct6o 

с коэффициентом корреляции r = 0,·92 при Р < 0,00 1. 
Можно утверждать, что, несмотрЯ на значительную искус

<:твенность экспериментов на изолированных митохондриях 

(помещение выделенных органелл в среду, значительно отли
чающуюся от клетки, отсутствие нейрогуморальных регулятор
ных механизмов, слишком высокие по сравнению с условиями 

in vivo концентрации субстратов окисления и акцепторов), по
лучаемые в опытах in vitro результаты могут быть перенесены 
на целостный организм. 

В то же время в методической литературе неоднократно ука
зывалось, что характер метаболического состояния изолирован
ных митохондрий существенно зависит от условий их выделения 
и натявности состояния [384, 132, 192, 263]. В связи с этим в 
руководствах по изучению биологического окисления, как пра
вило, подчеркивается, что в сравнительных исследованиях осо

бое значение приобретают стандартность условий выделения 
митохондрий, выбор среды выделения и инкубации, тщательная 
хронометрия опыта на каждом животном, использование сово

купности параметров, полученных на одной митохондриальной 
суспензии, и т. д. Так, для выявления влияния воздействий, 
которые вызывают дефицит энергии в организме, рекомендует-
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ся [132] применять сахарозную среду выделения с содержанием 
1-2 или 10 мкм магния. При этом у изолированных митохонд
рий наблюдается, как указано в ! [132], максимальный прирост 
скорости активного состояния (высокая чувствительность препа
рата на введение субстрата, АДФ и других кофакторов) при 
незначительном уровне эндогенного дыхания. 

Одним из главных условий работы на изолированных мито
хондриях в настоящее время принято считать быстроту реги
страции показателей, характеризующих метаболическое состоя
ние этих органелл. Именно быстрота определения дает возмож
ность исследовать митохондрии, максимально приближенные к 
натявному состоянию. С ней связана и возможность получе
ния объемной информации, включающей характеристики не 
только интенсивности окислительного фосфорилирования, но и 
его эффективности. По-видимому, возросшие требования к био
химическому эксперименту обусловили предпочтительность 
высокочувствительных быстрорегистрирующих методов: поляро
графического, спектрофотометрического, флуорометрического и 
потенциометрического. Время инкубации митохондрии при их 
использовании- от десятков секунд до нескольких минут, а в 

аппарате Варбурга (манометрический метод) наблюдение за 
митохондриями требует нескольких часов, редко 15-50 мин. · 

Зависимость дыхания и окислительного фосфорилирования 
охлажденных полевок от степени морфологической дифферен" 
циации вида и ранга групп мы изучали на изолированных ми

тохондриях полярографическим методом [257, 250, 238, 264]. 
Методика выделения митохондрий и исследования их метабо
лического состояния была выбрана с учетом известных требо
ваний (среда выделения и инкубационная среда содержали 
сахарозу и ионы магния, измерялось несколько параметров, 

время выделения митохондрий и определения биохимических 
показателей строго хронометрировали) (см. гл. 1). · 

Поставлено шесть серий опытов. В первых двух сериях груп~ 
па животных была неоднородной по подвидам и видам. Опре
деляли эндогенное дыхание (Vэнд), дыхание в присутствии суб
страта (Vo), дыхание в присутствии субстрата и АДФ (Vш), 
скорость потребления АДФ ( V Ф), коэффициент сопряженности 
(АДФ/0) и дыхательный контроль по Ларди ( Vш/Vo) в мито
хондриях печени южных и северных (х 1 ) экономок и узкочереп
ных полевок (х2 ) в условиях нормы и экстремального охлаж
дения (х3 ). В первой серии экстремальному охлаждению под
вергали животных, не акклиматизированных к холоду, во вто

рой- полевок, которые в течение 9 дней до опыта выдержива
лись при температуре 0+3 ос (табл. 36, 37, рис. 21, 22). 

В качестве субстрата использовали сукцинат. Результаты 
первой серии (см. табл. 36 и рис. 21) показывают, что эконом
ки и узкочерепные полевки исследованного нами 20-го поколе
ния при экстремальном охлаждении не изменяют интенсивность 
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Таблица 36 

Интенсивность и эффективность окисления сукцината в митохондриях печени 
~ерых полевок в условиях нормы и экстремального охлаждения (20-е поко
ление, модельная популяция, ноябрь 1973 г.) 

Натуральвые везависимые переменвые 

Уровень По~ид 

1 
!ид 

1 Температура 20-мин}~-
нога воздеj!ствия, 0 С 

х, х, 
х, 

Верхний (+) Южные М. oeconomus +18 
Нижний (-) Северные М. gregalis -15 

l(ор;нрованные неза- 1 уэнд 1 V 
висимые переменвые о 1 Vrн/Vo 1 АДФ/ОII'Ф 

1 - - - 8, 1 28,3 169,6 115,9 275 227,7 1,6 1,6 1,5 1,5 269,9 
2 + - - 39,0 28,3 95,0 115,9 184 227,7 1,8 1,8 1,8 1,5 549,6 
3 - + - 15,8 28,3 106,4 115,9 197 227,7 1,9 1,8 1,2 1,5 990,3 
4 + + - 21,5 28,3 137,0 115,9 230 227,7 1,8 1,6 1' 1 1,5 437,9 
5 - - + 60,7 28,3 112,9 115,9 261 227,7 2,3 2,6 1,3 1,5 201,6 
6 + - + 23,2 28,3 79,8 115,9 211 227,7 2,6 2,3 1,4 1,5 223,5 
7 - + + 33,6 28,3 97,4 115,9 306 222,7 3,1 2,2 2,0 1,5 278,9 
8 + + + 24,7 28,3 129, 1 115,9 258 222,7 2,0 2,6 2,0 1,5 232,0 
Прнмечанне. Статистические показате.пи: Ь0=28,3; Ь,=-1.2; t 1 =-4,4; 

6 1,=0,4; Ь,=7 ,2; Ь 13= -1 0,4; ь •• = -1,98; ь,,,=б, 7; s•y=270; s•Ь 1=З3,8; 
t0 , 95sЬ1=13,8 (V88A). 

Ь1=115,9; Ь 1=-5,7; Ь,=1,6; Ь1о=21,3; 111 =-11.1; Ь 13=53,1; Ь1 ,=6,9; 
Ь113=-5,1; s 1y=681,89; s 1 bi=85,2; t0 • 95sЬ1=9,23 (V,). 

Ь1=227,7; Ь,=-1,94; Ь,=7,5; Ь,,~15,7; 11,=18,7; Ь,,=-5,0; Ь"=15,5; 
ь,.,=-15,2; s•у=2103.З; s•ь 1=262,9; t0 , 95sЬ 1 =38,з <Vпr>· 

Ь 1=0,08; Ь 1=0,06; Ь,,=-0,21; Ь1=0.36; Ь 13=0,14; Ь,,=-0,01; Ь 111=-0,137: 
t'F0,032; s•Ь 1=0,004; t 0 , 95sb1=0,149 (ДI(). 

Ь0=1,5; Ь 1=0,04; Ь1 =0, 04; Ь 1,= -0,06; Ь3=0,14; Ь 13= -0,013; Ь.,=О,30; 
6 113=0,04; s'y=0,33; s•Ь. 0,04; t0 , 95sb1=0,5 (V ф). 

эндогенного дыхания, свободного и фосфорилирующего окисле
ния сукцината (Vo и Vш), коэффициент сопряженности для 
данного субстрата (АДФ/0). Достоверны сдвиги в величине 
дыхательного контроля и скорости фосфорилирования. 

Получены уравнения регрессии 

Yv111 1vo = 2,1 + 0,36х3 - 0,14х1Х2Х3, t0 , 95sb1 = 0,15; 

yv Ф = 398 + 86,8х2 + 164х3 - 112,6х1х2 + 65,4х2х3 + 95,4xlx2x3, 

2 -t0 ,95sb1 = 65,4; Sад = 507548,8 < Fs2y = 122056. 
Из уравнений и рис. 21 видно, что изменения величин дыха

тельного контроля и скорости фосфорилирования, установленные 
при исследовании дыхания на сукцинате, зависят от темпера

туры воздействия и принадлежности полевок к виду или под-
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Т а блиц а 37 

Интенсивность и эффективность окиСJiения сукцината в митохондриях nечени 
адаптированных к холоду полевок в условиях кратковременного екстремаль

ного охлаждения и без него (30-е поколение, ноябрь 1973 г.) 

Натуральные независнмые переменвые 

~ 

Температура 

Уровень По~вид В~д 
20-мниутного 

воздействия адап-

Xs х. тираванных к хо-

.nоду животных, 

ос х; 

Верхний(+) 1 Южный М. oeconomus +18 
Нижний(-) Северный М. gregalis -15 

l(однрованные независимые 
переменвые 

Биохимический показате.пь 

Ne 1 1 х. 
1 1 1 1 1 

л 
варианта Xs Ха Ys у. Уа у у 

Эндогенное дыхание (Vэнд). мкатом 02/мr белка в 1 мин 

1 24,9 24,9 29,3 
2 + 36,7 28,8 32,8 29,3 
3 + 45,5 32,9 20,4 42,9 29,3 
4 + + 64,5 26,7 45,6 29,3 
5 + 23,4 23,4 29,3 
6 + 27,0 42,6 28,8 32,8 29,3 
7 + + 22,2 10,7 16,4 29,3 
8 + + + 25,1 32,2 20,3 25,9 29,3 

Дыхание на сукцинате ( Vo), мкатом 02/мг белка в 1 мин 
1 158,4 105,6 200,0 154,7 120,4 
2 + 112,9 68,0 151,4 110,8 120,4 
3 + 189,4 95,3 125,2 136,7 120,4 
4 + + 197,1 90,2 143,7 120,4 
5 + 128,0 78,6 128,3 120,4 
6 + + 103,0 88,0 139,2 110, 1 120,4 
7 + + 79,3 101,7 90,5 120,4 
8 + + + 70,4 119,6 94,3 88,1 120,4 

Дыхание на сукцинате в присутствии АД Ф ( V ш), мкатом, 02/мг белка в 1 мин 

1 316,8 168,7 250,0 245,2 270,4 
2 + 366,7 177,3 264,5 269,5 270,4 
3 + 363,7 260,6 194,2 272,8 270,4 
4 + + 397,8 190,4 294,1 270,4 
5 + 230,4 118,6 174,5 178,6 
.6 + + 230,0 149,0 139,2 189,2 178,6 
7 + + 196,2 232,4 214,3 178,6 
8 + + + 134,0 187,1 86,3 135,8 178,6 
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О к о н ч а н и е т а б л. 37 

КоАJiроваиВЬJе везаввсвкые 
перекевВЬJе 

Бвохвквческвll покаэатель 

No 1 
1 

л 
варванта z, Zo z, "• ". ", у 

" 
Скорость фосфорилиров а нии ( V о)) 

1 792,0 792,0 826,1 
2 + 916,8 990,3 953,6 826,7 
3 + 836,5 549,6 693,1 651,9 
4 + + 596,7 437,9 511,3 651,9 
5 + 506,9 201,6 354,3 368,3 
6 + + 368,0 223,0 275,6 289,0 368,3 
7 + + 288,9 278,9 283,9 194,1 
8 + + + 214,4 232,0 146,7 197,7 194,1 

АДФ/0 

1 2,5 1,7 1, 5 1, 9 1, 7 
2 + 2,5 3,1 1,5 2,4 3,0 
3 - + 3,2 3,8 3,5 3,0 
4 + + 1,5 2,3 1, 1 1,6 1,7 
5 + 2,2 1, 7 1,4 1,8 1,6 
~ + + 1,6 1,5 1, 9 1, 7 1,5 
7 + + 1,5 1,2 1,4 1,5 
8 + + + 1,6 1,2 1,7 1,5 1,6 

Дыхательный контроль ( Vш/Vo) 

1 2,0 1,6 1,3 1,6 1, 7 
2 + 3,2 2,6 2,9 2,6 
3 + 1,9 2,7 1,6 2,0 1,9 
4 + + 2,0 2, 1 2,0 2,0 1,8 
5 + 1,3 1,5 1,6 1,4 1,4 
б + + 2,2 1, 7 2,0 1, 9 2,3 
7 + + 2,4 2,3 2,0 2,2 2,2 
8 + + + 1, 9 2,0 1, 9 2,1 

пр R меч а в и е. Статистические показатели: Ьо=29,3; ь.~=4,93; Ьо=О,9; 
6 1=-4,71; Ь11=0,61; Ь11=-4,3; Ь11=- -0,22; Ь 111= -0,6; s 1y=74,7; t 0, 96sll1=8,8 
•(Vэн.ц)· 

110=120,4; Ь,=-7,2; Ь1=-5,6: Ь,=-16,1; ь,.=8,4; ь,.=2,О3; ь.,=-9,3; 

11111=-4,4; s1y=6762; t 0 , 95sb1=19,9 (V0 ). 

ь.=224,Б; ь,=-2,20; ь.=4,8; ь.=-45,9: ь,.=-12,06; ь,.=-13,6; ь.,=-8,3; 

ь, •• =-11,3; s•~2103,3; t0 • 96sbi=34,9 (V111 J. 
110=510,1; 111=-20,7; 111=-87,1; 118=-228,9; 1111=-44,8; 11 13= -17,2; Ь11= 

-=46,7; Ь 111=39,6; s•y=6549,27; t0 , 95sb1=64,6 (Vф). 
"·=1,98: ь,= -0,18; ь.=о.о3: ь,= -о.4: ь,.= -о,3: ь,,=O,IS; "••=0,33: "•••""' 

-о.о8; s•y=0,24; t0 ,95sЬ 1=0.22 (АДФ/0). · . 
Ь8=2,03; Ь 1=0,2; Ь1=0,04; Ь 3=0,13; 1111=-0,26; Ь,,=-0,13; Ь,,=О,IБ; 

11111=0,07; s•y=0,032; t0 , 95sb1=:=0,14 (Vzп/V 0 ). 
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Рис. 22. Окислительный обмен в митохондриях печени акклиматизированных 
к холоду полевок в условиях 9-дневного воздействия при температуре О-+3 °С 
(а) и 20-минутного воздействия nри -15 °С, после указанной акклимации (б). 

1-4-·то же, что на рнс. 21. 

виду (Ь 123 > to,95sbi). Дыхательный контроль снижается при 
охлаждении, степень снижения разная. У южных экономок и 
северных узкочерепных полевок реакция на АДФ в митохонд
риях печени при экстремальном охлаждении животных более 
слабо выражена. Скорость фосфорилирования в митохондриях 
охлажденных экономок и узкочерепных полевок увеличивается. 

особенно в митохондриях северных экономок и южных узко
черепных полевок. Тот же показатель менее резко увеличива
ется в митохондриях южных экономок и совсем незначительно 

изменяется . в митохондриях печени северных узкочерепных 

полевок (см. рис. 21). 
В опытах с экстремальным охлаждением предварительно 

адаптированных к холоду животных (2-я серия) получены урав
нения 

Уvш = 224,5- 45,Qx3, t0 , 115Sbi = 34,9, 
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s:д = 77 4 < Fs2y = 6098; 
Yvш;v0 = 20,03 + 0,2х1 - 0,26х1х2 +О, 15х2х3, 

i0,eьsb1 = 0,14, s:д = 0,07 < Fs2y = 0,09; 
УАдФ/О = 1,98- 0,4х3 - 0,3xlx2 + 0,33xlx2x3 , 

t0, 115sbi = 0,22, s:д =О, 19 < Fs2y = 0,25; 
УvФ = 501,1- 87,1х2 - 228,9х3, t0 ,95sbi = 64,6, 

2 -
Sад = 10359 < Fs2y = 25787. 

Анализ уравнений и расчетных данных (см. табл. 37 и 
рис. 22) показывает, что предварительная акклимация к низ
ким температурам в наших опытах вызывает дополнительные 

сдвиги в окислительном обмене печени животных. Наблюдают
ся не только изменения в скорости фосфорилирования и в 
уровне дыхательного контроля. При повторном охлаждении 
изменяются интенсивность окисления сукцината в присутствии 

АДФ (Vш) и коэффициент сопряженности (АДФ/0). Приэтом 
обнаруживаются различия на видовом и подвидовом уровнях. 
Скорость фосфорилирования значительно больше в митохонд
риях печени узкочерепных полевок, и в условиях нормы (Ь2 > 
> to,gssbi), и при экстремальном охлаждении (Ьз > to,9ssbi). 
Сопряженность окисления для сукцината в митохондриях пе
чени охлажденных северных экономок и южных узкочерепных 

полевок значительно выше в сравнении с другими исследован

ными в данной серии подвидами ( Ь12з > to,gssbi). 
Определяли содержание митохондриального белка в печени 

серых полевок 20-го поколения в условиях нормы и трех вари
антах охлаждения (табл. 38, рис. 23). При статистической обра
ботке данных применили план ПФЭ типа 24. Полученное урав
нение регрессии для митохондриального белка имеет вид: 

у= 1,79 + 0,14xl + 0,20х2- 0,12х1х2 - 0,15х2хз + 0,17 Х4. 
to,gsSbi = 0,12. 

Из уравнения и расчетных данных (см. рис. 23) видно, что 
в условиях экстремального охлаждения содержание митохонд

риального белка в печени всех исследованных в серии полевок 
ДОСТОВерНО уменьшается ( Ь4 > to,gsSbi). 

В условиях 9-дневной акклимации, так же, как при экстре
мальном охлаждении акклиматизированных полевок, содержа

ние митохондриального белка зависит от видовой принадлеж
ности животных (Ь23 > to,95sbi). В печени экономок мы обна
ружили больше митохондриального белка, чем в печени узко
черепных полевок (bi>to,gsSbi). При охлаждении экономок на
блюдается, как правило, либо незначительное уменьшение ко
.личества митохондриального белка печени, либо увеличение. 
В печени охлажденных узкочерепных полевок - только умею.-
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Таблица 38 

Содержание митохондриальноrо белка в печени узкочерепных полевок и эко
номок в условиях нормы и при охлаждении (20-е поколение, декабрь 1973 r.) 

Натуральвые независимые nеременвые 

Темnература 
Темnература 9-двевноrо 

Уровень поавнд ~д содержания 2 0-мни утноrо 
животных воздействия 

х, х. до оп~а, ос в on~e. 0С 

х, х. 

Верхний ( +) Южный М. oeconomus +18 +18 
Нижний(-) Северный М. gregalis О-+3 -15 

Кодпрованные незави- Белок. мгf 100 г сырой массы 
симые nеременвые 

вар~нта ~ х, 1 x•l x,l х. 
1 1 1 1 1 1 

-
1 

л 
у, Уа Уа У• У• У о у 

у 

1 - - - - 1 ,О 1,5 1 ,О - - - 1,66 1,01 

2 - - - -·- 1,5 2,4 1,2 - - - 1 '70 1,53 

3 - - - - 1,3 2,1 1,8 - - - 1,73 1,95 

4 + + + + 1,2 2, 1 3,0 - - - 2,10 1,99 

5 - - + - 1,3 1 ,О 1 ,о - - - 1' 10 1 '31 

6 - - + - 2,0 2,2 2,0 - - - 2,06 1,83 

7 - + + - 1,6 1,5 1,6 - - - 1 '56 1,65 

8 + + + - 1,6 1,4 1,6 - - - 1,53 1,69 

9 - - - + 0,8 1,5 1 '7 1,2 1 ,О 1 ,о 1' 20 1,35 

10 + - - + 2,1 1,6 1 ,о 1,2 1,2 2,3 1,56 1,87 

11 - + - + '2,7 1 '9 2,8 2,3 2,1 2,0 2,30 2,29 

12 + + - + 3,4 1' 5 3,2 2,3 2,2 1,2 2,30 2,33 

13 - - + + 1 '7 1,8 1 '7 2,6 1,4 2,0 1,86 1 '65 

14 + - + + 2,3 2,6 2,4 1,1 1,8 2,4 2,10 2,17 

15 - + + + 2,5 2,5 2,4 2,2 2,0 2,0 2,26 1,99 

16 + + + + 2,0 2,1 2,0 2,0 2,3 2,2 2,10 2,03 

Пр н 11 еч а н и е. Статис-rические Г nоказатели: 60==1,79; Ь1=0,14; Ьа=0,20: 
Ь1о==-0,12; Ь1=0,03; Ъ,,==-0,02; 611=-0,15; 6111=-0,05; Ъ.=О,11; Ь,.=-0,09 
t 11=-0,08; 6111=0,03; ь,.=0,09; Ь,..=-0,02; 1>111==-0,03; Ь11,.=0,0Б; s•y=0,22 
1у=0,05; s•bi=O,GOЗ; t0 , 95sb1=0,12. 
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Рис. 23. Содержание митохондриального белка в печени серых полевок в усло-
виях нормы и разных вариантов охлаждения: 

а- 20 мин nри 18 •с; б- 20 мин nри -15 •с; в- 9 дней nри о-з •с; г- 20 мин nри 
-15 •с nосле 9-диевной акклимацни. 1, 2- nолевки Миддендорфа, 8· и 4-месячные соот
ветственно; 3, 4- экономки южные и северные; 5, б- узкочереnные nолевки южные и 

северные. 

шенИе, более сильное, чем в том же органе охлажденных эко
номок. 

Окислительный обмен в митохондриях печени изучали на 
полевках Миддендорфа (табл. 39, рис. 24). Группа животных 
была неоднородной по возрасту. Определяли те же показатели 
окислительного обмена (Vзнд. Vo, Vш, Vф, АДФ/.0, ДК, содер
жание белка) в митохондриях печени 8- и 4-месячных живот
ных (х1 ) после 20-минутного выдерживания их при температуре 
+18 и -15°С (х2). 

Получены уравнения 

уvФ = 553,8 + 133,5х2 + 90,5х1х2 , t0 , 95sbi = 84,6, 

s;д = 6154 < Fs2y = 28561; 
Ум.т.белок = 0,74-0,15 Х2 + 0,175 Х1Х2, 

fo,g5Sbi = 0,136. 

Анализ непосредственных данных (см. рис. 24) и уравнений 
показывает, что полевки Миддендорфа реагируют на экстре
мальное охлаждение, достоверно изменяя скорость фосфорили
рования сукцината в митохондриях печени. При этом напрая
ленность изменений зависит от возраста животных (Ь 12 > 
> fo, 95sbi). Для 4-месячных самцов характерно увеличение, для 
8-месячных самцов, имеющих достаточно высокий уровень ско-
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Таблица 39 

Интенсивность и эффективность окисления сукцината в митохоидриях печени 
полевок Миддендорфа в условиях физиологической нормы и экстремального 
о:паждения (2-е поколение, декабрь 1973 г.) 

На'!'уральвые везаввсвмые nеременвые 

Уровень !lозра~т, м ее 
Темn~а'!'Ура 20-мивутиого 
воз,ц стввя.,!! оnыте, •с 

х, х. 

Верхний (+) 8 +18 
Нижний (-) 4 -15 

l(одированные неэавн- vэнд v. Vпr 
Vп1/ АДФ/0 vф 

\митохондр. 
1 бепок симые nеременвые v. (МХБ) 

Nt вари-

1 
х, 

1 
х, 

л 
анта у 

1 - - 58,9 191,9 315,6 1,6 1, 9 510,8 1,07 
2 + - 58,9 191 '9 315,6 1' 6 1 '9 329,8 0,77 
3 - + 58,9 191 '9 315,6 1,6 1 '9 596,8 0,40 
4 + + 58,9 191 '9 315,6 1 '6 1' 9 777,8 О, 75 

Прнмечанне. Статистические показатели: Ь0=58,9; Ь 1=-4,9; Ь,=-0,13; 
·Ь11=-12,00; s2y=297,6; t0,95s(bi}=15,6 (Vэнд>· 

Ь0=191,9; Ь,=-3,2; ь .. =-7,3; s 2y=358,2; t0, 9 ,s{bi}=54,4 (V 0 ). 

Ь0=315,6; Ь 1=10,7; Ь2 =-14,7; Ь 12 =15,4; s 2y=8785,9; t 0 .~5s:ьi)=98,1 (Vпi>· 
Ь0=1,60; Ь 1=0.05; Ь2 =0.07; Ь 12 =-0,08; s 2y=0,01; t 0 95s(Ь;i=0,11 (Vпт/Vо 
Ь0=1,90; Ь 1=-0,0"8; Ь,=-0,20; Ь 12=0,23; s 2y=0,10;'t0 , 95s{Ьi}=0,26 (АДФ/0). 
Ь0=553,8; Ь 1= -39,2; Ь 2=133 .5; Ь 1 ,=90,5; s'y=5655 .8; t0,95s{ Ьi }=84 ,б (V ф). 
Ь0=0,74; Ь1=0,008; Ь,=-0,15; Ь 1 ,=0,17; s'y=0,03; t0 , 95s(Ьi}=0,13 (МХБ). 

расти фосфорилирования сукцината,- понижение. Коэффициент 
сопряженности, величина ДК для сукцината, интенсивность его 
свободного окисления и окисления в присутствии АДФ в серии 
на полевках Миддендорфа, как видно из табл. 39 и рис. 24, 
при экстремальном охлаждении животных достоверно не из

меняются. 

В печени полевок Миддендорфа, как видно из табл. 39 и 
рис. 23, 24, содержится незначительное количество митохондри
.ального белка. В условиях экстремального охлаждения у 4-ме
сячных животных он уменьшается, у 8-месячных остается на 
прежнем уровне. 

Характер окислительного обмена в митохондриях печени 
изучали и на двух подвидах высокогорной полевки (табл. 40, 
рис. 25). В ноябре 1975 г. исследовали группу высокогорных 
полевок, неоднородную по полу и подвидам. Определяли ин
-тенсивность дыхания на сукцинате, без АДФ и в присутствии 
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Рис. 24. Окислительный обмен в митохондриях печени полевок Мидден
дорфа в условиях нормы и экстремального охлаждения. 
а- 20 мин при температуре 18 •с, б- 20 мни при -15 •с. 

1- 4-месячные, 2- в-месячные ПОIIеВКИ. Субстрат- сукцииат, декабрь 1973 г. 
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Рис. 25. Окислительный обмен в митохондриях печени высокогорной памир
ской (а) и арчевой (6) полевок в условиях нормы и экстремального охлаж

дения. 

J- KOHTPOIIЬ; 2-20 МИН при -15 "С. 
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АДФ, скорость фосфорилирования, коэффициент сопряженно
сти и содержание белка в митохондриях печени самцов и самок 
(х1) памирской и арчевой (х3 ) полевок после 20-минутного 
выдерживания их при температуре + 18 и -15 ос ( х2). 

В результате регрессионного анализа данных получены 
уравнения 

Yv0 = 20,5- 2,5х1х2 + 7, 12х3, t0 , 95sb; = 1,83, 
2 -

Sад = 63,9 < Fs2y = 16,0. 
У~·ш = 27,3- 3,64x3,t0 , 95sb; = 2,8, 

2 -
Sад = 23,1 < Fs2y = 36,1. 

Yv 1II/vo = 1,5 + 0,42х3, t0 , 95sb, = 0,135, 
2 -

Sад = 0,04 < Fs2y = 0,08. 
Ум.т. белок = 3,3 + 0,45х1х2 + 0,7lx3, t0 , 95sb; = 0,39, 

2 -
5311 =0,27 < Fs2y=0,82. 

Анализ уравнений и результатов, представленных на рис. 25, 
показывает, что высокогорные полевки реагируют на экстре

мальное охлаждение изменениями интенсивности свободного 
окисления сукцината, зависящими от пола животных (Ь 12 > 
> lo,9ssb;). У самок обоих подвидов интенсивность свободного 
окисления сукцината в печени охлажденной полевки возраста
·ет, у самцов, напротив, снижается. Обнаруживаются достовер
ные различия в условиях нормы (18 ос). Интенсивность сво
бодного окисления сукцината ( V0 ) и в присутствии АДФ ( Vш) 
у памирской полевки значительно ниже, чем у арчевой (Ьз > 
> to,9ssb;). Содержание митохондриального белка, напротив, 
в печени памирской полевки достоверно выше, чем в печени 
.арчевой (Ьз > fo, 9ssb;). Реакция по данному тесту на охлажде
ние у исследованной группы зависит от пола животных (Ь12 > 
> to,95sb;). У самок в условиях экстремального охлаждения 
наблюдается уме~:~ьшение содержания митохондриального бел
ка, у самцов - повышение. 

Реакция на АДФ со стороны дыхания на сукцинате у па
мирской полевки достоверно выше в сравнении с арчевой (Ьз > 
> to,9ssb;). Полного исчерпания АДФ при введении его в сус
пензию митохондрий печени высокогорных полевок в условиях 
среды, которая использовалась нами в сериях на экономках и 

других серых полевках (см. табл. 37, 38), достигнуть не у да
лось. У исследованной нами группы высокогорных полевок в 
сравнении с экономками, узкочерепными полевками и полевкрй 
~иддендорфа скорость фосфорилирования сукцината оказалась 
необычно низкой. 

В 1976 г. на новом поколения виварных высокогорных поле
вок была проведена повторная серия, в которой применена 
среда инкубации нового состава (см. табл. 40, примеч.). 
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Исключение из среды инкубации и среды выделения ЭДТ А 
и ионов магния позволило определить скорость фосфорилиро
вания сукцината и коэффициент сопряженности. 

Скорость фосфорилирования, как видно из табл. 40 и рис. 25, 
оказалась действительно низкой, порядка 100 мкмолей АДФ/мг 
белка в 1 мин (у экономок- 194 мкмолей, у полевки Мидден
дорфа- 600-700 мкмолей). Регрессионный анализ результа
тов по коэффициенту сопряженности и скорости фосфорилиро
вания показывает, что соотношение свободного и фосфорили
рующего окисления в печени исследованных высокогорных по

левок двух подвидов, независимо от температур, одинаково 

(Ь < io,gsSbi). При этом скорость фосфорилирования АДФ при 
окислении сукцината ( V Ф), несмотря на низкий уровень, в пе
чени памирской полевки достоверно выше, чем в печени арче
вой (Ь2 > lo,gsSbi). 

Уравнение регрессии имеет вид: 

УvФ = 100,9 + 27,8x2 ,f0 , 95sb; = 18,3, 
2 -

Sад = 83,06 < Fs2y = 1062,8. 

2.7. О РОЛИ АДАПТИВНЫХ МЕТАБОЛИЧЕСКИХ РЕАКЦИЙ 
·с РАЗНОЙ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОЙ СТОИМОСТЬЮ 

В АДАПТАЦИИ ВИДА И ВИДООБРАЗОВАНИИ 

Выявление специфики адаптации в зависимости от степени 
морфологической дифференциации вида и ранга экологических 
групп требует рассмотрения особенностей окислительного об
мена у полевок в условиях нормы и выбранных вариантов ох
лаждения. По всем исследованным биохимическим тестам меж
ду контролцными неохлажденными полевками-экономками и 

полевками Миддендорфа как типичными представителями 
близких видов с широким и узким ареалом, отчетливо и слабо 
выраженной степенью внутривидовой дифференциации обнару
жены различия (табл. 41). 

В сердечной мышце полевок Миддендорфа функционирует 
цитохромоксидаза, менее активная в сравнении с тем же фер
ментом полевок-экономок. Оксидазы скелетных мышц полевок 
Миддендорфа менее чувствительны к действию тироксина. В то 
время, как у полевок-экономок в условиях нормы введение 

тироксина вызывает резкую активацию оксидаз в скелетной 
мускулатуре, в тех же тканях исследованного аборигена Суб
арктики активации аэробных ферментных систем в ответ на 
тироксин не происходит. Исследованные нами группы полевок
экономок и полевок Миддендорфа резко отличаются по уровню 
акти.вности ЛДГ к абсолютной скорости обоих типов гликолиза. 
В скелетных мышцах полевки Миддендорфа функционирует 
значительно более мощная лактатдегидрогеназа. Способность 
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Таблица 41 

Окислительный обмен некоторых видов серых полевок в условиях физиоло
гической нормы 

Вид полевок 

Экономка Узкочерепная Миддеидорфа 
Биохимический показатель 

1 

л л п/ л л пl л л 
n Y±s(yi y±s\ Yi y±s{y} 

1 
ндоrенная активность окси-

~+6* 5,08 
д аз (ТТХ8 /ТТХ 8) 21 20 --+1 о 18 1,31±0,1 

3,2 - 7,42 - ' 

э 

А ктивность цитохромокси-

дазы, мкмоль НАД/г в 
3,62 3,37 1 МИН ·103 24 --+0 1 24 --+0 1 9 1,50±0,05 
2,98 - ' 2,9::! - ' 

ктивность лдг, мкмоль 

~+01 4,36 НАДН2 ·104/мr в 1 мин 22 22 499 ±0,1 8 9,8±0,3 
5,08 - ' 

' 

А 

А наэробный rликолиз, мr 

лактата/ 100 r сырой мае-
1' 45 1 2,49 сы ткани при 28°С за 1 ч 20 --+0 4 --+02 16 4,06±0, 1 
0,81 - ' 2,98 - ' 

эробный rликолиз, мr А 
лактата/100 r сырой 
массы ткани при 28°С 

0,85 2,51 за 1 ч 18 --+0 1 8 --+02 16 1,75±0,2 
0,85 - ' 2,80 - ' 

отношение Н- и М- субъ-
о 42 2,28 единиц в ЛДГ (Н/М) 25 -'-±0,07 34 --+02 12 0,69±0, 1 
0,57 1 42 - ' 

' увс твительность оксид аз 

Со 

ч 
к тироксину, % кис-

312,6 116,9 ходной активности . 20 -- 18 18 66,4 
54,3 116,9 

э ндоrенное дыхание, мкатом 
О2/мr белка в 1 мин 18 29,3±3 ,О 17 29,3±2,0 9 58,9±6,0 

с вободное окисление сукци-
пата, мкатом 02 /мr 
белка в 1 мин 20 120,4±9,2 21 120,4±9,2 9 191,9±21, 1 

1 

ф осфорилирующее окисле-
иие сукцината, мкатом 

02/мr белка в 1 мин 21 178,6±22, 9 21 178,6±22,9 9 316,6±33, 1 

корость фосфорилирова-
ни я, мкмоль АДФ/мr 

с 

белка в 1 мин 19 194, 1 ±49,5 19 368,3±49,5 9 596,0±46, 1 



О к о н ч а н и е т а б л. 41 

Вид nолевок 
-

Экономка Узкочереnван Миддевдорфа 
Биохимический nок&эатель 

п/ л л п\ л л п\ л л 
Y±s{y} Y±s{y} Y±s{y} 

l(оэфfициент сопряжен-
ности (АДФ/0) ... 15 1,5±0,2 15 1,5±0,2 9 1,9±0,1 

"Содержание митохондри-
ального белка, мг 1 
100 г сырой массы ткани 72 2.0±0,1 72 1,9±0,1 11 0,4±0,1 

Пр и меч а н и е. Исследовадн животных из 11абораториых кодоинй: подевка Мид· 
дендорфа-2-е nокодение, nодевки-экономки и узкочерепные- 7-1 0-е по кодении 
(за искдючением серий, где оnределиди nоказатели с 8 no 13 и изучади животных 
20-го nокодения). Показатели 1, 3-7 определЯIIи в ске11етиых мышцах nодевок, 2-

л 
в сердечной мышце, 8-13- в nечени; п-число исе~~едованных животных. s{y} рассчиты. 
В811В no формуде: s{P}=f nкS'{ Ьi }. где s'{ Ьi }-дисnерсня коэффициентов регрессии, 
n~~:-чисдо чденов в уравнении регрессии. 

• В чие~~итеде- южный nодвид, в знаменателе - северный. 

к анаэробному окислению фруктозо-1-6-дифосфата у исследо
ванного субаркта в условиях нормального и заторможенного 
дыхания (аэробный и анаэробный гликолиз) существенно по
вышена. Отличается ЛДГ данных видов полевок и по своему 
изоэнзимному спектру. Хотя у обоих представителей указанных 
видов с разным ареалом в изоэнзимном спектре ЛДГ преобла
дают анаэробные изоэнзимы (Н/М< 1), степень анаэробности 
ЛДГ экономки, хотя и незначительно, но выше (Н/М для по
левок Миддендорфа - 0,69, для экономок номинального под
вида в 7-10-м поколениях-0,42). 

Уровень эндогенного дыхания в митохондриях печени ис
следованных полевок Миддендорфа, а также скорость свобод
ного и фосфорилирующего окисления на сукцинате (Vo и Vш) 
и потребления АДФ в присутствии сукцината значительно выше 
в сравнении с теми же показателями, характерными для полев

ки-экономки. Достоверные различия в коэффициенте сопряжен
ности между исследованными представителями вида с узким 

и широким ареалами в условиях нормы не обнаружены, но 
выявлена существенная разница в содержании митохондриаль

ного белка, а следовательно, и концентрации ферментов дыха
тельной цепи, где осуществляется свободное и фосфорилирую
щее окисление янтарной кислоты. В печени исследованного 
субаркта содержится меньше митохондриального белка. 

