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АКАДЕМИЯ НАУК СССР - УРАЛЬСКИЯ НАУЧНЫЯ ЦЕНТР 

ЭК:СПЕРИМЕНТАЛЬНА5! ЭК:ОЛОГИ5! НИЗШИХ ПОЗВОНОЧНЫХ • 1978 

j С. С. ШВАРП J, С. Л. ПЯТЫХ 

ВЛИЯНИЕ УСЛОВИИ РАЗВИТИЯ ЛИЧИНОК ЛЯГУШЕК 

НА ФОРМИРОВАНИЕ ГОЛОВНОГО МОЗГА 

Повышение плотности популяций личинок амфибий тормо­
зит рост и развитие большинства особей (Hodler, 1958; С. Роус, 
Ф. Роус, 1964, и др.). Установлено сложное регуляторное дей­
ствие плотности популяции и химического фона, образующе­
гося в процессе метаболизма совместно развивающихся живот­
ных (Шварц, Пястолова, 1970а, б; Амстиславская, 1971; Шварц, 
1972; Гатиятуллина, 1975; Рункова, 1975, и др.). Однако влия­
ние «эффекта группы» и «воды скоплений» на формирование 
морфафизиологических особенностей животных изучено еще 
слабо. Наша задача сводилась к изучению некоторых особенно­
стей морфологии у личинок остромордой лягушки Rana arvalis 
Nilss., развивавшихся в условиях разной плотности. За показа-
1'ели были избраны головной мозг и его отделы: передний мозг, 
зрительные доли, промежуточный мозг, обонятельные доли. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Материалом для работы послужили амфибии двух видов­
травяная лягушка Rana temporaria L. ( 40 взрослых экземпляров, 
переданных нам Л. Я. Топорковой) и R. arvalis Nilss. Предста­
вители последнего вида были собраны сотрудниками лабора­
тории популяционной экологии позвоночных животных. Обсле­
довано 107 взрослых особей, собранных около г. Талицы Сверд­
ловекой области, 96 сеголеток, полученных Н. Л. Ивановой 
в лаборатории, из которых 67 прошли свое развитие в условиях 
повышенной плотности («загущенные») и 29- в разреженной 
среде («тройки»), а также 74 сеголетки из двух естественных 
водоемов Ильменекого заповедника (сборы Е. Л. Щупак). Все­
го было исследовано 317 животных (147 взрослых особей двух 
видов и 170 сеголеток R. arvalis). Все сборы и опыты проводи­
лись в 1975 г. Материал фиксировался в спирте, лишь R. tem­
poraria- в формалине. 

Мозг вскрывали по общепринятой методике. Он взвешивал­
.ся на торзионных весах. Длина отделов мозга (правой доли) 
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измерялась под бинокулярной лупой. Измерение проводилос~ 
окуляр-микрометром (цена деления 0,05 мм). 

Изучалась скорость нарастания веса мозга (РЕ) по отно­
шению к весу тела ( Р) ; д.'Iины зрительных колей ( Lop), перед­
него мозга (Lt) для взрослых и сеголеток и промежуточног<> 
мозга (Ld), обонятельных долей (Lol) только для сеголе­
ток-к длине тела и длине мозга. Размеры тела и мозга вычис­
лялись как коRень кубический из весов этих показателей 
(ЗуРЕ=LЕ и з-уР=L); «теоретическая длина» точнее характе­
ризует рост животных, чем вес или длина тела. 

Помимо обычных статистических характеристик определя­
лись коэффициенты корреляции (r) и аллометрического уравне­
ния (у= ьха ), где у- размер части, х- размер целого, коэф­
фициент Ь показывает значение у при х= l, показатель степени 
(аллометрический экспонент) а характеризует.соотносительнуН> 
скорость роста части с целым. Если а< 1, часть отстает в росте­
от целого (отрицательная аллометрия). Если a=l, скоростir 
роста части и целого равны (изометрия). При а> 1 часть рас­
тет быстрее целого (положительная аллометрия). Измерение­
животных проводилось Э. 3. Гатиятуллиной и Л. К. Яшковой. 

ПОЛУЧЕННЫЕ РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Чтобы оценить масштаб возможных различий между сего­
летками, личиночное развитие которых проходило в разных 

условиях, изучена (на взрослых лягушках) зависимость разме­
ров мозга и его отделов от размеров тела. Сделать это было 
важно потому, что мозг амфибий по сравнению с мозгом млеко­
питающих и птиц менее изучен и в основном на небольшом 
материале. Например, межвидовые сравнения по простейшему 
показателю- индексу мозга- проведены f!a основании обсле­
дования нескольких десятков взрослых особей (Никитенко, 1969). 

Изменчивость скорости соотносительного роста мозга амфи­
бий практически не изучалась, хотя известно, что межвидовые 
сравнения плодотворны лишь в том случае, когда изучается 

изменение размеров органа в процессе роста животных (Шварц 
и др., 1965). Это вытекает прежде всего из разного характера 
наследования абсолютных размеров органа и его изменений. 
В ряде исследований, а особенно обстоятельно в работе 
В. Г. Ищенко (1969) было показано, что в формуле, характе­
ризующей законы аллометрического роста y=bxrr., фактор f.J 
может меняться при изменении внешних условий, а аллометри­
ческий экспонент а- быть детерминированным наследственно­
стью достаточно жестко 1• Это обстоятельство сохраняет свое 

1 Возможно, что изменение условий существования в отдельных слу­
чаях может привести и к изменению характера соотносительного роста, одна­

ко неизмеримо большая наследственная составляющая этого фактора а.. до­
казана в цитируемом исследовании достаточно строго. 
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Таблица 1 

Изменение· размеров моага и ero отделов в процессе роста завершивших 
метаморфоз R. temporarla н R. arflalls 

R. temporcrla (М=i,Зб. R. arvalls (М=б, 70, 
llm=O,б-30,4 г, n=ЗО) lim=l,9-IЗ,9 г, n=l07) 

yfx 

1 1 1 1 1 1 
r а tra ь r а tra ь 

РЕ!Р 0,95 0,62 19,4 10,2 0,71 0,48 10,2 9,9 
Lt/L 0,80 0,45 8,2 4,7 0,63 0,46 8,2 4,2 
LopfL 0,77 0,37 7,2 3,0 0,57 0,36 7,1 3,3 
Lt!LE 0,87 0,74 10,8 2,6 0,42 0,46 4,7 3,4 

L0 p/LE 0,74 0,43 6,7 2,2 0,51 0,46 6,0 2,5 

значение и для такого показателя, как размеры головного моз­

га, несмотря на то что его изменчивость существенно ниже, чем 

других органов (Шварц и др., 1968). Это описано, в частности, 
в интереснейшем исследовании, доказавшем, что под влиянием 
соматотропинов размеры головного мозга у эмбрионов млеко­
питающих изменяются (Sara и др., 1974). 

Доминирующее значение показателя соотносительной скоро­
сти роста органа вытекает также из общих теоретических поло­
жений, особо отчетливо сформулированных Берталанфи (Berta­
laпffy, 1942). Он указывал, что диагностическое значение име­
ют не пропорции определенного органа, а «закон изменения 

пропорций». Еще раньше сходные идеи были высказаны 
Н. П. Кренке (1933-1935), согласно которому признаками 
определения вида и внутривидовых форм должны являться 
не отдельные органы растения, а закономерности ~х изменчи­

вости. 

На первом этапе работы нами был изучен характер измене­
ния размеров мозга у R. temporaria и R. arvalis в процессе рос­
та завершивших метаморфоз животных. Полученные данные 
представлены в табл. 1 и на рис. 1. Анализ представленных 
материалов показывает, что коэффициент корреляции между 
всеми изученными показателями существен. 

Сравниваемые виды практически не отличаются по фактору 
Ь ни в одной из исследованных пар признаков. Аллометрический 
экспонент и коэффициенты корреляции достоверно различны 
(0,01 <P<O,OS) по соотносительным размерам переднего мозга 
с размерами мозга в целом и весом мозга с весом тела. 

Можно надеяться, что полученные данные представляют 
самостоятельный интерес, так как они показывают, что измене­

ние размеров тела приводит у сравниваемых видов к сущест­

венным изменениям относительных размеров переднего мозга. 

Этот вопрос является в настоящее время предметом специаль-
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Таблица 2 

КоэффШJ,иент корреляции (r) и аллоиетрические ко3ффициенты (Ь и а) 
для уравнений различных показателеll., характеризующих развитие мозга 

сеголеток R. arvalis 

сТроЙКИ» (М=237, «Загущенные» 
lim=l24-347 жг. n=29) (M=l94. lim=ll9-419 мг. n=67) 

yfx 

1 1 1 1 
1 tra 

1 

r а tra ь r а ь 

РЕ/Р 1 0,76 0,57 6, 1 8,5 0,63 0,71 6,6 8,4 
L1!L 0,64 0,51 4,3 1 '7 0,61 0,95 6,0 2,0 

Lopl !, 0,55 0,55 3,4 1 '7 0,38 0,45 3,3 1,5 
Ld/1. 0,55 0,40 3,5 1,5 0,32 0,35 2,7 1,4 
Loz!L о, 11 О, 15 0,6 0,4 0,32 0,85 2,7 0,4 
L1! .~Е 0,45 О, ~4 2,7 1 ' 1 0,27 О, 14 2,2 1' 1 

Lop!LE 0,58 0,70 3,7 0,95 0,49 0,51 4,5 1 ,о 
Ld/LE 0,57 0,50 3,6 1 ,О 0,58 0,56 5,6 0,9 

La1!LE 0,23 0,40 1 ,3 0,3 0,40 0,95 3,5 0,2 

нога изучения одного из авторов. Однако в настоящей работе 
они послужат нам для оценки масштабов тех различий, которые 
обнаружатся при сравнении сеголtток, чьи личинки развивались 
в различных условиях. Учитывая малоизученность мозга амфи­
бий, мы приводим некоторые количественные показатели голов­
ного мозга R. arvalis и R. temporaria: 

Индекс R.. arvali• (n=l 07) R.. temporaria ( n = 4 О) 

РЕ/Р, 0 /on 
4,22±0, 15* 5,65±0,32 
1,4-8,1 2,4-10,6 

LE, .мм 1 '98±0,03 1 '97 ±0,03 
Ltl 3-=-

1,4-3,2 1,6-2,4 v .мг 
.м .м 1 ,47±0,02 1, 18±0,02 

L0 p/LE, 3 _ -v .мг 1,1-2,4 0,8-1,6 

• В числителе- M:'::m, в знаменателе -IIm. 

Опыты были поставлены по следующей схеме: одна часть 
личинок остромордой лягушки (определенной кладки) содержа­
лась «тройками» в 2,5 л воды, другая- развивалась в условиях 
повышенной плотности (в основном l О личинок в 2,5 л воды). 

Исследования, в которых было использовано более 20 000 
личинок (Шварц и др., 1976), показали, что, как правило, почти 
не знающее исключений, «тройки» заканчивают метаморфоз 
при более крупных размерах тела, чем личинки, развивавшисся 
в условиях повышенной плотности. Во многих случаях высокая 
(но не чрезмерная) плотность приводила к ускорению разви-
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тия. Эта сторона приведеиных экспериментов многократно рас­
сматривалась (Шварц, Пястолова, 19706, и др.). В настоящей 
работе мы ограничиваемся анализом роста мозга 2 и его отдель­
ных частей двух групп животных: развивавшихся «тройками» 
и заканчивавших метаморфоз при размерах тела, сопоставимых 
(несколько меньших) с сеголетками в природе, и развивавших­
ся в условиях повышенной плотности («загущенных»). 

Из анализа коэффициентов корреляции изученных показа­
телей следует, что, за исключением относительного развития 
обонятельных долей, r статистически достоверен (табл. 2). Вы­
сокая достоверность r между рассматриваемыми признаками 

позволяет с большей уверенностью делать выводы, основанные 
на сопоставлении средцих величин, характеризующих развитие 

мозга сравниваемых групп животных (табл. 3). 
На первом этапе анализа отвлечемся от данных, характери­

зующих природных сеголеток. Наиболее интересный результат, 
представленный в табл. 3, заключается в том, что индексы 
основных отделов мозга сравниваемых групп животных в целом 

идентичны 3• Это значит, что ни изменение скорости развития, 
ни изменение размеров тела завершивших метаморфоз сеголе­
ток не нарушают гармонию в развитии головного мозга. 

Настоящая работа- наша первая попытка анализа влияния 
условий развития на формирование мозга, и приведеиные вы­
воды можно рассматривать как предварительные. Но довольно 
обширный материал позволяет думать, что дальнейшие иссле­
дования принципиальных изменений в наши выводы не внесут. 

Возможна, однако, конкретизация этих выводов, от которой 
мы пока воздерживаемся. «Загущенные» животные (мелкие и 
крупные) отличаются между собой пропорциями отделов мозга, 
но имеют одинаковый индекс мозга, в то время как у «троек» 
и «прuродных», несмотря на большое различие по индексу моз­
га, мелкие и крупные имеют одинаковые пропорции. 

При сравнении лабораторных популяций с природными бро­
сается в г лаза прежде всего то обстоятельство, что существен­
ные изменения относительного веса мозга в обеих популяциях 
наблюдаются у мелких сеголеток. В связи с этим представляет 
интерес нормальное развитие мозга мелких сеГолеток из «загу­
щенных» популяций. Это позволяет высказать рабочую гипо­
тезу. 

В «загущенных» популяциях большинство мелких особей­
животные быстроразвивающиеся. В «тройках» мелкие особи, 

2 Развитие мозга у личинок нами не изучалось, отметим лишь, что го­
ловной мозг в целом формируется к концу личиночной жизни, и даже у го­
ловастиков поздних стадий развития нервные клетки хорошо развиты только 
в нижней стенке заднего nузыря (соответствует nродолговатому мозгу), а 
мозжечок замечен лишь на стадии предметаморфоза (Porter, 1972). 

з Незначительные, но статистически достоверные отличия между отдель­
ными груnnами имеются, однако мы еще не вnраве придавать им конкретное 

биологическое значение. 
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Рис. 1. Аллометрический рост 
длины переднего мозга относительно 

длины тела у остромордой лягушки. 
1 - сзагущенные:о, 2 -стройкн:о 

0,/J 2 J J lf. 

f/ !Jec мозга, мг 
5 

Рис. 2. Аллометрический рост длины 
переднего мозга относительно длины 

мозга в целом у остромордой (1) и у 
травяной (2) лягушек. 

развивавшиеся медленно, последними выходят на сушу. Можно 
полагать, что медленное развитие приводит к относительному 

увеличению размеров мозга. Это предположение согласуется с 
данными, показавшими, что у млекопитающих медленнорасту­

щее животное характеризуется более крупными черепом и моз­
говой камерой (Шварц, 1962). В природе личинки лягушек 
развиваются медленнее, чем в экспериментальных популяциях. 

Можно, следовательно, сделать предположение, что более суще­
ственная сравнительная задержка метаморфоза может привести 
и к изменению соотношения в развитии отдельных частей мозга. 

Подчеркнем еще раз, что указанные положения предвари­
тельны, однако наш главный вывод мы считаем достаточно 
строго обоснованным: при равных размерах тела сеголетки из 
«загущенных» популяций обладают меньшим индексом мозга, 
чем из «троек». Например, индекс мозга 4 у «мелких троек» на 
30%, а вес мозга- на 40% выше, чем у «мелких загущенных». 

Дальнейшая обработка материала заключалась в вычисле­
нии коэффициентов аллометрического уравнения у=Ьха. 

В табл. 2 приведены величины показателя Ь, которые у срав­
ниваемых групп животных практически одинаковы 5• Это очень 

• При обработке материалов полевого сезона 1976 г. на природных сег<>· 
летках подтвердился как главный вывод об уменьшении размеров мозг.а с 
увеличением плотности личиночного раз.вития, так и предположение о влия­

нии продолжительности метаморфоза на с<>отношение некоторых отделов моз­
га (в ближайшее время данные будут опубликованы). 

5 Результаты, представленные в табл. 2, имеют и методический интерес. 
Известно (Frick, 1961; Ищенко, 1969), что фактор Ь очень «отзывчив» на 
изменение условий развития. То, что в сравниваемых группах животных Ь 
практически не различается, свидетельствует о том, что никаких нарушений 
в развитии у них не было. 
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облегчает последующий анализ, так как позволяет сконцентри­
ровать внимание на изменчивости аллометрического экспонента. 

При сравнении «троек» с «загущенными» обращает на себя 
внимание тот факт, что по ряду показателей различия стати­
стически существенны: РЕ/Р (1,0), Lt!L (2,2; рис. 1), L01/L (1,8), 
Lt/LE (1,7), Lop/LE (1,0), Loz/LE (1,7), и по-видимому, доста­
точно сравнить различия между этими группами R. arvalis с 
различиями между R. arvalis и R. temporaria (см. табл. 1, 
рис. 2), чтобы убедиться в высокой биологической значимости 
этих результатов. Понятно, что при анализе большей по объему 
выборки указанные различия были бы достоверны. 

Таким образом, главный вывод этой части работы, к кото­
рому мы вернемся в заключении статьи, сводится к тому, что 

плотность личиночных популяций ведет к таким изменениям 
в размерах и пропорциях головного мозга лакидающих водоем 

сеголеток, которые перекрывают межвидовые различия. Так как 
достоверность а существенна, мы можем попытаться оценить и 

Itонкретное значение наблюдаемых отличий. 
Аллометрический экспонент РЕ/Р, Lt/L, Loz/L, Loz/LE у «за­

гущенных» выше, чем у «троек». Отсюда следует, что увеличе­
ние первых будет сопровождаться не только абсолютным, но и 
относительным увеличением общего веса мозга, размеров перед­
него мозга и обонятельных долей, при этом отношения Lt/LE, 
Lop/LE, наоборот, у «троек» будут увеличиваться быстрее, в 
результате можно ожидать формирование животных, очень су­
щественно отличающихся между собой по важнейшим морфо­
физиологическим показа тел ям. 

Значение этих данных подчеркивается тем обстоятельством, 
что в процессе роста лягушек происходят коренные преобразо­
вания в соотношении отделов мозга. Так, у природных сеголеток 
R. arvalis (средний вес 0,21; lim=0,13-0,37 г) индекс мозга ко­
леблется от 9 до 27%0 (в среднем 17). У старших (средний вес 
6, 7; lim = 1 ,9-13,9 г), индекс мозга' от 1 ,4 до 8,1 %о (в среднем 
4,2). При этом индекс переднего мозга, наоборот, у взрослых 
больше, чем у сеголеток: .у взрослых от 1,4 до 3,2 (в среднем 
1,98), у сеголеток-от 0,7 до 1,2 (в среднем 0,97). Это значит, 
что в то время, как относительные размеры мозга у взрослых 

уменьшаются в четыре раза (по весу) по сравнению с сеголет­
ками, относительные размеры переднего мозга у них возрастают 

в два раза (по длине) 6• Относительные размеры зрительных до­
лей у взрослых по сравнению с сеголетками увеличиваются с 0,88 
до 1,47 (в 1,7 раза по длине). Работа в этом направлении может 
способствовать лучшему пониманию роли условий развития в 
формировании морфологических особенностей мозга. 

б Принципиально сходные данные получены французскими исследова· 
телями (Ridet и др., 1974) на представителе семейства Salmonidae (Pisces): 
при увеличении веса тела передний мозг и зрительный отдел растут с боль­
шей скоростью, че:м мозг в целом. 
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nыводы 

Проведенн'J:iе исследования показаЛИ; что развитие личинок 
амфибий в условиях разной плотности не только определяет 
скорость 'ИХ роста и развития, но и формирование определен­
ного морфафизиологического типа животных. Эти данные могут 
быть использованы для разработки общей теории роста и диф­
ференциации . 

. 1\\орфофизиолоrический эффект повышения плотности опре­
деляется следующими закономерностями: рост любой ткани или 
органа продолжается до тех пор, пока накопление тканеваспе­

цифичных метаболитов не достигает концентрации, восприни­
маемой организмом как сигнал к прекращению дальнейшего 
роста тканей. Циркулирующие во внешней среде метаболиты, 
проникая в организм животного, воспринимаются им как «свои» 

и обрывают рост тканей ранее запрограммированного геноти­
пом срока. Этим объясняется ускорение развития при повыше­
нии плотности. Подробно эта гипотеза развивается в монографии 
(Шнарц и др., 1976). 

Если сигнал о прекращении роста органа наступает раньше, 
чем масса органа допускает его нормальное функционирование, 
животное гибнет. Этим объясняется массовая гибель г_оловасти­
ков в условиях чрезмерной плотности даже при полном обеспе­
чении кормом. 

Развиваемая гипотеза позволяет объяснить изменение мор­
фологии животных при повышении плотности популяции, что 
рассматривается как результат разной чувсвительности отдель­
ных организмов и физиологических систем к экзометаболитам. 
Мы понимаем, что изложенная система взглядов может 

рассматриваться лишь как «конспект» общей теории роста и 
дифференциации. Однако морфагенетический эффект метаболи­
ческой регуляции развития животных о.казывается настолько 
значительным и определяет развитие таких физиологических 
систем, как мозг, что и «конспект» этой теории заслуживает 
развития. Рассматриваемая гипотеза делаеr попятным загадоч­
ное явление специфического ингибирования (Lenicque, 1963; 
Rose, 1963, и др.) и объединяет ряд фундаментальных явлений 
онтогенеза (и процесс старения) в единую систему взглядов. 

Полученные данные должны быть использованы ·и при меж­
популяционных и межвидовых сравнениях, так как даже очень 

резкие и существенные различия между формами могут опре­
деляться не генетическими особенностями, а условиями · разви­
тия. 

ЛИТЕРАТУРА 

А м с т и с л а в с к а я Т. С. Влияние регуляторов роста и развития личн­
l!\Jк земноводных на тканевый рост.- Экология, 1971, N2 6. 

Г а т и я т у л л и н а Э. 3. Рост клеток эпителия роговицы у сеголеток 
после метаморфоза.- Информационные материалы .Ин,та экологии растений 
и животных УНЦ АН СССР. Свердло.вск, 1975. 



Ищенко В. Г. Применеине аллометрических уравнений в ПбriуЛЯii.Ибi!· 
ной экологии животных.- Вопросы эволюционной и nопуляционной эколо­
гии животных. Труды Ин-та экологии растений и животных Урал. фил. 
АН СССР, 1969, выn. 71. 

К: ре н к е Н. П. Соматические показатели и факторы формообразования.­
Феногенетическая изменчивость, т. 1. М., Изд-во Биологического ин-та 
им. К. А. Тимирязева при ученом комитете ВЦИК: СССР, 1933-1935. 

Н и к и т е н к о М. Ф. Эволюция и мозг. Минск, «Наука и техника», 
1969. . 

Р о у с С., Р о у с Ф. Выделение головастиками веществ, задерживающих 
рост.- Механизмы биологической конкуренции. М., «Мир», 1964. 

Ру н к о в а Г. Г. О влиянии метаболитов водной среды головастиков на 
их эндогенный метаболизм и чувствительность к гипоксии в зависимости от 
возраста и условий развития донора и реципиента.- Докл. АН СССР, 1975, 
т. 220, N'2 5. 

Ш в а р ц С. С. Изучение корреляции морфофизиологических особенно­
стей грызунов со скоростью их ·роста в связи с некоторыми воnросами 
внутривидовой изменчивости.- Вопросы внутривидовой изменчивости млеко­
питающих. Труды Ин-та экологии растений и животных Урал. фил. 
АН СССР, 1962, ВЬIП. 29. 

Шварц С. С. Метаболическая -регуляция роста и развития животных 
на популяционном и организмеином уровнях.- Изв. АН СССР, сер. биол., 
1972, ,N'g 6. . 

Шварц С. С., Пяст о л о в а О. А. Регуляция роста и развития личи­
нок земноводных, ч. 1. Gпецифика действия.- Экология, 1970а, .N'2 1. 

Шварц С. С., Пяст о л о в а О. А. Регуляция роста личинок земно­
водных, ч. 2. Разнообразие действия.- Экология, 1970б, N'2 2. 
Ш в ар ц С. С., Д о б р и н с кий Л. Н., Т оп о р к о в а Л. 51. Динами­

ческая характеристика .морфофизиологических 1особенностей животных.­
Бюлл. МОИП, отд. биол., 1965, т. 70, вып. 5. 
Ш в ар ц С. С., С м и р н о в В. С., Д о б .р и н с к и й Л. Н. Метод морфо­

физиологических индикаторов в экологии наземных nоз.воночных. Труды 
Ин-та экологии растений и животных Урал. фил. АН СССР, 1968, выn. 58. 
Ш в а р ц С. С., П я с т о л о в а О. А., Д о б р и н с к а я Л. А., Ру н к о­

в а Г. Г. Эффект груnпы и химическая экология водных организмов. М., 
«Наука», 1976. 

В е r t а 1 а n f f у L. Theoretische Bio1ogie, 2. Staffwechse1, Wachstum. 
Berlin, 1942. 

Frick Н. Allometrische Untersuchungen an inneren Organen von 
Siillgetieren a1s Beitrag zur "neuen Systematik".- Z. Siiugetierkunde;, 1961, 
Bd 26, Н. 3. 

Н о d l е r F. Untersuchungen iiber den Crowd-Effekt an К:au1quappen 
von Rana temporaria L.- Rev. suisse zoo1., 1958, vo1. 65, N 2. 

L е n i с q u е Р. Action of adult tissue extracts and their fractions on 
the ear1y deve1opment of the chik embryo.- Proc. XVI Intern. Congr. Zoo1., 
vol. 3. Washington, 1963. 

р о r t е r К. R. Herpetology. Philade1phia - London- Toronto, 1972. 
R i d е t 1.- М., D i а g n е М., В а u с h о t R., Р 1 а t е 1 R. Etude quantita­

tive de 1а variabilite intraspecifique des principa1es subdivisions encephaliques 
de 1а Truite arc-en cie1 Salmo gairduere Richardson (Pisces, Te1eostei, Sa1mo­
nidae).- Bull. Mus. Nat. Hist. Nat., Zoo\ogie, 1974, vol. 152, N 224. 

R о s е S. М. Inhibition in polarized systems.- Proc. XVI Intern.­
Congr. Zool., vol. 3. Washington, 1963. 

S а r а V. R., L а z а r u s L., S t u а r t М. С., К: i n g Т. Feta1 Brain Growth: 
Selective Action Ьу Growth Hormone.- Science, 1974,. vo1. 186. 



АКАДЕМИЯ НАУК СССР - УРАЛЬСКИЯ НАУЧНЫЯ ЦЕНТР 

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЭКОЛОГИЯ НИЗШИХ ПОЗВОНОЧНЫХ · 1978 

О.А.ПЯСТОЛОВА,Н.Л.ИВАНОВА 

РОСТ И РАЗВИТИЕ ЛИЧИНОК АМФИБИИ 

В ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫХ УСЛОВИЯХ 

Метаморфоз рецептных амфибий- одно из наиболее ·слож­
ных явлений онтогенеза. В течение нескольких недель дыша­
щий жабрами и питающийся малокалорийной растительной 
пищей головастик лягушки превращается в наземную форму, 
характеризующуюся своеобразными экологическимИ и морфо­
физиологическими особенностями. Тем не менее наибоЛее про­
стые явления в раннем онтогенезе амфибий- скорость их ли­
чиночного развития и продолжительность метаморфического 
климакса -оказались невыясненными. Для многих видов 
предел изменчивости периода личиночного развития практиче­

.ски одинаков, так как скорость развития тесно связана с усло­

виями существования животных: температурой, обеспеченно­
<:тью кислородом, химическими свойствами В'Оды, плотностью 
популяции и т. д. Определить видаспецифичность онтогенеза 
по такому ·важнейшему признаку, как скорость постэмбрио­
нального развития, оказалось возможным лишь благодаря бо­
гатому сравнительному материалу, полученному при проведе­

вии наблюдений в строго ~онтролируемых условиях лабора­
торного эксперимента. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

В качестве объекта исследования использованы десять ви­
дов Anura и два вида Urodela. Как правило, икра доставля­
лась в лабораторию в первые дни после ее появления, в неко­
торых случаях была получена в лабораторных условиях. Икра 
развивалась в десятилитровых клисталлизаторах при темпера­

туре воды 18-20 ос. После окончания эмбрионального перио­
да трехдневных личинок помещали в аквариумы различного 

объема цилиндрической формы. Ранее на·ми путем многочис­
ленных установочных экспериментов было показано, что боль­
шинство видов бесхвостых могут нормально расти и разви­
ваться в условиях: три личинки в 2,5 л воды (Шварц, Пяста­
лова, 1970а, б). Этой методикой мы воепользавались при про-
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ведении настоящей работы. Исключение составили личинки 
чесночниц, которые отличаются от личинок большинства дру­
гих видов бесхвостых земноводных гигантскими размерами и 
продолжительным периодом развития. Они проходили постэм­
бриональное развитие в ббльшем объеме воды: три личинки 
в 10 л. 

В качестве корма для личинок бесхвостых амфибий исполь­
зовали вареные листья одуванчика, щавеля, салата, капусты. 

Личинки хвостатых земноводных развивалась в аналогич­
ных условиях (три личинки в 2,5 л воды), но в кристаллиза­
торах. Кормом служили энхитреиды. Помимо наблюдений за 
ростом и развитием, мы провели учет количества потребленно­
го корма и использованного животными. При этом каждая 
личинка содержалась отдельно. Взвешивание животных и кор­
ма производили на электрических быстродействующих санта­
граммовых весах LB-801 и торзионных весах типа PRLT с 
точностью до 1 .мг. Длину тела животных измеряли штанген­
циркулем с точностью до 1 .мм. В этом опыте кормом для ли­
чинок бесхвостых амфибий служили листья одуванчика, для 
хвостатых- энхитреиды. В эксперименте использованы следую­
щие виды земноводных: 

Rana camerani Boul. 
R. macrocnemis Boul. 

R. arvalis Nilss. 
R. temporaria L. 
R. semiplikata Nik. 
R. cruenta Pall. 
Pelobates fuscus Laur. 

Р. syriacus Boett. 

Bomblna orientalis Boul. 

Hyla japonica Gunth. 
Hynoblus keyserlingi 

Dyb et God. 
Salamandra salamandra 

L. 

