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Балансово-энергетический подход, базируясь на принципах термодинамики, позволяет лишь очер-
тить область возможного, отсечь то, чего не может быть. Его широко используют в гидробиоло-
гии/экологии для описания экосистем, однако очень редко – для понимания тех или иных эмпири-
чески найденных закономерностей. В статье на основе анализа собственных и литературных дан-
ных сделан ряд эмпирических обобщений по влиянию солености на животных в интервале от 35 до
300 г/л, рассмотренных с использованием балансово-энергетического подхода. По видам осмо-
адаптационных механизмов животные делятся на два типа: активных осморегуляторов концентра-
ции солей в жидкостях тела и осмоконформеров, у которых осмоадаптация осуществляется внутри
клеток (накопление веществ-осмолитов), как у одноклеточных организмов. Животные-осмокон-
формеры могут не только сами синтезировать разные виды осмолитов, но и получать их с пищей
или из растворенного органического вещества. С ростом солености выше оптимальной у организ-
мов обоих типов происходит увеличение трат энергии на работу этих механизмов. Верхний предел
галотолерантности у осмоконформеров в первую очередь может определяться наличием доступных
осмолитов в среде, а не физиологическими особенностями вида. С ростом солености, связанной с
пропорционально увеличивающейся вязкостью раствора, у всех животных происходит увеличение
трат на движение. При увеличении солености траты на движение будут стремиться к максимально
допустимым, ограничивая объем двигательной активности. Это уменьшает возможность получения
необходимого рациона. Эмпирическое обобщение: при увеличении солености выше оптимальной
общие траты на обмен будут увеличиваться, а получаемый рацион уменьшаться. Анализ этого обоб-
щения на основе балансово-энергетического подхода позволяет сделать ряд выводов: 1. возможный
дефинитивный размер будет уменьшаться с увеличением солености, что и наблюдается в природе и
экспериментах; 2. чем выше концентрация пищи, тем менее выражен этот эффект; 3. уменьшение
массы тела позволяет виду существовать в более широком диапазоне солености и концентрации пи-
щи. Этим, прежде всего, можно объяснить тот факт, что с ростом солености и при других неблаго-
приятных/стрессовых условиях из сообщества в первую очередь “выпадают” крупноразмерные ви-
ды животных, что и наблюдается в природе. Балансово-энергетический подход можно использо-
вать для понимания найденных экологических закономерностей. При этом подход лишь
очерчивает область возможностей и определяет тренды, ничего не говоря о механизмах и о том, как
будет идти их конкретная реализация. Он не может дать понимания уникальности конкретных
сложных процессов и систем.
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Балансово-энергетический подход, разрабо-
танный в 1930-х годах выдающимися экологами
Г.Г. Винбергом и В.С. Ивлевым, не исчерпал воз-
можностей своего использования в гидробиоло-
гии (Шадрин, 2011; Алимов и др., 2013). Данный
подход позволяет очертить границы возможного,
хотя и не раскрывает действующие при этом ме-
ханизмы (Винберг, 1981; Шадрин, 2011). Тем не
менее, несмотря на его ограниченность, подход

может еще многое дать для понимания особенно-
стей функционирования и динамики популяций
и сообществ, в частности, экологических эффек-
тов различных факторов. Попытаемся продемон-
стрировать это на примере солености, рассмотрев
ее роль для животных в гиперсоленой среде. Воз-
действие любого фактора на организм/популяцию
одновременно осуществляется разными путями,
среди которых имеются как влияющие непосред-
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ственно на особь/популяцию, так и опосредован-
но через модификацию действия иных абиотиче-
ских и биотических факторов (Ивлев, 1977; Шадрин,
1990). Соленость, действуя прямо и опосредован-
но, считается одним из основных факторов, вли-
яющих на структуру и функционирование популя-
ций и сообществ в водоемах, особенно гиперсоле-
ных. Анализ общих закономерностей воздействия
солености на животных, конечно, можно вести,
используя разные теоретические подходы. В на-
стоящем исследовании используется балансово-
энергетический подход (Заика, 1985; Алимов и др.,
2013), развивающий идею Г.Г. Винберга (1981) о
его ценности и ограниченности. Суть подхода
можно передать рядом уравнений, кратко пред-
ставим их. Общее уравнение энергетического ба-
ланса особи можно записать следующим образом
(Шадрин, 2011; Алимов и др., 2013):

(1)
где Р – суммарная продукция особи, А – ассимили-
рованная энергия, R – суммарные траты на обмен.