Выявляются ли в наших опытах достоверные различия вы
бран,ных биохимических показателей у полевок-экономок в за-
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висимости от принадлежности их к северному или южному 

(номинальному) подвиду? Обобщенный анализ показывает, что 
по некоторым тестам южные и северные подвиды исследован

ного широко распространенного вида не тождественны. Так, 
сердечная цитохромоксидаза, мало активная у полевки Мид
дендорфа, у представителей северного подвида экономки имеет 
более низкую активность, чем у южного (см. рис. 10, табл. 41). 

Эндогенная активность оксидаз (см. рис. 2) в гамагепатах 
скелетных мышц контрольных полевок-экономок у северного 

подвида выше, чем у южного. Если в тех же мышцах неохлаж
денных экономок южного подвида анаэробный г ликолиз явно 
преобладает над аэробным (см. рис. 13, 7-10-е поколения) и 
степень анаэробпасти изоэнзимного спектра ЛДГ высокая (см. 
табл. 41), то у северного их подвида в условиях нормы степень 
анаэробпасти ЛДГ более низкая, а скорости аэробного и ан
аэробного гликолиза одинаковы (см. табл. 41, рис. 13). Гамо
гепаты скелетных мышц неохлажденных полевок-экономок юж

ного подвида реагируют на введение тирокеива резкой актива
цией эндогенных оксидаз (см. табл. 41). В гомогенатах экономок 
северного подвида в условиях нормы этой реакции. 

Достоверные различия между указанными видами и под
видами грызунов обнаружены в наших опытах и при действии 
низких температур. Полевка-экономка как представитель вида 
с высокой степенью внутривидовой дифференциации и полевка 
Миддендорфа, принадлежащая к слабо дифференцированному 
виду, по-разному изменяют метаболизм тканей при адаптации 
к холоду. 

Активность эндогенных оксидаз в скелетных мышцах ох
лажденной полевки Миддендорфа так же, как активность цито
хромоксидазы в сердечной мышце и исследованные показатели 
окислительного обмена в митохондриях печени, при экстре
мальном 20-минутном охлаждении не изменяются (см. табл. 40, 
рис. 1 О). Наблюдаются незначительные сдвиги в содержании 
митохондриального белка печени и интенсивности гликолиза в 
скелетных мышцах. Количество митохондриального белка и 
скорости обоих типов г ликолиза снижаются, при этом отмеча
ется тенденция к выравниванию интенсивности аэробного и 
анаэробного гликолиза (см. табл. 24, 39, рис. 13). 

Общий анализ результатов в сериях на полевках-экономках 
показывает, что метаболическая реакция на те же температур
ные воздействия в тех же органах, в сравнении с исследован
ным субарктом, у них иная. Для охлажденной полевки-эконом
ки характерна явная, хотя и незначительная, активация эндо

генных оксидаз в скелетных мышцах и цитохромоксидазы в 

сердце (см. рис. 2, 10). Типичная реакция гликолиза в скелет
ных мышцах охлажденной полевки-экономки -усиление ана
эробных свойств ЛДГ, изменение ее изоэнзимного спектра в 
сторону увеличения количества анаэробных изоэнзимов и умень-
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шения аэробных (см. рис. 15). В соответствии с этим при ох
лаждении в скелетных мышцах полевки-экономки отчетливо 

подавляется аэробный гликолиз, эффект Пастера становится 
ярко выраженным (см. рис. 13), общая активность ЛДГ умень
шается или остается на постоянном уровне (см. рис. 14, 
табл. 26). В митохондриях печени охлажденной полевки-эконом
ки возрастает скорость потребления АДФ ( V Ф), увеличивается 
~нтенсивность потребления кислорода в присутствии сукцината, 
дыхательный контроль понижается (см. рис. 21, 22). Содержа
ние в печени митохондриального белка в большинстве вариан
тов повышается или остается стабильным (см. табл. 23). 

Существенно, что особенности сдвигов в метаболизме тка
ней исследованных нами охлажденных полевок-экономок харак
терны в большинстве для номинального подвида. Результаты 
показывают, что северные подвиды экономки в некоторых 

условиях охлаждения, поддерживая ректальную температуру 

на одинаковом уровне с южными, теряют специфику метаболи
ческой реакции на холод. Выявляется биохимическая дифферен
циация внутри этого вида не только по исходному уровню об
мена (контрольные животные), но и по направленности его 
изменений при охлаждении. В то время, как в скелетных мыш
Цах полевки-экономки южного подвида в условиях 20-минут
ного выдерживания при температуре -15 "С после предвари
тельной акклимации активность оксидаз увеличивается, в том 
же органе северного подвида она уменьшается (см. рис. 2). 

Общая активность ЛДГ в скелетных мышцах южного под
вида при 9-дневной акклимации падает, но в том же органе 
северного подвида возрастает (см. рис. 14). Эффект Пастера 
в скелетных мышцах южного подвида экономок в варианте 

с экстремальным охлаждением после акклимации (см. рис. 13, 
5-б-е поколения) выражен отчетливо, а в том же органе се
верного подвида- слабо. Подавление эффекта Пастера на
блюдается у экономок северного подвида 7-10-го поколений 
после 9-дневной акклимации к температуре О- +3 ас (см. 
рис. 13). 

Аналогичные различия в реакции на холодовые воздействия 
обнаружены в изоэнзимном спектре ЛДГ. Представители юж
ного подвида полевки-экономки в основном реагируют на холод 

резким пониженнем коэффициента Н/М (усилением активности 
анаэробных изоэнзимов ЛДГ). В большинстве вариантов серии 
у северного подвида анаэробность ЛДГ не увеличивается или 
отмечается повышение активности аэробных · Н-субъединиц 
ЛДГ, изменяется уровень коэффициента Н/М, который при
ближается к единице (см. рис. 15). При охлаждении северных 
и южных подвидов экономки по-разному изменяются показа

тели окислительного обмена печени, а также чувствительность 

оксидаз к гормональным сигналам. 

Так, в митохондриях печени северного подвида при кратко-
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временном охлаждении активация скорости потребления АДФ 
выражена сильнее, чем в печени южного подвида (см. рис. 21 
и 22). В варианте с экстремальным охлаждением после пред
варительной акклимации в митохондриях печени у южного под
вида сопряженность окисления сукцината и фосфорилирования 
АДФ не изменяется, а у северного- резко возрастает (см. 
рис. 22). В мышцах южного подвида охлажденной полевки-эко
номки активность оксидаз увеличивается, но падает чувстви

тельность к т ироксипу (см. табл. 8). В мышцах северного под
вида, напротив, при охлаждении интенсивность эндогенного 

аэробного метаболизма не повышается, но при введении тирак
сипа происходит активация. оксидаз. 

Анализ результатов, полученных при изучении узкочерепных 
и памирских полевок как представителей подвидов, диверги
рующих в сторону видового обособления, позволяет сделать оп
ределенные заключения. 

У узкочерепной полевки и экономки скорости свободного 
и фосфорилирующего окисления сукцината в митохондриях 
печени, активность цитохромоксидазы в сердце и лактатдегид

рогеназы в скелетной мускулатуре, содержание митохондриаль
ного белка одинаковы (см. табл. 41). Достоверные различия 
между этими видами обнаружены в реакции гликолиза и изо
энзимов лактатдегидрогеназы на охлаждение. В скелетных 
мышцах узкочерепной полевки в условиях действия низких 
температур не происходит сдвигов в сторону преобладания ан
аэробного гликолиза (см. рис. 13) и анаэробных изоэнзимов 
лактатдегидрогеназы (см. рис. 16), что отмечено для скелетных 
мышц полевки-экономки. У охлажденной узкочерепной полевки 
равномерно распределены аэробные и анаэробные изоэнзимы 
мышечной лактадегидрогеназы или выявлены сдвиги в сторону 
активации аэробного гликолиза и аэробных изоэнззимов. В пече
ни узкочерепной полевки при охлаждении наблюдается сниже
ние коэффициента Вант-Гоффа для сукцинатдегидрогеназы (см. 
табл. 20). При этом повышение скорости фосфорилирования 
при окислении сукцината в том же органе не сопровождается, 

как у экономки, накоплением митохондриального белка, а об
наруживается уменьшение его концентрации (см. рис. 23). 
По реакции митохондриального белка в печени на охлаждение 
узкочерепная полевка более близка к исследованному нами 
аборигену Субарктики. 

По скорости фосфорилирования при окислении сукцината 
в печени и содержанию митохондриального белка исследован
ные арчевая и памирская полевки резко отличаются от полевки 

Миддендорфа. Они имеют очень низкий уровень фосфорилиро
вания АДФ при окислении сукцината и увеличенное содержа
ние митохондриального белка (см. рис. 25). По характеру изо
эвзимнога спектра лактатдегидрогеназы в условиях нормы оба 
подвида памирской полевки (М. juldaschi juldaschi и М. jul-
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daschi) более близки к полевке Миддендорфа (см. рис. 19). 
Сдвиги в изоэнзимном спектре лактатдегiщрогеназы скелетных 
мышц охлажденной арчевой полевки аналогичны подобным 
сдвигам у охлажденной экономки (отмечаются увеличение чис
ла М-субъединиц фермента, активация анаэробного гликолиза 
и nодавление аэробного, что находит выражение в явном сни
жении коэффициента Н/М). В скелетных мышцах охлажден
ной памирской полевки изменения в активности аэробных и 
анаэробных изоэнзимов отсутствуют и соотношения между 
аэробными и анаэробными изоэнзимами аналогичны таковым 
в лактатдегидрогеназе мышц исследованного аборигена Суб
арктики (коэффициент Н/М~ 1). 

Интересно, что биохимическая дифференциация по общей 
эндогенной активности оксидаз и их чувствительности к тирок
сину, обнаруженная внутри вида полевки-экономки, имеет ме
сто и внутри широко распространенного вида улиток В. fruti
cum, проявляясь на уровне полосатых и бесполосых генетиче
ских вариантов (см. рис. 5). Полосатые морфьr улиток В. fru
ticum, имеюЩие в пределах 8-10°С высокий уровень эндоген
ных оксидаз и низкую чувствительность к тироксину в сравне

нии с бесполосыми, при более глубоком охлаждении (О 0С) 
активность оксидаз подавляют, увеличивая чувствительность к 

гормону. При этом бесполосые морфы в тех же условиях охлаж
дения, имея пониженвый уровень эндогенных оксидаз и повы
шенную чувствительность к тироксину, при температуре О ос 
повышают эндогенную активность оксидаз и снижают чувстви

тельность к тироксину. Внутри менее широко распространен
ного вида улиток В. lantzi дифференциация на уровне изу
ченных лево- и правовращающих генетических вариантов по 

исходным данным эндогенной активности оксидаз не обнару
жена (см. рис. 7). 

Сравнительный анализ изученных адаптивных биохимиче
ских реакций у охлажденных серых полевок с разной степенью 
внутривидовой морфологической дифференциации позволяет 
обнаружить следующую специфику (рис. 26). При адаптации 
к 20-минутному экстремальному охлаждению полевки-э.кономки 
и полевки Миддендорфа существенную роль играет одновремен
ная активация гликолиза в скелетной мышце и фосфорилирую
щего окисления сукцината в печени, но в скелетной мышце 
полевки-экономки при этом повышаются анаэробные свойства 
ЛДГ и чувствительность мышечных оксидаз к тироксину. В ре
зультате резервом анаэробного дополнительного синтеза АТФ 
при охлаждении является анаэробный гликолиз, а доля фосфо
рилирующего дыхательного окисления в мышцах как другой 
источник дополнительного синтеза АТФ уменьшена, поскольку 
чувствительность оксидаз к тироксину повышена (усиливается 
при охлаждении разобщение). 

В мышце полевки Миддендорфа, где ЛДГ одинаково хоро-
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Рис. 26. Особенности некоторых адаптивных изменений в окислительном об
мене скелетных мышц (А) и печени (Б) полевки-экономки (1) и полевки Мид
дендорфа (11) в условиях 20-минутного охлаждения при температуре -15 °С. 
Окисление: 1 -свободное, 2- фосфорипирующее; 3- интенсивность гпикопиза; 4- ско
рость фосфорипирования АДФ при окислении сукцината; 5- содержание митохондриапь-

ного бепка. 

шо функционирует в анаэробных и аэробных условиях, в тех 
же опытах с охлаждением гликолиз как дополнительный источ
ник АТФ действует наравне с дыханием. Сохраняется высоким 
и уровень анаэробного гликолиза. В результате понижения чув
ствительности мышечных оксидаз к тирокемну на высоком уров

не поддерживается фосфорилирующее окисление в дыхательной 
цепи. За единицу времени в скелетной мышце полевки Мид
дендорфа окислительный обмен поста.вляет больше АТФ, чем у 
полевки -экономки. 

В печени экономки при охлаждении окислительный синтез 
АТФ увеличивается благодаря повышению скорости фосфори
лирования АДФ при окислении сукцината (в расчете на 1 мг 
митохондриального белка) и за счет возрастания концентрации 
.митохондриального белка. 

В печени полевки Миддендорфа .в тех же условиях охлаж
дения синтез АТФ увеличивается при небольтом содержании 
митохондриального белка благодаря очень резкому повышению 
скорости фосфорилирования АДФ при окислении сукцината (в 
расчете на 1 мг митохондриального белка) и снижению энер
гии активации СДГ. В результате за единицу времени в пече-
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ни полевки Миддендорфа, несмотря на низкое содержание 
митохондриального белка, синтезируется в процессе окисления 
больше АТФ, чем у экономки. 

Дополнительный окислительный синтез А ТФ в мышце и 
печени охлажденных исследованных нами полевок, по-види

мому, поддерживается на повышенном уровне за счет эндоген

ных субстратов. Из печени в мышцу через кровь поступает глю
коза, источник которой- гликоген печени. На его ресинтез 
расходуется и АТФ, образующийся при окислении в данном 
органе сукцината. Из мышцы в печень тоже через кровь посту
пают такие промежуточные продукты обмена, в том числе и мощ
ного гликолиза в мышцах, как лактат, восстановленный НАД, 
сукцинат. 

В наших опытах на полевках не обнаружено достоверных 
сдвигов в содержании лактата непосредственно в скелетных 

мышцах охлажденных животных, что соответствует литератур

ным данным [82, 190]. Известно, [157-159, 160, 161], что при 
действии низких температур общее потребление кислорода ин
тактными полевками Миддендорфа не изменяется; В печени 
многих аборигенов Субарктики обнаруживают повышенное ко
личество гликогена [344]. Можно предполагать, что одновре
менная активация гликолиза в скелетной мускулатуре и фос
форилирующего окисления сукцината в печени, взаимосвязь 
между метаболизмом в этих органах и обеспечивают возмож
ность адаптации полевок Миддендорфа в условиях нормально
го (а не повышенного) снабжения кислородом. Существенно, 
что адаптация, связанная с увеличением числа митохондрий, 
рассматривается как менее совершенная. 

При изучении компенсаторной гиперфункции сердца выде
ляют три стадии [181]. Принято считать, что на первой ста
дии, когда появляется дополнительная нагрузка на сердечную 

мышцу, наблюдается существенная активация метаболизма, 
обеспечивающая энергией и функцию, и синтез белков. Увели
чивается окислительная активность на единицу массы миокар

да. Одновременно под влиянием генетического аппарата повы
шаются содержание не только ДНК, РНК и мышечных белков, 
но и белков, непосредственно ответственных за окислительный 
синтез АТФ, число митохондрий, содержание митохондриаль
ного белка. 

На второй стадии гиперфункция 1\rиокарда осуществляется 
главным образом за счет увеличения его массы и не сопро
вождается гиперфункцией образующей его мышечной ткани. 
Окислительная активность ферментов нормализуется. Повышен
ное количество энергии, необходимое для адаптации к физи
ческой нагрузке, образуется не путем интенсивного окисления 
субстрата, а за счет увеличения числа митохондрий, где про
исходит это окисление. Данную стадию Меерсон характеризу
ет как «стадию внешнего благополучия» [ 181], на которой ис-

140 



подволь могут развиваться регрессивнь1е сдвиги, вызывающие 

необратимые патологические, изменения. Увеличение массы 
миокарда, в частности, накопление митохондриального белка, 
может привести к снижению сократительных возможностей 
сердца. 

На третьей стадии- постепенного изнашивания и прогрес
сивного кардиосклероза - наблюдаются угнетение активности 
генетического аппарата миокардинальных клеток, подавление 

синтеза ДНК, РНК и мышечных белков, снижение активности 
окислительных ферментных систем и синтеза макроэргов. 

Следовательно, по данным Меереона и его сотрудников 
{1821, стадия адаптации, на которой образование дополнитель
ной энергии происходит за счет усиленного синтеза белков, в 
том числе и митохондриальаых,- это стадия лишь «внешнего», 

кажущегося благополучия, она может привести к нарушению 
синтеза не только ДНК, РНК, но и митохондриального белка, 
деструкции мышечных белков, расстройству их функции. По
видимому, последнее указывает, что данная стадия адаптации 

энергетически менее совершенна. Вероятно, количественные 
сдвиги в отлаженном синтезе белка требуют больших затрат 
энергии, чем индуцирование изменений в качестве синтезируе
мого белка. 

Таким образом, при адаптации к испытанным низким тем
пературам полевки-экономки и полевки Миддендорфа исполь
зуют все три известные типа биохимической стратегии: изме
няют активность ферментов, их свойства и количество. 

Специфика биохимической адаптации в зависимости от сте
пени морфологической дифференцировки вида и ранга экологи
ческой группы- в таком сочетании количественных и качест
венных изменений обмена, которые обеспечивают в условиях 
равного поступления субстратов и кислорода окислительный 
синтез разного количества АТФ при разных энергетических за
тратах. 

У полевки-экономки при адаптации наблюдается корреляция 
повышенного гликолиза в скелетной мускулатуре с повышен
нЫм же, но менее эффективным окислением сукцината в печени 
(так как оно происходит в условиях увеличения концентрации 
митохондриального белка). У полевки Миддендорфа установле
на корреляция мощного гликолиза в скелетной мышце с повы
шенным и более эффективным окислением сукцината в печени 
(так как оно происходит в условиях низкой концентрации мито
хондриального белка при пониженин энергии активации для 
СДГ). Следовательно, в одном случае- лишний расход энер
гии при окислительном синтезе А ТФ в результате повышенного 
синтеза ферментов, в другом -экономия энергии, так как по
вышение скорости синтеза АТФ осуществляется благодаря 
конформационным изменениям в молекулах ферментов. У по
левки-экономки в процессе окислительного синтеза в мышце и 
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печени образуется меньше АТФ (в сравнении с полевкой Мид
дендорфа), и этот процесс протекает с большими тратами энер
гии, менее экономно. У полевки Миддендорфа изменения на 
тканевом уровне индуцируют получение в тех же органах и в 

тех же условиях охлаждения большего количества АТФ, и 
энергии на синтез данного макроэрга тратится меньше. 

Выявленные нами признаки биохимической адаптации, энер
гетически более эффективной, отчетливо выраженные у иссле
дованного типичного представителя специализированного, слабо 
морфологически дифференцированного вида (Microtus Midden
dorfi), обнаруживаются в определенных условиях охлаждения 
и внутри исследованных широко распространенных видов (у 
северного подвида экономки, памирской полевки, двух подви
дов узкочерепной полевки). Существует мнение [342, 36, 21'8. 
80], что памирская и арчевая полевки так же, как М. g. grega
lis и М. g. major, дивергируют в сторону нового видового обо
собления, хотя и в разной степени. Появление признаков био
химической адаптации, связанных с пониженнем ее энергети
ческой стоимости, внутри типичного, широко распространенного 
вида (М. oeconomus), исследованного нами, и внутри видов. 
дивергирующих в сторону нового видового обособления 
(М. g. gregalis и М. juldaschi), указывает на существенную 
роль в механизме видообразования не просто тканевых, · или 
биохимических, приспособлений [329], но наиболее совершенных 
в энергетическом отношении тканевых приспособлений. 

Сопоставление результатов, полученных на полевках раз
ных поколений, показывает, что генетически закреплены не ис
ходные биохимические особенности, а направленность измене
ний в биохимических показателях при одном и том же темпе
ратурном воздействии. 

В связи с этим специфика биохимической адаптации на уров
не вида и подвида, как показывают наши данные, заключается 

не в использовании организмом каких-то новых биохимических 
механизмов, а в регуляции окислительного обмена, характер 
которой определяется энергетической стоимостью окислитель
ного синтеза АТФ. Очевидно, что такая регуляция, наряду с 
другими неизученными биохимическими механизмами, может 
быть связана в процессе микроэволюции с расширением диапа
зона функционирования мышечной ЛДГ, с пониженнем чув
ствительности мышечных оксидаз к тироксину, с активацией 
гликолиза в скелетной мышце и фосфорилирующего окисления 
сукцината в печени в условиях понижениого синтеза митохон

дриального белка и меньшей энергии активации СДГ. 
Следует отметить, что мнения о полезности (в эволюцион

ном плане) сдвигов в количестве ферментов противоречивы. 
Вильсон [134], отмечая в эволюции бактерий роль адаптации 
с помощью регуляции синтеза ферментов, подчеркивает, что не 
только у бактерий, но и у высших организмов регуляция син-
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теза молекул, увеличение количества ферментов могут иметь 
значение как материал для действия естественного отбора. В ра
ботах уже упомянутых кардиологов [125] стадия адаптации 
миокарда, связанная с изменением регуляции синтеза окисли

тельных ферментов, с накоплением митохондриального белка, 
рассматривается как не всегда благоприятная. По-видимому, 
в процессе видообразования в результате естественного отбора 
сохраняются такие признаки, как снижение и повышение кон

центрации ферментов. 
Как показывают наши данные, при обособлении таких ви

дов, как М. Middendorfi, М. gregalis, М. juldaschi, вероятно, 
эволюционную значимость имела дифференциация в сторону 
выравнивания скоростей синтеза Н- и М-субъединиц мышечной 
ЛДГ. В то же время полезным приспособлением, по-видимому, 
оказалось сочетание повышенной скорости окисления сукцината 
в митохондриях печени и пониженнаго синтеза митохондриаль

ного белка, который ответствен за это окисление. 
Полевка Миддендорфа, способная к получению энергии бо

лее экономичным путем, более вынослива и в период весенних 
паводков, когда вынуждена проходить большие расстояния, 
пересекая ручьи и реки с ледяной водой. Полевка-экономка се
верного подвида, обитающая в той же климатической зоне 
(п-ов Ямал), обладает данным энергетически более эффектив
ным биохимическим механизмом адаптации в слабо выражен
ной форме и к миграциям в экстремальных условиях не спо
-собна. 

Предположение, что в процессе микроэволюции сущест
венную роль играет целенаправленная биохимическая регуля
ция, соответствует положениям, которые сформулированы био
химиками- эволюционистами, морфологами, современными 
генетиками, ведущими специалистами в области молекулярной 
биологии. Флоркен, обобщая данные в области сравнительной 
биохимии, обсуждая проблему единства биохимического плана 
животных и биохимических различий, пришел к выводу, что 
биохимическая адаптация осуществляется путем приобретения 
нового компонента, выполняющего новую роль за счет при

обретения старым компонентом новых функций (цит. по [356]). 
Кребс и Корнберг ['137], подчеркивая, что химические процес
сы, совершающиеся в различных организмах и в одном и том 

же организме, обнаруживают известные общие черты, отме
чали, что эти процессы, протекающие в живой материи, пред
ставляют собой модификации ограниченного числа одних и 
тех же основных процессов. Дж. Бернал предлагал ограничить 
проблему физико-химического биопоэза стадией клетки, а даль
нейшее исследование процесса эволюции проводить в рамках 
-старых морфологических дисциплин, ибо эволюция простейших 
и высших, как он считал, не была связана с появлением прин
ципиально новых биохимических механизмов. 
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В то же времЯ многие исследователи [79, 336, 337], пред
угадывая существование биохимlfческой специфики на высших, 
надорганизменных, уровнях организации, неоднократно писали 

о необходимости изучения эволюции биохимических структур 
на уровне не только клетки, но и организма, включая подвиды 

и виды. ' ' ' 
Энгельгардт [351], обсуждая наиболее важные и перспек

тивные направления исследований в современной моле~уляр
ной биологии, пишет, что задача последующих поисков- от
правляясь от . редукционистских исследований, полностью ас
симилируя и используя их достижения, двигаться к более вы
соким уровням биологической усложненности. Отмечая работы 
Георгиева, развившего идеи Моно и Жакоба и создавшего схе
му строения наследственной системы высших организмов, Эн
гельгардт одним из первых обнаружил, что, согласно этой схеме, 
существует огромная диспропорция в размерах основной части 
ДНК, сqдержащей наследственную информацию, и остаЛьного 
отрезка ДНК, составляющего 90% объема, который яыполняет 
вспомогательные (в перву19 очередь, регуJJяторные) фующци и, 
несомненно, еще какие,то иные, пока неясные, но выяснение 

природы которых сто-ит в числе ближайших задач исследования. 
Нестабильность изученных нами биохимических лаказате

лей при.исследовании близких видов и подвидов в ряду.поко
лений и сохранение направленности их изменений при действии 
холода в ряду поколений позволяют предполагать, что именно 
целенаправлещще изменения в окислительном обмене,· инду
цируемые, по-видимому, с помощью регуляторного отрезка 

ДНК, определяют эвол19ционные преобразования на таких над
организмеиных уровнях, как подвидовой и видовой. 



Глава 3 

ЭКЗОМЕТ АБОЛИЧЕСКАЯ РЕГУЛЯЦИЯ 

КАК ПОПУЛЯЦИОННЫЙ МЕХАНИЗМ АДАПТАЦИИ 

3.1. СТ АДИО- И ВИДОСПЕЦИФИЧНОСТЬ ДЕЙСТВИЯ 
ВОДНОЙ СРЕДЫ ИЗ ЗАГУЩЕННОй ПОПУЛЯЦИИ 
ГОЛОВАСТИКОВ НА ЭНДОГЕННУЮ АКТИВНОСТЬ ОКСИДАЗ 

Изучение зависимости биохимической адаптации от плотности 
популяции и ее структуры было начато нами с постановки опы
тов по влиянию водной среды головастиков на их эндогенный 
метаболизм [235]. 

В первой серии опытов (32 головастика) экзометаболиты в 
виде водной среды из загущенной популяции R. macrocnemis 
в объеме 0,6 мл вводили в гомогенаты головастиков из той же 
популяции. Водную среду брали в отдельные последовательные 
периоды развития личинок. Опыты ставили по плану пассив
ного эксперимента. В качестве показателя эндогенного мета
болизма определяли эндогенную активность оксидаз, используя 
апробированный ранее, при изучении механизмов адаптации ви
да~ И ВНутрИВИДОВЫХ групп, «ТетраЗОЛОВЫЙ» МеТОД . 

. Одновременно по нашей просьбе зоологи при введении той 
же водной среды определяли скорость регенерации у интактных 
головастиков (табл. 42). Анализ полученных данных показыва
ет, что водная среда головастиков и содержащиеся в ней про
дукты обмена личинок, составляющих популяцию, увеличивают 
эндогенную активность оксидаз отдельных особей популяции. 
При этом активирующий эффект водной среды по отношению 
к активности ферментов личинки коррелирует с активирующим 
эффектом той же «воды» по отношению к скорости регенерации. 

Обнаруженный нами эффект стимуляции окислительного 
обмена (см. табл. 42), по мере старения проб уменьшается. 
Популяция была сформирована 21 апреля. Водная среда через 
47 дней с момента формирования популяций обладает значи
тельным активирующим эффектом (ТТХа/ТТХв от 3,9 в контро
ле увеличивается в опыте до 16,5). Через 52 дня коэффициент 
повышается до 8,7, через 54 дня- до 5,9. Через 2 мес этот же 
объем водной среды в 0,6 мл не оказывает активирующего 
влияния ни на активность оксидаз головастика, ни .на его спо-
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Таблиц а 42 
Влияние метаболитов головастиков {R. macrocnemis) на их эидогенный мета
болизм и скорость регенерации 

Тетразолвосстапавлива-

1 
ющав активность roмore• 

ттх. Активации 
Дата Метаболиты 

пата (е/мn) в атмосфере 
1 скорости 

1 

ттх. регенерации 

аргона воздуха 

6.VI Контроль (без 0,275 0,070 3,92 -
введения метабо-
литов) 

0,680 Водная среда 0,041 16,50 + 
:t 0,236 0,030 7,86 + 13.VI Контроль 0,272 0,070 3,80 -

Водная_ среда 0,!)93 0,068 8,70 + 15.VI :t 1,090 0,185 5,90 + 20.VI :t 0,332 0,227 1,04 + 
Пр и м е ч а и и е. Взито среднее значение тетразолвосстапавлив ающеА активности 

rомогената из трех nараллепьных оnытов. 

Таблица 43 

Влияние метаболитов земноводных разной степени генетической близости на 
андогенный метаболизм головастиков R. macrocnemis в зависимости от стадии 
их развития и концентрации метаболитов (2-я серия) 

Н атурапьные пезависимые nеременвые 

Уровень Объем водной среды Стадни развитии 

1 
2 
3 
4 

с 

0,0 

0,6 

1,2 

1,8 

(концентрации мета. 
бопитов, мп) С 

Вид донора Т реципиента 

0,0 R. camerani А до 26 
0,6 R. macrocnemis в> 26 
1,2 R. arvalis с> 28 
1,8 R. temqoraria д> 29 

Матрица планирования по типу латинского квадрата 
и результаты эксперимента 

т 

2 3 4 

А в с D 

У"~=з.оо У2=1,6 Уа=2,3 У4= 1,6 
D А в с 

у5=2,2 у,=4,5 У7=2,9 Ys=3,5 
с D А в 

yg=2,6 у;_0 =1,7 y;_l =2, 7 YI2=4,2 
в с D А 

ha=4,0 у;4= 10,1 у;_5 =6,0 Yls=3,9 

П р и м е ч а н и е. Эксnеримент no· данному nлану ставнпси трижды. у-среднее эва• 
чевие эндогенной активности оксндаз_гомогената в каждом из вариантов. 



Таблица 44 

Дисперсионный анализ результатов 

Рассеяние su s' F, F, 1 F0,05 

По фактору С 34,68 3.0 11,56 1,52 14,3 4,76 
По фактору Т 51,30 3,0 17' 10 2,25 16,9 4,76 
По стадиям . 70,10 3.0 23,36 3,89 23, 1 4,76 
Остаточное 45,56 6,0 7,59 

Пр и м е ч а н и е. s 2у-дисперсия воспроизводимости среднего значения 1 , О 1; 
'и• s•-дисперсии по каждому фактору и остаточная соответственно; F1-отношение 
АИСПерсиА по каждому фактору к остаточной дисперсии; F2-отношение днеперснА 

по каждому фактору к sty. 

собность к регенерации. Уменьшение эффекта активации, веро
ятно, может быть обусловлено двумя причинами: либо обра
зующиеся в процессе развития экзометаболиты постепенно раз
рушаются и их концентрация на последних стадиях уменьша

ется, в силу чего эффект влияния ослабевает и исчезает полно
стью, либо направленность влияния метаболитов в процессе 
метаморфоза зависит от возраста особей в популяции и эффект 
активации ослабевает, поскольку объект изучения «стареет». 

Предположение о зависимости влияния экзометаболитов от 
стадии развития животного, его генетических особенностей и 
концентрации метаболитов нашло подтверждение в результатах 
следующей серии опытов, где все перечисленные факторы, бла
годаря использованию математического метода планирования, 

оказались количественно учтены (табл. 43). В данной серии 
(384 головастика) эндогенный метаболизм изучали в гомогена
тах головастиков R. macrocnemis четырех разных стадий разви
тия. Испытывали влияние разных объемов водной среды четы
рех видов земноводных (R. camerani, R. macrocnemis, R. arva
lis, R. temporaria). Опыт ставился по плану латинского квад
рата. 

Сравнение абсолютных величин отношений дисперсий по 
каждому фактору (табл. 44) с использованием остаточной дис
персии (F1) и дисперсии воспроизводимости результатов (F2) 
показала, что исследуемый в опыте уровень эндогенных окси
даз отдельных особей зависит от стадии их развития (F1 = 
= 3,89; F2 = 23,1), видовой принадлежности доноров водной 
среды (F1=2,25; F2=16,9) и концентрации метаболитов (F1= 
= 1,52; F2 = 14,3). 

Большая величина остаточной дисперсии (см. табл. 44) в 
сравнении с ошибкой единичного значения показателя эндо
генной активности оксидаз указывае~ на наличие в системе 

взаимодействий. Эффект влияния водной среды на эндогенную 
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активность оксидаз особей популяции, как видно из результа
тов данной серии, определяется концентрацией метаболитов, 
видовой принадлежиостью донора и стадией развития реципи
ента, т. е. вида- и стадиоспецифичен. 

3.2. СТ АДИО- И ВИДОСПЕЦИФИЧНОСТЬ ДЕЙСТВИЯ 
ЭКЗОБЕЛКОВ ГОЛОВАСТИКОВ ИЗ ЗАГУЩЕННОЙ ПОПУЛЯЦИИ 

НА ЭНДОГЕННУЮ АКТИВНОСТЬ ОКСИДАЗ 

При изучении химической природы экзометаболитов, способ
ных изменить обмен отдельного головастика в зависимости от 
стадии развития и степени генетического родства личинок, мы 

использовали два приема: трипсинизацию водной среды для 
разрушения активных белков и разделение ее с помощью гель
фильтрации на сефадексе [258, 235]. Водная среда, вызываю
щая активацию эндогенного метаболизма в гамагеватах голо
вастиков, была обработана трипсином, в условиях, обеспечи
вающих полное разрушение белка (1 мг кристаллического 
фермента на 500 мл воды; инкубация в течение 24 ч при тем
пературе 25 °С). 

· Были поставлены опыты в целях сравнения эффекта влия
ния водной среды в условиях in vitro до и nосле обработки фер
ментом (табл. 45). Результаты nоказали, что активация окси
даз в гамагенате своего вида nолностью исчезает после обра
ботки водной среды трипсином. Изучали видаспецифичность 
действия фракций, выделенных из водной среды головастиков 
R. arvalis и содержащих экзометаболиты с разной молекуляр
ной массой (табл. 46-48, рис. 27, 28). Опыты ставили по плану 
ПФЭ типа 22 [ 172]. В пяти последовательных сериях опреде
ляли эндогенную активность оксидаз (у) в гомогенатах голо
вастиков двух видов (х2 ) при введении определенного количе
ства фракций водной среды или водопроводной, предваритель
но выдержанной, воды (х 1 ). Уравнения регрессии для фракции 
с молекулярной массой более 5 тыс. имеют вид 

у= 4,7- 0,7 Х1- 0,66 Х1Х2; fo,gsSbi = 0,59 

(в эксперименте с головастиками R. arvalis, R. camerani); 

у= 4,95 + 1,85 Х1- l,Q Х2- 2,2 Х1Х2; fo, 9sSbi = 0,99 

(в эксперименте с головастиками R. arvalis, R. macrocnemis). 
Уравнения регрессии для фракции с молекулярной массой 

менее 5 тыс. имеют вид 

у= 4,5 + 0,57 Х2 - 1,37 Х1Х2, fo,g5Sbi = 0,52 

(в эксперименте с головастиками R. arvalis, R. camerani); 

у = 4,5 + 0,56 Х2 + 1,08 Х'! - 2,23 X1X'!l, ifo,gsSbi = 0,54 
(в эксперименте с головастиками R. arvalis, R. macrocnemis). 
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Таблица 45 

Эндогенный метаболизм головастиков R. arvalis (26-я стадия развития) 
в кативной водной среде из загущенной популяции головастиков того же 
вида и безбелковой '{5-я серия) 

Тетразол восстанавливающая 
активность гомогената в атмосфере ТТХ8 

Гомогенат 

1 

ттхв 
Достоверность 

аргона M±m воздуха M±m 

В дистишtиро-
ванной воде 1* о, 267 ±0,024 4 0,052±0,007 7 5, 17±0,68 /12=1,17 

в водной 
fl:a=1,29 

ере-

де 2 0,247 ±0, 002 5 0,025±0,003 8 10, 17±2,8 t4,5=9,0 

в водной ере-
/4,6=2,33 

де, обрабо-
таиной три-
псином. 3 0,250±0,016 6 0,045±0.003 9 5,6±0,46 t7 g=3,87 

t7 :я=1, 16 

0 1-9- номера опытов. В каждом из вариантов представпены средние результаты 
nяти опытов. 

