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1. 0/SЩAJI ХАРАКТЕРИСТИКА PA60Thl 

1. 1. ЦЕЛИ И ЗАДАЧИ РАБОТЫ. 
Цепыо работы являлось nостроение теоретической концепции, 

описывающей закономерности распределения потребляемой гомойотермными 
живо?Ными энергии на различные нужды под влиянием факторов среды, 

которая дала бы возможность интерnретации широкого круга явлений, 

относящихся к разным сторонам взаимодействия животных со средой. В 

качестве исходной посылки nринято, что структура энергетических бюджетов 

должна отвечать требованию оnтимальности, вытекВJОщему из nредсrавлений 
об их адаптивном характере. 

Первой задачей, которую следовало решить для достижения 

поставленной цели, являлся выбор и обоснование критериев, позволяющих 
считать структуру энергетического бJОДЖета оптимальной. Дпя этого было 
необходимо рассмотреть современные nредставления о системных свойствах 
организмов, а также проанализировать существующие теоретические 

построения в области экологии животных, основанные на принципах 

оптимальности. 

Второй задачей работы было построение и верифицикация 
математической модели, описывающей распределение энергии на разные 

нужды, а также связанные с ним реакции животных на воздействие основных 

средовых факторов. Построив и nроанализировав модель, следовало 

сопоставить ее nредсказания с эмnирическим материалом (nрежде всего, 

основываясь на литературных данных). 

Самостоятельной задачей работы была интерnретация ряда эффектов, 

наблюдаемых при изучении роста и развития гомойотермных животных в 
условиях действия средовых факторов, а также их связи с демографическими 

характеристиками популяций животных. Эта задача решалась на основании 

собственных данных по динамике населения и индивидуальным 

характеристикам грызунов. 

Задачей работы было также теоретическое рассмотрение 

функционального значения внутрипопуляционного разнообразия с 
энергетических позиций. 

1.2. АКТУАЛЬНОСТЬ РАЬОТЫ 
В последние годы в экологии оформился· ряд направлений, 

р838ивавшихся в рамках экологических приложений концеnции 

nрисnособпенности (fisher, 1930). К ним относятся nрежде всего теория 
оптимального nитания ( Mangel. Clark, 1986; Stephens. KreЬs. 1986) и теория 
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оnтимальных жизненных цикпов (Steams, 1976: 1977: 1980; 1992; Charnov, 
Hi:l1; Нarvey, 1991 и др.). Тем не менее, теоретические построения в эrой 

области по-nрежнему недостаточно сооmосятся с фактами, добытъами в 
процессе кропотливой работы натуралистов. Др сих пор соответсrвующими 
реальной ситуации в науке остаtотся слова Г. Сепье (1987, с. 126-127): " •.• по 
части анализа причинных связей биология отстала. от своих же собственных 
достижений в об.1асти анализа материи физическими и химическими методами. 

Несмотря на широко декларируемое nризнание важности общего 
естественнонаучного подхода к оnисанию живых систем, фундаментальные 

законы природы (такие как. например, начала термодинамики) редко 

используются в конструктивном смыспе; их чаще всего рассматриваtот лишь как 

ограничения, накладываемые на nоведение биологических систем (Margalef, 
1985). 

На необходимость разработки интегрирующих концепций указывает 

также противоречивость истолкования эмпирических данных с точки зрения 

формально сосуществующих концептуальных nозиций. Так, представпения об 
относительном nостоянстве энергетических бюджетов (Дольник, 1982) 
сосуществуют с Представлениями о завнеимости nотребления энергии от обилия 
t(срмовых ресурсов (Ив.:1ев, 1955; Rashevsky, 1959; Holling, 1965), Популярная 
концепция а·- и К- отбора (Macдt-thut-, Wilso11, f967, Pianka, 1970) сосуществует с 
данными о константности в соотношении энергии, идущей на nрод_vкционные 

процессы, с величиной базальнаго мета6о.11изма (Stearns, 1977; MacNab, 1980; 
Grodzinski, Weiner, 1985}. Перечень подобных двусмысленностей, существенно 
за1рудняющих раJвитие наnравлений, nретендующих на обобщение (таких как, 
например, теория оптимальных жизненных циклов} можно 6ыло бы 
продолжить. 

