
ОНТОГЕНЕЗ, 2023, том 54, № 4, с. 258–265

258

ТЕМПЕРАТУРНАЯ КОМПЕНСАЦИЯ
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Изучение особенностей энергетического метаболизма головастиков в популяциях озерной лягушки
Pelophylax ridibundus из нескольких водоемов полуострова Камчатка с разным температурным режи-
мом выявило наличие температурной компенсации этого показателя. Показана линейная зависи-
мость интенсивности их метаболизма от среднегодовой температуры места обитания популяции.
Установлено, что наследуемые различия интенсивности потребления кислорода сформировались
за 30–20 лет с момента первой интродукции вида в водоемы Камчатки. Высказано предположение
о пределе адаптивных возможностей вида для стадии развития 39–40 головастиков озерной лягушки.
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ВВЕДЕНИЕ
Темп развития и энергетический метаболизм

пойкилотермных животных снижаются при по-
нижении температуры среды. Однако у животных
из зон с холодным климатом снижение метаболизма
наблюдается в меньшей степени, чем у предста-
вителей родственных видов, обитающих в более
теплых климатических зонах. В этом заключается
один из основных механизмов адаптации к пони-
женной температуре у пойкилотермных животных,
который компенсирует снижение энергетического
метаболизма при пониженной температуре и дает
возможность сохранять обеспечение организма
энергией на уровне, достаточном для нормально-
го протекания процессов жизнедеятельности.

Предположение о наличии компенсаторного
механизма стандартного энергетического метабо-
лизма у пойкилотермных обитателей полярных и
субполярных широт было высказано известным
датским физиологом Августом Крогом еще в 1916 г.
(Krogh, 1916). Закономерности температурной
компенсации были установлены на основе экспе-

риментальных данных об интенсивности потреб-
ления кислорода пойкилотермными животными,
обитающими в разных широтах: от полярных до
субтропических и тропических. Сравнение ин-
тенсивности метаболизма животных, адаптиро-
ванных к разной температуре, производится пу-
тем ее экстраполяции к стандартной температуре
0 или 20°C с использованием так называемой
стандартной кривой Крога (Krogh, 1914). На об-
ширном экспериментальном материале было по-
казано, что приведенная к стандартной темпера-
туре интенсивность энергетического метаболизма у
обитателей северных широт выше, чем у близких
видов, обитающих в более теплом климате
(Schölander et al., 1953; Brett, 1972; Хочачка, Сомеро,
1977, 1988; Озернюк, 1992, 2000, 2006; Озернюк и др.,
1993; Зотин, Зотин, 1999). Эта закономерность
справедлива также и для амфибий из разных широт
(Владимирова, Зотин, 1994; Lyapkov, Kleymenov,
2021). Температурная компенсация интенсивно-
сти потребления кислорода была показана также
и в экспериментах по акклимации пойкилотерм-
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ных животных к разным температурам (Campbell,
Davis, 1978; Зотин, Зотин, 1999).

Температурные компенсации энергетического
метаболизма проявляются на разных уровнях ор-
ганизации животных: организменном, тканевом,
клеточном и молекулярном. Однако основным
фактором регуляции в данном случае являются
активность митохондрий и ферментов энергети-
ческого метаболизма. Прежде всего были выявле-
ны различия в концентрации митохондрий у рыб,
обитающих в разных широтах. Площадь мито-
хондрий на электронно-микроскопических сре-
зах красных и белых скелетных мышц у антаркти-
ческих рыб была выше, чем у рыб из умеренных
широт (Dunn, 1988).

