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ВВЕДЕНИЕ 

«Эффект группы>> как важнейший эколого-этологический фе­
номен стал предметом специального изучения с начала 20-х rr., 
после классических экспериментов Б. П. Уварова (Uvarov, 1928) 
на азиатской саранче. Было показано, что в зависимости от плот­
ности естественных и экспериментальных популяций изменяется 
скорость роста и развития животных, поведение, морфафизиологи­
ческие особенности. Было также обнаружено, что конкретные ме­
ханизмы, определяющие характер проявления <<эффекта группы>>, 
могут быть весьма различными - от чисто экологических (см., 
например, Petrusewicz, 1963; Лобашев и др., 1970) до химиче­
сtшх. Повышение плотности популяций ведет к увеличению кон­
тактов между отдельными индивидами. Очень важно, что большое 
(передка- решающее) влияние плотностИ на развитие популя­
цИй было обнаружено не только у высших животных (по отно­
шению к которым можно говорить о психологических механиз­

мах), но и у многих беспозвоночных (Wilson, 1970 и др.). На­
ряду е этологическими механизмами в конкретном проявлении 
эффекта группы большую роль играют химические факторы. Вы­
деляемые в среду продукты обмена веществ животных действуют 
в качестве регуляторов скорости их роста, развития- и важней­
ших морфагенетических реакций. Возникла химическая экология 
популяций. В наших исследованиях главное внимание было уде­
лено именно этой стороне вопроса 1 • Более того, так как .все экс­
перименты, обобщение которых явится содержанием настоящей 
книги, проведены на водных животных, то основное внимание 

уделяется химической регуляции популяционных процессов. Од-

1 Экологический и химический аспекты не исчерпывают всей сложности 
«эффекта группы>>. В частности, измененная деятельностью животных 
среда при высокой плотности популяций может работать как сигнал, вы­
зывающий изменения популяционных процессов. Нельзя, естественно, 
исключить и влияние различных форм конкуренцип (из последних ра­
бот см., например, Огибин, 1974), которая, как известно, проявляется и 
при избытке корма и: других ресурсов. 

Из нашего рассмотрения мы исключаем также явления, связанные 
с действием химических агентов, обладающих специальн»IМ действием 
(феромоны, аттрактанты и т. п.). Ниже мы попытаемен показать, что их 
биологическое значение принципиально отличается 6Т значения хпмпче­
ских агентов, определяющих «эффект группы>>. 
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нако исследования пона3али, что не тольно в природе, но 1f в ус~ 
Jiовиях эксперимента отчленить химическую детерминацию явле­

ний, объединяемых понятием <<эффент группы>>, от этологичесl{ИХ 
далено не всегда представляется: во3можным. Поэтому обобщение 
nолученных нами материалов мы nредnочитаем nроводить в более 
общем плане. 

Основные энсперименты были nроведены на личинках 3емно­
водных. Одна и3 nервых работ рассматриваемого цикла nринад­
лежит Ходлеру (Hodler, 1958). На головастиках Rana temporaria 
И3учались nричины 3адержки роста nри чре3мерной nлотности nо­
селений (crowd effect). Животных ра3деляли на три групnы: 
1) 140 головастиков в 7 л воды; 
2) 14 головастиков в том же объеме воды; 
3) 14 Головастинов в 7 л <<воды сноплений>>. 

Все сосуды с Головастинами помещались в водяной бане nри 
темnературе 15-17°. ИсполЬ3овался стандартный корм: порошок 
И3 семян крапивы и агар-агар. На таком рационе головастики ра­
стут не хуже, чем на естественных кормах. У становлен о, что в 
больших с1юплениях головастпни ре3КО отстают в росте, но ра3-
личий между двумя контрольными групnами установить не уда­
лось. Автор приходит к выводу, что никакого влияния на рост 
rоловастинов, содержащихся в <<воде сноплений>>, вещества не 
ока3ывают. Подопытные животные nоедали даже больше корма, 
чем нонтрольные, а влияние недостатка 02 ·или и3бытка со2 ис-
1\ЛЮчалось частой сменой воды. Предnолагается, что nричина 3а­
держни роста в больших скоплениях 3аключается в нарушении 
нормального режима сна и отдыха. 

Мы умышленно подробно оnисали опыты Ходлера, так как они 
ясно демонстрируют силу и слабость nервых исследований <<эф­
фекта группы» на головастиках. Опыты Ходлера пока3али, что 
увеличение плотности экспериментальных популяций тормо3ит 
скорость роста головастиков, но эффект <<воды с1юплений>> обна­
ружен не был. Но он и не мог быть обнаружен. Частая смена 
воды исключила самоингибирование, а содержание головастиков 
в несменяемой <<воде скоплений>> не могло дать видимого эффек­
та, так как де3активация <<метаболитов>> nроисходит быстро. 
В настоящее время успешное и3учение <<эффекта группы>> в отры­
:ве от химической энологии нево3можно. 

В определенном смысле первые опыты на головастиках были 
даже некоторым шагом на3ад по сравнению с ре3ультатами ис­

-следований, проведеиных на других животных. Так, уже в моно­
rрафии С. А. Зернова (1949) уна3ывалось, что продукты метабо­
JIИ3Ма животных действуют как своеобра3ные самоингибиторы ро­
ста. Однако (и это необходимо подчеркнуть) действие метаболи­
тов характери3овалось пап вредное (ор. cit., стр. 63). Между тем 
ра3витие исследований, проведеиных на личинках амфибий, при­
:веJtО, по нашему мнению, к более глубокому в3гляду на биоло­
гическую роль метаболитов. Особое 3начение имела работа С. Роус 
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и Ф. Роус (1964), в которой было показано, что метаболиты 
крупных головастиков тормозят рост и развитие более мелких со­
братьев (отсюда и применяемый термин- ингибиторы). R рабо­
те цитированных авторов мы еще вернемся, здесь же необходимо 
подчеркнуть, что их исследования ясно показали ограниченность 

взгляда на метаболиты как на <<вредные>> вещества, тормозящие 
рост и развитие жив~тных. 

«Токсичносты> метаболитов отмечалась также и авторами, ра­
ботавшими на личинках комаров (Ikeshoji, Mulla, 1970). Но на 
этих же объектах было ясно показано, что связанное с повыше­
нием плотности популяций повмшение концентрации метаболи­
тов оказывает на развивающихся животных слоЖНJ>Iе (нередко и 
противоречивые) действия: ингибирует рост и развитие личинок 
(Wada, 1965; Trpis, Horsfall, 1969; Ikeshoji, Mulla, 1970а), ведет к 
увеличению фазы Iiуколки (N ajar, 1968), приводит к синхрони­
зации развития (Najar, Sauerman, 1970), определяет миграцион­
ную активность после окрыления (Najar, Sauerman, 1973), вы­
зывает изменение интенсивности метаболизма личинок и куколок 
(Вю·Ьоsа, Peters, 1972). Почти все авторы отмечают увеличение 
смертности в популяциях высокой плотности. Особый интерес 
представляют данные, указывающие на разную реакциЮ разных 

видов в сходной экологической ситуации. Так, при замедлении 
развития вес имаго Aedes polynesionsis уменьшается, а А. al­
bopictus -увеличивается (Lowrie, 1973). 

Снижение скорости роста рыб в условиях повышенной плот­
ности выявлено давно (Shaw, 1929, и др.). 

Результаты производственных и полупроизводственных опы­
тов на кумже, карпе, американском соме, атлантическом лососе и 

некоторых других видах показали, что повышенпая плотность по­

пуляций снижает темп роста (Толмачева, 1971; Walker, Carlander, 
1970; Heland, 1971; Wohlfarth, Moar, 1972, и др.) и приводит к 
общему увеличению изменчивости по весу тела (Rряжева, 1966; 
:Корнеева, Тита рева, 1969). Большинство авторов объясняет это 
повышением конкуренции и агрессивности в цопуляциях повы­

шенной плотности (Rряжева, 1966; Heland, 1971). На карпе было 
также показано, что при сверхвысоких плотностях посадок наблю­
дается снижение расхода жира и увеличение расхода белка, что 
может рассматриваться как покаватель нарушения обмена (Мои­
сеев, 1972). В большинстве других исследований патологических 
явлений у рыб, развивающихся в условиях повышенной плотно-· 
сти, обнаружено не было. 

В условиях эксперимента на различных видах рыб было уста­
новлено, что изменение плотности <<nопуляций>> приводит не толь­
ко н изменению снорости роста, но и н изменению поведения 

рыб. Эффент группового содержания при повышенпой плотности 
проявляется в снижении потребления кислорода при пезпачи­
тельпом повышении интенсивности питания (Uematsu, 1971, 
опыты па гуппи), в повышении агрессии и спижениl'l' иптепсив-



ности питания (l<'enderson, Car·penter, 1971, опыты на атлантиче­
ском лососе Salmo salar) , в редукции <<nоведения ухаж!:fвания» 
(Warren, 1973, опыты на гуппи), подавляет некоторые демон­
страционные реакции (Anthouard, 1973, опыты на гольяне), из­
меняет некоторые иммунологические реакции (Perlmutter et al., 
1973). Было также обнаружено, что в условиях повышенной плот­
ности крупные особи тормозят рост мелких (Rose, 1959Ь, опыты 
на гуппи). 

Результаты экспериментальных исследований толкуются преи­
Аiущественно с этологических позиций. Есть, однако, и работы, 
прямо указывающие на возможную химическую природу <<груп­

пового эффекта>) (Perlmutter, 1973). Было установлено, что хими­
ческие сигналы играют важнейшую роль в поддержании целост­
ности видовых популяций и вида, определяют ход отдельных 
физиологических реакций, служат важнейшим средством комму­
никации между членами животно-растительных сообществ, веред­
ко определяя их продуктивность, и т. п. Возникла химическая эко­
логия - одна из наиболее молодых биологических дисциплин, ста­
новление которой ознаменовалось развернутым Симпозиумом, со­
стоявшимся в 1968 г. (Sondheimer, Simeone, 1970). Монографи­
ческое описание явлений, Tai\ или иначе связанных с химической 
~кологией, уже сейчас потребовало бы обобщения громадного и 
крайне разнообразного материала. При этом петрудно было бы 
обнаружить, что разные проблемы анализпровались на разном 
материале. Так, влияние метаболических сигналов разных видов 
(нередко относящихся к разным типам и даже царствам живых 
существ) на ход их морфагенетических реакций иллюстрирует­
ел на низших организмах (Comondon, de Fondrene, 1938; Law­
ton, 1957, и др.); роль химизма среды как фактора, организую­
щего структуру сообществ, с наибольшей отчетливостью демон­
стрируется на растениях; влияние химических сигналов на фи­
~Jиологическое состояние организмов с большей наглядностью ил­
люстрируе.тся на высших позвоночных (Repartz, 1966, 1968) и 
насекомых (Williams, 1972); химические механизмы поддержа­
ния целостности популяции и вида с наибольшей полнотой из­
учены на рыбах (Frisch, 1941; Hasler, Wisby, 1951; Hasler, 1972, 
и мн. др.). 

Сложившееся положение вещей естественно. Оно отражает на­
чальный этап развития обширной отрасли знания - отдельные 
явления изучаются на наиболее удобных объектах. Однако иссле­
дования этого направления при всех их очевидных достоинствах 

страдают и определенными недостатками, так как ещна и та же 

констелляция внешних факторов у разных видов может иметь 
разные следствия. Так, например, у рыб (Schlaifer, 1939; опыты 
на золотой рыбке) групповое содержание (связанное с повыше­
нием в воде биологически активных метаболитов) ведет к сни­
жению потребностей тканей в кислороде, а у личинок амфибий 
подобные условия содержания вызывают повышение уровня мета-
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болизма (Шварц, Пястолова, 1970; Рункова, 1974). Аналогичные 
различия обнаруживаются и при сравнении близких видов и у од­
ного вида при незначительном изменении условий эксперимента. 
По<>тому казалось целесообразным провести широкие исследова­
ния на ограниченном числе объектов, при возможно боnее пол­
ном изучении эколого--физиологических следствий изменений хи­
мического фона, которые вызываются метаболической активно­
стью конкретнiоiХ животных в строго определенных условиях их 

содержания, с учето:м их генетиЧесн:их особенностей, физиологи­
ческого состояния и стадии развития. Описанию опытов, прове­
деиных в этом плане на личинках земноводных, личинках кома­

ров и рыбах, и посвящена эта книга. Анализ полученных данных 
по1шзывает, что <<метаболическая регуляцию> важнейших жизнен­
ных процессов хотя и не покрывает всего многообразиJ'I явлений, 
описываемых химической экологией, но создает ее основу. Этим в 
известной степени оправдывается достаточно широкое название 

книги. 



Г.пава 1 

ОПЫТЫ НА ЛИЧИНКАХ ЗЕМНОВОДНЫХ 

Как указывалось, в последние годы различными авторами 
было показано, что выделяемые в воду продукты жизнедеятель­
ности головастиков тормозят их рост и развитие (Роус С., Роус Ф., 
1964; Musialek, 1959; Rose, 1960; Berger, 1968, и др.). Это явле­
ние справедливо рассматривается как весьма совершенный и свое­
образный механизм, регулирующий плотность популяций, кото­
рый в определенных условиях может иметь серьезные эволю­

ционные следствия. 

Рассматриваемая проблема первоначально изучалась нами в 
экспериментальных и полевых условиях на головастиках остро­

мордой лягушки (Rana arvalis}. Было установлено, что хараi{­
тер действия ингибиторов зависит от стадии развития подопыт­
ных животных; в определенных условиях «ингибиторы» вызы­
вают ускорение развития личинок амфибий, иревращаются в <<ак­
целераторы». Вместе с тем показано, что ингибиторы (мы про­
должаем пользоваться этим термином, понимая его условность; 

правильнее-регуляторы развития) обладают высокой специфич­
ностью. 

В проведении установочных эксnериментов большую помоЩь 
нам оказали В. Г. Ищенко и Н. Л. Иванова. Авторы выражают 
им искреннюю благодарность. 

1. УСТАНОВОЧНЫЕ ЭКСПЕРИМЕНТЫ 

В первой серии экспериментов наша задача заключалась в 
том, чтобы выяснить, при каких условиях головастики могут нор­
мально расти и развиваться без регулярной смены воды. Было 
установлено, что этому требованию удовлетворяет содержание го­
ловастиков «тройкамИ>> в аквариумах объемом 3 л !объемом воды 
2 л). Головастики содержались при комнатной температуре (19-
220). Кормом служил вареный салат или щавель. В последующих 
опытах нами в качестве корма с успехом использовались варе­

ные листья одуванчика и капусты. Результаты опытов ясно по­
казывают, что при содержании тройками головастики нормально 
растут, быстро развиваются и заканчивают метаморфоз несколько 
быстрее, чем в природных популяциях (табл. 1). 
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Во второй серии опытов головастики в том же объеме воды 
содержались десятками. Как видно из табл. 1, пов:ышение плот­
ности «популяций>> 1 головастиков приводит к торможению их 
роста уже в первый период постэмбрионального развития. Затем 
наступает практически полное прекращение роста и отмирание ча­

сти животных. Плотность популяции снижается, и оставшиеся в 
живых головастики возобновлвют рост и заканчивают метаморфоз 
при существенно меньших размерах тела по сравнению с нонт­

ролем. Возобновление роста и развития оставшихся в живых го­
ловастиков связано со снижением количества ингибиторов, посту­
пающих в воду (и дезактивацией ингибиторов, поступивших ра­
нее), а также с непосредственным снижением плотности попу­
ляций (табл. 2). 

Таблица 3 

Скорость роста (в мм) в развития головастиков R. arvalis при 
повышеивой плотности популяции и однократвой смене воды 

Номер 
116.V 20.V 127.V 1 З.VI 110.VI 1 17.VI 1 24.VI 

1 
1.VII акяариума 

1 6,49 7,79 9,44 9,77 11,16 12,88 13,7 Закончили 
метаморфо 

(кладка 4) (10) * (10) (9) (9) (9) (9) (7) 
3 

2 6,44 7,82 9,91 11,20 12,12 13,16 13,36 То же 
(кладка 4) (10) (10) (9) (9) (9) (7) (7) 

• В скобках - число головастиков, оставшихсп в живых. 

В другом варианте того же опыта после 18 дней развития в 
условиях повышенной плотности в аквариумах была сменена 
вода. Это сразу же стимулировало рост и развитие головасти­
ков, через 20 дней они закончили метаморфоз, существенной ги­
бели подопытных животных не было (табл. 3). 

При еще более резком увеличении плотности популяций (20 
головастиков в том же объеме воды) рост останавливается па 
ранних стадиях развития, а большая их часть погибает. Остав­
шиеся в живых передко заканчивают метаморфоз при исключи­
тельно мелких размерах тела. Как и следовало ожидать, смена 
воды в значительной степени снижает смертность головастинов, 
но влияние повышенной плотности наблюдается отчетливо. 

Совонупность представленных материалов показывает, что 
применяемая методика позволяет с достаточной точностью опре­

делять различные проявления действия ингибиторов на скорость 
роста и развития головастиков. Это создало предпосылки для по­
становки более сложных опытов, призванных оценить специфич­
Jюсть действия ингибиторов. 

1 Здесь и ниже термин «популяция» применяется условно. 
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1\онкретное выражение завиt:имости скорости роста и разви­
тия от плотности экспериментальных популяций личинок других 

. видов земноводных было изучено в последующих экспериментах. 
Результаты опытов отражены 1 в табл. 4, 5, 6. 

2. СПЕЦИФИЧНОСТЬ ДЕйСТВИЯ 
ИНГИБИРУЮЩИХ ФАКТОРОВ 

Вергер (Berger, 1968), работая с различными формами (ве­
роятно, видами) зеленых лягушек, пришел к выводу, что дейст­
вие ингибиторов связано с генотипом животных и оказывает пре­
имущественное влияние на родительские формы. Наши наблюде­
ния показали, что ингибирующий фактор обладает неизмеримо 
большей специфичностью. Это, естественно, заставило с новой 
точки зрения подходить к анализу экологической и эволюцион­
ной роли ингибиторов развития. Для проверки этих наблюдений 
нами были поставлены четыре варианта опытов. 

Первый вариант. Подопытные головастики в течение двух не­
дель (с 3 по 16.VII 1969 г.) содержались в условиях ман:си­
мальной загущенности (около 800 штук в 5 л воды). Их рост и 
развитие оказались, как и следовало ожидать, резко заторможен­

ными (длина тела в возрасте двух недель около 5 мм). Затем 
головастиков по трое подсаживали в аквариум с нормально раз­

витыми животными, значительно иревосходящими их по разме­

рам и стадии развития. Эффект торможения был в значительной 
степени снят, и подопытные головастики стали быстро расти и 
развиваться. 

В каждом аквариуме (объем воды 2 л) содержалось по три 
крупных и три мелких головастика. В одной серии опытов они 
tiiринадлежали одной кладке (<<родные братью)), в другой - раз­
'ным. У словил содержания головастиков в обеих сериях опыта 
были полностью одинаковыми. Таким путем мы надеялись полу­
чить материал для суждения о том, оказывает ли тормозящий 

фактор различное действие на <<своих>) и <<чужих>) головастююв. 
Результаты опытов представлены в табл. 7. Объединяя данные по 
обеим кладкам, получаем: из числа мелких головастиков, содер­
жащихся совместно с крупными своей кладки, прошли соответ­
ствующие стадии 48±5, 7% и 58±5, 7%; при содержании совмест­
по с головастиками чужой кладки соответственно 63±5,2%, 79± 
±4,9%. В последующие годы по аналогичной схеме опыты были 
продолжены, их результаты суммированы в табл. 7. 

Второй вариант. Группа нормально развивающихся головасти­
ков из двух кладок в возрасте 18 дней была перенесена в воду, 
обогащенную продуктами жизнедеятельности головастиков, разви­
вавшихся в условиях повышенной плотности (10 головастиков в 

1 Влияние одиночного содержания личинок на их рост и развитие (см. 
табл. 6) обсуждается ниже. 
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2 л воды). В этих условиях через 3 недели (с 3 по 24. VI 
1968 г.) из 22 головастиков, развивавшихся в воде, обогащен­
ной «своимю> метаболитами, прошли метаморфоз 4 ( 18,2±8,23%), 
а И3 26 головастиков, развитие которых шло на фоне <<чужих>> 
метаболитов,- 15 (57,7±9,68%). Достоверность различий (t) 
равна 3,15. 

Отмеченная закономерность проявлялась одинаково четко для 
rоJювастиков обеих кладок. Из 13 головастиков первой кладки 
на фоне <<своих>> метаболитов закончил метаморфоз один, на фоне 
<<чужих»- семь. Соответствующие цифры для второй кладки: из 
девяти - три и восемь. 

Третий вариант. Головастики двух кладОI{ в течение двух не­
дель (с 7 по 20.V 1969 г.) развивались в условиях повы­
шенной плотности, затем на 10 дней были подсажены к трой­
кам нрупных головастиков <<своей>> и <<чужой>> 1шадон. На раз­
витии головастиков второй кладки 1 различия в условиях 
содержания сназались отчетливо. За короткий период содержания 
совместно с крупными Головастинами первой нладни из 52 подо­
пытных личинок 19 прошли стадию 26 (недифференцированные 
зачатки задних нонечностей) - 37 ±6, 7%. При содержании подо­
пытных головастиков совместно с нрупными головастинами из 

своей 1шадни указанную стадию прошли лишь 12 из 67 ( 18± 
±4, 7%). Достоверность различий (t) равна 2,3. Головастпни из 
первой иладни развивались медленнее 2, поэтому за короткий пе­
риод опыта различия в снорости развития в разных группах не 

проявились: преобладающее большинство головастиков н 20 июня 
еще не достигло 26-й стадии развития. Однано именно отсут­
ствие явных различий в снорости развития разных подопытных 
групп головастинов дало нам возможность использовать для оцен­

ки действия метаболитов иной критерий- скорость роста 3 • Ре­
зультаты опытов принципиально совпали с предыдущими. При 
равных исходных размерах тела подопытные головастики за 

10 дней содержапил совместно со своими более крупными братья­
ми достигли средней длины тела 12,4±0, 15 мм (n = 53), при 
содержании с головастиками из другой кладки- 12,9±0,10 (n= 
=58). 

Четвертый вариант. Сформировано три аквариума с резко по­
вышенной плотностью популяции. Использовались головастики, 
содержащиеся <<тройками» и достигшие в возрасте 24 дней длины 
тела 9-14 мм. Все они находились на стадии развития 25-26, 
явных зачатнов задних конечностей не было ни у одного из под-

' Напоминаем об условности этих обозначений. 
2 Различная скорость развития головастиков из разных кладок (в том чис­

-ле и отложенных в одном водоеме и в одно время) - явление обычное, 
1юторое будет обсуждено нами в другом месте. 

3 При различной скорости развития использовать для оценки действия ин­
гибиторов скорость нарастания длины тела невозможно, так как на раз­
ных стадиях развития пропорци:п: тела го.ловастююв изменяются. 
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опытных животных. Первый аквариум был сформирован из го­
ловастиков одной кладки (М 2), второй и третий - из головасти­
ков разных кладок (М 1, 2, 3, 4). Исходное число головастиков 
в аквариумах: 18, 25, 26, объем воды - 2 л. В начале опыта ак­
вариумы были заполнены свежей водой. Контроль за ростом и 
развитием головастин:ов проводился в течение двух недель. Во 
всех аквариумах ваблюдался незначительный рост головастиков. 
но по скорости развития головастИiш первого юшариума (мо­
ногенная колония) существенно отличались от смешанных I\оло­
ний. Ни в одном из юшариумов головастиков с развитыми задни­
ми конечностями не наблюдалось. Через неделю опыт был свят 
со следующими результатами: в первом аквариуме- 0(0,0%), во 
втором- 12 из 24 (50,0±10,2%), в третьем- 13 из 23 (53,6± 
±10,4%) достигли стадии дифференцированных задних конечно­
стей. Таким образом, различия в скорости развития головастиков 
гомогенной и смешанной колоний существенны и статистически 
достоверны ( t = 3) . 

Большое количество подопытных животных, ничтожная их ги­
бель в процессе опытов, указывающая на близкие к оптималь­
ным условия содержания, индивидуальный контроль за ростом и 
развитием, разнообразие вариантов и, наконец, почти абсолютная 
статистическая достоверность полученных результатов позволяют 

сделать весьма ответственный вывод. Метаболиты обладают выс­
шей степенью специфичности (на уровне генетических различий 
между особями одной популяции) и оказывают более сильное 
действие на гепотипически близких животных (головастиков од~ 
ной кладки). 

Общий экологический смысл ингибирующих факторов разви~ 
тия вполне ясен. При резком увеличении плотности популяции. 
возникающем при пересыхании водоемов (для амфибий - эJюло­
гическая катастрофа), конкуренция за пищу и пространство по­
вышается и иреимущество получают наиболее быстро развиваю­
щиеся индивиды, которые спасаiот популяцию от гибели. Выеоная 
специфичность действия метаболитов (на уровне отдельных гено­
типов) делает этот механизм регуляции численности популяций 
личинок амфибий еще более совершенным. Если бы метаболиты 
не обладали высоiЮЙ специфичностью или (как предполагают не­
которые авторы) работали бы в пользу «своих>> генотипов, то 
снижение численности популяции с неизбежностью закона сопро­
вождалось бы снижением ее генетической разнородности, а сле­
довательно, и снижением экологичесной и эволюционной пластич­
ности (подробнее см. Шварц, 1969). Специфичность метаболитов 
страхует популяцию от снижения генетичесной разнородности 

при снижении численности. Косвенно проведеиные наблюдения 
свидетельствуют об исключительном значении поддержания гене­
тической разнородности популяции. 

С другой стороны, эти наблюдения наводят па мысль о зна­
чении межгруппового отбора. Даже если признать, что специфич-
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пость действия метаболитов детерминируется физиологическими 
механизмами, то его совершенствование следует приписать дей­
ствию отбора. Единственная форма отбора, которая может <<за­
ставить» индивид работать против своего генотипа,- это меж­
групповой (межпопуляционный) отбор. 

3. ВЛИЯНИЕ ЧРЕ3МЕРНОЙ ПЛОТНОСТИ ПОПУЛЯЦИИ 

Как в естественных, так и в искусственных условиях чрез­
Мерная плотность популяции тормозит рост и развитие голова­

стиков. Типичными в этом отношении являются результаты не­
скольких экспериментов, призванных уточнить эту хорошо изве­

стную закономерность. 

834 головастика кладки 2 (выход из икры 3 июля) северной 
популяции Rana arvalis содержались в 5 л воды. Популяция 
была сформирована из личинок в возрасте 2-3 дней (длина 
тела менее 5 мм). Гибель животных первоначально была до­
вольно значительной, но постепенно снижалась; 9 августа в жи­
вых осталось 366 головастиков. Средняя длина тела - 8,55 мм 
(6,2-12,1), средний вес- 115,6 мг (61-345). Это примерно со­
ответствует размерам нормально развивающихся головастиков в 

возрасте 10-12 дней. Резко заторможенным оказалось и разви­
тие; лишь 9 из 366 головастиков достигали 25-й стадии, осталь­
ные были на более ранних стадиях развития. 

Аналогично шло развитие и личинок кладки 1. Из 782 голо­
вастиков к 28 июля в живых осталось 410. Их средние размеры 
около 8 мм. Подобные результаты были получены нами и во мно­
гих других опытах при плотности популяции выше 10 голова­
стиков на 1 л воды. Описывать их нет нужды, так как они·хорошо 
соответствуют почти общепринятым теоретическим представле­
ниям. Интересны результаты тех опытов, которые этим представ­
лениям не соответствуют. 

Первый из экспериментов, который убедил нас в необходимо­
сти более всестороннего анализа влияния плотности популяций 
головастиков на их рост и развитие, заключался в следующем. 

Из личинок кладки 3 (южная популяция R. arvalis), вышед­
ших из икры 26 мая, была сформирована популяция чрезмерной 
плотности - около 400 головастиков в 4 л воды. В первые же 
дни было отмечено, что различия в скорости роста подопытных 
животных значительно больше, чем в других экспериментальных 
популяциях. Уже 2 июня крупные головастики по длине тела 
превосходили мелких примерно в два раза. Гибель мелких особей 
была значительной и непрерывно возрастала, несмотря на нор­
мальное питание. Крупные головастики гибли в значительном 
числе и начали питаться трупами своих более мелких собратьев. 
Поэтому с 12 июня головастикам перестали давать корм (анало­
гия с истощением кормовых ресурсов в природных популяциях) . 
Гибель мелких особей увеличилась, но крупные продолжали расти 
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и развиваться, и 13 июня у них появились задние конечности, 
18 июня - передние. Всего с 18 по 23 июня 30-ю стадию раз­
вития (обе пары конечностей развиты, роговые челюсти сброше­
ны, начало резорбции хвоста) прошло 15 головастиков. Длина 
тела закончивших метаморфоз особей колебалась в пределах 
11,5-18,7 мм. 

Таким образом, в условиях чрезвычайно высокой плотности и 
недостатка корма из 400 головастиков закончили метаморфоз 15, 
но в рекордно короткие сроки. Весь период личиночного разви­
тия продолжа~ся у них 23-28 дней. Стало ясно, что резкое 
увеличение плотности популяции в определенных условиях мо­

жет стимулировать скорость развития. Эта закономерность изуча­
лась в различных вариантах опытов. 

Так как описанный эксперимент, а тю<же ряд наблюдений, 
проведеиных в менее строго контролируемых условиях, показали, 

что ускоренное развитие личинок при резко повышенной плот­
ности наблюдается преимущественно в тех случаях, когда с пер­
вых дней личиночного ра:шития происходит существенная диффе­
ренциация животных по с1юрости роста и развития, нами была 
поставлена серия опытов, в которых к гомогенной колонии го­
ловастиков одной кладки подсаживали трех головастиков из дру­
гой кладки - более крупных и находящихся на более поздней 
стадии развития. Кормом личинки были обеспечены в избытке 
(вареный щавель). Опыты были поставлены на головастиках по­
пуляции R. arvalis с южной части п-ова Ямал (эту популяцию 
мы называем северной в отличие от <<южной>> - свердловской). 

Результаты опытов представлены в табл. 8. Анализ данных по­
кааывает, что в условиях явно чрезмерной плотности при обес­
печении кормом гибель животных может быть ничтожной и зна­
чительное число их заканчивает метаморфоз в рекордно короткие 
сроки. В экспериментальных аквариумах в течение месяца про­
шли период личиночного развития от 1 до 8 индивидов, а в тече­
ние 35-36 дней- от 5 до 18. В трех из семи эксперименталь­
ных популяций свыше 25% от исходного числа головастиков за­
Iюпчили метаморфоз в рекордно короткий срок. Сходный резуль­
тат дал эксперимент, поставленный с головастиками третьей 
кладки (той же северной популяции). В 2 л воды содержались 
58 головастиков·. Чрезвычайно высокая плотность популяции вы­
звала повышенную гибель головастиков, но оставшиеся в живых 
продолжали расти и развиваться. 13 головастиков прошли весь 
период личиночного развития за 35-45 дней, а оставшиеся в жи­
вых 11 головастиков после выхода быстрее развивавшихся особей 
из воды продолжали расти, 10 августа средняя длина их тела ока­
аалась равной 10,58 мм (8,7-11,8), средний вес тела-248 мг 
(150-320).. 

Для того чтобы проверить, справедливо ли это заключение для 
других видов амфибий, мы поставили соответствующие экспери­
менты на обыкновенной чесночнице Pelobates fuscus. 
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Иак известно, чесвоч:щща отличается от большинства других 
бесхвостых земноводных гигантскими размерами головастиков и 

длительным периодом личиночиого развития. 13 мая 1971 г. из 
Звериноголовекого района 1\урганской области была доставлена 
икра, из которой 18 мая вышли личинки. Личинки содержалисЪ 
по 10 штук в аквариумах объемом 10 л. Всего в опыте было ис­
пользовано 250 головастиков, из них закончили метаморфоз 67. 
Головастики содержалисЪ при комнатной температуре в затенен­
ном помещении. Температура воды колебалась в пределах 1~-
230С, что примерно соответствовало (во всяком случае, не пре­
вышало) колебаниям температуры воды в прудах и озерах 1\ур­
ганской области. Нормом служили вареные листья одуванчиков и 
варепая капуста. 

Через 65 дней (21 июля) первые головастики закончили ме­
таморфоз и вышли на сушу. 10% содержащихся в опыте личинок 
закончили метаморфоз в течение трех месяцев. Таким образом, 
в условиях повышенной плотности минимальный период личиноч­
иого развития у Pelobates fuscus оказался равным 65 дням. 
И 17 сентября (за 4 месяца) закончили метаморфоз еще 10,8% 
личинок. Согласно литературным данным (Терентьев, Чернов, 
1949; Банников, 1957), минимальный период развития составляет 
90 дней. Результаты опытов показывают, что и у ::>того вида по­
вышение плотности поселений вызывает сокращение сронов ми­
нимального развития. 

Так же кан и у лягушек, ускорение метаморфоза ведет н 
сонращению размеров головастиков. Размеры головастиков, завер­
шивших метаморфоз за 65 дней, следующие: длина тела без хво­
ста 19,0-25,6 мм, вес 1150-4400 мг. Вес головастиков, взятых 
из тех же популяций в природных водоемах 1\урганской области, 
колеблется в пределах от 7700 до 12 600 мг. Размеры вышедших 
на сушу сеголеток находятся в соответствии с размерами голо­

вастиков. Сеголетки из наших загущенных <<nопуляций>> имели 
вес тела от 900 до 2800 мг при среднем весе 1540 мг. Даже 
самые мелкие из сеголеток обладают полной жизнеспособностью. 
И 19 ноября сеголетки имели вес от 1130 до 4800 мг при сред­
пе~f весе 2676 мг. 

Приобретение определенного опыта позволило нам путем иа­
мепения плотности экспериментальных популяций добиться peз­
IIOro сокращения срока метаморфоза многих форм Anura: Rana 
macrocnemis- 48 дней, R. camerani- 42, R. temporaria (различ­
ные популяции) - 22, R. arvalis- 28, R. semiplicata- 30,. Pelo­
bates fuscus - 65, Р. syriacus - 65, Hyla japonica - 30, BomЬina 
bomblna - 26. Обращает на себя внимание, что максимальная 
потенциальная скорость развития наблюдается у северных видов. 
Сравнение Rana temporaria с видами, распространенными ш1. 
1\авказе, в этом отношении особенно показательно. Сокращение 
сроков метаморфоза сопровождается уменьш~нием покидающих 
водоем сеголеток. 
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Принципиально иные результаты были получены в опытах н&. 
личинках Caudata. 

С наиболыпей подробностью этот вопрос изучен на личинках 
обыкновенной саламандры (Salamandra salamandra). В нашем 
распоряжении имелось 13 взрослых животных, привезенных в сен, 
тябре 1972 г. из окрестностей Ужгорода\ среди которых было 
4 самки и 9 самцов. Животные содержались в лаборатории при 
температуре 18-20° С. Саламандры были помещены в аквариумы 
из органического стекла; на дне которых находился дерн. Корми­
ли животных дождевыми червями Lumbricus sp. и личинками 
Chironomus plumosus :и Tenebrio molitor. В неволе охотнее все­
го саламандры поедали дождевых червей. 

Из литературных данных (Терентьев, Чернов, 1949; Банников, 
1969; Gunther, Frytag, 1955; Steward, 1969, и др.) известно, что 
самый ранний срок рождения личинок обыкновенной саламанд­
ры- начало февраля, самый поздний- июль- август. Массовое 
появление их для предгорных районов отмечено в мае, для высо­
когорных - в июне. Вариабельность числа рождения личинок от 
одной самки достаточно велика- от 2 до 70. В природе личи­
ночный период продолжается все лето·и метаморфоз заканчивается 
в августе - сентябре, когда молодые достигают длины 50-60 мм. 

В нашем эксперименте у одной из самок личинки появились 
19 ноября и к 23 ноября она выметала 51 лцчинку. У друrи:х 
самок новорожденные появились в период с 24 ноября по 11 де­
кабря. Количество молодых на одну самку колебалось от 24 до 51. 
Столь раннее появление (ноябрь) личинок обыкновенной сала­
мандры мы склонны объяснить искусственно созданным микро­
климатом (повышение температуры воздуха до 26-28°). Длина 
тела только родивmихся от одной самки животных колебалась от 
28,7 до 38,5 мм, а вес- от 225 до 400 мг. Для личинок харак­
терны хорошо развитые конечности, ветвистые жабры, серая ок­
раска без признаков пятен. 

Чтобы проследить за ростом и развитием, а также за сроками 
метаморфоза только что родившихся личинок, мы воепользова­
лисЪ мет.одикой содержания личинок лягушек. Вместо аквариумов 
применяли 10-литровые кристаллизаторы объемом воды 2,5-3 л. 
В 10 сосудах содержалось по 3 личинки в каждом и в трех -
по 20 (объем воды тот же) при 18-20°. В качестве корма ис­
пользовали энхитреид, личинки охотно поедали их уже через не­

сколько часов после рождения. Корм давался в избытке, наблю­
дения велись ежедневно, измерение и взвешивание делали череа 

10 дней. Полученные данные приведены в табл. 9, из которой 
достаточно хорошо видно, что животные, содержащиеся в опти­

мальных условиях, быстро растут и развиваются, прибывают в 

1 Авторы приносят глубокую благодарность В. Г. Ищенко за сбор и доставку 
животных. 
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весе и за контрольный период (к 20 декабря) достигают следую­
щих размеров: длина тела- 54,2±1,08 мм, вес- 1337,6±56,8 мг. 
Первые животные из этой серии опыта завершили метаморфоз за 
32 дня, к 26 декабря еще 13 животных вышли на сушу и 2 ян­
варя метаморфизировали последние личинки из <<троек». Средние 
размеры только что закончивших метаморфоз животных состави­
ли 55,6±0,63 мм и 1223,0±33,6 мг. 

Личинки, содержащиеся в условиях повышенной плотности 
(20 особей в 3 л во~ы), заметно отставали в росте и развитии. 

Таблица 9 

Рост личинок Salamandra salamandra в экспериментальных условиях 

Условия 
содержания 1 

Дата 1 
измерения 

Оптимальные 

Повышенная 
плотность 

• Редукция жабр. 

