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ПРЕДИСЛОВИЕ АВТОРОВ

Жизнь на Земле существует везде, включая самые экстремальные ус-
ловия, к ним относится большая часть обитаемого пространства планеты. 
Самые последние достижения в изучении подповерхностной биосферы по-
зволяют считать, что и основная биомасса всех организмов планеты сосре-
доточена в «экстремальных» местообитаниях. Их экосистемы составляют 
важную динамическую часть биосферы и имеют большую экологическую, 
социальную и экономическую ценность. При этом до сих пор недостаточно 
изучено их уникальное биоразнообразие, закономерности формирования 
структуры, функционирования и динамики их экосистем, диапазон измен-
чивости и механизмы адаптации организмов при резких флуктуациях сре-
ды.

Изучение таких водных экосистем необходимо для расширения и углу-
бления фундаментальных концепций различных областей биологии. В том 
числе и для астробиологии. Наряду с потребностями развития науки, су-
ществуют и практические задачи, делающие такие исследования актуаль-
ными. В настоящее время происходят кардинальные изменения в биосфере 
планеты и входящих в нее водоемах. Прогноз будущих возможных измене-
ний экосистем, их устойчивости и влияния на человеческую жизнедеятель-
ность – актуальные задачи, которые общество ставит перед науками био-
логического профиля. Изучение жизни биоты в экстремальных условиях 
может способствовать пониманию закономерностей и пределов возможных 
трансформаций всех водных экосистем. Это необходимо для развития науч-
ных инструментов прогнозирования их возможных изменений в динамич-
ной непредсказуемо меняющейся среде, что важно для организации дли-
тельного устойчивого существования человеческого общества. Организмы, 
обитающие в таких местообитаниях, имеют уникальные адаптации, дела-
ющие их перспективными объектами для биотехнологии и аквакультуры.

В настоящее время практически нет обзорных работ по экосистемам 
экстремальных местообитаний. Авторы монографии, используя результаты 
своих многолетних исследований и опубликованные данные разных авто-
ров, сделали попытку восполнить этот пробел. Не пытаясь охватить весь 
спектр экстремальных экосистем, ограничились обзором гиперсоленых 
вод, которые относятся к числу наиболее экстремальных биотопов на пла-
нете. Так как одинаково полно осветить разнообразие всех форм жизни в 
одном исследовании просто невозможно, то более детально рассмотрены 
животные.

В последние годы опубликовано множество различных статей с резуль-
татами отдельных исследований биоразнообразия и экологии гиперсоленых 
водоемов. В настоящей работе сделана попытка суммировать имеющиеся 
данные, совместив два жанра – научной монографии и научно-популярной 
книги. Поэтому где-то что-то дано не столь строго, как требуется в науч-
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ной монографии, в другом же месте будет информация, которая не столь 
необходима для популяризации результатов исследований. Все ж авторы 
надеются на снисходительность как коллег-ученых, так и просто любозна-
тельных читателей, которые, хочется верить, извлекут для себя пользу.

Авторы совместно со своими коллегами на протяжении более 20 лет 
изучают гиперсоленые водоемы разных регионов, в основном Крыма. Без 
этого сотрудничества не было бы материала для написания этой книги. 
Авторы искренне благодарны всем коллегам, с кем работали и продолжа-
ют работать. В исследованиях на разных этапах безвозмездно принимали 
участие студенты, школьники, друзья – всем им также хочется сказать: 
«Большое спасибо». Особая благодарность – Олегу Юрьевичу Ерёмину, 
который принимал активное участие почти во всех крымских экспедициях 
авторов, оказывал разнообразную техническую помощь все годы. Авторы 
благодарны и всем тем, с кем имели возможность обсуждать результаты и 
идеи. Особое спасибо сотрудникам Лаборатории экстремальных экосистем 
(https://ibss-ras.ru/about-ibss/structure-ibss/scientific-departments/laboratory-
of-extreme-ecosystems/) Института биологии южных морей им. О.А. Кова-
левского РАН, сотрудникам других подразделений института, сотрудникам 
Лаборатории пресноводной и экспериментальной Зоологического институ-
та РАН (руководитель – чл.-кор. РАН С.М. Голубков), сотрудникам Центра 
по изучению и использования соленых озер в Пекине (руководитель – ака-
демик M. Zheng), сотрудникам разных организаций России и других стран.
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ГЛАВА 1. ЖИЗНЬ, ЕЕ РАЗНООБРАЗИЕ И ПРЕДЕЛЫ 
РАСПРОСТРАНЕНИЯ НА ЗЕМЛЕ

Прежде чем перейти к дальнейшему изложению, следует остановиться 
на понимании терминов «жизнь», «экстремальное местообитание» и неко-
торых других. 

1.1. Что такое жизнь? 

Все знают, что такое жизнь, но дать простое универсальное определе-
ние жизни – задача сложная и еще до конца неразрешенная (Chodasewicz, 
2014; Higgs, 2017; Amilburu et al., 2021). Чтобы проиллюстрировать логи-
ческие сложности в поисках универсального определения есть описание 
почти анекдотичного случая на одном из представительных обсуждений 
«Что есть жизнь» (Koshland, 2002): Когда уже все согласились с тем, что 
любая живая система должна воспроизводиться – размножаться, один из 
участников спросил: «Размножаться может пара кроликов, а не самка и са-
мец по отдельности. Значит ли это, что самка и самец по отдельности не-
живые?» В настоящее время существует множество определений жизни, и 
количество этих определений растет. Первым, кто попытался, основываясь 
на имеющихся данных, ответить на вопрос «Чем отличаются живые орга-
низмы от неживых тел?», был, вероятно, великий французский ученый Жан 
Батист Ламарк (1744–1829). В своей знаменитой книге «Философия зоо-
логии», вышедшей в 1809 г., пытаясь понять это, Ламарк сформулировал 
вопросы (Ламарк, 1955; Шадрин, 2010): «…в чём состоит то, что принято 
называть жизнью в теле, каковы основные условия организации, делающие 
возможным существование в нём жизни, каков источник той своеобразной 
силы, которая вызывает жизненные движения, поскольку состояние орга-
низации позволяет это; наконец, каким образом могут происходить раз-
личные явления, обусловленные наличием и продолжительностью жизни 
в теле и наделяющие его способностями, которые мы в нем наблюдаем. …
решить проблему источника жизни в тех телах, которые ею наделены, …
следовательно, [решить] проблему происхождения и образования различ-
ных существующих живых тел». В этом труде он очень корректно опреде-
лил некоторые основные атрибуты живых организмов, которые и сейчас 
не оспариваются учеными, а лишь дополняются, конкретизируются, обоб-
щаются (Шадрин, 2010). Ламарк создал традицию определения понятия 
«жизнь» перечислением качеств, отличающих её от нежизни. К настоящему 
времени наукой накоплено довольно много различных определений жизни, 
но все же нет единого исчерпывающего и универсального, которое мож-
но было бы использовать всегда и везде, например, при поисках жизни на 
других планетах (Koshland, 2002; Benner, 2010). Встает вопрос: «А может 
ли существовать такое определение?». Вспомним, что есть понятия двух 
типов – закрытые и открытые (Моль, 1973). Понятие «жизнь» – открытое, 
которое нельзя исчерпывающе описать конечным набором слов. Поэтому в 
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данной книге мы не будем пытаться дать жизни универсальное определе-
ние, а лишь приведем ряд достаточно общих рассуждений. 

Все современные биологи согласятся с тем, что живые организмы ха-
рактеризуются: организацией, индивидуальностью, метаболизмом, ростом, 
реакцией на раздражители, воспроизводством, способностью адаптиро-
ваться и эволюционировать. Однако все эти качества в тех или иных прояв-
лениях и сочетаниях можно наблюдать и у неживых систем. Физики тоже 
не могли остаться в стороне от столь интригующего вопроса. По своей 
сути физическое обобщение сделал уже Ламарк: «Ни одно неорганическое 
тело не нуждается для своего сохранения в каком-либо движении своих ча-
стей… Всякое тело, обладающее жизнью, напротив, постоянно или времен-
но оживляется особой силой, беспрестанно возбуждающей движения в его 
внутренних частях, непрерывно производящей изменения состояния этих 
частей, но в то же время обуславливающей процессы восстановления, об-
новления, развития…». Венгерский и советский ученый-физик Э.С. Бауэр 
одним из первых попытался применить физику для понимания специфи-
ки жизни. В своей известной «Теоретической биологии» (1935) он писал, 
что все и только живые системы являются устойчиво неравновесными и 
должны всегда производить работу против внешних сил, толкающих их 
к равновесию. Созвучно этому выводу и сделанное чуть позже в 1945 г. 
обобщение Нобелевского лауреата Э. Шрёдингера: «Жизнь – это упорядо-
ченное и закономерное поведение материи, основанное не только на од-
ной тенденции переходить от упорядоченности к неупорядоченности, но 
и частично на существовании упорядоченности, которая поддерживается 
все время» (Шрёдингер, 2015). Другой Нобелевский лауреат И.Р. Пригожин 
считал, что жизнь – результат спонтанной самоорганизации, своеобразное 
проявление тех самых условий, в которых находится наша биосфера, в том 
числе нелинейности химических реакций и сильно неравновесных усло-
вий, налагаемых на биосферу солнечной радиацией (Пригожин, Николис, 
1973; Пригожин, Стенгерс, 2021). В настоящее время довольно много науч-
ных фантазий, в том числе и ученых, на тему иных химических субстратов 
жизни (Feinberg, Shapiro, 1980; Irwin, Schulze-Makuch, 2020; Petkowski et 
al., 2020), но их обсуждение выходит за рамки данной книги. Жизнь суще-
ствует только в виде дискретных организмов, но эти организмы сами по 
себе в отдельности существовать не могут, а только в виде иерархии надор-
ганизменных форм: популяций, сообществ, биосферы. Жизнь, как явление 
планетарное, нельзя свести к существованию индивидуальных живых си-
стем, она может существовать и эволюционировать только в потоках энер-
гии, в которые «вписаны» круговороты вещества. Г.Г. Винберг в учебнике 
«Общая биология» в 1935 г. писал: «Эволюция каждого отдельного вида не 
есть самостоятельный процесс, и особенности живых организмов сами по 
себе не вызывают изменения видов. Изменения каждого отдельного вида 
в природе происходят только благодаря тем взаимоотношениям, в которые 
вступают все населяющие землю организмы и которые по отношению к 
каждому отдельному виду являются внешними условиями, одновременно 
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будучи выражением внутренних, присущих всему развивающемуся орга-
ническому миру закономерностей» (Винберг и др., 1935). Жизнь – функци-
онирующая и эволюционирующая сложность. Важнейшей особенностью 
биологической сложности является иерархичность организации, где эво-
люция происходит как многоуровневое обучение, не нарушая законы тер-
модинамики (Vanchurin et al., 2022a, b). 

Биосфера – планетарный уровень жизни – может быть представлена как 
система взаимосвязанных разномасштабных биогеохимических циклов 
(Заварзин, Колотилова, 2001; Заварзин, 2003). Геологически длительное су-
ществование жизни на планетах возможно только в виде круговоротов. Из-
вестно, для того, чтобы конечному количеству вещества придать свойство 
бесконечного, его надо «замкнуть» в круговорот. Отрезок имеет конец и 
начало, но, если его замкнуть в окружность, он станет бесконечным. В этом 
круговороте можно выделить два основных блока: первичные продуценты, 
которые используют энергию для первичного синтеза органического веще-
ства из неорганических субстратов, и гетеротрофы, которые используют 
органическое вещество, созданное первыми. В дальнейшем свое изложе-
ние будем строить исходя из этого. 

Для лучшего понимания нижеследующего нам необходимо запомнить, 
что все живые организмы – неравновесные системы и должны совершать 
работу по поддержанию этого неравновесия, для чего необходима энергия 
(Шадрин, 2011). Каждый организм, чтобы оставаться живым, должен со-
вершать работу для поддержания своего устойчивого неравновесия: «Все 
и только живые системы никогда не бывают в равновесии и исполняют за 
счет своей свободной энергии постоянно работу против равновесия, требу-
емого законами физики и химии при существующих внешних условиях» 
(Бауэр, 1935). Необходимая для совершения организмом работы энергия 
выделяется в клетках при гидролизе высокоэнергетических связей, напри-
мер АТФ, в теле организма. Если для восстановления «сожжённой энер-
гии» не будет потока энергии извне, то организм, сжигая себя, будет терять 
свою массу. Поток энергии извне – это питание, которое у фототрофных, 
хемолитотрофных или гетеротрофных организмов может осуществляться 
несколькими путями. Разные типы метаболизма требуют наличие в среде 
разных источников энергии. Зная тип метаболизма, можно оценить, спосо-
бен ли в данной среде организм получать количество энергии, достаточное 
для трат на обмен и репродукцию (Заварзин, 1972; Oren, 2011). 

Зная зависимости элементов баланса того или иного организма от факто-
ров среды, можно определить те диапазоны факторов, в которых возможно 
существование того или иного организма. Таким образом, можно опреде-
лить пределы существования различных типов метаболизма и жизни во-
обще. Однако не следует забывать, что мы, рассматривая в данном случае 
явления с точки зрения термодинамики, способны оценить только возмож-
ность, а реализация этой возможности может определяться совсем другими 
причинами и факторами, часто случайными (Ануфриева, Шадрин, 2022). В 
то же время не будем забывать, что возможность предшествует реализации. 
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1.2. Таксономическое разнообразие живых организмов 

Жизнь на Земле существует в виде удивительного разнообразия дис-
кретных живых систем – организмов. В природе есть миллионы их видов, 
число которых > 1,6 млн, но точное их количество мы вряд ли когда-ни-
будь узнаем. В настоящее время все разнообразие живых форм, существу-
ющих на Земле, разделяют на три домена клеточных организмов (Archaea, 
Eubacteria/Вacteria и Eukaryota) (Woese et al., 1990; Hug et al., 2016). Суще-
ствуют еще и бесклеточные формы – вирусы (Virus), которые могут осу-
ществлять метаболизм и размножение только внутри клеток различных 
организмов-хозяев, заставляя их работать на себя. Вирусы, как и мобиль-
ные генетические элементы, – это молекулярные паразиты или симбионты, 
совместно эволюционирующие почти со всеми формами клеточной жизни 
(Koonin et al., 2020). 

В иерархически организованной системе биологической систематики 
клеточных форм жизни домен (или иногда надцарство, империя) – самый 
верхний ранг группировки клеточных организмов в системе живой приро-
ды, включающий в себя одно или несколько царств. Термин был предложен 
в 1977 г. Карлом Вёзе, который исходил из фундаментальных различий ге-
номов (Woese et al., 1990). 

Домен Archaea. Археи – одноклеточные прокариоты, на молекулярном 
уровне заметно отличающиеся как от бактерий, так и от эукариотов. От-
личия наблюдаются в компонентах синтеза белка, структуре клеточной 
стенки, биохимии (в частности, только среди архей есть метаногены) (Во-
робьева, 2007). Они содержат изопреноидные глицериндиэфирные или 
глицеринтетраэфирные мембранные липиды и архейную рРНК. Предста-
вители домена очень широко распространены на Земле, обитая, в том чис-
ле, и в самых экстремальных биотопах, где иногда являются единственной 
группой организмов (Пиневич, 2006, 2007; Воробьева, 2007). Среди архей 
есть как аэробные, так и анаэробные организмы, с различными типами ме-
таболизма – хемоавтотрофы, хемоорганотрофы и др. (Пиневич, 2007; Во-
робьева, 2007). В домене архей сейчас выделяют 27 фил (фила – высший 
таксономический ранг у бактерий и архей), представители только 6 из них 
культивируются (Baker et al., 2020). 

Домен Вacteria. Бактерии представляют собой большую и разнообраз-
ную группу прокариотных микроорганизмов, имеющих в своем составе 
диацилглицериновые диэстерные липиды в мембранах и бактерильную 
рРНК. Они обитают везде, среди них есть свободноживущие, паразитиче-
ские и симбионтные виды-штаммы (Пиневич, 2006). Представителей толь-
ко половины фил удается выделять и выращивать в лаборатории (Rappé, 
Giovannoni, 2003). В настоящее время выявлено 26 фантомных фил, кото-
рые не выявляются при микроскопировании природных образцов и ничем 
не проявляют себя в лабораторных условиях (Пиневич, 2006), а ведь это 
высший таксономический ранг у прокариот. Развитие применения молеку-
лярно-генетических подходов в микробиологии привело к тому, что из проб 
воды или почвы выделяют ДНК, с использованием праймеров 16S pРНК 
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амплифицируют и характеризуют. Затем сравнивают реконструированную 
нуклеотидную последовательность с имеющимися банками генетических 
данных. Разнообразие бактерий делят на 23 валидных и 26 фантомных (не-
валидных) фил (Пиневич, 2006). 

Домен Eukaryota. Эукариоты – ядерные организмы (в их клетках есть 
ядро), содержащие жирные кислоты в ацилдиэстерных мембранных липи-
дах и эукариотные рРНК. К ним относятся все животные, грибы, растения 
и одноклеточные организмы. В настоящее время нет общепринятой систе-
мы эукариотных организмов, а существующие варианты быстро меняются 
(Adl et al., 2012, 2019). Большинство систем различается в деталях. 

Количество видов. Коснемся другого аспекта системы биоразнообра-
зия – общего числа видов – низшей таксономической категории. Критерии 
вида в настоящее время более или менее однозначно определены только 
для эукариотных организмов. Хотя и с ними есть неясности, например, не 
совсем ясно, как быть с партеногенетическими видами, например, с той же 
артемией, у которой множество партеногенетических популяций с разной 
плоидностью. Критерии вида различаются у эукариот и прокариот, к кото-
рым практически не применимы морфологические, географические и не-
которые другие критерии, используемые для выделения видов у эукаориот. 
Доля прокариот из разных местообитаний, которых удается культивировать 
и характеризовать физиологически, как правило, составляет 0,1–3% от об-
щего числа (Оren, 2004). Основные критерии выделения таксонов, а часто и 
единственные, например у фантомных видов, – молекулярно-генетические. 
При этом по рекомендации Международного комитета по систематике бак-
терий (http://www.the-icsp.org/), приняты условные уровни гомологии16S 
pРНК между различными филогенетическими таксонами, которые позво-
ляют найти для фантомного объекта его место на древе жизни (Пиневич, 
2006). Например, степень гомологии разных фил одного домена – 10–15%, 
родов одного семейства – 95–98%, штаммов (видов) одного рода – 98–100%. 

Далеко не все существующие виды уже известны ученым, новые виды 
постоянно описываются во всех доменах жизни. Например, количество 
валидных видов прокариотных организмов (на ноябрь 2010 г.) составля-
ло 10388, родов – 1954, семейств – 286, при этом с 1980 по 2010 гг. было 
описано в сумме 8596 новых валидных видов и 1664 родов, из них только в 
2009–2010 гг. – 1211 и 205 соответственно (https://bacterio.net). К 2020 г. об-
щее количество описанных до вида архей и бактерий дошло до 24080 (Parks 
et al., 2020). Такая все возрастающая скорость описания новых прокари-
отных таксонов намного превосходит скорость описания новых таксонов 
эукариот. Все вышеприведенное не позволяет однозначно оценить и срав-
нить между собой таксономическое (видовое) разнообразие в различных 
группах организмов и корректно рассчитать показатели общего видового и 
генетического разнообразия биоты. 

Насколько велико разнообразие эукариот тоже точно сказать нельзя, но-
вые виды все еще описываются, даже среди млекопитающих животных. На 
Земле уже описано около 1,5 млн валидных видов животных, относящихся 



12

к 39 типам. 78,5% всех существующих животных относятся к типу члени-
стоногие Arthropoda (Zhang, 2013, 2021; Hodda, 2022). При этом в период с 
2011 по 2019 гг. было описано около 110000 новых видов, и предполагается, 
что общее количество видов животных на нашей планете превышает 7 млн 
(Zhang, 2013, 2021; Hodda, 2022). Растений к настоящему времени описано 
около 400 тысяч видов, и только в 2019 г. в мире описано 1942 новых вида 
растений (Cheek et al., 2020). В их числе более 13000 зеленых водорослей 
(Guiry, 2012).

Вероятно, существует около 300000 видов одноклеточных эукариот 
(протист), за исключением грибов. Постоянно описывают новые таксоны 
одноклеточных эукариот. Совсем недавно открыта ранее неизвестная су-
пергруппа/царство Provora, представители которой являются фаготрофами 
и охотятся на простейших (Tikhonenkov et al., 2022). В настоящее время 
известно 148000 видов грибов (Cheek et al., 2020), но считается, что пода-
вляющее большинство, где-то между 2,2 и 3,8 млн видов, еще не описано 
(Hawksworth, Lücking, 2017). Только в 2019 г. идентифицировано 1882 вида 
новых грибов (Cheek et al., 2020).

1.3. Функциональное разнообразие организмов

Функциональное разнообразие – прежде всего разнообразие типов мета-
болизма, используемых организмами в сообществе. Метаболизм – совокуп-
ность процессов превращения энергии и вещества, и он подразделяется на 
конструктивный и энергетический. Последний связан с двумя способами 
ассимиляции энергии – в форме трансмембранного электрохимического 
потенциала при помощи мембранных электрогенераторов и в форме ма-
кроэргических соединений при помощи цитозольных редокс-ферментов 
и киназ. Подробней это рассмотрено в специальной литературе (Пиневич, 
2007). Конструктивный метаболизм представляет собой совокупность ре-
акций биосинтеза. Биосинтетическую составляющую метаболизма можно 
подразделить на первичный/генеральный метаболизм и вторичный/специа-
лизированный. Вот как их определяет А.В. Пиневич (Пиневич, 2007): «Ге-
неральный метаболизм – это биосинтез мономеров из стандартных пред-
шественников и биосинтез полимеров из этих мономеров, он необходим 
для роста и размножения клеток… Специализированный метаболизм – это 
биосинтез из предшественников низкомолекулярных нестандартных соеди-
нений (до 1,5 кДа), которые, в основном, играют роль экзогенных регулято-
ров; он не является необходимым условием роста и размножения клеток». 
Специализированные метаболиты (идиолиты) особенно разнообразны 
у организмов, обитающих в экстремальных условиях. Можно говорить о 
разнообразии идиолитов, как одной из составляющих общего метаболи-
ческого разнообразия. Все составляющие метаболизма вносят свой вклад 
в метаболическое разнообразие сообщества. Однако питание – ключевой 
элемент метаболизма, поэтому разнообразие его типов и должно в пер-
вую очередь рассматриваться при оценке функционально-метаболического 
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разнообразия в экосистемах. Наиболее верно разнообразие типов питания 
можно описать, используя алгоритм, предложенный выдающимся француз-
ским генетиком и микробиологом А. Львовым (Lwoff) в 1946 г. (Заварзин, 
Колотилова, 2001; Пиневич, 2007), согласно этому алгоритму, любой тип 
питания определяется на основе указания альтернативных:

– энергоносителя, который может быть электромагнитным (фототрофия) 
или химическим (хемотрофия);

– строительного материала, который может быть органическим (орга-
нотрофия) или неорганическим (автотрофия);

– донора электронов, который может быть органический (органотрофия) 
или неорганический (литотрофия). 

Таким образом, получается, что существует 8 основных типов питания 
организмов, а не 2–3, как это часто используется в теоретических постро-
ениях гидробиологов, часто недоучитывающих роль бактерий. Вот эти 8 
типов (Заварзин, Колотилова, 2001):

– фотолитоавтотрофы, к которым относятся цианобактерии, водоросли, 
растения и анаэробные пурпурные бактерии. Они – основные продуценты 
первичного органического вещества на нашей планете в различных биото-
пах, включая и большинство гиперсоленых озер;

– фотолитогетеротрофы, к которым относятся некоторые аноксигенные 
бактерии, нуждающиеся в органическом веществе для роста;

– фотоорганогетеротрофы – несерные пурпурные бактерии;
– фотоорганоавтотрофы, с окислением неусвояемых органических ве-

ществ, – очень редкий тип питания;
– хемолитоавтотрофы, как, например, нитрификаторы или тионовые 

бактерии;
– хемолитогетеротрофы, например, многие сульфатвосстанавливающие 

бактерии;
– хемоорганоавтотрофы, использующие несовместимые с центральным 

метаболизмом вещества;
– хемоорганогетеротрофы – основные деструкторы органического ве-

щества на планете (различные микроорганизмы-деструкторы, различные 
группы протист, грибы, животные).

Г.А. Заварзин (Заварзин, 2004) считал, что эту классификацию следует 
дополнить и типом акцептора электронов – кислород (аэробные организ-
мы) и другие акцепторы (анаэробные организмы). Таким образом, получа-
ется, что биота использует всего 16 типов питания, из которых только три 
реализуются эукариотными организмами. Все типы питания представлены 
в экстремальных водных биотопах. Существует два основных способа пи-
тания – осмотрофное (питание растворенными веществами, осуществля-
емое через поверхность клетки, тела) и фаготрофное (питание другими 
организмами или оформленными частицами органического вещества). Оба 
способа реализуются и в экстремальных условиях. 
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1.4. Что лимитирует распространение жизни на нашей планете? 

Это смогли понять уже в 18 веке два выдающихся естествоиспытате-
ля – Жан Батист Ламарк и Александр фон Гумбольдт: жизнь есть везде, 
где есть жидкая вода (Шадрин, 2009). Дальнейшее развитие науки только 
подтверждает это, хотя в последние годы стали появляться гипотезы о воз-
можности существования жизни химически отличной от существующей на 
нашей планете. Так, например, предложена модель живых организмов, ко-
торые могут существовать без воды; жизнь, как предполагается, основана 
на жидком метане и свободна от кислорода (Stevenson et al., 2015). Такие 
организмы, допускается, могут существовать в метановых морях при очень 
низких температурах, таких как на Титане, гигантском спутнике Сатурна. В 
настоящее время это – лишь теоретически обоснованное допущение.

Все же вернемся на Землю, где активная жизнь без жидкой воды суще-
ствовать не может. Следует вспомнить физику: какие факторы в первую 
очередь ограничивают нахождение воды в жидком состоянии? Температура 
и давление. Как известно, с увеличением давления температура закипания 
воды повышается. Поэтому максимальная температура, при которой воз-
можно существование жизни, увеличивается с ростом давления. Это и по-
зволяет организмам существовать при температуре выше 100 °С в глубинах 
морей («черные курильщики») и земной коры, гидротермальных источни-
ках. В жидкой воде при температуре значительно ниже 0 °С, например в 
условиях высокой солености, могут существовать многие бактерии, микро-
водоросли, простейшие и животные. 

Однако только наличия жидкой воды недостаточно для возможности 
существования жизни. Необходим еще постоянный достаточный источник 
энергии. Выше, говоря об определениях жизни, мы отметили, что жизнь – 
неравновесное состояние, которое может существовать лишь в постоянном 
потоке энергии, обеспечивающем внутреннюю работу организма против 
равновесия. 

Что считать экстремальным местообитанием? Ответить на этот во-
прос однозначно и объективно в принципе невозможно, т.к. сначала надо 
понять: для кого (или чего) экстремальное? Само слово «экстремальный» 
значит крайний, граничный, удаленный от обычного, суровый, жесткий. 
Все эти значения вполне применимы и к понятию «экстремальное место-
обитание». Человеку склонно в первую очередь замечать и изучать то, что 
ближе, доступней, обычней, понятней. Так развивалась и биологическая 
наука. Условия среды, которые ближе к условиям существования человека, 
стали считать нормальными, а все прочие – экстремальными. Под нормаль-
ными для водных организмов понимаются условия большинства биотопов 
пресноводных и морских водоемов, которые лучше изучены. Это, как при-
нято, диапазон температур от +5 до +35 °С, рН – от 6,0 до 8,5, соленость 
– от 0 до 40 г/л, наличие кислорода, близкие к фоновым значения концен-
траций токсичных соединений (H2S, тяжелые металлы и др.) и т.д. (Merino 
et al., 2019). Эти значения параметров внешней среды значительно уже тех, 
в которых существует жизнь на Земле. 
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Различные исследователи относят понятие «экстремальные местооби-
тания» к существованию биологических систем разного уровня – особь, 
популяция, вид, таксон высокого ранга, сообщество. Разумеется, то, что 
экстремально для одного вида, может быть оптимальным для другого. Вряд 
ли есть смыл пытаться дать единственно правильное определение экстре-
мальному в экологии. Термин «экстремальное местообитание» в данной 
работе относится к феномену жизни в целом и используется в смысле уда-
ленный от нормы, т.е. привычных нам пресноводных и морских водоемов. 
Однозначного и строгого определения экстремальным биотопам/местоо-
битаниям дать во всех этих случаях просто невозможно. Поэтому не бу-
дем пытаться здесь это сделать, помня, что определение «экстремальные 
условия» имеет сильные антропоцентрические корни, а не строгие био-
логические критерии, и это может быть причиной путаницы в понимании 
(Rothschild, Mancinelli, 2001). Экстремальные местообитания – те, кото-
рые демонстрируют крайности в одном или нескольких физических или 
химических факторах, если таких факторов несколько, то это полиэкстре-
мальные биотопы (Merino et al., 2019). На поверхности нашей планеты 
и, особенно в подповерхностной биосфере, существует огромное множе-
ство таковых. Поэтому экстремофилы и, в частности, полиэкстремофилы 
(Capece et al., 2013; Merino et al., 2019), возможно, могут быть наиболее 
многочисленными формами жизни на Земле. Если учесть то, что современ-
ные условия (средняя температура, окислительно-восстановительные усло-
вия, кислородная атмосфера и т.д.) существуют только в течение короткого 
промежутка времени по сравнению с существованием жизни на планете 
(Knoll, 2015), то экстремофилы явно доминировали и в прошлом (Capece et 
al., 2013; Merino et al., 2019).

Организмы, живущие в экстремальных битопах, делятся на экстремо-
филов и экстремотолерантов. Экстремофилы – виды организмов, которые 
могут существовать только в экстремальных условиях, экстремотолеран-
ты – те, которые могут существовать и при обычных условиях. При рассмо-
трении экстремофильных (в отличие от экстремотолерантных) организмов 
важно иметь в виду, что они хорошо адаптированы к рассматриваемым ус-
ловиям и их «экстремальное» состояние представляет собой для них норму, 
при которой организм нормально функционирует. 

Известные предельные значения температуры. К настоящему времени 
установлено, что на Земле живые организмы существуют в водной среде в 
температурном диапазоне от -25 °С до +122 °С (Aguilera, 2013; Rampelotto, 
2013; Merino et al., 2019). Например, экспериментально подтверждена 
возможность существования и размножения метаногенной архебактерии 
Methanopyrus kandleri при 122 °С (Takai et al., 2008). Архебактерии родов 
Pyrococcus и Thermococcus и другие найдены под поверхностью океаниче-
ского дна в районах глубоководных сипов, где температура порядка 100 °С 
(Roussel1 et al., 2008). Существовать при высоких температурах организ-
мам позволяет широкий спектр биохимических адаптаций на молекуляр-
ном и клеточном уровнях (Wirth, 2017; Merino et al., 2019), которые здесь 



16

мы обсуждать не будем. Высказано обоснованное предположение, что в 
морских глубинах в «черных курильщиках» бактерии существуют при тем-
пературе 200–300 °С (Baross, Deming, 1983), но экспериментально это пока 
не подтверждено. Существование живых организмов при высокой темпера-
туре возможно только при наличии высокого давления (большие глубины 
океана, подповерхностная биосфера, термальные воды), когда вода оста-
ется жидкой (Merino et al., 2019). Отдельные виды эукариотных микрово-
дорослей и цианобактерий, использующие оксигенный фотосинтез, могут 
жить до температуры 60–65 °С, а бактерии с аноксигенным фотосинтезом 
– до 75–80 °С (Doemel, 1970; Cox et al., 2011; Wang et al., 2013; Kees et al., 
2022). При более высокой температуре могут существовать лишь прока-
риоты, имеющие литохемотрофное или гетеротрофное питание (Merino et 
al., 2019). Только относительно небольшое количество видов животных мо-
жет существовать до 58–60 °С (Kahan, 1969; Jong et al., 2005; Ravaux et al., 
2013; Ануфриева, Шадрин, 2022). При этом некоторые виды имеют очень 
широкий диапазон термотолерантности, например, брюхоногий моллюск 
Eupaludestrina (Hydrobia) aponensis (E. von Martens, 1858), обитая в тер-
мальных источниках, выдерживает колебания температуры от -1 °С до +60 
°С (Христофорова, 2022).

В водах Антарктиды рыбы существуют при температуре около -2 °С 
(Clarke, Johnston, 1996; Burns et al., 2022). В гиперсоленых растворах (со-
леность около 198 г/л) под ледниками Антарктиды найдено довольно боль-
шое разнообразие прокариот и эукариот (грибы) при температуре ниже -17 
°С (Guglielmin et al., 2023). Это обусловлено тем, что и при этих низких 
темературах есть жидкая вода. Температура замерзания раствора понижа-
ется с ростом его солености, и, когда морская вода замерзает, между кри-
сталлами льда остается небольшое количество жидкой воды с солями, кото-
рые выкристаллизовываются при более низкой температуре, и только ниже 
-53 °С остающийся рассол полностью застывает (Дитрих, Калле, 1961). В 
этом рассоле в толще льда обитают разнообразные организмы: бактерии, 
водоросли, грибы, простейшие и беспозвоночные животные – ракообраз-
ные, многощетинковые черви, нематоды (Мельников и др., 2016; Ильяш, 
Житина, 2009; Fenchel, Lee, 1972). Размножение микробов происходит при 
отрицательной температуре до - 20 °C, а метаболическая активность об-
наружена при температуре до -30 °C (Margesin, Collins, 2019). Истинным 
ограничивающим фактором для жизни при низкой температуре является 
отсутствие жидкой воды, а не температура сама по себе (Bakermans, 2017; 
Margesin, Collins, 2019).

За последние 50 лет исследований ученые несколько раз увеличивали 
верхний температурный предел жизни. Современные теоретические рабо-
ты показывают, что верхний предел жизни может находится около 150 °С, 
в первую очередь из-за нестабильности макромолекул при более высокой 
температуре (Merino et al., 2019). Исходя из термодинамических соображе-
ний, предполагают, что жизнь вряд ли возможна также ниже -40 °С (Price, 
Sowers, 2004). В настоящее время считается, что теоретически установлен-
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ные границы жизни таковы: от -40 °C до +150 °C. Однако нельзя исклю-
чить возможность того, что границы условий жизни могут выходить за эти 
пределы, т.к. будущие исследования могут выявить неожиданные стратегии 
адаптаций.

Предельные значения водородного показателя. Водородный показатель, 
pH, является важным фактором, определяющим видовой состав организмов 
и процессы, происходящие в них. Изменения этого показателя вызывают 
сильнейшие перестройки в водных сообществах, чем и обусловлено столь 
пристальное внимание ученых даже к незначительной ацидификации (по-
нижению рН) Мирового океана. Однако жизнь в виде отдельных ее форм 
смогла приспособиться ко всем существующим значениям рН – от ультра-
кислых вод с рН от 0,06 до 3 до щелочных с рН от 11 до 13,3 (González-Toril 
et al., 2003; Aguilera, 2013; Merino et al., 2019). 

Общая концентрация солей. Общая концентрация солей также не ли-
митирует существование жизни на Земле; жизнь существует в диапазоне 
солености от ультрапресной до 500 г/л. Вопросы существования в условиях 
высоких концентраций солей будут рассмотрены ниже.

Токсические условия. Живые организмы смогли приспособиться к су-
ществованию и при высочайших концентрациях различных токсических 
для большинства других видов химических соединений. Например, в озе-
ре Моно (США) обитает большое разнообразие организмов, включая жи-
вотных, несмотря на высочайшие концентрации мышьяка (15–29 мг/л или 
200 мкмоль/л), которые на 2–3 порядка выше, чем в «нормальных» водо-
емах (Oremland et al., 2009; Шадрин, 2011). Это не предел, неподалеку от 
него в озере Силс (Searls), где концентрация – 3000 мкмоль/л, тоже суще-
ствуют организмы. Для сравнения предельная допускаемая концентрация 
мышьяка в питьевой воде – 0,13 мкмоль/л. Многие виды в этих озерах не 
просто существуют при сверхвысоких концентрациях мышьяка, но и на-
учились использовать мышьяк в своем энергетическом метаболизме. От-
крыто множество видов прокариот, использующих окисление мышьяка 
для генерации энергии путем окисления арсенита или через арсенатное 
дыхание. Существует аноксигенный фотосинтез с использованием соеди-
нений мышьяка.

Высокие уровни радиации. Ряд видов обитает в средах с очень высоким 
уровнем ионизирующего излучения, их называют радиорезистентными 
организмами. Наиболее радиорезистентной является грамположительная 
бактерия Deinococcus radiodurans, относящаяся к типу/филе Deinococcus-
Thermus, она способна выживать при дозе до 10000 Грей (Mattimore, 
Battista, 1996). Для сравнения для человека летальная доза радиации равна 
5 Гр, для бактерии Escherichia coli – 2000 Гр. Среди животных, вероятно, 
наиболее радиорезистентными являются тихоходки Milnesium tardigradum 
(Eutardigrade), выдерживающие 5000 Гр (Horikawa et al., 2006).

Давление. Барофилы – организмы, способные обитать в условиях с край-
не высоким давлением, к ним относятся глубоководные и подземные бак-
терии (Barotolerant, Halomonas) и археи (Prieur, Marteinsson, 1998; Merino 
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et al., 2019). Некоторые прокариоты хорошо переносят гидростатическое 
давление до 1000 МПа, такое можно наблюдать на глубине около 50 км от 
поверхности земной коры или на глубине 160 км гипотетического океана. 
Давление не может лимитировать распространение жизни на Земле. 

Устойчивость покоящихся стадий. Следует отметить, что вышесказан-
ное относилось к пределам существования активных форм жизни. Многие 
виды, от бактерий и архей до животных, переживают несовместимые с ак-
тивной жизнью периоды в состоянии покоя или диапаузы (Hairston et al., 
2022). У разных таксонов существует большое разнообразие молекуляр-
но-генетических механизмов, которые инициируют, поддерживают и завер-
шают покой (Drinkwater, Clegg, 2018; Hairston et al., 2022). Продолжитель-
ность покоящегося состояния может продолжаться очень долго, нескольких 
тысяч лет, как минимум (Frisch et al., 2014; Shadrin et al., 2015; Shmakova 
et al., 2021; Sanyal et al., 2022). Длительное нахождение в состоянии покоя 
позволяет видам также распространяться, поддерживать высокое биоразно-
образие, содействуя сосуществованию нескольких конкурирующих видов в 
сообществе или поддержанию нескольких генотипов внутри вида (Shadrin 
et al., 2015; Hairston et al., 2022; Lantushenko et al., 2022).

Предельные для выживания значения факторов среды у покоящихся 
стадий значительно шире, чем у активных (Hairston et al., 2022). Среди 
животных наиболее выносливы к перенесению различных неблагопри-
ятных воздействий покоящиеся стадии артемий/цисты (MacRae, 2016; 
Drinkwater, Clegg, 2018) и тихоходки в состоянии ангидробиоза/обезвожи-
вания (Rebecchi et al., 2009; Guidetti et al., 2011; Møbjerg, Neves, 2021). Ти-
хоходки (Tardigrada) – тип микроскопических (0,1–1,5 мм) беспозвоночных 
животных, близких к членистоногим. В обезвоженном состоянии выдержи-
вают пребывание в течение 20 месяцев в жидком воздухе при температуре 
-193 °C, восьмичасовое охлаждение жидким гелием до -271 °С; нагрев до 
60–65 °С в течение 10 часов и до 100 °C в течение часа. Довольно долго они 
могут находиться в атмосфере сероводорода, углекислого газа, выдержива-
ют давление от вакуума до 6000 атмосфер, что выше давления на дне Ма-
рианской впадины, глубочайшей в Мировом океане. После 10 дней, прове-
денных в открытом космосе, практически все организмы были иссушены, 
но на борту космического аппарата тихоходки вернулись к нормальному со-
стоянию. Большинство особей, подвергшихся облучению ультрафиолетом 
с длиной волны 280–400 нм, выжили и оказались способны к воспроизвод-
ству. Не менее поразительные результаты демонстрируют цисты жаброно-
гих рачков артемий: выдерживают двухчасовое пребывание при температу-
ре -190 °C и при +105 °C, высокие уровни радиации и ультрафиолетового 
излучения, длительное нахождение в различных токсичных средах, любую 
соленость, условия открытого космоса и т.д. Покоящиеся стадии прокариот 
демонстрируют еще большую устойчивость к экстремальным значениям 
различных факторов, чему посвящено много работ.
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1.5. Разнообразие экстремальных местообитаний

Большая часть биосферы относится к экстремальным местообитаниям. 
Самые последние достижения в изучении подповерхностной биосферы по-
зволяют считать, что и основная биомасса всех организмов Земли, вероят-
но, сосредоточена в «экстремальных» частях биосферы (Hoehler, Jørgensen, 
2013; Parnell, McMahon, 2016; Magnabosco et al., 2018; Margesin, Collins, 
2019). 

