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Исследован энергетический обмен у роговой катушки Planorbarius corneus в зародышевом развитии.
Показано, что скорость потребления кислорода постоянно увеличивается в процессе эмбриогенеза.
Интенсивность дыхания (скорость потребления кислорода на единицу объема зародыша) первона-
чально повышается, а затем плавно уменьшается вплоть до вылупления моллюсков. На ранних эта-
пах развития вплоть до стадии ранней трохофоры зародыш не растет, и, следовательно, изменение
скорости потребления кислорода в этот период не связано с изменением объема зародыша. Сниже-
ние интенсивности дыхания начинается одновременно с началом роста зародыша на стадии сред-
ней трохофоры. Начиная со стадии средней трохофоры и вплоть до вылупления, взаимозависи-
мость между скоростью потребления кислорода и объемом зародыша может быть описана алломет-
рическим уравнением со степенным коэффициентом равным примерно 0.23.
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ВВЕДЕНИЕ

Многочисленные исследования энергетическо-
го обмена беспозвоночных показали, что интенсив-
ность дыхания (скорость потребления кислорода на
1 г массы тела) постоянно снижается после перво-
начального увеличения в раннем постларваль-
ном развитии (Винберг, 1956, 1977; Зотин А.И.,
1974; Зотин А.И., Зотина, 1993; Озернюк, 1985,
2000; Шмидт-Ниельсен, 1987). Хорошо обосно-
вана экспериментальными данными степенная
(аллометрическая) взаимосвязь между скоростью
потребления кислорода и массой тела с неизмен-
ными коэффициентами на протяжении всего по-
стларвального (постнатального) онтогенеза (Зо-
тин А.И., 1974; Винберг, 1977; Шмидт-Ниельсен,
1987; Озернюк, 2000).

Работ, посвященных энергетическому обмену
зародышей, сравнительно немного. Однако их ре-
зультаты позволяют говорить о том, что указанные
выше закономерности для зародышей соблюдают-
ся далеко не всегда. Например, в зависимости от ви-
да животного наблюдается как постоянное сниже-
ние интенсивности дыхания в эмбриогенезе (Ro-
manoff, 1967; Клейменов, 1991; Зотин А.И., Зотина,
1993; Владимирова и др., 2005), так и увеличение
интенсивности дыхания на некоторых этапах заро-
дышевого развитии (Зотин А.И., 1966; Зотин А.И.,

Зотина, 1993; Владимирова и др., 2003; Радзинская
и др., 2003; Зотин А.А., Клейменов, 2006). У неко-
торых видов увеличение интенсивности дыхания
отмечено на протяжении всего эмбриогенеза (Wills,
1936; Озернюк, Лелянова, 1985).

Коэффициенты аллометрической зависимо-
сти скорости потребления кислорода от массы тела
у зародышей, как правило, отличаются от соответ-
ствующих коэффициентов для более поздних ста-
дий развития тех же животных (Радзинская, Ни-
кольская, 1982; Озернюк, Лелянова, 1985; Радзин-
ская и др., 2003; Зотин А.А., Клейменов, 2006). На
куриных зародышах было показано, что значения
аллометрических коэффициентов могут меняться и
в процессе самого эмбриогенеза (Клейменов, 1996).

Для выявления специфических для зародыше-
вого периода закономерностей изменения энерге-
тического обмена требуется, в первую очередь, на-
копление как можно большего числа данных для
животных разных видов. В настоящей работе пред-
ставлены результаты исследования изменения ско-
рости потребления кислорода в зародышевом раз-
витии роговой катушки Planorbarius corneus.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Кладки Planorbarius corneus получали от роди-

тельских особей, разводимых в лабораторной
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аквакультуре, и содержали по отдельности в чаш-
ках Петри в отстоянной аэрированной водопро-
водной воде объемом 10 мл при постоянной темпе-
ратуре 25°C. Воду меняли 2 раза в неделю. Для из-
мерения потребления кислорода несколько кладок
(от 1 до 9) помещали в изолированные стеклянные
сосуды объемом 20 мл, полностью заполненные
водой, и выдерживали при постоянной температу-
ре 25°C в течение 10–14 ч. Количество зародышей
в каждом сосуде варьировало от 15 до 60 экз. Из-
мерение количества растворенного в воде кисло-
рода проводили с помощью оксиметра Orion Star
A223 RDO/DO portable meter (“Thermo Fisher Sci-
entific”, USA) (Thermo…, 2015). В контрольных

сосудах (только с водой) проводили измерения в
те же сроки, что и в эксперименте. Количество
потребленного кислорода (P) определяли по фор-
муле: P = (a0 – a1) – (c0 – c1), где a0 и a1 – количество
кислорода в воде до и после инкубации кладок со-
ответственно; c0 и c1 – аналогичные значения в
контрольных сосудах.

