
ցինը, իսկ ոըպես կապված' գլո ւտ ա մ ին ա թ թ ո ւն, ա սպարագին֊աթթուն և լի֊ 
զինը.

Փորձերը ցույց են տվել, որ շաքարասնկային դուրգը մինչև վեց ամիս 
պահելու դեպքում աստիճանաբար նվազում է նրա ներբջջային ազատ ամի֊ 
նաթթուների քանակը և ավելանում են կապված ամինաթթուները։ Պ ահմ ան 
ժամանակի ավելացման հետ, որը համընկնում է պահամանների ջերմաստի
ճանի բարձրացման (ամառվա ամիսներին^, նկատվում է որոշ ամինաթթու
ների փչացում, որն ըստ երևույթին պայմանավորված է դուրգի մեջ տարբեր 
մ ի կր п о ր գան ի զմն ե ր ի կենսագործունեության ակտիվացումով։

AMINOACID INGREDIENTS OF WINE LEES AND ITS CHANGES 
IN THE PROCESS OF STORAFE

В. P, AVAKIAN, L. S. VARTANIAN, N. H. TER-BALIAN

It has been established that wine lees- contains seventeen amino
acids and this number changes at storage. It increases to 30,35 mg in 
300 mg of dry lees after a definite time of storage and decreases during 
a long-term storage in warm places, which is conditioned by develop
ment of undesirable microflora and natural spoilage of wine lees.
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простейшая модель продукционного процесса 
одновозрастнои популяции организмов 

С ПАРАБОЛИЧЕСКИМ ВЕСОВЫМ РОСТОМ

И. С. ОСТРОВСКИЙ

В работе проанализированы продукционные характеристики и их соотношения в 
популяциях организмов с параболическим типом весового роста на примере личинок 

+11. р1игпозиз. С помощью модели исследованы возможные значения Р/В коэффици
ентов и некоторые практические способы их определения.

Ключевые слова: параболический тип весового роста, продукция, Р/В коэффици
ент, личинки С/игопотиз р1итогиз.
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Параболический- весовой рост свойствен многий организмам на оп
ределенных этапах развития: насекомым—на стадии личинки, копепо
дам—в период соматического роста и др. [5]. Некоторые из этих жи
вотных, например, личинки хирономия, играют существенную, а порой 
и определяющую роль в продукционном процессе ряда водоемов. По
этому задачей настоящего исследования послужило выяснение с по
мощью простой модели особенностей продукционного- процесса в эле
ментарных природных популяциях животных с параболическим типом 
ве'сового роста.

Описание и свойства модели. Процесс продуцирования органиче
ского вегЦеСтва сообществом брганйз'йбй рассйатртШет’С'й1 в! Сб'о'гв’ёт- 
сТййй С фХфмйлй-зацй'ёЙ1 бйр'ёДе'ленпя вт’орйчйбй йрбфуК'Цйи, ВыпЬЯнёй՛- 
ной Пбл-йщукбм и Романовским [24]. При расчёте, Мбйёлй принят1 
ряд допущений, упрощающих задачу исследования: оптимальность и 
неизменность условий среды, упрощение структуры сообщества и детер
минизм модели. Эти допущения неоднократно применялись и деталь
но ббсуЖдалиёь п!рй решении аналогичных: задан [4, 1'9; ЗВ՝; 41’ й-

В основу н'йстоЖёй мбфёлй' йбШжёна экснонёй-Цйа֊л1бйа'й убылР 
численности генерации (когорты)—группы из П растущих, но не раз
множающихся одновозрастных особой со средний йёсоМ V/:

П(1) = П0-еН*  (Л)

* Строго говоря, величины продукции и убыли органического вещества должны 
включать в себя количество прйжизиенко бтт’дргаётйых' Осббями веществ (экзуййи, ме
таболиты и др.). Однако учет этих веществ՜ не может нарушить справедливость балан
совых равенств (5) и (10).

Биологический журнал Армении, XXXV, № 9--6

и параболический весовой рост особей

(2)

где К (1)—численность генерации в момент времени 1, No—начальная 
чйёлёйнбсЛь генераций, $—коэффициент смертности, XV(1)—вес особи в 
момент времени 1, XV[ и к—констант’ы.

