
Aннотация
У позвоночных сердце рассматривается как основной таймер эндогенного времени на уров-

не физиологических систем [3]. Известно, что активность генераторов временных процессов 
всех уровней организма синхронизируется рядом систем: фото-, температурно-, нутриент- и гор-
мон-чувствительной. Однако у беспозвоночных, в частности, у ракообразных и моллюсков, эти 
аспекты проблемы организации временнóй структуры организма детально не изучены [27]. В дан-
ном исследовании в условиях свободного поведения при пятисуточном мониторинге регистри-
ровались циркадианные изменения кардиоинтервалов как хронотропного параметра активности 
сердца узкопалого рака (Astacus leptodactilus). Увеличение у раков частоты сердечных сокращений 
(ЧСС) при кормлении в период покоя и отсутствие выраженного суточного ритма активности кар-
диального таймера в период предлиньки рассматриваются как свидетельства функционально об-
условленного переключения с доминирующей нутриент-чувствительной системы синхронизации 
на гормон-зависимую. Ввиду ночного образа жизни узкопалого рака фоточувствительная система 
синхронизации может иметь меньшее значение, чем нутриент-чувствительная, по аналогии с ноч-
ными млекопитающими. В формировании циркадианных ритмов у рака, возможно, принимают 
участие околосуточные изменения гравитационного поля,  поскольку изменение ориентации про-
дольной оси тела животного относительно вектора гравитационного поля (подвешивание) увели-
чивало ЧСС, а утрата статоцистов при линьке блокировала реакцию кардиального таймера..
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AbstrAct

The heart of vertebrates is conserved as basic timer of endogenous time at level of physiological sys-
tems [3]. It is known, that photo-, food-, temperature- and hormone-sensitive systems synchronize 

the activity of generators of endogenous time. However, in invertebrates, in particular, in Crustacea and 
Mollusca,  the aspects of organization of organism’s time-structure didn’t investigate in detals [27]. In 
the research circadian variability of cardiointervals as the chrono-parameter of heart activity had been 
registrated in Astacus leptodactilus for 5 days in free behavior. Increase of heart abridgement frequency 
(HAF) in freshfishes in during feeding in rest period and lack of circadian rhythm of heart-timer activity 
in pre-molting period are considered as evidences for functional switching from dominant food-sensitive 
system of synchronization over hormone-sensitive. Since nocturnal mode of living, photo-sensitive sys-
tem of synchronization in Astacus leptodactilus has smaller meaning, then  food-sensitive one by analogy 
with nocturnal mammals. Circadian changes of gravity field, perhaps, takes part in forming of circadian 
rhythms in the frashfish, as change of long axis of animal in space (hanging) increases HAF, but loss of 
statocists in molting blocks the reaction of heart-timer.

Key words: adrenalin; lymphocytes; atomic force microscopy; elastic properties.
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Во временнóй структуре животных и чело-
века особая роль принадлежит «генераторам» 
временных процессов, обуславливающим в со-
вокупности эндогенное (биологическое) вре-
мя. На разных структурных уровнях организма 
они представлены клеточно-молекулярными 
осцилляторами, тканевыми пейсмекерами и 
таймерами физиологических систем, генери-
рующими процессы с разными темпоральны-
ми параметрами [8]. Клеточно-молекулярные 
осцилляторы, формирующие циркадианные 
ритмы, в цитоплазме представлены, в первую 
очередь, пероксиредоксиновой системой и 
белками часовых генов (clock-осциллятором) 
[13, 14]. Предположительно они возникли  
при резком увеличении содержания кислоро-
да в атмосфере в начале протерозоя как защи-
та от перекисного окисления и присущи всем 
живым организмам, начиная с Arhea [13, 14, 
26, 27]. Сlock-белки обладают полисенсорной 
чувствительностью, поскольку способны при-
соединять газы (О2, О2*, СО2, NO), фотон и гем 
[15, 25, и др.], реагируют на пептидные гор-
моны и токсические вещества [20]. Высокая 
магниточувствительность, показанная для 
одного из clock-белков, криптохрома (Cry1, 
Cry2) обусловлена наличием в его PHR-до-
мене магниточувствительной радикальной 
пары,- флавинаденилдинуклеотида окис-
ленного/восстановленного и трех остатков 
триптофана, переносящих электрон [12, 17, 18, 
и др.]. Это свойство криптохрома подтвержда-
ется его чувствительностью к изменению мем-
бранного потенциала клеточной мембраны и, 
следовательно, изменению параметров вну-
триклеточного электромагнитного поля. Это 
очень важно для клеток органов с собствен-
ными электромагнитными полями (напри-
мер, сердца, сосудов или желудка), параметры 
которых при сокращении органов изменяют-
ся [2]. Синтез сlock-белков в кардиомиоцитах 
и стенках сосудов [10, 18, 23, и др.] подчерки-
вает важность возможных взаимодействий. 
Известно, что сlock-белки являются не только 
полимодальными сенсорами, но и транскрип-
ционными факторами. В ядре они активиру-
ют транскрипцию генов ключевых ферментов 
метаболизма, гормонов-регуляторов метабо-
лизма и ядерных рецепторов-сенсоров мета-
болитов углеводного и липидного обмена [21, 
24, и др.]. Это определяет участие clock-белков 

