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ИСЧЕРПАЛ ЛИ СЕБЯ БАЛАНСОВО-ЭНЕРГЕТИЧЕСКИЙ ПОДХОД 

В ГИДРОБИОЛОГИИ: ВОЗМОЖНОСТИ И ОГРАНИЧЕНИЯ 

Кратко рассмотрены основы балансово-энергетического подхода и проанализированы его возможности и 

ограничения. С учѐтом специфического динамического действия пищи определены максимально возможные 

значения коэффициентов использования энергии на рост – К1 и К2. Использование этих коэффициентов поз-

воляет устанавливать лишь границы возможного, но не позволяет делать прогноз, что конкретно будет реа-

лизовано в пределах возможного. Сделан вывод, что, несмотря на ограничения применимости м етода, он 

остаѐтся одним из эффективных инструментов современной гидробиологии.  
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В последнее время нередко приходится 

слышать, что балансово-энергетический под-

ход в гидробиологии исчерпал себя. Существу-

ет и противоположное мнение, что только этот 

подход и может дать понимание механизмов 

функционирования экосистем, только на его 

основе и можно что-то прогнозировать. Какое 

же из этих мнений вернее? Чтобы ответить на 

этот вопрос, следует сначала рассмотреть сущ-

ность подхода, его возможности и область 

применения. Из самых общих методологиче-

ских посылок ясно, что ни один подход в науке 

сам по себе  не может дать целостного понима-

ния реальности. Говоря же о балансово-энер-

гетическом подходе, не следует забывать, что 

он является лишь последовательным примене-

нием в экологии 1-го и 2-го принципов термо-

динамики. Следовательно, требовать от него 

более того, что даѐт использование термоди-

намики при исследованиях в физике, бессмыс-

ленно. Законы термодинамики лишь очерчи-

вают области возможного в протекании тех 

или иных процессов, но ничего не говорят о 

механизмах. Это достаточно чѐтко понимали 

создатели и основные идеологи развития дан-

ного подхода в гидробиологии – Г. Г. Винберг 

и В. С. Ивлев [4, 5, 7]: «…даже наиболее пол-

ный и достоверный биотический баланс сооб-

щества или экосистемы не более чем констата-

ция (описание) сложившихся ко времени 

наблюдений ее особенностей» [5]. 

Основы балансово-энергетического 

подхода изложены в многочисленных публи-

кациях [1, 3, 4, 7, 8, другие]. Поэтому, не вда-

ваясь в детали, рассмотрим лишь основные по-

ложения и уравнения подхода, и не будем ка-

саться хорошо изученных зависимостей эле-

ментов энергетического баланса от массы тела, 

температуры и других факторов. 

Для того чтобы оставаться живым, 

каждый организм должен совершать работу 

для поддержания своего устойчивого неравно-

весия: «Все и только живые системы никогда 

не бывают в равновесии и исполняют за счет 

своей свободной энергии постоянно работу 

против равновесия, требуемого законами фи-

зики и химии при существующих 

внешнихусловиях» [2]. Энергия, необходимая 
для совершения 
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организмом работы, выделяется при гидролизе 

высокоэнергетических связей, например,  АТФ 

в теле организма. Это – траты на основной об-

мен (Ro), т.е. обмен в отсутствии внешней ра-

боты, производимой организмом. Если же для 

восстановления «сожжѐнной энергии» не будет 

потока энергии извне, то организм, сжигая се-

бя, будет терять свою массу. Поток энергии 

извне – это питание, которое у фототрофных, 

хемолитотрофных или гетеротрофных орга-

низмов может осуществляться разными путя-

ми. Количество энергии, поступающей в орга-

низм извне за единицу времени, – рацион (С). 

Не вся энергия, поступающая извне, усваивает-

ся / ассимилируется, поэтому справедливо ра-

венство: 

С – F = u С = A,                                    (1)                        

где F – неусвоенная часть рациона; u – усвояе-

мость пищи; A – ассимилированная энергия. 