Место взятия икры 

Армянская ССР (с. Држвеж) 
l(абардино-Балкарская АССР, Го­
лубые озера 
Окрестности г. Свердловска 
Там же 
Суnутинекий заповеднйк 
Окрестности г. Якутска 
Курганская обл. Зверинnголовский 
район 
Получена в лаборатории от жи­
вотных, привезенных из Армении 
(с. Држвеж) 
Получены в лаборатории от жи­
вотных, привезенных из Супутин­
екого заповедника 

Окрестности г. Свердловска 

Получена в лаборатории от живот­
ных, доставленных с l(арпат 

На девяти видах амфибий проведено наблюдение за ростом 
с первых дней выхода на сушу и до зимовки. Животные со­
держались в террариумах при температуре 20-22 °С, кормом 
служили личинки Chironomus plumosus и Tenebrio molitor, а 
также различные насекомые, которых добывали кошением сач­
ком по траве. Показателем роста служили вес и длина тела. 

В герпетологической литературе известно более 15 класси­
фикаций стадий развития бесхвостых земноводных. Мы поль­
зовались классификацией П. В. Терентьева ( 1950). 
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РОСТ И РАЗВИТИЕ 

ЛИЧИНОК БЕСХВОСТЫХ АМФИБИЯ 

Головастики бурых лягушек лакидают яйцо на 20-й стадии 
развития, когда части тела у них слабо дифференцированы, 
рот еще не образовался, головастики прикреплены к с.тудени­
стой оболочке икринок. Через два дня у них исчезают наруж­
ные жабры, личинки могут свободно двигаться и активно пи­
таться. На этом этапе развития личинок можно использовать 
в эксперименте. Длина тела только что вылупившихся личинок 
составляет 2,5-4 .м.м. 

Общий ход развития и характер роста головастиков разных 
видов лягушек в основном совпадают (рис. 1). Интенсивность 
роста у всех исследованных видов достигает максимума до 

появления почек задних конечностей (26-я стадия), к моменту 
появления почек задних конечностей их размеры увеличива­
ются в 4-5 раз (табл. 1). Прирост в следующий период­
период дифференцировки конечностей (27, 28-я стадии) ока­
зался меньше (всего 0,36 .м.м). На следующем этапе развития 
(29-я стадия), когда появляются передние конечности, проис­
ходит некоторое уменьшение размеров тела. Такая картина 
роста наблюдается у личинок всех изученных нами видов ля­
гушек, дальневосточной квакши, дальневосточной жерлянки, 
а также и у чесночниц, несмотря на то, что у них головастики 

развиваются значительно медленнее и достигают при этом 

гигантских размеров (табл. 2, 3). Однако на фоне общих за­
кономерностей личиночного развития у изученных видов бес­
хвостых земноводных наблюдаются различия в скорости роста 
и развития. Они отмечены при постановке опытов в абсолютно 
идентичных условиях содержания животных. Различия в ско­
рости развития, наблюдающиеся в природе, сохраняются и в 
условиях эксперимента. Наибольшая скорость развития наблю-

Таблица 3 

Длина тела личинок обыкновенной чесночницы 

Условии содержании n ЗI.V 14.VI 

1 

б.VI I 

о дна личинка в 2,5 л 20 5,9±0,22 8, 16±0,57 15,4±0,45 

Три личинки в 2,5 л 30 7,19±0,22 10,5±0,64 18,2±0,87 

19 личинок в 70 л 19 - 13,4± 1,0 -
• Личинки достигли 26-А стадии развитии. 

•• Личинки достигли 27-29-А стадий развитии. 
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далась нами у личинок дальневосточной жерлянки и сибир­
ской лягушки, личиночное развитие у них занимает 26 дней~ 
Личинки малоазиатской и сибирской лягушек завершают ме­
таморфоз при практически равных размерах тела, но развитие 
сибирской лягушки происходит в два раза быстрее (см. табл. 1). 
Значительно медленнее развиваются личинки чесночниц. 
Минимальный период развития у личинок сирийской чесноч­
ницы составляет 67 дней. 

Сравнительное изучение скорости личиночного развития 
разных видов лягушек, обитающих на одной гео'графической 
широте, позволило выявить некоторые различия. Наблюдения, 
проведеиные в окрестностях г. Свердловска в мае-июне 1971 г., 
показали, что минимальный период развития личинок остро­
мордой лягушки составил 35, травяной- 28 дней. Имеются 
различия также и в сроках развития личинок одного вида ля­

гушек, обитающих в различных ландшафтных зонах. Мини­
мальный (рекордный) срок развития головастиков остромор­
дой лягушки (поnуляции с Южного Ямала) - 27 дней, личин­
ки этого же вида на широте г. Свердловска проходят разви­
тие за 35 дней (табл. 4). 
Многолетние экспериментальные исследования позволили 

также наблюдать некоторые различия в продолжительности 
личиночного периода у личинок одного вида, исследованных 

в разные годы. Так, минимальный nериод личиночного разви­
тия у головастиков малоазиатской лягушки, содержащихся в 
оптимальных условиях (три личинки в 2,5 л, nри те·мnературе 
воды 20-22 °) весной 1971 г. составил 62 дня. В аналогичных 
условиях личинки этих лягушек (икра взята весной 1973 г. в 
rex же водоемах) развивались в два раза быстрее и nрошли 
все стадии развития за 30 дней. В обоих случаях головастики 
завершили развитие при nрактически равных размерах тела: 

14,69±1,67 мм в 1971 г. и 14,58±0,18 мм в 1973 г. 

в различных условиях содержания, .м.м 

Продопжвтепьность 
IЗ.VII 20.VII 27. VII 2. VII 1 пичиночного раз-

вития, дни 

18,9±0,45* 21 ,8±0, 79 22,4±0,33** ЗакончИJiи 65-90 

19,3±0,96 
развитие 

65-90• 22,4±1,22 Закончили -

22,4± 1,05 -
развитие 

26,6±0,98 28,3±0,82 75 

Заказ 3 90 17 



!б 

Рис. 1. Линейный рост личинок не­
которых видов бурых лягушек: 

1 -закавказской, 2- малоазиатской, 
3 -травяной, 4 -остромордой, 5-

дальневосточной, б- сибирской. 

15 2'2 29 6 IJ 20 27 3 11 !д 21f 
Апрель Май Июнь 

Стааия рr::.збития 
20-Zб 27 28 29-JO 

1971/ 27 r:;:{@ШП1?;;;;;щj::;~~1Хr~ 7 ! 
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zo-25 27 28 29-30 1 1 1 
~t97J ЕШШ%~ 1 1 1 1 

1 12 i 7 1 7 tl 11 1 11 

1 1 1 1 1 1 
1 1 1 11 1 1 1 
' 1 [ 1 r 1 r 1 " 1 [ ! 11 I 1 1 1 : 1 1 1 " [ 1 1 1 1 1 r 1 1 1 f , 1 I r r 1 r r 1 r r " ! r , 1 " r 1 t 1 r [ , ! J 
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Время paз6!Jmuя, cgmlfu 

Рис. 2. Скорость развития личинок малоазиатской лягушки в условиях экспе­
римента в разные годы 
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Рис. 3. Рост личинок дальневосточной квакши (а) и обыкновенной саламандры (б) 
1- одна личинка в 1 А воды; 2- три личинки, 3- 30 личинок, 3 '- 20 личнноJ<: 

В 2,5 А ВОДЫ. 



Таблица 4 

Продолжительность личиночного развития разных видов Anura, дни 

Вид 

Лягушка 
закавказская . 
малоазиатская 

дальневосточная 

травяная (г. Сверд­
ловск) . 
травяная (г. Виль­
нюс) 
остромордая 

(г. Свердловск) 
остромордая (п-ов 
Ямал) . 

сибирская 
>Керлянка дальневосточ-

ная . . . ..... 
Квакша дальневосточная 
Чесночница 

сирийская . 
обыкновенная 

Литературные данные 

60-70 (Папанян, 1961) 
67-75 (Эфендиев, Ищен­

ко, 1974) 
60-70 (Белова,. 1972) 

50-90 (Банников, 1969) 

60-65 (Банников, 1969) 

55-60 (Шварц, Ищенко. 
1971) 

50-55 (Белова, 1972) 

45-52 (Белова, 1972) 
70-85 · (Папанян, 1959) 
90-110 (Банников, 1969} 

Экспериментальные 

28 
28 

14 

14 

14 

14 

r.3 

10 

12 

14 
40 
50 

35 
35 

28 

21 

21 

28 

20 

21 

22 

28 
50 
63 

48 
62 

32 

28 

28 

35 

27 

26 

26 

30 
67 
75 

Различия в с~орости развития наблюдаются уже на ран­
них стадиях (рис. 2). Сокращение сроков развития происходит 
в основном за счет уменьшения продолжительнQсти 26 и 27 -й 
стадий развития. Так, личинки, использованйые в опыте в 
1971 г., достигли 26-й стадии за 28, а использованные в 
1973 г.- за 12 дней. Заметна разница на следуюЩей, 27-й ста­
дии. К моменту появления дифференщrрованных задних ко­
нечностей сроки развития в обоих опытах' почти совпадают. 

Завершающий период личиночного развития -период ме­
таморфоза (29-я стадия развития). У всех изученных нами 
видов лягушек этот период длится от трех до семи, у дальне­

восточной жерлянки и квакши- четыре-пять, у сирийской чес­
ночницы- восемь-одиннадцать дней. 

Большая часть головастиков травяной и дальневосточной 
лягушек завершают метаморфоз на третий день, головастики 
остромордой и малоазиатской- на четвертый день, закавказ­
ской- на пятый день (т.абл. 5), жерлянки и квакши- на чет­
вертый день. Наиболее длителен период метаморфоза у чес­
ночниц: ·от момента появления передних конечностей до· резор­
бции хвоста проходит от 8 до 15 дней .. 
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Наиболее интересные результаты получены в эксперимен­
тах по изучению роста и развития личинок некоторых видов 

амфибий, развивающихся в условиях различной плотности. Для 
наблюдения за ростом и развитием личинок дальневосточной 
квакши были сформированы аквариумы: 20 аквариумов по три 
.личинки, 20- по одной, пять аквариумов повышенной плотно­
·СТИ- по 30 личинок. Объем воды во всех аквариумах состав­
лял 2,5 л, темпера тура 18-20 °С, ·количество корма на одну 
личинку было одинаковым (рис. 3, табл. 6). Личинки, содер­
жащиеся изолированно, развиваются медленнее: они заметно 

отстают в размерах даже от животных, развивающихся в ус­

ловиях повышенной плотности. Это ·отставание наблюдается 
уже на самых начаЛьных этапах развития личинок. В процес­
се развития эта разница становится более заметной. Так, ли­
чинки, содержащиеся «тройками», закончили развитие за 30 
дней и вышли на сушу, «одиночки» за этот же промежуток вре­
мени не достигли и 26-й стадии развития (появление почек 
задних конечностей). Среди животных-«одиночею> наблюда­
лась высоквя смертность: все головастики погибли на 26-й 
стадии развития. 

Значительное отставание в росте и развитии головастиков, 
.содержащихся «одиночками», отмечено для жабы-повитухи 
(Guyetant, 1970), сирийской чесночницы и дальневосточной 
жерлянки (табл. 6). Для наблюдения за ростом и развитием 
.сирийской чесночницы были сформированы, как и в предыду· 
щем опыте, аквариумы с различной плотностью: 10 аквариу­
мов по три личинки с объемом воды 10 л, 10 аквариумов по 
одной личинке с объемом воды 5 л и один аквариум ·с объе­
мом воды 150 л, в котором содержалось 350 личинок. 

В этом опыте скорость развития личинок, содержащихся 
«тройками», также была значительно выше, чем у животных, 
развивающихся в условиях повышенной плотности и одиноч­
ного содержания 1• Так, головастики из «троек» достигли 26-й 
стадии (почки задних конечностей) на 40-й день развития, еще 
через 1 О дней животные были на стадии дифференцированных 
задних конечностей. Минимальный период развития у них ока­
зался 67 дней. Головастики, ·содержащиеся по одному в 5 л 
воды, несколько отставали в росте и развитии. Личиночный 
период составил 83 дня. По-видимому, головастики, содержа­
щиеся «тройками», стимулируют развитие друг друга, разви­
тие идет у них быстрее, чем у «одиночек». Однако по мере 
увеличения плотности популяции головастиков стимулирующий 
эффект исчезает, и при высокой плотности (два головастика 
на 1 л воды) рост животных значительно притормаживается. 
Это хорошо подтверждает следующий опыт. В аквариуме, в 

1 Зависимость скорости развития от плотности экспериментальной попу­
_ляции подробно описана С. С. Шварцем и др. (1970). Здесь приводятся лишь 
данные, необходимые для оценки межвидовых сопоставлений. 
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котором содержалось 350 личинок, наблюдалось значительнае­
отставание в росте и развитии. Первые головастики вышли на 
сушу только через 102 дня, большая же часть животных про­
должала развиваться еще в течение 360-400 дней. Таким об­
разом, мы имели возможность наблюдать за ростом и разви­

тием популяции личинок, период развития которых составил 

102-400 дней. В течение всей зимы, несмотря на обеспечен-­
ность кормом, постоянную температуру (20-22 °С)' животные­
не развивались и долго (300 дней) находились на одной и той 
же стадии. Часть головастиков приостановила развитие на 26-й 
стадии, часть- на 27-й. Только с наступлением весны, в ап­
реле следующего года, эти заторможенные особи продолжили­
свое развитие, и последние из них завершили метаморфоз-
12 сентября. 

Случаи задержки метаморфоза личинок некоторых видов. 
бесхвостых описаны многими учеными (Jorand, 1955; Saxen,. 
1957). Портер (Porter, 1972) считает, что у видов с широким· 
географическим расnространением продолжительность личи­
ночных стадий может меняться. Например, лщшнки Rana 
catesbeiana на юге ареала метаморфизируют в течение лета. 
а на севере могут до 13 лет существовать на стадии голова­
стика. Задержка метаморфоза личинок сирийской чесночницы 
наблюдалась в природе (Boschwitz, 1957; Папанян, 1959)­
Большинство ученых объясняют явление торможения метамор­
фоза личинок амфибий недостаточной функциональной актив­
ностью щитовидной железы или слабой чувствительностыо 
тканей к тироксину в связи с пониженнем температуры (Hux­
ley, 1929; Lipchina, 1929; Snyder, 1956; Frieden, 1968, и др.)_ 
С. Б. Папанян (1959) связывает задержку метаморфоза личи­
нок .сирийской чесночницы ·с поздним появлением икры. 

В нашем эксперименте задержка развития и метаморфоза~ 
возможно, вызвана высокой плотностью личинок. Исследова­
ниями некоторых ученых (С. Роус, Ф. Роус, 1964; Akin, 1966; 
Guyetant, 1970, 1973; Heuser, 1972, и др.) установлено, что в 
процессе своего развития личинки земноводных выделяют в 

среду продукты метаболизма (метаболиты), которые могут 
оказывать ингибирующий или акцелерирующий эффект на 
обитающих в этой .среде животных .. Известно, что подавляю­
щий эффект может быть снят, если часть личинок, содержа­
щихся в условиях высокой плотности, поместить в аквариум 
с чистой водой (Richards, 1958; Шварц, Пястолова, 1970а)_ 
Это подтверждает и наш следующий эксперимент. 7 мая: 
15 головастиков сирийской чесночницы из загущенной популя­
ции (350 личинок в 150 л воды) были пересажены в свежую во­
ду (аквариум объемом 200 л). Эти головастики с 13 апреля: 
развивались в условиях высокой плотности, и к 7 мая длина их 
тела равнялась 7-8 мм. Длина тела головастиков, развиваю­
щихся в оптимальных условиях, за этот же период достигла 
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Таблица 7 

Рост личинок сирийской чесночницы в различных условиях содержания 

Вес тела закон. Продолжитель-

Условия содержания 
чивших метамор· lim несть личиноч· 

n фоз животных, наго развития, 

мг дни 

Природные (Папанин, 
1959) 3 10250 9500-10860 70-85 

Лабораторные: 
один головастик в 5 л 10 9605 8000-12250 83---'--87 
три головастика 

в 10 л-· • 30 9646 5000-11000 65-70 
350 личинок в 150 л 30 2968 1900-3750 102 и более 
перезимовавшие 18 3270 2000-4000 12-16 месяц~ 

Таблица 8 

Рост личинок обыкновенной саламандры и сибирского углозуба 
в экспериментальных условиях 

Три личинки в 2,5 л /- 20 личинок в 2,5 л 
Дата 

lim M±m lim M±m 

Обыкновенная саламандра 

21.XI 
33,2±0,56* 27,5-37,7 34,9±0,38 28,7-37,0 

286,4± 16,2 133-447 325,8± 11,9 225,8-403 

l.XII 
41,2±0,69 35-47,5 40,8±0,79 29,4-46,0 

576±26, 1 340-770 509,0±24,5 235-653 

11.XII 
48,9±0,74 36,2-55,0 44,7±0,95 31,9-49,9 

873,4±38,4 415-1190 692,7±33,5 310-885 

:20.XII 
54,2± 1,08 42,7-60,0 48,4± 1,27 37,2-55,0 

1337 ,6±56,8 662-1790 819,9±52,4 380-1150 

16.II 
Закончили 64,07+0,54 54,5-71,8 
метаморфоз 1688,3±80,2 1100-2,200 

Сибирский углозуб 

:25.VI 
26,6±0,83 20,6-31,8 20,68±0,30 16,2-25,7 

158,7±7,58 78-214 83,9±3,06 50-149 

5.VII 
35,12+0,84 . 28,1-38,9 24,63±0,45 16,5-31,5 

356,6±20,4 158-478 151 '95± 6,52 75-262 

16-VII 39,74±0,49 33,7-46,3 27 ,58±0,58 17,4-33,0 

571 ,2± 18,5 403-839 206,27± 10,0 70,0-341 

• В числителе- длина тела, мм, в знаменателе- вес тела, мг 



16,5 мм. Пересаженные личинки в чистой воде начали быстро 
расти, уже к 25 июня были на стадии дифференцированных 
задних конечностей и имели следующие размеры тела: длина 
45,42± 1,8 л.tм, вес 19490±236,0 мг. Через 10 дней, к 4 июля, 
они заК"ончили развитие и метаморфизировали при следующих 
размерах: длина 37,0+0,67 мм, вес тела 10632+676 мг, а голо­
вастики, которые продолжали свое развитие в условиях высо­

кой плотности, к эrому времени достигли лишь 26-й стадии. 
Результаты этого опыта приведены в табл 7, из которой четко 
видна разница в размерах головастиков, закончивших мета.­

морфоз в разных условиях. Так, средний вес сеголеток, выхо­
дящих из «троек», равен 9646+99 мг, что примерно соответст­
вует размера·м сеголеток, развивавшихся в природных водое­

~ах, откуда была взята икра, а средний вес выходящих из загу­
щенной популяции оказался значительно меньше (2968±83 мг). 
Животные, у которых развитие продолжалось до апреля сле­
дующего года, имели размеры, также отличающиеся от нор­

мально развитых особей: средняя длина тела 24,28±0,62 мм, 
вес 3270+197 мг (n=18). 

В предшествующих исследованиях (Шварц, Пястолова, 
1970а, б) на личинках остромордой лягушки показано, что в. 
условиях чрезвычайно высокой плотности ( 400 головастиков 
в 4 л воды) при обеспечении кормом значительное число ли­
чинок заканчивает метаморфоз в рекордно короткие сроки, но 
при очень маленьких размерах тела. Весь период личиночного 
развития продолжается у них 23-28 дней. М. М. Пикулик 
( 1977) подтвердил эти данные наблюдениями в природе. 

В нашем эксперименте ,с о·быкновенной чесночницей были 
соаданы идентичные условия: в 2,5 л воды содержались три 
личинки. Если учесть, что эти личинки имеют гигантские раз­
меры по сравнению с личинками представителей рода Rana, 
то плотность три головастика в 2,5 л ·воды можно считать по­
вышенной. Параллельна была сформирована серия аквариу­
мов, где развитие личинок проходило в оптимальных усло­

виях- 19 личинок в 70 л. Первыми закончили метаморфоз 
особи, которые развивзлись в условиях высокой плотности. 
Они прошли все стадии развития за 65 дней. Минимальный 
период развития у обыкновенной чесночницы равен 90 дням 
(Терентьев, Чернов, 1949; Банников, 1957). В наших экспери­
ментах личинки, содержащиеся в оптимальных условиях, за­

кончили развитие за 75-80 дней. Размеры головастиков, за­
вершивших мета'Морфоз за 65 дней, следующие: длина тела 
19,0-25,6 мм, вес 1150-4400 мг. Вес головастиков, взятых из 
тех же популяций в природных водоемах Курганской области, 
7700-12600 мг. 

Проведеиные эксперименты показывают, что на продолжи­
тельность личиночного развития большое влияние оказывают 
плотность популяции и содержание .в воде продуктов метабо-
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лизма животных. У сирийской и обыкновенной чесночниц уве­
личение плотности популяций так же, как и у лягушек, ведет 
к резкому сокращению размеров головастиков. 

РОСТ И РАЗВИТИЕ ЛИЧИНОК ХВОСТАТЫХ АМФИБИЯ 

Развитие хвостатых земноводных значительно отличается 
от развития бесхвостых. У только что вылупившихся личинок 
отчетливо выражен хвост, окруженный плавником, имеются 
зачатки передних конечностей и перисто-разветвленные наруж­
ные жабры, функционирующие в течение всего личиночного 
периода. Вначале появляются передние конечности, затем зад­
ние. По характеру питания личинки хвостатых принципиально 
не отличаются от взрослых форм: тоже хищники, но нападают 
на более мелкие организмы. В связи с этим у них хорошо раз­
виты глаза. Развивающиеся животные имеют небольшое число 
личиночных органов, поэ·тому метаморфоз у них происходит 
постепенно без 'Коренной перестройки организма. Перед выхо­
дом на сушу личинки переходят к легочному дыханию, теряют 

наружные жабры, жаберные щели зарастают, изменяется 
строение кожи. 

Для наблюдения за ростом и развитием личинок хвостатых 
земноводных были использованы два вида - Sal amandra sala­
mandra и Hynoblus keyserlingi. 

В сентябре 1972 г. из окрестностей г. Ужгорода в лабора­
торию было доставлено 13 взрослых саламандр. Животные 
содержались в лаборатории в просторных аквариумах при 
комнатной температуре (18-20°С). 17 ноября у одной из имею­
щихся четырех самок появились личинки. У других самок ли­
чинки nоявились с 24 ноября по 11 декабря. Эти личинки 
были использованы в эксперименте. Икра углазуба была взята 
весной в водоемах из окрестностей г. Свердловска. Икра и ли­
чинки содержались в кристаллиза;торах. Известно, что самый 
ранний срок рождения личинок обыкновенной ·саламандры­
начало февраля, самый поздний- июль-август (Терентьев, 
Чернов, 1949; Gunther, Freytag, 1955; Банников, 1969; Steward, 
1969). Массовое появление их в предгорных районах происхо­
дит в мае. Наши наблюдения за развитием обыкновенной са­
ламандры в условиях эксперимента показали, что сроки появ­

ления личинок могут значительно варьировать, как и количе­

ство молодых на одну самку (от 24 до 51). 
Только что родивri:Iаяся личинка пятнистой саламандры до­

стигает 33,2+0,56 JHM длины и весит 286,4+16,23 мг. У нее 
большая круглая голова, высокое сжатое с боков туловище, 
длинный уплощенный хвост, отороченный широкой пла·внико­
вой складкой, переходящей на спине в гребень. Конечности, 
как и три пары наружных перистых жабр, хорошо развиты. 

В условиях Э'Ксперимента мы имели возможность наблю-
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дать рост и развитие личинок при различной плотности по-­
садки. С этой целью было сформировано 10 аквариумов по 
3 личинки и 3 аквариума по 20 личинок. Объем воды в каждом 
сосуде быЛ один и тот же (2,5 л), температура 18-20 °С. Жи­
вотные, содержащиеся в условиях три личинки в 2,5 л воды 
при n=51, быстро растут и развиваются, прибывают в весе и 
за контрольный период к 20 декабря достигают следующих 
размеров: длина тела 54,2+ 1,08 мм, вес 1337,6+56,8 мг. Пер­
вые животные из этой серии опыта завершили метаморфоз за 
32 дня (см. рис. 3, табл. 8). 

В условиях повышенной плотности (20 особей в 2,5 л воды) r 

личинки заметно отставали в росте и развитии. Так, к 
20 декабря, когда личинки из «троек» закончили развитие, длина. 
их тела равнялась 48,4+ 1,27 мм, вес 812,2+52,4 мг. Животные 
имели хорошо развитые жабры, отороченный широкой плав­
никовой складкой хвост. Процесс их роста и развития шел 
значительно медленнее, чем в «тройках», т. е. увеличение плот­
ности ингибировало рост и развитие, как это наблюдалось в. 
опытах на головастиках большщ1ства видов бесхвостых земно­
водных. И только на 80-й день развития ·в популяциях повы­
шенной плотности появились первые животные, завершившие 
метаморфоз. Они значительно превосходили быстро развиваю­
щихся личинок по длине и по весу тела. Так, средняя длина 
тела только что метаморфизировавших животных из загущен­
ных «популяций» составляла 64,07+0,54 мм, вес 1688+80,2 мг, 
против 54,2+ 1,08 мм и 1377,6+56,8 мг у животных, развивав­
шихся в условиях «троек». Развитие животных ·в условиях по­
вышенной плотности продолжалось в 2,5-3 раза дольше, чем 
личинок, развивающихся при малой плотности. 

Аналогичные эксперименты были поставлены на личинках 
сибирского углозуба. Личинки проходили развитие как в ус­
ловиях низкой плотности (три особи в 2,5 л воды при n=45), 
так и в условиях повышенной плотности (20 особей в 2,5 л)_ 
«Тройки» нормально росли, развивались, первые из них закон­
чили метаморфоз за 30 дней. Размеры животных были следую­
щие: общая длина тела 39,74+0,49 мм, вес 634,6+18,5 мг (см_ 
табл. 8). В аквариумах с повышенной плотностью личинок на­
блюдалось заметное отста·вание в росте, период выхода живот­
ных на сушу составил 40-70 дней. Размеры сеголеток были 
значительно меньше, чем в первом варианте опыта: длина тела 

с хвостом 29,27+0,76 мм, вес 294,5+11,1 мг. 
На головастиках остромордой лягушки и обыкновенной 

чесночницы было показано, что в условиях чрезмерно высокой 
плотности головастики могут закончить метаморфоз .в рекорд­
но короткие сроки, но при значительно меньших размерах 

тела,т.е.резкое увеличение плотности популяции в определен­

ных условиях может стимулировать скорость развития. 

Чтобы проверить справедливость этого заключения для ли-
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Таблица 9 

Рост и развитие личинок сибирского уrлозуба -в условиях высокой плотности 

"' 
. ., 

"'"' -~ ;~ "'::t о~ 
"' "'"' "о: 
." .. ., '>о t:: 

Длина тела метаморфнэи-
"' .о: ·"' ·>< Вес тела, мг 
"' ~са~ ~al~ "'"' ровавших животных, мм 

"' "'3 "' '>:.::а '>:.::а .. 10 

~ 
Oot:: Oot:: о= ::S::o:o ::S::o: о :.:: ... 

I 75 20 73,3 35, 6± 1 'о (31 '0-38, 7)* 380,7±26,0 (270-510) 
II 85 51 40 37' 7 ±0,81 (33,5-42,0) 385,3±20,8 (246-513) 

I 1 I 80 47 41 33,6±0,58 (30,3-36,3) 367,4±10,9 (281-416) 
IV 148 55 62,8 34,7 ±0,68 (30, 7-37 ,3) 389,4± 17,2 (232-576) 

• В скобках-lim. 

чинок хвостатых земноводных, было сформировано четыре 
аквариума с высокой плотностью личинок (объем аквариумов 
5 л). Высокая плотность личинок ·в данном случае приводит 
к значительной гибели животных и торможению их роста 
(табл. 9). Выход животных на сушу очень растянут по вре­
мени: минимальный период развития составил 40, максималь­
ный- 90 дней. Развитие личинок углазуба в условиях очень 
высокой плотности (см. табл. 9) идет 'медленнее, но средние 
размеры выходящих на сушу сеголеток значительно больше, 
чем у сеголеток, раз.вивающихся в условиях повышенной плот­
ности (см. табл. 8). Например, вес тела вышедших на сушу 
животных, содержащихся в условиях 148 личинок в 5 л, со­
ставлял 389,4+ 17 ,2, а при плотности 20 личинок в 2,5 л- все­
го 294,46+ 11,05 мг. Личинки бесхвостых амфибий из «попу­
ляций» высокой плотности, как правило, при выходе на сушу 
имели меньшие размеры тела. Возможно, механизм метабо­
лической регуляции роста и развития личинок хвостатых зем­
новодных имеет иное действие, чем в популяциях Anura. 

ПОТРЕБЛЕНИЕ И ИСПОЛЬЗОВАНИЕ КОРМА 

ЛИЧИНКАМИ ЗЕМНОВОДНЫХ 

Личинки амфибий- значительный компонент водных био­
ценозов. По данным 3. В. Беловой (1965), биомасса головасти­
ков озерной лягушки в водоемах дельты р. Волги 300-500 гfм3• 
Общий вес головастиков, обитающих в водоемах нижней зоны 
надводной дельты, составляет примерно 3859700 т. Эти цифры 
свидетельстуют о роли личинок амфибий в круговороте веществ 
в биоценозах. Однако в литературе мы не встретили данных о 
пищевых потребностях развивающихся личинок амфибий, по­
этому провели специальный эксперимент по учету съеденного 
корма личинками разных видов амфибий. 
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Т а блиц а 10 

Потребление корма личинками разных ви.в.ов земноводных (сухоА вес) 

Колич. съеден- Прибавка в Коэффициент 
Вид n и ого корма, .мг весе, .кг 

утилизации 

корма, % 

R. camerani . 18 303,1±8,9 45,5± 1,4 15,2 
R. macrocnemis 17 371,3±7,93 43,8±1,18 11,84' 
R. temporaria . 7 137. 7± 14,5 14,62± 1,29 10,89 
R. temporaria . 15 168,3± 12,1 23,4± 1,38 14.~ 
R. arvalis 18 191,9±7,14 21,5± 1,25 11,2 
R. arvalis . 7 104,6±5,31 14,86±1,01 14,4 
R. syriacus . 10 767 ,0±29,0 74,7±3,97 9,72 
R. orientalis 18 380,4± 10,29 34,68± 1,21 9,13 

В опыте были использованы личинки R. camerani, R. macroc­
nemis, R. arvalis и R. temporaria (северная и свердловекая по­
пуляции), Р. syriacus, В. orientalis, S. salamandra. Потребление 
растительного корма личинками разных видов бесхвостых при­
мерно одинаково и зависит от размеров животных (табл. 10). 
С увеличением веса тела головастиков дальневосточной жерлян­
ки возрастает количество потребляемого корма: 

Дата опыта Вес голо- Вес корма, Дата опыта Вес голо- Вес корма, 
вастика, .мг вастика, Аlг 

Аlг Аlг 

Июль 8 22 86 22 296 300 
11 54 122 23 388 474 
13 86 96 24 446 604 
15 82 135 25 470 534 
17 120 214 26 526 840 
19 190 232 29 650 828 
20 242 260 31 660 842 

Август 5 494 

Наибольшее количество корма головастик дальневосточной жер­
лянки потребляет на стадии появления почек задних конечно­
стей. На этой и следующей стадии развития личинки могут 
в сутки потреблять количество корма, превышающее их собст­
венный вес, их вес в среднем увеличивается при этом на 
50-70 мг (13% от первоначального веса). За 3-4 дня до появ­
ления передних конечностей личинки перестают питаться, и вес 
их резко падает. Вес личинки к моменту появления 29-й стадии 
уменьшился с 660 до 494 мг. Таким образом, зная численность. 
головастиков в водоеме, можно подсчитать, какое количество 

корма потребуется для ее поддержания, т. е. можно определить. 
энергетические потребности популяции. 