в формировании околосуточных и сезонных 
ритмов обмена веществ и энергии [16, 17, 18, 
и др.], а также в активности тканевых пейсме-
керов и таймеров физиологических систем 
организма. У млекопитающих существует не-
сколько систем синхронизации циркадиан-
ных сlock-осцилляторов разной локализации 
организма: фото-чувствительная, зависимая 
от кормления (пищи) (нутриент-чувствитель-
ная), температурно- и гормон-чувствительные 
[11, 21], а также время-зависимая [7, 16, 22, 28].

Целью настоящей  работы является  ис-
следование изменений параметров активно-
сти кардиальной системы узкопалого рака 
(Аstacus leptodactilus) как предполагаемого 
циркадианного таймера эндогенного времени 
в покое, при кормлении и при  подвешивании 
(изменении направленности продольной оси 
тела относительно гравитационного вектора).

материалы и методы исследования. 
Опыты проведены на семи взрослых поло-
возрелых самцах узкопалого рака (Astacus 
leptodactilus)  с длиной тела 11,0-12,5 см и 
весом 52-59 г, обладающих выраженным 
опистотонусом и не имеющих повреждений. 
Раки содержались в условиях естественного 
освещения (июнь-июль) в лотках с водой при 
обеспечении ее круглосуточной фильтрации 
и аэрации. Температура воды поддержива-
лась на уровне 14-16о С. В качестве убежища 
для животных в лотки помещали обрезки 
труб из нетоксичного пластика диаметром 
6,5 см и длиной 15 см. В них раки, активные 
в вечернее и ночное время, прятались днем. 
В одном лотке находилось не более 20 жи-
вотных. Кормили животных один раз в трое 
суток кусочками плотвы 1см3, помещенны-
ми в чашках Петри в поле видимости. Перед 
тестированием животных помещали на не-
сколько суток в заполненные водой из обще-
го садка небольшие индивидуальные аквари-
умы 25х35х24 см с убежищами [6]. 

В первой серии экспериментов рака выни-
мали из аквариума и помещали в ванночку из 
оргстекла, тело мягко фиксировали, клешни 
и ходильные конечности были свободны. По-
сле адаптации и достижении состояния покоя 
проводили тест-контроль при подаче воды из 
садка на хемочувствительные зоны в основа-
нии антеннулы  или на коксоподит и, после 
достижения покоя, подавали сок мотыля на 
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те же участки. Во второй серии использовал-
ся пятисуточный мониторинг кардиоинтер-
валов  у животных в свободном поведении 
для выявления циркадианной ритмики; так-
же исследовалось влияние кормления рыбой 
и вертикального подвешивания рака вниз 
головой на прикрепленном к карапаксу во-
локонно-оптическом кабеле в течение часа. 
Применяли следующий протокол тестиро-
вания: через сутки после помещения живот-
ного в экспериментальную камеру (период 
адаптации) проводилось однократное под-
вешивание рака в течение 1 часа в дневное 
время (период с 12час до 14 час); на следую-
щие сутки, также днем в период с 14.30 до 17 
в течение часа предъявлялась пища (рыба), 
затем регистрация продолжалась в течение 
двух последующих суток  без воздействий. 

Для непрерывной регистрации ЧСС рака 
использовался неинвазивный волоконно-оп-
тический метод [6]. Суть его заключается в 
прикреплении на карапаксе, в области про-
екции сердца, волоконно-оптического кабеля 
(внешний диаметр 2 мм) с двумя оптическими 
каналами: освещающим зону проекции сердца 
инфракрасным светом (840 нМ) и регистриру-
ющим отраженный световой сигнал. Съемный 
миниатюрный датчик крепился в легком дер-
жателе. Длина волоконно-оптического кабеля 
давала возможность животному свободно пе-
редвигаться по всему аквариуму, а продольная 
щель верхней части убежища позволяла раку с 
прикрепленным датчиком свободно заходить 
в убежище и покидать его. После соответству-
ющего усиления, фильтрации и выделения 
составляющей сердечных сокращений  сигнал 
поступал на АЦП L-card 14-140. Частота кван-
тования составляла 1000 изм/с. Использова-
ние семиканального усилителя позволило ре-
гистрировать и анализировать ЧСС одновре-
менно у 7 раков. Параметры кардиограммы ав-
томатически считывались и определялась дли-
тельность каждого кардиоинтервала (интерва-
ла между систолами), затем все необходимые 
статистические характеристики кардиограммы 
(по выборке не менее 100 систол) вычислялись 
в режиме реального времени [1]. Алгоритм ана-
лиза близок к описанному нами ранее в иссле-
дованиях ритмограмм сердца моллюсков [5]. В 
данной работе анализировалась длительность 
кардиоинтервала (межсистолический интер-

вал) как хронотропного параметра активности 
сердца рака, отражающего ЧСС.

