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1. СПЕЦИФИЧНОСТЬ ДЕЯСТВИЯ 

С. С. Шварц, О. А. Пястолова 

В nо·следние годы различ~ными авторами показано, что выделяемые 
в воду продукты жизнедеятельности головастиков тормозят их рост и 

развитие (Роус С. и Роус Ф., 1964; Berger, 1968; Musialek, 1959; Rose, 
1960 и др.). Это я-вление справедЛИ'ВО рассматривается как весьма со­
вершенный и своеобразный механизм, р·егулирующий плотность по­
пуляций, который ~ определенных условиях может иметь серьезные 
эволюцио;н·ные следствия. 

Ра·ссматриваемая проблема изучалась нами в экспериментальных 
и полевых условиях на головастиках остромордой лягушки ( Rana arva­
lis). Было установлено, что характер действия ингибиторов зависит от 
стадии развития подопытных животных; в определенных условиях «И·Н­

гиб.иторы» вызывают ускорение развития личинок амфибий, превраща­
ются в «акцелераторы». Вместе с тем, показано, что ингибиторы (мы 
продолжаем пользоваться этим термином, понимая его условность; 

правильнее было бы- регуляторы развития) обладают высокой специ­
фичностью. Этот вопрос кажется нам особенно интереоным и именно 
ему мы посвящаем на.стоящую заметку. 

В праведении установочных экспериментов большую помощь нам 

оказали В. Г Ищенко и Н. Л. Иванова. Авторы выражают им искре.н· 
нюю благодарность. 

УСТАНОВОЧНЫЕ ЭКСПЕРИМЕНТЫ 

В первой серии экспериментов !Наша задача заключалась в том, что­
бы выяснить, при каких усло.виях головастики могут нормально расти 
и развиваться без регулярной смены воды. Было установлено, что этому 
требованию удовлетворяет содержание голова·стиков «тройка ми» в ак­
вариумах объемом 3 л (объем воды- 2 л). Головастики содержались 
при ком,натной температуре (19-22°). Кормом служил вареный салат 
или щавель. Результаты ольпов ясно показывают, что при содержании 
тройками головастики нормально растут, быстро развиваются и зака.н­
чивают метаморфоз .несколько быстрее, чем в 'пр.иродных популяциях 
(табл. 1). 

Во второй серии опыто·в головастики в том же объеме воды содер­
жались десятками. Как видно из табл. 1, повышение плотности «попу­
ляций» головастик01в приводит к торможению их роста уже в первый 
период постэмrбрионального развития. Затем ;наступает практически 
пол.ное прекращение роста и отмrи.ршнrие ча.сти живот,ных. Плотность по­
пуляции с:нижает.ся, и оставшиеся ~ живых головастики возобновляют 
рост и заканчивают метаморфоз при существенно меньших размерах .те­
ла по сравнению с контролем. Возобновление роста и раз·вития остав­
u:rих.ся в живых гол.ова·С'ГИIЮIВ ·связа.но оо сrниженйем колrичества ингиби­
торов, поступающих в воду (и дезактивацией ингибиторов, поступив· 
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Таблица 1 
Скорость роста головастиков при нормальной (содержание тройками) и повышенной 

(содержание десятками) плотности экспериментальных популяций 

1 
2 
3 

(время выхода головастиков из икры-10 мая) 

Число голо­
вастиков, 

----~------------------~----------------------- мкончивших 

1
3. VI 110. VI 117. VI метаморфоз 

Дата измерения и средняя величина тела, мм 

n 16.V 20.V 27.V 

Нормальная плотность популяции 

24 16 ,07+0,0717 ,93+0 ,11 111 ,45+0 .11,13,51 15,14,14,551 
16 6,88±0,08 9,07±0,08 12,03±0,16 14,15116,06 16,55 
22 6,94 9,11 11,86 13,52 14,67 15,16 

Повышенная плотность 

к 17 июня 

22 
15 
13 

2 100 6,43f0,07 7,75±0,08 9,48f0,10 - -
1 100 15,99+0,05,7,39±0,071 8,86+0,101 - 1 -

П римечан и е. п-чвс.nо rо.nовас:rвков. 

ших ранее), а также с непосредственным снижением плот.ности попу­
ляций (табл. 2). 