Коэффициент утилизации потр·ебленного корма рассчитыва-: 
ли, как отношение прироста массы тела к количеству потреб-: 
ленной пищи. Сравнивая коэффициенты утилизации потреблен-
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ного корма головастиками разных видов земноводных, мы обна­
ружили, что у личинок дальневосточной жерлянки и сирийской 
чесночницы он несколько ниже, чем у личинок исследованных 

нами бурых лягушек. Так, у дальневосточной жерлянки и сирий-· 
ской чесночницы он составляет соответственно 9,13 и 9,72, у 
личинок закавказской лягушки 15,2, малоазиатской 11,8% _ 

Более подробный анализ наших результатов ·показал, что 
коэффициент утилизации корма у личинок амфибий, обитаю­
щих в разных географических широтах, может быть различным. 
Так, у головастиков остромордой и травяной лягушек, обитаю­
щих на севере, он значительно выше ( 14,2 и 14,3%), чем у голо­
вастиков южных форм этих Ж·е лягушек ( 11,2 и 10,9%). 

Головастики северных лягушек развиваются в водоемах, где 
средние температуры не превышают 16,5° С, что значительно 
ниже оптимальной. Период развития очень короткий, личинки 
развиваются с предельной для вида скоростью. По-видимому, 
сравнительно высо1шй коэффициент утилизации корма личин­
ками •северных форм остромордой и травяной лягушек также 
является приспособлением к существованию в экстремальных 
условиях. 

На личинках обыкновенной саламандры был поставлен опыт­
по учету и усвоению потребляемого корма. В качестве корма 
использовали энхитр·еид. Полученные данные показывают, что 
в среднем за период развития ж·ивотные потребляют-
1975,6+ 109,5 .мг корма. Коэффициент утилизации оказался рав­
ным 38,5%. 

Высокую величину коэффициента утилизации корма личин­
ками обыкновенной саламандры, по-видимому, можно объяс­
нить большой калорийностью и лучшей усвояемостью животно­
го корма по сравнению с растительным, которым питаются голо­

вастики бесхвостых амфибий. 

Выводы 

Изучение роста и развития личинок 10 видов амфибий по­
зволило установить видаспецифичность скорости роста и разви­
тия и зависимость этих показа l'елей от факторов внешней сре­
ды и плотности популяций. Максимальная скорость роста и раз­
вития наблюдалась у личинок В. orientalis (семейство Discog­
lossidae). Медленнее идет рост и развитие головастиков Р. fus­
cus и Р. syriacus (семейство Pelobatidae). 

Установлено регулирующее действие плотности эксперимен­
тальных популяций на рост и развитие. По мере увеличения 
плотности «популяций» головастиков стимулирующий эффект 
исчезает и при высокой плотност-и рост животных значительно 
притормаживается. Однако в некоторых случаях ·в условиях 
чрезвычайно высокой плотности личинки заканчивают метамор­
фоз в рекордно короткие сроки. Указаны принципиальные раз-
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личия в характере действия повышенной плотности «популя­
ций» на рост и развитие личинок Anura и Urodela. 

Определена потребность в корме развивающихся личинок 
хвостатых и бесхвостых амфибий. Показаны пути использова­
ния полученных данных для оценки биоценологической роли, 
установлены коэффициенты использования съеденного корма 
личинками разных видов и форм. Отмечен более высокий коэф­
фициент утилизации корма головастиками северных форм ам­
фибий. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР - УРАJIЬСКИЯ НАУЧНЬIЯ ЦЕНТР 

ЭI(GПЕРИМЕНТАЛЬНА.Я ЭI(ОЛОГИ.Я НИЗШИХ ПОЗВОНОЧНЫХ • 1978 

Л. М. СЮЗЮМОВА, С. И. ГРЕБЕННИКОВА 

-оСОБЕННОСТИ ЭРИТРОПОЭЗА У ЛИЧИНОК 

БЕСХВОСТЫХ АМФИБИИ 

8 ЗАВИСИМОСТИ ОТ УСЛОВИИ РАЗВИТИЯ 

Исследованиями процессов экзогенной метаболической регу­
Jiяции роста и развития водных организмов выявлены законо­

мерности специфического воздействия метаболитов на актив­
ность морфагенетических реакций и уровень обмена веществ 
у личиночных форм амфибий, развитие которых проходит в раз­
ных условиях популяционной плотности (Шварц, Пястолова, 
1970а, б; Шварц, 1972; Шварц и др., 1973; Рункова, 1974, и др.). 
Феномен ингибирования крупными животными роста и разви­
тия более мелких и при определенных условиях ускоренное раз­
витие последних связано с глубокими преобразованиями регу­
лирующих систем организма, изменениями скорости формообра­
зовательных процессов. В этом отношении изучение особенно­
стей развития функции кроветворения и ее состояние у личинок, 
развивающихся в услс1виях воздействия разного фона метаболи­
тов, интересно как для оценки физиологического состояния орга­
низма в конкретный период развития, так и для оценки его по­
тенциальных возможностей. 

Исследование процессов личиночного кроветворения у амфи­
бий представляет определенные трудности, которые в первую 
очередь связаны с малыми размерами животных, особенностями 
закладки и формирования у них очагов кроветворения. Лите­
ратурные данные по кроветворению у личинок бесхвостых ам­
фибий ограничены и фрагментарны (Jordan, 1938; Pinner, 1950; 
Mylius, 1952, и др.). Известно, что лабильность клеточного со­
·Става крови даже у взрослых пойкилотермных животных выра­
жена очень сильно. Специфичность количественного соотноше­
ния состава клеток перифермческой крови, как у млекопитаю­
щих, у них проявляется слабо (Заварзин, 1953, и др.). 

В нашем исследовании использован цитоморфологический 
метод, наиболее доступный для мелких объектов. Проведено 
изучение клеточного состава краевой зоны печени на разных 
·Стадиях развития личинок, чтобы проследить состояние эритро-
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поэза в очаге кроветворения у личинок на разных стадиях их 

развития в условиях повышенной групповой плотности ( «загу­
щенности») и низкой плотности ( «незагущенности»). 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

В экспериментах нами использованы в основном головасти­
ки малоазиатской лягушки R. macrocnemis и частично остро­
мордой лягушки R. arvalis. Все личинки развивзлись из икры, 
завезенной в лабораторию из озер Кабардино-Балкарии (мало­
азиатской лягушки) и окрестностей г. Свердловска (остромор­
дой лягушки). С первых дней выхода из икры животные были 
разделены на две группы: «загущенную» (15-20 личинок на 
1 л среды) и «незагущенную» (три личинки на 1 л среды). 
Исследовались животные из одной кладки, в одно время, одной 
стадии развития- 28-й и 30-й (Терентьев, 1950). Для установ­
ления времени появления кроветворения в печени изучались 

головастики остромордой лягушки на 25-26-й и 28-й стадиях 
развития в основном из «загущенных» групп. Кроме обследо­
ваний головастиков, взятых непосредственно из аквариумов, где 
были созданы «загущенные» и «незагущенные» условия, прово­
дилось определение реакции «загущенных» животных на пере­

мену условий плотности. Из общего аквариума 60 головастиков 
рассаживал!! по три на 3 л воды и ежедневно в течение 10 дней 
исследовали по шесть животных этой группы и шесть- из усло­
вий «загущенности» (в общем аквариуме). Все животные нахо­
дились на 28-й стадии развития. Во всех опытах перед вскры­
тием головастиков учитывались их вес и реже- промеры тела. 

Методика исследования клеточного состава краевой ~юны 
печени состояла в следующем. После фиксации и вскрытия по­
лости тела головастика под бинокулярной лупой извлекалось 
сердце, что обеспечивало относительное обескровливание живот­
ного. Стекающая в разрез кровь удалялась фильтровальной 
бумагой. Для исследований иссекались два дистальных участка 
краевой зоны печени - правой и левой долей. У головастиков 
ранних стадий (25, 26-й) печень бралась целиком. Сразу после 
взятия материала приготовлялись мазки- отпечатки~ На пред­
метное стекло легкими прикосновениями разреза кусочка пече­

ни наносили отпечатки, которые располагали плотно друг к дру­

гу на определенной площади, равной 1 Х 1 см для одной пробы. 
От каждого головастика, таким образом, получали по два пре­
парата (соответственно двум взятым участкам печени). Этот 
методический прием позволял брать относительно равную мас­
су ткани у всех исследованных животных независимо от их раз­

меров. Частичное обескровливание снижало застойные явления, 
связанные с фиксацией животного. В ряде опытов, в частности 
на головастиках малоазиатской лягушки, обескровливание не 
проводилось. При сопоставлении данных это всегда учитыва­
лось. 
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Таблиnа 1 

Клеrочный состав печени головастиков Rana ar'Oalis разного возраста 

Эритроидные 

:s: о Незрелые Эре :s: <;: :!! "' " :s: .. 
N• личинки ,: .. :s: 

"' ;; 

" "' "'"' о ., 
(1)0 .. I-I I I I I IV v Всего IV "' u :r~ 

., 
"' (3~ 

t:: 
о "' "' ~ ~ ~ 

Стадия 

9 10 38 500 368 о о 3 7 10 82 
10 10 42 300 190 о о 3 1 4 95 
6 10 44 400 354 2 о 9 3 14 13 
8 10 46 500 392 2 2 8 8 20 39 
5 10 51 600 557 о 3 5 1 9 17 

с * 1 144' 21 180' 91 о' 21 о' 21 1 ' 21 о' 91 2' 5110' 71 реднее - ±2,1 - ±0,8 ±0,1 ±0,1 ±0,2 ±0,2 ±0,3 ±0,6 

34 18 30 300 235 о о о о о 46 
13 17 54 300 199 о о 9 о 9 80 
19 17 80 300 239 о о 1 о 1 33 
18 17 90 300 227 о о 1 о 1 50 
11 17 92 300 207 о о 6 1 7 80 
16 17 102 300 252 о 1 4 о 5 39 
12 17 114 300 210 о о 3 1 4 84 
14 17 120 200 139 2 о 2 о 4 47 
15 17 142 600 391 1 1 4 4 10 130 
17 17 180 600 347 7 5 13 2 27 169 
20 17 192 600 384 9 4 5 4 22 119 

с * 1 1108,71 реднее - ± 14 ,8 - 1 69 1 о' 51 о' 21 1 ' 21 о' 31 2' 2121 ' 1 1 ±0, 7 ±0,05 ±0,03 ±0, 1 ±0,04 ±0, 1 ±0,3 

Переходмая стадия 

165 40 64 400 244 6 2 3 3 14 93 
102 27 76 300 173 о 8 3 о 11 50 

31 18 80 400 323 2 1 7 о 10 45 
30 18 84 600 372 4 6 9 1 20 106 

Cpeднee*j-j;~;g / - l:f:i /±8:~ /±б:~ /±б:~ \±8:i l±g:~ j;ь:~ / 
Стадия 

222 45 508 600 127 19 64 55 о 138 111 
232 45 518 600 187 51 32 29 о 112 104 
226 45 520 600 201 58 36 29 о 123 48 
219 45 560 600 163 54 52 39 8 153 78 
228 45 578 600 210 71 52 36 5 164 61 

с * 1 1536,81 129,61 8,41 7,91 6,31 0,4123,0 113,41 
Ре д н е е - ± 13,6 - ±0,8 ±0,5 ±0,5 ±0,4 ±0, 1 ±0, 7 ±0,6 

• Вес- M±m, в остальных случаях- процент от общего числа клеток. 
•• Эрнтроидные клетки: I·II·Эрнтро- и пронормобласты; III-базо(j:нльные нормобласты; 



на 25-28-А стадиях развития (в условиях «загущенности») 

клетки•• 
~итозы в эритро- .. ... = 
идиых формах " "'· лые "' "' "' "' "'"' :0 :а = :а ~~ = "'= "' Щ: '- =~~ о, == "t "' 

.. ., 
~~= ""'" ~~~ '>>< 

В: = -& -& ::е 'Ot; ·fV :а~ 

Всего 
о= о 

-&cu"' О е:~ =xt: 3~& ~~~0 .. v ~t -е.= Q, 
ОХ,_ ~~2 ".о о всего 

::е'"' "' "''"" 
:t:t:;f-oc:: 

"'"'"' 
t:;Q):S::It< = .. =" "' "'.о о о==о o=ons ::;:,. ~~ :<: "'"'" с5 ~"' щ,_,. "" ... u-&::f;o ::.:: .. C>.:l 

25-я 

32 124 1 5 2 о 2 1 3 3:1 30,0 
6 105 о 4 1 о о 1 1 2:1 25,0 

12 39 о 3 4 о 2 о 2 8:1 14,3 
36 95 6 3 4 о о 1 1 3: 1 5,0 .. 30 о 4 9 о о о о 16: 1 о 

1
3,9,17,11 0,3, 0,8, 0,9, о 

±0,4 ±0,8 ±0, 1 ±0,2 ±0,2 
1 - 1 - 1 - 14,5:1 112,3±4,3 

4 50 2 7 5 1 о о о 4:1 
1 90 2 4 5 о 3 о 3 2:1 

14 48 о 5 4 4 о о о 5: 1 
13 64 2 5 1 1 1 о 1 3:1 
1 88 3 2 о о 5 1 6 2:1 
о 43 о 3 1 1 1 о 1 5:1 
о 88 о о 1 1 2 о 2 2:1 
о 51 3 о 4 3 2 о 2 3: 1 

34 174 7 14 7 7 4 2 6 2:1 
24 210 8 10 9 16 7 2 9 1,6:1 
39 180 7 10 15 4 2 3 5 2: 1 

1 3' 2126' 51 о' 81 1 '51 1 '31 о' 91 - 1 - 1 - 12' 5: 1 1 ±0,1 ±0,7 ±0,1 ±0,1 ±0,1 ±0,1 

(с 25-й на 26-ю) 

24 131 5 18 о 2 1 2 3 1 '6: 1 
42 103 2 10 10 2 2 о 2 1,6:1 
о 55 1 8 8 5 2 о 2 5,0:1 

39 165 20 22 11 10 3 1 4 1 '9: 1 

о 
33,3 
о 

100,0 
85,7 
20,0 
50,0 
50,0 
60,0 
33,3 
22,7 

38,9 
±5, 1 

21,4 
18,2 
20,0 
20,0 

l±g:~ /:~:i /±б:~ 1±~:: /±б:~ /±б:~ 1 - 1 - 1 - ,2,1:1 1 :~:~ 
28-я 

183 432 21 16 4 о 7 о 7 
154 370 17 14 11 1 5 о 5 
192 363 10 18 5 3 3 о 3 
150 381 22 10 14 10 9 о 9 
122 347 16 14 9 4 7 3 10 

1 26,7163,112,912,4,1,41 0,6, 1 1 
+0,8 +0,9 +0,3 +0,3 +0,2 +0, 1 - - -

IV- полихромата фильные иормобласты: V -оксифильиые нормобласты. 

0,3:1 
0,5:1 
0,5:1 
0,4:1 
0,6:1 

1 0,5:1 1 

5,1 
4,5 
2,4 
5,9 
6,1 

4,9 
+0,8 



Приготовленные препараты фиксиравались в абсолютном 
этиловом спирте и окрашивались азур-эозином по Максимову­
Нохту. Для оценки клеточного состава исследовалась цитограм­
ма краевой зоны печени, рассчитанная на 600 клеток по двум пре­
паратам от одного животного. При этом учитывались все формы 
клеток печени, крови (лимфоидные, миелоидные и эритроид­
ные), отдельно- тканевые базофильные клетки и макрофаги. 
Исходя из особенностей созревания. эритроидных клеток на ран­
них стадиях развития личинок (25 и 26-й), в развернутой цито­
грамме печени были представлены и зрелые формы эритроци­
тов с разной степенью гемоглобинизации протоплазмы (окси­
rрильные и полихроматофильные эритроциты). Параллельна из 
цитограммы краевой зоны печени (или отдельно) определялась 
парциальная эритрограмма, рассчитанная на 100 созревающих 
эритроидных клеток разной степени зрелости. У головастиков 
удалось выделить зритробласт и пронормоблает (обычно из-за 
нечеткости их разделения они представлены в одной группе), 
базофильный нормоблает (хорошо дифференцируемая клетка), 
полихроматофильные нормобласты (разных размеров и степени 
зрелости) и оксифильные нормобласты (отличаются от зрелых 
эритроцитов по форме и состоянию ядра, величине и форме 
клетки). При определении использовались работы Джордана 
(Jordan, 1938), Фоксона (Foxon, 1964) и др. 

Наряду с оценкой эритроидного ряда учитывались клетки 
лимфаидиого и миелоидного ряда обычно по их соотношению 
с эритроидными элементами в общей цитограмме этой зоны. 
Кроме того, оценивалась митотическая активность эритроидных 
клеток (по числу клеток в митозе на 100 элементов зритроид­
нога ряда и количеству митозов на число клеток одного типа). 
Но, поскольку количество клеток в этих расчетах было неболь­
шим (особенно для ранних форм), митотическая активность 
учитывалась по суммарным данным- отношению числа мито­

зов к количеству клеток определенного типа в целом по группе 

исследованных животных. При высокой митотической активно­
сти клеток крови в период интенсивного роста и развития личи­

нок расчеты в процентных выражениях, а не в промиллях пред­

ставляются методически оправданными. Основные данные обра­
ботаны общеизвестными статистичесюш:и методами с вычисле· 
нием средних величин и их достоверности. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИИ 

Предварительные исследования клеточного состава печени 
головастиков остромордой лягушки на ранних стадиях разви­
тия (25-28-й) позволили вскрыть некоторые особенности кро­
ветворения у личинок разного возраста. В цитограмме печени 
головастиков 10-17-дневного возраста признаков кроветворе­
ния практически не обнаруживается. В составе клеток преобла­
дают молодые формы гепатоцитов (табл. 1). Ранние формы 
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Таблиuа 2 

Циrограмма краевой зоны печени головастиков Rana macrocnemls 
на 28-А стадии при разных условиях развития 

](леточный состав 

Гепатоциты 
Эритроидные формы . . 
Эритробласты и про­
нормобласты . 
Базофильные нормо­
бласты 
Полихроматофиль-
ные нормобласты 
ранние 

поздние 

Оксифильные нормо­
бласты 

Лимфоидные формы 
Миелоидные формы 
Нейтрофилы . 
миелоциты и юные . 
палочко-ядерные . 
сегменто-ядерные 

Эозинофилы . 
Базафилы 
Макрофаги и клетки РЭС 
Тучные тканевые клетки 

Колич. мятозов в клет­
ках эритроидного ряда 

(всего), % • 
I-II-III 

IV 
v 

«Загущенные~ (n=6) «Незагущенные~ (n= 11) 

Среднее чис­
ло на 600 
клеток 

~J'~~~~~в~~~- Среднее чис-
ствующего ло на 600 

Процент кле­
ток со:.пвет­

ствующего 
ряда клеток ряда 

301 ,8±25,2 
153,3± 19,1 

22,5±4,3 

27,0±2,9 

97 ,8± 16,7 
26,6±5,2 
71,2±13,0 

6,0±2,7 
96,3± 14,0 
23,3±2,0 
18,0±1,7 
10,2± 1,4 
3,2±0,7 
4,6±1,1 
4, 1±0,9 
1,2±0,6 

24,0±5,0 
1 ,3±0,5 

14,7±1,2 

17,6±1,3 

63,8± 1,6 
17,4±1,2 
46,4±1,6 

3,9±0,6 

77,1+3,7 
43,5± 4,2 
13,6±2,9 
20,0±3,4 
17,9±3,2 
5,0±1,8 

6,8±0,8 
6,1±1,4 
5,3±0,9 

38,9±8, 1 

261 ,2± 19,3 
182,6± 14,9 

24,3±2,4 

34,4±2,9 

105,4±5, 1 
31,2±3,5 
74,2±8, 1 

18,5±1,8 
87' 1 ± 11 '6 
57,.6±14,5 
37,0±8,5 
19,5±4,4 
6,1±1,1 

11,4±4,5 
18,6±6,0 
2,0±0,5 

11,1±2,2 
0,4±0, 1 

13,3±0,7 

18,9±0,9 

57' 7 ± 1' 1 
17, 1±0,8 
40,6± 1,1 

10,1±0,7 

64,2± 1,9 
33,9!+2,0 
10,6±1,2 
19,7±1,6 
32,3±0,9 
3,5±0,7 

10,2±0,6 
2,8±0,6 
7,1±0,7 

51,5±3,5 

эритроидного ряда у большинства животных отсутствуют или 
единичны. Преобладают зрелые формы эритроцитов с незавер­
шенным процессом гемоглобинизации цитоплазмы, что харю<­
терно для крови личиночных стадий развития амфибий (Завар­
зин, 1953). В единичном количестве встречаются клетки миело­
идного и лимфаиднога ряда, хотя уже в этом возрасте у живот­
ных имеются типичные формы малых лимфоцитов, которые за­
метно преобладают над миелоидными. 

Некоторые особенности состава эритроидных клеток в пече­
ни головастиков ранних стадий развития можно проследить при 
анализе индивидуальных цитограмм на табл. 1. Число бласт­
ных форм и соотношение отдельных типов клеток внутри них 
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изменяется в определенной зависимости от возраста и размера 
животных. У самых мелких головастиков (в 10-дневном возра­
сте)· полихроматофильных и оксифильных нормобластов- кле­
ток завершающих стадий вызревания эритроцитов- больше, 
чем у животных 17 -дневного возраста. Исключение составляют 
только самые крупные головастики (.N'!! 15, 17 и 20). Наличие 
единичных клеток полихроматофильных и оксифильных нормо­
бластов в это время (на 17-й день личиночного развития), по­
видимому, связано с изменениями в процессах кроветворения­

периодом формирования очагов эритропоэза. Однако митотиче­
ская активность эритроидных клеток очень высокая. Во многих 
бластных формах обнаруживаются митозы. 

К 26-й стадии развития (появление почек задних конечно­
стей) в цитограмме увеличивается относительное количество 
всех типов эритроидных клеток и клеток крови в целом (лим­
фоидного и миелоидного ряда). При этом сохраняется очень 
большое число нормобластов в состоянии деления. Возможно, 
этот период совпадает с началом функционирования очагов кро­
ветворения в пронефросе и селезенке и переходом к вторичному 
типу эритропоэза. Отсюда- увеличение числа клеток ранних 
форм эритроидного ряда и общего количества крови в органе. 
Клеточный состав крови в печени в это время отражает состоя­
ние перифермческой крови, активность гемопоэза в сосудистом 
русле и очагах кроветворения. 

Начало функционирования печеночного кроветворения, по 
данным материалам, отмечается у головастиков 28-й стадии 
развития (развитые задние конечности). В общей цитограмме 
печени происходят заметные изменения соотношения клеточ­

ных элементов: резко уменьшается число гепатоцитов и начи­

нают преобладать клетки крови. Разумеется, это относится 
только к области краевой зоны- обычного места локализации 
очагов кроветворения в печени. На 28-й стадии эти участки 
можно было исследовать отдельно от общей массы органа. 
Изменение и количественное выражение клеточного состава 
эритроидного ряда в этот период отражают появление актив­

ного эритропоэ.за. Отмечается очень высокое накопление ран­
них форм- зритробластов и пронормобластов, что доказывает 
происхождение их именно в этой области. В большем числе име­
ются и клеткИ последующих стадий созревания- базофильные 
и полихроматофильные нормобласты. Однако количество пос­
ледних для типичной парциальной эритрограммы очагов кро­
ветворения явно снижено. Кроме того, исключительно мало 
оксифильных форм нормобластов. Связать это можно только 
с относительно недавним образованием очага печеночного кро­
ветворения и, отчасти, замедлением процессов вызревания на­

чальных форм эритропоэза. Характерно для этого периода и 
более интенсивное накопление гемоглобина в зрелых эритро­
цитах. Митотическая активность заметно снижается, хотя оста-
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'~тся относительно высокой ( 4-6% делящихся клеток). Воз­
растает число миелоидных клеток, главнь1м образом за счет 
бластных форм. По-видимому, здесь же происходит миело- и 
-Лимфопоэз, но в меньшей степени. 

Для дальнейших исследований особенностей кроветворения 
у головастиков проводились цитологические обследования крае­
вой зоны печени животных 28-й стадии развития и старше. 
В общей цитограмме при этом не учитывались зрелые формы 
эритроцитов и их подразделения по степени гемоглобинизации 
цитоплазмы, что давало возможность оценивать кроветворение 

без учета излишних элементов крови в органе. 
Обследования проводились на головастиках малоазиатской 

лягушки на 33-й день после выхода их из икры. Были взяты 
животные одной кладки, развитие которых проходило в разных 
условиях. Они находились на одной стадии, но резко отлича­
ilись по величине. Головастики «загущенной» группы были зна­
чительно мельче, чем «незагущенной»: средний вес «загущен­
ных» 538+55, а «незагущенных» 1484±95 мг. 

Печеночное кроветворение в этот период выражено как у 
«загущенных», так и «незагущенных» животных ( табл. 2). 
Наиболее активно проходит эритропоэз, миелопоэз выражен 
слабо. От общего числа клеток гепатограммы эритроидные 
формы составляют 25-30, лимфоидные 14-16, миелоидные 
4-10 и клетки печени 45-50%. Лимфоидные клетки представ­
лены всеми формами, включая и бластные, однако преобладают 
малые лимфоциты. 

Межгрупповые различия в усредненной цитограмме просле­
живаются по клеточным формам. У головастиков «загущенной» 
группы в большем числе представлены макрофаги разных ти­
пов - гистиоциты, моноцитаподобные клетки и в основном в 
состоянии фагоцитоза. У «незагущенной» группы животных 
выше процент эозинофильных гранулоцитов. При этом следует 
заметить, что у них миелопоэз более активен :1 по нейтрофиль­
ным формам и, главным образом, за счет бластных и молодых 
клеток. 

Отмечаются межгрупповые особенности в интенсивности 
эритропоэза. Исходя из данных парциальных эритрограмм, ин­
дивидуальных и усредненных по каждой группе, количество 
молодых эритроидных предшественников- эритробластов и 
пронормобластов- в этот период у головастиков очень высо­
кое. Но даже на этом уровне у «загущенной» группы головас­
тиков процесс накопления первичных эритроидных клеток про­

ходит несколько интенсивнее, чем у «незагущенных». После­
дующее вызревание клеток- переход их в базофильные, поли­
хроматофильные и особенно оксифильные нормобласты- у 
«загущенной» группы животных приторможено. У них отмечает­
ся большее, чем у «незагуще»ных», накопление полихромато­
фильных нормобластов и в основном в завершающий период. 
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Митотическая активность молодых форм- эритробластов, 
пронормобластов и базофильных нормобластов- у «загущен­
ной» группы животных выше, чем у «незагущенных» (6,1% и 
2,8%, соответственно). Однако в полихроматофильных нормо­
бластах у «незагущенных» животных она возрастала. Очень ча­
сто митозы отмечались в оксифильных нормобластах. Это явле­
ние, необычайное для млекопитающих, у амфибий распростра­
нено широко. В данном случае наблюдаются межгрупповые 
различия. У «незагущенных» головастиков число митозов в 
оксифильных нормобластах особенно высокое, что отразилось 
и на проценте митозов в целом по этой группе: он выше, чем 
у животных из «загущенной» группы. Таким образом, у «загу­
щенных» животных более высокая митотическая активность 
отмечается в первичных эритроидных формах, а у «Незагущен­
ных»- в более зрелых формах. 

Особенности эритропоэза у головастиков остромордой ля­
гушки на этой же стадии развития и у аналогичных групп 
имели некоторые отличия (табл. 3). У животных из «загущен­
ной» группы не было столь заметно торможение процессов вы­
зревания нормобластов и, следовательно, не отмечалось и вы­
сокое накопление полихроматофильных форм. В парциальных 
эритрограммах обеих групп абсолютное число и процентное 
отношение практически совпадают. О некотором замедлении 
процесса гемоглобинизации у животных из «загущенной» груп­
пы можно судить только по очень малому числу оксифильных 
нормобластов. Конечно, без накопления предшествующих форм 
это явление также может быть связано с особенностями выхода 
клеток из очагов кроветворения. 

Однако отличия между «загущенными» и «незагущенными» 
головастиками остромордой лягушки по числу первичных форм 
эритропоэза выражены даже в большей степени, чем у мало­
азиатской лягушки. У животных, развивающихся в «загущен­
ных» условиях, зритробласты и пронормобласты представлены 
в парциальной эритрограмме в большем количестве (21%), чем 
у животных из «незагущенных» условий ( 13,8%). Выше у них 
и митотическая активность всех типов клеток эритроидного 

ряда, хотя достоверность здесь невысокая. При этом клетки в 
состоянии митоза среди зритробластов и пронормобластов 
встречались в цитограммах обеих групп головастиков очень 
редко. Наибольшая митотическая активность определялась у 
оксифильных нормобластов. 

Таким образом, процесс интенсивного кроветворения у раз­
вивающихся головастиков двух видов бесхвостых амфибий 
проходит на фоне более высокой пролиферативной активности 
первичных клеточных форм эритроидного ряда у животных, 
находящихся в условиях высокой групповой плотности. Рас­
~мотрение этого явления требовало постановки специальных 
опытов, позволяющих судить о стойкости- закреплениости-
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физиологических особенностей организма при изменении усло­
вий развития животных. 