Особенности температурной компенсации
энергетического метаболизма у пойкилотермных
исследованы в основном на взрослых животных.
Данных по энергетическому метаболизму пред-
метаморфозных стадий развития амфибий срав-
нительно мало и они противоречивы. Темпера-
турная компенсация была выявлена у головастиков
Limnodynastes peronii (Niehaus et al., 2011; Seebacher
et al., 2014), но не обнаружена у головастиков
Lithobates sphenocephalus, Lithobates catesbeianus,
Scaphiopus holbrookii и Hyla chrysoscelis (Rowe,
Crandall, 2018). Температурной компенсации не
наблюдалось после инкубации при различной
температуре у головастиков Pseudacris hypochon-
driaca (Mueller et al., 2019). Известно также, что
головастики шпорцевой лягушки – потомки осо-
бей из горной популяции имеют более высокую
интенсивность метаболизма, чем потомки особей
из равнинной популяции, при выращивании в
одинаковых условиях (Wagener et al., 2021). Голо-
вастики остромордой лягушки из различных по-
пуляций демонстрируют первоначальное увели-
чение и последующее снижение интенсивности
метаболизма по мере сокращения длительности
сезона активности (Lindgren, Laurila, 2009). Од-
нако при изучении акклимации важное значение
имеет ее продолжительность от начала до момен-
та измерения, поскольку ответ энергетического
метаболизма часто развивается с перерегулирова-
нием (овершут), величина которого зависит от
разности между начальной и конечной темпера-
турой в эксперименте.

Целью нашей работы был анализ данного яв-
ления у амфибий на относительно ранних стадиях
предметаморфозного развития, а также выясне-
ние темпов наследственного закрепления этого
компенсаторного механизма. Местом обитания
взрослых амфибий и головастиков были располо-
женные на полуострове Камчатка водоемы с раз-
ным гидротермальным режимом. Отдельный ин-
терес представляет то, что современные популяции

озерной лягушки Камчатки основаны переселен-
ными на полуостров взрослыми особями и, воз-
можно, головастиками около 30 лет назад из по-
пуляций европейской части ареала вида с точно
не установленной локализацией (Ляпков и др.,
2017).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Работу проводили на головастиках озерной ля-

гушки (Pelophylax ridibundus), выращенных из ик-
ры, которая была собрана в водоемах полуострова
Камчатка, отличающихся температурным режимом.
Эти водоемы находятся в местах обитания четырех
популяций озерной лягушки, пространственно изо-
лированных друг от друга. Икру собирали в водое-
мах Мутновской геотермальной электростанции
(ГеоТЭС) (N 52.533273, E 158.197235), в водоемах
у поселков Анавгай (N 56.052404, E 158.977499) и
Термальный (N 52.929515, E 158.222408), а также в
прудах и канале системы сброса воды ТЭЦ-2 го-
рода Петропавловск-Камчатский (N 53.022531,
E 158.736552 и N 53.012398, E 158.745997). Попу-
ляции обитающей в этих местах озерной лягушки
по многолетним наблюдениям численности, воз-
растного состава и соотношения полов характе-
ризуются как устойчивые (Ляпков, 2016).

Температуру водоемов, в которых производи-
ли сбор икры, измеряли 2–3 раза в месяц в период
активности и 1–2 раза в месяц в зимнее время на
глубине 10–15 см. В работе использованы резуль-
таты измерений за 2 года.

Собранную в водоеме икру хранили в холо-
дильнике до 10 сут при температуре 5°C, после че-
го доставили в лабораторию самолетом за 20 ч при
температуре 18–20°C. По прибытию в лаборато-
рию основная масса зародышей находилась на
стадии поздней гаструлы. Отход зародышей за
время инкубации составил от 11 до 17%.

Инкубация икры, а также выращивание голо-
вастиков проводили в лабораторных условиях
при одинаковой для всех выборок температуре
18°C в течение 20 сут.

Измерение интенсивности потребления кис-
лорода проводилось на головастиках стадий 39–
40 (начало активного питания). Стадии развития
озерной лягушки и травяной лягушки (Rana tem-
poraria) близки. Поскольку для травяной лягушки
ранее были определены стадии эмбрионального и
постэмбрионального развития (Дабагян, Слепцо-
ва, 1975), мы использовали эти данные в нашей
работе для определения стадии развития озерной
лягушки.