Для упрощения расчетов примем, что численность генерации в пе
риод эмбрионального развития особей также убывает согласно уравне
ний (1), а рост эмбрионов описывается уравнением (£). При этом их 
вес в момент времени 1 = 0 примем равным нулю. Эти допущения вно
сят очень маленькие ошибки при расчётах конечной и средней биомас
сы, продукции и убыли органического вещества из генерации за период 
ее существования, а также отношений этих параметров при реальных 
значениях коэффициента р и при малом периоде развития՛ эмбриона от
носительно всего периода роста (например, период эмбрионального раз
вития личинок СЬтгопошиз рЫтозиэ Ь. составляет менее 4% времени 
жизни генерации).

В дальнейшем будем рассматривать процесс продуцирования орга
нического вещества генерацией только за счет весового р’оста особей, 
а процесс убыли органического вещества—только за счет элиминации 
особей из генерации*.  Тогда скорость продуцирования органического
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вещества генерацией Р(1) в момент времени I с учетом зависимостей 
(1) и (2) будет равна [19, 24, 38]:

Р(1) = М(1)- — =и0^1к-(е-’Чк-1), (3>
<11

а скорость убыли органического вещества из генерации Е(1) в момент 
времени 1 равна [19]:

Е(1) = ^’(1)-^ = ֊П0.У1.8. (е֊₽‘ук). (4)
СП

Биомасса генерации В(1) в момент времени 1 равна М(Н •■№(!), а ско
рость ее изменения представляет собой алгебраическую сумму скорости 
продуцирования и скорости убыли органического вещества [19]:

֊֊ = Р (1) + Е (1). (5)
И

Подставив значения Р (1) и Е(1) из уравнений (3) и (4) в соотношение 
(5) и сделав соответствующие преобразования, получим:

^ = Р(1) + Е(1)=В(1).[А_р' 
сп \ с

(6)

Отсюда удельная скорость изменения биомассы в момент времени 1 бу
дет равна:

<1В _1_ _ _к
61 ’ В (1) ~ 1 (7>

Удельная скорость изменения веса особи в момент времени 1 равна [15]:

6У/ 1 У/.-кИ1'-' к ,о.—— • ------- — -------------- == — • (о)
61 У/(1) У/^ 1

Удельная скорость убыли численности генерации в момент времени 1 
равна:

Сопоставив уравнения (7), (8) и (9), можно заключить, что удельная 
скорость изменения биомассы генерации представляет собой алгебраи
ческую сумму удельных скоростей убыли численности (удельной смерт
ности) генерации и весового роста особей:

6В 1 , 6У/ 1 6Ы 1 , 6У/ 1
И / В (1) ~ 4 61 ' У/ (0 61 ’ И (1) ՛ 61 ’ У7 (1) ՛

Полученное выражение позволяет определить смертность животных по 
данным их весового роста и динамики биомассы генерации.

Приравняв — ‘,.-:;щ(юимость (6)) к нулю, нетрудно определить мо- 
61

мент времени 1 го, в который биомасса генерации достигает или может 
достигнуть (при данных скоростях роста и смертности) максимально 
возможной величины В (1т): 1т = к/?.
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Чтобы выразить время жизни разных генераций в соизмеримых ве
личинах с целью облегчения сопоставлений динамики численности, био
массы и т. п., и для удобства расчетов введем относительную перемен
ную ё, которая показывает, насколько близко находится любой (теку
щий) момент времени существования генерации 1 от фиксированной 
/для данной генерации) величины 1п1:

где р и к—в каждом конкретном случае константы. Подчеркнем, что 
переменная £ несет смысл времени. В дальнейшем символом Ё, будем 
обозначать момент завершения жизни генерации (для гетеротопных на
секомых—момент окончания водного этапа развития). Соотношения 
с£<^1, £г=1 или?5^>1 выполняются, когда жизнь организмов (водный 
этап развития гетеротопных животных) завершается до, в момент 
или после (соответственно) достижения генерацией максимально воз
можной величины биомассы.

Перейдем от бесконечно малых отрезков времени к конечным.
Для упрощения дальнейших записей примем следующие обозначе

ния неполных гамма-функций:
Е Е

У е-ке-ек՜' (1Г = 1(к); е“и Дксй = -[ (/: + 1). 