СОЛЕНОСТЬ И ТРАТЫ НА ОБМЕН
Суммарные траты на обмен можно записать

следующим образом (Шадрин, 2011):

(2)
где R – суммарные траты на обмен; Ro – основ-
ной обмен; Ra – траты энергии на внешнюю ра-
боту (активный обмен); СДДП – траты энергии
на окисление и другие биохимические процессы,
связанные с трансформацией пищи и ее исполь-
зованием для роста (специфическое динамиче-
ское действие пищи); Rк – траты энергии на
адаптационные процессы для существования в
неоптимальной среде, которые увеличиваются
при росте некомфортности среды.

Не вдаваясь в детали, в общем виде рассмот-
рим влияние солености на составляющие R. Вли-
яние солености на интенсивность основного об-
мена (Ro) нельзя считать достаточно изученным,
большинство имеющихся данных не позволяют
разделять Ro, специфическое динамическое дей-
ствие пищи (СДДП) и траты на осморегуляцию
(Rк). Лишь в небольшом количестве работ сдела-
ны оценки трат, связанных с осмоадаптацией или
СДДП, в дальнейшем будем рассматривать сумму
этих трат при оценке влияния солености. Анализ
опубликованных результатов экспериментов с
ракообразными, рыбами, моллюсками (Nelson
et al., 1996; Marshall et al., 2003; Gillikin, 2004;
Gonzalez et al., 2005; Allan et al., 2006; Gracia-
López et al., 2006; Arjona et al., 2007; Resgalla et al.,
2007; Shock et al., 2009; Svetlichny et al., 2010; Ulia-
no et al., 2010; Ern et al., 2014; Rivera-Ingraham,
Lignot, 2017; Ern, Esbaugh, 2018) показал отсут-
ствие однозначной общей зависимости интен-

= – ,P A R

= + + +o a СДДП к,R R R R

сивности обмена от солености. У животных реа-
лизуется два разных типа осмоадаптации (Хлебо-
вич, 1974; Gilles, 1979; Аладин, 1987, 1990;
Хлебович, Аладин, 2010; Rivera-Ingraham, Lignot,
2017), и они делятся на две группы: осморегуляторы,
у которых концентрация солей в жидкостях тела
активно регулируется на организменном уровне,
и осмоконформеры, у которых, как и у однокле-
точных, осмоадаптация осуществляется на кле-
точном уровне и в клетках создаются высокие
концентрации осмолитов.