В другом ·варианте того же опыта после 18 дней р.аз.вития в усло­
виях повышенной плотности ·В аквариумах была сменена вода. Это ера-

Таблица 2 
Скорость роста головастиков при повышенной плотности популяций 

(в скобках-число головастиков, оставшихся в живых) 

----------------------
Номер Дата измерения и средняя длина тела, мм 

акв:~иу- ~/V 120/V 127/V 1 3/VI ~10/VI 117/VI 1 24/VI 1 1/VII 

1 1 6,02,7,70 19,241 9,48 1 9,44,10,93,13,50 1 14,3 
(кладка 1)1 (10) (10) (9) (9) (7) (3) (2) (1) Стадия развития 27 

2 ,5,5317 ,38,9,71 19(,94)0 1 9(,57)6 111(,23) 112,8 1 14,2 
(кладка 1) (10) (9) (9) (1) (1) Стадия развития 27 

3 16,83,8,1019,21110,48111,69112,65113,851 
(кладка 3) (10) (10) (9) (9) (8) (2) (2) Закончили метаморфоз 

зу же стимулир01вало рост и раз.в.итие :головаст1иков, через 20 дней они 
закончили метаморфоз, существенной гибели подопытных животных 
не было (табл. 3). 

Таблица 3 
Скорость роста и развития головастиков при повышенной плотности популяции 

и однократной смене воды (в скобках-число головастиков, оставшихся в живых) 

Номер -· 
Дата измерения и средняя длина тела, мм 

аквариу-
16/V 1 20/V 

1 
27/V 13/VI 1 10/VI 117/VI 1 24/VI 

1 
1/VII м а 

1 :а 
"'( 

(кла~ка 4)1 
1 

1 

о 

6,49 7,79 9,44 1 9,77 
1<1 

11,16112,881 13,7 'Закончили 
(10) 

1 
(\О) (9) (9) с:оа (9) (9) (7) метаморфоз 0:: 

~ 
2 6,44 

1 

7,82 9,91 11,20 u 
12,12 1 13,161 13,361 -

(кладка 4) (10) (10) (9) (9) (9) (7) (7) -
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При еще более реэком увеличении плотности популяций (20 голова­
стиков в том же объеме воды) рост оста.навлинается ;на ранних стадиях 
раз·вития, а большая их ча.сть погибает. Оставшиеся в живых нередко 
заканч.ивают метаморфоз при исключительно мелких размерах тела 1• 

Как и следовало ожидать, смена воды в з•начительной степени с.нижает 
смертность головастико·в, но влия.ние по•вышенной плотности на·блюда­
ется отчетливо. 

Совокуп.ность предста·вленных материалов показывает, что приме­
няемая методика позволяет с достаточной точ.ностью определять раз­
личные проявления действия ингибиторов на скорость роста и разви­
тия ТОlЮВа'СТиков. Это создало предпосылки для постано·вки более слож­
ных опытов, ·приз1ва:нных оценить спец:ифич1ность действия 1и;нгибиторов. 

СПЕЦИФИЧНОСТЬ ДЕАСТВИЯ ИНГИБИРУЮЩИХ ФАКТОРОВ 

Бергер (Berger, 1968), работая ·С различными форма.ми (вероя:г.но, 
видами) зеле.ных ЛЯ'Гушек, пришел к выводу, что действие ингибиторов 
связано с генотипом животных и оказывает преимущественное влияние 

на родительские формы. Наши наблюдения показал.и, что ингибиру­
ющий фа,ктор обладает неизмеримо большей специфичностью. Это, ес­
тественно, заставило •бы с новой точки зрения подходить к экологиче­
с~ой и эволюllмон•ной роли инг.ибит:оров развиТiия. Дл.я ·проверюи этих 
наблюдений нами были поставлены четыре варианта опытов. 

Первый вариант. Подопытные головастики в течение двух недель 
(с 3 по 16.VII. 1969 г.) содержались в условиях максим.альной загущен­
ности (около 800 штук в 5 л воды). Их рост и развитие оказались, как 
и еледавало ожидать, резко заторможенным.и (дли.на тела в возрасте 
2 недель около 5 мм). Затем головастики по трое подсаживались в ак­
вар;и.у.м с нормалыно развитыми животными, значителыно :превосходя­

щими их по размерам и стадии развития. Эффект торможения был в 
значительной степени снят, и подопытные головастики стали быстро 
ра·сти и развиваться. 

В каждом аквариуме (объем воды 2 л) содержалось по три круп­
ных и три мелких подопытных головастика. В одной серии опыта они 
принадлежали одной кладке («родные братья»), в другой- разным. 
Условия содержания головастиков в обеих сериях опыта были полно­
стью одинаковыми. Таким путем мы надеялись получить материал для 
суждения о том, оказывает ли тормозящий фактор различное действие 
на «своих и «чужих» головастиков. Результаты опытов .представлены в 
табл. 4. Объединяя дан.ные по обеим кладкам, получаем: из числа мел­
ких головастиков, содержащихся совместно с крупными своей кладки, 
прош.'lи соответствующие стадии 48+5,7% и 58±5,7%; при содержа­
нии со•вмест;но с голова·стиками чужой кладки соответственно 63±5,2%, 
79+4,9%. 