21.XI 
1.XII 

11.XII 
20.XII 

2.1 

21.XI 
1.XII 

11. XII 
20.XII 

16.II 

Длина тела, мм llec тела, мг 

286,4±16,2 
576,8±26,1 
873,4±38,4 

33,2±0,56 
41 ,2±0,69 
48,9±0, 74 
54,2±1,08* 1337,6±56,8 

(liш 662-1790) 
Закончили метаморфоз 

34,9±0,38 
40,8±0, 79 
44, 7±0,95 
48,4±1,27 

64,07±0,54 * 

325,8±11,9 
509±24,5 

692,7±33,5 
819,9±52,4 

(lim 380-1150) 
1688,3±80,2 

(lim 1200-2200) 

Так, через месяц после начала опыта (20 декабря) длина тела. 
равнялась 48,4±1,27 мм, вес- 819,9±52,4 мг. Животные имели 
хорошо развитые жабры, отороченный широкой плавниковой 
складкой хвост, их рост и развитие проходили значительно мед­
леннее, чем в <<тройках». Увеличение плотности популяции в дан­
ном случае не стимулировало развитие личинок, как это наблю­
далось в опытах на головастиках разных видов лягушек. Первые 
животные, завершившие метаморфоз, появились только 9 февра­
ля (через 80 дней). Они иревосходили быстро развивающихся 
личинок как по длине, так и по весу тела. Так, средняя длина 
тела метаморфизировавших Животных из загущенных популяций 
составляла 64,07±0,54 мм, вес- 1688,3±80,2 мг. Развитие жи­
вотных в условиях повышенной плотности продолжалось в 2,5-
3 раза дольше, чем личинок, развивающихся в оптимальных ус­
ловиях. 
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Следует отметить некот~рые изменения в окраске жииотных. 
R концу метаморфоза на темно-сером фоне появляются размытые 
грязно-желтые пятна, которые постепенно становятся более чет­
кими и яркими. Закончившие. метаморфоз животные вполне жизне­
способны, хорошо растут и развиваются. В табл. 10 приведены 
результаты наблюдений за сеголетками, проходившими личиноч­
ное развитие в оптимальных условиях. За первый месяц сред­
ний вес тела их увеличился на 444,8 мг, длина - на 3,6 мм. 

Т а блиц а 10 

Рост сеголеток S. salamandra 

Дата измерения 1 Число 1 

20-25. XII * 18 
8.II 18 

27.11 18 
19.Ш 18 
28.Ш 13 

Общая длина 
тела, мм 

55,6±0,63 
59,2±1,24 
61 ,3±0, 12 
65,3±0,12 
67,2±1,57 

Вес тела, мr 

1233,0±33,6 
1667,8±92,9 
1836,1±118 
2165,6±135,6 
2599,0±160 

• Размеры сеголеток непосредственно пос;Jе метаморфоза. 

Результаты этих экспериментов хорошо согласуются с наблю­
дениями по скорости роста некоторых хвостатых земноводных в 

природе. Так, Шуп (Shoop, 197 4) на Ambystoma maculatum по­
казал, что медленно развивающиеся личинки крупне·е развиваю­

щихся быстро и дают более крупных сеголеток. Интересно заме­
чание автора, что задержка развития, вызванная исключительно 

высокой плотностью популяции; не сопровождается увеличением 
размеров завершивших метаморфоз личинок. 

Таким образом у личинок саламандр повышение плотности 
популяций не ускоряет, а тормозит развитие, но не отражается 
на скорости роста животных, в результате чего соголетки из за­

гущенных популяций отличаются крупными размерами. 
Повышение плотности экспериментальных популяЦий тормо­

зит развитие и другого представители хвостатых земноводных -
сибирского углозуба -HynoЬius keyserlingii. При содержании 
.rrичинок по 3 в 2,5 л воды они заканчивают метаморфоз за 30 
дней при длине тела 39,79±0,49 мм, весе 634,6±18,5 мг. При 
содержании личинок в условиях повышенной плотности их раз­
витие растягивалось до 40-70 дней, и они выходили на сушу при 
длине тела 29,2±0,76 мм, весе 308,5±19,1 мг (данные Ивано­
вой, 1974). 

Различие реакции личинок разных групп амфибий на повы­
шение плотности позволяет с новой точки зрения подойти к ана­
лизу явления метаболической регуляции роста и развития водных 
животных (см. стр. 42). · 
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4. РАЗВИТИЕ ГОЛОВАСТИКОВ 
В УСЛОВИЯХ ОДИНОЧНОГО СОДЕРЖАНИЯ 

10 головастиков R. arvalis кладки М 1 северной популяции по­
мещены поодиночке в поллитровые банки (объем воды примерно 
400 ем3 ). Вее головастики нормально росли (длина тела их на 
23-й день личиночного развития составляла 12,5 мм); на 28-34-й 
день они достигли 30-й стадии. В опытах на головастиках ква­
кши (табл. 6) были получены другие результаты. Они будут об­
суждены нами ниже. 

5. РАЗВИТИЕ ГОЛОВАСТИКОВ ОДНОГО ВОЗРАСТА 
И РАЗМЕРА В УСЛОВИЯХНЕЗНАЧИТЕЛЬНО 

ПОВЫШЕННОИ ПЛОТНОСТИ 

Из кладок М 1 и 2 (южная популяция) сформировано по 
15 экспериментальных аквариумов. В каждом из них (объем воды 
2 л) содержалось по 6 головастиков одного возраста и размера. 
Результаты эксперимента представлены в табл. 11. В оптималь­
ных условиях опыта смертность животных была еведева к нулю, 

Номер 

Таблица 11 

Скорость роста (в мм) головастиков в гомогенной популяции 
незначительно повышенвой плотнос.ти 
(южная популяция R. arvalis, 1969 г.) 

10.Vl 20.VI 

число число 

голо- стадия голо- стадия стадия кладки 
васти- XXIII- М±т васти- xxv XXIII- М±т 

ков 
xxv 

ков 
XXIV 

1 90 90 6,45+0,05 90 31 59 10, 76+0, 183 
(5,6-7 ,5) (8,0-13,0) 

2 90 90 6,6+0,06 89 1 88 10,43+0,05 
(5,9-7,5) (8, 7-12,0) 

развитие и роет их проходили равномерно (практически сущеет­
венной дифференциации по екороети роста и развития не паб­
людалоеь), но екороеть роста и развития оказалась низкой. В ак­
вариумах, в которых еодержалиеь головастики тех же кладок, 

в том же объеме воды, но в ином соотношении (3 крупных+ 
+ 3 мелких), развитие шло песоизмеримо быстрее. В этих «шее тер­
ках» большинство мелких головаети·ков прошли стаДию 26-27, 
а размеры большинства из них превышали 12 мм. 

Р~зультаты этих опытов полностью подтвердилиеь и на личин­
ках северной популяции R. arvalis. В начале июля было сформи­
ровано 5 аквариумов, в которых <<шеетеркамю> еодержалиеь голо­
вастики одинаковых размеров. За вееь период опыта не погиб ни 
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один головастик. 13 августа, когда не только крупные, но и мно­
гие мелкие из смешанных шестерок уже успели закончить мета­

иорфоз, ни один из головастиков рассматриваемого опыта не за­
вершил стадию 27, а 16 головастиков (более 50%) были на ста­
дии развития 25-26. Результаты этих опытов находятся в кажу­
щемся противоречии с предыдущими, но их анализ, как будет по­
казано ниже, приводит к любопытным обобщениям. 

6. ВЛИЯНИЕ МЕЛКИХ ГОЛОВАСТИКОВ 
НА РАЗВИТИЕ КРУПНЫХ 

Для анализа этого вопроса были использованы материалы экс­
периментов, описанных выше. Аквариумы формировали <<шестер­
камИ>> (3 круп~ых + 3 мелких). Возраст животных был одинаковый, 
различия в размерах вызывались разными условиями содержания 

в первые дни личиночного развития. Наиболее полные резуль­
таты получены по северной популяции R. arvalis (табл. 12). Ана­
лиз таблицы делает очевидным, что содержание крупных голова­
стиков совместно с мелкими ускоряет развитие первых; в тече­

ние месяца все подопытные животные прошли период личиночного 

развития. За весь период опыта не погиб ни один из крупных 
головастиков. 

Аналогичный эксперимент на южной популяции R. arvalis был 
жестко ограничен сроками; по условиям работы мы располагали 
лишь одним месяцем, для его проведения: с 23 мая (выход голо­
вастиков из икры) по 23 июня. Для проведения эксперимента 
этот срок оказался вполне достаточным. 

В опыт было взято 120 головастиков: 60 из них развивались 
совместно с мелкими головастиками своей кладки, 60 - с личин­
ками чужой кладки. В первом случае за месяц личиночного 
развития закончили метаморфоз 84% особей, во втором - 7 5% . 
Факт ускоренного развития крупных головастиков при их сов­
местном содержании с мелкими проявился с полной отчетливо­
стью. 

7. ИЗМЕНЧИВОСТЪ СКОРОСТИ РОСТА И РАЗВИТИtJ: 
ГОЛОВАСТИКОВ В РАЗНЪIХ УСЛОВИЯХ СОДЕРЖАНИЯ 

В большинстве экспериментальных популяций изменчивость 
длины тела головастиков редко выражается коэффициентом ва­
риации более 10% . 

Нами определен коэффициент вариации 24 <<nопуляций>>, со­
держащихся десятками. Он колеблется от 4,9 до 12,4%. Rак и 
следовало ожидать, в экспериментальных популяциях большей 
плотности изменчивость длины тела головастиков существенно 

выше и в большинстве случаев выражается коэффициентом ва­
риации 10,0-25,3%. Однако в ряде случаев изменчивость длины 
тела головастиков в «популяциях» даже исключительно высокой 
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плотности относительно низка. Так, например, изменчивость дли­
ны тела годовастиков кдадки М 2 при их содержании в условиях 
крайней загущенпасти (400 головастиков в 5 л воды) выражает­
ся коэффициентом вариации 9,34%. Из 28 экспериментальных ц:о­
пуляций повышенной плотности в 8 случаях Cv оказался меньше 
10%. 

Эти данные говорят о том, что в тех случаях, когда разви­
тие животных идет равномерно, их изменчивость не выходит за 

обычные рамки. Более того, создается впечатление, что совмест­
ное содержание головастиков может оказывать унифицирующее 
влияние на их рост и развитие. Это подтверждается при изуче­
нии изменчивости личинок, содержащихся ПО три. Нами опреде­
лялся коэффициент вариации длины тела 213 головастиков. Если 
рассматривать всех головастиков как единую популяцию, то из­

менчивость длины тела их выражается коэффициентом вариации 
около 10% (8,5-12,7). Если же рассматривать каждую <<тройку» 
как самостоятельную популяцию и определять изменчивость дли­

ны тела в ее пределах, то она выражается ноэффициентом ва­
риации от 3,3 до 5,3% 1• 

Создается впечатление (подчеркИваем - пона это не более чем 
впечатление), что совместное существование наним-то образом 
выравнивает ход развития животных. В других случаях, ню.; мы 
пытались поназать выше, наоборот, именно совместное существо­
вание ведет н резной дифференциации животных по снорости ро­
ста и развития. 

Наименьший ноэффициент вариации длины тела головастинов, 
совокупность которых представлена многими популяциями, ваб­
людался у гомогенных троек; для кладки М 1 Cv оказался рав­
ным 6,8% (п=90) и 16,0% (n=90), для кладки М 2- соот­
ветственно 8,7% (n=90) и 5,2% (п=89). 

8. НЕКОТОРЫЕ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ СЛЕДСТВИЯ 
ИНГИБИРОВАНИЯ И АКЦЕЛЕРАЦИИ РОСТА 

И РАЗВИТИЯ 

Размеры клеток, интенсивность метаболизма 

Изучение влияния метаболитов на тканевый рост головастиков 
R. arvalis проведенб Т. С. Амстиславской ( 1971). Сравнивались 
три группы сеголеток. В 1 и 11 группах наблюдение проведено в 
один морфафизиологический период, отмеченный выходом голова-

1 С вычислялся двумя путями. В первом случае все головастики, содержа­

щиеся тройками, рассматривались как единая совокупность, и отклонения 
от средних при вычислении среднего квадратического отклонения нычис­

лялись по отношению Ii общей средней. Во втором случае отклонения 
вычислялись не от общей средней, а от средней конкретной тройки. Та­
ним путем было получено математичесное выражение изменчивости п пре­
делах отдельных анвариумов. 
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стиков па сушу. Головастики 1 группы развивались в аквариумах 
при критической плотности - в пятилитровом объеме. воды содер­
жалось более 600 головастиков, 11 группы- в аквариумах па 
2 л воды содержалось по 3 головастика. Головастики 111 группы 
развивались в природных условиях. Морфофизиологически они 
значительно старше и представлены животными, уже освоившими 

следующий за личиночным метаморфозом этап наземного сущест­
вования. 

От каждой группы обследовано по 10 особей. В к~честве од­
ного из способов измерения протопЛазматического роста 

Таблица 13 

Влиян11е условий развития головастиков на клеточную uотвоеть 
и :митотическую активность эпителия роговицы завершивших 

:метаморфоз особей 

Число 
Клеточная плот-

Площадь 1\fитотичес-Группа Вес тела, ность (число 
животных голова с- м г нлетон) на поле одной нлет- ний ин-

Т ИНОВ зрения ни, мк2 денс, %о 

I 10 154 50,7±0,62 91,7 14,3±1,00 
II 10 381 53,1±0,87 87,6 9,1±1,23 
III 10 1366 47,5±0,74 97,9 15,3±1,54 

Дж. Иберт ( 1968) предлагает подсчет числа клеток в конкрет­
ной выборке из популяции клеток. Мы определяли клеточную 
плотность в базальном слое эпителия роговицы (на тотальных 
препаратах) путем подсчета числа клеток па поле зрения с при­
менением прямоугольпой диафрагмы площадью 4650 мк2 (микро­
скоп МБИ-6, масляная иммерсия, ув. об. 60, ок. 7). Просмат­
ривали около 100 полей зрения на роговицу. Затем вычисляли 
среднюю площадь клеток, используя элементы методики, описан­

пой в работе Ю. П. Хуссар ( 1962). В той же клеточной попу­
ляции общепринятыми способами определялась митотическая ак­
тивность (Алов, 1964; Епифанова, 1965; Шорников, 1970). Реги­
стрировали фазы митотического цикла, М 1 выражали в промилле. 
Из табл. 13 видно, что митотический индекс реагирует на кон­
цептрацию метаболитов в среде гораздо сильнее и оказываетсЯ 
показателем более пластичным, нежели размеры клеток. Клеточ­
ная плотность у животных 1 :и'-11 групп существенпо не разли­
чается и составляет 50,7±0,62 и 53,1±0,87 на постоянную пло­
щадь. Средняя площадь клепш соответственно равна 91,7 и 
87,6 мк2• Однако MI в тех же группах обнаруживает статисти­
чески реальное (Р<О,О1) различие; в 1 группе MI- 14,3±1,00, 
во 11- 9,1±1,23. 

Вполне аналогичные результаты были получены Э. 3. Татия­
туллипой (1973) на чесночнице. 
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У 23 сеголеток чесночниц, разделенных на 4 весовые группы, 
была проведена цитометрия базальпого слоя эпителия роговицы. 
Клетки подечитывались на 0,003 мм2 тотальных препаратов (ог­
раничение прямоугольной диафрагмой, ув. 1350). Статистическая 
обработка данных не показала разницы между средними плотно­
стями клеток в роговицах обоих глаз одного животного, а также 
у особей ее весовой группы. В связи с этим данные по каждой 
весовой группе усреднены. Уровнем значимости во всех случаях 
было принято 5% . 

Средняя плотность клеток и, следовательно, средний размер 
клеток являются величинами довольно константными и для каж­

дой весовой группы имеют следующие значения: 1 группа - вес 
животных в момент фиксации 1,2-1,9 г (38,41±0,28клетокнапо­
стоянную площадь); 11 группа- 2,1-2,7 г (35,29±0,26); 111 груп­
па - 3,0-3,4 г (36,53±0,33), IV группа - 4,6-5,0 г (36,21± 
± 0,22). Эти данные свидетельствуют о том, что плотность кле­
ток у животных всех четырех групп существенно не различает­

ся. Средняя величина клеток не зависит от размера и веса тела 
сеголеток. Различия в размерах органов при почти одинаковой 
величине клеток компенсируются различным числом составляю­

щих клеток. 

На препаратах от 5 взрослых чесночниц в эпителии роговицы 
было 30,7±0,20 клеток. В сравнении с сеголетками клетки взрос­
лых чесночниц значительно крупнее. Различия статистически до­
стоверны. 

Основываясь на результатах этих опытов, дальнейшие иссле­
дования Э. 3. Гатиятуллиной были направлены на уточнение опи­
санных выше зависимостей 1 • 

Богатый сравнительный материал позволил автору установить, 
что митотическая активность разных видов одного рода Rana, 
личинки которых развивались в сопоставимых (приближающихся 
к оптимальным) условиях, существенно различна ( табл. 14). 
Естественно, что видовая специфика должна учитываться при 
анализе влияния условий развития на скорость деления клеток 
завершивших метаморфоз· животных. Обращает на себя внима­
ние, что при прочих равных условиях северные виды (R. arva­
lis, R. temporaria) отличаются более высоким уровнем митотиче­
ской активности изученных тканей. Особенно высок митотиче­
ский индекс у северных форм этих видов (табл. 15). Это слу­
жит интересным дополнением физиологической характеристики 
северных амфибий (Шварц, Ищенко, 1971; Шварц, Пястолова, 
1970) и позволяет правильно оценить результаты последующих 
экспериментов. 

1 Часть материалов Э. 3. Гатиятуллиной, которые она любезно предоставила 
в наше распоряжение, еще не опубликованы. Естественно, что при этом 
она полностью сохраняет свое авторское право на результаты тех иссле­

дований, которые здесь описаны. 
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Таблица 14 

Митотическая активность в э•ителии роrовицы сеrолеток, прошедших 
развитке в сопоставимых условиях 

Число Число мито-
Митотиче-исследо- зов на едини-

Вид животных ванных Вес тела, мг це площади сний инденс, 

животных роговицы %о 

R. macrocnemis 48 470,0±8,18 17,1±1,31 9,3±0,71 
R. camerani 123 413,3.±14,05 16,3±2,11 9,3±1,17 
R. cameraniXR. macro- 20 475,1±21,98 16,4±1,93 9,4±1,00 

cnemis 
R. arvalis 37 294,6±13,11 22,2±1,87 13,3±1,10 
R. temporaria 40 304,2±9,38 22,8±1,59 11,9±Q,82 
R. arvalis (северная 27 159,7±8,95 21,7±2,48 12,7±1,42 
форма) 

R temporaria (северная 12 174,4±17,85 24,2±3,69 14,1±1,46 
форма) 

В. orientalis 10 246,3±7,11 19,7±4,92 10,5±2.,62 
Н. japonica 12 264,8±10,91 7,6±1,33 3,4±0,60 
Р. fuscus 7 2,02±0,24 гр. 32,9±4,80 17,4±2,54 
Р. syriacus 26 4,00±0,78 гр. 15,3±2,03 8,9±1,18 

Таблица 15 

Митотический индеitс эпителия роrовицы сеrолеток разных видов лнrушек 

Номер Число ис- Митотичес- Достовер-

группы Вид животных следованных ний инденс, н ость 

животных %о различий 

·1 R. macrocnemis 91 9,4±0,53 tl-2=3,71 
R. camerani ' 
R. macrocnemisXR. came-

rani 
2 R. temporaria 77 12,6±0,68 ti-з=3,32 

R. arvalis ( свердловекие 
популяции) 

3 R. temporaria 39 13,4±1,08 t2-з=О,63 
R. arvalis (северные по-
пуляции) 

В полном согласии с предшествующими исследованиями 
Т. С. Амстиславской (ор. cit.) находятся данные Э. Гатиятулли­
ной, которая на разнообразном материале показала, что повыше­
ние плотности экспериментальных популяций ведет к существен­
ному увеличению митотического индекса (табл. 16). Однако у 
разных видов эта зависимость выражена в различной степени. 
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Таблиц а 16 

в~ииние изменении плотвости популяции личинок Anura на митотвческий 
индекс эпителии роrовицы сеrолеток 

Оптимальные уеловин 

Вид число иссле-
продолжи-

митотичес-тельность вес тела, 
~>ий инде~>с, дованных развития, м г 

особей дни %о 

R. macrocnemis 48 - 470,0±8,18 9,3±0,71 
R. camerani 23 - 413.3±12,05 9,4±1,17 
R. macrocnemisXR. са- 20 - 475,1±21,98 9,4±1,08 

merani 
Н. japonica 12 42 264,8±10,9 3,4±0,61 
В. orientalis 10 49 246,3±7,1 10,5±2,62 

R. arvalis 37 .55 294,6±13,11 13,3±1,10 

Обнаруживаются различия в разных вариантах опытов. Как и 
следовало ожидать, в тех случаях, когда в результате чрезмер­

ного уплотнения экспериментальной популяции или иных факто­
ров, о которых мы говорили выше (см. стр. 12), «загущенн~сты> 
не ускоряет, а тормозит. развитие, статистически достоверного 

увеличения митотического индекса констатировать не удается 

(табл. 16). 
··Особый интерес представляют данные Э. Гатиятуллиной, ил­

люстрирующие совместное действие двух факторов- температу­
ры и плотности. 

При снижении температуры среды в период метаморфоза, как 
и следовало ожидать, митотический индеi{С резко падает 
(табл. 17). Заслуживает внимания (хотя и к этому выводу мы 
были подготовлены результатами предшествующих эксперимен­
тов), что у северных форм и при очень низкой температуре ми­
тотический индекс оказывается высоким (у северной популяции 
R. temporaria митотический индекс при 7° в одном из вариантов 
опыта оказался даже выше, чем у родственных южных ви­

дов при 20°) . 
Митотический индекс, как и другие использованные нами по­

казатели, весьма чутко реагирует на измРнение постановки опы­

тов. Поэтому для того чтобы изучить действие отдельных фак­
торов, целесообразно основываться на результатах «парных опы­
тов>>, когда соблюдение равенства <<nрочих условий>> не вызывает 
сомнений. Таким путем Э. Гатиятуллиной было установлено, что 
содержание в условиях повышенной плотности снимает тормозя­
щий эффект снижения температуры (табл. 18). Экологическое 
значение этой зависимости трудно переоценить. 

Уже первые исследования (Амстиславская, 1971; Гатиятулли-
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Выеоная ПJiотность Достоверность различия 

число иссле-
nродолжи-

митотичес-тельность вес тела, 
кий индеис, t р дованных развития, м г 

особей дни %о 

51 - 224,2±6,50 13,7±1,00 3,60 0,01 
,27 - 212,4±8,48 11,9±0,94 1,66 0,05 
57 - 253,9±4,74 11,7±0,65 ,1,82 0,05 

20 43 154,7±5,00 7,4±1,68 0,05 
15 58-85 124,7±5,7 12,7±2,17 0,05 
3 52 226,5±9,61 24,9±1,97 5,04 0,001 

17 85 201,8±12,73 15,2±2,41 - 0,05 
-

на, 1973) показали, что уменьшение размеров сеголеток, связан­
ное с развитием личинок в ус.т.ювиях повышенной плотности, не 
сопро_вождается уменьшением размеров клеток. Дальнейшие рабо-
ты это подтвердили. \ 

Размеры клеток эпителия роговицы сеголеток разных видов, 
развивающихся в сопоставимых условиях, весьма сходны 

(табл. 19), но не тождественны. В частности, обращают на себя 
внимание крупные размеры клеток R. aгvalis. Нетрудно видеть, 
что размеры клеток с размерами сеголеток разных видов не кор­

релированы. Приведеиные в табл. 19 данные могут служить хо­
рошим ориентиром при анализе материалов, характеризующих 

размеры клеток сеголеток, личинки которых развивались в усло­

виях разной плотности. 
Исследования показали, что развитие в условиях повышецной 

плотности приводит к формированию сеголеток, отличающихсл 
крупными размерами клеток эпителия (табл. 20). Эти различия 
следУет считать весьма существенными, так как увеличение раз­

меров клеток, например у R. camerani и R. arvalis, вполне со­
поставимо с различиями между видами (табл. 19) . 

. Для того чтобЬJ: понять результаты этих исследований, была 
поставлена серия опытов по изучению влияния пониженил темпе­

j)атуры в период метаморфического климакса. Личинки, разви­
вавшиеся при температуре около 20°, по достижении 29-й стадии 
содержалисЪ при температуре 7°. Сформировавшиеся сеголетки ха­
рактеризовались более крупными клетками по сравнению с конт­
ролем (табл. 21). Результаты этих опытов кажутся нам попят­
ными. Рост клеток продолжается в течение всего метаморфоза 
(табл. 22}. Снижение температуры увеличивает перио,ц метамор­
фического климакса, животные выходят на сушу с более· круп-
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Таблица 17 

Влияние температуры на митотический индекс эпителия роrовицы 
сеrолеток в период метаморфоза 

20" с 7" с 

Вид животных Число ис- Митотичес- Число ис- Митотичес-
следованных кий индекс, следованных кий индекс, 
животных '!со животных 'loo 

R. macrocnemis ~8 9,3±0,71 32 4,3±0,50 
R. cazv.erani 23 9,4±1,17 20 5,3±0,76 
R macrocnemisXR са- 20 9,4±1,00 15 4,7±0,7~ 

merani 
R. arvalis 37 13,3±1,10 18 8,6±1,53 
R. temporaria 40 11,9±0,82 21 8,2±1,44 
R. arvalis (северная 27 12,7±1,42 28 7,3±0,99 
форма) 

R. temporaria 
ная форма) 

(север- 12 14,1±1,46 18 9,6±1,40 

Р. fuscus 7 17,4±2,54 6 12,9±4,69 

ными клетками эпителия. Однако снижение температуры несом­
ненно сдерживает рост клеток. Поэтому конкретные размеры кле­
ток и, в частности, степень увеличения клеток при поиижении 

температуры определяется соотношением двух противоположно 

направленных факторов: увеличением продолжительности мета-

т а блиц а 18 

Митотический индекс эпителия роrовицы сеrолеток R. temporaria 
(северная форма) при изменении плотности популяции личинок 

и температуры в период метаморфоза 

Достоверность 

Плотность Темпера- Число Митотичес- раап:ичий 

личинок в тура, •с животных 
Вес тела, мг кий индекс, 

1 
1 л воды %о t р 

1 00 15 307,3±28,2 10,0±1,52 3,12 <0,01 
7 35 360,7±11,9 3,7±1,33 

10 00 33 135,5±6,3 8,9±0,92 3,50 <0,01 
'7 48 166,7±6,05 5,2±0,52 

морфоза и снижением темпов роста клеток. Это выявляется и 
при анализе табл. 21. Наиболее крупные клетки при температу­
ре 7° оказываются у чесночницы, для которой характерна особо 
длительная задержка метаморфоза при снижении температуры, 
и у северных видов (R. эrvalis, R. tempor·aria), у которых пони-
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Таблица 19 

Клеточная плотность и площадь клеток эпителия роговицы сеголеток 
различных видов 

Число 
Илеточная исследо- Вес тела, мг П;ющадь 

Вид животных ванных М±т nлотность, nлетни, мнz 
животных M±m 

R. macrocnemis 48 470,0±8,18 36,6±0,68 -84,2±1,85 
R. camerani 23 413,3±14,05 35,6±0,55 86,7±1,47 
R. macrocnemisXR. са- 10 447,0±12,32 35,3±0,76 86,2±2,04 

merani .. 

R. arvalis 37 294,6±13,11 33,3±0,56 91,9±1,60" 
Н. temporaria \40 304,2±9,38 38,4±0,52 79,4±1,08 
R. arvalis (северная 
форма) 

15 159,1±13,32 32,3±0,80 94,5±2,2ti .. 

R. temфoraria (север- 12 174,4±17,85 34,1±1,20 88,9±2,76 
ваи орма) 

Р. fuscus 7 2,0±0,24 гр. 37,4±1,74 81,7±3,76 
Р. sy;Гiacus 16 4,03±0,24 гр. 34,6±1,12 89,1±3,77 
В. orientalis 10 246,3±7,11 37,6±2,60 83,9±6;38 
Н. japonica 12 264,8±10,9 44,1±1,34 69,2±2,13 

Таблица 20 

Влияние плотности популиции личинок амфибий на величину клеток 
эпителии роговицы сеголеток 

.. 
Достовер-

Оптимальные уеловил Выеоная nлотность IЩСТЬ раз-

.пичий ---·-
Вид Число чис.по 

животных исс.пе- и селе· 
дован· вес П.пощадь дован- вес П.пощадь 
НЫХ тела, клетни, мк2 ных тела, клетки, мк2 t р 

ЖИВОТ· м г ЖIIBOT- м г 

ных ных 

R. macro- 48 470,0 84,2±1,85 51 224,2 88,7±1,89 1,80 >0,05 
cnemis 

R. camerani 23 413,3 86,7±1,47 27 212,4 95,0±2,64 2,767 <0,01 
R. macrocne- 10 447,0 86,2±2,04 10 251,5 87,6±2,20 - -

misXR. са-
merani 

R. arvalis 37 294,6 91,9±1,60 20 2{)5,5 98,5±3,34 1,78 >0,05 
В. orientalis 10 246,3 83,9±6,38 15 124,7 87,3±3,24 - -
Н. japonica 12 264,8 69,2±2,13 16 145,2 74,6±2,28 1,74 >0,05 
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Т абп: иц а 21 

Вп:ииние нИзкой температуры в период метаморфоза на пп:ощадь кп:еток 
эпитеп:ия роговицы сегоп:еток 

(п:ич-очвое развитие проходнпо в оптимап:ьвых усп:овиях) 

Достоверность 

Вид Темпера- Число Вес Площадь 
раап:ичий . 

животных тура, •с живот- тела, мr плетки, мк2 

1 
ных t р 

R. macrocnemis 20 48 470,0 84,2±1,85 1,29 >0,1 
7 32 443,2 87,6±1,89 

R. camerani 20 23 413,3 86,7±1,47 0,040 >0,1 
7 20 427,6 86,8±2,15 

R. macrocne- 20 10 447,0 86,2±2,04 2,43 <0,05 
misXR. саше- 7 6 431,0 94,0±2,47 
rani 

R. temporaria 20 40 ~.2 79,4±1,00 6,45 <0,001 
7 21 280,9 97,5±2,59 

R. arvalis 2о 37 294,6 91,9±1,60 3,38 <0,01 
7 18 283,1 109,8±5,04 

R. temporaria 20 12 174,4 88,9±2,76 2,06 <0,05 
7 18 164,1 97,5±3,12 

R. arvalis 20 15 159,1 94,5±2,26 2,19 <0,05 
7 15 144,3 1Щ5±5,98 

Р. fuscus 20 7 2,02г 81,7±3,76 3,57 <0,01 
7 6 1,36г 106,5±5,83 

жение температуры не ведет к столь резкому снижению роста 

клеток, как у других видов. В свете этих данных вам кажется 
возможным дать естественвое объяснение увеличению размеров 
клеток у животных, развивавшихся в условиях повышенной 
плотности. Вызванное <<загущенностью» повышение уровня мета­
болизма (см. стр. 17) отражается и на скорости роста клеток. 

Т а б n: вц а zz 
1\п:еточная пп:отвость и пп:ощадь кп:еток эпитеп:ия роговицы сегоп:еток 

R. camerani на разп:ичвых стадиях метаморфоза * 

'Срони ме- Число ис- Вес тела, Длина Клеточная: Площадь · таморф~за, следованных мr хвоста, мм плотность, нлетни, мн2 
дни особей М±т 

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 10 220,3±20,3 - 34,3±0,92 88,7±2,40 

• личинни развивались в условиях выеоной плотности. 

З4 



Это объяснение находит хорошее подтверждение в изучении 
влияния пониженил температуры в период метаморфического 
климакса на животных, личиночное развитие которых проходило 

в условиях повышенной плотности. Как видно ИЗ табл. 23, сего-

~J ~.f ~7 ~9 2,1 2,3 2,.f 4" 2,9 
ffAOU(tliТII /14eiJ1 JIC.II. 6Q. 

Рис. 1. Распределение ядер илеток эпителия роговицы сеголеток Rana \:a­
merani по размерам в зависимости от личиночного развития в условиях 
оптимальной (1) и загущенной (2) плотности обитания 
Количество измеренных ядер - 750 

летки R. macrocnemis характеризуются гигантскими клетками, 
превышающими размеры клеток всех обследованных видов в лю­
бых вариантах опытов. 

О весьма глубоких преобразованиях, которые происходят под 
влиянием повышения плотности на цитологическом уровне, сви-

Таблица 23 

Влияние низкой темnературы в период :метаморфоза на меточную 
плотиость и площадь клеток сеrолеток, прошедших личиночное развитие 

в заrущенных условиях 

достовер-
Илеточная ность раз-. 

В яд Темпе- Число Вес плотность Площадь .пичий 

животных 
рату- живот- тела, (число ОДНОЙ 

1 р ра, ос ных м г клеток) на клетми, мк2 

поле зрения t 

R. macrocnemis 20 18 167,7 30,8±0,76 99,3±2,38 2 .• Р2 >0,05 
7 10 140,1 27,8±1,28 110,4±4,94 

R. macrocne- 20 10 251,5 34,7±0,89 87,6±2,20 ~.45 >0,1 
misXR. са- 7 8 233,2 32,4±1,25 94,4±4,16 
merani 

детельствует изучение ядерно-цитоплазматического О'}'пошепия. 

Соответствующие данные представлены на рис. 1. Они показ~I­
вают, что повышение плотности популяций оказывает. на. абсо­
лютные и относительные размеры ядра по крайпей мере не . ме-
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нее· сильное влияние, чем понижение температуры. У сеголеток, 
i!Ичинки которых развивались в <<Нормальных» условиях ( 1 особь 
на 1 л воды), площадь ядра оказалась равной 1,55±0,034 уел. ед., 
-цитоплазмы- 0,90±0,073, ядерно-цитоплазматическое отноше­
ние- 1,72±0,121. Для сеголеток из загущенных популяций со­
ответствующие показатели равны: 1,73±0,036; 1,65±0,045; 1,06± 
±0,034. Увеличение размеров ядра и цитоплазмы значительно и 
статистически вполне достоверно, но при этом ядерно-цитоплаз­

матическое отношение падает (в рассматриваемом случае на 
З8,4%). 

Эти наблюдения свидетельствуют о том, что плотность попу­
·Ляции оказывает серьезное влияние на ход цитологических про­

цессов. Анализ конкретных следствий изменения ядерно-цито­
плазматического отношения увел -бы нас слишком далеко от нашей 
темы. Необходимо Jiишь отметить, что снижение отношения <<раз­
меры ядра - размеры цитоплазмы» кладет предел росту клеток 

(Berill, 1961). Полученные данные находятся, следоватеЛьно, 
·В хорошем соответствии с материалами, характеризующими из-

менения общих размеров клеток. 
Исключительный интерес представляют данные Гатиятулли­

nоii, характеризующие распределение обследованных животных 
no размерам ядер. И в <<nопуляциях>> нормальной плотности, и в 
'((Загущенных» отчетливо видны <шики», кривая трехвершинна. 

Однако в загущенных популяциях третий пик выражен несрав­
ненно сильнее: дифференциаЦия, сопутствующая повышению 
плотности, дает себя знать и на цитологическом уровне. Несом­
ненно, что исследования в этом направлении могут дать прин­

ципиально новые результаты. Совокупность описанных исследо­
ваний показывает, что метаболиЧеская регуляция развития и ро._ 
ста личинок обладает своеобразным эффектом последействия, 
определяющим морфофизиологические особенности вышедших из 
tюды сеголеток. Этот эффект наблюдается довольно длительное 
время после 3авершения метаморфоза. 

Так, в одном из опытов Э. Гатиятуллиной сеголетки, личии-
1\и которых развивались в условиях <<Нормальной>> плотности, за­
вершали метаморфоз при весе тела 354,7±190 мr; средняя пло­
щадь клеток эпителия- 75,2±1,66 мк2 • Для сеголеток той же 
кладки, развивающихся в условиях повышенной плотности, соот­
ветствующие показатели равны 200,1±1,33 мг и 82,0±3,18 мк. 
После периода роста на суше, когда . отставшие в росте сего­
летки второй группы достигали веса тела 346,8±6,4 мг, площадь 
nx клеток оказалась равной 89,7±4,57 мк2• Этот пример пока­
зывает, что опосредованное влияние повышения плотности попу­

Зiяций личинок на состояние сеголеток приводит к тому, что и 

при равных размерах сеголетки сравниваемых групп резко отли­

чаются по размерам клеток .. 
Таким образом, данные Т. С. Амстиславской и Э. Гатиятул­

.линой однозначно свидетельствуют о том, что акцелерация раз-



вития головастиков сопровождается интенсивным клеточным де­

лением и что различия в размерах животных определяются чис­

лом, а не размерами клеток. 

Эти данные подтверждаются экспериментами по определению 
интенсивпости метаболизма головастиков, развивающихся в раз­
ных условиях. Показателем интенсивности обмена служила поте­
ря веса при голодании (табл. 24). На достаточно большом мате­
риале было показано, что головастики, содержащиеся в воде скоп-

Таблица 24 

Потери веса головастиками R. arvalis ори rолодавии за контрольвый 
период* 

Число 
Сырой вес Число Сырой вес Число Услови11 голо- Сухой вес. мг (9.VI), мг голова- (26.VII), мг голова-опыта пасти, стади11 26 

ROB стади11 25-26 СТИRОВ стади11 26 СТИRОВ 

' Коптроль 80 242,0±1,97 25 156,4±2,95 25 8,2±0,27 
«Вода СIЮП- 80 241,60±1,97 76 145,6±2,67 76 6,58±0,15 

лений)) 

* Суммированные результаты опытов Е. Л. Щупак, проведеиных в 1969 г. 

лений, теряют в весе больше, чем контрольные животные в чистой 
воде. Эти наблюдения нашли подтверЖдение как в физиологиче­
сiшх экспериментах (Шварц, Пнс'l'олова, Добринский, 1973), так 
и в опытах in vitro (см. гJf. 111). Применеине полярографиче­
ского метода дало возможнос1ь по:казать, что в условиях повы­

шенной плотности интенсивность обмена веществ головастиков 
выше, чем в контроле (Ковальчук, in litt.). Так, потребление 
кислорода личинками R. ю·valis в обычных условиях колеблется 
от 0,08 до О, 16 мг/г/час; в условиях повышенной плотности -
от О, 19 до 0,25. Аналогичные данные получены на четырех видах 
Anпra. 

9. ВЛИЯНИЕ МЕТАБОЛИТОВ НА СКОРОСТЬ 
РЕГЕНЕРАЦИИ 

Изучение действия продуктов метаболизма головастиков, вы­
деляемых в воду, показало, что они не только тормозят рост 

головастиков более ранних стадий развития, но и оказывают на 
развитие личинок сложное и разнообразное действие. Поэтому 
казалось целесообразным изучить действие «воды скоплений» на 
ход регенерационного процесса. Постановка описываемых ниже 
экспериментов определялась также известными исследованиями 
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ряда авторов, показавmих, что введение вытяжки из тканей опре­
деленных органов ингибирует развитие гомологичных органов эм­
брионов. 

Так как цель настоящего исследования заключалась в изуче­
нии действия продуктов метаболизма головастиков на разнообраз­
ные проявления их морфагенетических реакций, то в качестве 
теста мы избрали скорость регенерации тканей хвостового плав­
ника, обладающего, как известно, очень высокой способностью к 
регенерации. Мы полагаем, что если морфагенетический эффект 
<<воды скоплений>> дает себя знать и в процессе регенерации, то 
его легче обнаружить при постановке простейших экспериментов. 

Опыты были поставлены на малоазиатской (R. macrocnemis) 
и остромордой лягушке (R. arvalis). В эксперименте были исполь­
зованы северные популяции остромордой лягушки, отличающиеся 
исключительно высокой скоростью развития. Малоазиатская ля­
гушка развивается значительно медленнее. 