о о .
Продукция генерации за время ее существования Р(0,£г) равна 

(рис. 1): ___ _______

Р(0,^) = Р($)бе = а-1 . кк+1щ(к),
О

где а = No՜1 •’МТ1 • (Зк—константа. Убыль органического вещества за 
время существования генерации Е(0, равна (рис. 1):

Т
Е (0, ^)=[ Е(£)сЕ=-а֊1-кк+1щ(к + 1). 

о

Используя свойство гамма-функцииТ нетрудно показать, что алгебраи
ческая сумма продукции и убыли органического вещества равна конеч
ной биомассе В(^՛) генерации* ** (рис. 1):

* 7(к + 1) = 7(к)~ к—1-ёк-е~к՝.
** Для личинок хирономид под конечной биомассой генерации (в случае нерастя

нутого вылета) следует понимать биомассу личинок непосредственно перед началом 
окукливания.

Р(0, <у +Е(0, М = В(М> (™)

где В (^) = а՜1 • кк• е֊к^•
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Параллельно отметим, что если отсчет времени жизни генерации вести 
не от точки, в которой вес особи равен нулю, а с момента вылупления 
молоди (с вполне определенным весом), будет справедливо следующее 
равенство: Р (О, 5г) + Е (0, 5Е)=В(Хг) —В (|0՜). где В (§0) — биомасса вы
клюнувшейся молоди (|0—момент вылупления). Динамика биомассы, 
накопление количества продукции и суммарная убыль органического 
вещества из генерации представлены на рис. 1.

Рис. 1. Динамика биомассы (1), суммарная убыль органического веществ?
(2) и накопление количества продукции (3) в модельной генерации при 

к = 3. По оси ординат: з-В (;Д, — с-Е (О, Р (О, Д) (безразмерные
величины), по оси абсцисс: (безразмерная величина).

В ряде работ используется метод расчета продукции, основанный 
на определении величины элиминации [6, 29 и др.]. Этот метод под
разумевает равенство количества продукции и убыли органического ве
щества из генерации за время ее существования (или стационарной по
пуляции за год), что справедливо для гомотопных животных, у кото
рых конечная биомасса генерации равна нулю. Как видно из равен
ства (10), количество продукции за время существования генерации ге
теротопных животных в водной среде больше, чем количество органиче
ского вещества, убывшего за это же время, на величину конечной био
массы генерации (строго говоря, на величину биомассы вылетевших 
имаго). Поэтому некритическое применение указанного метода расче
та продукции к популяциям гетеротопных животных может привести к 
заниженным результатам, а также к ошибкам при расчетах продукции 
стационарной популяции за отрезок времени, некратный году, а также 
нестационарной популяции за любой отрезок времени.

Для продукционных расчетов чрезвычайно важно знать Р/В коэф
фициент сообщества. В литературе принято рассматривать два отно
шения: продукции генерации к средней (за период ее жизни) биомассе 
[8, 20 и др.] и к максимальной биомассе [1, 3, 10, 23, 25, 28, 35, 36 и др.]- 
Отметим, что средняя биомасса генерации В равна:
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В —'к У В(с) б; = ;г ’ • 3 1 ■ кк • 7 (к + 1),

О

а максимальная биомасса, достигаемая генерацией за период своего 
существования Втах , равна:

если^ <1 Вгаах = В (5г),

если$г>1 Вт„ = В(5 = 1),
где В(;г) и В (Е = 1) биомасса генерации в моменты времени и 
2=1, соответственно. Тогда функции Р/В коэффициентов представля
ют собой следующие выражения:

Р(0.
Вщах

Р(0> М = к ? -Г (к)
в е -Г (к + 1)

=Ц^)) = к'ехР(к'^Н* к ’ Ч(к) если ^₽<1>

= пс’ ^1)՜ = к~ехР(к) -I (к) еслиЕг>1. 
в ('г = *1

Чрезвычайно важно отметить, что Р/В коэффициенты можно определить 
только величинами к и *.  На рис. 2 и 3 представлены зависимости 
Р/В и Е/В коэффициентов от к (при Е? = 1) и от (при к=3).