Таблица 46 

Влияние метаболитов с молекулярной массой более 5 тыс. из загущенной 
популяции головастиков R. arvalis на их зндогенный метаболизм в зависимо
сти от степени генетического родства донора и реципиента 

Независимые переменные 

б-я серия 7-я серия 

Уровень 

Фрак~я 1 , мгl Вид реципи- Фра~я 1 , мгj Вид ре~ипиента 
х, ента Х'; х, х, 

Верхний (+) 1,2 

1 

R. arvalis 1,2 R. arvalis 
Нижний (-) 0,0 R. camerani 0,0 R. macrocnemis 

Кодированные 
ТТХ8/ТТХв независимые 

переменные 

N• вари-
1 х, 1 х, у, 1 y,l 

1 
-

1 

л 

1 1 1 1 

-
1 

л 

анта Уа у у у, у, Уз у у 

1 - - 4, 1 4,5 4,0 4,2 4,65 2, 1 1, 7 1,9 1,9 1,9 
2 + - 7,2 6,1 - 6,6 6,19 11,6 7,0 11,3 10,0 10,0 
3 - + 5,8 3,6 3,6 4,3 4,75 5,8 3,6 3,6 4,3 4,3 
4 + + 2,7 4,0 4,0 3,6 3,21 2,7 4,0 4,0 3,6 3,6 

Примечан11е. Статистическ!!е показатели; Ь 0 =4,7; Ь,=+О.42; Ь,=-0,72: 

Ь 11=-0,77; s'y=0,24; t 0 , 95sbi=0,59; У=4,1- 0,77х1х2 ; s~д=0.73<Fs,y=1,34 (6-я 
серия). 

ь.=4,95; ь,=1.вs; ь,= -1.о; ь,,= -2.2о; 

у=4,95- 1,0х,- 2,20х1х2 (7-я серия). 



Та блиц а 47 

Влияние метаболитов водной среды с молекулярной массой 5 тыс. из заrу
щенной популяции rоловастиков R. arualis на их эндоrенный метабопизм 
в завиенмости от степени rенетическоrо родства донора и реципиента 

Неэависимые переменвые 

8-я r.ерия 9·Я серия 

Уровень 

Фра~я 2, мп/ Вид рец~и· Фракц~ 2, мп/ Вид ре~пиента 
х1 ента х1 х1 х, 

Верхний (+) 1,2 R. arualis 1,2 R. arualis 
Нижний (-) 0,0 R. camerani 0,0 R. macrocnemis 

Кодированные 
иеэави"имые ТТХ3 /ТТХ8 
переменвые 

No варн·l 1 Yt 1 Yol 
1 

-
1 

л 

1 1 1 1 1 

л 
анта х, Хо Уа у !У у, у. У о у у 

1 - - 3,0 4,0 3,5 3,5 3,70 1, 7 1,9 1, 7 1, 76 1, 76 
2 + - 6,7 6,7 - 6,7 6,44 8,7 9,3 7,4 8,4 8,4 
3 - + 4,0 6,5 4,8 5,1 5,30 4,0 6,5 5,1 5, 1 5,1 
4 + + 2,6 3,1 ?.,7 2,8 2,56 3,1 2,7 2,6 2,8 2,8 

nр и меч а в в е. Статистические покаэатепи: Ь0=4,5; Ь 1=0,22; Ь1 '--' -0,57; 
Ь11= -1,37; s•y=0,189; t0 , 95sbi=O,Б2; у=4,5-0.57 х,--1,37 х1хо: 

•=д=0,20<Fs 2y=l,06; (В·я серия); 
Ь0=4,51; Ь 1=1,08; Ь1= -0,56; Ь 11= -2,23; s1y=0,67; t0 ,95sbi=0,54; 

JY=4,6-0,56 х1+1. 08 х1-2,23х1х1 (9-я серия). 

При введении в гамагепаты фракции с молекулярной массой 
менее 1 тыс. получено уравнение 

у = 2,97 + 1,17 х2, io,gssb1 = 0,50 

(в эксперименте с головастиками R. arvaUs, R. macrocnemis). 
Анализ представленных уравнений и расчетных данных (см. 

рис. 28) показывает, что во всех сериях, где использованы фрак
ции, содержащие компоненты с молекулярной массой более 
5 тыс., менее 5 тыс. и менее 1 тыс., действие на эндогенную ак
тивность оксидаз в зависимости от вида реципиента было не
одинаковым (Ь 12 во всех уравнениях, за исключением послед
него, больше tsb;). 

По отношению к особям своего вида (R. arvalis) выделен
ные из загущенной популяции головастиков первые две фракции 
являются ингибиторами, по отношению к особям чужого вида 
(R. camerani и R. macrocnemis)- активаторами. Третья фрак
ция, содержащая низкомалеку лярные компоненты водной сре
ды, на эндогенную активность оксидаз головастиков не дейст
вует ( Ь1 и Ь12 < io,gssb1). 

150 



Таблица 48 

Влияние метаболитов водной среды с молекулярной массой менее 1 тыс. из 
загущенной популяции головастиков R. arualis на их эндогенный метаболизм 
а зависимости от степени генетического родства доноров и реципиента 

Натуральные независимые переменвые 
( 1 0-я серия) 

Уровень 

1 

Фра~ия 2 Вц ре~ипиента 

Zt z. 

Верхний(+) 1,2 R. arualis 
Нижний(-) 0,0 R. macrocrщmis 

l(однрованные незавнсимые ТТХ3/ТТХв 
переъrеиные 

N• 1 варианта Xt 

1 
х. Yt 

1 
У• 

1 
У• 

1 

у 

1 

л 
у 

1 - - 1,7 2,1 1,9 1,9 1,80 
t} 

+ - 1, 7 1, 7 - 1, 7 1,80 
3 - + 5,8 3,6 3,6 4,3 4,14 
4 + + 3,8 3,8 4,5 4,0 4,14 

Прнмечание. Статистически~ показатели: Ь0=2,97; Ь 1=-0,12; Ь1=+1,17; 
6 11= -0,02; s•y=0,17; t 0,95sb1=0,50. 

Исследовали действие двух высокомолекулярных фракций, 
полученных тем же методом {гельфильтрации на сефадексе 
Г-25) из данных популяций, но в более поздний период разви
тия {табл. 49, рис. 29). Эндогенную активность оксидаз {у) 
определяли в гомогенатах головастиков двух видов {хз) на 
двух стадиях развития (х2) при введении высокомолекулярной 
фракции или водопроводной воды (х,). 

Рис. 27. Гельфильтрация вод
ной среды из популяции голо
вастиков R. arualis через сефа
декс Г-25. Колонка 1,5Х20 см. 
Элюпрованне водой, скорость 

2 мл/мин, объем проб 2 мл. 
1- III- полученные н исследован· 

вые в сериях фракции. 

Czzu 

1 J J l .9 11 /J IJ /7 1.9 ll 
1/оме;о п;иEI!jllllr 
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Таблиц а 49 

Вояине двух высокомолекулярных. фракций водной среды И3 3агущенной по
пуляции головастиков R. arvalis на их зндогенный метабоЛИ3М в 3ависимосnr 
от стадии ра3вития и таксономического положения реципиента 

Натуральвые везависимые перемевиые 

ll·я серия 12-я серия 

Уровень Фра~- .N'• стадин Фрак- .N'• стадии 
ция 1. развития Вид реципи- ция 2, развития 

м л реципнев- ентах; ~л реципиеи· 
~ та~ та~ 
х, х. х, х. 

Верхний(+) 1, 2 26 R. aгvalis 1,2 26 
Нижний(-) 0,0 28 R. тщ;rос- 0,0 28 

nemis 

Кодированные неза-1 ТТХа/ТТХ8 
висимые переменвые 

1 - - - 0,65 0,67 0,72 0,68 0,64 1,25 1,06 0,96 
2 + - - 0,89 0,96 1,00 0,95 1,24 0,96 0,97 0,96 
3 - + - 0,64 0,68 0,78 0,70 0,62 0,85 1,07 0,92 
4 + + - 0,65 0,68 0,80 0,71 0,66 0,85 0,73 0,75 
5 - - + 1,00 1,38 2,3 1,56 1,24 0,55 0,35 0,84 
6 + - + 0,48 0,60 0,75 0,61 0,64 0,43 0,67 0,43 
7 - + + 0,43 0,70 0,79 0,64 0,66 0,84 0,47 0,49 
8 + + + 0,41 0,52 0,69 0,54 0,62 1,00 0,85 0,93 

Вид рецн• 
пиента Х, 

R. aгvalis 
R. macroc-
nemis 

!Уа 

1,09 
0,96 
0,98 
0,77 
0,58 
0,51 
0,60 
0,92 

л 
у 

1,04 
1,02 
0,98 
0,72 
0,56 
0,58 
0,62 
0,99 

Примечание. Статистические покаэатели: Ь0=0,79; Ь1=-0,09; Ь,=-0,15:. 

Ь,= -0.04; ь,,=+О.О7: ь,.=-0,16; ь,,=-0,09; ь, •• =+О,14; s•y=0,0226; 
t0 , 95sЬ1=0,J06 ( 11-я серия). 

Ь0=0,80; Ь1=-0,01; Ь,=+О.ОJ; Ь,=-0,14; Ь 1 .=+0,04; Ь 1а=+О.О7; Ь13=+0,09; 
Ь111= +О,Об; s;y=0,007; t0 , 95sЬi=0,06 (12-я серия). 

Получены уравнения регрессии: 

у= 0,79-0,15 Х2- 0,1·6Х1Хз + 0,14 Х1Х2Хз; fo, 9ssb; = 0,106, 

s;д = 0,05 < Fs2y 0,67 (1-я фракция); 

у = 0,80- 0,14 Хз + 0,07 ХtХз + 0,09 Х2Хз + 0,06 XiX2; 

fo,95s{b;}= 0,06, s;д= 0,005 < Fs2{y}= 0,02 (2-я фракция). 

Из уравнений и рис. 28 видно, что обнаруженные нами в 
водной среде из загущенных популяций головастиков экзобел
ковые вещества действуют на эндогенную активность личинок 
в зависимости от их принадлежности к виду и стадии разви

тия (Ь1з и Ь12з > /o,gss{bi}). 
Общность в характере действия водной среды и ее высоко

молекулярных фракций, а также исчезновение активирующего 
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Рис. 28. Эндогенная активность оксидаз в гомогенатах головастиков разных 
видов одного возраста при введении отдельных фракций водной среды из 

загущенной популяции личинок. 
1 - 111 - фракции с молекулярной массой >5000, <5000 и > 1000 соответственно. 
1 - R. arvalis, 2 - R. camerani, 3 - R. macrocnemis. а- активность гамагевата без введе· 
нвя фракции, б - то же при введении ее. 
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Рис. 29. Эидогеннаи активность оксидаз в гомогенатах головастиков разны~ 
видов и разного возраста при введении белково-пептидных фракций воднои 
среды из загущенной популяции головастиков R. arvalis (1) и R. camerani (2). 
1, 11 -фракции с молекулярной массой <5000 и > 1000 соответственно; а- активность 

гамагена та без введения экзометаболитов, б - то же пр н введении фракции. 



обмен эффекта после трипсинизации водной среды указывает~ 
что в ее стадио- и видаспецифичном влиянии у исследованных 
видов принимают участие вещества белково-пептидной приро
ды. Представляло интерес изучить аминокислотный состав этих 
экзобелков у разных видов в целях выявления возможной кор
реляции между специфичностью действия эк_зометаболитов и 
своеобразием их аминокислотного состава. 

3.3. ВИДО- И СТ АДИОСПЕЦИФИЧНОСТЬ 

АМИНОКИСЛОТНОГО СОСТАВА ЭКЗОБЕЛКОВ 

ВОДНОЙ СРЕДЫ ГОЛОВАСТИКОВ 

Серии опытов по изучению видо- и стад_иоспецифичности ами
нокислотного состава экзобелков воднои среды головастиков. 
в ИЭРиЖ УрО АН СССР были проведены старшим инжене
ром-химиком 3. А. Степановой [i289]. Исследовано содержание 
свободных и связанных аминокислот в водной среде головасти
ков нескольких видов амфибий (табл. 50). Водная среда этих 
видов практически не содержит свободных аминокислот, в свя
зи с чем в сериях за величину белково-пептидных веществ в. 
водной среде принимали суммувсех аминокислот, которые опре
деляются в кислотном гидролизате, считая, что долей свободных 
аминокислот можно пренебречь. 

Произведены количественные определения аминокислот в. 
белковых гидролизатах водной среды из загущенных популя
ций головастиков R. macrocnemis и R. camerani в условиях 
одноразового исследования, через 3 мес с момента формирова
ния популяции [289] и в динамике, в течение 56 дней, с про
межутками в 9-10 дней (табл. 51, 52, рис. 30). Анализ данных 
показывает, что в процессе личиночного развития головастиков 

R. macrocnemis и R. camerani происходит увеличение содержа
ния общего экзобелка в водной среде (с 3 до 25 мг/л). В бел
ках водной среды из загущенных популяций головастиков 
R. camerani, R. macrocnemis найдены все белковые аминокисло
ты за исключением цистина. Содержание аспарагиновой и глю
таминовой кислот, глицина, аланина и лейцина намного выше, 
чем остальных аминокислот. Анализ результатоiЗ, полученных 
при исследовании водной среды через 3 мес с момента форми
рования популяций, показывает, что экзобелки каждого из ис
следованных видов специфичны по химическому составу: раз
личия между ними по содержанию лизина и аспарагиновой кис
лоты достоверны, по содержанию треонина, глицина и аланина 

находятся на грани достоверности. Изучение аминокислотног~ 
состава белков водной среды в динамике дает аналогичную 
картину (см. табл. 52). 

Различия экзобелков водной среды из популяций головасти
ков R. camerani, R. macrocnemis по содержанию в них лизина. 
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1 а блиц а 50 

Содержание свободных и связанных аминокислот в водной среде rоловасти
ков некоторых видов амфибий 

Вид амфибий 

Биохимический показатепь Мало азиат- Закав- Остро- Сибир- Жерлявка 
екая казская морда я екая дапьие-

восточнаи 

Сумма свободных и свя- 1 
занных аминокис-

лот, мкг в nробе .. 1201 848 1352 1702 4329 
Сумма свободных амино-

кислот, мкг в nробе 10 8 30 33 8 
Свободные аминокисло-

ты, % от суммы 

свободных и связан-
ных &минокислоr • 0,8 0,9 2,1 1, 9 0,2 

1 а блиц а 51 

Аминокислотный состав белков водной среды из загущенных модельных попу
ляций головастиков R. macrocnemls (/) и R. cameranl (11) 

I II 

Q. 
Аминокиспота "' %к сумме %к сумме .. 

МГ/1 000 МЛ аминокис· мг/1 000 мп амино· f!.a ut; 
пот киспот ~g 

Лизни. 0,996±0, 155 3,9 0,546±0,211 2,7 3,6 
Гнетидин 0,267±0,036 1,0 о, 185±0, 109 0,9 0,8 
Аммиак 8,998± 1,943 36,8 7,817±1,547 42,0 1,3 
Аргинин. о, 727±0, 162 2,8 0,571±0,309 2,6 0,4 
Асnарагиновая . 1, 948 ±0, 213 7,2 1, 189±0,590 5,7 2,5 
Треонин. 1, 194±0, 196 4,5 0,783±0,473 3,4 1,9 
с ери н . 0,945±0, 166 3.7 0,692±0,336 3,2 1,4 
r лутаминовая 2,052±0,307 8,0 1 ,608±0, 769 7,6 0,6 
Пролин о, 718±0,166 2,9 0,563±0,191 2,8 0,3 
Глицин 1,303±0, 245 4,9 1,107 ±0,391 5,5 2,0 
Аланин 1,499±0, 245 5,6 1, 269± 0,521 6,2 1,9 
Валин. 1,037±0.137 3,9 0,822±0,343 4,0 0,4 
Метиони н Следы - Следы - -
Изолейцин. 0,803±0,166 3,0 0,537±0,202 2,7 1,3 
л ейцин 1,309±0,171 5,1 1, 009±0, 361 4,9 0,6 
Тиразин . 0,503±0,063 1, 9 0,341±0, 196 1,5 1,4 
Фенилаланин 1,148±0,468 4,1 о. 816 ± 9. 342 4,0 0,08 
Сумма аминокислот 25,55 - 19,66 - -

П римечан и е. Водная среда отфильтровывалась от нерастворимых частиц и гид
ропизова.r.ась в 6 %-А солиной киспоте при температуре 105 •с в течение 22 ч. Затем 
rидропизат фильтровали для удаления гуминовых веществ и выпаривали на водяной бане 
при температуре 80 •с. Сухой <>статок растворяли в 1 О мл натрий-цитратноrо буфера, 
рН 2 ,2. Содержание аминокислот находили по методу Спекмака на анализаторе фирмы 
Hitachl. Число опре,цепений для каждой аминокислоты 8. 



Т а блиц а 52 

Результаты дисперсионного анализа (критерий достоверности) процентногС) 
содержания аминокислот в белковых веществах водной среды головастикоs 
R. macrocnemis (1 ряд) и R. camerani (11 ряд) в процессе личиночного 
развития 

Изменения в со-
о 

Различия '- = дерЖёiНИИ аминu- 0: 
о .. рядов о::;; u 

кислоты в npo· = tt:s: о 

"' 0<. = цессе развития = ""' .а 
о. 

6 
о; ="' о; ". Аминокислота "' :::tt " ""' "' ., 

о; 
., 

"''" "' "tt о; """' оР. 

"' 
s .. ., g., "'"' I II "'"' :и= ~ .. p.:r:o: ~:I:t.: 

::r~ .... 
5~ "'== === "'tt ""' .. .... 

"'о: "'о: о о: о о= 
Ор. t::P. :Х::р. =о:= ,.о; .. 

Лизни. 6,8 3,4 3,3 0,4 3,2 3,5 3,1 
Гнетидин 15,2 7' 1 10,5 5,8 9,6 11,8 5,3 
Аргинин .... 1,2 32,1 1,4 2,5 1 ,о - -
Аспарагиновая . 3,4 7,6 6,6 0,9 4,9 8,5 5,2 
Треонин. 22,1 5,2 4,0 15,0 1' 5 4,2 3,7 
Сери н 1, 7 35,6 19,8 8, 1 18,5 1 ,о 24,9 
Глутаминовая 2,8 23,2 19,4 14,3 17,0 1, 5 35,6 
Про.'lин 5,9 7,3 2,2 1,6 1, 9 - -
Глицин 18,1 8,2 3,3 6,5 2,3 3,8 3,0 
Аланин 1,3 6,6 2,2 0,5 2,1 - -
Валин. 0,9 0,8 2,1 5,7 1, 1 - -
Метионин 0,7 4,5 2,4 2,2 2,2 - -
Иэолейцин. 1,0 57,6 4,3 1,8 4,0 0,001 8,5 
Лейцин 2,1 31,6 5,3 0,8 5,2 0,7 11,2-
Тирозин. 11,2 27,6 1, 5 0,0 1,5 - -
Фенилалаинн 3,3 5,6 2,9 0,0 2,9 0,2 4,9 

Сумма аминокислот 
Стандартные значения 

79,9 323,4 49,7 28,2 45,0 15,3 65,0 

критерия Фишера 
для Р=0,95 3,1 3,1 2,5 4,3 2,6 3,5 3,5 

аспарагиновой кислоты, изолейцина, лейцина, треонина и гли
цина имеют хорошую достоверность. Обнаружены также досто
верные различия по содержанию в белках гистидина. 

Статистический анализ данных, полученных при изучении 
стадноспецифичности аминокислотного состава белково-пептид
ных компонентов водной среды головастиков R. macrocnemis, 
R. camerani из популяций, сформированных по стадиям 
(табл. 53), показывает, что экзобелки водной среды из популя
ций малоазиатской ляг~шки, составленных из головастиков 
26-й стадии, отличаются от экзобелков популяций того же вида 
на 27-й стадии содержанием лизина, аспарагиновой кислоты. 
пролина, глицина, аланина, метионина и треонина. Различия 
между экзобелками, типичными для 27-й и 28-й стадий разви
тия, связаны с содержанием в них аспарагиновой кислоты. 
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Т а блиц а 53 

Специфичность аминокислотного состава зкзобелков водной среды rоловасти ков рода Rana на разных стадиях развития 

Содержание аминокислоты в гидролизате белковых вЕществ 
nодной среды, % к сумме аминокислот Критерий достоверности различий 

R. macrocnemis, N• стадии R. camerani, No стадии 
Аминокислота 

26 27 28 26 27 28 "' " .. .. "' .. ... "' "' 
M±m(l), M±m(2), М±т(З) M±m(4) M±m(5) M±m(6) _,.. _.; _ .......... _.; .,...; .,.'" .,."' .,." 

n=8 n=5 n=5 n=6 n=& n=4 

Лизин ......... 8,9±0,3 7,2±0,3 8,0±0,5 8,9±0,1 8,7±0,4 10,4±0,5 3,71,41,70,42,43,70,0 3,1 3,6 
Гнетидин ....... 2,6±0,2 2,3±0,1 2,5±0,2 2,6±0,1 2,6±0,2 2,5±0,3 1,10,90,30,00,30,40,0 1,4 0,0 
Аргинин ........ 5,4±0,2 5,0±0,2 5,2±0,4 5,6±0.3 5,8±0,1 6,6±0,31,50,4о,5О,62,62,1О,7 4,0 2,6 
Аспарагиновая ..... 11 ,0±0,3 12,6±0,2 10,8±0.~ 11, 1 ±0,4 11,7 ±0.4 9,9±0, 5 4,5 5,0 0,4 1, 1 4,8 3,5 0.2 2,2 3, 5 
Треонин ........ 8,0±0,1 8,7±0,3 7,4±0,3 7,5±0,4 7,5±0,1 7,3±0,5 2,93,32,30,00,40,31,5 3,9 0,2 
Серии ........ 5,5±0,2 6,0±0,2 5,8±0,1 5,5±0,4 5,4±0,2 5,2±0.2 1,70,81,10,20,70,70,0 2,1 2,9 
Глут::~миновая ..... 11,0±0,212,3±0,2 10,9±0,3 10, 7±0,312,4±0,4 11,4± ,04 4,63,50,3 4,9 2,6 1 ,41,0 0,4 1,0 
Пролин ........ 5,2±0,3 4,2±0,2 6,2±0,4 5,1±0,4 3,9±0,1 5,7±0,3 2,45,32,22,67,51,10,2 1,3 1,2 
Глицнн ........ 7,2±0,2 6,6±0,1 6,5±0,1 7,0±0,1 6,9±0,3 6,3±0,2 2,40,63,20,41,63,21,2 1,0 1,3 
Аланин ........ 8,2±0,2 7,3±0,1 7,7±0,2 8,0±0,1 8,1±0,2 7,9±0,4 3,71,61,80,50,50,31,1 3,3 0,5 
Валин ......... 6,1±0,1 5,8±0,3 6,0±0,4 5,8±0,2 5,8±0,1 5,5±0,3 1,00,40,30,01,00,91,4 0,0 1,0 
Метионин ....... 0,6±0,1 1,2±0,1 1,0±0,1 0,6±0,1 0,8±0,1 1,9±0,13,51,12,11,45,87,70,0 2,1 3,9 
Изолейцин ....... 4,4±0,1 4,8±0,2 5,0±0,3 4,2±0,1 4,3±0,2 5,0±0,3 2,00,83,20,62,02,71,5 2,1 0,0 
Лейцин ........ 7,5±0,2 7,3±0,3 7,1±0,5 7,3±0,1 7,5±0,2 8,3±0,1 0,50,40,90,83,16,30,8 0,6 2,4 
Тирозин ........ 3,1±0,1 3,3±0,1 4,0±0,2 3,0±0,1 3,6±0,3 4,1±0,21,32,84,72,24,15,20,9 1,0 0,3 
Фенилаланин ..... 5,4±0,2 5,3±0,2 5,1±0,2 4,9±0,3 4,5±0,2 4,4±0,3 0,40,71,21,10,31,21,8 3,1 2,1 

Пр и меч а н н е. Из загущенной гетерогенной популяции отбирали головастиков одной стадии (26, 27 и 28-й) и формировали новые 
гомоста,11ийные популяции. Водную среду 11сследовали через 7 дней после формирования популяции из личинок 26-й стадии и через 4 двя 
после формирования популяций нз личинок 27 н 28-й стадий; n- число аквариумов. 



Т а блиц а 54 
Содержание белков и их аминокиСJJотный состав в водной среде головастиков 
и разных стадий развития, мг/л 

Лизин 
Гнетидин 
Арrинин ... 
Аспараrиновая 
Треонин 
Сер ин 
Глутаминовая . 
Пролин. 
Глицин 
Аланин. 
Валин 
Изолейцин 
Лейцин. 
Тиразин 
Фенилаланин 

Сумма амино
кислот 

Аминокислота 

Лиз ин 
Гнетидин ... 
Арrинин . · . 
Ас парагиновая 
Треонин 
Сери н 
Глутаминовая . 
Продин. 
Глицин 
Аланин. • 
Валин 
Изолейцин 
Лейцин 
Тиразин 
Фенилаланин 

Сумма амино
кислот 

I 

М±т (1), 
n=4 

5,4±0,40 
2,1±0,15 
6,0±0,49 

10,7±0,49 
6,8±0,67 
5,8±0,31 

13,3±0,26 
4,8±0,15 
7,1±0,14 
8,0±0,61 
6,1 ±0,22 
4,5±0,44 
7,8±0,43 
3,0±0,26 
5,7±0,61 

1,0±0,04 

I 

M±m(10), 
n=З 

4,8±0,90 
1, 7 ±0,03 
4,5±0,20 

1,17±0,35 
10,0±0,18 
6,5±0,4.3 

13,2±0,35 
5,1±0,21 
6,7±0,33 
7,0±0,12 
5,8±0,27 
4,4±0,19 
7,0±0.47 
3,0±0,30 
6, 7 ± 1,62 

2,0±0,05 

26-я стадия 

II 

M±m (2), 
n=З 

5,7±0,52 
1,8±0,25 
6,1±0,12 

10,8±0,47 
7,3±0,66 
5,9±0,50 

13,3±0,72 
5,0±0,55 
7,2±0,44 
8,2±0,85 
6,2±0,09 
4,8±0,52 
7,9±0,06 
3,3±0,84 
5,2±0,27 

1,2±0,09 

III 

М±т (3), 
n=З 

5,5±0,35 
2,0±0,27 
6,2±0, 56 

10,8±0,55 
7 ,4±0,49 
6,0±0,29 

13,0±0,61 
4,9±0,46 
7 ,0±0,12 
7,6±0,38 
6,4±0,23 
4,7±0,39 
7 ,4±0,29 
3,2±0,09 
5,2±0,80 

6,9± 1,02 

28-я стадия 

II III / IV 

IV 

M±m (4), 
n=З 

6,1 ±0,10 
2,2±0,20 
5,3±0,02 

10,4±2,20 
7,2±2,35 
5,4±1,15 

12,2±0,20 
4,8±0,35 
7 ,4±0,35 
8,0± 1,3 
6.1 ±0,30 
4, 9±0,20 
7,9±1,50 
3,2±0,40 
6,5+11,55 

8,0±0,35 

v 
_М_±_т_( 1-1-)-. -I--M-±_m_( -12_)_1 М±т ( 13) 

n=З n=З n=2 
M±m (14) 

n=2 

5, 1 ± (). 34 
1.7±0.12 
5, 7 ±0.44 

11,5±0,44 
8,0±0,08 
5,7±0,15 

14,7±0,19 
5,4±0,60 
7,(>±0.17 
6.9±0,47 
5,9±0,07 
4,1 ±0,36 
7' 1±0,29 
3,8±0,93 
6,2±0,44 

5,2±0,75 
1,7±0,18 
5,1 ±0,59 

11, 6±0, 35 
9,.3±1.15 
6,3±0,35 

14, 1±0,73 
5,2±0,77 
6,8±0,26 
6,7±0,29 
5.7±0,27 
4,4±0,21 
6,8±0,37 
3,0±0,41 
6,0±0.61 

2,0±0,06 3, 7 ±0,32 

5,4±0,55 
1,5±0,25 
5,3±0,65 

11,5±0,02 
8,5±0.80 
5,8±0,35 

13,9±0, 70 
5,1 ±0,60 
6,7±0,20 
7,2±0,0 
5,8±0,07 
4,6±0,15 
6,7±0,20 
3,3±0,35 
6,6± 1,85 

4,3±0,45 

6,7 
1,8 
4,6 

16,3 
9,8 
6,4 

13,2 
5,7 
7,2 
7,4 
5,6 
4.4 
7.2 
3, 1 
4,6 

5,1 
Пр и м е ч а и и е. Гомостадийные nоnуляции формировали из мелких личинок 

..пичинок, отловленных в естественных водоемах (/Il-V). Водную среду исследовали 

• Стандартные значения критерия Фишера для Р=0,95. 



остромордой Jlllryшки разных размеров 

1 

M±m (5), 
n=5 

8,0±0,46 
2,4±0,28 
6,1±0,21 

10,7±0,63 
7,7±'0,50 
5,9±0,40 

12,0±0,63 
5,8±0,76 
7,3±0,21 
7 ,6±0,22 
5,5±0,31 
4,5±0,25 
7 ,2±0,34 
3,3±0,28 
6,4±0,50 

3,1 ±0,24 

0,36 
0,34 
0,27 
0,13 
0,67 
0,45 
0,51 
0,24 
0,53 
0,51 
0,94 
0,32 
0,71 
0,63 
0,51 

6,86 
2,57* 

11 

M±m (6), 
n=4 

7,9±0,32 
2,7±0,18 
7,3±0,33 

10,2±0,55 
6,8=!=0,10 
5,5±0,20 

12, 1±0,84 
6,0±0,39 
6,5±0,23 
7,7±0,45 
6,0±0,25 
4,4±0.26 
7, 7±0,41 
3,3±0, 18 
5,0±0,50 

3,7±0,14 

27-и стадии 

111 

Ml+m (7), 
n=З 

7,7±0,36 
2,4±0,58 
5,7±0,99 

10.7±0.47 
7,1±0,25 
5,9±0,36 

11,6±1,17 
5,0±0,23 
7,0±0,36 
7 ,8±0,55 
6,0±0,10 
4,4±0, 15 
7,1±0,29 
3,3±0,56 
6,0±0, 79 

9,8± 1,42 

IV 

M±m (8), 
n=2 

7,7±0,40 
2,3±0,20 
6,1±0,85 

10, 7±0, 95 
7,7±0,95 
6,0±0,75 

11, 7± 1,0 
5,4±0,55 
7,8± 1,60 
7,7±0,50 
6,0±0,10 
5,4±0,90 
7,3±0,95 
3,1±0,70 
5,5±0,75 

11,2±0,20 

v 

M±m(9), 
n=2 

7,9±1,10 
2,1±0,26 
6,3±0,20 

11,1±1,20 
7.7±1,0 
6,2±1,0 

11,8±0,25 
5,1±0,25 
7,6±0,55 
8,0±1,05 
5,6±0,45 
4,4±0,35 
7,4±0,50 
3, 1±0,30 
4,9±1,50 

10,7±0,95 

Критерий достоверности различий 

0,45 
о 
0,52 
о 
0,88 
о 
0,34 
0'78 
0,79 
0,40 
1,09 
0,29 
0,20 
о 
0,45 

6,38 
2,45* 

0,34 
о 
0,97 
0,2 
0,60 
0,30 
1,10 
О, 13 
0,23 
0,97 
0,26 
о 
0,33 
о 
0,40 

5,31 
2,78* 

4,13 
0,86 
0,20 
о 
1, 11 
0,19 
1,73 
1, 15 
0,74 
0,68 
1 '50 
о 

1' 11 
0,77 
0,89 

14,0 
2,37* 

3,56 
1' 84 
5,16 
1,15 
3,43 
0,97 
1,35 
0,69 
1,62 
1,94 
0,65 
0,28 
0,35 
0,70 
0,22 

0,67 
2,0 
2,50 
1,54 
3,95 
1,35 
0,23 
1,20 
1,21 
1,37 
0,86 
1,18 
1,25 
о 
0,65 

4,40 
0,62 
0,44 
0,14 
0,55 
0,22 
1,06 
0,20 
о 
0,30 
1,08 
0,71 
0,73 
0,18 
0,71 

2,98 
1, 15 
0,52 
1,53 
1,88 
0,65 
1,81 
0,21\ 
0,44 
1,77 
0,75 
0,0 
0,64 
0,43 
0,0 

0,36 
0,91 
1,36 
1,21 
1,52 
0,52 
1,15 
0,33 
0,69 
1, 91 
2,00 
0,67 
1,28 
0,47 
0,80 

6,11 5,00 1,66 4,18 2,99 
2,45* 2,57* 2,78* 2,78* 2,78*" 

остромордой лягушки, полученных из модельных популяций (1, Il), и из крупных 
через 3 дня с момента формировании популяций. 
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Рис. 30. Динамика ~минокислотного состава белковых веществ водной среды 
головастиков R. macrocnemis (сплошная линия) и R. camerani (штриховая). 
1 -пизин; 2- гнстидин; 3- аспарагнновая кислота; 4- фенипапаннн; 5- треонин; 
6- гпиции; 7- пропнн; 8 -пейцин; 9- изолейцин; 10- аргинин; 11- тирозин; 12 -глу-

таминовая кислота; 13- серии; 14- алан ин; 15- валин. 

пролина, тирозина, треолина, глутаминовой кислоты. Экзобел
ки 26-й и 128-й стадий различаются содержанием треонина, 
глицерина, метионина, изолейцина, тирозина. 

Аналогичные признаки явной стадноспецифичности амино
кислотного состава экзобелков водной среды обнаружены, как 
видно из табл. 53, и в популяциях закавказской лягушки: на 
26-й и 27-й стадиях достоверны различия для глутаминовой 
кислоты и пролина; на 27-й и 28-й- для аспарагиновой кисло
ты, лизина, арганина, глутаминовой кислоты, пролина, метио
нина, лейцина; на 26-й и 28-й- для аспарагиновой кислоты, 
лизина, метионина, изолейцина, лейцина и тирозина. Интересно, 
что это коррелирует с результатами количественного анализа 

отдельных аминокислот (см. табл. 53 и рис. 30). В содержании 
каждой аминокислоты в последовательные периоды развития 
популяции, по данным 3. JI. Степановой, обнаруживаются 
один, иногда два максимума, которые для разных аминокислот 

приходятся на разные стадии развития. Такие вариации, веро
ятно,- проявление обнаруженной в описанных выше сериях 
стадноспецифичности аминокислотного состава экзобелков. 
Аналогичная картина (зависимости аминокислотного состава 
гидролизата водной среды от вида головастика и его стадии 
развития) наблюдается в сериях на R. arvalis (табл. 54, 55). 

Определяли (табл. 54, 56) общее количество белковых ами
нокислот в водной среде головастиков нескольких видов в раз-
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Таб.пица 56 

Динамика общего со.в.ер:жанив белково-пептндных веiii;«ТВ в водной cpe)l.e 
иэ попу.пицИА го.повастнков некоторых видов .11вгушек , 

День оп&та 

Вид пичвнок в ycno-

9-lllls-~~1~ s-1112 1-11126-йl28-llls7-lll4s -•ls6-~~1·9o-• 
Чвс:пD 

в,вя их соl/,ержаввя опре.це 

.IJeiiBЙ 

Ма.поазиатска я 

500в50л 4,2 - 4,3 - - 4,0 4,5 5, 1 7,3 - 3 
40 в 4 л - - - - - - - - - 16,6 9 

Закавказская 

500 в 50 л 3,? - 3,6 - - 3,8 4,6 6,4 10,2 - 3 
40 в 4 л - - - - - - - - - 120 8 

Сибирская 

50 в 2,5 л - 38,0 - 69,3 42,5 - ,_ - - - 2 
. 3 в 2,5 л - 9,0 - 16,5 lt ,4 - - - - - 7 

Т а блиц а 57 

Аминокислотный состав белков водной среды иэ гомостадиilных (26-в стадии) 
популициil головастиков R. arvalis с разноil плотностью 

1 О головастиков 1 головастик на 1 n 
на 1 n 

Аминокиспота 
Достовер. 

ИОС'!'Ь 

1 %к eyllМe МГ/.11 1 %к сумме 
мгf.n аминокиспот аминокисnот 

Аспарагиновая . 1, 78 19,5±0,5 0,25 20,2±0,4 1 ;09 
Треонин. 'О 0,54 5,9±0,5 0,09 7,3±0,3 2,41 
Серин . 0,59 6,5±0,4 О, lO 8,6±0,3 3,20 
Глутаминовая 0,92 10,1±0,1 О, 16 12,9±0,5 3,59 
Пролин 0,41 4,5±0,2 0,05 4,0±0,5 1' ll 
Глицин 0,83 9, 1±0,2 о, 14 11,3±0,4 7,86 
Аланин 1,02 11,2±0,3 О, 10 8,1±0,4 6,20 
Валин. 0,27 3,0±0,2 0,04 3,2±0,2 О, 71, 

Метиони н О, 13 1,4±0,2 0,02 1,6±0,1 0,91 
Изолейцин 0,23 2,5±0,2 0,03 2,4±0, 1 0,45 
Лейцин 0,78 8,6±0,3 0,07 5,7±0,2 8,05 
Тиразин . 0,27 3,0±0,3 0,04 3,2±0,2 0,55 
Фенилаланин 0,37 4,1±0,1 0,03 2,4±0,2 5,31 
Лизни. 0,31 3,4±0,3 0,05 4,0±0,2 1,75 
Гнетидин 0,14 1,5±0, 1 0,02 1,6±0, 1 0,71 
Аргинин 0,46 1 5,0±0,3 0,05 4,0±0,4 2,00 

1 

Сумма амиНОКИСJJОТ , 19, 1 1 1,24 



ные периоды развития в условиях загущенности (10 головасти
ков на 1 л) и нормальной плотности (1 головастик на 1 л). 