Экстремальные местообитания значительно распространенней на на-
шей планете, чем «нормальные». Среди них можно выделить несколько ос-
новных типов (Margesin, Collins, 2019; Merino et al., 2019): особо холодные 
биотопы (температура <5 ºС); термальные (>40 ºС);, ультракислые (рН <3); 
щелочные (рН >9); гиперсоленые (соленость >35 г/л); черные курильщи-
ки; подповерхностная биосфера и многие другие. В нашу задачу не входит 
подробное рассмотрение всех экстремальных областей нашей биосферы, 
поэтому ниже мы лишь кратко коснемся некоторых их них.

Особо холодные зоны Мирового океана (психросфера). Основной объем 
биосферы занимает Мировой океан, 90% его объема – это холодные воды с 
температурой ниже 4 °С. В высоких широтах температура во время полярно-
го дня составляет около 0 °С, во время полярной ночи подо льдом – около -1,5 
и -1,7 °С, а на глубинах выше 3 км и в тропиках в течение всего года темпе-
ратура ниже 2 °С (Гусев, 1987; Margesin, Collins, 2019). Уже одних этих цифр 
достаточно, чтобы понять, что экстремальные местообитания доминируют в 
биосфере. 

Подледные озера. В Арктике и Антарктике существуют подледные озе-
ра, некоторые из которых тысячелетия покрыты льдом. Жизнь в них су-
ществует в основном за счет хемотрофных бактерий, т.к. в воду попадает 
недостаточно света, чтобы обеспечить фотосинтез. Возьмем для примера 
озеро Вида (Антарктика) (Murray et al., 2012). Оно покрыто слоем льда, 
толщиной не менее 15 м, под которым находится рассол соленостью поряд-
ка 245 г/л со средней температурой -11,6 °С. Возраст льда около 2800 лет. 
Казалось бы, совсем некомфортные условия, но в рассоле существует до-
вольно разнообразная жизнь. Освещенность для прохождения фотосинтеза 
подо льдом недостаточная – первичная продукция создается хемосинтези-
рующими бактериями. В озере протекают геохимические реакции между 
рассолом и горными породами, в результате чего в достаточном количестве 
образуются химические соединения, необходимые для протекания несколь-
ких типов хемотрофных процессов. Есть жидкая вода и источник энергии, 
что позволяет жизни существовать в столь негостеприимной среде. 

Криосфера. Это ледово-снежная оболочка, покрывающая около 11% 
площади поверхности Земли (Margesin, Collins, 2019). Площадь, занимае-
мая морскими льдами, в северном полушарии колеблется, в зависимости от 
сезона, в пределах от 8,4 до 15 тыс. км2, а в южном полушарии – от 12 до 25 
тыс. км2. Суммарно в них существует огромное разнообразие организмов, 
вносящих большой вклад в продуктивность этих регионов (Van Leeuwe et 
al., 2018). А еще есть временные льды, льды на континентальных водое-
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мах, горные ледники, и все они – вместилище криофильных организмов 
(Laybourn-Parry et al., 2012; Barry, Gan, 2022). Авторы сами неоднократно 
наблюдали на континентальных водоемах зеленый лед, цвет которого был 
обусловлен массовым развитием во льду одноклеточных водорослей. На 
снежниках в горах также часто формируются особые сообщества организ-
мов, включающих одноклеточные водоросли и животных, их потребите-
лей. Мы встречали в горах Кавказа розовые снежники, такой цвет был у них 
за счет массового развития ряда видов микроводорослей.

Подповерхностные воды. Более чем 99% вод суши находится под зем-
лей, а 55% их объема составляют соленые воды (Shadrin et al., 2023). Все 
разнообразие этих местообитаний можно отнести к экстремальным. К под-
земным водам относятся озера в пещерах, подземные водные горизонты, 
капиллярно-трещинные и поровые воды (Shadrin et al., 2023). Экстремаль-
ность большинства этих биотопов определяется разными наборами факто-
ров. Например, есть подземные гиперсоленые озера с различным химиче-
ским составом растворенных солей (Жуков и др., 1939; Пиннекер, 1966; 
Бельтюков, 1969; Сидкина, 2015). В артезианских бассейнах даже в самых 
глубоких их частях отмечены гиперсоленые воды (Пиннекер, 1966; Сид-
кина, 2015). Например, в Московском артезианском бассейне слой воды с 
соленостью от 50 до 270 г/л имеет значительную толщину (Жуков и др., 
1939; Лебедева, 1972). В Тунгусском артезианском бассейне (Сибирь) ми-
нерализация рассола может превышать 360 г/л (Сидкина, 2015). В подпо-
верхностной биосфере значительную часть пленочных вод в трещинах скал 
составляют рассолы с высокой минерализацией и высокой температурой 
(Onstott et al., 2009; Hoehler, Jørgensen, 2013; Parnell, McMahon, 2016; Ino et 
al., 2016). Жизнь в подземных водах земной коры встречается повсемест-
но до глубин более 3 км (Onstott et al., 2009; Borgonie et al., 2011; Ino et al., 
2016; Colman et al., 2017). Экосистемы подземных вод взаимодействуют с 
поверхностными водами, но знания об этих взаимодействиях недостаточны 
и остаются неполными (Saccò et al., 2021).

Чёрные курильщики. Чёрные курильщики, впервые открытые в февра-
ле–марте 1977 г. в районе Галапагосских островов (Martin et al., 2008; Kiel, 
2010; Wirth, 2017), – высокотемпературные гидротермальные источники на 
дне океанов, приуроченные, как правило, к рифтовым зонам срединно-оке-
анических хребтов. Над их жерлами, из которых выделяются струи горячей 
воды, насыщенной растворенными газами (водородом, углекислым газом 
и др.), поднимаются облака из тонкодисперсных сульфидов, сульфатов и 
окислов металлов, обычно имеющие черный цвет, что и дало название этим 
образованиям. По многим факторам эти биотопы относятся к экстремаль-
ным (высокая температура, высокие концентрации токсических веществ и 
т.д.). Черные курильщики являются оазисами жизни на океаническом дне, 
но эта жизнь питается не энергией солнца. Фотосинтезирующих организ-
мов здесь, в отсутствии света, нет. Первичная продукция создается хемо-
синтезирующими бактериями, которые энергию получают от химических 
реакций окисления неорганических соединений.
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ГЛАВА 2. ГИПЕРСОЛЕНЫЕ ВОДЫ И ИХ ОСОБЕННОСТИ  
КАК СРЕДЫ ОБИТАНИЯ

2.1. Зачем изучать жизнь в гиперсоленых водах?

Биосферная роль гиперсоленых озер. Экосистемы гиперсоленых водое-
мов являются такой же неотъемлемой частью биосферы, как и любые дру-
гие природные экосистемы. Гиперсоленые озера являются местообитанием 
многих видов микро- и макроорганизмов, которые являются частью обще-
го биоразнообразия нашей планеты. Роль биоразнообразия в поддержании 
устойчивости планетарной системы жизнеобеспечения вряд ли надо здесь 
обсуждать: эта связь постоянно сейчас на слуху не только ученых (Folke 
et al., 2021; Rockström et al., 2021). Гиперсоленые водоемы обеспечивают 
существование популяций многих видов птиц, в том числе включенных в 
различные Красные книги (Иванов, Фатерыга, 2015; Zadereev et al., 2020). 
Благодаря своей высокой продуктивности такие водоемы используются 
птицами как кормовые полигоны, для гнездования, зимовки и отдыха при 
миграциях. Интенсивное выведение углерода (СО2) из биотического кру-
говорота и атмосферы в виде органического вещества и карбоната каль-
ция делает мелководные гиперсоленые высокоэвтрофные озера уникаль-
ным природным механизмом торможения развития парникового эффекта 
(Shadrin et al., 2015b, 2022a; Празукин и др., 2019). Возможно, в этом в на-
стоящее время их основная ценность для биосферы – уменьшение скорости 
роста концентрации парниковых газов в атмосфере. Следовательно, изуче-
ние этих водоемов необходимо для развития научной базы их сохранения и 
рационального использования.

Социально-экономическая ценность гиперсоленых озер. Социально-э-
кономическая ценность определятся теми услугами и ресурсами, которые 
они могут предоставлять человеческому обществу. Список их достаточно 
широк, экологическая экономика в последние десятилетия развивается до-
вольно быстро (Sacco et al., 2021; Shadrin et al., 2023). Но мы не будем здесь 
анализировать весь этот список (более 30 пунктов), а коснемся лишь не-
скольких. 

1. Многие гиперсоленые озера служат гидрорудными месторождениями, 
где добывается минеральное сырье для различных отраслей промышлен-
ности, сельского хозяйства, медицины, например, минералы – галит (пова-
ренная соль), мирабилит, цеолит и др., а также элементы – литий, магний, 
бор, вольфрам и др. (Данильченко, Понизовский, 1954; Zheng, 2001, 2014; 
Shadrin et al., 2023). 

2. Ряд организмов, в них обитающих и достигающих высоких биомасс, 
добывается как ценное биологическое сырье. Например, одноклеточная зе-
леная водоросль Dunaliella salina является коммерчески ценным продуцен-
том бета-каротина и глицерола. Без цист жаброногого рачка Artemia spp. 
невозможно сегодня представить развитие как пресноводной, так и мор-
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ской аквакультуры рыб и ракообразных. Кроме уже используемых для ак-
вакультурных, биотехнологических, медицинских целей организмов суще-
ствует еще множество видов различных таксонов, часть из которых еще не 
известна. Гиперсоленые озера являются природным банком потенциально 
коммерчески ценных генов, штаммов и видов, которые могут дать нача-
ло новым направлениям биотехнологии и аквакультуры (Anufriieva, 2018; 
Zheng, 2001, 2014; Shadrin et al., 2023). 

3. Говоря о социальной ценности гиперсоленых озер, нельзя забывать 
и о широко используемых во всем мире лечебных грязях, которые явля-
ются интегральным результатом функционирования их экосистем (Ivanova, 
1994). 

4. Следует отметить и возможность развития экологического туризма. 
Учитывая большое разнообразие птиц, использующих такие озера, вероят-
но, в первую очередь – орнитологического туризма (bird-watching) (Banche-
va-Preslavska, Bezlova, 2015; Sacco et al., 2021). 

5. И особая статья – научная ценность гиперсоленых водоемов. Организ-
мы и экосистемы, находящиеся на границах возможностей существования 
жизни, демонстрируют то, что в других условиях не проявляется. А это 
дает возможность расширения наших знаний в различных биологических 
и других науках об окружающей среде. Уже стало «традицией» находить 
невероятных бактерий и архей в гиперсоленых биотопах. Только в таких 
водоемах есть организмы-археи с квадратными, треугольными и ромбиче-
скими клетками (Walsby, 1980; Oren, 2002a) и различными уникальными 
метаболическими особенностями (Oren, 2018b). Все это создает широкие 
возможности и для развития новых направлений в биотехнологии. Можем 
ли мы и их предвидеть и оценить, что они потенциально могут дать? Ко-
нечно же нет. Хорошим примером этого является открытие в 1971 г. бакте-
риородопсинов – семейства мембранных светочувствительных белков га-
лобактерий, обитающих при высочайших соленостях. Даже сразу после его 
открытия трудно было предположить, что он укажет новые направления для 
получения электричества, обессоливания морской воды, в молекулярной 
электронике, датчиках для контроля состояния среды, в медицине будуще-
го для создания протезов глаза, доставки лекарств к пораженному участку 
тела, диагностике рака и т.д. (Воробьева, 2007). Использование бактерио-
родопсина с его уникальными свойствами – в настоящее время одно из наи-
более перспективных направлений нанобиотехнологии: вечные хранители 
информации, биокомпьютеры, сенсоры и т.д. (Knoblauch et al., 2014). Если 
зайти в GOOGLE с запросом «бактериородопсин», то он выдаст 14800 ссылок, 
если с «bacteriorhodopsin» – 320000 ссылок. Чуть скромней результаты по неко-
торым другим неожиданным находкам в гиперсоленых озерах. 

6. Следует отметить и еще один аспект прикладной важности изучения 
экосистем гиперсоленых озер: они природные модели биореакторов, кото-
рые способны выводить тяжелые металлы и редкие элементы из биотиче-
ского круговорота, аккумулируя их. На основе понимания их функциони-
рования можно разрабатывать экологические биотехнологии по очистке 
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различных индустриальных стоков, используя в дальнейшем аккумулиро-
ванный осадок как рудное сырье.

7. Изучение жизни в гиперсоленых озерах приближает нас к пониманию 
самых интригующих научных проблем – появлению и ранним этапам эво-
люции жизни (Dundas, 1998). Циано-бактериальные биопленки в гиперсо-
леных озерах – докембрийские реликтовые сообщества (Des Marais, 2003), 
возможности жизни вне Земли (Krumbein et al., 2004; Parro et al., 2011). Все 
это приводит к твердому убеждению, что гиперсоленые водоемы имеют 
огромную социально-экономическую ценность для развивающегося Че-
ловечества, которую в принципе невозможно исчерпывающе оценить. Их 
надо изучать всесторонне и сохранять, чтобы не потерять тот потенциал 
новых знаний и инноваций, которые они содержат.

2.2. Типы, происхождение, разнообразие и распространение 
гиперсоленых местообитаний

Гиперсоленые водоемы, соленость в которых превышает 35 г/л (Williams, 
1981; Zheng, 2001), относятся к наиболее суровым и неблагоприятным ме-
стообитаниям на Земле. К настоящему времени максимальная средняя со-
леность 433 г/л зафиксирована в небольшом водоеме Пруд Гетале (Gaet’ale 
Pond), расположенном в Эфиопии (Pérez, Chebude, 2017). Среди всего су-
ществующего разнообразия можно выделить несколько основных типов 
таких биотопов: 

2.2.1. Подводные глубоководные гиперсоленые озера в донных пониже-
ниях морей и океанов

Они описаны в различных районах Мирового океана: в Мексиканском 
заливе (Shokes et al., 1977), Канадской Арктике (Kvitek et al., 1998) и т.д. 
Однако самые известные из них находятся в Средиземном море (Edgcomb 
et al., 2009), где в 1993 г. впервые были обнаружены на больших глубинах 
и названы именами кораблей, на которых совершались эти открытия – Ура-
ния, Атланта и Дискавери (Aloisi et al., 2006). Эти «озера» характеризуются 
также отсутствием кислорода, что делает их ультраэкстремальными для эу-
кариотных организмов.

2.2.2. Подземные воды 
Подземные воды – озера в соляных пещерах, подземные горизонты ми-

неральных вод, капиллярно-трещинные и поровые воды. В соляных природ-
ных и искусственных пещерах существуют подземные гиперсоленые озера 
с разным химическим составом растворенных солей (Дзенс-Литовский, 
1966; Пиннекер, 1966; Бельтюков, 1969). Такие озера чаще всего имеют 
конденсационное происхождение, поэтому некоторые из них существует 
только в теплое время года (Бельтюков, 1969). В летний период происхо-
дит конденсация влаги из потоков воздуха, поступающего в пещеры или 
рудники, в это время подземные озера интенсивно пополняются. В другие 
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периоды, как правило, наблюдается вынос влаги потоками воздуха из пе-
щер/рудников с ростом концентрации солей в озерах. Суммарно за год ко-
личество конденсирующейся воды значительно превышает ее вынос, что с 
годами ведет к образованию гиперсоленых озер, объем которых может до-
стигать значительных величин (Максимович и др., 1966). В первую очередь 
химический состав вод подобных озер определяется природой горных по-
род, в которых они образуются. Так, подземные озера в выработках камен-
ной соли имеют воды хлоридно-натриево-калиевого состава, а в пестрых 
сильвинитах – в основном хлоридно-магниево-натриевого или хлорид-
но-магниево-калиевого (Бельтюков, 1969). Влияют на это и другие факторы 
(интенсивность воздухообмена, метеорологические условия региона, др.). 

Подземные артезианские бассейны. В артезианских бассейнах, напри-
мер, в наиболее глубоких частях часто располагаются зоны замедленного 
водообмена (Жуков и др., 1939; Гидрогеология СССР, 1966; Лебедева, 1972; 
Сидкина, 2015). Например, в Московском артезианском бассейне гиперсо-
леные воды – от 50 до 270 г/л имеют значительную мощность (Жуков и др., 
1939; Гидрогеология СССР, 1966; Лебедева, 1972). В Тунгусском артезиан-
ском бассейне минерализация рассолов может превышать 360 г/л (Сидки-
на, 2015). В подповерхностной биосфере значительная часть пленочных вод 
в трещинах пород континентальной и морской коры являются рассолами с 
высокой соленостью (Ward et al., 2004; Onstott et al., 2009). Илистые донные 
отложения, содержащие около 1% песчаных фракций, в основном это об-
ломки створок раковин моллюсков, попавшие на дно с пересыпей во время 
штормов, представляют собой идеальную среду, содержащую гиперсоле-
ные поровые воды (Гыжко, 2014).

2.2.3. Морские льды
Морские льды покрывают до 12% поверхности Мирового океана и за-

нимают в разные периоды времени от 8,4 до 15,0 млн км2 в северном полу-
шарии и от 2,5 до 20,0 млн км2 в южном, при этом их объем изменяется от 
11,5 до 25,5 тыс. км3 и от 7,0 до 30,0 тыс. км3 соответственно в северном и 
южном полушариях (Сутырина, 2012). Когда соленая морская вода охлаж-
дается до температуры замерзания, то образуются первичные ледяные кри-
сталлы в виде тонких шестигранных призм, напоминающих иглы (Thomas, 
Dieckmann, 2002). Подобные кристаллы отмечены и в крымских гиперсоле-
ных водоемах при самых низких температурах (Shadrin, 2018a). Первичные 
ледяные кристаллы, которые возникают в соленой воде, не содержат солей, 
которые остаются в растворе, увеличивая его соленость. Морской лед, осо-
бенно молодой, является некой смесью конгломерата кристаллов пресного 
льда и гиперсоленого рассола, заполняющего полости и капилляры в этом 
конгломерате. Учитывая то, что объем гиперсоленого раствора в морских 
льдах, как правило, составляет 5–20% (Thomas, Dieckmann, 2002), можно 
приблизительно оценить суммарный объем гиперсоленых вод в морских 
льдах. Этот объем с учетом ряда факторов будет составлять от 4,5 до 9,0 
тыс. км3. Общий объем всех озер Земли составляет около 199,0 тыс. км2 
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(Cael et al., 2017). Около 75% всех озер являются пресными; оставшиеся 
25% – солеными (от солоноватых до гиперсоленых), при этом гиперсоленые 
составляют менее 30% всех соленых озер (Herdendorf, 1990). По приблизи-
тельной оценке, суммарный объем всех гиперсоленых озер составляет не 
более 15 тыс. км3, что ненамного больше суммарного объема гиперсоленых 
вод морского льда.

2.2.4. Подледные гиперсоленые озера
В Арктике и Антарктике существует множество подледных гиперсоле-

ных озер, которые представляют собой уникальные местообитания. Они 
полиэкстремальны и помимо высокой концентрации солей характеризуют-
ся также чрезвычайно низкими температурами и отсутствием света. Боль-
шинство таких озер изолированы от поверхности на протяжении несколь-
ких тысяч лет, несмотря на это, в них найдена разнообразная микробная 
жизнь (Chela-Flores, Seckbach, 2011; Murray et al., 2012; Rutishauser et al., 
2018). Например, озеро Вида (Антарктида), имеющее среднюю соленость 
245 г/л и температуру воды от -10 до -12 ˚С, изолировано льдом около 2800 
лет (Murray et al., 2012). Широко известен «кровавый» водопад в Антаркти-
де (Chela-Flores, Seckbach, 2011), источником которого является гиперсоле-
ное озеро (соленость выше 140 г/л, температура ниже -10 ˚С), находящееся 
под 500 м толщей льда и образовавшееся около 2 млн лет назад. В озере 
существует не менее 17 видов микроорганизмов, энергию это сообщество 
получает из окисления двухвалентного железа в трехвалентное. Под ледни-
ками Антарктиды нередко формируются слои гиперсоленых растворов, на-
пример, с соленостью 198 г/л и температурой ниже минус 17 ˚С (Guglielmin 
et al., 2023).

2.2.5. Морские и внутренние поверхностные гиперсоленые воды
Они включают в себя лагуны, эстуарии, лужи, прибойные ванны, озера, 

реки, ручьи. В основном именно этому типу водоемов посвящена данная 
работа.

Прибойные ванны образуются в результате штормов, когда вода остается 
в углублениях рельефа (Javor, 1989; Brauner et al., 2012 и др.). Например, 
наши наблюдения показали, что соленость в таких ваннах на побережье 
Крыма через несколько дней после шторма может достигать 100 г/л и бо-
лее. В аридной зоне Крыма лужи, образованные после дождей, могут осо-
лоняться за счет испарения воды и растворения солей, чаще сульфатных, 
находящихся в почве. За счет этого в Крыму могут появляться и временные 
небольшие гиперсоленые ручьи. Так, например, в районе озера Киркояш-
ское во временных водотоках отмечали соленость до 80–100 г/л, а озера 
Марьевское – до 50–60 г/л. 

Мангровые водно-болотные угодья. Мангры являются вечнозелеными 
лиственными лесами, которые произрастают в приливно-отливной зоне 
морей и устьев рек на территории, защищенной от воздействия волн. Наи-
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более широкое распространение они имеют в тропиках, но встречаются и 
в зонах с умеренным климатом, чему способствуют морские течения. Ман-
гры во время приливов покрываются морской водой, таким образом, 40% 
всего времени они затоплены. Во время отливов остаются пруды-лужи. На 
определенных участках мангровых лесов из-за сильного испарения концен-
трация солей в них и в иловых водах может быть в несколько раз выше, чем 
в море (Nicholas et al., 1987; Olafsson et al., 2000).

Соленые реки являются редкими типами водных экосистем, особенно в 
аридной зоне юга России. Примером могут служить высокоминерализован-
ные реки, впадающие в гиперсоленое озеро Эльтон, которые представляют 
собой гидроэкосистему уникального природно-территориального комплек-
са Приэльтонья, относящегося к Прикаспийскому бессточному бассейну. 
По соотношению главных анионов преобладают хлоридно-сульфатные 
воды, а по составу катионов основу минерализации составляет натриевая, 
натрий-магниевая и магниевая группы (Зинченко и др., 2017). Еще од-
ним примером может быть средиземноморский гиперсоленый поток Рам-
бла-Салада в осадочном бассейне Фортуна, принадлежащий водоразделу 
реки Сегура (юго-восток Пиренейского полуострова). Высокая соленость 
в Рамбла-Салада в основном обусловлена миоценовыми гипсовыми мерге-
лями в бассейне. В ионном составе преобладают ионы Na+, Cl-, SO4

2-, Ca+ 
(Velasco et al., 2006).

Морские лагуны, эстуарии, заливы. Во всем мире известно не менее 60 
лагун, 34 эстуария и 7 морских заливов, которые являются гиперсолеными 
(Tweedley et al., 2019). Обычно повышенная соленость в них вызвана зам-
кнутостью или слабой связью с морями, высоким испарением и/или низ-
ким поступлением пресной воды. Лагуны – водоемы, отделенные от основ-
ной площади моря узкой полосой суши – являются важным компонентом 
Мирового океана и занимают 13% береговой полосы по всему миру. Они 
существенно влияют на продуктивность прибрежных зон и взаимодействие 
между сушей и океаном, а также поддерживают жизнь большого количе-
ства людей (Mee, 1978; Pérez-Ruzafa et al., 2012). Лагуны характеризуют-
ся очень высокой вариабельностью факторов среды, в том числе и коле-
баниями солености. Большинство из них имеют соленость от практически 
пресной до океанической (Kjerfve, 1994; Pérez-Ruzafa et al., 2012), и только 
немногие являются гиперсолеными (Por, 1972; Post et al., 1983; Orihuela et 
al., 1991; Lamptey, Armah, 2008; El-Shabrawy et al., 2018). Самые крупные из 
них – Сиваш (Азовское море, площадь 2560 км2), лагуна Охо де Либре (ти-
хоокеанское побережье Нижней Калифорнии, 850 км2), лагуна Бардавиль 
(Египет, 600 км2) и Лагоа де Араруама (побережье Атлантического океана 
Бразилии, 220 км2) (Postma, 1965; Kjerfve et al., 1996; Abd Ellah, Hussein, 
2009; Shadrin et al., 2018). Нередко эстуарии переходят в гиперсоленые про-
точные лагуны. В ближайшие десятилетия изменения климата, влияя на 
частоту и величину осадков, а также на высоту уровня моря, потенциально 
могут повлиять на рост площадей гиперсоленых акваторий в устьях и лагу-
нах в разных частях света (Tweedley et al., 2019). К этому может приводить 
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и антропогенная активность (Roberts et al., 2010; Uddin et al., 2011; Shadrin 
et al., 2019d; Anufriieva, Shadrin, 2020).

Гиперсоленые поверхностные озера встречаются во всех климатиче-
ских зонах Европы (Курнаков и др., 1936; Moscatello, Belmonte, 2009), Азии 
(Zheng, 1997; Литвиненко и др., 2009), Австралии (Timms, 1993), Африки 
(Ashton, Schoeman, 1983), Северной (Hammer et al., 1983) и Южной Амери-
ки (Papeschi et al., 2000), Антарктиды (Laybourn-Parry et al., 2002). Причи-
ны образования озер могут быть разными, так, например, процессы вымо-
раживания приводят к формированию гиперсоленых вод в морских льдах 
в Антарктиде и Арктике (Vasilyeva, Smirnov, 1995; Stoecker et al., 2000; 
Laybourn-Parry et al., 2002; Thomas, Dieckmann, 2002). В Африке, Тибете и в 
некоторых других районах нашей планеты их возникновение обусловлено 
тектоническими процессами (Zheng, 1997; Schagerl, 2016), вулканической 
деятельностью (Ashton, Schoeman, 1983) или размывом древних отложений 
солей (Валяшко и др., 1962). 

Причина возникновения большинства гиперсоленых озер и лагун – су-
хость/аридность климата (Zheng, 2001). Аридные области, где потенциаль-
ное испарение больше, чем выпадение атмосферных осадков, занимают 
около 40–45% всей поверхности суши, и, как прогнозируется, их площадь 
в ближайшие десятилетия будет увеличиваться (Zheng, 2001; Berdugo et al., 
2020; Yao et al., 2020). В аридных регионах находится большинство гипер-
соленых водоемов мира. Климатические условия их формирования вклю-
чают в себя несколько геофизических факторов (Kjerfve et al., 1996; Shadrin, 
2018a). Кратко упомянем метеорологические/климатические характеристи-
ки регионов, где наиболее часто образуются гиперсоленые водоемы (Zheng, 
1997). Гидрофизическая и гидрохимическая структура соленых озер форми-
руется в рамках климатических условий конкретного региона и напрямую 
зависит от взаимодействия озера с атмосферой, то есть от потоков тепла и 
влаги, а также от водообмена с морем или рекой (Ефимов, Тимофеев, 1990). 
Важным фактором, влияющим на водообмен замкнутых лагун с морем, яв-
ляется штормовой ветер, который может значительно повышать уровень 
моря, увеличивая скорость фильтрации воды из моря в лагуну (Shadrin, 
Anufriieva, 2013a). Стоит отметить, что при обмене гиперсоленых водое-
мов с атмосферой, испаряемость превышает количество осадков, однако 
получаемый приток воды (подземный сток, фильтрация) может частич-
но компенсировать эту разницу. Накопление растворенных солей в озере 
или лагуне увеличивает соленость в водоеме (Kjerfve et al., 1996; Shadrin, 
Anufriieva, 2013a). Для достижения квазистационарного состояния, то есть 
прекращения дальнейшего осолонения, общий баланс воды, то есть сумма 
осадков, испарения и поступления воды из других источников должна быть 
равна нулю (Winkler, 1977). 

При оценке аридности территории не только осадки, но и испарение с 
ее поверхности должны быть приняты во внимание. Соотношение меж-
ду годовой, месячной или сезонной суммой осадков, P, и испарением, Ее, 
определяет коэффициент влажности территории. С увеличением солености 
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испарение уменьшается (Прокопьев и др., 2010; Shadrin, 2018a). Испарение 
с поверхности соленых озер – меняющаяся характеристика, она зависит от 
погодных условий и солености.

Обмен теплом между водоемом и сушей – величина незначительная и 
может быть проигнорирована, следовательно, на годовое испарение в дан-
ной местности будет расходоваться количество тепла, равное годовому ба-
лансу иррадиации, и индекс иррадиации в течение года определяется сле-
дующим образом (Хромов, Петросян, 2001; Shadrin, 2018a):

				    Кδ = В/LP,		                                  (2.1)
где В – годовой иррадиационный баланс, Р – общая годовая сумма осадков 
и L – теплота испарения. 

Индекс иррадиации сухости указывает на то, какая часть поступающей 
радиации используется для испарения осадков. Считается, что, если значе-
ние превышает предел сухости, Kδ = 3, климат в данной местности является 
аридным, что способствует накоплению солей и образованию гиперсоле-
ных озер (Ефимов, Тимофеев, 1990). 

На всех континентах существуют гиперсоленые водоемы особого типа 
– меромиктические озера, в которых имеется сравнительно устойчивая вер-
тикальная неоднородность водной толщи с формированием относительно 
изолированных гидродинамических зон (Timms, 1972; Hammer, 1994; Jia et 
al., 2015a; Gulati et al., 2017; Рогозин, 2019). В таких водоемах глубинный 
слой воды (монолимнион) практически не вовлечен в процессы периоди-
ческого вертикально перемешивания, что приводит к возникновению сре-
ды, которая по физико-химическим свойствам существенно отличается от 
поверхностного слоя. При этом поверхностный слой может иметь относи-
тельно невысокую соленость, а монолимнион может быть гиперсоленым. 
Например, в озере Шунет (Южная Сибирь) соленость в поверхностном 
слое составляет 17–20 г/л, а в монолимнионе – доходит до 100 г/л (Рогозин, 
2019). Такие озера имеют свою специфику протекания геохимических и 
биологических процессов (Gulati et al., 2017; Рогозин, 2019). Совокупность 
физико-химических, климатических и биологических факторов может об-
уславливать переход меромиктических озер в голомиктическое состояние с 
отсутствием стратификации (Jia et al., 2015a; Gulati et al., 2017; Рогозин, 2019).

Кроме естественных гиперсоленых водоемов существуют и разнообраз-
ные искусственные, которые образуются в результате добычи ископаемой 
соли (Абдрахманов и др., 2008; Shadrin et al., 2012). В настоящее время за 
счет аридизации многих территорий и антропогенной деятельности проис-
ходит осолонение не только природных, но и искусственных пресных во-
доемов (Williams, 1999; Shadrin et al., 2012; Van Meter, Swan, 2014; Mabidi 
et al., 2018; Anufriieva et al., 2020). При этом некоторые из них становятся 
гиперсолеными. В Китае и Индии люди начали добывать соль из морской 
воды, создавая системы гиперсоленых прудов (salt evaporation pond, saltern, 
saltworks), уже 4000–6000 лет до нашей эры, а чуть позже и в Средиземно-
морье (Курлански, 2007). Сейчас системы соленых прудов для этих целей 
занимают большие площади и широко используются в различных аридных/



29

субаридных регионах мира. Соль получают также и в испарительных пру-
дах, закачивая в них подземные соленые воды, например, на юге Индии 
(Шадрин и др., 2005). Имеются гиперсоленые озера и другого антропоген-
ного происхождения. Добыча ископаемых солей может сопровождаться 
образованием таких озер (Shadrin et al., 2012). Примерами могут служить 
закарпатские Солотвинские озера и Славянские озера Донецкой Народной 
Республики, которые возникли вследствие просадки пород при добыче 
соли. Такого же происхождения гиперсоленые озера Соль-Илецка (Орен-
бургская область, Россия) (Абдрахманов и др., 2008), ряд озер Румынии 
(Mara et al., 2008). Развитие поливного земледелия со сбросом дренажных 
вод с полей в понижения рельефа вызвало появление ряда гиперсоленых во-
доемов, например, таких как озеро Солтон-Си в США (площадь около 1000 
км2) (Cohen et al., 1999) и озера оазиса Эль-Файюм в Египте (El-Shabrawy, 
Dumont, 2009; Embabi, 2018; Anufriieva et al., 2020). Их существование и 
многолетняя динамика определяется климатической вариабельностью и 
антропогенной деятельностью (Cohen et al., 1999; Ануфриева и др., 2016; 
Anufriieva et al., 2020). 

Участки гиперсоленых вод в прибрежных морских акваториях могут об-
разовываться в результате сброса гиперсоленого рассола предприятиями по 
опреснению морской воды (Roberts et al., 2010; Uddin et al., 2011). В насто-
ящее время в мире существует более 15900 таких действующих заводов, 
которые производят около 142 млн. м3/день рассола (Jones et al., 2019).

Следует отметить, что подледные гиперсоленые водоемы в настоящее 
время найдены и вне пределов Земли, в частности, на Марсе, спутнике 
Юпитера Европе и спутнике Сатурна Энцеладе (Hickman, 2003; Parro et al., 
2011; Coustenis, Encrenaz, 2013; Lauro et al., 2021; Perl, Baxter, 2020).

2.3. Соотношение ионов. Химические типы соленых вод

Гиперсоленые водоемы различаются по многим характеристикам, вклю-
чая и химический состав растворенных солей, т. е. по соотношению ионов 
и разных элементов, что определяется в первую очередь происхождением 
озер, составом подстилающих пород и климатом (Курнаков и др., 1936; Хат-
чинсон, 1969; Алекин, 1970; Zheng, 1997; Заварзин, 2007; Хахинов и др., 
2007; Schagerl, 2016). Следует отметить, что суммарная соленость зависит 
от соотношения ионов, и максимальная средняя соленость, найденная на 
поверхности планеты (433 г/л), характеризуется тем, что в ней доминируют 
ионы солей CaCl2 и MgCl2 (Pérez, Chebude, 2017). Все озера делятся на две 
большие группы: морские (талассогалинные), где соотношение ионов то 
же, что и в морской воде, и разнородную группу континентальных (аталас-
согалинных) водоемов, где соотношение ионов иное, чем в морской воде. 

В воде хлоридных водоемов преобладающим ионом является Cl- и могут 
присутствовать все катионы. К таковым относятся все водоемы морского 
происхождения и некоторые континентального. В морской воде отмечены 
практически все химические элементы периодической системы, но только 
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некоторые из них важны для определения химического типа водоемов. Со-
отношение ионов в морской воде практически одинаково во всех морях, его 
можно представить следующим образом: Сl->SO4

2->НСО3
- и Na+>Mg2+>Ca2+. 

Преобладающими являются хлориды NaCl (около 78%), MgCl2 (>9%), KCl 
(около 2%), а также сульфаты – MgSO4 (свыше 6,5%), CaSO4 (около 3,5%), 
а на гидрокарбонаты и другие соединения приходится менее 1% (Хорн, 
1972). Среди континентальных водоемов к хлоридному типу относится, на-
пример, озеро Урмия в Иране (площадь около 6000 км2), которое является 
крупнейшим в мире гиперсоленым озером. К хлоридным озерам также от-
носятся Мертвое море (Израиль, Иордания), Баскунчак (Россия) и другие 
континентальные водоемы.

Хлоридные водоемы морского происхождения отличаются друг от друга 
по соотношению второстепенных ионов. Например, по химическому составу 
все морские озера Крыма относятся, в основном, к двум типам (Курнаков и 
др., 1936; Понизовский, 1965). Первый тип – озера с рассолами, содержа-
щими сернокислые соли кальция, магния или натрия. Основную роль в их 
питании играет море. Ко второму типу относятся озера с рассолами, содер-
жащими ионы серной кислоты в таком количестве, сколько требуется для 
образования сернокальциевой соли, или еще меньше. Это озера, в питании 
которых главную роль играют поверхностные и подземные воды. Когда, на-
пример, морская вода испаряется, то в осадок поочередно выпадают разные 
соли (Курнаков и др., 1936; Алекин, 1970). Первыми начинают выпадать наи-
менее растворимые соли углекислого кальция с примесью магния и железа, 
затем осаждается гипс (CaSО4×2Н2О), при солености выше примерно 340 г/л 
начинает кристаллизоваться галит (хлористый натрий), а потом и соли бо-
лее сложного состава. Соотношение выделяющихся солей не постоянно, а 
зависит от условий, в которых идет кристаллизация. На изменение ионного 
состава в озерах морского происхождения влияет еще и состав материково-
го стока, биологические и другие факторы. Н.С. Курнаков (Курнаков и др., 
1936) впервые указал на важность взаимодействия разных факторов в из-
менениях состава рапы озер морского происхождения, т.е. метаморфизации 
рапы. Метаморфизация морской воды может вести к накоплению в воде Ca2+, 
Mg2+, Na+, Cl- и др. Степень метаморфизации морской воды в озерах перво-
го типа может быть охарактеризована коэффициентом метаморфизации: K = 
MgSO4/MgCl2, а второго типа K = MgCl2/CaCl2 (Курнаков, 1936). Для первой 
группы морских озер Крыма K = MgSO4/MgCl2 колеблется от 0,20 до 5,30. 
Колебания этого коэффициента в разных точках Черного моря лежат в преде-
лах 0,64−0,71. Для второй группы морских озер K = MgCl2/CaCl2 колеблется 
от 0,11 до 0,34. 

Континентальные озера не имеют подпитки из моря, в их питании глав-
ную роль играют поверхностные и подземные воды (Курнаков и др., 1936). 
Среди аталассогалинных водоемов выделяют карбонатные, сульфатные, 
хлоридные и др. (таблица 2.1) (Валяшко, 1962; Boros, Kolpakova, 2018).

Озера карбонатного типа характеризуются присутствием всех четырех 
анионов HCO3

-, CO3
2-, SO4

2-, Cl-, катионный состав почти целиком обуслав-
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ливается Na+ и K+ при наличии следов Ca2+ и Mg2+. В случае, если содержа-
ние ионов SO4

2- и Cl- относительно мало, то в озере в основном будут нака-
пливаться HCO3

-, CO3
2- и по химическому составу это будет содовое озеро. 

Содовые озера являются щелочными, рН в них колеблется, как правило, от 
9 до 12 и даже выше. Формирование их химического состава обусловлено 
в первую очередь углекислотным выветриванием вулканических пород, и 
ключевая реакция может быть описана суммарным уравнением (Заварзин, 
2007): 
			   CaSiO3 + CO2 = CaCO3 +SiO2		                                    (2.2)

Содовые озера распространены во всем мире: в Африке, Северной и 
Южной Америке, Азии, Австралии, Европе (Hammer, 1986; Garrett, 1992; 
Grant, 2004; Заварзин, 2007; Zheng, 2014; Pecoraino et al., 2015; Schagerl, 
2016), особенно часто они встречаются в регионах с вулканическими по-
родами. Среди содовых озер можно отметить, например: в Африке озера 
Ассаль (Джибути), Абията и Читту (Эфиопия), Магади и Накуру (Кения), 
Балангида и Натрон (Танзания), в Северной Америке озера Моно, Сирлс 
и Оуэнс (США), озеро Гуденоф (Канада), в Европе это небольшие озера 
в Венгрии и Австрии, в Азии озера Шунет и Доронинское (Россия), озеро 
Самбар (Индия), озера Забуи и Шингхай (Китай).