Рис. 3. Зависимости Р/В и Е/В коэф
фициентов модельной генерации от 
константы роста особей при £ = 1. 
По оси ординат: Р (0, ^)/Втах коэф

фициент (1), — Е (О, Е )/В коэффи

циент (2) и Р (0, ?г)/В коэффициент 
(3) (безразмерные величины), по оси 

абсцисс: к (безразмерная величина)

Рис. 2. Зависимости Р/В и Е/В коэф
фициентов модельной генерации от 
времени ее существования при к = 3. 
По ^оси| ординат: Р (0, Ее)/Вшах коэф

фициент (1), — Е (0, у/В коэффи

циент (2) и Р (О, 6„)/В коэффициент 
(3) (безразмерные величины), по оси 
абсцисс: ^(безразмерная величина)
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Для более полного понимания продукционного процесса рассмот
рим балансовое равенство (10). Разделив правую и левую части этого 
равенства на В и определив Р/В коэффициент из этого соотношения, по
лучим:

Р(01М_В(Ц Е(0, Ее)
в ’ в в 1

Величины В(£в) и В определить на практике элементарно просто. Вто
рой компонент правой части соотношения (11), Е/В коэффициент, 
равен:

^1 = -^.
в

Тогда соотношение (11) можно переписать в виде:

Р(0,Л) В(Ее)
(На)

или, если = 1 >
Р(0, ЕД = В (е|=1) 

В в
Для частного случая, уравнения (12), когда конечная биомасса генера
ции представляет собой максимально возможную величину, при данных 
скоростях роста и смертности (£՛ =1) нахождение Р/В коэффициента 
можно свести к определению конечной и средней биомассы генерации, 
при известной постоянной к. При этом Р/В коэффициент не может 
быть ниже величины к-|-1, так как в этом случае конечная биомасса 
всегда будет выше средней.

Обсуждение. Рассмотрим приложимость модели к природным по
пуляциям на примере одного из наиболее хорошо изученных видов ор
ганизмов—СЬ. р1ишозиз.

В литературе накопились данные, согласно которым отношение про
дукции генерации СИ. р1игпозиз к максимальной биомассе, как правило, 
лежит в пределах 2,2—3,4 [1, 3, 10, 23, 28, 34—36 и др.]. Эти же значе
ния Р/Вт.х коэффициентов можно получить с помощью нашей модели 
при реальных для СЬ. р1итозиз значениях к=3*  и величинах от 
0,86 до 1,36, не сильно отличающихся от единицы (при Р/Втах = 
2,6). Имеются отдельные работы, свидетельствующие о том, что мак
симальная биомасса достигается личинками генерации СИ. р1ишозиз 
(в благоприятных условиях) непосредственно перед окукливанием, ли
бо незадолго до окукливания [17, 18, 26], т. е. близко к моменту =1. 
Таким образом, в рамках приведенной модели литературные Р/Втах 
коэффициенты хорошо согласуются с тем фактом, что личинки СИ. р1и- 

* Как показали наши исследования [22]. величина к зависит от того, какой фик
сатор был использован при консервации личинок СЬ. рйппозив, или от того, в каких 
единицах выражено уравнение весового роста; этот параметр обычно находится в пре
делах 2,7—3,5.
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товиэ завершают свое развитие вблизи максимально возможной био
массы.

Рассмотрим отношение продукции генерации к ее средней биомассе. 
Р/В коэффициенты генерации СИ. рШшоэиз в разных водоемах обычно 
близки к 4—6 (табл.). Об этом также косвенным образом свидетельству-

Таблица
Отношение продукции генерации (поколения) СИ. рЫшозиз к средней биомассе 

(Р/В) в разных водоемах

Водоем Р/В Источник

Оз. Севан 4,2 собственные данные
Оз. Каракуль 4.7—6,6 [18]
Рузское водохранилище 4,7+1,2 [23]
Учинское водохранилище (средние) 3-6 [25]
Оз. Гопло 3,9-4,4 [42]
Оз. Танвалд 4,7-5,1 [43]