Опыты проводилисЪ при температуре 20-22°. У головастиков 
27-й стадии развития (дифференцированные, но мало подвижные 
задние конечности) в верхней части хвостового плавника пивце­
том, специально приспособленным для этой цели, удалплел уча­
сток тканей диаметром 2 мм. Фиксировалась скорость зараста­
ния удаленного участка хвостового плавника. Начальная стадия 
регенерации - четко выраженная бластема, завершающая ста­
дия - меланафоры в центре бластемы. В рабочих протоколах мы 
отмечали четыре стадии регенерации, основываясь на степени 

восстановления удаленного участка тканей и на распределении 
меланафор в регенерате. Позднее мы убедились в том, что для 
установления влияния <<Воды скоплений» достаточно фиксировать 
начальную и конечную стадии регенерации. Так как настоящая 
работа выполнена в рамках исследования, посвященного изуче­
нию действия продуктов метаболизма головастиков на разнообраз­
ные проявления формообразовательного процесса (а не регенера­
ции самой по _себе), то избранный критерий оказался достаточно 
точным. Контролем служили головастики, содержащиеся пятерка­
ми или тройками в двухлитровых аквариумах. В контроле вода 
сменялась ежедневно; <<вода скоплений>>, естественно, не меня­
лась. Источник получения <<Воды скоплениЙ>> в разных опытах 
указан в табл. 25. Для того чтобы исключить влияние метабо­
литов регенерирующей ткани, в двух опытах источником <<воды 
скоплений» служили содержащиеся при высокой плотности голо­
вастики, у которых за 10 дней до опыта была удалена часть 
хвоста. 

Анализ табл. 25 показывает, что у обоих видов пребывание 
в <<воде скоплений>> резко стимулирует ход регенерационного про­
цесса. Различия действия метаболитов головастиков разных ста­
дий развития, а также предварительно ампутированных голова­
стиков нам установить не удалось. Вывод о стимуляции регенера­
ционного процесса продуктами жизнедеятельности головастиков, 
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сделанный на основе подсчета особей, завершивших регене­
рацию, полностью подтверждается и при использовании иного 

критерия. Так, у оперированных головастиков R. arvalis за 4 дня 
начальная стадия регенерации была зафиксирована у 20 особей 
из 35 контрольных (57%±8,36) и из 101 подопытного- у 18 
(17,8% ±3,8). Различия статистически в высшей степени сущеет-

Таблица 25 

Количество головастиков, завершивших регенерацию на 4-й день 

Чимо закончивших 

Число го- регенерацию Достовер-
Условиfl содержаниfl ловастиков 

1 

ность 

в опыте абс. %,M±m различий 

R. macrocnemis 

1. Контроль 33 8 24,2±7,45 t2-t=2,67 
2. <<Веда скоплений» голо- 35 19 54,3±8,4 t3-t=4,12 

настиков чужой кладки 

З. «Вода СIЮПЛеНИЙ» ГОЛО- 30 21 70,0±8,37 t4-t=2,76 
настиков своей нладки 

4. <<Вода скоплений» опе- 28 16 57,1±9,45 
рированных головасти-

нов чужой нладки 

5. «Вода СIЮПЛеНИЙ» ОПе- 29 16 55,2±9,25 ts-t=2,60 
рированных головасти-

IIOB своей кладю1 

122 72 
1 

59,0±4,45 t=4,08 

R. arvalis 

6. Нонтроль 35 15 42,8±8,35 
7. «Вода СIЮПЛеiiИЙ)> круп- 37 31 83,7±6,06 t7-в=3,97 
ных головастююв 

8. <<Вода СIЮПЛеНИЙ)> мел- 29 23 79,3±8,45 ts-в=3,06 
ких толовастююв 

9. <<Вода скоплений» опе- 35 29 82,8±6,37 tg_,=3,74 
рированных головасти-

ков 

101 83 
1 

82,1±3,8 t=4,27 

венны (t=4,2). R сожалению, мы не обладаем достаточно бога­
тым материалом для суждения о том, оказывают ли метаболиты 
животных разной степени генетической близости (своя или чу­
жая кладка) различное действ:Ji!:е на скоростJ> регенерации. Однако 
значительное, хотя статистически несущественное, различие между 

метаболитами своей и чужой кладки (t= 1,26) позволяет думать, 
что свои метаболитi.I обладают более сильным влиянием, подобно 
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тому, что наблюдалось в опытах по ингибировани:ю роста м~лких 
головастиков метаболитами крупных. 

Несмотря на однозначные результаты экспериментов, их трак­

товка с общих теоретических позиций, как вам кажется, пред­
ставлю'Jт серьезные трудности. Можно считать твердо уставов­
ленным, что метаболиты крупных головастиков задерживают 
развитие мелких (отсюда распространенное наименование- ин­
гибиторы развития). Так как процесс регенерации в конечном 
итоге можно рассматривать как новообразование тканей из дедиф­
ферепцированных, <<эмбрионоподобпых>> клеток (Waddington, 
1966), то можно было бы ожидать, что <<вода скоплений>> будет 
тормозить регенерационный процесс. Rак показали опыты, в дей­
ствительности происходит обратное. Для того чтобы определить, 
не может ли быть полученный результат неспецифическим дей­
ствием белка, содержащегося в метаболитах, поставлены допол­
нительные эксперименты. 

В воду был добавлен молочный белок в количестве 50 мг на 
1 л воды. Подопытными животными были личинки северной· фор-

Таблица 26 

Количество rоловастиков R. temporaria, завершившiiХ реrенерацию 
на 4-й день 

Число головастиков, 

Условия Число ronoвa-
закончивших регенерацию 

Достоверность 
содержания стиков в опыте 

1 

различий 
эка. %.М±т 

Контроль 59 31 52,5±6,49 
Вода+:молоко 60 1 1,6±1,61 t=7,46 

:мы R. tempora1·ia. Источником белка послужило сухое :молоко. 
Результаты опыта приведены в табл. 26. Оказалось, что молочный 
белок резко тормозит образование регенерационной бластемы. Из 
60 подопытных животных только одно завершило регенерацию. 
В следующей серии опытов па личинках R. macrocnemis и R. ca­
merani и па личинках, полученных от скрещивания этих видов, 
мы попытались установить предельную норму молочного белка, 
вызывающего эффект такого резкого торможения. Результаты 
этой серии экспериментов представлены в табл. 27. Наибольший 
эффект торможения получен в аквариумах, где копцентрация мо­
лочного белка составляла 50 и 25 :мг па 1 л воды. При концеп­
трации белка 10-5 :мг па 1 л эффекта торможения не наблюда­
лось (результаты совпали с контрольными). Следует отметить, что 
при содержании животных в воде, где :молочный белок присут­
етвовал в количестве 50 мг па 1 л, па рапевой поверхности 
оперированных животных в течение первых 4-5 дней не паб-
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людалось призлаков формирования регенерата. R сожалению, нам 
не удалось оценить тормозящее действие молочного белка в коли­
чественном выражении, так как большинство животных закапчи­
вают мета:морфоз раньше, чем завершается процесс регенерации. 
Здесь мы не стремимся делать из проведеиных экспериментов 
далеко идущих выводов. Несомненно одно- действие метаболи­
тов па скорость регенерации специфично и не может быть объ­
яспепо песпецифическим действием белка. 

10. НЕКОТОРЫЕ ЗАКЛЮЧИТЕЛЬНЫЕ ЗАМЕЧАНИЯ 
ПО ГЛАВЕ 

Общий анализ данных, полученных при работе с личинками 
земноводных, будет дан в заключительпой главе этой книги. Здесь 
же необходимо сделать лишь несколько замечаний, касающихся 
ингибировапия и особенно акцелерации развития личинок в усло­
виях повышенной плотности. 

Таблиц а 27 

1\оличество rоловастиков R. macrocnemis и R. camerani и их rибридов, 
завершивших реrенерацию на 4-й день 

R. macrocnemis R. camerani Гибриды 

1 Число живот- 1 Число живот- 1 ЧИСЛО ЖИВОТ• .. ., ных, завер- .. ., ных, завер- .. ., ных, завер-
с., 

шивших ре-
с., 

шивших ре-
с., 

шивших ре-
Условия оnыта :~ "':а ~~ генерацию =~::: генерацию генерацию 

:Ее :Ее :Ее 
с., 

-:з., %, М±т 
со:а 

эиз., %, М±т 
Со:а 

эиз.l %, М±т 5:.: 5:.: 5:.: 
:s::;s :s::;s :s::;s 
::::-'= :r:= :;<;: 

-

1. 1-\оптроль 25 18 72,0±9,16 22 15 68,2±10,1 28 13 46,4±9,59 
2. «Вода скопле- 24 20 83,3±7,77 28 24 85,7±6,73 26 17 65,4±9,51 

НИЙ» 

З. Вода+молочный - - - . 27 о о 26 о о 
белок 50 мг па 
1 л 

4. Вода +молочный 28 3 10,7±5,84 - - - 28 о о 
белок 25 мг на 
1 л 

5. Вода +молочный 29 21 72,4±8,44 - - - 28 15 53,6±9,59 
белок 10 мг на 
1 л 

.6. Вода +молочный - - - -
белоi< 5 мг на 

- - 30 14 46,7±9,26 

1 л 

Большое количество изученных видов позволяет утверждать, 
что у Anura повышение плотности популяций далеко не всегда 
тормозит развитие животных. В очень многих случаях повыше-
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ние плотности ускоряет развитие. При этом животные ::~авершают 
метаморфоз при исключительно мелких размерах тела 1• Опыты 
по содержанию головастиков в <<воде скоплений>> и биохимичесние 
исследования (см. гл. 3) делают очевидным, что феномен акце­
лерации по крайней мере в определяющей степени детермини­
руется химическими факторами. Конкретное проявление этой за­
кономерности в разных опытах и у разных видов может быть 
различным, но во всех без исключения опытах, в которых были 
использованы многие тысячи животных, повышение плотности и 

соответственное изменение химического фона приводят к резкому 
сокращению периода личиночного развития индивидов, сохранив­

ших в создавшихся условиях способность к нормальному раз-
витию. . 

Rак указывалось, этот факт заслуживает серьезного внимания, 
так как позволяет с новой точки зрения подойти к анализу дей­
ствия метаболических <<ингибиторов». Особый интерес представ­
ляют эти наблюдения при их сопоставлении с результатами опы­
тов на Caudata. У саламандры повышение плотности популяций 
тормозит рост и развитие, но завершившие метаморфоз животные 
Iiрупнее, чем развивающиеся в популяциях меньшей плотности. 
Повышение плотности популяций личинок углозуба сдерживает 
развитие животных и, в противоположность тому, что наблюда­
ется у саламандры, существенно не отражается на размерах вы­

ходящих на сушу животных. 

Разная реакция личинок хвостатых и бесхвостых земновод­
ных на изменение плотности связана с резкими различиями в 

характере их развития. Наиболее глубокой перестройке подвер­
гается в период личиночного развития организм бесхвостых зем­
новодных: головастю{ и завершивший иревращение лягушонок -
это животные различных планов строения. У Caudata иревраще­
ние личинки не связано со столь значительной морфофизиологи:­
ческой перестройкой: изменения в структуре Iюжи, связанные с 
потерей клеток Лейдига и развитием пигментации, редукция на­
ружных жабр и хвостового плавника исчерпывают важнейшие 
метаморфические иреобразования хвостатых земноводных. Мета­
морфоз Caudata приравнивается к метаморфическому климаксу 
Anura. Для понимания результатов наших экспериментов важно 
подчеркнуть, что весь период личиночного развития саламандры, 

тритона или углозуба, предшествующий превращению,- зто фак­
тически период роста. У личинок Anura - это период непрерыв­
ных морфофизиологических перестроек. Учитывая, что у личинок 
амфибий рост и развитие - это в значительной степени взаимо­
исключающие, а не совпадающие процессы (Е. Scharrer, В. Sclшt·-

t Именно это обстоятельство отмечалось ранними исследователями (Adolph, 
1931). Явление акцелерации могло быть установлено лишь в результате 
экспериментов и не оценивается по достоинству даже в новейших сводках 
(Moor, ed., 1964; Pflugfelder, 1970). 



rer, 1963), существенные различия в реакции личинок Anura и 
Caudata на повышение плотности популяций естественны. 

Своеобразие реакций видов одной таксономической группы 
танже определяется своеобразием их развития, так как морфоло­
гически сходный тип метаморфоза даже у близних видов может 
быть принципиально отличным с биохимической точки зрения. 
Так, например, электрофореграмма плазмы крови (в частности, 
формирование подвижных ·франций) личинок перед метаморфо­
зом у Salamandra salamandra прантичесюr совпадает с электро­
фореграммой взрослых животных. У Salamandra atra· процесс 
формирования подвижных фракций белков (альбуминов) завер­
шается лишь спустя 8-12 месяцев жизни на суше (Fachbach, 
1972). Подобные отличия отражают различия в общем процессе 
биохимического созревания организма, они не могут не отражать­
~я на выделяемых во внешнюю среду метаболитах и создают 
предпосылки для специфичности их действия. 

Эти же данные объясняют <<стадиоспецифичносты действия 
метаболитов. Биохимическая специфика разных стадий развития 
была подробно изучена Фахбахом (ор. cit.). Биохимическая спе­
цифика организмов (особенности их обмена веществ) определяет 
специфику метаболических сигналов разных видов организмов и 
разных стадий их развития. Изменение скорости роста личиноi{ 
приводит к формированию сеголеток, отличающихся морфологи­
чесним и физиологическим своеобразием. Этот вопрос разрабаты­
вается в качестве самостоятельной темы. Для иллюстрации при­
водим результаты исследований С. С. Шварца и С. А. Пятых по 
изучению морфологии мозга сеголетон, личинки ноторых развива­
лись в различных условиях. Было установлено, что индекс мозга 
сеголеток R. arvalis весом менее 225 мг, личинки ноторых разви­
вались в нормальных условиях, равен 1,84±0,08%о, из загущен­
ных популяций - 1,43±0,05. Существенные различия между эти­
ми группами были обнаружены и в развитии некоторых отделов 
мозга. Можно полагать, что развитие этих исследований укажет 
na большую морфогенетическую роль условий развития личинок. 



Глава 11. 

ОПЫТЫ НА ДРУГИХ ОРГ АНИЭМАХ 

t. ОПЫТЫ НА РЫБАХ 

1\ак указывалось во введении, на личинках, мальках и взрос­
Jiых особях многих видов рыб [Salmo trutta L., Cyprinus carpio L., 
Barbus tetrazona (Bleeker), Carassius auratus L., Trichogaster tri­
lюptei·us (РаП.), Brachydanio rerio (Hamilton-Buch. и др.)] было 
по~>ааапо, что выделяемые в воду продукты их жизнедеятельно-· 

сти окааывают влияние на развитие и рост совместно обитающих 
особей (Brown, 1946, 1951; Kawamoto et al., 1957; Rose, 1959а, Ь; 
Kawamoto, 1961; С. Роус, Ф. Роус, 1964; Man-Lim Yu, Pel'lmнt­
ter, 1970, и др.). 

Первая серия наших опытов была поставлена на модельных 
популяциях молоди карпа. 

Мальки карпа . (от 5 до 100 экз.), взятые в Горнощитсн:оl\[ 
рыбопитомнике Свердловекой области, содержалисЪ в 30-литровых 
аквариумах в течение трех месяцев. В опытах использованы одно­
возрастные (20 дней) особи длиной тела 11-16 мм. Начало опыта 
12 июля 1971 г. 

В постоянно контролируемых условиях опыта температура 
воды в июне-июле колебалась в пределах 24-26°, в августе­
сентябре- 18-22°; рН =6,8-7,2, содержание кислорода не сни­
жалось ниже 3 мг/ л. Мальков кормили мелкой дафнией, цикло­
пом и личинками хирономид. 

Длина тела измерялась штангенциркулем. Каждые десять 
дней мальков фотографировали по 10 экз. в специально изготов­
ленном микроаквариуме с измерительной шкалой. При обрабоп;е 
материала через фотоувеличитель определялись длина и высота 
тела. 

Приведенный вес (коэффициент упитанности, мг/см 3 ) вы-
W 

числен по формуле Т · 1000, где W- вес тела (в г); l- длина 

тела до конца чешуйноrо покрова (Поляков, 1959). Скорость роста 

К определяли по формуле К= t У ~; , где lo и l1 - длина теJш 
младших и старших по возрасту особей; t - интервал времени 
{Смирнов и др., 1972). · 

Общие результаты опытов суммированы в табл. 28-29. 1\ак 
и следовало ожидать, при повышенной плотности скорость роста 
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рыб снижалась. При этом повышенная смертность в отдельных 
популяциях и соответственное снижение плотности сопровожда­

лись повышением скорости роста оставшихся в жИвых особей. 
Так, в аквариуме М 80 (n= 84 экз.) ко второму измерению 

скорость роста мальков заметно возросла за счет повышенной 
смертности (погибло 28 экз.), тогда как в аквариуме М 46 (n= 
=50 экз.) идет постепенное снижение численности от измерения. 

Таблица 30 

Скорость линейноrо роста * амурскоrо чебачка 

'" 
Исходная: длина рыб, мм 

"' "'.<~ 
8~ 

341 31 1 31 1 31 1 30 
1 30 11 51 1 48 1 48 

1 31 1 31 1 31 1 30 r::~-

Аквариум N2 1 Аквариум .М 5 

11 
1,0 1,06 1,06 1,03 1,03 1,03 1,0 1,21 1,21 1,02 1,06 1,03 1,03 -т; 

lz 
1,18 1,06 1,06 1,03 1,03 1,0 1,08 1,08 1,08 1,06 1,03 1 ,о 1,0 h 

lз 
1,17 1,03 1,03 1,09 1,12 1,10 1,05 1,06 1,06 1,09 1,03 1,0 1,3 l2 

li 
1,11 1,14 1,06 1,03 1,03 1,05 1,17 1,07 1,07 1,07 1,06 1,0 1,0 Тз 

14 
1,53 1,32 1,23 1,19 1,23 1,20 1,28 1,25 1,25 1,25 1,13 1,03 1,07 То 

* Интервал времени равен одному меся:цу. 

к измерению и скорость роста мальков низкая. Более равномер­
ный рост мальков отмечен в аквариуме М 48 (n=25 экз.), где 
до конца опыта выживают почти все особи. В этом: отношении 
результаты опытов на рыбах принципиально совпали с результа­
тами ранее проведеиных :жсперим:ентов с личинками амфибий 
(см:. стр. 26) . . 

Скорость роста рыб определяется не только плотностью попу­
ляций, но и их <<размерной структурой» (табл. 30-31). Матери­
алы, представленные в табл. 30, показывают, что рыбы одной 
длины (31 м:м), находящиеся на положении крупных (акв. М 1), 
росли быстрее (скорость роста за весь период 1,19-1,32) по 
сравнению с особями в аквариуме М 5, где они находились <<на 
положению> мелких (скорость роста 1,03-1, 13). 

Материалы, представленные в табл. 32, показывают, что во 
всех аквариумах средние размеры рыб неуклонно увеличивались, 
но это увеличение происходило за счет энергичного роста круп­

ных рыб. Отставшие в росте особи почти не увеличиваются в раз-

47 



Таблица 31 

Рост (в мм) мuьков карпа, существеlшо отличающихс.в по разиерам тела 

Дата 
Аквариум Nt 1 Аквариум М 2 

измере-

НИЯ крупвые особи 
1 

мелкие особи крупные особи\ мелкие особи 

·31.VII 28 27 21 - - - 35 32 18 17 17 
н.vш 34 34 27 18 17 16 47 47 19 19 17 
21.VIII 43 43 30 21 20 18 59 57 25 - -
t.IX 5О 48 36 23 20 19 68 67 - - -

t6.IX 62 61 42 22 1 - - - - - -

Таблица 32 
Рост (в мм) молоди аиурскоrо чебачка 

Номер 1 Число 
акв~~и-s·- рыб 25.1 25.II 29.1II 26.IV 25.V 

1 8 49,8 51,8 52,9 55,6 57,9 
(43-62) (43-&5) (43-67) (45-70) (47-73) 

2 8 51,4 54,3 56,0 58,5 63,4 
(48-54) (51-56) (53-58) .(56-61) (58-67) 

3 6 31,2 32,3 34,3 37,5 40,2 
(31-34)' (31-34): (31-46) (34-47) (36-52)~ 

4 3 57 63 67 72,7 77,7 
(56-58) (59-66) (62-72) (67-78) (72-82) 

5 7 4.0,9 42,57 44,01 46,1 49,0 
(30-51) (31-52) (31-56) (32-59) (32-65) 

6 '5 38,6 41,0 43,4 46,8 52,7 
(37-48) (381-44) (39-49) (41-55) (43-62) 

7 5 37,3 38,0 41,0 43,6 47 
(29-43) (30-47)•, (30--55)· (31-00) (32-68)· 

8 5 42,2 44,8. 47,4 50,4 53,4 
(28-53) (32-60) (32-64) ,(33-70) (34-72) 

:мерах. Заслуживает внимания, что эта зависимость дает себя знать 
и в тех случаях, когда исходные различия в размерах очень не­

значительны. Так, в аквариуме М 3 ( табл. 32) пределы измен­
чивости были крайне незначительными (31-34 мм}, через 4 меся­
ца очень резко увеличились (36-52). И а этой же таблицы усмат­
ривается другая крайне существенная занономерность, о которой 
МЪI уже упоминали. Скорость роста определяется не абсолютны­
ми размерами рыбки, а ее положением в группе. Так, в аквариуме 
М 1 в начале опыта минимальная длина рыбок была 43 мм, через 
4 месяца она увеличилась до 47 мм. В аквариуме М 7 в начале 
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Таблица 33 

Скорость лииейноrо роста* амурскоrо •еба•ка 

Номер· рыб 

2 3 1 4 2 1 3 1 4 1 5 
Исходная: длина, мм 

51 .1 48 48 47 31 1 31 1 30 11 41 40 1 38 1 

Аквариум .1\! 5 Аквариум .N! 6 

ll 
То 1,0 1,21 1,21 1,02 1,06 1,03 1,03 1,07 1,07 1,08 1,05 1,03 

12 h 1,08 1,08 1,08 1,06 1,03 1,0 1,0 1,06 1,12 1,01 1,02 1,03 

la "12 1,05 1,06 1,06 1,09 1,03 1,0 1,03 1,08 1,12 1,05 1,02 1,05 

z. 
""Тз" 1,17 1,07 1,07 1;07 1,06 1,0 1,0 1,13 1,11 1,07 1,05 

l4 
"То" 1,28 1,25 1,25 1,25 1,13 1,03 1,07 1,51 1,50 1,21 1,16 

* Интервал времени равен одному месяцу. 

Т а блиц а 33 (окончание) 

2 3 

57 56 

Аквариум .М 7 Аквариум .~ 4 

ll 
То 1,09 1,05 0,97 1,03 0,97 0,97 0,97 1,14 1,12 1,05 

19. 

h 1,1.7 1,18 1,10 1,02 1,0 1,0 1,0 1,09 1,06 1,05 

ls 
"12 1,09 1,08 1,08 1,07 1,03 1,03 1.,03 1,08 1,07 1,08 

l4 
Тз 1,13 1,12 1,13 1,02 1,0 1,03 1,03 1,05 1,08 1,07 

l4 
То 1,58 1,50 1,32 1,1.6 1,0 1,0 1,0 1,41 1,39 1,29 

опыта длина 43 мм оказалась мю<сималъной, к концу контрольно­
го периода она увеличилась до 68 мм. Этот вывод подтверждается 
данными, представленными в табл. 33. Эта таблица интересна в 
том отношении, что она указывает на существенность ничтожных 
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Рис. 2. Вес быстрорастущих 
(«рекордистов») и медлевво­
растущих («отстающих») се­
галеток карпа в I>онце месяч­

ного выращивания в нересто­
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Рис. 3. Вес «рекордистов» {1) и «отстающих» (2) сеголеток карпа во время 
осеннего оЬлова вырастных прудов Чесменекого рыбхоза 

различий в длине тела. В этой таблице в каждом аквариуме рыбы 
указаны в порядке убывания длины тела. В этом же направлении 
ранжируются рыбы и по скорости роста в конце контрольного 
периода. При этом эта зависимость отчетливо проявляется и в 
том случае, когда разница между рыбами составляет всего 
1-2 мм. 

Особый интерес представляет принципиальное совпадение ре­
зультатов опытов с мальками рыб и головастиками. В наших опы­
тах крупные головастики, несмотря на одинаковый календарный 
возраст, были стадийно старшими, и мы вправе были сделать вы~ 
вод, что метаболиты личинок поздних стадий развития ингиби­
руют рост и развитие животных, находящихсл на более ранних 
стадиях. Справедливость этого вывода подтверждается и экологи­
ческим анализом (см. стр. 24), и непосредственными химически­
ми исследованиями (см. стр. 107). У рыб liiЫ сталкиваемся с 

52 



иными явлениями: крупные и мелкие мальки не могут быть отне-­
сены к разным этапам разl'ития организма. 

В большинстве случаев мы имеем дело с крупными и мелкими 
животными одной стадии развития. Тем не менее эффект инги­
бирования проявляется отчетливо. Это обстоятельство заслужи· 
вает специального обсуждения (см. стр. 132). 

Закономерности популяционной регуляции роста рыб дают 
себя знать при сравнении разных экспериментальных популяций. 
Установлено, что скорость роста мальков карпа в большинстве 
экспериментальных <<nопуляций>> снижается с возрастом (табл. 34. 
35). При сравнении же рыб из разных аквариумов этой законо­
мерности пе наблюдается, хотя в более загущенных ·<шопуляциях>> 
намечается тенденция к снижению средней скорости роста. Сред­
няя скорость роста за время опыта в малонаселенных аквариумах 

составляет 1,13-1,19, а в густонаселенных- 1,09-1,13. Темп 
роста самых мелких мальков во всех аквариумах как с высо1юй. 
так и с низкой плотностью почти одинаковый (по абсолютным 
размерам они мало различаются) (см. табл. 28). Это подтвержда­
ется материалами (Андреяш1шн, Добринская, 1974) при выращи­
вании сеголеток карпа в нерестовых прудах Чесменекого рыбхоза 
(Челябинская область) в течение месяца (рис. 2) и данными при 
осеннем облове, полученными на выростных прудах этого же рыб­
хоза (рис. 3). 

В качестве показателей условий развития рыб были использо­
ваны также коэффициент изменчивости длины тела и приведен­
вый вес тела (табл. 36). Было обнаружено, что коэффициент из­
менчивости длины тела закономерно увеличивается с возрастом у 

мальков всех обследованных <<nопуляций». 
В начале опыта изменчивость по длине тела незначительна 

(до 5% ) . Однако через 10 дней совместного обитания изменчи­
вость составляла от 5 до 11%, а через месяц (18-19 августа) -
в среднем от 14 до 33%. В рассматриваемых <<популяциях» уве- · 
личение изменчивости происходило за счет прогрессирующих раз­

личий в скорости роста рыб. Лишь в отдельных аквариумах 
изменчивость снижалась за счет отмирания наиболее мелких 
животных. В этом отношении особый интерес представляет аква­
риум .М 3 (табл. 28). С 22. VII по 5. VIII смертность в этом 
аквариуме была ничтожной, С увеличился незначительно (диф­
ференциация в скорости роста рыб едва намечена). В последу­
ющий период смертность была значительной (Из 11 рыбок погиб­
ло 5), мелкие особи прекратили рост (остановились на 19 мм). и 
поэтому даже незначительный прирост более крупных 
( 19.VIII-34; 31.VIII-39 мм) привел к значительному увеличе­
нию коэффициента изменчивости. Законно полагать, что в аква­
риуме накопилосЬ большое количество ингибирующих веществ, 
сдерживавш:цх рост не только мелких, но и крупных рыб. Продол­
жалась гибель отставших в росте особей, и к следующему конт­
рольному периоду в живых осталось лишь 3 рыбки, средняя длина 
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'!'ела 1юторых оназалась ренордной. Результаты отдельных наблю­
дений поназывают, что и в анвариумах, в ноторых наблюдается 
наибольшая смертность, не нанапливаются тонсичесRИе (в стро­
гом смысле слова) вещества, тан нан в противном случае трудно 
было бы объяснить энергичный рост оставшихся в живых живот­
ных. 

Гибель отставших в росте животных происходит в результате 
дисноординации морфологичесних процессов, происходящих при 
резном ингибировании роста. С другой стороны, нельзя не обра­
тить внимания, что в анвариуме, в нотором смертность была наи­
высшей, не тольно средняя длина тела оназалась мансимальной, 
но мансимальвой оназалась и длина самой нрупной рыбни. Если 
увеличение средней длины рыб данной группы могло быть объясне­
но отмиранием мелних особей, то нрупные (самые нрупные из 
всех энспериментальных групп!) размеры <<ренордистов>> уже не­
посредственно уназывают на то, что химичесний (метаболичесний) 
фон, остановивший рост мелних рыб, не оназывает ни малейшего 
ингибирующего влияния на рыб нрупных. Более того, он создает 
условия для достижения ими мансимальных размеров. 

Аналогичные данные были получены на мальнах нарпа из Гор­
ного Щита. В этих опытах финсировалась не длина, а вес тела 
(табл. 37). 

Известно, что средний приведенный вес у нормально упи­
танных маJIЬНов нарпа двухнедельного возраста составляет 

26,5 мг/смЗ, а у более старших- 30 мг/см3 (Полянов, 1959). 
Очевидно, отнлонения поназателя упитанности от этой нормы сви­
детельствуют об улучшении или ухудшении условий выращива­
ния. В среднем упитанность, харантеризуемая приведеиным весом, 
всех изученных нами групп м альнов Iюлеблется от 29,1 до 
37,0 мг/см3 и не зависит от плотности популяции. 

Группы рыб, состоящие из мелних особей (плотность 30 энз. 
n более), в среднем хотя и отстают в росте, но по упитанности 
мало отличаются или не отличаются вовсе от нрупных. Это сви­
детельствует об их высоной жизнеспособности. Вероятно, плот­
ность посадни и нанопившиеся иродунты жизнедеятельности маль­

нов влияют в первую очередь не на упитанность, а на снорость 

роста, НО'J:Орая является чутним поназателем общих изменений 
условий их жизни. Остается добавить, что общие занономерности 
влияния группового эффента на рост мальнов во всех энспери­
ментах принципиально совпадают, но их ноннретное выражение 

различно. Это совпадает с набдюдениями за ростом рыб в произ­
водственных условиях (Мовчан, 1948; Полянов, 1958, 1959, 1960; 
Rирпичнинов, 1959, 1966; Rряжева, 1966, и др.). 

Следующая серия энснериментов была поставлена нами на 
плотве- Rutilus rutilus lacustris (Pall.), молодь ноторой хорошо 
переносит анвариальные условия (Юрочно, 1971; Фан Чонг Хау, 
1972; Frank, Stanislav, 1973, и др.). 

Исследования проводилисЪ на оз. Б. Ишнуль (Ильменсний 
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:ншоведвик, Челябинская область) в июле-августе 1973 г. В при­
брежвой зове озера было уставовлево 14 аквариумов объемом 30 л, 
с плотвостью посадки от 10 до 200 экз. на один аквариум пр1~ 
2-4-кратвой повторности. :Кормили рыб зоопланктоном иа озера 
(1-3% от веса тела) 2 раза в сутки. Через неделю малыюв фото­
графировали отдельными порция:ми в ванночке, на две которой 
была закреплена линейка с делениями. Для контроля периоди­
чесни брались пробы мальков из озера в Iюличестве от 75 до 579 экз. 
Опыт продолжался 1,5 месяца. 

Длина тела (без хвостового плавника) мальнов в начале опы­
та колебалась от 10 до 15 мм: (с преобладанием 10-11 мм). 
В отдельные аквариумы помещали рыб прим~рво одного размера. 
Погибшие мальки ежедневно учитывались и измерялись. 

При еще более высоких плотностях в аквариумах быстро на­
капливаются вредные продукты обмена (аммиак) и проведение 
энсперимевтов в рассматриваемом плане оназывается бессмыслен­
ным. При плотности посадни 500-1500 мальнов/30л их массовая 
гибель ваблюдается на 3-::8-е сутни. Чрезвычайно высокая плот­
ность популяции вызвала повышенную гибель мальков. Отход в 
первые два дня в этих аквариумах был везвачительным ( 1-
8 экз.). В последующие дни число погибших мальнов увеличи­
лось, поэтому на девятый день воду сменили. Первые три дня 
после смены воды гибло от 2 до 13 рыбок, а на четвертый день 
смертность резно повысилась. Маr\симальный отход зафинсирован 
на шестой день после сменЫ воды ( 15-й день опыта) (табл. 38). 

В <шоду скоплений>> из двух анвариумов (n=800 экз.), где 
отмечена наибольшая гибель, вселили по 100 мальнов. Через сут­
ни они погибли. Разбавив воду из этих аквариумов в два раза 
озервой водой, в них вновь поместили по 100 особей. На третий 
день была зафиксирована гибель всех рыб. В малые кристал;лиза­
торы с водой скоплений, разбавленной в 4 раза, посадили по 
10 мальнов, живших в таком объеме о1юло 1 месяца. На пятые 
сутки рыбни погибли. 

При менее высоних плотвостях катастрофической смертности 
не наблюдалось, и <<фанторы, зависящие от плотности», прояви­
лись отчетливо. Полученные данные представлены в табл. 39. 
Их анализ делает очевидным, что в среднем наибольшая снорость 
роста ваблюдастся в анварпумах с относительно низтюй плот­
ностью посадни. В первый период в этих аквариумах мальки 
росли даже быстрее, чем в озере. Лишь к новцу опыта новтроль­
ные ( озервые) рыб ни явно превышали по размерам мальков, 
содержащихся в анвариумах. В июле в маловаселенных анварпу­
мах рыбы росли с одинаковой скоростью с озерными ( 1,13-
1,20). В августе скорость роста мальков в озере увеJшчивается 
до 1,28, тогда как у большинства аквариумных <<nопуляций» она 
снижается до 1,01. 

Весьма интересные результаты дает сопоставление <<рекорди­
стов» из <<загущенных>> аквариумов (п = 100-200 ЭI\з.) с наибо-
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лее крупными мальками из юшариумов с плотностью посадrш 

10 эка. и 25 эка. на 30 л воды. Из табл. 39 видно, что в условиях 
повышенной плотности в первую неделю опыта ( 12 июля) <<реiюр­
дисты& достигают максимальных размеров (20-23 мм). Досто­
верность этого вывода не вызывает сомнения, так как даже 

20 июля ни один из самых крупных мальков, развивавшихся Е 
условиях <<Нормальной» плотности, не превысил размеров <<рекор­
дистов» моложе их на неделю ( 12 июля) из загущенных посадок. 

~ 

"'"= "'"'" :е= 
o~as 
:tlm:s 

7 
8 

17 
18 

Таблица 38 

Смертность мальков плотвы при сверхвысокой плотвости посадки 
(объем аквариума 30 л) 

~~ 
о:.:=., 

Дни 

~~g;§j 
1 1 3 1 зl ~ 1 1 61 7 1 8 1 J tulнl12l1з 1 f~ 1151t6,t7 ===~ 5 9 ::r':SO>o 

500 - 4 15 4 12 6 10 28 Смена ,. 8 3 50 6116 141 12 
500 1 7 34 11 13 40 6 19 воды 4 4 13 46 8211 67 14 

1500 8 3 12 40 68 56 18 170 2 2 6133 56 404 12 75 
1500 3 4 103 195 268 18 28 78 8 5 4 29 129 127 139 90 

Нолее того, в пробе из озера, взятой 20 июля, не ОI~азалось маль­
ков, равных ·по размерам наиболее крупным м:алькам из аквариу· 
мов с повышенной плотностью посадки. 

Это свидетельствует о том, что повышенная плотность стиму­
лирует рост наиболее крупных особей. Лишь позднее высока.fJ 
плотность' начинает угнетающе сказываться на росте и наиболеЕ 
крупных мальков. 

Необходимо отметить, что в среднем. изменчивость длины теле 
мальков была примерно одинаковой ( 3-t:S% ) . Выравнивание 
поr~азателей изменчивости во всех аквариумах идет за счет гибе­
ли медленнорастущих особей (средние, макt;имальные и м:ши-
мальные размеры погибших рыб меньше, чем у живых). · 

Для того чтобы получить материал, харак·rеризующий прояв­
ление описанных выше зависимостей в производственных усло­
виях, была поставлена серия экспериментов на ба;зе Билейского 
рыбопитомника Богдановичсrюго района Св~рдловской области. 
В опыте использовали 4 нерестовых пруда шющадью акватории 
по 600 м2 I\аждый. Зарыблены они из одно1·u · нерестовика - по­
томство 2 самок ( 1 чешуйчатая и 1 зеркальная) и 6 самцов 
(3 чешуйчатых и 3 зеркальных), с плотностью посадки 6 тыс. шт. 
на 1 нерестовик. 

Два пруда (М 5 и М 9) служили контролем, а два (М 7 и 
М 11) были в опыте. Начало опыта 2 июля 1974 г. Первый облов 
<<nодопытных>> прудов провели через 20 дней после зарыбленюr, 
а последующие обловы проводилисЪ через 10 дней. Рыба отлавли-
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Номер 
аквариума 

13 

14 

н 

12 

.5 

6 

9 

1.0 

.20 

1 

2 

3 

Т а блиц а 39 
Линейпый рост плотвы (объем аквариума 30 л) 

(оз. Большой Ишкуль, 1973 r.) 

12 ИIOJIJ! 

Числомаль- ЖIШЫе погибшие 

нов в нача-

1 

ле опыта число длина тела, число 1 д.'Iина тела, 

мальков мм м альнов мм 

10 9 15,11±0,54 
(12-17) 

10 11 16,09±0,40 
(14-19) 

25 23 15,78±0,36 
(13-20) 

25 23 15,72±0,23 
(14-18) 

:100 92 15,91±0,18 2 12,0±0 
(12-21) ('12-12) 

100 95 16,19±0,19 1 
(11-21), 

100 98 16,56±0,18 
(13-20) 

100 93 15.29±0,21 5 13,40±0,51 
(11-20) (12-15) 

,100 101 15,66±0,18 
(12-22) 

207 177 15,16±0,03 30 14,47±0,46 
(10-20)• (11-19) 

200 154 14,95±0,12 20 Н,2±0,53 
(10-20) (12-21) 

202 95 17,77±0,19 106 13,88±0,17 
(13-23) (10-18) 

Н робы из озера 579 16,34 (проба взята 14 июня) 
(12-23) 
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Т а б JIИ ц а 39 (продолжение) 

20 июля 

Число ~аль- живые погибшие Ho'lep 
анвариумэ. 