В воде сульфатных озер присутствуют SO4
2- и Cl-, катионами могут быть 

Na+, K+, Mg2+ и небольшое количество Ca2+. Так как в поверхностных и под-
земных водах, питающих континентальные озера, SO4

2- преобладает над 
Cl-, то сульфатных континентальных озер встречается больше, чем хлорид-
ных. В частности, расчеты, проведенные на основе анализа изучения 152 
озер Тибета, показали, что карбонатный тип составляет около 60%; натрий 
сульфатный – около 25%; магний сульфатный – около 15%; и озера хло-
ридного типа встречаются крайне редко (Zheng, 2014). В крымских озерах 
сульфатного типа коэффициент метаморфизации K = Na2SO4/MgSO4 равен 
0,32–2,48 (Курнаков и др., 1936; Шадрин, Найданова, 2002). К сульфатному 
типу, например, относятся залив Каспийского моря Кара-Богаз-Гол, озеро 
Шамеля (Россия), Редберри (Канада). В Крыму к сульфатным гиперсоле-
ным озерам континентального происхождения относятся Марфовское, 

Таблица 2.1 Основные характеристики «коэффициентов метаморфизации» различных типов ги-
персоленых водоемов (Валяшко, 1962)

Химический тип Подтип
Коэффициент метаморфизации
K1 K2 K3 K4

Карбонатный (содовый) − > 1 >> 1 >> 1 >> 1
Сульфатный Натрий сульфатный ≤ 1 ≤ 1 >> 1 ≠ 1
Сульфатный Магний сульфатный << 1 ≤ 1 >> 1 ≠ 1
Хлоридный − << 1 << 1 ≤≤ 1 < 1

Примечание: K1 = (C(CO3
2-)+C(HCO3

-))/(C(Ca2+)+C(Mg2+)); K2 = ((C(CO3
2-)+C(HCO3

-)+С(SO4
2-))/

((C(Ca2+)+C(Mg2+)); K3 = ((C(CO3
2-)+ C(HCO3

-)+С(SO4
2-))/(C(Ca2+); K4 = ((C(CO3

2-)+ C(HCO3
-))/

(C(Ca2+).
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Ачи, Шимаханское и Киркояшское, они сформировались в кальдерах гря-
зевых палеовулканов. 

2.4. Особенности гиперсоленых вод как среды обитания.  
Влияние солености на абиотическую среду

Гиперсоленые воды характеризуются целым набором факторов, которые 
существенно отличают их от других водоемов, и это, как правило, делает 
их полиэкстремальными. Кратко рассмотрим основные особенности гипер-
соленых озер и влияние солености на значение ряда факторов и процессов.

2.4.1. Соленость и характеристики термического режима 
Теплоемкость раствора, т.е. количество тепла, которое необходимо со-

общить единице массы раствора для нагрева/охлаждения его на 1 ºК. Фор-
мула расчета удельной теплоемкости:
				    c = Q/(m×∆t),  		                                 (2.3)
где с – удельная теплоемкость, Q – количество теплоты, полученное веще-
ством при нагреве (или выделившееся при охлаждении), m – масса нагре-
ваемого (охлаждающегося) вещества, Δt – разность температур, на которую 
нагрели вещество. 

Зависимость удельной теплоемкости от солености была эксперимен-
тально изучена для природных вод Сивашa и других водоемов Крыма (Да-
нильченко, Понизовский, 1954; Понизовский, 1965), что позволило рас-
считать параметры уравнения, аппроксимирующего эту зависимость (при 
температуре 22 ˚С): 
				    с = 1–0,01307×S, 		                     (2.4)
где с – удельная теплоемкость, кал/(г×˚С); S – соленость, г/л.

Количественно параметры этого уравнения будут несколько зависеть от 
состава солей в рассоле. С.А. Щукарев (1932) предложил уравнение, позво-
ляющее приблизительно рассчитывать теплоемкость рапы и грязей в зави-
симости от их состава:
				    с = (А+(100–А)×Х)/100, 	                     (2.5)
где с – теплоемкость смеси; Х – усредненная теплоемкость солей; А – про-
центное содержание воды.

Теплоемкость отдельных солей изменяется в довольно узких пределах: 
от 0,14 до 0,21, усреднено составляя для талассогалинного состава солей 
0,20. Теплоемкость воды с увеличением солености уменьшается, таким 
образом, при одном и том же количестве поступающего тепла гиперсоле-
ные водоемы быстрее и сильнее нагреваются, а при потере тепла – скорее 
остывают (Shadrin, 2018a). Это является причиной более высоких дневных 
и более низких ночных температур, увеличивая диапазон суточных колеба-
ний температуры в озере (Shadrin, 2018a). За счет этого в гиперсоленых во-
доемах разных регионов дневная температура может быть очень высокой, 
до 50–60 ˚С (Cohen et al., 1977a; Shadrin, 2018a). Изменение солености в 
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водоемах ведет к колебаниям температуры. В 1940 гг. соленость в Мертвом 
море составляла в среднем 210 г/л, а через 40 лет – 275 г/л, что обусловило 
увеличение поверхностной температуры в нем на 2,2 ºС, а именно с 24,7 до 
26,9 ºС (Steinhorn, 1997). Подобное отмечено и для залива Сиваш (Shadrin 
et al., 2018, 2019d).

Теплопроводность раствора. Коэффициент теплопроводности – это ха-
рактеристика теплопроводности вещества/среды, равная количеству тепло-
ты (в килокалориях или джоулях), проходящей через тело толщиной 1 м и 
площадью 1 м2 за час при наличии разности температур в 1 ˚C на противо-
положных поверхностях. Теплопроводность раствора, так же как и тепло-
емкость, уменьшается с ростом солености (Shadrin, 2018a):
				    Con = 14,181 – 0,005 S, 	                    (2.6)
где Con – удельная теплопроводность, 10-2 Вт/м/°К, S – соленость, г/л.

Это ведет, в частности, к более выраженным градиентам температуры, 
повышая тем самым вероятность формирования вертикальной температур-
ной стратификации даже в неглубоких водоемах (Cohen et al., 1977a; Празу-
кин и др., 2008; Shadrin, 2018a).

Температуры замерзания и кипения. С увеличением солености пони-
жается температура точки замерзания воды (таблица 2.2), а температура 
кипения, наоборот, несколько увеличивается (Данильченко, Понизовский, 
1954). Более низкая температура замерзания и более высокая кипения в ги-
персоленых водоемах приводят к тому, что вода может находиться в жид-
ком состоянии при более широком диапазоне температур. Следовательно, 
и активная жизнь в них может существовать в большем диапазоне темпера-
тур, чем в пресноводных и морских водоемах. 

Замерзание воды в гиперсоленых условиях также имеет свои особенности 
(Shadrin, 2018a). Температура максимальной плотности воды составляет 4 ºС 
для пресной воды. Пресная вода расширяется, когда замерзает, делая лед ме-
нее плотным, чем вода, из которой он замерзает. По этой причине лед плавает 
на поверхности воды. Это последнее свойство очень важно для организмов, 
обитающих в пресных водоемах. Рыбы и донные организмы в озере пережи-
вают зиму, потому что в них образуется лед. Он эффективно предохраняет 
нижележащую массу воды от замерзания, т.к. лед не проводит тепло от озера 
в атмосферу. Увеличение солености приводит к уменьшению температуры 
максимальной плотности воды. Это снижение происходит быстрее, чем сни-

Таблица 2.2. Зависимость точек замерзания и кипения от солености раствора (Shadrin, 2018a)

Соленость, г/л Температура замерзания, ˚С Температура кипения воды, ˚С

0 0 100
35 -1.8 101
100 -6 103
300 -28 108
350 -35 109



34

жение температуры точки замерзания. Как результат, в гиперсоленом озере 
лед образуется медленнее, чем в пресноводном, потому что соленая вода опу-
скается от охлаждающейся поверхности до того момента, пока не остынет 
настолько, чтобы замерзнуть. Вот почему в гиперсоленых озерах наблюда-
ется придонный лед с жидкой водой над ним, который один из авторов не-
однократно наблюдал на озерах Внутренней Монголии (Китай). Это создает 
дополнительные проблемы для жизни организмов.

2.4.2. Растворимость газов
Концентрация кислорода является очень важным абиотическим параме-

тром, влияющим на биотический состав сообществ и все биологические 
процессы в водной среде. Во многом она определяет структуру и динамику 
экосистемного метаболизма, соотношение аэробных и анаэробных процес-
сов. Кислород поступает в воду посредством: (1) диффузии из атмосферы и 
(2) фотосинтеза водными оксигенными фототрофами. Уменьшение раство-
римости кислорода в растворе с ростом солености и температуры является 
хорошо известным феноменом (рисунок 2.1) (Winkler, 1977; Debelius et al., 
2009; Shadrin, 2018a).

Конечно, концентрация кислорода в озере определяется не только его 
растворимостью, но в первую очередь процессами его выделения и по-
требления и, прежде всего, биотой, обменом с атмосферой (Shadrin et al., 
2022a). Увеличение солености приводит к уменьшению коэффициента диф-
фузии кислорода в воде, что способствует сильным суточным колебаниям 
концентрации кислорода и его пространственных градиентов в гиперсоле-
ных озерах (Shadrin, 2018a; Shadrin et al., 2022a). Зависимость для темпера-
тур 0 и 30 °С, соответственно, может быть описана уравнениями (Shadrin, 
2018a):
				    ДК = 1,101 e-0,002S (0 °С), 	                     (2.7)
				    ДК = 2,728 e-0,001S (30 °С), 	                     (2.8)
где ДК – коэффициент диффузии кислорода, 10-5 см2/сек.

Рисунок 2.1 Растворимость кислорода в воде при разной солености и температуре (Shadrin, 
2018a).
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Поэтому в высокопродуктивных гиперсоленых водоемах нередко кон-
центрация кислорода летом днем превышает 200% насыщения, а ночью па-
дает до нуля, что наблюдали, в частности, и в гиперсоленых водоемах Кры-
ма (Шадрин, 2012; Shadrin, 2018a). Это также способствует формированию 
придонных аноксийных зон даже в мелководных водоемах, что является 
характерной чертой многих гиперсоленых водоемов (Shadrin, Anufriieva, 
2013a; Shadrin et al., 2018). Перемешивание поверхностных вод ветром уве-
личивает скорость, с которой кислород из воздуха может поглощаться во-
дой (Хатчинсон, 1969; Shadrin et al., 2022a).

Вертикальный градиент кислорода в водоеме, как и интенсивность об-
мена между водой и атмосферой, зависит от коэффициентов молекулярной 
и турбулентной диффузии, которые убывают с ростом плотности жидкости. 

А.М. Понизовский (1965), используя собственные данные, рассчитал эм-
пирическое уравнение связи плотности и солености раствора:

				    d = 1+0,0072×S, 			              (2.9)
где d – плотность рассола, г/мл; S – соленость, г/л.

Увеличение плотности и вязкости раствора влияет и на движение водных 
беспозвоночных (Anufriieva, Shadrin, 2014b). Для оценки влияния солено-
сти на сопротивление движению животного удобно использовать относи-
тельную вязкость – отношение коэффициента динамической вязкости рас-
твора к коэффициенту динамической вязкости чистой воды. Относительная 
вязкость раствора также увеличивается с соленостью. По имеющимся дан-
ным (Данильченко, Понизовский, 1954) авторы рассчитали зависимость от-
носительной вязкости раствора от солености при температуре 20 ºС (рису-
нок 2.2) (R = 0,0995, p = 0,0001):
				    ŋ = 0,968×е0,003S, 		                    (2.10)
где ŋ – относительная вязкость раствора; S – соленость, г/л.

Увеличение вязкости раствора с ростом солености влияет и на турбу-
лентное перемешивание, уменьшая его (Понизовский, 1965). Все это при-

Рисунок 2.2 Зависимость относительной вязкости раствора от солености при температуре 20 ºС 
(рассчитано по данным Данильченко, Понизовский, 1954).
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водит к росту вертикального градиента концентрации кислорода и иногда 
его отсутствию на глубинах меньше 0,3–0,5 м, что повышает вероятность 
образования гипоксийных и аноксийных зон. Это может приводить к тому, 
что формируется относительно устойчивая меромиксия на определенных 
интервалах времени даже в мелководных водоемах (Shadrin, Anufriieva, 
2013a; El-Shabrawy et al., 2015; Shadrin et al., 2018). Соленость влияет на 
растворимость в воде и других газов, при этом характер зависимости может 
быть противоположным для разных веществ (Shadrin, 2018a). 

2.4.3. Растворимость солей
Растворимость твердых веществ также зависит от солености, например, 

при солености 250 г/л растворимость соединений стронция в 11 раз выше, 
чем в пресной воде (Понизовский, 1965). Увеличивается при росте солено-
сти и растворимость соединений мышьяка, ртути и других токсичных сое-
динений (Hollibaugh et al., 2005; Li et al., 2015; Шадрин, Ануфриева, 2018б; 
Mirzoeva et al., 2020), что может существенно увеличивать экстремальность 
среды для живых организмов. Однако поведение различных веществ опре-
деляется не только соленостью. Направленность и характер влияния соле-
ности, например, на концентрацию природных и искусственных радиону-
клидов зависит от ряда других факторов и состояния экосистем соленых 
озер Крыма (Mirzoeva et al., 2020; Shadrin et al., 2020b). Растворимость ве-
ществ зависит и от температуры, при этом для одних она будет увеличи-
ваться с ростом температуры, а для других уменьшаться (Хатчинсон, 1969).

2.4.4. Соленость и рН
Известно, что зависимость рН от логарифма хлор-иона линейна в при-

родных водах в широком диапазоне от 1 до 100000 мг/кг хлора, но присут-
ствие в растворе силикатов и боратов может несколько искажать зависи-
мость (Заварзин, 2007). С ростом солености обычно отмечается увеличение 
рН, однако на величину водородного показателя влияет также соотношение 
процессов продукции и деструкции органического вещества, поэтому зна-
чение рН в гиперсоленых водах может быть выше и ниже 7, и только содо-
вые озера всегда щелочные с рН существенно выше 7 (Заварзин, 2007).

2.4.5. Соленость и испарение
При повышении солености равновесие влажности (относительное дав-

ление насыщенного водяного пара) уменьшается (Shadrin, 2018a):
			   Svp = 615,3e-6E-0,4S (0 ºС), 		                   (2.11)
			   Svp = 5624,3e-6E-0,4S (35 ºС), 		                    (2.12)
где Svp – относительное давление насыщенного водяного пара, kPa/м2.

Испарение с поверхности соленых водоемов – непостоянная величина, 
зависящая от погодных условий (температура, ветер) и солености.

При этом при прочих равных условиях, чем выше соленость, тем ниже 
скорость испарения, что отмечено, в частности, для гиперсоленых водоемов 
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Крыма (Данильченко, Понизовский, 1954) и озера Моно в США (Winkler, 
1977). В результате пресноводные озера, имеющие сходные метрические 
параметры, пересыхают быстрее, чем гиперсоленые озера. Пленки рас-
творенного органического вещества на поверхности воды также могут 
уменьшить испарение с поверхности озера на 30–50% (Данильченко, По-
низовский, 1954). Развитие плавающих матов нитчатых зеленых водорос-
лей (Cladophora spp.) снижает испарение с поверхности озера на 30–90% 
(собственные неопубликованные данные).

2.4.6. Соленость и особенности протекания геохимических процессов
Вышеприведенные зависимости обуславливают и специфику протекания 

геохимических процессов, в частности, обуславливая распределение элемен-
тов между водой и донными отложениями (Понизовский, 1965; Mirzoeva et 
al., 2020; Shadrin et al., 2020a). В зависимости от солености происходит вы-
падение в осадок тех или иных солей, соответственно ионный состав в воде 
будет зависеть от солености, при этом процессы испарительной кристалли-
зации различны для содовых и хлоридно-сульфатных рассолов, т.е. озер раз-
ного химического типа (Kolpakova, Gaskova, 2018). В озерах содового типа 
поддерживается неизменный ионный состав при испарении, а химический 
состав растворов хлоридных и сульфатных озер претерпевает значительные 
изменения в процессе последовательного осаждения различных солей.

От плотности раствора зависят процессы седиментации, чем выше плот-
ность раствора, тем меньше скорость оседания одноразмерных частиц. По-
казано, что существует высокая положительная корреляция между концен-
трацией взвешенных частиц и соленостью в гиперсоленых водах (Shadrin 
et al., 2019d), в то время как в диапазоне солености от 0 до 20–30 г/л зависи-
мость может быть обратной (Хлебович, 2012).

Комплексация различных катионов с глинистыми частицами и орга-
ническим веществом также зависит от солености (Mirzoeva et al., 2020). 
В частности, показано, что взаимодействие Ca2+ с растворенным органи-
ческим веществом происходит совершенно по-разному в зависимости от 
солености. При солености около 1 г/л реакция идет как экзотермический  
процесс, а при 70 г/л – как эндотермический (Zhang et al., 2019), то есть для 
протекания этой реакции комплексации в гиперсоленом растворе требуется 
больше энергии, чем при более низкой солености.

В наших с коллегами исследованиях показано, что общая концентрация 
Hg в воде гиперсоленых озер и залива Сиваш значительно выше, чем в Чер-
ном море (Mirzoyeva et al., 2015; Стецюк и др., 2018; Shadrin et al., 2021b, 
2022b). Высокие концентрации Hg отмечены так же и в Большом Соленом 
озере (Юта, США) (Naftz et al., 2008). Высокая соленость обуславливает по-
вышенный перенос Hg в водоемы из атмосферы – основного источника по-
ступления в них ртути (Mason, Gill, 2005), что может быть одной из главных 
причин очень высокого содержания Hg в гиперсоленых озерах. Это так-
же частично объясняет найденное нами распределение ртути в градиенте 
солености в заливе Сиваш (Shadrin et al., 2021b). Соленость может влиять 
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на концентрацию и поведение Hg в водной среде, а также на токсичность 
различных соединений Hg для артемий и других ракообразных (Okasako, 
Siegel, 1980; Jones, Wurtsbaugh, 2014; Johnson et al., 2015; Boyd et al., 2017).

2.4.7. Вариабельность абиотических параметров
В ряде работ показано, что суточная вариабельность и пространственная 

неоднородность полей абиотических параметров (температура, концентра-
ция кислорода, рН, Eh) очень высока в гиперсоленых водах (Шадрин, 2008; 
Shadrin, 2018a). Это увеличивает экстремальность среды, существенно 
влияя тем самым на структуру, функционирование биоты и скорость кру-
говорота элементов (Shadrin et al., 2015b). Это также ведет к увеличению 
количества микрониш для одноклеточных гидробионтов, способствуя тем 
самым их высокому разнообразию в водоемах.

2.5. Примеры изученных гиперсоленых водоемов

2.5.1. Гиперсоленые водоемы России
2.5.1.1 Гиперсоленые водоемы Крыма

На территории Крымского полуострова расположено около 55 относи-
тельно больших и множество более мелких гиперсоленых и соленых водо-
емов, включая залив Азовского моря Сиваш (рисунок 2.3).

По происхождению и ионному составу природные водоемы Крыма де-
лятся на морские и континентальные (Курнаков и др., 1936; Понизовский, 
1965). Первые, талассогалинные, когда-то были морскими акваториями, а 
потом образовались песчаные (большинство гиперсоленых озер Крыма) 
или валунные (Херсонесское озеро) косы, которые отчленили эти озера от 
моря (рисунок 2.4). Континентальные, сульфатные озера находятся в каль-
дерах грязевых палеовулканов (рисунок 2.5).

Помимо естественных водоемов, на Керченском полуострове встречают-
ся и искусственные, которые из-за аридности климата осолоняются и ста-

Рисунок 2.3. Схема распределения изученных гиперсоленых водоемов Крыма.
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Рисунок 2.4. Морские гиперсоленые водоемы Крыма.

Рисунок 2.5. Континентальные гиперсоленые водоемы Крыма.
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Рисунок 2.6. Искусственные гиперсоленые водоемы Крыма (а, б – пруды в Камыш-Бурунском 
карьере; в, г – пруд у с. Пташкино). 

новятся гиперсолеными (рисунок 2.6) (Шадрин, 2008; Shadrin et al., 2012). 
Все крымские озера и лагуна Сиваш являются мелководными и полимикс-
ными, при этом они различаются по размеру, абиотическим факторам и их 
динамике (соленость, температура, рН и т. д.) и биотическому составу.

Залив Сиваш (Азовское море). Залив Сиваш является крупнейшей ла-
гуной в Европе (45°17΄–46°12΄ с. ш., 34°30΄–35°28΄ в. д.). Узкая песчаная 
Арабатская стрелка длиной 112–116 км отделяет его от Азовского моря, и 
только два пролива Генический и Промоина соединяют лагуну с морем на 
севере (рисунок 2.7, 2.8). 

Площадь залива составляет около 2560 км2, максимальная глубина не 
превышает 2 м в мелководной полузакрытой гиперсоленой части (Воро-
бьев, 1940; Shadrin et al., 2018). В первой половине ХХ в. Сиваш являлся 
полузамкнутой мелководной высокопродуктивной гиперсоленой лагуной 
со средней соленостью 140 г/л; в южной части соленость доходила до более 
200 г/л (Воробьев, 1940; Зенкевич, 1963). В 1963–1975 гг. для снабжения за-
сушливых районов Крыма пресной водой был построен Северо-Крымский 
канал. С 1963 г. днепровская вода стала поступать в канал, ее использовали 
для орошения, а дренажные воды с орошаемых полей стали сбрасывать в 
Сиваш. Объем сброса был значительным. Например, в 1985 г. 521 млн м3 
воды было сброшено в залив с территории Крыма и 109 млн м3 – со стороны 
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Рисунок 2.7. Схема станций отбора проб на заливе Сиваш.

Рисунок 2.8. Залив Сиваш: а, б – общий вид; в – маты зеленых водорослей Cladophora; г – пояс 
тростника обыкновенного (Phragmites australis), погибшего из-за повышения солености.
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Херсонской области, в результате этого соленость в заливе уменьшилась до 
22,6 г/л в 1989 г. и до 17 г/л в 1997 г. (Дьяков и др., 2013; Совга и др., 2018). 
Это привело к формированию новой солоновато-водной экосистемы в за-
ливе (Гетманенко и др., 1996; Гринченко, 2004; Загородняя, 2006; Киреева, 
Потеха, 2013). В апреле 2014 г. была прекращена подача днепровской воды 
в Северо-Крымский канал, и к октябрю того же года в основной ветке кана-
ла воды уже не было. Сброс пресной воды в залив практически прекратил-
ся. В нем выросла соленость, и началась новая трансформация экосистемы 
Сиваша (Шадрин и др., 2016; Drapun et al., 2017; Shadrin et al., 2018, 2019c, 
d; Anufriieva, Shadrin, 2020). 

Основные характеристики ряда изученных крымских водоемов даны в 
таблице 2.3.

2.5.1.2. Гиперсоленые озера Прибайкалья
Озеро Шара-Нур. Бессточное горько-соленое сульфатное озеро карсто-

вого происхождения (рисунок 2.9). Расположено в средней части острова 
Ольхона на высоте 366 м над уровнем Байкала и 750 м над уровнем моря в 
горнолесной местности (53°105΄34΄΄с. ш., 107°255΄07΄΄в. д.). Его площадь 
около 0,14 км2, озеро очень изменчиво в зависимости от гидрометеороло-
гических условий (Макаркява, Шевелева, 2008; Пенькова и др., 2016). На-
пример, в 1931 г. длина его водного зеркала составляла 400 м, а ширина 
– 150–200 м; в 1943 г. длина была больше, 1200 м, а ширина – 300–500 

Рисунок 2.9. Виды озера Шара-Нур (а, б, в – фото из сети Интернет; г – фото авторов).
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м, максимальная глубина – более 3 м; в 1962 г. длина была опять меньше, 
400 м, а ширина – 170 м. В 2019–2022 гг. оз. Шара-Нур было практически 
без воды, лишь отдельные небольшие лужи. Берега заболочены. Зимой про-
мерзает до дна. Озеро расположено в горной котловине и защищено от ве-
тров. Климат здесь аридный, годовая сумма осадков составляет в среднем 
около 200 мм. Летом вода прогревается до +26 ºС. Озеро является карбо-
натно-сульфатным, магниево-кальциевым, соленость меняется в очень ши-
роких пределах, доходя до 100 г/л и более. Во время посещения одним из 
авторов 27.07.2022 г. в период дождей в лужах на поверхности высохшего 
озера рН составляла 10,1, соленость была около 50 г/л, общая щелочность 
равнялась 225 ммоль/л. В 2001 г. соленость не превышала 5 г/л (Макаркява, 
Шевелева, 2008). В водные периоды в озере отмечен разнообразный зоо-
планктон, в котором доминируют коловратки и циклопы (Макаркява, Ше-
велева, 2008; Пенькова и др., 2016).

Озера Тажеранских степей. Тажеранская степь расположена на терри-
тории от реки Анга на юге и до пролива Ольхонские Ворота на севере, меж-
ду берегом озера Байкал на востоке и Приморским хребтом на западе. Их 
протяженность – до 35–40 км в длину и 10–15 км в ширину. Из-за аридно-
сти климата, степи засушливые с системой из 22 разноразмерных соленых 
озер, концентрация соли в каждом из озер колеблется в широких пределах, 
от 1 до > 100 г/л (рисунок 2.10). По химическому составу озера – сульфат-
но-гидрокарбонатные, магниево-кальциевые, рН в них 9–11. Состав зоо-
планктона включает 20 видов (Макаркява, Шевелева, 2008).

2.5.2. Гиперсоленые озера Китая
Гиперсоленое озеро Дангксин Ко. Терминальное озеро Дангксин Ко 

(Dangxiong Co) расположено в юго-западной части северного тибетского 
плато, в префектуре Нагю Тибетского автономного района (31°32΄–31°36΄с. 
ш., 86°40΄–88°48΄в. д.) на высоте 4 475 м над уровнем моря (рисунок 2.11, 
2.12). Годовое количество осадков составляет около 150 мм, сезон дождей 
длится с июля по сентябрь, температура воздуха колеблется от -30 до +25 
°С, температура воды в озере варьирует от -5 до +22 °С. Площадь озера со-
ставляет около 55,53 км2, максимальная и средняя глубина составляют 16 и 
12,4 м соответственно. Соленость в озере колеблется от 120 до 180 г/л. Это 
гиперсоленое озеро карбонатного типа (Wu et al., 2012). 

Гиперсоленое озеро Юньчэн. Гиперсоленое озеро Юньчэн (Yuncheng) 
площадью 132 км2 находится в китайской провинции Шаньси (рисунки 
2.13, 2.14). Озеро имеет замкнутый водосборный бассейн, площадь кото-
рого около 6100 км2, расположенный между 110˚15΄–110˚46΄ с. ш., 34˚40΄–
35˚38΄ в. д. Антропогенная деятельность влияет на озеро не менее 5 тысяч 
лет (Курлански, 2007), прежде всего, это добыча соли. В настоящее время 
антропогенное воздействие влияет на динамику озера в большей степени, 
чем климатические флуктуации. Сейчас озеро Юньчэн не является единым 
бассейном, оно – сложная гидроэкосистема разных взаимосвязанных озер-
ных бассейнов, прудов, каналов, в которых в той или иной степени осу-
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Рисунок 2.10. Озера Тажеранских степей (фото авторов).
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Рисунок 2.11. Схема станций отбора проб на озере Дангксин Ко (Китай) (Jia et al., 2015a).

Рисунок 2.12. Виды озера Дангксин Ко (фото Q. Jia).
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Рисунок 2.13. Схема станций отбора проб на озере Юньчэн (Китай).

Рисунок 2.14. Виды озера Юньчэн (Китай) (фото – https://www.koreapost.com/news/articleView.
html?idxno=28746).
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ществляется целенаправленная регуляция водного баланса. В озере суще-
ствует большое разнообразие водных местообитаний, например, соленость 
в период исследования на разных станциях изменялась в диапазоне от 5 до 
340 г/л (Шадрин и др., 2015). 

2.5.3. Гиперсоленые озера Египта 
Озеро Карун. Озеро Карун (Qarun) (29°30´ с. ш., 30°30´ в. д.) находит-

ся в оазисе Эль-Фаюм (рисунки 2.15, 2.16). Оазис, отделенный от долины 
реки Нил холмами и Ливийской пустыней, занимает более 12 тыс. км2 есте-
ственной геологической депрессии (El-Shabrawy, Dumont, 2009). В южной 
части оазиса узкая долина Эль-Лахун связывает его с долиной Нила, около 
4 тыс. лет назад через нее по распоряжению фараона Аменемхета IV про-
рыли канал Бахр Юсуф. Поставляя пресную воду из Нила для орошения, 
канал является основным источником поступления воды в озеро Карун. 
Озеро расположено на 43,0–43,5 м ниже уровня моря. Площадь озера – 243 
км2, средний объем воды – 924 млн. м3, максимальная глубина (8,3 м), его 
протяженность с востока на запад составляет 40 км, максимальная ширина 
– 6,7 км (El-Shabrawy, Dumont, 2009; Abdel-Satar et al., 2010). Озеро нахо-

Рисунок 2.15. Схема станций отбора проб на озере Карун (Египет).

Рисунок 2.16. Виды озера Карун (Египет) (фото: а – https://commons.wikimedia.org/w/index.
php?curid=22693876; б – https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Qaraoun_Lake.jpg).
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дится в 320 км от ближайшего берега Средиземного моря. В последние два 
тысячелетия уровень в озере сильно менялся, было несколько маловодных 
периодов (Baioumy et al., 2010; Ануфриева и др., 2016). Озеро было слабо 
соленым до 1880-х годов, в начале XX века начался быстрый рост солено-
сти – с 8,5 г/л в 1905 г. до 45,0 г/л и более в 1980-х гг. (Ball, 1939; Meshal, 
Morcos, 1984; Flower et al., 2006; Baioumy et al., 2010). На южном берегу озе-
ра в 1986 г., чтобы уменьшить соленость в озере, была создана египетская 
компания «EMISAL» (рисунок 4.5) для получения солей (EMISAL, 1996). В 
настоящее время ее деятельность стабилизирует уровень солености в озере 
на уровне 32–40 г/л. 

Соленое озеро Мэджик. Вади-эль-Райан (1759 км2, 29°17΄ с. ш., 30°23΄ 
в. д.) – естественная пустынная впадина в оазисе Фаюм, на 42–60 м ниже 
уровня моря (Maiyza et al., 1999; El-Shabrawy, Dumont, 2009; El Gammal, El 
Gammal, 2010). До строительства Асуанской плотины на реке Нил только 
озеро Карун служило резервуаром для сельскохозяйственной дренажной 
воды из орошаемого земледелия в депрессии Фаюм. В результате строи-
тельства плотины объем дренажных вод увеличился (Mayza et al., 1999). 
Чтобы смягчить проблему, был разработан проект Вади Эль-Райан. С 1973 г. 
в необитаемой впадине началось осушение сельскохозяйственных сточных 
вод через дренаж Эль-Вади, в результате чего образовались два искусствен-
ных озера (El-Shabrawy, Dumont, 2009). Первое (верхнее) озеро покрывает 
около 53 км2, ежегодно получая около 200 млн. м3 сельскохозяйственных 
дренажных вод (Sayed, Abdel-Satar, 2009). Из этого озера избыток воды вы-
текает через мелкий соединительный канал во второе нижнее озеро. Ниж-
нее озеро больше и занимает площадь до 110 км2 (18 м ниже уровня моря) с 
максимальной глубиной 33 м. Суммарный объем этих двух озер превышает 
объем озера Карун. В 1998–1999 гг. в результате мелиорации и строитель-
ства некоторых новых деревень в Вади-эль-Райан было образовано третье 
озеро, Мэджик (Magic) (рисунки 2.17, 2.18), примерно в 2,7 км к западу от 
второго (нижнего) озера. Озеро не имеет никакой связи с двумя другими 

Рисунок 2.17. Схема станций отбора проб на озере Мэджик (Египет).
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озерами в депрессии и занимает около 0,42 км2, его длина составляет 1200 м, 
ширина – 350 м, а максимальная глубина – 9 м. Источником воды для озе-
ра Мэджик является малый канал, который собирает сельскохозяйственные 
дренажные воды с соседних земель новых деревень (Эль-Валаа и Хедер). 
Из-за аридности климата соленость в озере быстро растет, и прогнозирует-
ся, что в ближайшие 5–7 лет озеро Мэджик станет гиперсоленым. В январе 
2019 г. было проведено первое, и пока единственное, исследование на 10 
станциях вдоль озера (рисунок 2.17) (Anufriieva et al., 2020).

Гиперсоленая лагуна Бардавиль. Лагуна Бардавиль (Bardawil) распо-
ложена на Синайском полуострове (31°03’–31°14’ с. ш., 32°40’–33°30’ в. д.) 
(рисунки 2.19, 2.20) (Krumgalz et al., 1980; Touliabah et al., 2002; Abd Ellah, 
Hussein, 2009). Длина лагуны с востока на запад около 90 км, средняя шири-
на составляет 10 км, а максимальная – около 22 км. Площадь поверхности 
озера более 600 км2, когда все его заливы заполнены водой. Соленость ме-
няется от 38 г/л до 70 г/л и более. Максимальная глубина составляет 6,5 м, ми-
нимальная 0,3 м и средняя 1,2 м. Песчаная коса (ширина от 300 до 2000 м) 
отделяет лагуну от Средиземного моря, существует только один естествен-
ный пролив. С 1927 г. были созданы два искусственных узких канала, сое-

Рисунок 2.18. Виды озера Мэджик (Египет) (фото – https://www.inside-egypt.com/the-magic-lake-
in-fayoum.html).

Рисунок 2.19. Схема станций отбора проб в лагуне Бардавиль (Египет).
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Рисунок 2.20. Виды лагуны Бардавиль (Египет) (фото: а – https://commons.wikimedia.org/wiki/
File:Egypt.A2003036.0840.jpg; б – http://wikimapia.org/960105/Bardawil-Lake#/photo/819783; в – 
http://wikimapia.org/960105/Bardawil-Lake#/photo/2219918; г – https://www.presidency.eg/en).

диняющих лагуну с морем, – Бугаз I и II (рисунок 4.7). В регионе два клима-
тических периода – сезон дождей (с ноября по апрель) и сухой сезон (с мая 
по октябрь). В среднем количество осадков колеблется от 72 мм (декабрь) 
до 246 мм (июль). Приливные явления, направление и скорость ветра явля-
ются одними из основных причин, приводящих к изменчивости абиотиче-
ских факторов и биотического состава (Touliabah et al., 2002; Mageed, 2006; 
Anufriieva et al., 2018b; El-Shabrawy et al., 2018). Лагуна Бардавиль имеет 
высокую продуктивность, ее вода часто перенасыщена кислородом из-за 
высокой фотосинтетической активности фитопланктона, донных макро- и 
микроводорослей, обитающих в озере (Krumgalz et al., 1980; Touliabah et al., 
2002; El-Shabrawy, 2006; El-Kassas et al., 2016). Это наименее загрязненная 
египетская лагуна и важный рыболовный район, имеющий высокую эконо-
мическую ценность (El-Shabrawy, Gohar, 2008; El-Kassas et al., 2016). 
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ГЛАВА 3. АВТОТРОФНОЕ ЗВЕНО ЭКОСИСТЕМ  
ГИПЕРСОЛЕНЫХ ВОД

3.1. Механизмы поступления энергии в экосистемы и разнообразие 
первичных продуцентов

Водные, как и наземные, экосистемы являются открытыми системами, 
устойчивое состояние и функционирование которых поддерживается по-
стоянным входящим потоком энергии. Источники поступления энергии в 
экосистемы гиперсоленых вод более разнообразны, чем в пресноводных 
или морских (Oren, 2011; Заварзин, 2004; Шадрин, 2013; Шадрин и др., 
2017). В большинстве водных экосистем оксигенный фотосинтез, если не 
брать в расчет аллохтонную органику, в основном, обеспечивает поступле-
ние энергии. В гиперсоленых водоемах все сложнее: кроме оксигенного 
фотосинтеза, есть и другие механизмы, которые в определенных случаях 
играют даже более важную роль. У автотрофных организмов, как известно 
(Заварзин, 2004; Oren, 2011; Шадрин, 2013), существуют три типа фототро-
фии и разнообразные хемосинтетические механизмы:

1. Галобактерии – археи реализуют светозависимую протонную помпу 
с использованием бактериородопсина, который осуществляет перенос про-
тона через плазматическую мембрану в клетку (Воробьева, 2007). Следует 
отметить, что данный тип фототрофии характеризуется простотой по срав-
нению с двумя типами фотосинтеза. Цитоплазматическая мембрана гало-
архей сопрягает два процесса: запасание световой энергии в виде энергии 
электрохимического градиента H+ и синтез АТФ. Данный механизм дей-
ствует при самой высокой солености, обеспечивая поступление энергии 
солнца в экосистему, при этом для конструктивного метаболизма использу-
ется органическое вещество, а не СО2.

2. Аноксигенный фотосинтез с использованием бактериохлорофиллов 
распространен у зеленых и пурпурных бактерий, а также гелиобактерий 
(Пиневич, Аверина, 2002; Заварзин, 2004; Oren, 2011). В качестве донора 
протонов используется не вода, а другие вещества (у пурпурных бактерий – 
сероводород, с выделением не кислорода, а серы). Оценивая экосистемную 
роль этого процесса, необходимо помнить, что не все аноксигенные фото-
трофы являются продуцентами первичного органического вещества. Часть 
из них также, как и археи, используют не СО2, а органический углерод. При 
этом для осуществления конструктивного синтеза используется световая 
энергия, что увеличивает эффективность и интенсивность синтеза нового 
органического вещества.

3. Цианобактерии, водоросли и цветковые растения реализуют наиболее 
эффективный оксигенный фотосинтез с использованием хлорофиллов (Пи-
невич, Аверина, 2002). При солености 250–350 г/л, как правило, из окси-
генных продуцентов массово встречаются только зеленые одноклеточные 
водоросли рода Dunaliella Teodoresco, 1905 и немногие виды диатомовых, 
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которые в таких условиях являются единственными оксигенными фотосин-
тетиками (Oren, 2005, 2018a; Saccò et al., 2021).

4. Еще больше, чем у фотосинтетиков, разнообразие хемосинтетических 
механизмов получения энергии, когда источниками энергии для синтеза ор-
ганических веществ служат реакции окисления широкого спектра восста-
новленных субстратов, например, сероводорода, серы, тиосульфата, орга-
нических соединений, молекулярного водорода и др. (Заварзин, 1972, 2007; 
Пиневич, 2005; Oren, 2011). Прокариоты-хемосинтетики – единственные 
продуценты первичного органического вещества в самых экстремальных 
гиперсоленых местообитаниях, например, в рассолах под ледниками Ан-
тарктиды с соленостью 198 г/л при температуре ниже минус 17 °С или под-
поверхностной биосфере (Parnell, McMahon, 2016; Guglielmin et al., 2023).

Следует отметить, что некоторые фототрофные организмы в определен-
ных условиях способны использовать и хемосинтетические механизмы по-
лучения энергии (Заварзин, 1972, 2007; Пиневич, 2005; Шадрин и др., 2008б; 
Oren, 2011). Картина усложняется тем, что отдельные прокариоты-хемосин-
тетики могу быть симбионтами различных одноклеточных и многоклеточ-
ных организмов, включая животных (Stewart et al., 2005; Bellec et al., 2019; 
Goffredi et al., 2020).

Для примера, более подробно рассмотрим эти способы получения энер-
гии в гиперсоленых водоемах Крыма.

Светозависимая протонная помпа – археи. Таксономическое разнообра-
зие архей в гиперсоленых озерах Крыма направленно не изучалось. Однако 
наблюдалось массовое развитие широко распространенных в таких водоемах 
галобактерий рода Haloarcula, например, в 2005 г. они составляли до 10% 
от общей численности клеток в планктоне озера Кояшское (Васильева и 
др., 2008). Впервые эти археи с необычными квадратными клетками были 
обнаружены А.Е. Уолсби в кристаллизационных прудах/салтернах на Си-
найском полуострове в Израиле (Walsby, 1980), затем такие клетки были 
найдены В.И. Романенко в Сакском озере в Крыму (Романенко, 1981) и В. 
Стокениус отметил их в соленых прудах Мексики (Stoeckenius, 1981). При 
солености выше 200–250 г/л эти бактерии массово развиваются в талассо-
галинных водоемах на всех материках, кроме Антарктиды (Oren, 2002a, b). 
Определен филогенетический статус вида Haloquadratum walsbyi Burns et al. 
2007 (Halobacteriales) (Burns et al., 2007), изучены его биохимия и физиология 
(Oren, 2002b). На данный момент неизвестно, существуют ли, кроме H. walsbyi, 
другие виды фототрофных галобактерий в гиперсоленых водоемах Крыма, 
но по аналогии с гиперсолеными водоемами других регионов, учитывая их 
широкое распространение, можно предположить, что существуют. 