СодерJКание белковых компонентов в водной среде варьиру
ет от 1,0 до 69,3 мг/л, что, вероятно, связано с влиянием таких 
параметров, .как размеры личинок, их стадия развития и плот

ность. Характерно, что не обнаруJКивается корреляция меJКду 
содерJКанием белков и их аминокислотным составом. По нашим 
данным, в двух популяциях накапливается равное количество 

белков, но их аминокислотный состав достоверно различается 
(см. табл. 54, варианты 3 и 7). В других двух, несмотря на 
разное содерJКание белков, наблюдается полная тоJКдествен
ность их аминокислотного состава (см. табл. 54, варианты 1 и 
3, 5 и 7, 10 и 12), или сдвиги в содерJКании белка сопровоJК
даются достоверными изменениями в их первичной структуре 
(см. табл. 54, варианты 1 и 5, 5 и 10, 1 и 10, 7 и 1!2). 

Для выявления зависимости аминокислотного состава бел
ков водной среды головастиков от плотности популяций были 
сформированы две гомостадийные популяции (табл. 57) из 
личинок 26-й стадии развития, взятых из двух модельных- за
гущенных и нормальных - популяций в одно и то JКе время 
:(через 51 день с момента формирования). На пятый день, ког
да количество белка в загущенной популяции достигло 10,6 мг/л. 
а в нормальной- 0,93 мг/л (по Лоури), водную среду из обо
их аквариумов подвергли гидролизу и определили содерJКание 

в ней аминокислот (в мг/л и в i% к сумме всех аминокислот). 
Несмотря на то, что в обеих популяциях развивзлись морфоло
гически идентичные головастики одного возраста, принадлеJКа

щие к одному виду, одной кладке, процент содерJКания ряда 
аминокислот (треонина, серина, глутаминовой кислоты, гли
цина, аланина, лейцина и фенилаланина) в гидролизатах вод
ной среды оказался явно неодинаковым. 

Таким образом, анализ показывает, что содерJКание белков 
в водной среде головастиков в большой степени зависит от раз
меров лИчинок и плотности популяции. Химические свойства, и 
в частности аминокислотный состав белков, в водной среде 
головастиков не определяются размерами личинок и зависят 

от принадлеJКности головастика к виду, от стадии развития, а 

такJКе плотности популяции, в которой он обитает. 

3.4. СПЕЦИФИЧНОСТЬ ДЕЙСТВИЯ ЭКЗОМЕТ АБОЛИТОВ 
НА ЭНДОГЕННЫЙ МЕТАБОЛИЗМ ГОЛОВАСТИКОВ 
И ИХ ЧУВСТВИТЕЛЬНОСТЬ К ГИПОКСИИ 

В ЗАВИСИМОСТИ ОТ ПЛОТНОСТИ ПОПУЛЯЦИЙ 

В предыдущих сериях опытов водную среду головастиков и 
ее экзобелки изучали в загущенных популяциях, в условиях 
опыта in vitro, при непосредственном введении в гомогенаты 

ткан.ей личинки. 
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Рис. 31. Эндогенная активность оксидаз в гомогенатах головастиков в при
сутствии экзометаболитов (а) и без них (б) в зависимости от возраста, сте-

пени генетического родства и условий развития донора и реципиента. 
1- активность гомогеиатов гоповастиков R. syriacus из одиночных аквариумов, 2- то 
же из загущенной попупяции; 3- активность гомогенатов гоповастиков R. arrюlis из 
загущенной популяции своей кладки; 4- то же из чужой кладки. Вводили: водную 
среду из одиночных аквариумов (/) и загущенных популяций (f/) головастиков R. syria
cus, бепки водной среды из «троек~ (1 f/) и загущенных популяций (1 V) головастиков 

R. arvalis. 

Исследовали эндогенную активность оксидаз [245] в гомо
генатах головастиков и их чувствительность к гипоксии из по

пуляций с повышенной, нормальной п.r:ютностью и из одиночных 
аквариумов в нативной водной среде (или при введении ее 
экзобелков) из тех же популяций- загущенных, «троек» и 
одиночных аквариумов (рис. 31). Опыты ставили по плану 
однофакторнаго (табл. 58) и многофакторнаго эксперимента 
(табл. 59, 60). Результаты показывают, что водная среда не 
только из загущенных, но и из нормальных популяций, вклю
чая одиночные аквариумы, способна специфично действовать 
на обмен у отдельного головастика. Из табл. 58 видно, что 
водная среда из «троек» не изменяет или явно ингибирует 
эндогенную активность оксидаз у головастиков из нормальных 

популяций. Та же водная среда резко активирует оксидазы у 
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Таблица 59 

Влияние метаболитов из загущенных популяций и одиночного аквариума 
(R. syriacus) на зндогенный метаболизм личинок амфибий в зависимости от 
их стадии и условий развития 

Натуральные незавнсиМЪiе переменвые 

Водная 
Плотность 

Стадня Водная 
Плотность 

Стадив 

Уровень среда нз раэви- среда из раэви-
одиночно- популяции TИII ре- эаrущен- популвци11 

тин ре-

го аквар~ рец~нента цип~ ных попу- реци~ен-
ЦИП!t 

ума, МЛХ1 х. ента х1 ЛIIЦИЙ х; та х1 ента z8 

Верхний ( +) 1,2 1/1 л 26 1,2 1!1 л 26 
Нижний (-) 0,0 110/4 л 28 0,0 110/4 л 28 

Кодированные неэаяи- ТТХа/ТТХ8 
симые переменвые 

No вари-
1 х, 1 x•l 

1 1 1 1 1 
у,' 1 

1 
-

акта х, у, У о Уа у у, Уа у 

1 - - - 3, 1 3,0 3,1 3,06 3,1 3,9 3, 1 3,06 
2 + - - 10,0 12,9 10,0 10,9 3,3 2,4 2,6 2,76 
3 - + - ·10,8 11,3 13,3 11.8 10,8 11,3 13,3 11,8 
4 + + - 8,7 8,7 - 8,7 12.7 11,7 11,8 12,8 
5 - - + 2, 1 1. 9 - 2,0 2,1 1, 9 - 2,0 
6 + - + 7,2 

1 

7,6 7,6 7,5 5,8 8,0 5,8 6,5 
7 - + + 1,6 1, 5 1,3 1, 5 1, 6 1, 5 1,3 1,5 
8 + + + 10,5 8,5 - 9,5 2,5 2,7 - 2,6 
Пр и меч а н и е. Статистические покаэатели: Ь0=6,9; Ь 1=2,З; Ь 2=1,0; Ь,= -1,8; 

Ь 11=-1,1; Ь13=1,1; Ь23=-0,6; Ь 128=1,7; s•y=0,41; t0 , 95sЬ;=0,187 (одиночные аква
риумы). 

Ь0=5,28; Ь 1=0,7; Ь,=1,7; Ь,=-2,14; Ь,.=-0.35; Ь 13=0,71; Ь13=-2,81; 
Ь113=0,49; s•y=0,19; t0 , 95sb;=O,З (загущенные популяции). 

При опреде.пенни выживаемости в условиях гипоксии исходное количество головас
тиков 10. 

личинок из загущенных популяций. Эти регуляторные свойст
ва водной среды из популяций с нормальной плотностью прояв
ляются в опытах iп vivo на интактных личинках. Экзометабо
литы из «троек», ингибируя оксидазы у личинок из «троек», не 
увеличивают их приспособляемости к гипоксии. Те же метабо
литы, активируя оксидазы у го.'Iовастиков из загущенных попу

ляций, резко увеличивают приспособляемость их к гипоксии. 
В данной серии опытов использовали нестандартный по стади
ям развития материал. 

В с.'Iедующих сериях (см. табл. 59 и 60) для уточнения вы
вода о зависимости экзометаболического эффекта от плотности 
популяций учитывали условия развития личинок (численность 
их в 1 л водьr) и стадию развития реципиента. Опыты стави
ли по плану ПФЭ 23• В одной из серий (см. табл. 59) в гомоге
наты головастиков из «одиночек» и загущенной популяции (х2) 
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Т а блиц а 60 

Стадноспецифичность н специфичность на уровне семьи в действии некоторых 
бе.пковых фракций вод110й среды из северных популяций R. arualis с нормаль
ной и повышенной плотиостью 

Натуральп~о~е пезависим~о~е переменвые 

liiелковав 
Н. СТаАНИ 

Белковая 
N• стадии 

Уровень фракции вод- фракции ере. 
ной среАЬ/ вз paЗII;IIl:ИB Кл~Дitа ды из загу- развития Кладка 

реци~ен- рецип~ен-
~ 

crpo~ (N• 1) х, щенных попу- .х. 

х, та х1 ляций ;-; та. Xz 

Верхний (+) 0,6 'Л Своя 0,6 25 Своя 
Нижний (-) 0,0 28 Чу- 0.0 26 Чу-

жая жая 

Независимые кодиро- ТТХ 8 /!ТХв ванные переменвые 

N• ва-1 х, 1 x•l 
1 1 1 

- l А 1 1 

1' 

1 
-

1 

А 

рианта х, у, Ys Уз у у у, у, Уз у у 

1 - - - 1,00 0,70 0,57 0,76 1,13 1,30 1, 10 1,07 1.16 1,13 
2 + - - 0,50 1,85 1' 13 1' 16 1,23 2,38. 0,97 2,05 1,80 2, 15 
3 - + - 1,09 0,96 0,37 0,81 0,41 5,40 11 'о 3.21 6,54 5,51 
4 + + - 2,14 0,70 1,54 1,46 1,95 0,75 1,49 0,78 1,00 0,37 
5 - - + 0,53 0,82 0,43 0,59 0,41 1,92 3,06 2,44 2,47 2,49 
б + - + 1, 65 5,24 2,28 3,06 1 '95 0,81 0,72 1,86 1, 13 0.79 
7 - + + 1,55 0,69 0,46 0,90 1' 13 3,00 4,33 2,0 3. 11 4, 15 
8 + + + 0,52 0,92 0,59 0,68 1' 23 1; 10 1, 20 0,91 1,07 1, 73 
Примечанн е. Статi!СТНческие показателн: ь.=1,18; 1>,=+0.41; Ь,=-0.21; 

Ь3=0,13; 1> 10 =-0,30; 1>"=+0,15; /> 23=-0,30; Ь 12 ,= -0.36; s2y=0,65 "тройки)." 
1> 0 =2,29; 1> 1=1,03; 1> 2 =0,65; 1> 3 =0,34; 1> 12 =0,86; 1> 13=0.19; Ь.,=О,50; Ь 123 =0,68; 

s•y=O, 752 (загущенные популяции). Реципиенты взяты нз загущенных популяций. Белко
вав фракция получена гельфильтрацией на сефадекс~ Г-25. 

на 26 и 28-й стадиях развития (х3 ) вводили водную среду из 
«одиночек» или водопроводную, предварительно выдержанную 

воду (х 1 ). 
В другой серии в гомогенаты головастиков из «одиночек» 

и загущенной популяции (х2 ) на тех же стадиях (х3 ) вводили 
водную среду из загущенных популяций. В обеих сериях опре
деляли эндогенную активность оксидаз, исследовали зависи

мость влияния экзометаболитов, выделенных в процессе раз
вития одиночного эмбриона или группы (с большой плотностью), 
от стадии развития личинки и условий ее развития, одиночного 
или группового. 

Получены уравнения регрессии: 
для водной среды одиночного эмбриона 

у=6,9+2,3х1 + l,Ox2--: 1,8х3-1,1х1х3+ 1,1х1х3-
-О,6х2хз+ I,7xlx2x3, fo, 9ssb;= 1,187; 
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для водной среды из загущенной популяции 

у= 5,28 + 0,7 Х1- 2,J4хз- 0,35XIX2 + 0,7 Х1Хз- 2,8Х2Хз + 
+ 0,49 Х1Х2Хз, fo, 9sSb; = 0,30. 

Анализ уравнений и средних данных по вариантам (см. 
рис. 29, 30) показывает, что способность по-разному действо
вать на обмен отдельной личинки в зависимости от стадии и 
условий развития (плотности) характерна для водной среды не 
только из загущенных популяций, но и одиночного эмбриона 
(Ьzз в обеих сериях, где исследовали экзометаболиты личинок 
из популяций с большой плотностью и из одиночных аквариу
мов, больше fo,95sb;). 

Высокомолекулярную фракцию, полученную гельфильтра
цией водной среды из «троек» и из. загущенной популяции на 

-сефадексе Г-25, вводили в гомогенаты головастиков разных 
стадий из своей и чужой кладки. 

Получены уравнения регрессии: 
для белков водной среды из «троек» 

у= 1,18 + 0,41 Х1- 0,36ХIХ2Хз, fo,9sSbi = 0,34, 
2 

Sа;ц = 0,43 < Fs2y = 0,6; 
для белков водной среды из загущенной популяции 

У = 2,29 + ] ,03 Х1 + 0,65 Xz + 0,85 Х1Х2 + 0,68 Х1Х2Хз, 
io,9ssbi = 0,63, s;д= 1,7 < Fs2y = 2,40. 

Из уравнений и расчетных данных (см. рис. 30) видно, что 
исследованная нами высокомолекулярная фракция водной сре
ды из популяций с нормальной плотностью ('l головастик на 
1 л), аналогично фракции из загущенной популяции, обладает 
высокой специфичностью действия на обмен отдельного голова
стика ( Ь12з в обеих сериях больше fo,gssbi). Сила и направлен
ность влияния зависят 01' стадии развития головастика и от 

степени генетического родства между донором и реципиентом. 

Экзобелки водной среды из «троек» (см. рис. 30) резко активи
руют оксидазы личинок своей кладки на 28-й стадии развития 
и не действуют на личинки из той же популяции на 27-й ста
дии. На последней экзобелки из «троек» активируют оксидазы 
личинок из чужой семьи и не действуют на своих головастиков. 
На 28-й стадии, напротив, те же экз6белки из «троек» резко 
активируют обмен своих головастиков и не влияют на обмен 
чужих. Аналогичная зависимость эффекта от степени генети
ческого родства и стадии наблюдается при введении экзобел
ков, выделенных из водной среды загущенной популяции (см. 
рис. 30). 

Участие экзобелка в регуляции обмена путем поочередного 
исследования высоко- и низкомолекулярной фракции водной 
среды из одной загущенной популяции [343] проверяли в от-
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Т а б л н ц а 61 

Влияние низкомолекулярных зкзометаболнтов (1) и бмков (11) водной среды 
из загущенных популяций головастиков остромордой лягушки на их &ндоген
ный метаболизм при развитии в условиях разной плотности 

Уровень 

Верхний (+) 
Нижний (-) 

Кодированные 
иеэависимые 

перемЕ'нные 

.Nt вари-
1 х, 1 х, анта 

1 - -
2 + -
3 - + 
4 + + 

1 Неэавнснмые натуральные перЕ'менные 

1 
Ниэкомолекуляр-~ Плотность пог.у-,Высокомолliку-~ Плотвость попу
кая фракция, мл ляции реципиента лирная фрак- ляцни реципиента 

xl :;:; uия. мп ;; х; 

1 

1, 2 

1 

Нормальная 1,2 Нормальная 
0,0 Повышенная 0,0 Повышенная 

ТТХ3/ТТХ 8 

I II 

1 y,l У~, 1 
-

1 

л 

1 1 1 

- 1 л 
у, у у у, у, Уа )1 

1 
у 

0,87 0,90 1,08 0,95 1,00 0,87 0,90 1,08 0,95 0,88 
0,25 0,82 1, 17 1, 08 1. 12 4,63 4,09 3,39 4,04 3,84 
0.67 0,78 0,94 0,80 0,76 0,67 0,78 0,94 0,80 0,88 
1,45 1,34 1, 47 1,42 1,36 2,57 5, 13 3,22 3,64 3,84 

П р н меч а н ·н е. Статистические покаэатели: Ь0 =1, Об; Ь 1=0, 18; Ь1=0, 04; 
2 -s 1y=0,09; t0 , 9ьsЬi=0, 007; у=1,Об+О,18 х,+О,12 х,х,;sад=О, 009<Fs2y=O,OЗ7 (!). 

Ь0=2,Зб; Ь 1=1,48; Ь,=-0,14; Ь 12=-0,06; s'y=0,50; t0 95sЬi=0,18; 
2 - • 

у=2,Зб+1,48 х1 ; Saд=0,046<Fs 2y =0,97 (Il). 

дельной серии опытов (табл. 61). АктивируюЩее влияние экэо-. 
белков из загуrценной популяции в опытах на личинках из той 
же загуrценной популяции исчезает, если высокомолекулярную 
фракцию заменить низкомолекулярной. В то же время активи
руюrций эффект по отношению к личиJ:tкам из «троек» при за
мене экзобелков низкомолекулярными компонентами водной 
среды исчезает не полностью. Результаты, полученные во всех 
сериях, где варьировались не только морфологическая стадия и 
степень генетического родства, но и условия развития личинок. 

позволяют предположить, что влияние экзометаболитов на об
мен особей популяции обусловлено рядом экологических фак
торов. В их числе стадия развития личинок, составляюrцих по
пуляцию, степень генетического родства (головастики из одной 
или разных. семей, одного или разных видов), присутствие дру
гих особей (численность или плотность популяции). Обраrцает 
на себя внимание тот факт, что способность неодинаково воз
действовать на обмен отдельной личинки в зависимости от пере
численных групповых параметров характерна для экзометаболи
тов головастиков, развиваюrцихся в условиях повышенной и 
нормальной плотности, включая случаи одиночного развития. 
При этом в исследованных загуrценных популяциях экзомета-
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<Sолический эффект связан с белково-пептидными компонента
ми водной среды в большей степени, чем в нормальных по плот
вости популяциях. 

3.5. СПЕЦИФИЧНОСТЬ ДЕЙСТВИЯ ЭКЗОМЕТ АБОЛИТОВ 
ГОЛОВАСТИКОВ НА ДЫХАНИЕ И ФОСФОРИЛИРУЮЩЕЕ 

ОКИСЛЕНИЕ В ЗАВИСИМОСТИ ОТ ПЛОТНОСТ.И ПОПУЛЯЦИИ 

В данной главе представлены результаты экспериментов, в 
которых исследование специфичности влияния экзометаболитов 
на обм·ен головастиков iп vivo по выживаемости животных в 
искусственно созданных условиях нарастающей гипоксии допол
нено определением интенсивности дыхания и окислительного 

фосфорилирования [119]. · 
В двух сериях опытов (табл. 62, 63, рис. 32) исследовали 

головастиков остромордой и закавказской лягушек на двух· ста
диях развития из популяций повышенной и нормальной плот
ности. 

Т а блиц а 62 

Видо- и стадноспецифичность влияния лиофилизата водной среды из загущен
ных популяций головастиков на обмен личинок амфибий из популяций с нор
мальной плотностью после выдерживания их в условиях гипоксии 

Натуральные независнмые переменные 

Уровень Метаболиты Вид ре~ипиента .N'2 стадии раз ~ития 
~ 

х, Xz реципиента х, 

Верхний (+) Лиофилизат R. arvalis 27 
Нижний(-) Не вводились R. camerani 29 

Потребление кислорода 

Кодированные неза-
общее, мкатом/ 1 О О г висимые переменвые амиталчувствительное, 

сырой массы ( I) % к общему (Il) 

N• вари-
1 Х 1 1 Х2 1 Х3 

1 
1 Уз 1 

-
1 

/1 

1 1 1 

-
1 

л 

анта у, Yz у у у, У о Уз у у 

1 - - -/ 6,0 8,0 7,0 7,0 7,0 31,0 30,0 32,0 31, о 31,0 
2 + - - 18,0 21,0 19,5 19,8 19,8 17,0 20,0 18,0 18,3 18,3 
а - + - 9.3 10,0 9,6 9,6 9,6 6,5 7,0 6.9 6,8 6,8 
4 + + - 8, 1 8.0 9, 1 8,4 8,4 1,0 1,5 2,0 1, 5 1,5 
5 - - + 4,0 5,2 4,8 5,0 5,0 1, 5 1, 2 1,0 1, 2 1,2 
6 + - + 6,5 6,6 6,7 6,6 6,6 2,3 2,4 2,2 2,3 2,3 
7 - + + 10,4 11, о 11, 2 10,9 10,9 55,8 58,0 54,0 55,9 55,9 
8 + + + 11,3 12,0 12,3 11. 9 11' 9 1, о 1,5 1, 2 1,2 1,2 

Примечание. Статистиqескнепоказатели: Ь0 =9,9; b 12=-l,&; &1=1,8; Ь 1=0,3; 
Ь1=-l.з; Ь.,=-1,1; Ь2 ,=2,5; Ь 123 =1,7; s 2y=0,13 (!). Ь 0=14,8; Ь,=-9,0; Ь 2 =1,6; 
·Ь1=0,4; Ь 12=6,1; Ь 13 =-4,5; Ь"=-11,8; Ь123 =-7,8; s1y=0,3=; t0 ,95sbi=0,4 (11). 
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Таблица 63 

Видо- и стадиоспецифичиость ВJИIJUIIIЯ nиефн.аиэата 80дкой среды иэ загу
щенных попуnяций rоnовастиков на обмен nичинок амфибий иэ попуnяций 
с повышенной потностыо песле выдерживания их в ус:.~~овиях гипоксии 
(3-я серия) 

Натуральиые независиuые перемеииые 

Уровень Мета~питы 

1 

Вид р~ипиеита 

1 

Nt стадии р~з~и 
х, х. реципиевта х8 

Верхний (+) Лиофилиэат · R. arualis 27 
Нижний(-) Не вводились R. camerani 29 

Потребпение киспорода 

\Кодированные не за-
висимые переменные общее, мкатом/1 00 г амитапчувствитепьиое. 

сырой массы (I) % к общему (II) 

N• варн-1 1 1 у, 1 1 Уа\ -1 л \, 1 1 

11 

анта Xt : х. _ Ха у, у у у~ У о Уа у у 

1 - - - 8,4 8,0 8,5 8,3 6,5 7,0 8,0 6,0 7,0 7,0 
2 + - - 11' 1 10,8 12,0 11 '3 11' 1 35,0 42,0 ао.о 35,7 35,5 
3 - + - 16,5 17,0 16,8 16,8 18' 1 5,0 7,0 5,8 5,9 5,3 
4 + + - П,б 18,0 17,5 17,7 18,3 1&,9 19,9 17' 1 18,0 18,3 
5 - - + 8,0 8,0 9,0 8,0 9,7 14,0 13,5 14,8 14, 1 13,3 
6 + - + 13,0 15,0 14,0 14,0 14,3 50,0 50,0 50,0 50,0 50,3 
7 - + + 22,5 25,0 21,0 22,8 21' 3 10.2 11 'о 10,0. 10,4 10,9 
8 + + + 22,5 22' о 22' 2 22' 2 21 '5 33,0 35,0 32,0 3:1,3 33, 1 

п·римечание. Статистические показатепи; Ь0=15,1; Ь 1=1,2; Ь,=4,7; Ь3 =1,6; 
611=-1,1; Ь 11=1,2; Ь13=1,0; Ь113=-0,6; s'y=0,84: s'Ь;=О,З; sЬ;=0,54; 

t0 ,86sЬ;=I, 14 (1). , 
Ь0=21,8; Ь 1=12,5; Ь,=-4,9; Ь3 =5,1; Ь 11 =2,3; Ь 13=-3.7; Ь,.=-0.2; s•y=5,3; 

siY=I ,8; siy=l,8; s'Ь;=0,22; sЬ;=0,46 (II)o 

Личинки выдерживали в течение 30 мин в пробирках с оп
ределенным объемом водопроводной, предварительно отстоян
ной воды, куда вводили по необходимости растворенный лио
филизат водной среды из загущенной популяции головастиков 
одного из видов (R. arvalis). В пробирках создавали условия 
нарастающей гипоксии. Через 30 мин определяли выживае
мость личинок, общее потребление кислорода и амиталчувст
вительное дыхание, по которому судили об интенсивности фос
форилирующего окисления. 

На основе регрессионного анализа данных, полученных при 
изучении влияния лиофилизата из загущенной популяции на 
обмен головастиков двух видов и стадий из нормальных по 
плотности популяций, составлены уравнения: 
для общего потребления кислорода 

у = 9,9 + 1 ,'8 Х1 + 0,3 Х2 - 1,3 Хз - 1,8 Х1Х2 - 1,1 Х1Хз + 
+ 2,5 Х2Хз + 1,7 Х1Х2Хз; io,g5Sb; = 0,3; 
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для амиталчувствительного дыхания 

у= 14,8- 1,9х, + l,6x2 + 0,4хз- 6,1 Х1Х2- 4,5х1х3 + 
+ Н,8 Х2Хз- 7,9 Х1Х2Хз; io,gsSbi = 0,4. 

На основе регрессионного анализа данных, полученных при 
изучении влияния того же лиофилизата на обмен головастиков 
двух видов и двух стадий из загущенных популяций, составле
ны уравнения: 

для общего потребления кислорода 

у= 15,1- 1,2 Х1 + 4,7 Х2 + 1,6 Хз- 1,1 Х1Х2; 
2 -

fo,gsSbi = 1,14; Sад= 3,7 > Fs2y = 0,9; 

для амиталчувствительного дыхания 

у= 2·1,8 + 1,25х 1 - 4,9х2 + 5,1 х2 - 3,7 х1х2 + 2,3х1хз; 
2 -

fo,gsSbi = 0,98; Sад= 1,0 < Fs2y = 0,5. 

Из табл. 62, уравнений и рис. 32 отчетливо видно, что вод
ная среда из загущенной популяции головастиков остромордой 

Таблица 64 

Стадноспецифичность в действии водной среды из везагущенных популяций 
головастиков R. arvalis на интенсивность их анаэробного и аэробного глико
лиза 

Натуральные независимые переменвые 

Уровень Объем вод~ А среды, мл 

1 

Nt стадии раз· 
вития реципи· 

х, евта Х, 

Верхний ( +) 0,6 26 
Нижний(-) 0,0 28 

Накопление лактата и гнало· 
плазме головастика за 1 ч 

Код прованные независимые инкубации при 37°С, мг/ Qлактат / Qлакта7 
переменвые 1 00 мг cыpoll массы ткани -- ---

· в атмосфере аргон воздух 

аргона 1 воздуха 

No вари-

1 
х, 

1 
х, у 

1 
у у 

анта 

1 

1 - - 0,788 0,429 1,836 
2 + - 0,797 0,409 1,948 
3 - + 0,570 1,120 0,508 
4 + + 0,972 0,214 4,540 

Примечанне. Статистические псказатели: Ь0=0,781; Ь 1 =0,102; Ь,=-0,01; 
Ь, о=0,098; s•y=0.015; t0 , 95sbi=0.138 (аргон). 

Ь0=0,543; Ь,= -о, 134; Ь2= -о, 027; Ь 11= -0,318; s•y= -о, 0075; t0 , 95sЬi=0,097 
(воздух). 

Ьо=1,70; Ь,=l ,03; ь.=О,З/3; ь,.=О.980; s•y=0,658; s•у-рассчитано по дaHHЬIJI 
О7дельно поставленного контрольного вариаига. 
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Рис. 32. Потребление кислорода (/) и фосфорилирующее окисление (/l) 
у головастиков R. arvalis (1) и R. camerani (2) из популяций с разной плот
ностью при введении лиофилизата водной среды из загущенных популяций 
R. arualis (а) и без него (6) после выдерживания в условиях кислородного 

голодания. 

Цифры над стопбяками-выживаемость гоповастиков в усповиих 50-минутной гипо
ксии, %. При определении биохимических показатепей длнтепьность гипоксии 30 мин. 

лягушки, ревосстановленная ~з соответствующего лиофилиза
та, действует на интенсивность дыхания и окислительное фосфо
рилирование головастиков из нормальной популяции вида- и 
стадноспецифично (Ь 1 2з > tsbi). Лиофилизат активирует дыха
ние личинок чужого вида ·(R. arvalis) и не влияет на дыхание 
личинок своего вида (R. camerani). При этом видаспецифич
ность действия отмечена только у головастиков 29-й стадии. 
Лиофилизат очень резко ингибирует амиталчувствительное ды
хание головастиков своего вида на данной стадии и не изменя
ет его у личинок чужого вида на 27-й стадии (см. рис. 32). 
В то же время на 29-й стадии наблюдается исчезновение видо
специфичности в действии водной среды (оба вида реагируют 
на лиофилизат ингибированием фосфорилирующего окисления). 

Данные tабл. 63 и соотв.етствующие уравнения для серии 
на головастиках из загущенных популяций показывают, что 
лиофилизат водной среды действует видаспецифично на дыха
ние личинок из загущенных популяций и вида- и стадноспеци

фично-на их фосфорилирующее окисление (Ь12 > to,g5sbi и 
Ь12, Ь1з > fo,gsSbi). 
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Одновременно с изучением дыхания и окислительного фос
форилирования на одной из модельных популяций (с нормаль
ной плотностью) рассматривали специфичность действия экао
метаболитов головастиков на их анаэробный обмен, интенсив
ность аэробного и анаэробного гликолиза [248] (та<iл. 64). 

Накопление лактата (у) определяли в присутствии водной 
среды и без нее (х1) в гналоплазме головастиков двух стадий 
(х2 ). Получены уравнения регрессии: 

у= 1,7 + 1,ОЗх1 + 0,98х!х2, to,9ssb; = 0,95; 
2 -
Sад= 1,39 < Fs2y = 3,48. 

Анализ уравнения и расчетных данных (см. табл. 64) по
казывает, что исследованные экзометаболиты, добавленные в 
виде водной среды из нормальных популяций к головастикам 
из тех же популяций, нормализуют взаимоотношения между 
аэробным и анаэробным гликолизом. Эта нормализация зави
сит от стадии развития реципиента (Ь 12 > t0,95sb;). На 27-й ста
дии, когда полностью отсутствует Пастеровский эффект в гна
лоплазме головастиков, уровень анаэробного гликолиза при 
введениu экзометаболитов в инкубационную среду резко повы
шается. При этом интенсивность аэробного гликолиза снижа
ется. У личинок 28-й стадии такого эффекта не наблюдается. 

3.6. СПЕЦИФИЧНОСТЬ ДЕЙСТВИЯ ЭКЗОМЕТ АБОЛИТОВ 
НА ОБМЕН ГОJЮВАСТИКО.В 

В ЗАВИСИМОСТИ ОТ СТРУКТУРЫ ПОПУЛЯЦИИ 

Условия и результаты опытов, в которых специфичность вли
яния водной среды головастиков и некоторых ее экзобелков на 
эндогенную активность оксидаз исследовали в зависимости от 

возрастной структуры популяции, представлены в табл. 65, 66. 
Использовали головасти:к;ов R. arvalis из двух модельных по
пуляций (кладки 1 и 2) с повышенной плотностью (10 голова
стиков на 1 л). Опыты ставили по плану ПФЭ типа 23 ·4 на 
96 личинках [249]. 

Исследовали клада- и стадноспецифичность -действия вод
ной среды и ее белков из загущенной популяции головастиков 
(кладка 1) на эндогенную активность их оксидаз через 18, 
21, 24 и 29 дней с момента формирования популяции, когда 
личинки находятся на 24 и 25-й стадиях развития и образуется 
околожаберная полость, и через 38, 42, 45 и 49 дней, когда по
пуляция состоит из головастиков 26 и 27-й стадий и происходит 
образование задних конечностей. 

Определяли эндогенную активность оксидаз (у) в гомоге
натах головастиков двух разных стадий (хз) из популяций сво
ей и чужой кладки (х2 ) при введении водопроводной, предвари
тельно выдержанной воды и экзометаболитов в виде водной 

174 



! 

l 

~.f 
""" ~ .. J 
~ 
::. 1 
~ 
~ .f 
~ 

~ 7 
~ "§ 

~.f 
J 

и ---1 
-2 
-:; 

~ 
1 ~ 

;,~ 
1 ~ 

1 -1 

11 

.f 

(! 

----1 --.z 
-'J 

J/1./Jf JV'f !.V'f 1/.V'f Jtlf.f JV'! lff Шi J'tl.f,f .!f.V'i Ш! l.tll .!!tl! Ш! !'l.f! !.!'/ 
,4 U/llllll/10111!1/ J/ U llltl 17/lQ/11717 

11 11 N 11 11 11 z; !.? :J! rz !.J r.f Jtf r! r.J м 
./lllll С JIUA/t'H/1!1! fi'P;7JIIIjlNIZII/IY 11M.f.491/UII /111'11 t:JIIlJШI/l!U fPf(llJIII)'Pftт!fti-Y I!Pff'ЛJ?Iftltl 

Рис. 33. Стадноспецифичность и специфичность на уровне семьи в действии 
водной среды из загущенных популяций головастиков R. arvalis в отдельные 

периоды формирования околожаберной полости. 
а- своя кладка реципиента, б- чужая; 1- без экзаметаболитов, 2.- после введения 
водной среды, 3- после введения белков водной среды. Концентрация белка водной 

среды и белкового раствора равна соответственно, мг/мл: 0,015; 0,028; 0,034; 0,041. 

Рис. 34. Стадноспецифичность и специфичность на уровне семьи в действии 
водной среды из загущенной популяции головастиков R. arvalis в отдельные 

периоды формирования задних конечностей. 
Уел. обозн. те же, что на рис. 33. Концентрация белка водной среды и белкового рас

твора равна соответственно, мг/мл: 0,040; 0,042; 0,045; 0,048. 

среды или ее белков (х1 ), которые брали из популяции одной 
кладки ( 1) в указанные восемь периодов (х4 ). Регрессионный 
анализ проводили стандартным методом в соответствии с пла

ном [537). Значимость коэффициентов регрессии определяли 
сравнивая их абсолютную величину с ошибкой в определении, 
контролируя выполнение неравенства bi ~ t0,95s{bi}. 

Для выделения белков водной среды использовали метод 
высаливания, вводя 1:3 нее сернокисЛый аммоний до 60 %-го 
насыщения. Обессоливание проводили пропусканием раствора 
через колонку с сефадексом Г -25. Полученный после высали
вания и обессоливания белковый раствор разбавляли дистил
лированной водой до исходного содержания белка, определяя 
его в водной среде головастиков и элюате по Лоури. 

В результате получены уравнения для водной среды: 
в периоды формирования околожаберной полости 

у = 3,25 - 0,66 Х1Х2 - 0,35 Х2Хз + 0, 76 Х4 - 0,51 Х1Х2Х4 + 
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Таблица 65 

Специфичность действия водной среды и экзобелков из загущенной популяции 
на их эндогенный метаболизм в период формирования околожаберной ПQJIОСти 
натуральные переменные и их уровни) · 

Метаболиты х1 
N• стадии раз-

Характеристи-
вития ре~пи-

ка и номер еНТ8 Х3 
Уровень 

1 

кладки р~и-

1. 3-я12, 4-я 1, 2-я серии 3, 4-я серии пиента х. 
~ерии серии 

Первый Водная среда Белки водной Своя, 1 25 '1.7 
из популя- среды из по-

ции (кладка 1) пуляции 

До 25 Второй Не вводились Не вводились Чужая, 2 26 
Третий - - - - -

Четвертый - - - - -

Пр и меч а н и е. Для х1х1 и х, взяты. два уровня: верхний <+1 и нижний (-). 

+ '1,39 Х4 + 0,42 Х~- 0,65 Х1Х2Х4, fo,gsSbt = 0,31, 
2 -

sa.ц/s2y = 1,8, Fo,э5(24,64J = 1,7; 

в периоды формирования задних конечностей 

У= 4,13- 0,57 Х1 + 0,39 Х2- 0,71 Х1Х2- 0,48 Х1Х3 + 
+ 1,18 Х2Хз + 0,34 Х2Х4- 0,47 Х1Х2Х4 + 0,42 ХзХ4-

- 0,45 Х1ХзХ4 + 0,22 Х2Х3Х4- 0,40 Х4 ~ 1,03 Х1Х: + 
+ О, 76 хзх: + 0,46 х2х: + 0,41 х3х:- 0,90 Х2ХзХ~, to,95sbt=0,22. 

2 -
Sад /s2y = 4,5, Fо,э5(14,64) = 1,9; 

для белков водной среды: 
в периоды формирования околожаберной полости 

у= 2,91 +О,60х2 - 0,37х1х2 - 0,40х3 - 0,40х2х3+0,55х4+ 

+ 0,46х2х4 + 0,88х~- 0,76х1х~ + 0,83х2х~; 
s;дfs2y = 2,9, F0 , 95 (н.м! = 1,9, t0 ,95sbi = 0,39; 

в периоды формирования задних конечностей 

~у= 4,29- 0,42х1 + 0,58х2 - 0,58х2 - 0,53х1х2 + 0,34х3 + 
""""~+ 1,09х2х3 + 0,64х2х4 + 0,58х3х4 - 0,28х1Х2Х4 + 0,27х2ХзХ4 + 

+ 0,31х~- 031х3х~- 0,19х1х2х~ + 0,61х8х~- 0,48х1ХзХ~ + 
2 2 . 3 2 ,","""3 + 0,56х2ХзХ4- 0,47х1Х2ХзХ4 + 0,25х2х4- 0,34х1х2х4- О, 19ХзХ•; 

2 1 -t0 ,95sbi = 0,19; Sад s2y = 7,08; F0 , 95 (20 , 64) = 1,9. 