Результаты исследования  
      и их обсуждение

При контрольном тестировании (вода) у 
всех исследованных животных изменений 
ЧСС по сравнению с фоном не наблюдалось. 
При аппликации сока мотыля на коксоподит, 
сопряженный с чувствительными к органи-
ческим кислотам хеморецепторами жабры, 
образованными нейронами стоматогастраль-
ного ганглия, у всех животных наблюдалось 
резкое увеличение ЧСС, что демонстрирует 
хемо-кардиальный (или респираторно-кар-
диальный) рефлекс. При аппликации сока 
мотыля на зону в основании антеннул досто-
верных изменений  ЧСС по отношению к кон-
тролю не наблюдалось, однако тенденция к 
увеличению параметра сохранялась (табл. 1). 
Отсутствие выраженной реакции в данном 
случае может быть обусловлено тем, что хемо-
рецепторы антеннул образованы нейронами 
окологлоточного ганглия и не имеют прямого 
выхода к сердцу, поэтому возможные влияния 
на сердце носят лишь опосредованный ха-
рактер. Вместе с тем, аминокислоты и другие  
компоненты  использованного в этой серии 
экспериментов сока мотыля суть нутриенты.

Циркадианные изменения активности 
кардиального таймера у раков №1-6 соответ-
ствовали таковым у ночных млекопитающих: 
ЧСС достоверно возрастала в вечернее и ноч-
ное время (с 23 до 05ч) и снижалась утром 
и днем (рис. 1, раки №3-5). У рака №7 (рис. 
2) циркадианная периодика была выражена 
в меньшей степени (не столь отчетливо). У 
всех раков отмечены индивидуальные раз-
личия средних значений ЧСС в диапазоне 
30-60 имп/мин в покое. После процедуры 
фиксации тела животных в условиях 1-й се-
рии экспериментов в дневное время отмечен 
заметный рост ЧСС (у некоторых раков до 85 
имп/мин) с одновременным ростом индекса 
напряженности, что указывает на меньшую 
стрессоустойчивость этих животных. Сниже-
ние и стабилизация ЧСС достигались через 
0,5 -1 час или в течение нескольких часов у 
разных животных. Это свидетельствует об 
индивидуализации темпоральной гомеоста-
тической регуляции исследуемого хронопа-
раметра кардиального таймера. 
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таблица 1
Изменения частоты сердечный сокращений при нанесении пищевого раздражителя

Table 1
Influence of nutrient application on heart beats friquencies

№ 
рака

Антенуллы Коксоподит

кон-
троль 
(вода)

мо-
тыль 

эф-
фект

ЛП 
(мин)

Приме-
чание

кон-
троль 
(вода)

мо-
тыль 

эф-
фект

ЛП 
(мин)

% к  
контро-

лю

1 65,6 ± 
4,30 65,22 79,92 ± 

17,15 2 ↑ЧСС 66,90 ± 
6,65 69,31 79,31 ± 

9,81 2 112 ± 
0,55

2 75,39 ± 
14,1 76,56 78,50 ± 

15,72 2 ↑ЧСС 75,56 ± 
15,31 76,12 82,13 ± 

12,62 4 110,87 ± 
0,58

3А 60,56 
±0,74 61,52 64,1 ± 

1,32 2 ↑ЧСС 60,56 ± 
0,32 62,35 71,58 ± 

2,08 4 111,62 ± 
0,16

3Б – – – – – 59,01 ± 
1,23 59,05 68,01 ± 

1,49 4 111,52 ±  
0,06

3В – – – – – 59,01 ± 
1,23 59,05 67,86 ± 

1,64 3 111,49 ± 
0,04

4 59,02 ± 
2,28 55,06 48,12 ± 

14,65 3 ↓ЧСС 59,21 ± 
1,04 61,01 70,62 ± 

1,12 3 110,94 ± 
0,51

5 60,01 ± 
2,29 60,02 61,31 ± 

1,46  3 ↑ЧСС 59,91 ± 
0,33 60,01 68,90 ± 

0,60 3 111,5 ± 
0,47

6 62,36 ± 
1,1 62,03 55,15 ± 

7,62 2 ↓ЧСС 61,50 ± 
1,26 60,02 68,95 ± 

0,55 3 111,21 ± 
0,24

7 46,15 ± 
15,15 47,01 52,32 ± 

10,45 6 ↑ЧСС 40,53 ± 
19,71 39,91 48,15 ± 

21,35 6 111,93 ± 
0,48

Чсс 
ср.