Г..::е это свидетельствует об актуальности сформулированной выше 

оr."Новной ЦЕii!И работы и решения задач, направленных на ее достижение. 

1.3. НАУЧНАЯ НОВИЗНА. 1ЕОРЕТИЧЕСНАЯ И ПРАКТИЧЕСКАЯ ЗНАЧИМОСТЬ 
В работе предлагается новая ;tонцепция расnределения потоков энергии 

в организме животных, исходящая из представпения о стремлении сохранить 

максимально возможную эффективность метаболизма, которая 
рассматривается в качестве компонента приспособленности. 

Ва эrой основе построева формальная модель структуры 
<Жерrетического бюд:м..-ета. nрt~ДставJ,ЯЮщая бюджет энергии не как простую 
сумму "статей расхода", а как их целостную систему. Данная модель позволила 

списатЬ, nре.цскеэывать н ннтерпретиро!!ать с eд!IIH~rx !<О!·Щеnтуальн~!Х позиций 
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различные реакции животных на комnлекаtое дейсrвие оаtовных средовых 

факторов (темnературу среды, обилие корма. nлотность и структуру населени.я). 

Даетс.я интерnретация nредставлений об альтернативных тиnах роста 
грызунов с эколого-энергетических позиций; nредложена схема "переключения" 

этих nутей, обусловленного коммекаtым вли.янием факторов среды. 

·nо-новому объ.яаt.яется взаимосвязь ряда nопул.яционных характеристик 
с размерами и скоростью роста животных. Применение энергетического 

подхода впервые позволило выявить экологическое значение 

внутриnопуляционного разнообразия и на nримере грызунов показать 

функциональн ую роль дифференциации населения животных и 

неравномерности их nространсrвенного распределения. 

Практическа.я значимость результатов св.язана с возможностью 

применени.я разработанной эколого-энергетической модели дп.я расчетов, 
св.язанных с оценкой функциональной роли различных компонентов экосистем. 

1.4. АПРОБАЦИЯ РАБОТЫ. 
Результаты работы докладывались на Vlll IX и Х Всесоюзных 

симпозиумах по биологическим nробпемам Севера (Апатиты, 1979 г.; 
Сыктывкар, 1981 r.; Магадан, 1983 r.), на V, Vl и Vll Всесоюзных совещаниях по 
грызунам, (Москва, 1980 г.; Ленинrрад, 1984 r.; Нальчик, 1988 г.), на 111 съезде 
Всесоюзного териологического общества (Москва, 1982); на Третьем 

международном териологическом конгрессе (Хельсинки, Финл.янди.я, 1982), на 
Всесоюзном совещании "Растительно.ядные животные в биогеоцнозах суши" 
(ВалдаА, 1984 r.), на Всесоюзной конференцИи "Оптимальные местообитания 
растительноядных животных" ( Красно.ярск, 1985 г.}, на Всесоюзной 

конференции по математическому моделированию в биогеоценологии 
(Петрозаводск, 1985 г.), на Советеко-финском симпозиуме "Факторы динамики 
численности растительноядных животных" (Новосибирск, 1986), на Всесоюзном 
совещании "Экологическа.я энергетика животных". (Суздаль, 1988 г.), на 

конференции Уральского отдепени.я Всесоюзного териолоrическоrо общества 
(Свердповск, 1989), на Международной конференции "Поnуп.яционная экология 
животных" (Новосибирск, 1990), на 4-14 Международной конференции "Грызуны 
и nространсrво .. (Миколайки, Польша. 1993), на Международной конференции 
"Попул.яционная экологи.я в решении nробпем охраны и восстановления 