Энергозатраты на активную осморегуляцию
будут расти с увеличением осмотического гради-
ента, что подтверждено многократно (Gillikin,
2004; Gonzalez et al., 2005; Rivera-Ingraham,
Lignot, 2017; Ern, Esbaugh, 2018, и др.). Например,
у рыб затраты энергии на осморегуляцию могут
составлять от 1 до 50% общих энергетических за-
трат в зависимости от солености среды (Ern et al.,
2014; Weaver et al., 2016). В настоящее время ос-
новные молекулярно-клеточные механизмы это-
го феномена поняты (Gonzalez et al., 2005; Ern
et al., 2014; Weaver et al., 2016; Rivera-Ingraham,
Lignot, 2017). Доля энергии, идущая на реализа-
цию этих процессов, может изменяться в очень
широких пределах, маскируя рассматриваемую
зависимость. У жаброногих рачков р. Artemia, жи-
вотных с наилучшей системой осморегуляции
(Gajardo, Beardmore, 2012), обмен слабо зависит
от солености в широком диапазоне, по крайней
мере от 35 до 150 г/л (Gilchrist, 1958; Irwin et al.,
2007; El-Gamal, 2011). В то же время потребление
кислорода у них постепенно увеличивается при
уменьшении солености ниже 35 г/л (Dwivedi et al.,
1987; El-Gamal, 2011). Частично это объясняется
тем, что в разных диапазонах солености и кон-
центрации кислорода у Artemia способны синте-
зироваться три типа гемоглобина с разным срод-
ством к кислороду (Moens et al., 1991). Artemia мо-
гут существовать в диапазоне солености от 5 до
более 300 г/л, реализуя при низкой солености ги-
перосмотический механизм регуляции, а при со-
лености выше 50–54 г/л – гипоосмотический.
При этой критической солености рачки перена-
страивают механизм осморегуляции, что, в част-
ности, показано в исследовании влияния малых
доз радиации на рачков при разной солености
(Мирзоева и др., 2018). У рачков в период перена-
стройки наблюдается уменьшение устойчивости
к действию стрессовых факторов и повышается
смертность. Скорее всего, это происходит в ре-
зультате дополнительных затрат энергии на про-
цесс акклимации. В период акклимации к новой
солености или температуре всегда происходит
увеличение трат энергии (Ивлева, 1981; Хлебо-
вич, 2012). При изменениях солености может ва-
рьировать соотношение биохимических субстра-
тов, используемых для получения энергии (Vers-
lycke, Janssen, 2002; Uliano et al., 2010; Ern,
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Esbaugh, 2018), что также маскирует влияние со-
лености на обмен. Соленость влияет и на экс-
прессию генов, регулирующих синтез различных
ферментов, участвующих в метаболизме и осмо-
регуляции (Rivera-Ingraham et al., 2016; Weaver
et al., 2016; Rivera-Ingraham, Lignot, 2017; Lee et al.,
2022), уменьшая рост затрат энергии на осморегу-
ляцию. Из приведенного выше вытекает заклю-
чение: с ростом солености у животных-осморегу-
ляторов происходит увеличение трат на осморе-
гуляцию, и это – общий тренд. Однако его
проявления видо- и местоспецифичны и могут
маскироваться действием других факторов (тем-
пература, концентрация пищи и кислорода и др.).

Зависимость трат на осмоадаптацию от соле-
ности у осмоконформеров не столь очевидна, как
у осморегуляторов. В цитозоле клеток животных
в значительных количествах всегда имеются орга-
нические осмолиты, которые играют важную
роль в объемном гомеостазе и являются цитопро-
текторами (Чеботарева, 2007). Небольшие орга-
нические молекулы (моно- и олигосахариды,
многоатомные спирты, аминокислоты, бетаины,
амины и белки) хорошо растворяются в воде и
могут действовать как осмолиты, не нарушая
нормальный ход метаболизма в клетке (Yancey,
2001; Деткова, Болтянская, 2007). В клетках жи-
вотных они могут образовываться за счет расщеп-
ления сложных молекул на более простые или по-
ступать из пищи (глицерин, бетаин и т.д.) (Pat-
rick, Bradley, 2000; Yancey, 2001; Yoder et al., 2006;
Renault et al., 2016). Животные-осмоконформеры
могут не только сами синтезировать разные виды
осмолитов, но и использовать осмолиты поедае-
мых первичных продуцентов (Gilles, 1979; Patrick,
Bradley, 2000; Yancey, 2001; Vooys, Geenevasen,
2002; Lindley et al., 2011; Anufriieva, 2015; Rivera-
Ingraham et al., 2016). Такое использование жи-
вотными чужих осмолитов является наименее
энергозатратным механизмом. У некоторых ви-
дов животных их одноклеточные симбионты –
фото- или хемосинтетики – способствуют воз-
можности существования хозяев при высокой со-
лености, обеспечивая их энергией и веществами-
осмолитами (Smith et al., 2000; Hickman, 2003;
Yancey et al., 2010; Röthig et al., 2016). Возможно,
животные-осмоконформеры могут потреблять
осмолиты из растворенного органического веще-
ства (РОВ). Можно предположить, что в этом
случае также не требуется видимых дополнитель-
ных трат энергии для создания повышенной
внутриклеточной концентрации осмолитов. При
повышении солености первичные продуценты
интенсифицируют синтез осмолитов, например,
глицерола, и их концентрация в продуцируемой
биомассе растет (Шадрин, Ануфриева, 2018). Эф-
фективность же поглощения/усвоения РОВ жи-
вотными увеличивается с ростом солености выше
определенного уровня (Комендантов, Хлебович,