1\ОВ в нача-

1 

ле опыта число длина теJш, число 1 д.IIИНа тела, 
мальнов мм м альнов мм 

13 10 9 16,89±0,73 
(13-20) 

14 10 11 17,45±0,51 
(15-2()) 

11 25 20 17,15±0,37 1 16 
(14-20) 

12 23 22 16,14±0,26 
(14-18) 

5 100 86 16,81±0,21 
(13-21) 

6 100 93 16,34±0,20 
(11-20) 

9 100 91 :1.6,76±0,18 10 17,0±0,8~ 
(13-20) (13-22) 

10 100 85 16,54±0,22 1 14 
(12-21) 

20 100 79 16,28±0,21 19 15,16±0,26; 
(13-22) (12-17) 

1 207 137 16,13±0,15 34 13,91±0,33. 
(11-21)1 (11-19) 

2 200 117 15.47±0,06 30 13,9±0,28 
(12-21) (11-17) 

3 202 73 17,36±0,19 21 17,1±0,42 
(15-22) (14-20) 

Пробы из озера 75 16,68±0,22 
(13-21) 
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Т а блиц а 39 (продолжение) 

26 ИIOJIII 

Номер Число малh- живые погибшие 

аквариума ков в нача-

1 

ле опыта '!ИCJIO длипа тела, число 1 длина теJш., 

мальков мм МDЛЬКСВ мм 

13 10 5 20,2±0,8 
(20-·23) 

14 10 10 19,9±0,78 
(17-24) 

11 25 22 18,64±0,35 
(16-22)1 

{2 25 '25 Щ6±0,28 
(14-19) 

5 100 61 16,66±0,21 22 14,27±0,25 
(13-21) (13-17) 

6 100 79 16,81±0,21 15 13.67±0,29 
(13-21) (12-16) 

9 100 65 17,29±0,22 15 16,0±0,29 
(14-21) (15-18) 

10 100 65 17.61±0,22 17 15,65±0,34 
(14-22) (12-20) 

20 100 79 16,97±0,22 1 17 
(12-23) 

1 207 74 16,78±0,20 36 14,5±0,27 
(13-21) (12-19) 

2 200 99 15.88±0.16 23 13,43±0,36 
(13-21) (11-18) 

3 202 6!3 18,22±0,16 18 16.33±0,38 
(15-23) (14-19)! 

Пробы и а оаера 

iiO 



Т а б л н ц а 39 (продолжение) 

Чисао мал;,-Номер IIOB в нача- -
аквариума 

1 

ле опыта число 

:МaJ1J,KOB 

13 10 5 

14 10 10 

11 25 22 

12 25 25 

5 100 19 

6 100 40 

9 100 18 

10 100 2-j 

20 100 75 

1 207 60 

2 200 72 

3 202 49 

Пробы из озера 469 

1 августа 

живые 

длина тел11, 

мм 

21,8±0,74 
(20-24) 

:Ю,8±0,63 · 
(18-24) 

18,14.±0,4.4 
(16-22) 

17,4±0,31 
(15-22) 

17,74±0,48 
(14-22) 

17,73±0,29 
(14-21) 

18,44±0,41 
(16-21) 

18,16±0,42 
(14-22) 

16,61±0,24 
(12-23) 

17,6±0,25 
(14-22) 

15.89±0,15 
(13-19) 

18,84±0,25 
(15-23)1 

18.97±0,10 
(14-25) 

погибшие 

число 1 ДJIИНа Те.1Ы, 

MaJIЬKOB мм 

29 15,51±0,28 
(12-18) 

15 16,0±0,415 
(13-17) 

26 15,69±0,31 
(13-19) 

10 15,9±0,48 
(14.-18) 

1 13 

2 16,0±1 
(15-17) 

18 14,44.±0,36 
(12-17) 

18 16.33±0,38 
(14-19)! 
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Номер 
Число 
:мальков 

аквариу- в начаJJе 
м а оnыта 

13 10 

14 10 

11 25 

12 25 

5 100 

6 100 

9 100 

10 100 

20 100 

1 207 

2 200 

з 202 

Пробы из озера 

62 

Т а блиц а 39 (окончание) 

число! 
м аль-

ков 

5 

10 

20 

19 

5 

19 

16 

25 

В7 

34 

39 

44 

7 августа 

живые 

длина тела, 

мм 

23,4±1,07 
(20-26) 

21,6±0,73 
(18-24) 

18,25±0,40 
(1.5-22) 

17,26±0,28 
(1:.5-19)· 

18,6±1,03 
(17-22) 

17,73±0,29 
Щi-20) 

19,0±0,33 
(16-21) 

17,0±0,40 
(14-22) 

16,56±0,28 
(14-22) 

17,38±0,31 
(Н-21) 

16,33±0,26 
(13-21) 

18,68±0,29 
(15-23) 

24,45±0,31 
(19-31) 

погибшие 

число 1 длина тела, 
м аль-

ков 
мм 

8 15,88±0,59 
(13-18): 

8 15,13±0,32 
(14-17)' 

38 16,6±0,58 
(15-20) 

7 16,43±0,56 
(14-18) 

33 15,09±0,24 
(13-18) 

6 17,17±0,45 
(16-19) 

15 августа 

живые 

число 1 
м аль-

ков 

длина 

тела, мм 

25,89 
(18-33) 



Июль Логуст 

рн± 01 
-----.----.-----г---~ 

10 

8 

5 

'f 

2 

9 

о~~~--~~~~~~~~~~ 7~--~~~~--~~--~----~ 
A'Nt(IO-~мгjл Е(. xi0-3 мгjл 

25 

го 

5 

0 з~--~~~~----Z~I~--371+---~I0~--~20 

Нюль АВгuст 

M/LHep.)· 

~-
3 11 

' 

21 
Ню.ль 

а tf ---- ( --Nil/(R 7,1 

--- --Nil#R4".9 

- -~ 
31 10 20 

А6г 'Cm 

Рис. 4. Термический и химический режимы поверхностных (а) и придонных 
(б) слоев воды подопытных (М 7, М 11) и контрольных (М 5, .N'2 9) нересто­
вых прудов в период эксперимента 

Билейский рыбопитомник, 1974, r. 

валась :м:елкоячейным неводом (длина 25 м) и помещаJrась в сад­
ки, а 3атем на анали3 отбирались крупные особи ( <<рекор­
дистыJ>) по 90 эк3. и проба 30 ЭК3.; И3 контрольных прудов про­
ба составляла по 120 эк3. Остальную рыбу И3 садков выпускали в 
пруды. 

Основные пока3атели химического анали3а воды <<nодопытных» 
и <<контрольных» нерестовых прудов практически не ра3личались 

(табл. 40, рис. 4). 
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Таблица 40 

Жесткость, иоввый состав и минерализация воды в нерестовых прудах 
(1974 r.) 

Жесткость 

~ 
(в немецких Ингредиенты, мr/л 

~ 
градусах) 

"" 1:и, Ин-
Дата 1::: 

t~~ i-1 МГ/Л деке 

"" карбо- воды 

"' общая Cl' so." са·· Mg"" + ::.! на т- о о 
о на я о о ".s 
::.:: :>::+ z 

H.VII 5 5,88 5,32 1,6 7,40 115,9 26,0 9,72 0,00 160,62 ccal 
IO.VIII 5,60 5,60 2,2 5,14 122,0 24,0 9,73 4,25 167,32 ccal 
H.VII 7 5,88 5,66 2,0 6,78 123,2 26,0 9,72 3,00 170,70 ccal 
IO.VIII 5,88 5,60 2,0 4,73 122,0 25,0 10,09 1,25 !05,07 ccal 
11.VII 9 5,74 5,60 2,0 6,78 122,0 27,0 8,6'1 3,65 169,94 ccal 
IO.VIII 6,02 5,60 2,0 5,96 122,0 26,0 10;55 0,75 167,26 ccal 
11.VII 11 5,60 5,60 z,o 6,60 122,0 26,0 8,51 4,65 169,76 ccal 
IO.VIII 5,88 5,60 2,2 5,14 122,0 25,0 10,00 1,75 166,18 ccal 

Мальки nиталисъ естественным кормом, с 8 июля добавляли 
по 300 г мясокостной муки в день и дафнию, отловленную из 
вырастиого пруда М 3, с 27 июля давали смесь комбикорма с 
костной мукой (500 г), а с 12 августа- по 700 г комбикорма. 
Полученные материалы представлены в табл. 41-43 и на рис. 5. 

Естественно, что в природе трудно уравнять условия развития 
отдельных популяций, и поэтому ожидать столь же четких ре­
зультатов, как в аквариумах, невозможно. Тем не менее получен­
ные данные позволяют с достаточной уверенностью говорить о 
проявлении популяционной регуляции роста рыб в условиях про­
изводства. 

Хотя определенное отношение чешуйчатых карпов к зеркаль­
ным при зарыблении не задавалосъ, но по попятным причинам 
в разных водоемах оно оказалось разным. В водоемах 5, 9, t 1 в 
первом облове обнаружилось резкое преобладание чешуйчатых 
карпов, а во всех последующих обловах их доля относительно 
снижаласъ. Эта зависимость выражена очень отчетливо, ее ста­
тистическая реальность и биологическое ·значение не вызывают 
сомнений. Лабораторные опыты, проведеиные на различных объ­
ектах, показали, чтQ при совместном развитии при численности: 

выше оптимальной каждый генотип реагирует не только на общую 
плотность, но и на плотность «своего>> генотипа (см. опыты на 
личинках комаров, стр. 72) 1• Смертность генотипа, оказавшегося 
в большинстве, оказывается относительно более высокой, его от-

1 Эта закономерность была недавно подтверждена Щупах Е. Л. (Докл. АН 
СССР, 1975, 222, .N! 1). 
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Таблица 42 
Размеры молоди кapnR разных rевотипов при окоичателr.вом облове 

нерестовых прудов (20-21 авrуста 1974 r.) 

Чешуй'lатые 

Номер пруда 
пес,r длина, ем 

M±m 
1 

а 

1 
с M±m 

1 
а 

1 
с 1 число 

особей 

5 (контроль) 5,98±0,28 3"37 56,4Q 5,82±0,09 1,06 18,,19 14i5 
7 (оnыт) 6,185±0,26 3,01 48,64 5,94±0,085 0,97 16,32 100 

9 (кошролъ) 6,5()±0,34 4.,02 61,94 5,98±0,08 0,98 16,37 139 
11 (опыт) 8,68±0,37 4,91 56,61 6,56±0,10 1"29 19,65 176 

носительная численность от облова к облову падает. Мы обращаем 
особое внимание на результаты этих наблюдений, так как они 
ясно указывают на возможность экстраполяции (при соблюдении 
необходимой осторожности) результатов модельных эксперимен­
тов на процессы, протекающие в природе. Можно, следовательно, 
ожидать, что наименьшая смертность должна наблюдаться в во­
доемах с примерно равным отношением обоих генотипов. Именно 
это и имеет место в рассматриваемом случае. В водоеме М 7 
исходное соотношение <<чешуйчатые - зеркальные» лишь незна­
чительно отличалось от 1 : 1. В этом водоеме не наблюдалось 
закономерного изменения этого соотношения по мере роста рыб 
и что самое главное - окончательный выход мальков оказался 
очень высоким (77 ,4%): более чем в полтора раза выше, чем во 
втором экспериментальном водоеме. 

Заслуживают внимания и результаты сопоставления <<nодо­
пытных» водоемов с <<контрольнымю>. Rак указывалось, идея опы.­
та заключалась в том, что, изымая из <<nодопытных>> водоемов 

наиболее крупных и, следовательно, наиболее быстро растущих 
рыб, мы снижаем ингибирование роста основной массы животных. 
При оценке результатов наблюдений необходимо учитывать, что 
в «контрольных» водоемах средние величины по длине и весу 

тела высчитываются на основании всех рыб, в том числе и самых 
крупных. На представленных графиках (см. рис. 5) отчетливо 
видно, что пробы из <<контрольных>> водоемов включают большое 
число рыб, по размерам соответствующих <<рекордистам>>. Обра­
тим, например, внимание, что в водоеме М 5 при третьем облове 
около 30% рыб были бы в <<подопытном» водоеме отнесены к 
группе <<рекордистов». Это значит, что если бы основная масса 
рыб росла в <<nодопытных>> и «контрольных» водоемах с одина­
ковой скоростью, то средний вес в пробах в <<эксперименталь­
ных» водоемах должен был бы быть меньше, чем в <<контроль-
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Зеркальные 

вес,r д.пива, см 

M±m 
1 

(1 

1 
с M±m 

1 
(1 

1 
с 1 число ocoбeli 

5,612±0,42 3,00 53,33 5,72±0,14 1,02 17,72 52 
6,49±0,41 3,245 50,03 5,99±0,12 0,93 15,51 65 
6,53±0,43 \3,10 47,495 6,03±0,13 0,93 1'5,42 54 
4,83±0,35 1,63 33,66 5,53±0,145 0,66 i12.02 21 

ных», так как наиболее крупные рыбы из «средних>> выпадают, 
входя в выделяемую отдельно группу <<рекордистов>>. 

Из материалов, представленных в табл. 41, отчетливо видно, 
что во всех обловах средние вес и длина рыб в пробах из «экс­
периментальных» водоемов (наиболее крупные особи из проб 
исключены) не ниже, а в некоторых случаях выше, чем из во­
доемов <<контрольных>>. Это свидетельствует о том, что изъятие 
наиболее крупных особей содействует ускорению роста основной 
массы рыб. Об этом же свидетельствуют и данные окончательного 
облова. Несмотря на то, что в двух <<nодопытных» водоемах было 
изъято 540 наиболее быстро растущих оообей, средние размеры 
рыб в пробах из <<nодопытных>> и <<контрольных» водоемов прак­
тически совпали (с учетом естественной изменчивости), а в во­
доеме М 11 средние размеры чешуйчатых карпов оказались су­
щественно большими, чем в друГих водоемах. 

Не менее интересно, что и характер общей изменчивости рыб 
при окончательном облове в <<nодопытных>> и <<контрольных>> во­
доемах почти совпадает. При сравнении длины тела рыб из во­
доемов М 5 и М 7 это совпадение практически полное. Сравне­
ние же рыб по весу тела показывает еще более любопытную 
картину. В этих водоемах основная масса рыб укладывается в 
диапазон 2-10 г, но в водоеме М 7 встречаются и значительно 
более крупные (тяжелые) рыбы (табл. 41). Сопоставление водое­
мов М 9 и 11 не противоречит этим данным, и в данном случае 
периодическое изъятие из «экспериментального» водоема круп­

ных рыб не отразилось на размерной структуре популяции при 
окончательном облове. 

Влияние разнородности популяций на смертность молодых 
рыб и, следовательно, на процент выхода проявилось при анализе 
материалов, полученных при обследовании вырастных прудов это­
го хозяйства. В 1974 г. в вырастных прудах выход сеголеток (по 
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отношению к весенней посадке) оказался равным: В-1-78,45%, 
В-2 - 58,71%, В-4 - 73,61%. Два вырастных пруда В-1 и В-4 
были зарыблены разнородным материалом. 

Популяция вырастиого пруда .М 1 была сформирована на 50% 
личинок из одного нерестового пруда, 35% - из другого и 15% -
из третьего (потомство: 2 самок и 5 самцов зеркальных - «ме­
СТНЫХ», 4 самок и 10 самцов чешуйчатых - «орловских>>). Выра­
стной пруд .М 4 зарыблен из 3 нерестовикав (57%; 25%; 18%; 
потомство: 2 самок и 3 самцов зеркальных и 4 самцов чешуй­
чатых- «местных»; 4 самок и 4 самцов чешуйчатых- «орлов-

Таблица 43 

Соотиошеиие чешуйчатых и аеркаш.вых карпов в нерестовых прудах 
Билейскоrо рыбопитомника (июш.- авrуст 1974 r.) 

Контрольные Окончательный 
Выход обловы облов 

Номер 
Проба,шт. 

молоди 

пруда 

1 1 
пкоба 

с пруда, 

1 2 3 вес % 20 шт. особи 

5 120 ~.14 1,67 2,00 2,77 2,19 57,6 
30 1,14 1,31 0,87 
90 

7 (рекордисты) 1,.31 2,00 2,00 1,94 1,91 77.4 
120 1,26 1,79 1,62 

(все) 

9 120 4,00 3,44 2,53 2,70 2,83 52,7 
30 29,00 14,00 6,5'} 

11 90 
(рекордисты) 

90,00 90,00 90,00 8,52 7,60 46,4 

120 
(все) 

119,00 59,00 29,00 

~кип). Пруд В-2 был заселен более однородным в генетическом 
отношении материалом - в основном из двух нерестовых прудов 

(64%; 33%; потомство: 2 самок и 5 самцов зеркальных- «ме­
стных>>; 2 самок и 4 самцов чешуйчатых - <<орловских») и лишь 
3% - из третьего нерестового пруда. 

При проверке результатов оказалось, что процент выхода се­
галеток в В-1 и В-4 соответствует величинам, полученным в 
1973 г. (В-1-67,0%; В-4-73,50%), а процент выхода в пруду 
.М 2 (с генетически более однородной «популяцией») осенью 
1974 г. оказался существенно ниже- 58,71 (в 1973 г.- 85,33%). 

Сопоставляя эти данные с материалами, полученными в не­
рестовых прудах, мы можем с достаточной уверенностью утвер­
ждать, что снижение генетической разнородности популяции при­
водит к повышенной смертности. 

Можно надеяться, что результаты этих экспериментов найдут 
выход в практику. Здесь же нам кажется особо важным подчерк-
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путь, что общие закономерности популяционной регуляции ско­
рости роста рыб, которые были установлены в лабораторных усло­
виях, отчетливо проявляются при анализе явлений, наблюдающих­
ел в природных популяциях. 

2. ОПЫТЫ НА ЛИЧИНКАХ КОМАРОВ 

Исследования на личинках кровососущих двукрылых были 
проведены аспиранткой Л. С. Некрасовой и частично опублико­
ваны (Некрасова, 1974а, б). 

Первый этап работы заключался в изучении влияния плот­
ности экспериментальных популяций личинок комаров на их рост 
и развит'Ие. 

Личинок отлавливали в природных водоемах, расположенных 
на территории ботанического сада Института экологии растений 
и животных Уральского научного центра Академии наук СССР. 
Личинок II-III возраста (возраст определился по Гуцевичу, Мои­
чадскому, Штакельбергу, 1970) помещали в стеклянные сосуды 
объемом 500 мл (объем воды 350 мл, площадь водной поверхности 
около 50 см2 ). В течение всего эксперимента вода не меняласъ. 
Было проведено два опыта: первый продолжался с 15 мая по 
10 июня, второй- с 22 августа по 20 сентября 1972 г. Каждый 
опыт включал три варианта (по 6-10 повторностей в каждом) 
с плотностью 10, 50 и 100 личинок в сосуде. Все особи содержа­
лисъ при одинаковой освещенности и температуре. Кормом слу­
жили вареные листья одуванчика, сухие растертые дафнии и цик­
лопы, а также пивные дрожжи. О росте личинок судили по изме­
нению веса тела, отмечалось время появления куколок и имаго. 

Взвешивания проводили на торзионных весах. 
В первом опыте были использованы личинки трех видов кома­

ров рода Aedes (А. caspius dorsaliis Mg., А cataphylla Dyar., А. Leu­
comelas Maigen), собранных 13 мая. Результаты эксперимента 
приведены в табл. 44, 45. Повышение плотности популяций вы­
зывает увеличение гибели личинок на всех стадиях развития. 

Данные наблюдений за скоростью развития личинок показа­
вы на рис. 6, из которого видно, что средняя скорость разви­
тия во· всех вариантах опыта примерно совпадает, но при более 
высокой плотности одни личинки проходят развитие быстрее, дру­
гие, наоборот, медленнее. В условиях плотности, которую мы счи­
таем оптимальной (10 личинок в сосуде), 92% личинок заканчи­
вают развитие на 13-18-й день; при повышенной плотности по­
пуляции в этот диапазон укладывается лишь 76,4% .11ичинок. 
Можно предполагать, что так же, как и у личинок амфибий, по-' 
вышение плотности поселений вызывает ускорение развития части 
особей и торможение развития отставших в росте животных .. 

Результаты наблюдени:ii за ростом подопытных личинок пред· 
ставлены в табл. 45, где однозначно показано, что при высокой 
плотности скорость роста личинок падает. В соответствии с этим: 
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Таблица 44 

Смертиость (в %) DI'IИВOK комаров в аксперв:мевташ.вых 
популяциях при раавой ПJiотвости (по воараста:м) 

Вариант 

Смертность 

t 2 3 

Первыйопыт , 
Общая 36,0±4,8 '7'0,2±2,0 79,0±1,5 
II- III возраста 22,0±5,3 25,2±1,9 35,0±1,8 
IV возраста 20,6±4,9 70,0±2,6 75,8±2,1 

Второйопыт 

Общая 81,3±5,2 ·33,0±2,7 58,0±2,0 
11-III возраста ~1.2±4,~ 23,0±2,4 45.5±2,0 
IV возраста 16,0±5,2 14,1±2,,4 23,9±2,6 

и куколки, и имаго из загущенных популяций отличаются отно­
сительно меньшим весом. 

В этом же опыте было показано, что повышение плотности 
тормозит не только рост, но и развитие личинок комаров (рис. 6). 
Следует, однако, отметить, что отдельные особи даже из самых 
загущенных культур окукливались в те же сроки, что и личинки 

из <<nопуляций», развивавшихся в <<Нормальных» условиях. Измен­
чивость в сроках окукливания тем выше, чем выше плотность 

популяции. Это соответствует данным, характеризующим измен­
чивость веса тела личинок и куколок (табл. 46). Наконец, как 
и следовало ожидать, повышение плотности экспериментальных 

популяций ведет к резкому повышению смертности. Сходные ре-

Рис. 6. Динамика окукливания 
личинок комаров рода Aedes, 
развивавDiихся в условиях 

разных плотностей (май­
июнь 1972 r.) 
10, 50, 100- количество личинок 
в сосуде 
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Табпвца 45 

Сnорость роста комаров рода Aedes в уСJiоввях развой Шiотиоств 

.. 15 мая 20 )(ая 
= 

1 

01 

вес личинок,, ~:~~~ 1 

1 

1!11 1 число 1 "" с t вес личинок личи- с t 01 МТ НОИ I:Q НОИ 

1 1,30±0,064 10 1<5,52 tl-2=1,56 2,00±0,139 10 17,55 tl-2=1,82 
2 1,46±0,080 5О 38,71 t2-з=3,01 2,15±0,1&3 '50 43,87 t2-з=0,44 
3 1,78±0,о70 100 37,84 tl-з=5,06 2,22±0"090 96 38,58 С!-з=1,69 

Т а б JI и ц а 45 (прододжение) 

.. 26 мая 6 июня 
= 

1 

1 01 
151 1 число 1 1 число 1 

1 
"" вес личинок пичи- с t nec личинок личи- с t 01 
I:Q нон НОИ 

1 4,01±0,144 68 29,6'3 tl-2=6,03 - - - -
~ 3,о7±0,060 322 35,64 t2-з=1,30 2,40±0,.058 70 20,23 t2-з=1,59 

3 2,96±0,060 405 40,64 tl-з=6,73 2,52±0,048 9б 18,81 -

Т а б д и ц а 45 (окончание) 

.. 12 июня 
= 

1 

Вес куколок, Число 01 = 1 число 1 мr 
ну- с t 

"" nec личинш< личи- с t колок 01 
I:Q НОН 

1 ~ - - - 4,30±0,112 62 20,57 tl-2=1,96 
2 2,65±0,073 37 16,80 t2-з=1,52 4,06±0,050 f37 14,38 t2-з=4,59 

3 2,49±0,076 44 20,17 - 3,76±0,042 136 13,04 tl-з=4,52 

зультаты (табл. 47, рис. 7) были получены в опытах с другим 
видом Aedes -caspius dorsalis: 

Вариант 

1 

2 

3 

Смертность, % 

25,0±4,33 
(25 из 100) 
52,6±2,23 
(263 из 500) 
76,0±1,61 
(572 из 700) 

Приведеиные данные полностью совпадают с результатами ис­
следований многих авторов, работавших и с личинками амфибий, 
и с рыбами. Можно заключить, что снижение веса тела у жи­
вотных из загущенных популяций - явление всеобщее. Однако 
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обратная зависимость между скоростью роста и развитием, кото­
рая у амфибий выражена очень резко, у личинок насекомых 
едва намечена. 

Для более детального изучения этого вопроса была поставле­
на серия экспериментов по совместному содержанию личинок 

Culex pipiens разных возрастов. При совместном содержании од­
ново3растных личинок (первого или третьего возраста) повыше-

+'+' 

1-z J-'1 s-5 r-в 

Нюнь 

Рис. 7. Окукливанне Aedes caspius dorsalis в условиях разных плотностей 
обитания (май- июнь 1973 r.) 
Условные обозначения см. на рис. 6 

ние плотности ведет к торможению роста (табл. 48): вес куколон: 
и имаго из «пятероК>> оказался существенно выше, чем из «деся­

тою>. Этот результат мог быть предвиден. Более интересно, что 
вес куколок и имаго из «десятою>, сформированных из личинок 
первого возраста, оказался существенно большим, чем в тех куль­
турах, которые были сформированы из личинок старшего возраста. 
Низкой оказалась и смертность личинок (из 60 личинон - 55 има­
го). Этот результат, полученный Л. С. Ненрасовой, нажется нам 
очень ваншым и заслуживающим специального анализа. Когда 
личинни в условиях загущенности проходят развитие от первой 
стадии до имаго, создаются предпосылни для дифференциации 
популяции по скорости роста и развития. В~аимное торможение 
роста оказывается меньшим (ер. результаты опытов с личинками 
'амфибий, стр. 17), а по мере завершения развития части особей 
оставшиеся избавляются от «популяционного стресса>>, какими 
бы конкретными механизмами он ни определился. Не случайно из­
менчивость и имаго, и нуколок выше в <<десятнах>>, сформирован­
ных из личинок младшего возраста. Этот ход рассуждений под­
тверждается сравнением <<смешанных культур», сформированных 
из личинок разного возраста. Здесь действует та же занономер­
ность, но проявляется она еще более отчетливо, так как разно­
родность личинок заложена в самих усдовиях опыта: вес нуколок 

и имаго не только превышает соответствующие покаватели в од-
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породных десятнах, но статистичесни не отличается от поиаза­

телей <шятерою>, сформированных из личинон старшего возраста. 
Скорость развития изученных групп личинок изображена на 

рис. 8, 9. Кривая динамики окрыления в одновозрастных десят­
ках отчетливо двувершинна (в особенности сформированных из 
личинок младших возрастов): часть особей заканчивает развитие 
столь же быстро, что и в условиях нормальной плотности. Это 
подтверждает вывод, сделанный нами ранее на личинках амфи­
бий: вырвавшиеся вперед (по скорости роста или развития) осо­
би не затормаживаются отставшими в развитии животными. 
В противном случае ни один индивид из загущенных популяций 
не мог бы расти и развиваться столь же быстро, что и животные, 
проходящие развитие в условиях повышенной плотности. 

Это находит прямое подтверждение в сравнении динамики · 
окрыления из одновозрастных и <<смешанных>> колоний. Как ВИJI­
но из рис. 9, первые имаго появляются 16 августа. В <<nятерках~ 
их около 50%, в <<десятках>> около 40%. Однако в то же время 28% 
комаров из смешанных культур заканчивают превращение. Так 
как личинки III возраста (а только они могли в это время дать 
имаго) составляют половину <<nопуляции», то ясно, что в смешан­
ных популяциях к 16 августа более 50% старших личинок окры­
ляются. Повышение плотности за счет личинок младших возра­
стов по крайней мере не тормозит развитие старших. 

Во всех группах, где содержалисЪ личинки первого возраста, 
начало окрыления наблюдалось 19 августа (присутствие старших 
личинок в смешанной культуре не задержало развитие «рекор­
дистов>>), по завершение окрыления в разных группах происхо­
дит в разные сроки. В однородных группах, сформированных из 
личинок первого возраста, развитие растянуто: больше 50% инди­
видов окрыляются после того, как окрылепие в группах 51 и 51+ 
+ 5ш полностью закончилось. Сопоставление скорости развития в 
группах 51 и 51+5ш приводит к заключению, что присутствие 
старших личинок на скорость развития младших существенного 

влияния не оказало. Мы приходим к выводу, что развитие (имен­
но развитие, а не рост) ингибируется повышением плотности ли­
чинок одного возраста. Личинки разных возрастов существенного 
влияния па развитие не оказывают. 

В табл. 44, 46 и 49 приведены данные второго опыта, в кото­
ром использовались отловлепные в природе 15 августа личинки 
комаров А. caspius dorsalis и С. pipiens (соотношение видов не 
определялось). Второй опыт отличался от первого тем, что были 
взяты личинки разных родов. Между первым и вторым варианта­
ми опыта (10 и 50 личинок в сосуде) существенной разницы в 
смертности личинок нет (см. табл. 44 и 49). Этот вывод под­
тверждается также скоростью их развития (см. рис. 10). 

Это позволяет выдвинуть следующую гипотезу: наиболее ин­
гибирующее влияние оказывают продукты жизнедеятельности 
своего вида (Berger, 1968; Шварц, Пястолова, 1970а, б). Так как 
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Рис. 8. Динамика окукливания 
Culex pipiens mol., развивав­
шегося при разных плотко­

стях 

5, 10 -число личииои в сосуде. 

1, III- возраст личинок в начале 

опыта 

Рис. 9. Динамика окрыления 
Culex pipiens molestus, личин­
ки которого развивались в ус­

ловиях разных плоткостей 
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Рис. tO. Динамика окуклива­
нии личинок комаров p.Aedes 
и р. Culex в условиях разных 
плотн9стей обитания 
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при повыiПенной плотности (50 личинок в сосуде) число особей 
своего вида в смеiПанных популяциях не может быть очень зна­
чительным, то во втором варианте опыта не наблюдаетсЯ сущест­
венно повыiПенной смертности и значительных отклонений в ско­
рости развития. Понятно, что при более высокой плотности 
( 100 личинок в сосуде) растет и число особей своего вида, что 

Таблица 49 

Смертиость личппок комаров родов Aedes и Culex 11-111 возраста 
в экспериментальных популвцивх при рааиой ПJiотвости 

(материал предстамен по отдеJIЬвым популвципм) 

·--Вариант Вариант 

Повториость 

1 

Повторность 

1 
1 2 1 2 

1 40 18 6 20 26 
2 20 20 7 30 -

3 о 14 8 о -
4 40 26 
5 20 ·34 

Cp<Jдnee 
1 

21 
1 

2il 

отражается и на смертности, и на скорости развития (см. табл. 44, 
рис. 10). 

Необходимо отметить, что изменение скорости роста в смеiПан­
ных популяциях четко отражает плотность поселений (см. табл. 
46). Эти данные могут служить основанием для вывода о том, 
что скорость развития регулируется метаболическими сигналами, 
а скорость роста - степенью взаимных контактов между особями 
одного или близких видов животных. 

ДальнейiПие исследования призваны были уточнить роль ме­
таболитов в развитии личинок. Изучалось влияние продуктов 
жизнедеятельности личинок комаров А. caspius dorsalis Mg. на 
рост и развитие личинок своего вида и С. pipiens molestus Forsk. 

Эксперименты проводили летом 1973 г. в Свердловекой области. 
Личинок комаров, используемых в лабораторных опытах, отлавли­
вали в природных водоемах. Исходя из установочных опытов, 
в стеклянные сосуды с объемом воды 200 мл рассаживали для 
получения «воды скоплений» по 100 (в опыте I) и 200 личинок 
(в опыте II), для получения культуральной среды из-под веза­
гущепных <<nопуляций>> (культур) - 10 личинок в сосуд. В опы­
те II «воду скоплений» разводили до концентрации среды, полу­
ченной при заселенности 10 личинок в сосуде. Чтобы исключить 
влияние плотности, количество животных в экспериментальных 

«популяциях» составляло 6 личинок в сосуде (объем воды-
180 мл, площадь водной поверхности - 50 см2). 
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Rоличество пищи не ограничивали. Проводили взвешивание 
куколок, отмечали время появления куколок и имаго. 

Опыт 1. В опыте изучали влияние продУктов жизнедеятель­
ности личинок комаров одного вида на личинок другого. 

В отфильтрованную культуральную средУ из-под А. caspius 
dorsalis 7 августа поместили личинок 11 возраста С. pipiens mo­
lestus (средний вес 0,35 мг). Эксперимент продолжался до 20 ав­
густа. Он включал 3 варианта по 6-10 повторностей в каждом. 

Рве. 11. Окрылевие Culex pi­
piens molestus, развивавшеrося 
в разных средах 

1 - <•вода скоплений»; 2 - нуль• 
туральпая среда ~певаrущеппы~ 

популяций»; а - чистая вода 

~ 
~ SB 

i () '18 
~~ '10 
~~ ... 
~[ 32 

~~2~ 
s,;lt: 15 
§! 
~ 8 
~ о • 16 

... ······· 
' .·· 
'·"·· .· ' .· ' . 

. ', .... /3 ... , 
', z·. '< ·. ' . 

{7 18 19 
A8гgcm f!l73z. 

' ' 20 

В первом варианте использовали двухнедельную среду из-под не­
загущенных культур, во втором - «водУ скоплений>>, в третьем -
чистую водУ (контроль). 

Полученные данные показывают, что культуральпая среда 
ускоряет рост (табл. 50) и развитие (рис. 11) личинок комаров 
С. pipiens molestus. Наименьшая смертность личинок (8,3%) 
была отмечена в первом варианте опыта (культуральная среда 
из-под везагущенных <<nопуляций») . Во втором варианте эта ве­
личина ~оставила 25,0%, в третьем- 29,2%. Rак и следовало 
ожидать, личинки, растущие медленнее (третий вариант- конт­
роль), заканчивают свое развитие при больших размерах тела. 

Таким образом, результаты опыта 1 показали, что содержа­
щиеся в культуральной воде продукты жизнедеятельности А. cas­
pius dorsalis стимулируют рост личинок другого вида. В настоя­
щем опыте различий между разведенной <<Водой скоплению> и 
<<Нормальной» культуральной водой обнаружить не удалось. 

Опыт ll. Изучали влияние метаболитов личинок комаров А. са· 
spius dorsalis на личинок своего вида. 1 августа в культураль­
ную средУ рассадили личинок 11 возраста. Опыт включал 3 ва­
рианта по 6 повторностей. В первом варианте использовали куль­
туральную водУ иЗ-под везагущенных <<nопуляций», во втором­
разведенную <<воду скоплений>>, в третьем- <<воду скоплений>>. 
Средний вес личинок в начале опыта во всех трех вариантах 
был одинаков (0,5 мг). 

Анализ полученных данных (табл. 51) показывает, что раз­
витие личинок как в цельной, так и в разведенной <<воде 
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скоплений» ведет к существенному и статистически достоверному 
снижению скорости роста, которое сопровождалось повышенной 
смертностью (соответственно 90,0 и 87,8% ) . В этих опытах отчет­
ливо проявилось качественное различие культуральной ере~ из­
под «популяций>> загущенных и нормальной плотности. 

Описанные опыты на личинках комаров существенно допол­
няют результаты исследований на личинках земноводных. Ре­
шающее значение видовой специфичности доноров «воды скопле­
ний» и реципиентов выявилось вполне определенно. Трудно 
утверждать, что «чужая» вода будет ускорять развитие личинок, 
но то, что <<свою> и <<чужая» вода (следовательно- <<свои»­
<<чужие» метаболиты) оказывают на скорость роста личинок раз­
личное действие, очевидно. С другой стороны, акцелерирующее 
действие «чужих>> метаболитов может иметь важное экологиче­
ское значение: вид ускоряет развитие вида-конкурента и освобож­
дает жизненные ресурсы для успешного собственного развития. 

В общем плане проведеиной работы еще большее значение 
могут иметь результаты второй серии экспериментов. Теоретиче­
ски допустимо, что действие <<во~ скоплений» обосновывается 
тем, что в ней накапливается большое количество продуктов об­
мена веществ животных, но их <<качество» существенно не изме­

няется. Возможно, однако, что увеличение плотности естествен­
ных или экспериментальных популяций влечет за собой измене­
ние <<качества>> воды скоплений. В этом случае разведенная до 
<<нормы» <<вода скоплений>> из-под загущенной культуры должна 
обладать специфическим действием. Как видно из табл. 51, имен­
но это и наблюдается в эксперименте. Так как увеличение плот­
ности приводит к изменению важных физиологических особен­
ностей организмов (изменение скорости роста и развития), то 
при этом следовало допустить изменение в составе продУктов экс­

креции и поэтому результат опыта мог быть предвиден. Важно, 
однако, что это изменение оказывается столь сильным, что обус­
ловливает разное действие <<воды скоплений>>, полученной от по­
пуляций разной плотности. 

3. ОПЫТЫ С ВАНТЕРИЯМИ 

В нашем институте исследования метаболической регуляции 
численности популяций на бактериях развивались в группах 
И. Ш. Вайсмана (позже работы были продолжены в Пермском 
НИИ вакцин и сывороток) и Р. А. Пшеничнова. Значительная 
часть этих работ опубликована (Вайсман, Сазонова, 1973; Сазо­
нова, Вайсман, 1973; Сазонова, 1974; Коровина и др., 1974; Пше­
ничнов и др., 1973). В интересующем нас здесь плане важно 
отметить следующие результаты проведеиных исследований. 

В первом цикле экспериментов в качестве модели были из­
браны культуры грам-положительных анаэробных клостридий, об­
ладающих сахаролитической активностью. При развитии в огра-
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ниченных объемах жидких питательных сред этим культурам 
свойствен резкий пере-ход от логарифмической фазы роста к фазе­
ускоренной гибели, без сколько-нибудь продолжительной стацио­
нарной фазы развития, что позволяет четко обозначить достиже­
ние максимальной численности, критической для популяций. 

На примере Clostridium oedematiens А-79 авторам удалось по­
казать, что прекращение роста численности соответствующих по­

пуляций происходит еще при наличии в среде веществ, могущих 
служить источниками азота, углерода и энергетическим субстра-­
том, в достаточном для жизнедеятельности бактериальных клеток­
количестве. Наблюдения свидетельствуют о том, что это обуслов­
лено появлением в среде эндогенных ингибирующих факторов. 
активность которых проявляется лишь при достижении достаточ­

но высокого уровня численности популяций. 
Метаболиты-ингибиторы, действующие в качестве сигнала к 

прекращению роста численности, отличаются высокой (индиви-­
дуальной и видовой) специфичностью. В перекрестных опытах 
они оказывали наиболее эффективное воздействие на популяции 
одноименного вида и штамма (при развитии Cl. oedematiens А-79· 
на фильтрате культур этого же штамма, достигших фазы ускорен­
ной гибели), менее выраженное по отношению к культурам од­
ноименного вида, но другого штамма (при развитии Cl. oedema­
tiens штамма А-277 на фильтрате культур штамма А-79). По от­
ношению к популяциям других видов (при развитии Clostridium­
perfringens А-28, адаптированных к среде такого же состава на 
фильтрате культур Cl. oedematiens А-79} ипгибирующие свойст­
ва практически не проявляются. 

В первом случае часть клеток проявляет устойчивость к дей­
ствию ингибиторов, что отражает способность популяции в целом 
приспособительно реагировать на изменения в среде обитания, со­
храняя при этом свою генетическую структуру. Однако большин­
ство особей популяции претерпевают реактивно-инволютивные­
изменения. Цитологический анализ показывает, что ведущим зве-

, ном среди явлений, приводящих под воздействием эндогенных 
метаболитов-ингибиторов к резкому подавлению роста численно­
сти популяций, можно считать нарушение процессов роста и де­
ления клеток. По данным электронной микроскопии (Вайсман. 
1974), к этому приводят расстройства координации синтеза, рас-

' пределения, сборки и обновления компонентов клеточных стенок,. 
1 особо выраженные на уровне поперечных перегородок делящихся 
клеток. П ринципиально сходные изменения наблюдаются и в по­
пуляциях Cl. perfringens в аналогичных условиях опыта. 