биологического разнообразия" (Екатеринбург, 1994 г.), на Втором Европе.:iском 
териологическом конгрессе (Саутrемnтон, Великобритани.я, 1995 г.), на 
региональном семинаре "Стратегические наnравлени.я экологических 

исследований на Урале и экологическая nолитика". (Екатеринбург, 1996 г.), а 
также на научных семинарах Института экологии растений и животных УрО 
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РАН (Екатеринбург, 1976 - 1991 rг.), Зоологического инсти1}'Т8 Университета 
Осло (Осло, Норвегия, 1986 г.), Норвежского сепьскохозяйсrвенного 
университета (Ас, Норвеrия, 1986 г.), Пиренедского института экологии (Хака, 

Испания, 1987 г.) и Зоологического факультета Окефордекого университета 
(Оксфорд. Великобритания, 1993 г.), 

1.5./1УбЛИКАЦИИ 

Материапь1 диссертации опубликованы в 54 работах. 

1.6. ОСНОВНЫЕ ПОЛОЖЕНИЯ РАБОТЫ. ВЫНОСИМЫЕ НА ЗАЩИТУ 
1) Распределение энергии на различные нуждь1 в организме животных 

предсrавляет собой систему взаимозависимых потоков; энергетическиА бюджет, 

таким образом, представляет собоА не просто линейную комбинацию nотоков 
энергии, а отражает системные своАства организмов, nро.явл.яющиеся в 

упорядоченности его структуры. 

2) Структура энергетических бюджетов животных имеет адаптивный 

характер, выражающийся в стремлении сохранить максимально возможную при 

данных условиях эффективность энергетического обмена (отношение nрихода 

энергии с nищей к ее расходу). Адаnтивная структура, в силу 

взаимозависимостей компонентов энергетического бюджета, требует 

одновременной максимизации основных его составляющих и, соответственно, 

nотока энергии через организм животных. 

3) Построенная на основе представпений об адаnтивном характере 

энергетических бюджетов теоретическая модель nредсказывает оnределенные 
соотношения между различными составляющими энергетического баланса 

(расходом энергии на различные нужды). а также их изменения в зависимости 

от деАствия средовых факторов и специфических характеристик животных, 

соответствующие эмnирически на6людавшимся. Адаптивные реакции животных 
на действие различных факторов среды nроявляются в nерестройках 

энергетических бюджетов и связанных с ними бюджетов времени, 
обеспечивающих максимально возможную при данных условиях эффективность 

метаболизма. 
4) Модель адаптивной структуры энергетического бюджета позволяет 

дать неnротиворечивое объяснение для цепого ряда явлений и nроцессов, 
относящихся к разным сторонам жизнедеятельности животных и 

наблJОДающихся как на уровне организма, так и на групповом уровне, с единых 

концептуальных nозиций. 
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1.7. СТРУКТУРА И ОБЪЕМ РАБОТЫ 
Работа состоит из введения, девяти глав, заключения и nриложения. Она 

изложена на 319 страницах машиноnисного текста, включает в себя 17 таблиц и 
53 рисунка. Список литературы состоит из 457 наименований. 

2. NЁТОДИЧЕСКИЕ ЛОДХОДЫ, NАТЕРИАЛ И NЕТОДЬL 

Методологической базой работы был nодход к рассматриваемым 
проблемам с nозиций системного детерминизма, диктуемый цепью и 
вытекающими из нее задачами работы. Основным средством снетемного 

анализа является формализация nредставпений о характеристиках изучаемых 

систем, т. е. оnисание их в виде математической модели. Эта модель, 

составляющая стержень работы, базируется на балансовом принципе и 

представляет собой результат решения двухстуnенчатой оnтимизационной 
задачи, которая, в свою очередь, сформулирована на основе nредставления об 

эффективности метаболизма как комnоненте nриспособленности. 
Верификация модели nроводилась в первую очередь на основе 

литературных данных, которые в ряде случаев были подвергнуты 

дополнительной обработке. Всего были проанализированы данные по 59 видам 
млекоnитающих и 17 3 видам nтиц. 

