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Два эндогенных биоритма интенсивности потребления кислорода с периодами 10.8 и 4.7 нед. выяв-
лено в позднем постларвальном онтогенезе пресноводных брюхоногих моллюсков Planorbarius cor-
neus с помощью сингулярного спектрального анализа. Локальные экстремумы обоих биоритмов у
разных особей приходятся на одни и те же возраста, а их периоды приблизительно одинаковы у всех
исследованных животных и остаются неизменными на протяжении индивидуального развития.
Оба биоритма затухающие и имеют сходную амплитуду, которая уменьшается от примерно 1.1 мкл
О2/(ч г) в возрасте до 20 нед. до 0.26 мкл О2/(ч г) к моменту гибели. Таким образом, выявлены новые,
не описанные ранее эндогенные биоритмы, связанные со скоростью метаболизма.
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ВВЕДЕНИЕ

Энергетический обмен, как и большинство про-
цессов, происходящих в онтогенезе животных, об-
ладает определенными ритмами. Подобные ритмы
составляют основу жизнедеятельности организмов,
являются скорее правилом, чем исключением, и,
по-видимому, тесно связаны с механизмами регу-
ляции биологических процессов посредством изме-
нения длительности периодов и амплитуды коле-
баний (Мина, Клевезаль, 1976; Браун, 1977; Брод-
ский, Нечаева, 1988; Зотин А.И., 1988). Данные о
ритмах энергетического обмена суммированы в
монографии А.И. Зотина (1988).

Наиболее многочисленны сведения по циркад-
ным и сезонным колебаниям основного и стандарт-
ного обмена (Строганов, 1962; Беркович, 1964;
Dmi’el, 1969; Dawson, Hudson, 1970; Brett, 1972;
Chiba et al., 1973; Palmer, 1974; Kinnear, Shield, 1975;
Bennett, Dawson, 1976; McCormick, 1981; Панте-
леев, 1983; Way, Wissing, 1984; Ляшенко, Харчен-
ко, 1989). Циркадные и сезонные ритмы интен-
сивности потребления кислорода, скорее всего,
определяются внешними причинами и приспо-
соблением организмов к специфическим услови-
ям существования жизни на Земле.

Животные, однако, имеют и строго эндоген-
ные ритмы дыхания. Наиболее известны эндо-

генные ритмы энергетического обмена, связан-
ные с линьками у членистоногих и ряда других
животных (Клейменов, 1997). Эндогенные ритмы
потребления кислорода с периодом 0.5–3.0 ч бы-
ли установлены у ряда живых объектов. Напри-
мер, у дробящихся яйцеклеток (Zeuthen, 1960; Зо-
тин А.И., 1966), в делящихся синхронизированных
культурах амеб (Edwards, Lloyd, 1978), у взрослых
ракообразных (Brown et al., 1954; Palmer, 1974),
млекопитающих (Kayser, Hildwein, 1974; Stupfel
et al., 1979) и человека (Horne, Whitehead, 1976).

Ранее нами были выявлены эндогенные био-
ритмы интенсивности потребления кислорода в
позднем постларвальном онтогенезе у пресно-
водных брюхоногих моллюсков Lymnaea stagnalis
(Lymnaeidae) (Зотин А.А., Клейменов, 2013).

Данная работа посвящена анализу эндогенных
биоритмов интенсивности энергетического об-
мена в позднем постларвальном онтогенезе дру-
гого вида брюхоногих моллюсков – Planorbarius
corneus, принадлежащих к другому семейству Pla-
norbidae.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Моллюсков P. corneus L. (Gastropoda, Planor-

bidae) получали путем разведения в лабораторных
условиях. Вылупившихся 30.09.2016 г. моллюсков
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содержали в стандартных условиях: в отстоянной
(не менее 2 сут) водопроводной воде в термостате
при постоянной температуре 20°С поодиночке в
пластиковых стаканах объемом 50 мл. Корм (лист
одуванчика Taraxacum officinale Wigg) добавляли в
избытке, то есть в таком количестве, которое мол-
люск не успевал потребить до замены корма на
свежую порцию.