Для определения размеров зародышей проводи-
ли микровидеосъемку кладок в течение 10 мин под
стереоскопическим микроскопом МБИ-10 (Рос-
сия) с помощью цифровой видеокамеры DCM800
(Micromed, Russia) и программного обеспечения
ScopePhoto software (version 3.1.386, ScopeTek, Chi-
na). Размеры зародышей определяли путем измере-
ния их изображений с использованием программы
Excel с точностью 1 мкм. Приблизительный объем
зародышей вычисляли по формуле объема эллип-
соида: V = πldh/6, где V – объем зародыша, l, d, h –
длина, высота и ширина зародыша соответственно.

Среднюю скорость потребления кислорода од-
ним зародышем (Q) рассчитывали путем деления
количества суммарно потребленного кислорода (P)
на промежуток времени, в течение которого прово-
дили измерение, и на количество зародышей. Ин-
тенсивность дыхания рассчитывали по формуле
q = Q/V.

Данные по линейному росту зародышей P. corne-
us приведены в работе Зотин А.А., Кирик (2016). В
этой работе показано, что начиная со стадии вели-
конхи зародыши в разных кладках растут либо по
ускоренному, либо по замедленному типу. В дан-
ной работе измерение скорости потребления кис-
лорода на стадиях от великонхи до вылупления
измеряли только для кладок, зародыши в которых
росли по ускоренному типу.

Всего исследовано 85 кладок с 881 зародышами.

Стадии развития зародышей определяли по таб-
лицам, приведенным в работе Zotin, Kirik (2014).

Для сопоставления полученных данных с
данными других авторов использовали единицы
биологического времени τ, предложенные Дет-
лаф (Детлаф, Детлаф, 1982; Детлаф, 2001). Рас-
чет биологического времени проводили по фор-
муле: τ = t/τ0, где τ – биологическое время (Дф);
t – физическое время развития при 25°C (ч); τ0 –
промежуток времени между метафазами последо-
вательных делений дробления при 25°C (ч/Дф). В
соответствии с калибровочной прямой (Zotin,
Kirik, 2014) τ0 может быть рассчитан по формуле:
τ0 ≈ 770t –2.06, где t – температура (°C). Для 25°C
τ0 ≈ 1.0 час.

Линии тренда на рис. 1 получены при помощи
сглаживающего кубического сплайна.

Рис. 1. Изменение скорости потребления кислорода
(а) и интенсивности дыхания (б) в эмбриогенезе
P. corneus. По оси абсцисс – биологическое время
Детлаф. Кружки – средние значения; планка погреш-
ностей – стандартная ошибка среднего; линии –
сглаживание кубическими сплайнами. Вертикальные
пунктирные линии – границы стадий развития. Циф-
ры – стадии развития: 1. дробление, бластула и га-
струла, 2. трохофора, 3. велигер, 4. великонха. 5. заро-
дыш, прошедший метаморфоз.
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Взаимозависимость скорости потребления кис-
лорода и объема зародышей аппроксимировали
степенным (аллометрическим) уравнением:

Q = aVk, (1)

где a и k – аллометрические коэффициенты. Воз-
можность использования аллометрического урав-
нения оценивали с помощью критерия нелинейно-
сти (Зотин А.А., 2000).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Скорость потребления кислорода зародышами
в целом возрастает в течение всего эмбриогенеза.
Исключение составляет период от поздней гастру-
лы до средней трохофоры, на протяжении которого
скорость потребления кислорода остается посто-
янной (таблица; рис. 1а).

Интенсивность дыхания увеличивается на
ранних стадиях развития и достигает максимума
на стадии ранней трохофоры. Затем, одновремен-
но с началом роста зародыша, наблюдается по-

степенное плавное уменьшение этого параметра
вплоть до вылупления (таблица; рис. 1б).

