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Суммарный расход энергии в  качестве меры 
неблагоприятного действия среды обитания име-
ет обоснованные преимущества перед измерением 
сиюминутной интенсивности энергетического ме-
таболизма, попытки использовать которую пред-
принимались неоднократно.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Онтогенез, как процесс реализации простран-
ственно-временной структуры, план которой содер-
жится в геноме, требует определенных затрат энер-
гии. Каждое морфологическое или физиологическое 
преобразование организма – это работа, которая на-
чавшись должна быть завершена для успешного на-
чала следующего преобразования. И эта работа имеет 
конкретную величину в энергетическом выражении 
для каждой стадии или этапа развития организма 
в оптимальных для него условиях.

Если  же организм вынужден противостоять 
внешнему неблагоприятному воздействию, ему 
приходится совершать дополнительную работу для 
восстановления, например, солевого баланса при 
недостатке воды, более продолжительный поиск 
пищевых объектов при бескормице или воссоз-
дание клеток в  случае токсического поражения 
тканей. Даже если организм способен компенси-
ровать вредное действие среды в полной мере так, 
что морфологическое исследование не обнаружит 
никаких повреждений, ему требуется для этого 
выполнить определенную работу, а значит затра-
тить дополнительную энергию. Таким образом, 

ВВЕДЕНИЕ

Существует множество способов оценки каче-
ства среды обитания. Большинство методов ана-
лизирует степень уже наступившего повреждения 
организма, вследствие его пребывания в неблаго-
приятных условиях – хромосомные аберрации, ци-
токинетические отклонения, изменения формулы 
крови, морфологические нарушения и другие. Био-
энергетический метод оценки неблагоприятного 
воздействия отличается тем, что основан на опре-
делении дополнительного количества энергии, не-
обходимого организму для компенсации действия 
среды обитания, и работает уже в тех случаях, когда 
повреждение организма еще не наступило.

Во время проведения такого биотеста проис-
ходит измерение суммарного количества энергии, 
которое организм расходует за условно стандарт-
ный период онтогенеза. Таким периодом может 
быть продолжительность одного деления дробле-
ния эмбриона. Также удобно использовать про-
должительность некоторой стадии развития, для 
которой характерно наличие четких морфологи-
ческих маркеров ее начала и окончания. Если по 
какой-то причине в качестве тестового биологи-
ческого объекта требуется выбрать организм, за-
вершивший эмбриональное или личиночное раз-
витие, в этом случае стандартным периодом может 
служить продолжительность прироста единицы 
массы тела или продолжительность периода между 
линьками, как это было сделано в экспериментах 
на Daphnia magna (Захаров и др., 2000).
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Причина в  том, что форель нерестится ран-
ней весной, когда водоемы активно прогревают-
ся. Камчатская кета, напротив, нерестится осенью 
на фоне снижения температуры воды. Особенности 
экологии обоих видов сопряжены с закреплением 
в их эволюции таких физико-химических измене-
ний, которые смещают оптимум развития вслед за 
изменяющейся температурой, обеспечивая макси-
мальный процент выживаемости в эмбриогенезе 
и,  следовательно, высокую эффективность раз-
множения. Смещение минимума энергетической 
цены развития в  соответствии с  особенностями 
экологии вида доказывает что такая оценка опти-
мума не является искусственным параметром, а ос-
нована на естественных особеностях физиологии.

Температура не единственный, хотя и  наиболее 
часто используемый, параметр, влияющий на энер-
гетическую цену развития. Смолтификация, про-
исходящая во время покатной миграции кеты, так-
же смещает оптимум развития в направлении по-
вышенной солености (рис. 3).

В начале смолтификации минимум энергети-
ческой цены прироста единицы массы тела моло-
ди отмечался при 14,6‰, а через 20 суток в конце 
смолтификации 27,5‰ (Зиничев, 1988). В  этом 
исследовании использовали энергетическая цену 
прироста единицы массы тела, так как во время по-
катной миграции у молоди кеты нет заметных мор-
фологических изменений, которые могли бы слу-
жить маркерами стандартного периода развития.

Небольшое количество параметров внеш-
ней среды использованных в  исследованиях, 

энергетическая цена каждого этапа развития и он-
тогенеза в неоптимальных условиях будет неизбеж-
но выше, чем в оптимальных (Зотин, Зотина, 1993).

Однако этот эффект будет заметен лишь при 
сравнении идентичных онтогенетических процес-
сов от начала до завершения. Известно, что ско-
рость онтогенеза может варьировать в  неблаго-
приятных условиях вплоть до полного временного 
прекращения развития. Особенно ярко это прояв-
ляется у пойкилотермных животных при измене-
нии температуры среды (Детлаф, 2001).

Сопоставление энергетической цены развития 
информативно только в том случае, если это цена од-
ного и того же онтогенетического отрезка, но прой-
денного в разных условиях. Поэтому успех метода за-
висит от грамотного определения начала и окончания 
условно стандартного периода онтогенеза.