Собственный материал (исnользуемый дпя интерпретации более тонких 
эффектов) включал в себя данные по индивидуальному росту, 
nространственному распределению, возрастному составу, nлотности насепения 

и другие характеристики отдельных индивидуумов и населения двух видов 

грызунов полевок-экономок из луговых местообитаний IОжного Ямала и 

рыжих nолевок из елово-березовых лесов Среднего Урала, - полученные в за 
период с 1977 по 1992 гг. методом мечения и nовторных отловов. Всего было 
nомечено 407 nолевок-экономок (nроизведено более 1500 их поимок) и 675 
рыжих полевок (более 1800 nоимок) с регистрацией массьt тепа, nола, 
возрастной груnпы, репродуктивного состояния. Привлекапись также материалы 

no динамике населения красных полевок из пойменных лесов IОжного Ямала 
(более 2000 поимок 694 особей). Кроме того, в 1986 г. проводили наблюдения 
за круглосуточной активностью 20 самцов рыжих полевок, содержавшихся в 
груnпах и по-одиночке nри разных условиях кормообеспеченности. Для оценки 

влияния структуры насепения на индивидуальный рост полевок был разработан 
показатепь, характеризующий как интенсивность использования участка 

обитания данного зверька другими особями, так и разнообразие последних. 
Радиусы индивидуальной активности и размеры участков обитания оценивали 
методами, основанными на nодсчете моментов площади, рассчитываемых по 
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координатам поммок жиаотных (Calhoun, Casby, 1958; Calhoun, 1963; Dixon, 
Chapman, 1980), 11 том числе и с nомощыо оригинальных комnьютерных 

nрограмм. Обработка данных nроводилась стандартными методами. 

3. ЛРЕДIЮСЬUIКИ ЛОСТРОЕНИJI КОНЦЕnЦИИ АДАmИвноll 
СТРУКТУРЫ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО liiDДJКEТA 

3. 1. ТЕНДЕНЦИИ В ИЗУЧЕНИИ СЛОЖНЫХ СИСТЕМ. 
В современном ~ознании iiакоnилось мно~ ~~ к~рые 

засrавпяют nересматривать nревапировавwие ранее механистические воззрения. 

Внимание исспедоватепей переилючается на о6ьекты, обладающие 
организованной сложностью. Поаедение таких объектов не может быть оnисано 

терминах линейных причинно-следственных р.ядоа и nотребовало развития 
системной методологии. Это дало важные результаты, nриведшие к nоявлению 

новых nодходов и целых направлений естествознания. 

3.2. БИОЭНЕРГЕТИЧЕСКИЙ ПОДХОД. 
Представпение о биологических объектах как об энергетических 

машинах, несмотря на очевидную ограниченность, обладает важными 
достоинствами: (1) Оно опирается на фундаментальное естественнонаучное 

основание. (2} Рассматриаается одно из главнейших свойств живого вещества­
способность совершать работу. (З) Живые системы рассматриваются в их 

динамическом, функциональном асnекте. (4) Появляется возможность 

описывать разные явления и процессы в универсальных единицах и терминах. 

(5) Описания динамики экологических систем в энергетических терминах легко 
nоддаются формализации, что позволяет применять для ее анализа мощный 

арсенал математических методов и строить логически выверенные 

теоретические схемы. 

Основой биоэнергетики организма является балансовый принциn, 

вытекающий из закона сохранения энергии (nервого начала термодинамики). В 

середине текущего столетия энергетический nодход стал nрименяется и при 

изуЧении надорганизмеиных систем, прежде всего для описания трофических 

взаимоотношений в экоенетемах и их биологической nродуктивности (Lindeman, 
1942; Odum, 1968). 