Аноксигенный фотосинтез – эубактерии. Среди эубактерий есть как 
аноксигенные фототрофы, так и оксигенные. Таксономическое разнообра-
зие аноксигенных бактерий-фототрофов в озерах Крыма изучено слабо. 
Целенаправленные исследования были проведены только в заливе Сиваш 
и прилегающих к нему водоемах, всего было отмечено 18 видов таких бак-
терий (Горленко, 1968; Горленко и др., 1984). Массово аноксигенные фо-
тотрофные бактерии присутствуют и в других гиперсоленых озерах, но их 
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систематический состав определялся редко (Шадрин и др., 2008б). Следует 
отметить, что аноксигенные фототрофы, в частности, пурпурные бактерии 
могут достигать высоких показателей развития и играть существенную 
роль, как в планктоне, так и в плавучих матах зеленых нитчатых водоро-
слей и донных биопленках (Герасименко и др., 1989; Заварзин и др., 1993; 
Миходюк и др., 2008). Изучение аноксигенного фотосинтеза в донных био-
пленках и матах крымских гиперсоленых озер показало, что иногда его про-
дукция превосходила таковую оксигенного фотосинтеза (Герасименко и др., 
1989). Доля аноксигенного фотосинтеза в создании продукции первичного 
органического вещества (ПП) различалась в слоях матов и увеличивалась 
по направлению к нижним слоям. В нижнем слое она вдвое превосходила 
вклад оксигенного фотосинтеза. Это объясняется тем, что для протекания 
аноксигенного фотосинтеза необходима меньшая освещенность (в 4–5 раз), 
чем для оксигенного (Герасименко и др., 1989; Пиневич, Аверина, 2002; 
Шадрин и др., 2017). Продукция аноксигенного фотосинтеза в планктоне 
нескольких гиперсоленых озер Крыма в разные сезоны была определена 
С14-методом с добавлением DCMU – вещества, блокирующего вторую фо-
тосинтетическую систему, и без его добавления (Миходюк и др., 2008). Ре-
зультаты работы показали, что: 1. Вклад аноксигенного фотосинтеза в сум-
марную ПП в отдельных озерах и в некоторые периоды может быть весьма 
значительным и даже равняться значению оксигенного фотосинтеза. 2. 
Вклад аноксигенного фотосинтеза в ПП озер морского происхождения был 
несколько выше от 35 до 50%, чем его вклад в ПП озер континентального 
происхождения (от 8 до 45%). 3. Зависимость вклада аноксигенного фото-
синтеза в ПП от солености проявлялась только в континентальных (суль-
фатных) озерах в оба изученных сезона, возрастая с 8% при солености 30 
г/л до 45% при – 260 г/л. Для морских озер эта зависимость не обнаруже-
на. Это можно объяснить различием в составе солей – в континентальных 
озерах выше концентрации соединений серы. 4. В летний период общая 
первичная продукция планктона была ниже, а вклад в нее аноксигенного 
фотосинтеза несколько выше. 

Соленость является одним из основных факторов, определяющих так-
сономическую структуру сообществ, аноксигенные фототрофы – не ис-
ключение. Зависимость видового разнообразия аноксигенно-фототрофных 
бактерий от солености имеет куполообразный вид с максимумом видового 
разнообразия при 60–100 г/л (Горленко, 1968; Горленко и др., 1984). Соле-
ность 240–260 г/л способны переносить только Ectothiorhodospira mobilis 
Pelsh, 1936, Halorhodospira halophila (Raymond & Sistrom, 1969) Imhoff & 
Süling, 1997, Rhodopseudomonas sp., до 220 г/л – Prosthecochloris aestuarii 
Gorlenko, 1970, Allochromatium vinosum (Ehrenberg, 1838) Imhoff et al., 1998, 
Thiocystis minor (Winogradsky, 1888) Imhoff et al., 1998, Prosthecochloris 
vibrioformis (Pelsh, 1936) Imhoff, 2003, остальные виды – до 100–150 г/л 
(Горленко, 1968; Горленко и др., 1984).

Оксигенный фотосинтез – цианобактерии. Цианобактерии массово 
присутствуют как в планктоне гиперсоленых озер, так и в донных сооб-
ществах (Сеничева и др., 2008; Шадрин и др., 2008б; Ануфриева и др., 



56

2017). В крымских гиперсоленых озерах к настоящему времени суммарно 
обнаружено не менее 110 видов цианобактерий, массово развивающихся в 
планктоне и бентосе. Большинство видов цианобактерий отмечено в дон-
ных пленках и матах нитчатых водорослей, где они чаще всего и домини-
ровали по разнообразию и численности. Ряд донных видов встречался и 
в планктоне, где отмечено 7 видов цианобактерий, временами некоторые 
из них доминировали по численности и биомассе фитопланктона. Напри-
мер, Gloeocapsa в ряде озер в отдельные периоды времени составляла до 
80–99% общей биомассы фитопланктона, достигая более 1,7 г/л (Сеничева 
и др., 2008). В озере Киркояшском в августе 2005 г. 95% биомассы фито-
планктона приходилось на Anabaena (0,26 г/л) (Сеничева и др., 2008). Как 
минимум, три вида цианобактерий могут массово развиваться как эпибион-
ты на нитях зеленой нитчатой водоросли Cladophora, достигая более 1 г/
м2 нитей или 3–5 г/м2 дна озера (Батогова и др., 2009; Prazukin et al., 2021; 
Shadrin et al., 2021a).

Оксигенный фотосинтез – эукариотные водоросли и цветковые расте-
ния. В планктоне гиперсоленых озер полуострова найдено около 70 видов 
эукариотных водорослей различных порядков, в бентосе к настоящему вре-
мени только диатомовых водорослей более 90 видов. На самом деле видов 
различных групп водорослей значительно больше, т.к. донные эукариотные 
одноклеточные фотосинтетики еще недостаточно изучены (Ануфриева и 
др., 2017; Prazukin et al., 2021; Shadrin et al., 2021a, e). Следует отметить, что 
из всех найденных видов диатомовых, только 15 были встречены в план-
ктоне. Видовое разнообразие многоклеточных оксигенных фототрофов на-
много меньше в гиперсоленых водоема Крыма, найдено 6–7 видов зеленых 
нитчатых водорослей и 5–6 видов цветковых растений (Ануфриева и др., 
2017; Киприянова, Шадрин, 2017).

При солености 100–360 г/л, как правило, в планктоне доминируют виды 
одноклеточной зеленой водоросли Dunaliella, достигая огромной числен-
ности (до 50×107 клеток/м3) и биомассы (до 60 г/м3) и окрашивая воду в 
розовый цвет (Сеничева, 2005; Сеничева и др., 2008; Шадрин и др., 2008а). 
Такие и более высокие численности клеток Dunaliella отмечали в гиперсо-
леных водах и других регионов: в рассолах прудов-солтерн Мексики – до 
1×1010 клеток/м3 (Olmos et al., 2009), в солтернах Греции – 5×109 клеток/м3 
(Dolapsakis et al., 2005), в Мертвом море – 4×1010 клеток/м3 (Oren et al., 1995), 
австралийском озере Тирелл – 7×107 клеток/м3 (Heidelberg et al., 2013).

Разнообразие хемолитотрофов в гиперсоленых озерах Крыма. В ги-
персоленых озерах Крыма разнообразие хемолитотрофов, которые вносят 
существенный вклад в первичную продукцию, изучено очень фрагментар-
но (Ануфриева и др., 2017). Часто встречающаяся Beggiatoa sp. (Горленко 
и др., 1984; Шадрин и др., 2008б) является первой бактерией, у которой 
выдающийся русский микробиолог С.Н. Виноградский в 1887 г. обнару-
жил хемоавтотрофию – использование окисления сероводорода в серу для 
получения энергии. Это было открытие нового типа автотрофов – хемо-
литотрофов. В грунтах крымских гиперсоленых озер концентрация се-
роводорода, как правило, очень высокая – от 338,0 до 1156,5 мг/кг грун-
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та (Соколова, 2009), и «горючего» этой группе хемолитотрофов хватает. 
Поэтому неудивительно массовое присутствие в озерах различных видов 
бактерий, способных использовать следующие субстраты – H2S, SО, S2O3

2-, 
H2SO4 (Tourova et al., 2013). В озерах Марфовское и Кояшское (наиболее 
соленых) выделено 4 штамма сероокисляющих бактерий, относящихся к 
Gammaproteobacteria (Sorokin et al., 2006), но только один был определен до 
вида – Halothiobacillus halophilus (Wood & Kelly, 1995) Kelly & Wood, 2000. 
Значительно лучше изучены Кулундинские гиперсоленые озера (Западная 
Сибирь, Россия), в них найдено 6 видов бактерий с таким типом метабо-
лизма (Sorokin et al., 2006), некоторые из них описаны как представители 
новых родов Thiohalomonas, Thiohalophilus, Thiohalorhabdus (Sorokin et al., 
2010, 2012). К настоящему времени в Крымских гиперсоленых озерах опи-
сано 4 вида сероокисляющих бактерий, при этом есть виды экстремально 
галотолерантные (Ануфриева и др., 2017).

Другая группа хемолитотрофов, также широко представленная, но сла-
бо изученная в гиперсоленых озерах Крыма – метанотрофные бактерии 
– метилотрофы, способные использовать метан в качестве единственного 
источника как углерода, так и энергии (Троценко, Хмеленина, 2008). Сле-
дует отметить, что возможность окисления метана и наличие метанотро-
фов в водных биотопах с высокой степенью минерализации и щелочными 
значениями рН долгое время казалась сомнительной из-за низкой раство-
римости СН4 в таких растворах (Хмеленина и др., 2006). Впервые присут-
ствие и активность метанотрофных бактерий в таких условиях удалось об-
наружить именно в гиперсоленых озерах Крыма (Sokolov, Trotsenko, 1995), 
позднее и в других регионах (Хмеленина и др., 2006). В крымских озерах 
обнаружено 2 вида метанотрофов (Калюжная и др., 1998; Heyer et al., 2005), 
Methylohalobius crimeensis Heyer et al., 2005 – род и вид найден только на 
севере полуострова (Heyer et al., 2005). Потребление метана в гиперсоле-
ных озерах Крыма наблюдается при солености 80–330 г/л с высокой ско-
ростью – до 1200 пмоль/см3/сутки (Sokolov, Trotsenko, 1995). Учитывая то, 
что среди метанотрофов есть и археи, нельзя исключить их участие в этом 
процессе. Вопрос разнообразия и роли в экосистемах гиперсоленых озер 
Крыма метанотрофных бактерий и архей нуждается в серьезном изучении.

Бактерии, окисляющие железо и марганец, существуют в гиперсоленых 
водоемах Крыма по крайней мере с миоцена, они участвовали в образо-
вании строматолитов и онколитов в отложениях Керченского полуострова 
по берегам гиперсоленых озер (Gerasimenko et al., 2008). Эта группа прак-
тически не изучена в Крыму, отмечена лишь находка Hyphomirobium sp. 
(Gerasimenko et al., 2008).

К настоящему времени в Крыму найдено семь видов хемолитотрофов, 
что не исчерпывает все разнообразие этой группы на полуострове. Учиты-
вая то, что в высокопродуктивных озерах Крыма существуют комфортные 
условия и богатые ресурсы субстратов для различных групп хемолитотро-
фов, можно ожидать, что в них есть хемолитотрофы, имеющие различные 
типы метаболизма и использующие весь диапазон имеющихся неоргани-
ческих субстратов. Необходимо комплексное изучение этого вопроса, т.к., 
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не зная реального вклада хемолитотрофов в энергетику этих уникальных 
экосистем, нельзя целостно представить их функционирование.

Следует отметить, что каждый из вышеуказанных механизмов посту-
пления энергии характеризуется своим диапазоном и оптимумом абиотиче-
ских факторов, в том числе и солености. Диапазоны факторов, в частности, 
солености, при которых работают разные механизмы поступления энергии 
в водные экосистемы, частично перекрываются, т.е. могут часто действо-
вать одновременно (Заварзин, 2004; Oren, 2011; Шадрин, 2013). При этом 
с изменением солености доля разных механизмов в общем поступлении 
энергии в экосистему меняется. Например, с ростом солености, в план-
ктоне и бентосе доля аноксигенного фотосинтеза может расти, и пурпур-
ные бактерии могут обеспечивать более 50% поступающей в экосистему 
энергии (до 85%) при увеличении солености выше 100–160 г/л (Cohen et 
al., 1977b; Hammer, 1981; Герасименко и др., 1989; Миходюк и др., 2008). 
Чтобы лучше оценить значение аноксигенного фотосинтеза в экосистеме, 
следует вспомнить, что для его протекания необходима минимальная ин-
тенсивность света, которая примерно в 4 раза меньше, чем для оксигенного 
(Герасименко и др., 1989; Пиневич, Аверина, 2002; Шадрин и др., 2017). 
При наиболее высокой солености, судя по имеющимся данным (Воробьева, 
2007; Oren, 2011), может функционировать только бактериородопсиновая 
помпа архей. В частности, было показано, что в бактериопланктоне доля 
галобактерий с ростом солености увеличивается в гиперсоленых озерах 
Крыма (Васильева и др., 2008). При массовом развитии галобактерий (со-
леность 340–380 г/л) вода озер окрашивается в розовато-сливовый цвет и 
ощущается явственный фиалковый запах на берегах озер, что, в частности, 
не раз авторы наблюдали на озере Кояшское. В этих случаях в пробах воды 
отмечали только кристаллоподобные плоские квадратные клетки архей H. 
walsbyi (Oren, 2002a, b; Васильева и др., 2008; Шадрин и др., 2017). В на-
стоящее время, к сожалению, не существует количественных интегральных 
оценок роли протонной помпы и хемосинтеза в энергетическом балан-
се водоемов. При этом роль отдельных факторов и их взаимодействия в 
определении соотношения вклада разных механизмов в суммарный поток 
энергии, поступающей в экосистемы, все еще слабо изучена, чтобы делать 
какие-либо общие выводы.

3.2. Уровень продукции первичного органического вещества

Гиперсоленые водоемы, являясь одними из наиболее негостеприимных 
местообитаний на планете, характеризуются при этом нередко чрезвычай-
но высокой ПП в разных регионах планеты (Cohen et al., 1977b; Hammer, 
1981; Jellison, Melack, 1988; Oren, 2009; Asencio, 2013; Schagerl, 2016). ПП 
положительно связана с температурой среды, но даже в каналах морского 
льда с гиперсоленым раствором (температура от -3 до -5 °С, соленость 60–
100 г/л) наблюдается довольно высокая ПП, 80 мгС/м2льда/день (Stoecker 
et al., 2000; Arrigo, 2014). Если учесть, что объем незамерзшего раствора во 
льду составляет 5–20% общего объема льда (Thomas, Dieckmann, 2002), то 
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величины на объем воды будут в несколько раз выше. Такой уровень ПП 
при отрицательных температурах в среде с более низкой соленостью про-
сто невозможен. В пресноводных озерах и реках средняя ПП намного мень-
ше – 0,6 гC/м2/день (Schagerl, 2016). Это может показаться парадоксом – как 
в экстремальных гиперсоленых местообитаниях формируется высочайшая 
продукция? Сделаны попытки объяснить этот парадокс: 1) как правило, в 
гиперсоленых водах наблюдается высокая концентрация биогенных эле-
ментов, в частности фосфора (Балушкина и др., 2009; Oren, 2009; Golubkov, 
2012; Голубков и др., 2018); 2) существующая высокая внеклеточная реге-
нерация минерального фосфора за счет большого количества экзофосфатаз, 
выделяемых самими фототрофами, также вносит свой вклад в ускорение 
цикла фосфора (Lin, 1977; Seufferheld et al., 2008; Kwon et al., 2011; Song et 
al., 2017; Prazukin et al., 2018); 3) и, возможно, самая главная причина за-
ключается в том, что мелкомасштабная пространственно-временная измен-
чивость ряда абиотических факторов в гиперсоленых водах очень высока 
(Шадрин, 2008; Shadrin et al., 2015b) и это обусловливает более быстрый 
и замкнутый круговорот элементов в экосистеме. Г.А. Заварзин (Заварзин, 
2004, стр. 61) сформулировал это следующим образом «...существование 
очень резких градиентов в структурированном сообществе позволяет вза-
имодействовать противоположно направленным процессам и замыкать ци-
клы внутри одного сообщества». 

Рассмотрим, какой уровень ПП отмечен в гиперсоленых водоемах Кры-
ма (Бульон и др., 1989; Балушкина и др., 2009; Golubkov, 2012; Голубков 
и др., 2018; Празукин и др., 2019). ПП фитопланктона в них колеблется от 
4 до 14 гС/м2/день (Бульон и др., 1989; Балушкина и др., 2009; Голубков и 
др., 2018), а ПП матов нитчатой зеленой водоросли Cladophora spp. может 
быть еще выше – от 3 до 46 гC/м2/день (Ivanova et al., 1994; Mukhanov et 
al., 2004; Шадрин и др., 2008б; Балушкина и др., 2009; Prazukin et al., 2018; 
Празукин и др., 2019), ПП альгобактериальных донных пленок – до 4,3 гC/
м2/день (Герасименко и др., 1989; Шадрин и др., 2008б). В гиперсоленых 
водоемах других регионов отмечали и более высокие значения ПП – до 56 
гC/м2/день (Cohen et al., 1977b; Hammer, 1981; Jellison, Melack, 1988; Oren, 
2009; Asencio, 2013; Schagerl, 2016).

3.3. Влияние солености на продукцию в гиперсоленых водоемах

В гиперсоленых водоемах влияние солености на ПП оценивали разные 
исследователи, получая в чем-то противоречивые результаты. Исследова-
ния крымских озер летом 2004–2005 гг. привели к выводу, что достоверно-
го влияния солености (в диапазоне 50–310 г/л) на продукцию оксигенного 
фотосинтеза фитопланктона нет (Golubkov et al., 2007; Балушкина и др., 
2009). В качестве примера приводится такой факт: ПП в озере Марфовском 
составляла 14,9 гС/м2/день при солености 101 г/л, и 13,1 гС/м2/день – при 
солености 311 г/л. Опираясь на опубликованные ранее данные (Golubkov 
et al., 2007; Балушкина и др., 2009; Голубков и др., 2018), авторы провели 
дополнительный их анализ и пришли к новым выводам по суммарной ПП в 
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гиперсоленых водоемах Крыма. Как было сказано выше (глава 2), в Крыму 
два типа гиперсоленых озер – талассогалинные (морского происхождения) 
и сульфатные (континентальные). В обеих группах озер зависимость сум-
марной продукции фитопланктона от солености имела куполообразный вид 
с максимумом в диапазоне солености от 50 г/л до примерно 80 г/л. Срав-
нение средней продукции фитопланктона в диапазоне солености от 30 г/л 
до 70 г/л показало, что продукция в сульфатных озерах была во все сезоны 
выше: в декабре в 1,6 раз, в апреле – в 2,9 раз и в августе – в 4,6 раз. Разли-
чия достоверны (p = 0,01–0,001). Из этого следует, что химический состав 
солей играет не менее существенную роль, чем общая концентрация солей. 
С уменьшением глубины/увеличением солености ведущая роль в форми-
ровании первичной продукции гиперсоленых водоемов Крыма переходит 
от фитопланктона к донным биопленкам или матам нитчатых зеленых во-
дорослей рода Cladophora (Shadrin, 2003; Шадрин и др., 2008б). Например, 
в августе 2004 г. практически всю первичную продукцию в озере Тобечик-
ское создавал фитопланктон; в августе 2005 г. соленость увеличилась почти 
в 2 раза, в озере продукция фитопланктона уменьшилась почти в 5 раз, при 
этом продукция матов Cladophora была в 69 раз выше, чем фитопланктона 
(Балушкина и др., 2009). Подобное развитие матов Cladophora регулярно 
наблюдается в разных гиперсоленых водоемах Крыма (Балушкина и др., 
2009; Голубков и др., 2018; Prazukin et al., 2021) и других регионов (Bauld, 
1981; Cornée et al., 1992; Davis et al., 1996; Samylina et al., 2010).

С ростом солености от 40 до 80–100 г/л в соленых прудах Испании наблю-
дали увеличение ПП планктона, а затем ее снижение до определенного уров-
ня, который практически не менялся с ростом солености от 160 до 370 г/л 
(Joint et al., 2002). Как показало другое исследование, в водоемах глубиной 
1,0–2,5 м уровень ПП фитопланктона уменьшался с ростом солености от 
80 до 200 г/л, затем ее величина сохранялась довольно высокой до 280 г/л 
(Asencio, 2013). Одновременно в этих же водоемах оценивали ПП донных 
альгобактериальных матов, которая при увеличении солености от 80 до 225 
г/л выросла в 5–6 раз, а при дальнейшем росте солености ПП матов умень-
шалась (Asencio, 2013). При рассмотрении суммарной ПП оксигенного фо-
тосинтеза планктона и матов, при изменении солености от 80 до 210 г/л ее 
величина изменялась в водоеме (на м2) в небольшом диапазоне (Asencio, 
2013). В мелководных водоемах вклад донных альгобактериальных пленок 
в общую ПП растет с уменьшением глубины, и этот вклад может быть су-
щественно выше, чем вклад фитопланктона (Shadrin, 2003; Rehakova et al., 
2009). Если соленость раствора достигает 160–170 г/л, в осадок начинают 
выпадать кристаллы гипса (Данильченко, Понизовский, 1954; Oren, 2009), 
которые при увеличении солености постепенно образуют гипсовую корку 
на дне, что ведет к резкому снижению ПП донных биопленок (Oren, 2009; 
Rehakova et al., 2009). В этих корках соли есть пустоты, в которых про-
должают существовать фотосинтезирующие организмы, однако в масштабе 
целого водоема их ПП весьма незначительна (Шадрин, Найданова, 2002; 
Шадрин и др., 2008б; Oren, 2009). Обобщая существующие данные, можно 
предположить наличие нелинейной зависимости ПП от солености. Зави-
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симость может быть описана куполообразной кривой с максимумом при 
60–120 г/л. 

Влияние солености на оксигенный фотосинтез изучено для ряда видов 
галотолерантных одноклеточных водорослей, но результаты не позволяют 
однозначно описать зависимость. Большинство фотосинтезирующих орга-
низмов демонстрируют значительное снижение фотосинтетической актив-
ности при росте солености, но галотолерантные водоросли, как Dunaliella 
salina или Chlorella pyrenoidosa, не демонстрируют этого тренда (Shetty et 
al., 2019; Bazzani et al., 2021). Механизмы, обеспечивающие это у разных 
видов, могут различаться (Fisher et al., 1997; Ren et al., 2021; Shetty et al., 
2019). 

Вопрос влияния солености на ПП в водоеме нельзя считать достаточ-
но изученным, учитывая множественность возможных состояний первич-
но-продукционного звена в гиперсоленых водоемах (Шадрин, 2013; Golub-
kov et al., 2018; Shadrin, 2018). При переходах экосистемы озера из какого-то 
состояния в альтернативное происходит изменение соотношений вклада в 
ПП различных механизмов продуцирования (фототрофии, литотрофии) и 
экологических групп (фитопланктон, маты, биопленки). Очевидно, что вид 
этой зависимости в каждом случае будет специфичным и будет определять-
ся уникальной совокупностью действующих факторов, а не только одной 
соленостью.

3.4. Влияние солености на биохимический состав продуцируемой 
биомассы автотрофов

Условия среды, включая соленость, влияют на биохимический состав 
органического вещества, синтезируемого фототрофами (Котлова, Шадрин, 
2003; Морозкина и др., 2010; De Castro et al., 2005; Gu et al., 2012). В част-
ности, с увеличением солености доля метиловых эфиров жирных кислот 
увеличивается, меняется состав и общее содержание жирных кислот и фос-
фолипидов.

Чтобы существовать в среде с высокой концентрацией солей, организмы 
должны иметь соответствующие адаптации (Хлебович, 1974, 2014; Дет-
кова, Болтянская, 2007). Осмоадаптации организмов-осмоконформеров, к 
которым относятся все первичные продуценты, основаны прежде всего на 
поддержании в клетках достаточных концентраций совместимых органи-
ческих веществ, называемых осмолитами (Заварзин, 2004; Деткова, Бол-
тянская, 2007; Oren, 2011; Singh, Dar, 2017). Первичные продуценты, как 
правило, сами синтезируют эти осмолиты. В общей массе создаваемой ПП 
доля продукции осмолитов, увеличиваясь с соленостью, может доходить 
до 50% и более (Ben-Amotz et al., 1982; Котлова, Шадрин, 2003; Завар-
зин, 2004; Деткова, Болтянская, 2007; Chen, Jiang, 2009). Благодаря этому 
в экосистеме создаются предпосылки для специфической метаболической 
цепочки, связанной с последовательным разложением осмолитов и их про-
дуктов (Заварзин, 2004). Организмы-осмоконформеры более высоких тро-
фических уровней получают возможность использования их для осмоадап-
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тации (Patrick, Bradley, 2000; Yancey, 2001; Yancey et al., 2010; Athamena et 
al., 2011; Shadrin, Anufriieva, 2013b; Anufriieva, 2015; Shadrin et al., 2017). 
Г.А. Заварзин (2004, стр. 86) образно сказал, что осмолиты, синтезирован-
ные микроорганизмами, играют роль «обобществленных осморегуляторов 
сообщества». 

У автотрофов существует и другой механизм осмоадаптации к высо-
кой солености, а именно синтез и выделение в среду экзополисахаридов, 
масса которых в органическом веществе увеличивается (до 50–70% общей 
ПП) с ростом солености (Празукин и др., 2008; Mishra, Jha, 2009; Goh et al., 
2010; Ozturk, Aslim, 2010; Bayona, Garcés, 2014; Steele et al., 2014; Rossi, 
De Philippis, 2015). В гиперсоленой воде каналов морских льдов также от-
мечается повышенное содержание экзополисахаридов в синтезируемом 
органическом веществе (Thomas, Dieckmann, 2002; Arrigo, 2014; Deming, 
Young, 2017). Для сравнения, в пресных и морских водах в виде экзомета-
болитов обычно выделяется не более 5–10% суммарной ПП. Увеличение 
выделения части ПП в виде экзополисахардов ведет к увеличению содер-
жания растворенного органического вещества с ростом солености, что, в 
частности, отмечено и в заливе Сиваш, крупнейшей гиперсоленой лагуне в 
мире (Shadrin et al., 2019d). Увеличение доли экзометаболитов в ПП ведет 
к росту концентрации растворенного органического вещества в водоеме, за 
счет этого значение осмотрофных цепей в сообществе увеличивается (Ша-
дрин, Ануфриева, 2018б).

Анализ закономерностей формирования и функционирования автотроф-
ного звена не является основной задачей данной работы, но, как это сфор-
мулировал В.С. Ивлев (1964, стр. 466): «Энергетические ресурсы предыду-
щего уровня определяют предел продукции последующего уровня, причем 
этот предел практически никогда не достигается». Качественные и количе-
ственные особенности формирования ПП в гиперсоленых местообитаниях 
определяют особенности функционирования гетеротрофного звена экоси-
стем. Более детально особенности, связанные с продуцированием, описаны 
в выше процитированных и других работах. Здесь они приведены кратко, 
т.к. эти результаты в основном необходимы для характеристики особен-
ностей среды, в которой существуют эукариотные гетеротрофы, в первую 
очередь, животные – основной объект данной монографии.

Таким образом, в гиперсоленых водах первичное продукционное звено 
диверсифицировано в большей степени, чем в пресных и морских водое-
мах. Несмотря на суровость условий существования организмов в гипер-
соленых водоемах, первичная продукция в них чрезвычайно высока из-за 
ряда их абиотических особенностей (высокая концентрация фосфора, уско-
реный круговорот биогенов и т.д.). В гиперсоленых водоемах в первичной 
продукции существенную долю составляют вещества, которые необходи-
мы для осмоадаптаций первичных продуцентов. В первую очередь это – ос-
молиты, которые могут при потреблении для этих же целей использоваться 
и потребляющими их гетеротрофами.
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ГЛАВА 4. ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА ГЕТЕРОТРОФНОГО 
ЗВЕНА ЭКОСИСТЕМ ГИПЕРСОЛЕНЫХ ВОД

4.1. Сложность гетеротрофного звена

Гетеротрофные организмы, в отличии от автотрофных, могут получать 
необходимые для жизнедеятельности энергию и углерод только из готовых 
органических соединений. При этом гетеротрофное звено играет чрез-
вычайно важную роль в биологическом круговороте химических элемен-
тов, функционировании и динамике экосистем, обеспечивая их устойчи-
вость на различных пространственно-временных масштабах (Ивлев, 1964; 
Wurtsbaugh, Berry, 1990; Алимов, 2000; Заварзин, 2004; Копылов и др., 2006; 
Остапеня и др., 2012; Wurtsbaugh, Jones, 2012; Голубков, 2013; Jia et al., 
2015a; Шадрин, Ануфриева, 2018в). Как справедливо указывал В.С. Ивлев, 
гетеротрофное звено структурно и функционально существенно сложней, 
чем автотрофное (Ивлев, 1964). Высокая сложность гетеротрофного зве-
на обусловлена как значительно большим разнообразием гетеротрофных 
организмов и механизмов их питания, так и наличием развитого и лабиль-
ного поведения у многих из них, особенно животных (Ивлев, 1964, 1977; 
Anderson et al., 1979; Gul’bin, Shadrin, 1991; Oren, 2002c; Заварзин, 2004; 
Михеев, Павлов, 2005; Wiggert et al., 2005; Михеев, 2006; Дементьева, Ли-
хачев, 2009; Раднагуруева и др., 2012; Anufriieva, Shadrin, 2014b; Шадрин, 
Ануфриева, 2018в). Галофилы и галотолеранты имеются в каждом из трех 
доменов живых организмов: археи, бактерии и эукариоты (Oren, 2002c; За-
вазин, 2004). В настоящей главе кратко рассмотрены основные особенно-
сти блока гетеротрофов в гиперсоленых водах, за исключением животных, 
которым будет посвящена следующая глава.

4.2. Разнообразие гетеротрофных прокариот в гиперсоленых 
местообитаниях

Гетеротрофные археи и эубактерии различных фил являются обычным 
компонентом экосистем гиперсоленых водоемов во всем диапазоне солено-
сти. Их таксономическое разнообразие изучено в разных типах местооби-
таний, включая самые полиэкстремальные, например в гиперсоленых бес-
кислородных озерах на дне морей и гиперсоленых водах подповерхностной 
биосферы (Oren, 2002c; Ward et al., 2004; Onstott et al., 2009; Murray et al., 
2012; Merlino et al., 2018). Галофильные и галотолерантные прокариоты 
(бактерии и археи), адаптируясь к высоким концентрациям солей, исполь-
зуют один из двух механизмов (Деткова, Болтянская, 2007; Морозкина и 
др., 2010; Oren, 2011). Первый из них – “соли в цитоплазме”, то есть нако-
пление неорганических ионов, как правило, калия, внутри клеток в концен-
трациях, сравнимых с внешними, а второй – тургорное давление в клетке 
создается за счет накопления высоких концентраций органических моле-
кул – осмолитов. Первый путь используют, например, галофильные археи 
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Halobacteriales и анаэробные галофильные бактерии Haloanaerobiales, ко-
торые накапливают KCl внутри клеток. При этом концентрация ионов К+ 
внутри клеток может на несколько порядков превышать его содержание в 
среде. Использование осмолитов для галоадаптации описано в предыду-
щей главе.

Таксономическое разнообразие протист в гиперсоленых водах довольно 
высоко, при этом значительная часть этого разнообразия относится к нео-
писанным таксонам высокого уровня. Ранее считалось, что только два рода 
гетеротрофных бактерий (Halobacterium Elazari-Volcani, 1957 и Halococcus 
Schoop, 1935) способны существовать в местообитаниях с высочайшей 
соленостью (Borowitzka, 1981). В настоящее время найдено значительно 
большее их разнообразие при экстремально высокой солености (Воробье-
ва, 2007; Andrei et al., 2012; Oren, 2017, 2018b). Вопрос зависимости фи-
логенетического/таксономического разнообразия прокариот от солености 
нельзя считать окончательно решенным. Закономерность уменьшения 
таксономического разнообразия с ростом солености выше 40–45 г/л была 
многократно продемонстрирована для многоклеточных эукариотных орга-
низмов (Williams et al., 1990; Pinder et al., 2005; Anufriieva, Shadrin 2018; 
Shadrin, 2018a). В случае прокариот этот вывод не столь очевиден (Shadrin, 
2018a). Показано существование высокого таксономического разнообразия 
прокариот в сообществах гиперсоленых вод разных регионов при очень вы-
сокой солености (Ochsenreiter et al., 2002; Baati et al., 2010; Triadó-Margarit, 
Casamayor, 2013; Spring et al., 2015; Vavourakis et al., 2016). Исследование 32 
тибетских озер показало, что количество таксонов увеличивалось с ростом 
солености от 0,1 до 10 г/л, а для более соленых озер ожидаемое уменьше-
ние богатства таксонов вдоль градиента дальнейшего увеличения солено-
сти не наблюдали (Wang et al., 2011). В Соль-Илецких гиперсоленых озерах 
в диапазоне солености 10–288 г/л отмечена значимая положительная кор-
реляция между разнообразием прокариот и соленостью (Selivanova et al., 
2018). При этом существует также мнение, что при солености, превышаю-
щей 250 г/л, осмотический стресс становится настолько высоким, что лишь 
ограниченное число видов прокариот может процветать (Anton et al., 2002; 
Rossello-Mora et al., 2008). Число таксонов высокого ранга с увеличением 
солености убывает, а общее разнообразие не меняется за счет роста разно-
образия таксонов более низкого ранга (Benlloch et al., 2002). Как правило, 
с ростом солености доля архей в разнообразии и численности всех про-
кариот увеличивается и при солености 250–370 г/л составляет около 90% 
(Ventosa et al., 2015). Однако это происходит не во всех случаях, в рассолах 
с соленостью 198 г/л при температуре ниже минус 17 °С архей не найдено 
(Guglielmin et al., 2023). Необходимы дальнейшие исследования в этом на-
правлении, чтобы понять, как соленость определяет таксономическое раз-
нообразие. Уменьшение видового разнообразия в условиях очень высокой 
солености нередко сопровождается ростом внутривидовой изменчивости 
(Burke, 2012; Scholz et al., 2016; Kheiri et al., 2023).

Проведен анализ влияния солености на функциональное разнообразие 
прокариот, который показал, что количество реализуемых типов метаболиз-
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ма уменьшается с ростом солености (Oren, 2011). По-видимому, верхний 
предел концентрации солей, при котором происходят различные дисси-
миляционные процессы в природе, в значительной степени определяется 
биоэнергетическими ограничениями (Oren, 2011). Основными факторами, 
обуславливающими, может ли определенный тип микроорганизмов полу-
чать необходимое количество энергии для жизни в среде с высоким содер-
жанием солей, являются: 1) количество энергии, получаемой за счет его 
диссимиляционного метаболизма; 2) затраты энергии на используемый 
способ осмотической адаптации (Oren, 2011). Верхний предел солености, 
при котором может существовать организм, определяется балансом между 
количеством генерируемой энергии и энергетическими затратами на осмо-
тическую адаптацию. Затраты энергии при использовании механизма “соли 
в цитоплазме” меньше, чем при синтезе осмолитов. Более конкретно ре-
ализация этого принципа для различных типов микробного метаболизма 
детально рассмотрена А. Ореном (Oren, 2011).

Метаболическое разнообразие прокариотных гетеротрофов в гиперсоле-
ной среде также велико и включает аэробных и анаэробных гетеротрофов, 
в том числе ферментеров, метаногенов, денитрификаторов и сульфатредук-
торов. При этом функциональное метаболическое разнообразие гетеротро-
фных прокариот в гиперсоленых водах выше, чем эукариотных гетеротро-
фов, за счет их большей метаболической диверсификации и специализации 
по используемым субстратам (Заварзин, 2004; Oren, 2011, 2018b; Раднагу-
руева и др., 2012; Ventosa et al., 2015). 

Обобщенная схема, вытекающая из этих работ, может выглядеть следу-
ющим образом. Деструкцию органического вещества осуществляют бакте-
рии, относящиеся к разным систематическим группам, и физиологически 
являющиеся аэробами или анаэробами. В условиях присутствия кислорода 
деструкция осуществляется по трем основным путям: сахаролитическо-
му, под которым подразумевается разложение безазотистых соединений, 
протеолитическому – для азотистых соединений и липолитическому – для 
жиров. Анаэробные органотрофные микроорганизмы также разнообразны 
в таких условиях. Целлюлозолитики, разлагающие целлюлозу в анаэроб-
ных условиях, находятся в начале гетеротрофного звена трофической цепи 
и создают возможность существования первичных анаэробов сахаролити-
ческого пути в сообществе. Промежуточное положение между бактерия-
ми-гидролитиками и вторичными анаэробами занимают сахаролитические 
бактерии. Завершают разложение органического вещества вторичные анаэ-
робы. В первую очередь к ним относятся бактерии метаногены и сульфа-
тредукторы, продуктами обмена которых являются метан и сероводород. 
Прокариоты нередко выступают в качестве симбионтов или паразитов 
различных прокариот и эукариот, включая животных (Stewart et al., 2005; 
Bellec et al., 2019), что также умножает их функциональное разнообразие.

Соотношение и разнообразие функциональных групп гетеротрофов су-
щественно зависит от биохимического состава органического вещества, 
создаваемого первичными продуцентами. Например, у наиболее галотоле-
рантного первичного продуцента D. salina при самой высокой солености до 
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70% продуцируемого органического вещества может составлять осмолит 
глицерол (Заварзин, 2004; Oren, 2017). Это обуславливает то, что среди ге-
теротрофных прокариот в этом случае доминируют виды, использующие 
глицерол и другие осмолиты (Заварзин, 2004; Oren, 2017).

В настоящее время показано, что видовое и метаболическое разнообра-
зие прокариот в экстремальных местообитаниях является достаточным, 
чтобы эффективно осуществлять круговорот биогенных элементов в про-
дукционно-деструкционном цикле органического вещества, и такое ми-
кробное сообщество может существовать и нормально функционировать 
автономно без участия эукариот (Заварзин, 2004, 2007; Селиванова, Немце-
ва, 2011; Раднагуруева и др., 2012). Следует отметить, что все бактерии по 
способу питания относятся к осмотрофам, т.е. могут питаться только рас-
творенным органическим веществом. Это существенно лимитирует сум-
марную скорость деструкции органического вещества в экосистеме.

Численность гетеротрофных прокариот меняется в довольно широком 
диапазоне, часто наблюдается обратная зависимость между соленостью и 
количеством клеток (Gasol et al., 2004). Например, при изучении гетеротро-
фных прокариот в системе соленых прудов в Аликанте (Испания) найдено, 
что при солености 40–80 г/л их общая численность колебалась в пределах 
от 5,0×106 до 1,0×107 клеток/мл, при 220 г/л численность в среднем рав-
нялась 3,6×107 клеток/мл и при 370 г/л – 2,5×107 клеток/мл (Gasol et al., 
2004). При этом оказалось, что их численность при относительно невысо-
кой солености лимитируется, прежде всего, малым количеством раство-
ренного органического вещества, а при более высокой солености – часто 
хищничеством фаготрофов. При высочайшей солености ни растворенное 
органическое вещество, ни хищничество не лимитируют численность ге-
теротрофных прокариот. Вероятно, в этом случае сама соленость является 
лимитирующим фактором. 

4.3. Вирусы в экосистемах гиперсоленых вод

Вирусы являются внеклеточной формой жизни и инфекционными аген-
тами, которые способны размножаться только внутри живых клеток-ор-
ганизмов хозяев, влияя на их метаболизм (Сбойчаков и др., 2017). Разно-
образие их велико (Gorbalenya et al., 2020), и они могут заражать любые 
клеточные формы жизни – от архей и бактерий до растений и животных. 
Не имея своего метаболизма, вирусы в то же время являются самой много-
численной формой живого вещества на нашей планете, играя важную роль 
в биосфере (Suttle, 2007; Breitbart, 2012; Sabet, 2012). Последние исследо-
вания гигантских вирусов показали, что они могут быть довольно слож-
ными живыми организмами, а часть из них даже превосходит сложностью 
и размером некоторые клетки (Moniruzzaman et al., 2020). Вирусы сами 
не являются, в строгом смысле, ни автотрофами, ни гетеротрофами, пото-
му что не имеют собственного метаболизма, хотя некоторые из них могут 
вступать с клеткой-хозяином в многогранное метаболическое взаимодей-
ствие (Moniruzzaman et al., 2020). Вирусы могут потребляться различными 
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организмами, тем самым обеспечивая возвращение вещества и энергии в 
трофическую сеть – вирусный шунт (Welsh et al., 2020; Vázquez-Salgado et 
al., 2020; DeLong et al., 2023). В то же время по функциональной роли они 
ближе к гетеротрофам, чем к автотрофам. Опубликован ряд обзорных работ 
по вирусам в гиперсоленых водоемах (Baxter et al., 2011; Roine, Oksanen, 
2011; Atanasova et al., 2012; Sabet, 2012; Santos et al., 2012; Ventosa et al., 
2015), поэтому здесь будет приведена лишь самая общая информация. В 
гиперсоленых водах вирусы характеризуются большим генетическим раз-
нообразием, судя по всему, значительная часть которого еще не выявлена. 
В гиперсоленых водах отмечены самые высокие концентрации вирусов из 
когда-либо найденных в любых водоемах с концентрациями до 109 виру-
соподобных частиц в мл и более (Brum, Steward, 2010; Santos et al., 2012; 
Roux et al., 2016). Нередко в водоемах при высочайшей солености вся тро-
фическая цепочка состоит практически из одних гетеротрофных архей и 
вирусов, вызывающих их лизис (Воробьева, 2007). В последние годы пока-
зано, что некоторые морские животные-фильтраторы способны эффектив-
но потреблять вирусные частицы, находящиеся в воде (Welsh et al., 2020). 
Нельзя исключить то, что в гиперсоленых водах фильтраторы, например 
рода Artemia Leach, 1819, также могут потреблять вирусы, и таким образом 
включают их в трофические сети. Различные стадии артемий и коловраток 
способны накапливать патогенные вирусные частицы практически без вре-
да для себя, затем передавая их по трофическим цепочкам другим живот-
ным (Valverde et al., 2019; Vázquez-Salgado et al., 2020). В целом, экосистем-
ную роль вирусов в гиперсоленых водах нельзя считать хорошо изученной.