Выполненные исследования показали, что при перенесении 
«загущенных» животных в условия низкой плотности и резком 
снижении метаболического фона (при ежедневной смене воды 
в аквариумах) происходят заметные изменения в скорости ра­
па и развития животных, а также и в динамике эритропоэза. 

·Они наблюдаются уже в первый день пребывания животных в 
новых условиях (табл. 4). Отмечены падение веса животных 
й стимуляция эритроидного кроветворения. Увеличилось число 
клеток с базафильной цитоплазмой- эритробластов, пронормо-

. бластов и особенно . базофильных нормобластов. Изменение в 
соотношении клеток у контрольных животных в это время, 

по-видимому, связано с реакцией на резкие изменения условий 
nри отсадке из аквариума головастиков опытной группы. 

Период адаптации животных проходил на фоне относительно 
высоких показателей эритропоэза, и на пятый день парциаль­
ные эритрограммы опытных и контрольных «незагущенных» 

головастиков почти совпадают. На десятый день развития «за­
гущенных» головастиков в условиях «незагущенности» отмечен 
очень высокий уровень эритроидной продукции как в первич­
ных формах- зритробластах и нормобластах, так и (по часто­
те деления клеток) во всех типах эритроидного ряда. Заметно 
активизирован процесс накопления гемоглобина в нормоблас­
тах, на что указ:ывает сокращение числа полихроматофильных 
и увеличение оксифильных форм нормобластов. Последнее свя­
зано также с исключительно высокой митотической активно­
стью: около 80% всех обнаруженных оксифильных нормобла­
стов находилось в состоянии деления. 

По данным лейкоцитарной формулы, высчитанной по мазкам 
из печени, цзменение условий развития головастиков не отра­
зилось существенно на числе моноцитаподобных клеток и эо­
зинофильных гранулоцитов (табл. 5). Тем не менее некоторое 
приближение состава крови «загущенных» животных к клеточ­
ному составу «незагущенных» наблюдается по повышению 

· эозинофилов и уменьшению количества моноцитов. 
Интересный материал получен при исследовании сильно 

заторможенных в развитии головастиков R. macrocnemis «за­
гущенной» группы. Они отбирались в ходе опыта всегда при­
близительно одного веса (500-550 .мг) и только 28-й стадии. 
За 10 дней опыта подавляющее большинство животных этой 
rруппы достигло ЗО-й стадии и вышло из воды. Отбираемые 
для исследования животные казались ослабленными, угнетен­
ными. Результаты, полученные при изучении парциальной эри­
трограммы этих животных, неожиданны. Они указывают на 
активное кроветворение, уровень которого совпадал с уровнем, 

наблюдающимся у животных из «незагущенной» группы. Тор-
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Таблица 5 
Состав крови головастиков Rana macrocnemls на 2А-А стадии 

в разных условиях плотности, % 
с Загущенные:. 

«Н езагущен-
ные:. 

Тип клеток на 1 0-й день 
10 дней в 

до опыта условиях 

(n=IO) опыта 
снезагущен- с момента 

(n=б) ности:о (n=5) выхода из 

икры (n=ll) 

Лимфоциты 66,0±3, 7 65,0±5,3 64,6±3,5 62,0±5,5 
большой _ 1,3±0,5 1, 7±0,4 0,6±0, 1 1,3±0,5 
средний 8, 1± 1,2 15,3±0,9 7,6±0,1 12,4±2,2 
малый _ 56,6±3,8 48,0±4,9 56,4±4,2 48,3±4,8 

Нейтрофилы 15, 1±2,2 17,4±3,4 15,8±3,3 19,9±4, 1 
миелоцит 3, 7±0,5 9,7±2,4 4,4±0, 7 6,7±1,3 
митамиелоцит 3,3±0,6 1,3±0,9 1,4±0,2 2,8±1,1 
палочко-ядерный 3, 7±0,5 2,7±0,7 2,2±0,3 5,0±0,8 
сегменто-ядерный . 4,4±0,7 3,7±1,6 7,8±1,4 5,4±1,2 

Эозинофилы 3,4±1,2 2,0±0, 7 6,4±2,9 11,2±3,0 
Базофилы 1,0±0,4 0,3±0,3 1,6±1,0 2,8±0,8 
~оноциты-макрофаги 14,5±2,8 15,3±3,0 11,6±1,5 4,0±0,9 

Таблица 6 
Цитограмма краевой зоны печени Rana macrocnetttls в. первый день 
выхода (30-я стадия) из воды и закончивших метаморфоз сеголеток, 

........... развитие ~т~:::":',,:,;,-г по•::::: :=.OIO<nl 

Гепатоциты • • •• о 

~акрофаги и клетки РЭС 
~иелоидные формы . 
Лимфоидные формы 
Эритроидные формы .. 

Зритробласты и про-
нормобласты . 
Базофильные нор-

мобласты 
Полихроматофидь-
ные нормобласты . 
Оксифильные нор-

мобласты 

Отношение эритроидных 
клеток к общему числу 
клеток, % •.•••• 

Отношение клеток крови 
к общему числу кле­
ток, % 

Отношение эритроидных 
форм к лейкаформам . 

277,0± 10,2 -
29,0±2,2 -
45,5±4,5 -
90,5± 10,5 -

158,0±8,4 --
- 11,3±1,8 

- 11,6± 1,8 

- 65,5±1,1 

- 11,6±1,8 

26,5±0,2 

53,8±0, 7 

1, 2: 1 

520,0±2,2 -
5,0±0,9 

12,0±1,4 -
39,0±2,2 -
24,0±5,0 -

- 9,3±6,5 

- 10,7 ±6,4 

- 75,8±2,3 

- 4,2±6,7 

4,0±0,1 

13,3±1,3 

0,5:1 

• Среднее количество: 1 -на б 00 клеток, 2- на 100 клеток. 



можение роста и развития проходило при стабилизации эритро­
поэза на относительно высоком уровне, обеспечивающем актив­
ное развитие животных, больших по размерам в два раза. Цри 
этом у «заторможенных» головастиков отмечалось активное 

вызревание нормобластов всех типов с увеличением числа оl{си­
фильных форм и их высокой митотической активности. Эту 
стабилизацию процессов кроветворения можно рассматрйвать 
как проявление гомеостаза, которое поддерживается воздейст­
вием на организм экзогенной метаболической регуляции. 

Оценивая результаты этих исследований, можно прийти к 
выводу об относительно высокой закреплениости физиологиче­
ских особенностей кроветворения у животных, развитие кото­
рых проходило в условиях повышенной групповой плотности. 
Смена условий развития и исключение воздействия на голо­
вастиков метаболитов вызвало активную реакцию организма. 
Потенциальные возможности кроветворной ткани «загущен­
ных» головастиков обеспечили активную стимуляцию эритро­
поэза: процессов пролиферации первичных эритроидных клеток 
и скорости их дифференциации, синтез гемоглобина и переход 
в зрелые эритроидные формы. 

У животных последующих периодов развития сохраняется 
высокое напряжение кроветворения (табл. 6). Проходит зако­
номерное для амфибий постепенное затухание печеночного 
кроветворения и замена его дефинитивным костномозговым. 
В первые дни метаморфоза в цитограмме краевой зоны печени 
сохраняется большое число первичных и вызревающих эри­
троидных клеток крови в целом. Наблюдается эритро- и мие­
лопоэз. Происходит ускоренное накопление и вызревание клеток 
эритроидного ряда. Затухание кроветворения в печени по окон­
чании метаморфоза заметно в цитограмме сеголеток (на 10-й 
день после выхода их из воды). У них резко снижено коли­
чество клеток крови и особенно эритроидного ростка и соответ­
ственно увеличено число клеток печени. В структуре эритро­
граммы уменьшено число первичных клеток, но по соотношению 

отдельных форм видно, что кроветворение происходит. В дан­
ном случае для его оценки необходим анализ клеточного со­
става периферической крови. По окончании метаморфоза резко 
сократилось и количество активных макрофагов, что должно 
быть связано с завершением формообразовательных процессов 
:в печени. В составе крови изменилось соотношение отдельных 
клеточных форм. Преобладание на 28 и 30-й стадиях эритро­
идных форм сменилось у сеголеток повышенным числом лей­
коцитов разных типов и особенно клеток лимфоидного ряда. 
Динамика этих процессов свидетельствует о нормальном раз­

витии животных в условиях повышенной групповой плотности. 
Особенности кроветворения обеспечивают высокий уровень об­
мена растущего и развивающегося организма. 
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QБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 
' 

Цитолоп;·ческая характеристика краевой зоны печени позво­
ляет оценить состояние кроветворения, которое появляется в 

этой области только на определенной стадии развития личинок. 
Время формирования и продолжительность печеночного крове­
творения определяется интенсивностью формообразовательных 
процессов на разных стадиях личиночного развития. У «загу­
щенных» животных даже при условии резкого торможения 

развития и роста формирование очага печеночного кроветворе­
ния наступает относительно рано- уже в начале 28-й стадии, 
в период появления сформированных задних конечностей. При 
этом характерно, что несмотря на меньшие размеры по сравне­
нию с животными того же возраста и стадии, но развивающих­

ся при низкой групповой плотности, кроветворение у «загущен­
ных» головастиков даже более активное. Особенности эритро­
поэза резко заторможенных животных, с другой стороны, в 
общем процессе дифференцированного развития популяции на 
фоне метаболической регуляции обеспечивают быструю моби­
лизацию основных механизмов ускоренного развития. Включе­
ние гормональной системы и в первую очередь щитовидной же­
лезы происходит у «загущенных» животных на фоне повышен­
ной пролиферативной активности молодых форм эритроидного 
ряда. 

Регулирующее влияние экзогенных метаболитов «воды скоп­
лений» на интенсивность окислительно-восстановительных про­
цессов в тканях личиночных форм амфибий показано. Установ­
лена активация как аэробных, так и, особенно, анаэробных 
процессов тканевого метаболизма (Рункова, 1975). Имеются 
данные о том, что деление эритроидных предшественников ран­

них стадий обеспечивается в основном анаэробным гликолизам 
(Seno, 1964). Это позволяет связать повышенную пролифера­
тивную активность эритробластов, пронормобластов и базо­
фильных нормобластов у «загущенных» животных с воздейст­
вием на организм метаболического фона «воды скоплений». 
Скорость вызревания нормобластов (их дифференциации) обе­
спечивается окислительным фосфорилированием. У «загущен­
ных» животных на 28-й стадии процессы окислительного фос­
форилирования, как показано в работе Л. А. Ковальчук (см. 
статью в наст. сборнике), выше, чем у «незагущенных». Сле­
дует учитывать сопряженность процессов дифференциации и 
степени сродства гемоглобина с кислородом. 

Известно, что по мере развития головастиков Rana catesbei­
ana (McCutcheon, 1936, цит. по Иржак, 1975) сродство гемо­
глобина к кислороду уменьшается. Кроме того, это явление 
отмечено и у аксолотлей во время метаморфоза, индуцирован­
ного гормоном щитовидной железы (Cahlenbeck, Bartels, 1970, 
цит. по Иржак, 1975). В наших исследованиях отмеченное у 
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«загущенных» головастиков накопление полихроматофильных 
форм и, особенно, заниженное число оксифильных нормобла­
стов, возможно, связано с более высоким сродством их гемогло­
бина с кислородом по сравнению с «незагущенными» живот­
ными. Это явЛение при высокой плотности головастиков в 
относительно небольших объемах среды может иметь адаптив­
ный характер к экономному использованию резервов кислорода. 
Разумеется этот вопрос требует специальных исследований. 

Влияние групповой плотности, при которой происходит раз­
витие животных, отражается на морфологии кроветворения и 
на )!.ругих количественных показателях. В частности, у «загу­
щенных» головастиков заметно выше число макрофагов и их 
физиологическая активность. У «незагущенных» животных в 
большем количестве встречаются эозинофильные гранулоциты 
и активнее миелопоэз в целом. Оба типа клеток у амфибий 
участвуют в процессах резорбции и деструкции тканей в пе­
риод формообразования. Так, они сосредоточены обычно в уча­
стках регрессивных изменений кишечника и хвоста (Jordan, 
1938). Надо полагать, что отмеченные различия в клеточном 
составе головастиков отражают определенные особенности в 
проявлении этих реактивных процессов. И, возможно, что при 
участии более выраженной макрофагальной реакции обеспечи­
вается ускоренное развитие «загущенных» животных. 

Раннее появление очагов кроветворения в краевой зоне пе­
чени и активный эритропоэз на всех последующих стадиях 
личиночного развития, включая и метаморфоз, доказывает, что 
формирование важнейших систем организма при регулирую­
щем воздействии метаболитов в условиях «загущенности» обес­
печивает их высокие функциональные возможности. 

Главный вывод этой работы заключается в том, что отста­
вание в размерах животных под влиянием повышения плотно­

сти на воздействие растворенных в воде регулирующих (в рас­
сматриваемом случае- ингибирующих) веществ не приводит 
к формированию «угнетенных» животных, о чем можно было бы 
заключить по аналогии с млекопитающими и птицами. У выс­
ших животных отставание в росте- почти синоним угнетения, 

«карликовость» сеголеток, личиночное развитие которых прохо­

дит в условиях повышенной плотности, приводит к формирова­
нию не угнетенных, а вполне жизнеспособных, физиологически 
своеобразных животных, функция кроветворения у которых 
может быть развита даже лучше. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР - УРАЛЬСКИЯ НАУЧНЫЯ ЦЕНТР 

ЭК:СПЕРИМЕНТАЛЬНА51 ЭК:ОЛОГИ51 НИЗШИХ ПОЗВОНОЧНЫХ · 1978 

О. А. ПЯСТОЛОВА 

ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ СЛЕДСТВИЯ ГОЛОДАНИЯ 

ЛИЧИНОК АМФИБИЯ 

Один из методов изучения экологических особенностей ли­
чинок амфибий- эксперименты по голоданию. Влияние голо­
дания на рост и развитие личинок амфибий интересовало ис­
следователей давно (Barfurth, 1887; Bataillon, 1891; Bohn, 
1904-цит. по Дастюг, Сукиер, 1949). Известно, что через ко­
жу головастиков nроникают различные растворенные пищевые 

вещества (в особенности сахар и пептоны). Непрерывное nаде­
ние веса наблюдается nри содержании личинок в чистой водо­
nроводной воде. Добавление в воду яичного желтка приводит 
к nостепенному равномерному увеличению размеров животных. 

Незначительное увеличение веса головастиков наблюдается при 
добавлении глюкозы, мочевины и масляной кислоты. Я. И. Пе­
риханянц и О. Н. Судзиловская ( 1936) отмечают ускорение 
развития личинок остромордой лягушки под влиянием органи­
ческого фосфора и глюкозы. 

При содержании в слабом растворе молока личинки Rana 
arvalis могут эффективно использовать пИтательные вещества, 
растворенные в воде (Шварц, 1972; Пястолова, 1974). Нами 
установлено, что содержащееся в воде молоко частично прохо­

дит через кишечник, о чем свидетельствует формирование экс­
крементов типичной для головастиков структуры белого цвета. 
Животные при содержании в молоке продолжают расти и раз­
виваться. 

Имеются противоречивые данные об использовании микро­
организмов в качестве корма личинками амфибий. Одни ученые 
утверждают, что личинки амфибий не употребляют в пищу 
микроорганизмы и погибают от истощения так же, как содер­
жащиеся в чистой воде Podhradsky, Krizenesky, 1927- Wollman, 
1915; цит. по Дастюг и Сукиер, 1949; Hegner, 1923; NоЫе, 1931; 
Burke, 1933; Li, Lin, 1935; N athan, J ames, 1972), другие на 
основании проведеиных опытов nриходят к заключению, что 

личинки амфибий способны использовать в качестве пищи про­
стейших. 
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Таблица 1 

R. 

R. 

Развитие личинок северных популяций R. temporaria и R. ar'lJalis 
в различных условиях без добавления корма 

Начало оnыта !(онец опыта 

Вид t, 0 С n Вес 2\.VII,, Вес 29.VII. Вес зо. V I I ·\Сухо!\ вес, 
мг .мг .мг мг 

temporaгia 18-20 20 264,45 284,75* 278,0* 18,8 
5-7 20 254,35 293,65** 257,1** 19,3 

arvalis • 18-20 30 94,7 105,8 110,3 5,7 
5-7 28 105,0 127,3 109,7 6,3 

• 27, 28-я стадии развития. 
•• 26, 27-я стадии развития, во всех остальных случаях- 26-я. 

Наши наблюдения показали, что при голодании у личинок 
лягушек резко изменяется вес тела, что свидетельствует о суще­

ственном изменении водного баланса организма. Специальные 
опыты подтвердили это предположение. Эксперименты были по­
ставлены на личинках северных популяций Rana arvalis и R. 
temporaria. 

В опыте были использованы личинки 26-й стадии развития 1• 

Животные в течение 1 О дней содержались в обычной воде из 
пруда без дополнительного источника корма. Сухой вес личи­
нок, развивающихся при температуре 5-7°, был выше, чем при 
оптимальной температуре 18-20° (табл. 1). По-видимому, этО> 
объясняется снижением уровня обмена и более экономным рас­
ходованием резервных питательных веществ. Однако содержа­
ние животных без дополнительного корма приводит к увеличе­
нию их веса в первые дни опыта как при низкой, так и при 
оптимальной температуре. Следующий эксперимент включал в 
себя четыре варианта. Личинки содержались в прудовой воде пру­
да при температуре 5-7 и 18-'20° С, в дождевой воде и воде с 
добавлением молока. Во всех вариантах опыта наблюдалась чет­
кая закономерность- увеличение веса личинок в первые дни экс­

перимента (табл. 2). Полученные данные противоречат резуль­
татам, полученным Дастюг и Сукиер (1949). Нам кажется, что­
это можно объяснить следующим образом. Содержание без 
корма воспринимается личинками как сигнал к необходимости 
компенсировать недостаток поступающих в организм питатель­

ных веществ за счет более энергичного потребления растворен­
ной в воде органики. О способности животных как морских, 
так и пресноводных усваивать растворенные органические ве­

щества из воды известно из литературных данных (I(rogh, 
1931; Schlichter и др., 1973; Altig, Padgete, 1974). Это достига-

1 Стадии развития определялись по П. В. Терентьеву ( 1950). 
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Таблица 2 

Из:~~енение веса тела личинок R. ar'Valis 26-й стадии развития в разных 

Вес тела в начале Вес тела 
Условия оnыта 

опыта, .мг 

ЗO.VII 1 2. v 1 1 1 3. VI 1 1 1 4. VI II 

Озерная вода, 1= 18-20° 
контроль 109, о (20)* 194, о (18) - -

Озерная вода, 1=5-7° . 114,0 (19) - 117 (19) -
Озерная вода (меняется 

два раза в сутки) 116,3(21) - 194 (21) -
Дождевая вода . 82,0 (20) 70,7 (13) - 78,4 (12) 
Вода + молоко (25 .мг 

молочного белка на 

1 л) . 85,3 (20) 167. 1 (9) - 215 (9) 

• В скобкак- количество животных. 

€тся за счет большего поглощения организмом воды (резкое 
увеличение веса личинок). При снижении температуры среды 
уровень обмена веществ снижается и тот же процесс менее 
выражен. При обогащении воды питательными веществами в 
виде молока он идет интенсивно, и вес личинок в течение неде­

ли увеличивается в три раза. 

Полностью подтверждается идея, высказанная еще в начале 
нашего столетия Пюттером (Piitter, 1909) о политрофии- пи­
тании физически разными формами (твердыми и растворенны­
ми) органического вещества. При содержании личинок в дож­
девой воде, практически лишенной органических веществ, вес 
личинок не увеличивается. Эти данные свидетельствуют о том, 
что питание личинок растворенными в воде веществами не сво­

дится к процессам осмотической регуляции 2, а является биоло­
гически активным процессом, интенсивность которого определя­

€ТСЯ содержанием в водной среде потенциальных питательных 
веществ. Биологическая целесообразность этого явления оче­
видна .. К сожалению, конкретный механизм проникновения во­
ды и растворенных в ней питательных веществ через кожу ли­
чинок пока не изучен. 

Следующая серия опытов посвящена исследованию голода­
ния при содержании личинок R. arvalis в «воде скоплений 
(табл. 3). Эти опыты включали три варианта: 1) личинки 26-й 
стадии развития находились в условиях высокой плотности 
(84 личинки в 5 л «воды скоплений»; 2) четыре личинки в 2 л 

2 Наблюдаемое в процессе голодания изменение содержания воды в тка­
нях личинок .во много раз превосходит соответствующие изменения при по­

мещении их в гипо- и гипертонический раствор (Дастюг, Сукиер, 1949). 
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условиях без добавления корма 

в период опыта, ;кг 

5.V! 1 I б.VIII 7.VIII 

144 ( 15) 

264 (20) 

238 (6) 

«воды скоплений»; 3) 4 ли­
чинки в 2 л чистой воды 
(контроль). «Вода скопле­
ний» использовалась после 
содержания в ней личинок 
этого же вида. Во всех ва­
риантах опыта использованы 

личинки 26-й стадии разви­
тия. Средний вес личинок в 
начале опыта в каждом ва­

рианте был примерно оди­
наков. Температура воды 
равнялась 18-20°. Ранее· 
было показано, что содер­
жащиеся в «воде скоплений» 
метаболиты интенсифициру-
ют обмен веществ, личинки 
проходят очередные стадии 

развития быстрее, чем в условиях нормальной плотности 
(Шварц, Пястолова, 1970а, б; Амстиславская. 1971, Гатия­
туллина, 1975). Результаты табл. 3 полностью согласуются с 
данными, полученными ранее. В условиях высокой плотности 
часть животных погибает, а большинство достигает следующей 
стадии развития, но при меньших по сравнению с контролем раз­

мерах тела. Так, в первом варианте опыта средний вес личинок в 
конце опыта равнялся 145,6, сухой вес этих же личинок составил 
6,5, а в контроле соответственно 168,5 и 9,5 .мг. При содержании 
личинок по четыре в 2 л «воды скоплений» они, естественно, 
теряют в весе меньше, чем при содержании в условиях высокой 
плотности, и даже меньше, чем в контроле, но сухой вес их 
также ниже контрольных (8,5 против 9,5 мг). 

В следующей серии экспериментов были использованы ли­
чинки остромордой лягушки, отловленные 9 сентября в водое­
мах Ботанического сада УНЦ АН СССР. Все животные в зави­
симости от стадии развития были разделены на четыре группы. 
В первую группу вошли личинки· 26-й стадии (недифференци­
рованные зачатки задних конечностей), во вторую- 27-й (диф­
ференцированные, но мало подвижные задние конечности), а 
в третью- 28-й (хорошо развитые и подвижные задние конеч­
ности). I(аждое животное находилось в отдельном сосуде. Ли­
чинки четвертой группы (28-я стадия) в отличие от первых трех 
групп находились в одном сосуде. Опыт продолжался один 
месяц (с 10 сентября по 10 октября). Естественно, что продол­
жительность пребывания в опыте животных, метаморфизиро­
вавших раньше, была меньше. I(орм животным не давался. 
Температура воды составляла 18-20° С. В качестве показателя 
был избран вес личинок в начале и в конце опыта. Общие ре-

4* 



зультаты эксперимента отражены в табл. 4, 5. Некоторые из 
полученных данных хорошо соответствуют известным законо­

мерностям, установленным при проведении других исследова­

ний. Например, сухой вес личинок после длительного перио­
да голодания при температуре 5-10° С оказался сущест­
венно выше, чем в тех же условиях, но при температуре 

18-20°С. 
Наибольший интерес представляет низкий коэффициент ва­

риации исходного веса тела животных обследованных групп 
(см. табл. 4) -от 10,5 до 16,1%. Известно, что вес тела даже 
гомотермных животных колеблется в значительных пределах: 
у птиц- от 2 до 19, у млекопитающих-от 10,5 до 23,4, у неко­
торых видов рыб в пределах одновозрастных групп- от 8,5 до 
24,4% (Шварц и др., 1968). Даже если подопытные группы 
животных формиравались за счет сопоставимых по размеру 
личинок, эти данные свидетельствуют о том, что в нормальном 

состоянии содержание воды в организме головастиков поддер-

21швается около определенной физиологической нормы. После 
длительного периода голодания вес личинок снижается. Хотя 
коэффициент вариации в большинстве групп животных увели­
чился, он существенно не превышал обычного коэффициента 
вариации веса тела животных и практически совпадает с тако­

вым сухого веса тела. Значит и при изменении веса тела в про­
цессе голодания содержание воды в тканях продолжает нахо­

диться под строгим физиологическим контролем. 
Хотя коэффициент корреляции между изученными призна­

ками невысок или в первом случае приближается к статистиче­
ски достоверному, эти данные можно рассматривать как дока­

зательство существования определенной закономерности в потере 
воды и пластических веществ в период голодания. В опыте с 
личинками 27-й стадии результаты практически совпадают (см. 
табл. 5). Однако, когда личинки завершили метаморфоз, наблю­
дается иная картина: коэффициент корреляции в этих группах 
личинок мал, так как часть животных изымалась из опыта 

раньше, ввиду выхода метаморфизировавших животных на 
сушу. Не наблюдается четкой зависимости между исходным и 
конечным живым весом, нет корреляции также и между сырым 

весом в конце опыта и сухим весом. 

Совокупность проведеиных исследований показала, что ре­
гуляция содержания воды в тканях личинок амфибий находится 
под строгим физиологическим контролем и определяется, с од­
ной стороны, интенсивностью обмена веществ животных (опыт 
по голоданию при различных температурах), а с другой -со­
держанием в .._воде питательных веществ. Отсюда можно заклю­
чить, что у личинок амфибий пюттеровское питание нельзя 
рассматривать как следствие постоянной смены воды в орга­
низме, оно характеризуется высокой степенью соответствия с 
условиями среды. 
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Таблица 4 

Изменение веса тела личинок R. ar~alis разных стадий раrитиsr 

Состояние животных 
к концу опыта n 

Метаморфоз не закончили . 1 30 

То же ..... . 
Метаморфизировали : 1 

Метаморфоз не закончили 
(t=5-10°) ... 

То же (t ... 18-20°) . . . . 
Метаморфизировали . . . . 

Таб.'!ица 5 

Состояине животных к концу 
опыта 

Метаморфоз не закончили ·1 

Метаморфоз завершили . 
Метаморфоз не закончили : 1 

Метаморфоз завершили 
Метаморфоз не закончили 

(t=18-20°) .. 
Метаморфоз не закончили 

(t=5-10°) 

33 
16 

11 
9 

34 

n 

30 

16 
33 

34 

9 

11 

Вес тела в начале опыта, мр 

M±m 

Вариант 1 (26-я стадия 

304,5±6,23 1 34,16 1 11,22 1. 

В а р и а н т 2 (27-я с т а д и я 

343,5±6,277 1 36,06 \. 10,5 [ 
356,87±11,37 45,5 12,75 

Вар и а н т 3 (28-я с т а д и я 

330, 4± 11 ,.22 
358,3± 19,.26 
345,2±7,66 

37,22 
57,58 
44,71 

11,26 
16, 1 
12,9 

Изменение веса тела личинок R. ar'Dalis 

Исходный вес (М1 )-конечный вес (М 1 ) 

r±m 1 м,-м. 

Вариант 1 

0,54±0, 13 
,. 

304,4-138,6 

Вариант 2 

·. 

r: 

-0, 10±0,24 351-161 

f 0,38±0, 15 344-l7l 

Вариант 3 

0,24±0, 16 345-,2-162,8 

О, 73±0, 15 358,3-191,0 

О, 64± О, 18' 330,4-223,4 



1 

1 

при содержа!ИQf без добавления корма 

Вес тела в конце опыта, .мг 

M±m а Cu 

р а 3 в и т и я) 

138,6±5,31 1 29,12 1 21,0 

р а 3 в и т и я) 

171,6±6,17 35,43 20,64 
160,81 ± 7. 75 31,03 19,29 

р а 3 в и т и я) 

225,0±9,77 32,37 14,49 
191,0± 11,52 34,57 18,09 
162,8±5, 75 33,8 20,76 

(ко~ициент корреляции) 

Исходны!! вес (М 1)- сухой вес 
в конце опыта (М1 ) 

r±m 

0,33±0,16 

0,33±0,22 
0,37±0,15 

0,18±0,16 

0,46±0,26 

0,65±0,18 

м,-м. 

303-6,44 

357-10,9 
344-9,5 

345,2-14,9 

358,3± 14,8 

330,4-17,8 

Сухой вес тела, .мг 

M±m а Си 

6,43±0,24 1 1,33 20,72 

9,23±0,47 2,75 29,89 
10,87±0,5 2,0 18,51 

17,8±0,64 2,15 12,08 
14,8±0,88 2,64 17,9 
14,9±0,45 2,64 17,67 

Сырой вес в конце опыта (M1 )­
cyxoll вес в конце опыта (М1 ) 

r±m 

0,35±0,16 

-0,02±0,22 
0,22±0,15 

0,24±0,16 

0,62±0,20 

0,87±0,07 

138,6-6,44 

161-10,9 
171-9,5 

162,8-14,9 

191-14,8 

223,3--17,8 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР - УРАЛЬСКИЯ НАУЧНЫЯ ЦЕНТР 

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЭКОЛОГИЯ НИЗШИХ ПОЗВОНОЧНЫХ · 1978 

Л. М. СЮЗЮМОВА 

ВЛИЯНИЕ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ 
НА УСТОйЧИВОСТЬ 

.ЛИЧИНОК АМФИБИй К ЯДАМ 

На личинках амфибий экспериментами нами установлено, 
что вьюокая плотность- «загущенность»- животных .вызы­
вает сложнейший морфофизиологиче.ский эффект. На'Копление 
метаболитов, выделяемых в среду продуктов жизнедеятельно­
-сти развивающихся организмов, образует тот фон, который оп­
ределяет развитие популяции в целом и ·скорость роста и раз­

вития отдельных животных (Шварц, 1972). Различия в уровне 
обмена между животными, развивающимиен в разных усло­
виях плотнос'Ги, наблюдаются во все периоды их личиночного 
развития, метаморфоза и сохраняются у сеголеток (Шварц и 
др., 1973; Рункова, 1974; см. статью Л. А. l(овальчук в наст. 
сборнике и др.). Метаболиты интенсифицирую:г обмен веществ 
и тканевый метаболизм (Рункова, 1975), снижают чувствитель­
ность животных к гипоксии (Рун'Кова, l(овальчук, 1974), ус'Ко­
ряют процессы регенерации тканей (Шварц, Пястолова, 
1970а, б), повышают пролиферативную активность клеток, что 
сопровождается увеличением их числа и размеров (см. статью 
Э. 3. Гатиятуллиной в на'ст. сборнике). 