Второй вариант. Группа нормально развивающихся головастиков 
из двух кладок в :возрасте 18 дней была перенесена в воду, обогащен­
ную продуктам•и жиз,недеятельности гол01ва·стик·о•в, разв•ивавших.ся ,в ус­

ловиях повышенной плотности (10 головастиков в 2 л воды). В этих 
условиях через 3 недели (с 3 по 24.VI. 1968 г.) из 22 головастиков, 
развивавшихся в ·воде, обогащенной «своими» ингибиторами (выделе­
ниями головастиков той же кладки), прошли метаморфоз 4 (18,2+ 
±8,23%), а из 26 головастиков, развитие которых шло на фоне «чу-

1 Здесь мы сознательно не обсуждаем вопрос о соотношении скорости роста и 
развития контрольных и подопытных головастиков, предполагая посвятить этому воn· 

росу отдельное сообщение. 
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ж их» ингибиторов, - 15 (57, 7% ± 9,68%). Достоверность различий t = 
=3,15. Отмеченная закономерность проявлялась одинаково четко для 
головастиков обеих кладок. Из 13 головастиков первой кладки на фа-

Таблица 4 
Специфичность действии ингибирующего фактора 

Показатель скорости развития 

Число подопытных 
головастиков, про- Число головасти-

Условия опыта n nl шедших стадию 28 ков, прошедших 

(хорошо развитые 
t метаморфоз 

t 
задние конечности) 

за 5 недель 
за 6 недель 

Мелкие головаст. кладки 1 
1 

подезжены к крупным 

головастикам той же клад-
к и .. 42 40 28 (66,7+7 ,08%) 25 (60+7 ,56%) 

2,26 1,33 

Мелкие головаст. кладки' 1 
подсажены к крупным 

головастикам кладки 2 . . 39 37 31 (79,5±6,46%) 
1 

32 (82±6,15%) 

Мелкие головаст. кладки 2 
1 1 

подезжены к крупным 

головастикам той же клад-
к и . . . .. 35 34 9 (25,6+7,37%) 2,07 18 (51 ,5+8,44%) 1,76 

Мелкие головаст. кладки 2 
подезжены к крупным 

1 
головастикам кладки 1 . . 42 35 20 (47,7±7,70%) 25 (71±7,0%) 

П р и меч а н и е. Нумерация кладок условна. Стадии развития здесь и ниже по Терентьеву 
1 950); п-число головастиков; п1-число головастиков, выживших до конца опыта. 

не «своих» ингибиторов закончил метаморфоз 1, на фоне «чужих» ин­
гибиторов -7. Соответствующие цифры для второй кладки: из 9-
три и из 9- восемь. 

Третий вариант. Головастики двух кладок в течение 2 недель (с 
7. V. по 10. V. 1969 г.) развивались ·В условиях павыщенной плотно,сти, 
затем на 10 дней были подсажены к тройкам кру,nных ,головастиков 
«своей» и «чужой» кладок. На развитие головастиков второй кладки 2 

различия в условиях содержания сказались отчетливо. За короткий пе­
риод содержания совместно с круп.ными головастиками пер,вой кладки 
из 52 подопытных личинок 19 прошли стадию 26 (недиффсренцирован­
ные зачатки задних конечностей) -37±6,7%. При содержании под­
опытных головастиков совместно с крупными головастиками из своей 
кладки указанную стадию прошли лишь 12 из 67 (18±4,7%). Достовер­
ность различий t=2,3. Головастики из первой кладки развивались мед­
леннее 3, поэтому за короткий период опыта различия в скорости разви­
тия в разных группах не проявились: преобладающее большинство го­
ловастиков к 20 июня еще не достигло 26 стадии развития. Однако 
име.нно отсутствие явных различий в скорости раз·вития разных под­
опыт.ных групп головастиков дало нам возможность использовать для 

оценки действия ингибиторов иной критерий- ·скорость роста 4• Ре-

2 Напоминаем об условности этих обозначений. 
3 Различная скорость развития головастиков из разных кладок (в том числе и 

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

4 При различной скорости развития использовать для оценки действия ингибито­
ров скорость нарастания длины тела невозможно, так как на разных стадиях разви­

тия пропордин тела головастиков изменяются. 