Концентрацию кислорода измеряли оксимет-
ром Orion Star A323 RDO/DO meter (Thermo Fisher
Scientific Inc.). Измерение скорости потребления
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кислорода производили по его убыли в изолиро-
ванных сосудах за одинаковый период времени.
Головастиков размещали в зависимости от размера
по 1–4 особи в герметичном сосуде объемом 10 мл,
заполненном водой из аквариума, где содержалась
данная группа животных. В момент заполнения из
каждого сосуда отбирали пробу воды объемом
1 мл для определения начальной концентрации
кислорода. По истечении 20 мин из сосуда отби-
рали вторую пробу для измерения концентрации
кислорода и взвешивали головастиков на элек-
тронных весах Ohaus. Для расчета интенсивности
метаболизма использовали оксикалорический ко-
эффициент 5.59 Дж/мл О2. Полученные результа-
ты были обработаны стандартными статистиче-
скими методами, достоверность различий массы
тела и интенсивности дыхания между выборками
определяли по непарному Т-критерию Стьюден-
та с использованием программы Matlab (Math-
Works Inc.).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Условия обитания амфибий в разных водоемах
полуострова Камчатка заметно отличаются как
по температурным показателям, так и по гидро-
логическому режиму, которые оказывают значи-
тельное влияние на индивидуальное развитие и
энергетический метаболизм амфибий. Темпера-
турный режим и связанные с ним характеристики
термальных водоемов, в которых производили
сбор икры, включая среднюю годовую температу-
ру, продолжительность зимовки и сезона актив-
ности животных приведены в табл. 1.

Поскольку водоемы ТЭЦ-2(а) и ТЭЦ-2(б) на-
ходятся в единой водной системе стоков ТЭЦ-2,
головастики, полученные из собранной в этих во-
доемах икры, представляют собой две выборки из
единой популяции. Температура и другие характе-
ристики этих двух мест сбора икры также идентич-
ны. Однако интенсивности потребления кислорода
головастиками из этих двух водоемов несколько от-
личаются (табл. 2). Возможно, это вызвано иными
факторами среды, влияющими на интенсивность
энергетического метаболизма, но не вошедшими
в настоящее исследование. Наиболее высокая
среднегодовая температура обитания в водоемах
ТЭЦ-2(а) и ТЭЦ-2(б) почти в 2.8 раза превышает
этот показатель для водоема Мутновской ГеоТЭС.
Продолжительность зимовки амфибий в водое-
мах ТЭЦ-2(а) и ТЭЦ-2(б) равна 2 мес., тогда как в
водоеме Мутновской ГеоТЭС она составляет 9 мес.
(табл. 1).

Наиболее высокая интенсивность потребле-
ния кислорода выявлена у головастиков из попу-
ляции водоема Мутновской ГеоТЭС с самыми
неблагоприятными условиями обитания: низкой
средней годовой температурой и коротким сезо-
ном активности (табл. 2, рис. 1). Более низкие по-
казатели интенсивности потребления кислорода
получены для головастиков из водоемов поселка
Анавгай и еще ниже из водоема поселка Термаль-
ный. Наиболее низкие величины интенсивности
энергетического метаболизма были получены для
головастиков из водоемов ТЭЦ-2(а) и ТЭЦ-2(б).
Температура этих водоемов выше по сравнению с
водоемом поселка Термальный (табл. 1, рис. 1).
Различия интенсивности энергетического мета-
болизма у головастиков из разных водоемов ста-

Таблица 1. Характеристика условий обитания популяций озерной лягушки в некоторых водоемах полуостро-
ва Камчатка

Популяция

Средняя температура воды, °C Продолжительность, мес.
Заселение 
водоема

сезона 
активности годовая зимовки сезона 

активности год

1 Мутновская ГеоТЭС 15 7.5 9 3 2010

2 пос. Анавгай 16 10.5 6 6 2013

3 пос. Термальный 20 16.3 3 9 1995

4а ТЭЦ-2(а) 23 20.8 2 10 1989

4б ТЭЦ-2(б) 23 20.8 2 10 1989



ОНТОГЕНЕЗ  том 54  № 4  2023

ТЕМПЕРАТУРНАЯ КОМПЕНСАЦИЯ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО МЕТАБОЛИЗМА 261

тистически достоверны, за исключением водое-
мов ТЭЦ-2(а) и ТЭЦ-2(б).