Исследованиями реакции на то!(jсические вещества мы хо­
тели вскрыть тот комплекс физиологических особенностей, ко­
торый определяет уровень токсююрезистентности у животных, 
развивающихся в условиях разного метаболического фона. Для 
изучения этого вопроса, на наш взгляд, наиболее ·подходят 
личиночные формы амфибий, поскольку именно у них эффект 
метаболической регуляции изучен наиболее полно. !(роме того, 
на них хорошо ·прослеживаю'Гся физиологические особенности, 
связанные с развитием, что важно для оценки токси·корези­

стентности. 

l(ак 'известно, токсический эффект и устойчивость к ядам 
во многом определяются выбором отдельных препаратов. 
В данном случае взяты вещества, отличающиеся по химической 
природе и характеру токсического воздействия- хромат калия 
из группы неорганических соединений и хлорофос- известный 
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инсектицид фосфорорганической группы. Хромат калия обла­
дает общетоксическим действием в 'Основном на процессы тка­
невого дыхания; хлорофос- нервно-паралитический яд, дейст­
вует на механизм нервного возбуждения.· Это позволяло оце­
нивать особенности реакции организма на уровне разных 
систем. 

Цель нашего исследования- рассмотреть два воnроса: 
1. Существуют ли различия в устойчивости к ядам между 

животными, развивающимися в условиях разной групповой 
(популяционной) плотности. 

2. Какова роль метаболитов («воды скоплений»), чем обу­
словлены возможные различия в устой111ивости к ядам: а) не­
посредственным воздействием на обмен воды скоплений; 
б) реакцией воды с веществом; в) физиологическими особенно­
стями, сформированными на фоне предшествующего воздейст­

вия экзогенных метаболитов. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Все исследования проводили на личиночных формах бес­
хвостых амфибий- на малоазиатской и остромордой лягушках 
и сирийской чесночнице (табл. 1). Инкубация икры проходила 
при комнатной температуре в 7-8 л водопроводной предвари­
тельно выдержанной воды. На второй-третий день после выхо­
да из икры активных личинок рассаживали в аквариумы, в 

которых они развивались .в условиях разной плотности. И3 
каждой кладки было сформировано две группы: «загущенная» 
и «незагущенная». 

Группы «загущенных» головастиков имели сначала завы­
шенную плотность. Из-за естественной гибели головастиков она 
снижалась. Создание первоначально высокой· плотности при­
водило к большему накоплению в среде метаболитов. Посколь­
ку .вода в аквариумах не менялась, условия метаболической 
реакции внутри груп11ы головастиков были относительно ста· 
бильными и непрерывными. При нормальном раз·витии голова­
стиков среда имела темно-коричневый цвет и сохраняла про­
зрачность. Температура воды в аквариумах поддерживалась 
18-20°С. 

Группы «Незагущенных» головастиков формировались в тот 
же день, что и «загущенные». Плотность содержания и тех и 
других- один головас'flик на 1 л воды. В большинстве с.1учаев 
головастиков рассаживали в трехлитровые стаканы по три, 

реже- по десять в двадцатилитровые сосуды. Вода менялась 
через каждые три дня. В ряде эксперименто.в сроки выдержки 
головастиков были сокращены. Из общих аквариумов «загу­
щенных» животных nересаж,ивали на 12-18-й день в условия 
«незагущенности». 
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Токсичные вещества- хлорофос и хромат калия- на про­
тяжении всех исследований испытывал·и .в постоянной концент­
рации. Это позволяло учитывать ряд переменных факторов: 
групповые различия в процессе развития Ж!Ивотных и некото­

рые изменения ·среды. Посrrольху определенных данных по 
токсичности хлорофоса и хромата калия для головастиков нет, 
дозу хромата калия определяли опытным путем- установле­

нием тоwсичности его для голова.стиков обыкновенной чесноч­
ницы (Сюзюмова, 1974). В этих опытах исследовали дозу 
хрома 0,025 мг/мл, которая мог л а вызвать острое отравление 
у всех· головастиков при содержании их в э·юм растворе в те­

чение двух-трех недель. Рабочая доза хлорофоса (60 мг/л) бы­
ла выбрана по данным его токсичности для рыб и птиц (Гри­
щенко, 1970; К:ленова, 1970). Использовался 60- и 80-про­
центный препарат хлорофоса, имеющийся в широ·кой продаже. 
Дозировку рассчитывали по содержанию основного вещества. 

В день постановки опытов формиравались группы подопыт­
ных животных. В «загущенные» группы отбирали головастиков 
из общих аквариумов. Животных приблизительно одной вели­
чины и одной стадии развития помещали по три в трехлитро­
вые сосуды, заполненные раствором токсического вещества 

(опытная группа) и отстойной водой (контрольная группа). 
В «незагущенные» группы входили животные тех же стадий 
развития, что и «загущенные», но взятые из условий «незагущен­
ности». Их размещали также тройками в трехлитровые стака­
ны. В контрольной группе «незагущенных» толовас11иков меня­
лась только вода. В ходе опыта ни в одной из групп вода не 
менялась. Наблюдения проtюдили в течение 15 дней. В этот 
период регистрировалась гибель животных, а у павших- ста­
дия развития, вес, промеры тела и хвоста. При гибели .всех 
животных в опытной группе ранее уста·новленного срока в э'Гот 
же день учитывалось состояние контрольной группы: стадия, 
вес, промеры. Эксперименты проводили только на водных ста­
диях, вышедшие из воды личинки ЗО-й стадии и сеголетки ис­
ключались из опытов. Это с·вязано с тем, что в лабораторных 
условиях гибель животных ЗО-й стадии обычно высокая и оп­
ределение ее причин требовало специальных исследований. 
В группах, на которых испытывалось влияние «воды скоплений», 
головастики при формировании опытов рассаживались в .сосу­
ды с раст.вором токсического вещества, приготовленного на 

воде, взятой 1из аквариума, где развивались «загущенные» ли­
чинки той же кладки, из которой ис·пользовали·сь подопытные 
животные. 

Материал обрабатывался общепринятыми стастистическими 
методами: высчислялись проценты кумулятивной ·смер'Гносги, 
среднее эффективное время- ЕТ so (Беленький, 196З), показа­
тель средней скорости наступления токсического эффекта (ги­
бели) день падежа отнесенный к единице ( V). 
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РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Первые испытания хромата калия и хлорофоса в рабочих 
доз~ровках выявили достаточно четкие различия в токсичности 

их для головастиков, 'содержавшихся при повышенной и низкой 
грутшовой плотности (см. рисунок). Исследовано было 90 голо­
вастиков из «загущенных» условий и 90 из «незагущенных» 
(находились 15 дней в «незагущенном» состоянии). Все живот­
ные были 26-27-й стадии, резко заторможены в развитии. 
В «Воде скоплений» находились 60 головастиков первой группы 
и 30- второй. Животные из «загущенных» условий оказались 
более резистентными к хромату калия, чем головастики «неза­
.гущенной» группы (см. рисунок). Наличие в среде метаболи­
тов не оказало существенного вл1ияния :на сроки и интенсив­

ность падежа в обеих группах. Достоверность различий в ус­
тойчивости к хрому между группами по суммарным данным 
.вариантов опытов (в «воде скоплений» и без нее) вполне убе­
дительна (Т=З,З). 

Близкие, хотя и менее выраженные различия в )"стойч·иво­
сти были получены 1и у головастиков малоазиатской лягушки. 
В эти эксперименты вошли головастики тех же ·стадий (26-
27-й), как у чесночницы, но в период их активного развития 
(в конце апреля) на 17-18-й день ·после выхода из икры. 
В ходе опыта между группами устанавливаются различия в 
сроках и интенсивности гибели. Падеж в группе «незагущен­
ных» животных начался с первого дня опыта ( табл. 2). В тече­
ние трех дней погибло более 10% животных. «Загущенные» го­
ловастики, несмотря на меньшие размеры (средняя длина у «за­
гущенных» 10,7+0,1, у «незагущенных» 14+0,1 мм), оказались 
в течение первой недели более резистентными, отмечены лишь 
единичные случаи падежа. Характерно, что высокая гибель 
«загущенных» животных наблюдалась только на восьмой день 
опыта, через сутки после ~ 

повышения температуры tГ 40 
среды в аквариумах. '!! 

1 

/. 

J 5 

/. 
/ 

/ 
/ 

/ 

7 в 
Cym!(U 

2 ---

11 IJ !5 

Таким образом, токси- ~ 30 
ческий эффект хромата i'i 
калия проявляется у жи- tJ 
вотных из одной кладки и ~ 20 

одних стадий развития ~ 
по-разному в зависимости ~ 10 

от предшествующих опы- ~ 
ту условий плотности на­
селения их в аквариумах. 

Животные из «загущен­
ных» условий оказывают­

Влияние биогенной среды и плотности оби­
тания на гибель головастиков сирийской чес­
ночницы из «загущенных» ( 1, 2) и «незагу~ ся устойчивее к хромату, 

чем «Незагущенные». 
щенных» ( 1', 2') условий в хромате калия.-

1, 1' -свода скоплений», 2, 2 '-отстойная вода, 



Опыты с хлорофосом были расширены. Это связано не 
только ·с тем, что они позволяют оценить ·состояние одного из 

важнейших физиологических процеосов- нервного возбужде­
ния, но и весьма демонстративными признаками отравления, 

характерными для всех фосфорорганических соединений. Пе­
риод гиперактивности :выражен слабо (беспорядочные, реже 
длительные вращательные движения) и скоро сменяется со­
стоянием парезов, притуплением тактильной чувствительности. 
В это время животные лежат на дне ·в ·боковом положении. 
Бели приподнять таких головастиков к поверхности воды, они 
начинают активно двигаться, но вскоре теряют подвижность и 

падают на дно сосуда. Гибель их наступает через несколько 
часов (иногда через ·сутки). Такая кар11ина отравления харак­
терна для всех животных, независимо от сроков их гибели. 
Это исключало возможность отнесения гибели животных в от­
даленные сроки за счет других причин. Поэтому опыты с хло­
рофосом были удобны для и.сследований токсикорезистентности 
разных групп животных. 

Эксперименты показали, что на ранних стадиях развития 
(26-27 -й) при относительно стабильной температуре среды 
имеются четкие различия в устойчивости к хлорофосу между 
животными, взятыми из «загущенных» и «незагущенных» усло­

вий (табл. 3). Как и в опытах с хроматом •калия, группа голо­
вастиков, которая развивалась при относительно высокой плот­
ности, проявляла большую резистентность к токсическому 
действию хлорофоса, чем животные, ·предварительно содержа­
щиеся при низкой плотности. Гибель животньiх из «загущен­
ной» группы начиналась на сутки позднее «незагущенных». 
С таким же интервалом регистрировался и день максимальной 
гибели· головастиков в группах (на третий день для «незаrу­
щенных» и четвертый- для «загущенных»). Несмотря на со-· 
кращенные сроки жизни и резко выраженный токсический эф­
фект, эти различия вполне достоверны. По ·средней скорости 
наступления отравления и гибели ( V) показатель t более 1 О. 
У·стойчивость головастиков остромордой лягушки и малоази­
атской к выбранной дозе хлорофоса в адекватных условиях 
одинакова. Совпали даже групповые показатели смертности. 
Животные более поздних стадий и старшего возраста :выжи­
вают в растворе хлорофоса заметно дольше. Межгрупповые 
отличия в устойчивости их к яду в целом сохраняются. 

На 27-28-й стадии гибель «загущенных» начиналась на 
1-2 дня позднее и проходила менее интенсивно, чем у «незагу­
щенных». Это отмечено почти во всех эК'спериментах у двух 
видов амфибий (табл. 4). 

Для головастико:в малоазиатской лягушки характерен очень 
ра·стянутый во времени падеж и наличие резистентных, пере­
живших двухнедельное пребывание в хлорофосе живо'Гных. 
Средние показатели устойчивости к яду головастиков из «за-
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Таблица 3 

Вид 

R. macro-
cnemis 

Гибель головастИI{ОВ 26-А стадии в растворе хлорофоса 
(при температуре 18-19° С) 

i 
Колич. павших 

Группы го-

"' 
1 

15-й день ловастиков с. n 1-й 1 2-й 3-й 1 4-й 
и дата опыта "'= о= день день день день 

I'QO( 

25.IV.1974 г. 
«Загущен- 17 60 - - 23 29 8 
ные» (38,3) (48,4) (13,3)** 

R. arva- сНезагу- 17 66 - 7 52 7 -
lis щенные» (10,6) (78,8) (10, 6) 

6.V.1975 г. 
«Незагущен- 15 18 - 4 10 - * -
ные» (22, 2) (55,5) 

• Температура среды ниже 15 о С. 
•• В скобках- абсолютный процент числа павших животных в день опыта. 

v 
( 4-й день) 

0,275 
±0,006 

0,342 
±0,002 

0,380 
±0,008 

гущенных» групп по ЕТ so и скорости гибели (V) ·выше, чем у 
«незагущенных». За время опыта животные развивались, по­
.видимому, с одинаковой скоростью, хотя 30-й стадии «загущен­

ные» головастики достигли раньше, и процент их выхода 

выше. 

Содержание в среде метаболитов (опыт с «водой скопле­

ния») резко снизило токсичность хлорофоса. Динамика гибели 
«незагущенных» головастиков и скорости наступления у них 

токсического эффекта отличается от аналогичных данных 

обеих групп животных, которые находились в растворах без 
«воды ·скоплений». Естественно, в процессе жизнедеятельности 
подопытных животных проходило накопление метаболитов и в 
этих группах, однаiю при условии низкой плотности они не 
достигали, по-видимому, достаточной 1юнцентрации для прояв­
ления детоксицирующего эффекта. 

Головастики остромордой лягушки оказались менее устой­
чивыми к хлорофосу. Сроки их гибели сокращены (меньше 
ЕТ so) и соответственно увеличена средняя скорость наступле­
ния токсичес·кого эффекта. Правда, сопоставление скорости по 
данным табл. 4 не совсем правомочно, поскольку в расчет по 
малоазиатской лягушке 'вошли и пережившие опыт животные. 
Но даже без учета их, показатели V э·тих групп существенно 
ниже (0,085 и 0,098), чем у головастиков остромордой лягушки 
(0,128-0,171). 

На фоне относительно высокой чувствительности межгруп­
повые различия у головастиков остромордой лягушки вполне 
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Таблица 4 

Смертность головастиков 

27-28-я 

Дни 

Группы голо-
N• вастиков и n 

дата опыта кладки 

4-1\ 5-А 6-А 7-й 8-й 9-й 10-й 11-й 

R. macrocnemis 
.З.Vl.l974 г. 

«Загущен- 2 31 1 (-1) (-2) (-5) 
ные» 

«Н езагущен-
ные» 

2 30 3 2 2 (-1) 3(-2) 

-«Незагущен-
ные» 

в воде 2 30 2 1 (-1) 
скоплений -

R. aгr·alis 

-26.V.1975 г. 
«Загущен-

2 24 6 5 7 3 2 ные» 

6 30 4 19 7 

-«Незагущен- 2 30 6(-2) 8 (-2) 8 
.ные» 

6 30 4 12 11 

13.VI.1975г. 
«Загущен-

5 (П) 30 7 21 2 

ные» 

5 (А) 30 (-1) (-4) 5 (-1) l4 4 

5 (общее) 60 (-1) (-4) 5 (-1) 21 25 3 

Пр и меч а н н е. В скобках- количество выживших животных; цифра с минусом в 
выживших животных день падежа отнесен к ел ; (П)- приторможенные, (А)- активные. 



в хлорофосе (t 18-19° С) 

стадии >-~ 
0:: 0:: ~ ...... 

опыта ~~ о::= "'"' о~ >< "'"' "'"' .. "' 
""t; «>IJ = Средняя .. = 

:Е 3 ЕТ50 на 28-й' скорость "' .. -- "' ~~-- ~~ . "' стадни, дниj гибели 
n ;Е. с (V) 3 .... 

12-й 13-й 14-i! 15-й .t о"':>! 
% >< о ж :а :а о :о " ""' 

о ... =., 
>< u о=:о u,. 
~~ "' ~.,., 

=о :r -3'S" ::r:o 

R. macrocnemis 

2 2 6 (-1) 13(8) _1_ ~ ___:_13~1--.:...::._-1 
41,8 - 29,0 41,8 

14,5 0,038 
13,6-;-15,4 ±0,008 

2, 1 

2 (-1) 4 (-1) 
18(6) _1 _ _ 5 ___ 19_ 

60,0 3,3 16,6 63,8 

11,8 0,063 
10,3-;-13,5 ±0,009 

0,026 5,2 

±0,011 3,7 
5(22) 3 5 

(-1) -- ---
16,6 10,0 16,6 

R. arvalis 

7,2 

6,8+7,6 
0,136 5,3 ±0,007 

23 23 
(-1) ----

95,8 4,2 95,8 
6,8 

6,5+7,1 
0,142 0,5 

±0,002 
30 30 

100,0 100,0 

5,7 

5,3+6,7 
0,171 5,3 

±0,005 
22 4 4 26 
------
73,3 13,3 13,3 86,8 

6,5 

6,2+6,8 
0,145 0,5 

±0,004 
28 2 30 

----
93,3 6,7 100,0 

7,2 

7,0+7,3 
0,128 1,6 

±0,001 
30 

30 

100,0 
100,0 

6,5 0,144 24 6 24 -- ---
80,0 20,0 80,0 6,2-;-6,8 ±0,009 

7,0 0,135 54 6 54 -- --
90,0 10,0 90,0 6,8+7,2 ±0,002 

скобках- количество животных, вышедших из воды. V и t в группах рассчитаны с учетом 



Таблица 5 

Изменение веса тела и покаэателеА развития (выход, %) головастиков 
R. ar'Oalis в растворе хлорофоса при 18-l9°C (26.V.1975 г.) 

Покаэатель 

Вес, .ыг 
до опыта 

после опыта 

t . . . 
Выход, % 

Вес, .ыг 
до опыта 

после опыта 

t . . . 
Выход, % 

«Загущенные» сНеэагущенные» 

Опыт 1 Контроль Опыт 

Кладка 2 

419,2±7,9 
348,6±10,5 

5,4 
4,2±4, 1 

356,0±8, 9 719,8±28,8 
587,4±26,9 623,5±30,8 

8,1 2,3 
8;3±8,0 13,3±6,2 

Кладка 6 

478,9± 10,9 
426,4± 16,2 

2,7 
о 

410,4± 14,5 
521' 1 ±20,3 

4,4 
о 

708,8±30,3 
570,6±31,6 

3,2 jj 

о 

Контроль 

676,2±31,0 
626' 1 ± 29' g. 

1,2 
36,6±8,7 

744, 9±31 ,& 
791 ,5±33, s. 

1 ,О 
50,0±9, 1 

определенны. Животные из «загущенных» условий живут в хло­
рофосе на 1-2 дня дольше «незагущенных». У них достоверно 
~ыше ЕТ so и показатель V. Степень устойчивости майских и 
июньских головастиков из «загущенных» условий по кладкам 
2 и обобщенным данным кладки 5 практически совпадает. 

В этих экспериментах выделяются головастики из клад­
ки 6. Межгрупповых различий у них не отмечено. После пяти­
дневного латентного периода В'Се животные ·из «загущенной» и 
«незагущенной» групп погибли в течение трех суток. 

При рассмотрении этого случая необходимо остановиться 
на характеристике подопытных животных из обеих кла·док 
(та·бл. 5). Снижение устойчивости можно было бы объяснить 
ослаблением орга·низма головастиков, связанным с изменением 
питания, болезнями, обычно сопровождающимися истощением, 
падением веса. Между тем эти фа·кторы в какой-110 мере ис­
ключаются весовыми данными по головастикам из кладки 6 и 
2 к моменту формирования опытных групп. Головастики из 
кладки 6 были крупнее, чем из кладки 2 (особенно в контроль­
ной группе). Кроме того, при одина·ковой направленности реак­
ции организма на хлорофос- потере веса опытных животных, 
вероятно, вследсm•ие нарушений в приеме пищи- истощение, 
у головастиков кладки 6 не было выражено сильнее, чем у 
кладки 2. Правда, увеличение веса у контролыных животных 
кла·дки 2 больше, но достоверность этого невысокая. Различия 
между головастиками из разных кладок имел·ись только по. 
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Таблица 6 

День 
опыта 

1-й 
2-ii 
3-й 
4-й 
5-й 

Количество погибших головастиков R. ar'Dalis (2.VII.1974 г., 
58 днеА после выхода из икры) 

"' 
~ 

"' 
t 

с. 2i'"' cu с. :i5 о"' 
»U ~ gij :;; »U =о.~ 
.. о = День 

.. о ~ g 11 

"' ~~~ "1:- "' с. • 
"'"' опыта 

с. • S" ~" сu:э >.о ... с...,. "':О ~~:.:. "'"1: '""'- iS.~ 
"'"1: ;!;cu "'"'"' ;!;cu "'"'"' "'"' ~-=-~ cuc. мr;:а 

E-u t:~ E-u v~:t 

22 - 2 6-ii 23 12 
22 - 2 7-й 22 1 
23 1 26 8-й 21 4 
24 2 13 9-й 21 -
24 8 1 10-й 19 1 

"' :;; 

~-
С L~ 
с..~ 

;3.~ 
t:.::. 

1 
-
-
-
--

числу вышедших из воды животных. В кладке 6 и в опытной, 
и в контрольной «загущенной» группе 30-й стадии не достиг ни 
один головастик, хлорофос резко затормозил развитие и «незагу­
щенных» животных этой кладки. Надо отметить, что для конца 
мая- начала июня и 38-50-дневного возраста подобное угнете­
ние развития не совсем обычное явление. Возникает вопрос, не 
связаны ли эти различия в устойчивости с тем, что головастики 
кла~ки 6, хотя и находятся на 28-й стадии, но в первой ее по­
ловине, и видимо, в это время чувствительнее к токсиче­

скому воздействию и не достигают срока перехода в 30-ю 
стадию. 

Для решения этого вопроса был поставлен специальный 
опыт. Из одного аювариума, где содержалисЪ «загущенные» 
головасТИК'И, вышедшие из кладки 5, были отобраны две груп~ 
пы животных на 28-й стадии: активно развивающиеся и не~ 
сколь·ко «приторможенные» (при наблюдении сверху у первых 
пяточные бугры •ВИд'НЫ по обе стороны от хвоста, у вторых 
прикрыты хвостом). Анализ ·результатов этих экспериментов 
показал, что «приторможенные» головастики обла~ают даже 
большей резистентностью, чем активно развивающие·ся. Это и 
следовало ожидать, ·исходя из большей устойчивости «загущен~ 
ных» ·головас'Гиков и физиологических особенностей животных 
в период резких системных изменений перед сменой среды оби­
тания. У животных, находящихся в хлорофосе, закономерно и 
последовательно падал вес, уменьшались размеры тела и хво­

ста. При этом изменение размеров тела и х:воста проход•ило 
параллельно. 

Исходя из этих данных, различия в устойчивости между 
группам,и «загущенных» и «незагущенных» головастиков из. 

кла·дки 2 и 6 можно ра·сценивать только как особую реакцию, 
связанную с разными условиями экзогенной метаболической 
регуляции. В первую очередь, по-видимому, они определяютек 
разной плотностью «загущ€нных» групп (см. табл. 1). В этой 
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связи условия развития головастиков .нз шестой кладки нужно 
рассматр·ивать как «сверхзагущенные». Изменения нормальной 
регуляции роста и развития могут объяснить ослабление устой­
чивости организма головастиков к токсическому воздействию до 
уровня «незагущенных» животных. 

При повышении температуры среды от 20 до 24 ос на фоне 
снижения устойчивости к хлорофосу стирали·сь и групповые 
различия между «загущенными» и «незагущенными» живот­

:ными (табл. 6). Динамика смертности в группах, как и nока­
затели средней скорости наступления токсического эффекта у 
«загущенных» и «незагущенных» животных в этих условиях 

. опытов совпали. 
Особо следует выделить высокую чуВ'ствительность к хло­

рофосу головастиков сирийской чесночницы, сильно затормо­
женных в развитии (см. табл. 1). Постановка этих эксперимен­
тов проводилась параллельна с исследованиями токсичности 

хромата калия. «Незагущенные» голова·стики, выдержанные 
nредварительно в течение двух недель в условиях низкой плот­
,ности, оказались практически не чувствительными к выбра'нной 
,к,онцентрации хлорофоса. Из 78 «незагущенных» животных nо­
гиб то.'Iько один головастик, тогда как из 63 «загущенных»-
35 (55,5%). 

Не менее интересны и показательны данные, полученные 
_на головастиках остромордой лягушки, которые были взяты в 
начале июля из пересыхающих небольши.х водоемов с исключи­
тельно высокой плотностью. Животные были заметно затор­
можены в развитии и находились на 27-й- ранней 28-й 
стадии. Чувствительность их к хлорофосу оказалась очень 
высокой. Гибель этих головастиков была заметно ускорена в 
сравнении с «загущенными» головастиками, ра:звивавшимися в 

лабораторных условиях (см. табл. б}. Эти данные, no нашему 
мнению, показывают, что в условиях «сверхзагущенности» эф­
фект, который на головастиках из кладки 6 только на"'инал 
проявляться в снижении резистентности «загущенных» голо­

вастиков до уровня животных из <незагущенной» группы, вы­
зывает резкое ослабление физиологических механизмов устой­
чивости к ядам и, в частности, к хлорофосу. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Механизмы, лежащие в основе чувствительности или устой­
чивости организма к ядам, сложные и во многом не расшиф­
рованы. Они связаны с прирадой токсического вещества и осо­
бенностями его воздействия на отдельные системы и орсанизм 
в целом. Ясно, что восприимчивость к фосфорорганическим 
соединениям зависит от развития симпатической системы, осо­
бенностей метаболизма этих веществ в организме и комплекса 
физиологических и биохимических особенностей (Михельсон, 
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1957; Вашков, Шнейдер, 1962; Абашкина, Розенгарт, 1968, и 
др.). Токсичность соединений хрома (особенно шестивалент­
ного) связана с уровнем и направленностью окислительно-вос­
становительных процессов, особенностями внутриклеточного 
метаболизма (Baetjeг и др., 1955; Грушко, 1964; Эргамов, 
1972, и др). 

Токсичность для амфибий соединений хрома изучена слабо 
(Каза·к, 1866, цит. по Грушко, 1964). Материалы по токсично­
с~и инсектицидов довольно обширны. Для личинок ряда видов 
бесхвостых амфибий определен ранг токсического эффекта 
большой группы пестицидов, в том числе ·и технических препа­
ратов из группы фосфорорганических соединений (Волкова, 
1957; Mulla и др., 1966; Sanders, 1970, и др.). Они 1В основном 
выполнены в токсикологическом плане. Экологические особен­
ности животных и влияние их на проявление токсикорезистент­

ности в этих работах практически не рассматриваются, за ис­
ключением полевых обследований. В этом отношении рассмот­
ренные 1в настоящей работе особенности реакции на токсиче­
ские вещества у животных, принадлежащих к одному виду, но 

развивающихся в ·разных условиях плотности, еще раз доказы­

вают важность учета э·кологичес~их особенностей ·в токсиколо­
гических исследованиях. 

Трудно сказать, является ли большая устойчивость к раз­
личным по своему дейс11вию токсическим веществам головасти­
ков из «загущенных» групп прямым следствием их более высо­
кого уровня обмена и ускоренного развития. Однако механиз­
мы устойчивости к ядам сложные и требуют специальных 
исследований. 

Возможно, сохранение межгрупповых различий на всех ста­
диях развития и на фоне возрастных изменений устойчивости 
(Сюзюмова, 1975) •свидетельс11вует о ·наличии выработанных 
стойких механизмов то·ксико-резистентности у животных, раз­
вивающихся в условиях экзогенной метаболической регуляции. 
При этом метаболиты как химические реагенты могут иметь де­
таксирующее значение только для определенных токсических 

веществ, способных к окислению или нейтрализации 1в их при­
сутствии. Об этом свидетельствуют результаты ис·следований 
влияния воды ·скоплений на токсичность хлорофоса и хромата 
калия у головастиков. 

Снижение устойчивости к ядам в «сверхзагущенных» усло­
виях связано с ослаблением общей рез·истентности организма 
к повреждающим факторам среды. У водных организмов, воз­
можно, и в этом состоянии осуществляются экзогенные мета­

болические влияния специфического характера. Исследова­
ниями Перлмиттера и других (Perlmitter и др., 1973) доказано 
выделение специфического иммунодепрессивного фактора, спо­
собствующего возникновению у рыб (голубых гурами) в состоя­
ЕИИ «загущенности» вспышек инфекционного панкреатита. 
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Чрезмерное увел·ичение плотности жявотных в небольтих 
объемах среды !ВЫзывает противоположный эффект. Это уста­
навливается и в опытах с хлорофосом. Снижение токсикорези­
стентности, по-видимому, происходит постепенно 'И служит од­

ним ·из первых проявлений этого процесса в период, когда еще 
нет заметных изменений в состоянии животных- их истоще­
ния, болезней, спонтанной гибели. 

Настоящее исследование еще раз подчеркивает всю важ­
ность учета внутрйпопуляционных экологичесК:ИХ особенностей, 
которые формируют мета·боличесiшй фон •среды в разных усло­
:виях популяционной плотности. Особое значение это имеет nри 
выборе дозировок ядохимикатов, nовышенные концентрации 
которых уже сейчас рекомендуется ·использовать в местах мас­
совых скоплений насекомых. Основные положения по метабо­
лической регуляции роста и развития были установлены в на­
шей лаборатории и на личинках кровососущих двукрылых 
(Некрасова, 1974). Это дает основание для более широкой эк­
страполяции tвыводов настоящей работы в область совершен­
ствования методов химической борьбы. 

ЛИТЕРАТУРА 

А б а ш к и н а Л. Н., Роз е н г а р т В. И. Дейпвие фосфорорганических 
ингибиторов на холивэстеразы разного происхождения.- Здравоохранение 
Турr<менистана, 1968, N2 2. 