В то же время в развитии экологической энергетики видны 

определенные пробелы. Прежде всего, в современной экологической 

энергетике недоучить1ваются взаимозависимости потоков энергии, что 

nреnятствует дальнейшему развитию такого направления как, например, 

балансоВВJI теория роста организмов (Заика. 1985). В то же время установлено, 
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что соотношения рuпичных компонентов энергетического бюджета животных. 

независимо от видовой принадпежности, подчиняются определенным и четким 

закономерностям (Вгоdу, 1945; Вanse, Mosheг, 1980; МасNаЬ, 1980; Westem, 
1983; Grodzinski, Weiner, 1985; Stearns, 1977; 1980; Lavigne, 1982; Дольник, 
Дольник, 1981; 1982; Дольник, 1995). Поэтому краАне важно понять, почему 
структура энергетических бюджетов такова, какова она есть. 

3.3. ОРГАНИЗМ КАК ОТКРЫТАЯ ТЕРМОДИНАNИЧЕСКИ НЕРАВНОВЕСНАЯ 
СИСТЕМА. 

Организм является открытой системой, поведение которой подчиняется 

первому и второму началам термодинамики. Протекание необратимых 

процессов, сопровождающихся диссмпацией энергии, оnределяет динамическое 

состояние живого вещества, постоянный синтез новых биологических структур 
взамен распадающихся (брода, 1978). Подобное состояние требует 

пространствеиной и временной организации и поддерживается за счет притока 

энергии из среды (Тимофеев-Ресовский, 1970; брода, 1978; Шноль, 1979 и др.). 
При этом система удерживается вдали от термодинамического равновесия 

(теплового хаоса). Термодинамическая неравновесность как одна из самых 

существенных характеристик живого вещества была впервые отмечена Э.С. 

Бауэром (1937). 
Мерой удаленности открытых систем от термодинамического равновесия, 

их уnорядоченности, выступает интенсивность nотока энергии, который 

соnровождается образованием диссиnативных структур (Глансдорф, Пригожин, 

1973), возникающих и существующих за счет убыли (диссипации) свободной 
энергии (Коноплев, Зотин, 1975; Зотин, Коноплев, 1976; Коноплев, Зотн, 1976; 
Зотин и др., 1982). Накоnлены данные, nоказывающие связь 

морфафизиологического nрогресса животных с интенсивностью 

энергетического обмена (Ивлев, 1959; 1963; Дольник, 1968), на которую 
указывал еще А.Н. Северцов (1925). 

3.4. ПРИНЦИП ОПТИМАЛЬНОСТИ В БИОЛОГИИ И ЕГО ЭКОЛОГИЧЕСКИЕ 
ПРИЛОЖЕН ИЯ 

В естественных науках особое место занимают экстремальные 

(вариационные) nринциnы или nринципы ОП1Ммальности, которые пронизывают 

всю современную научную картину мира. Кроме того, дпя собпюдения 

принципов оптимальности в биологических системах имеются основания, 
вытекающие из сепекционистских nредставпений (D'Агсу Thompson, 1942; 
Rensch, 1960; Росс Эwби, 1966; Розен, 1969). 
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В современн~ 31Соnоrии животных идеJI оптимальности сrруктуры и функции 
оформилась в виде двух основных концеnций - концеnции максимапьной 

удепьноА скорости роста nопуляции и концеnции максимального выигрыша 

3.4 f. NАКСИNАЛЬНАЯ СКОРОСТЬ РОСТА ПОПУЛЯЦИИ И ТЕОРИЯ 
оnтиNАЛЬНЬ/Х ЖНЗНЕННЬIХ ЦИКЛОВ. 

Концеnция максимальноl4 скорости роста nоnуляциl4 получила 

распространение среди иссnедоватепеА, имеющих депо с экологическими 

системами nоnуляционного уровня организации, Они исходят из того, что 

селективное преимущества должны иметь те nоnуляции, которые обладают 
большей удельной скоростыо роста. Приверженцы данноl4 концеnции 
оnерируют главным образом с демографическими параметрами - возрастным 

составом, соотношением полов, nлодовитостью и выживаемостью, опираясь на 

основное демографическое уравнение Эйлера-Лотки. 