Взаимосвязь скорости потребления кислорода
зародышами и их объема представлена на рис. 2.
Как видно из рисунка, степенная функция не мо-
жет быть применена для зародышей P. corneus на
всем протяжении зародышевого развития. Это
подтверждается критерием нелинейности с до-
стоверностью p < 0.01. Однако, если исключить
ранний эмбриогенез (до стадии ранней трохофо-
ры), в течение которого изменение скорости по-
требления кислорода не коррелирует с изменением
объема, то в течение последующего эмбриогенеза
зависимость между скоростью потребления кисло-
рода и объемом хорошо аппроксимируется алло-
метрическим уравнением (1) с коэффициентами
a = 3.76 ± 0.03 нл О2/(ч нлk); k = 0.230 ± 0.009.

ОБСУЖДЕНИЕ

Сопоставление полученных данных с данны-
ми других авторов затруднено, поскольку в боль-

Скорость потребления кислорода Q и интенсивность дыхания q в процессе зародышевого развития P. corneus

Примечание: τ – биологическое время, Дф (при 25°C 1 Дф = 1 час); V – объем одного зародыша; Q – скорость потребления
кислорода одним зародышем; q – интенсивность дыхания в расчете на одного зародыша; N – число измерений, n – число за-
родышей. Для Q и q приведены средние значения и стандартная ошибка среднего.

Номер и название стадии развития τ, Дф V, нл Q, нл О2/ч q, мл О2/ч/мл N n

1–9. Дробление 3 0.7 24.2 ± 4.4 23.1 ± 4.2 17 289

10–15. Бластула 12 0.7 32.7 ± 4.4 46.9 ± 6.4 26 566

16–17. Гаструла 23 0.7 34.7 ± 4.7 49.8 ± 6.7 19 332

18. Поздняя гаструла 33 0.7 38.4 ± 4.2 55.1 ± 6.0 18 324

19. Ранняя трохофора 43 0.7 38.5 ± 5.2 55.3 ± 7.4 5 114

20. Средняя трохофора 53 0.8 38.7 ± 6.2 49.9 ± 8.0 8 188

20. Средняя трохофора 64 1.5 50.5 ± 5.8 33.8 ± 3.9 20 227

21. Поздняя трохофора 74 4.1 64.2 ± 9.8 15.8 ± 2.4 7 135

22. Ранний велигер 84 6.9 62.7 ± 14.4 9.0 ± 2.1 7 114

23–24. Средний и поздний велигер 94 10.0 78.8 ± 16.7 7.9 ± 1.7 10 167

25. Ранняя великонха 105 22.9 83.2 ± 10.9 3.6 ± 0.5 14 170

25. Средняя великонха 115 36.2 95.3 ± 31.4 2.6 ± 0.9 3 31

25. Поздняя великонха 125 47.4 97.9 ± 14.5 2.1 ± 0.3 14 197

26. Ранний ползающий зародыш 135 55.9 105.2 ± 14.6 1.9 ± 0.3 5 127

27. Средний ползающий зародыш 145 62.2 113.8 ± 17.8 1.8 ± 0.3 5 24

28. Поздний ползающий зародыш 155 66.5 114.7 ± 14.7 1.7 ± 0.2 3 28

29/1. Вылупляющийся зародыш 170 69.5 117.5 ± 20.6 1.7 ± 0.3 6 52

29/2. Начало вылупления 190 72.9 120.0 ± 32.1 1.6 ± 0.5 5 48



298

ОНТОГЕНЕЗ  том 48  № 4  2017

ЗОТИН, КИРИК

шинстве работ, посвященных исследованию
энергетического обмена у зародышей, объем (или
массу) зародышей не определяли, а в тех работах,
в которых приводятся значения интенсивности
дыхания, расчет производили на единицу массы
целого яйца, имеющего, как правило, неизмен-
ные размеры (Wills, 1936; Зотин А.И., 1966; Озер-
нюк, Лелянова, 1985; Зотин А.И., Зотина, 1993;
Озернюк, 2000; Владимирова и др., 2003; Радзин-
ская и др., 2003). Во всех этих работах показано
постоянное, часто неравномерное, увеличение
скорости потребления кислорода в зародыше-
вом развитии. Это вполне согласуется с данны-
ми, полученными нами (рис. 1а).

Увеличение интенсивности дыхания от стадии
дробления до стадии гаструлы, вероятно, характер-
но для большинства животных и было, в частности,
показано для большого прудовика (Зотин А.А.,
Клейменов, 2006), морских ежей (Ohnishi, Sugiya-
ma, 1963), атлантического лосося (Озернюк, Зотин,
1983) и мышей (Mills, Brinster, 1967; Quinn, Wales,
1971). Возрастание интенсивности дыхания в этот
период, по-видимому, связано с инициализацией
и прогрессивным нарастанием процессов, требу-
ющих значительных затрат энергии: экспрессии
генов, пролиферации и миграции клеток и т.п.