2 -
Уравнения регрессии неадекватны (s а.ц/s2у > Fo,95), поэтому 

графики (рис. 33, 34) построены по экспериментальным данным 
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rоловастиков остромордой лягушки 
и задних конечностей (независимые 

Период в развитии популяции; дата 
опыТа: воэра~ .nичинок, дни 

1, з~я серии 

I; :m.v; 18 

Il; З. VI; 21 
lll; 6.Vl; 24 
IV; ll.VI; 29 

2, 4·Я серии 

V; 20. VI; 38 

Vl; 24. VI; 42 
VII; 27.VI; 45 
VIII; 1. VII; 49 

(у). Анализ значимых коэффи
циентов регрессии в первую 

очередь показывает, что эндо

генная активность оксидаз в 

гомогенатах контрольных голо

вастиков (без введения экао
метаболитов в виде водной сре
ды или отдельных ее белков) 
определяется не только морфо
логической характеристикой их 
стадии, но и возрастной струк
турой популяции, периодом, в 
который личинки исследова
лись. (Среди значимых эффек
тов обнаружены Х2Х4ХзХ4, Х2ХзХ4, 

ХзХ~, Х2Х~, Х2ХзХ~- ВО 2-Й Се-
рии; Х2Х4, Х2Х~ -В 3-Й; Х2Х4, 

2 2 2 з Б Х2ХзХ4, хах•, Х2Х4, Х2ХзХ • , ХзХ• -в 4-й.) иохимический по-
казатель в наших экспериментах зависит от принадлежности 

личинок к кладке. Подчеркнем, что эта зависимость от 
кладки, от стадии развития обусловлена влиянием четвертого 
фактора - времени исследования пробы. Этот вывод иллюстри
руется графическим изображением указанных взаимодействий. 
На рис. 33 и 34 экспериментальные кривые, которые построены 
по соответствующим средним данным, полученным при введе

нии водопроводной, предварительно выдержанной, воды для 
активности оксидаз в гомогенатах головастиков до 25-27-й 
стадии из популяций обеих кладок, не параллельны оси абс
цисс. Эндогенный метаболизм личинок до 25 и '26-й стадий раз
вития, взятых через 18 дней с момента формирования популя
ции (30 мая), резко отличается от такового у личинок той же 
кладки и тех же морфологических стадий при исследовании 
через 29 дней от начала опыта ('11 июня). Аналогичная разни
ца в уровне активности оксидаз наблюдается, как видно из 
рис. 34, и в периоды формирования задних конечностей. Морфо
логическая характеристика головастика (стадия развития, по 
Терентьеву) не соответствует биохимичее;кой. 

Анализ значимых коэффициентов регрессии показывает так
же, что действие экзометаболитов в виде водной среды голова
стиков и исследованных в сериях экзобелков на эндогенный 
метаболизм отдельной личинки зависит от кладки реципиента, 
его морфологической стадии и периода развития популяции. 
с 2 3 ( реди значимых эффектов обнаружены Х1Х2Х4, х1х2х 4, х1х2х• 

2 2 ) 
Х1ХзХ4, Х1ХзХ4, 1 Х1Х2ХзХ4. 

Регуляторные свойства водной среды так же, как и ее бел
ков, нестабильны. Кладо- и стадносnецифичность влияния экзо-
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Таблица 66 

Специфичность действия водной среды и экзобелков из загущенной популяции 
головастиков остромордой лягушки на их эндогенный метаболизм в периоды 
формирования околожаберной полости и задних конечностей (матрица 
ПФЭ 23·4, результаты опытов и данные регрессионного анализа) 

Ко.цироваиные переменвые ТТХа/ТТХ11 
н их уровни 

Коэффк-
ЭффеК'I' ЦIIOBT 

1 

1 1 1 1 1 

,агрессии 

1 

-
х, х. х, х. у Yt у, Уа 

1-ясерия 

-3 3,55 3,89 2,89 3,86 «1» 3,250 
+ -3 1, 99 2,45 2,45 1, 52 х1 0,006 

+ -3 2,42 2,71 2, 12 2, 12 х2 0,22 
+ + -3 2,17 2,23 2, 17 2, 12 Х1Х2 -0,66 

+ 3 2,29 2,50 2,08 2,30 х, -0,24 
+ + -3 1,08 1,06 1,00 1, 11 X1Xs 0,07 

+ + -3 1, 62 1,26 1,64 1, 97 Х2Ха -0.35 
+ + + ~3 1,98 2,10 1, 63 2,20 Х1Х2Ха 0,006 

-1 1, 70 1,48 1, 52 1, 71 х. 0,76 
+ -1 2,28 1,84 2,61 2,40 х1х~ 0,02 

+ -1 1,57 1,81 1,31 1,78 Х2Х( 0,22 
+ ..L -1 2,76 2,77 2,42 3,08 х1х2х, -0,51 1 

+ -1 1,88 2,00 1,80 1,83 Х3Х4 0,05 
+ + -1 2,23 2,53 2,42 1, 75 х1х1х, 0,05 

+ + -1 0,73 0,68 0,77 0,73 Х2ХаХ4 -0,13 
+ + + -1 1,35 1, 23 1, 55 1, 26 Х1Х2ХаХ4 -0,007 

+1 1, 10 0,92 1,14 1, 24 х2 1,39 .. 
+ +1 2,36 2,25 2,29 2,55 х1х~ -0,25 

+ +1 2,50 2,31 2,88 2,31 х2х~ 0,42 

+ + +1 2,83 2,38 3, 11 3,00 х1х2х~ -0,65 

+ +1 2,48 2,50 2,46 2,46 2 
х3х_. 0,03 

+ + +1 2,43 2,23 2,23 2,82 Х1ХаХ~ 0,24 

+ + +1 0,87 0,68 1,09 0.84 
n 

Х2ХаХ4 О, 12 

+ + + +1 О, 71 0,78 0,71 0,65 Х1Х2ХаХ~ -0,02 

+3 2,96 2,88 3,50 2,50 хз 
4 0,24 

+ +3 7,46 9,75 9,50 3,14 х1х~ 0,03 

+ +3 12,67 17,00 9,50 11,50 3 
Х2Х 4 0,07 

+ + +3 5,57 4,00 8,50 4,20 х1х2х; -0,14 

+ +3 2,98 3,13 3,00 2,82 Х3Х~ 0,02 

+ + +3 9,72 4,00 12,67 12,5 х1х2х~ 0,04 

+ + +3 10,56 2,67 13,0 11, о 3 
Х2ХаХ 4 0,02 

+ + + +3 5, 17 6,83 4,00 4,67 Х1Х2Х8Х~ -0,03 
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Кодяроваиные перемЕ"нньtе ТТХа/ТТХ5 
и их уровни 

Коэффк-
Эффект цяент 

1 1 1 1 1 1 

р~грессия 

х, х. х, х, у у, у, у, 

2-я с ер и я 

-3 8,72 7,40 8,75 10,0 с!:. 4,13 
+ -3 3,22 3,00 3,50 3,16 Xt -0,57 

+ -3 3,09 3, 13 3,29 2,86 Х2 0,39 
+ + -:-3 2,02 2,05 1, 94 2,06 XtX2 -0,71 

+ -3 3,53 4,00 3,06 3,06 Ха 0,02 
+ + -3 1,86 1, 91 1,81 1,85 Х1Ха -0,48 

+ + -3 2,90 3,05 2,33 3,33 Х2Х8 1,18 
+ + + -3 1, 75 1, 48 1,69 2,09 Х1Х2Х3 -0,18 

-1 2,44 2,50 2,33 2,50 х4 0,12 
+ -1 4,23 4,44 3,69 4,56 Х1Х4 -0,09 

-+ -1 6,82 6,00 8,20 6,25 х2х4 0,34 
+ + -1 3,47 3,42 3,83 3,17 Х1Х2Х4 -0,47 

+ -1 2,68 2,40 2,76 2,87 ХаХ4 0,42 
+ + -1 2,81 2,47 3,00 2,97 Х1Х8Х4 -0,45 

+ + -1 5, 18 5,00 5,62 4,88 Х2Х8Х4 0,22 
+ + + -1 6,99 7,00 6,07 7,91 Х1Х"Х8Х4 -0,19 

+1 6,09 8,25 4,90 4,63 xZ -0,40 4 

+ +1 11,62 6,86 12,00 16,00 Х1Х~ -1,03 

+ +1 3,1 3,07 3,58 3,27 Х2Х~ 0,15 

+ + +1 4,16 3,68 4,00 4,81 Х1Х2Х~ -0,19 

+ +1 2,11 1,88 2,21 2,25 Х3Х~ 0,76 

+ + +1 2,59 2, 17 2,75 2,25 XtX8X~ -0,34 

+ + +1 4,04 4,00 4,00 4, 11 XzX8X~ 0,11 

+ + + +1 4,29 4,34 4,27 4,26 Х1Х2Х3Х~ -0,90 

-!-3 0,58 0,53 0,65 0,55 хз 
4 -0,03 

+ +3 2,23 2, 18 2,29 2,24 Х1Х: -0,16 

+ +3 2,52 2,22 2, 13 3,20 XzX~ 0,46 

+ + +3 1, 12 1,23 1,10 1,10 Х1Х2Х~ -0.12 

+ +3 2,69 2,57 2.29 3,20 Х3Х~ 0,41 

+ + +3 2,61 2,50 2,62 2,70 Х1Х8Х~ 0,04 
1 + +З 18,67 20,0 16,0 20,0 Х2Х8Х~ -0,15 т 

+ + + +3 2,13 1,80 2,60 2,00 Х1Х2Х8Х~ 0,01 

3-я с ер и я 

-3 3,55 3,89 3,89 3,86 «1» 2,91 
+ -3 1,22 1,40 1. 04 1, 40 Х1 -0,33 

+ -3 2,42 2,71 2,12 2,12 х2 0,50 
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l(одвроваиные переменвые ТТХ8/ТТХ8 
в их уровни 

Эффек"r 
l(оэффв-
ЦBeR"r 

х, . •t 
1 1 1 1 1 

реrрессвв 

х. х. х. у Ys У о У. 

+ + - -3 2,06 2,02 1,89 2,27 Х1Х2 -0,37 
- - + -3 2,29 2,50 2,08 2,30 х. -0,40 
+ - + -3 0,92 1, 13 0,71 1, 13 Х1Ха -0,08 
- + + -3 1,62 1,26 1,64 1,97 XzX8 -0,40 
+ + + -3 1, 13 1,55 1,05 0,78 Х1Х.Х1 -0,04 
- - - -1 1, 70 1,48 1,52 1, 71 х, 0,55 
+ - - -1 4, 11 3,83 4,38 3,83 х1х4 -0,18 
- + - -1 1, 57 1,81 1, 13 1, 78 хэх4 0,46 
+ + - -1 2,22 1, 76 2,67 1, 76 х1х2х4 -0,27 
- - + -1 1,88 2,00 1,80 1,83 ХвХ4 -0,05 
+ - + -1 3,44 3,79 3,08 - х1х8х, -0,06 
- + + -1 0,73 0,68 0,77 0,73 х1х8х4 -0,14 
+ + + -1 1,85 1,85 1,85 1,85 х1х2х8 х, -0,02 
- - - +1 1' 10 0,92 1' 14 1 '24 х2 

4 0,88 

+ - - +1 1,68 1,64 1,86 1,54 х1х~ -0,76 

- + - +1 2,50 2,31 2,88 2,3! XsX~ 0,83 

+ + - +1 1,93 2,92 3,10 2,77 2 -0,23 x1xsx4 

- - + +1 2,48 2,50 2,46 2,46 2 
х.х. -0,21 

+ - + +1 2,56 2,69 2,56 2,43 2 
Х1Х8Х4 -0,005 

- + + +1 0,82 0,68 1,09 0,84 Х1Х8Х~ 0,011 

+ + + +1 0,97 1,07 0,92 0,91 Х1Х1Х8Х~ -0,13 

- - - +3 2,96 2,88 3,50 2,50 хз 0,23 
4 

+ - - +З 2,97 2,92 3,08 2,92 х1х~ 0,03 

- + - +3 12,67 17,00 9,50 11,50 х2х~ 0,06 

+ + - +3 7,33 6,50 7,50 8,00 Х1Х2Х~ -0,13 

- - + +3 2,98 3,13 3,00 2,82 3 
Х8Х4 -0,03 

+ - + +3 2,77 2,00 2,82 3,50 Х1Х8Х~ -0,01 
- + + +3 19,56 7,62 13,00 11,00 Х2Х.Х~ 0,06 
+ + + +1 3,23 3,58 2,87 3,24 х1х2х8х: 0,02 

4-я с ер и я 

-3 8,72 7,40 8,75 10,0 «1» 4,29 
+ -3 5,69 5,63 6,00 5,44 х1 -0,42 

+ -3 3,09 3,13 3,29 2,86 Хэ 0,58 
+ + -3 2,05 2,20 1,94 2,00 х1х1 -0,53 

+ -3 3,53 4,0 3,06 3,06 Ха 0,34 
+ + -3 3,41 2,80 3,5Э 3,90 Х1Хв -0,17 

+ + -3 2,90 3,05 2,33 3,3.1 XzXa 1,09 
+ + + -3 1,82 1,88 1, 81 1, 78 Х1Х2Ха -0,28 
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I<одированные переменвые ТТ.Х8 /ТТХ 8 
и их уровни 

I<оэффи• 
Эффект циевт 

1 1 1 1 1 1 

регрессии 

х, х. х. х. у у, Yz у. 

- - - -1 2,44 2,50 2,33 2,50 Х4 0,23 
+ - - -1 4,97 4,75 5,60 4,57 Х1Х4 0,01 
- + - -1 6,82 6,00 8,20 6,25 XzX.t 0,64 
+ + - -1 2,20 2,57 1,65 2,38 X1XzX4 -Q,16' 
- - + -1 2,68 2,40 2,76 2,87 ХаХ4 0,58 
+ - + -1 3,10 2,88 3,03 3.38 Х1Х3Х4 -о,28 
- + + -1 5,18 5,00 5,67 4,88 Х2ХаХ4 0,27 
+ + + -1 3,19 3,89 3,25 2,44 Х1Х2Х8Х4 -о, 15 
- - - +1 6,09 8,75 4,90 4,63 х2 0,31 4 

+ - - +1 3,94 3,15 3,80 4,86 х1х~ -0,31 
- + - +1 3,31 3,07 3,58 3,27 Х2Х~ О, 16 

+ + - +1 4,22 4, 15 4,00 4,50 Х1Х2Х~ -0,19 
- - + +1 2,11 1,88 2,21 2;25 Х8Х~ 0,61 

+ + +1 3,14 3, 11 3, 12 3,20 
:. 2'. 

-0,48 - X1XsX4 

- + + +1 4,04 4,00 4,00 4,11 2 0,56 Х2Х3Х4 

+ + + +1 6,21 5,88 6,36 6,38 Х1Х2ХаХ~ -0,47 
- - - +3 0,58 0.53 0,65 0,55 х3 0,02 4 

+ - - +3 3,24 3,40 3,33 3,00 х1х~ -0.11 
- + - +3 2,25 2,22 2,13 3,90 XzX~ 0,25 

+ + - +3 3,33 3,00 4,00 3,00 XtXzX~ -0,34 

- - + +3 2,69 2,57 -2.29 3,90 хзх~ -0,19 

+ - + +3 3,06 3,00 3,33 2,86 XJXaX~ -0,17 

- + + +3 18,67 20,00 16,00 20,00 Х2ХаХ~ -0,04 

+ + + +3 8,39 12,00 7,50 5,67 х1х1х,х~ 0,08 

Пр и 11 е чан н е. Статистические показателн: s•~·Y>=2,-25_; s1{Y>=0,75; 

s~{ Ьi}=О,О23; ts{ Ьi >=0,31 (1-и серии). 

s1{Y)=l,l6; s1{y}=0,39; s•{Ьi>=O,Ol2; ts{ Ьi=О,22 (2-и серии). s1{Y>=3,80; 

s•{y}=l ,26; s 1{ ., }=0, 039; ts{ ьi' =0. 39 ( 3-и cepilи). 

s*{Y}=0,90; s1(Y}=0,30; s1{Ь1 }=0,009; ts:Ьi}~O.l9 (4-ll'еервв): 

метаболитов на эндогенный метаболизм личинок не постоян

ны, они то появляются, то исчезают по мере формирования 

околожаберной полости и задних конечностей.· 

Водная среда, взятая через 18 дней с момента формирова

ния популяции (30 мая), как видно из рис. 33, ,не 'действует на 

эндогенный метаболизм головастиков своей кладки, .но досто

верно ингибцрует его у личинок чужой кладки .. Это. ингибиро-
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вание нестадиоспецифично (одинаково у личинок до 25 и на 
25-й стадии развития). Через 21-24 дня от начала опыта (3 и 
6 июня) водная среда теряет специфичность в действии на уров
не семьи (головастики своей и чужой кладок ведут себя в при
сутствии экзометаболитов одинаково). Через 29 дней от начала 
опытов (11 июня) специфичность действия на уровне семьи 
становится ярко выраженной. Эндогенный метаболизм у голо
вастиков своей кладки водная среда резко ингибирует, у голо
вастиков чужой кладки, напротив, усиливает. При этом описан
ные экзометаболические эффекты не зависят от стадии разви
тия личинок (х1х2, Х1Х2Х4 > to,9ssb; и Х1Хз, Х1ХзХ4 < tsb;). 
На 38-й день опыта (20 июня), когда начинается процесс фор
мирования задних конечностей и появляются особи 26 и 27-й 
стадий, как показывают экспериментальные данные (см. 
рис. 34), обнаруживаются клада- и стадноспецифичность дейст
вия экзометаболитов (х1х2 и Х1Хз > tsb;). Ингибирование боль
ше выражено у го:ловастиков чужой кладки на 26-й стадии 
развития. Через 42 и 45 дней от начала опыта (24 и 27 июня) 
клада- и стадиоспецифичность влияния водной среды голова
стиков также имеют место. На 26-й стадии наблюдаются инги
бирование обмена у своих головастиков и сильная активация 
у чужих. Активация обмена у своих и отсутствие изменений у 
чужих обнаруживаются в присутствии водной среды на 27-й 
стадии развития. 

Наконец, в последний исследованный нами период (на 49-й 
день от начала опыта) водная среда из загуiЦенной популяции 
головастиков у своих личинок ингибирует эндогенный метабо
лизм, у других либо не изменяет его (на 27-й стадии), либо сла
бо активирует (на 26-й). 

Анализ клада- и стадиоспецифичности влияния выделенных 
нами экзобелков водной среды головастиков на их эндогенный 
метаболизм указывает в целом на те же закономерности. 
Из рис. 34 и 35 видно, что на ранних стадиях развития популя
ции (через 18 дней с момента ее формирования) белки, осаж
денные сульфатом аммония в условиях 60 %-го насыiЦения, так
же обладают кладаспецифичностью де~ствия на оксидазы от
дельной личинки. В первый период, не вызывая изменений в 
обмене своих головастиков, независимо от их стадии развития, 
они резко подавляют оксидазы у головастиков чужой кладки. 
Через 21 и 24 дня с момента формирования популяции (3 и 
6 июня) экзобелки активируют обмен у своих и чужих голова
стиков, но у чужих -значительно сильsее. Чер~з 29 дней от 
начала опыта (11 июня) выделенвые нами экзобелки резко 
подавляют оксидазы своих головастиков и не действуют на 
обмен личинок чужой кладки (х1х2 > to,9ssb;). 

Стадноспецифичность влияния исследованных экзобелков в 
период формирования околожаберной полости, когда наблюда
ется переход головастиков к 25-й стадии развития, так же, как 
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и стадноспецифичность действия водной среды, в наших опы
тах не обнаружена (х,хз< to,gssbi). 

В периоды формирования задних конечностей, напротив, 
резко выражена кладо- и стадноспецифичность действия выде
ленных экзобелков (х1хзх4, хзХ2Х4 > tsbi), аналогично влиянию 
водной среды. Взятые через 42 и 45 дней от начала опыта (24, 
27 июня) на 27-й стадии развития экзобелки достоверно и силь
но ингибируют эндогенный метаболизм головастиков своей 
кладки и активируют обмен у личинок чужой кладки, что за
висит от стадии развития реципиента. 

Сравнительный анализ данных о влиянии водной среды и 
экзобелков (см. рис. 33, 34) показывает, что у личинок своей 
кладки ингибирование эндогенных оксидаз через 18 и 38 дней 
с момента формирования популяции, а чужой кладки- через 
42 дня в нашем эксперименте связано с накоплением белков 
глобулинавой природы (наблюдается идентичность результа
тов для водной среды и экзобелков, осажденных в условиях 
60 %-го насыщения). Активация обмена личинок чужой клад
ки через 49 дней от начала опыта не коррелирует с присут
ствием белков, которые осаждаются в описанных нами усло
виях. Химическая природа ингибирующих и активирующих 
обмен экзометаболитов, по-видимому, разная. Наиболее ярко 
выраженный экзометаболический эффект обнаруживается в 
описанной выше серии опытов через 27-29 дней с момента 
формирования популяции или через 49 дней, когда происходит 
оптимальное ингибирование оксидаз личинок своей кладки, а 
оксидазы чужой кладки не ингибируются. 

Описанные серии опытов (см. табл. 62-66) поставлены 
нами в весение-летний период 1974 г. В соответствующие сезоны 
1976, 1977 и 197'8 гг. эксперименты проводили с целью проверки 
полученной модели, прогнозирования периодов, в которые наи
более целесообразно выделять и изучать ингибирующие и ак
тивирующие экзометаболиты. 

В повторных сериях в отдельные, выбранные на основе мо
дели 1974 г. периоды развития популяции личинок R. arvalis 
с помощью разработанной нами тетразоловой методики опре
деления эндогенной активности оксидаз выявляли регулирую
щие экзометаболиты амфибий по наличию или отсутствию спе
цифичного на уровне семьи и стадии эффекта (табл. 67). Ана
лиз данных показывает, что, несмотря на некоторые сдвиги во 

времени появления кладок, водная среда из загущенных попу

ляций головастиков R. arvalis, взятая через 18, 20, 21 день с 
момента формирования популяции, по данным 1974, 1977, 
1978 гг., активирует оксидазы у личинок своей кладки на 25, 
26-й стадиях развития, в то время как на тех же стадиях у 
головастиков чужой кладки активация оксидаз не отмечена. 
В более поздние периоды развития- через 27, 30 и 32 дня с 
момента формирования загущенной популяции (так же, как в 
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Таблица 67 

Специфичность действия водной среды из загущенных популяций головастиков 
на их зндогенный метаболизм в периоды формирования околожаберной поло
сти (проверка модели 1974 г.) 

Натуральные независимые переменвые 

Уровень 
Метаболиты ;г, 

1 

Кладка реципи-

1 

N• стадии раз~тня 
ента 'Xz реципиента х. 

Верхний(+) 1 мл водной среды Своя 26 
Нижний(-) Не вводились Чужая 25 

Кодированвые ТТХа/ТТХ8 
переменвые 

No 1 

1 
1 х, 

1 1 1 

-
1 

л 

1 1 ' 1 

-
1 

л 
вари- х, х. у, у, Уа у у у, У о 1 у, у у 
а вт а 

1 

1976 г. 

31.V 8.VI 
(через 20 дней) (через 28 дней) 

1 5,0 4,0 7,0 5,3 4,6 2,0 3,0 5,0 3,3 3,6 
2 + 8,0 5,0 2,0 5,0 4,6 4,0 3,0 8,0 5,0 3,6 
3 + 4,0 4,0 2,0 3,3 4,6 2,0 3,0 2,3 2,7 3,6 
4 + + 5,0 5,0 5,0 5,0 4,6 3,0 4,3 3,0 3,4 3,6 
5 + 2,3 1,2 6,5 3,3 2,4 1, 1 1, 7 1,2 1,3 1, 7 
6 + + 3,7 2,3 2,3 2,8 2,4 1,9 3,0 1,3 2,1 1, 7 
7 + + 2,3 1,8 1 • 1 1, 7 2,4 1,1 1,4 2,6 1, 7 1, 7 
8 + + + 3,0 1, 7 1, 3 2,0 2,4 1,3 2,0 1, 7 1,4 1, 7 

Пр и ме•1 а н и е. Статистические показители; Ьо =3,56; Ь1 = 0,129; Ь2 =-0,546; 
ь 12 = о,354; ь3 =-1,104: ь 13 =-О,2О417; ь 23 = о,О458; ь 123 =-0,1458; 

s2y=2,7868; s2y=0,82893;s2ь1 =0,116116; t0 , 95sЬi=0,72236; у=3,56-1,10х3; 
s2 =2,67<:.Fs2y=0,72 (31.У). 
ад 

ь0 = 2,65; ь 1 = о,39; ь2 =-0.28; ь 12=О,21; ь3 = -0,96; ь 13=-О,21; ь23=О.27; 

ын=О,021; s2.)1=1,55; s2y=0,5177; s2Ь1=0,0647; fo,95sЬ 1=0,539; У=2,65-0,96х3; 
2 =0,52<:.Es2y =1.01 (8.VI). 
ад 

1 1 1 1 1 1 1 

1 

1 
N• 1 

1 

-
вари· х, х. х, ~Yt Yz Уз у у, У• Уз у 

а и та 

1977 г. 
6.VI 9.VI 

(через 23 дня) (через 29 дней) 

1 1,67 1, 50 1,0 1,39 1,33 2,0 1,83 1, 71 
2 + 3,08 2,0 2,51 3,50 2,25 2,75 2,83 
3 + 1,5 2,2 1, 31 1,66 1,60 0,71 3,8 2,04 
4 + + 1,39 3,09 2,09 2,12 3,6 5,1 4,03 
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Кодированные TTXafTTX8 
переменвые 

н. 

1 
1 х. 

1 1 1 1 1 1 1 1 

вари- х, х, Ys Yt Уа у Ys Yt Уа у 

анта 

5 - - + 3,0 2,5 0,5 2,0 3.0 5,0 4,0 ,1 4',0 
б + - + 14,0 8,0 3,б 8,!;3 б,О 7,0 3,0 5,3 
7 - + + 1.28 1, 50 2,13 1,б4 2,82 2,5б 2,89 4,11 
8 + + + О,б2 О,бО 2,07 1, 10 - 1,78 2,б 2,19 

Пр и меч а н и е. Статистические показателн: Ьо = 2,63; Ь1 = 0,95; Ь2 = -0,98; 

Ь12=-0,96; Ь3=О,68; Ь13=0,54; Ь2з=-0,97; Ь123=-О,8О; s2 y=3,945; 

s2 у= 3,315; s2 Ь i = 0,1 64; to, gssЬi = 0,863; у= 2,63-0,95х1- 0,98х2- 0,96х1 х2; 
s2 =3,76; <Fs2 y=2,85 (6-VI). Ьо=2,84; Ь1 =-0,12; Ь2=-0,63; Ь12=-О,Н; 
ад 

ь 3 =-0,74; ь 13 =-0,34; ь23 =-0,456; ь 123=-О,4; s2 у= 2,627; t0 , 95sЬt=0,8757; 
s2 bi = 0,109; s2 у= О, 711; у= 2,84- 0,74х 1 х2 + 0,74х3 ; s2 = 1,44<Fs2 у= 1,64 

ад 

(9.VI). 

N• 1 1 вари- х1 х1 
ан та 

1 
2 
3 
4 
5 
б 
7 
8 

+ 
+ 

+ + 
+ 

+ 
+ + 

5.VI 
(через 18 дней) 

1978 г. 

(через 25 дней) 

1.б0 1,59· 1,б2 1,б0 1,60 1,00 0,8б 1,00 0,95 1,03 
1,20 1,б1 1,00 1,301,10 1,00 0,82 О,б3 0,82 0,86 
0,80 1,81 1.79 1,471,72 0,71 0,39 1,03 0.89 0,80 
2,20 1,б7 2,24 2,04 2,22 0,46 О,б9 0,73 О,б3 0,55 

+ 2,5б 1,00 0,83 1,45 1,б0 0,55 0,50 0,48 0,51 0,47 
+ 1,00 0,89 1,24 1,041,10 1,22 1,11 1,02 1,12 1,04 
+ 1,53 2,00 2,00 1,84 1,72 О,бб 0,51 0,23 0,47 0,55 
+ 3,59 1,57 2,44 2,53 2,22 0,23 0,31 0,55 0,3б 0,41 

Пр:имечание. Статистические данные: Ьо=1,66; Ь1-=О,О1; Ь2=О,З1; 

Ь12=О ,25; Ьз=0,06; Ь1з=0,004; Ь2з=О,16; Ь12з=О,ОЗ; s2J11=0,32; s2y-=O~ti'"; 
s2 Ьi = 0,24; у= 1.66 + О,31х2 = 0,25х 1 х2 ; s2 = 0,05<Fs2 у= 0,51 (5.VI). 

ад 

Ьо = 0,71; Ь 1 = 0,02; ь 12 =-0,10; Ь2 =-0,14; Ьз =-0,10; Ь 13-О,11; Ь2 з=-0,06; 

Ь12з=-О,О8; s2y=0,02; s2 y=0,007; s2Ьt=0,009; to,95sbi=0,05; у=0,71-
-0,14х2 = 0,1 Охз- 0,1Ох 1 х2 + 0,11х1 хз = О,О6х2 х3 = o.osx1 х2 х3 ( 12.VI). 

~::- 1 Xs 1 Xzl Хз 1 Ys 1 У• 1 Уз 1 У 1 У 1 Ys 1 У• 1 Уз 1 У 1 У 
1978 г. 

19.VI 21.VI 
(через 32 дня) (через 34 дня) 

1 1_1_1_11,б211,1411,1811,311 0,3110,34,0,б51 0,5610,521 0,71 2 + - - 2,13 1,87 2,10 2,03 2,03 0,50 0,96 1,25 0,90 0,71 
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N• 
вари• 

ан та 
1 х, 1 Xs 1 Ха 1 Yt 1 Ys 1 У• 1 у 1 ~ 1 Yt 1 Ys 1 Уа 1 у 1 ~ 

3 - + - 1,75 2,00 1,67 1,81 1,81 0,74 0,73 0,82 0,76 1,02 
4 + + - 8,00 6,57 6,30 6,96 6.96 1,06 1, 19 0,94 1,06 1,02 
5 - - + 0,72 0,41 0,51 0,55 0.55 1,06 0,96 0,89 0,97 1,01 
6 + - + 0,77 1,20 1, 41 1,13 1, 11 1, 81 1,04 1,01 1,29 1,02 
7 - + + 0,57 0,81 0,91 0,76 0,76 1,01 0,85 0,63 0,83 0,72 
8 + + + 0,44 0,26 0,31 0,34 0,34 0,51 0,74 0,58 0,61 о, 71 

Примечаиие. Статистические nоказатепи: Ьо=1,86; Ь[=0,75; Ь2=О,61; 

Ь\2=0.43; Ьз=-1,17; i;Ьlз=-0,71; Ь2з=-0,75; Ь123=-О,68; s2y=0,14; 

s2y=0,05; s2Ь1 =О,ОО6; to,9ssЬ1 =0,16 (19.VI). 
Ьо=0,81; Ь 1 =0,09; Ь2 =-0,05; Ь 12 =-0,08; Ьз=0,06; Ь 1 з=-0,08; 

ь23 =-0,15; Ь1 2з=-О.О6;s2 у=О.О6, s2 y=0,02; s 2 Ь1 =О,ОО2; to,gssЬ 1 =0,10; 
у=0,87-0,15х2 хз: s2 =0,04<Fs2y=2,14 (2l.VI). 

ад 

сериях 1974 г.)- водная среда головастиков R. arvalis, по дан
ным 1977 и 1978 гг., ингибирует оксидазы в гомогенатах личи
нок своей кладки на 26-й стадии развития, активируя их на той 
же стадии у особей чужой кладки. 

Таким образом, степень специфичного влияния водной сре
ды головастиков R. arvalis из популяции с высокой плотностью 
из года в год варьирует, направленность этого действия опре
деляется не только стадией развития реципиента, но и струк
турой популяции (соотношением личинок разных стадий разви
тия, их физиологическим возрастом, периодом развития популя
ции в целом) . 

Используя три метода количественного определения белка 
(табл. 68, приводится по '[169]), включая данные, полученные 
при изучении аминокислотного состава экзобелков водной ере· 
ды в разные периоды развития популяции (см. табл. 54), мы 
убедились, что развитие личинок амфибий (в условиях нор- , 
мальвой и повышенной плотности) сопровождается накоплени
ем белка в водной среде обитания. При этом в загущенных по
пуляциях, по-видимому, присутствие белка в водн,ой среде 
обязательно, так как иначе, как показали серии опытов 
1976 г., развитие прекращается и личинки гибнут. В популя
циях с нормальной плотностью экзометаболический эффект по 
отношению к обмену головастика связан не только с белками. 
Количество белка в нормальной по плотности популяции пони
жена (см. табл. 56, 57), но экзометаболический эффект при 
удалении белка водной среды исчезает не полностью (см. 
табл. 61). В некоторых случаях (см. табл. 67) развитие личи
нок в условиях нормальной плотности хотя и замедленно, но 
продолжается, не сопровождаясь гибелью животных при пол
ном отсутствии белка в водной среде обитания. 
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Таблица 68 

Содервtаиие белка в гомогеиатах тканей головастиков н некоторых биоцеио· 
тических средах, мг/мл 

Мето,11ика оnределения 
коицентрации белка 

Взаимодействие с реак
тивом Фолина . . . . 

Реакция с амидовым чер-
ным 10 в ..... . 

Прямое спектрофотомет
рирование при 210 нм 

Таблиц а 69 

Гомогеиат тканей 
головастика 

3,34±0.2 

3,25±0,37 

3,22±0,95 

Во.цная среда. из nоnуляции 
гоnовастllкоа 

с иормальиой 1 
плотностью 

о. 0076 ±о. 0032 

0,0097 ±0.003 

0,029±0.055 

с повышеиной 
плотностью 

0,0423±0,004 

0,0235±0,006 

0,079±0,016 

Динамика дыхания и окислительного фосфорилирования головастиков остро· 
мордой лягушки, обитавших в условиях разной плотности, в зависимости от 
стадии их развития и возрастной структуры популяции 

Натуральные незавнсимые переменные 

N• стадни llлотность 
Период в развитии 

Уровень Плотность популяции; дата 
развития популяции 

опыта; возраст nоnуляции рециnиента реци~иента 
донора 'f, х, 

пичин~к, дни 

х, 
х. 