Скорость потребления кислорода измеряли с
помощью оксиметра Orion Star A223 RDO/DO
portable meter (“Thermo Fisher Scientific”, USA),
как это описано в предыдущей статье (Зотин А.А.,
Кирик, 2017). Животных помещали в закрытые
сосуды и инкубировали в течение 3 ч. Измерения
количества кислорода в воде проводили до и по-
сле инкубации. Скорость потребления кислорода
P за единицу времени t определяли по формуле:

где a0 и a1 – количество кислорода в воде до и по-
сле инкубации моллюсков соответственно; c0 и c1 –
аналогичные значения в контрольных сосудах
(только с водой без животных).

Для всех животных измерение скорости по-
требления кислорода проводили в один и тот же
день в произвольном порядке с интервалом меж-
ду измерениями, не превышающим 2 ч. Измере-
ния проводили 2 раза в неделю (по понедельни-
кам и четвергам), начиная с 3 нед. после вылупле-
ния вплоть до естественной гибели животных.
После чего животных помещали в свежую воду со
свежей порцией корма.

Всего исследовано 9 животных.
Общую массу тела моллюсков определяли на

весах Scout Pro (Швейцария) с точностью 1 мг.
Интенсивность потребления кислорода рассчи-
тывали путем деления величины скорости по-
требления кислорода одной особью на массу этой
особи.

Анализ полученных данных проводили с исполь-
зованием метода сингулярного спектрального анали-
за с помощью программы “Гусеница” (версия 3.40,
разработана компанией GistaT Group, Россия).
Каждый временной ряд разлагали на компоненты в
соответствии с формулой (Главные…, 1997; Кря-
нев, Лукин, 2010):

(1)

где F(t) – общая временнáя зависимость исследу-
емого параметра; T(t) – основной тренд (общее
направление изменения исследуемого парамет-
ра); W(t) – одна или несколько волновых компо-
нент, связанных с закономерным изменением па-
раметра; N(t) – “шумовая” компонента, связан-
ная со случайными вариациями, вызванными
неточностью измерений, флуктуациями парамет-
ра и т.д.

( ) ( )( )= 0 1 0 1– – –  ,P a a c c t

( ) ( ) ( ) ( )= + Σ + ,F t T t W t N t

Следует отметить, что программа “Гусеница”,
использованная для вычленения основного трен-
да и биоритмов, работает только с временными
рядами, то есть с рядами, в которых последова-
тельные интервалы между измерениями времени
постоянны. Поскольку измерения проводили с не-
равными временными интервалами, чередуя три и
четыре сут, построение временного ряда на основе
первичных данных оказалось невозможным. По-
этому первичные данные для каждого моллюска
сглаживали с помощью кубических сплайнов с ис-
пользованием программы Matlab (версия 7.3.0.267,
разработана компанией The MathWorks, Inc., США).
При этом мощность сглаживания выбирали по
умолчанию (опция “Default”). На основании прове-
денного сглаживания с помощью той же программы
строили временной ряд с интервалом 0.5 нед. Одно-
временно при этом достигалось частичное удале-
ние случайных шумов. Построение временного ря-
да программным способом на основе сглаженной
кривой дает вполне приемлемые результаты, если
учесть, что ошибка, которую дает использованный
программный метод, сопоставима с ошибкой изме-
рения скорости потребления кислорода. Относи-
тельная ошибка, получаемая при смещении време-
ни измерения в связи с построением временного
ряда, не зависит от возраста моллюска, примерно
равна относительной ошибке измерения скорости
потребления кислорода и равна 2% (Thermo…,
2020). Исследование величины шумовых колеба-
ний не входило в задачу работы.