Б е л енький М. Л. Элементы количественной оценки фармакологиче­
ско~о эффекта. Л., «Медицина», 1963. 

Ваш к о в В. И., Шнейдер Е. В. Хлорофос. М., «Медгиз», 1962. 
В о л к о в а М. И. Эффективность действия фосфорорганических препара· 

тов на кровососущих двукрылых- комаров и слепней.- Химия и пр имене­
ние фосфорорганических соединений. М., Изд-во АН СССР, 1957. 

Г р у ш к о Я. М. Соединения хрома и профилактика отравлений ими. 
М., «Медицина», 1964. 

К л е н о в а А. А. Влияние хлорофоса и фосфамида на организм и яйца 
кур.- Ветеринария, 1970, N2 10. 

Грищенко Л. И. Патеморфологические изменения при отрав.1снии рыб 
пестицидами.- Ветеринария, 1970, N2 12. 

М их е ль с о н М. Я. Механизм действия антилхолинэстеразных веществ 
и их практическое применение.- Химия и пр именение фосфорорганических 
соединений. М., Изд-во АН СССР, 1957. 

Н е к р а с о в а Л. С. Влияние продуктов жизнедеятельности личинок ко­
маров на их рост и развитие.- Докл. АН СССР, 1974, т. 218, N2 1-3. 

Р у н к о в а Г. Г. Влияние метаболитов земноводных разной степени гене­
тической близости на эндогенный метаболизм в зависимости от стадии их 
развития и концентрации метаболитов.- Материалы отчетной сессии отдела 
популяционной экологии животных. Свердловск, 197 4 (УНЦ АН СССР). 

Ру н к о в а Г. Г. Опыт применения некоторых методов математического 
планирования экспериментов в биологических исследованиях.- Математиче­
ское планирование эксперимента в биологических исследованиях. Труды Ин-та 
экологии растений и животных УНЦ АН СССР, 1975, вып. 97. 

Р у н к о в а Г. Г., К о в а ль чу к А. А. Стадноспецифичность в действии 
метаболитов из популяций с разной плотностью на эндогенный метаболизм 
в гомогенатах и чувствительность интактных головастиков к гипоксии.- Ин­
формационные материалы Ин-та экологии растений и животных УНЦ АН 
СССР. Свердловск, 1974. 

70 



С юз ю м о в а Л. М. О токсичности соединений шестивалентного хрома 
для головастиков.- Там же. 

С юз ю м о в а Л. М. Влияние ,сроков развития на устойчивость голо­
вастиков малоазиатской лягушки к хлорофосу.- Там же, 1975. 

Шварц С. С. Метаболическая регуляция роста и развития животных 
на nоnуляционном и организмеином уровнях.- Изв. АН СССР, сер. биол., 
1972, .N'2 6. 

Шварц С. С., Пяст о л о в а О. А. Регуляторы роста и развития ли­
чинок земноводных.- Экология, 1970а, .J\12 1, 2. 

Шва р ц С. С., П я с т о л 'О в а О. А. Влияние метаболитов головасти­
ков на скорость регенерации.- Докл. АН СССР, 1970б, т. 195, N2 5. 

Ш в ар ц С. С., П я с т о л о в а О. А., Д о б р и н с к и й Л. Н. Энергетика 
метаморфоза амфибий.- Экология, 1973, N2 4. 

Э р г а м о в И. Изменения активности некоторых ферментов тканевого 
дыхания nод влиянием разных количеств хрома.- Здравоохранение Туркме­
нистана, 1972, N2 10. 

В а е t j е r А., D а т r о n С., С 1 а r k I. Н., В u d а с z V. Reaction of 
croтiuт coтpounds with body tissues and their constituents.- Arch. Industr. 
Health, 1955, vol. 12. 

М u 11 а М. S., К е i t h J. 0., G u n t h е r. Persistence and blological 
,effects of parathion residues in waterfowl habltats.- J. Econ. Ent., 1966, vol. 59. 

Ре r 1 т i t t е r А., S а r о t D., J u М. L., F i 1 а z z о 1 а R. 1., 
S е е 1 е у R. I. The effect of crowding оп the iттune response of the Blue 
Gouraтi Trichogaster trichopterus to infections pancreatic necrosis (IPN) 
virus.- Life Sci., 1973, vol. 13. 

S а n d е r s Н. О. Pesticide toxicities to tadpo1es of the Western Chorus 
Frog Pseudacris triseriata and Fowlers Toad Bufo Woodshousii fowleri.­
Copeia, 1970, N 2. 



АКАДЕМИЯ НАУК СССР - УРАЛЬСКИй НАУЧНЫй ЦЕНТР 

Э!(СПЕРИМЕНТАЛЬНА.Я ЭI<ОЛОГИ.Я НИЗШИХ ПОЗВОНОЧНЫХ • 1978 

Л. А. КОВАЛЬЧУК 

ОСОБЕННОСТИ ОКИСЛИТЕЛЬНОГО МЕТАБОЛИЗМА 

В ОНТОГЕНЕЗЕ БЕСХВОСТЫХ АМФИБИИ 

ANURA~ АМРН/В/А 

Изучение окислительного метаболизма земноводных при дей­
ствии экологических факторов представляет в настоящее время 
определенный интерес. Нами этот вопрос исследовался с по­
мощью полярографического метода. В качестве объекта иссле­
дования были использованы следующие виды: две популяции 
лягушки остромордой Rana arvalis Aпdrzej (г. Свердловск, 
г. Ивдель), травяной R. temporaria L. (п-ав Ямал), закавказ­
ской R. camerani Boul (окрестности г. Еревана), дальневосточ­
ной жерлянки BomЬina orientalis Boul. (Супутинский заповед-
ник, Приморский край). . 

Исследованиями газообмена у животных, в частности у рыб, 
установлен интересный факт. Оказалось, что интенсивность ды­
хания зависит не только от вида, возраста (размера), пола и 
физиологического состояния животных, но и от . количества 
особей, содержащихся вместе (Константинов, 1971). Учитывая, 
что интенсивность метаболизма животных даже из одной клад­
ки зависит от условий их содержания (Шварц, Пястолова, 
1970а, б; Шварц и др., 1973), мы создали модельные популяции 
из личинок R. arvalis нормальной и повышенной плотности. 
Икра развивалась в 1 О-литровых кристаллизаторах. По оконча.­
нии эмбрионального периода развития личинок помещали в ак­
вариумы. В сосудах емкостью 20 л размещали 20 («нормаль­
ная» плотность популяции) и 200 («повышенная» плотность по­
пуляции) вылупившихся личинок. Развитие икры и содержание 
личинок на всех этапах развития в эксперименте проходили при 

температуре 20-24° С. 
Скорость потребления кислорода головастиками регистри­

ровали iп vivo с помощью поляраграфа ОН-102 при рабочем 
напряжении 0,7 в. Калибровку открытого платинового элект­
рода проводили биологическим методом по Чансу (Франк, 
Кондрашова, 1973). Увеличение объема, незначительное изме­
нение конструкции ячейки позволили проводить исследования 
объектов в условиях, близких к физиологическим. Соответст-
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венно, замер окислительного обмена проводился при относи­
тельном покое организма. Использование кислородного датчика 
дало возможность замерять и уровень РО2 в среде, где разви­
ваются личинки амфибий. 

Известно, что одним из важных источников энергии явля­
ются процессы биологического окисления и образования макро­
эргических соединений в дыхательной цепи. В интактном 
организме осуществляется регулируемое динамическое равно­

весие между фосфорилирующим и свободным дыханием (Мас­
лов, Ивашкина, 1964). Нами предпринята попытка оценить 
изменение соотношения двух путей дыхания: свободного и фос­
форилирующего окисления в ·~рганизме амфибий с помощью 
полярографического метода. Метод основан на избирательной 
способности амитала ингибировать фосфорилирующее окисле-· 
ние (Ernster и др., 1955; Ernster, 1956). После регистрации: 
интенсивности дыхания головастика инкубировали в водном: 
растворе амитала натрия (0,2 мг/ мл) в течение 7 мин. Предва­
рительными опытами было установлено, что к этому моменту 
торможение дыхания амиталом достигало максимума. Личинку 
вновь помещали в ячейку с водной средой и снимали показа­
ния по потреблению кислорода. Устойчивость дыхания к тор­
мозящему действию амитала тем выше, чем сильнее активность 
свободного окисления. Разница в объеме дыхания личинок до 
воздействия амиталом и после инкубации с амиталом расце­
нивается нами как фосфорилирующее дыхание. 

Стадии развития личинок амфибий определяли по упрощен­
ной классифиющии П. В. Терентьева (1950). Результаты обра­
ботаны на ЭВМ «Проминь». 

Развитие личинок амфибий обусловливается рядом факто­
ров внешней среды (в том числе и кислородным режимом). Ли­
тературные данные о диапазоне содержания кислорода, необ­
ходимого для поддержания нормального развития икры и го­

ловастиков, фрагментарны (Sbleld, Bentley, 1973). 
Исследования содержания кислорода в водной среде разви­

вающихся личинок земноводных показали, что в модельных 

популяциях интервал благоприятного кислородного режима 
выдержан (табл. 1, 2). Так, в экспериментальных популяциях 
устанавливался следующий кислородный режим: для травяной 
лягушки при развитии икры 5,2+0,2, в период личиночного 
развития 4,6+0,2 мг/л. Содержание кислорода в воде при раз­
витии икры у дальневосточной жерлянки 6,6±0,5, а у остро­
мордой лягушки 5,2±0,1 мгjл. Нами установлено, что кисло­
родный режим в водной среде дальневосточной жерлянки при 
повышенной плотности содержания составляет 5,3 ± 0,3 мгj л. 
У остромордой лягушки в период личиночного развития (по­
вышенная плотность популяции) концентрация кислорода в. 
аквариуме сохранялась в пределах 6,0-5,4. В условиях 
«нормальной» плотности популяции развитие личинок остро-

73 



·таблица 1 

<:одержание кислорода в водной среде 
модельных популяций личинок амфибий 

(t=24° С), .м.гjл 

Содержаине кислорода 

Период развития 
популяций 

M±m 

Rana arualis 

Развитие икры .. 
Личиночный пе-

риод 

нормальная 

плотность . 
повышенная 

плотность . 

5,2±0,1 

5,7±0,1 

5, 7±0,3 

R. temporaria 

Развитие икры . 
.Личиночный пе­

риод (повышен­
ная плотность) 

5,2±0,2 

4,6±0,2 

Bomblna orientalis 

Развитие икры .. 
Личиночный пе­
риод (повышен­
ная плотность) . 

6,6±0,5 

5,3±0,3 

lim 

5,3-5,1 

5,8-5,6 

6,0-5,4 

5,4-5,0 

4,8-4,4 

7,1-6,1 

5,6-5,0 

мордой лягушки проходило 
при концентрации кислорода 

в водной среде 5,7±0,1 мгfл. 
Условия кислородного режи­
ма у личинок, независимо от 

плотности популяции, прак­

тически едины (t= 1,4). 
Материалы, представлен­

ные в табл. 2, показывают 
критическое содержание кис­

лорода в водной среде, при 
котором потребление кисло­
рода личинками остается на 

уровне стандартного обме­
на. Показатели критической 
концентрации кислорода для 

всех исследованных нами 

животных соответствуют 

диапазону кислородного ре­

жима наших эксперимен­

тальных аквариумов. Эти 
данные свидетельствуют об 
отсутствии гипоксических 

условий в наших модельных 
популяциях. Как в естест­
венных, так и модельJI~Х по­

пуляциях у личинок б:есхво­
стых амфибu(!: раз.JI:I:I:Ч:ИЯ в 

величине критической концентрации кислорода статистическн 

несущественны (t1-в= 1,5<tст). Это позволяет думать, что уста­
новленный в данных модельных популяциях кислородный режим 
соответствует диапазону кислородного режима естественных во­

доемов. 

Результаты исследований особенностей дыхания личинок 
четырех видов амфибий представлены в табл. 3 и 4. Уровень 
потребления кислорода у изученных нами видов поннж:ается с 
25 до 29-й стадии развития (t 1-4 >tcт). В период метаморфиче­
ского климакса (29-31-я стадии) интенсивность потребления 
О2 повышается достоверно (t4-s>tcт), за исключением R. came­
rani, у которых достоверное увеличение интенсивности дыхания 
наблюдается позднее Us-в> tст). Данные соответствуют законо­
мерности, установленной ранее на R. temporaria (Locker, Weich, 
1969) при изучении дыхания мышцы манометрическим методом 
на аппарате Варбург. Это свидетельствует о том, что морфо­
генетические реакции требуют не меньших затрат энергии, чем 
поддержание нормальной жизнедеятельности (Шварц и др., 
1973). Начало метаморфоза совпадает с повышенным уровнем 
обмена, на что указывают и "другие исследователи (Gayda, 
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"Таблица 2 

Критическая и пороговая концентрации кислорода для земноводных 
В nерИОД ЛИЧИНОЧНОГО раЗВИТИЯ (t=24° С) МГ/Л 

Критическая коицентрация Пороговая коицентрация 

Вид 
кислорода кислорода 

M±m lim M±m IIm 

Моде.1ьные nоnуляции 

Rana arvalis 

(nовышенная nлотность 
nоnуляции- 10 лflл 
воды) 4,8±0,2 5,0-4,6 2,4±0,2 2,6-2,2 

R. arvalis 
(нормальная плотность 
nоnуляции-! лflл 
воды) 4,6±0,2 4,8-4,4 2,9±0, 1 3,0-2,8 

R. temporari.a 
(nовышенная nлот-

ность) 4,2±0 3,1 ±0, 1 3,0-3,2 

R. camerani 
(nовышенная nлот-

ность nопуляции) 4,3±0, 1 4,4-4,2 2,9±0, 1 3,0-2,8 

Bomblna orientalis 
(nовышенная nлот-

ность nоnуляции) 4,7±0,1 4,8-4,6 3, 7±0,2 3,9-3,5 

Природные nоnуляции 

R. arvalis 
:(г. Свердловск) 5,2±0,2 5,4-5,0 2, 7±0,1 2,8-2,6 

R. arvalis 

.(г. Ивдель) 5,5±5,2 5,8±5,2 3,0±0,1 3,1-2,9 

1921- цит. по Shapiro, 1948; Abeliп, Scheinfinkel, 1928; Wills, 
19313; Locker, Weich, 1969; Fuпkheuser, Foster, 1970). Такая 
.зависимость проявляется у всех обследованных нами видов и 
при содержании их в условиях различной плотности (табл. 5). 

Сопоставление данных табл. 3 и 4 свидетельствует о том, 
что изменение уровня обмена в процессе метаморфоза не явля­
·ется прямым следствием изменения размеров животных. Так, 
размеры жерлянок, завершающих метаморфоз, примерно соот­
зетствуют размерам личинок на 25-й стадии развития, но потреб­
ление кислорода почти вдвое выше. У других видов эта зависи­
мость маскируется другими факторами (в частности, вероят­
ным повышением уровня обмена при: увеличении скорости 
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Таблица 3 

Потребление кислорода у бесхвостых амфибий на разных 

Стадия 

Гlоказатель 25-я 26-я 27-я 28-я 29-я 

2 3 4 5 

R. temporaria 

1~ 1 0,09~0,0031 0,2;5,0091 0,29~0,01 1 0,3~~.0151 0,24~0,021 
111 0,4±0,02 0,12±0,009 0,11±0,08 0,1±0,01 0,21±0,04 

R. arvalis 

1~ \о,О6±~.оо11 о,14~О,О21 о.2~8.о171 о,26~о.о61 о,24~о.о6\ 
111 0,34±0, 003 О, 15±0, 016 О, 11 ± 0,03 О, .13± О, 009 О, 17 ±0, 01 

1 
11 

111 

R. camerani 

1 
о, 19~80,0051 0,29~0,021 0,52~~.0091 0,49~0,0071 
о, 19±0,014 о, 16±0,07 о, 16±0,003 о, 17±0, 11 

BomЬina orientalis 

1~ 1 о, 11 :i5o,oo1] 0,22;;0,0031 0,25;~,001 1 0,3;~,0171 о, 16~0,0081 
111 0,23±0,007 О, 11±0,02 0,07±0,01 О, 16±0,01 0,3±0,02 

Пр и меч а и и е. 1 -количество животных; 11- вес животных, г; 111 - количе-

Таблица 4 

Амиталчувствительное дыхание в онтогенезе бесхвостых амфибий 

Стадия 

Вид 25-я 

1 

26-я 

1 
27-я 

1 

28-я 

1 
29-я 

1 2 3 4 5 

R. arvalis 
(г. Свердловск) 41±2,9 24±3, 1 24±2,8 25±0, 7 36±4,0 

R. temporaria 
(п-ов Ямал) 42±2, 7 33±2,9 25±4,2 25±4,0 40±3,0 
R. camerani 49±0,9 35±2.о 30± 1,1 25± 1,0 38±2,1 
ВотЬiпа orientalis 36±4,1 33±2,0 32±2,0 32± 1,0 43±4,0 

развития) и требует специального анализа. Интересные данные 
дает сравнение потребления кислорода личинками R. arvalis, 
развивающимиен в условиях разной плотности. При содержа­
нии их в условиях нормальной плотности переход от 29 к 30-й 
стадии развития сопровождается незначительным снижением 

веса, но почти двукратным увеличением потребления кислорода. 
При повышенной плотности популяции, ведущей к резкому 
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стациях развития (10 головастиков в 1 л воды) 

развития Критерий достоверности различий между стадиями 

ЗО-я З1-я 
25 и 126 и 127 и 1 28 и 129 н 1 30 и 125 и 1 25 и 
26-;! 27-й 28-й 29-й ЗО-й 3 1-й 3 1-й 28-й 

6 7 

(п-ов Ямал) 

1 19 1 18 1 1~61 9~0 1 ~61 2.4/ ~51 ~о 1 
2,81 

о, 12±0,01 0,07±0,004 
0,22±0,04 0,3±0,03 14,0 О, 1 о, 1 2,8 0,2 1,6 15,0 

(г. Ивдель) 

j 10 1 13 1 4~ 1 ~3 1 1~ 1 ~3 1 ~о 1 б:о / 
2,8,22,0 

О, 17±0,002 О, 16±0,001 
о, 18±0,01 0,2±0,004 3,8 1,2 0,7 3, 1 1 ,О 3,6 

(г. Ереван) 

1 18 1 14 1 
1 
4~ 1 1g.sj ~о/ ~о 1 ~41 0,43+0,02 0,38+0,03 

0,21±0,003 0,22±0,006 0,4 1' о 4,0 1,5 

(Супутинский заповедник) 

1 20 1 30 1 -, 1~01 ~9, ~41 7.sl ~21 
8, 1 1 

О, 1 ±0,002 0,09±0,05 36,7 
0,39±0,04 0,4±0,02 4,0 2,0 6,4 7,0 2,0 0,2 5,8 

ство потребленного кислорода, .мгf л. час. 

(10 головастиков в 1 л воды, % н общему дыханию) 

развития Критерий достоверности различий между стадиями 

ЗО-я 

1 

З1-я 25 и 126 и 127 и 128 и 129 и 1 зо и 1 28 и 
26-й 27-й 28-й 29-й ЗО-й З1-й 31-il 

6 7 

37±3,3 52±4,6 5,9 о 0,3 2,7 0,2 2,6 5,7 

42±2,2 45±3, 1 2,3 1,6 о 3,0 0,5 0,8 4,0 
43± 1' 1 43± 1,0 6,4 2,2 3,4 5,6 2,1 о 12,9 
49±6,0 50±6,0 0,7 0,4 о 2,7 0,8 о, 1 6,9 

ускорению метаморфического климакса (Шварц и др., 1973), 
переход с 29 на 30-ю стадию развития не сопровождается уве­
личением потребления кислорода. Эти данные приобретают 
особый интерес при совокупном анализе. В течение всего пе­
риода личиночного развития удельный метаболизм в «загущен­
ных» популяциях выше, чем в нормальных. И лишь по завер­
шению метаморфоза наблюдается обратная картина. Сходные 
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зависимости были установлены при изучении амиталчувстви-­
тельного дыхания амфибий (см. табл. 5). 

Анализ полученных данных по динамике амиталчувстви­
тельного дыхания у личинок амфибий на всех этапах развития 
свидетельствует о наличии некоторых особенностей саморегу­
ляции энергетического обмена в онтогенезе Anura. На первых 
этапах развития личинок уровень свободного окисления выше 
фосфорилирующего дыхания. Видимо, во многих случаях сво­
бодное окисление служит поставщиком энергии для восстано­
вительных синтезов клетки (Ernster, Lindberg, 1958; Clerici и 
др., 1960; Скулачев, 1962). Высказывается предположение о 
том, что в быстрорастущих тканях окисление слабо сопряжено 
с фосфорилированием, в них преобладают процессы свободного 
окисления, обеспечивающие растущие ткани необходимыми для 
биосинтезов метаболитами (Махинько, Щегольков, 1973). На-
29-й стадии развития в начале метаморфоза объем амиталчув­
ствительного дыхания увеличивается у всех исследованных 

нами видов (t4-s>tcт). К окончанию метаморфоза образование 
фосфорных мщ<роэргических соединений в дь1хательной цепи 
возрастает. Метаморфоз состоит из nроцеееов развития дефи-­
нитивных органов и процессов разрушения и ликвидации жабр­
и хвоста (деструктивных). Промежуточное положение зани­
мают процессы перестройки кишечника, где деструктивные про­
цессы комбинируются с конструктивными (Алешин, 1935). Пе­
риод метаморфоза ограничен во времени. На ключевом этапе 
качественных изменений в организме животного повышаются 
потребности в макроэргах, в интенсификацию обменных процес­
сов включаются потенциальные возможности энергосистемы· 

клетки. Повышение объема амиталчувствительного дыхания в­
период морфологического климакса можн-о, вероятно, рассмат­
ривать как приспособительное свойство. Животные, завершив­
шие метаморфоз, имеют объем амиталчувствительного дыха­
ния выше, чем на начальных этапах ра-звития (t4_7 >tcт). 

В экологических работах (Шварц, Пястолова, 1970а, б) 
сопровождающихся изучением газообмена завершивших ме-­
таморфоз сеголеток (Шварц и др., 1973'), показано, что по­
вышение плотности экспериментально!~ популяции (С. Роус,. 
Ф. Роус, 1964) приводит к изменениЮ' их скорости роста и раз­
вития. Установленное нами повышение интенсивности дыхания 
в «загущенной» плотности популяции- имеет важное экологи­
ческое значение и совпадает не толъко ~ экологическими дан­

ными и изменениями пролиферапшной активности клеток (Ам-­
стиславская, 1971), размеров клеток (Гатиятуллина, 1975). 
Наши данные показывают также, что завершение метаморфоза 
сопровождается не только изменением интенсивности дыхания,. 

но и соотношением свободного и· фосфорялирующего дыхания. 
В эксперименте объем амиталчувствительного дыхания состав­
ляет у сеголеток, выросших из; г.ол-рвастиков- «загущенных по-
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пуляций», 52% от общего дыхания. Объем амиталчувствитель­
ного дыхания у сеголеток остромордой лягушки из популяции 
нормальной плотности равен 31%. Экологические особенности 
-среды обитания способствуют закреплению в процессе адапта­
ции новых структурно-функциональных свойств животного ор­
ганизма. Условия популяционной плотности, по-видимому, могут 
определять особенности метаболизма, осуществлять регуляцию 
потенциальных возможностей энергосистемы всего развиваю­
щегося организма. Эти данные позволяют подойти к решению 
вопроса об энергетической стоимости морфагенетической 
р~акции. 

В своей монографии Л. С. Барт и Л. Дж. Барт (Barth, 
Barth, 1954) рассматривают энергетику развития, однако ясного 
решения этого вопроса они не дают. Они считают, что «потреб­
ность в энергии для дифференциации клетки личиночного орга­
низма в специализированную клетку закончившего метаморфоз 
JКивотного очень мала и ее трудно отделить от той части, ко­
торая нужна для поддержания клеткой структуры, деления, 
синтеза неспецифичной протоплазмы и т. п. Не исключена ве­
роятность, что специфические протеины образуются не из ами­
нокислот (это требует добавочной энергии для образования 
пептидных связей), а из предшественников- протеиногенов, 
которые есть в каждой клетке и образуются в периоды повы­
шенного поступления в клетку энергетических резервов. Если 
это так, то образование специфических клеток практически 
не должно сопровоJКдаться повышением затрат энергии» 

(стр. 24). Расчеты Л. С. Барта и Л. Дж. Барта, проведеиные 
на основе опытов с личинками амфибий, показали, что энергия, 
необходимая для поддержания JКизнедеятельности организма, 
nримерно в шесть раз превышает энергию дифференциации. 
В позднейших сводках вопрос об энергетике метаморфоза по 
существу обходится (Berill, 1961; Waddington, 1967; Siewing, 
1969; Токин, 1970; Jenkin, 1970; Бодемор, 1971). Между тем он 
может иметь решающее значение для понимания многих явле­

ний онтогенеза (Шварц и др., 1973). 
Исследования, проведеиные в нашей лаборатории (Шварц 

и др., 1973), свидетельствуют о самостоятельном значении про­
цессов морфогенеза как процессов, требующих больших энерге­
тических затрат. Применяемая нами методика позволяет в зна­
чительной степени уточнить этот вывод. Для того, чтобы иметь 
возможность использовать наши данные для решения указан­

ного вопроса, важно оценить значение размеров развивающихся 

личинок, определяющих уровень их обмена. Эта же проблема 
стояла и перед другими авторами (Rubner, 1883; Groebbels, 
1922; Helff, 1926; Abelin, Scheinfinkel, 1928; Wills, 1936; Leh­
mann, 1945; Brachet, 1947; Fletcher, Myant, 1959; LJocker, Weich, 
1969). . 

Отмечаемое повышенное потребление кислорода в период 
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метаморфического КJiимакса могло быть связано с неизбежным 
nадением веса животных. Для решения вопроса о соотношении 
веса тела с интенсивностью обмена веществ мы провели допол­
нительные исследования. Изучалась интенсивность окислитель­
ного метаболизма на каждой стадии развития животных в кор­
реляции с весом тела головастиков в пределах данной стадии. 

С этой целью были определены коэффициенты корреляции r 
между потреблением кислорода и весом тела, объемом ами­
талчувствительного дыхания и весом тела у личинок амфибий 
на каждом этапе развития (табл. 6). Лишь в редких случаях 
наблюдается зависимость интенсивности метаболизма от раз­
меров тела особей на одной стадии развития. Так, у представи­
телей R. arvalis (повышенная плотность популяции) коэффи­
циенты корреляции между потреблением 0 2 и весом тела зна­
чимы на 5-й и 20-й день и на 28-й стадии развития. Корреляция 
между объемом амиталчувствительного дыхания и весом тела 
достоверна лишь на 29-й стадии развития. Достоверной корре­
ляции не наблюдается у личинок R. camerani на всех стадиях 
между объемом амиталчувствительного дыхания и ростом жи­
вотного. Коэффициент корреляции, значимый лишь на 26-й ста­
дии развития, указывает на наличие обратной зависимости 
между интенсивностью дыхания и весом тела головастиков. 

У R. temporaria отмечена зависимость потребления кислорода 
от веса тела на пяти стадиях развития из восьми и амиталчув­

ствительного дыхания от размеров тела в двух случаях. Незна­
чимость коэффициентов корреляции между весом тела и ами­
талчувствительным дыханием на всех стадиях развития (исклю­
чение- 30-я стадия) показана у личинок Bomblna orientalis. 
Зависимость интенсивности метаболизма от роста особей до­
стоверна лишь на 29-й стадии развития (r=-0,7). Естественно, 
это не опровергает твердо установленное правило, согласно 

которому интенсивность обмена веществ животных обратно 
пропорциональна их размеру .. Не случайно почти все коэффи­
циенты корреляции имеют отрицательный знак. Однако в дан­
ном случае проявляется иная закономерность. Мы не имели 
возможности проследить за изменением интенсивности обмена 
в процессе роста каждого отдельного головастика, поэтому 

сравнивали головастиков разных размеров. Изменение интен­
сивности метаболизма головастиков разных стадий развития 
отражают прежде всего закономерности развития, процесс мор­

фогенеза требует затрат энергии, сопоставимых с затратами 
энергии на рост (см. табл. 3-6). 

Результаты регрессивного анализа по соотношению потреб­
ления кислорода и веса тела, корреляции амиталчувствитель­

ного дыхания и веса тела в пределах стадии развития амфибий 
четырех видов записаны уравнением линейной регрессии 
у=ах+Ь и представлены в виде графиков указанных зависи­
мостей (рис. 1 и 2). 
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Рис. 1. Зависимость между интенсивностью дыхания и весом тела личинок амфи­
бий на разных стадиях развития (а-г-связи нет, д- з отрицательная, 

' и- л -положительная связь). 

а- R. arvalis (27-я стадия); б- ВотЫпа orientalis (25-я стадия); в- R ."cameranl (27-я 
стадия); г- R. temporaria (27-я стадия); д- R. arvalis (28-я стадия); е- R. cameranl 
(26-я стадия); ж- BomЬina Ol'ientalis (5 суток); з- R. temporaria (25-я стадия); и- R. 

arvalis (б суток); к- ВотЫпа orienta/is (26-я стадия); д- R. camerani (29-я стадия). 
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Рис. 2. Зависимость между 
амиталчувствительным дыха­

нием и весом тела R. arvalis 
из экспериментальных по­

пуляций повышенной плот-
ности .. 

а-26-я, б-29-я, в-31-в 
стадии развития. 