Первый (-3) Высокая 26 ( +) Высокая 1; 8.VII; 56 
(+) (+) 

Второй (-1) Нормаль- 27 (-) Нормаль- 11; 3l.VII; 79 

Третий (+1) 
ная (-) 

- -
на я ( -) 

- I 1 I; 8. VII I; 86 
Четвертый ( +3) - - - IV; 15.VIII; 93 

Специфичность действия водной среды на общее потребле
ние кислорода головастиками и его фосфорилирующее окисле
ние в зависимости от возрастной структуры популяции изучали 
в специальной серии опытов (табл. 69-71, рис. 35, 36). Коли
чественно учитывали одновременное влияние таких факторов, 
как стадия развития личинки и плотность популяци [256]. Опре
деляли общее потребление кислорода и амиталчувствительное 
дыхание у интактных головастиков 26 и 27-й стадий (х2) при 
введении в пробу водной среды из загущенных и везагущенных 
популяций (х3) в четыре разных периода (через 56, 79, 86 и 
94 дня с момента формирования популяций). Независимые пере
менвые и их уровни (т. е. условия опыта) представлены в 
табл. 69. Коэффициенты регрессии рассчитывали по схеме 
«Ятса» в соответствии с типом плана. Их значимость определя
ли на основе выполнения неравенства (Ь ~ fo,95Sbi). 
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Т а блиц а 70 

Дqнамика ды:11.ания голоеастиков в завиенмости от ·стадии развития, .плотно
сти н возрастной структуры популяции (матрица ПФ9 23•4, результаты н 
данные регресснонного анuиза) 

К одврова,ввые Ивтеис:11ввоеть потреблении 
иезав11снмые кислорода, IIКiiTOII/1 00 мr 

Nt пе~меввые сырой массы в 1 мни 
Обозначение Kd9'\liФJI• 

вар•• 

1 z. 1 z. 1 
1 1 1 

эффекта циент 
анта . - perpecCIIII 

z, у у, у. Jls 

1 --- - - -3 12, 1 11,8 12,2 12,3 с1» 31,79 

2 + - - -3 19.5 19,7 19,6 19,2 х1 5,54 

3 - + - -3 11,4 11,5 11,6 11,2. х2 5,59 

4 + + - -3 13,6 13,5 13,8 13,4 Х1Х2 3,70 

5 - - + -3 11, 1 11,0 11,2 11,0 Ха -2,97 

6 + - + -3 16,8 17,2' 16,5 16,8 Х1Ха -3,72 

7 + + + -3 25,0 25,0 25,0 25,1 XsXa -3,63 

8 + + + -3 11,0 11,0 11,0 11,0 Х1Х2Ха -3,07 

9 - - - -1 44,0 45,0 42,0 45,4 х, 2,22 

10 + - - -1 29,0 29,0 28,0 29,6 х1х4 -0,99 

11 - + - -1 62,0 60,0 62,0 62,5 Х2Х4 -0,69 

12 + + - -1 189,0 19,0 18,0 19,7 Х1Х2Х4 -0,36 

13 - - + -1 17,0 18,0 17,0 16,8 ХаХ4 3,69 

14 + - + -1 36,0 36,0 36,0 36,1 Х1Х8Х4 0,20 

15 - + + -1 5,9 5,9 6,0 5,8 Х2ХаХ4 2,23 

lQ + + + -1 .25,0 25,0 26,0 24,4 Х1Х2ХаХ4 2,07 

17 - - - +1 13,7 13,0 15,0 13,0 х2 

' 
-4,39 

18 + - - +1 22,0 22,0 20,0 24,0 х1х~ -6,46 

19 - + - +1 20,0 18,0 20,0 21,0 х2х~ -4,62 

20 + + - +1 20,0 18,0 20,0 21,0 x1xzx: -5,01 

21 - - + +1 16,0 15,0 17,0 16,0 Х8Х~ 10,80 

22 + - + +1 30,0 29,0 30,0 31,0 Х1Х8Х~ --0,29 

23 - + + +1 14,8 14,3 15,0 15,0 Х2ХаХ~ 8,92 

24 + + + +1 . . 34'•6 34,0 35,0 35,0 x1xzx.x: 4,91 



О к о н ч а н и е т а б л. 70 

КРдированные Интенсивность потреблении 
неэависимые кислорода, мкатом/100 мг 

н. переменвые сырой массы в 1 мин 
Обозначение Коэффи-

вари-

а, 1 а •1 ~. 
1 1 1 1 

эффекта циевт 
ан та регрессии 

х. у у, У• Уз 

25 - - - +3 24,0 24,0 25,0 24,0 хэ 5,67 4 

26 + - - +3 40,0 40,0 39,0 37,0 х1х: 1 '91 

27 - - - +3 20,0 20,0 20,0 19,0 х2х: 2,85 

28 + + + +3 16,0 16,0 16,0 15,0 х1х2Х: 2,89 

29 - - + +3 57,0 57,0 58,0 60,8 х3х: -4,17 

30 + - + +3 31 ,о 31 ,О 3"0 30,0 х1х3х: -2,00 

31 - + + +3 66,0 66,0 70,0 70,0 х2х8х: -3,38 

32 + + + +3 64,0 64,0 65,0 64,0 Х1Х2Хах: -2,55 

ПР И меч а н и е, СтатистиЧеские показатели; s•y = 0,96; s'Y = 0,32; s1 bi = 0,01; 
to,DъsЬi = 0,20. Опыт по плану повторили три раза. 

Регрессионный анализ данных, полученных при изучении 
общего потребления кислорода (см. табл. 70, рис. 35), показы
вает, что действие водной среды головастиков на их дыхание 
зависит от всех исследованных факторов (все bi > t0,95sbi). 
Направленность влияния экзометаболитов из нормальных и за
гущенных популяций определяется стадией развития реципиен-. 
та, плотностью и возрастной структурой его популяции. Эта за
висимость по своему характеру связана с влиянием взаимодей-

• 2 2 2 2 ( 
ствии ХзХ4, Х2ХзХ4 , Х1Х4, Х1Х2Х4 и Х1Х2ХзХ4 соответствующие дан-

ным эффектам коэффициенты регрессии имеют наибольшую 
эначимость-10,8; 8,9; 6,46; 5,01; 4,91). Интересно, что дыхание 
головастиков в разные периоды развития популяций, включая 
обе исследованные стадии личинок, очень сильно зависит от 
плотности той популяции, где они обитали (хзх4 = 10,·8 > 
> t0,95sbi = 0,23). Головастики, взятые на исследование через 
86 и 93 дня с момента формирования популяции, в условиях 
высокой плотности имеют повышенный уровень дыхания (в 
сравнении с личинками нормальных популяций), а взятые через 
56 и 73 дня, напротив, в условиях загущенности имеют более 
низкий, чем личинки из нормальных популяций, уровень дыха

ния. 

Аналогичные, но менее ярко выраженные отношения на
блюдаются у головастиков 27-й стадии (коэффициент регрес-

сии, соответствующий эффекту х2хзх~,. значим). 
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Таблица 71 
Динамика окнсо~нтеJtьноrо фосфорно~нрованнк rоловастнков R. arvalis в завн
свмости от стадин развитии, nлотности и возрастной структурк популяции 
fматрица ПФЭ3 ·4· результатк н ,цаннке perpecciloннoro анализа) ' 

Кодироваввне 
Амитапчуветвнтепьное везависимые J~ Nt вари· переменвне дыхание, % к исходному 

Обозначение фицн-

авта 

х1 / х1 / %1 1 
1 1 1 

аффекта еит 

perpec-
х. у Уа >'• Уа сив 

1 - - - -3 39,70 40,0 39,0 40,0 «1» 40.96 
2 + - - -3 22,2 23,3 22,0 22,4 х1 1,18 
3 - + - -3 31,20 31,3 31,0 32,2 Xs 3,32 
4 + + - -3 16,50 16,6 16,8 16,2 Х1Х1 -0.49 
5 - - + -3 50,00 50,0 50,0 50,0 Ха 0,57 
6 + - + -3 46,70 48,0 46,0 46,0 Х1Ха -2,97 
7 - + + -3 70,30 72,0 69,0 70,0 XsXs -1,07 
8 + + + -3 60,0 60,0 60,0 60,0 X1XsX. -3,83 
9 - - - -1 11 ,О 12,0 10,0 12,0 х, -1,28 

10 + - - -1 56,00 56,0 55,0 55.8 Х1Х4 0,54 
11 - + - -1 23,0 21,0 24,0 23,0 Х2Х4 -0,63 
12 + + - -1 72,0 73,0 71 ,О 72,5 Х1Х2Х4 0,46 
13 - - + -1 38,0 38,0 38,0 37,5 Х8Х4 -4,70 
14 + - + -1 43,00 42,0 42,0 44,0 Х1Х3Х4 0,32 
15 - + + -[ 76,00 77,0 75,0 75.0 Х2ХаХ4 -1,64 
16 + + + -1 42,00 Z42,o 45,0 40,0 Х1Х2ХаХ4 О, 16 
17 - - - +1 45,00 45,0 47,0 44,0 х2 

4 -3,67 
18 + - - +1 19,00 18,0 20,0 19,0 х1х~ -4,.17 
19 - + - +1 45,00 44,0 46,0 46,0 х2х~ -2.11 
20 + + - +1 70,0 72,0 70,0 70,0 Х1Х2Х~ 0,35 
21 - - + +1 34,00 32.0 35,0 35,0 Х3Х~ -0,35 
22 + - + +1 59,60 57,0 60,0 62,0 Х1ХаХ~ 3,38 
23 + + +1 34,30 33,0 35,0 35,0 2 3,44 - Х2Х3Х4 

24 + + + +1 29,70 29,0 30,0 30,0 2 
Х1Х2ХзХ4 3,97 

25 - - - +3 45,00 45,0 46,0 45,0 х3 
4 0,06 

26 + +З 50.00 50,0 50,0 49,0 3 1' 19 - - Х1Х4 

27 + +3 50,00 50,0 50,0 49,0 3 0,68 - - Х2Х4 

28 + + +3 50,0 50,0 50,0 49,0 3 -1,02 - Х1Х2Х4 

29 - + +3 25,00 25,0 26.0 25,0 3 -0,33 - ХзХ4 

30 + - + +3 18,00 17.0 18,00 20,0 Х1Х3Х~ -2,89 
31 - + + +3 19,00 18,0 20,00 20,0 3 X2XsX 4 1,33 
32 + + + +3 19,00 19,0 2 О, 19.0 . Х1Х2ХзХ~ 0,86 

Примечани-е. Статистические показатепн: s•y=l,29; so;i=0,43; s•Ь;=0,013; 
•Ьi=0,23. Опыт по плану повторяли три раза. 
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Водная среда из популяций с повышенной плотностью резко 
активирует дыхание головастиков, обитавших в условиях нор
мальной плотности, через 56, 79 дней от начала опыта и не дей
ствует в более поздние периоды (коэффициент регрессии, соот-

ветствующий эффекту х1хзх~, значим). При этом эффект влия
ния экзометаболитов зависит от стадии развития реципиента 
(на 27-й стадии в тот же период развития популяции водная 
среда из загущенных аквариумов не активирует, а ингибирует 
дыхание личинки; коэффициент регрессии, соответствующий эф-

фекту х1х2хзх~, значим). Регрессионный анализ данных, полу
ченных при изучении амиталчувствительного дыхания (см. 
табл. 71, рис. 36), показывает, что действие водной среды голо
вастиков на их способность аккумулировать энергию окисле
ния в виде АТФ также зависит от всех исследованных в серии 
факторов (все bi, за исключением коэффициентов регрессии. 
соответствующих эффектам х и х1х2х3х4, значимы). Наиболь
ший эффект обнаруживают взаимодействия факторов х3х41 , х1х~. 

2 2 2 
Х1Х2ХзХ4, х1х2хз, Х2ХзХ4 и Х1ХзХ4 (соответствующие им коэффи-
циенты регрессии равны 4,70; 4,17; 3,97; 3,83; 3,44; 3,38). Сле
довательно, в нашем эксперименте наиболее ярко выражены 
различия в фосфорилирующем окислении между головастиками 
из популяций с разной плотностью в разные периоды изуче

ния. 

Личинки, исследованные через 86 и 93 дня с момента форми
рования популяции, в условиях повышенной плотности имеют 
более низкий уровень амиталчувствительного дыхания в срав
нении с нормальными популяциями на 26-й стадии развития 
(см. рис. 36), а исследованные через 56 и 79 дней с момента 
формирования популяции, напротив, в тех же условиях имеют 
повышенный уровень амиталчувствительного дыхания в срав
нении с головастикамИ: нормальных популяций на той же мор
фологической стадии. На 27-й стадии развития уровень указан
ного типа дыхания у головастиков из разных по плотности по

пуляций иной. Водная среда из нормальных и загущенных попу
ляций действнет на уровень амиталчувствительного дыхания ли
чинок амфибий также неодинаково, в зависимости от стадии 
развития, плотности популяций и их возрастной структуры 
(коэффициент регрессии, соответствующий эффекту Х1Х2ХзХ4, 
больше fo,эss {bi}. 

Таким образом, не только активность оксидазных фер
ментных систем, но и дыхание интактных головастиков, 

включая характер распределения кислорода между двумя типа

ми окисления - амиталчувствительным и амиталрезистентным, 

определяется у этих животных, наряду с индивидуальными 

особенностями, популяционными параметрами-плотностью и 
структурой популяции. 
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3.7. ПЕРСПЕКТИВЫ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ ЛИОФИЛИЗАЦИИ 
И ИММУНОЛОГИЧЕСКИХ МЕТОДОВ ДЛЯ ВЫДЕЛЕНИЯ 

И ИЗУЧЕНИЯ СПЕЦИФИЧЕСКИ ДЕЙСТВУЮЩИХ 

ЭКЗОБЕЛКОВ АМФИБИЙ 

Т а блиц а 72 

Влияние лиофилизированной водной среды из загущенных популяций голо
вастиков R. arvalis на эндогенную активность оксидаз в зависимости от воз
раста и степени генетического родства с донором 

Уровень 

Верхний (+) 

Нижний (-) 

N• вари
анта 

1 
2 
з 
4 
5 
6 
7 
8 

х, 

-
+ 
-
+ 
-
+ 
-
+ 

Натуральные незавнснмые переменные 

Метаболиты N• стадин раз~~тия Кладка ~ципнента 
~ 

х, реципиента х1 х. 

Лиофилиэирован- 27 Своя 
~ая водная среда 

Не вводились 26 Чужая 

-
у, У• Уа у 

- - 1,94 2,0 1,83 1,92 
- - 2,12 2,06 2,20 2,13 
+ - 3,00 2,75 3,07 2,94 
+ - 3,20 3,36 2,58 3,05 
- + 1' 19 1 '21 1' 19 1,20 
- + 3,50 2,64 3,67 3,27 
+ + 2,38 2,40 2,25 2,34 
+ + 2,0 1, 90 2,24 2,05 

Примечанне. Статистические покаэатели: Ь0=2,36; Ь 1=0.26; Ь 2 =0,23; 
Ь.=-0,15; ь,,=-0,31; Ь 13 =0,18; ь.,=-0,25; ь,.,=-0,28; s•y=0.023; 
t0,95sbi=0,11. 

Водную среду из загущенной популяции головастиков (через 
49 дней с момента формирования популяции) подвергали лио
филизации и данный лиофилизат проверяли на наличие в нем 
способности к стадио-, вида- и кладаспецифичному действию 
в условиях in vitro и in vivo по отношению к обмену и скоро
сти развития одновременно [225] (табл. 72-76). В первой 
серии (см. табл. 72) лиофилизат (х1) вводили в гомогенаты голо
вастиков своего вида R. arvalis на 26 и 27-й стадиях развития 
(х2 ) из своей и чужой кладок (х3). Определяли эндогенную ак
тивность оксидаз. Получено уравнение регрессии 

у= 2,36 + 0,261 х2- 0,15 Х3- 0,31 Х1Х2 + 0,18 Х1Хз
- 0,25 Х2Хз - 0,28 Х1Х2Хз; to,95Sbi = О, 11. 

Во второй серии (см. табл. 73) по тому же плану (ПФЭ 23) 

изучали влияние препарата (х1 ) на интенсивность дыхания и 
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Таблиц а 73 

В.пияние .пиофи.пизированноii водной среды из заrущенных попу.nяциА rоJiова
стиков R. arvalis на их дыхание и на два типа окиСJiения в зависимости от 
возраста и степени rенетического родства с донором 

НЕ."зависвмые ватурапьвые перемеввы е 

Уровень Nt стадив раз- Кпадка рецв-
Метабопвты витии рецвпв- пвевта 

ев та 

Верхний {+) Белок в вид е лиофилизиро- 26 Своя 
ванной водной среды 

Нижний (-) Не вводил ись 27 Чужая 

Потребпение киспорода пос-

Потребпение киспорода 
пе введения амитапа, % 

Кодироваввые веза-
к всходиому 

до введения амвтапа, 

ввсвмые переменвые мкатом/1 00 мг сырой /амвтап-массы в 1 мни амвтапчувствв-
резне-тепьвое 
тентвое 

No вари-
1 х, 1 х. 1 х, 

1 
1 у,, у 1 А 

1 Ys 1 Yol 
1 

-
1 

А 

1 

л 

а вт а Ys У• у у, у у у 

1 - - - 81 53 80 71 66 64 50 60 58 62,1 37,9 
2 + - - 68 51 60 60 58,6 50 56 52 53 45,9 54,1 
3 - + - 52 52,3 52 52 44 36 36 35 36 36,1 63,9 
4 + + - 70 95 75 80 80,6 56 42 50 49 52,3 47,7 
5 - - + 77 76 - 77 80,6 10 10 - 10 17,9 92,1 
6 + - + 35 26 34 32 44 42 50 45 45 34,1 65,9 
7 - + + 63 61 60 61 58,6 40 40 41 40 43,9 56,1 
8 + + + 57 84 55 65 66 33 20 32 28 27,7 72,3 

Пр в меч а в в е. Статистические показатепи: Ь0=62, 3; Ь = -3; Ь 1=2, 3; Ь,= -3,5; 
Ь 11 =11; Ь 10=-7,3; Ь13=2; Ь113=1,3; s1y=l05; t0 , 96sbi=4.~ (до введения амитапа). 
Ь0=40; Ь1=3,9; Ь 1= -1,6; Ь,= --9,1; Ь 11= -3,6; Ь 13=1 ,9; Ь13=4,9 Ь111= -8,1; 
s•y=98 (поспе введения амитапа). · 

на два типа окисления у питактных головастиков 26 и 27-й ста
дий развития (х2) также из своей и чужой кладок (х3). Полу
чены уравнения регрессии: 

у= 6,23 + 11,01 Х1Х2- 7,3 Х1Хз; fo,9sSbi = 
= 4,5 (до введения амитала); 

У= 40,0-9,1 Хз + 4,9 Х2Хз- 8,1 Х1Х2Хз; fo,95Sbt = 
= 4,3 (после введения амитала). 

В третьей серии (см. табл. 74) исследовали влИяние лиофи
лизированной водной среды из загущенной популяции голова
стиков R. arvalis (х1 ) на интенсивность дыхания и два типа 
окисления (у) у питактных личинок своего (R. arvalis) и чу
жого (R. camerani) видов (х2). Изменений в потреблении кисло-
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Та блица 74 
Видоспецифичность действия .nиофилиэированной водной среды иэ загущен
ных популяций головастиков на их дыхание и на два типа окисления 

Натуральные незаввсвмые переменвые 

Уровень Метаболиты Вид ре!:!...впиевта 
~ 

х, х. 

Верхний (+) Лиофилизированная водная R. arvalis 
среда 

Нижний(-) Не вводились R. camerani 

Потребление кислорода после введе-

Потребление кислорода до ния амитала, % к исходному 
Кодяроваиные введения амитала. м ка-
независимые том{! 00 мг сырой маесы 
переменные /амита.п-в 1 мин амиталчувствительное резне-

тентвое 

N• вари-
1 х, 1 х. 

1 1 1 

-
1 1 1 

-
1 

л 

акта .У,. у • Уа у Yt у. Уа у у 

1 - - 22,0 24,0 19,0 21,7 39,2 34,0 43,5 38,9 61,1 
2 + - 22,1 26,2 24,0 24,1 29,5 32,0 29,0 30,2 69,8 
3 - + 18,0 20,0 23,0 20,3 10,5 11,0 10,2 10,6 89,4 
4 + + 18,5 22,1 20,0 20,2 38,0 34,2 35,0 35,7 64,3 

ПримеЧ_!НИе. Статистические показатели: Ьо=21,6; Ь,=О,б; ь.=-1,3; 
ь,.=-0,6; s•y=l,7; t0 , 96sbi=l,З8 (до введения амитала). Ь0=28,9; Ь 1=4,1; 

Ьо= -5, 7; Ь 11 =8,5; s•y=2,4; t0,96sbi=l,6 (после введения амитала). 

Т а блиц а 75 
Специфичность действия лиофилизированной водной среды из загущенных 
популяций головастиков 

R. arvalis R. arvalls R. cameranl ( из кладки 1 ) (из кладки 2) 

Показате.пь 

1 1 1 
I II 1 II 1 11 

Сеголетки 28 17 30 32 6 7 . . . . 
46,7 28,3 5О 53,5 ---w- 23,2 

Погибшие головастики 18 23 21 20 11 13 
--за- 38,3 35 33,3 36,7 43,3 

Оставшиеся 14 20 9 8 13 10 - - 23,3 33,3 -15- 13,3 43,3 33,3 
Пр и м е ч а н и е. Попу.пяции сформированы 4. VII. 73 г. нз головастиков 25- 27 -й 

стадий развития (по Терентьеву [294], nлотность составлиnа 1 О го.поваствков на 1 .n, 
характеристика сделана 22. VII. 73 г.). I- бе.пкн не вводили, 11- в течение пяти дней 
вводя.пи по 50 мг порошка, полученного при лиофильном высушивании 200 м.п водвой 
среды, из загущенной популяции головастиков R. arval/s (кладка 1). В числите.пе-ко
.пичество особей, экз. , в знаменателе - %. 
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Т а блиц а 76 

Специфичность действия на уровне семьи лиофилизата водной среды из загу
щенной популяции головастиков R. arualis на их зндогенный метаболизм до 
и после термической обработки 

Натуральные неэавнснмые переменвые 

Уровень Экзометабопнты 1 No стадни раэв~ин реципиента 
х, х. 

Верхний ( +) 1 мл лиофилизата водной среды 26 
Нижний (-) Не вводились 25 

Кодированные 
ТТХа/ТТХ8 

независимые 

до термической обработки ( l) / 
переменвые 

поспе кипячения (11) 

N• вари· 
1 х, 1 х. 

1 
1 y,l 1 л 

1 1 1 1 

-
1 

л 

анта у, у, у 

1 
у у, У о у, у у 

1 - - 2,90 2,43 2,75 2,69 2,65 1,88 1,46 1,93 1 '76 2,10 
2 + - 1, 76 2,05 2, 13 1 '98 2,02 3.55 1,58 2,21 2,45 2,10 
3 - + 1,46 1,23 0,91 1,20 1' 16 0,71 1,22 0,71 0,88 0,96 
4 + + 1, 74 1,31 2,17,1,74 1 '78 1,09 1,05 0,97 1,04 0,96 

Примечанне. Ст~тистические покаэатепн: Ь0=!,90; Ь1=-0.04; Ь2=-0,43; 
Ь12=0,31; s2y=0,09; s2y.='0,03; t0 , 95 sЬi=0.20 (I). Ь0=1,53; Ь1=0,21; Ь2=-0,57; 
ь12=-0,!3; s2y=0,29; s2y=O,IO (II). 

рода в данной серии не обнаружено (Ь < lo,95sbi). Для амитал
чувствительного окисления получено уравнение регрессии 

у = 28,9 + 4,1 х, - 5,1 х2 + 8,5 Х1Х2; io,gss {~i} = 1 ,8. 

В четвертой серии (см. табл. 75) изучали влияние той же 
среды при непосредственном введении в среду обитания личи
нок своего и чужого видов из своей и чужой кладок. Препарат 
в объеме 50 мг вводили ежедневно в течение первых пяти дней 
с момента формирования популяции из головастиков 25-27-й 
стадий развития. Через 13 дней с момента прекращения добав
ления лиофилизата определяли выживаемость и скорость мета
морфоза головастиков. 

Анализ полученных уравнений и непосредственных величин 
исследованных показателей (рис. 37, табл. 72-75) свидетель
ствует, что апробированный метод выделения- лиофилизация 
по режиму, принятому для сывороточных· белков, позволяет 
получать препарат, сохраняющий специфичность действия в 
условиях опыта iп vitro и in vivo. Лиофилизированная воднаЯ 
среда изменяет энергетический обмен отдельных личинок ·по
пуляции в зависимости от стадии развития и степени генети-
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Таблица 77 

Специфичность действия на уровне семьи .пиофн.пиsата водной среды из эагу
щенноА попу.пяцни го.повастиков R. arvalis на их эндогенный метабо.пнзм до 
и noc.ne термической обработки 

Натур8льные независимые переменные 

Уровень Экзом е~болнты 

1 

Стелень генетическоrо 1 N• стадни раз-
родства с ~ципиентом вития ре~нпн-

х, х, ента Х3 

1 
Верхний ( +) 1 мл лиофилиза- R. arvalis 26 

та водной среды 
Нижний (-) Не вводились R. temporaria 25 

ттхаtттх 8 
Кодированные незавн-
симые переменные До термической обра-

б отк н 1 
После кипячения 

,Nq вари· 

1 х, 1 1 х, 
1 1 1 

-
1 

fl 

1 1 1 1 

-
1 

fl 
ан та х, у, Ys у, у у у, Ys у, у у 

1 - - - 1, 50 1,18 0,93 1,20 1, 13 3,33 5,50 2,44 3,76 3,81 
2 + - - 1, 28 1,00 0,73 1, 00 0,96 4.50 4,08 2,9.З 3,84 3,81 
3 - + - 2,00 2,40 2,00 2,13 2,07 4,80 2,39 7,40 4,84 3,81 
4 + + - 3, 14 4,67 3,00 3,60 3,54 2,71 2,50 3,17 2,79 3,81 
5 - - + 1,69 0,57 0,96 1, 07 1. 13 0,89 1, 09 2,17 1, 38 2,09 
6 + - + 2,13 2,15 3,33 2,54 2,60 1,37 1, 50 1, Об 1. 31 2,09 
7 - + + 1, 73 2,68 1,56 1. 99 2,07 1,80 3,71 2,73 2,75 2,09 
8 + + + 1,39 1, 79 2, 37 1,851,90 1, 59 4, 17 3,00 2,92 2,09 

Примечанrtе. Статистические показатели: Ь 0=1,92; Ь 1 =0.З2; Ь,=0,47' 
Ь 1 ,=0,008; Ь,=-0,06; Ь 13=0,007; Ь,.=-0,41; Ь 123 =-0,41; s'Y=0,31; s'y=0,10 (1). 
Ь 0 =2.95; Ь 1= -0.23; Ь,=О.З8; Ь 12 =-0.23; 11 3 =--0.86; Ь"=О,2б; Ь,.=О,З7; 
Ь 1 .,=0.30; s'y=1,60; s'y=0,53 (II). Дата серии 27.\'!.78 r. 

Лиофилизат получен из водиоА среды rоловастикор, через 34 дня с момент& формяро
вании заrущенноА попу.1яцнп (10 rfл) 21 июня 1978 r. 

ческого родства с донором ( Ь123 > t0,95sbi 8 первой и второй 
сериях; ь12 > to,gsSbi в третьей серии). Лиофилизат, полученный 
через 49 дней с момента формирования популяции донора, у 
головастиков 27-й стадии своего вида и своей кладки подав
дяет эндогенную активность оксидаз, общее потребление кис:ю
рода и дыхание, резистентвое к амиталу (см. рис. 37). Те же 
показатеи1и у го.1овастиков чужой к.1адки или чужого вида в 
присутствии препарата возрастают или остаются на уровне нор

мы. Способность к фосфорюшрующему окислению у JlИЧинок, ге
нетически боJ1ее близких донору, при этом уси.1ивается, у 
годовастиков чужой кладки и чужого вида подавдяется. Ана
догичные резу.1ьтаты по.1учены в четвертой серии опытов (см. 
табJl. 75), из которой следует, что специфичность действия на 
уровне семьи и вида отчетJ1иво прояв.1яется и по отношению 

к биодогической характеристике- скорости развития. Чис.1о 
погибших ГОJlовастиков при введении .!Jиофи,lизата и без него 
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Рис. 37. Эндогенная активность оксид аз (/), общее потребление кислорода (/ /), 
фосфорилирующее (lll) и свободное (/V) окисление у головастиков R. arva
lis (1, 2) и R. camerani (3) после 4-часовоrо выдерживания в водной ср~де 
из загущенных популяций с добавлением лиофилизата (а) и без него (6). 
Лиофилизат растворяли в дистиллированной воде (50 мr/200 мл). Концентра-

ция белка 0,05 мr/мл. Ис;пользованы расчетные данные (у). -

в контроле и опыте одинаково. Процент головастиков, достиг
ших стадии сеголетки, в популяции из личинок своей кладки 
в условиях введения лиофилизата из попу<1яции той же кладки 
значитеJ1ьно ниже. 

Лиофилизат, ингибирующий эндогенную активность оксидаз 
в гомогенатах го.1овастиков своей семьи и понижающий уро
вень окисления, не чувствите.1ьного к амиталу, одновременно 

затормаживает их развитие. Аналогичного яв<1ения у .1ичинок 
чужой семьи и чужого вида не наблюдается. 

Возможность получения нативных экзометаболитов го.lова
стиков лиофи.1изацией водной среды использована д<1я прове
дения экспериментов,- требующих увеJ1ичения концентрации этих 
экзометаболитов, в частности белковых компонентов среды 
(табл. 76, 77). Лиофилизировали водную среду из загущенной 
популяции го<ТJовастиков R. arvalis через 33 дня с момента фор
мирования популяции по апробированному режиму. За два 
.nня до ,ТJиофилизации водная среда популяции име<1а отчет.'!и
во выраженный, характерный для данного периода регуmiрую
щий эффект: ваблюдались ингибирование окислите.1ьного об
мена головастиков своей кладки и явная активация обмена у 
гоаовастиков чужой кладки (на 26-й стадии1. 

Полученный в виде порошка <1иофилизат (в ампулах, где 
/IИофилизирова.1и по 200 м.1 водной среды) бы.1 сконцентриро
ван в 2 раза растворением соответствующего сухого остатка в 
100 мл дистиллированной воды и использован-для параллель
наго определения специфичного действия (на уровне вида, се-
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1' а блиц а 78 
Реакция преципитации белков водной среды из nоnумщии головастиков с сы
вороткой против данных белков 

Число .линий преципитации 

Реагент N• пробы Иммунодиффузия 

1 

Модификация 
по Оухтерлони Маицини 

Лиофилизат водной ере- 1 1 3 
ды через 33 дня 2 2 3 
с момента формиро- 3 - -
вания nопуляции 

головастиков 

Иммунная сыворотка 4 2 2 
кролика против 5 2 3 
данного лиофнли-
за та 

Пр li меч а н ·и е. Лиофилизат растворяли в 0,85 %-11 NaCI до концентрации- белка 
0,005 Mr u 1 .л. Иммуиизаl.(ию проводили в смеси с адъювантом Фрейда. 1-11 курс- пиrь. 
внутривенных инъекций. 2-А- три подкожные инъекции. Интервал между курсвыи 1 м~с. 
Плотность популяции 1 О головастиков в 1 л. 

Т а 6 J\ и ц а 79 

Характеристика ~tкспериментальных популяций 

Содержание белка мr/мll 

М папуля- No стадин разви-
ции Вид No кладки тин (по Тереитье- Гомоrеиатw 

в у) Воднаи среда тканей 

1 R. aгualis 2 25 0,0185 0,600 
2 R. aгualls 2 26 0,0215 0,550 
3 R. arualis 3 25 0,0235 1,100 
4 R. arualis 3 26 0,0175 0,800 
5 R. temporaria 2 25 0,0205 0,750 
6 R. temporaria 2 26 - 0,800 
9 R. aгualis 1 Гетеростадиli- 0,021 0,700 

на я 

12 R. arualis 1 J 0,011 0,740 

Пр и меч а и и е. Плотиость популяци!t 1 О головастиков на 1 .л, 12-11- 1 головас
тик на 1 n. 

мьи и стадии) до термической обработки и после нее (см. 
табл. 76, 77). 

Одновременно для выявления гетерогенности белков водной 
среды (табл. 78) изучали реакцию преципитации между белка
ми водной среды, ревосстановленной из лиофилизата, и сыво
роткой против этих белков, испо.1ьзуя стандартные иммуноло
гические методы [34]. 

В серии, результаты которой представлены в табл. 76, изу
чали влияние лиофилизата (х 1 ) на активность эндогенных ок
сидаз головастиков (у) в эависимо·сти от их стадии развития 
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Т а блиц а 80 

Реакция преципитации белков тканеli головастиков R. arualis из nопудяцнli 
нормадьноli плотности с белками водной среды R. arualis и R. temporaria 
И3 эагущенных гомостадийных групп 

Преципитация в капиллярах Иммуиодиффузия по Оухтерлоии 

Реагент Ре~ ультат Реагент Результат 

Экстракт тка-~ 

1 

Экстракт тка-~ 
ней головас- Белки водной 

I II 
ней головастн- Белки водной 

I тика нз попу- среды нз по- ка из популя- среды из по-
ляции No пулуляцин N• ции N• пуляции N• 

12 1 + Отр. 12 1 ++ 
12 2 +++ ++ 12 2 ++ 
12 3 ± ++ 12 3 ++ 
12 4 + ++ 12 4 ++ 
12 5 ++ Orp. 12 5 ++ 
12 б +++ ++ 12 6 ++ 

Пр и 111 е чан и е. Отр.- отрицательпав реакции; с+~- слабоположительнав; 
с±~ - сомнительная; с++~- положительная; с+++• -резко положительная. I- реак
ция проведена на свежем материале, II- после 5 -дневного хранения реагентов при тем
пературе 4"С. 

(х2 ), добавляя в гомогенат отстоянную водопроводную воду и 
лиофилизат до и посде кипячения. Получены уравнения регрес
сии: 

до термической обработки 

У = 1,90- 0,43 Х2 + 0,31 Х1Х2, fo,gsSbi = 0,20, 
2 -

Sад = 0,07 < Fs2y = 0,25; 

после термической обработки 

у = 1,53 - 0,57 х2; fo,9ssbi = 0,36, 

s~д = 0,12 < Fs2y = 1,25. 

В другой серии (см. табл. 77) исследовали влияние лиофили
зата до и после термической обработки (х 1 ) на головастиков 
того же вида своей кладки и чужого вида (х2) разных стадий 
развития (,х2 ). Получены уравнения: 
до термической обработки 

у= 1,92 + 0,632 Х1 + 0,47 Х2- 0,41 Х2Хз- 0,41 Х1Х2Хз, 

fo, 9ssbi = 0,24, s;д = 0,01 < Fs2y = 0,10; 

после термической обработки 

у = 2,95- 0,86 Хз, to,gssbi = 0,55, 

s;д = 0,72 < Fs2y = 1,36. 

Регрессионный анализ данных показывает, что экзометабо
лический эффект (кладо-, видо- и стадноспецифичность дейст
вия) по отношению к обмену головастика в лиофилизате со
храняется и яано исчезает после того, как лиофилиэат оказы-
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вается прокипяченным ( Ь12. Ь12з до термообработки > t0,95sbi, 
и Ь12. Ь12з < to,gssbi после обработки), В иммунологической ре
акции между белками данного лиофилизата и сыворотt<ой про
тив этих белков выявляются две или три четкие линии преци
питации (см. табл. 78). Поскольку обнаруженные вид о-, ста
дно- и кладаспецифичность действия на обмен головастика при 
кипячении пробы исчезают, можно предполагать, что выявлен
ные три фракции в белках лиофилизата связаны с тремя типа
ми их специфичного влияния. 

Рассматривая высокомолекулярные компоненты водной сре
ды из популяции головастиков как гипотетические аутаантитела 

по отношению к белкам их тканей, мы поставили дополнитель
ные серии опытов [252], проведя реакцию преципитации не
посредственно между белками водной среды и соответствующих 
тканевых экстрактов (аналогично тому, как О. Е. Вязов и его 
сотрудники [66-68] для выявления нормальных антител в тка
нях в качестве сыворотки применяли тканевые жидкости, а в 

качестве антигенов -экстракты из тканей). 
При получении водно-солевого · экстракта из тканей голо

вастика его гомогенизировали и гомогенат экстрагировали 

0,85 %-м N aCl (при температуре 4 ос в течение 1'8-20 ч). Со
держание белка в пробах при соответствующем разведении 
составляло в иммунологических опытах 0,005-0,007 мг/мл. 
Концентрацию белка находили по Шафнеру И Вайсману (цит. 
по [ 1] ) . 

Для выявления свойств антител у выбранных белков исполь
зовали капиллярный метод преципитации в агаре [58] и им
мунодиффузию по Оухтерлони [66, 67, 34]. Применяли 1 % -й 
гель на веронал-ацетатном буфере (рН 8,65). Для приготовле
ния геля брали смесь промышленной агарозы и бактоагара 
«Дифко» в соотношении 5: 1. Поставлено три серии опытов 
(табл. 79-83). 

В первой серии в качестве предполагаемого антигена ис
пользовали экстракт ткан·ей головастика, который развивалея 
в условиях нормальной плотности (одна личинка на 1 л). Ре
акцию преципитации проводили последовательно с белками вод
ной среды из загущенных популяций головастиков своего и 
чужого видов, сформированных по стадиям (см. табл. 80). 

Во второй серии в качестве антигена использовали экстракт 
тканей головастика, который развивалея в условиях повышен

ной плотности (10 г/л), в гетерогенных по стадиям популяциях. 
Реакцию преципитации проводили так же, как и в первой серии, 
с белками водной среды из всех экспериментальных односта

дийных загущенных популяций головастиков, генетически род
ственных предполагаемому антигену и принадлежащих к чу

жому виду (табл. 84). 
В третьей серии в качестве реагентов для иммунологической 

реакции последовательно использовали белки воДной среды и 
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Таблица 81 

Реакция преципитации (иммуиодиффузия по Оухтерлоии) тканевых бе.~~ков 
головастиха R. arvalis из популяций с повышеиной плотиостью с белками 
водной среды гмовастихов R. arvalis и R. temporaria из загущенных одно
стадийных популяций 

Рt>агент 

Экстракт тканей ro- 1 Белки водной среды 
.nовасти~~йи:Н.попу.nя- из популяций :Н. 

9 
9 
9 
9 
9 
9 

1 
2 
3 
4 
5 
б 

Отр. 

++ 
++ 
++ 
++ 
++ 

Пр и меч а н и е. Обозначения те же, что в таб л. 80. 

Т а блиц а 82 

Результа'l' 

II 

+ 
Отр. 