4.4. Одноклеточные гетеротрофные эукариоты в гиперсоленых 
местообитаниях

Гетеротрофные протисты – полифилетическая группа таксонов, отно-
сящихся, по современным представлениям, к нескольким мегатаксонам 
(суперцарствам) одноклеточных эукариотных организмов. Структура мега-
таксонов всех уровней очень быстро меняется, некоторые вопросы в ней 
являются спорными (Adl et al., 2012, 2019), поэтому, не вдаваясь в дискус-
сии, связанные с этим, просто воспользуемся одной из предложенных си-
стем классификации. Основными мегатаксонами/кладами гетеротрофных 
эукариот в ней являются Amoebozoa, Opisthokonta, SAR, Excavata (Adl et 
al., 2012, 2019). Ниже рассмотрены таксоны более низкого ранга, обитаю-
щие в гиперсоленых водах. Следует заметить, что не все таксоны высокого 
ранга в рассматриваемых местообитаниях достаточно изучены. 

До 1970-х годов только несколько видов гетеротрофных простейших 
были найдены в гиперсоленых водах планеты (всего около 38 видов), но с 
повышением интереса к их изучению к 2005 г. их количество выросло при-
мерно до 200 видов (Hauer, Rogerson, 2005). И в этих, негостеприимных, 
на первый взгляд, условиях продолжают находить новые и новые виды 
гетеротрофных протист. Есть данные, которые позволяют предположить, 
что таксономическое разнообразие одноклеточных эукариот в гиперсоле-
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ных местообитаниях даже выше, чем эубактерий и архей (Triadó-Margarit, 
Casamayor, 2013). Уровень изученности этой группы организмов в гиперсо-
леных водах все еще невысок, особенно среди представителей Opisthokonta 
и Rhizaria (Triadó-Margarit, Casamayor, 2013). 

Нами обобщены литературные данные, посвященные разнообразию од-
ноклеточных гетеротрофных Eukaryota гиперсоленых вод (таблица 4.1). В 
проанализированных статьях суммарно отмечено 276 видов, относящихся 
к четырем в настоящее время выделяемым cупер-группам: Amoebozoa – 8 
видов, Opisthokonta – 18 видов, Excavata – 31 вид, Sar – 219 видов (таблица 
4.1). Суммированные нами данные позволили установить общее количе-
ство видов в разных интервалах солености от 35 до 400 г/л (таблица 4.1). 
Верхний предел солености для встречаемости представителей Amoebozoa 
– 230 г/л, Opisthokonta – 400 г/л, Excavata – 360 г/л, Sar – 370 г/л.

Количество видов одноклеточных эукариот, обитающих в соленых водо-
емах, с ростом солености уменьшается (таблица 4.1, рисунок 4.1), в случае 
с Amoebozoa коэффициент корреляции между числом видов и соленостью 
недостоверен. 

При увеличении солености на 50 г/л (размер одного интервала) коли-
чество видов Opisthokonta уменьшается в среднем на 27% (CV = 0,340), 
Excavata – на 29% (CV = 0,485), SAR – на 35% (CV = 0,304), суммарное 
количество видов всех таксонов – на 35% (CV = 0,283).

Высокое таксономическое разнообразие одноклеточных гетеротрофных 
эукариот наблюдается во всем диапазоне солености, даже в глубоководных 
аноксийных гиперсоленых впадинах (Alexander et al., 2009; Triadó-Margarit, 
Casamayor, 2013; Harding, Simpson, 2018). 

Трудно идентифицировать из имеющейся совокупности данных какую-
-либо одну общую зависимость количества видов от солености для отдель-
ных местообитаний. Например, анализ генетического разнообразия план-

Рисунок 4.1. Зависимость количества видов одноклеточных Eukaryota от солености.
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ктонных микробов-эукариот в 34 различных приморских и внутренних 
соленых прудах в диапазоне солености от 12,5 до 384 г/л показал, что оно 
довольно высоко при всех соленостях (Triadó-Margarit, Casamayor, 2013). 
При солености до 65 г/л разнообразие было всего лишь на 10% выше, чем 
при более высокой солености, а в континентальных гиперсоленых прудах 
(> 65 г/л) оно было на 23% выше, чем в таковых приморских. Исследование 
таксономического богатства протист в гиперсоленых прудах Европы и Юж-
ной Америки показало, что наименьшее количество отмечено в пруду с со-
леностью 440 г/л, а наибольшее – в пруду с соленостью 39 г/л (Filker et al., 
2017). Выявлена достоверная (р = 0,001) обратная корреляция солености с 
числом выявленных таксонов. В пределах большинства таксонов существу-
ет негативная зависимость между числом видов и соленостью (Alexander et 
al., 2009; Triadó-Margarit, Casamayor, 2013; Filker et al., 2017), но даже при 
самой высокой солености разнообразие остается достаточно высоким. 

Одноклеточные гетеротрофы-эукариоты могут не только получать не-
обходимые осмолиты, потребляя автотрофных жертв, но и самостоятельно 
их синтезировать (Gunde-Cimerman, Zalar, 2014; Harding, Simpson, 2018). 
Это, как и другие генетические адаптации, а также горизонтальный пере-
нос генов от прокариот, способствует успеху в гиперсоленой среде (Harding 
et al., 2017). В случае с грибами нередко наблюдается положительная зави-
симость таксономического разнообразия и численности от солености, что 
объясняется большим набором специализированных адаптаций (Gunde-
Cimerman, Zalar, 2014). Многие виды грибов могут существовать в широ-
ких диапазонах солености и температуры – от 0 до 400 г/л и более и от 17 
до 80 °С и более (Dass et al., 2022; Guglielmin et al., 2023). Это обусловле-
но, прежде всего, большой генетической избыточностью генома (Gunde-
Cimerman, Zalar, 2014). Геном наиболее галотолерантных грибов в два раза 
больше, чем филогенетически связанных с ними грибов. Можно предпо-
ложить наличие набора альтернативных генетических программ в геномах 
высокогалотолерантных грибов. Интересно отметить, что многие галотоле-
рантные виды грибов, обычно встречающиеся при высочайших концентра-
циях соли, были также обнаружены в полярных льдах (Gostinčar et al., 2009; 
Gunde-Cimerman, Zalar, 2014). Это объясняется тем, что существование в 
этих различающихся местообитаниях требует, прежде всего, адаптаций к 
низкой активности воды. Характер негативной зависимости таксономи-
ческого богатства одноклеточных гетеротрофных эукариот от солености 
нельзя считать хорошо изученным в разных таксонах, т.к. общий тренд в 
них реализуется неодинаково.

Функциональное разнообразие одноклеточных эукариот в гиперсоле-
ных водах высоко, но, в основном, не за счет разнообразия метаболиче-
ских путей, как у прокариот, а за счет разнообразия механизмов и способов 
получения органического вещества. Среди одноклеточных гетеротрофных 
эукариотных организмов имеются как фаготрофы, способные потреблять 
частицы/клетки, так и осмотрофы, которые способны потреблять только 
растворенное органическое вещество. Среди осмотрофов следует выделить 
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грибы, включающие как одноклеточные, так и многоклеточные организмы 
(Cantrell et al., 2006; Hibbett et al., 2007). Грибы сами создают себе раство-
ренное органическое вещество, выделяя в среду экзоферменты (Hibbett 
et al., 2007; Gunde-Cimerman, Zalar, 2014). Отдельные виды грибов могут 
быть паразитами животных гиперсоленых местообитаний, так, например, 
дрожжи Metschnikowia bicuspidata (Metschnikoff) Kamienski (1899), которые 
являются паразитами ракообразных, в том числе артемий, могут быть при-
чиной их массовой гибели (Zajc et al., 2012; Gunde-Cimerman, Zalar, 2014). 
Усложняет картину трофических сетей с участием одноклеточных фаготро-
фов наличие среди них миксотрофных видов, которые могут выступать и 
как первичные продуценты, и как гетеротрофы (Flynn et al., 2019). Ряд видов 
инфузорий может существовать в аноксийных условиях в гиперсоленых во-
дах, достигая высокой численности, в частности, и в Крыму (Павловская и 
др., 2009). В таких условиях существование инфузорий обеспечивают сим-
бионтные хемосинтетики Proteobacteria (Stewart et al., 2005).

Фаготрофы в целом характеризуются довольно большим разнообрази-
ем пищевого поведения. Большая часть видов одноклеточных фаготрофов 
потребляет только бактерий, архей, микроводоросли, других протистов, но 
среди них есть виды, которые потребляют и многоклеточных животных 
(Anderson et al., 1979; Sanders, Wickham, 1993; El-Shabrawy et al., 2018). На-
пример, некоторые виды планктонных фораминифер, обитающие в гипер-
соленых водах, наряду с одноклеточными способны потреблять в пищу и 
мелких животных, например копепод и коловраток (Anderson et al., 1979; 
El-Shabrawy et al., 2018). Планктонные фораминиферы имеют раковину из 
карбоната кальция (>1–2 мм в диаметре), она окружена плотным ореолом 
ризоподий, и это увеличивает их размер до 20 мм. Липкие ризоподии спо-
собны опутать жертву и втянуть ее в плотный слой цитоплазмы возле рако-
вины, где и происходит пищеварение (Anderson et al., 1979). 

Одноклеточные фаготрофы в гиперсоленых водах часто демонстриру-
ют очень высокую численность. Например, в гиперсоленых озерах Крыма 
суммарная численность инфузорий доходит до 15,0×107 клеток/м3 (Пав-
ловская и др., 2009), фораминифер – до 3,6×104 клеток/м3 (Загородняя и 
др., 2008), миксотрофных динофлагеллят – до 11,0×1013 клеток/м3 (Сени-
чева и др., 2008). Если фораминиферы, как правило, являются компонен-
тами экосистем только в гиперсоленых водоемах морского происхождения 
(El-Shabrawy et al., 2018), то инфузории и флагелляты – массовый компо-
нент практически всех гиперсоленых местообитаний (Esteban, Finlay, 2003; 
Hauer, Rogerson 2005; Heidelberg et al., 2013; Селиванова и др., 2016; El-
Shabrawy et al., 2018). Флагелляты рода Colpodella Cienkowski, 1865 массо-
во присутствуют даже в условиях насыщающих концентраций солей, до-
стигая высокой численности, например до 20×107 клеток/м3 в озере Тирелл 
(Австралия) при солености более 300 г/л (Heidelberg et al., 2013). При этом 
популяция Colpodella выедает существенную долю продукции прокариот и 
Dunaliella (Heidelberg et al., 2013). Ряд видов одноклеточных эукариот име-
ет симбионтных бактерий или архей, что может существенно расширять 
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возможности их адаптации для существования в негостеприимной среде 
(Stewart et al., 2005; Селиванова, 2012; Edgcomb, Orsi, 2013; Rossi et al., 
2019). Например, некоторые инфузории подкласса Suctoria являются эпи-
бионтами нитчатой водоросли Cladophora и ракообразных Harpacticoida в 
гиперсоленых водах Крыма (Довгаль и др., 2006; Довгаль, Сергеева, 2016). 

Таким образом, видим, что в экосистемах гиперсоленых водоемов функ-
циональная роль одноклеточных фаготрофов разнообразна и велика. Они, 
среди прочего, являются основным звеном, связывающим бактериальную 
петлю, в которую включен и вирусный шунт, с животными (Копылов, Ко-
солапов, 2011; Heidelberg et al., 2013).
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ГЛАВА 5. ЖИВОТНЫЕ КАК СОСТАВНАЯ ЧАСТЬ 
ГЕТЕРОТРОФНОГО ЗВЕНА ЭКОСИСТЕМ 

ГИПЕРСОЛЕНЫХ ВОД

5.1. Глобальное разнообразие животных в градиенте солености

5.1.1. Биоразнообразие и факторы его определяющие
Биологическое разнообразие является важной составляющей общего 

разнообразия природы, благодаря ему формируется структурная организа-
ция экологических систем и осуществляется их функционирование (Али-
мов и др., 2013). Биоразнообразие обеспечивает устойчивость, продуктив-
ность и адаптационный потенциал популяций и экосистем в меняющейся 
среде (Чернов, 2005; Павлов, Букварева, 2007; Моисеенко, 2011; Алимов и 
др., 2013; Mori et al., 2013; Розенберг, Зинченко, 2014; Oliver et al., 2015). 
Для сохранения нормального функционирования экосистемам необходи-
мо поддерживать их разнообразие и прежде всего видовое (Чернов, 2005; 
Павлов, Букварева, 2007; Моисеенко, 2011; Алимов и др., 2013; Mori et al., 
2013; Розенберг, Зинченко, 2014; Oliver et al., 2015). Только взаимодействие 
различных видов между собой и с окружающей абиотической средой об-
уславливает нормальное функционирование экосистем и воспроизводство 
качества среды, необходимого для нормальной жизнедеятельности орга-
низмов (Чернов, 2005; Павлов, Букварева, 2007; Моисеенко, 2011; Алимов 
и др., 2013; Mori et al., 2013; Розенберг, Зинченко, 2014; Oliver et al., 2015). 
Следовательно, изучение закономерностей формирования и поддержания 
видового, популяционного и т.д. разнообразия является необходимым ус-
ловием понимания функционирования биосферы и входящих в нее экоси-
стем, предсказания их возможной динамики в меняющейся среде (Чернов, 
2005; Павлов, Букварева, 2007; Моисеенко, 2011; Алимов и др., 2013; Mori 
et al., 2013; Розенберг, Зинченко, 2014; Oliver et al., 2015). Животные – важ-
ный элемент гетеротрофного звена экосистем, в том числе гиперсоленых 
вод, поэтому задача изучения закономерностей формирования их видового 
разнообразия является весьма актуальной. 

Известно, что видовое разнообразие животных экосистем определяется 
рядом факторов, многие из которых (уровень первичной продукции, темпе-
ратура, размер водоема и т.д.) являются общими для всех водных экосистем 
(Алимов, 2006; Алимов и др., 2013). Например, четко установлено, что ко-
личество видов растет с увеличением площади озера/объема воды в водо-
еме, т.е. количество видов в водоемах на единицу площади/объема воды 
находится в обратной зависимости от их площади/объема (Алимов, 2006). 
При сравнении одноразмерных водоемов выявляется положительная зави-
симость между количеством видов животных и уровнем ПП (Алимов, 2006; 
Zhang et al., 2011; Cusens et al., 2012). При этом отмечается и обратная по-
ложительная связь, видовое богатство влияет на продуктивность экосистем 
(Waide et al., 1999; Dodson et al., 2000; Mittelbach et al., 2001; Van Ruijven, 
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Berendse, 2005; Gross, Cardinale, 2007). Положительно влияя на продуктив-
ность экосистем, количество видов существенным образом определяет и 
их трофическую структуру (Downing, Leibold, 2002). Устойчивый кругово-
рот веществ может осуществляться только если наблюдается необходимое 
видовое богатство (Алимов, 2006). Существует положительная связь меж-
ду видовым разнообразием и функционированием экосистем, изменение 
разнообразия на 1% может почти на 50% менять стоимость экосистемных 
услуг (Costanza et al., 2007). Суммируем вышесказанное: высокое видовое 
разнообразие животных может способствовать более полному использова-
нию ПП, ускорению круговорота веществ и, в конечном счете, увеличению 
суммарной продукции. При этом оно обеспечивает формирование более 
сложных и устойчивых трофических сетей в экосистемах.

Для каждой экосистемы, согласно принципу оптимального разнообра-
зия, существует оптимальный уровень разнообразия, в том числе и видо-
вого (Букварева, Алещенко, 2005; Алимов и др., 2013). При этом опти-
мальным считается такой уровень разнообразия, который соответствует 
минимальной вероятности вымирания экосистемы, т.е. ее максимальной 
жизнеспособности (Букварева, Алещенко, 2005; Алимов и др., 2013). 
Эта зависимость скорее всего нелинейная и имеет куполообразный вид 
(Букварева, Алещенко, 2005; Алимов и др., 2013): существует оптималь-
ное разнообразие для определенного уровня ПП и совокупности других 
факторов среды. Все вышеприведенное делает очевидным актуальность 
изучения роли различных факторов в определении видового богатства во-
дных экосистем и поддержании оптимального уровня разнообразия жи-
вотных в них.

5.1.2. Таксономическое разнообразие свободноживущих животных в 
градиенте солености

Соленость относится к факторам среды, которые в максимальной сте-
пени влияют на видовое разнообразие экосистем (Bayly, 1972; Хлебович, 
1974, 2012; Хлебович, Аладин, 2010; Алимов и др., 2013). В настоящее 
время зависимость видового разнообразия животных от солености хоро-
шо изучена в пресноводных и морских водоемах (Хлебович, 1974, 2012; 
Хлебович, Аладин, 2010; Алимов и др., 2013). В отношении гиперсоленых 
вод, несмотря на многочисленные исследования (Moore, 1952; Hedgpeth, 
1959; Löffler, 1961; Bayly, Williams, 1966; Williams, 1978, 1991; Gerdes, 1985; 
Hammer, 1986; Britton, Johnson, 1987; Zhao, He, 1999; Pinder et al., 2002, 
2005; Timms, 2009), вопрос зависимости видового разнообразия животных 
от солености все еще остается недостаточно изученным. 

После фундаментальных обзоров разнообразия животных в гиперсоле-
ных водах (Hedgpeth, 1959; Löffler, 1961; Hammer, 1986), появилось много 
новых работ с перечислением большого количества видов, ранее не отме-
ченных в гиперсоленых водоемах. Для иллюстрации этого тренда предста-
вим общую динамику описания новых видов ракообразных в таких водах 
Крыма. 
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Первый небольшой обзор ракообразных был сделан в XIX веке (Фед-
ченко, 1870). Взяв этот обзор как исходную точку изучения видового раз-
нообразия гиперсоленых вод Крыма, на рисунке 5.1 мы проанализировали 
увеличение количества найденных видов ракообразных с 1870 по 2020 гг. 
(Кулагин, 1888; Дагаева, 1927; Цееб, 1958; Загородняя, Шадрин, 2004; Заго-
родняя и др., 2008; Балушкина и др., 2009; Шадрин и др., 2020; Kolesnikova 
et al., 2008; Shadrin et al., 2009; Колесникова и др., 2017; Anufriieva, Shadrin, 
2018). Как видно из рисунка 5.1, количество найденных видов постоянно 
растет. Интенсивные исследования, проведенные c участием авторов с 2011 
г. по 2022 г., увеличили количество найденных видов животных в гиперсо-
леных водоемах Крыма почти в три раза: Crustacea с 39 до 66 видов (рису-
нок 5.1), Nematoda с 8 до 61, Diptera с 2 до 10, Pisces с 0 до 2 (Kolesnikova 
et al., 2008; Anufriieva et al., 2018c; Sergeeva et al., 2019; Shadrin et al., 2017, 
2019b, c, d; Anufriieva, Shadrin, 2020; Revkova, 2020; неопубликованные 
данные) (Ануфриева, 2022). Большое количество новых работ, вышедших 
после последнего крупного обзора (Hammer, 1986), делает необходимым 
создание нового современного обзора с анализом данных о видовом разно-
образии животных гиперсоленых вод и влиянии на него солености. Этому 
и посвящена данная глава. 

Были обобщены собственные данные и более 200 работ, посвященных 
таксономическому разнообразию свободноживущих животных гиперсо-
леных вод в разных регионах (Ануфриева, 2022). Список использованных 
работ, список таксонов, данные о солености и регионе приведены ранее 
(Ануфриева, 2022). Результаты этого обзора показали, что в гиперсоленых 
местообитаниях разных регионов к настоящему времени отмечены пред-
ставители 12 типов, 25 классов, 83 отрядов, 455 родов, 809 видов свобод-
ноживущих животных. Используя эти данные, мы составили таблицу 5.1, 
которая дает представление об общем количестве таксонов животных в раз-
ных интервалах солености от 35 до более 310 г/л. 

Верхний предел соленостного диапазона встречаемости представите-
лей типов животных различается: Cnidaria, Ctenophora, Xenacoelomorpha, 
Bryozoa – 100 г/л, Annelida – 160 г/л, Platyhelminthes – 190 г/л, Chordata 

Рисунок 5.1. Временная динамика увеличения количества описанных видов ракообразных, най-
денных в гиперсоленых водоемах Крыма.
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(Pisces) – 220 г/л, Nematoda – 280 г/л, Kinorhyncha – 50 г/л, Rotifera, Mollusca 
– 310 г/л, Arthropoda – более 310 г/л. Всего в гиперсоленых водах к насто-
ящему времени отмечено следующее количество таксонов свободноживу-
щих животных в разных типах: Cnidaria – 3 класса, 6 отрядов, 7 родов, 7 
видов; Ctenophora – 2 класса, 2 отряда, 2 рода, 2 вида; Xenacoelomorpha – 1 
подтип, 1 отряд, 2 рода, 2 вида; Bryozoa – 1 класс, 1 отряд, 1 род, 1 вид; 
Annelida – 2 класса, 7 отрядов, 20 родов, 25 видов; Platyhelminthes – 1 под-
тип, 3 отряда, 5 родов, 11 видов; Chordata (Pisces) – 2 класса, 20 отрядов, 
121 род, 186 видов; Nematoda – 2 подкласса, 8 отрядов, 57 родов, 84 вида; 
Kinorhyncha – 1 класс, 1 отряд, 1 род, 2 вида; Rotifera – 1 класс, 2 отряда, 12 
родов, 41 вид; Mollusca – 2 класса, 12 отрядов, 39 родов, 53 вида; Arthropoda 
– 7 классов, 20 отрядов, 188 родов, 395 видов.

Количество типов свободноживущих животных не зависит от солености 
в диапазоне от 35 до 100 г/л, при дальнейшем увеличении солености коли-
чество типов уменьшается, и при самой высокой концентрации соли отме-
чены лишь Arthropoda. Зависимость общего количества типов и классов от 
солености наилучшим образом описывается (аппроксимируется) прямыми 
линиями, то есть зависимость близка к линейной. Как видно из сравнения 
угловых коэффициентов на рисунке 5.2, скорость уменьшения количества 
классов выше, чем типов. 

Уменьшение количества отрядов, родов и видов с увеличением солено-
сти лучше описывается уравнением экспоненты, то есть зависимость экс-

Таблица 5.1. Количество таксонов животных разного уровня, которые найдены в гиперсоленых 
водоемах мира в диапазоне солености от 35 до более 310 г/л* (из Saccò et al., 2021)

Диапазон 
солености, г/л Тип Класс Отряд Род Вид

35–50** 12 25 83 455 809
51–70** 11 22 76 358 606
71–100 11 18 55 259 427
101–130 7 13 31 123 215
131–160 7 13 24 80 126
161–190 6 11 20 54 85
191–220 5 9 16 46 69
221–250 4 7 12 36 51
251–280 4 7 10 22 31
281–310 3 6 9 16 25

>310 1 4 5 5 9

Примечание: * – при расчетах учитывались организмы, определенные как минимум до рода 
(животные, определенные только до семейства, в расчетах не учитывались). В случае с Acari и 
Pyralidae был учтен один отряд, один род, один вид для каждого из этих таксонов; ** – в данных 
диапазонах взят размер интервала менее 30 г/л, так как в них наблюдалась наибольшая частота 
встречаемости животных.
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Рисунок 5.2. Зависимость количества типов и классов животных от солености в глобальном мас-
штабе.

Рисунок 5.3. Зависимость количества отрядов, родов и видов животных от солености.

поненциальная. Количество классов, отрядов, родов и видов с ростом соле-
ности уменьшается (рисунок 5.3). 

Показатель экспоненты для отрядов меньше, чем для родов и видов. 
Следовательно, степень уменьшения количества отрядов с ростом солено-
сти ниже, чем для родов и видов. Показатель экспоненты 0,014 для родов 
и видов практически одинаков (рисунок 5.3), то есть скорость уменьшения 
количества родов и видов с ростом солености не различается. Расчет по-
казал, что среднее количество видов в роду во всех интервалах солености 
практически одинаково, в среднем 1,6 (CV = 0,085).

Выше были рассмотрены обобщенные тренды изменений всех таксонов 
животных, ниже проанализируем, как это происходит в разных типах жи-
вотных.

Тип Cnidaria. В диапазоне солености от 35 до 100 г/л количество клас-
сов постепенно убывало от 3 до 1, отрядов – от 6 до 1, родов – от 7 до 1, 
видов – от 7 до 1.

Тип Ctenophora. В диапазоне солености от 35 до 75 г/л было встречено 
2 класса Nuda и Tentaculata, 2 отряда Beroida и Lobata и 2 вида относящихся 
к 2 родам Beroe ovata Bruguière, 1789 и Mnemiopsis leidyi A. Agassiz, 1865.

Тип Platyhelminthes. В диапазоне солености от 35 до 190 г/л отмечен 
только один подтип Rhabditophora. Количество отрядов, родов и видов экс-
поненциально уменьшается с ростом солености (рисунок 5.4).

При увеличении солености на 30 г/л количество подтипов не меняется, 
количество отрядов уменьшается в среднем на 17% (CV = 0,283), родов – на 
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25% (CV = 0,309), видов – на 34% (CV = 0,385). Расчет показал, что среднее 
количество видов в роду в интервале солености от 35 до 190 г/л составляет 
2,1 (CV = 0,320) и постепенно достоверно убывает с ростом солености от 
2,2 до 1 (R = 0,731; p = 0,05).

Тип Xenacoelomorpha. В диапазоне от 35 до 50 г/л отмечено 2 вида 
отряда Acoela, относящиеся к двум родам Archaphanostoma agile (Jensen, 
1878) и Symsagittifera schultzei (Schmidt, 1852), первый из них встречен при 
солености 90 г/л.

Тип Nematoda. В диапазоне солености от 35 до 160 г/л отмечено 2 под-
класса, при более высокой солености до 280 г/л – 1 подкласс. Количество 
отрядов, родов и видов экспоненциально уменьшается с ростом солености 
(рисунок 5.5).

При солености до 160 г/л количество подклассов не менялось, при даль-
нейшем росте солености оно уменьшилось в 2 раза и затем уже не меня-
лось. При увеличении солености на 30 г/л количество отрядов в среднем 
уменьшилось на 18% (CV = 0,322), родов – на 31% (CV = 0,453), видов – на 
34% (CV = 0,481). При солености от 35 до 130 г/л среднее количество видов 

Рисунок 5.5. Зависимость количества отрядов, родов и видов типа Nematoda от солености.

Рисунок 5.6. Зависимость количества отрядов, родов и видов типа Rotifera от солености.

Рисунок 5.4. Зависимость количества отрядов, родов и видов типа Platyhelminthes от солености.
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Рисунок 5.7. Изменение количества видов Rotifera в роду в зависимости от солености.

в роду составило 1,4 (CV = 0,038) и не зависело от солености, а при более 
высокой солености все роды были представлены одним видом. 

Тип Kinorhyncha. В диапазоне солености от 35 до 50 г/л отмечено 2 
вида Echinoderes coulli Higgins, 1977 и E. maxwelli (Omer-Cooper, 1957), от-
носящиеся к одному отряду Cyclorhagida.

Тип Rotifera. В диапазоне солености от 35 до 310 г/л отмечен только 
один класс Eurotatoria. При солености 35–250 г/л найдено 2 отряда, а при 
251–310 г/л – 1 отряд. Количество родов линейно, а видов экспоненциально 
уменьшалось с ростом солености (рисунок 5.6).

Количество классов не зависело от солености, а количество отрядов 
уменьшилось в 2 раза при солености выше 250 г/л. При увеличении солено-
сти на 30 г/л количество родов в среднем уменьшается на 21% (CV = 0,269), 
видов – на 31% (CV = 0,312). При солености от 35 до 160 г/л среднее коли-
чество видов в роду достоверно убывает от 3,4 до 1,0 вида в роду (рисунок 
5.7), а при более высокой солености остается один вид в роду. 

Тип Annelida. В диапазоне солености от 35 до 70 г/л отмечено 2 класса 
Clitellata и Polychaeta, при солености 100–160 г/л – 1 класс Polychaeta. Ко-
личество отрядов/инфраклассов, родов и видов экспоненциально уменьша-
лось с ростом солености (рисунок 5.8).

При увеличении солености на 30 г/л количество отрядов или инфраклас-
сов уменьшалось в среднем на 25% (CV = 0,246), количество родов – на 
44% (CV = 0,355), видов – 44% (CV = 0,370). Расчет показал, что среднее 
количество видов в роду в интервале солености от 35 до 160 г/л в среднем 
составляет 1,1 (CV = 0,100), постепенно достоверно убывая с ростом соле-
ности с 1,3 до 1 (R = 0,961; p = 0,005).

Рисунок 5.8. Зависимость количества отрядов/инфраклассов, родов и видов типа Annelida от 
солености.
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Тип Bryozoa. В диапазоне солености от 35 до 83 г/л был встречен только 
один вид Amathia imbricata (Adams, 1800).

Тип Arthropoda. Количество классов, отрядов, родов и видов экспонен-
циально уменьшалось с ростом солености (рисунок 5.9).

При увеличении солености на 30 г/л количество классов уменьшалось 
в среднем на 5% (CV = 0,088), отрядов – на 13% (CV = 0,096), родов – на 
29% (CV = 0,214), видов – на 30% (CV = 0,192). Расчет показал, что среднее 
количество видов в роду во всем интервале солености составляло 1,8 (CV 
= 0,119) и постепенно достоверно убывало с ростом солености с 2,1 до 1,5 
(R = 0,841; p = 0,001).

Так как наибольшее количество видов отмечено именно в типе Arthropoda, 
далее рассмотрим каждый его подтип отдельно.

Подтип Chelicerata. Отмечен только один подкласс Acari класса 
Arachnida при солености 70 г/л. Идентификация не была сделана, поэтому 
в дальнейшем при расчетах учитывался только один род и один вид этого 
подкласса.

Подтип Crustacea. С ростом солености количество классов и отрядов 
убывало линейно, а родов и видов – экспоненциально (рисунок 5.10).

При увеличении солености на 30 г/л количество классов уменьшалось 
в среднем на 4% (CV = 0,100), отрядов – на 11% (CV = 0,142), родов – на 
29% (CV = 0,239), видов – на 29% (CV = 0,186). Среднее количество видов в 
роду во всем интервале солености составляло 1,9 (CV = 0,110), варьируя от 
2,1 до 1,6, и не было единого тренда изменения этого показателя с ростом 
солености.

Более детально рассмотрим каждый класс подтипа Crustacea.

Рисунок 5.9. Зависимость количества классов, отрядов, родов и видов типа Arthropoda от соле-
ности.
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Класс Branchiopoda. В диапазоне солености от 35 до 250 г/л отмечено 
2 отряда Anostraca и Anomopoda, при солености выше 250 г/л – 1 отряд 
Anostraca. Количество родов и видов экспоненциально уменьшалось с ро-
стом солености (рисунок 5.11). Показатель экспоненты для родов – 0,008, 
для видов – 0,007 (рисунок 5.11), то есть с ростом солености скорость 
уменьшения количества родов и видов близка.

При увеличении солености на 30 г/л количество родов уменьшалось в 
среднем на 24% (CV = 0,210), видов – на 20% (CV = 0,150). Расчет показал, 
что среднее количество видов в роду во всем интервале солености состав-
ляло 3,5 (CV = 0,186), при этом значение достоверно возрастало с ростом 
солености от 2,7 до 5,0 (рисунок 5.12). 

Такой необычный вид зависимости связан с тем, что количество родов 
убывает несколько быстрей, чем видов. При этом следует заметить, что 
если количество видов Anomopoda сильно убывает с ростом солености и 
выше 220 г/л остается только один вид Moina salina Daday, 1888, то для 

Рисунок 5.10. Зависимость количества классов, отрядов, родов и видов подтипа Crustacea от 
солености.

Рисунок 5.11. Зависимость количества родов и видов класса Branchiopoda от солености.
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Anosrtaca количество видов мало меняется, особенно в родах Artemia и 
Parartemia.

Класс Hexanauplia (подкласс Copepoda). В диапазоне солености от 35 
до 310 г/л отмечено 3 отряда – Calanoida, Cyclopoida и Harpacticoida; при 
солености выше 310 г/л – 1 отряд Harpacticoida. Количество родов и видов 
экспоненциально уменьшалось с ростом солености (рисунок 5.13).

При увеличении солености на 30 г/л количество родов уменьшалось в 
среднем на 28% (CV = 0,315), видов – на 32% (CV = 0,335). Расчет показал, 
что среднее количество видов в роду во всем интервале солености состав-
ляло 1,5 (CV = 0,202) и постепенно достоверно убывало с ростом солености 
с 1,9 до 1,0 (рисунок 5.14). При солености от 310 до 360 г/л отмечали только 
один вид Cletocamptus retrogressus Shmankevitch, 1875.

Рисунок 5.12. Зависимость среднего количества видов в роду у Branchiopoda от солености.

Рисунок 5.13. Зависимость количества родов и видов Copepoda от солености.

Рисунок 5.14. Зависимость среднего количества видов в роду у Copepoda от солености.
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Класс Malacostraca. С ростом солености количество отрядов убывало 
линейно, а родов и видов – экспоненциально (рисунок 5.15).

При увеличении солености на 30 г/л количество родов уменьшалось в 
среднем на 38% (CV = 0,445), видов – на 42% (CV = 0,480). В диапазоне 
солености от 35 до 130 г/л среднее количество видов в роду уменьшалось 
с ростом солености от 1,6 до 1,0 (R = 0,991; р = 0,0005), а при более высо-
кой солености (от 131 до 220 г/л) оставался один вид Gammarus aequicauda 
(Martynov, 1931).

Класс Thecostraca. В диапазоне солености от 35 до 80 г/л встрече-
но всего три вида, которые относятся к двум родам отряда Balanomorpha 
– Amphibalanus amphitrite (Darwin, 1854), A. eburneus (Gould, 1841), 
Fistulobalanus pallidus (Darwin, 1854).

Класс Ostracoda. Во всем диапазоне солености отмечен один отряд 
Podocopida. С ростом солености количество родов и видов убывало линей-
но (рисунок 5.16).

Рисунок 5.15. Зависимость количества отрядов, родов и видов класса Malacostraca от солености.

Рисунок 5.16. Зависимость количества родов и видов класса Ostracoda от солености.

При увеличении солености на 30 г/л количество родов уменьшалось в 
среднем на 18% (CV = 0,304), видов – на 27% (CV = 0,325). В диапазоне 
солености от 35 до 250 г/л среднее количество видов в роду уменьшалось 
с ростом солености от 3,3 до 1,0 (R = 0,99; р = 0,0005), а при более высо-
кой солености (от 251 до 325 г/л) оставался один вид Eucypris mareotica 
(Fischer, 1855).

Подтип Hexapoda. Во всем диапазоне солености отмечен только один 
класс Insecta. Количество отрядов, родов и видов экспоненциально умень-
шалось с ростом солености (рисунок 5.17).

При увеличении солености на 30 г/л количество отрядов уменьшалось в 
среднем на 12% (CV = 0,155), родов – на 27% (CV = 0,239), видов – на 31% 
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(CV = 0,267). Расчет показал, что среднее количество видов в роду во всем 
интервале солености составляло 1,6 (CV = 0,232) и постепенно достоверно 
убывало с ростом солености от 2,1 до 1,0 (рисунок 5.18).

Общее количество отрядов, родов и видов Crustacea во всех интервалах 
солености было выше, чем таковых Hexapoda: количество отрядов в сред-
нем выше в 2,2 раза (CV = 0,237), родов – в 1,4 раза (CV = 0,174), видов – в 
1,8 раз (CV = 0,343).

Тип Mollusca. В диапазоне солености от 35 до 190 г/л отмечено 2 класса: 
Bivalvia и Gastropoda, а при более высокой, 220–310 г/л, – только 1 класс: 
Gastropoda. Количество отрядов, родов и видов экспоненциально уменьша-
лось с ростом солености (рисунок 5.19).

При увеличении солености на 30 г/л в диапазоне от 35 до 220 г/л коли-
чество отрядов уменьшалось на 30% (CV = 0,356), родов – на 44 % (CV = 
0,289), видов – на 46% (CV = 0,306), а далее не менялось до солености 310 
г/л. В диапазоне солености от 35 до 160 г/л общим трендом было уменьше-

Рисунок 5.17. Зависимость количества отрядов, родов и видов подтипа Hexapoda от солености.

Рисунок 5.18. Зависимость среднего количества видов в роду у Hexapoda от солености.

Рисунок 5.19. Зависимость количества отрядов, родов и видов типа Mollusca от солености.
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ние среднего числа видов в роду от 1,4 до 1,0 вида (R = 0,844; р = 0,05), а 
при более высокой солености 300 г/л оставался один вид Angustassiminea 
infima (S.S. Berry, 1947).

Тип Chordata (суперкласс Pisces). В диапазоне солености от 35 до 70 
г/л отмечено 2 класса Elasmobranchii и Actinopterygii, а при более высокой 
солености остаются только Actinopterygii. Количество отрядов, родов и ви-
дов экспоненциально уменьшалось с ростом солености (рисунок 5.20).

Количество классов не менялось. При увеличении солености на 30 г/л в 
диапазоне от 35 до 130 г/л количество отрядов уменьшалось в среднем на 
46% (CV = 0,541), при дальнейшем росте солености до 160 г/л количество 
родов уменьшалось в среднем на 57% (CV = 0,476), видов – на 60% (CV = 
0,513). При более высокой солености, до 213 г/л, обнаружен лишь один вид 
рыб – Cyprinodon variegatus Lacépède, 1803. При солености от 35 до 130 г/л 
среднее количество видов в роду достоверно убывало от 1,5 до 1,0 вида в 
роду (R = 0,965; p = 0,025). 

Используя имеющиеся данные была составлена таблица 5.2 (Ануфрие-
ва, 2022), где показано, что вклад представителей всех типов в общее био-
разнообразие гиперсоленых вод уменьшается c ростом солености, кроме 
типа Arthropoda. 

Вклад Arthropoda в общее видовое разнообразие животных при росте 
солености увеличивается с 49 до 100% (рисунок 5.21). Учитывая то, что 
Arthropoda самый богатый видами и многочисленный тип животных на 

Рисунок 5.20. Зависимость количества отрядов, родов и видов типа Chordata (суперкласс Pisces) 
от солености.

Рисунок 5.21. Зависимость доли видов Arthropoda в общем видовом разнообразии животных от 
солености. 
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планете и его вклад в общее биоразнообразие животных в биосфере состав-
ляет 82% (Zhang, 2013), такая закономерность вполне объяснима.

5.1.3. Глобальное разнообразие паразитических животных в гради-
енте солености

Е.В. Ануфриева обобщила литературные данные, посвященные разно-
образию паразитических животных в гиперсоленых водах (Ануфриева, 
2022). Анализ этих данных позволил установить, что в гиперсоленых водах 
мира суммарно отмечены представители 4 типов, 6 классов, 9 отрядов, 40 
родов, 57 видов. В таблице 5.3 представлено общее количество таксонов 
паразитических животных в разных интервалах солености (от 35 до 310 
г/л). 

Всего в гиперсоленых водах к настоящему времени отмечено следующее 
количество таксонов паразитических животных: Acanthocephala – 1 класс, 1 
отряд, 1 род, 1 вид; Platyhelminthes – 3 класса, 6 отрядов, 33 рода, 48 видов; 
Nematoda – 1 класс, 1 отряд, 3 рода, 3 вида; Arthropoda – 1 класс, 1 отряд, 3 
рода, 5 видов. Верхний предел солености для встречаемости представите-
лей типов Acanthocephala – 75 г/л, Platyhelminthes – 287 г/л, Nematoda – 150 
г/л, Arthropoda – 75 г/л.