ют годовые Р/В коэффициенты популяций СИ. р1итозиз с разным чис
лом генераций в году. Так, для популяций, имеющих одну генерацию во 
всем водоеме, либо две генерации на мелководье и одну—в сублитора
ли и профундали Р/В коэффициент составляет 2—7 (в среднем—4, 5) 
[9, 13, 17, 28, 39 и др.]; для популяций, имеющих две генерации—6—12 
(в среднем 9) [11, 12, 21, 42]; для популяций, имеющих три генера
ции—13—17 (в среднем 15) [18, 27, 30, 32, 43]. Следовательно, при 
возрастании числа генераций на одну Р/В коэффициент популяции СЬ. 
р1итозиз увеличивается примерно на 5. Для других видов хирономид 
получен такой же результат: Р/В коэффициент генерации за время ее 
существования равен 4—6 [40, 41]. В полном соответствии с приведен
ными эмпирическими данными находятся результаты моделирования 
продукционного процесса: при реальных для личинок СИ. р1итозиз к = 3 
и ^ = 1 Р/В коэффициент генерации равен 4,9.

Для практических расчетов важно знать степень влияния продол
жительности развития животных (£„) и константы их весового роста 
(к) на Р/В коэффициенты генерации. Рассмотрим значения парамет

ров ; и к, соответствующие идентичным относительным изменениям 
Р/В коэффициентов генерации, реально наблюдаемым в природе для 
личинок СЬ. рДтозиз. Так, изменению Р/Втах коэффициента генера
ции от 2,2 до 3,4 (в 1,5 раза) соответствуют величины к от 2,0 до 5,8 
при |я = 1 или величины д г от 0,86 до 1,32 при к=3. Изменению Р/В 
коэффициента генерации от 4,0 до 6,0 (в 1,5 раза) соответствуют вели
чины к от 2,3 до 3,9 при £г=1 или величины £ г от 0,2 до 1,7 при к = 3. 
Приведенные данные свидетельствуют о том, что на Р/В ш коэффи
циент генерации в большей степени влияет параметр дг , чем к. Кон
станта роста у личинок хирономид разных видов обычно находится в 
довольно узких пределах: 2—3,3 [14, 16, 30, 37]. Поэтому можно пред
положить, что относительное постоянство Р/Вта;. коэффициента у раз
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ных видов хирономид [25] определяется относительной стабильностью 
величины £ (т. е. вылет комаров, по-видимому, происходит вблизи мак
симально возможной биомассы генерации). Иным образом влияют ве
личины £ и к на Р/В коэффициент. Последний находится в слабой за
висимости от В ив большей степени зависит от к. Это позволяет ори- 
ентировочно оценить Р/В коэффициент генерации гетеротопных орга- 
низмов (имеющих параболический тип весового роста) по уравнению 
(12) Для соответствующих расчетов необходимо знание величины кон
станты, роста*  и отношения В(^’)/В. Последнее зависит от к (при

* По имеющимся данным [2, 7, 14, 16, 30 37], константа роста животных не пре
вышает 6.

1) следующим образом:

к 23456 78

В(^)/В 1,7 1,9 2,1 2,3 2,45 2,6 2,7.

Строго говоря, уравнение (12) позволяет рассчитать Р/В коэффициент 
для случая £ =1. Однако ввиду слабой зависимости этого коэффици
ента от |'к, возможности уравнения (12) расширяются: полученные ве
личины Р/В могут применяться для ориентировочной оценки продукции 
большинства гетеротопных организмов, завершающих свое развитие в 
водной среде при биомассе, отличной от максимальной (£¥=!). С уче
том вышеизложенного, определим средний Р/В коэффициент генерации 
хирономид. По данным Тодераша [31], средняя константа весового ро
ста личинок хирономид равна 2,6. Тогда:

Р/В = к + В (У/В = 2,6 -!- 1,8 = 4,4.

Следует лишь отметить, что рассчитанный таким образом Р/В коэффи
циент отражает отношение продукции генерации к средней биомассе в 
п'ериод р&сТа животных. Следовательно, для соответствующих продук
ционных расчетов следует брать среднюю биомассу генерации за пери
од роста животных в природе. При наличии двух и более генерации 
х-ироноМйд Данного вида в водоеме продукцию следует определять по 
расчетным Р/В коэффициентам отдельно для каждой генераций. Сумма 
продукций генераций составляет Годовую продукцию популяции.