1989). Следовательно, возможность получения
осмолитов животными в гиперсоленых водах до-
статочно высока. Оба механизма (осморегуляция
и синтез осмолитов) требуют определенных за-
трат энергии, таким образом, получение осмоли-
тов с пищей и/или из РОВ может существенно
снижать затраты энергии на процессы осмоадап-
тации (Yoder et al., 2006; Shadrin et al., 2017). Мож-
но допустить, исходя из этого, что верхний предел
галотолерантности у осмоконформеров в первую
очередь определяется наличием доступных осмо-
литов в среде, а не энергетических ресурсов. Для
различных таксонов животных найдено, что чем в
большей степени соленость отклоняется от ком-
фортной, тем выше траты на осмоадаптацию и
общее потребление кислорода (Farmer, Beamish,
1969; Skadhauge, Lotan, 1974; Kokkinn, 1986; Villar-
real et al., 1994; Iwama et al., 1997; Gillikin, 2004;
Gonzalez et al., 2005; Ern et al., 2014; Rivera-Ingra-
ham, Lignot, 2017). Любой тип осмоадаптации
требует дополнительных затрат энергии, и при
росте солености в результате этого всегда в той
или иной степени будет увеличиваться и общий
обмен.

Траты на движение (Ra) являются важной со-
ставляющей общего обмена животных, в опреде-
ленных случаях в несколько раз превышающей
сумму всех остальных составляющих общего об-
мена (Dickson, Kramer, 1971; Torres, Childress,
1983; Morris et al., 1985; Cowles, Childress, 1988;
Rosewarne et al., 2016; Svetlichny et al., 2017;
Hernández-Sandoval et al., 2018). Эти траты зави-
сят от характера и интенсивности двигательной
активности животного. Рассмотрим возможное
влияние солености на них. В ряде исследований
показано, что двигательная активность уменьша-
ется с ростом солености выше оптимального зна-
чения (Finney, 1979; Swanson, 1998; McAllen, Tay-
lor, 2001; Zhang et al., 2007; Michalec et al., 2012).
Например, средняя скорость движения у наупли-
усов и метанауплиусов Artemia (длина тела 0.6–1.5 мм)
при солености 70 г/л была в среднем на 20% боль-
ше, чем при 145 г/л, а у взрослых рачков (длина
тела 9–10 мм) различия составляли 30% (Anufriieva,
Shadrin, 2014a). При этом в среде с водорослями
скорость перемещения рачков была существенно
ниже, чем в среде без пищи. С ростом солености в
этих опытах наблюдали и увеличение разности
между скоростью движения рачков в среде с пи-
щей и без пищи. Подобное отмечено и для других
подвижных животных (Ивлев, 1944; Шадрин,
1981; Williamson, 1981; Seuront et al., 2004; Sims
et al., 2008). На двигательное поведение влияют и
другие факторы. Экспериментально показано,
что в присутствии хищников (личинок рыб) у не-
половозрелых Artemia разных размеров происхо-
дило увеличение скорости движения в среднем
в 1.8 раз (Beck, Turingan, 2007).
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В опытах с Artemia максимально возможная
скорость движения значимо не зависела от соле-
ности (Anufriieva, Shadrin, 2014a), что, возможно,
объясняется тем, что сопротивление жидкости
движению хоть и увеличивается с ростом солено-
сти, но увеличение этого же сопротивления дела-
ет более эффективным механизм гребли рачков
(Alexander, 2003). Следовательно, энергетическая
эффективность движения рачков практически
независима от солености, но суммарные траты на
движение при этом увеличиваются. Таким обра-
зом, можно предположить, что максимально воз-
можный обмен, по крайней мере у Artemia, не зави-
сит от солености. Хотя с увеличением солености и
пропорционально увеличивающейся вязкости
раствора будет происходить рост трат на движе-
ние. Следовательно, можно предположить, что
при увеличении солености траты на движение бу-
дут стремиться к максимально возможным, резко
ограничивая возможности двигательной актив-
ности. Это, в частности, должно вести к уменьше-
нию возможности получения необходимого ра-
циона. Хотя, скорее всего, это не общее правило,
в понимании трофических взаимодействий еще
много неясностей. Следует отметить, что влияние
солености на локомоторную активность живот-
ных и трат энергии на движение являются недо-
статочно изученными вопросами для случая гипер-
соленой среды. Есть еще один механизм снижения
трат энергии на активный обмен, связанных с поис-
ком и потреблением пищи. Поиск и потребление
животной пищи требует больших затрат энергии,
чем растительной, и это может вести к измене-
нию состава рациона рыб (Hossain et al., 2017a, b;
Vieira et al., 2020). Так, например, показано, что у
высоко галотолерантного вида рыб Atherinella
brasiliensis (Quoy, Gaimard, 1854) с увеличением
солености в пищевом комке существенно умень-
шается доля потребленных животных и увеличи-
вается объем растительной пищи (Vieira et al.,
2020).