+ 
+ 
+ + 

Реакция преципитации белков тканей головастиков и белков водной среды 
их обитания в гомоста,11.нйиых загущенных популяциях 

Преципитацvя в капиллярах Иммунодиффуэня по Оухтерлuни 

Реагент Результат Реагент Резу ль-
тат 

Экстракт тка-, 

1 

экстракт го-~ Белки водной вей rоловасти- Белки водной 
ка из популя- среды из по- I II ловастиков из среды из по- I 

ции N• пуляции .N'• популяции N• пуляции .N'• 

1 1 ++ Отр. 1 1 Отр. 
2 2 ++ ++ 2 2 ++ 
3 3 ± ++ 3 3 ± 

7 4 4 Отр. +++ 4 4 + 
5 5 ++ ± 5 5 ++ 
б б ++ Отр. б б + 

Пр и меч а н и е. Обозначения те же, что в табл. 80. 

Таблица 83 

Реакция преципитации (в капиллярах) белков тканей головастика с экстрак
тами из предполагаемых дополнительных источников экзобелка в лаборатор
ных популяциях амфибий на стадии личиночного развития 

Реагенты 

Экстракт тканей головастика+ 
из популяции 5 

То же + 
Экстракт тканей головастика + 

из популяций 1-9, 12 
Водная среда из популяций + 

1-б, 9, 12 
То же + 

Экстракт из листьев одуван
чика 

Бактериальная суспензия 
0,85-й NaC1 

0,85-й NaC1 

Бактериальная суспензия 

Результат 

Отр. 

Отр. 
Отр. 

Отр. 

Отр. 
. Пр и м с чан и е. Бактери .. льная культура (Е. coli) получена высевом водной среды 

из экспериментальной популяции на arap сЭнда», среду Плоскирева и кровяной arap. 
Смыв клеток с поверхности агара проводили физиологическим раствором. 



тканей из одних и тех же загущенных, сформированных по ста
диям популяций (см. табл. 82). 

Обобщенный анализ результатов показывает, что из тридца
ти иммунологических реакций, поставленных на свежем мате
риале, во всех, за исключением двух, достигнут положительный 
результат. 

Полученный отрицательный резу.'lьта;r сомнителен, так как 
использование другой методики выявления иммунологической 
близости вызывает в одном из отрицательных вариантов поло
жительную реакцию (см. табл. 82). В серии с экстрактом из 
тканей головастика из заrущенной популяции (N!! 9) вторую 
методику не использовали. Следовательно, возможность поло
жительного результата и во втором отрицательном варианте не 

может быть исключена. 
Помимо белков, экзогенных по отношению к головастикам, 

в наших экспериментальных популяциях не исключено присут

ствие белков, выделенных в водную среду листьями одуванчи
ков, которыми кормили личинок, и микроорганизмами. Поэтому 
были проведены контрольные опыты (см. табл. 83). 

Анализ данных по трем описанным сериям, включая конт
рольные опыты, показывает, что среди белков водной среды 
головастиков во всех исследованных вариантах (в том числе в 
водной среде, взятой через 33 дня с момента формирования 
популяции, и в лиофилизате, обладающем специфичностью дей
ствия на уровне вида, семьи и стадии) присутствуют белки, 
экзогенные по отношению к личинкам амфибий. 

Способность образовывать антитела в ответ на введение 
чужеродного белка у головастиков выражена очень слабо [66] . 
Поэтому обнаруженные нами четко выраженные реакции пре
ципитации между белками водной среды и тканей головасти
ков, вероятно, являются результатом взаимодействия попавших 
в водную среду аутаантител личинок с соответствующими анти

генами их тканей. 
Возможность получения концентрированной водной среды 

головастиков с помощью растворения сухого остатка ее лио

филизата открывает перспектину для постановки прямых экс
периментов по изучению влияния концентрации экзометаболи
тов на направленность и выраженность экзометаболического 
эффекта. Изучали специфичное действие экзометаболитов вод
ной среды в зависимости от их концентрации в условиях н~ 

изменной химической природы (см. табл. 84). Последнее до
стигалось тем, что сухой остаток лиофилизата одной и той же 
водной среды (использовали три ампулы, каждая из которых 
содержала компоненты водной среды, взятой через 33 дня с 
момента формирования загущенной популяции) растворяли в 
разных объемах дистиллированной воды. В данной серии в 
качестве реципиента были взяты головастики не из популяции 
донора. В связи с этим направленность эффекта экзаметаболи-
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Т~ б л и ц.а, 84 

Специфичность действия водной среды иэ загущенной попуЛяции головастиков 
R. arvalis на их зндогенttый !1fетаболизм, в· з.ависимости от концентрации акзо
метаболито~ 

Натуральные незавнснмые перемснные 

Уровень Метаболиты :К:ладка р~и-
Nt стадин раз-

..... ВИТИИ ре!!_И· 
х, пнента х1 пнента х3 

Верхний (+) 1. мл водной среды, Своя 27 
ролученной раство-
рением лиофилиэата. 

Нижний (-) Не вводились Чужая 26 

:К:одированные незавнснмые ТТХ 8/ТТХ8 
переменвые 

No вари-

1 1 1 1 1 1 

~ 

1 

л 

ан та х, х. Ха Yt у. Уз у у 

Лиофилизат растворен в 200 мл дистиллированной воды 
(исходная концентрация экзометаботпов) (1) 

1,0 1' 14 1, 12 1,09 0,99 
2 + 1,28 1,33 О, 70 1, 10 1,27 
3 + 0,59 0,94 0,84 0,79 0,71 
4 + + 0,90 1,18 0,84 0.97 0,99 
5 + 1,28 1,05 1,27 1,20 1,29 
6 + + 1.90 2,21 1,06 1,72 1,57 
7 + + 1,07 0.52 1' 15 0,91 1 '01 
8 + + + 1,64 1,06 1,23 1 '31 1,29 

Лиофилизат растворен в 63 м л дистиллированной воды (3 : 1) (2) 

1 1 'о 1' 14 1. 12 1 ,оа 1,14 
2 + 1 ' 11 1 '37 1 '41 1,30 1,43 
3 + 0,59 0,94 0,84 0,79 0,85 
4 + + 2' 12 1,58 2,17 1 '96 1, 72 
5 + 1,28 1,05 1 '27 1,20 1' 14 
6 + + 1.68 1,50 1,49 1 '56 1,43 
7 + + 1,07 0,52 1' 15 0,91 0,85 
8 + + + 1,20 1 '74 1 '48 1,47 1,72 

Лиофилизат растворен в 20 мл дистиллированной воды (10 : 1) (3) 

1 1 '00 1' 14 1. 12 1,09 1,09 
2 + 1,70 1 '82 1, 77 1, 76 1, 76 
3 + 0,59 0,94 0,84 0,79 0,79 
4 + + 2,00 2,12 2,05 2,06 2,06 
5 + 1,28 1,05 1,27 1,20 1,20 
6 + + 1,41 1 '96 1,34 1,57 1 '57 
7 + + 1,07 0,52 1' 15 0,91 0,91 
8 + + + 5,60 4,69 3,14 4,48 4,48 

Пр н меч а н и е. Статистические показатели: Ь о= 1, 14; Ь1 = 0, 14; Ь2 =О, 14; 

ь 12 = о,о 05; ь3 =0,15; ь 13 =0. 09; ь 123 = -0,04; Ь 23 =-0, 03; s2y=0,1 О; s2Y' =0,03: 



s 2 Ьt=0,004; t 0 ,9ssbt=0,13; Y=1,14+0,14x1 -0,14x2 +0,1:Jx3: s~д==O •. Q~< 
< Fs2y=0,66 (1). 

Ьо=1,28; Ь 1 =0,29; Ь2 =-0,008; Ьз=0,002; Ь 12 =0,15; Ь 1 з=-0,0,6~ 

ь123 =- 0,09; 's2y = 0,05; s 2.Y= 0,02: s2 Ьt = 0,002: to,gssbl = 0,10; у= 1,28 + 

+ 0,29х1 + 0,1Sx1x2 ; s2 =О< Fs2y =0,66 (2). 
ад 

Ьо=1,73; Ь 1 =0,78; Ь2 =0,33; ь 12 =0,47; Ьз=0,31; Ь 1 з=0,25; Ь2 з=0,33~ 

Ь12з=О,ЗЗ: s2y=0,23; s2.Y=0.05; s2 Ьt=0,009; to,gssbt=0,21; У=1,7З+ 
+ 1,7Зх 1 + 0,3Зх2 + 0,47XJx2 + 0,31хз + 0,25х 1 х3 + 0,3Зх2х3 + 0,3Зх 1 х2х3 (3). ЛИD• 
фиnизат получен нз водной среды головастиков через ЗЗ дня с момента формирования 
загущенной популяции 21.VI.78. г. (10 г/л). В качестве реципиента своей кладки ИС· 
пользованы головастики из популяции, сформироваиой позднее (хотя и из личинок 
той же кладки). 

тов лиофилизата была иная, чем при опытах на головастиках 
из популяции донора, но прямо пропорциональная зависимость 

между их концентрацией и величиной специфичного эффекта 
выявлялась отчетливо. 

Полученные данные (рис. 38 и табл. 84) показывают, что 
от концентрации экзометаболитов водной среды зависит толь· 
ко степень эффекта. По мере увеличения концентрации компо
нентов водной среды возрастает действие, активирующее обмен 
головастиков своей кладки. При этом незначительная актива· 
ция обмена личинок чужой кладки остается на одном уровне. 
Таким образом, направленность экзометаболического эффекта 
не зависит от концентрации регулирующих экзометаболитов 
водной среды. Она определяется периодом развития популяции 
донора и особенно индивидуальными и популяционными харак· 
теристиками реципиента. Выраженность экзометаболического 
эффекта (степень ингибирования или активации) зависит от 
концентрации экзометаболитов. 

Эти выводы нашли подтверждение в новых сериях наших 
опытов (сезон 1979 г.), где исследовали водную среду, осво
божденную от микрофлоры и низкомалеку лярных компонентов 
с помощью кипячения и соответствующих фильтров. Для отде
ления микрофлоры применяли 

нитроцеллюлозные фильтры с j Е 
диаметром пор 0,22 ммк, для 1 

отделения высокомолекулярных ~J J ~ 

компонентов и их концентри- t::: "'i 

рования - ультрафильтрующую ~ 1 

~ - ~ 
;;- 1 ----- 1 ------ ~ 

Рис. 38. Специфичность действия водной 
среды головастиков на эндогенную ак

тивность оксидаз в условиях возрастаю-

щих концентраций экзометаболитов. 
а- своя кладка, б- чужая. Исходная кои
~еитрация экзометаболитов повышена в 3 и 
10 раз. Сплошн.ая лин.ия- опыт, штриховая-

контроль. 