Суммарный расход энергии за выбранный пери-
од развития определяется несколькими повторными 
измерениями интенсивности метаболизма. Во избе-
жание ошибок следует учитывать изменения метабо-
лизма тест-объекта в течение суток. Измерения, как 
правило, проводятся непрямым методом по скорости 
потребления кислорода. При проведении подобных 
исследований необходимо поддерживать стабильную 
концентрацию кислорода на уровне, исключающем 
возможный переход некоторых животных к анаэроб-
ному обмену, как это свойственно, например, дву-
створчатым моллюскам.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Изучение энергетической цены одного деле-
ния дробления в  эмбриогенезе вьюна Misgurnus 
fossilis при разной температуре показало наличие 
ее минимума в  диапазоне от  15 °C до  18 °C (Зо-
тин, Озернюк, 1966). В том же диапазоне темпе-
ратур отмечен максимум выживаемости зароды-
шей при вылуплении (Алексеева, Озернюк 1987). 
Оптимальные температуры для стадии дробления 
и  стадии вылупления вьюна совпадают (рис. 1), 
поскольку во время его эмбриогенеза температура 
практически не меняется.

Если в природе развитие происходит на фоне за-
метно меняющейся температуры, минимум цены раз-
вития смещается вместе с ней. Сравнение положения 
минимума цены развития в эмбриогенезе радужной 
форели Salmo gairdneri (Алексеева, 1987) и камчатской 
кеты Oncorhinchus keta (Зиничев, Зотин, 1988) обна-
ружило, что у этих видов положение минимума энер-
гетической цены развития в эмбриогенезе смещается 
по шкале температуры в разные стороны. У форели 
оптимум развития смещается в сторону высоких 
температур от 5,3 °C на стадии дробления до 10,5 °C 
на стадии вылупления из оболочек. У кеты смещение 
минимума происходит в противоположную сторону 
от 8,3 °C до 5,3 °C (рис. 2).

Рис. 1. Энергетическая цена одного деления дро-
бления (1) яиц вьюна и процент выживаемости при 
выклеве (2) в зависимости от температуры. По дан-
ным: Зотин, Озернюк 1966 (1), и Алексеева, Озер-
нюк 1987 (2).
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видов насекомых обнаруживает заметные меж-
видовые различия толерантности к температуре 
окружающей среды (рис. 4). Наиболее чувстви-
тельной к изменению температуры оказалась ку-
колка мучного хрущака Tenebrio molitor, а наименее 
чувствительной куколка Drosophila melanogaster.

объясняется прежде всего трудностями техниче-
ского характера, которые не позволяют контроли-
ровать многие из них.

Энергетическая цена развития дает возмож-
ность не только определять положение оптимума 
для параметров внешней среды, но и проводить 
сравнительную оценку адаптивного диапазона 
представителей разных видов животных. Для та-
кой оценки, прежде всего, необходимо провести 
нормирование энергетической цены, поскольку ее 
абсолютные величины у разных видов могут отли-
чаться на несколько порядков. В качестве норми-
рующей величины наилучшим образом подходит 
энергетическая цена развития при оптимальных 
условиях, после деления на которую все результа-
ты оказываются выраженными в процентах отно-
сительно оптимума (Зотин, Зотина, 1993).

Сравнение нормированной энергетической 
цены развития за стадию куколки нескольких 

Рис. 2. Изменение энергетической цены разви-
тия на  протяжении эмбриогенеза форели Salmo 
gairdneri (а) и кеты Oncorchynchus keta (б) на разных 
стадиях эмбриогенеза в  процентах относительно 
креода. По данным: Алексеева, 1987 и Зиничев, Зо-
тин, 1988. Стадии развития: 1 – дробление; 2 – на-
чало гаструляции; 3 – начало пульсаций сердца; 4 – 
перед вылуплением.

Рис. 3. Энергетическая цена прироста единицы мас-
сы тела молоди камчатской кеты Oncorchynchus keta 
в первые 10 суток от начала смолтификации (1) и по-
следние 10 суток смолтификации (1). По данным: 
Зиничев, 1988.

Рис. 4. Энергетическая цена развития куколки не-
которых видов насекомых в процентах к цене раз-
вития при оптимальной температуре. По абсциссе 
температура относительно оптимальной, приня-
той за 0 шкалы. 1 – Tenebrio molitor (Janda, Kocian, 
1933); 2  – Galleria melonella (Crescitelli, 1935); 3  – 
Culex pipiens (Алексеева и др. 1991) и 4 – Drosophila 
melanogaster (Алексеева и др., 1985).

(а) (б)

200

150

100

%
200

150

100

%

1

200

150

100

200

150

100

2

200

150

100

200

150

100

4

200

150

100

200

150

100

3

4 8 12 16 4 8 12 16
Температура, °С

10

8

4

Дж/г
1

2

Соленость, %

10 20 30

130

110

100

%

3

°С
–10 100 5–5

120

140

150

1
2

4



 ЭНЕРГЕТИЧЕСКАЯ ЦЕНА ОНТОГЕНЕЗА КАК ПОКАЗАТЕЛЬ КАЧЕСТВА 25

ОНТОГЕНЕЗ том 49 № 1 2018

теста показывают преимущество в разрешающей 
способности первого перед вторым (таблица 1).