СОЛЕНОСТЬ И АССИМИЛИРОВАННАЯ 
ЭНЕРГИЯ

В обобщенном виде зависимость рациона и его
ассимилированной части от концентрации пище-
вых объектов можно представить следующим об-
разом (Шадрин, 1981, 1990; Shadrin et al., 2020):

(3)

где A – ассимилированная часть рациона, С – ра-
цион, α – усвояемость пищи, Wp – масса (кало-
рийное содержание пищевого объекта), T1 –
среднее время эффективного поиска пищевого
объекта, T2 – среднее время обработки одного пи-
щевого объекта.

T2 необходимо учитывать только при высокой
концентрации достаточно крупных жертв, когда

( )= α = α +1 2 p ,A С W T T

их объем близок к объему кишечника (Jeschke
et al., 2002). В случае мелких жертв, когда их мо-
жет помещаться в кишечнике много, T2  T1, и
поэтому этим показателем допустимо прене-
бречь. Учитывая, что T1 = 1/(βVn), где β – коэф-
фициент, n – концентрация пищевых объектов, V –
относительная скорость движения животного,

равная , где V1 и V2 – скорости хищника
и жертвы, уравнение (3) можно записать следую-
щим образом (Shadrin et al., 2020):

(4)
С уменьшением средней скорости движения

рацион будет уменьшаться, что следует из уравне-
ния (4). Существует общий тренд уменьшения
двигательной активности в гиперсоленой среде с
ростом солености в различных таксонах живот-
ных (Finney, 1979; Swanson, 1998; McAllen, Taylor,
2001; Zhang et al., 2007; Michalec et al., 2012). По-
этому рост солености будет вести к падению ра-
циона при одинаковой концентрации пищи. Об-
суждая вопрос влияния солености на количество
ассимилированной энергии, нельзя упускать из
виду возможность животных потреблять раство-
ренное органическое вещество (Stephens, 1968;
Anderson, Stephens, 1969; Хайлов, Ерохин, 1978;
Комендантов, Хлебович, 1989), учитывая, что его
концентрация, как правило, высока в гиперсоле-
ной среде (Shadrin et al., 2019c). Nа+-зависимый
обменный транспорт осуществляется через кле-
точную мембрану, и интенсивность потребления
растворенного органического вещества, включая
свободные аминокислоты, с ростом солености
увеличивается (Stephens, 1964, 1968; Stephens, Vir-
car, 1966; Siebers, Bulnheim, 1977). Роль этого фе-
номена в гиперсоленых местообитаниях в насто-
ящее время абсолютно неизвестна, но можно
предположить, что она значима.

Для организма, чтобы он мог существовать,
должно выполняться следующее соотношение
(Шадрин, 2011; Алимов и др., 2013):

(5)
Из неравенства (5) следует, что верхний предел

галотолерантности у животных, в том числе и у
одноклеточных (Oren, 2011), определяется био-
энергетическими ограничениями. Исходя из вы-
шеприведенных данных и рассуждений, можно
сделать следующее эмпирическое обобщение: с
ростом солености траты на обмен несколько уве-
личиваются, а рацион (при заданной концентра-
ции пищи) будет убывать. Возможность получать
достаточное количество энергии с рационом бу-
дет определять возможность существования данно-
го вида животных при той или иной солености. Гра-
фической иллюстрацией может служить рис. 1.