~ ' "' 
~Jr ~ Jr 1 ~ 
~~~~~1 

/J !Ll IJ !ll 
MH(/!HI!7jllllllfЯ .JЛJ/JK!!!7/Jil7/111!!7/JI 
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Таблица 85 

Сnецифичность действия водной среды иэ загущенной популяции головасти
ков R. arvalis через 17 дней с момента формирования попу.11яции (сезон 
1979 г.) 

Уровень 

Верхний (+) 
Нижний (-) 

l(однрованные незавнсимые 
переменвые 

Натуральвые независимые переменвые 

N'o стадни раз- l(ладка реци
Метаболитыjкладка .N'o 3) вития реци- nиеита (25-я 

х, пиеита Х. стадия) %; 

1 мл водной среды 
Не вводились 

26 
25 

ТТХ3/ТТХ8 

3 (своя) 
5 (чужая) 

N't вари-

1 1 1 1 1 1 

..L 

1 

л 

х, х. х. у, Yt Уа у у 
а и та 

1 - - - 2,0 1,13 1 '75 1,63 2,69 
2 + - - 2,73 1,86 2,86 2,48 2,49 
3 - + - 3,75 4,50 3,00 3,75 2,69 
4 + + - 2,0 3.0 - 2.50 2.49 
5 - - + 1,67 1,67 4,33 2,56 3,24 
6 + - + 18,0 9,50 5,67 11,06 8,68 
7 - + + 3,75 4,25 3,75 3,92 3,24 
8 + + + 10,4 3,80 4,70 6,30 8,68 

Пр и меч а н и е. Статистические покаэатепи: Ьо = 4,27; Ь1 = 1 ,31; Ь2 =- 0,157; 
Ьз=I,&Sз5; ь 12 =-1,О27; ь 13 =1,4О9; ь23 =~О,б921; ь 123 =о.Бо11; 

s2y..; 7 ,0798; s2y = 0,295; t 0 , 95sь1 = 1,156; у= 4.27 + 1 ,Зiх! + 1 ,68х3 + 
+ 1,4хзхl; 82t52y=I,53<F=3,1. 

ад 

мембрану (ФМ-2 < 1000). Анализ полученных данных показы
вает, что и в сезон 1979 г. при исследовании кладаспецифичного 
действия водной среды головастиков R. arvalis (загущенная по
пуляция) отработанный нами тетразоловый метод выявления 
регулирующего обмен влияния экзометаболитов дал положи
тельные результаты. Через 17, 23 и 29 дней с момента форми
рования популяции был получен эффект, по направленности 
совпадающий с данными 1974, 1977 и 1978 гг. 

Водная среда головастиков R. arvalis через 17 дней с момен
та формирования популяции активирует эндогенный аэробный 
метаболизм личинок 25 и 26-й стадий развития своей кладки 
и не активирует тот же метаболизм у личинок чужой кладки 
(табл. 85). Взятая через 23 дня с момента формирования вод
ная среда так же, как в сериях 1'97 4 г. (см. рис. 33), активирует 
эндогенный' метаболизм головастиков 25 и 26-й стадий, незави
симо от принадлежности к кладке (табл. 86). Этот эффект на
блюдается в водной среде, освобожденной от микрофлоры и 
низкомолекулярных компонентов. С увеличением концентрации 
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Таблица 86 

Специфичность действия стерильной водной среды и белков иэ эаrущенноi 
популяции головастиков R. arvalis · 

Натура.nьвые везаввсвмые переменвые 

Уровень Метабо.nвт~ (к.nадка 3) 

1 
К .nадка ( ~-• стадва) 

х, х, 

Верхний (+) 1 MJI 3 (своя) 
Нижний (-) Не вводились 5 (чужая) 

Кодироваввые веэависвмые ТТХаfТТХв 
переменвые 

н. 1 
1 1 1 1 

-
варванта х, х. у, У• у, у 

1 мл водной среды, освобожденной от микрофлоры (J) 

1 
2 
3 
4 

1 
2 
3 
4 

1 
2 
3 
4 

+ 
+ 

+ 
+ 

+ 
+ 

о, 12 0,67 О, 17 
0,91 0,97 

+ 0,71 0,59 0,57 
+ 0,60 1,17 0,67 

Белок водной среды, концентрация О, 78 v 

0,17 0,67 0,17 
1,14 0,67 2,29 

+ о, 71 0,59 0,57 
+ 2,0 1,2 1,17 

Белок водной среды, концентрация 1,56 V 

О, 17 0.67 0,17 
0,95 3,44 3,0 

+ 0,71 0,59 0,57 
+ 1, 83 2,11 

0,34 
0,94 
0,62 
0,81 

(2) 

0,34 
1,37 
0,62 
1,46 

(3) 

0,34 
2,46 
"62 
1,97 

1 

А 
у 

0,48 
0,88 
0,48 
0,88 

0,48 
1,41 
0,48 
1,41 

0,46 
2,22 
0,48 
2,22 

Пр в меч а в в е Статистические покаэате.nи: Ьо = 0,67; Ь1 =О, 198; Ь2 = 0,040 

ь12 =- о. 1 03; s2y = 0,0469; s2y =о. 0156; s2 Ьi = о. 0039; to 95sbi = 0,148; У=0,67 + 
+O,I98x1 ; s; /s2y=1,57; F=4,7(1). ' 

д 2 2-
ь =0.946; Ь1 =0,466; Ь2 =0,094; Ь12 =-0,049; sy=0,2514; sy=0,084; 

s2Ьt :, О, 02 09; t0 , 95sbi = О. 334; у= о ,94 + О, 466х 1 ; s;д/ s2y = О, 260; F = 4,5 (2).) 
2 2-

ь =1,3148; Ь 1 =0,868: Ь2 =-0,052; Ь12 =-0,19; sy=0,47; sy=0,158; 
о . 2 1 = s2Ьt = 0,039; t0 , 95sbi = 0,471; у= 1,32 + О,868х1 ; sад s у= 0,515; F = 4, 7 (З), 
Водная среда взята через 23 дня с момента формирования попу.nяцви. 



Т а блиц а 87 

Специфичность действия водной среды головастиков после удаления микрЬ
флоры и денатурации белков 

Натура.nьв&е везаввсвмые переменвые 

Уровень Метабо.nв~ (кладка 3) 
х, 

}(.nадка реципиента 

(25-я стадия) Х. 

Верхний (+) 
Нижний (-) 

:Е<одвроваввые веэависимые 
переменвые 

Jlrg 1 варианта х, 

1 
2 + 
3 + 
4 + + 

1мл 
Не вводились 

у, 

Водная среда 

5,0 
5,0 
3,86 
2,0 

У о 

1 МЛ (J) 

2,5 
6,0 

1,83 

3 (своя) 
5 (чужая) 

Уа у 

5,0 4,17 
10,0 7,0 
2,88 3,37 
1,86 1,90 

А 
у 

4,51 
6,66 
3,71 
1,56 

Водная среда, освобожденная от микрофлоры с помощью нитроцеллюлозного 
фильтра диаметром 0,22 ммк (2) 

1 
2 
3 
4 

1 
2 
3 
4 

+ 
+ 

+ 
+ 

1,4 1,0 0,57 
2,5 2,4 5,0 

+ 0,78 1,08 1,07 
+ 1,0 1,67 1,0 

Водная среда после нагревания до 100 °С 

5,0 2,5 5,0 
1 ,о 3,5 5,0 

+ 3,86 2,88 
+ 2,89 4,63 3,78 

0,99 
3,30 
0,98 
1, 22 

(3) 

4, 17 3,62 
3,17 3,62 
3,37 3,62 
3,77 3,62 

Првмечание. Статистические покаэате.пи: Ь0 =4,10; Ь1 =0,34; Ь2 =-1,47; 

Ь12 =- 1,976; s2y = 2,39; s2y =о. 79; s2 Ь1 =9,19: t0 95sЬ 1 = 1, 05; у= 5,1 О8+О.34х1 -
1 2 • 

- 1,475х2 - 1,076х1х2 ; s;д s У=0,57; F=5,4 (1). Ь0 =1,62; Ь1 =0,639; Ь2 =-0,5225; 
ь 2 2- 2 ь 

12 =- 0,5158; s у= 0,630,3; s у= 0,2191; s ьi = 0,0525; t0,95s i 9,5294; у= 1,62± 
± 0,639х1 - 0,52х2 - 0,52х1х2 (2). 

Ь1 =3.6172; Ь1 =-О,1598; Ь2 =-0,491; Ь12 =03491; s2y=l,85; s2y=6169; s2Ь 1 = 
= 0,1542; to,ussbt 0,97 (3). 

Водная среда взята через 29 днеll с момента формирования популяции. Популяции 
донора в реципиента гетеростадиllны. 



белков водной среды, полученных с помощью мембраны, этот 
стимулирующий, но не кладаспецифичный эффект увеличива
ется. Изменение в концентрации белка не вызывает сдвигов в 
направленности его действия (см. табл. 86). 

Взятая через 29 дней (табл. 87) водная среда головастиков 
R. arvalis так же, как в сериях 1974 г., достоверно ингибирует 
оксидазы у головастиков своей кладки и активирует те же фер
менты у личинок чужой кладки. Отделение микробов не снимает 
кладаспецифичный эффект. Термическая обработка пробы со
провождается потерей способности к неодинаковому воздейст
вию на обмен личинок, влияние на их эндогенный метаболизм 
исчезает полностью. 

Таким образом, результаты, полученные в новых сериях, по
казывают, что проявившийся кладаспецифичный эффект по от
ношению к обмену отдельной личинки популяции не связан с 
присутствием в последней микрофлоры. Кроме того, можно счи
тать, что в водной среде головастиков способны накапливаться 
белки, обладающие и не обладающие специфичностью действия 
на уровне семьи (см. табл. 87). 

В следующих сериях (табл. 88, 89) из головастиков R. arva
lis, обитавших в условиях загущенности (10 головастиков на 
1 л) и нормальной плотности (1 головастик на 1 л), одного воз
раста и одной кладки были сформировЗ.ны две новые гомоста
дийные (из личинок 26-й стадии развития) загущенные и нор
мальные популяции. Появилась возможность исследовать кладо
специфичный по отношению к обмену эффект водной среды и 
ее безмикробных белковых фракций без влияния структуры 
популяции и возраста личинок, при действии исключительно 
одной плотности. Анализ данных показывает, что водная среда 
из популяций разной плотности, несмотря на тождество стадий 
и возраста составляющих ее особей, обладает явно разным 
эффектом по отношению к обмену личинок. Водная среда из 
нормальной популяции резко подавляет активность оксидаз у 
личинок своей и чужой кладки (см. табл. 88), а из загущен
ной- явно активизирует этот же показатель метаболизма у 
личинок той же стадии и возраста (см. табл. 89). Термическая 
обработка не снимает эффr.кта в обоих случаях. Следовательно, 
он не связан с присутствием белка, так как последний при на
гревании денатурируется. 

Безмикробная водная среда из обеих популяций, имеющих 
разную плотность, обладает кладаспецифичным эффектом раз
ной направленности. В нормальной популяции водная среда, 
освобожденная от микрофлоры и содержащая нативные белки, 
ингибирует метаболизм у головастиков своей кладки и не инги
бирует в чужой. Безмикробная водная среда из загущенной 
популяции так же, как выделенные из нее белки, активирует 
метаболизм головастиков своей кладки и ингибирует обмен 
личинок чужой. 
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Таблица 88 

Специфичность действия гомостадийной (26-я стадия) водной среды из нор
мальной популяции головастиков R. arualis в зависимости от присутствия 
в ней микрофлоры, высоко- и низкомолекулярных компонентов 

Натуральные незавнснмые переменные 

Уровень Метаболит~ (кладка 1 ) 

1 

I(ладка _gецнпневта 

х, х. 

Верхний (+) 1 мл 1 (своя) 
Нижний(-) Не вводились 2 (чужая) 

I(одвроваивые неэавнсимые TTXafTTX8 переменные 

No 1 
1 1 1 1 

-
1 

л 

варианта х, х. Yt Yt Уа у у 

Исходная водная среда (I) 

l 3,0 2,6G 1,27 2,31 
2 + 0,72 1,17 0,91 0,93 
3 - + 18,0 26,3 19,1 24,46 
4 + + 4,95 3,88 3,87 4,23 

Исходная водная среда после нагревания до 100 °С (2) 

1 3,0 2,66 1,27 2,31 
2 + 1' 13 0,82 0,95 0,97 
3 + 28,0 26,3 19,1 24,46 
4 + + 6,68 7,32 8,30 7,43 

Водная среда, освобожденная от микрофлоры с помощью нитроцеллюлозного 
фильтра диаметром 0,22 ммк (3) 

1 
2 
3 
4 

+ 
+ 

+ 
+ 

3,0 
3,21 

28,0 
16,32 

2,66 
5,06 

26,3 
20,11 

1,27 
4,81 

19,1 
16,95 

2,31 
4,36 

24,46 
17,72 

1,18 
5,49 

23,3 
19,0 

Прнмечание. Статистические покаэатели: Ь0 =7,98; Ь 1 =-5401; Ь2 =6,36; 

Ь12 =-4,71; s2y=5.90; s2T=I,96 s2 Ь 1 =0.49; t0 , 95sЬ;=l,62; Y=7,98-5,4Ix1+ 
+ б,Збх2 - 4, 7lx1x2 (1). 

2 2- 2 
Ь0 =8,793; Ь1 =-4,593; Ь2 =7,!55; Ь12 =-:-3,92; sy=5,965; sy=l,988; sЬ1 = 

=О, 497; t0 95sЬ 1 = 1629; у= 8, 79- 4,5Ох1 + 7 ,15х2 - 3,92х1х2 (2). 
' 2 2- 2 

Ь0 =12,25; Ь 1 =-1,13; Ь2 =8,92; Ь12 =-2,1б; sy=7,25; sy=2,4l;sbi= 

=0,604; t8 95tЬ,=I,8; У=12,25+8,9х2 -2,1бх1х2 ; s2 /s2y=2,12; F=4,1 (3.). 
' • ад 

Содержа иве белка в водной среде О, 1 8 у fмл. 



Таблица 89 

СпеЦифичность действия водной среды из загущенной гомостадийной nопуля
ции головастиков R. arualis в зависимости от присутствия в ней микрофлоры, 
высоко- и низкомолекулярных компонентов 

Натуральные незаввснмые переменвые 

Уровень Метаболит~ (кладка 1 ) 

1 
l(падка ~впвевта 

х, х. 

Верхний (+) 1 м.1 1 (своя) 
Нижний (-) Не вводились 2 (чужая) 

I<:одврованные независимые TTXafTTX8 
переменвые 

N• 1 варианта 

1 
2 
3 
4 

1 
2 
3 
4 

х, 

+ 
+ 

1 
х, у, 

1 
у, 

1 
Уз 

Исходная водная среда (1) 
0,83 0,70 0,47 
2,44 2,18 2,20 

+ 0,43 0,52 0,48 
+ 1 . 46 1 . 40 1 • 24 

1 
у 

0,67 
2,27 
0,48 
1,37 

Исходная водная среда после нагревания до 100 °С (2) 
0,83 0,70 0,47 0,67 

+ 1 • о 2. 44 2. 33 1, 92 
+ 0,43 0,52 0.48 0,48 

+ + 1 • 72 1 • 84 1 • 33 1, 63 

1 
л 
1)1 

0,57 
1, 78 
0,57 
1, 78 

Водная среда, освобожденная от микрофлоры с помощью нитроцеллюлозного 

1 
2 
3 
4 

+ + 
+ 

фильтра диаметром 0,22 ммк (3) 

+ 
+ 

4,33 4,50 2,75 
2,53 2,0 2,00 
1,10 1,20 1,22 
1 • 76 2. 58 2. 19 

3,86 
2,17 
1, 17 
2,17 

Белок водной среды, концентрация 0,58 -.;/мл (4) 
1 4,33 4,50 2,75 3,86 
2 + 0,57 0,88 0,52 0,66 
3 + 1 • 10 1, 20 1 • 22 1, 17 
4 + + 1 • 69 2. 41 1 • 37 1, 82 

3,69 
2,35 
1,00 
2,35 

Првмечавве. Статвсrвческне показател!! Ь0 =1=1958; 111 =0,6242; 111 -
=-0,2742; Ь12 =-0,1792; s2y=0,0\73; s2y=0,0058; s2Ьi=0,0014; t0,95sbt= 
= 0,0877; t = 1,19 + О,62х1 - 0,27х2 = 0,179х1х2 (1). 

Ь0 = 1,1741; Ь1 =0,6025; Ь2 =-0,1208; Ь12 =-О,О258; s2y-= 0,1872; s2y.,0,0624; 

52Ьi=О,О156; t0 , 95sbi = 0,288; у= 1,17 + О,60Зх1 ; si..a/ sly = 0,48; Е= 4,5 ( 2). 

Ь0 =2,347; Ь1 =-0,!7; Ь1 =-0,67; Ь12·-о,67; s2y=0,2094; s~0.0998; 
sZtt=0,0249; t0 , 95sbt=O,З6; у= 2,34- О,67х1 + 0,67х1х2: s:д/ s2Y=1,16; Е=4,1 (S). 

Ь0 =1,878; Ь1 =-О,638; Ь2 =-О,З8; Ь12 =0,96З; Y=1,87-0,64.r1 -0,38xl+ 
+ 0,96Зх1.r2 (4), 



Таблица 90 
Х-арактеристика монослоя диплоидных клеток ЛЭЧ и перевиваемых клеток 
Нер-2 в условиях роста с белками водной среды головастиков 

Ковцентрация до
бавленного белка, 
Vh&n питательной 

среды 

Не вводился 

1,1 

0,11 

0,05 

0,02 

1,1 * 
0,1 1* 

0,05* 

0,02* 

лэч 

Плотный монослой фибро
бластоподобных клеток с ха
рактерным травянистым ри

сунком 

В поле зрения одни плыву
щие клетки 

Рыхлый монослой фибро
бластоподбных клеток с чет
кой морфологией 
Монослой на 80 % сформи
рован фибробластоподобны
ми клетками 

Плотный монослой фибро
бластоподобных клеток 
Отдельно прикрепившиеся 
клетки 

Рыхлый монослой с явления
ми регенерации 

Монослой (75--80 %) , мно
го Плывущих клеток 
Рыхлый монослой 

Нер-2 

Плотный ровный монослой 
четко структурированных 

клеток 

Рыхлый монослой 

Плотный слой полигональ
ных клеток с четкой мор
фологией 
Нормальный рост полиго
нальных клеток, цитоплаз

ма светлая 

Монослой ровный, клетки 
с четкими границами 

Рыхлый МОИОСЛОЙ, МНОГО 
плывущих клеток 

Монослой на 80--90о/о из 
полигональных клеток, ци

топлазма вакуолизирована 

Монослой сформирован, 
границы клеток размыты 

Монослой сформирован, 
границы четкие 

Пр и меч а н н е. Опыт nроведен в нюне 1979 г., водная среда освобождена от 
микробов (см. табл. 89). Питательные среды: двойная среда сИгла:о+0,5% гидролизат
лактальбумина+IО% иативной бычьей сыворотки (для ЛЭЧ). Среда 199+10% нативиой 
бычьей сыворотки (для Нер-2) .. в обе питательные среды вводили пенициллин (100 ед/мл) 
и стреnтомицин (50 мг/мл). 

• Белки вводили в составе нативной среды. Плотность популяции 10 животных на 1 л, 
вид R. arvalis. 

Таким образом, в водной среде головастиков наблюдается 
явное воздействие на обмен отдельной особи популяции (специ
фичное и неспецифичное, ингибирующее и стимулирующее). 

Но влияние водной среды на метаболизм головастика в зави
симости от степени его генетического родства с донором не име

ет отношения к микрофлоре, зависит от плотности популяции 
и осуществляется при участии белков [237]. И в нормальной, 
и в загущенной популяциях отмечен кладаспецифичный эффект 
по отношению к обмену личинки, его направленность не зави
сит от концентрации белка, а индуцируется его химическим 
составом и nлотностью (см. табл. 57). Ярко выраженное неспе
цифичное (на уровне кладки) действие водной среды в наших 
опытах, возможно, вызвано присутствием токсичных для голо

вастиков низкомолекулярных примесей, которые могли быть 
занесены из мест обитания вместе с икрой. 
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Таблица 91 

Характеристика митотической активности и интерфазных ядер дипяоидных 
кяеток ЛЭЧ и перевиваемых клеток: Нер-2 в условиях роста с белками водной 
среды головастиков 

Концентра-
l(летки Митозы 

ция добав-
Куль-

Митоти-

:;. серии ленного с ано- ческа и 

белка, v/мл тура м аль- много-
актив-

питательной клеток 
ными цер- n м а т ность. % 

среды црами ные 

Март· 

26 Не вводился 1,6 2 7,2 7,6 1 ;6 3,4 33,8±0.9 
0,47 1 .о 3 8 16 12 30,0±0,6 
1,17 Нер-2 6,0 4 13 28 2 15 61,0±0,6 
2,35 3,0 8 8 20 3 5 36,0± 1,8 

Не вводился 2,9 2,4 3 4 1 8,1±0,9 
0,47 3,6 18 6,2 4 10,2±1.2 
1,17 лэч 4,0 23 1 4 3 9.0±1.7 
2,35 7,0 45 3 2 1 6,0±1,7 

июнь 

27 Не вводился 1 2 12 16 5 4 38.0± 1,4 
0,02 2 12 4 20 8 32.0±0.9 
0,05 Нер-2 4 8 16 4 28 56,0± 1.4 
0,11 4 2 12 8 32 52,0±1,8 
0,02* 7 12 2 12 4 4 22,0±0,6 
0,05* 12 8 16 4 4 24,0±0, 9 
0,11* 8 12 2 12 2 4 20,0±0.8 

П р и м е ч а н и е. в марте белки получали диализом неосвобожденного от микро-
организмов лиофилизата водной среды, хранившегася год и выделенного через 33 дня 
с момента формирования загущенной гетерастадийной популяции го.10вастиков остро-
мордой лягушки, в июне- диализом свежей, предварительно освобожденной от микро-
организмов водной среды из аналогичной по плотности и структур~ популяции голова-
стиков того же вида. но через 29 дней с момента формирования. 

Влияние водной среды головастиков из загущенной популя
ции R. arvalis на рост клеток в тканевых культурах [251] изу
чали отдельно (табл. 90, 91). Главное в результатах данной 
серии, по нашему мнению, состоит в том, что водная среда обна
руживает очень сильное неспецифическое цитотоксическое влия
ние. В клетках ЛЭЧ и Нер-2 при введении водной среды голо
вастиков в питательную наблюдаются явно выраженные явле
ния дегенерации (см. табл. 90). В то же время после обработ
ки водной среды в целях очистки содержащихся в ней белков 
от низкомолекулярных примесей и микрофлоры (с помощью 
нитроцеллюлозного фильтра с диаметром пор 0,22 ммк и уль
трафильтрующей мембраны) обнаруживается специфичность 
действия. по отношению к характеристике митотической актив
ности и монослоя. 

Как видно из табл. 90 и 91, белки водной среды головасти-
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ков (выделенные через ЗЗ и 29 дней с момента формирования 
популяции) в концентрации 0,1-0,05 у/мл не нарушают морфо
логию клеток Нер-2, повышая их митотическую активность. 
В то же время они индуцируют дегенерацию в клетках ЛЭЧ, не 
увеличивая их митотическую активность. 

В ряде экспериментов сделана попытка выяснить причины 
обнаруженного цитотоксического и неспецифического действия 
водной среды головастиков на рост клеток и метаболизм тка
ней, в частности, эндогенную активность оксидаз. Анализ пока
зывает, что в водопроводной воде, которую используют для 
формирования модельных популяций, может происходить рез
кое изменение концентрации таких микроэлементов, как Zп, ·со, 
Мп, Мо. В зависимости от концентрации они являются ингиби
торами или активаторами многих ферментных систем, включая 
свободное и фосфорилирующее окисление. Есть основание пред
полагать, что в состав низкомолекулярных компонентов водной 
среды головастиков, вызывающих токсический эффект или не
специфическое действие, маскирующее регуляторное влияние 
экзобелков, входят и эти обнаруженные в «исходной воде:. 
микроэлементы. Изменения в их концентрации могут быть инду
цированы промышленным загрязнением естественных водое

мов, откуда брали личинок при формировании модельных попу
ляций. 

Роль амиталрезистентного дыхания в развитии головастиков 
остромордой лягушк,и в период, предшествующий а1ктивному 
метаморфозу (на 25-27-й стадиях), когда первое место в онто
генезе принадлежит процессам роста, установлена нами при 

изучении специфичности действия водной среды на активность 
ОКiсидаз, данный тип О!Кисления и непосредственно скорость раз
вития (см. та·бл. 72-75). 

Представляло интерес определить интенсивность амиталре
зистентного дыхания у головастиков двух видов не только в 

период, предшествующий метаморфозу, но и на 28-31-й ста
диях развития, в период метаморфического климакса. На дан
ном этапе онтогенеза ярiКо выражена дифференциация тканей 
и амиталрезистентное дыхание, каiК следует из результатов ука

занных экспериментов, должно уступить место амиталчувстви

тельному, связанному с окислительным синтезом аденозинтри

фосфата. 
Исследования в данном направлении в нашей группе были 

выполнены Л. А. Ковальчук [118]. Определены общее потребле
ние кислорода и характер его распределения между амиталрези

стентным и амиталчувствительным окислением у головастиков 

пяти видов на 25-31-й морфологических стадиях в популяциях 
с нормальной и повышенной плотностью. 

Данные серии поставлены без учета возраста головастиков. 
Каждую из морфологических стадий изучали в первые два дня 
ее появления, и в загущенных популяциях, где часть животных 
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Таблиц а 92 

Содержание некоторых микроэлементов в водопроводной воде r. Свердлов
ска, у/л 

Микроэлемент Апрель Май Декабрь 

Железо 51,5 (3) 51,5 (4) 120,6 (3) 

Медь 
[ 1,65] 

16,0 (3) 10,1 (4) 11,8(3) 
Цинк 301,0 (3) 364,2 (4) 162,7 (3) 

Свинец 
[2,27] 

9,6 (3) 10,2 (4) 9,0 (3) 
Хром 4,0 (3) 9,0 (4) 7,9 (3) 
!(об альт 11,0 (2) 66,1 (4) 13,2 (3) 

Марганец 
[3,1] 

28,1 (3) 85,0 (4) 49,7 (3) 

Молибден 
[2,54]* [1,5] 
48,7 (3) 57,5 (4) 117,5(3) 

[3,7] 

Пр и меч а н и е. В круглых скобках- число парал.1~льных 
t-критерий в сравнении с декабрьскими пробамн. 

проб. в квадраткых -

• В сравнении с майской пробой (достоверность 95 %). 

раз,вивается быстрее, исследовали головастиков более моло
дых, чем в нормальных популяциях. Установлено, что, несмот
ря на различия в возрасте, все исследованные личинки имеют 

общую особенность. В нормальных по плотности популяциях 
в период, предшествующий активному метаморфозу (25-
27-я стадии), наблюдается преобладание в дыхании амитал
резистентного окисления. В период непосредственного метамор
фоза (28-31-я стадии) дыхание, неqувствительное к амиталу, 
действительно уступает место дыханию, которое ингибируется 
амиталом. 

Данная специфика окислительного обмена- снижение ами
талчувствительного и активация амиталрезистентного дыхания 

до метаморфоза, наступление обратных отношений в период 
активного метаморфоза- в загущенных популяциях выражена 
более ярко. 

3.8. БИОХИМИЧЕСКИй МЕХАНИЗМ ДИФФЕРЕНЦИАЦИИ 
РОСТА И РАЗВИТИЯ ПОПУЛЯЦИИ 

Обобщая результаты опытов на амфибиях, в первую очередь 
следует подчеркнуть, что окислительный обмен отдельной личин
ки (дыхание, амиталрезистентное и амиталчувствительное окис
ление, эндогенная суммарная а1ктивность оксидаз) определяется 
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.индивидуальными особенностями головастика и групповыми 
nараметрами. Активность оксидаз, общее nотребление кислоро
да и его распределенИе между указанными типами окисления 

зависят от стадии развития головастика, его возраста, принад

лежности ,к определенному виду, кладке и одновременно от чис

ленности личинок в популяции, степени генетического родства 

между ними, соотношения в популяции личинок различных ста

дий (см. табл. 48-49, 58-63, 66-71, 72-74). 
Эти сложные эколого-биохимические отношения внутри по

пуляций амфибий реализуются nутем взаимовлияния голова
стиков через водную среду, где они развиваются и 1куда выде

ляют продукты жизнедеятельности. 

Изучение характера действия водной среды из модель'нЫх 
nопуляций головастиков на их метаболизм показывает, что вод
ная среда и содержащиеся в ней метаболиты обладают стадио-, 
видо- и кладаспецифичным эффектом по отношению к обмену 
отдельной личинки амфибий (см. табл. 48, 49, 58-63, 66-71, 
72-74). 

в- водной среде из популяций головастиков обнаружены бел
ки, содержание которых (в .)Jабораторных . условиях) колеблет
ся в пределах от 3 до 69 'У/мл -(см. табл. 51, 54, 56, 57, 
68). 

Стадио- и видаспецифичность действия водной среды и амино
кислотного состава . ее белков коррелируют (см. табл. 51, 53~:55) _ 
Содержание отдельных белковых аминокислот в гидролизатах 
«Боды», взятой на разных стадиях развития популяции, варь
ирует (см. табл. 52, рис. 30). 

Специфичное действие водной среды из исследованных мо
дельных популяций головастиков в отдельные периоды их раз
вития совпадает по направленности и силе с влиянием выде

ленных экзобелков (см. табл. 66, рис. 33, 34). Разрушение бел
ков водной среды с помощью трипсина и нагреванием (см. 
табл. 45, 76, 88), освобождение ее от высокомолекулярных ком
понентов с помощью сефадекса (см. табл. 48, 61), как показы
вают серии э1кспериментов на загущенных популяциях амфибий, 
снимают обнаруженный ранее стадио-, вида- и кладаспецифич
ный эффект. Удаление из водной среды головастиков микрофло
ры сохраняет специфичность ее действия (см. табл. 87-89). 

Водная среда из популяций головастиков обладает способ
ностью дифференцированно влиять на два типа окисления -
амиталрезистентное и амиталчувствительное (см, табл. 62, . 63, 
69-71, 73, 74). Обнаруженный стадио- и видаспецифичный эф
фект в отношении оксидаз и указанных типов окисления прояв
ляется в опытах in vitro и in vivo- в гомогенатах тканей голо
вастиков, на питактных личинках, в эксnериментах по влиянИю 

экзометаболитов на число появившихся сеголеток, выживае
мость головастиков в условиях гипоксии (см. табл. 58; 59, 75, 
рис. 32). 
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Характерно, что ингибирование оксидаз и амиталрезистент
ного окисления водной средой не коррелирует с гибелью личи
нок. При испытании действия лиофилизата водной среды в усло
виях опыта in vivo наблюдаются явные различия в интенсив
ности развития, но число погибших личинок в опыте и контроле 
ОДИНа1КОВО (СМ. табл. 75). 

Водная среда, обладающая специфичным дифференцирован
ным действием на обмен личинок в популяции, иммунологически 
активна по отношению к белкам тканей головастика и не актив
на по отношению к белкам микрофлоры, выделенной из нее, а 
также белкам использованного растительного корма (см. табл. 
79-83). 

Применеине прямых методов изучения степени гетерогенно
сти белков (иммунодиффузия по Сухтерлани и в модификации 
Манцини) подтверждает наличие в водной среде голо~астиков 
неокольких белковых фракций (см. табл. 78). Важно, что спе
цифичность действия водной среды и ее белков обнаружена 
нами не только в загущенных популяциях, но и в популяциях 

с нормальной плотностью, включая одиночные аквариумы (см. 
та()л. 58-64, 68-71). 

Направленность специфичного действия водной среды и ее 
белков не зависит от концентрации метаболитов, а определяет
ся плотностью популяции и ее структурой- соотношением личи
н~ разных стадий, периодом в развитии популяции (см. рис. 33, 
34, табл, 58, 60-63, 65-66, 88, 89). Степень активации или 
ингибирования обмена личинок водной средой, напротив, зави
сит от концентрации компонентов в водной среде обита
ния, включая содержащиеся в ней белки (см. табл. 43, 44, 84, 
рис. 38). 

На основе полученных данных можно предполагать, что в 
популяциях амфибий на стадии личиночного развития действует 
экзометаболический популяционный механизм адаптации, по 
своей природе противоположный конкуренции. Каждое из обна
руженных свойств специфичности в действии водной среды и 
выделенных из нее !белков играет определенную роль. 

Схематично общая картина регулирующего влияния в по
пуляциях амфибий может быть предста,влена следующим обра
зом. Стадноспецифичное действие водной среды на метаболизм 
личинок обеспечивает переход от каждой предыдущей стадии 
к последующей, т. е. непосредственно развитие: 25-26-27-
-28-29-я и т. д. Дифференцированное действие водной среды 
на два типа окисления (амиталрезистентное и амиталчувстви
тельное) обеспечивает разное влияние на рост и развитие, инду
цируя появление крупных и мелких личинок, быстро растущих, 
но медленно развивающихся, и наоборот. Так как указанные 
типы окисления на разных стадиях развития амфибий играют 
неодинаковую роль, результат дифференцированного влияния на 
амиталрезистентное и амиталчувствительное дыхание в папуля-
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циях амфибий, по-видимому, зависит от преобладания в них 
личинок определенных стадий: 

АМИТАЛРЕЗИСТЕНТНОЕ 
амиталчувствительное 

25-26-27-я стадия 
Ингибирование •амиталрези

стентного окисления 

t 

Амиталрезистентное 
АМИТАЛЧУВСТВИТЕЛЬНОЕ 

28-29-30-я стадия 
Ингибирование амиталчувстви

тельного окисления 

t 
Торможение развития, активация роста, 
повышение жизнеспособности личинки 

Клада- и видаспецифичное действИе водной среды на метабо
лизм личинок обеспечивает соХJранение гетерогенности популя
ции или биоценоза в условиях, когда преобладают личинки от
дельной .кладки или вида. 

Таким образом, накапливая в окружающей водной среде экзо
метаболиты, ингибирующие или стимулирующие окислительный 
обмен 1каждой особи в зависимости от индивидуальных и груп
повых параметров, популяция амфибий на стадии личиночного 
развития обеспечивает оптимальные численность (индуцируя 
поочередность роста и раз.вития за счет дифференцированного 
влияния на два типа окисления) и генетическую разнородность 
(за счет специфичного ,влияния на обмен личинок разных видов, 
семей). В модельных популяциях из личинок одной кладки 
(семьи) генетичеакая разнородность поддерживается, вероятно, 
за счет специфичного влияния на обмен личинок разных гене
тических вариантов (полосатые и бесполосые морфы). В дан
ном популяционном механизме поддержания численности, а 

следовательно, и адаптации, который связан с зависимостью 
окислительного обмена 1каждой особи от комплекса организмеи
ных и групповых .параметров, принимают участие вещества бел
ково-пептидной природы. 

Создается впечатление, что в процессе развития головасти
ков во внешнюю водную среду выделяется множество разных 

белков. Их количество зависит от размеров личинок и плотно
сти популяций (см. табл. 54, 56, 57, 69), а химические свойства 
и направленность специфичного действия определяются стадией 
развития личинок, их систематическим положением, структурой 
и плотностью популяций (см. табл. 46, 47, 49, 51, 53-55, 66). 

Можно предполагать, что обнаруженный биохимический 
механизм адаптации популяции как поддержание общего числа 
особей в группе на оптимальном уровне с сохранением генети
чеакой разнородности группы проявляется наиболее отчетливо 
не только в условиях повышенной плотности. Яркая выражен
ность функционирования данного механизма (дифференциация 
роста и развития, накопление белка в водной среде, высокая 
специфичность действия на окислительный обмен личинок) 
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в загущенных популяциях не исключает его действия в условиях 
влияния других факторов внешней среды (недостаток кислоро
да, радиация, охлаждение и т. д.). 

Личинка амфибии выделяет метаболиты во внешнюю среду 
обитания в любых условиях, но их химический состав (а зна
чит, и направленность действия на окислительный обмен всех 
особей популяции) варьирует в зависимости от комплекса инди
видуальных и групповых характеристик, включая, вероятно, и 

абиотические. 
Не исключено, что способность раз·вивающейся личинки выде

лять во внешнюю среду множество разных белков, влияющих 
специфично и дифференцированно на разные стороны энергети
ческого обмена особей популяции (или биоценоза),- одна из 
особых популяционных (или биоценотических) форм естествен
ного иммунитета, который, IКаiК известно, принимает участие в 
регуляции развития на уровне отдельного организма. 

Еще А. Тейлором была предложена «теория аутоантител», 
согласно которой выходящие из клеток развивающегося орга
низма аутаантитела специфически изменяют рост и дифферен
цировку соответст·вующих органов и тканей [626] . В [67] сооб
щается о трех типах антигенов, которые появляются ,в процессе 

развития организма в его тканях и индуцируют соответствую

щие антитела (видо-, органо- и стадноспецифичные антигены). 
Известно наличие стадио-, органо- и видаспецифичных антиге
нов в тканях развивающейся лягушки [423-425, 620, 573, 
417, 440]. В ряде исследо·ваний выявлены аутаантитела к поч1ке, 
селезенке и миокарду после соо11ветствующей иммунизации 
лабораторных животных ЭIКстрактами гомологичных органов 
[478, 490]. 

~ногих исследователей интересует характер действия ауто
антител на физиологию, морфологию и биохимию отдельных 
органов и организма в целом [62, 69, 8, 319]. Специалисты ста
вят вопрос о возможности ранней диагностики предынфарктных 
состояний с помощью аутоантител, выделенных из миокарда 
умерших от инфаркта [466, 17 и др.]. 

~ожно предполагать, что в цроцессе эволюции антитела, 
образующиеся при появлении новых антигенов на уровне отдель
ного организма, приобрели способность к управлению формо
образовательным процессом особи с учетом ее обитания в груп
пе. Эта новая, дополнительная функция тканевых антител потре
бовала параллельного их выброса в Т1кани и в окружающую 
водную среду, явилась причиной приобретения аутаантителами 
такого свойства, IКак способность изменять окислительный обмен 
особей группы в зависимости от их индивидуальных свойств и 
особенностей экологической группы в целом. 

Нами установлено присутствие антител головастиков в их 
водной среде обитания (см. таб. 79-83). Наличие в этой же 
водной среде глобулинов и способность их к специфичному (на 
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уровне семьи) действию на окислительный обмен отдельной 
личинки в зависимости от организмеиных и групповых пара

метров также доказаны (см. табл. 65, 66). Установлена способ
ность специфично действующих экзобел,ков головастиков изме
нять свой химический состав и направленность влияния в соот
ветствии со стадией, видом и в разные периоды развития 
популяции (см. табл. 51-54). Доказаны их химическая гете
рогенность, соответствующая трем типам специфичности в дей
ствии аутаантител (см. табл. 78), способность экзоглобулинов 
головастиков действовать специфично в малых (аналогично 
антителам) концентрациях (см. табл. 65, 66, 89). 

Полученные нами данные позволяют считать правомерной 
сформулированную выше новую гипотезу о регуляторных по 
отношению к особи и группе свойствах аутоантител. Поочеред
ность роста и развития, которая в условиях повышенной плот
ности смягчает конкуренцию между отдельными особями по
пуляции, снижая смертность, поддерживает генетическую разно

роДность, повышая жизнеспособность, а следовательно, и адап
тацию популяции в целом, индуцируется антителами- теми же 

белками, что и развитие каждой особи в результате управляе
мого генотипом взаимодействия развивающихся зачатков. 

ИоGледование характера действия водной среды и ее бел:ков, 
выделенных разными способами, а значит, и разных по химиче
ской природе, показывает (см. табл. 46, 47, 65, 66, 86, 89), что 
водная среда обитания личинок амфибий (даже в лабораторных 
условиях) содержит множество физиологически активных ком
понентов. В наших сериях при изучении экзометаболической 
регуляции 1Как популяционного механизма адаптации мы неодно

кратно сталкивались с фа1ктами не только ·специфичного, но и 
одинакового влияния водной среды и ее белков на обмен личи
нок разных стадий и из разных семей. На некоторых стадиях 
развития популяции водная среда и выделенные из нее белки 
ингибируют или стимулируют метаболизм личинок независимо 
от их принадлежности к кладке, или эта специфичность очень 
слабо выражена (см. рис. 33, табл. 86, 88, 89). В отдельных 
случаях значительное по силе, но слабо специфичное ингибиро
вание обмена (см. табл. 88) или стимулирование (см. табл. 89) 
не исчезают после ;Кипячения пробы. Освобождение той же про
бы от микрофлоры и низ:комолекулярных !Компонентов, напро
тив, резко усиливает специфичность действия оставшихся в вод
ной среде высокомолекулярных метаболитов. 

По-видимому, в водной среде головастиков могут происхо
дить ингибирование и стимулирование обмена особей популя
ции, в корне различающиеся по своему характеру, связанные 

с одновременным присутствием разных химических и биологи
ческих компонентов и играющие неодинаковую роль в жизни 

популяции. Сильное неспецифическое ингибирование может быть 
вызвано появлением особой микрофлоры, низкомолекулярных 
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компонентов промышленного происхождения. Возможно и сти
мулирующее неспецифическое влияние беJщов как продуктов 
метаболизма микробов. В популяции голова .. стиков, в том числе 
и лабораторной, не исключено функционирование такого меха
низма регуляции численности, как конкуренция или токсикоз, 

вызванный промышленным загрязнением района, откуда достав
лена икра. Именно в силу сложности явлений регуляции и их 
многообразия в модельных популяциях возможно проявление 
несколь:ких механизмов регуляции плотности. Наибольший инте
рес представляет регуляция с помощью белково-пептидных экзо
метаболитов, связанная не с э~стремальным (токсическим) 
подавлением обмена, а с умеренным, специфичным на уровне 
индивидуальных и популяционных характеристик по отношению 

1К тем звеньям метаболизма отдельной особи, которые обеспе
чивают ее рост и развитие. Дальнейшее исследование данного 
механизма должно состоять в одновременном осуществлении 

двух операций: выделении белков, стадио-, видо- и кладаспецИ
фичных по характеру влияния на обмен, и детальном изучении 
их химической природы. 

Что касает·ся соответствия наших данных результатам много
численных зоологических исследований, посвященных изучению 
влияния продуктов жизнедеятельности водных животных на их 

рост и развитие, то необходимо отметить следующее. . 
Факты стимулирующего и ингибирующего действия водной 

среды из популяций водных животных на их рост (и в некото
рых случаях на разви11ие) так же, как и фа,кты видо- и кладо
специфичного действия, хорошо известны [5, 231, 299, 339, 340, 
366-368, 362, 382, 489, 566, 584, 589, 602, 624, 651, 653 и др.]. 

Видо- и кладаспецифичный эффект, стимулирующий и инги
бирующий рост и развитие, проявляется не всегда отчетливо, 
а в некоторых сериях зоологических опытов не обнаруживается 
совсем. В [529] не выявлено влияiНия воды из-под особей свое
го и чужого видов на рост двух видов моллюсков и восьми видов 

тропических рыб, хотя в воду добавлялись экскременты этих 
животных. Об отсутствии стимулирующего эффекта в отноше
нии роста указано в [602, 367] . 

В ряде серий, где изучали влияние водной среды головасти
ков рода Rana на их рост и развитие в зависимости от размеров 
личинок, степени их генетического родства и плотности [339, 
340], изменения морфолоnичеаких тестов не достигают уровня 
достоверных (t-критерий в эксперименте ниже t-критерия при 
95 %-м уровне значимости в условиях поставленного числа опы
тов). Аналогичное явление наблюдали в ряде серий на личин
ках комаров [195]. 

Многие исследователи [382, 299] указывают, что ингиби
рующее или стимулирующее действие водной среды из популя
ций отдельных видов .водных животных не всегда проявляется 

более отчетливо по отношению к особям своего вида. 
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Из результатов исследований одних авторов [602, 653, 299. 
231] следует, что эффект влияния ингибиторов водных живот
ных на их рост зависит от возраста реципиента. Другие [367] 
nриходят к выводу, что стимуляция водной средой роста и раз
вития рыб определяется не только наличием стимулирующих 
цродуктов их жизнедеятельности, но и химическим первона

чальным составом воды, которая используется для формирова
ния лабораторной популяции. Например, олово, способное, уско
рять рост рыб, может снять ,стимулирующий эффект продуктов 
их жизнедеятельности [367] . 

В наших сериях при изучении биохимического механизма 
адаптации на популяционном уровне все переч,исленные выше 

экспериментально обоснованные выводы о влиянии водной среды 
на рост и развитие водных животных нашли подтверждение. 

Выявлены стимулирующий и ингибирующий эффекты водной 
среды по отношению к метаболизму головастиков, поtказана 
нестабильность этих эффектов, зависимость их от стадии разви
тия головастика, его возраста, степени генетического родства с

донором, получены данные о наличии в исследуемой водной 
среде значительного количества МИlкроэлементов, в частности, 

обнаружено явное загрязнение исходной воды ионами цинка. 
Интересно, что наши данные о стимулирующем и ингибирую

щем действии на обмен отдельного головастика популяции, не 
зависящем от степени генетического родства с донором и не 

исчезающем после термической обработки (см. табл. 88, 89). 
соответствуют выводам некоторых зоологов. В экспериментах 
на ,рыбах [367] показано, что вода из-под рыб некоторых видов 
и мидий оодержит органичеакое вещество и после выдержива
ния при температуре 121 ос в течение 15 мин (и даже после 
автоклавирования!) не теряет свои стимулирующие по отноше
нию к росту рыб свойства. 

В то же время Элли [368] и Пабле [566] обнаружили, что 
стимулирующее влияние на рост и развитие может быть связа
но с присутствием в водной среде животных не только терма
устойчивых, но и термалабильных компонентов (бел.ковый 
экстракт кожи золотых рыбок способствует меньшей потере их 
массы в сравнении с контрольными опытами при выращивании 

в чистой воде; остаток после экстракции жиров из водной сре
ды, где развивзлись личиНiки морских звезд Asteria, после рас
творения в морокой воде стимулировал рост этих личинок). 
С. Роус и Ф. Роус [231] также пишут об ингибиторах, которые 
состоят из крупных частиц и являются белком. 

В наших сериях в определенные периоды развития популя
ций с помощью прямых методов (см. табл. 46, 47, 65, 66, рис. 33; 
табл. 88, 89) в водной среде из нормальных и загущенных по
пуляций головастиков обнаружены белки, явно ингибирующие 
или стимулирующие обмен отдельной личинки в зависимости 
от степени генетического родства с донором. 
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Данные о влиянии плотности популяции на рост и развитие 
водных животных противоречивы. Многие исследователи указы
вают на подавление роста при увеличении плотности популяции 

[91, 392-394, 413, 414, 485, 533, 584, 586, 624, 636, 652]. Подав
ление роста в загущенных популяциях связывается с повыше

нием конкуренции и агрессивности [360, 592, 495, 148, 455, 639] . 
Ряд ученых предполагают, что роль ингибиторов роста и раз
вития в популяциях водных животных могут играть однокле

точные водоросли, попадающие в воду с эк>Окрементами [584, 
366]. 

Некоторые исследователи объясняют стимуляцию роста при 
повышении плотности влиянием оптического восприятия, кото

рое увеличивает интенсивность питания [550]. В работах дру
гих авторов [650, 623], изуча·вших влияние зрительного восприя
тия на рост в условиях одиночного и группового развития, ука

зывается, что ,возможность животных видеть, обонять друг дру
га тормозит их рост. Взаимное влияние особей в популяции на их 
рост исследовано несколько более подробно ,для водных живот
ных, чем наземных, однако, как писали Мина и Клевезаль [185], 
и тут и там пока что больше неясного и противоречивого, чем 
окончателыного и доказанного. 

Наиболее интересны данные о налич!Ии дифференцирован
ного роста и развития в условиях .повышенной плотно·сти. 

В отдельных работах [148, 135] указывается, что nодавле
ние роста в загущенных популяциях рыб сопровождается уве
личением изменчiИшости по массе тела. В начале опыта, по дан
ным Добринекой [344], изменчивость мальков карпа по длине 
тела составляет 5 %, через 10 дней- от 5 до 11 %, а через 
месяц-от 14 до 33%. 

Шварц писал, что « ... увеличение изменчивости в рассматри
ваемых популяциях происходило за счет лрогрессирующих раз

личий роста рыб» [344, с. 53]. 
В объемных исследованиях по изучению роста и развития 

головастиков в популяциях разной плотности [345] коэффи
циент вар1Иации для длины тела в нормальных популяциях 

составляет 4,9-12,4%, в загущенных- 10-25,3%. Наимень
ший коэффициент вариации для длины тела головастиков, по 
данным Шварца и Пясталовой (345], наблюдается у гомоген
ных троек (6,8; 16,0; 8,7 и 5,2 %) . 

В работах тех же авторов делается вывод о том, что ука
занная высокая изменчивость длины тела развивающихся личи

нок амфибий в условиях повышенной плотности, как правило, 
сопровождается появлением в популяции определенного числа 

рекордистов (головастиков, закончивших развитие в рекордно 
короткие сроки); 

Стимуляция развития части особей ярче проявляется в гете
рогенных популяциях в сравнении с гомогенными (имеется в 
виду смешение головастиков разных кладок). 
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«Большое 'количество изученных видов - писал академик 
С. С. Шварц,- позволяет утверждать, что у Anura повышенiИе 
плотности популяций далеко не всегда тормозит развитие жи
вотных. В очень многих случаях повышение плотности ускоряет 
развитие. При этом животные завершают метаморфоз при 
исключительно мелких размерах тела» [343, с. 118] . 

«Можно было бы, следовательно, ожидать существования 
популяционных механизмов, направленных на максимальное 

использование жизненных ресурсов при повышении численности 

популяций. Особое значение подобные механизмы должны иметь 
у животных, проходящих развитие в разных средах, при прак

тически неограниченном жизненном пространстве взрослых осо

бей и ограниченном- личинок. Подобная ситуация хара1ктерна 
для громадного числа насекомых и амфибий ... Важнейшим из 
таких механизмов является метаболическая регуляция скорости 
роста и развития животных, обеспечивающая максимальный 
выход взрослых особей .при любой плотности популяций личи
нок и, что самое главное, гарантирующая поддержание опти

мальной структуры популяции... Такая регуляция скорости 
роста и развития генетически и физиологически .приводит к сни
жению конкуренции и снижению смертности при высокой плот
ности, к максимальному повышению общей гетерогенности по
пуляций ВЗ·рОСЛЫХ ЖИВОТНЫХ» [343, С. 118). 

Полученные в наших опытах данные позволяют представить 
механизм возникновения дифференциального роста и развития 
внутри популяций, обеспечивающий это ма1Iюимальное повыше
ние ее общей генетичеакой гетерогенности. 

Результаты ;Изучения стадио-, вида- и кладаспецифичного 
действия на амиталрезистентное и амиталчувствительное окисле
ние в тканях личинки со стороны водной среды головастиков и ее 
химических компонентов (см. табл. 63, 69-71, 73-74) показы
вают, что именно специфическое и дифференцированное ингиби
рование (или стимулирование) этих двух типов окисления, по
разному связанных с ростом и развитием личинок амфибий, обе
спечивает поочередность развития и поддержание численности в 

популяции при сохранении высокой степени ее генетической раз
нородности. 

Противоречивость результатов по выявлению причин тормо
жения или стимуляции роста и развития водных животных в 

популяциях разной .плотности, описанная нами на основе лите
ратурных данных, позволяет считать правильным наш вывод 

о существовании множества механизмов, с которыми связано 

действие водной среды на обмен головастиков в популяции. Эта 
же противоречивость результатов зоологических экспериментов 

убеждает нас в важности и своевременности вывода о наличии 
сложных эколого-биохимических отношений между особями в 
популяции, о способности отдельной личинки по-разному и с по
мощью разных метаболитов действовать на метаболизм окру-
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жающих ее особей, 'в зависимости от индивидуальных ее особен
ностей и свойств популяции, частью которой она является. 

Необходимо добавить, что, используя большой опыт работы 
по изучению влияния водной среды из популяций водных жи
вотных на их рост и развитие, при исследовании биохимиче
ской специфики адаптации популяций амфибий мы разработали 
новый эффективный экспресс-метод обнаружения ·стадное, видо
и кладаспецифичного действия водной среды. РазрабоТiка этого 
метода (определение стадио-, видо- и .кладоспецифичного дей
ствия на эндогенную активность оксидаз в сочетании с опреде

лением того же влияния на выживаемость интактных личино.к 

в условиях гипоксии и два типа окисления), одновременное при" 
менение метода полного факториого э·ксперимента (математи
чеокое планирование) позволили перейти к 1качественно новому 
этапу исследования роли продуктов жизнедеятельности живот

ных в адаптации популяций. 
Получив возмоЖJность выявлять стадио-, видо- и кладаспе

цифичное действие водной среды на обмен отдельной личинки 
в сжатые сроки, в зависимости от суммы тех факторов, каж
дый из которых изучался зоологами в отдельности в условиях 

. продолжительных опытов и только на морфологическом уров
не, мы смогли начать изучение природы и биохимичеокого меха
низма действия непосредственно тех компонентов водной среды, 
!Которые ответственны за ее стадио-, видо- и кладаспецифичный 
эффект. Именно этот эффект связан с поддержанием генетиче
ской разнородности популяций [343) и представляет наиболь
ший интерес для зарождающейся биохимической экологии. 

Применеине такого комплексного подхода, как использова
ние методов фракционирования водной среды (последователь
ное освобождение ее от микроскопичеоких биологических объек
тов, низкомолекулярных компонентов, белков разного типа и 
молекулярной массы), экспресс-методов определения специфич
ности действия указанных фракций на обмен головастиков 
(в зависимости от индивидуальных характеристик и групповых 
при постананке опытов по планам многофакторнога экспери
мента) и современных иммунохимических методов (для выявле
ния принадлежности активных фракций к экзометаболитам жи
вотных конкретного вида) открывает, как нам •кажется, новые 
перспектины для успешного изучения популяционных законо

мерностей, для научно обоснованного поиска естественных регу
ляторов численности в популяциях промысловых животных и 

полезных для человека сельскохозяйственных растений. 



ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Комплексные эколого-биохимические исследования на уровне 
вида, подвида, генетического варианта и популяции с помощью 

современных биохимических и биофизических методов, включая 
иммунологические и методы математического планирования 

эксперимента, позволяют предположить, что, несмотря на общ
ность, в механизмах биохимической адаптации всех изученных 
нами экологических групп, на каждом высшем биологическом 
уровне интеграции обнаруживается явная специфика. 

Адаптация видов, слабо и значительно морфологически диф
ференцированных, с разной эволюционной судьбой (М. oecono
mus, М. mlddendorfi, М. gregalis, М. juldaschi) та,к же, как 
адаптация популяций амфибий рода Rana на стадии их личи
ночного развития, связана, как по,казывают наши данные, с из

менениями в активности и свойствах окислительных фермент
ных систем, интенсивности и эффективности аэробного и ана
эробного окислительного метаболизма (дыхания и гликолиза). 

Однако особенности экологических групп, к которым отно
сятся исследованные нами животные, индуцируют своеобразие 
изменений в указанных звеньях метаболизма при адаптации 
вида, подвида и популяU:ии (включая генетические варианты 
как внутрипопуляционные группировки). 

Полевки, принадлежащие к виду с большим ареалом и от
четливо выраженной внутривидовой морфологической диффе
ренциацией, при адаптации к холоду используют энергетиче
ский обмен менее эффективно и, следовательно, менее эконом
но (аэробный гликолиз скелетных мышц не принимает актив
ного участия в синтезе дополнительных :количеств АТФ; ана
эробный гликолиз включается после исчерпания возможностей 
аэробного окисления; повышение окислительного фосфорилиро
вания в печени не сопровождается подавлением синтеза мито

хондриального белка; мышечные оксидазы при охлаждении 
животного повышают активность при действии тироксина, сни
жая уровень фосфорилирующего окисления и, соответственно, 
синтез макроэргических соединений). 

Полевки, принадлежащие к виду с узким ареалом и малой 
степенью дифференциации, адаптируются к холоду за счет 
повышения эффективности энергетического обмена (обладают 
повышенной способностью к окислительному синтезу АТФ, 
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имеют лактатдегидрогеназу с более широким диапазоном дей
ствия, осуществляют мощный глИJКолиз в скелетных мышцах 
при пониженнам синтезе митохондриал~>ного белка печени и 
высоком уровне окисления сукцината в данном органе, имеют 

су1кцинатдеги~рогеназу, способную активировать субстрат в 
условиях поиижеиных энергетических затрат, и мышечные окси

дазы, не повышающие активность под влиянием тироксина, что 

способствует поддержанию окислительного фосфорилирования 
на высоком ста,бильном уровне). 

Таким образом, биохимическая дифференциация внутри вида 
!Как способ его адаптации в разнообразных условиях внешней 
среды, обеспечивающий поддер,жание оптимальной численности 
и структуры, в процессе эволюции может приобретать принци
пиально разную наnравленность. Появление внутри вида nо
пуляций, особи которых при адаnтации изменяют свой 01кисли
тельный обмен по типу исследованной нами полевки-экономки, 
получая дополнительную энергию, менее эффективно (при по
вышении скорости процессов окисления, активности ферментов, 
их концен11рации) способс11вует адаптации вида в целом за счет 
разнообразия форм внутри него, возникновения новых подвидов. 

Появление популяций, особи которых приобретают способ
ность адаптирова;гься с меньшими тратами энергии, по типу 

исследованных нами полевок Миддендорфа, знаменуют собой 
качественно иное изменение в структуре вида. В результате 
возникновения адаптивных реакций нового типа, связанных с 
изменениями в свойствах ферментных систем (а отсюда и эф
фективности окислительного обмена- дыхания и гликолиза) 
появляется способность к репродуктивной изоляции, возникает 
тканевая несовместимость при скрещивании животных, из недр 

пред;ковой формы вида вычленяется новый вид (группа популя
ций или отдельная популяция преобразуется в самостоятель
ный вид). Такими адаптивными биохимическими реакциями, 
участвующими в процессе видообразования, как показывают 
наши данные, могут быть: расширение диапазона функциони
рования мышечных лактатдегидрогеназ, синхронизация актива

ции гликолиза в скелетной мускулатуре и фосфорилирующего 
окисления сукцината в печени на фоне подавленного синтеза 
митохондриального белка, понижение чувствительности мышеч
ных оксидаз к тироксину и энергии активации сукцинатдегидро

геназы. 

При адаптации изученных популяций амфибий функциони
рование оксидаз, гликолиза и двух типов аэробного окисления 
находится под влиянием экзометаболитов. Направленность 1и 
степень изменения окислительного метаболизма отдельной 
личинки зависят от комплекса индивидуальных и популяцион

ных характеристик (стадии развития головастика, его возраста, 
систематического положения и плотности популяции, ее струк

туры, степени генетического родства между личинками). 
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Водная среда головастиков, специфично и дифференциро
ванно влияя на указанные звенья обмена tКаждой личинки. 
индуцирует поочередность роста и развития, обеспечивая таким 
путем сохранение оптимальной численности популяции в усло
виях сохранения ее генетической разнородности. В данном экзо
метаболическом популяционном механизме адаптации прини
мают участие белки. 

Таким образом, при адаптации популяции та1к же, !Как при 
адаптации вида, используется биохимическая дифференциация. 
Но в популяции она происходит на стадии личиночного разви
тия и связана с адаптивными биохимическими реакциями, кото
рые обеспечивают рост и развитие личинок. При этом диффе
ренциация данных реакций (направленность их изменений) 
осуществляется под 1контролем регулирующих, специфически 
действующих экзобелков. Полученные выводы относятся к спе
цифИiке биохимичеакой адаптации конкретных изученных нами 
видов и внутривидовых групп. Необходимы эколого-биохимиче
ские исследования большего числа близких видов с разной сте
пенью внутривидовой дифференциации, изучение экзометаболи
ческой регуляции в популяциях не только амфибий, но и других 
водных и наземных животных. 

Основной результат настоящей работы- эtКспериментальное 
обоснование существования взаимовлияния групповых биотиче
ских параметров и метаболизма отдельного организма, выяв
ление адаптивной значимости этого взаимовлияния по отноше
нию к особи и группе. 

Каждый организм в естественных условиях обитает как 
часть экологической группы (системы). Изучение взаимосвязей 
этой части и целого, организма и групповых э1кологических 
характеристик на биохимическом и молекулярном уровне, вклю
чая исследование природы и механизма действия экзометабо
литов, участвующих в адаптации особи и групп, дает основа
ние рассматривать данное направление как биохимическую эко
логию- одно из новых перспектинных направлений на стыке 
современной экологии и биохимии 1• · 

В популяции имеет место и дифференциация в появлении 
у разных внутрипопуляционных групп (в частности, генетиче
аких вариантов, или морф), по аналогии с видом, адаптивных 
биохимических реакций, в энергетическом отношении неодно
значных, связанных с окислительным обменом разной эффек
тивности (см. гл. 2). Обнаруженная в наших исследованиях 
дифференциация в усилении эффективности окислительного 
обмена внутри исследованных видов полевок и популяций мол-

1 Правомерна, по-видимому, и более общая формулировка: биохимиче
ская экология как изучение физико-химических основ функционирования над
организмеиных систем. 
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люсков расширяет представления о биохимических механизмах 
видообразования. 

Ряд биохимичеаких показателей повышенной эффективности 
окисления, значение которых для естественного отбора показа
но в описанных сериях, может быть рекомендован для селек
ции сельскохозяйственных животных, при отборе высокопро
дуктивных и наименее прихотливых к условиям кормления осо

бей. Те же биохимические показатели эффективности и интен
сивности окислительного обмена (апробированные нами биохи
мические адаптивные реакции с разной энергетической стои
мостью) могут быть использованы для решения вопроса о ди
вергенции близ:ких форм животных неясного таксономического 
ранга. . 

Обнаруженное влияние водной среды из популяций голова
стиков и ее белков на скорость регенерации в поврежденных 
тканях, а также эффект Пастера (что связано с регуляцией 
«ракового» обмена) и непосредственно на рост опухолевых кле
ток в тканевых культурах могут найти применение в исследо
ваниях медико-биологического плана, при разработ:ке методов 
повышения эффективности лечения ожоговых травм, в борьбе 
с злокачественным ростом в тканях. 

Выявление участия иммунологичеаки активных экзобел,ков 
в адаптации популяций амфибий открывает возможности для 
параллельного взаимообогащающего исследования их химиче
ской природы и механизма действия в целях управления чис
ленностью в естественных популяциях и повышения эффектив
ности методов днагноетаки и лечения сердечно-сосудистых и 

некоторых гельминтозных заболеваний. 
Выделение и дальнейшее изучение химической природы обна

руженных нами регулирующих обмен экзобелков может ,стиму
лировать научно обоснованный поиск новых, физиологически 
активных и в биоценотическом отношении безвредных веществ 
для борьбы с вредителями сельакого хозяйства. 

Наконец, опыт применения комплекса методов при изучении 
ряда проблем в современной экологии открывает широкие пер
спективы для продолжения исследований физико-химических 
основ экологических процессов, . не исключая и такие области 
биологии, как экологическая и эволюционная биохимия. 
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