На основании полученных данных установле-
но, что интенсивность метаболизма q головасти-
ков из разных популяций связана линейной зави-

симостью со среднегодовой температурой Tсг во-
доемов их обитания:

(1)
с коэффициентами a = –0.017 и b = 0.51 и высокой
корреляцией (R2 = 98%). Существенно, что ран-

сгq aT b= +

Рис. 1. Интенсивность метаболизма (средние значения и стандартное отклонение) головастиков озерной лягушки 39–
40 стадии развития в зависимости от среднегодовой температуры водоема: 1 – Мутновская ГеоТЭС; 2 – пос. Анавгай;
3 – пос. Термальный; 4а, 4б – ТЭЦ-2.
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Таблица 2. Интенсивность потребления кислорода и метаболизма у головастиков из разных водоемов полуост-
рова Камчатка

Примечание: Различие по средним значениям метаболизма и потребления кислорода между всеми популяциями значимые
(p < 0.05), кроме различий между популяциями 4а и 4б (p = 0.28).

Популяция

Масса тела,
мг

Метаболизм,
МВт г–1

Потребление О2,
мкл г–1 мин–1 Количество 

особей
средн. ст. откл. средн. ст. откл. средн. ст. откл.

1 Мутновская ГеоТЭС 19.76 5.14 0.376 0.102 4.0 1.1 36

2 пос. Анавгай 33.81 6.33 0.335 0.054 3.6 0.6 24

3 пос. Термальный 17.41 5.43 0.251 0.092 2.7 1.0 35

4а ТЭЦ-2(а) 19.55 7.25 0.138 0.041 1.5 0.4 31

4б ТЭЦ-2(б) 17.62 3.58 0.156 0.045 1.7 0.5 35
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ние этапы индивидуального развития головасти-
ков, используемых в наших экспериментах, про-
текали при одинаковой температуре от начала
инкубации до момента измерения интенсивности
потребления кислорода. Однако различия в вели-
чине компенсаторной реакции энергетического
метаболизма сохранились в выборках головасти-
ков из популяций, адаптированных к разным
температурам. Этот факт свидетельствует о со-
хранении особенностей метаболизма лягушек из
разных популяций в последующих поколениях,
несмотря на идентичные условия выращивания
головастиков.

Результатом различий температурных режи-
мов водоемов является также разная продолжи-
тельность периода активности лягушек. Сопо-
ставление метаболизма головастиков q и продол-
жительности периода активности лягушек t в
разных популяциях показало нелинейный харак-
тер их взаимосвязи, которая была описана эмпи-
рическим экспоненциальным уравнением вида:

(2)exp( )q A b ct d= − +

с высокой корреляцией (R2 = 96%). Поскольку ука-
занная зависимость эмпирическая, интерес пред-
ставляет только коэффициент A, который показы-
вает величину асимптоты уравнения и равен
0.374 МВт/г (b = 13 × 10–5; c = 0.53; d = –0.15). На-
личие асимптоты для зависимости уровня мета-
болизма головастиков от продолжительности пе-
риода активности лягушек и практически совпа-
дение с ней величины метаболизма головастиков
из водоема Мутновской ГеоТЭС может указывать
на то, что популяция в этом водоеме достигла
предела диапазона физиологической нормы вида
по темпу индивидуального развития и интенсив-
ности метаболизма головастиков (рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Водоемы полуострова Камчатка представляют
широкий спектр температурных режимов за счет
подпитки термальными водами разной интен-
сивности и температуры. Интродуцированные
около 30 лет назад амфибии частично рассели-
лись самостоятельно, частично были искусственно

Рис. 2. Интенсивность метаболизма (средние значения и стандартное отклонение) головастиков озерной лягушки 39–
40 стадии развития в зависимости от продолжительности периода активности в водоеме обитания: 1 – Мутновская
ГеоТЭС; 2 – пос. Анавгай; 3 – пос. Термальный; 4а, 4б – ТЭЦ-2.
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перенесены в различные водоемы полуострова. К
сожалению, интродукция произошла спонтанно,
из-за чего отсутствуют точные данные о популя-
ции-доноре. Тем не менее, популяции озерной
лягушки полуострова представляют интересную
модель для изучения адаптивных возможностей
вида и скорости формирования устойчивых адап-
таций к условиям среды обитания.