Для простоты изложения рассмотрим 

энергетический баланс животного. Обеспече-

ние потока энергии из внешней среды в орга-

низм – процесс питания – требует совершения 

внешней работы, как и другие процессы, 

например, избегание врагов. Траты энергии на 

внешнюю работу называют активным обменом 

(Ra), на окисление и другие биохимические 

процессы, связанные с трансформацией пищи и 

еѐ использованием для роста, – специфическим 

динамическим действием пищи, или СДДП 

(SDA – specific dynamic action).  Основную до-

лю СДДП составляют траты на синтез белков 

[19, 21]. Условие сохранения массы тела орга-

низма в случае, когда он не растѐт: 

A – R = 0,  (2)                                          

где R = (Ro + Ra + СДДП). (3) 

Если A – (Ro + Ra + СДДП) < 0, то орга-

низм будет терять массу тела, а если Р = A – 

(Ro + Ra + СДДП) > 0, то будет происходить 

рост массы тела или половых продуктов, будет 

создаваться продукция (Р).  

Подобные уравнения применимы и для 

фотосинтезирующих организмов, только Ro в 

таком случае называется темновым дыханием, 

а Ra + СДДП – световым дыханием и фотоды-

ханием. Зная  зависимости элементов баланса 

от факторов среды, можно определить те диа-

пазоны факторов, в которых возможно суще-

ствование того или иного организма. Следует 

сделать акцент на том, что с точки зрения тер-

модинамики оценивается только возможность, 

а реализация этой возможности, как правило, 

определяется совсем другими причинами и 

факторами. Однако не будем забывать, что 

возможность предшествует реализации. Урав-

нение (3) верно лишь для устойчивого состоя-

ния организма, переход организма в новое аль-

тернативное устойчивое состояние, т.е. про-

цесс акклимации требует дополнительных трат 

энергии [9, 13]. Траты на обмен в этом случае – 

в переходном состоянии – описываются урав-

нением: 

R = (Ro + Ra + СДДП + Rк),                 (4)   

где Rк  - траты энергии на акклимацию, т.е. на 

обеспечение перехода в новое устойчивое со-

стояние.  

Зная необходимые траты энергии на та-

кой переход, мы можем оценить, возможен ли 

он при тех или иных условиях питания и внут-

ренних энергетических резервах. Оценка этого, 

конечно, не может однозначно ответить на во-

прос, осуществится ли данный переход.  

Введѐнный В. С. Ивлевым коэффици-

ент эффективности использования усвоенной 

энергии на рост/продукцию (К2) играет весьма 

важную роль в балансово-энергетическом под-

ходе для интегральной оценки эффективности 

использования энергии как отдельной особью, 

так и в трофических цепях сообщества. Рас-

смотрим, каких теоретически максимальных 

значений он может достигать, воспользовав-

шись уравнением:  

К2 = Р/А = (А - (Ro + Ra + СДДП))/А = 1 

- (Ro + Ra + СДДП)/А                                      (5). 

У питающихся организмов, даже когда 

активным обменом (Ra) можно пренебречь 

(например, при очень высоких концентрациях 

пищи), будут две составляющие трат: траты на 

поддержание существующей массы тела (Ro = 

аW
b
, где W – масса тела, а,

 
b – коэффициенты) 
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и СДДП/траты на переработку пищи и рост 