При анализе этих графиков мы выявили противоречивость 
в зависимости интенсивности дыхания от веса тела. На отдель­
ных стадиях развития связь этих показателей отсутствует. 
Значит, снижение интенсивности дыхания при увеличении раз­
меров животного полностью компенсируется повышенными 

затратами энергии при быстром росте. В других случаях на­
блюдается ожидаемое снижение уровня обмена. Иногда увелИ­
чение размеров тела связано с повышением интенсивности об­
мена. Аналогичные противоречия проявляются и при анализе 
динамики амиталчувствительного дыхания в корреляции с весом 

тела в пределах единой стадии развития у всех исследованных 
нами видов амфибий. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР - УРАЛЬСКИИ НАУЧНЫИ ЦЕНТР 

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНАЯ ЭКОЛОГИЯ НИЗШИХ ПОЗВОНОЧНЫХ • 1978 

Т.М.СОКОЛОВА,Л.Н.ДОБРИНСКИй 

ДИНАМИКА ГАЗООБМЕНА 

У СТРОПНОИ ЗМЕЕГОЛОВКИ 

OPHISOPS ELEGANS 

Поддержание энергетического баланса организма является 
основой адаптации (Калабухов, 1946). Пойкилотермные живот­
ные в неблагаприятных условиях среды поддерживают энерге­
тический баланс за счет снижения уровня обмена веществ; 
высшие позвоночные- путем активного преодоления экстре­

мальных условий, что связано с повышением энергозатрат. От­
личительные особенности пойкилотермных и гомойотермных 
животных определили их роль в биогеоценозах. Этим обуслов­
ливается важность детального изучения динамики энергозатрат 

животных разных классов. Если интенсивность дыхательного 
обмена гомойотермных исследована подробно, то биоэнергети· 
ка пойкилотермных менее изучена. Особенно это справедливо 
в отношении рептилий. В ряде работ рассматриваются различ­
ные аспекты биоэнергетики представителей данного класса. 
(Dawson, Bartholomev, 1956; Batholomev и др., 1965; Johnson, 
1966; Vinegar и др., 1970; Huggins и др., 1971; McManus, Nelbls, 
1973, и др.). Однако в целом этот вопрос до настоящего вре­
мени изучен недостаточно полно. Поэтому мы поставили перед 
собой задачу детально исследовать динамику газообмена у 
стройной змееголовки. 

h\АТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Изучение динамики газообмена у змееголовки проводилось 
с использованием оптико-акустического газоанализатора на 
малые концентрации углекислого газа. Методика разработана 
в Институте экологии растений и животных УНЦ АН СССР 
(Добринский, Малафеев, 1974). Температура камеры задава­
лась в 20, 30, 35 и 40° С. Ящерицы перед началом опыта выдер­
живались в камере в течение 2-3-х часов, после чего темпера­
тура их тела соответствовала температуре камеры. Работа 
проводилась на 55 особях змееголовки, отловленных в первых 
числах октября 1974 r., и 30 особях, пойманных в конце апреля 
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1975 г. Животные были вывезены из долины Арарата (Армян­
ская ССР, Эчмиадзинский район). 

Методика мечения ящериц (путем отрезания фаланг паль­
цев в различных комбинациях) позволила нам проследить осо-
.бенности изменения интенсивности дыхательного обмена у 
каждой особи. Чтобы исключить влияние размера животных на 
уровень газообмена при выяснении сезонных и половых изме­
нений интенсивности метаболизма, мы изучали ящериц, отно­
сящихся к одной весовой группе. При определении дыхатель­
ного обмена учитывались различия в уровне двигательной ак­
тивности. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Зависимость интенсивности газообмена от температуры тела. 
Согласно эмпирическому правилу Вант-Гоффа, скорость хими­
ческих процессов увеличивается в 2-3 раза при повышении тем­
пературы на 10° С. Это правило в определенной степени при­
менимо и к биологическим объектам. Однако температурный 
коэффициент химических процессов для живых организмов 
не имеет постоянной величины, и с повышением температуры 
он падает. Кривая изменения cкopocru химических процессов 
в организмах при повышении температуры, как правило, зани­

мает среднее положение между прямой и экспоненциальной 
кривой (Коштоянц, 1940). 

Некоторые исследователи приводят данные по интенсивности 
газообмена рептилий. Так, согласно результатам, опубликован­
ным Бартоломевам (Bart,holomev и др., 1965), минимальное 
потребление кислорода Tiliqua scincoides при 20° С составляло 
0,027 мл, при 30° С 0,090, а при 40° С О, 150 А-tл О2/ г· ч. Винега р 
(Viпegar и др., 1970) показал, что у Python molurus при изме­
нении температуры от 15,5 до 30° С уровень дыхательного об­
мена возрастал примерно в четыре раза. 

По данным Хуггинса 

Табл-ица 1 

Зависимость интенсивности 
дыхательного обмена от температуры 

тела у з~ееrоловки 

(Huggiпs и др., 1971), пот­
ребление кислорода Caiman 
sclerops изменяется прямо 
пропорционально температу­

ре среды. Однако литератур-
ных данных по изменению 

т. •с 
Средний Интенсив- уровня газообмена в завнси-

н~тЬl~~~~а, мости от температуры недо-

20 
30 
35 
40 

7 
12 
5 
5 

вес, г 

2,3±0, 1 
2,3±0,2 
2,3±0,1 
2,3±0,1 

0,23±0,01 
0,59±0,02 
0,64±0,01 
0,95±0,02 

статочно. Поэтому нами был 
проведен специальный ана­
лиз на стройной змеего­
ловке. 

Результаты наших · из.ме"­
рений интенсивности газооб-



мена показали, что при темпе­

ратуре 20° количество выделен­
ного углекислого газа ящери­

цами весом 2,3 г составило 
0,23, а при 40° С 0,95 мл 
СО2/г·ч (табл. 1). 

При оптимальных темпера­
турах (30-35° С) интенсив­
ность дыхательного обмена ос­
тавалась практически одинако­

вой и составляла 0,59-0,64 мл 
СО2/г· ч (см. табл. 1). Таким 
образом, с повышением темпе­
ратуры от 20 до 30-35° С ин­
тенсивность дыхательного об­
мена возрастала в 2,6-2,8 ра­
за, при 30-35° С оставалась 
постоянной, а при дальнейшем 
увеличении температуры до 

40° С возрастала еще в 1,5 раза. 
Зависимость интенсивности 

дыхательного обмена от веса 
ящериц. Обмен у Python cur­
tus снижается с увеличением 
веса: интенсивность дыхатель­

ного обмена питона весом 
0,07956 кг составляла 125 се 

0,52 

0,20 

1 
\ 
t 
\ 
\ 
\ 
\ 
\ 
\ 

2,5 

' '\ 
' ' ' ............... 1 ---• 

• 2 

3,5 
Вес тело, е 

Рис. 1. Зависимость интенсивности 
газообмена у змееголовки от веса 

тела. 

1- t ~ зо•с; 2- t- 2о•с. 

О2jкг · ч, а по мере увеличения веса до 0,61475 кг- 20 се 02/Хг · ч 
(Vinegar и др., 1970). Хуггинс (Huggins и др., 1971) приводит 
данные для Caiman sclerops, согласно которым интенсивность 
метаболизма обратно пропорциональна весу тела животного. 

Необходимо детальное изучение зависимости уровня дыха­
тельного обмена от веса тела при рассмотрении биоэнергетики 
рептилий. Опыт проводилс.я на животных нескольких весовых 

групп. 

Как показали результаты из· 
мерений уровня газообмена, с 
увеличением веса тела змееголов­

ки от 2,0 до 3,1 г интенсивность 
газообмена понижалась при 20° С 
с 0,28±0,02 до 0,18±0,02, а при 
30° с- с 0,52 ± 0,05 до 0,30 ± 

XJI I л т IV у YI ±0,01 мл СО2/г·ч (рис. 1). В то 
Nесяц же время при дальнейшем увели­

Рис. 2. Особенности динамики 
газообмена у змееголовок, отло­
живших яйца в конце января (а) и 

в конце марта (б). 

чении веса тела от 3,5 до 4,5 г уро­
вень дыхательного обмена суще­
ственно не изменя.Лся, и наблюда­
лась стабилизация обмена (см. 

&f 



Таблица 2 

Интенсивность дыхательного обмена эмееголовки в 9Кспериментальных 
условиях и в природе (май, 1975 г.) 

.. ": .. Средний Интенсив- .. ,. .. Средний Интенсив-с с 
с ="' ность обмена, с ="' кость обмена, >. о; \О вес. г >. 1;10 вес, г 

"" 
о о AIA С01 г• Ч "" 

о о AIA С02fг·ч 
1-. :.::-~ 1-. :.::-~ 

1* 7 2,5±0,1 0,22±0,01 1 6 2,4±0,1 0,51±0,05 
11 5 2,6±0,2 0,24±0,02 11 7 3,0±0,1 0,41±0,04 
1 7 3,7±0,3 0,17 ±0,02 1 6 3,8±0,3 0,35±0,03 

11 8 4,2±0,1 0,18±0,01 11 8 4,4±0,2 0,34±0,02 

• l- змееголовки, содержащнеся вневоле с октября 1974 г.; l 1- особи, отловлен­
вые незад<?лго до эксперимента. 

рис. 1). При t=20° дыхательный обмен оставался на уровне приб­
лизительно 0,18±0,02, а при 30° С на уровне 0,30±0,01 мл 
СО2/г· ч. 

Известная обратная зависимость дыхательного обмена от 
веса тела в диапазоне 2,0-3,1 г проявляе:rся довольно четко. 
Однако при дальнейшем увеличении веса эта закономерность 
нарушается. Наблюдается определенная взаимосвязь между 
весом и возрастом ящериц. В связи с этим наш материал может 
свидетельствовать и о возрастном изменении уровня газообмена 
у змееголовки. Так, период снижения интенсивности дыхатель­
ного обмена у ящериц весом 2-3 г соответствует фазе роста и 
созревания молодых ящериц. Стабилизация обмена характерна 
для зрелых особей весом 3,5-4,5 г. 

Уровень дыхательного обмена у рептилий в природе и при 
содержании в экспериментальных условиях. Решение вопроса 
о влиянии длительного содержания в неволе на уровень дыха­

тельного обмена у змееголовки имеет очень важное значение, 
поскольку позволяет оценить степень соответствия результатов, 

полученных на ящерицах, содержащихся в террариумах, дан­

ным, характеризующим обмен ящериц в природе (табл. 2). 
Сравнение уровня дыхательного обмена у змееголовок, отлов­
ленных в поле после спячки, и ящериц, длительное время со­

державшихся в неволе, показала, что существенных различий в 
интенсивности обмена у сопоставляемых групп не наблюдалось 

U<2). 
Зависимость интенсивности дыхательного обмена от физио­

логического состояния особей. Анализ данных, полученных при 
изучении индивидуальных изменений интенсивности газообмена, 
позволил выделить среди подопытных ящериц две группы. 

К первой мы отнесли особей, у которых наблюдалось снижение 
уровня обмена с декабря 1974 г. по апрель 1975 г. с 0,65 до 
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Таблица 3 

Интенсивность газообмена у змееголовки в состоянии покоя и при 
средней активности · 

Интенсивность обмена, AU С01fг•'< 

т, •с 
Колич. 

Средний вес, г 

1 

особей 
По кой Активность 

20 6 4,1±0,3 0,20±0,02 0,68±0,05 
20 9 3,8±0,2 0,22±0,01 0,70±0,07 
30 13 3,3±0, 1 0,34±0,03 0,91±0,08 
30 6 3,9±0,5 0,35±0,02 0,79±0,06 

0,42 мл СО2/г · ч (рис. 2). Интенсивность газообмена животных 
этой группы не изменялась с апреля по июнь и составляла 
около 0,42 мг СО2/г · ч. Во вторую группу были объединены 
змееголовки, уровень дыхательного обмена которых павышалея 
с декабря по апрель от 0,39 до 0,69 мл СО2/г · ч (см. рис. 2). 
Причем интенсивность газообмена ящериц второй группы сни­
жалась к июню и приближалась к уровню обмена первой груп­
пы (0,52 мл СО2/г·ч). Возможно, что существование двух групп 
в данной выборке ящериц объясняется различным сроком при• 
хода животных в репродуктивное состояние (сроки размно­
жения в неволе сдвинуты). Результаты наблюдений за мече­
ными змееголовками показали, что откладка яиц ящерицами 

первой группы происходила в январе-феврале. Таким образом, 
можно предположить, что уже в декабре начиналась подготовка 
змееголовок к размножению . .Ящерицы, относящиеся ко второй 
группе, откладывали яйца в марте- начале апреля. Очевидно, 
данная физиологическая неоднородность змееголовок связана с 
растянутостью периода их размножения в природе (две 
кладки). · 

Интенсивность газообмена у змееголовок разного пола. 
Много исследований, имеющих важное практическое и теорети­
ческое значение, посвящено рассмотрению отличий основного 
обмена веществ у самцов и самок различных животных. «Уже 
много веков человек пользуется в целях повышения продуктив­

ности животных фактором зависимости интенсивности обмена 
веществ от их пола. В области же теории остро обсуждаются 
вопросы механизма зависимости обмена веществ от пола, во­
прос о сроках возникновения этих различий» (Коштоянц, 1940, 
стр. 00). 

Как правило, основной обмен у самцов выше, чем у самок. 
Однако, как и у птиц, половые различия в интенсивности об­
мена у змееголовок проявляются лишь на определенной стадии 
развития, совпадающей с половым созреванием. Кроме того, 
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исследования на некоторых сельскохозяйственных животных 
не показали существенных различий у с_амок и самцов ;)ТИХ ви­
дов (Brody, 1945). Половые различия в интенсивности обмена 
веществ установлены для многих групп животных, но для реп­

тилий, в частности для змееголовки, они пока никем еще не вы­
явлены. 

Изучение интенсивности дыхательного обмена ящериц раз­
ного пола проводилось при 30° С (оптимальной температуре) 
на животных одной весовой группы. У змееголовок весом 3,4-
3,6 г уровень метаболизма был одинаков у самок и самцов и 
соста:В.ЛS!:л 0,53-0,54 .мл СО2/г · ч, а у ящериц весом 2,3-2,4 г 
интенсfшность газообмена соответственно была равна 0,51 +0,0 1 
и 0,54±0,02 .мл СО2/г. ч. 

Зависимость llнтенсивности дыхательного обмена от уровня 
активности змееголовки. Общеизвестно, что при переходе от 
спокойного состо51ния к активному происходит значительное по­
вышение расхода энерги:и. Численное соотношение между ско­
ростями расхода энергии при различных уровнях активности 

млеr<ьпитающиХ эмпирически установлено Броди (Brody, 1945). 
Для реп'тилий ро.да Chemidophorus характерно повышение (в 
6-7 'раЗ) уровl-tЯ обмена при переходе от покоя к активности. 
Однако данных по изменению скорости дыхательного обмена 
при переходе реnтилий в активное состояние имеется очень 

мало. 

В своих опытах мы учитывали среднюю активность, понимая 
под этим медленное перемещение ящериц по респирационной 
камере. Измерею1я интенсивности газообмена у змееголовок в 
сОСТоянии покоя и пpi-i' средней активности показали, что при 
темtt~ратуре 20° С уровень дыхательного обмена павышалея 
при переходе от состояния покоя к активности примерно в три 

раза; а при 30:::...35° С- nриблизительно в два-три раза (табл. 3). 
Вероятно, подобiюе увеличение расхода энергии змееголов­
кой в активном состоянии следует считать «умеренной дли­
тельной работой», по классификации Броди (Brody, 1945). 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР - УРАЛЬСКИЯ НАУЧНЫЯ ЦЕНТР 

-ЭJССПЕРИМЕНТАЛЬНА.Я ЭКОЛОГИЯ НИЗШИХ ПОЗВОНОЧНЫХ • 1978 

Э. 3. ГАТИЯТУЛЛИНА 

ВЛИЯНИЕ ПЛОТНОСТИ 

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫХ ПОПУЛЯЦИЯ И ТЕМПЕРАТУРЫ 

НА МИТОТИЧЕСКУЮ АКТИВНОСТЬ И РАЗМЕРЫ 

КЛЕТОК ЭПИТЕЛИЯ РОГОВИЦЫ У АМФИБИЯ 

В последние годы было показано, что важнейшим факто­
ром, регулирующим не только скорость роста и развития ли­

чинок амфибий, но и характер морфогенеза, является плотность 
популяций. Исследования, проведеиные в нашей лаборатории, 
показали, что действие химических факторов «воды скоплений» 
не сводится к ингибированию, а оказывает на развивающихся 
животных комплексное морфогенетическое действие (Шварц, 
Пястолова, 1970а, б; Шварц, 1972 и др.). Сходные работы 
были проведены в других лабораториях мира (Guyetant, 1970, 
1973; Heuser, 1972а, б; Heuser, Blaпkeпhorn, 1973). Отмечена 
важная роль «воды скоплений» как регулятора процессов, 
происходящих на цитологическом уровне. Однако строгих ис­
следований по этому вопросу проведено не было. Это опреде­
лило задачу нашей работы. 

Нами изучалась зависимость митотической активности и 
размеров клеток эпителиальной ткани роговицы от условий со­
держания личинок Anura. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

В опытах использовались бурые лягушки малоазиатская­
Rana macrocnemis Boul., закавказская- В. camerani Boul., 
гибриды- R. macrocnemis Boul. (d') XR. camerani Boul. (~). 
две популяции травяной- R. temporaria L. (г. Свердловск и 
Полярный Урал), две популяции остромордой- R. arvalis 
Nilss. (г. Свердловск, п-ов Ямал), два вида чесночниц (обыкно­
венная- Pelobates fuscus Laur. и сирийская- Р. syriacus 
Boett.), дальневосточная жерлянка-Bomblna orientalis Bou\. и 
дальневосточная квакша- Hyla japonica Giinth. Условия со­
держания животных описаны О. А. Пясталовой и Н. Л. Ивано­
вой (см. статью в наст. сборнике). Эмбриональное развитие ам­
фибий происходило при температуре воды 18-20°. На 2е!-й ста-
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дии личинок помещали в аквариумы объемом 2,5 л по три 
особи. Такая плотность поселения головастиков ( 1 экз. на 1 л 
воды) благоприятна для роста и развития большинства обследо­
ванных видов бесхвостых амфибий (Шварц, Пястолова, 1970а, б). 
В эксперименте численность головастиков повышали до 40 в 
4 л воды. Головастиков чесночниц содержали по 2, 5 и 10 особей 
в 10 л воды. 

Для изучения совместного действия температуры и повы­
шенной плотности на тканевой рост серию опытов провели в 
период метаморфического климакса головастиков по методике 
С. С. Шварца и других (1973). Головастиков, развивавшихся 
при комнатной температуре (20-22°), по достижении 29-й ста­
дии делили на две группы. Одна завершала метаморфоз при 
комнатной температуре, другая- при 7° С. На 31-й стадии раз­
вития животных взвешивали и фиксировали. 

Рост после метаморфоза изучали у сеголеток малоазиатской 
лягушки, содержаршихся при комнатной температуре. 

Для цитологического анализа использовали эпителий рого­
вицы сеголеток на 31-й стадии развития. Материал фиксиро­
вали в строго определенное время суток (в 12 часов дня) в 
смеси спирта с ледяной уксусной кислотой (3 : 1) в течениЕ 
двух часов. Тотальные препараты роговицы Приготовляли по 
обычной методике (Епифанова, 1965) и окраЩивали гемато-
ксилином по Бемеру. ' 

При изучении тканевого роста определяли клеточную плот­
ность (среднее число клеток, располагающееся на определенной 
площади базальпого слоя эпителия) путем подсчета числа кле­
ток в поле зрения микроскопа, ограниченного прямоугольной 
диафрагмой площадью 3025 м2 при помощи микроскопа МБИ-3 
под масляной иммерсией (объектив 9ох, окуляр tOx). Клеточная 
плотность базалыюга слоя эпителия оказалась практически оди­
наковой в обеи~. роговицах одного животного. Поэтому обычно 
исследовали роrовицу только правого глаза (по 30 полей зрения 
в каждой). Затем вычисляли среднюю клеточную плотность в ро­
говице и среднюю площадь клетки в квадратных микронах. Раз­
меры клеточных ядер (имеющих у некоторых амфибий непра­
вильную форму) и цитоплазмы определяли путем зарисовки 
проекции клеток и ядер на бумаге однородной плотности с после­
дующим взвешиванием полученных фигур. Ядерно-цитоплазмати­
ческое отношение вычисляли по соотношению площади ядра к 

площади цитоплазмы клеток (в условных единицах). Средние 
размеры ядра и цитоплазмы определяли на 50 клетках в рогови­
це каждого животного. 

Митотическую активность в роговице изучали на тех же пре­
паратах. Применяли прямоугольную диафрагму (поле зрения 
3025 мк.м2 ) при общем увеличении микроскопа 1350. В 50 по­
лях зрения подсчитывали число митозов, просматривая пре­

параты по двум взаимно перпендикулярным диа~1етрам. При 
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этом учитывали митозы в периферических и центральных участ­
ках эпителия. Митотический индекс выражали .в промилле. 

Материал обработан обычными статистическими. методами 
(Бейли, 1964). Вероятность случайного различия средних вели­
чин оценивали по критерию Фишера - Стьюдента. Различия 
считали значимыми при Р~О,О5. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

h\итотическая активность эпителия роговицы 
у сеrолеток, развивающихся в экспериментальных популяциях 

разной плотности 

Исследованию пролиферативной активности тканей у амфи­
бий посвящено значительное число работ. Подробно исследо­
ваны суточная (Mбllerberg, 1948; Meyer, 1954; Sh·eving и др., 
1959; Фарберов и др., 1968; Кузнецов, Бродский, 1971; Кузне­
цов, 1972) и сезонная (Стрелин, 1934; Голиченков и др., 1966; 
Сахарова и др., 1966) периодичность клеточного деления, влия­
ние на митотическую активность гормональных, температурных 

(Эпова, 1957, 1961; Алов, 1964; Массальская, Попов, 1969; 
Dournon, Chibon, 1974) и других факторов. Имеются указания 
на различия 1ф!:тотических индексов в эпителии хрусталиков 

у травяной и/ озерной лягушек, обусловленные разной тепло­
любивостью kравниваемых видов (Кузнецов, 1972). Так как 
видовая специфика должна учитываться при анализе влияния 
условий развития на скорость деления клеток, завершивших 
метаморфоз животных, мы провели сравнительное изучение 
митотической активности тканей у разных видов амфибий. Эти 
данные, помимо самостоятельного интереса, имеют значение 

при оценке различий, наблюдающихся при содержании живот­
ных одной и той же популяции в разных условиях. 

Исследование выполнялось на сеголетках 31-й стадии раз­
вития малоазиатской, закавказской, гибридах остромордой и 
травяной лягушек, дальневосточной жерлянки и дальневосточ­
ной квакши, сирийской и обыкновенной чесночницы. Личинки 
развивались в сопоставимых, приближающихся к опитималь­
ным 1 условиях: лягушки, жерлянки и квакши в аквариумах 
по три особи в 2,5 л воды, чесночницы- по 2 особи в 1 О л при 
температуре воды 18-20° С. 

Анализ имеющегося у нас материала позволил установить 
различия в митотической активности разных видов амфибий 
(табл. 1). Наибольшая частота мятозов отмечена у обыкновен­
ной чесночницы ( 17,4%), наименьшая - у дальневосточной 

1 Оптимальными условиями считали такие условия лабораторного со­
держания личинок, при которых скорость развития и размеры покидающих 

воду сеголеток примерно соответствуют данным наблюдений в природе. В этих 
условиях наблюдается наименьшая гибель животных. 
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Таблица 1 

Митотическая активность эпителия роговицы у разных видов амфибий 

Колич. 
Число мито-

Вид Вес тела, мг 
зов на Митотическиil 

живот- 0,15 AIAII индекс, %о 
ных роговицы 

Лягушки 
малоазиатская 48 470,0±8,2 17,1±1,31 9,3:±0, 71 
закавказская • 23 413,3± 14,05 16,3±2, 11 9,4±1,17 
гибриды . 20 475, 1±22,0 16,4±1,93 9,4±1,08 
остромордая 37 294,6± 13,1 22,2± 1,87 13,3±1,10 
травяная 40 304,2±9,4 22,8± 1,59 11 '9±0,82 
остромордая (север-
ная форма) 27 159,7±9,0 21,7±2,48 12,7±1,42 
травяная (северная 
форма) 12 174,4±17,9 24,2±3,69 14,1±1,46 

Жерлянка дальневосточ-

на я 10 246,3±7' 1 19,7±4,92 10,5±2,62 
Квакша· да";ь~е~ос~о~н·а~ 12 264,8± 10,9 7,6±1,53 3,4±0,60 
Чесночница обыкновен-

на я . . . . .. 7 2020,0±240,0 32.,9±4,80 17 ,4±2,54 
Чесночница сирийская 26 4080,0±780,0 15,3±2,03 8,9±1,18 

квакши (3,4%). Митотические индексы у мал~азиатской, за­
кавказской лягушек и у гибридов почти одинак(\Вы. Вероятно, 
митотическая активность тканей у амфибий в конкретных по­
пуляциях сохраняется в среднем на определенном .уровне, не­

смотря на лабильность этого показателя у животных 'QРИ изме­
нении внешних условий (Алов, 1964; Епифанова, 1965; '3.~лкинд, 
1966). Одна из возможных причин сходства индексов~ гене­
тическое родство малоазиатской и закавказской лягушеЮ Не­
которые авторы (Ищенко, Пястолова, 1973) считают их под­
видами одного вида. 

При анализе митотической активности у сеголеток рода 
Rana обращает на себя внимание то, что при прочих равных 
условиях северные виды (остромордая и травяная лягушки) 
отличаются более высоким уровнем митотической активности 
изученных тканей. Особенно велик митотический индекс у се­
верных форм. Это дополняет физиологическую характеристику 
северных амфибий (Шварц, Ищенко, 1971; Шварц и др., 1973) 
и позволяет правильно оценить результаты последующих экс­

периментов. 

Влияние экзогенных метаболитов головастиков на митоз 
изучалось Т. С. Амстиславской ( 1971). В условиях высокой 
плотности (600 головастиков на 5 л воды) ускорялось развитие 
остромордой лягушки и усиливалась пролиферативная актив­
ность тканей. Так как у разных видов амфибий митотическая 
активность тканей существенно различалась, было интересно 
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Таблица 2 

Влияние условия развития личинок на митотическую активность завершивших метаморфоз сеголеток
 

Плотность 
Продолжи- Число мито-

Митотиче-
Достоверность 

!(олич. Вес тела, тельность зов на различий 

Вид личинок животных м г метаморфоза, О, 15 мм• с кий индекс, 

в 1 11 воды дин роговицы %о 
1 1 р 

Лягушки 1 1 1 1 

малоазиатская • . . 1 48 470,0±8,2 64,2±0,4 17,1±1,31 9,3±0, 71 } 
10 5I 224,_2±6,5 74,7±0,9 23,7±1,79 13,7±1,00. 3,60 <0,01 

закавказская . . . . 1 23 413,3± 14,0 52,4±0,5 16,3±2,11 9,4± 1,17 } 1,66 >0,05 
10 27 212,4±8,5 69,7±1,3 19,1±1.56 11, 9±0, 94 

гибриды ...... 1 20 475,1±22,0 48,6±0,5 16,4± 1,93 9,4± 1,08 } 1,82 >0,05 
Квакша дальневосточная 10 57 253,9±4,7 52,3± 1,2 21,9±1,13 11,7±0,65 

1 12 264,8± 10,9 42,2±0,8 7,6±1,33 3,4±0,61 } 2,24 <0,05 
10 20 154,7±5,0 44,7±0,9 15,8±4,42 7,4±1,68 

М<ерлянка дальневосточ- 1 10 246,3±7,1 49,2± 1,6 19,7±4,92 10,5±2,62} 
пая ......... 10 15 124,7±5,7 64,8±2,9 22,5±3,83 1 12,7±2,17 0,65 1 >0,05 

1 

Таблица 3 

Митотическая активность эпителия роговицы у лягушек, развивавшихся в популяциях ПО3Ыwе
кноlt плотности 

Достоверность различий 

Вид 
!(олич. 

Вес тела, мг 
Число митозов Мнтотнческий 

1 
животных на 0,15 мм• роговицы индекс, %о t р 

Малоазиатская . . . . . 13 220,6± 12,0 15,3±2,01 9,5± 1,25 (1-3) 1,72 >0.05 
Закавказская . . . . . . 12 196,0± 14,8 11,8±2. 71 6,6±1,51 (1-4) 1,39 >0,1 
Травяная (Вильнюс) . . 22 147,0±6,2 26,7 ±3,88 13,5±1,96 (2-3) 2, 79 <0,01 
Травяная (Свердловск) . 10 152,0±7,9 31,4±9,24 16,5±4,88 (2-4) 1, 94 >0.05 



~~ть ее изменения в зависимости от условий роста и разви­

ТifЯ .ЛИЧИНОК. 

Р:езультаты исследования свидетельствуют о том, что повы­
шение плотности экспериментальных популяций ведет к сущест­
вен:m»ыу увеличению митотического индекса (табл. 2). Эти из­
менения настолько значительны, что вполне сопоставимы с раз­

личиями между северными и южными видами лягушек, развивав­

шихСSI в оптимальных условиях. При оценке этих данных следует 
учитывать, что повышение плотности вызывает различную реак­

цию и зависит от многих факторов, среди которых важнейшими 
явля:ются различия по весу и физиологическому возрасту сов­
:местJНQ обитающих животных, степени их генетической разно­
родности (генетическая разнородность животных даже одной 
:кЛ:ад:ки: очень велика), температуры и др. Митотическую актив­
:ыость тканей у лягушек из «загущенных культур мы сопоста­
вили также у северных и южных видов (табл. 3). У травяной 
лягушки обеих обследованных популяций изблюдалея более 
высокий уровень митотической активности по сравнению с юж­
ными. видами лягушек. 

Исследованиями ряда авторов установлено, что повышение 
плотности популяций ведет к изменению скорости метаморфоза 
у амфибий. Во многих случаях происходит торможение разви­
тия: (С. Роус, Ф. Роус, 1964; Akin, 1966; Licht, 1967; Шварц, 
Пя:столова, 1970а, б; Guyetant, 1970, 1973; Heuser, 1972а, б; 
Heuser, Blankenhorn, 1973; Wilbur, Collins, 1973; Пястолова, 
Иванова, 1974), в других-ускорение (Шварц, Пястолова; 
1970а, б; Шварц, 1972; Иванова, 1975). В отсутствие метабо­
литов в среде обитания личинки не могут расти (Пястолова, 
Шварц, 1975б). 
Мы сравнили три группы сеголеток остромордой лягушки, 

разные по продолжительности личиночного развития (55, 52 и 
85 дней). Плотность поселения головастиков в 11 и 111 группах 
была высокой. Митотический индекс в роговице сеголеток из 
контрольных культур (1 группа) составил 13,3± 1,10% 0, в груп­
пе 11-24,9±1,97% 0• При продолжительном развитии личинок 
(группа 111) митотический индекс был близок к контрольному 
уровню (15,2±2,41 %о). 