Внешняя среда для паразитов является средой второго порядка, т.к. па-
разитирующие стадии живут в хозяине. Если они имеют свободноживущую 
стадию и попадают в хозяина из внешней среды, то соленость, вероятно, не 
является важным фактором. Если же хозяин заглатывает личинок вместе 
с предыдущим хозяином, то соленость среды влияет очень опосредовано. 
Все это делает необходимым раздельный анализ этих двух групп паразитов 

Таблица 5.3. Количество таксонов паразитических животных, которые были найдены в гиперсо-
леных водоемах мира в диапазоне солености от 35 до 310 г/л (Ануфриева, 2022)

Диапазон 
солености, 

г/л
Тип Класс Отряд Род Вид

35–50* 4 6 9 40 57
51–70* 4 6 8 35 50
71–100 4 6 8 28 40

101–130 2 2 2 11 14
131–160 2 2 2 9 12
161–190 1 1 1 6 8
191–220 1 1 1 4 6
221–250 1 1 1 1 1
251–280 1 1 1 1 1
281–310 1 1 1 1 1

Примечание: * – в данных диапазонах взят размер интервала менее 30 г/л, так как в них наблю-
далась наибольшая частота встречаемости животных.
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с различными жизненными циклами. Однако в наши цели не входит анализ 
биологии и жизненных циклов паразитов. Это является задачей для парази-
тологов. Дальнейший анализ проведен совместно для обеих групп.

С ростом солености до 190 г/л уменьшается количество типов (R = 0,937; 
p = 0,005), классов (R = 0,923; p = 0,005) и отрядов (R = 0,932; p = 0,005) 
паразитических организмов, при дальнейшем увеличении солености до 287 
г/л остается 1 тип Platyhelminthes, 1 класс Cestoda и 1 отряд Cyclophyllidea. 
Количество родов и видов экспоненциально уменьшалось с ростом солено-
сти (рисунок 5.22).

Скорость убывания числа видов паразитических животных с ростом 
солености неодинакова в разных типах животных. Все наиболее галотоле-
рантные виды животных относятся к типу Platyhelminthes (класс Cestoda). 
В диапазоне солености от 35 до 220 г/л среднее количество видов в роду 
составляло 1,4 (CV = 0,056) и не зависело от солености, а при более высо-
кой солености 287 г/л остался только один вид – Flamingolepis liguloides 
(Gervais, 1847).

5.1.4. Соотношение количества видов свободноживущих и паразити-
ческих животных

В диапазоне солености от 35 до 100 г/л количество типов свободножи-
вущих животных в 2,8 раз больше, чем паразитических, при солености от 
101 до 160 г/л – в 3,5 раз выше, при более высокой солености остается 1 тип 
паразитов Platyhelminthes.

В диапазоне солености от 35 до 100 г/л количество классов свободно-
живущих животных в 3,7 раз больше, чем паразитических, при солености 
от 101 до 160 г/л – в 6,5 раз больше; при более высокой солености остается 
только 1 класс паразитов Cestoda (личиночные формы).

В диапазоне солености от 35 до 160 г/л количество отрядов свободножи-
вущих животных в среднем в 10,6 раз (CV = 0,309) больше, чем паразитиче-
ских. При солености более 160 г/л остается один отряд паразитов – цестоды 
отряда Cyclophyllidea. Интересно было бы знать, отражает ли это соотно-
шение какую-то общую закономерность организации системы биоразноо-
бразия в водоемах, но поиск ответа на данный вопрос выходит за рамки 
поставленных в работе задач.

Рисунок 5.22. Зависимость количества родов и видов паразитических животных от солености.
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В диапазоне солености от 35 до 220 г/л количество родов свободножи-
вущих животных в среднем в 10,1 раз (CV = 0,112) выше, чем паразитиче-
ских, и практически не зависит от солености. При солености более 220 г/л 
остается один род/вид паразитов – Flamingolepis sp.

В диапазоне солености от 35 до 220 г/л количество видов свободножи-
вущих животных в среднем в 12,1 раз (CV = 0,158) выше, чем паразитиче-
ских, и практически не зависит от солености. При солености более 220 г/л 
остается один вид паразитов – цестода F. liguloides.

Для сравнения проанализировали данные обзорной статьи о количестве 
видов свободноживущих и паразитических видов Copepoda в пресных во-
дах мира (Boxshall, Defaye, 2007). В общем видовом разнообразии прес-
новодных Copepoda виды-паразиты (отряда Siphonostomatoida) составляют 
1,4% (Boxshall, Defaye, 2007). 

В диапазоне солености от 35 до 220 г/л количество родов свободноживу-
щих животных в среднем в 10 раз выше, чем паразитических, и практиче-
ски не зависит от солености. Исходя из полученных соотношений, можно 
предположить, что в гиперсоленых водах при оценке общего обилия видов 
без учета паразитических форм в целом рассчитанные величины будут за-
нижены примерно на 8%. Однако величины этого недоучета для разных 
таксонов будут различаться, что, вероятно, определяется как общим соот-
ношением свободноживущих и паразитических видов в таксоне, так и его 
изученностью.

5.1.5. Глобальное vs локальное разнообразие животных в градиенте 
солености

Выше рассмотрено, как суммарное разнообразие таксонов животных 
меняется с ростом солености в гиперсоленых водах. Однако в конкретных 
исследованиях разнообразие изучено на существенно меньших простран-
ственных масштабах, где оно также в значительной степени негативно за-
висит от солености (Williams et al., 1990; Pinder et al., 2005; Балушкина и 
др., 2009; Belmonte et al., 2012; Anufriieva, Shadrin, 2018). На рисунке 5.23 
показано, как количество видов животных в одной пробе зависит от соле-
ности (пробы собраны в августе 2012 г. в озерах Крыма). 

На рисунке 5.24 представлены данные о зависимости количества ви-
дов животных от солености в глобальном масштабе (таблица 5.1) (рису-
нок 5.24А), суммарно в гиперсоленых водах Крыма (рисунок 5.24Б) и в от-
дельно взятом крымском гиперсоленом озере (рисунок 5.24В) (Anufriieva, 
Shadrin, 2018). 

Наблюдается очевидная зависимость: с уменьшением пространственно-
го масштаба уменьшается суммарное количество видов во всех интервалах 
солености. Это является общей экологической закономерностью. Вряд ли 
можно говорить об уникальности гиперсоленых вод в этом отношении. На 
рисунке 5.24 видно, что разброс данных для отдельного крымского озера 
выше, чем в двух других случаях. Это объясняется тем, что другие фак-
торы, в частности, температура, концентрация кислорода, обеспеченность 



90

пищей, хищники также определяют оптимальное разнообразие животных 
в водоеме. Общий тренд одинаков для всех масштабов, коэффициенты кор-
реляции логарифма (ln) количества найденных видов с соленостью во всех 
случаях достоверны на уровне 0,0001 (рисунок 5.24)

Используя собственные данные (с 2018 по 2020 гг.) для залива Сиваш 
(Anufriieva et al., 2022b), рассчитали зависимость количества классов от со-
лености (R = 0.969, p = 0.001):
				    Ks = 15,40 – 0,08 S,	                                 (5.2)
где Ks – количество классов, S – соленость, г/л.

Для глобального уровня также рассчитана эта зависимость (R = 0.958, p 
= 0.001):
				    Kg = 25,01 – 0,07 S, 	                                  (5.2)
где Kg – количество классов животных на глобальном уровне, S – соленость, 
г/л.

Угловые коэффициенты в уравнениях 5.1 и 5.2 практически одинаковы, 
это подтверждает, что таксономическое разнообразие с ростом солености 
изменяется с близкой скоростью на разных пространственных масштабах. 

Рисунок 5.23. Количество видов животных в отдельных планктонных пробах, собранных в озе-
рах Крыма с разной соленостью (август 2012 г.) (из Anufriieva, Shadrin, 2018).

Рисунок 5.24. Зависимость количества видов от солености на разных пространственных масшта-
бах (А – глобальный масштаб, Б – в гиперсоленых водах Крыма, В – в отдельно взятом крымском 
гиперсоленом озере).
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Количество классов животных в Сиваше в 1,4–1,6 раз меньше, чем глобаль-
но в гиперсоленых водах при солености 70–150 г/л. Возможная схема взаи-
модействия разных факторов, определяющих существование видов живот-
ных в конкретных водоемах, будет рассмотрена в следующей главе.

С уменьшением пространственного масштаба в водоемах уменьшается 
общее количество видов во всех интервалах солености, что является общей 
экологической закономерностью. Относительная скорость уменьшения ко-
личества таксонов с ростом солености на глобальном масштабе почти в два 
раза выше, чем на региональном. Это, вероятно, можно объяснить тем, что 
в зооценозах гиперсоленых водоемов доля высокогалотолерантных видов, 
имеющих широкое географическое распространение, увеличивается с ро-
стом солености.

5.2. Количественное развитие животных в гиперсоленых водах

Несмотря на низкое видовое богатство, виды животных, которые смогли 
адаптироваться к экстремальным условиям, достигают высокой численно-
сти в высокопродуктивных гиперсоленых водах. В частности, это показы-
вают данные, приведенные в таблице 5.4 (Ануфриева, 2022). Например, в 
гиперсоленой лагуне Бардавиль (Египет) суммарная численность копепод в 
планктоне в 90 раз выше, чем в прилегающих районах Средиземного моря 
(Anufriieva et al., 2018b). Суммируя результаты собственных исследований 
и данные других авторов, можно сделать общий вывод о влиянии соле-
ности на численность животных. При росте солености до определенного 
значения численность массовых видов увеличивается, а при дальнейшем 
увеличении солености численность начинает убывать (Debenay et al., 1989; 
Barnes, Wurtsbaugh, 2015; Ануфриева, 2016; Shadrin et al., 2017; Ануфриева 
и др., 2019а).

Как правило, в наших исследованиях даже для высокогалотолерантных 
видов отмечен тренд снижения численности популяции с увеличением со-
лености (Ануфриева, Шадрин, 2014; Ануфриева, 2016; Беляков и др., 2017; 
Shadrin et al., 2017, 2020d). Приведем пример для копеподы Arctodiaptomus 
salinus (Daday, 1885) (рисунок 5.25). Корреляционный анализ в этом случае 
показал наличие достоверной линейной связи между численностью вида и 
соленостью (р = 0,005). На рисунке 5.25 видно, что минимальные значения 
численности не зависят от солености, а максимальные существенно умень-
шаются при солености выше 100 г/л. Большой разброс величин в диапазоне 
солености от 35 до 100 г/л связан с тем, что совокупность других факторов 
оказывала большое влияние.

На рисунке 5.26 представлен вклад солености и температуры в изменчи-
вость численности остракоды E. mareotica. Коэффициенты детерминации 
(R2), рассчитанные для уравнений регрессий, показывают, что колебания 
температуры объясняют не более 25% изменчивости численности вида, со-
леность – порядка 36% (рисунок 5.26). 

Значение солености, при котором наблюдается максимум численности 
для разных видов, обитающих в гиперсоленых водах, колеблется от 50 до 
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160 г/л. Например, наши исследования в озерах Крыма показали это для 
численности личинок Chironomidae, что видно из кривой, огибающей мак-
симальные значения (рисунок 5.27а) (Беляков и др., 2017) и Cyclopoida (ри-
сунок 5.27б) (Ануфриева, 2016). Возможные причины и факторы, определя-
ющие такую зависимость, будут рассмотрены далее.

Важно отметить, что доля бентосных животных в общей численно-
сти животных уменьшается, а планктонных – увеличивается (Балушки-
на и др., 2009; Шадрин, Ануфриева, 2018б). Многие донные животные 
(Harpacticoida, Ostracoda, личинки Chironomidae и др.) при солености 50–70 
г/л начинают переходить к планктонному образу жизни (Shadrin et al., 2017, 
2019c). Это происходит потому, что повышается плотность среды, возни-

Рисунок 5.25. Зависимость численности взрослых особей Arctodiaptomus salinus от солености в 
озерах Крыма (из Ануфриева, Шадрин, 2014).

Рисунок 5.26. Влияние температуры (а) и солености (б) на lg численности остракоды Eucypris 
mareotica в гиперсоленом озере Херсонесское (по Ануфриева и др., 2019а).

Рисунок 5.27. Влияние солености на численность: а – личинок Chironomidae (из Беляков и др., 
2017), б – Cyclopoida (из Ануфриева, 2016) в озерах Крыма. 
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кают аноксийные/гипоксийные условия у дна и начинают образовываться 
соленые корочки на дне, что, в частности, показали и наши данные по за-
ливу Сиваш (Шадрин и др., 2016; Shadrin et al., 2018, 2019c, d; Anufriieva, 
Shadrin, 2020).

Численность рыб, так же как и беспозвоночных животных, с ростом 
солености до определенного значения может увеличиваться. Например, 
в лагуне Лагартос (Мексика) в той части, где соленость была 35–40 г/л, 
суммарная численность рыб доходила до 47 экз./100 м2, а в части лагуны 
с соленостью 90 г/л – до 539 экз./100 м2 (Peralta-Meixueiro, Vega-Cendejas, 
2011). Очевидно, что на распределение животных в градиенте солености 
влияют и другие факторы.

Виды животных, которые смогли адаптироваться к экстремальным ус-
ловиям, могут достигать высокой численности в высокопродуктивных ги-
персоленых водах. С увеличением солености все большая часть донных 
животных переходит к планктонному образу жизни, что может увеличивать 
суммарную численность зоопланктона.
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ГЛАВА 6. ЭЛЕМЕНТЫ ЭКОЛОГИИ ЖИВОТНЫХ 
ГИПЕРСОЛЕНЫХ МЕСТООБИТАНИЙ

6.1. Эколого-физиологические аспекты влияния солености на животных

Зооценоз реагирует на влияние факторов среды, интегрируя отклики на 
всех уровнях организации (особь, популяция, сообщество). При этом воз-
действие факторов в экосистеме одновременно осуществляется разными 
путями, т.е. непосредственно на особь/популяцию (прямое – экофизиоло-
гическое влияние) и опосредовано через модуляцию других абиотических 
факторов и/или через биотическое окружение (Ивлев, 1977; Шадрин, 1990). 
Действуя прямо и опосредованно, соленость является одним из основных 
факторов, влияющих на структуру и функционирование зооценоза в таких 
водоемах, как гиперсоленые, где обычно присутствует широкий диапазон 
флуктуации солености. 

6.1.1. Факторы, определяющие галотолерантность и распростране-
ние животных в гиперсоленых водоемах

Влияние солености на абиотические свойства и характеристики среды 
рассмотрено выше (см. главу 1), здесь, в основном, коснемся ее влияния 
на животных. Балансово-энергетический подход, основы которого заложи-
ли в 1930-х годах выдающиеся экологи-гидробиологи Г.Г. Винберг и В.С. 
Ивлев, а затем развивали, в первую очередь, их ученики и последователи, и 
в настоящее время не исчерпал возможностей своего использования в эко-
логии водоемов (Шадрин, 2011; Алимов и др., 2013; Ануфриева, Шадрин, 
2022). Очерчивая границы возможного, подход не раскрывает существу-
ющие при этом механизмы (Винберг, 1981; Шадрин, 2011). Несмотря на 
эту его ограниченность, подход облегчает поиск конкретных механизмов, 
обеспечивающих функционирование и динамику популяций и сообществ. 
Любой организм для поддержания своей жизнеспособности должен тра-
тить энергию. Для компенсации этих трат, организм должен обеспечивать 
ее поступление. Таким образом, организм может существовать лишь в том 
случае, когда поступление энергии в него превышает траты на обмен, т.е. 
должно выполняться неравенство (Заика, 1985; Алимов и др., 2013):
					     А>R,		                                  (6.1)
где А – ассимилированная из пищи энергия, R – суммарные траты на обмен.

Траты на обмен можно записать следующим образом (Заика, 1985; Ша-
дрин, 2011; Алимов и др., 2013; Ануфриева, Шадрин, 2022):
			   R = Ro + Ra + СДДП + Rк,	                                 (6.2)
где R – суммарные траты на обмен, Ro – траты на основной обмен, Ra – тра-
ты энергии на внешнюю работу (активный обмен), СДДП – траты энергии 
на окисление и другие биохимические процессы, связанные с трансформа-
цией пищи и ее использованием для роста (специфическое динамическое 
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действие пищи), Rк – траты энергии на адаптационные процессы для су-
ществования не в оптимальной среде, которые увеличиваются при росте 
некомфортности среды. 

В отличие от одноклеточных организмов, в мире многоклеточных живот-
ных реализуются два разных механизма осмоадаптации (Хлебович, 1974; 
Gilles, 1979; Аладин, 1987, 1990; Хлебович, Аладин, 2010; Rivera-Ingraham, 
Lignot, 2017). По этому признаку всех животных можно разделить на две 
группы: осморегуляторы, которые активно регулируют концентрацию со-
лей в жидкостях тела на организменном уровне, и осмоконформеры, ко-
торые, как и одноклеточные, осуществляют осмоадаптацию на клеточном 
уровне, создавая в клетках высокие концентрации осмолитов. В одном и 
том же таксоне могут быть как осмоконформеры, так и осморегуляторы, на-
пример, у остракод (Аладин, 1987; Aladin, Potts, 1996) или копепод (Farmer, 
1980; Svetlichny et al., 2012). Активная регуляция является более эффектив-
ным механизмом, но требует больших затрат энергии, чем осмоконформ-
ность (Rivera-Ingraham, Lignot, 2017).

В ряде работ для организмов различных таксонов показано, что чем 
больше соленость отклоняется от оптимальной, тем выше траты на осмо-
регуляцию (Rк) и общее потребление кислорода (Farmer, Beamish, 1969; 
Skadhauge, Lotan, 1974; Kokkinn, 1986; Villarreal et al., 1994; Iwama et al., 
1997; Gillikin, 2004; Gonzalez et al., 2005; Ern et al., 2014; Rivera-Ingraham, 
Lignot, 2017). Затраты энергии на осморегуляцию, например у рыб, могут 
составлять от 1 до 50% общих энергетических затрат, в зависимости от со-
лености среды (Ern et al., 2014; Weaver et al., 2016). Основные молекуляр-
но-клеточные механизмы этого увеличения уже изучены (Gonzalez et al., 
2005; Ern et al., 2014; Weaver et al., 2016; Rivera-Ingraham, Lignot, 2017) и не 
являются целью данного анализа. 

Животные-осмоконформеры с ростом солености выше определенного 
значения увеличивают траты энергии на синтез осмолитов, что, в частно-
сти, показано для планктонных копепод (Svetlichny et al., 2012). Животные
осмоконформеры могут как сами синтезировать разные вещества-осмоли-
ты, так и использовать осмолиты, созданные первичными продуцентами 
(Gilles, 1979; Patrick, Bradley, 2000; Yancey, 2001; De Vooys et al., 2002; 
Lindley et al., 2011; Anufriieva, 2015; Rivera-Ingraham et al., 2016). Исполь-
зование животными осмолитов первичных продуцентов является наименее 
энергозатратным механизмом, не требующим дополнительных расходов 
энергии на осмоадаптацию. Некоторым видам животных их одноклеточ-
ные симбионты (фото- или хемосинтетики) обеспечивают возможность 
существования при высокой солености, снабжая их энергией и вещества-
ми-осмолитами (Smith et al., 2000; Hickman, 2003; Yancey et al., 2010; Röthig 
et al., 2016). Например, эксперименты с микроводорослями-симбионтами, 
выделенными из кораллов и двустворчатых моллюсков, показали, что ос-
новным веществом, которым они «снабжают» хозяев, является гликоген 
(около 40%) (Muscatine, 1967). Гликоген – универсальный осмолит, и может 
использоваться животным-хозяином не только для энергетических, но и ос-
мопротекторных целей (Yancey et al., 2010). 
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Дополнительно, увеличение солености ведет к уменьшению раствори-
мости и концентрации кислорода (глава 2), а следовательно, и к уменьше-
нию его потребления при тех же усилиях. Решать проблему организм мо-
жет несколькими путями – увеличением в теле концентрации гемоглобина 
или интенсификацией потока воды через организм. Оба решения требуют 
дополнительных затрат энергии. Хотя есть альтернативное решение на мо-
лекулярно-клеточном, а не на организменном уровне – увеличение срод-
ства гемоглобина к кислороду и повышение эффективности использования 
кислорода (Moens et al., 1991). Это следует рассматривать как приспособле-
ния к жизни в гипоксийной среде, каковой часто и является гиперсоленая.

Из соотношения (6.1) следует, что у животных, как и у одноклеточных 
организмов (Oren, 2011), верхний предел солености, при котором может 
существовать организм, будет определяться биоэнергетическими ограни-
чениями. При этом основным фактором, который определяет, может ли 
данный вид животных существовать при этой солености, является воз-
можность получать необходимое количество энергии из своего рациона, 
чтобы покрывать все траты энергии, включая и на используемый способ 
осмотической адаптации. Анализируя данное соотношение (6.1), следует 
отметить, что если R в значительной степени зависит от эколого-физио-
логических особенностей вида, то А в существенной степени определя-
ется условиями среды, т. е. концентрацией и биохимическим составом 
доступной пищи (Шадрин, Ануфриева, 2018б). В частности, для копепод 
Arctodiaptomus salinus (Daday, 1885) было показано, что при очень высокой 
концентрации микроводорослей рачки выживали в опытах при увеличении 
солености до 140–150 г/л, а в сосудах, где было меньше микроводорослей, – 
лишь до 80 г/л (Ануфриева, Шадрин, 2014). Увеличение осмопротекторных 
возможностей с ростом обеспеченности пищей показано и для представи-
телей других таксонов животных, в частности и рыб (Rippingale, Hodgkin, 
1977; Swanson, 1998; Kang, King, 2012; Lee et al., 2013; Hossain et al., 2017b; 
Vieira Junior et al., 2020; Ruiz et al., 2022). Используя осмолиты микроводо-
рослей, животные могут существенно снижать затраты энергии на синтез 
осмолитов. Этим можно объяснить тот факт, что при самой высокой соле-
ности ряд галотолерантных копепод и личинок хирономид находили толь-
ко тогда, когда наблюдали интенсивное «цветение» микроводорослей – как 
правило, Dunaliella (Kokkin, 1986; Shadrin, Anufriieva, 2013b; Anufriieva, 
2015; Ануфриева, 2016; Shadrin et al., 2017). ПП в значительной степени 
определяется соленостью (глава 3), которая, таким образом, влияет на диа-
пазон соленосной толерантности животных и прямо, и косвенно.

Соленость существенным образом влияет на структуру и интенсивность 
продукционного процесса в водоеме, что в значительной степени обуслов-
ливает структурно-функциональные характеристики зооценоза. Очевидно, 
что чем выше ПП и доля в ней осмолитов, тем выше и продуктивность бо-
лее высоких трофических уровней, что многократно показано для разных 
водоемов (Бульон, Винберг, 1981; Алимов и др., 2013). Поэтому часто в ги-
персоленых водах наблюдаются высокие значения биомассы и продукции 
животных, как и ПП, несмотря на экстремальность условий существования. 
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Суммируя имеющиеся собственные и литературные данные, можно сде-
лать общие выводы: 

1. С ростом солености происходит увеличение трат на обмен и умень-
шение рациона (ассимилированной энергии); 2. Максимальная соленость, 
при которой возможно существование организма (даже без роста и размно-
жения), — это соленость, при которой траты энергии будут не меньше по-
ступления энергии в организм. Для каждого вида имеется максимальная 
соленость, при которой он может существовать при определенных услови-
ях питания. Графическая иллюстрация этого представлена на рисунке 6.1.

Абсолютный верхний предел солености для видов будет задаваться 
биоэнергетическими ограничениями, как показано выше. Таким образом, 
соленость будет выступать одним из основных экологических фильтров, 
определяющих возможную видовую структуру сообщества (Shadrin et al., 
2019b). Многочисленные исследования показали, что, начиная с солено-
сти 35–50 г/л, существует общий тренд уменьшения видового богатства с 
увеличением солености (глава 5). При этом отмечается, что в диапазоне от 
35 до 120 г/л действие солености может маскироваться влиянием других 
факторов, также определяющих видовое разнообразие, и биотические от-
ношения часто играют более важную роль, чем соленость (Williams, 1998; 
Шадрин, Ануфриева, 2018б; Anufriieva, Shadrin, 2018; Shadrin et al., 2019b). 
Анализируя факторы, ограничивающие распределение животных, В.С. 
Ивлев сделал обобщение (1977, стр. 7): «Для выживания подавляющего 
большинства животных решающее значение имеют биотические факторы. 
… Лишь критические, летальные напряжения абиотических факторов при-
обретают мощность биологических причин…». Таким образом, изучение 
гиперсоленых экосистем является еще одним подтверждением данной за-
кономерности.

У животных верхний предел соленосной толерантности будет опреде-
ляться биоэнергетическими ограничениями, т.е. возможностью животных 
получать достаточное количество энергии для компенсации всех трат энер-
гии, включая и на осмотическую адаптацию. Таким образом, проявляемая 

Рисунок 6.1. Зависимость трат на обмен и ассимилированной энергии от солености при разной 
концентрации пищи для абстрактного животного (1 – ассимилированная энергия при высокой 
концентрации пищи; 2 – ассимилированная энергия при низкой концентрации пищи; 3 – траты 
на обмен) (Ануфриева, Шадрин, 2022).
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животными галотолерантность определяется не только физиологическими 
особенностями вида, но также концентрацией и биохимическим составом 
пищевого ресурса.

6.1.2. Соленость и элементы энергетического баланса
6.1.2.1. Соленость и траты на обмен

Общее уравнение энергетического баланса особи можно записать следу-
ющим образом (Шадрин, 2011; Алимов и др., 2013):

				    P = A – R,			                            (6.3)
где Р – суммарная продукция особи, А – ассимилированная из пищи энер-
гия, R – суммарные траты на обмен.

Не вдаваясь в анализ уравнения (6.3), рассмотрим в общем виде то, как 
соленость влияет на составляющие энергетического баланса. Учитывая 
уравнение (6.2), сделаем обзор возможного влияния солености на состав-
ляющие R. Влияние солености на интенсивность основного обмена (Ro) 
нельзя считать достаточно изученным: большинство имеющихся данных 
не позволяют разделять Ro, специфическое динамическое действие пищи 
(СДДП) и траты на осморегуляцию (Rк). Только в небольшом числе работ 
сделаны попытки оценить траты, связанные с осмоадаптацией или СДПП, 
поэтому 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; Uliano et al., 2010; Ern et al., 2014; Rivera-Ingraham, Lignot, 2017; 
Ern, Esbaugh, 2018) показал, что нет общей зависимости интенсивности об-
мена от солености, существует лишь общая тенденция убывания. Эта связь 
с одной стороны видоспецифична, с другой – на вид этой зависимости вли-
яют также иные факторы среды (температура, концентрация пищи и кисло-
рода и др.). 

Рассмотрим влияние солености на эти траты у животных с активной 
осморегуляцией. Исходя из общих соображений, кажется очевидным, что 
энергозатраты на осморегуляцию будут расти с увеличением осмотическо-
го градиента, что подтверждено многократно (Gillikin, 2004; Gonzalez et al., 
2005; Rivera-Ingraham, Lignot, 2017; Ern, Esbaugh, 2018 и др.). В то же время 
показано, что доля энергии, идущая на осморегуляцию, может колебаться 
в очень широких пределах, и это может маскировать зависимость. Напри-
мер, у жаброногих рачков рода Artemia, животных с наилучшей системой 
осморегуляции (Gajardo, Beardmore, 2012), обмен очень слабо зависит от 
солености в широком диапазоне ее значений, по крайней мере, от 35 до 150 
г/л (Gilchrist, 1958; Irwin et al., 2007; El-Gamal, 2011). При этом потребле-
ние кислорода у них постепенно увеличивается при уменьшении солено-
сти ниже 35 г/л (Dwivedi et al., 1987; El-Gamal, 2011). Частично это можно 
объяснить тем, что у Artemia в зависимости от солености и концентрации 
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кислорода может синтезироваться три типа гемоглобина, имеющих разное 
сродство к кислороду (Moens et al., 1991). Галотолерантные Artemia могут 
существовать в диапазоне солености от 5 до более 300 г/л, используя при 
низкой солености гиперосмотический механизм регуляции, а при солено-
сти выше 50–54 г/л – гипоосмотический. В районе этой критической соле-
ности рачки перенастраивают механизм осморегуляции. Это, в частности, 
показано в нашем исследовании влияния малых доз радиации на рачков 
при разной солености (Мирзоева и др., 2018). В этот период перенастрой-
ки осморегуляторного механизма у рачков уменьшается устойчивость к 
действию стрессовых факторов и повышается смертность, вероятно, из-за 
дополнительных трат энергии на процесс акклимации. Увеличение трат 
энергии в период акклимации, в том числе и к новой солености, является 
хорошо изученным феноменом (Ивлева, 1981; Хлебович, 2012). Таким об-
разом, обеспеченность пищей может влиять на вероятность выживания по-
пуляции животных при колебаниях солености с переходом через ее крити-
ческое значение (Hossain et al., 2017a, b; Мирзоева и др., 2018; Vieira Junior 
et al., 2020). 

Маскировать зависимость между обменом и соленостью могут и изме-
нения в метаболизме, в частности, соленость меняет соотношение биохи-
мических субстратов, используемых для получения энергии (Verslycke, 
Janssen, 2002; Uliano et al., 2010; Ern, Esbaugh, 2018). От солености зависит 
и экспрессия ряда генов, регулирующих синтез ферментов, участвующих 
в метаболизме и осморегуляции (Rivera-Ingraham et al., 2016; Weaver et al., 
2016; Rivera-Ingraham, Lignot, 2017), что также может уменьшать рост трат 
энергии на осморегуляцию с увеличением солености. Не вдаваясь в более 
глубокое раскрытие данной темы, сделаем общее заключение: несмотря на 
то, что у осморегуляторов имеется общий тренд увеличения трат на осмо-
регуляцию с ростом солености, проявления его видо- и местоспецифичны, 
а влияние его на обмен может маскироваться действием других факторов.

Рассмотрим осмоконформеров. У них зависимость трат на осмоадап-
тацию от солености совсем не столь очевидна, как у осморегуляторов. В 
цитозоле всех клеток животных всегда в значительных количествах присут-
ствуют органические осмолиты, играя важную роль в объемном гомеостазе 
и действуя как цитопротекторы (Чеботарева, 2007). Осмолиты – небольшие 
органические молекулы (моно- и олигосахариды, многоатомные спирты, 
аминокислоты, бетаины, амины и белки), которые хорошо растворяются в 
воде и не нарушают нормальный ход метаболизма в клетке, их также на-
зывают совместимыми веществами (Yancey, 2001; Деткова, Болтянская, 
2007). Осмолиты могут накапливаться в клетках животных за счет расще-
пления сложных молекул на более простые, например белков на аминокис-
лоты (аланин, пролин и т. д.), или поступать с пищей (глицерол, бетаин и 
т. д.) (Patrick, Bradley, 2000; Yancey, 2001; Yoder et al., 2006; Renault et al., 
2016). Некоторые животные-осмоконформеры, вероятно, могут получать 
осмолиты, поглощая их из растворенного органического вещества (РОВ). 
В этом случае можно предположить, что это также не требует дополнитель-
ных трат энергии для повышения внутриклеточной концентрации осмоли-
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тов. При повышении солености первичные продуценты  интенсифициру-
ют синтез осмолитов, и их концентрация в биомассе растет (см. главу 3), а 
эффективность поглощения/усвоения РОВ животными увеличивается при 
повышении солености выше критического уровня (Комендантов, Хлебо-
вич, 1989). Таким образом, возможность получения осмолитов животными 
в гиперсоленых водах должна быть довольно существенной. Механизмы 
осморегуляции, как и синтез осмолитов, требуют затрат энергии, поэтому 
получение осмолитов из внешней среды (с пищей и/или из РОВ) может 
значительно снижать затраты энергии на процессы осмоадаптации (Yoder 
et al., 2006; Shadrin et al., 2017). Поэтому можно допустить, что галотоле-
рантность у осмоконформеров в первую очередь определяется наличием 
в среде доступных осмолитов, а не энергетических ресурсов. Однако это 
допущение требует экспериментальной проверки.

Важной составляющей общего обмена животных являются траты на 
движение (Ra), которые в определенных условиях могут превышать сум-
му всех остальных составляющих общего обмена в несколько раз (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 определяются характером и интенсивностью двигатель-
ной активности животного, которые в том числе зависят и от солености. 
Kак правило, двигательная активность несколько уменьшается с ростом со-
лености выше оптимальной (Finney, 1979; Swanson, 1998; McAllen, Taylor, 
2001; Zhang et al., 2007; Michalec et al., 2012). Например, в наших исследо-
ваниях средняя скорость движения у науплиусов 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 для взрослых рачков (длина тела 9–10 мм) различия 
составляли 30% (Anufriieva, Shadrin, 2014b). При этом следует отметить тот 
факт, что в среде с водорослями скорость рачков была существенно ниже, 
чем в среде без пищи. Это отмечено и для других подвижных животных 
(Ивлев, 1944; Шадрин, 1981; Williamson, 1981; Seuront et al., 2004; Sims 
et al., 2008). В наших опытах с ростом солености увеличивалась разность 
между скоростью движения рачков в среде с пищей и в среде без пищи. 
На двигательное поведение влияют и другие факторы. Например, экспери-
ментально показано, что присутствие хищников (личинок рыб) вызывает 
увеличение скорости движения неполовозрелых Artemia разных размеров в 
среднем в 1,8 раз (CV = 0,19) (Beck, Turingan, 2007). 

В опытах с артемией не обнаружили значимой зависимости максималь-
ной скорости движения от солености (Anufriieva, Shadrin, 2014b). Веро-
ятно, это можно объяснить тем, что, хотя сопротивление увеличивается с 
соленостью жидкости (см. главу 2), препятствуя тем самым поступательно-
му движению рачка, из-за этого же сопротивления также становится более 
эффективным механизм гребли рачков (Alexander, 2006; Anufriieva, Shadrin, 
2014b). Вероятно, это делает практически независимой от солености энер-
гетическую эффективность движения рачков, но не суммарные траты на 
движение, которые увеличиваются. Исходя из этих данных и рассуждений, 
можно также предположить, что максимально возможный обмен, по край-
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ней мере, у артемий, не зависит от солености. В то же время, очевидно, 
что с ростом солености будет происходить увеличение трат на движение 
пропорционально увеличивающейся вязкости раствора (см. главу 2). Таким 
образом, при увеличении солености траты на движение будут стремиться 
к максимально допустимым, резко ограничивая возможности увеличения 
двигательной активности. Это будет уменьшать вероятность получения не-
обходимого рациона. Вопросы влияния солености на локомоторную актив-
ность животных и траты энергии на движение нельзя считать достаточно 
изученными, многие аспекты этого влияния остаются совершенно непо-
нятными для гиперсоленой среды. При этом можно отметить зависимость 
между составом рациона и соленостью, когда смена пищевых объектов ве-
дет к уменьшению энергетических трат на активный обмен, связанных с 
поиском и потреблением пищи (Hossain et al., 2017a, b; Vieira Júnior et al., 
2020). Было показано, что с ростом солености у высокогалотолерантного 
вида рыб Atherinella brasiliensis (Quoy & Gaimard, 1854) в пищевом комке 
уменьшается доля потребленных животных и увеличивается объем съеден-
ной растительной пищи. Потребление животной пищи требует больших за-
трат энергии, чем растительной.

6.1.2.2. Соленость и рацион
Процесс питания – совершение работы по поиску, захвату и переработке 

пищи – является также энергозависимым процессом. Имеющиеся ресурсы 
энергии организм распределяет по своим активностям в связи с их приори-
тетностью. Встает вопрос: что для организма животного приоритетней – 
осморегуляторная работа или питание? Вероятней, осморегуляция, т.к. при 
ее отсутствии негативные последствия для организма наступят быстрей, 
чем от голодания. Зависимость рациона и его ассимилированной части от 
концентрации пищевых объектов можно представить в обобщенном виде 
следующим образом (Шадрин, 1990; Shadrin et al., 2020c; Ануфриева, Ша-
дрин, 2022): 
				    A = αС = αWp/(Т1+Т2),	                                 (6.4)
где A – ассимилированная часть рациона, С – рацион, α – усвояемость пищи, 
Wp – масса (калорийное содержание пищевого объекта), T1 – среднее время 
эффективного поиска пищевого объекта, T2 – среднее время обработки од-
ного пищевого объекта. 

T2 следует учитывать только при высокой концентрации достаточ-
но крупных жертв, когда кишечник способен вместить всего 1–2 жертвы 
(Jeschke et al., 2002). В случае более мелких жертв, их может помещаться 
в кишечнике достаточно много, т.е. T2<<T1. Тогда T2 можно пренебречь. В 
этом случае, T1 = 1/(βVn), где β – коэффициент, n – концентрация пищевых 
объектов, V – относительная скорость движения животного, которая равна 
√(V1

2 и V2
2), где V1 и V2 – скорости хищника и жертвы, тогда уравнение (6.4) 

будет выглядеть (Shadrin et al., 2020с):
				    С = βWpVn, 	                                              (6.5)
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Из уравнения (6.5) следует, что с уменьшением средней скорости дви-
жения рацион должен уменьшаться. В гиперсоленой среде в различных 
таксонах животных установлен общий тренд уменьшения двигательной ак-
тивности с увеличением солености (Finney, 1979; Swanson, 1998; McAllen, 
Taylor, 2001; Zhang et al., 2007; Michalec et al., 2012). Таким образом, при 
одинаковой концентрации пищи рост солености будет вызывать падение 
рациона. 

При этом вопрос влияния высокой солености на усвояемость пищи прак-
тически не изучен. В то же время показано, что при высокой солености, 
несмотря на уменьшение рациона, у Gammarus oceanicus Segerstråle, 1947 
ассимляция пищи несколько увеличивается с ростом солености (Normant, 
Lamprecht, 2006). Говоря об ассимилированной энергии/веществе, нельзя 
забывать о том, что животные в определенной степени могут потреблять 
растворенное органическое вещество (Stephens, 1968; Anderson, Stephens, 
1969; Хайлов, Ерохин, 1978; Комендантов, Хлебович, 1989), концентрация 
которого, как правило, высока в гиперсоленой среде (см. главу 2). Через 
клеточную мембрану осуществляется Nа+-зависимый обменный транспорт, 
т.е. с увеличением солености увеличивается интенсивность потребления 
растворенного органического вещества, включая свободные аминокисло-
ты (Stephens, 1964, 1968; Stephens, Vircar, 1966; Siebers, Bulnheim, 1977). В 
настоящее время неизвестна роль этого феномена в гиперсоленых местоо-
битаниях, но, учитывая их специфику, можно предположить, что он играет 
значимую роль в функционировании экосистем.

Максимально возможная соленость, при которой получаемый рацион 
не будет меньше трат на обмен, как ясно из уравнения 6.5, будет расти с 
увеличением концентрации пищи в среде. В гиперсоленых условиях не-
редко наблюдаются очень высокие концентрации первичных продуцентов 
и, соответственно, их потребителей, что может маскировать угнетающий 
эффект роста солености на рацион. Все вместе позволяет с уверенностью 
сделать вывод, что существуют именно энергетические причины, через 
влияние солености на обмен и получение пищи, которые определяют га-
лотолерантнось животного. Действие других факторов среды (температу-
ра, концентрация кислорода, пищевые условия и др.) может существенно 
модифицировать количественное проявление влияния солености. Вопрос, 
несомненно, требует дальнейшего более глубокого изучения.

Зависимость продукции (суммарно соматической и генеративной) от об-
мена и ассимилированной части рациона может быть записана в виде урав-
нения 6.6 (Заика, 1985; Шадрин, 2011; Алимов и др., 2013). Как показано 
выше, с ростом солености, как правило, идет увеличение трат на обмен и 
уменьшение рациона. Исходя из этого, можно уверенно утверждать, что су-
ществует общая тенденция убывания продукции с увеличением солености 
выше комфортной. Это и подтверждено экспериментально для одного из 
видов амфипод (Normant, Lamprecht, 2006) и артемий (Barnes, Wurtsbaugh, 
2015). 

Наши данные по личинкам Chironomidae (Shadrin et al., 2017) показа-
ли, что, несмотря на большой разброс величин, максимальная продукция 
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их природных популяций в Крыму наблюдается при солености 120–150 г/л 
(рисунок 6.2). Вероятно, это можно объяснить тем, что в этом диапазоне со-
лености, как правило, наблюдается очень высокая ПП и малая численность 
конкурентов и хищников.