Стандартный токсикологический тест не  по-
казал различий в  качестве воды из  любых иных 
источников кроме места вблизи аварии. В то же 
время биоэнергетический тест обнаружил граду-
альное изменение качества воды по мере удаления 
от места аварии, несмотря на то, что выживаемость 
в  стандартном токсикологическом тесте нигде 
не была ниже 90% кроме места аварии.

Аналогичным способом была проведена оцен-
ка качества питьевой воды в  колодцах поселка, 
ближайшего к месту аварии населенного пункта 
(таблица 2). В одном из девяти обследованных ко-
лодцев была обнаружена настолько высокая ток-
сичность воды, что биоэнергетический тест не-
возможно было провести из-за полной гибели 
тест-объекта. В двух колодцах было обнаружено 
значительное увеличение энергетической цены 
онтогенеза D.magna по сравнению с  контролем 
в 2,54 и 1,48 раз, и в одном колодце – в 1,2 раза. 
(Захаров и др. 2000).

Предварительный анализ толерантности к вы-
бранному параметру окружающей среды позво-
ляет подобрать оптимальный по чувствительно-
сти тест-объект. Важное значение при выборе 
тест-объекта играет и продолжительность стадии 
развития, выбираемой в  качестве условно стан-
дартного онтогенетического процесса.

ПРАКТИЧЕСКОЕ ПРИМЕНЕНИЕ

В основе использования энергетической цены 
развития как показателя качества среды обитания 
лежит обратная задача – сравнить энергетическую 
цену условно стандартного онтогенетического про-
цесса, протекающего в оптимальных условиях или 
принятых за таковые, и в условиях, которые требу-
ется оценить.

Такие исследования были проведены в рамках 
оценки экологических последствий загрязнения 
среды фенолом и  нефтепродуктами в  результа-
те железнодорожной аварии. Биоэнергетический 
тест применяли в  составе комплексной оценки 
степени загрязнения реки через год после аварии. 
Тест-объектом служили Daphnia magna – стандарт-
ный объект для токсикологических тестов. Опреде-
ляли энергетическую цену интервала между линь-
ками взрослых особей. Рачков помещали в сосуды 
с пробами воды, взятыми из различных источни-
ков, и содержали в них несколько суток. Срок со-
держания не менее чем двукратно превышал про-
должительность межлиночного интервала. В ка-
честве природного стандарта использовали воду 
естественного водоема, расположенного в 20 км 
от  места аварии с  минимальной антропогенной 
нагрузкой. В исследовании также применяли лабо-
раторный контроль – подготовленная вода из мо-
сковского водопровода.

Некоторые результаты тестов представлены в та-
блице. Результатам каждого вида тестирования до-
полнительно были выражены в баллах, чтобы иметь 
возможность сопоставить качественные и количе-
ственные методики. Сопоставление биоэнергети-
ческого теста и стандартного токсикологического 

Таблица 1. Сравнение результатов биоэнергетического и стандартного токсикологического тестов качества 
воды на Daphnia magna

Место отбора пробы
Биоэнергетический тест Стандартный тест 

по выживаемости

Энергетическая 
цена (Дж) Балл Выживаемость Балл

Место аварии Полная гибель * 0 5
Вблизи места аварии 171,9 5 100 1
На значительном расстоянии ниже по течению 82,5 3 90 1
Природный контроль 53,2 1 96,7 1

Таблица 2. Результаты оценки качества воды из ко-
лодцев в  районе аварийного загрязнения среды 
биоэнергетическим методом (тест на Daphnia magna)

Место отбора пробы
(номер колодца) Энергетическая цена (Дж)

1 гибель
2 108,9
3 69,9
4 187,3
5 89,5
6 68,8
7 82,1
8 69,1
9 64,8

Лабораторный 
контроль

73,8
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The application of the method of energy cost of ontogenesis for characterizing the quality of the habitat is 
considered. A quantitative method for assessing the adverse effect of the environment on the body is pro-
posed. Examples of practical use of the method in estimating the ecological consequences of environmental 
pollution are given.
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Также была проведена оценка степени токсич-
ности сточных вод очистных сооружений химиче-
ского предприятия по производству азотных удо-
брений с использованием в качестве тест-объекта 
серебряного карася Carassius auratus. Определяли 
энергетическую стоимость прироста единицы мас-
сы тела в воде, взятой из стоков очистных сооруже-
ний предприятия. Сравнение приводили с тем же 
параметром, определенным у рыб, которых содер-
жали в  подготовленной воде из  московской си-
стемы водоснабжения. Исследования показали, 
что скорости роста массы тела рыб в тестируемой 
и контрольной воде одинаковые, а интенсивность 
метаболизма рыб в пробе сточной воды выше, чем 
в контроле на 13% (Захаров и др., 2000).

Таким образом, проведенные исследования 
свидетельствуют о перспективности использова-
ния биоэнергетических тестов для биомониторинга 
в рамках методологии оценки здоровья среды, ос-
нованной на характеристике гомеостаза развития.