На этой основе в nоследние годы развивается теория оnтимальных 

жизненных циклов. Разработки, выполненные в ее русле, сводятся к nоиску 

демографических "стратегиl4", обеспечивающих максимально возможную 

скорость роста поnуляции в разных условиях (Steaгпs, 1976; 1992). Развитие 
демографической теории оnтимапьных жизненных циклов встречает много 

nрепятствий, СВJtзанных с односторонним (чисто демографическим) 

рассмотрением сложных явлений (Heпgeveld, 1990; Steaгns, 1992; McNamara, 
Houston, 1996). 

3.4.2. КОНЦЕПЦИЯ МАКСИМАЛЬНОГО ВЫИГРЫША И ТЕОРИЯ 
ОПТИМАЛЬНОГО ПИТАНИЯ. 

Концеnция максимального выигрыша попучипа расnространение главным 

образом в среде иссnедоватепеА, имеющих депо с поведением и (или) 
физиологией животных. Согласно этой концепции, селективное nреимущества 

должны иметь те организмы, которые получают больше "выгод" с меньшими 

"затратами". В терминах энергетики это означает, что разница между 

попучением энергии с nищей и ее расходом должна быть максимально 

возможной. 

Наиболее полное развитие идеJI максимального выигрыша энергии 
nолучила в рамках теории оптимального питания - одного из самых nоnулярных 

экологических nрипожений принциnа оптимапьности, которому за последние 

десятилетия пОСВJtщены сотни работ. Суть данной теории - о6ьяснение цепого 

ряда экологических явлений как nроявпениl4 оnтимальной "стратегии" 

добывания пищи. Отношение разных иссnедоватепей к теории оnтимапьного 
питания варьирует от ее абсопютизации до полного неприятия ( КгеЬа at al., 
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1983; Pyke, 1984; foraging behaviour, ·J987). Основные недостатки теории 
оптимального питания видят прежде всеrо в иэлишней уnрощенности и жесткой 

аксиоматике (Pyke, 1984; Reiss, 1987; Pasquet, 1987). Однако 

Сi~Модостаточность распространенной механистической трактовки принциnа 

"максимального выигрыша", целиком заимствованной из экономики и 

технологии, вызывает сомнения и сама по себе, поскольку она подразумевает 

либо независимость составляющих энергетического бюджета друг от друга, 
либо, в лучшем случае, линейность этих связей. Если же рассматривать 
организм как целостную систему, то все энергозатраты должны иметь 

определенное функциональное значение и являются взаимодополняющими, 

аtаходящимися в оnределенных упорядоченных отношениях (Межжерин, 1987; 
1989). Такой взгляд нашел отражение, наnример, в nринципе оnтимального 

фенотиnа С.С. Шварца (1968). 

3.4.3. ДРУГИЕ КОНЦЕПЦИИ, ИСХОДЯЩИЕ ИЗ ПОНЯТИЯ 
ПРИСПОСОБЛЕННОСТИ 

Недавно появился ряд работ, связывающих два описанных выше 

под.v.:ода. Было показано, что, поскольку демографические характеристики 

зависят от распределения энерги~1, nолучаемой особям, составляющими 
nоnуляцию, на различные нужды, то nри различных условиях оnтимвльными 

будут являться различные размеры тела и (или) время созревания (Ziolko, 
Kozlowski, 1983; Kozlowski, Uchmanski, 1987; Houston, MacNamara, 1990). В 
частности, было nродемонстрировано, что такой синтетический подход 

1103Воляет nредсказать наблюдаемые явления лучше, чем использование 

довольно неопределенных понятий "реnродуктивного усилия'' или "цены 

реnродукции" (Kozlowski, 1991; 1992). 
Другой nодход заключается в замене традиционного демографического 

nодхода, ориентированного на чисто возрастную структру nоnуляции, ее 

разбиением на Кllассы по состоянию особей. Он nозволил интерпретировать 
такие явления как неодновременное вступление особей одной когорты в 
размножение, неежегодное участие в размноженнии и некоторые другие 