Аналогичные результаты получены на сеголетках квакши 
и жерлянки (см. табл. 2). При одинаковой продолжительности 
метаморфоза митотический индекс в роговице у квакши из 
«загущенных» популяций был в 2,2 раза выше. Жерлянки в 
«загущенных» культурах развивались долго, и сеголетки по 

окончании метаморфоза были почти в два раза меньше обыч­
ного. Митотический индекс у них значительно не изменялся. 
В роговице у обыкновенной чесночницы его сравнивали для 
трех груnп сеголеток из культур по 2, 5 и 1 О личинок в 1 О л 
воды (табл. 4). Развитие личинок в загущенных культурах 
(группы 11 и 111) было ускорено, рост заторможен, а митоти-
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Таблица 4 

Влияние условий развития на митотическую активность эпителия роговицы 
обыкновенной 

Плотность !(олнч. 
Продолжи- Число мнто-

Группа личинок Вес тела, г 
тельность зов на 

В 10 А ВОДЫ животных метаморфоза, 0,15 А<.М1 
дни роговицы 

1 2 7 2,02±0,24 120,0± 1,67 32,9±4,80 
II 5 22 1,48±0, 13 ll2,4±3,05 24,4±3,94 

III 10 11 0,93±0,04 96,7±0,71 15,9±3, 11 

чески-й ·индекс был ниже (до 8,4+ 1,65% о), чем в группе 1 
(17,4+2,54%о). Такое изменение индекса у чесночниц, противо­
nоложное наблюдавшемуся у лягушек, жерлянок и квакш, воз­
можно, связано с гигантскими размерами головастиков, дли­

тельным метаморфозом, а также с тем, что вода в культурах 
·чесночниц менялась чаще. 

Таким образом, плотность популяций в значительной сте­
nени определяет интенсивность пролиферативных процессов. 
Как правило, повышение плотности оказывается связанным с 
повышением митотической активности. 

Наши результаты принципиально совпадают с данными фи­
зиологических экспериментов, показавших повышение интенсив­

ности обмена веществ головастиков под влиянием метаболитов 
(Шварц и др., 1973), а также с данными опытов, в которых 
уровень общего и фосфолирирующего дыхания определялся 
полярографическим методом (см. статью Л. А. Ковальчук в 
наст. сборнике). 

Предшествующие опыты убедили нас в том, что содержание 
личинок в «воде скоплений» влияет на митотическую актив­
ность роговицы. Для оценки масштаба этих отличий митоти­
ческую активность изучали при разных температурах. 

Общие вопросы влияния температуры среды на скорость 
роста и развития амфибий, на метаболизм как на уровне всего 
организма, так и на уровне органов, тканей и отдельных фер­
ментативных реакций являются предметом многочисленных ис­
следований (Войткевич, 1938; Moore, 1939, 1942а, б; Дастюг, 
Сукиер, 1949; Fry, 1967; Licht, 1970; Шварц, Ищенко, 1971; 
Шварц и др., 1973; Пястолова, Шварц, 1975а). Установлена 
высокая положительная корреляция между температурой сре­
ды и величиной митотического индекса в тканях у лягушек 
(Массальская, Попов, 1969; Бродский и др., 1971), что вызвано, 
видимо, химическими закономерностями, лежащими в основе ме­

таболизма. У млекопитающих в некоторых случаях удалось по­
казать связь между интенсивностью обмена веществ в opra-
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низме и митоtическим ин­

дексом в роговице (Мовчан, 
у завершивших метамеффоз сеголеток 1960а, б·, Уткин, Мовчан, 
чесночниu.ы 

1963) о 
Достоверность различнА 

Митотиче· 
ский индекс, 

%. 

17,4±2,54 (1-III) 2,97 
12,9±2,08 (I-II) 1,37 
8,4± 1,65 (II-III) 1,69 

р 

<0,01 
>0,1 
>О, 1 

В наших опытах голова­
стиков, развивавшихся при 

температуре около 20° С, по 
достижении 29-й стадии со­
держали при температуре 

7°С. 
Митотическую актив-

ность эпителия роговицы 

определяли у завершивших 

метаморфоз сеголеток. Как 
и следовало ожидать, при снижении температуры среды митоти­

ческий индекс резко падает (табл. 5). У кавказской группы лягу­
шек он снижается почти в два, у северной (популяции травяной и 
остромордой лягушек)- в 1,5 раза. 

Следует отметить, что изменение метотической активности у 
остромордой лягушки при повышении плотности популяций зна­
чительнее. 

Выше нами было показано, что ускорение развития JlH· 
чинок этого вида в условиях «загущенности» сопровождается 

повышением митотической активности в 1,9 раза по сравнению 
с сеголетками из «троек». 

У дальневосточной квакши при повышении плотности посе­
лений личинок митотический индекс увеличивается с 3,4 до 7 ,4%о, 
т. е. в 2,2 раза, у малоазиатской лягушки с 9,3 до 13,7%о, т. е. в 
1,4 раза (см. табл. 2). Таким образом, повышение плотности 
популяций в некоторых случаях оказывает на клеточное деле­
ние более сильное действие, чем резкое понижение температуры 
среды. 

Из данных, приведеиных в табл. 5, видно, что митотический 
индекс у северных лягушек и при низкой температуре оказы­
вается более высоким, чем у южных лягушек. У северной попу­
ляции травяной лягушки митотический индекс при 7° С в одном 
из вариантов опыта оказался даже выше, чем у родственных 

южных видов при 20° С. 
Исследование совместного действия двух факторов: темпе­

ратуры и плотности на митотическую активность выполнили на 

сеголетках малоазиатской и остромордой лягушки и гибридах 
(табл. 6). Установлено, что содержание личинок в условиях 
повышенной плотности снижает тормозящее действие низкой 
температуры на клеточное деление. 

По-видимому, головастики, развивавшиеся в «воде скопле­
ний», более устойчивы к низким температурам, чем контрольные 

животные в чистой воде. 
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·таблица 5 

Влияние теипературы срез;ы в пе;'}ИОJ( мега.иорфиqесrюго кли-..акса 
на митотиqескую активносrь эпители:;r р:>говю\Ы завершивших 

метаморфоз сеголеток 

Темnература 20 °С Темnература 7 °С 

Вид Колич. 1 Митотический l(олич. 

1 

Митотическиlt 
животных индекс, %о животных индекс, %о 

Лягушка 
малоазиатская 48 9,3±0, 71 32 4,3±0,50 
закавказская 23 9,4± 1,17 20 5,3±0, 76 
гибриды . 20 9,4±1,08 15 4, 7±0, 79 
остромордая 37 13,3±1,10 18 8,6±1,53 
травяная 40 11 '9±0,82 21 8,2±1,44 
остромордая (север-
ная форма) 27 12,7±1,42 28 7,3±0,99 
травяная (северная 
форма) 12 14, 1 ± 1,46 18 9,6± 1,40 

Чесночница обыкновен-
на я 7 17,4±2,54 6 12,9±4,69 

Таблиnа 6 

Влияние температуры и плотности популяции на митотическую а><тивность 
эпителия роговицы у лягушек 

Плотность Достоверностъ. 

личинок Колич. 
Вес тела, мг 

Митотический раз.личиА 
Вид 

ВIАВОДЫ животных индекс %о 

t 1 
р 

20 9,4+ 1 ,08* 
3,51 <0,001 Гибриды 1 --- -

15 4,7±0,79 

57 11,7±0,65 
1 '76 >0,05 10 --- -

8 7,3±2,42 

18 6,6+0,67 
1,53 >0, 1 .Малоазиатская 10 --- -

10 5,0±0,83 

15 307 ,3+28,2 10,0± 1,52 
-Остромордая 1 --- - -
(северная фор- 35 360, 7± 11,9 3,7±1,33 

м а) 33 135,5+6,3 8,9+0,92 
10 --- - -

48 166,7±6,05 5,2±0,52 

• В числителе- показатель .цли температуры 20, в знаменателе- 7 о С. 
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РАЗМЕРЫ КЛЕТОК ЭПИТЕЛИЯ РОГОВИЦЬI У АМФИБИЯ, 
РАЗВИВАВШИХСЯ В ПОПУЛЯЦИЯХ 
ПОВЫШЕННОЯ ПЛОТНОСТИ 

Размеры клеток эпителия роговицы разных видов, развивав­
шихся в сопоставимых условиях, очень сходны, но не тождест­

венны (табл. 7, 8). В частности, обращают на себя внимание 
крупные размеры клеток остромордой лягушки. Величина кле­
ток с размерами сеголеток разных видов не коррелирована. 

Исследуемые нами виды различались по продолжительности 
личиночного развития- от 42 дней у дальневосточной квакши 
до 120 дней у обыкновенной чесночницы. Величина клеток не 
связана с продолжительностью метаморфоза (см. табл. 7, 8). 

Исследования показали, что развивавшиеся в условиях по­
вышенной плотности сеголетки при меньших размерах тела 
отличались крупными клетками эпителия (см. табл. 8). Раз­
личия по размерам клеток между сеголетками, развивавшимися: 

в «воде скоплений» и в чистой воде, значительны и статисти­
чески достоверны (t=2,975; Р<О.О1). Различия эти следует 
считать существенными, так как увеличение размеров клеток, 

например, у закавказской и остромордой лягушек, у дальне­
восточной квакши, вполне сопоставимо с различиями между 

'Видами. 
Условия повышенной плотности оказывают влияние на про­

должительность личиночного развития (см. табл. 8). В опытах, 
в которых содержание личинок в «воде скоплений» приводит к 
задержке метаморфоза, показано, чтое изменение продолжитель­
ности личиночного развития у разных видов не сопряжено со 

степенью укрупнения клеток. 

Исследование влияния условий развития на размеры клеток у 
обыкновенной чесночницы выполнялось на трех группах живот­
ных, развивавшихся по 2, 5, 1 О особей в 1 О л воды. Имеется 
тенденция к укрупнению клеток у сеголеток II группы (81,7; 
86,3 и 73,4 мкм2), но различия в размерах клеток у сеголеток 
первых двух групп статистически незначимы. Сеголетки из 
III группы имели вес тела вдвое ниже контрольного (1 группа) 
и клетки меньшего размера. 

Для того чтобы количественно оценить результаты этих ис­
следований, была поставлена серия опытов по изучению влия­
ния на размеры клеток пониженил температуры в период ме­

таморфического климакса. 
У всех исследованных видов понижение температуры среды 

до 7° С в период_ метаморфического климакса ведет к увеличе­
нию его продолжительности (табл. 9). У малоазиатской ля­
гушки, у гибридов, у травяной и остромордой лягушек период 
метаморфического климакса увеличивается в пять раз, у закав­
казской лягушки в восемь раз, у северных форм травяной и 
остромордой лишь в три и четыре раза. У обыкновенной чес-
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Таблица 10 

Размеры клеток базальмого слоя эпителия роговицы у эанавкаэской лягушки 
на различных стадиях tv.етаморфического климакса* 

Колич. иссле-
J<олич. кле-

Сроки мета- Длина Х!юс- ток на еди- Площадь 
корфоза, дни дованных Вес тела, л.tг 

та, м...и ниц е площади клетки, .ик.м• 
особей 

эпителия 

1 7 345,9±30,5 15 36,4± 1,21 83,5±2,50 
2 7 210,0± 15,6 3 35,3± 1,40 86,3±3,39 

Окончание 10 220,0±20,3 - 34,3± о, 92 88,7±2,40 

• Головастики развнвалнсь в «загущенных» условиях. 

ночницы при температуре 7о С метаморфоз длится более ме­
сяца. Вышедшие на сушу сеголетки имеют более крупные клет­
ки по сравнению с контролем. 

Результаты этих опытов могут быть интерпретированы сле­
дующим образом. Рост клеток продолжается в течение всего 
метаморфоза (табл. 10). Снижение температуры увеличивает 
период метаморфического климакса, животные выходят на су­
шу с более крупными клетками эпителия. Однако снижение 
температуры, несомненно, сдерживает рост клеток (Иост, 1975). 
Поэтому конкретные размеры клеток и, в частности, степень 
увеличения клеток при поиижении температуры определяется 

соотношением двух противоположно направленных факторов: 
увеличением продолжительности метаморфоза и снижением 
темпов роста клеток. Наиболее крупные клетки при темпера­
туре 7° С оказываются у чесночницы, для которой характерна 
длительная задержка метаморфоза при снижении темпера­
туры, и у северных видов (травяная и остромордая лягушки), 
у которых понижение температуры не ведет к резкому сниже­

нию роста клеток, как у других видов. 

Исходя из этих данных, можно объяснить увеличение раз­
меров клеток у животных, развивавшихся в условиях повышен­
ной плотности. Вызванное «загущенностью» повышение мета­
болизма отражается и на скорости роста клеток. 

Это объяснение хорошо подтверждается при изучении влия­
ния температуры в период метаморфического климакса на 
животных, личиночное развитие которых проходило в условиях 

повышенной плотности. Сеголетки малоазиатской лягушки имеют 
гигантские клетки, превышающие размеры клеток всех обследо­
ванных видов в любых вариантах опытов (табл. 11). 

О глубоких преобразованиях, происходящих под влиянием 
повышенной плотности на цитологическом уровне, свидетельст­
вует изучение ядерно-цитоплазматического отношения. О влия­
нии изменения плотности популяции головастиков на площадь 

ядра и цитоплазмы клеток базальпого слоя эпителия роговицы у 

8 Заказ 390 105 



Т
а
б
л
и
ц
а
 

11
 

В
л
и
я
н
и
е
 
н
и
з
к
о
й
 
т
е
м
n
е
р
а
т
у
р
ы
 
в
 
n
е
р
и
о
д
 
w.

ет
ам

оt
:Ф

ич
ес

но
го

 
н
л
и
м
а
н
с
а
 н
а
 
р
а
з
м
е
р
ы
 
нл

ет
ок

 б
а
э
а
п
ь
н
о
r
о
 c

лo
st

 
э
n
и
т
е
л
и
я
 
р
о
г
о
в
и
ц
ы
 
у
 
л
я
г
у
ш
е
к
,
 
t
:
а
з
в
и
в
а
в
ш
и
х
с
я
 
в
 
~
з
а
Г
у
щ
е
н
н
ы
х
»
 
у
с
л
о
в
и
я
х
 

С
к
о
р
о
с
т
ь
 

К
о
л
и
ч
.
 
к
л
е
-

П
л
о
щ
а
д
ь
 

Д
о
с
т
о
в
е
р
н
о
с
т
ь
 
р
а
з
л
и
ч
и
й
 

Т
е
м
п
е
р
а
т
у
р
а
,
 

К
.
о
л
и
ч
.
 

т
о
к
 
н
а
 
е
д
и
н
и
-

В
и
д
 

о
с
 

ж
и
в
о
т
н
ы
х
 

В
е
с
 
т
е
л
а
,
 
м
г
 

м
е
т
а
м
о
р
ф
о
-

ц
е
 
п
л
о
щ
а
д
и
 

о
д
н
о
й
 
к
л
е
т
-

з
а
,
 
д
н
и
 

э
п
и
т
е
л
и
я
 

к
и
,
 
м
к
м
•
 

t 

М
а
л
о
а
з
и
а
т
с
к
а
я
 

. 
20

 
18

 
16

7,
7 

3 
3

0
,8

±
0

,7
6

 
9

9
,3

±
2

,3
8

 
2,

02
 

7 
10

 
14

0,
 1

 
15

 
2

7
,8

±
1

,2
8

 
1

1
0

,4
±

4
,9

4
 

Г
и
б
р
и
д
ы
.
 

. 
. 

20
 

10
 

25
1,

5 
3

,9
 

3
4

,7
±

0
,8

9
 

87
 ,6

±
2

,2
0

 
1,

45
 

7 
8 

23
3,

2 
14

,8
 

3
2

,4
±

 1
,2

5 
9

4
,4

±
4

, 1
6 

Т
а
б
л
и
ц
а
 

12
 

Р
а
з
м
е
р
ы
 
к
л
е
т
о
к
 
б
а
э
а
п
ь
н
о
г
о
 
с
л
о
я
 
э
n
и
т
е
л
и
я
 
р
о
г
о
в
и
ц
ы
 
у
 
с
е
г
о
л
е
т
о
к
 
м
а
л
о
а
з
и
а
т
с
к
о
й
 

л
я
г
у
ш
н
и
 
в
 
р
а
з
н
ы
е
 
n
е
р
и
о
д
ы
 
о
н
т
о
г
е
н
е
з
а
 

П
л
о
т
н
о
с
т
ь
 

Ч
и
с
л
о
 
к
л
е
т
о
к
 

П
л
о
щ
а
д
ь
 

К
о
л
и
ч
.
 

н
а
 
е
д
и
н
и
ц
е
 

~
о
м
е
и
т
 и
с
е
л
е
д
о
в
а
н
и
я
 

Г
р
у
п
п
а
 

л
и
ч
и
н
о
к
 

ж
и
в
о
т
н
ы
х
 

В
е
с
 
т
е
л
а
,
 
м
г
 

п
л
о
щ
а
д
и
 

о
д
н
о
й
 
к
л
е
т
к
и
,
 

в
l
л
в
о
д
ы
 

э
п
и
т
е
л
и
я
 

м
к
м
 

1 
1 

1 
20

 
3

5
4

,7
±

1
,9

,4
1

,6
±

1
,0

6
 

7
5

,2
±

 1
,6

61
 

П
о
 
о
к
о
н
ч
а
н
и
и
 
м
е
т
а
м
о
р
ф
о
з
а
 

11
 

10
 

14
 

2
0

0
,1

±
1

,3
 

37
 ,6

±
 1

,4
1 

8
2

,0
±

3
, 1

8 

II
I 

10
 

10
 

3
5

0
,2

±
2

,5
 

4
0

,7
±

2
,2

6
 

7
6

,2
±

4
,2

6
 

П
о
с
л
е
 
ро

ст
а 

на
 
с
у
ш
е
 
..

 
IV

 
10

 
27

 
3

4
6

,8
±

 ,6
4 

3
4

,5
±

 1
,6

7 
8

9
,7

±
4

,5
7

 

1 

1 
р
 

>
0

,0
5

 

>
0

,1
 

Д
о
с
т
о
в
е
р
-

н
 о
с
т
ь
 
р
а
з
л
и
-

ч
и
5
 
(t

) 

t 1
_

11
 
=

 1
,2

7 

ti
-I

V
=

 3
,6

 

ti
ii

-I
V

=
2

,2
4

 



завершивших метаморфоз сеголеток малоазиатской лягушки: 
(по 15 особей и 750 клеток в каждом варианте опыта) свиде­
тельствуют следующие данные: 

Площадь уел. ед., 

1 личинка 
В 1 А ВОДЫ 

ядра .............. 1,55±0,034 
цитоплазмы .......... 0,90±0,073 

Ядерно-цитоплазмэтическое отношение 1, 72±0,121 

1 о личинок 
В 1 А ВОДЫ 

1,73±0,036 
1,65±0,045 
1,06±0,034 

Из опыта на сеголетках малоазиатской лягушки следует, что 
повышение плотности популяций оказывает на абсолютные w 
относительные размеры ядра не менее сильное влияние, чем 

понижение температуры. Увеличение размеров ядра и цито­
плазмы значительно и статистически достоверно. Площадь. 
ядра увеличивается на 11,6%, площадь цитоплазмы клеток на 
83,3%, при этом ядерно-цитоплазматическое отношение уменьша­
ется на 38,4%. Эти наблюдения свидетельствуют о том, что­
плотность популяций оказывает серьезное влияние на ход цито­
логических процессов. Следует отметить, что снижеliие отно­
шения «размеры ядра- размеры цитоплазмы» определяет предеJr 

росту клеток (Berill, 1961). Полученные данные, следова­
тельно, соответствуют материалам, характеризующим измене• 

ния общих размеров клеток. 
Таким образом, наши исследования показывают, что мета-· 

болическая регуляция развития и роста личинок обладает свое­
образным эффектом последействия, определяющим морфафизио­
логические особенности вышедших из воды сеголеток. Для изу­
чения длительности эффекта был проележен рост сеголеток 
после метаморфоза. Сравнивали две группы животных: по окон­
чании метаморфоза и после периода роста на суше. Сеголетки, 
личинки которых развивзлись в условиях «нормальной» плот­
ности, завершили метаморфоз при весе тела 354,7 мг, средняя­
площадь клеток была 75,2 мкм2• Для сеголеток той же кладки, 
развивавшихся в условиях повышенной плотности, соответству­
ющие показатели равны 200,1 мг; 82,0 мкм2 и 350,2 мг. 
76,2 мкм2 (табл. 12). Среди сеголеток, развивавшихся в «за­
гущенных» условиях, было отобрано около 50 весом тела по 
окончании метаморфоза в пределах '200 мг. Сеголеток содержалw 
в трех террариумах по 15-17 лягушек в каждом. После пе­
риода роста на суше, когда отстававшие в росте сетолетки вто­

рой группы достигли веса тела 346,8 мг, площадь их клеток 
оказалась равной 89,7 мкм2• Это свидетельствует о том, что 
опосредованное влияние повышения плотности популяций ли­
чинок на состояние сеголеток приводит к тому, что и при рав­

ных размерах сеголетки сравниваемых групп резко отличаются­

по размерам клеток. 
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Выводы 

1. Митотическая активность эпителия роговицы разных ви­
дов амфибий, развивавшихся в сопоставимых (приближаю· 
щихся к оптимальным) условиях, существенно различна. 
В пределах рода Rana сеголетки северных видов (остромордой 
и травяной лягушек) отличались более высоким уровнем ми­
тотической активности, чем сеголетки южных видов (малоази· 
атской и закавказской лягушек). Особенно велик митотический 
индекс у северной формы травяной лягушки. 

2. При снижении температуры среды в период метаморфи­
ческого климакса (от 20 до 7° С) митотический индекс рого­
вицы у пяти обследованных видов амфибий резко падает. Осо­
бенно существенно уменьшение митотической активности у 
южных видов- малоазиоатской и закавказской лягушек (с 9,4 
до 4,8%о. У северных лягушек (популяции остромордой и тра­
вяной лягушек с Ямала и Полярного Урала) митотический 
индекс при поиижении температуры среды снижается менее 

резко. При температуре 7° С у указанных популяций мито­
тический индекс превышает 8%о, т. е. близок к значению ми­
тотического индекса роговицы южных видов при температуре 

20°С. 
3. Повышение плотности экспериментальных популяций, как 

правило, ведет к увеличению митотического индекса. Это изме­
нения соизмеримы со сдвигами, которые происходят при сни­

жении температуры. Конкретные проявления «эффекта группы» 
зависят от многих причин, прежде всего от скорости развития 

личинок. 

Изучение совместного действия двух факторов- темпера­
туры и плотности- на клеточное деление показала, что содер­

жание личинок в условиях повышенной плотности снижает тор­
мозящий эффект низкой температуры. 

4. Приведены данные, характеризующие размеры клеток у 
восьми видов амфибий. Наиболее крупные клетки обнаружены 
у сеголеток остромордой лягушки. Корреляции размеров кле­
ток с размерами сеголеток не установлено. 

5. Повышение плотности популяции личинок приводит к 
формированию сеголеток, отличающихся крупными размерами 
клеток эпителия, различия которых во многих случаях перекры­

вают межвидовые различия. 

6. Повышение плотности популяций оказывает на абсолют­
ные и относительные размеры клеточных ядер, по крайней мере, 
не менее сильное влияние, чем понижение температуры. 

7. В тех случаях, когда «эффект группы» выражен отчет­
ливо, наблюдается параллельное увеличение размеров клеток 
и митотического индекса. Это дает основание по,JJагать, что 
метаболическая регуляция явлений онтогенеза связана как со 
стимуляцией клеточного деления, так и с увел_ичением скоро-
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~ти ро-ста клеток. На скорость роста клеток повышение плот­
ности популяции оказывает более сильное действие. 

8. Цитологические исследования показали, что метаболиче­
~кая регуляция развития и роста личинок амфибий обладает 

эффектом последействия, определяющим длительное время осо­
<бенности вышедших из воды сеголеток. 
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УДК 591.393 

Влияние условий развития личинок лягушек на формирование 

головного мозга./ Шварц С. С\, Пятых С. Л. «Эксперимен­
тальная экология низших позвоночных». Свердловск, 1978 (УНЦ 
АН СССР). 

Изучены некоторые особенности морфологии у личинок остро­
мордой лягушки, развивавшихся в условиях разной плотности. 
В качестве показателей были избраны головной мозг и его отделы: 
передний, зрительные долн, промежуточный, обонятельные доли. 
Изучалась скорость нарастания части относительного целого (раз­
мера мозга, тела) в аллометрической форме. Показано, что раз­
личие в плотности личинок лягушек ведет к таким изменениям 

в размерах и пропорциях головного мозга покидающих водоем 

сеголеток, которые перекрывают межвидовые отличия. Эти дан­
ные подчеркиваются тем, что в процессе роста остромордой ля­
гушки происходят коренные преобразования в соотношении отде­
лов мозга. Сделан вывод о том, что развитие личинок амфибий в 
условиях разной плотности определяет формирование специфиче­
ского морфефизиологического типа животных. 

Таблиц 3. Илл. 2. Библиогр. 22 назв. 

УдК 591.393+591.392 

Рост и развитие личинок амфибий в экспериментальных условиях. 
Пяст о л о в а О. А., И в а н о в а Н. Л. «Экспериментальная эко­
логия низших позвоночных». Свердловск, 1978 (УНЦ АН СССР). 

Изучены рост и развитие личинок 1 О видов бесхвостых и двух 
видов хвостатых амфибий. Установлена видеспецифичность ско· 
рости роста и развития и зависимость этих показателей от факто­
ров внешней среды и плотности экспериментальных популяций. От­
мечены принципиальные различия в характере действия повышен­
ной плотности популяций на рост и развитие личинок -Anura и 
Urodela. Определена потребность в корме развивающихся личи­
нок, отмечен более высокий коэффициент утилизации корма голо­
вастиками северных форм амфибий. 

Таблиц 10. Илл. 3. Библиогр. 30 назв. 

УдК 591.393 
Особенности зритропоэза у личинок бесхвостых амфибий в зави­
симости от условий развития. С юз ю м о в а Л. .М., Г р е б е н­
н и к о в а С. И. «Экспериментальная экология низших позвоноч· 
ных». Свердловск, 1978 (УНЦ АН СССР). 

Проведене цитологическое исследование кроветворения в 

краевой зоне печени у личинок Rana arvalis и Rana macrocnemis, 
которые развивзлись в разных условиях групповой плотности. 

Установлено, что отставание в размерах личинок под влия­

нием повышенной плотности не приводит к формированию физио­
логически угнетенных животных. Сроки появления кроветворения 
в печени и его функциональная напряженность не имеют у них 
признаков угнетения, как и у личинок из «незагущенных» условий. 

Таблиц 6. Библиогр. 14 назв. 

УДК 591.132 
Экологические следствия голодания личинок амфибий. П я с т о­
л о в а О. А. «Экспериментальная экология низших позвоночных». 

Свердловск, 1978 (УНЦ АН СССР). 
Ряд экспериментов, проведеиных на личинках северных попу­

ляций Rana arvalis и Rana temporaria, показал, что содержание 
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воды в тканях личинок амфибий находится под строгим физиоло­
гическим контролем и определяется интенсивностью . обмена ве­
ществ подопытных животных, а также содержанием в воде пита­

тельных веществ. 

Таблиц 5. Библиогр. 19 назв. 

УдК 591.525 
Влияние экологических факторов на устойчивость личинок амфи­
бий· к ядам. С юз ю м о в а Л. М. «Экспериментальная экология 
низших позвоночных». Свердловск, 1978 (УНЦ АН СССР). 

Экспериментами доказаны различия в устойчивости к токси­
ческим веществам головастиков амфибий Rana arvalis, Rana mac­
rocnemis и Pelobates syriacus, развивающихся в условиях разной 
групповой плотности. Физиологические отличия животных форми­
рует метаболический фон среды, а развитие в условиях «загущен­
ности» определяет большую токсикорезистентность. Обсуждается 
возможность более широкой экстраполяции выводов в область 
совершенствования методов химической борьбы. 

Таблиц 6. Илл. 1. Библиогр. 23 назв. 

УДК 591.121 

Особенности окислительного метаболизма в онтогенезе бесхвостых 
амфибий (Anura, Amphibla). К о в а л ь ч у к Л. А. «Эксперимен­
тальная экология низших позвоночных». Свердловск, 1978 (УНЦ 
АН СССР). 

Изучено дыхание и окислительное фосфорилирование у четы­
рех видов земноводных на разных этапах развития. Отмечено, что 
потребление кислорода головастиками на разных стадиях разви­
тия различно. Интенсивность фосфорилирования снижается к 29-й 
стадии развития, а затем повышается в процессе метаморфоза. 
Условия содержания в период личиночного развития определяют 
особенности метаболизма; формируются животные разных физио­
логических особенностей. Дана оценка размеров развивающихся 
личинок как фактора, определяющего уровень их обмена. 

Таблиц 6. Илл. 2. Библиогр. 36 назв. 

УдК 591.5+591.1 

Динамика газообмена у стройной змееголовки (Ophisops elegans). 
С о к о л о в а Т. М., Д о б р и н с к и й Л. Н. «Экспериментальная 
ЭКОЛОГИЯ НИЗШИХ ПОЗВОНОЧНЫХ». СвердЛОВСК, 1978 (УНЦ 
АН СССР). 

В экспериментальных условиях на 85 экземплярах змееголо­
вок изучены зависимость интенсивности газообмена от темпера­
туры, веса тела, пола, физиологического состояния животных и 
уровня их активности. 

Таблиц 3. Илл. 2. Библиогр. 11 назв. 

УдК 591.044 

Влияние плотности экспериментальных популяций и температуры 
на митотическую активность и размеры клеток эпителия роговицы 

у амфибий. Га т и я т у л л и н а Э. 3. «Экспериментальная экология 
низших позвоночных». Свердловск, 1978 (УНЦ АН СССР). 

Изучалось влияние условий роста и развития на митотическую 
активность и размеры к.1еток базальпого слоя эпителиальной тка­
ни роговицы восьми видов бесхвостых амфибий. Выявлено разли-
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чие зктивности клеточного деления северных и южных видов ля­

гушек, развивавшихся в сопоставимых (приближающихся к опти­
мальным) условиях. При повышенной плотности эксперименталь­
ных популяций отмечено увеличение митотического индекса, раз­
меров клеток и уменьшение ядерно-цитоплазматического отноше­

ния - изменения, соизмеримые со сдвигами, происходящими при 

снижении температуры. Содержание личинок в условиях повышен­
ной плотности популяции снижает тормозящее клеточное деление, 
действие низкой температуры. 

Таблиц 12. Библиогр. 51 назв. 
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