В дальнейших экспериментах, проведеиных на культурах Cl. 
perfringens, установлено, что добавление фильтратов культур. 
в которых содержатся метаболиты-ингибиторы, к популяциям 
этого вида, растущим в свежей питательной среде, также сопро­
вождается подавлением роста их численности. Однако внесение 
:микродоз таких фильтратов и только в самом начале логариф-
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мической фазы роста культур, растущих в полноценной свежей 
питательной среде, оказывает стимулирующее действие. Оно вы· 
ражается: в ускорении роста и увеличении максимальной чис· 
лениости популяций по сравнению с контрольными. 

Исследования: Р. А. Пшеничнова с сотрудниками (Пшенич· 
нов и др., 1973) проводилисЪ на кишечной палочке Е. coli штам­
ма М-17. После ряда предварительных экспериментов авторы 
остановились па следующей методике. Использовалась синтетиче­
ская: контролируемая: и коррегируемая: среда М-9. Возможность 
ингибирования: роста культур вследствие истощения: питательных 
элементов среды исключалась. В контроле развитие Е. coli штам­
ма М-17 в свежей среде было типичным, с прохождением всех 
фаз развития: культур и максимальным накоплением биомассы 
(1,5-1,7 млрд микробных тел в 1 мл) к 12-му часу развития:. 
В опыте этот же штамм развивалея в фильтратах культуральных 
жидкостей, взятых в фазах отрицательного ускорения: и стацио­
нарной. Было обнаружено, что в этих условиях стационарная: 
фаза удлипя:лась, а следующая: за ней фаза положительного уско­
рения:, минуя: период логарифмического роста, переходила в фазу 
ускорения: гибели. Накопление микроорганизмов даже в пик чис­
ленности не превышало 160-18 млн в 1 мл и оказалось сдвину­
тым на более поздний срок. 

Для: того чтобы определить специфичность действия: фильтра­
та, был использован другой штамм кишечной палочки 'Ф - Е. coli. 
Развитие этого штамма в фильтратах культур М-17 протекало 
сходно с репликацией в этих же условиях изогенного штамма. 
Начальная: стационарная: фаза также составляла около 3 час., 
фаза положительного ускорения: была сокращена во времени до 
9-10 час. и сменялась слабо выраженным периодом логарифми­
ческого роста. Последний был укорочен до 5-6 час. Концентра­
ция: биомассы в пик численности не превышала 250-270 млн в 
1 мл, что, однако, несколько выше максимума для: изогенного 
штамма в аналогичных условиях развития:. 

Фильтрат Е. coli штамма М-17 оказывал ингибирующее влия­
ние и па развитие другого вида организмов Shigella Flexneri. 
Однако в данном случае это влияние оказалось менее сильным. 
Был введен показатель степени угнетения: роста. Последний рас­
считывался: как отношение максимума накопления: биомассы в 
свежей среде М-9 и в фильтратах культур Е. coli штамма М-17. 
Этот показатель для: изогенного штамма М-17 был максимальным 
и составлял 8,49; несколько меньшим он был для: гомологичного 
штамма (5,40) и минимальным- для: гетерологичного вида мик-
роорганизмов Sh. Flexneri (3,46). · 

Не вдаваясь в детальный анализ результатов, полученных в 
наших микробиологических группах, отметим лишь, что высокую 
степень специфичности метаболитов (до штаммов включительно) 
проведеиные исследования: доказывают однозначно. 



Глава 111 

БИОХИМИЧЕСИИЕ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Общность эффекта повышенной плотности и эффекта «воды 
скоплений» позволяет предполагать, что химическая регуляция в. 
развитии популяций играет если не доминирующую, то во всяком 
случае существенную роль. В связи с этим возникла необходи­
мость определения химической природы активного начала «воды 
скоплений>>, необходимость попытки установить характер влияния 
метаболитов на ход элементарных биохимических процессов, сово­
купность которых определяет специфику обмена веществ жи­
вотных. 

1. УСТАНОВОЧНЫЕ ЭКСПЕРИМЕНТЫ 

В первой серии экспериментов специфичность действия мета-­
болитов определялась путем изучения влияния малых количеств. 
«воды скоплений» на метаболизм тканевых гомогенатов голова­
стиков разных видов и стадий развития. Для определения интен­
сивности эндогенного метаболизма был использован тетразолие­
вый метод, разработанный нами ранее и апробированный при 
изучении адаптации животных к радиации и низким темпера­

турам (Рункова, Завада, 1971; Рункова и др., 1974). Принцюr 
метода состоит в одновременном измерении скорости восстанов­

ления тетразолхлорида в гомогенатах ткани при инкубации их 
в атмосфере аргона и в атмосфере воздуха. Тетразолхлорид -
активный искусственный акцептор водорода. Восстанавливаясь в 
окрашенный нерастворимый в воде формазан, он отвлекает на 
себя часть водорода, акцентируемого кислородом воздуха. В свя­
зи с этим степень ингибирования тетразоловой реакции кислоро­
дом воздуха указывает на активность оксидаз. Определение двух 
показателей в энсперименте- скорости восстановления тетразол­
хлорида в гомогенатах ткани, инкубированных в аргоне и инку­
бированных в воздухе, фактически характеризует активность де­
гидрогеназ (ТТХ аргон) и оксидаз (ТТХ аргон/ТТХ воздух), 
т. е. интенсивность анаэробного и аэробного эндогенного мета­
болизма. 

При выборе биохимического теста принимались во внимание 
высокая чувствительность метода (возможность измерения интен­
сивности метаболизма в гомогенатах с содержанием 10-20 мг 
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ткани в 1 мл) и наличие корреляции между скоростью восста­
новления тетразолхлорида И жизнеспособностью интактного орга­
низма (Иванова, Курнакова, 1960; Сагатовский, 1961; Семаков, 
1961; Кушнарев, 1963; Попова, 1963 и др.). 

Для экспериментальной проверки возможностей использова­
ния тетразолиевого метода определения интенсивности эндоген­

ного метаболизма для экспресс-выявления регулирующих метабо­
литов в <<воде скоплений» было поставлено две серии опытов 
(Рункова, 1974). 

В первой серии (32 головастика) эндогенный метаболизм изу­
чался в гомогенатах R. macrocnemis 26-й стадии развития. Ис­
пытывалось влияние 0,6 мл <<воды скоплений>>, полученной от мо­
дельной популяции того же вида в различные периоды личиноч­
ного развития. Опыт ставился по методУ пассивного эксперимента. 

Во второй серии (384 головастика) эндогенный метаболизм 
изучался в гомогенатах головастиков R. macrocnemis четырех раз­
ных стадий развития. Испытывалось влияние разных объемов 
<<воды скоплений>> четырех видов земноводных (R. camerani, R. 
macrocnemis, R. arvalis и R. temporaria). Опыт ставился по плану 
латинского квадрата. Гомогенаты в обеих сериях готовились из 
7-8 головастиков на 0,05 М трис-буфере, куда дополнительно 
вводилось по 0,001 М MgS04 и по 0,1 М KCI (рН=7,4). Содер­
жание ткани в гомогенатах - 20 мг в ·1 мл. Головастики гомоге­
низировались целиком. В'се стадии приготовленив гомогената до 
момента инкубации пробы проводилисЪ при температуре 0-+ 2° С. 

При определении интенсивности аэробного метаболизма гомо­
генат переносился (по 1 мл) в пробирки типа сосуда Варбурга 
с дsумя отростками, кранами на шлифах и стеклянной, хорошо 
пришлифованной пробкой. Предварительно в основное простран­
ство пробирок вводилось по 1,0 мл трис-буфера указанного со­
став~:~- и в боковой отросток- по 0,2 мл 1,6%-ного раствора 
2-3-5-трифенилтетразолхлорида. 

Часть пробирок тщательно закрывалась для создания полной 
герметичности, аналогично сосудам Варбурга, и содержимое этих 
пробирок насыщалось аргоном в течение 30 мин. Затем переRры­
вались краны, раствор тетразолхлорида из боковых отростков пе­
реносился в пробы и все пробирки, с аргоном и воздУхом, ста­
вились в воздушный термостат (на 24 часа при 37° С). Образо­
вавшийся в результате восстановления формазан последовательно 
экстрагировался (при непрерывном встряхивании) с 2 мл ацето­
на, 2 мл толуола и 2 мл бутанола. Окрашенный верхний слой 
содержимого пробирок спектрофотометрировали при длине волны 
494 ммк в кювете толщиной 1 см, используя в качестве эталона 
контрольную пробу, которая содержала все указанные выше реак­
тивы, кроме гомогената, вместо которого добавлялся равный объ­
ем дистиллированной воды. 

Интенсивность аэробного эндогенного метаболизма (или ак­
тивность оксидаз) определялась по степени ингибирования «тет-
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разоловой реакции>> кислородом воздуха. В качестве единицы из­
мерения был использован коэффициент ТТХ аргон/ТТХ воз­
дух - отношение тетразолвосстанавливающей активности 
гомогенатов (в е/мл), инкубированных в атмосфере аргона и 
в атмосфере воздУха. 

Статистическая обработка результатов выполнена в соответ­
ствии с использованными планами (Маркова, 1968; 1971; Нали­
мов, 1960). Результаты первой серии опытов представлены в 

Таблица 52 

BJiиJIВВe метабоJiитов rOJioвacTJIKOв R. macrocnemis ва их авдоrеввый 
метабоJiиsм и скорость реrеверации 

(первая серия о11ытов) 

Тетраволвосстанав- >1 
1 ., 

ливающал актив- = » 11:1'>.= 
Q 1:{ ~~~ ность гомогената .. "' 

Метаболиты (в е;мл) в атмо-
I'>.Q 01 oas 

= "' 111 =с:о"" 
= 

01 сфере 

~~ ~~~ .. 
~ 

01 

1 
:О: ;о:;., 

1:::{ 
аргона вовдуха е.. е-. ~.., .. 

1. 6.VI Контроль (бев введения 
метаболитов) 

0,275 О,о70 3,92 -
«Вода скоплений» 0,680 0,041 16,50 + 
То же 0,236 0,030 7,86 + 

2. 13.VI Контроль 0,272 0.070 3,80 -
<<Вода скоплений)> 0,593 0,068 8,70 + 

з. 15.VI То же .1,090 0,185 5,90 + 
4. 20.VI )) 0,332 0,227 1,04 -

Upu~teчa11ue. Тетраволвосстапавливающал активность гомогевата- среднее ив трех 

параллельвых опытов. 

табл. 52. Анализ даю:rых показывает, что <<вода скоплений» из 
вагущенных популяций Головастиков R. macrocnemis активирует 
эндогенный метаболизм головастиков своего вида. (Тетразолвос­
.с.танавливающая активность гомогенатов при инкубации их в ат­
мосфере аргона в присутствии метаболитов увеличивается и од­
новременно увеличивается степень ингибирования реакции 
восстановления кислородом воздуха). 

Биохимические исследования сопровоiКдались «биологическим 
;контролем>>. l{ак было показано ранее (стр. 38), активная «вода 
·скоплений» существенно ускоряет процесс регенерации. Поэтому 
nробы <<воды скоплений>>, используемые для определения ткане­
вого метаболизма, параллельно испытывались в опытах по реге­
нерации. Материал, представленный в табл. 52, показывает, что 
существенное изменение коэффициента ТТХ аргон/ТТХ воздУх 
наблюдалось лишь под влиянием <<воды скоплений>>, обладающей 
биологической активностью (стимуляция регенерационного про­
цесса). 
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Таблица 53 

Влияние метабоJIВТов земвоВQДВЫХ развой степени rеветической близости 
на эвдоrеВПЬiй метабоJШзм l'ОJiовастиков R. macrocnemis 

в зависимости от стадии их развития и ковцентрации метабОJIИтов 
(вторая серия опытов) 

Ус.совия onыra 

Объем <<ВОДЫ 
Стадии ра3витин Невависимые еноплений» (нон-

Вид донора, Т 
переменвые центрация метабо-

ЛИТОВ, MJI), С 
реципиента 

1 уровень 0,0 1. R camerani А до 26 
2 уровень 0,6 2. R macro.cnemis в 26 
3 уровень 1,2 3. R. arvalis с 28 
4 уровень 1,8 4. R. temporaria D 29. 

Marpuцa тманирования по runy .саrинспого пвадраrа 
и реаульrаrы апсперименrа 

т 

с 

2 з 4 

0,0 А в с D 
YI*=3,0U У2=1,6 fiз=2,3 !1•=1,6 

0,6 D А в с 
Ws=2,2 !1в=4,5 fir=2,9 fis=3,5 

1,2 с D А в 
yg=2,6 !i10=1,7 !iн=2,7 /i12=4,2 

1,8 в с D А 
Уiз=4,0 fiн=10,1 i11s=6,0 Уiв=3,9 

* ii- среднее вначевие вндоrенной антивности онсидав rомоrената в на ж дом· ив ва­
риантов. 

При.ме'Чание. Энсперимент по данному плану ставился трижды. 

Результаты этих опытов нам хотелось бы подчеркнуть осо­
бо, так как они ясно показывают, что роль <<метаболитов>> к роли 
ингибиторов сведена быть не может. 

Эффект активации метаболизма в гомогенатах уменьшается ш> 
мере <<старению> проб. Модельная популяция в первой серии 
опытов была сформирована 21 апреля. <<Вода скоплений» через 
47 дней с момента формирования популяции обладает значитель­
ным активизирующим эффектом (ТТХ аргон/ТТХ воздух от 3,9· 
в контроле увеличивается до 16,5 в опыте). Через 52 дня коэф­
фициент снижается до 8,7, через ·54 дня- до 5,9, через два меся-
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ца тот же объем в 0,6 мл <<воды скоплений>> не оказывает активи­
зирующего влияния ни на эндогенный метаболизм гомогенатов, 
ни на скорость регенерации у головастиков 27 -й стадии развития. 

Уменьшение эффекта активации эндогенного метаболизма :мо­
жет быть вызвано разными причинами: лИбо образующееся в про­
цессе метаморфоза активное начало постепенно разрушается и 

Таблица 54 
Дисперсиоввый анализ реауnтатов 

(аторая серия опытов) 

Рассеяние в 1 Fo.oo 

По фактору с 34,68 3,0 11,56 1,52 14,3 4,76 
По фактору Т 51,30 3 •17,10 2,25 16,9 4,76 
По стадиям 70,10 3 23,36 3,89 23,1 4,76 
•Остаточное 45,56 6 7,59 

1,01 

Условные обозначения: 82 (у} -дисперсии воспроизводимости среднего вначевия:; 
s• -дисперсия по ка1кдому фактору и остаточная, соответственно; F1 - отношение 

.дисперсий по каждому фактору к остаточной дисперсии; F2 - отношение дисперсий 

по каждому фактору к 82 (у}. 

его концентрация на последних стадиях уменьшена, в силу чего 

и эффект влияния ослабевает и исчезает полностью, либо на­
правленность влияния метаболитов в процессе метаморфоза зави­
<:ит от возраста особей в популяции и эффект активации осла­
·бевает, поскольку объект изучения <<стареет». 

Предположение о зависимости влияния метаболитов от их 
концентрации, стадии развития животного и его генетических 

·особенностей нашло подтверждение в результатах второй серии 
опытов, где все перечисленные факторы, благодаря использова­
нию математического метода планирования, оказались количест­

венно учтены (табл. 53). 
Сравнение абсолютных величин отношений дисперсий по каж­

дому фактору (табл. 54) с использованием и остаточной диспер­
сии (Ft), и дисперсии воспроизводимости результатов (F2) пока­
зало, что исследУемый в опыте уровень эндогенного метаболизма 
отдельных особей зависит от стадии их развития (Ft=3,89; F 2 = 
=23,1), видовой принадлежности доноров <<воды скоплений» 
(Ft=2,25; F2=16,9) и концентрации метаболитов (Ft=1,52; F 2 = 
= 14,3). 

Большая величина остаточной дисперсии во второй серии опы­
тов (табл. 54) в сравнении с ошибкой единичного значения по-
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казателя эндогенного метаболизма свидетельствует о наличии в 
системе взаимодействий. Эффект влияния «воды скоплений& на 
эндогенный метаболизм особей в популяции, как оказалось, опре­
деляется концентрацией метаболитов, видовой принадлежиостью 
донора и стадией развития реципиента, т. е. видо- и стадиоспе­
цифичен. 

Результаты проведеиных исследований (в полном согласии с 
результатами популяционных экспериментов) отчетливо показали, 
что эффект активного начала <<воды скоплений>> зависит от видо­
вой принадлежности и стадии развития доноров «воды скопле­
ний>> и реципиентов. Представление о <<видо- и стадиоспецифич­

. нос тю> действия <<воды скоплений>> нашло подтверждение и в 
опытах на тканевом, биохимическом уровне. Так как в основу 
этого представления были положены не только эмпирические дан­
ные, полученные в популяционных опытах, но и теоретические 

соображения, согласно которым специфика метаболитов определя­
ется спецификой активных (на данном этапе развития животных) 
генов (см. стр. 133), то законно было полагать, что и метаболиты 
разных органов специфичны, специфична и их реакция на экзо­
генные химические воздействия. 

Соответствующие эксперименты были поставлены на голова­
стиках чесночниц, гигантские размеры которых облегчили при­
готовление гомогенатов из отдельных органов. 

В результате исследования влияния «воды скоплений» на эн­
догенный метаболизм в гомогенатах различных органов личинок 
этого вида были получены данные, указывающие на правильиость 
нашего предположения (табл. 55). Взятая на исследование <<вода 
скоплений>> из загущенных популяций головастиков Р. fuscus не­
одинаково воздействовала на активность эндогеивьtх оксидаз в 
гомогенатах задних конечностей, печени и хвоста (Ь12>tS {Ьi}). 
При этом эндогенный метаболизм в гомогенатах задних конечно­
стей повышается, в гомогенатах печени и хвоста имеет :место яв­
ное ингибирование. 

Результаты этих экспериментов указывают на прямую связь 
эпигенетического состояния ткани с ее реакцией на экзогенные 
химические воздействия и что паиболее существенно - непосред­
ственно свидетельствуют о том, что <<метаболиты>> не просто сдер­
живают или ускоряют рост и развитие, а оказывают на разви­

вающийся организм четкое, биологически целесообразное морфо-
генетическое действие. · 

2. О РОЛИ БЕЛКА В МЕТАБОЛИЧЕСКОй РЕГУЛЯЦИИ 
РОСТА И РАЗВИТИЯ ГОЛОВАСТИКОВ 

Экспериментальное подтверждение возможности экспресс­
определения видо- и стадиоспецифичности действия <<воды скоп­
лений» с помощью тетразолиевого метода (в условиях опыта in 
vitro) позволило приступить к непосредственным исследованиям 
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по выделению метаболических регуляторов и их детальному био­
химическому изучению. 

В первую очередь предстояло реiПить вопрос об участии бел­
ков «воды скоплений» в метаболической регуляции. Использова­
лось несколько приемов. <<Вода скоплений», вызывающая актива­
цию эидогеииого метаболизма в гомогеиатах головастиков, была 

Таблица 56 

Эндоrевиый меrабопам l'ОJlовастиков R. arvalis (26-а стадив раавитиа) 
в присутствии <щеnной воды скоплениЮ> иа ааrущевиой популяции 

rоловастиков тоrо же вида и безбелковой 
(пятая серия о~ов) 

Тетразолвосстанавливающая: 
активност!, гомогената в атмо-

сфере 
ТТХ аргон Досто-

Условия: опыта 

= ттх воздух верность 

м\ аргона 

1 м\ вовдуха = п.п. M±m п.п. M±m ~ 

Гомогенат, ди- :1 0,267±0,024 4 0,(Х52±0,007 7 1>,17±0,68 tl,2=1,17 
СТИл."IИрован- tl,a=1,29 
ная вода 

I'омогенат, «во- 2 0,247±0;002 5 0,025±0,003 8 10,17±2.8 t4,5=9,0 
да скоплений.)> t,,s=2,33 

Гомогенат, «во- 3 0,250±0,016 6 0,045±0,003 9 5,6±0,46 t7,a=3,87 
да скоплений», t7,9=1.16 
обработанная 
трипсином 

Прим.еча"Ние. В 11nждом из вариантов nредстаnлевы средние резупьтаты из пяти 

опытов. 

обработана трипсином в условиях, обеспечивающих полное раз­
руiПеиие белка ( 1 мг кристаллического фермента на 500 мл 
<<воды»; инкубация в течение 24 час. при 25° С). Были постав­
лены опыты с целью сравнения эффекта влияния «воды скопле­
ний» в условиях in vitro до и после обработки ферментом 
(табл. 56). 

Результаты показали, что активация эидогеиного метаболизма 
в гомогенате своего вида полностью исчезает после обработки 
<<воды скоплений>> трипсином. 

Белковые препараты, полученные из цельной «воды скопле­
ний» от <<загущенных>> модельных популяций головастиков с по­
мощью нескольких известных в биохимии методов, были провере­
вы на видо- и стадиоспецифичность. Опыты ставились по плану 
полного факториого эксперимента типа 22 или 28, что позволило 
в результате проведения соответствующего регрессионного анали­

за получить количественную характеристику влияния исследуе­

мых препаратов с достаточно высокой степенью достоверности. 
Интенсивность эндогенного метаболизма в гомогенатах определи-
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лась выше описанным <<тетразолиевым>> методом по степени инги­

бирования <<тетразоловой» реакции кислородом воздУха. 
В табл. 57-59 и на рис. 12 представлены результаты опытов, 

в которых изучалось влияние трех отдельных фрющий, выделен­
ных из <<воды скоплений» от загущенных популяций головасти­
ков R. arvalis. Регрессионный анализ данных показал, что из 

fO 

I л 

о 
а б 

Jll 
( 2 

[] 

а d 

Рис, 12. Эндогепная актив­
ность оксидав в гомогенатах 

одновозрастных головастиков 

R. arvalis (а), R. camerani (б) 
и R. macrocnemis (в) при вве­
дении белков и пептидов 
«воды скоплений» ив вагущен­
ных популяций головастонов 

I, 11, 111- nервая, вторая, третья 
фракции, nолученные гельфиль­

трацией на сефаденсе Г-25. 

1 - оnыт, z - контроль 

трех изученных фракций оказывают достоверное влияние на эн­
догенный метаболизм особей в популяции две фракции - белковая 
и пептидная. Направленность этого влияния достоверно зависит 
от генетической близости донора и реципиента. По отношению к 
особям своего вида (R. arvalis) в данный период метаморфоза вы­
деленные белки и пептиды являются ингибиторами, по отноше­
нию к особям чужого вида (R. camerani и R. macrocnemis) - ак­
тиваторами (b2>tS{bi}). Аналогичные результаты были получе­
ны в 11-й и 12-й сериях, где исследовалось влияние двух актив­
ных фракций из загущенных популяций головастиков R. arvalis 
на эндогенный метаболизм головастиков своего вида и R. macro­
cnemis, взятых на разных стадиях развития (табл. 60, рис. 13). 

1 2 
I л [] 

а оа о ао ad 
.__2_6____. 28 26 28 

Cmailuн pa38u.m/JI1 ре(/и.лаента 

:92 

Рис. 13. Эндогенная актив­
ность оксидав в гомогенатах 

равновозрастных головастиков 

R. arvalis (а) и R. macrocne­
mis (б) после введения белков 
<<воды скоплений» вагущенных 
популяций головастиков R. 
arvalis 
1, 11- белновые фракции «воды 

скоnлений», nолученные гель­

фильтрацией на сефаденсе Г-25. 

1 - оnыт, z - контроль 



Т а б лкц а 57 

Вливвне белковой фракции <<воды скоплениЮ• (с мол. весом более 5000) 
из заrущепвой попу.11иции rоловастиков R. arvalis на 11х эвдоrеввый 

метаболизм в зависимости от степени rеветическоrо родства 
донора и реципиента 

Шестая серия Седьмая серия 

Неаависимые пере- Белновая Белновая 
-менные и их уровни фрющия Вид ре~пиента фракция В!!!д реципиен·rа 

Jlo1 1 х. М1 х. 
х, х; 

Верхний (+) ,,2 R arvalis 1,2 R arvalis 
Нижний (-) 0,0 R camerani 0,0 R. macrocnemis 

Кодированвые ТТХ аргон ТТХ аргон 
переменвые 1'1'Х воздух ттх воздух 

.Номер 
х. х. -

вари- 111 11• 1/1 11 11 111 у, 11з 11 11 
ан та 

1 - - 4,1 4,5 4,0 4,2 4,65 2,1 1,7 1,9 1,9 1,9 
2 + - 7 ,2' 6,1 - 6,6 6,19 11,6 7,0 11,3 10,0 10,0 
3 - + 5,8 3,6 3,6 4,3 4,75 15,8 8,6 3,6 4,3 4,3 
4 + + 2,7 4,0 4,0 3,6 3,21 Q,7 4,0 4,0 3,6 t3,6 

Пршке'Чанuе. Статистические показатели: Ьо=4,7; Ь 1 =+0,42; Ь2=-0,72; ь,,=-0,77; 
- 2 -.S'{11}=0,24; tS{Ьi}=0,59; 11=4,7-0,7Х,-0,77Х,Х,; Sад (=0,73)<FS2{11}-1,34 (шестая 

серия). ь,-4,95; Ь,=i,85; Ь,=-1,0; Ь.,=-2,20; S'{y}-0,74; tS{bi}=0,99; 11-4,95+ 
+1,85Х,-1,0Х,-2,2ОХ,Х, (седьмая серия) . 

.Значимость коэффициентов регрессии, характеризующих эффект 
'!'ройного взаимодействия ( bl23>tS { Ь;}), указывает на достовер­
ную зависимость влияния исследованных белков и пептидов на 
.эндогенный метаболизм отдельных особей в популяции от стадии 
развития реципиента и его видовой принадлежности. 

В табл. 61 представлены результаты параллельного изучения 
белков, выделенных из одной <<воды скоплений», но имеющих 
разную степень гетерогенности. «Лиофилизированная вода» полу­
чена на стандартном аппарате для лиофильного высушивания по 
режиму, принятому для белков сыворотки крови, содержит все 
белки «воды скоплений», взятой в данный период развития <<за­
гущенной» популяции (через 38 дней с момента формирования), 
и примеси низкомолекулярных соединений. Исследованная в дан­
ной серии белковая фракция получена разделением «лиофилизи-
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Таблица 58 

Влияние пептидов <(воды скоПJiений>> (с мол. весом менее 5000) 
из заrущеввоii популяцвв rоловастиков R. arvalis на 11х эндоrеJОIЫЙ 

метабоJIИзм в зависимости от степени rенетвческоrо родства 
донора в реципиента 

Восьмая серия Де11ятая серия 

Независимые пере- фракция фракция 
менвые и и..: уровни .М2 Вид реципиента .М2 Вид ре~нпиевта 

х; х. х, х. 

-

Верхний (+) 1,2 R. arvalis 1,2 R. arvalis 
Нижний (-} 0,0 R. camerani 0,0 R macrocnemis 

Кодированные ТТХ аргон ТТХ аргон 
переменныв ттх воздух ТТХ во~дух 

ol 
~ 

Pogj 
х, х. -

~~~~ у, У• У• у у у, У• 11• 11 11 
оРо 

~= 

1 - - 3,0 4,0 3,5 3,5 3,70 1,7 1,9 1,7 1,76 ~ 1,76 
2 + - 6,7 6,7 - 6,7 6,44 8,7 9,3 7,4 8,4 8~4 
3 - + 4,0 6,5 4,8 5,1 5,30 4,0 6.5 4,8 5,1 5,,1 
4 + + 2,6 3,1 2,7 2.,8 2.,56 3,1 2,7 2,6 2.,8 2,8 

Пршкечакие. Статистические покааате.пи: Ьо-4,5; Ь,=0,22; Ь2=-0,57; Ь,2--1,37; 
- 2 -S'{y}=0,189; tS{Ьi}=0,52; 11-4,5-0,57Х.-1,37Х,Х.; Sад (-0,20) <FSJ{II}(-1,06) (вось-

мая серия;. ь.-4,51; ь,-1,08; ь,--0,56; ь,.=-2,23; S"{y}=0,67'; tS{Ьi }-0,54; 
11 = 4,5-0,56Х2+ 1,08Х 1-2,23Х 1Х2 (девятая серия). 

роваввой воды>> метоДом электрофореза в полиакриламидном геле 
(введена в виде трис-буферного экстракта). Третий ирепарат -
белок, осажденный 25% -вым сернокислым аммонием из «воды 
скоплений», взятой в тот же период развития из той же попу­
ляции. Все три ирепарата вводились непосредственно в гомогенат 
головастиков R. arvalis из популяций своей и чужой кладни, на 
26-й и 27-й стадиях развития, после чего в гомогенатах опреде­
лился уровень эндогенвого метаболизма. 

Регрессиоввый анализ данных показал, что исследоваввые 
белковые ирепараты действуют на эвдогеввый метабоЛизм голо­
вастиков веодиваково, в зависимости от стадии их развития и 

степени генетической близости с реципиентом ( bi2З>tS { Ь;}). БеJI­
ки, выделенвые с помощью лиофильвого высушивания, активи­
руют эвдогевный метаболизм головастиков чужой кладки и пе 
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ТабJIИЦа 59 

Ва:ииние фракции <<воды скопа:ениiЬ> 
(с :мм. весом :иенее 1000) иа ааrущеввой попуа:ицив rоа:овастиков 
R. arvalis на их андоrеввый :иетабоа:иам в зависимости от степени 

rенетическоrо родства донора и реципиента 

Десятая серия 

Невависимые перемеи-
фракция М 3 (в мл) вые и их уровни Вид· рециииента 

х, х. 

Верхний (+) 1,2 R arvalis 
Нижний (-) 0,0 R. macrocnemis 

Номер 

1 
х, 

1 1 

- л 

.варианта х, у, у, Уз у у 

1 1,7 2,1 1,9 1,9 1,80 
2 + 1,7 1,7 1,7 1,80 
3 .+ 5,8 3,6 3,6 4,3 4,14 
4 + + 3,8 3,8' 4,5 4,0 ·i.14 

Прu.м.е-чание. Статистические показатели: ь,~2,97; Ь 1 =-·0,12; ь,.=-0,02; s•{ii}~0,17; 
2 -tS{b i} = 0,50; у-2,97+ 1,17Х,; Sад ( = 0,03) <FS2{y}(=0,95). 

активируют этот же показатель у головастиков своей кладки. Ак­
тивирующий эффект был ярко выражен на 27-й стадии развития. 
Белки, осажденные сернокислым аммонием, активируют эндоген­
ный метаболизм головастиков чужой кладки, но не оказываю·r 
существенного влияния на метаболизм головастиков своей' клад­
ки. Активирующий. эффект также ярче выражен у личинок 
27-й стадии. Одна и3 белковых фракций <шиофилизированной 
воды» обладает, как покаэывают данные,- значительным ингиби­
рующим эффектом по отношенИю к генетически близким особям 
(одной кладки), но этот Эффект проявляется только на голова­
стиках 27 -й стадиИ и не проявляется на головастиках 26-й стадии. 
Данная фракция активизирующим эффектом по отношению к го-
ловастикам чужой кладки не обладает. · 

В этих опытах заслуживает наибольшего внимания специфич­
ность действия разных фракций на животных разных генотипов 
(своя и чужая кладки) и разных стадий развития. В этом от­
ношении результаты биохимических исследований полностью со­
впадают с результатами экспериментов на популяционном уров­

не. Расшифровать биологический смысл конкретных различий в 
настоящее время вряд ли возможно. 

Обнаруженное в экспериментах исчезновение активирующего 
эффекта <щельной воды скоплений» в присутствии трипсина, mд-
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- Таблица 60 

Влививе двух высокомолекулярных фракций <<воды скоПJiевиiЬ) 
Н8 ааrущеввой популяции rоаоваствков R. arvalis ва их эвдоrеввый 

метаболизм в зависимости от стадии развития 
и таксовомичеекоrо положевив реципиента 

11-я серия 12-я серия 

... 
~~~~ "" ~~~~ Независимые ~!><' ~!!><' 

~§ р,., Вид реци- ~~ 
р,., 

переменвые = р, ~ пиента = р, ~ Вид реципиента 
и их уровни ~!а';; =~:r- х. = ="' х. ~ = 1': = = .. l't:S: = <t:S: = =: ~ ~ ~ .. "' =: ~ ~ ~ .. "' 

"'р, = .. = = .,Р.., .. = = >!!-&- Uo:> 1:: tq-8<- Uo:> 1:: 

Верхний(+) 1,2 26 R. arvalis 1,2 00 R. arvalis 
Нижний (-)1 0,0 J28 R. macroc- 0,0 >,28 R. macrocne-

nemis mis 

Кодированвые ТТХ арrов ТТХ арrов 
nеременвые ттх воздух ттх воздух 

os 
р,~ 

х, х. х. "'= у, у, Уа у у у, v. У• у у 

~§' 
:t:., 

1 - - - 0,65 0,67 0,72 0,68 0,64 1,25 1,06 0,96 1,09 t,04 
2 + - - 0,89 0,96 1,00 0,95 1,24 0,96 0,97 0,96 0,96 1,02 
3 - + - 0,64 0,68 0,78 0,70 0,62 0,95 1,07 0,92 0,98 0,98 
4 + + - 0,65 0,68 0,80 0,71 0,66 0,85 0,73 0,75 0,77 0,72 
5 - - + 1,00 1,38 2,3 1,56 1,24 0,55 0,35 0,84 0,58 0,56 
6 + - + 0,48 0,60 0,75 0,61 0,64 0,43 0,67 0,43 0,51 0,,'58 
7 - + + 0,43 0,70 0,79 0,64 0,66 0,84 0,47 0,49 0,60 0,62 
8 + + + 0,41 0,52 0,69 0,54 0,62. 1,00 0,85 0,93 0,92 0,88 

При.мечтте. Статистические поназатели: Ьо=0,79; Ь,=-0,09; Ь,--0,15; Ьа--0,04; 

Ь,.=+0,07; Ь.,=-0,16; Ьоз=-0,09; Ь,.з=+0,14; S'{y}-0,0226; tS{bi }-0,106; у-0,79-
2 --r,15X,-0,16X,X,+0,14X,x,x,; В ад (=0,05) <F~1{y} (-0,067) (Ji-и серия). Ь0=0,80; 

ь,=-0,01; ь,=+О,О1; Ьз=-0,14; ь,,=+О,О4; ь .. -+0,07; ь.а-+0,09; Ь123-+О,О6; 

s•(Y) = 0,007; tS{Ьi }=0,06; у= o,so- o,t4x, + о,о1х,х, + О,О9Х.Ха + о,овх,х,хз;· 
2 -

Saд(=0,,005)<FS'{y}(=0,022) (12-я серия). 

ролизующего белки, и сходство в характере действия на эидо­
rеииый метаболизм «цельной воды скоплений» и выделеиных иэ 
нее белков и пептидов (видо- и стадиоспецифичиость) позволяет 
сделать вывод о иепосредствеииом участии .белково-пептидиых ве­
ществ в регуляции роста и развития личинок в «загущенных» 

популяциях. 

R интересному выводУ приводит сравнительный анализ дан­
ных, характеризующих активность белковых препаратов в зави-
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Таблица 61 

Специфичноеть в действии белков <<воды скоплений)> из загущенных 
популяций головастиков R. arvalis на их зндогенный метаболизм 

в зависимости от метода выделения 

Независимые 
переменвые 

и их уровни 

Белок (в вид~ раст-1 Rладка Х~еципиента _, 
вора, мл) _., 1 

Стадия развития 

реципиента Х • 

Верхний(+) 

Нижний(-) 

Кодированные 
переменвые 

Jl х. 1 ~fi!,x, х, 

"""1 ~g! 1 

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

у, 

1,94 
2,12 
3,00 
3,20 
1,19 
3,50 
2,38 
2,00 

1,0 
о,о 

1 * 

у, У• 

2,00 1,83 
2,06 2,20 
2,75 3,07 
3,36 2,58 
1,21 1,19 
2,64 3,67 
2,40 2,25 
1,90 2,24 

своя 

чужая 

ТТ Х аргонfТТ Х воздух 

11 

ii у, У• у, ii у, 

1,92 1,94 2,00 1,83 ·1,92 6,80 
2,13 2,75 2,90 3,57 3,07 3,78 
2,94 3,00 2,75 3,07 2,94 2,56 
3-,05 2,06 2,70 3,57 2,78 .3,43 
1,20 1,19 1,21 -1,19 1,20 2,60 
3,27 5,50 8,33 5,80 6,54 4,75 
2,34 2,38 2,40 2,25 2,34 5,07 
2,05 2,47 3,00 2,56 2,68 2,71 

27 
26 

III 

У• У• 

4,83 5,00 
4,83 3,88 
2,90 3,27 
2,78 4,44 
4,88 2,91 
2,26 2,08 
4.,33 4,75 
3,56 2,32 

ii 

5,54 
4,16 
2,91 
3,55 
3,46 
3,03 
4,72 
2,86 

* 1, II и III - исследовалось влияние «лиофилизированной воды скоnлений», белков, 
осажденных 25%-ным сернокислым аммонием, и белковой фракции, полученной из 

<<Лиофилизированной воды скоплений» с помощью электрофореза в полиакриламид­

ном геле, соответственно. 

При.мечание. Статистические nоназатели: Ь0 = 2,36; ь, = 0,26; ь, = 0,23; ь, = -0,15; ь,. = 
= -0,31; Ь13 = 0,18; ь,. = -0,25; ь,., = -0,28; S•(y} = 0,068; S•tiil = 0,023; !S{bi} = 0,11; 
!/ = 2,36 + 0,26 х, + 0,23 х,- 0,15 х.--; 0,31 х.х. + 0,18 х,х.- 0,25 х,х.- 0,29 х,х.х. (I}; 
"· = 2,93; ь, = 0,83; ь. = -0,25; ь, = 0,26; ь .. = -Q,19; ь .. = 0,59; ь .. = -0,43; ь ... = -0,46; 
S•(i/} = 0,14; !S{bi} = 0,27; 11 = 2,93 + 0,83Х,- 0,19Х,Х,+О,59Х1Ха-0,43ХоХа-0,46Х,Х,Хз (II). 

ь.=З,79; ь, = .:...о,38; ь, = -0,27; ь, = -0,26; ь,, = о.о7; ь,. = -0,19; ь,, = 0,54; ь.,, = -0,43; 
!S{bi} = 0.40; 11 "= 3,79 + 0,511 Х1Хз- 0,43 Х,'Х,Ха (III). 

симости от способа их выделения и присутствия низкомолекуляр­
ных примесей (табл. 61). Активирующий эффент (рис. 14) имел 
место при введенИи в гомогенат «лиофилизированной воды скоп­
лений)> (т. е. неочищенных' белков) .и белков, осажденных серно­
кислым аммонием. В то же время белковая фракция, выделен­
ная из <шиофилизированной воды» с помощью электрофореза в 
полиакриламидном геле, совершенно не обладала активирующим 
действием, но оказывала па метаболизм гомогев:ата ясно выра-
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t•ис. 14. Влияние бешюв <<воды СI<аплений загущенных популяций» личино1с 
ll.. arvalis на эндогенный метаболизм головастиков того же вида в зависимо­
сти от возраста реципиента и степени генетического родства с доноро~r 

l- лиофилизированная <<Вода сноплений>>; II- белон, осажденный 25%-ным серно­

нислым аммонием; III - белновая франция лиофилизированной <<воды скоплениЙ•>. 