(СДДП = γ А, где γ – коэффициент СДДП). Не-

редко при расчѐтах потенциально возможных 

значений К2  не учитывают СДДП, хотя его ве-

личина составляет в среднем 25 – 50 % общих 

трат на обмен [21]. Такой расчѐт будет вести к 

завышению возможных величин К2. Во многих 

работах показано, что коэффициент γ практи-

чески не зависит от массы тела, но прямо про-

порционален ассимилированной энергии [16 – 

19, 21, 23]. Величина этого коэффициента за-

висит от качества пищи, увеличиваясь пропор-

ционально доле белков и хитина в пище [21]. В 

среднем для беспозвоночных животных значе-

ние данного коэффициента составляет 11.0 (± 

1.4)%, а для рыб 15.6 (± 0.7)% [21]. Наиболее 

низкие значения коэффициента получены для 

антарктических беспозвоночных [21], что впи-

сывается в общую тенденцию увеличения К2 с 

уменьшением температуры [10]. Проведя рас-

чѐты с использованием вышеприведенных 

средних значений, получаем, что максимально 

возможные значения К2 для беспозвоночных 

находятся в предела 0.39 ≤ К2 < 0.72, а для рыб 

– 0.29 ≤ К2 < 0.72. Такие же значения получают

и в экспериментах с различными гидробионта-

ми [1, 12]. Экспериментально оценѐнная эф-

фективность использования метаболизирова-

ной энергии резорбированных запасных ве-

ществ на рост (К2), например, у икры пинагора, 

зависит от температуры, изменяясь в пределах 

от 0.26 до 0.56 [11]. Учитывая, что в среднем 

усвояемость (u) животной пищи 0.8, а расти-

тельной – 0.6, можем оценить теоретически 

максимально возможные значения коэффици-

ента эффективности использования рациона на 

рост (К1). Для вегетарианцев они будут 0.24≤ 

К1 ≤0.43 (беспозвоночные) и 0.17≤ К1 ≤0.43 

(рыбы), а для хищников – 0.31≤ К1 ≤0.57 (бес-

позвоночные) и 0.23≤ К1 ≤0.57 (рыбы). Вероят-

но, полученные таким образом величины К1 

для хищников завышены (выше говорилось о 

зависимости коэффициента γ от состава пищи). 

У хищников в пище выше доля белка, а, зна-

чит, больше и коэффициент γ, что в наших рас-

чѐтах не учтено. Хорошо известно, что К2 и К1 

зависят от концентрации пищи, как следствие 

прямой, но не линейной, зависимости рациона 

и ассимилированной энергии от концентрации 

пищи.  

Реализуются ли такие максимальные 

значения К2 и К1 в природе при отсутствии ли-

мита пищи? Да, но только на ранних стадиях 

онтогенеза, т. к. по мере роста, как известно, 

значения коэффициентов убывают. Кроме это-

го, есть траты энергии на активный обмен, не 

связанный с питанием, а, к примеру, с избега-

нием опасностей, размножением. Существуют 

и траты энергии, связанные с процессами ак-

климации к меняющейся среде. Некомфортные 

условия, загрязнители, как правило, также 

уменьшают рацион, усвояемость пищи, но уве-

личивают траты на обмен, что может вести к 

значительному уменьшению К1 и К2 [14, 22]. 

Мы приходим к выводу, что в природных по-

пуляциях гидробионтов максимально высокие 

значения К1 и К2 практически не реализуются. 

Это ещѐ одно подтверждение того, что, ис-

пользуя балансово-энергетический подход, мы 

можем лишь оценивать границы возможного; 

реализация же потенциальных возможностей 

определяется биотическими и абиотическими 

факторами, внешними и, как правило, случай-

ными по отношению к рассматриваемому ор-

ганизму или его популяции. Однако, используя 

данный подход, мы можем оценивать потенци-

альную продуктивность объектов аквакульту-

ры и эффективность использования различных 

кормов. В контролируемых условиях аквакуль-

туры данный подход имеет бóльшую прогно-

стическую ценность, чем при анализе природ-

ных ситуаций. И удачным применением под-

хода для этих целей может служить работа 

[12]. 

Перейдем на уровень сообщества. При-

менение подобных рассуждений и соответ-

ствующих расчѐтов к автотрофному звену со-

общества позволяет определить возможный 

уровень первичного продуцирования, который 

определяет возможности вышележащих уров-

ней. Из выше приведѐнных максимальных 

значений К1 видно, что в идеальном 
варианте не более 
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24 – 43 % чистой первичной продукции может 

быть трансформировано в продукцию выше-

лежащих уровней, но обычно значительно 

меньше. Однако совершенно очевидно, что та-

кой подход не позволяет сам по себе опреде-

лить то, какой путь первичного продуцирова-

ния в сообществе будет реализован – хемоли-

тотрофный, например, или фототрофный. В то 

же время с учѐтом известных зависимостей, 

как правило, можно определить, какой путь 

первичного продуцирования в данных услови-

ях будет более эффективен. В частности, на 

основе термодинамических расчѐтов в геомик-

робиологии определяется, какие группы хемо-

литотрофов в тех или иных условиях могут бо-

лее эффективно получать энергию и продуци-

ровать, а, следовательно, и доминировать [6]. 