R существенно зависит от эколого-физиологи-
ческих особенностей вида, в то время как А в

!

2 2
1 2( )V V+

= βp .С W Vn

≤ .R А
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большей степени определяется условиями пита-
ния, а именно концентрацией и составом доступ-
ной пищи (Шадрин, Ануфриева, 2018). Напри-
мер, для веслоногих рачков Arctodiaptomus salinus
(Daday, 1885) было показано, что верхний предел
солености, до которого доживали рачки, при
очень высокой концентрации микроводорослей
был 140–150 г/л, а в сосудах с меньшим количе-
ством микроводорослей – лишь 80 г/л (Ануфрие-
ва, Шадрин, 2014). Увеличение осмоадаптацион-
ных возможностей с ростом обеспеченности пи-
щей показано и для представителей других
таксонов животных, в частности и рыб (Rippin-
gale, Hodgkin, 1977; Swanson, 1998; Kang, King,
2012; Lee et al., 2013; Hossain et al., 2017a; Vieira
et al., 2020). Животные, используя осмолиты мик-
роводорослей, могут существенно снижать затраты
энергии на их синтез. Вероятно, поэтому ряд гало-
толерантных копепод и личинок хирономид нахо-
дили при наивысшей солености только при ин-
тенсивном “цветении” микроводорослей (Kok-
kinn, 1986; Shadrin, Anufriieva, 2013; Anufriieva,
2015; Ануфриева, 2016; Shadrin et al., 2017). Соле-
ность в этом случае является лишь одним из
важных экологических фильтров, лимитирую-
щих возможную видовую структуру зооценоза
(Shadrin et al., 2019a). Существует общий тренд
уменьшения видового обилия с увеличением со-
лености выше 40–50 г/л (Дагаева, 1927; Hedgpeth,
1959; Hammer, 1986; Williams, 1998; Anufriieva,
Shadrin, 2018; Sacco et al., 2021). При этом, как
правило, в диапазоне от 40 до 120 г/л соленость не
является основным фактором, определяющим
видовое богатство, биотические факторы играют
более важную роль (Williams, 1998; Шадрин,
Ануфриева, 2018; Anufriieva, Shadrin, 2018; Shadrin
et al., 2019a). Еще в 1955 г. В.С. Ивлев сделал обоб-
щение: “Для выживания подавляющего боль-
шинства животных решающее значение имеют
биотические факторы. … Лишь критические, ле-
тальные напряжения абиотических факторов
приобретают мощность биологических при-
чин…” (Ивлев, 1977, с. 7). И проведенный анализ
случая гиперсоленых экосистем еще раз подтвер-
ждает это общее правило.

СОЛЕНОСТЬ И РОСТ

Исходя из уравнения (1) и вышеприведенных
данных об увеличение трат на обмен и уменьше-
нии рациона, можно говорить об общей тенден-
ции убывания продукции с ростом солености вы-
ше оптимальной. Экспериментально это под-
тверждено для одного вида амфипод (Normant,
Lamprecht, 2006) и артемий (Barnes, Wurtsbaugh,
2015). Разумеется, количественное проявление
этой тенденции является видоспецифичным и за-
висит также от других факторов (температуры,
концентрации пищи и т.д.). Дефинитивная/мак-

симальная масса животного определяется суммой
суточных приростов массы за время развития, что
можно представить в виде уравнения (Сущеня,
1975; Шадрин, 2011; Алимов и др., 2013):

(6)

где  – мгновенный прирост массы, W – теку-

щая масса, a и b – коэффициенты, t – продолжи-
тельность роста до момента, когда A = R.