а- своя, а'- чужая нладна. 1- опыт, 2- нонтроль 

женвое ингибирующее влияние. Можно думать, что выделение 
белков с разным эффектом действия по отношению к обмену от­
дельноГо головастика при использовании разных методов выделе­

ния указывает на накопление в <<воде скоплений>> белков с раз­
ными химическими свойствами и, возможно, белков разного ами­
нокислотного состава. Их совокупность создает тот химический 
фон, который оказывает определяющее влияние на рост и разви­
тие животных разных генотипов. 

3. ВИДОСПЕЦИФИЧНОСТЬ АМИНОКИСЛОТНОГО СОСТАВА 
~<ВОДЫ СКОПЛЕНИЙ>) 

ОтчетJiиво выраженная видоспецифичность действия белков 
<<воды скоплений» вызвала закономерный интерес к постановке 
опытов по изучению видоспецифичности их химического состава. 

В табл. 62 и 63 и на рис. 15 представлены результаты коли­
чественного определения аминокислот в белковых гидролизатах 
<<воды скоплениЙ>> из <<загущенных>> популяций головастиков 
R. macrocnemis и R. camerani в условиях одноразового исследо­
вания, через три месяца с момента формирования популяции и в 
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Таблица 62 

Аминокислотвый состав белков водвой среды из ~<заrущеввых>> 
модельных популиций rоловастиков R. macrocnemis (1) 

и R1 camerani (11) 

1 1 11 

Содержание аминокислоты 

AMИIIOKИC.'IOTa в % D % t 
в мг на н сумме в мг на к сумме 

1000 мл а'I:ИНО- 1000 МЛ амин о-

кислот кислот 

Лизин 0,996±0,155 3,9 0,546±0,211 2,7 3,6 
Гнетидин 0,267 ±0,036 1,0 0,185±0,109 0,9 0,8 
Аммиак 8,998±1,943 36.8 7,817±1,547 42,0 1,3 
Арrинин 0,727±0,162 2,8 0,571±0,309 2,6 0.4 
Аспарагиновая 1 1,948±0,213 7,2 1,189±0,590 5,7 2,5 
Треонин 1,194±0,196 4,5 0.783±0.473 3.4 1,9 
Сер ин 0,945±0,166 3,7 0,692±0,336 3,2 1,4 
Г путаминовая 2,052±0,307 8,0 1,608±0,769 7,6 0,6 
Пролин 0,718±0,166 2,9 0,563±0,191 2,8 0,3 
Глицин 1,303±0,245 4,9 1,107±0,391 5,5 2,0 
Аланин 1,49:3±0,245 5,6 1,269±0,521 6,2 f.~ 
Вали н 1,037±0,137 3,9 0,822±0,343 4,0 ·о,4 

Метиовин Следы Следы 

Изолейцин 0,803±0,166 3.0 0,537±0,202 2,7 1,3 
.Тiейцин 1,309±0,171 5,1 1,009±0,361 4,9 0,6 
Тирозин 0,503±0,063 1,9 0,341±0,196 1,5 1,4 
Фенилаланин 1,148±0,468 4,1 0,816±0,342 4,0 0,00 

Сумма аминокислот 25,55 19,86 

При:мечаши:. <сВода сноплений>> отфильтровыва:~ась от нерастnоримых частиц и гид­

ролизовалась в 6%-ной соляной кислоте при температуре 105° в течение 22 час. 

Затем гидроли:шт фюJь•rровали для удаления гуминовых веществ и выпаривали на 

воднной бане при температуре во•. Сухой остаток растворяли в 10 мл натриi!цитрат­
ного буфера, рН=2,2. Содерншние аминокисnот находили по методу Спекма11а на 

анализаторе фирмы Hitachi. 
Число оnределений для канщой аминокислоты- 8. 

динамике- в течение 56 дней, с промежутками времени в 9-
10 дней. Анализ данных поназывает, что в процессе личиночного 
развития головастинов R. macrocnemis и R. camerani происходи'l' 
увеличение содержания общего экзобелка в <<воде скоплениЙ>> (от 
3 до 25 мг/л). В белках <<воды скоплений>> из <<загущенных» 
популяций головастиков R. macrocnemis и R. camerani найдены 
все белковые аминокислоты, за исключением цистина. Содержа­
ние аспарагиновой и глутаминовой кислот, глицина, алавина и 
лейцина намного выше остальных аминокислот. Анализ данных, 
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Таблица 6З 

Резупьтаты дисперспопноrо аваниза процевтвоrо содержанИJI аминокиспот 
в бепковых веществах <<воды скоП.Jiений>> rоповастиков R. macrocnemis 

(1 ряд) и R. camerani (11 ряд) в процессе пичивочвоrо развития 

Нритерии достоверности (F) 

изменений в 
содержании 

= .ь~ 
различия рядов 1 и 11 

аминокисло- =со 
ты в нроцес- "" =ot ~о 

АМИНОJ<ИСЛОТа t%:1-< == "'ot се развития :S:""' "'"" ~= 

1 

=-= ::!о ~"" в первой во второй 
~ ..... ;о .. ""1:11""' ~о ,. ....... половине половине 

1 II "'~ Cl>il: §8= развития развития 
со о Р,О( 
Р,О( ~о 11:11:1-< .. 

Лиз ив 6,8 3,4 3,3 0,4 3,2 3,5 3,1 

Гнетидив 15,2 7,1 10,5 5,8 9,6 11,8 5,3 
Арrивин 1,2 32,1 1,4 2,5 1,0 - -
Аспараrиновая 3,4 7,6 6,6 0,9 4,9 8,5 5,2 

Треонин 22,1 5,2 4,0 15,0 1,5 4,2 3,7 

СерiШ 1,7 35,6 19,8 м 18,5 1,0 24,9 

Глутаминовая: 2,8 23,2 19,4 14,3 17,0 1,5 35,6 
Пролин 5,9 7,3 2,2 1,6 1,9 
Глицив 18,1 8,2 3,3 6,5 2,3 3,8 3,0 

Алапив 1,3 6,6 2,2 0,5 2,1 - -

Валив 0,9 0,8 2,1 5,7 1,1 - -
Метиопив 0,7 4,5 2,4 2,2 2,2 - -

Изолейцив 1,0 57,6 4,3 1,8 4,0 0,001 8,5 
Лейци.н 2,1 31,2 5,3 0,8 5,2 0,7 11,2 
Т прозип 11,2 27,6 1,5 0,0 1,5 -
Фенилаланив 3,3 5,6 2,9 0,0 2,9 0,2 4,9 

Суима аминокислот 79,9 1323,4149,7 128,2 145,0 15,3 65,0 

Стандартиме значе- 3,1 3,1 2,5 4,3 2,6 3,5 3,5 
ния критерия Фиmе-
ра для Р=0,95 

nолученных при исследовании <<воды скоплений» через три меся­
·ца с :момента формирования популяций, показал, что экзобелки 
:каждого из исследованных видов специфичны по химическому 
''СОставу: различие между ними по содержанию лизива и аспара­

rиновой кислоты достоверны, по содержанию треонина, глицина 
и аланива находятся на грани достоверности. При изучении ами­
нокислотного состава белков «воды скоплений» в динамике были 
получены аналогичные результаты (табл. 63). Дополнительные 
исследования, проведеиные 3. Л. Степановой на личинках R. ar-
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valis, показали, что аминокислотный состав <<воды скоплений>> 
экспериментальных популяций очень близок к аминокиt:лотному 
составу воды природных водоемов, в которых развивались ли­

чинки этих видов ( табл. 63а). 
Различия экзобелков «воды скоплений» из популяций голова­

стиков R. camerani и R. macrocnemis по содержанию в них лизи­
на, аспарагиновой кислоты, треонина и глицина имеют хорошую 
достоверность. Были обнаружены также достоверные различия по 
содержанию в белках гистидина. Таким образом, видоспецифич­
lюсть действия <<воды скоплений>> и ее белков на эндогенный 
:метаболизм отдельного головастика, вероятно, имеет прямую 
связь с видоспецифичностью аминокислотного состава обнаружен­
ных экзобелков. 

Анализ характера изменений в 'содержании каждой аминокис­
лоты (табл. 63) показал, что направленность этих изменений в 
nроцессе развития варьирует. В динамике отдельных аминокис­
лот наблюдается один, иногда два максимума и эти максимумы 
для разных аминокислот приходятел на разные периоды разви­

тия. Это дает основание полагать, что в водную среду в каждый 
период личиночного развития выделяются белки, отличающиеся 
no своему аминокислотному составу от предыдущих и последую­
щих. Результаты этих исследований делают попятным стадиоспе­
цифичность действия метаболитов. При этом едедует обратить 
особое внимание на материалы, представленные на рис. 15. Они 
свидетельствуют о том, что характер различий в аминокислот­
ном составе <<воды скоплений» разных видов по мере развития 
дичинок существенно изменяется. Это становится вполне очевид­
ным при сопоставлении динамики любой из изученных аминокис­
лот и делает попятным неоднозначность результатов при изуче­

нии видоспецифичности действия <<воды скоплений>> па разных 
стадиях развития животных. 

4. О ВЛИЯНИИ МЕТАБОЛИТОВ 
НА ЭНДОГЕННЬШ МЕТАБОЛИЗМ ГОЛОВАСТИКОВ 

В ЗАВИСИМОСТИ ОТ ВОЗРАСТА И УСЛОВИй РАЗВИТИЯ 

ДОНОРА И РЕЦИПИЕНТА 

Анализ данных, полученных при изучении видо- и стадиоспе­
цифичности действия <<Цельной воды скоплений>> и отдельных 
белковых фракций, указывает на значение генотипа и стадии 
развития как донора, так и реципиента. 

В связи с этим были поставлены серии опытов по непосред­
ственному изучению особенностей регуляторного влияния <щель­
ной воды скоплениЙ>> и ее белков на обмен отдельных голова­
стиков в различные периоды развития популяции при существен­

ном изменении ее возрастной · структуры. В табл. 64 и на 
рис. 16 представлены результаты определения уровня эндоген­
ного метаболизма в опытах, где в течение двух недель исследо-
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Таблица 64 

Влю1ние метаболитов из (<Загущенных>> популяций головастиков R. arvalis 
на их эндогениый метаболизм в зависимости от возраста и степени родства 

с донором в разные периоды развитии популяции 

Независимые перемен- Метаболиты Х1 :Кладка реципиента 
Стадия разви-

ные и их уровни х, 
тия рец~ 

пиента х, 

'· 

Верхний (+) «Цельная вода своя 25 
скоплений» (1) или 
белок (11) 

Нижний (-) 1 Не вводились чужая до 25 

Кодированные пере-
ТТХ аргонjТТХ воздух 

м е иные 
1 1 11 

Помер 
ва- х, х. Хз зо.v З.VI 6.VI 11.VI зо.v З.VI 6.VI 11.VI 

рианта 

1 - - ~ 3,55 1,70 1,10 2,96 3,55 1,70 1,10 2,96 
2 + - - 1,99 2,28 2,36 7,46 1,22 4,11 1,68 2,97 
3 - + - 2,42 1,57 2,50 12,67 2,42 1,57 2,50 12,67 
4 + + - 2,17 2,76 2,83 5,57 2,06 2,22 2,93 7,33 
5 - - + 2,29 1,88 2,48 2,98 2,29 1,88 2,48 2,9& 
6 + - + 1,08 2,23 2,43 9,72 0,92 3,44 2,56 2,77 
7 - + + 1,62 0,73 0,87 10,56 1,62 0,73 0,87 10,56 
8 + + + 1,98 1,35 0,71 5,17 1,13 1,85 0,97 3,23 

При.мечан.ие: В гомогенаты вводилось пе 1 мл <сцел~оной воды скоплений>> или рас­

твора белка, полученного из нее осаждением 25%-вым сернокислым аммонием. :Кон­

центрация белка (в мг/мл) в «цельной воде скоплений» и в белно:вом растворе в уна­

ванные периоды развития популяции соответственно равна 0,015 и 0,028; 0,034 и 0,040. 
Статистичесние поназатеJIИ для уназанных периодов (соответственно): tS{b-; )=0,19; 

у=2,14-0,33Х,-0,09Х,-0,040Х3+0,36Х1Х,; S~д (=0,10) ;;;.FS'{y} (=0,09); tS{Ьi}=0,13; 
11=1,81 +0,34Х1-0,21Х.-0,27Х3-О,ЗОХ.Х3 ; S~д (=0,10) ;;J><FS2{y} (=0,09); tS{bi}=0,13; 

2 -
у=1,91+0,17Х1-0,18Х.-0,29Х3-0,1ЗХ1Х.-0,2ЗХ1Х3-0,65Х.Х3 ; В ад (=0,08) <F82{y} 

2 -(=0,084); tS{Ь;} =1,27; 11=7,1Н1,36Х.-2,97Х1Х2 ; В ад (=1,01) <F82{y} (=8,29) (1). 
2 -

tS [Ь i }=0,19; У=i,90-0,57Х1-0,41Хз+0,36Х1Х,; В ад (=0,08) <F82{Y} (=0,20); tB{Ьi }= 

=0,17; У=2,19+0,72Х1-0,60Х2-0,28Х1Х2+0,17Х1Х,Х3 ; S~д (=0,04)<FS•{ii} (=0,21); 
2 -

tS{Ь i}=0,10; У=1,89-1-0,15Х1-0,17Хз-0,10Х1Хз-0,7ЗХ,Х3 ; В ад (=0,01) <F82{1/} (=0,05); 

tS{Ь 1}=0,74; У=5,68-1,61Х1 +2,76Х2-0,8Х3-1,56Х1Х2-0,75Х,Х3 ; S~д (=0,50) <FS2{i/} 
(=2,84) (II). 
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Рис. 16. Стадноспецифичность и специфичность на уровне семьи в действик 
метаболитов в зависимости от возрастной структуры популяций 

а- своя, а'- чужая нладка реципиента. 1- без экзометаболитов; 2- после вое­

депил цельной <своды сноплений»; 3 - после введения белна «воды сноплений•>. 
осажденного 25%-ным сернокислым аммонием 

вались личинки строго одного возраста (не старше 25-й стадии). 
Варьировались только степень генетического родства реципиента 
с донором (исследовались головастики своей и чужой кладки) 
и возрастная структура популяции донора. 

Регрессионный анализ данных показал, что направленпость и· 
сила влияния экзометаболитов на эндогенный метаболизм отдель­
ных личинок, несмотря на строгую стандартность объекта изуче­
ния по возрасту, нестабильны: слабое ингибирование в период~ 
когда головастики до 25-й стадии развития присутствуют в попу­
ляции в небольтом количестве, по мере увеличения числа личи­
нок, достигших этой стадии, сменяется явной активацией обмена 
при введении метаболитов. При изучении экзобелков, взятых в 
период преобладания головастиков 25-й стадии и появления еди­
ничных особей 26-й стадии, наблюдается явный и достаточно 
сильный ингибирующий эффект. При этом действие <<воды скоп­
лений• и выделенных из нее белков не всегда специфично 
(b12>tS {Ь;} для <<nоды скоплений>> и ее белков в опыте от 
30.VII-11.VI). 
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Таблица 65 

Влияние метаболитов из <<заrущенных>> популяций головастиков 
11а аназробные и аэробные звенья обмена отдельных особей в популяции 

в различвЬ'Iе периоды ее развития (по данным 1972-1974 rr.) 

Тетразолвосстанав-
ливающая антив-

Дата оnытов Объем «воды 
ность гомогената 

(в 8/Мл) в атмосфере ТТХ аргон/ 
.Ni Вид (nериоды в сноnлений•>, /ТТХ воздух 

развитии) м л 

аргона воздуха 

1 Rana macro- 6.VI 72 0,0 0,270 0,070 3,92 
cnemis 1,2 0,680 0,040 16,50 

0,0 0,272 0,070 3,80 
13.VI 72 1,2 0,593 0,068 8,70 
15.VI 72 1,2 1,09 0,185 5,90 
20.VI 72 1,2 0,332 0,227 1,04 

2 Ranamacro- 11.V73 0,0 0,800 0,500 1,60 
cnemis 1,2 1,200 0,400 3,00 

21.V73 0,0 0,500 0,260 1,90 
1,2 0,520 0,080 7,10 

3 Pelobates 27.VI 73 0,0 0,100 0,06 1,60 
syriacus 3.XI 73 1,2 0,420 0,09 4,60 

0,0 0,300 0,13 3,10 
15.1 74 1,2 0,460 0,08 5,80 

0,0 0,100 0,04 2,50 
19.II 74 1,2 0,175 0,04 4,37 

0,0 0,070 0,13 0,53 
1,2 0,170 0,025 6,80 

При.ме'<ание. Гомогепаты готовились из головастинов 26-й стадии развития. 

Эти данные коррелируют с ранее сделанным нами выводом о 
нестабильности аминокислотного состава белков <<воды скопле­
ний» при изучении их в различные периоды развития популяции. 
По-видимому, разнообразие в аминокислотном составе .экзобелков 
проявляется и в разнообразии их функции, в их способности по­
разному действовать на обмен отдельного головастика. Вероятно, 
·только определенный аминокислоrный состав белка обеспечивает 
появление у него регулирующих на уровне популяции свойств: 
его стадио-· и видоспецифичность. По-видимому, о разнообразии 
функций внешних :метаболитов как следствии разнообразия в их 
химическом составе свидетелъствуют и другие наши данные, по-

106 



Т u б ;r н ц а 6u 

Влияние метаболитов из популяций с разш1чной плотностью на зндогенный 
метаболизм 11 чувствительность к гипокси11 у головастиков своего вида 

в зависимости от условий их развития 

Реципиенты 

из <<загущенной» попу:нщии из <строек•> 

.;, .;, 
Дата <<Вода 

.о Oi 
~ 

.. ~ ~ ь ;ff. iii в><~ опытов скоплений•> -;.. ~ 
~;.. 

II:Oi о>< 1!;.;: ~ 
вид и ста- о., :.~~.: "'· вид и ста- ~~:i ОС>· 

"'= '"'"' "'= дин разви- '"о дин разви- p.D 

~"' ~cr:::S:: == "'"' ~=15: :>::О 
тин ~~~ o::.l тин :ос::~ o::S 

>-;>-; :s- ~ :.:=::< 
~" ~-' :Е""' :s -

Е-< Е-< ~ ;..-.; .,о: 
Е-<'"' :;; ;..~ .,о: 

Е-<f:ё. ""= Е-<f:ё. 
р.:О 

.:с::'"' =:::: "'"''"' се:>: 

21.V Из «загущен- Rana 2,2 о 70 Rащ - о 30 
ных» популя- nннто- macro-
ций cnemis cnemis 
Из <<троею> 7,1 60 80 - 20 40 

Не добавлялась 26 1,9 20 80 29 - 20 40 

12.VI Из «загущен- Rana 2,0 о 30 Rana 3,0 о 10 
ных>> попу- arvalis arvalis 
l!ЯЦИЙ (южная) (южиая) 

Из «троею> 13,6 50 60 4,2 () 20 
Не добавлялась 27 4,0 о 60 29 Н,5 о 40 

27.VI Из «загуЩен- R. arvalis 1,5 о 30 Rana 3,0 о 30 
ных>> попу- (север- arvalis 
ляций пая) (север-

Из <<троею> 3,1 40 50 ная) 2,0 о 30 
Не добавлялась 26 2,2 20 50 26 1,9 о 30 

Пpu.llte'!a-nue. Данные по активности эндогенных оксидаз -среднее из трех повтор­

ностей. При определении выживаемости в условиях гипоксии исходное количество 

головастиков - 5 зnз. 

лучеиные при изучении характера влияния экзометаболитов на 
эндогенную аюивность оксидаз и дегидрогенаа (табл. 65). При 
анализе данных по тетразолвосстанавливающей активности томо­
гепатов головастиков рааных видов в атмосфере аргона II в атмо­
сфере воздуха при введении <<воды скоплений>> на ранних и более 
поздних стадиях развития популяций было обнаружено, что один 
и тот же эффект- увеличение Iюэффициента ТТХ аргон/ТТХ 
воздух при введении метаболитов достигается разными путями. 

Увеличение ТТХ аргон/Т1'Х воздух в гомогенатах, коррели­
рующее с увеличением в скорости регенерации (Рункова, 1974) 
и повышением приспособляемости к гипоксии у интантных голо­
nастинов (Rовальчук, Руннова, 1973), может произойти за счет 
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активации анаэробного обмена (увеличивается скорость восста· 
новлепил тетразолхлорида при инкубации гомогената в аргоне и 
не изменяется при инкубации гомогената в воздухе). Повышение 
коэффициента ТТХ аргон/ТТХ воздух иногда сопровождается, 
напротив, усилением эффективности аэробного окисления (резко 
снижается скорость восстановления тетразолхлорида в атмосфере 
воздуха, появляется новый, мощный акцептор водорода, дейст­
вующий, по-видимому, в дыхательной цепи и увеличивающий при­
способляемость к гипоксии). 

Следовательно, внешние метаболиты - регуляторы на рапних 
стадиях развития популяции действуют на энергетический обмен 
·головастиков, усиливая анаэробные (глююлитические) пути при­
обретения энергии. На более поздних стадиях развития выделяю­
щиеся в водную среду метаболиты усиливают аэробный обмен, по­
вышая его эффективность. Аналогичная последовательность· в 
смене анаэробных и аэробных процессов обмена характерна для 
развивающихся эмбрионов многих животных, в том числе рыб и 
амфибий (Cohen, 1954; Нishida, Nakano, 1954; EJurcl1 et al., 1963; 
Lea, Walker, 1963). 

Интересно, что в настоящее время широко распространено 
представление о периодическом синтезе ферментов в эмбриональ­
ных тканях (Кафиани, Тимофеева, 1967). По-видимому, в какой­
то мере существует аналогичная периодичность и в образовании 
веществ белковой природы, которые выделяются развивающимвся 
личинками амфибий в окружающую среду и регулируют их рост 
и развитие в зависимости от популяционных параметров. 

Сравнительное изучение содержания кислорода в «воде скоп­
лений>> из <<загущенных>> и <<Незагущенных>> популяций голова­
стиков с помощью полярографического метода показало, что в ус­
ловиях значительно повышенной плотности личинки фактически 
развиваются в условиях явно выраженной гипоксии. Возник вопрос 
о роли регуляторов развития в процессе прислособления популя­
ций к недостатку кислорода. Исследованиями Л. А. Ковальчук 
(in litt.) показано, что в слабо загущенных популяциях содержа­
ние кислорода лишь в исключительных случаях снижается нижli\ 

критической нормы (колебания от 4,2 до 4,9 мг/л). 
Были проведены сравнительные исследования специфики дей­

ствия <<воды скоплениЙ>> из популяций разной шютности. Парал­
лельпо с определением влияния метаболитов <<Воды скоплений» на 
эпдогенный обмен в гомогенатах головастиков изучалось влияние 
<<воды скоплений>> на чувствительность питактных личинок к ги­
поксии. В пробирки типа сосуда Варбурга вводили по 10 мл во­
допроводной воды или <<воды скоплениЙ>> из модельных популя­
ций различной плотности. В каждую из пробирок перепоеили по 
одному головастику, газовое пространство насыщали аргоном 

(30 мин.), перекрывали краны, герметизируя пробы, и определя­
ли процент выживаемости в разные сроки наблюдения. 

В одной из серий опытов <<вода скоплений>> из <<заrущепных» 
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Таблиц а 67 

Влияние метаболитов <<заrущенных~> популяций и одивочноrо эмбриона 
на эндоrенный метаболизм и чувствительность к rипоксии у rоловастиков 
своеrо вида в завltСitмости от их возраста и условий развития (R. syriacus) 

«Вода Плот- Стадия 
«Вода Пло·г- Стадия 

скопле- скопле- ность по-Натуральные ность по- развития ний• из развития ний• из пуляции пуляции 
независимые реципиен- «загущен- реципи-

одивоч- реципи- та 
реципи-

ента nеременвые и их ных аква- ента ных• по- ента уровни риумов, 
.х. 

nуляций 
х. х. 

х, х. х. м л 

-
1 Верхний <+> 1,2 1/л 26 1,2 

1 

1/л 26 
Нижний (-)" 0,0 110/4л 28 0,0 110/4л 28 

Кодироваввые ТТХ аргон 
Выжи-

ттх аргон Выжи-
ваемость, ваеиость, 

nеременвые т.тх воздух % ттх воздух % 

1 - - - 3,1 3,0 3,1 3,06 о 3,1 3,0 3,1 3,06 о 
2 + - - 10,0 12,9 10,0 10,9 100 3,3 2,4 2,6 2,76 о 
3 - + - 10,8 11,3 13,3 11,8 20 10,8 11,3 13,3 11,8 20 
4 + + - 8,7 8,7 - 8,7 о 12,7 11,7 11,8 12,0 20 
5 - + 2,1 1,9 - 2,0 20 2,1 1,9 - 2,0 20 
6 + - + 7,2 7,6 7,6 7,5 60 5,8 8,0 5,8 6,5 20 
7 - + + 1,6 1,5 1,3 1,5 10 1,6 1,5 1,3 1,5 10 
8 ++ + 10,5 8,5 - 9,5. 100 2,5 2,7 - 2,6 20 

ПрШIIечание: Статистические показатели: Ь0 = 6,9; Ь1 = 2,3; Ь2 = 1,0; Ь3 = -1,8; ь,, = 
= -1,1; ь., = 1,1; Ь,t = -0,6; Ьш = 1,7; S•{ii} = 0,41; tS{Ьi} = 0,187 (одиночные аквариу-

мы). Ь0 = 5,28; Ь, = 0,7; ь, = 1,7: Ь3 = -2,14; Ь12 = -0,35; ь,, = 0,71; Ь23 = -2,81; Ь123 = 0,49; 
S•{il} = 0,19; !S{Ьi} = 0,3 (<<Загущенные• популяции). 

При определении выживаемости в условиях гипоксии исходное количество голова· 
стиков - 10 экз. 

популяций и из <<троек» вводилась в гомогенаты головастиков, 
котор~е развивались в условиях высокой плотности и нормальной 

плотности (в <<загущенных>> популяциях и <<тройках»). Парал­
лельна определялась выживаемость головастиков из тех же аква­

риумов в условиях парастающей гипоксии в присутствии <<воды 
скоплений» из <<троек», из <<загущенных~> популяций и без мета­
болитов, в водопроводной (предварительно выдержанной) воде 
(табл. 66). 

Данные показывают, что <<вода скоплений>> из <<троею> (нор­
мальная плотность) обладает регуляторными по отношению к об-
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Таблица 68 

Стадиоспецифичвость и специфичность на уровне семьи в действии 
некоторых белковых фракций <<воды скоплений>> иа популиции с вормаJiьвоii 

11 повышеивой плотвостью R. arvalis (северные nооулиции) 

Белковая Белконая 

фракция Стадия 
фракция 

Стадия 
•воды· •воды 

Независимые скопле-
развития Н лад ка скопле- развития Н лад ка 

переменвые и их иий• из 
реципи- иий• из реципи-

ента ента 
уровни •троек•, Ха 

.загущен-
х. 

М1 х. иых• по-
х. пуляций, 

:х, 
м 2, Х1 

Верхние (+) 0,6 27 CBO.II 0,6 25 Своя 
Нижние(-) 0,0 28 Чужая о,о 26 Чужая 

Кодированные ТТХ аргон ТТХ аргон 
переменвые ТТХ В03ДУХ ТТХ ВО3ДУХ 

11 

1 - - - 1,0 0,70 0,57 0,76 1,13 1,30 1,10 1,07 1,16 1,13 
2 + - - 0,50 1,85 1,13 1,16 1,23 2,38 0,97 2,05 1,80 2,15 
3 - + - 1,09 0,96 0,37 0,81 0,41 5,40 11 ,о 3,21 6,54 5,51 
4 + + - 2,14 0,70 1,54 1,46 1,95 0,75 1,49 0,78 1,00 0,37 
5 - - + 0,53 0,82 0,43 0,59 0,41 1,92 3,06 2,44 2,47 2,49 
6 + - + 1,65 5,24 2,28 3,06 1,95 0,81 0,72 1,86 1,13 0,79 
7 - + + 1,55 0,69 0,46 0,90 1,13 3,00 4,33 2,0 3,11 4,15 
8 + + + 0,52 0,92 0,59 0,68 1,23 1,10 1,20 0,91 1,07 1,73 

Прuжеча:tt&е: Статисти•:еские показатели: Ь0 = 1,18; Ъ, = +0,4J; Ь, = -0,21; Ь8 = 0,13; 
Ь., = -О,ЗО; Ь,. = +0,15; Ьоа = -0,30; Ь,., = -0,36; S•(ii) = 0,65; tS(bi 1 = 0,34: 11 = 1,18 + 
+ 0,41 Xt- 0,36 Х,Х,Хэ; S~д (= 0,43) < FS•{ii} (= 0,609) (•ТРОЙКИ>). Ьо = 2,29; Ь, = 1,03; 

Ь2 =0,65; !J8 =0,~4; I• 12 =C,86; Ь 13 =0,19; Ь,.=0,50; Ьш=0,68; S•(ii\=0,752; tS(bi}= 

= 0,636; у=~ 2,~9 + 1,СЗ Х, + 0,65 Х, +_О,fб Х,Х, + 0,68 Х,Х,Ха: S~o (=1,78) < FS•(y\( = 

= 2,40) («Jагущенные·> популяции). 
Реципиенты взяты из «загушенных• г.щiуллщlй. ЕелкоЕая фракция получена гель­

фиЛI.трацие :i н:1 ce·~nдeitce Г-~r •. 

мену отдельной особи свойствами. Она ингибирует эндогенный 
метаболизм головастиков, развивавmихся в условиях нормальной 
плотности, и увеличивает активность оксидаз у животных из по­

пуляций высокой плотности. 
Одна и та же <<Вода>> из популяций с нормальной плотностыо 

способна увеличивать приспособляемость интактного животного к 
гипонсии у головастиков из «загущенных» популяций на 26-й ста-
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Рис. 17. Эндогенная ю>тивность опсидаз в гомоrенатах головастиков и чув­
ствительность их I< гипоi<сии в присутствии зкзометаболитов (1) и без них 
(2) в зависимости от возраста, степени генетического родства и условий 
развития донора и реципиента 

о - юtТitвность гомогенатов головастиков Р. syriacus из одиночек; а -то же, и~ 

«Загущенных популяций»; с- активность гомогенатов головастиков R. arvalis изо 

<•загущенных популяций•> своей кладки; ч-то же, из чужой кладки. Вводились: 

<•Вода скоплений•> одиночек (а) и <•загущенных популяций» (б) Р. syriacus, белки 
<•Воды скоплений» троек (в) и «загущенных популяций>> (г) R. arvalis. Цифра на~ 
столбином - процент выживаемости 

дии развития и не изменяет или снижает эту приспособляемость. 
у головастиков из <<троею> на 29-й стадии развития. 

Для уточнения вывода о зависимости характера действия ме­
таболитов от плотности популяции донора и реципиента следую­
щая серия опытов была поставлена с применением активного пла-· 
нирования, по плану ПФЭ типа 2З, который позволил изучить. 
влияние <<воды скоплений>> из <<загущенных>> популяций и <<оди-­
почек» в зависимости от возраста реципиента и условий его раз­

вития ( табл. 67). 
Регрессионный анализ данных (табл. 67) показал, что метабо-­

литы <<одиночею> и метаболиты из <<загущенной>> популяции деii­
ствуют на обмен головастиков неодинаково, в зависимости от 
возраста и одиночного или совместного развития. Коэффициенты 
регрессии, характеризующие степень и направленность влияния 

<<воды скоплений» из <<загущенных» и <<одиночных>> аквариумов 
на обмен головастиков в зависимости от их возраста (ХtХз), усло­
вий одиночного или совместного развития (Х1Х2), того· и другого­
одновременно (Х1Х2Хз), значимы (Ь.з, Ь12 и Ьш>tS {в;}). При 
этом разнообразие влияния метаболитов на обмен отдельных голо-­
вастиков аначительно сильнее выражено у личинок-<<одиночею> 
(Ь12, Ьtз, Ьш для <<Одиночек» больше Ь12, Ьtз, Ьш для I·о­
ловастиков из «загущенных>> популяций, хотя последние таюне 
значимы, .т. е. превышают соответствующую величину tS {в;}) 1• 

1 «Одиночки» и «загущенные» популяции в данной серии были сформи­
рованы из головастиков «загущенной» популяции, и пробы для определе­
ния спектра вшiюшя «воды скоплений» на зндогенный метаболизм бра-
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В процессе анализа результатов, полученных при изучении 
влияния метаболитов из «загущенныХ>> популяций и <<Одиночек» 
на обмен отдельного головастика в условиях in vivo (по выжи­
ваемости при действии гипоксии), выяснилось, что <<вода скоп­
дений>> от <юдиночею> и популяций личинок исследованных видов 
вызывает различные изменения чувствительности питактного жи­

вотного к кислородному голоданию (табл. 67, рис. 17). Метаболи­
ты <<одиночею> увеличивают приспособляемость к гипоксии у го­
ловастиков 26-й стадии развития. При этом эффект зависит от ус­
ловий загущенности реципиента ( 100 и 60% ) . Те же метаболиты, 
действуя на обмен головастиков более старшего возраста (28-я 
стадия), резко увеличивают приспособляемость к гипоксии у осо­
бей из <<загущенных>> популяций и не изменяют ее у <<одиночек». 
<<Вода скоплений>> из <<загущенных>> популяций, введенная к голо­
вастикам из <<одиночек», очень незначительно повышает их выжи­

ваемость в условиях гипоксии на 26-й стадии развития. В то же 
время та же <<вода>> не изменяет выживаемости головастиков из 

<<загущенных>> популяций в аналогичных условиях гипоксии. 
В табл. 68 и на рис. 17 представлены результаты опытов, в ко­

торых изучались стадио- и видоспецифичность в действии на эн­
догенный метаболизм белковых фракций из <<Воды скоплений>> от 
<<загущенных>> популяций головастиков и «троею>. 

Регрессионный анализ данных показал, что исследованные в 
серии белки «воды скоплений» северной популяции головастиков 
R. ю·valis с нормальной плотностью, так же, как белки из «загу­
щенных>> популяций того же вида, действуют на обмен отдельной 
особи неоднозначно, стимулируя или и-нгибируя его в зависимости 
от стадии развития реципиента и его генетической бJiизости по 
отношению 1{ донору (bш>tS {в~}). 

Таким образом, результ~ты исследования степени и направ­
ленности влияния метаболитов от отдельного эмбриона, от попу­
ляции с нормальной плотностью и популяции с повышенпой плот­
ностью на обмен в условиях in vitro и in vivo свидетельствуют 
о зависимости действия метаболитов от параметров популяцион­
ного характера (возрастного состава популяции, ее численности, 
генетического родства слагающих популяцию организмов). 

Было обнаружено, что метаболиты из популяций с нормаль­
ной плотностью обладают регуляторными свойствами по отноше­
нию 1' обмену отдельной особи, ингибируя или стимулируя его в 
зависимости от стадии развития, степени генетического родства и 

ш:rотности популяции, в которой развивается реципиент. Таними 
же регуляторными свойствами по отношению к обмену отдельной 

лпсь через 10 дней с момента формирования. Возможно, 'обнаруженный 
нами значительный эффект активации обмена и увеличения выживаемо­
сти при гипоксии вызван тet.r, что регулирующпе экзобелюr в одиночных 
аквариумах, сформированных из головастиков одного возраста (27-й пли 
26-й стадии), были более однородными. В <<загущенных» популяциях на­
ходились особи разных стадий развития. 
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Таблица 69 

СтаДноспецифичность в действии <<воды скоШiениЙ>> И3 <<незаrущенвых>> 
попутщий rоповастиков R. arvalis на интенсивность их анаэробноrо 

u аэробноrо rпuкопИ3а (Рункова, Рудакова, 1974) 

Независимые переменвые 
и их уровни 

Верхний(+) , 

Нижний(-) 

Кодированные 

Номер 
варианта 

1 
2 
3 
4 

переменныв 

х, 

+ 

+ 
+ 
+ 

Объем «воды сноmrений>>, мп 
Стадм раз-
витияреци-

х, пиентаХ. 

0,6 ?.7 
0,0 28 

Накопление лактата в rиало- Qлантат 

плазме rоловастика за 1 час аргон 

инкубации при 37° С (в мr на Qлантат 

100 :мr сыроrо веса ткани.) 
воздух 

в атмосфере 

аргона 

1 
воздуха 

11 11 11 

0,788 0,429 1,836 
0,797 0,409 1,948 
0,570 1,120 0,508 
0,972 0,214 4,540 

Пршкечание. Статистичесние по:казатеJIИ; Ь0 = 0,781; ь, = 0,102; Ь1 = -0,01; ь,. = 0,098; 
S• {YI = 0,015; tS {Ьi} = 0,138 (аргон). Ьо = О,М3; Ь1 = -0,134; Ь2 = -0,027; Ь,. = -0,318; 
S• \YI = 0,0075; tS {bil = 0,097 (воздух). Ьо = 1,70; ь, = 1,03; Ь1 = 0,313; ь,. = 0,980; S• {у} = 

2 - лантат/ =0,658; tS {bil = 0,950; 11-=! ,7+1,03 х, + 0,98 х,х.sад (=1.,39)<FS•jy} (=3,48), Qаргон 

Q:~:;::. 
S'{y} рассчитано по даииыы отдельно .оставленного :контрольного варианта. Интен­

сивность глинолива измеряли в гиалоmrазме тнаней, используя при этом иннубацион­

ную среду следующего состава (в моль/л): неорганичесний фосфат (5·10-3), НАД 

(2·10-3), нинотинамид (8·10_.), MgC12 (7·10-3), фру:ктозо-1,6-дифосфат (5·10-2). Гнало­

плазму получали центрифугированием гомогената (20 мл 0,15 М KCI на 1 г) в тече­
ние 10-15 мин. при 8000 g. Все операции до момента иннубацни проб в атмофере 
воздуха или аргона при определении интенсивности глинолива и антивности онси­

даз проводили на холоде (0-+3•). 
Нанопление молочной :кислоты находили опентрофотометричеони по Барнеру и Сам­
мерсону. 

особи, как оказалось, обладают метаболиты, выделяемые в водную 
среду и в условиях одиночного развития головастика. 

Регуляторные свойства <<воды скоплений>> и ее белков из оди­
ночных аквариумов, «троек» и «загущенных популяций» свиде-
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(Of) 
Рис. 18. Влияние лиофилизиро-

~ (2 ванного белка «воды скоnле-

~ во [] ний заrущенных nоnуляций& 

~ головастиков R. arvalis на фос-

~ форилирующее (а) и свободное 

60 (б) окисление в их обмене в 
'11:: зависимости от возраста и сте-

~- nепи rеиетическоrо родства 

(\ '10 с донором . ... 
~ 1- после четырехчасового вы-

~ держивании в растворе <<ЛИофи-
~ 20 

l 
лизпрованных метаболитов воды~ 

o:.i (0,05 мr бел~tа/мл); Z-без бел· ~ c::s о 
ков «воды скоплений~. с-своя, 

с '1 с '1 с '1 с '1 ч - чужая кладка 

Z6 27 26 .Z7 
CmaiJaA pa381JmШf p6qiJntJeнma 

те.;:rьствуют о способности любой развивающейся личинки, незави­
симо от группового или одиночного ее содержания, в условиях 

гипоксии или полного обеспечения кислородом синтезировать бел­
ково-пептидные вещества, выполняющие роль регуляторов раз­

вития популяции. 