59,87 ± 
5,36 – 62,77 ± 

9,77 – –  60,24 ± 
5,23 – 69,50 ± 

5,70 – 111,45 ± 
0,30

p p<0,8 p<0,01

В другой серии экспериментов при погло-
щении пищи (рыбы) раками участвуют не 
только хемо-, но и механорецепторы, активи-
руемые движениями  клешней и ротового ап-
парата, что также может изменять ЧСС (рис. 
3, раки № 1-7). Показано, что вследствие 
низкого уровня освещенности в вечернее и 
ночное время и других особенностях среды 
обитания нутриент- или пище-чувствитель-
ная система синхронизации доминирует у 
позвоночных, ведущих ночной образ жизни 
[9]. Циркадианные ритмы активности под-
держиваются в этом случае благодаря чув-

ствительности clock-белков к циркадианным 
изменениям в тканях и окружающей среде 
концентрации О2 и СО2, а также – к изме-
нениям уровня метаболитов углеводного и 
липидного обмена [20, 21]. Как показали ре-
зультаты серии экспериментов с изменением 
продольной оси тела рака относительно век-
тора гравитационного поля при вертикаль-
ном подвешивании животных вниз головой 
(рис. 4), важную роль в синхронизации мо-
жет играть и гравитационно-чувствительная 
система, включающая статоцисты.
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Рис. 1. Колебания ЧСС (верхняя запись) и стресс индекса (нижняя запись)  
у раков № 3-5 при 5-ти суточном мониторировании

Fig. 1. Variations of heart beats (supper line) and stress-index (lower line)  
of crayfish № 3-5 durung 5-days monitoring

Рис. 2. Колебания ЧСС (верхняя запись) и стресс индекса (нижняя запись)  
у рака № 7 (в конце записи произошла линька)

Fig. 2. Variations of heart beats (supper line) and stress-index (lower line)  
of crayfish № 7 during 5-days-monitoring (stop recording –result of molting)
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Рис. 3. Изменение ЧСС у раков № 1-7при подаче рыбы

Fig 3. Heart beats friquencies during feeding in crayfish № 1-7

Рис. 4. Изменение ЧСС у раков № 1-7 при подвешивании (стрессорное воздействие)

Fig 4. Heart beats friquencies during hanging of crayfish № 1-7
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Известно, что при линьке у десятино-
гих раков, к которым относится Аstacus 
leptodactilus, статоцисты утрачиваются. 
Действительно, у рака № 7 (рис. 2), находя-
щегося во время 5-суточного мониторинга 
в состоянии предлиньки (полностью линь-
ка произошла к 5 часам утра четвертых су-
ток наблюдения), реакция кардиосистемы 
на изменение положения тела относительно 
вектора гравитации не выражена, а на корм 
– не отчетлива. Известное участие гормонов 
в процессе линьки у раков CMH (Crustacean 
Molting Hormone), обеспечивающий образо-
вание новой кутикулы, и EF (Ecdysing Factor), 
вызывающий сброс старой, указывает на сме-
ну доминирующей системы синхронизации с 
нутриент- и гравитационно-чувствительных 
на гормон-зависимую.

заключение
Таким образом, у ракообразных кардиаль-

ный таймер является интегратором влияний 
разных систем синхронизации эндогенных 
генераторов временных процессов: нутри-
ент-, гравитационно- и гормон-зависимых, 

селектируя доминирующую из них в зави-
симости от функционального состояния. С 
другой стороны, кардиальный таймер может 
навязывать темпоральную структуру соб-
ственной активности, в том числе, суточную 
ритмику другим физиологическим системам 
организма, а также обмену веществ и энер-
гии. Подобная роль кардиального таймера у 
наземных моллюсков (Helix pomatia, Lymnea 
stagnalis, Aplysia, Ahatina fulica) поддер-
живается определенными зонами гангли-
ев, для которых характерно взаимодействие 
полимодальных нейронов, интегрирующих 
сенсорные входы, и полиэффекторных ней-
ронов [4, 5]. Представленные данные позво-
ляют рассматривать сердце как перифериче-
ский таймер у ракообразных. Совокупность 
нейронов, обеспечивающих работу подобных 
таймеров у моллюсков и, возможно, в ЦНС 
ракообразных, предположительно служит 
функциональным аналогом супрахиазмати-
ческому ядру гипоталамуса позвоночных - 
признанному центральному циркадианному 
осциллятору.
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