Уровень первичного продуцирования, как и 

путь продуцирования, будут задавать возмож-

ности существования и продуцирования гете-

ротрофных организмов, но этим, однако, не 

определяется то, какие вторичные продуценты 

будут доминировать.  

Следует отметить, что не только общий 

уровень первичной продукции, но и степень еѐ 

дисперсности будут во многом определять 

продуктивность и возможную структуру, в 

частности, размерную, вышележащих уровней. 

Рассмотрим это на примере животных, напри-

мер, планктонных копепод, потребляющих 

микроводоросли [15]. Скорость питания / ра-

цион рачков в каждый момент определяются 

общей биомассой, но неоднозначно. Экспери-

ментально и теоретически показано, что при 

равных биомассах водорослей при увеличении 

размеров их клеток до определѐнных размеров 

рацион рачков будет расти. При этом активные 

траты энергии рачка на получение одного и 

того же рациона будут увеличиваться с умень-

шением размеров водорослей, что определяет-

ся тем, что для получения того же рациона ра-

чок должен будет проходить большее расстоя-

ние. Таким образом, оказывается, что с увели-

чением дисперсности распределения первич-

ных продуцентов при равной биомассе мень-

шая доля их продукции может быть потреблена 

и трансформирована в продукцию рачков. 

Уровень первичного продуцирования, степень 

дисперсности распределения первичных про-

дуцентов задают возможности вышележащих 

уровней.  

Таким образом, зная первичную про-

дукцию фитопланктона и степень его дисперс-

ности, можно довольно точно оценить кормо-

вую базу зоопланктона и его потенциальную 

продукцию, но не видовой состав. Это позво-

лит, в свою очередь, рассчитать потенциально 

возможную продукцию зоопланктонофагов, но 

будут это желетелые организмы или же рыбы 

,подход не даст ответа. Далее можно опреде-

лить продукцию нехищных рыб, которая мо-

жет быть потреблена в сообществе на вышеле-

жащем уровне. Однако балансово-энергетичес-

кий подход ничего не сможет дать для пред-

сказания видового состава этих рыб, как и того, 

кто будет основным потребителем – хищные 

рыбы, паразиты, птицы или человек. 

Говоря о влиянии уровня первичного 

продуцирования на вышележащие трофические 

уровни, следует отметить и следующий мо-

мент: с увеличением уровня первичной про-

дукции увеличивается разнообразие возмож-

ных альтернативных состояний сообщества 

[18]. Иными словами, чем больше в экосистеме 

первичная продукция, тем менее предсказуемо 

еѐ поведение, т.е. тем меньше возможности 

использования балансово-энергетического 

подхода для понимания механизмов, действу-

ющих в экосистеме, и прогнозирования еѐ по-

ведения. Значит ли это, что балансово-

энергетический подход не очень-то и нужен 

при изучении эвтрофных и гиперэвтрофных 

водоѐмов? Конечно, нет, т.к. и в этом случае 

необходимо знать области возможного, не за-

бывая о многовариантности реализации этого 

возможного. Знание энергетики сообщества 

даѐт возможность делать некоторый прогноз 

вероятности ожидаемого отклика на антропо-

генное воздействие. В частности, с увеличение 

трофности водоѐма менее вероятно, что мы 

получим ожидаемый отклик, например, при 
попытках восстановления нормального (про-
шлого) состояния
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водоѐма. И практика попыток восстановления 

эвтрофированных водоѐмов – тому подтвер-

ждение.  