При применении программы была выбрана
опция “без центрирования”. Выбор опции “дли-
на гусеницы” (“длина окна”) осуществляли сле-
дующим образом. Длину окна варьировали от 4 до
28 (половина количества измерений для моллюс-
ка с наименьшей продолжительностью жизни) и
выбирали вариант, для которого основной тренд
и ритмы разделялись наиболее отчетливо. В ре-
зультате была выбрана длина окна равная 22.

Анализ основного тренда и волновых компо-
нент проводили для каждой особи P. corneus ин-
дивидуально.

Период колебаний вычисляли как удвоенную
разницу между значениями возрастов текущего и
следующего локальных экстремумов. Амплитуду
колебаний вычисляли как половину разницы
между значениями интенсивности потребления
кислорода в текущем локальном максимуме и
следующем локальном минимуме.

“Шумовой” составляющей, связанной со слу-
чайными колебаниями измеренных параметров,
считали ритмы с периодом меньше, чем проме-
жуток между измерениями, умноженный на 4, то
есть 2 нед.
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РЕЗУЛЬТАТЫ
Наличие биоритмов, сопровождающих основ-

ной тренд становится очевидным уже при анализе
кинетики интенсивности потребления кислорода в
индивидуальном развитии P. corneus (рис. 1а).

Более подробный анализ с помощью сингуляр-
ного спектрального анализа показывает, что изме-
нение интенсивности обмена для каждой особи мо-
жет быть разложено на следующие составляющие:
основной тренд, закономерные волновые составля-
ющие и “шумовая” составляющая.

В качестве примера на рис. 1 приведено разло-
жение на составляющие зависимости интенсив-
ности потребления кислорода от возраста у одно-
го из моллюсков.

Для всех исследованных особей основной
тренд показывает постепенное снижение интен-
сивности потребления кислорода (рис. 1а). Изме-
нение интенсивности обмена связано с основ-
ным трендом в наибольшей степени (92.3 ± 1.9%).

Закономерные периодические изменения пред-
ставлены двумя биоритмами (рис. 1б, 1в) со средни-
ми значениями периодов 10.8 ± 1.1 и 4.7 ± 0.4 нед.
(n = 9). Вклады биоритмов в изменчивость интен-
сивности обмена составляют 4.0 ± 1.1 и 3.5 ± 2.1%
соответственно.

Изменение периодов и амплитуд биоритмов в
онтогенезе каждой особи представлены в табл. 1.
При анализе данных выявляется ряд закономер-
ностей.

1. Для всех биоритмов колебания у разных
моллюсков происходят синхронно, т.е. локаль-
ные экстремумы приходятся приблизительно на
одни и те же возраста.

2. Периоды биоритмов на протяжении онтоге-
неза одной и той же особи остаются приблизи-
тельно постоянными.

3. Все биоритмы затухающие. Причем, наи-
большая амплитуда колебаний приходится на пер-
вые 20 нед. развития. В дальнейшем она уменьша-
ется, и в пределах чувствительности использован-
ного метода ее можно считать постоянной вплоть
до гибели животных.

4. Различия средних значений амплитуд для
биоритмов с разными периодами не достоверны.
Для моллюсков в возрасте до 20 нед. амплитуда в
среднем равна 1.1 ± 0.3, для моллюсков в возрасте
более 20 нед. – 0.26 ± 0.07 мкл О2/(ч г).

ОБСУЖДЕНИЕ
В предыдущей статье (Зотин А.А., 2019) было

проведено исследование основного тренда изме-
нения интенсивности потребления кислорода у
P. corneus. Было показано, что после вылупления
наблюдается постепенное нарастание интен-
сивности энергетического обмена и к 3–8 нед.