Наши исследования показали, что за прошед-
шие 30 лет сформировались адаптированные к
разным температурным режимам популяции ля-
гушек, различающиеся по интенсивности мета-
болизма головастиков на 39–40 стадии развития.
Эти различия соответствуют концепции темпера-
турной компенсации метаболизма, ранее неодно-
кратно подтвержденной экспериментами на взрос-
лых особях разных таксонов (Schölander et al.,
1953; Carliste, Cloudsley-Thompson, 1968; Brett, 1971,
1972; Хочачка, Сомеро, 1977, 1988; Dunn, 1988;
Озернюк, 1992). Следует ожидать, что отмеченная
нами закономерность будет наблюдаться и у
взрослых особей озерной лягушки. Аналогичный
факт установлен для взрослых азиатских жаб
(Bufo gargarizans), у которых отмечено повыше-
ние интенсивности потребления кислорода по
мере уменьшения длительности сезона активно-
сти в местах обитания их популяций (Tan et al.,
2021).

Представляет интерес относительно короткий
срок – от 30 до 5 лет (табл. 1) формирования
устойчивых различий метаболизма озерной лягуш-
ки в популяциях, оказавшихся в различных темпе-
ратурных условиях. Филогенетическая устойчи-
вость межпопуляционных различий стандартного
энергетического метаболизма на стадии 39–40 раз-
вития головастиков подтверждается тем, что они
наблюдались при выращивании головастиков
при единой для всех выборок температуре 18°C.

Связь интенсивности метаболизма головасти-
ков с продолжительностью периода активности
лягушек, описанная выше единым экспоненци-
альным уравнением с асимптотой, позволяет за-
ключить, что наблюдаемые изменения метабо-
лизма не выходят за адаптивный диапазон вида.
Существование предела в уравнении (2) говорит о
том, что дальнейшее ускорение онтогенеза до
полного завершения метаморфоза за счет повы-
шения интенсивности метаболизма, скорее все-
го, невозможно. В аналогичной ситуации в слабо
подогреваемых водоемах Свердловской области
развитие головастиков идет до завершения мета-
морфоза, однако выход на сушу происходит срав-
нительно поздно, и часть головастиков, попадаю-
щих под осеннее похолодание, зимуют в водоеме
и завершают метаморфоз только весной следую-
щего года (Ляпков, Фоминых, 2017).

Описанная в настоящей работе температурная
компенсация метаболизма головастиков озерной
лягушки может быть обеспечена изменением ак-
тивности основных метаболических ферментных
систем, как это было отмечено в ряде исследова-
ний (Sidell, 1977; Dunn, 1988; Демин и др., 1990;
Озернюк, 1992; Озернюк и др., 1993: Ozernyuk
et al., 1994), либо изменениями чувствительности
к соотношению АДФ/АТФ в клетке посредством
комбинации изоформ АМФ-активируемой про-
теинкиназной (AMPK) системы (Jeon, 2016).
Следствием этого может быть увеличение отно-
сительной доли митохондрий в объеме клетки
(Озернюк, 2000). Однако открытым остается во-
прос о механизме закрепления этих свойств в
потомстве, что может стать предметом дальней-
ших исследований.
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Temperature Compensation of Energy Metabolism in Tadpoles of the Marsh Frog
from Different Populations of the Kamchatka Peninsula
(Pelophylax ridibundus Pallas 1771, Anura: Amphibia)

S. Yu. Kleymenov1, *, S. M. Lyapkov2, and N. D. Ozernyuk1

1Koltzov Institute of Developmental Biology of Russian Academy of Sciences, ul. Vavilova 26, Moscow, 119334 Russia
2Department of Evolutionary Biology, Faculty of Biology, Moscow State University, 

Leninskie Gory d. 1, str. 12, Moscow, 119234 Russia
*e-mail: s.yu.kleymenov@gmail.com

The study of the peculiarities of energy metabolism in populations of the marsh frog Pelophylax ridibundus
from several reservoirs of the Kamchatka peninsula with different temperature regimes revealed the tempera-
ture compensation of this parameter in tadpoles. The linear dependence of the tadpoles metabolic rate on the
average annual temperature of habitat was shown. It was found that stable inherited differences in the inten-
sity of tadpoles metabolism were formed in 30–20 years from the moment of the first introduction of the spe-
cies into the reservoirs of Kamchatka. An assumption is made about the limit of adaptive diapason of the spe-
cies for the development stage of 39–40 tadpoles of the marsh frog.

Keywords: tadpoles, Pelophylax ridibundus, Kamchatka populations, metabolism intensity, temperature
compensation
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