Говоря о возможностях применения 

подхода к природным системам (виды, орга-

низмы, сообщества), не следует забывать об их 

уникальности, что подчеркивали и создатели 

подхода Г. Г. Винберг и В. С. Ивлев [5, 8]. 

«Каждый вид – это всего лишь реализованный 

вариант среди многих нереализованных, эвен-

туально возможных вариантов эволюционного 

развития. Следовательно, совокупность специ-

фических особенностей определѐнного вида – 

некоторая уникальная данность, свойства ко-

торой не могут быть выведены на основе по-

знания других видов или выявлены каким-либо 

другим путѐм, кроме непосредственного 

наблюдения и описания….надорганизменные 

объекты…в большей или меньшей мере дис-

кретны, каждый из них обладает индивидуаль-

ными особенностями…» [5]. Термодинамика 

оперирует усреднѐнными величинами, которые 

характеризуют совокупности объектов, она не 

может сама по себе объяснять уникальность 

отдельных дискретных систем. Не может этого 

дать, соответственно, и балансово-энергети-

ческий подход. 

Несмотря на те ограничения, которые 

присущи балансово-энергетическому подходу, 

как и любым другим балансовым подходам, он 

всѐ же продолжает оставаться одним из эффек-

тивных инструментов современной гидробио-

логии/экологии. Не следует этим подходом 

пренебрегать, как не следует и переоценивать 

его возможности. Вспомним слова одного из 

основных создателей этого подхода Г. Г. Вин-

берга, который писал, что «Экосистема рас-

сматривается как некоторая природная целост-

ность при продукционно-энергетическом ис-

следовании, и оно направляется на выяснение 

и количественное выражение еѐ исторически 

сложившихся особенностей. Затем эти в общих 

чертах выясненные особенности экосистемы 

могут и должны подвергаться аналитическому 

изучению для выяснения механизма характе-

ризующих экосистему явлений и протекающих 

в ней процессов, взаимодействия и взаимоза-

висимости видов и т.д. Существенно, что в 

этом случае успеху аналитического исследова-

ния подчиненных целому явлений способству-

ет то, что оно ведѐтся при уже  известных 

ограничениях, отражающих место данного 

явления в экосистеме» [5].  

Подход, несомненно, будет развиваться 

и дальше, при этом будет происходить более 

чѐткое осознание его возможностей и ограни-

чений в комплексном подходе к изучению ре-

альных экосистем. Будут выявляться как новые 

возможности его применения, так и новые 

ограничения. Он уже и сегодня является важ-

ным блоком теории аквакультуры, позволяя, в 

частности, оценивать потенциально макси-

мальную продукцию гидробионтов, к которой 

можно стремиться при их культивировании.  
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Чи вичерпав себе балансово-енергетичний підхід в гідробіології: можливості і обмеження. М. В. 

Шадрiн. Коротко розглянуті основи балансово-енергетичного підходу. Проаналізовані можливості і обм е-

ження підходу. З врахуванням специфічної динамічної дії їжі розрахували максимально можливі значення 

коефіцієнтів використання енергії на зріст - К1 і К2. Використання цих коефіцієнтів дозволяє лише встанов-

лювати кордони можливого, але не дозволяє робити прогноз, що буде реалізоване в межах можливого. Зро б-

лено вивід, що, не дивлячись на обмеження застосовності методу, він залишається одним з ефективних ін-

струментів сучасної гідробіології. 

Ключові слова: гідробіологія, балансово-енергетичний підхід. 

Did energy budget approach exhaust itself in hydrobiology: Possibilities and limitations. N. V. Shadrin. Bases 

of energy budget approach are briefly considered. Possibilities and limitations of approach are analyzed. Taking into 

account a specific dynamic action of food we calculated the maximally possible values of coefficients of the use of 

energy on growth - K1 and K2. The use of these coefficients allows only to set scopes possible, but does not allow to 

do a prognosis, that will be realized within the limits of possible. A conclusion is done, that, in spite of limitations of 

applicability of method, it remains one of effective instruments of modern hydrobiology. 

Key words: hydrobiology, energy budget approach. 
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