постларвального развития у P. corneus достигается
максимум. Затем наблюдается тенденция к не-
прерывному снижению интенсивности потребле-

Рис. 1. Разложение временного ряда интенсивности
потребления кислорода (особь № 8). а – изменение
интенсивности потребления кислорода: кружки –
исходный временной ряд, линия – основной тренд;
б – низкочастотная волновая составляющая (период
около 10.8 нед.); в – высокочастотная волновая со-
ставляющая (период около 4.7 нед.).
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Таблица 1. Изменение индивидуальных параметров биоритмов интенсивности потребления кислорода в онто-
генезе P. corneus

Примечания. P, нед. – период; Pср, нед. – среднее значение периода для особи; A мкл О2/(ч ⋅ г) – амплитуда; ΔA – диапазон
амплитуд. Пустая ячейка – моллюск к этому возрасту погиб.

№
моллюска Параметр

Pср
ΔA

Диапазон возрастов, нед.

1–20 21–40 41–60 61–80 81–100 101–120

Низкочастотный биоритм

1
P 9.8 ± 0.4 9.3 9.0 10.4 9.7 9.5 10.7
A 0.55–0.35 0.55 0.34 0.33 0.18 0.31 0.35

2
P 13.0 ± 2.6 13.0
A 0.60 0.60

3
P 10.7 ± 0.6 9.5 11.0 11.0 11.0
A 0.55–0.16 0.55 0.11 0.19 0.16

4
P 9.5 ± 1.4 12.5 10.0 7.7 9.0
A 2.09–0.16 2.09 0.13 0.19 0.16

5
P 11.8 ± 1.1 13.0 13.3 10.5 11.7
A 2.14–0.09 2.14 0.30 0.14 0.09

6
P 10.4 ± 1.9 10.3 11.0
A 1.77–0.78 1.77 0.78

7
P 13.6 ± 0.4 13.0 13.0 15.0 14.0
A 1.18–0.10 1.18 0.56 0.57 0.10

8
P 11.0 ± 0.6 11.3 12.0 10.0 11.0
A 1.56–0.46 1.56 0.56 0.18 0.46

9
P 11.1 ± 1.5 11.0 13.0 9.3
A 1.14–0.32 1.14 0.71 0.32

Высокочастотный биоритм

1
P 4.8 ± 0.2 4.7 6.0 4.6 4.8 4.3 4.4
A 0.61–0.35 0.61 0.47 0.35 0.17 0.17 0.35

2
P 4.5 ± 0.3 4.4 5.0
A 1.49–0.18 1.49 0.18

3
P 4.7 ± 0.3 5.0 4.4 5.1 4.3
A 1.63–0.18 1.63 0.42 0.26 0.18

4
P 5.1 ± 0.2 5.0 5.0 5.8 4.7
A 1.41–0.09 1.41 0.31 0.26 0.09

5
P 5.0 ± 0.3 4.5 5.5 5.1 4.9
A 0.68–0.21 0.68 0.37 0.17 0.21

6
P 5.0 ± 0.3 5.2 5.3
A 0.47–0.39 0.47 0.39

7
P 4.7 ± 0.2 4.7 4.8 5.2 4.4
A 0.76–0.13 0.76 0.27 0.12 0.13

8
P 5.3 ± 0.2 5.0 5.0 5.5 5.8
A 0.74–0.33 0.74 0.28 0.38 0.33

9
P 3.8 ± 0.2 3.8 3.5 4.1
A 0.58–0.16 0.58 0.15 0.16
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ния кислорода вплоть до гибели моллюсков. По-
стоянное снижение интенсивности энергетиче-
ского обмена характерно для взрослых животных
(Зотин А.А., 2006, 2009, 2010).

В данной работе показано, что основная тенден-
ция сопровождается закономерными колебатель-
ными процессами. Насколько такие ритмические
процессы закономерны для разных видов живот-
ных остается неясным в связи с немногочисленно-
стью работ, в которых выявлены эндогенные, не за-
висящие от среды ритмы энергетического обмена.
Немногочисленность работ, по-видимому, объяс-
няется, во-первых, трудоемкостью подобных ис-
следований, во-вторых, отсутствием до недавнего
времени компьютерных программ, позволяющих
выявить и проанализировать биоритмы, в-третьих,
невысокой точностью измерений, приводящих к
тому, что случайный разброс чаще всего маскиру-
ет закономерные колебания.