Регуляторы роста и развития личинок .земноводных 81 

зультаты опытов приrнципиально совпадали с nредыдущими. При рав­
ных исходных размерах тела подопытные головастики за 10 .дней со­
держания совместно со своими более крупными 1братьями достигли 
средней дли,ны тела 12,4 ±0,15 (п =53), при ·содержании с головасти­
ками из другой кладки -12,9 ± 0,10 (n=58). 

Четвертый вариант. Сформировано три аквариума с резко повы­
шенной плотностью популяции. Использовались головастики, содер· 
жащиеся «тройками» и достигшие в возрасте 24 дней (4. VI. 1968 г.) 
длины тела 9-14 .м.м. Все они 'находились на этапе развития 25-26, 
явных зачатков задних конечностей не ·было ни у одного из подопыт­
ных живот·ных. Первый аrовариум 1был сформирован из головастиков 
одной кладки (.N2 2), втор·ой и третий из головастиков разных кладок 
(N2 1, 2, 3, 4). Исходное число головасти.ков ·в аквариумах: 18, 25, 26, 
объем воды- 2 л. В начале опыта аrовариумы ·были заполнены свежей 
водой. Контроль за ростом и развитием головастиков проводился в 
течедие двух недель. Во всех аrовариумах наблюдался незначительный 
рост головастиков, но по скорости развития головастики первш·о ак­

.ва•риума (.моноге:нная rоол•ония) сущесmенн·о отличались ·ОТ омеша:н·ных 
колоний. 

10 июня ни в одном из аквариумов головастиков с развитыми зад­
ними конечностями не наблюдалось, 17 .июня в первом аrовариуме­
О (0,0%), во втором-12 из 24 (50,0±10,2%), в третьем-13 из 23 
(53,6± 10,4%); t=.3. Таким образом, различия в скорости развития го­
ловастиков гомогенной и смешанной колоний .существенны и статисти­
чески достоверны. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Большое количество подопытных живот.ных (388), ничтожная их 
гибель в процессе опытоо, указывающая на близКiие .к о.пТiи.малыным 
условия содержания, индивидуальный ко.дт·роль за ростом и развити­
ем, разнообразие вариа.нтов и, наконец, nо·Чт.и абсолютная статистиче­
ская достоверность полученных результатов позВО.J):яют сделать весьма 

ответственный вывод. Ингибирующий фактор обладает высшей сте­
пенью специфичности (на уровне генетических различий между особя­
ми одной популяции) и оказывает •более сильное действие :на генотипи­
чески близких животных (•головастиков одной кладки). Здесь мы не 
имеем возможности входить в обсуждение .возможных физиологиче­
ских механизмов этого Я'Вления (для этого пришлось бы привлечь до­
полн.ительный материал), а ограничимся лишь его анализом с экологи­
ческой и эволюционной точек зре.ния. 

Общий экологический смысл ингибирующих факторов развития 
вполне ясен. При рез:к;ом увеличе·нии плот.ности популяции, возника­
ющем при перссыхании водоемов (для амфибий -экологическая ката­
строфа), конкуренция за пищу и пространство повышается и преимуще­
ства получают наиболее быстро развивающиеся индивиды, которые 
спасают популяцию от г.ибели. ВЬ1сокая специфичность действия инги­
биторов (на уровне отдельных генотипов) делает этот механизм регу­
ляции численности попу:ляции личинок амфибий еще более совершен­
ным. Если бы ингибиторы не обладали высокой с.пецифич:ностью или 
(как предполагают некоторые авторы) работали бы в пользу «своих» 
генотипов, то снижение численности популЯции с неизбежностью закона 
сопровождалось бы снижением ее •генетической разнородности, а сле­
довательно, .и ·снижением экол.ьгической и эволюционной пласт.ичност.и 
(подробнее см. Шварц, 1969). Специфичность ингибиторов страхует 
популяции от снижения генетической разнородности при снижении 
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численности. Косвен/Но проведеиные наблюдения овидетельствуют об 
исключительном значении поддержания rенетичеСJ<ой разнородности 
популя:ции. 

С другой стороны, эти наблюдения наводят на мысль о значении 
межгруппового отбора. Даже если признать, что специфичность дейст­
вия ингибиторов деТ,ерминируется физиологическими механизмами ( Оlб­
суждение этого вопроса явится темой отдельной сrатьи), то его со­
вершенствование ,следует приписать дейс'Dв.ию отбора. Единственная 
форма о11бора, которая мо,жет «заста,в.ить» .индивид ра1б.отать против 
своего Геноти:па, -это межгрупповой (меж.популяциоюtый) отбор. 

Институт экологии растений 
и животных УФАН СССР 
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