Увеличение интенсивности дыхания на более
поздних этапах продемонстрировано для зароды-
шей рыб (Озернюк, Лелянова, 1985) и амфибий
(Wills, 1936; Владимирова и др., 2003). В то же вре-
мя у других животных в этот период наблюдается
постоянное уменьшение интенсивности дыхания
(при расчете на единицу объема или массы заро-
дыша). Уменьшение интенсивности дыхания по-
казано как для позвоночных животных: рептилий
(Клейменов, 1991; Владимирова и др., 2005), птиц
(Клейменов, 1996), млекопитающих (Brody, 1945;
Shield, 1966) и некоторых видов рыб (Озернюк,
Зотин, 1983), – так и для беспозвоночных: мор-

ских ежей (Quinn, Wales, 1971) и двустворчатых
моллюсков (Радзинская и др., 2003). В отноше-
нии брюхоногих моллюсков нам известны только
две работы. Одна из них проведена на Viviparus vi-
viparus (Радзинская и др., 2003). У этого вида мол-
люсков уровень интенсивности дыхания зароды-
шей остается постоянным. По-видимому, в данном
случае речь идет о поздних этапах зародышевого
развития, которые соответствуют у P. corneus по-
стларвальному периоду. Темпы снижения интен-
сивности дыхания на этой стадии весьма незна-
чительны (рис. 1б), и в пределах чувствительности
использованного метода этот параметр можно счи-
тать неизменным. Другая работа проведена нами
(Зотин А.А., Клейменов, 2006) на большом прудо-
вике Lymnaea stagnalis. У этого вида постоянное
снижение интенсивности дыхания начинается со
стадии поздней гаструлы (τ = 28 Дф), то есть рань-
ше, чем это наблюдается у P. corneus (со стадии
ранней трохофоры; τ = 43 Дф).

Зависимость между скоростью потребления
кислорода и объемом (массой) животных обычно
описывают аллометрическим (степенным) урав-
нением (Зотин А.И., 1974; Винберг, 1977; Шмидт-
Ниельсен, 1987; Озернюк, 2000). Для P. corneus та-
кое уравнение способно описать зародышевое раз-
витие, начиная со стадии ранней трохофоры. В
этом отношении зародышевое развитие P. corneus
отличается от развития L. stagnalis. У L. stagnalis
происходит изменение аллометрических коэффи-
циентов: на протяжении личиночного периода
(стадии трохофоры и велигера) степенной коэф-
фициент k = 0.514, а в ходе дальнейшего развития
его значение снижается до k = 0.206 (Зотин А.А.,
Клейменов, 2006). Последнее значение k близко
к значению этого коэффициента для зародышей
P. corneus для всего зародышевого развития, на-
чиная со стадии средней трохофоры (k = 0.230).

Рис. 2. Зависимость скорости потребления кислорода (Q) от объема зародыша. Кружки – экспериментальные данные.
Линии – аппроксимация аллометрической зависимостью (1).

10

1000

100

0.1 1 10 100

Q, нл O2/ч

Объем зародыша, нл



ОНТОГЕНЕЗ  том 48  № 4  2017

СКОРОСТЬ ПОТРЕБЛЕНИЯ КИСЛОРОДА 299

Причины подобного различия для таких близ-
кородственных видов как P. corneus и L. stagnalis
не совсем ясны. Выяснение этого вопроса требует
дополнительных исследований.

Работа выполнена при финансовой поддержке
Президиума РАН по программе “Биоразнообра-
зие живых систем”.
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Energy metabolism is studied in great ramshorn Planorbarius corneus during embryonic development. It is shown
that the rate of oxygen consumption is constantly increasing in the process of embryogenesis.  The respiration in-
tensity (rate of the oxygen consumption per unit of the embryo volume) initially increases and then slowly decreases
until eclosion. At the early stages of development until the early trochophore stage, the embryo is not growing, and,
thus, the change in the rate of oxygen consumption during this period is not associated with the change of the em-
bryo volume. Reduction in the intensity of respiration begins simultaneously with the beginning of the growth of
the embryo at the stage of the middle trochophore. Starting from the middle trochophore and until eclosion, an
association between oxygen consumption rate and volume of the embryo can be described with an allometric equa-
tion with exponential coefficient equal to approximately 0.23.

Keywords: embryonic development, rate of oxygen consumption, energy metabolism, Gastropoda, great
ramshorn