6.1.2.3 Влияние солености на рост и дефинитивный размер
Из уравнения 6.3 и тенденций увеличения трат на обмен и уменьше-

ния рациона с ростом солености следует вывод, что можно говорить об 
общей закономерности убывания скорости роста/продукции при увели-
чении солености выше оптимальной. Экспериментально это показано, в 
частности, для артемий (Barnes, Wurtsbaugh, 2015) и одного вида амфипод 
(Normant, Lamprecht, 2006). Количественное проявление этой закономер-
ности является видоспецифичным и будет определяться и другими фак-
торами, например температурой, концентрацией пищи и т.д. (Ануфриева, 
Шадрин, 2022).

Максимальная/дефинитивная масса животного является суммой суточ-
ных приростов за период развития, что можно описать уравнением (Суще-
ня, 1975; Шадрин, 2011; Алимов и др., 2013; Ануфриева, Шадрин, 2022):

		   	                    (6.6)
где – мгновенный прирост массы, W – текущая масса, a и b – коэффи-
циенты, t – продолжительность роста до момента, когда A = R.

Конечно, в уравнении (6.6)  =  является только некоторым приближением 
к реальной связи ассимилированной энергии с массой тела. Однако авторы 
рассматривают идеальный случай, когда можно допустить, что коэффици-
енты a1 и b1 не зависят от факторов среды и не меняются с возрастом. Такая 
зависимость может реализовываться только в экспериментах, когда контро-
лируются условия. Обычно b1 < b2 (Сущеня, 1975; Печень-Финенко и др., 
1986; Day et al., 1996), в этом случае из уравнения следует, что при увели-
чении массы тела удельная скорость роста будет уменьшаться. При этом 
очевидно, что будет существовать максимальная масса, при которой A = R; 
дальнейший рост не может происходить. В абстрактном идеальном случае 
видно, что максимальная/дефинитивная масса будет зависеть от рациона/
усвоенной энергии, и графически это можно представить следующим об-
разом (рисунок 6.2).

Совместный анализ рисунков 6.1 и 6.2 позволяет сделать вывод, что 
возможный дефинитивный размер будет совместно определяться концен-
трацией пищи и соленостью, уменьшаясь с увеличением солености. Эта 
зависимость экспериментально в мезокосмах показана для двух видов - ар-
темии и личинок Diptera (Barnes, Wurtsbaugh, 2015). В этих экспериментах 
размер самок Artemia уменьшался примерно на 30% с увеличением соле-
ности от 25 до 225 г/л, масса рачков при этом в среднем уменьшалась от 
0,68 до 0,23 мг, почти в три раза. Подобная зависимость отмечена в этих 
экспериментах и для личинок Ephydra sp., средний размер был почти оди-
наков в диапазоне солености от 25 до 75 г/л, а потом уменьшался на 40% с 
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увеличением солености до 250 г/л, масса личинок изменялась от 1,1 до 0,6 
мг, почти в 2 раза. Для ряда видов разных таксонов найдено, что в природ-
ных популяциях с увеличением солености наблюдается уменьшение сред-
них размеров/массы животных (Carbonnel, 1983; Kokkinn, 1986; Van Harten, 
1996; Mezquita et al., 2000; Herbst, 2006; Anufriieva, Shadrin, 2014а; Weaver et 
al., 2016; Shadrin et al., 2019a). Зависимость среднего размера/массы тела от 
солености не всегда является линейной. В крымской и марокканской попу-
ляциях копеподы Arctodiaptomus salinus происходило существенное умень-
шение размеров тела самцов и самок при повышении солености от 15–20 
до 70 г/л (Rokneddine, 2004; Anufriieva, Shadrin, 2014a). Другие факторы 
влияют на характер проявления этой зависимости, прежде всего, темпера-
тура (Rokneddine, 2004; Anufriieva, Shadrin, 2014a). Чем выше температура, 
тем меньше размер тела A. salinus (Ануфриева, Шадрин, 2014; Anufriieva, 
Shadrin, 2014a). От температуры зависит и характер влияния солености, на-
пример, при температуре 10 0С была отмечена положительная зависимость 
длины тела копеподы A. salinus от солености, а при температуре > 20 0С – 
отрицательная (Rokneddine, 2004). Из всего этого следует общий вывод, что 
уменьшение массы тела позволяет виду существовать в более широких ди-
апазонах солености и концентрации пищи. Вероятно, этим можно частич-
но объяснить и тот факт, что с ростом солености из сообщества в первую 
очередь «выпадают» крупноразмерные виды животных (Плотников, 2016; 
Shadrin et al., 2019d).

Масса тела у личинок хирономид (Shadrin et al., 2019a) уменьшается в 
большей степени, чем их длина (Shadrin et al., 2019a). Это обусловлено, пре-
жде всего, тем, что с ростом солености меняются пропорции, уменьшается 
относительная ширина головной капсулы. Наличие подобных тенденций в 
гиперсоленой среде показано также для ряда видов рыб и беспозвоночных 
(Gilchrist, 1960; Sweet, Kinne, 1964; Weaver et al., 2016). Масса тела в значи-
тельной степени определяет энергетический баланс популяций животных 
и их роль в экосистемах, поэтому влияние солености на эту характеристику 

Рисунок 6.2. Зависимость трат на обмен и ассимилированной энергии от массы тела при разной 
концентрации пищи для абстрактного животного (1 – ассимилированная энергия при высокой 
концентрации пищи; 2 – ассимилированная энергия при низкой концентрации пищи; 3 – траты 
на обмен) (из Ануфриева, Шадрин, 2022)
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требует более глубокого изучения. Рассчитывая массу тела через его длину, 
следует помнить, что параметры уравнения связи массы и длины могут су-
щественно зависеть от солености (Shadrin et al., 2019a).

6.2. Соленость и пространственное распределение животных  
в водоеме

Наличие вида в любом водоеме или отдельной его части определяет-
ся множеством факторов, а не только соленостью. Рядом расположенные 
водоемы с близкими параметрами среды часто имеют разную структуру 
зооценозов. Популяции животных не распределены в водоеме гомогенно, 
как правило, имеется довольно выраженная горизонтальная и вертикальная 
структура. 

6.2.1. Существование в водоемах
Находящиеся рядом водоемы, даже имеющие сходные физико-химиче-

ские и климатические условия, могут существенно различаться по набору 
существующих видов. Это достаточно хорошо известный феномен, и мы 
его здесь обсуждать не будем. Примером этого могут служить подобные 
гиперсоленые озера Крыма (Балушкина и др., 2009; Anufriieva et al., 2014; 
Anufriieva, Shadrin, 2014a, 2018; Голубков и др., 2018; Ануфриева и др., 
2019а; Shadrin et al., 2019b,e), а также северная часть Тибетского плато, где 
расположено 26 гиперсоленых озер с соленостью и температурой, которые 
подходят для существования Artemia (Jia et al., 2015a). Однако рачки живут 
только в 15 из них. Это объясняется наличием множества факторов, вклю-
чая фактор случайности, которые обуславливают наличие в водоеме того 
или иного вида (El-Shabrawy et al., 2015; Ануфриева и др., 2016; Shadrin et 
al., 2016). Соленость сама по себе не определяет того, будет ли данный вид 
существовать в конкретном водоеме, но она влияет на вероятность обита-
ния вида/таксона в водоеме. Рост солености выше 35–40 г/л, как правило, 
уменьшает вероятность присутствия в водоеме даже высокогалотолерант-
ных видов, что отмечено и в исследованиях авторов (рисунки 6.3, 6.4). 

Рисунок 6.3. Зависимость частоты встречаемости остракоды Eucypris mareotica от солености в 
гиперсоленых водоемах Крыма (Ануфриева и др., 2019).
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Соленость может рассматриваться как своеобразный экологический 
фильтр, определяющий возможность существования вида в водоеме, и 
жесткость действия фильтра усиливается с ростом солености (Шадрин, 
Ануфриева, 2018б; Anufriieva, Shadrin, 2018; Shadrin et al., 2019b). В целом, 
прямое и опосредованное влияние солености проявляется через взаимо-
действие факторов, которое можно представить в виде следующей схемы 
(рисунок 6.5).

Рисунок 6.4. Зависимость частоты встречаемости личинок Chironomidae (Shadrin et al., 2017) и 
Cyclopoida (Ануфриева, 2016) от солености в гиперсоленых водоемах Крыма. 

Рисунок 6.5. Прямое и опосредованное влияние солености на присутствие, численность и сред-
ний размер конкретного вида животного в водоеме.
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6.2.2. Горизонтальная структура зооценоза в водоеме
Известны выраженные закономерности распределения животных в гра-

диентах различных факторов, в том числе и солености, что показано для 
разных водоемов. Это, например, довольно хорошо выражено в гиперсо-
леном заливе Сиваш (Азовское море), где соленость меняется с севера к 
югу от 30–40 до 100–110 г/л (Sergeeva et al., 2019; Shadrin et al., 2019c, d; 
Anufriieva, Shadrin, 2020). С увеличением солености происходит как умень-
шение общего числа видов животных и их трофических связей, так и нели-
нейные изменения количественных характеристик численности сообществ 
и популяций. При этом следует отметить, что, например, мейобентос и 
макробентос по-разному реагировали на градиент солености, что, в част-
ности, вело к уменьшению средних размеров бентосных животных. Отме-
чены существенные различия в откликах разных таксонов мейобентоса, в 
частности, Nematoda и Harpacticoida (Shadrin et al., 2019c). 

Подобное показано и для многих других эстуариев и лагун разных ре-
гионов в широком диапазоне солености (Hedgpeth, 1967; Lamptey, Armah, 
2008; Carrasco, Perissinotto, 2012; Hossain et al., 2017a, b; Anufriieva et al., 
2018b). Например, в эстуарии реки Казаманс (Сенегал) в диапазоне солено-
сти от 35 до 120 г/л было отмечено значительное увеличение концентрации 
хлорофилла и уменьшение видового богатства зоопланктона с ростом соле-
ности (Debenay et al., 1989). При этом изменение суммарной численности 
зоопланктона зависело от солености нелинейно: с увеличением солености 
от 35 до 70–80 г/л происходило постепенное уменьшение на два порядка, а 
при дальнейшем росте солености отмечалось небольшое возрастание чис-
ленности. В лагуне Лагартос (Мексика) количество видов рыб при солено-
сти 35–40 г/л составляло 37–40 видов, при солености 60 г/л – 26 видов и 
при солености 90 г/л – 13 видов (Peralta-Meixueiro, Vega-Cendejas, 2011). В 
то же время в этой лагуне самая высокая численность рыб (539 экз./100 м2) 
была отмечена при солености 90 г/л, в районе с соленостью 60 г/л она со-
ставляла 17 экз./100 м2, а там, где соленость была 35–40 г/л, она колебалась 
от 23 до 47 экз./100 м2. Резкое уменьшение количества видов рыб с ростом 
солености выше 40–50 г/л отмечено и в других подобных водных системах 
(Hedgpeth, 1967; Whitfield et al., 2006). 

Соленость не единственный фактор, влияющий на распределение и ко-
личественные характеристики видов. Все факторы действуют одновремен-
но, часто трудно выделить ведущий фактор (Rolston et al., 2010; Shadrin et 
al., 2019c, d). Например, интенсивное развитие плавучих матов нитчатой 
зеленой водоросли Cladophora spp. может смягчать эффект влияния роста 
солености на разнообразие бентоса и планктона в одних случаях и усили-
вать в других (Shadrin et al., 2018, 2019c, d). В мелководных гиперсоленых 
водоемах Крыма ветровой фактор может в существенной степени маскиро-
вать влияние солености на пространственное распределение зоопланктона 
(Verkuil et al., 1993; Anufriieva, Shadrin, 2020), состав и количественные ха-
рактеристики планктона могут быть очень разными у наветренного и под-
ветренного берегов. В частности, цисты и взрослые особи Artemia у разных 
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берегов имели большую численность. Реакция на ветер была несколько 
различной у самцов и самок. Вероятно, это объясняется возрастными и по-
ловыми различиями в вертикальном распределении. На пространственное 
распределение животных влияют и многие факторы: концентрация пищи, 
температура, концентрация кислорода, наличие убежищ и т.д. Следует за-
метить, что соленость может влиять на различные характеристики среды 
(см. главу 1.2), определяющие пространственное распределение животных. 
В частности, повышение солености ведет к уменьшению растворимости 
кислорода и часто к увеличению концентрации органического вещества, 
что результируется в большей частоте гипоксийных и аноксийных событий 
(Rolston et al., 2010; Shadrin et al., 2019c, d; Anufriieva et al., 2022b). Частота 
возникновения и продолжительность таких событий может влиять на рас-
пределение животных значительно сильней, чем высокая соленость сама 
по себе. Интересно отметить, что часто способность животных существо-
вать в таких условиях связана с наличием у них симбионтных хемосин-
тетических бактерий, которые в настоящее время найдены у шести типов 
животных (Stewart et al., 2005; Rolston et al., 2010). К сожалению, данный 
вопрос в гиперсоленых условиях еще недостаточно изучен.

Распределение того или иного вида в градиенте солености может в пер-
вую очередь определяться присутствием популяций хищников, которое 
будет зависеть от их галотолерантности. Например, в заливе Сиваш нали-
чие популяции артемии на той или иной станции зависит от присутствия 
и численности хищников, и только при солености выше 80–90 г/л пресс 
хищников перестает быть ограничивающим фактором (Shadrin et al., 2018; 
Anufriieva, Shadrin, 2020).

В настоящее время накоплено много данных о том, что, как правило, 
планктонные животные распределены в пространстве не равномерно, а в 
виде довольно плотных скоплений (Hamner, Carleton, 1979; Hamner, 1985; 
Ambler et al., 1991; Ambler, 2002; Шадрин, Ануфриева, 2018в). Это показа-
но и для гиперсоленых вод, в частности, в гиперсоленых водоемах Крыма 
(рисунок 6.6) и Индии в безветренную погоду наблюдали довольно плот-
ные скопления Artemia, по форме близкие к шарам диаметром 30–50 см 

Рисунок 6.6. Скопления рачков артемий в крымском гиперсоленом озере Ялы-Мойнаки.
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(Anufriieva, Shadrin, 2014b), это же наблюдали и в других регионах (Mason, 
1966; Lenz, 1980; Sanchez et al., 2012). 

В экспериментах с мезокосмами также отмечали подобное (Jones, 
Wurtsbaugh, 2014). Плотные скопления близкого размера образуют и вет-
вистоусые ракообразные M. salina (Загородняя, Шадрин, 2004; Anufriieva, 
Shadrin, 2014b). Причины и механизмы образования таких скоплений до 
конца неизвестны, хотя и предложен ряд возможных объяснений. Авторы 
считают, что такие приспособления являются адаптацией, повышающей 
эффективность группового питания и стабилизирующей систему «фито-
планктон – питающиеся им ракообразные» (Anufriieva, Shadrin, 2014b; Ша-
дрин, Ануфриева, 2018в). Есть и попытки объяснения феномена скопления 
рачков действием паразитарного фактора – зараженные паразитами рачки 
имеют тенденцию к скоплению (Rode al., 2013). Однако такое объяснение 
кажется авторам некорректным, т.к. повышенный уровень заражения рач-
ков паразитами в скоплениях можно объяснить тем, что в скоплении рачки 
имеют большую вероятность заполучить паразита. Вопросы, связанные с 
причинами и механизмами образования скоплений животных, а также роль 
этих агрегаций в функционировании экосистем являются чрезвычайно 
интересными и требуют более глубокого изучения (Ивлев, 1977; Михеев, 
2006; Шадрин, Ануфриева, 2018в). На горизонтальную неоднородность 
пространственного распределения в гиперсоленых водоемах, включая 
крымские, влияет как наличие зарослей водной растительности и хищ-
ников, так и другие факторы (Shadrin al., 2019e, 2020c, d; Anufriieva et al., 
2022b; Yakovenko et al., 2022). Например, в гиперсоленом крымском озере 
Мойнаки заросли морской травы Ruppia sp. являются одним из основных 
факторов, определяющих неоднородность распределения видов Cladocera, 
Amphipoda, личинок Chronomidae и других таксонов. 

Суммируя все вышеизложенное, можно считать, что соленость приобре-
тает критическое значение для видов животных, как правило, при достиже-
нии 70–150 г/л. У разных видов животных будет свое значение, что показа-
но в водоемах и экспериментах с мезокосмами (Barnes, Wurtsbaugh, 2015). 
Поэтому зависимость распределения животных от солености не может 
быть описана в общем виде, необходимо анализировать конкретные уни-
кальные ситуации, иначе говоря «… каждый экологический факт надо рас-
сматривать как целостное явление …» (Ивлев, 1977, стр. 8). Можно лишь 
утверждать, что с ростом солености все большее число видов достигает 
своего критического уровня солености.

6.2.3. Вертикальная структура зооценоза в водоеме
Вертикальное распределение животных в гиперсоленых водах также 

имеет свои особенности. Совместное исследование с китайскими коллега-
ми на одном из тибетских гиперсоленых озер показало, что распределение 
по вертикали цист, науплиусов, самцов и самок Artemia различалось между 
собой в летний и осенний периоды (Jia et al., 2015a). При этом отмечены 
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сезонные различия в характере распределения. Распределение ювенильных 
и взрослых особей демонстрировало два четко выраженных пика – один 
на глубине 0,25–0,50 м и второй на глубине 10–14 м. Оба пика привязаны 
к пикам концентрации пищевых объектов. При этом верхний пик связан с 
повышенной концентрацией фитопланктона, а нижний – пурпурных бак-
терий. Численность науплиусов летом монотонно убывала с глубиной, в 
период осеннего исследования науплиусов не было. Подобные закономер-
ности вертикального распределения различных возрастных стадий Artemia 
отмечены и в Аральском море (Arashkevich et al., 2009). Эксперименты в 
высоких (2 м) цилиндрических стратифицированных мезокосмах показали 
близкие закономерности: молодь часто концентрировалась в верхнем 2 см 
слое, а взрослые артемии – в нижней части верхнего столба над хемокли-
ном (Jones, Wurtsbaugh, 2014). Рачки при этом были распределены агреги-
ровано, их «стайки» часто ныряли в аноксийный слой, не более чем на 30 
секунд, для питания, так как там концентрация взвешенного органического 
вещества была в 20–60 раз выше. Общее заключение из вышеприведенных 
полевых и экспериментальных данных: артемии в стратифицированной 
водной толще концентрируются либо у поверхности, либо на границе с 
аноксийным слоем, где больше пищевых объектов. 

Опыты в высоких сосудах показали, что рост солености ведет к значи-
тельному уменьшению вертикальной составляющей движения взрослых 
Artemia (Anufriieva, Shadrin, 2014b). Так, например, при не очень высокой 
солености (до 100 г/л) взрослые рачки активно перемещались по всему 
объему сосуда, а при более высокой солености двигались, в основном, в 
сантиметровом придонном слое, проводя там в среднем 80% всего вре-
мени. Наблюдения за поведением Artemia в неглубоких гиперсоленых лу-
жах с развитой донной биопленкой показали, что они концентрируются 
у дна (Anufriieva, Shadrin, 2014b). Это было объяснено тем, что у дна за 
счет интенсивного фотосинтеза биопленок наблюдается повышенная кон-
центрация кислорода, но не исключена и возможность питания рачков ми-
кроводорослями и бактериями биопленок. На вертикальное распределение 
взрослых артемий и гаммарусов в водной массе могут влиять и паразиты, 
например цестоды, изменяя фототаксис с отрицательного на положитель-
ный (Cézilly et al., 2000; Thomas et al., 2010). 

Существенное влияние на вертикальное и биотопическое распределение 
животных в гиперсоленых водоемах Крыма, как показали наши исследо-
вания, оказывает развитие плавучих матов зеленой нитчатой водоросли 
Cladophora spp. (Shadrin et al., 2017, 2018, 2019c, d; Prazukin et al., 2018; 
Празукин и др., 2019). Под матами часто образуются гипоксийные или 
аноксийные условия, что ведет к тому, что практически все животные (ли-
чинки Chironomidae, Ostracoda, Harpacticoida, Nematoda) покидают дно и 
переходят к существованию в планктоне или плавучих матах. В то же время 
маты Cladophora могут поддерживать существование большого количества 
животных (Prazukin et al., 2018; Ануфриева и др., 2019; Празукин и др., 
2019).
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6.3. Временная изменчивость видовой структуры и численности 
животных

Соленость влияет на распределение животных, при этом в гиперсоленых 
озерах и лагунах, как правило мелководных, она является одним из наи-
более изменчивых факторов среды на различных временных масштабах. 
Примером могут служить гиперсоленые водоемы Крыма, где вследствие 
как антропогенных, так и природных причин соленость изменяется в очень 
широком диапазоне (Ivanova et al., 1994; Балушкина и др., 2009; Shadrin, 
Anufriieva, 2013a; Голубков и др., 2018; Шадрин и др., 2018; Anufriieva, 
Shadrin, 2020). Представление о пределах колебаний солености в конкрет-
ных водоемах Крыма дает таблица 6.1, где суммированы данные многолет-
них исследований.

Среди изменений солености можно выделить флуктуации, обуслов-
ленные природными ритмами (Shadrin, Anufriieva, 2013a; Голубков и др., 
2018), и направленные изменения, вызванные антропогенной деятельно-
стью, в результате которой соленость может направленно расти или сни-
жаться (Shadrin et al., 2012, 2018, 2019c, d; Anufriieva et al., 2014; Шадрин 
и др., 2018; Anufriieva, Shadrin, 2020). Среди природных ритмов следует 
отметить сезонные колебания солености и межгодовые различия. При этом 
и те и другие вызывают изменения в составе животных. Кардинальные 
различия видового состава фауны отмечены в ряде озер Крыма (Тобечик-
ское, Бакальское, Марфовское, Киркояшское и др.) при естественных мно-
голетних колебаниях солености (Загородняя и др., 2008; Балушкина и др., 
2009; Голубков и др., 2018; Shadrin, Anufriieva, 2013a). Если в годы с соле-
ностью 40–70 г/л в планктоне доминируют Cladocera, Copepoda (Calanoida, 
Cyclopoida) и Amphipoda, то в годы с соленостью 100 г/л и выше доминиру-
ют Artemia spp. В гиперсоленых озерах Крыма существует 4 двуполых вида 
Artemia и разноплоидные популяции (Lantushenko et al., 2022). Подобные 

Таблица 6.1. Пределы временной изменчивости солености в некоторых гиперсоленых озерах 
Крыма в период с 2004 по 2020 гг. 

Озеро/лагуна Координаты
Соленость, г/л

минимальная максимальная
Тобечикское 45°11΄ с. ш. 36°18΄ в. д. 50 370
Кояшское 45°04΄ с. ш. 36°13΄ в. д. 160 360
Марфовское 45°12΄ с. ш. 36°06΄ в. д. 90 440
Бакальское 45°45΄ с. ш. 33°11΄ в. д. 30 110
Шимаханское 45°10΄ с. ш. 36°25΄ в. д. 30 420
Айгульское 45°56΄ с. ш. 34°03΄ в. д. 80 320
Узунларское 45°05΄ с. ш. 36°07΄ в. д. 105 360
Кучук-Аджиголь 45°06΄ с. ш. 35°27΄ в. д. 5 90
Залив Сиваш (южная часть) 45°24΄ с. ш. 35°19΄ в. д. 22 128
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изменения отмечены и в озерах Кызыл-Яр и Мойнаки, где существенные 
изменения солености произошли в результате антропогенного воздействия 
(Шадрин и др., 2018; Shadrin et al., 2019е). В гиперсоленом заливе Сиваш 
(Азовское море) в результате строительства Северо-Крымского канала, а 
затем его закрытия в 2014 г., дважды происходили резкие изменения соле-
ности с полной трансформацией экосистемы залива (Shadrin et al., 2019c,d; 
Anufriieva, Shadrin, 2020; Anufriieva et al., 2022b). Структура и численность 
фауны кардинально менялись. Похожие изменения отмечены и в экосисте-
мах водоемов других регионов (Wurtsbaugh, Berry, 1990; El-Shabrawy et al., 
2015; Shadrin et al., 2016; Afonina, Tashlykova, 2020). 

Сезонные изменения солености также ведут к подобным перестройкам 
фауны. Например, наше исследование озера Янышского (Крым) показало, 
что весной и в начале лета при солености 30–50 г/л массово развивались ра-
кообразные Arctodiaptomus salinus (Daday, 1885) и Daphnia (Ctenodaphnia) 
atkinsoni Baird, 1859, а летом при солености выше 100 г/л доминировали 
Artemia spp. с небольшим присутствием A. salinus и полным отсутствием D. 
atkinsoni (Загородняя и др., 2018).

При этом в широких пределах флуктуируют и другие факторы, влияю-
щие на возможность активной жизнедеятельности животных. Экосистема, 
включая ее планктонные и бентосные трофические сети, сложным обра-
зом реагирует на взаимодействие солености, температуры и доступности 
пищевых ресурсов. Это, в частности, убедительно показано при анализе 
многолетней (1994–2018 гг.) динамики экосистемы Большого соленого озе-
ра в США (Barrett, Belovsky, 2020). Видовая структура менялась в меньшей 
степени, чем можно было ожидать при учете только колебаний солености 
от 82 до 175 г/л. Большую роль играла согласованность в определенной 
степени изменений солености, температуры, первичной продукции. При 
анализе влияния колебаний солености на фаунистическую составляющую 
экосистем необходимо учитывать как прямое влияние солености на попу-
ляции животных, так и опосредованное влияние на них через другие ком-
поненты экосистемы.

Флуктуации солености часто приводят к существенной трансформации 
видовой структуры и биотических отношений, что, в частности, показано 
для водоемов Крыма (Ivanova et al., 1994; Балушкина и др., 2009; Shadrin, 
Anufriieva, 2013a; Anufriieva, Shadrin, 2020) и других регионов (Wurtsbaugh, 
Berry, 1990; Carrasco, Perissinotto, 2012; Shadrin et al., 2016, 2018; Anufriieva 
et al., 2018b; Barrett, Belovsky, 2020). При этом некоторые массовые гало-
толерантные виды присутствуют в экосистеме в широком диапазоне соле-
ности, но частота их встречаемости и общая численность меняются в ши-
роких пределах. Это, в частности, показано для Artemia spp., Cyclopoida, 
Ostracoda, Chironomidae (Ануфриева, 2016; Shadrin et al., 2017; 2019e; 
Ануфриева и др., 2019а). Многие виды животных в изменчивых гиперсо-
леных водоемах в активном состоянии присутствуют очень ограниченное 
время и достигают высочайшей численности, эффективно используя под-
ходящее соленосное «окно» (Ануфриева, Шадрин, 2014; Ануфриева, 2016; 
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Загородняя и др., 2018; Ануфриева и др., 2019а). Основную часть времени 
многие виды животных могут находиться в покоящемся состоянии, пере-
жидая неподходящие условия среды (Shadrin et al., 2015a). Сохраняющиеся 
в донных отложениях покоящиеся стадии в определенном смысле являются 
памятью экосистемы, которая обеспечивает «сглаживание» резких измене-
ний биотической структуры водоемов (Shadrin et al., 2015a; Shadrin, 2018b).

Флуктуации солености приводят к существенной трансформации видо-
вой структуры и биотических отношений. Соленость воздействует как не-
посредственно на популяции животных, так и опосредовано через влияние 
на другие компоненты экосистемы. Соленость, температура и биотические 
факторы определяют видовую структуру и численность видов, но ни один 
из этих факторов не является единственно определяющим трансформации 
зооценозов в гиперсоленых озерах. Вероятно, вся совокупность учтенных и 
неучтенных факторов, наряду с фактором случайности, определяет числен-
ность видов в таких изменчивых экосистемах, как гиперсоленые водоемы.
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ГЛАВА 7. РОЛЬ ЖИВОТНЫХ В ЭКОСИСТЕМАХ

7.1. Животные в системе биотических связей

Относясь к гетеротрофному звену, животные характеризуются большим 
разнообразием связей как друг с другом, так и с другими группами орга-
низмов. Среди них можно выделить как трофические, так и топические. 
Диапазон пищевых объектов у животных гиперсоленых вод очень широк 
– от архей и бактерий до цветковых растений, животных и детрита (Thurber 
et al., 2012; Gao et al., 2017; Anufriieva et al., 2018b; El-Shabrawy et al., 2018; 
Lopes-dos-Santos et al., 2019; Shadrin et al., 2019e). Интересно отметить, что 
ряд видов ракообразных, обитая в слое с кислородом, может периодически 
нырять в аноксийный слой для питания пурпурными бактериями. В частно-
сти, это показано для жаброногих Artemia (Barnes, Wurtsbaugh, 2015), а так-
же копепод Leptodiaptomus connexus (Light, 1938) и Arctodiaptomus salinus 
(Overmann et al., 1999; Tolomeev et al., 2010).

Отдельные виды животных занимают разные позиции в трофических се-
тях, при этом у большинства изученных видов животных широкий пищевой 
спектр (Belgrano et al., 2005; Gascuel et al., 2005), что делает их как бы «раз-
мазанными» между трофическими уровнями. В гиперсоленых водах у ряда 
видов отмечен широкий диапазон пищевых объектов. Возьмем, например, 
остракоду E. mareotica, в рацион вида входят бактерии, планктонные и эпи-
бионтные водоросли, грибы, инфузории, представители различных групп 
животных (Anufriieva et al., 2018a, c). Не менее широк пищевой спектр у 
амфиподы G. aequicauda; в его состав входят водоросли, детрит, разнораз-
мерные животные, отмечены случаи каннибализма (Shadrin et al., 2019e; 
Shadrin et al., 2020c, d, 2021c). Рацион амфиподы G. aequicauda включа-
ет планктонных животных размером от 1,0 до 10,0 мм и бентосных от 0,5 
до 10,0 мм. Интересно было бы сравнить, как широки в среднем пищевые 
спектры животных в «нормальных» и экстремальных условиях, в частно-
сти, гиперсоленых, но пока данных для этого недостаточно. В то же время 
имеются отдельные данные, которые показывают, что состав рациона суще-
ственно отличается в гиперсоленых водах и в водах с меньшей соленостью 
(Vieira Júnior et al., 2020). Доля животных в рационе резко уменьшается в 
гиперсоленых условиях, а объем растительной пищи увеличивается (Vieira 
Júnior et al., 2020). В собственных исследованиях показано, что амфипода 
G. aequicauda в зарослях морской травы Ruppia в гиперсоленом озере Мой-
наки почти не потребляет личинок хирономид, а вне зарослей питается ими 
очень интенсивно (Shadrin et al., 2021c, d). Все это свидетельствует о том, 
что положение вида в трофической сети зависит от абиотических и биоти-
ческих характеристик местообитания.

Среди трофических связей между животными разных видов можно 
выделить как тип «хищник–жертва» (Anufriieva et al., 2018c; Shadrin et 
al., 2019e), так и тип «паразит–хозяин» (Paladini et al., 2011; Sanchez et al., 
2016a, b). 
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Отношения типа «хищник–жертва» довольно неплохо изучены в гипер-
соленых водах (Por, 1980; Wurtsbaugh, Berry, 1990; Балушкина и др., 2009; 
Carrasco, Perissinotto, 2012; Lin et al., 2017; Голубков и др., 2018; Шадрин, 
Ануфриева, 2018б; Anufriieva et al., 2018a, c; Shadrin et al., 2019e, 2020c, d, 
2021c, d). При этом в таких водоемах роль хищников выполняют всеядные 
беспозвоночных животные или посещающие водоем птицы и летающие 
насекомые (Ануфриева, Шадрин, 2015; Shadrin et al., 2019e). Например, в 
Крыму, по данным авторов, это в первую очередь амфипода G. aequicauda 
(Shadrin et al., 2019c, d, e, 2021c, d) и остракода E. mareotica (Anufiieva et 
al., 2018c; Shadrin et al., 2019e). Для различных случаев показано, что хищ-
ники могут полностью подавлять развитие популяций жертв, «исключая» 
их из экосистемы (Wurtsbaugh, Berry, 1990; Sultana et al., 2011; Shadrin et 
al., 2019e; Anufriieva, Shadrin, 2020; Shadrin et al., 2019e, 2020c, d, 2021c). 
Всеядные виды, такие как G. aequicauda и E. mareotica, могут существенно 
подавлять развитие популяций Moina salina Daday, 1888 и Artemia (Shadrin 
et al., 2019c, d, e, 2020d, 2021c, d). Этот вывод следует из наличия негатив-
ной связи численности жертв с численностью гаммаруcов или остракод в 
озерах (рисунки 7.1–7.3).

В экспериментах определены скорости потребления ветвистоусых рако-
образных M. salina амфиподой G. aequicauda (Shadrin et al., 2020d). Эти 
эксперименты по питанию подтверждают выводы, сделанные из полевых 

Рисунок 7.1. Корреляционная зависимость между численностью Moina salina и Gammarus 
aequicauda в крымском гиперсоленом озере Мойнаки в июле–августе 2018 г. (Shadrin et al., 
2020d).

Рисунок 7.2. Связь между численностью популяций Gammarus aequicauda и Artemia в озере 
Мойнаки: а – май–сентябрь 1998 г., б – май–август 1999 г. (Shadrin et al., 2019e).
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наблюдений (Shadrin et al., 2019e, 2020c, d). Используя полученные экспе-
риментальные данные, для исходных численностей гаммарусов и моин рас-
считали динамику численности моин и сравнили с динамикой численности 
моин в озере (рисунок 7.4). Ход двух кривых практически совпал, различия 
рассчитанных и наблюдаемых величин не превышали 11%.

Условием существования жертв (например, артемий) при прессе хищ-
ников является их большая галотолерантность, способность лучше пере-
носить флуктуации солености. Принципиальных отличий в организации 
систем «хищник–жертва» в гиперсоленых водах нет, поэтому здесь авторы 
их более обсуждать не будут. 

Отношения типа «паразит–хозяин». Разнообразие животных-парази-
тов в гиперсоленых водах описано ранее, здесь лишь кратко коснемся их 
роли в экосистемах. Несмотря на небольшое разнообразие животных-па-
разитов в таких условиях, они могут играть важную функциональную роль, 
как и в других водоемах. Не вдаваясь глубоко в вопрос, авторы лишь при-
ведут несколько примеров. 

Например, цестода Confluaria podicipina (Szymanski, 1905), паразитиру-
ющая в Artemia, влияет на многие характеристики рачков, а именно, ведет к 
биохимическим изменениям (увеличение уровня гликогена, каротиноидов 
и гемоцианина), понижает иммунитет, понижает интенсивность потребле-
ния кислорода и пищи, изменяет поведение, уменьшает скорость размно-
жения и т.д. (Thomas et al., 2010; Sanchez et al., 2016а). Однако заражение 
цестодами может повышать устойчивость Artemia к токсикантам. В частно-

Рисунок 7.3. Связь между численностью популяций Eucypris mareotica и Artemia в озере Мойна-
ки: а – май–сентябрь 1998 г.; б – май–август 1999 г. (Shadrin et al., 2019e).

Рисунок 7.4. Сравнение величин численности Moina salina, рассчитанных по эксперименталь-
ным и полевым данным в озере Мойнаки с 18 июля по 5 августа 2018 г. (круги – в озере, ромбы 
– рассчитанные экспериментально) (Shadrin et al., 2020d).
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сти, экспериментально показано, что в широком диапазоне концентраций 
мышьяка смертность рачков с паразитами (9 видов цестод) значимо ниже, 
чем незараженных (Sanchez et al., 2016b). Токсичность соединений мышья-
ка с увеличением температуры растет, при этом, как показали опыты, поло-
жительный эффект цестод на выживаемость артемий количественно силь-
нее выражен при 29 ºС, чем при 25 ºС (Sanchez et al., 2016b).

Другие виды Platyhelminthes и Acanthocephala оказывают не менее суще-
ственное влияние на биохимический состав и функциональные характери-
стики артемий и гаммарусов (Cezilly et al., 2000; Thomas et al., 2010; Sanchez 
et al., 2016а). Паразитические цестоды, у которых Artemia spp. или гаммару-
сы – промежуточные хозяева, а птицы – окончательные хозяева, при интен-
сивном заражении рачков приводят к смене их окраски с белой на красную 
(Cezilly et al., 2000; Sanchez et al., 2009; Thomas et al., 2010). При этом, как 
показали эксперименты, красные рачки выедаются птицами в несколько раз 
эффективнее, чем неокрашенные особи. Интересно отметить, что и другой 
хищник Trichocorixa verticalis (Fieber, 1851) (Heteroptera, Corixidae) значи-
тельно интенсивнее выедает окрашенных артемий (Cespedes et al., 2017). 
Брюхоногий моллюск Cerithideopsis californica (Haldeman, 1840), обитая 
при относительно высокой солености (до 60 г/л), интенсивно заражается 
несколькими видами Trematoda, которые существенно повышают смерт-
ность моллюсков при гипоксии (Sousa, Gleason, 1989). Говоря о влиянии 
солености на отношения в системе «паразит–хозяин», необходимо знать 
отклик на соленость и паразита, и хозяина. Вероятно, этот вопрос наибо-
лее остро стоит в случае хозяев-осмоконформеров. Есть немногочисленные 
данные, посвященные этому вопросу, которые позволяют предположить 
меньший диапазон галотолерантности у паразитов по сравнению с их хозя-
евами (Studer, Poulin, 2012). В целом в гиперсоленых местообитаниях этот 
вопрос все еще практически не изучен.

Симбиоз животных с автотрофами – водорослями и прокариота-
ми – довольно широко распространен (Заика, 1991; Dubilier et al., 2008; 
Duperron, 2010), и гиперсоленые воды в этом отношении не исключение 
(Ros, Kodríguez, 1985; Hickman, 2003). Симбионты могут обеспечивать до 
40% поступления энергии в организм, как бы делая животных миксотро-
фами, что усложняет общую картину трофической сети. Существуют эко-
системы, например, коралловые рифы, где водоросли симбионты вносят 
существенный вклад в суммарную первичную продукцию сообществ (За-
ика, 1991). В экосистемах сипов и черных курильщиков симбионты-хемо-
синтетики часто играют важную экосистемную роль (Dubilier et al., 2008; 
Duperron, 2010). Экосистемная роль подобных симбиозов в гиперсоленых 
водах практически не изучена, хотя можно предположить, что в некоторых 
случаях она может быть существенной, особенно при дефиците кислорода.

Кроме биоэнергетического значения такие симбиозы могут играть и 
важную метаболическую роль. В соленой воде в симбиотических ассоциа-
циях от первичного продуцента к хозяину существенная часть углерода (до 
40% и более) может поступать в виде гликогена, эффективного осмолита 
(Заика, 1991). Таким образом, симбионты в значительной степени могут 
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обеспечивать возможность животных-хозяев существовать в гиперсоленой 
среде (Ros, Kodríguez, 1985; Hickman, 2003). Это чрезвычайно интересный 
вопрос для дальнейшего изучения.

Эпибионты животных, существуя на поверхности своих хозяев, могут 
ощутимо влиять на поведение этих хозяев, их энергетический баланс, вы-
живаемость, роль в экосистемах (Ковалева, 1983; Шадрин, 1990; Weissman 
et al., 1993; Шадрин и др., 2002; Gilbert, Schröder, 2003; Visse, 2007). В ги-
персоленых водоемах данный вопрос направленно не изучали. В то же вре-
мя в Крыму отмечено массовое развитие двух видов сидячих инфузорий 
– Acineta (Acinetides) infundibuliformis (Wang et Nie, 1933) (Phyllopharyngea) 
и Cothurnia maritima Ehrenberg, 1838 (Oligohymenophorea) – на массовых 
видах Harpacticoida при солености до 120 г/л (Павловская и др., 2009, Дов-
галь, Сергеева, 2016).