Применение сглаживания кубическими сплай-
нами и сингулярного спектрального анализа позво-
ляет выявить закономерные ритмические измене-
ния интенсивности энергетического обмена. Эти
колебания, по всей вероятности, не связаны с ка-
кими-либо периодическими изменениями во
внешней среде, т.е. являются эндогенными био-
ритмами по следующим соображениям:

– колебания интенсивности потребления кис-
лорода наблюдаются в индивидуальном развитии
моллюсков при более или менее постоянных
условиях среды;

– периоды колебаний не совпадают с периода-
ми каких-либо известных природных ритмиче-
ских процессов.

Биологическое значение биоритмов для функ-
ционирования живых систем, по мнению многих
авторов, связано с возможностью на их основе
осуществлять регуляцию биологических процес-
сов (Мина, Клевезаль, 1976; Бродский, Нечаева,
1988 и др.).

Причины колебаний не ясны. Мы полагаем,
что обнаруженные колебания могут получить
наиболее адекватное объяснение с позиций тер-
модинамики необратимых процессов, которая рас-
сматривает организмы как диссипативные структу-
ры, т.е. определенным образом организованные
стабильные структуры, характерной особенностью
которых является повышенная по сравнению с
окружающей средой диссипация энергии (Приго-
жин, 1960; Prigogine, Nicolis, 1967; Prigogine, 1972;
Васильев, 1976; Зотин А.И., 1976; Лампрехт, 1976).

Формирование таких структур возможно толь-
ко в открытых системах определенного уровня не-
равновесности. При этом диссипативные структу-
ры находятся в так называемом неравновесном
стационарном состоянии, в котором термодина-
мические потоки и силы не остаются строго по-
стоянными, а колеблются вокруг некой величины

(Пригожин, 1960; Prigogine, Nicolis, 1967; Nicolis,
1972; Шахпаронов, Павленко, 1988).

В онтогенезе животных выделяют два вида ста-
ционарных состояний: текущее, в котором орга-
низм находится в настоящее время, и конечное, к
которому организм стремится на протяжении всей
жизни. Первое стационарное состояние можно
связать с понятием “гомеостаз”, второе – с поняти-
ем “гомеорез” (Зотин А.И., 1988).

Таким образом, наличие двух ритмов интен-
сивности потребления кислорода находится в
полном соответствии с выводами термодинамики
нелинейных систем (Малек-Мансур и др., 1980) и
свидетельствует в пользу гипотезы об эндогенной
природе наблюдаемых биоритмов.
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Endogenous Biorhythms of Mass Specific Rate of Oxygen Consumption in Individual 
Development of Planorbarius corneus (Planorbidae, Gastropoda)

A. A. Zotin*
Koltsov Institute of Development Biology RAS, ul. Vavilova 26, Moscow, 119334 Russia

*e-mail: aazotin@mail.ru

Two endogenous biorhythms of mass specific rate of oxygen consumption with periods of 10.8 and 4.7 weeks
were detected in the late postlarval ontogenesis of freshwater gastropod mollusks Planorbarius corneus using
a singular spectral analysis. The local extreme points of both biorhythms in different individuals fall at the
same ages. Periods of both biorhythms are approximately the same in all the animals studied and remain un-
changed throughout the individual development. Both biorhythms are fading and have a similar amplitude,
which decreases from about 1.1 μL O2/(h g) up to 20 weeks to 0.26 μL O2/(h g) at the time of death. Thus,
new, not previously described endogenous biorhythms associated with metabolic rate have been identified.

Keywords: oxygen consumption rate, ontogenesis, biorhythms, gastropods, Gastropoda, Planorbarius corneus
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