Анализ модели продукционного процесса в популяциях организ
мов, имеющих параболический тип весового роста, позволил сделать 
следующие выводы: удельная скорость изменения биомассы генерации 
(когорты) представляет собой алгебраическую сумму удельной скоро
сти весового роста особей (среднего веса особи генерации) и удельной 
смертности; Р/В коэффициент генерации можно определить показате
лем степени в уравнении параболического весового роста (к) и пара
метром % , характеризующим относительное время существования ге
нерации в долях от времени достижения этой генерацией максимально 
возможной (при данных скоростях роста и смертности) биомассы. Для 
некоторых популяций гетеротопных животных, начинающих покидать 
среду обитания при максимально возможной биомассе (£г = 1), Р/В ко
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эффициент генерации можно определить только коэффициентом к; в 
этом случае P/В коэффициент не может быть ниже величины k-Rl. В 
диапазоне реальных для животных к от 2 до 5 Р/В«к+2 (при Е = 1)- 
Ввиду слабой зависимости P/В коэффициента генерации от продолжи
тельности ее существования (в водной среде), для ориентировочной 
оценки продукции генерации гетеротопных организмов можно исполь
зовать величины P/В, рассчитанные для случая £?=1. В рамках приве
денной модели литературные Р/Вшах и P/В коэффициенты генерации 
Ch. plumosus хорошо согласуются с эмпирически полученной величиной 
константы роста, а также с тем, что личиночный этап развития этого 
вида завершается при максимально возможной биомассе.
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ՊԱՐԱԲՈԼԱՅԻՆ ԿՇՌԱՅԻՆ ԱՃՈՎ ՕՐԳԱՆԻԶՄՆԵՐԻ ՆՈԻՅՆԱ2ԱՍԱԿ 
ՊՈՊՈԻԼՅԱՑԻԱՅԻ ՊՐՈԴՈԻԿՑԻՈՆ ՊՐՈՑԵՍԻ ՊԱՐԶԱԳՈՒՅՆ ՄՈԴԵԼԸ

Ի. Ս. ՕՍՏՐՈՎՍԿԻ

Քննարկվել է նյութի դինամիկայի պարզ մոդելը այն օրգանիզմների 
սերնդում, որոնց կշիւոը աճում է ըստ պարաբոլի օրենքի։ Հետազոտվել են 
արդասիքային բնութագրերի հ ա րա բ ե ր ո լթյ ո ւնն ե ր ը, սերունդների P/В գործա
կիցների հնարավոր արժեքները \և նրանց որոշման մի շարք գործնական եղա
նակները։ Մ ոգելի միջոցո վ ստացված արդասիքային բնութագրերը բավակա
նաչափ մոտ են Սևանա լճում և այլ ջրամբարներում խ ի ր ոն ո մ ի դն ե ր ի թրթուր
ների պոպուլյացիաների համար անմիջականորեն ստացված բնութագրերին։

A SIMPLE MODEL OF THE PRODUCTION PROCESS 
OF THE POPULATIONS OF THE SAME AGE ORGANISMS 

WITH A PARABOLIC WEIGHT GROWTH AND ITS APPLICATIONS

1. S. OSTROVSKY

Production characteristics and their correlation in the organism 
populations with a parabolic type of weight growth have been analysed 
on Churonomus plimosus-L. larvae. Possible values of P/В coefficients and 
some practical ways for their estimation are investigated using the model.
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КРАТКИЕ СООБЩЕНИЯ
УДК 576.8.575.24

Ы-МЕТИЛ-^-НИТРО-Ы-НИТРОЗОГУАНИДИН- 
ИНДУЦИРОВАННЫИ МУТАГЕНЕЗ РИБОСОМНЫХ 

МУТАНТОВ ESCHERICHIA COLI

Э. Г. МУГНЕЦЯН, С А. ХАЧАТРЯН

Ключевые слова: Е. coll, рибосомные мутанты, частота мутирования.

Проблема специфичности мутагенеза не может быть решена без 
оценки роли клеточных процессов и отдельных клеточных компонентов 
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