Специально поставленные опыты по изучению действия мета­
болитов на дыхание головастиков, соотношение анаэробного и аэ­
робного гликолиза, свободного и фосфорилирующего окисления 
показали, что видо- и стадиоспец:Ифичность в действии <щельноii 
воды ~коплений» и ее белков, обнаруженные по отношению к ок­
сидазам, наблюдаются и по отношению к выше перечислеппы:м 
биохимическим показателям. 

Регрессионный анализ данных (табл. 69) показал,-что экзо!lfе­
таболиты, введенные в виде «воды скоплений» из популяций с 
нормальной плотностью, нормализуют отношения между анаэроб­
ным и аэробным гликолизом. Пастеровский эффект (торможение 
дыханием гликолиза) в присутствии регулирующих метаболитов 
становится ярко выраженным, наблюдается достоверное увели­
чение показателя, характеризующего соотношение интенсивности 

накопления лактата при инкубации гналоплазмы в атмосфере ар­
гона и в атмосфере воздуха. Показано, что это увеличение зави­
сит от стадии развития реципиента (b12>tS {в~}). Имеет место 
достоверное увеличение коэффициента Qлактат 1 Qлаитат в опы-

аргоп воздух 

тах на головастиках 26-й стадии развития и не наблюдается из­
менений данного отношения у головастиков 28-й стадии (табл. 69). 

В табл. 70 представлены результаты определения процента 
фосфорилирующего и свободного окисления в общем потребле­
нии кислорода питактными головастиками R. arvalis в условиях 
четырехчасового действия лиофилизированного, неочищенного, 
белка из «воды скоплений» загущенной популяции. Регрессион­
ный анализ данных показывает, что стадноспецифичность и спе­
дифичность на уровне семьи в действии экзобелков <<воды» на 



Таблица 70 

Влияние <<Jiиофилпаировапвой воды скоплепий1) <<ааrущепвоЙI) популяции 
rоловастиков R. arvalis па интенсивность и эффективность их дыхаииа 
в зависимости от воsраста и степенИ rенетичеекоrо родства с донором 

1 
Стадия разnития 

Rладка 
не~ависимые Метаболиты реципи-

переменвые 
Ха 

реципиента ента 
и их уровни х. х. 

Верхний (+) Белок в виде слиоф11- 26 Своя 
лизпрованной воды 

скоплений» 

Нижний (-) Не вводились 27 Чужая 

Потребленце кислорода 

Кодированные до введею~я амитала (в 
после введения амитала (в % к 
исходному) 

переменвые микроатомах на мг сы-

рого веса в минуту) окисление фосфорили-~ окисле-
рующее ние сво-

бодвое 

Номер 1 1 1 1 1 варианта Ха Хо Ха Уа 11• у 
А 

у 
А 

у 

1 - - - 81 53 80 71 66 64 50 60 58 62,1 37,9 
2 + - - 68 51 60 60 58,6 50 56 52 53 45~9 54,1 
3 - + - 52 52,3 52 52 44 36 36 35 36 36,1 63,9 
4 + + - 70 95 75 80 80,6 56 42 50 49 52,3 47,7 
5 - - + 77 76 - 77 80,6 10 10 - 10 17,9 92,1 
6 + - + 35 26 34 32 44 42 50 42 45 34,1 65,9 
7 - + + 63 61 60 61 58,6 40 40 41 40 43,9 56,1 
8 + + +- 57 84 55 65 66 33 20 32 28 27,7 72,3 

Лрu.жечание. Статистические показатели: Ь0 = 62,3: ь, = -3; Ь,"" 2,3; Ь3 = -3,5; ь,. = 11; 
bsa=-7,3; 11~а=2: h..,=1,3; S1{Y}=105; IS{bi}=~,5; Y=62,3+11X.X.-7,3XaXs: 

S~d (=51)< FS•{v}(=99,8) (до nведени11 амитала). Ьо =~О; Ь1 = 3,9; Ь. = -1 ,6; Ь. ... -9,1; 

ь .. = -3,6; ь,. = 1,9; ь..-~.9: ь ... = -8,1; s•v = 98; tS{bi J = i,3; у- ~о -9,1 х. + 

+ ~.9 Х.Ха- 8 ХаХ1Ха: S~д (=69) < FStjj = 98 (nосле введения амитала, % фосфори­
лирующего окисления). 

Соотношение свободного и фосфорилирующего окисления находили, определял про­

цент амиталрезистеитиого и амиталчувствительного дыхания (Маслов, Ивашкина, 

1964) с помощью полярографического метода (см. Руноводство по изучению биоло­

гичесного окисления) у витактных головастиков. Личинни выдерживались в «воде 

скоплений~ из <<Загущенных~ популяций в присутствии лиофилизированного иеочи­

щениого белка (0,05 мг/мл) или без него в течение четырех часов, затем головастика 
помещали ·В полярографическую лчейну, оnределяли у него интенсивность nотре5ле­

нил ни елорода в присутствии «воды скоnлений>l, снова выдерживали в новой пор­
ции «воды скоплений~. но при добавлении к ней амитапа (2 мг/мл, 7 мин.) и повтор­
но измерили потребдеи111е кислорода, 
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потребление кислорода и характер его распределения ме1Кду дву­
мя типами окисления, укороченным и удлиненным по времени 

выдачи необходимой организму энергии, вполне достоверны (Ь,2, 
Ь1з и bi2З>tS {в;}). Белковый препарат, содержащий примеси 
низкомолекулярных соединений, полученный лнофилы1ым высу­
шиванием «воды скоплений» по аналогии с белками сыворотки 
крови, ингибирует дыхание р интенсивность свободного окисления 
у головастиков своей кладки на 27 -й стадии развития. По отно­
шению к тем же покавателям головастиков 26-й стадии он оказы­
вает обратное влияние (рис. 18). 

Ингибирующий эффект действия на свободное окисление исче­
зает, ногда в начестве объекта используются головастики чужой 
нладни. Аналогичная, разная направленность влияния <<Лиофили­
эированной воды сноплений>> в зависимости от стадии и степени 
родства с донором наблюдается и в отношении фосфорилирующе­
го окисления (рис. 18). 

Биохимичесние исследования подтвердили выводы, сделанные 
на основании опытов, проведеиных на популяционном уровне. 

Вместе с тем они позволили эти выводы существенно уточнить. 
Важнейшие из этих уточнений сводятся I{ следующему: актив­
ным началом <<воды скоплений>> являются бедки; элементарным 
биологическим процессом, лежащим в основе изменения с1юрости 
роста и развития личинок под ВJIИянием метаболитов, является 
изменение характера и интенсивности тканевого метаболизма; ви­
доспецифичность действия белков, работающих в качестве мета­
болических регуляторов роста и развития, имеет в своей основе 
различия в аминокислотном составе белков сравниваемых форм; 
<<стадиоспецифичпостЬl) действия метаболитов находит себе под­
тверждение в изменении и:х: аминокислотного состава в процее'се 

развития животных; морфогепетический эффект метаболитов на­
ходит себе естественное объяснение в специфичной реакции раз­
ных органов на метаболические сигналы. 

Биохимические исследования, проведеиные на личинках зем­
новодных, подтвердили вывод, сделанный Л. Некрасовой на ли­
чинках двунрылых насекомых: биологическая активность метаболи­
тов определяется не только их генетичесiшми и эпигепетическими 

(стадия развития) особенностями, но и условиями разви­
тия. <<Вода скоплений>> головастююв, разнивающихся в условиях 
разной плотности, оказывает па развитие животных разное дей­
ствие даже в том случае, когда животные-допоры не отличаются 

ни по генотипу, ни по стадии развития. Этот вывод представляет 
особый интерес, так как подсказывает пути исподьзовапия изу­
ченных закономерностей па пpai{TIIKe. 



ГпаваiV 

ОБЩИЙ АНАЛИЗ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Общее обсуждение резу.тrьтатов исс.тrедований полезно начать с 
анализа в.тrияния метаболической регуляции популяционных про­
цессов на характер внутривидовых взаимоотношений. 

Дарвинизм был первым общебиологическим учением, рассмат­
ривавшим популяцию как элементарную эволюционирующую си­

стему [это недавно с большой убедительностью показал Завадский 
(1973) ]. Отсюда следует, что повышение плотности популяции 
(или ведостатон жизненных ресурсов) не просто делает внутриви­
довую <<борьбу за существование>> более ожесточенной (хотя и это 
несомненно имеет место), но изменлет ха рантер внутрипопуля­
ционных отношений (изменяются харантер распространения жи­
вотных по территории, система «Господства- подчинения», рит­

мика и интенсивность размножения и т. п.). В рассматриваемом 
нами плане особый интерес представляют данные, харантеризую­
щие поведение животных в относительно замкнутых популяциях. 

В этом отношении основополагающими явилась серия работ Ни­
кштьсопа (Niclюlson, 1955, 1958, и др.). В качестве примера 
приводим его иссле:дование с падальной мухой Lucilia cuprina. 
В пробирки, содержащие 1 г мяса, помещалось различное коли­
чество личинок (от 10 до 240). Количество мяса ежедневно до­
полнллось до 1 г. Было установлено, что при 35 личинках все 
они выживали и давали взрослых мух. При большей численности 
часть личинок погибала, а оставшиеся в живых получали меньше 
норма, чем при меньшей- плотности. При плотности посадки 70 ли­
чиноi\ удавалось получить 7 мух, при 120 - 2, при 200 - колония 
вътмирала. Сходные данные были получены и на другом виде 
мух - L ucilia sы·ica ta ( Ullyett, 1950) . 

Результаты подобных экспериментов создают впечатление, что 
любое превышение численности животных выше определенной 
нормы ведет I\ перепаселепию, прямой борьбе за ограниченные 
жизненные ресурсы, н массовой смертности, а при резком повы­
шении численности - к вымиранию. Эти опыты действительно 
очень демонстративны и не случайно вошли в большинство учеб­
ных пособий по экологии. При этом, однако, упускается из виду, 
что рассматриваемая энспериментальная модель отражает доволь­

но редкий случай - абсолютное ограничение пищевых ресурсов. 
В природе, как правило, биомасса нижнего трофического яруса 
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резко превос~одит потреб~ость в корме копсумептов первого или 
второго порядка. Имеет место не абсолютное, а относительное ог­
раничение кормовых ресурсов. Можно было, следовательно, ожи­
дать существования популяционных механизмов, направленных 

па максимальное использование жизненных ресурсов при повы­

шении численности популяций. Особое значение подобные меха­
низмы должны иметь для животных, проходящих развитие в раз­

ных средах, при практически неограниченном жизненном прост­

ранстве взрослых особей и ограниченном - личинок. Подобная 
ситуация характерна для громадного числа насекомых и амфи­
бий. Проведеиные исследования показывают, что важнейшим из 
таких механизмов является метаболическая регуляция скорости 
роста и развития животных, обеспечивающая максимальный вы­
ход взрослых особей при любой плотности . популяций личинок 1 

и, что самое главное, гарантирующая поддержание оптимальной 
структуры популяции. Естественно, что у разных животных, в со­
ответствии с их общими экологическими и физиологическими осо­
бенностями и в разных условиях существования, описанный про­
цесс принимает различное конкретное выражение, но его важней­
шее биологическое содержание проявляется отчетливо во всех 
исследованных группах: топкая регуляция снорости роста и раз­

вития генетически и физиологически различных животных приво­
дит к снижению конкуренции и снижению смертности при высо­

кой плотности 1 и к максимальпому повышению общей гетеро­
генности популяций взрослых животных. На этом обстоятельстве 
следует остановиться особо. Строгая специфичность действия ме­
таболитов («подобное ингибирует подобное») приводит к тому, 
что и при резко повышенной смертности в результате пересыха­
ния водоемов (основная причина гибели большинства развиваю­
щихся в воде личинок) и соответственном снижении численности 
популяции ее генетическая разпородность остается высокой. Эко­
логическое значение этого процесса самоочевидно: он обеспечива­
ет высокую жизнеспособность популяции и при резкой депрессии 
ее численности. Следует, однако, обратить внимание и на эволю­
ционный аспект проблемы. В теоретической литературе широко 

1 Следует отметить, что и для высших животных крайне важно реализовать 
в благоприятных условиях максимальную плодовитость. Резкое повыше­
ние численности имеет следствием перераспределение животных по тер­

ритории, освоение новых биотопов (Кошкина, 1974; Rопеин, 1968; Пясто­
лова, Яскин, 1975; Меуегs et al., 1971, и др.), изменение возрастной струк­
туры (Шварц, 1969), изменение плодовитости и других физиологических 
особенностей животных и, что особенно важно, способствует установлению 
контактов между соседними популяциями и общему увеличению измен­
чивости. Это имеет первостепенное значение в процессе приспособления 
популяций к колеблющимся условиям среды (Шварц, 1969; Тимофеев-Ре­
совский и др., 1973, и ;цр.). 

2· Напомним, что в определенных условиях содержания смертность была 
минимальной даже при плотностИ посадок 40 головастиков в 2 л воды, что 
превышает максимальную их плотность в природных условиях (20 000 осо­
бей па 1 м3). 
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распространен . взгляд, согласно которому резкое снижение чис­

ленности- это крах ПQпуляции (а гибель водных животных при 
пересыхании водоема - это крах популяции в буквальном смысле 
слова), имеет место неизбирательная элиминация, создающая ос­
нову для проявления <шринципа основателю>. В подобной ситуа-

' ции, согласно гощюдствующим теоретическим представлениям, 

выживают «случаЦные» особи, и популяция после депрессии ха­
раi\теризуется, следовательно, <<случайным» генетическим соста­
вом. Проведеиные исследовани_я_ показывают, что это представле­
ние существенно. упрощает реальный ход популяционных процес­
сов в природе. Метаболическая регуляция развития животных со­
здает предпосылки для поддер»<ания генетической разнородности 
популяции и в критически_х· сnтуациях. Мо»<но полагать, что этот 
механизм работает у всех водных и почвенных организмов, а у 
организмов наземных существуют аналогичные, но еще не изу­

ч~пые механизмы поддер»<ания оптимального генетического со­
става. 

Следует отметить, что . существование подобного механизма 
следовало ожидать на основании эмпирических данных и теорети­

ческих представлений. Колебания качества, колебания генетиче­
Сiюго состава популяции - явление, в настоящее время достаточ­

но широко Изученное (Шварц, 1969; Ищенко, Щупак, 1974). Од­
нако существует большое число данных, однозначно свидетельст­
вующих о том, что неоднократные спады и подъемы численности 

не сопровождаются существенным изменением генетического со­

става попу~яции. Должны, следовательно, существовать механиз­
мы, ограничивающие <шринцип Райта>>. Исследования показыва­
ют, что важнвйшие из этих механизмов- повышение генетиче­
ской емкостИ отдельных индивидов (Шварц, 1969; Bremermann, 
1967) и метаболическая регуляция популяционных процессов. 

Существование механизмов, сrрахующих популяцию от «слу­
чайного>> изменения или обеднения ее генетической разнородно­
сти или, по крайней мере, сводящих ее к биологич~ски допусти­
мому уровню, следует ив достаточно хорошо обоснованных пред­
ставлепий о популяции как элементарной биохорологической 
единице. Вид приспосабливается I\ среде не только путем морфо­
физиологических адаптаций отдельных особей, но путем формиро­
вания популяций, характеризующихся определенными общими 
свойствами, как целое (Наумов, 1955; Шварц, 1960). Определен­
ная генетическая гетероген;ность популяции, занимающей опреде­
ленный участоi{ ареала вида- ее приспособительная особенность, 
детерминированная отбором, определенное завоевание эволюции 
вида. Трудно поэтоJ4У допустить, что резкое снижение численно­
сти (закономерное И вполне обычное явление в жизни любого 
вида) влечет за собой случайное иЗменение генетического соста­
ва популяции, и в арсенале вида нет средств свести этот про­

цесс, который по своей сути является процессом деспециализа­
ции, к биологически допустимому и целесообразному минимуму. 
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!Wетаоолическая регуляция популяционных процессов и является 

одним из таких средств. 

Другая сторона вопроса - повышение фенотипической измен­
чивости. Обратим внимание на следующее. Метаболическая регу­
ляция популяционных процессов приводит к резкому изменению 

относительной длительности периодов водпой и наземной жизни 
молодых амфибий. Напомним, что в загущенных популяциях ли­
чинки бесхвостых земноводных заканчивают развитие в рекорд­
но короткий срок при исключительно малых размерах тела. Они 
продолжают свой рост уже на суше, и в оптимальных условиях к 
зиме договлют по размерам сеголеток, покидающих водоем позд­

нее при более крупных размерах тела. Эти две группы сеголе­
ток- <<воДных» и <<Наземных>>, между которыми, естественно, су­
ществует необозримый ряд переходов и которые образуются в лю­
бых группах личинок, развивающихся в условиях повышенвой 
плотвости (в том числе и в генетически гомогенных группах­
из одной кладки), отличаются существенными морфофизиологи­
ческими особенностями. Достаточно вспомнить, что они отличают­
ся дливой кишечника, степевью окостенения, размерами клеток, 
ядерво-цитоплазматическим отноШением. Значение этих различий 
трудно iiереоценить: они определяют интенсивность питания, сте­

пень <<сухопутности», а следовательно, и общую активность прИ 
пребывания на суше. Можно полагать, хотя вполне достоверных до­
казательств этому сейчас не-т, что <<Наземные>> сеголетки, для ко­
торых харантерна большая степень шюстенения, отличаются боль­
шими размерами костного мозга. Несомненно, что именно эта 
группа сеголеток при прочих равных условиях отличается наи­

большей вагильностью, способствует широкому расселению вида . 
от материнского водоема. Сказанного нам нажется достаточно, 
чтобы подчеркнуть различия между сеголетками, которые прошли 
личиночное развитие с разпой скоростью. 

Таним образом, вывод о том, что метаболическая регуляция 
популяционных процессов коренным образом иреформирует ха­
рактер внутривидовых отношений, содействует наиболее полному 
освоению ресурсов среды и обеспечивает жизнеспособность попу­
ляции, получает разностороннюю аргументацию. 

Следует, однано, особо обратить внимание на то, что до сих 
пор не были проведены систематические исследования характера 
действия метаболической сигнализации в сложных биоценозах, 
в ноторых <<метаболичесний фою> определяется деятельностью 
многих организмов, в том числе и близких видов, и видов, входя­
щих в систему <<хищник- жертва>>. Имеющиеся данные, :в том 
числе и полученные в нашей группе (см. опыты Л. С. Некрасовой 
с личинкамИ комаров), свидетельствуют о том, что вид легко от­
личает свои сигналы от сигвалов других видов. Это создает уве­
ренность, что аналогичные исследования на биоценотическом уров­
не не приведут к принципиальным изменениям выводов, ос­

нованных па опытах, проведеиных па уровне популяционном. 
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Несомненно, однако, что они вскроют новые, не учитываемые в 
настоящее время закономерности. Однако мы считаем рассмотре­
ние этой проблемы преждевремеииым: она требует проведения об­
ширной серии специальных исследований по унифицированной 
методике 1• Здесь же необходимо коснуться другой стороны воп­
роса. 

Совокупиость всех имеющихся данных сви7\етельствует о том, 
что специфика метаболитов, которые выделяются животными в 
среду, определяется спецификой их обмена веществ, который, в 
свою очередь, определяется общими свойствами генотипа. Естест­
венно поэтому, что метаболический фон, создаваемый разными ге­
нотипами, различен. Не могут, следовательно, не отличаться меж­
ду собой и близкие виды. Обратимся еще раз к табл. 62, но взгля­
нем на нее с другой точки зрения. В гл. III мы использовали 
табл. 62 для того, чтобы показать, что белки <<воды скоплений» 
очень близких видов отличаются между собой по аминокислотно­
му составу. Но эта же таблица свидетельствует о том, что мета­
болиты близких видов обладают исключительно большим сходст­
вом. Из 17 исследованных аминокислот только по 4 обиаружились 
статистически достоверные различия между R. macrocnemis и 
R. camerani. Этих различий оказывается вполне достаточно, что­
бы выявить специфичность действия метаболитов сравниваемых 
видов, но общее сходство аминокислотного состава белков их «во­
ды скоплений>> ясно говорит о том, что таксоиомическая бли­
зость, близость генетическая, определяющая сходство обмена ве­
ществ, определяет и сходство выделяемых в среду продуктов ме­

таболизма. Это делает естествеиным предположение, что и харак­
тер действия экзометаболитов прииципиальио сходен с действием 
метаболитов, циркулирующих во внутренней среде организма. Вы­
текающие из этого предположения следствИя мы подробно обсуж­
даем ниже. 

Проведеииый анализ показал, что характер функциональных 
евязей между элементами биологических систем разных уровней 
интеграции (организмы в популяции- клетки в организме) 
практически совпадает: поведение организмов в популяции подчи­

нено тем же закономерностям:, что и поведение клетки в организ­

ме. Естественно, это не значит, что популяцию можно рассмат­
ривать в качестве организма высшего порядка. Однако характер 
связи между элементами в двух высших системах биологической 
интеграции совпадает до деталей. Этот вывод, сделанный на осно­
ве эмпирических данных, подкрепляется теоретическими сообра­
жениями. В популяции одноклеточных организмов в процессе эво­
люции выработалась совершеиная система связи, основаиная на 
метаболической сигнализации. Эта система, совершеиствуясь и из-

1 Наши лаборатории планируют проведение подобных исследований на бли­
жайшие пятилетия. На растениях они проводятся уже давно и дали весьма 
интересные результаты (обзор данных см. Харпер, 1964). 
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меняясь, продолжает работать и в популяции высших животных. 
Более того, становление многоклеточных как принципиально но­
вого типа организации жизни оказалось возможным лишь на ос­

нове уже существовавшей системы связи между элементами цело­

го; организм многоклеточных унаследовал популяционные меха­

низмы регуляции роста и развития одноклеточных организмов. 

Развитие Э'i'fiX взглядов привело нас к заключению, что много­
клеточные животные унаследовали от одноклеточных популяци­

Q1U-tые .механизмы регуляции роста, развития и морфогенетиче­
ских реющий, основанные на .метаболической регуляции 1 • Вот 
почему для нас особый интерес имели опыты групп И. Ш. Вайс­
мана и Р. А. Пшеничнова, показавшие, что популяции бактерий 
цементируются в единое целое теми же средствами химической 
регуляции, что и популяции многоклеточных животных. По атой 
же причине мы с большим интересом восприняли статью Вильсо­
на (Wilson, 1970) 2 о химической коммуникации у животных, 
в которой автор в основу своих теоретических рассуждений IШа­
дет представление Холдена (Holdane, 1955) о гормонах многокле­
точ;р:ых животных как <<nростых :эквивалентах феромонов, опре­
деляющих поведение среди одноклеточных организмов>> (Wilson, 
ор. cit.). Представление о том, что организм многоклеточных 
унаследовал определенные принцилы популяционной регуляции 
основных жизненных процессов от одноилеточных преднов, ното­

рое мы приняли не без известных нолебаний (она каз~лась нам, 
экологам, излишне смелым вторжением в область биологии раз­
вития), кажется естественным нрупнейшим специалистам в обла­
сти генетики и химической экологии. Однако в деталях наши 
взгляды расходятся. Проведеиные исследования убеждают нас в 
том, что гормоны - это не эквиваленты феромонов и что метабо­
литы Kai< регуляторы жизненныхпроцессовив популяции, и вор­

ганизме принципиально отлИчаются и от гормонов,' и от феро­
монов. 

Биологическое действие метаболитов (в припятом в этой рабо­
те понимании) во многом аналогично действию гормонов (стиму­
JIЯЦИЯ обмена веществ, регуляция развития и т. п.), но в главном 
характер действия гормонов и метаболитов принципиально раз­
личен. Гормоны практически неспецифичны. Гормоны гипофиза 
или тиройда быка оказывают биологически адекватное действие 
и на развитие мыши, и на развитие головастика. П рименительно 
к проблеме развития это специально подчеркивал И. И. Шмаль­
гаузен (1964). Н\ак показано, гормоны .метаморфоза лишепы ви­
довой специфики>> (подчеркнуто И. И. Шмальгаузеном). Если бы 

1 Эти представления были впервые сформулированы при обсуждении про­
блемы с Н. Н. Даниловым и В. С. Смирновым. 

z К сожалению, эта статья дошла до нас уже после опубликования наших 
работ по личинкам земноводных (Шварц, Пястолова, 1970а, б; Шварц, 
1972а, б). 
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действие экзометаболитов было лиПiено видовой специфики, оно 
было бы лиПiено биологического смысла 1• Великое биологическое 
отличие метаболической р~гуляции как раз и заключается в вые.: 
Пiей степени ее специфичности. 

Роль метаболитов не может быть сведена и к роли феромонов. 
Феромоны - это специальные химические вещества специального 
назначения. Они и не могут быть иными. Если бы, например, по­
ловой аттрактант определенного вида бабочки или химический 
сигнал тревоги гольяна не были бы веществами, специально вы­
рабатываемыми для выполнения определенной экологической за­
дачи и могли бы возникать в организме <<случайно» как сопутст­
вующие продукты известного изменения обмена, то это неизбежно 
привело бы к дезорганизации популяции. Естественно, с другой 
стороны, что так как феромоны - вещества специальные, вырабо­
танные в процессе эволюции для выполнения вполне определен­
ной экологической задачи, то вполне допустимо, что аллопатриче­

ские виды пользуются химически идентичным феромоном. Новей­
ПIИе исследо~ания это подтверждают. Так, половой аттрактант 
двух Пiироко распространенных по всей тропической и умеренной 
климатической зоне вредителей хлебных продуктов - Cadra cau­
tella (Walker) и Plodia interpunctella (Hubner) оказался иден­
тичным (цис-9, транс-12, тетрадщшдиэтилацетат). Идентичность 
феромонов ,этих видов была доказана с помощью ядерно-магнит­
I-юго резонапса (Kuwahara et al., 197'1). 

Метаболиты не только двух разных видов (отметим: видов не 
очень блиЗiшх, принадлежащих к одному подсемейству, но к раз­
ным родам), но и разных внутривидовых форм, разных генотипов 
одной популяции не могут быть идентичными, так KaJ{ не может 
быть идентичlfЫм обмен веществ двух генетически различных ор­
ганизмов. Метаболиты создают тот химичес1шй фон, который 
определяет ход роста и развития организмов. Проведеиные иссле­
дования поназали, что развивающиеся организмы улавливают ма­

лейПiие различия в этом химичесном фоне, что в конечном итоге 
и определяет высПiую степень гармонии и энологичесной целесо­

образности в развитии популяции. 
Однано дисгармония в развитии популяции может быть вызва­

на и идентичными феромонами разных видов. Если самец- одного 
вида одинаново реагйрует на половой аттрантапт самки и своего 
и чужого , вида, то это может привести к неблагоприятной для 
обоих видов гибридизации. Наблюдающийся в природе выход из 
подобной ситуации помогает лучПiе разобраться в проблеме <<Ме­
таболиты - феромоны>>. 

1 Полезно отметить, что п другие важнейшие биологически,_ .. ктивные бел­
ки-ферменты лишены специфики. Лактатдеrидрогеназу, например, вы­
деленную из печени свиньи, широко используют как ирепарат для энзи­

иатического количественного определения молочной кислоты в сыворотке 
rtрови человека (Mattenheiшer, 1961) и в бактериальных культурах (Mayer, 
Tewes, Dittшann, 1964). 
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При исследовании упомянутой пары видов было показано, что 
у самок Cadra наряду с указанным выше половым феромоном вы­
деляется и другое вещество, которое (не обладая биологически 
самостоятельным действием) синэрrично аттрактанту и усиливает 
его действие (Tumlinson et al., 1971). Авторы полагают, что по­
добные вещества служат для репродуктивной изоляции близких 
видов. 

Это исследование подчеркивает специальный характер феро­
монов. Для осуществления своих функций они должны обладать 
особыми свойствами, позволяющими им быстро распространяться 
на большие, иногда громадные расстояния и быть воспринятыми 
особями своего вида. Не случайно феромоны наземных животных 
обладают молекулярным весом не свыше 300 (энергия образова­
ния и транспорта крупных молекул выше, их летучесть ниже). 
Чем выше должна быть специфичность феромонов, тем выше их 
молекулярный вес: половые аттрактанты - 200-300, <<вещества 
тревогИ>> - 100-200 (Wilson, 1968). Среди феромонов, распрост­
раняемых в водной среде, есть большие группы веществ, молеку­
лярный вес которых не выше, чем у наземных животных (поло­
вые феромоны некоторых грибов и рыб). В других случаях функ­
ция феромонов выполняется протеинами (Wilson, 1970), но связь 
строения феромона с его функцией и условиями распространения 
устанавливается отчетливо. 

Законно полагать, что на самых ранних стадиях развития 
жизни на Земле (во всяком случае при возникновении организ­
мов, у которых половой процесс играл существенную роль) нор­
мальное развитие популяции даже самых примитивных,видов тре­

бовало не только обеспечения энергией, но и получения инфор­
мации о состоянии слагающих популяцию индивидов и группиро­

вок животных. Существование системы химической коммуникации 
у таких организмов, как одноклеточные зеленые водоросли Chla­
mydomonas (Lewin, 1954; Coleman, 1962), делает это предположе­
ние вполне обоснованным. У Volvox, инфузорий, водных грибов 
Phycomycetes химическая регуляция процессов размножения до­
стигла высокого уровня совершенства (Starr, 1968; Siegel, Cohen, 
1962; Raper, 1972). Недавно половой аттрактант был выделен из 
женских гамет морской бурой водоросли Ectocarpus silictilosus 
(Miiller, 1971). Приведеиные в этой книге исследования (гл. 11) 
показывают, что у совремеиных бактерий метаболическая регуля­
ция скорости роста и развития достигает той же степени биоло­
гической точности, что и у позвоночных животных. 

Все это свидетельствует о том, что химическая сигнализация 
как средство информации о состоянии популяции была распро­
странена уже на ранних этапах эволюции живых организмов. За4 

думаемся над тем, какими могли быть эти химические сигналы. 
До возникновения биологически активных веществ, специально 
предназначенных (выработанных в процессе эволюции) для осу­
ществления химической коммуникации (типа феромонов или гор-
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монов), в качестве химических сигналов могли бы быть исполь­
зованы те изменения химизма среды, которые вносит в нее обмен 
веществ (и, следовательно, экскретируемые в среду продукты об~ 
:мена веществ) организмов определенного вида, пола, возраста, 
физиологического состояния. Специфичность экскретируемых в 
среду продуктов обмена определяется не специальными эколо~ 
гическими задачами (например, дать о себе знать организму проти­
воположного пола), а спецификой метаболизма, они - неизбежное 
следствие специфики обмена веществ. Однако именно это обстоя­
тельство и создало предпосылки для использования химического 

фона среды в качестве регулятора основных жизненных процес­
еов животных и растений. О конкретных механизмах этой регу­
ляции мы скажем несколько ниже, здесь же обратим внимание, 
что этот, самый первый в эволюции жизни, принцип химической 
коммуника,ции был дополнен вознИкновением специализирован­
ных веществ (гормоны, феромоны) , но не только не был утерян, 
но сохранился и раввивался. 

В последнее время большую известность получили опыты на 
грызунах, покававшие, что запах индивидов своего вида, но раз­

ного пола, равного Иерархического ранга и т. п. вызывает у гры­

зунов-реципиентов физиологические изменения, которые очень от­
четливо проявляются в увеличении надпочечников и изменении 

ритмики размножения (Bmce, 1966; Bronson, 1969; Repartz, 
1968; Whitten, 1966 и др.) 1• В этих опытах совершенно отчет­
ливо видно, что грызуны реагируют не на специальные сигналь­

ные вещества, а на запах <<доноров>>, определяемый их физиологи­
ческим состоянием. Наиболее четкая реакция наблюдается в тех 
·случаях, когда грызуны воспринимают запах резко перенаселен­

ной группировки животных. Но этот запах определяется не 
·«стремлением» скученных животных подать сигнал «нам плохо, 

так как нас слишком много», этот запах- прямое следствие тех 

физиологических изменений, которые происходят в организме 
грызунов при повышении плотности. Но воспринимается это из­
менение как сигнал и вызывает в организме воспринимающего 

животного соответствующие физиологические сдвиги. Таким обра­
зом, по характеру действия метаболическая сигнализация принци­
пиально от феромонов не отличается, но она существенно отлича­
ется от них в том отношении, что животное может использовать 

феромоны в качестве сигнала, но может его использовать в дру­
rое время и в другом месте. Выделения специализированных же­
.лев многих копытных, грызунов, насекомоядных (Соколов, Зинке­
:вич, 1974; Соколов, Скурат, 1974) служат важнейшим средством 
хемокоммуникаций животных, но той же цели служит специфиче­
~кий запах неспецифических выделений животных. В противопо­
ложность распространенному мнению способность животных 

• Аналогичные результаты были получены в нашей лаборатории А. В. По­
кровски:и, но не были завершены. 
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узнавать по запаху отдельных членов популяции или группы 

(Leyhausen, 1960; Schultze-Westrum, 1965; Юopfer et al., 1964, 
и др.) основана на метаболической сигнализации, а не на феро­
монах в строгом смысле слова. 

Химическая индивидуальность организмов, на основе которой 
развиваются <<nерсональные коммуникацию>, способность отли­
чать не только особей «своей>> группы от «чужих>>, но и узнавать 
отдельнЫх индивидов, подчеркивает целесообразность различения 
феромонов в строгом смысле слова от метаболических сигналов. 
<<Химическая индивидуальность» детерминирована генетически. 
Это доказывается хотя бы тем, что собаки, великолепно различаю­
щие запах различных людей и собак, испытывают большие за­
труднения при отличении близнецов (Schmidt, 1935; Kalmus, 
1955). Большое значение имеет, как уже подчеркивалось, физио­
логическое состояние животных. Способность к индивидуальному 
узнаванию по запаху свойственна не только млекопитающим, но и 
насекомым, рыбам и, возможно, всем животным. В частности, по­
казана, что некоторые рыбы отличают отдельных особей из стаи 
(Goz, 1941). Пятнистые окуни Hemichromis Ьimaculatus спо­
собны в токе воды отличать химические сигналы собственной мо­
лоди от сигналов молоди того же вида, но других родителей 
(Riihme, 1963, 1964). С рассматриваемой точки зрения нам пред­
ставляется особо интересным, что у многих насекомых <шерсо­
нальная коммуникацию> основана на различиях отдельных групп 

животных в питании (Kalmus, Ribbands, 1952; Lange, 1960; Wil­
son, Bossert, 1963). Естественно, что если бы типичный .феромон, 
сн:ажем сигнал опасности или половой аттрактант, изменялся бы 
при изменении режима питания, он не мог бы выполнять свою 
функцию. 

Наконец, нельзя не отметить, что сигнализация, основанпая 
па феромонах, работает только в пределах вида. Половой аттрак­
тант данного вида для других членов биоценоза биологически 
инертен. Метаболическая метка (независимо от того, в какой 
форме она нанесена) служит важнейшим маркером, важнейшиА-r 
элементом того химического фона, который определяет поведение 
многих видов животных. Простейшее. его проявление-хищник 
находит жертву по запаху 1 • Заяц << хотеш> бы пахнуть волком, но 
это невозможно, так как для этого ему необходимо стать волко~. 
Эта фраза звучит педопустимым в научной литературе трюизмом. 
Но если мы лишь слегка видоизменим этот пример и скажем, что 
индивид, занимающий низшее положение на лестнице господст­
ва - подчинения, <<хотеш> бы обладать запахом доминанта, но для 
этого ему необходимо стать доминантам, то это звучит уже менее 

1 Даже это, казалось бы, простейmее явление за(:луживает тщательного изу­
чения. Об этом свидетельствуют наблюдения, показывающие, что змеи 
(Elaphe vulpina vulpina, Elaphe guttata guttata), только что вылупившисся 
из лиц, отличают запах своих потенциальных жертв (мышей) от запахов 
биологически нейтральных (Burchardt, Abeshaheen, 1971). 
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банально и непосредственно указывает на главную особенность 
метаболической сигнализации - она есть неизбежное следствие 
не только генетических, но и физиологических особенностей орга­
низма и именно поэтому обладает исключительной мобильностью, 
измепчив~стью и как следствие этого - максимальной степенью 
индивидуальности. 

На основании сказанного мы приходим к заключению, что хи­
. мическая коммуникация организмов осуществляется сигналами 

двух типов: 1) продуктами обмена веществ животных, специфич­
ность которых определяется общей генетической и физиологиче­
.;кой выраженностью коннретных индивидов и которые создают 
химический фон, определяющий и развитие отдельных видов, 
и развитие биоценоза в целом; 2) феромонами- специальными 
веществами строго определенного химического состава и строго 

опрсдеJiеiпrого энологического назначения. 

Естественно, что между этими группами веществ, как в живой 
природе вообще, нет резких границ. Половой аттрактант непарно­
го шешюпряда и с химичесной, и с экологической точек рассмот­
рения - типичный феромон. Однако полипептид, выделяемый из 
тнаней неноторых моллюснов (молекулярный вес- 10 000), рабо­
тающий в качестве сигнала тревоги и рассматриваемый в качест­
ве феромона (Snyder, 1967), обладает большим сходством с <<ме­
таболитамИ>>, тан I\al\, по-видимому, является неизбежным следст­
вием разрушения тнаней. Тем не менее в большинстве случаев 
различия между метаболической сигнализацией и феромонами 
выступают отЧетливо. Естественно, что в качестве метаболическо­
го сигнала могут быть использованы любые химические особен­
ности продуктов метаболизма животных. Во избежание недо­
разумений остается добавить следующее. Если понимать слово 
<<феромою>>> буквально (от греческого pherein- нести и horman­
возбуждать=несущий возбуждение), то любые вещества, вызыва­
ющие определенные изменения в поведении или в физиологии вос­
принимающего организма (организма-реципиента), могут быть 
названы феромонами. Однако при этом становится расплывчатым 
и перестает быть инструментом анализа экологических явлений 
понятие <<феромон» в узком смысле слова. Этот термин был вве­
ден в биологическую литературу в 1959 г. и заменил распростра­
нсiшый ранее термин <<экзогормоны>>. При этом под <<феромона­
мю> понимаются химичесние вещества, работающие в начестве 
средств химичесной номмунинации между особями одного вида. 
Все современные сводки выделяют следующие типы феромонов: 
аттрактанты, сигналы тревоги, сигналы агрегации, сигналы раз­

личения (Arthur, 1970; Sondl1eimer, Simeone (ed.), 1970, Marber, 
Hamilton, 1972, и др.). Несомненно, что со временем <<специали­
зацию> феромонов будет расширена, но столь же несомненно, что 
она будет ограничена определенным нругом явлений. Метаболи­
ческая же регуляция - понятие менее специальное, но вместе с 

тем бо.11ее широкое. Это может быть понятно, исходя из анализа 
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становления средств химической регуляции основных жизненных 
процессов в организме животных и в их сообществах. 