Микробиом кишечника представляет собой совокупность микроорга-
низмов, бактерий, вирусов, простейших и грибов, которые присутствуют в 
желудочно-кишечном тракте животного. В медицине экспоненциально рас-
тет внимание к структуре, функционированию и роли этой совокупности 
организмов в определении состояния организма человека. В экологии так-
же благодаря последним открытиям растет понимание важной роли этих 
микробиомов у разных видов, в том числе и беспозвоночных животных 
(Mente et al., 2016; Abdelrhman et al., 2017; Pascoe et al., 2017; Steinberg, 2018; 
Tello et al., 2019). Известные советские биологи В.Н. Беклемишев (1951) и 
Л.Г. Раменский (1952) первыми ввели в науку понятие «консорция» как це-
лостная система взаимосвязанных видов, состоящая из вида детерминанта 
(центрального вида) и всей совокупности остальных видов, зависящих от 
центрального вида энергетически, метаболически или топически. В инди-
видуальную консорцию каждого животного входят весь его микробиом, 
паразиты и эпибионты; осознание важности консорционного подхода в 
экологии растет (Харченко, Протасов, 1981; Шадрин, 2009; Goffredi, 2010; 
Розенберг, Зинченко, 2014; Zawierucha еt al., 2017). Реально каждая особь 
животных является целостной консорцией организмов, которую необходи-
мо изучать интегрально, чтобы понять ее функциональные возможности и 
ограничения. К сожалению, исследование микробиомов кишечника разных 
видов животных в гиперсоленой среде по-настоящему еще не начато, хотя 
и появляются первые статьи, которые касаются пока только Artemia spp. 
(Tkavc еt al., 2011; Nougué еt al., 2015; Quiroz еt al., 2015). Эти исследования 
показали большое разнообразие микробиома (Proteobacteria, Bacteroidetes, 
Firmicutes, Actinobacteria и Cyanobacteria), зависимость таксономического 
состава от возраста рачков и солености, а также его важную функциональ-
ную роль. Бактерии выполняют множество важных для хозяина функций: 
снабжение хозяина пищей и различными эссенциальными веществами, в 
том числе и осмолитами; участие в переработке и усвоении пищи; обеспе-
чение и усиление иммунитета и другие. Несомненно, что подобные иссле-
дования необходимо расширять и углублять. 

Влияние матов нитчатой зеленой водоросли Cladophora на структуру 
фауны осуществляется как через трофические связи, так и через модифи-
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кацию среды (Празукин и др., 2008; Балушкина и др., 2009; Голубков и др., 
2018; Prazukin et al., 2018, 2021; Shadrin et al., 2019a,b, 2021a,b; Anufriieva et 
al., 2022a). Анализ полученных данных показал:

1. Зеленая нитчатая водоросль Cladophora создает в гиперсоленых озе-
рах Крыма плотные донные и плавучие маты, биомассой до 0,5 кг (сухая 
масса)/м2, покрывая ими большие площади в отдельных водоемах. Их про-
дукция может превосходить продукцию фитопланктона более чем в 70 раз.

2. Cladophora существенно влияет на абиотические параметры среды 
(вертикальное распределение солнечной радиации, температуры, рН, Еh и 
др.). Например, температура под матом на глубине 40–50 см может быть на 
10–14 0С ниже, чем на поверхности мата.

3. Маты кладофоры являются ключевым фактором, определяющим кис-
лородный режим. Летом в поверхностном слое мата происходят суточные 
колебания кислорода от 0 до 250% насыщения и более. Часто под матами 
формируются гипоксийные и аноксийные зоны, что ведет к исчезновению 
отдельных видов донных животных и переходу других к жизни в матах и 
планктоне.

4. Нити кладофоры интенсивно обрастают одноклеточными водоросля-
ми, суммарная масса которых может доходить до 40% массы кладофоры. 
Формируется дополнительный пищевой ресурс для разных животных и их 
численность в матах достигает больших величин, например, Harpacticoida 
до 2,2×106 экз./м2.

7.2. Трофические сети в градиенте солености

В настоящее время накоплено достаточно данных, чтобы сформулиро-
вать некоторые общие закономерности изменения структуры трофических 
сетей с ростом солености (Por, 1980; Wurtsbaugh, Berry, 1990; Балушкина и 
др., 2009; Carrasco, Perissinotto, 2012; Lin et al., 2017; Голубков и др., 2018; 
Шадрин, Ануфриева, 2018б и др.). Часть тенденций, приводимых ниже, 
сформулирована разными авторами ранее. 

1. С увеличением солености длина трофической цепочки уменьшается 
(Балушкина и др., 2009; Carrasco, Perissinotto, 2012; Lin et al., 2017; Голуб-
ков и др., 2018; Шадрин, Ануфриева, 2018б). Увеличение трат на обмен и 
уменьшение ассимилированной энергии с ростом солености (глава 6) ве-
дет к уменьшению К2, эффективности использования усвоенной энергии на 
рост, как следует из уравнения (Заика, 1985; Шадрин, 2011; Алимов и др., 
2013):
				    К2 = P/A = (A-R)/A, 	                                 (7.1)
где К2 – эффективность использования усвоенной энергии на рост, P – сум-
марная продукция, R – суммарные траты на обмен, A – ассимилированная 
из пищи энергия.

Очевидно, что с уменьшением К2 меньшая часть усвоенной энергии мо-
жет быть передана на вышележащий трофический уровень. Это является 
наиболее очевидной причиной укорочения трофических цепей с ростом 
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солености. При наиболее высокой солености в экосистеме остается всего 
2–3 элемента в трофических цепях (Carrasco, Perissinotto, 2012; Ануфриева, 
2016; Шадрин, Ануфриева, 2018б). 

2. С увеличением солености соотношение продукции более низкого и 
следующего трофических уровней будет уменьшаться, что объясняется в 
первую очередь тем, что эффективность использования усвоенной энергии 
на рост, К2, уменьшается (уравнение 7.1). 

3. При этом происходит и уменьшение числа видов на каждом трофиче-
ском уровне, в предельных случаях – до одного вида на уровень (Carrasco, 
Perissinotto, 2012; Ануфриева, 2016; Шадрин, Ануфриева, 2018б). Популя-
ция каждого вида должна поддерживать численность не ниже какой-то ми-
нимальной/критической (Dennis, 1989; Sun, Wells, 2015; McArdle, Woiwod, 
2020). При этом для длительного устойчивого существования популяции 
необходимо, чтобы случайные колебания ее численности были меньше ее 
средней численности (Мурзин, Мурзин, 2009). Чем меньше численность 
популяции, тем сильнее на нее влияют случайные процессы (Vanchurin et 
al., 2022), вероятность вымирания популяции в этом случае увеличивается. 
Для поддержания минимальной численности должна существовать доста-
точная продукция на предыдущем трофическом уровне. В соответствии с 
уравнениями (6.1–6.3, 7.1) следует, что с увеличением солености выше ком-
фортной должно уменьшаться количество видовых популяций на каждом 
трофическом уровне, которые могут сосуществовать в экосистеме. Поддер-
жание разнообразия требует затрат энергии (Букварева, Алещенко, 2005).

4. Общее количество элементов (популяций) в пищевой сети с увели-
чением солености также будет уменьшаться. Следует прямой вывод, что 
структура пищевой сети будет резко упрощаться. В то же время необхо-
димо вспомнить, что сложность любой системы определяется не только 
количеством элементов в ней, но и количеством связей между элемента-
ми. Учитывая высокую пищевую пластичность как автотрофов, так и ге-
теротрофов, можно предположить увеличение количества связей между 
элементами. Если данное предположение верно, то сложность, а соответ-
ственно, и устойчивость системы трофических связей будет уменьшаться 
не так сильно, как следует из редукции числа ее элементов. Разумеется, 
сейчас это лишь предположение, требующее дальнейшей проверки. 

5. С ростом солености временная изменчивость структуры трофических 
отношений с участием животных будет увеличиваться. Соленость является 
лишь одним из многих факторов окружающей среды, которые могут влиять 
на видовую структуру сообществ в гиперсоленых водах, но при этом она 
является одним из наиболее динамичных факторов в гиперсоленых озерах 
и лагунах. В то же время и другие факторы среды в этих водоемах демон-
стрируют повышенную временную изменчивость (глава 2). Результаты соб-
ственных исследований и литературные данные показывают большую вре-
менную изменчивость видовой структуры и численности массовых видов 
в гиперсоленых водоемах (Toumi et al., 2005; Velasco et al., 2006; Lamptey, 
Armah, 2008; Carrasco, Perissinotto, 2012; Shadrin, Anufriieva, 2013a; Shadrin 
et al., 2019c, d). Это позволяет предположить и высокую изменчивость 
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структуры трофических отношений. Конкретный анализ в этом направле-
нии еще предстоит сделать.

6. С увеличением солености происходят существенные изменения раз-
мерной структуры звеньев трофической сети, наблюдается общий тренд 
уменьшения средних размеров во всех трофических звеньях. Это обуслов-
лено рядом причин:

а) увеличение роли во всех звеньях одноклеточных организмов, в пер-
вую очередь прокариот (Joint et al., 2002; Шадрин, Ануфриева, 2018б);

б) среди животных, как об этом говорилось выше, с ростом солености 
происходит исчезновение из сообществ видов с более крупными размера-
ми, а также уменьшение средних размеров у остающихся в сообществах 
видов (Barnes, Wurtsbaugh, 2015; Шадрин, Ануфриева, 2018б; Shadrin et al., 
2019d).

7. Повышение доли ПП, выделяемой в среду в виде экзометаболитов, ве-
дет к увеличению роли осмотрофных механизмов в питании гетеротрофов 
и уменьшению роли фаготрофных.

8. В гиперсоленых водоемах с высокой ПП доминируют детритные пи-
щевые цепи с преобладанием прокариот. На наиболее высоких трофиче-
ских уровнях с ростом солености начинают превалировать всеядные беспо-
звоночные и/или визитирующие хищники – летающие насекомые и птицы 
(Por, 1980; Cooper et al., 1984; Sánchez et al., 2006; Takekawa et al., 2006; 
Ануфриева, Шадрин, 2015; Conover, Bell, 2020).

9. При солености до 120–150 г/л структура трофической сети опреде-
ляется прежде всего биотическими отношениями, а при более высокой 
– в первую очередь, соленостью (Шадрин, Ануфриева, 2018б; Hammer, 
Hurlbert, 1990; Barnes, Wurtsbaugh, 2015).

10. Трофические цепи оксийного слоя пересекаются с таковыми анок-
сийного за счет того, что аэробные животные посещают аноксийную зону 
для питания (Light, 1938; Tolomeev et al., 2010; Barnes, Wurtsbaugh, 2015; 
Jia et al., 2015a), что может существенно повышать продукцию популяций 
таких животных.

11. С увеличением солености роль бентосных цепей в потоках вещества 
и энергии уменьшается, а планктонных – возрастает, в том числе, в связи 
с переходом все большей доли бентосных животных к существованию в 
планктоне (Голубков и др., 2018; Шадрин, Ануфриева, 2018б).

7.3. Влияние животных на среду обитания и круговорот элементов

В работах по экологии животных, как правило, большее внимание уделя-
ется влиянию абиотических факторов среды на их популяции, а не влиянию 
животных на окружающую абиотическую среду. Гиперсоленые воды в этом 
не исключение, однако имеется ряд работ, где проанализировано влияние 
популяций животных на среду (Wurtsbaugh, Berry, 1990; Jones, Wurtsbaugh, 
2014; Barnes, Wurtsbaugh, 2015; Jia et al., 2015a; Ануфриева и др., 2019а и 
др.). 
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7.3.1. Влияние жаброногого рачка Artemia 
Artemia spp. являются наиболее обычными и массовыми животными в 

условиях высокой солености, поэтому большинство работ в этом направ-
лении посвящено им. Во многих работах показано, что артемии могут вы-
едать микроводоросли и взвешенные частицы, снижая их концентрацию 
во много раз (Wurtsbaugh, Berry, 1990; Wurtsbaugh, 1992; Балушкина и 
др., 2009; Barnes, Wurtsbaugh, 2015; Jia et al., 2015a). Суммируя эти дан-
ные, можно отметить, что происходят существенные изменения в составе 
и видовом обилии микроводорослей и инфузорий, циклах азота и фосфора. 
Увеличение глубины проникновения света в результате понижения мутно-
сти воды в разы приводит к интенсивному развитию пурпурных бактерий 
(Wurtsbaugh, Berry, 1990; Wurtsbaugh, 1992; Jia et al., 2015a). Меняется тем-
пературный режим и стратификация водного столба (Wurtsbaugh, Berry, 
1990; Jia et al., 2015a). 

В свою очередь, появление хищников, выедающих артемий (при со-
лености ниже 80–90 г/л), например T. verticalis (Corixidae, Hemiptera), G. 
aequicauda (Amphipoda), E. mareotica (Ostracoda) или других может эли-
минировать популяцию артемий из экосистемы (Wurtsbaugh, Berry, 1990; 
Shadrin et al., 2019e; Anufriieva, Shadrin, 2020), приводя к прямо противопо-
ложным результатам. 

Движение скоплений артемий может генерировать турбулентность, тем 
самым значительно увеличивая перемешивание в толще воды, влиять на 
биологические, физические и химические процессы в гиперсоленых озе-
рах и лагунах (Jones, Wurtsbaugh, 2014; Houghton et al., 2018). Наличие 
популяции артемии в гиперсоленом озере может существенным образом 
воздействовать на цикл ртути в нем, увеличивая ее поступление в придон-
ный аноксийный слой (Jones, Wurtsbaugh, 2014). Наши данные по гиперсо-
леным озерам Крыма показали, что Artemia, фильтруя взвешенные веще-
ства, за 5–10 дней может выводить до 90% всех взвешенных форм ртути из 
водной толщи за счет седиментации фекальных пеллет на дно (Shadrin et 
al., 2022b). Присутствие артемий влияет и на характер донных отложений 
(Barnes, Wurtsbaugh, 2015; Jia et al., 2015a). Эти рачки являются важным 
фактором образования лечебных грязей в гиперсоленых озерах (Ivanova, 
1994; Балушкина и др., 2009).

Ярким примером влияния вселения артемий на преобразование всех ком-
понент экосистемы является результат совместных с китайскими учеными 
исследований, проведенных на высокогорном тибетском озере Дангксин Ко 
(его описание приведено во 2 главе), что представлено на рисунке 7.5. 

Вид Artemia sinica Cai, 1989 был вселен в озеро и вызвал существенные 
преобразования экосистемы, которые можно кратко охарактеризовать сле-
дующим образом. Прежде всего, в озере сильно уменьшилась концентра-
ция фитопланктона, что вызвало увеличение прозрачности воды в 2,5 раза. 
Продукция фитопланктона при этом увеличилась, в основном, за счет уско-
рения круговорота биогенных элементов и увеличения поступления в озе-
ро фотосинтетически активной радиации. Более глубокое проникновение 
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солнечной радиации в слой воды привело к опусканию слоя термоклина 
и массовому развитию пурпурных бактерий (аноксигенных фототрофов) в 
хемоклине. Изменился характер донных отложений. Многократно увели-
чилось количество птиц, кормящихся в озере, что в свою очередь ускорило 
оборот биогенных элементов.

7.3.2. Влияние Ostracoda
Среди остракод E. mareotica, широко распространенный в Евразии и Се-

верной Африке, является наиболее галотолерантным видом, встречаясь в 
природе в диапазоне солености от 3 до 325 г/л (Ануфриева и др., 2019а). 
Многолетние исследования показали, что этот бенто-планктонный вид 
может достигать очень высокой численности в гиперсоленых озерах Кры-
ма: в планктоне до 650 тыс. экз./м3, бентосе до 565 тыс. экз./м2 и плавучих 
матах водорослей Cladophora spp. до 150 млн. экз./м2 (Ануфриева и др., 
2019а). Все остракоды формируют раковины с использованием кальция. 
Ранее было показано, что среди всех элементов в воде небольшого гипер-
соленого крымского озера сезонная изменчивость концентрации кальция 
в несколько раз выше, чем других элементов (Губанов, Бобко, 2012), при 
этом минимумы концентрации кальция совпадали с максимумами числен-
ности остракод. Исходя из этого, выдвинули и проверили предположение, 
что в периоды массового развития рачки существенным образом влияют 

Рисунок 7.5. Результаты вселения Artemia sinica в высокогорное (4 475 м над уровнем моря) 
тибетское озеро Дангксин Ко (Jia et al., 2015a).
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на концентрацию кальция в воде (Ануфриева и др., 2019а, б). Предположе-
ние подтвердилось: при максимальной численности рачков до 80% и более 
всего кальция водной толщи было аккумулировано в биомассе рачков. Кон-
центрация кальция и магния в воде достоверно негативно коррелировала 
с численностью остракод (Ануфриева и др., 2019а). Сезонные колебания 
концентрации Ca и Mg в озере могут быть более чем на 50% объяснены 
изменениями численности остракод, коэффициенты детерминации (R2) для 
уравнений регрессии равны 0,514 и 0,559, соответственно. Растворимость 
CaCO3, основной соли кальция, уменьшается с увеличением температуры 
(Хатчинсон, 1969). Таким образом, два процесса, в основном, определяют 
изменения концентрации кальция в воде – сезонные изменения температу-
ры и развитие популяции остракоды E. mareotica (Ануфриева и др., 2019а, 
б). Весной начинается развитие популяции остракоды с потреблением 
кальция. Параллельно идет уменьшение растворимости CaCO3 и увеличе-
ние его потребления остракодами, и где-то в июле–сентябре наблюдается 
его минимальная концентрация в воде. В это же время в озере перестают 
встречаться особи E. mareotica. С падением температуры за счет увеличе-
ния растворимости раковин (CaCO3) растет концентрация кальция в воде. В 
январе–марте наблюдается максимальная концентрация кальция, и вскоре в 
озере массово начинают появляться остракоды.

7.3.3. Влияние животных на потоки кислорода и углерода
Баланс кислорода в озере можно описать следующим уравнением (Staehr 

et al., 2010; Shadrin et al., 2022a):
				    ΔDO/Δt = GPP - R ± F ± A, 	                     (7.2)
где ΔDO/Δt – изменение концентрации растворенного кислорода за интер-
вал времени Δt; GPP – валовая ПП; R – дыхание экосистемы; F – обмен О2 
между водной поверхностью и атмосферой; А – параметр, объединяющий 
все другие процессы, вызывающие изменения концентрации растворенно-
го кислорода.

В крымском гиперсоленом озере Мойнаки провели суточные наблю-
дения концентрации кислорода и других параметров среды (температура, 
соленость, скорость и направление ветра, численность зоопланктона и бен-
тоса) на трех станциях (Shadrin et al., 2022a). Используя уравнение (7.2) 
с учетом полученных данных, определили поправочные коэффициенты, а 
затем рассчитали параметры баланса. Результаты показали, что: 1) произ-
водство кислорода при фотосинтезе за сутки превышало его потребление 
озерным сообществом на всех изученных участках, и в атмосферу уходило 
от 4 до 46% выделяемого при фотосинтезе кислорода, в среднем 19%; 2)
роль животных в потреблении кислорода сообществом была невелика, от 
3 до 9%; 3) более 90% общего потребления кислорода сообществом при-
ходилось на микроводоросли, морскую траву, бактерий и простейших в 
планктоне и бентосе. Следовательно, роль животных, даже при их высокой 
численности, в регуляции баланса кислорода в водоеме незначительна.
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Можно оценить роль животных в потоках органического вещества (ОВ) 
и углерода (С) в водоеме, используя известные переходные коэффициенты, 
3,2 мгО/мгС и 0,69 мгОВ/мгО (Алимов и др., 2013) и данные по суточной 
динамике кислорода (Shadrin et al., 2022a). Не более 9% общего потока ОВ 
и С, в среднем 5%, проходит через животные трофические сети. Близкие 
величины ассимилированной животными энергии (% от ПП) получены и в 
более ранних исследованиях, проведенных с использованием других под-
ходов и методов в ряде гиперсоленых озер Крыма (Балушкина и др., 2009; 
Голубков и др., 2018; Празукин и др., 2019). 

При этом суммарный рацион нехищного зоопланктона и зообентоса 
достоверно (R = 0,85, p = 0,0001) увеличивался с ростом ПП фитопланкто-
на и глубины (R = 0,61, p = 0,006), но уменьшался с ростом солености (R 
= -0,56, p = 0,02) (Балушкина и др., 2009). Наличие отрицательной зависи-
мости суммарного рациона от солености может, вероятно, подтверждать 
ранее сделанный вывод (глава 6), что высокая соленость будет понижать 
эффективность потребления пищи разными животными. В результате эф-
фективность использования усвоенной энергии на рост, К2, также будет 
уменьшаться (уравнение 7.1). 

Показано, что доля энергии, заключенная в ПП и переходящая к после-
дующим трофическим уровням, убывает с ростом солености на каждом 
этапе (Балушкина и др., 2009; Голубков и др., 2018). Обобщение имевшихся 
на тот момент данных позволило А.Ф. Алимову установить, что в пресно-
водных водоемах и морских бухтах от 15 до 70% ПП водоема не ассимили-
руется животными и поступает на дно (Алимов, 2000). В случае гиперсоле-
ных озер Крыма эта величина несколько выше, более 90%, как следует из 
вышеприведенных данных.

При этом отметим, что при наибольшей солености, когда численность 
популяций Artemia высока, в крымских озерах наблюдается совсем другая 
картина (Балушкина и др., 2009; Голубков и др., 2018). Достигая высокой 
численности, артемии способны выедать почти всю продукцию фитоплан-
ктона, при этом около 25% ПП конвертируется в продукцию рачков. Боль-
шая же часть неусвоенной части рациона опускается на дно, участвуя в 
интенсивном формировании лечебных грязей (Ivanova, 1994; Балушкина и 
др., 2009). Основная биомасса рачков выедается визитирующими хищни-
ками и/или также поступает в донные отложения (Шадрин и др., 2008в; 
Ануфриева, Шадрин, 2015). Это, как и ранее приведенные факты (Шадрин, 
2013; Shadrin, 2018b), демонстрируют то, что экосистемы гиперсоленых 
озер Крыма могут находиться в нескольких альтернативных состояниях. 
Каждое из которых имеет собственные особенности структуры и функци-
онирования, поэтому нельзя «усреднять» взгляд на экосистемы гиперсоле-
ных озер, пытаясь привести их к общему знаменателю.

Суммирование имеющихся данных показывает, что массовые виды жи-
вотных, например Artemia spp. и Eucypris mareotica, способны ощутимо 
влиять на различные параметры среды и круговорот некоторых элементов 
в гиперсоленых водоемах. В то же время влияние животных на баланс кис-
лорода и органического вещества в таких водоемах незначительно. В их 
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донных отложениях, как правило, захоранивается больше ПП, чем в других 
водоемах. Доля ОВ и С от общей продукции, депонируемых в донных от-
ложениях, с ростом солености растет (Празукин и др., 2019; Shadrin et al., 
2022a). Подобное характерно и для других водоемов с дефицитом кислоро-
да (Middelburg, Levin, 2009; Jessen et al., 2017).
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ГЛАВА 8. ОБЩИЕ ОСОБЕННОСТИ ЭКОСИСТЕМ 
ЭКСТРЕМАЛЬНЫХ МЕСТООБИТАНИЙ: СУЩЕСТВУЮТ 

ЛИ ОНИ?

8.1. Адаптации

Существует большое разнообразие местообитаний со своими экстре-
мальными факторами и их композициями. Например, адаптации для жизни 
в жарких и холодных местообитаниях, в кислотных и щелочных, конеч-
но, будут различаться (McMullin et al., 2007; Berois et al., 2012; Aguilera, 
2013; Mirete et al., 2017; Mamo, 2019; Cho et al., 2023). При этом некоторые 
адаптации могут обеспечивать выживание в среде сразу с несколькими экс-
тремальными факторами, например интенсификация синтеза глицерола и 
синтез экзополисахаридов обеспечивают галотолерантность при существо-
вании в гиперсоленой среде (главы 3, 6) и дает возможность прокариотам и 
эукариотам жить при температуре ниже 0 °С (Шадрин, Ануфриева, 2018б; 
Han et al., 2019; Kim et al., 2019). Наличие покоящихся стадий является уни-
версальной адаптацией, которая способствует существованию видов почти 
во всех типах экстремальных местообитаний (Lubzens et al., 2010; Shadrin 
et al., 2015a; Vrtílek et al., 2018; Di Prisco, 2020). Механизмы, реализуемые 
при переходе к покоящемуся состоянию и выходе из него, у разных групп 
организмов различаются, но все они происходят с участием большого чис-
ла генов (Chen et al., 2009; Klotz et al., 2016; Tanaka et al., 2023). При этом 
авторы считают: все же вряд ли есть адаптации, которые позволяют жить в 
любой экстремальной среде. Вопрос о взаимовлиянии и взаимообусловлен-
ности различных адаптаций еще недостаточно изучен и здесь обсуждаться 
не будет.

Однако имеются ли какие-то общие закономерности формирования 
адаптаций для существования в неблагоприятных условиях? Попытаемся 
немного приблизиться к ответу, рассмотрев имеющиеся факты и идеи.

Процессы адаптации включают: (1) приспособления для лучшего выжи-
вания в конкретной локальной среде и (2) пластичность/способность орга-
низма изменять свои черты в ответ на вариации окружающей среды (Ibarra-
Isassi et al., 2023). Соотношение этих двух характеристик может меняться в 
широких пределах. Если в процессе приспособления видов к экстремаль-
ной среде доминирует первая составляющая, то формируются виды-экстре-
мофилы, а если вторая – виды-экстремотолеранты. Экстремальные факто-
ры среды могут как повышать, так и снижать внутривидовую изменчивость 
признаков, в зависимости от степени их экстремальности, что показано для 
ряда видов (Шадрин, Ануфриева, 2018а; Shadrin, Anufriieva, 2017). Эписта-
тические взаимодействия между генами в неблагоприятной среде могут 
обусловливать некоторую дестабилизацию онтогенеза в популяциях, и это 
ведет к росту разнообразия особей, способствуя увеличению диапазона то-
лерантности особей в популяции (Гершензон, 1941; Сапунов, 1983; Wagner, 
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Altenberg, 1996; Dongen, 2006). При этом отбор как бы осуществляет «вы-
бор» подходящих фенотипов из их возросшего разнообразия в популяции. 
Под действием отбора популяция методом проб и ошибок ведет «поиск» 
более оптимальных в некомфортной среде фенотипов. Таким образом, реа-
лизуется стратегия поддержания высокого фенотипического/генетического 
разнообразия. Однако такая стратегия не всегда эффективна. Нельзя упу-
скать из виду, что поддержание разнообразия любой системы требует рас-
хода энергии (Букварева, Алещенко, 2005), а увеличение экстремальности 
среды увеличивает траты на обмен и снижает эффективность использова-
ния энергии (глава 6). Таким образом, количество энергии, которое может 
быть использовано для поддержания разнообразия, уменьшается с ростом 
экстремальности среды. Для каждого состояния условий среды имеет-
ся оптимальный уровень разнообразия (Букварева, Алещенко, 2005). При 
превышении определенного уровня экстремальности популяция вынужде-
на снижать свое разнообразие (Шакин, 1981; Букварева, Алещенко, 2005; 
Шадрин, Ануфриева, 2018а; Shadrin, Anufriieva, 2017). Размер генома жи-
вотных в наиболее экстремальной среде также бывает уменьшен до мини-
мально необходимого (Kelley et al., 2014; Shaikhutdinov, Gusev, 2022), что, 
вероятно, обусловлено той же причиной – энергетическим ограничением. 
Возможно, эта закономерность реализуется в градиенте экстремальности 
любого фактора, отфильтровывая организмы/виды с субоптимальными зна-
чениями признаков. При этом степень экстремальности для экстремофилов 
и экстремотолерантов будет сильно различаться. Поэтому эти две группы 
организмов в одном и том же интервале могут демонстрировать противопо-
ложные отклики (Wang et al., 2011; Ji et al., 2019; He et al., 2022).

Экстремальные условия окружающей среды оказывают сильное давле-
ние отбора, вызывая формирование новых адаптаций (Ibarra-Isassi et al., 
2023). Рассматривая приспособление жизни к существованию в такой сре-
де, следует отметить, что адаптации идут взаимодополнительно по разным 
признакам и на разных уровнях. Это является частной реализацией общего 
положения, что эволюция живых систем может осуществляться только как 
многоуровневое обучение в имеющихся термодинамических/энергетиче-
ских ограничениях (Vanchurin et al., 2022a, b). Многоуровневость процес-
са адаптации к существованию в экстремальной среде проанализирована 
для экстремотолерантных жаброногих рачков артемий (Gajardo, Beardmore, 
2012). В адаптации вовлекаются большие сети генов, особенно если они 
идут в полиэкстремальной среде. Примером могут служить виды Artemia, 
одни из наиболее экстремотолерантных животных, характеризующиеся 
большим многоуровневым комплексом адаптаций (Gajardo, Beardmore, 
2012). Широчайшую галотолерантность у них обеспечивает наличие как 
минимум двух немонотонных паттернов экспрессии генов, реализующих-
ся в разных диапазонах солености (Lee et al., 2022). Скоординированные 
сдвиги в экспрессии генов дают возможность использовать различные го-
меостатические стратегии, что позволяет видам существовать и в услови-
ях экстремальной солености (Lee et al., 2022). У одного из видов Artemia 
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идентифицировано всего 21828 функциональных генов, среди которых 674 
участвуют в процессах приспособления к высокой солености и 900 генов 
– к гипоксийным/аноксийным условиям (De Vos et al., 2021). В среде с вы-
сокой соленостью изменяется экспрессия генов, регулирующих окисли-
тельно-восстановительный потенциал и осмотический баланс, репарацию 
ДНК, белков LEA (белки позднего эмбриогенеза), синтез трегалозы и др. 
(De Vos et al., 2021). Это свидетельствует как о комплексности и сложности 
адаптаций, так и необходимости дальнейших исследований в этом направ-
лении.

Следует общий вывод, что адаптации к любой экстремальной среде яв-
ляются комплексными и многоуровневыми, но конкретные механизмы для 
каждого типа экстремальных местообитаний имеют свои специфические 
генетические, биохимические и физиологические особенности. Учитывая 
материал всех предыдущих глав, можно также обоснованно утверждать, 
что есть альтернативные адаптационные стратегии и механизмы приспосо-
бления к существованию в экстремальной среде. Например, известны три 
осмоадаптационные стратегии со своим механизмами для жизни при высо-
кой солености (главы 3–6).

8.2. Экосистемы экстремальных местообитаний

Экосистемы разных экстремальных местообитаний имеют свои специ-
фические черты, но в то же время можно говорить и о некоторых общих 
особенностях их организации и функционирования. Попробуем кратко ос-
ветить здесь этот вопрос.

Биоразнообразие в градиенте экстремального фактора. Общее так-
сономическое разнообразие убывает с ростом экстремальности практиче-
ски любого фактора, что характерно не только для эукариот, но и прокариот 
(Shu, Huang, 2022). Этот тренд проявляется не только в гиперсоленых водах 
(главы 3–5), но и при температуре ниже 5 °С (Bakermans, 2017; Margesin, 
Collins, 2019) или выше 35 °С (Inskeep et al., 2010; Cole et al., 2013; Colman et 
al., 2016; Ward et al., 2017), при pH ниже 3 (Aguilera, 2013; Kuang et al., 2013; 
Liu et al., 2014; Méndez-García et al., 2015) или выше 9 (Xiong et al., 2012; 
Amaral-Zettler, 2013; Smith et al., 2016). Анализ совокупности работ, на ко-
торые выше даны ссылки, показывает, что существенно меняется не только 
видовой состав сообществ, но и представленность таксонов самого высо-
кого ранга. Эти изменения специфичны для каждого типа экстремальных 
местообитаний. Например, в наиболее соленых с высокой температурой, 
как правило, начинают доминировать представители архей (главы 3, 4), а в 
наиболее соленых и холодных архей практически нет, там доминируют бак-
терии и эукариоты-грибы (Margesin, Collins, 2019; Guglielmin et al., 2023). 
В гиперсоленых местообитаниях среди животных, в основном, наиболее 
широко представлены Arthropoda и несколько меньше Nematoda (глава 5), 
а в кислотных – Rotatoria и в меньшей степени Arthropoda (Deneke, 2000; 
Amaral-Zettler, 2013). При этом характер проявления общего тренда этой 
зависимости и ее количественное выражение значимо меняются в различ-
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ных типах экстремальных местообитаний. Например, в кислотных/ацид-
ных местообитаниях биоразнообразие существенно более понижено, чем в 
щелочных (Amaral-Zettler, 2013). Как правило, зависимость биоразнообра-
зия от степени экстремальности фактора нелинейная как в гиперсоленых 
(главы 3–5), так и других экстремальных средах. Например, для прокариот 
в геотермальном источнике установили, что уменьшение их альфа-разноо-
бразия с повышением температуры наиболее ярко проявилось в диапазоне 
от 25 до 65 °C, но выше, до примерно 85 °С, изменения сопоставимы с 
экспериментальным шумом, т.е. тренд не выражен (Sharp et al., 2014). С ро-
стом экстремальности среды уменьшается и метаболическое разнообразие 
сообществ, т.к. по мере роста экстремальности лимитирующих факторов 
некоторые типы метаболизма не могут реализовываться или становятся 
энергетически невыгодными (Oren, 2011; Hoehler, Jørgensen, 2013; Tobler et 
al., 2018; Gostinčar et al., 2022). 

Действие экстремального фактора на структуру биоты, как правило, 
в значительной степени модулируется действием других факторов, что, 
в частности, показано выше для случая гиперсоленых вод (главы 3–7). 
Это утверждение не менее справедливо и для других типов экстремаль-
ных местообитаний (Kuang et al., 2013; Inskeep et al., 2010; Liu et al., 2014; 
Bakermans, 2017; Shu, Huang, 2022). В полиэкстремальной среде часто труд-
но вычленить, какой фактор вносит основной вклад в отбор видов и форми-
рование структуры сообщества. 

Существует две основные движущие силы, определяющие состав со-
обществ организмов – возможность их попадания в водоем/расселение и 
фильтрующий отбор совокупностью абиотических и биотических факто-
ров среды/экологические фильтры (Chase, 2007; Aguilar, Sommaruga, 2020; 
Menéndez-Serra et al., 2023). Избирательная фильтрация видов/давление 
отбора и процессы, связанные с расселением, одновременно формируют 
каждое локальное сообщество. Экологическими фильтрами (ЭФ) являются 
неслучайные факторы, которые сужают возможный набор видов (Chessman, 
Royal, 2004; Díaz et al., 2007; Shadrin et al., 2019c; Ануфриева, Шадрин, 
2023). Они определяют возможность существования того или иного вида 
в водоеме в отсутствии пресса биотических отношений (Kraft et al., 2015). 
В конкретном водоеме реализация этой возможности будет определяться 
всей совокупностью факторов. В «нормальной» среде биотические от-
ношения играют основную роль (Ивлев, 1955; Дгебуадзе и др., 2008). В 
экстремальной среде будет другая картина, фактор, который определяет 
экстремальность среды, становится жестким ЭФ, существенно сужая воз-
можные варианты видового состава (Shadrin et al., 2019c; Chen et al., 2022). 
Например, в диапазоне от 35 до 120 г/л в гиперсоленых водоемах Крыма 
соленость не является основным фактором, определяющим видовую струк-
туру зооценоза, а при более высоких значениях соленость начинает играть 
роль доминирующего жесткого ЭФ (главы 5–7).

Процессы расселения вносят случайность в определение состава сооб-
щества экстремальных местообитаний, в то время как наличие экологи-



132

ческих фильтров в конкретной среде обуславливает возможность форми-
рования сообществ с более предсказуемым видовым составом. В новых 
водоемах на первом этапе их существования в становлении видовой струк-
туры основную роль играет возможность случайного попадания в водоем 
видов, активная миграция или пассивный занос (de Necker et al., 2021). 
Затем попавшие первыми и сохранившиеся виды-основатели формируют 
определенные трофические отношения, которые начинают действовать как 
основной ЭФ для вновь попадающих видов (Bello et al., 2013; Bruno et al., 
2016; Ануфриева, Шадрин, 2023). В «нормальной» среде эти отношения в 
первую очередь определяют границы распределения видов (Ивлев, 1955). 
В экстремальной области какого-либо фактора, например солености, до 
определенного его значения биотические отношении играют не менее важ-
ную роль, чем фактор экстремальности (главы 5, 6). При увеличении экс-
тремальности среды лимитирующая/фильтрующая роль практически це-
ликом переходит к фактору экстремальности. Для гиперсоленых водоемов 
показано, что по мере увеличения солености ее роль как ЭФ усиливается 
как для бактерий, так и для эукариот (Ануфриева, Шадрин, 2023; Shadrin et 
al., 2019b; Menéndez-Serra et al., 2023). Подобное увеличение роли экологи-
ческих фильтров с ростом экстремальности среды показано и для других 
типов экстремальных местообитаний (Desbruyères et al., 2000; Chase, 2007; 
Putman et al., 2021). С ростом экстремальности среды фильтрация/отбор на-
чинают преобладать над вероятностью попадания в водоем/расселением. 
Роль стохастичности в формировании состава сообщества убывает, а роль 
детерминистской составляющей увеличивается.

Наличие в донных отложениях банка покоящихся стадий всех ключевых 
групп организмов, которые способны сохранять жизнеспособность деся-
тилетия-столетия, является универсальным механизмом, обеспечивающим 
существование сообществ в экстремальной меняющейся среде (Lubzens et 
al., 2010; Shadrin et al., 2015a; Vrtílek et al., 2018; Di Prisco, 2020). Кроме 
всего прочего, это также является памятью популяций и сообщества в це-
лом о прошлых изменениях среды, которая позволяет быстро и успешно 
адаптироваться к изменениям среды. Вероятно, можно предположить нали-
чие альтернативных вариантов экспрессии метагенома сообщества/популя-
ции в меняющемся местообитаннии. Однако экспериментальных данных, 
подтверждающих это, пока нет. 

Существуя с докембрия, биопленки являются старейшим и широко рас-
пространенным типом сообществ на Земле, в них находится до 80% всех 
клеток бактерий и архей (Flemming, Wuertz, 2019). Таксономический со-
став организмов альгобактериальных пленок и соотношение разных типов 
метаболизма в них может меняться в широких пределах в зависимости от 
наличия различных ресурсов и характера экстремальности среды. Роль 
биопленок в гиперсоленых водоемах увеличивается с ростом солености, в 
частности, в продуцировании (Shadrin, 2003; Samylina et al., 2010; Шадрин, 
Ануфриева, 2018б). Биопленки являются наиболее успешной стратегией 
существования жизни в неблагоприятных условиях, таких как экстремаль-
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ные температуры, высокий уровень радиации, кислые или щелочные значе-
ния pH, загрязнение тяжелыми металлами, высокая соленость и др. (Blanco 
et al., 2019; Parrilli et al., 2022). В биопленках важную роль играет коллоид-
ный экзополимерный матрикс (extracellular polymeric substances, EPS), обе-
спечивающий защиту отдельных клеток от различных негативных воздей-
ствий (Neu et al., 2003; Blanco et al., 2019). Доля EPS в суммарной биомассе 
увеличивается с ростом солености в гиперсоленых водах (глава 3). Умень-
шение pH ниже 5, повышение концентрации тяжелых металлов, высокие и 
низкие экстремальные температуры также ведут к этому (Blanco et al., 2019; 
Parrilli et al., 2022). Быстрый адаптивный отклик клеток биопленок на дей-
ствие экстремальных условий обеспечивается, в значительной степени, го-
ризонтальным переносом генов между клетками разных таксонов (Blanco 
et al., 2019; Parrilli et al., 2022). Таким образом, возрастание роли биопленок 
в экосистемах водоемов может рассматриваться в качестве неспецифиче-
ского отклика сообщества/экосистемы на усиление экстремальности среды.

Суммируя все вышеизложенное, для разных экстремальных местообита-
ний можно отметить четыре общих закономерности/тренда:

1. Адаптация к любой экстремальной среде является комплексной и осу-
ществляется на всех уровнях организации.

2. Уменьшается таксономическое и, как правило, метаболическое разно-
образие с ростом экстремальности среды.

3. С ростом экстремальности лимитирующего фактора увеличивается 
его роль как экологического фильтра. 

4. Увеличивается роль биопленок в экосистемных потоках энергии и ве-
щества.

5. Все ключевые группы организмов имеют в экстремальной среде 
покоящиеся стадии, которые в донных отложениях способны сохранять 
жизнеспособность десятилетия-столетия, что можно рассматривать как 
универсальный механизм для существования сообществ в экстремальной 
меняющейся среде.

Разумеется, т.к. каждое экстремальное местообитание в определенной 
степени уникально, в каждом конкретном случае будут присутствовать 
свои особые генетические, биохимические, физиологические, поведенче-
ские, популяционные и экосистемные механизмы.

Г.Г. Винберг писал, что все то разнообразие жизни, которое существует, 
является лишь небольшой реализованной частью эвентуально возможного 
(Винберг, 1981). Поэтому не стоит думать, что все может быть нам извест-
но. В изучении жизни в экстремальных средах еще множество загадок, ко-
торые постепенно будут решаться. Вряд ли стоит создавать иллюзию, что 
будут сформулированы некие общие универсальные закономерности орга-
низации жизни в экстремальной среде. Каждый конкретный случай уника-
лен, его особенности порождены как необходимостью, так и случайностью. 
Можно сказать, что он не обязан, но может быть таким, как он есть.
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