Разумеется, в уравнении (6)  =  является
лишь определенным приближением к реально-
сти, так как рассматривает идеальный случай, ко-
гда коэффициенты a1 и b1 не меняются с возрас-
том и не зависят от факторов среды, чего в приро-
де не бывает. Лишь в контролируемых условиях
эксперимента такая зависимость реализуется.
Так как обычно b1 < b2 (Сущеня, 1975; Печень-
Финенко и др., 1986; Day et al., 1996), из уравне-
ния следует, что при увеличении массы тела
удельная скорость роста будет уменьшаться. Есть
максимальная масса, при которой A = R, т.е. даль-
нейший рост невозможен. В идеальном случае эта
максимальная масса будет зависеть от рациона
(усвоенной энергии), что графически представ-
лено на рис. 2.

Совместный анализ рис. 1 и 2 позволяет сде-
лать вывод, что возможный дефинитивный раз-
мер будет определяться концентрацией пищи, а
не только соленостью, и будет уменьшаться с уве-
личением солености. Это показано на двух видах
артемии и личинках Diptera экспериментально в
мезокосмах (Barnes, Wurtsbaugh, 2015). Напри-
мер, размер самок Artemia уменьшался примерно
на 30% с увеличением солености от 25 до 225 г/л,

( ) 1 2
1 2

0 0 0

         (   ),
t t t

b bdW A R aW a W
dt

= − = −  

dW
dt

A 1
1

baW

Рис. 1. Зависимость трат на обмен и ассимилирован-
ной энергии от солености при разной концентрации
пищи для абстрактного животного. Обозначения: 1 –
ассимилированная энергия при высокой концентра-
ции пищи; 2 – ассимилированная энергия при низ-
кой концентрации пищи; 3 – траты на обмен. Графи-
ческое обобщение литературных данных.
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масса рачков при этом в среднем уменьшалась от
0.68 до 0.23 мг, почти в 3 раза. Подобная зависи-
мость отмечена и для личинок Ephydra sp., сред-
ний размер был почти одинаков в диапазоне со-
лености от 25 до 75 г/л, а потом уменьшался на
40% с увеличением солености до 250 г/л, масса
личинок изменялась от 1.1 до 0.6 мг, почти в 2 ра-
за. Для видов ряда таксонов найдено, что в при-
родных популяциях с увеличением солености на-
блюдается уменьшение средних размеров/массы
животных (Carbonnel, 1983; Kokkinn, 1986; Van
Harten, 1996; Mezquita et al., 2000; Herbst, 2006;
Anufriieva, Shadrin, 2014b; Weaver et al., 2016;
Shadrin et al., 2019b). Зависимость среднего разме-
ра/массы тела от солености не всегда является ли-
нейной. В крымской и марокканской популяциях
копеподы Arctodiaptomus salinus происходило су-
щественное уменьшение размеров тела самцов и
самок при повышение солености от 15–20 до
70 г/л (Rokneddine, 2004; Anufriieva, Shadrin,
2014b). Другие факторы влияют на характер про-
явления этой зависимости, прежде всего темпе-
ратура (Rokneddine, 2004; Anufriieva, Shadrin,
2014b). Чем выше температура, тем меньше раз-
мер тела A. salinus (Ануфриева, Шадрин, 2014;
Anufriieva, Shadrin, 2014b). Температурой опреде-
ляется и вид зависимости от солености, напри-
мер, при температуре 10°С была отмечена поло-
жительная зависимость длины тела копеподы
A. salinus от солености, а при температуре >20°С –
отрицательная (Rokneddine, 2004).

При любой концентрации пищи существует
максимальная масса животного, при которой оно
способно существовать. Максимально возмож-
ный размер животного с ростом солености будет
уменьшаться тем сильнее, чем меньше концен-
трация пищи. Таким образом, уменьшение массы