Первые организмы с их примитивной выделительной системой 
экскретпровали продукты обмена веществ всей поверхностью те­
ла. При этом продукты их метаболизма неизбежно окавывались 
в значительной степени прямым отражением их метаболизма, от­
ражением внутренней среды организма. 

Подобная форма выделения встречается у многих водных ор­
ганизмов и не связана со специальными органами экскреции. 

Х. С. Rоштоянц (1940) указывает, что ведущую роль в этом игра­
ют процессы диффузии через кожу в водную среду. У водных ли­
чинок насекомых принципиально тот же тип удаления продуктов 

обмена осуществляется в момент линьки. Сбрасываемые хитино­
вые покровы содержат большое количество органических и неор­
ганических веществ - продуктов метаболизма. В конечном итоге 
они также обогащают химический фон водной среды развиваю­
щихся животных. Уже у инфу!~Qрий появляются специальные 
<<органы>> выделения, функцию которых выполняют сократитель­
ные вакуоли. В дальнейшем процессе эволюции органы экскреции 
раэвивались и совершенствовались, но кожа как поверхность вы­

деления продуктов обмена сохраняет свое значение и у высших 
животных, особенно обитающих в водной среде. В рамках рас­
сматриваемой проблемы важно отметить, что у головастиков син­
тез мочевины играет в процессе обмена ограниченную роль (обзор 
см. Cohen, Brown, 1960) и большал часть азота выводИтся в фор­
ме аммиака (Brown, 1964). Соответственно с этим в «воде скопле­
ний» большая часть азота обнаруживается в форме аммиака. Че­
рез кожу выводятся и другие азотистые, в частности, белковые 
соединения. П роницаемость кожи для белков подтверждается об­
ширными опытами по «кормлению» головастиков молоком (Пя­
столова, 1974). Растворенное в воде молоко в течение нескольких 
часов поглощается поверхностью головастика и его кишечника, 

вовлекается в обмен веществ, а неиспольэованные организмом со­
ставляющие выводятся в форме характерных для головастиков 
экскрементов. Естественно, что столь же легко протекает и обрат­
ный процесс - через кожу легко транспортируются продукты бел­
кового обмена. Более того, можно полагать, что в организме го­
ловастика происходит постоянный обмен внешней и внутренней 
среды. Помимо известных литературных данных (Дастюг, Сукиер, 
1949, и др.), об этом свидетельствуют парадоксальные результаты 
опытов по голоданию головастиков (Пястолова, 1975). С первых 
дней голодания головастики начинают стремительно увеличивать­
ся в весе. Анализ полученных данных говорит о том, что в их 
организм постоянно поступает вода. При нормальной ритмике 
:кормления поступление жидкости извне компенсируется соответ­

ствующей отдачей ее во внешнюю среду. При голодании ритмика 
поступления и отдачи воды нарушается - вес головастика увели­

чивается. Исследование физиологиче~ких основ поддержания вод-
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ного баланса головастиков представляет большой самостоятельный 
интерес 1• Нам же важно подчеркнуть, что постоянный обмен 
внутренней и внешней среды водных организмов доказывается 
прямыми наблюдениями. Это создает предпосылки для развития 
системы коммуникации между организмами, основанной на изме­
нении химизма среды, специфика которой определяется особенно­
стями обмена веществ животных, формирующих популяцию, сла­
гающих биоценоз видов. Та система связи между индивидами 
в популяции, которую мы предлагаем называть «метаболической>>, 
могла явиться основой специализированных форм сигнализации 
типа феромонов. Напомним также, что и типичные гуморальные 
регуляторы процессов, протекающих внутри организма,- гормо­

ны работают и как «экзорегуляторы»: внесение тирокеива в воду 
стимулирует развитие. 

Учение о феромонах заложило основу более общего учения о 
химических средствах коммуникации животных. Значение этой 
молодой, но уже достаточно развитой отрасли экологии исключи­
тельно велико. Проведеиные исследования делают очевидным, что 
по крайней мере у водных организмов химическая сигнализация, 
осуществляемая на экзометаболической основе, определяет наибо­
лее фундаментальные процессы, протекающие в живом организ­
ме: рост, развитие и морфогенез. В этом- принципиальное отли­
чие экзометаболической регуляции жизненных процессов от спе­
циализированной системы химической коммуникации (феромоны). 

Можно надеяться, что развитие представлений о метаболиче­
СI<ой регуляции популяционных процессов будет иметь принципи­
альное значение для ряда отраслей практики. В ближайшей пер­
спектине практический выход тех теоретических обобщений, кото­
·рые мы стремились обосновать, сводится к рекомендациям, каса­
ющимся оптимальной структуры популяций. 

В полностью или частично замкнутых акваториях продуктив­
ность популяции тем выше, чем больше ее генетическая раз­
нородность. Это заключение должно иметь особое значение для 
популяций водных животных, находящихся под контролем чело­
века (рыбное хозяйство). При неограниченной кормовой базе вы­
сокая генетическая разнородность популяции снижает эффект по­
вышения плотности и позволяет с определенной площади полу­
чить максимальную продУкцию. 

Однако повышение генетической разнородности популяции не­
избежно повлечет за собой и повышение ее разнородности фе­
нотипической, приведет к появлению животных, отличающихся 
более быстрым ростом и развитием. Подобные животные тормо­
зят рост и развитие других членов популяции. Поэтому их целе­
сообразно изымать и содержать отдельно (формировать популя­
цию крупных животных) или использовать; общая процуктив­
ность исходной популяции при этом не только не уменьшается, 

1 Обзор современного состояния воnроса см. Deyrup, 1964. 
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но и увеличивается. Эта закономерность имеет большое значе­
ние в жизни популяций рыб, но, вероятно, еще большее -
в жизни их кормовых объектов. 

Знание законов популяционного развития животных может 

оказаться очень важным и при работе по ограничению числен­
ности вредных животных. При прочих равных условиях первыми 
закончат развитие личинки комаров из водоемов с высокой плот­
ностью. Если эта высокая плотность формируется за счет личи­
нок двух видов, ro первыми вылетят комары вида, оказавшего­
ел в меньшинстве. Эти теоретические заключения уже сейчас 
могут быть использованы на практике. Несомненно, однако, что 
магистральный путь управления популяционной динамикой вред­
ных и полезных организмов заключается во внесепии в водную 

среду тех химических веществ, которые играют роль регуляторов 

развития. Это - принципиальпо новый путь регуляции природ­
ных процессов, так как <<метаболиты>> по своей природе специ­
фичны и поэтому абсолютно безопасны с биоценотической точ­
ки зрения. Есть поэтому основания полагать, ч·го в ближайшей 
перспективе <<сигнальные>> методы борьбы с вредными формами 
сменят крайне опасные, но в настоящее время неизбежные, хи­
мические средства. Мы позволяем себе надеяться, что проведен­
вые исследования создают основу для перехода к заключитель­

ному этапу работы - испытанию активного начала <<воды скоп­
лений» как фактора регуляции численности животных в 
nрироде. Естественно, что сложность этой работы нельзя недо­
оценивать, но ее нельзя и переоценивать, в особенности если 
учитывать ее исключительное перспективное значение. 

Другая линия анализа полученных данных основана на глубо­
ком сходстве регуляции процессов, протекающих в популяции и 

в организме многоклеточных животных. 

Анализ работ, объединенный общей проблемой <<специфиче­
ские ингибиторы развития», был сделан на последнем Зоологи­
ческом конгрессе Леником (Leпicque, 1963). Он привел много­
численные экспериментальные данные (опыты па курах), пока­
зывающие, что экстракты мозга содержат вещества, 

сдерживающие нормальный синтез ТI>аней головы эмбриона, а так­
же вещества, которые тормозят рост эмбриона в целом, но не от­
ражаются на его дифференциации. В других аналогичных опытах 
наблюдалась и задержка развития мозга. Экстракты крови частич­
но сдерживают нормальное развитие крови эмбрионов. ЭI>стракты 
органов мезодермальпого происхождения (сердце, мускулы, хрящ, 
почка) нарушают нормальное развитие мезодермы. Особенно ин­
тересны укааания на выеоную специфичность действия ингибито­
ров. Бравермаи (Braverman, 1961, цит. по Lenicque, 1963) пока­
зал, что экстракты оптической и церебральной долей мозга ока­
зывают па развитие мозга эмбриона действие, отличное от 
действия ;,>кстрактов ствола мозга. Сетрен (Saetren, 1956) дока;1ад 
существование органоспецифических ингибиторов митозов в пече-
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ни и почках млекопитающих. Сходные результаты были получены 
в опытах на лягушках и курах (ингибирование развития сердца 
и мозга) Кларком и Мак Каллионом (Clarke, :МcCallion, 1959). 

Изящные опыты по изучению ингибиторов были поставлены 
при изучении способности органов и тканей некоторых беспоз­
воночных к регенерации. Исследования на планариях интересны 
в том отношении, что экстракты тканей вносились в воду, в ко­
торой развивались животные (полная аналогия с нашими опы­
тами). Было показано, что гомогенаты мозга ингибируют диф­
ференциацию мозга у регенерата (Wolff, 1963). Экстракты глот­
ки тормозят развитие гомологичного органа у реципиента. 

Исследования процессов регенерации у Tubularia сделали оче­
видным, что поздние стадии регенератов ипгибируют развитие 
более ранних; взаимодействие регенератов одной стадии обнару­
жить не удалось (Tat·dent, Eymann, 1959). Ингибирующая сила 
регенератов в процессе их развития возрастает, чувствительность 

к действию ингибирующих факторов снижается. На этом основа­
нии цитированные авторы приходят к выводу, что в нормальном 

организме эти два процесса уравновешены количественно, что 

и предотвращает самоингибирование организма. Изучение поведе­
ния гомогенатов тканей в электрическом поле при различных 
рН показало, что ингибирующий фактор является протеином (ве­
роятно, гистоном или другим щелочным протеином). С учетом 
результатов исследований, показавших, что гистоны обладают спо­
собностью блокировать действие генов (Е. Stedman, Е. Stedman, 
1950; Huang, Bonner, 1962), и возникло предположение, что ще­
лочные протеины, передвигаясь в биоэлектрическом поле, могут 
ограничивать действие именно тех генов, ю<тивность которых по­
родила синтез ипгибирующего фактора. 

Это предположение кажется нам достаточно аргументирован­
ным. Оно соответствует результатам исследований, демонстриру­
ющих отчетливые различия аминокислотного состава ядерных ги­

·стопов, выделенных из разных органов (Maш·itzen, Stedmaп, 
1960; Hnilica et al., 1962). Была также доказана высокая видо­
и оргапоспецифичность фракционного состава гистонов (Hnilica 
et al., 1962; Iacob, :Мonod, 1961) и получены данные, указыва­
ющие на возможный механизм действия гистонов и протаминов. 
При проникиовении в клетки они связывают нуклеиновые кис­
лоты, ингибируя синтез белков и рост клеток (Збарский, Пере­
вощикова, 1954; Becker, Green, 1960, и др.). Наконец, уже упо­
минавшиеся Хуанг и Бонпер (Huang, Boпner, 1962) получили 
прямые доказательства способности гистонов Подавлять синтез 
информационной РН:К. 

О сложнейших гуморальных отношениях между гомологичны-
ми органами свидетельствуют эксперименты О. Е. Вязова и его 
·сотрудников, показавшие, что удаление части органа (тиройд, 
легкое) у беременной саМiш приводит к стимуляции роста и 
дифференцировке тканей в аналогичном органе эмбрионu (Вязо-
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ва, Аверкина, 1968). Если при удалении эндокринных органов 
можно предполагать, что развивающийся зародыш «стремитсЯ>> 
покрыть гормональвый дефицит матери, то влияние удаления 
легкого матери на рост органа эмбриона можно, вам кажется. 
объяснить лишь оргавоспецифическими метаболическими сигна­
лами, которые оцениваются тканями эмбриона в строгом коли­
чественном выражении. Связь этих опытов с проблемой метабо­
лической регуляции очевидна. 

Подводя итоги изучения специфических ингибиторов в про­
цессе дифференциации,- Берилл (Berill, 1961) в обобщающей мо­
нографии приходит к выводУ, что определенвые ткани содержат 
специфичесние субъедивицы, которые способны сдерживать рост 
гомологичных тканей, ваходящихся на низшем уровне дифферен­
циации. Фактическая аргументация этого вывода весьма солидна. 
Вместе с тем кажется вполне очевидной и связь явлений <<инги­
бировавие развития тканей в организме» и «ингибировавие роста 
индивидов в популяцию>. В процессе роста и развития организм 
выделяет в среду продукты жизнедеятельности своих органов. 

и тканей. В тех случаях, когда эти продукты воспринимаются 
другими особями, они оказывают на них то же действие, что 
и в пределах организма 1• 

Совершенно естественно, что чем ближе организм-довор к ор­
ганизму-реципиенту, тем сильнее действие ингибирующего агев­
та (вспомним: ингибиторы ограничивают действие именно тех 
генов, активность которых породила синтез ивгибирующего фак­
тора). Становится попятным, почему крупвые головастики силь­
нее ивгибируют рост мелких головастиков своей кладки, чем рост 
индивидов, генетически менее родственных. Результат опытов, 
который показался вам совершенно парадоксальным, находит се­
бе вполне естественное объяснение. 

Как известно, один из основоположников учения об ингибито­
рах- С. Роус (С. Роус, Ф. Роус, 1964) допускал, что <<новый 
геном, благоприятствующий быстрому росту в данной среде, мог 
бы устранить другие геномы за короткое время... Если это воз­
можно, то был бы открыт мощный мехадизм эволюцию> 
(стр. 276). Ревультаты ваших опытов, согласующиеся с исследо­
ваниями на организмеином уровне (в том числе, как упомива­
лось, и с исследованиями самого Роуса), говорят об обратном. 
Новый геном ограничит собственвое размножение, обеспечив тем 
самым увеличение генетической разнородности популяции. Явле­
ние, случайвое на организмеином уровне (появление вового гево­
ма), не приводит к случайному эффекту на уровне популяции. 
Полезвое свойство нового генома (быстрый рост) может быть 
интегрировано популяцией лишь под направляющим влиянием 
естественного отбора. 

1 Никак, конечно, нельзя считать случайностью полное совпадение выво­
дов, сделанных на основании изучения действия ингибиторов в пределах 
организма и в пределах популяции. 
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О специфичности метаболических. сигналов свидетельствует ин­
тересная работа с гибридами зелев:ых лягушек (Heuser, Вlan­
kenhorn, 1973). Установлено, что головастики R. ridibunda ин­
гибируются «водой скоплений» своего вида в большей степени, 
чем: R. lessonae. Метаболиты гибридов R. lessonae Х R. escu­
lenta резко тормозят рост R. lessonae. Для нас особый интерес 
представляют выводы авторов о том, что <<самоив:гибирование>> 
(ив:гибировав:ие головастиков продУктами собственной »<изнедел­
тельв:ости) отличается от реакции головастиков не только на 
«воду скоплений>> чу»<ого, в:о и своего вида. По существу этот 
вывод полиостью совпадает с выводом, сформулировав:в:ым нами 
ранее (Шварц, Пястолова, 1970): метаболическая регуляция спе­
цифична в:а уровне генома. Заслу»<ивает также внимания заклю­
чение авторов, что в опыте наблюдалась задер»<ка роста самых 
мелких особей, в то время как крупные особи обв:ару»<ивают 
тенденцию к ускорению роста. 

Несмотря на то, что цитируемые авторы работа;ш па очень 
небольтих сериях »<ивотных _(по 6 головастиков в ка»<дой се­
рии опытов), их результаты полностью подтвердили выводы, сде­
ланные нами ранее (Шварц, Пястолова, ор. cit.; Пlварц, 1972а, б). 
Это свидетельствует о том, что и специфичность, и много­
сторонность действия метаболитов выра»<ены достаточно отчет­
ливо. 

Нам: ка»<ется в высшей степени ва»<в:ым, что те »<е самые 
~ехав:измы, которые регулируют рост и дифференциацию орга­
нов и тканей в организме, регулируют рост и развитие особей 
в популяции. Конкретное выра»<ение этих механизмов, естест­
венно, мо»<ет быть различным. В частности, вероятно, что высо­
кая специфичность действия ингибиторов была усилена ме»<по­
пуляционным отбором (Шварц, Пястолова, 1970), в результате 
чего и возник тот изумительный механизм поддер»<ания гене­
тической разнородиости популяции при сни»<ении ее численно­
сти, с которым: мы столкнулись в наших опытах. 

Популяционные механизмы регуляции численности амфибий 
в период их личиночиого развития основаны в:а использовании 

и совершенствовании древнейших морфогенетических реакций. 
Метаболические сигналы, регулирующие процесс онтогенеза ин­
дивида, спаивают популяцию в единое целое, целесообразно 
реагирующее на изменение внешней среды. · 

Таким: образом, первая часть наших выводов, касающихся 
действия крупных головастиков на развитие мелких, находит се­
бе всестороннее объяснение. Труднее объяснить другие выводы 
проведеиных экспериментов, ка»<ущиеся нам не менее существен­

ными. 

Чисто феномелологически полученные нами данные классифи·· 
цируются следующим: образом:: метаболиты головастиков позд­
иих стадий развития тормозят развитие мелких особей; действие 
ингибиторов специфично на yponne отдельных генотипов; мета-
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болиты мелких особей не оказывают существенного влияния 
на развитие крупных или ускоряют его; повышение плотности 

популяции ускоряет развитие, но тормозит рост (в указанном 
выше понимании), наиболее сильное взаимное торможение наб­
людается при совместном содержании особей строго одинаковых 
размеров и уровня развития. Экологическая интерпретация этих 
явлений, как указывалось, не представляет затруднений. Однако 
так как закономерности ингибирования на организмеином уровне 
полностью (до деталей) совпадают с закономерностями ингибиро­
вания развития на уровне популяций, то возникает заманчивая 
перспектива - попытаться на основе анализа механизмов регуля­

ции (уже не только ингибирования, но регуляции) роста и раз­
вития организмов в популяции «восстановить» механизм регуля­

ции развития органов и тканей в пределах организма. Мы умыш­
ленно с большой подробностью остановились на описании дейст­
вия «специфических ингибиторов» на организмеином и популя­
ционном уровнях для того, чтобы оправдать эту попытку. 

Цитированные выше исследования действия ингибиторов на 
основе анализа явлений регенерации и метаболических связей 
между матерью и плодом и обобщение материалов, полученных 
при изучении экспериментальных популяций разных видов жи­
вотных, позволяют сделать следующий вывод. 

Ткани определенного уровня дифференциации отличаются от 
других гомологичных тканей степенью активации определенных 
генов. Соответственно с этим и метаболиты этих тканей специ­
фичны t, специфично и их действие: они ингибируют активность 
генов, определяющих их своеобразие (принцип обратной связи). 
В организме продукты метаболизма тканей выводятся в межтка­
невую жидкость и в конечном итоге- во внешнюю среду. Не­
сомненно, однако, что по мере роста определенных тканей ко­

личество метаболитов в межклеточной жидкости увеличивается, 
рост ткани затормаживается, ее дифференцировка завершается. 
В тех случаях, когда тканевоспецифические метаболиты выде­
ляются в среду и продолжают воздействовать на оргапизм, эта 
стадия по попятным причинам наступит раньше, раньше насту­

пит и следующая стадия развития. 

Эта гипотеза подтверждается следующими фактами: при уве­
:rичении плотности популяции головастики, не теряющие щюсоб­

пости к развитию, проходят стадию дичиночного развития быст­

ре~ головастиков, развивающихся в оптимальных условиях; соот­
ветствующие стадии развития завершаются при меньших 
размерах тела. Остается напомнить, что те же явления наблюда­
ются и при одиночном содержании головастиков в небольтом 
объеме воды. 

1 На основании работ, цитированных выше, это поJюжение могло бы быть 
конкретизировано (см. также материалы сборника «Генетический аппарат 
клетки и некоторые аспекты онтогенеза>>, 1968), но это по попятным при­
чинам не входит в нашу задачу. 
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Развиваемая точка зрения находит себе поддержку в теорети­
ческих исследованиях известного генетика Ненни, который при­
шел к выводу, что в процессе дифференциации тканей синтез одно­
го функционального вида белка блокирует образование другого 
(N аnпеу, 1960). 

Можно полагать, что накопление специфических метаболитов 
снижает активность генов, ответственных за определенную ста­

дию развития ткани или органа (принцип обратной связи), и тем 
самым способствует активизации генов, определяющих следую­
щую стадию дифференциации. К этим выводам мы пришли на 
основании теоретического анализа опытов на модельных популя­

циях головастиков (Шварц, Пястолова, 1970). Их проверка по­
требовала расширения исследований - изучения влияния «воды 
скоплений>> па метаболизм клстон и тнансй. Эти исследования 
были Проведевы и полностью подтвердили ваши предварительвые 
выводы: показано, что и на биохимическом уровне действие ме­
таболитов в высшей степени специфично, определяется генети­
ческими и эпигенетичесними особенностями кан реципиента, так 
и донора. Несмотря на многосторонний эффект действия метабо­
литов на развитие животных, в его основе лежат простейшие 
закономерности: специфические метаболиты (их специфика оп­
ределяется активностью конкретных генных комплексов) опре­
деляют уровень метаболизма и митотичесной юпивности отдель­
ных тканей. Это позволяет предложить конкретное объяснение 
феномену метаболической акцелерации развития личинок бесхво­
стых земноводных. 

& условиях повышенной плотвости в воде накапливается боль­
шое количество метаболитов, харантерных для определенной ста­
дии развития животных. Эти энзогенные метаболиты создают хи­
мический фон, который определяет скорость развития животных. 

Для наиболее развитых животных этот фон представляет со­
бой накопление продуктов активности генов более ранних стадий 
развития, воспринимаемых нан сигнал .к активизации генов по­

следующих стадий; происходит ускорение развития. И этот вы­
вод мог быть сделан на основе анализа популяционных опытов 
в свете известных литературных данных. Биохимичесние иссле­
дования, непосредственно подтвердившие <<стадио-специфичвосты 
действия метаболитов, и изучение действия метаболического фо­
на на митотичесную активность тканей рассматриваются нами 
как непосредственное подтверждение справедливости этого вы­

вода 1• Вместе с тем биохимичесние и гистологические исследо-

1 Естестпсшю, что для отстапших в развитпи личинок метаболический фон 
оказывает обратное действие. Для этой группы ;юrвотных <<экзогенные 
метаболиты» - это продукты активности более «поздних>> генов, дейст­
вующих как ингибиторы. С другой стороны, необходимо помнить, что 
акцелерация развития может привести к гибели отставших в росте живот­
ных, так как переход к следующей стадии развития может быть успеш­
ным лишь в том случае, если определенные органы и ткани животного 
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вания помогают понять и конкретный механизм действия мета­
болитов: стимулируя или подавляя уровень эндогенного метабо­
лизма и митотической активности клеток и тканей, характерных 
для определенных стадий развития, метаболический фон опре­
деляет скорость прохождения животными определенных стадий 
развития. Получает естественное объяснение и уменьшение раз­
иеров акцелератов: рост и развитие справедливо рассматривают­

ся как альтернативные, а не совпадающие процессы (Ienkin, 
1970). 

Развиваемая система взглядов позволяет с единой точки зре­
ния рассмотреть результаты опытов с разными группами орга­

низмов. Инrибирущий эффект (крупные или развитые живот­
ные подавляют рост и развитие отставших членов колонии) дает 
себя знать во всех опытах, акцелерирующий эффект в разных 
группах проявляется по-разному. 

Представление о принципиальном и веслучайном сходстве 
механизмов регуляции поведения: организмов в популяции и кле­

ток в организме позволяет использовать общие результаты иссле­
дований, проведеиных на популяционном уровне, для анализа 

явлений, протекающих на уровне многоклеточного организма. 

Особенно заманчиво было попытаться с этих позиций рассмот­
реть проб.пему опухо.певого роста. В решение этого вопроса ре­
шающий вклад внесли В. Я. Шац и соавторы (Шварц, Шац, 
Сюзюмова, 1974). С разрешения. авторов, мы испо.пьзуем основ­
вые положения их статьи в качестве завершающего раздела на­

шей книги. 
Наши теоретические соображения сводя:тся к следующему. 

В популя:циях одноклеточных организмов в процессе эволюции 
выработалась совершенная система связи, основанная на метабо­
лической сигнализации. Эта система, совершенству:Я:сь и разви­
ваясь, продо.пжает работать и в попу.пяциях высших животных. 
Становпение многоклеточных как принципиально нового типа ор­
ганизации жизни оказалось возможным лишь на основе уже су­

ществующей системы связи между элементами целого; организм 
многоклеточных унаследовал популяционные механизмы регуля­

ции роста и развития клеток. 

Теоретические представления, выдвигаемые нами, подтверж­
даются весьма широкими экспериментальными материалами (эм­
бриональная индУкция, компенсаторная и регенерационная гипер­
трофии и пр.} и теоретическими положениями о метаболической 
регуляции (гуморально-тканевой системы) процессов роста и раз­
вития тl\аней высших организмов (Туманишвили, 1965; Коны-

достпгли минимальных размеров, при которых они могут выполнять свои 

функции. Предлагаемая нами схема объясняет все наблюдающиеся в по­
пуляциях повышенпой плотности явления: ускоренное развитие «рекор­
дистов>>, прогрессирующую дифференциацию животных. (по размерам и 
развитию), повышеиную смертность, возобновление быстрого развития и 
роста «nодавленных» особей после выхода «рекордистов» па сушу. 
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шев, 1969; Weis, 1952; Paschkis, 1958; Rose, 1958, 1963; Bul­
lough, Laurence, 1964; Bullough, Bytoman, 1965, и др.). Эти 
представления позволяют с новой точки зрении подойти к ана­
лизу общих проблеи опухолевоrо роста. 

Принципиальное отличие, которое приходится учитывать при 
анализе метаболической регуляции процессов роста и дифферен­
цировки нормальных тканей на организмеином уровне и взаимо­
действий на популяЦIJОНном уровне, с одной стороны, и разви­
тием опухоли - с другой, заключается в усложнении организации 
в первом случае и в дедифференцировке, упрощении - во вто­
ром. Это и понятно - метаболический фон и вся фи:шо.чоrиче­
ская система регуляции сформированного организма направлены 
па стабилизацию, координацию, обеспечивающую гомеостаз ор­
ганизма, физиологическую норму его функционирования. 

Можно полагать, что злокачественный рост возникает в тех 
случаях, когда ткань перестает адекватно реагировать на мета­

болический фон организма. Этиологическими факторами здесь мо­
гут быть как соматические мутации и явления хромосомной из­
менчивости - факторы, изменяющие генетику клетки, так и воз­
действиЯ вирусов, канцерогенов, или локальные нарушения 
обмена - при непосредствевном влиянии повреждающего агента 
или вызванвые изменениями вейрогуморальных механизмов ре­
гуляции обмена в ткани. 

Независимо от этиотроивого фактора, основным условием для 
возникновения опухолевого роста является выход ткани из ме­

таболического фона ( <шолю>) организма и дезорганизация ее 
структуры (Burns, 1969; Tarin, 1972, и др.). 

Здесь следует отметить одно важное методическое положение. 
Опыты на популяционном уровне (Шварц, Пястолова, 1970) поз­
воляют обосновать и количественно оценить следующее положе­
ние: наиболее распространенная форма дезорганизации систем 
метаболической регуляции развития приводит к тому, что мета­
болические сигвалы «поздней ткани» (ткани, развивающиеся на 
более поздних этапах онтогенеза} перестают держать в пределах 
морфогенетической нормы развития «ранние ткани». Экстраполи­
руя результат этих опытов на организменвый уровень, мы при­
ходим к выводу, что нарушение морфогенетической регуляции 
может быть выражено в, разной степени и зависеть как от 
свойств <<Новой>> (т. е. новообразованной) ткани, в том числе и 
от ее антигенных компонент, так и от состояния физиологиче­
ских регуляторных систем организма и выраженности метаболи­
-ческого фона. 

Известно, что опухолевые клетки сохраняют способность под­
-чиняться регулирующим сигналам. Например, частичнаи гепат­
эктом:ия у крыс ведет к усuению роста подкожно привитых 

изогенных гепатом (Lee, 1971). Таких примеров можно привести 
много. Однако снижение восприимчивости раковых клеток к ме­
таболическим сигналам, играющим роль ингибиторов, является 
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довольно характерным их свойством, обусловленным дискоорди­
нацией гистогенеза. «Глухота>> раковых клеток- их основное 
свойство в концепции Л. С. Салямона (1967), согласно I<oтopoii 
общие последствия <<глухоты>> выражаются не столько в ослабJш­
нии, сколько в искажении регуляции. 

Выход из фона сигналов <<nозднеЙ>> ткани влечет за собой 
активацию сигналов <<ранней>> ткани и как следствие этого­
явление дедифференцировки со всеми признаками опухолевого 
роста. Отсюда явления антигенного упрощения опухолей (Weile1·, 
1952; Potter, 1962; Дэй, 1966), появление эмбрионального глобу­
лина (Абелев, Цветков, 1960) 1 эмбриональных антигенов (Hii·s­
feld, Halber, 1932, и др.) и пр. 

Таким образом: развивается «равняЯ>> ткань, которая обладает, 
как известно, свойствами относительной автономии в органиаме. 
В соответствии с законами формообразования и гистогенеза­
рост ткани происходит до определенного предела, до определен­

ной массы, после которого следует ее дифференцировка. В наше~1 
представлении- это накопление до определенного предела сигпа­

лов <<ранней>> ткани, которые в нормальных условиях регуляции 
индуцируют развитие <шоздвей>> ткани. При росте опухоли эта 
индукция прервана, в силу чего происходит накопление сигна­

лов «равней>> ткани. Порог их либо песовместим с жизнью ор­
ганизма (в зависимости от локализации опухоли, состояния ор­
ганизма и пр.), либо достигает максимума, поддерживая отно­
сительную стабильность. Последнее можно отнести ве только к 
доброкачественным, но и злокачественным опухолям. 

Действительно, независимо от того, растет ли опухоль по экс­
поненте или нет, темпы ее роста постепенно замедляются (Laird, 
1964; Эмануэль и др., 1969) . Это можно объяснить ухудшением 
кровоснабжения ткани, ее некрозом и другими локальными фан:­
торами, но есть доказательства того, что и сигналы новой ткани 
регулируют объем опухоли; указанвое замедление роста отража­
ет тенденцию достижения опухолью веноторого теоретического 

предела (Laird, 1964). 
В начестве доказательства роли сигналов новой тнани можно 

привести следующие факты и наблюдения: а) рост метастазов 
сильно зависит от состояния и объема первичной опухоли: боль­
шая опухоль тормозит развитие метастазов; б) рост второго травс­
плавтата сильно зависит от объема первого травсплавтата той 
же опухоли (такая же зависимость, как в пуннте <<а>>; подробно 
см. Грех, Шац, 1969, 1971); в) замедление роста метастазов и 
второго травеплантата по времени совпадает с замедлением роста 

первичвой опухоли, хотя размер вторичных узлов слиШком мал, 
чтобы можно было говорить об ухудшении в них кровоснабже­
ния (De Wys, 1972); г). при одновременвой прививне двух ино­
I<улятов одной и той же опухоли или при спонтанном возвю\­
вовении множественных узлов суммарный объем опухолевой 
массы н моменту гибели животных такой же, как при прививке 
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одной опухоли или при спонтанном возникновении одиночной 
опухоли; удаление одной из опухолей при двойной прививке ве­
дет к ускорению роста оставшегося трансплантата (Katz, 1951; 
Goodman, 1957; De Wys, 1972). Эта закономерность, впрочем, 
не облигатна, так нан на других опухолях показано, что объем 
каждого из двух одновременно привитых трансплантатов одина­

ков с единичной опухолью у контрольных животных (Dress et 
al., 1959; Greene, Harvey, 1960); причинами расхождения резуль­
татов в разных моделях никто не занимался; д) хотя рост опу­
холи и ее метастазов постепенно замедляется, но при удалении 

опухоли рост оставшихся метастазов и рецидивов ускорен -
<<взрывная способностЬ» опухоли. На этом основании ряд авторов 
I'оворит об антиметастатическом агенте, выделяемом опухолью 
(анализ этого вопроса см. Грех, Шац, 1969, 1971), о самоинги­
·бировании опухоли (Burns, 1969; De Wys, 1972), исчезающем при 
е(' верадикальном удалении. 

Обсуждая природу <<антиметастатичесiюго агента>> первичной 
опухоли, многие авторы заключают, что под ним скрывается ин­

дуцированный опухолью иммунитет («сопутствующий» иммуни­
тет, по терминоJюгии английских и американских.. авторов). 

Очень часто у животных, а в клинике у больных, погиба­
·ЮЩИХ от опухоли, в крови обнаруживаются раковые клетки, 
жизнеспособность которых доказывается (на животных) изоген­
ной перевивкой крови: у реципиентов растет опухоль. 

Эти наблюдения говорят о существовании сил, тормозящих 
опухолевый рост и как-то координирующих рост отдельных ком­
понентов <<опухолевой системы». 

Из опухолевой ткани можно выделить ингибиторы - шалоны, 
угнетающие рост этой же ткани (Bullough, Laurence, 1970). 
Мысль о существовании подобных ингибиторов, угнетающих рост 
метастазов, высказывали ранее (Грех, Шац, 1969, 1971). Не слу­
чайно Leighton (1965) указывает, что метастазы растут, когда 

. первичный узел <<облитерируетсю>. Он приводит сравнение с раз­
nитием экстрамедушшрного Iюстного мозга. Katz (1951) говорит 
об «идеальном единстве» опухоли и ее метастазов как о взаимо­
связанной системе, общий объем которой определенным образом 
регулируется. Тот фю<т, что маленький первичный узел часто 
образует множественные крупные метастазы, а крупные опухоли 
метастазов обычно не дают, подтверждает паше представление о 
том, что новообразованная ткань <<требует>> известной массы, при­
рост которой идет или в форме одной большой опухоли или в ви­
де мелких множественных узлов (см. также Грех, Шац, 1969, 
1971). 

Ра,боты последних лет (Васильева, Ефимов, 1973; Парканский, 
Rоновалова, 1973) подтвердили, что вскоре после нерадикального 
удаления опухоли время удвоения ее клеток значительно умень­

шается, в целом рецидивы растут быстрее, чем первичные опу­
-холи, однако спустя относительно небольшой промежутоJ{ вре-
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мени скорость их роста замедляется, приближаясь к скорости 
роста первичных опухолей. · 

Эти даввые свидетельствуют в полы1у мнения о том, что об:-:­
щий объем опухолевой массы в организме в каждый временной 
отрезок ее роста более или менее жестко регламентировав. В ас­
цисте ковцентрация опухолевых клеток поддерживается на опре-­

деленном уровне, который быстро воестававливается после экспе­
риментального изменения числа клеток в единице объема жидко­
сти (Goldie et al., 1958). 

Так как после удаления опухоли «компенсаторный• прирост 
ее массы усилен, то опухоль можно уподобить <<вовообразовав­
во:му» органу, после резекции которого начинается компенсатор­

ная регенерация. И в этих процессах имеется общность, во в. 
первом случае новообразовавпая ткань сохраняет заковомервос·rи 
роста вне связи с метаболическими сигвалами организма, на­
правленными на ее дифференциацию, в то время как компевса-· 
торпая регенерация проходит под контролем сигвалов <<nоздней>>· 
ткани - метаболического фона организма. 

Безусловно, в сложных функциональных, системных и орга­
нических связях организма течение опухолевого процесса может 

определяться многими факторами. Среди них, несомненно, важ­
ная роль должна принадлежать иммунологическим механизмам. 

В этом отношении мы поддерживаем представление А. Г. Бабае­
вой ( 1972), рассматривающей систему иммуногевеза в качестве­
«третьего компонента в системе гуморальной ауторегуляции•. 

Роль организма, его реактивных возможностей показава еще­
работами П. Эрлиха (1911) в концепции атрепсии: крупная мас­
са опухоли является главным потребителем питательных и энер­
гетических ресурсов хозяина. Дефицит этих ресурсов пагубв() 
сказывается на хозяине: развивается кахексия, тормозится за­

живление ран (Foussard-Вlanpin, Giraud-Dozias, 1971), что соот­
ветствует представлению о валичии конкуренции между очагами 

пролиферации в организме, например, между очагом регенера­
ции конечности и созреванием яйцеклеток у беспозвоночных 
(Liebman, 1947). 

Указаввый дефицит ресурсов, по Эрлиху, тормозит рост вто­
ричных узлов - метастазов ( <<атрептический иммунитет•). 

В современных работах встречаются подтверждения теории 
атрепсии: вес опухоли прекращает увеличиваться на фоне край­
вей кахексии у крыс (Ertl, 1972), уменьшением атрепсии объяс­
няют ускоренвый рост рецидивов после удаления основвой опу­
холи (Паркавский, Коновалова, 1973). 

Вклад экологического анализа в развитие теории овкогенеза 
мы видим в следУющем. Помимо относительно хорошо изучен­
ных систем регуляции злокачественного роста (в частности, им­
мунологической природы), в развитии опухолей большую роль 
играет система метаболической регуляции организма (метаболи­
ческой- sensu-stricto). Наличие этой системы в нормальвом ор-
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rанизме доказано прямыми биохимическими анализами, которыми 
сопровождались наши популяционные опыты. Поэтому справедли­
ва мысль о том, что первопричиной, принципиальной основой 
развития опухолей является автономизация размножения rруппы 
клеток по отношению к метаболическому фону орrанизма. 

Роль системы метаболической реrуляции морфоrенетических 
реакций, в том числе и в их отклоненной от нормы форме (он­
коrенез), сейчас отмечается мноrими авторами (см., например, 
Lenicque, 1963; Becker, 1963; Rose, 1963; 1\онышев, 1969) и может 
считаться признанной. Однако при этом не подчеркивается, что 
максимальный эффект обнаруживается при максимальном rенети­
ческом сходстве метаболитов тканей. Популяционные опыты по­
называют это с полной отчетливостью: коrда метаболиты донора 
действуют на воспринимающую ткань животноrо, rенетически от­
личающеrося на уровне внутрипопуляЦионном, то их эффектив­
ность падает. Если допустить, что <<rенетика>> раковых клеток не 
тождественна норме (несущественно за счет отличий в rеноме или 
эпиrенетических в строrом смысле слова событий), то для их ре­
rуляции потребуется уже большее количество метаболиrов-реrу­
ляторов. Создается впечатление rлухоты раковых клеток, которая 
может быть преодолена лишь за счет большеrо выделения специ­
фических метаболитов. Развиваемая точка зрения делает попят­
ным, почему <<rлухаю> раковая клетка отнюдь не rлуха по 

отношению к сиrпалам своей собственной ткани. 
Если дальнейшие исследования подтвердят эту точку зрения~ 

то разработка практически реrулируемых методов, направленных 
на подчинение опухолевых тканей метаболическому фону орrа­
низма, встретит лишь технические, а не принципиальные труд­

ности. Популяционные опыты ясно показывают, что усиление 
активации метаболических сиrналов «поздней ткани» инrибирует 
развитие своих онтоrенетических предшественников и дедиффе­
репцированных клеток, инициирующих реrенерационный про­

цесс· (Шварц, 1972а, б). Результаты этих опытов моrут под.,. 
ск_азать новые пути . инrибирования очаrов злокачественноrо 
роста. 
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