тела позволяет виду существовать в более широ-
ком диапазоне солености и концентрации пищи.
Вероятно этим, прежде всего, можно частично
объяснить тот факт, что с ростом солености и при
других неблагоприятных/стрессовых условиях из
сообщества в первую очередь “выпадают” круп-
норазмерные виды животных (Плотников, 2016;
Shadrin et al., 2019c).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Суммируя все вышеприведенное, можно сде-
лать общий вывод, что балансово-энергетиче-
ский подход полезен для понимания найденных
экологических закономерностей. При этом сле-
дует помнить, как писал Г.Г. Винберг (1981), что
наблюдаемые в природе феномены – всего лишь
реализованные варианты среди многих нереали-
зованных, эвентуально возможных вариантов.
Базируясь на термодинамике, подход может
лишь помогать очерчивать области возможного и
определяет тренды, не давая понимания законо-
мерностей и механизмов реализации эвентуально
возможного. Термодинамика имеет дело с усред-
ненными величинами, которые дают характери-
стики совокупности каких-либо объектов, она не
может дать понимание уникальности отдельных
дискретных систем. Балансово-энергетический
подход также не может этого сделать в экологии.

Оценивая возможности подхода, уместно
вспомнить слова одного из его создателей
Г.Г. Винберга (1981): “Экосистема рассматрива-
ется как некоторая природная целостность при
продукционно-энергетическом исследовании, и
оно направляется на выяснение и количествен-
ное выражение ее исторически сложившихся
особенностей. Затем эти в общих чертах выяснен-
ные особенности экосистемы могут и должны
подвергаться аналитическому изучению для вы-
яснения механизма характеризующих экосисте-
му явлений и протекающих в ней процессов, вза-
имодействия и взаимозависимости видов и т.д.
Существенно, что в этом случае успеху аналити-
ческого исследования подчиненных целому явле-
ний способствует то, что оно ведется при уже из-
вестных ограничениях, отражающих место дан-
ного явления в экосистеме”.
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Рис. 2. Зависимость трат на обмен и ассимилирован-
ной энергии от массы тела при разной концентрации
пищи для абстрактного животного. Обозначения: 1 –
ассимилированная энергия при высокой концентра-
ции пищи; 2 – ассимилированная энергия при низ-
кой концентрации пищи; 3 – траты на обмен.
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General patterns of salinity influence on the energy balance
of aquatic animals in hypersaline environment
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The balance-energy approach, based on the principles of thermodynamics, makes it possible only to outline
the area of the possible, to cut off what cannot be. It is widely used in hydrobiology/ecology to describe eco-
systems, but very rarely to understand certain empirically found patterns. In the article, based on the gener-
alization and analysis of our own and literature data, several empirical generalizations were made on the effect
of salinity in the hypersaline interval from 35 to 300 g/L on animals, which were analyzed using the balance-
energy approach. According to the type of osmoadaptive mechanisms, animals are divided into active osmo-
regulators of salt concentration in body fluids and osmoconformers, in which osmoadaptation is carried out
inside the cells (accumulation of osmolyte substances), as in unicellular organisms. Animals-osmoconform-
ers can not only synthesize different types of osmolytes themselves but also use osmolytes of consumed pri-
mary producers or dissolved organic matter. With an increase in salinity above the optimum for both types,
there is an increase in energy expenditure for these mechanisms operation. The upper limit of halotolerance
in osmoconformers can be primarily determined by the presence of available osmolytes in the environment,
rather than by the physiological characteristics of the species. With an increase in salinity, in proportion to
the increased viscosity of the solution, there is an increase in the cost of movement for all animals. So, spend-
ing on movement will tend to the maximum possible, sharply limiting the possibilities of locomotor activity.
This reduces the possibility of obtaining the necessary diet. Thus, the empirical generalization: as salinity in-
creases above optimal level, total metabolic costs will increase, and the resulting diet will decrease. Analysis
of this generalization based on the balance-energy approach allows us to draw some conclusions: 1) the pos-
sible definitive size will decrease with increasing salinity, which is observed in nature and experiments; 2) the
higher the concentration of food, the less pronounced this effect will be; 3) a decrease in body weight allows
the species to exist in wider ranges of salinity and food concentration. This, first of all, can explain the fact
that with an increase in salinity and under other unfavorable/stressful conditions, large-sized animal species
“drop out” of the community in the first place, which is observed in nature. The balance-energy approach
can be used to understand the found empirical patterns. At the same time, it only outlines the areas of the
possible and defines trends, not to mention specific realizations of those possibilities and their mechanisms.
It cannot give an understanding of the uniqueness of specific complex processes and systems.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