(Mt:Namara, Houston, 1996). 
В рамках теории питания недавно также наметился новый подход к идее 

оптимальности, развиваемый специалистами, работающими главным образом с 
сельскохозяйственными животными и обладающими огромным фактическим 
материалом. Этот оnыт свидетель<:твовал о том, что при кормлении ad libltum 
животные потребляют энергии меньше, чем это потенциально возможно. Такм 

ситуация была nроанализирована Б. Топкампом и Я. Кателаврсом (Тolkamp, 
Katelaars, 1992 1994). Они, оnираись на современные данные о связи 
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процессов старемия с накоплением в оргsнизме свободных радикалов (Rose, 
1991; Rusting, 1992; Orr, Sohal, 1994, Вarja et al., 1994), nоказапи, что 

селективное значение имеет скорее не абсолютная величина чистого nрихода 
энергии, а эффективность метаболизма (отношение метаболизируемой энергии 
к квтаболизированно14). 

4.. nPИHЦИOIII, DnPEДEJIJIIOЩИE АДАnтиВНУЮ СТРУКТУРУ 
3НЕРГЕТИЧЕ~КОГО 6ЮДЖЕТА. 

4. t. СТРУКТУРА ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО 6/ОДЖЕТА 
Существует целый ряд схем, nредставпяющих nотоки энергии через 

организм животных (Kendeigh, 1944; 1949; Harris, 1960; King, Farner, 1961; 
Дольник, 1968; 1975). В большинстве из них комnоненты бюджета энергии 
выделяются, исходя из возможности измерения nоспедних. Однако кроме 

такого (феноменологического) nодхода возможно разделение потоков энергии 

по их функциональному назначению. Подобныl:i подход полезен для понимания 

общеl:i картины расnределения энергии на различные нужды, несмотря на то, 
что некоторые из выделенных компонентов бюджета энергии не поддаются 

непосредственному измерению. 

Метаболизируемая энергия Е111 может быть подразделена на 
составляющие ("статьи расхода") по-разному. Во-первых, можно выписать 

уравнение, лежащее в основе балансовой теории роста организмов: 

(4.1.1) 

где Ее: катаболизированная энергия, а Ew величина энергетического 
дис6апанса (энергия, аккумулирующаяся в новых тканях). 

Во-вторых, величину Е111 можно nодразделить на ту ее часть Е~~.~ которая 

расходуется на покамоторную активность (связанную, nрежде всего, с добыче14 
корма) и часть, которая расходуется на поддержание динамического состояния 

организма, nродукционные nроцессы и развитие так называемый чистый 

nриход энергии En: 

(4.1.2) 

Это уравнение является основным nри конструировании оптимизационных 

модепей типа nзатраты- выиrрышn. 

В третьих. Е111 можно представить в виде суммы составпяющих. одна из 
которых исnользуется на nроцессы жизнедеятельности, необходимые для 
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сущеспюванмя :животного Е8, а дРУГU (Ер) используется для образования 
продукции и развития: 

(4.1.3) 

l'<втвболизированнu энергия Ее; включает в себя затраты на активность 
Еа и суточную величину обмена в покое Е,: 

(4.1.4} 

В свою очередь, Е, можно предсrавить как сумму энергии, затрачиваемод на 

поддержание сrационарного сосrо.яния организма Е0 и энергию Etv которu 
расходуется при продукционных и развити14ных процессах, включu так 

называемую "энергию скрытых процессов" (Дольник, 1982}: 

(4.1.5) 

Величина чисrого прихода энергии En складывается из энергии, накапливаемой 
в новых тканях (Ew) и энергетических затрат в покое (Er): 

(4.1.6) 

Величина Еро которую можно назвать ·продуктивнод энергиед", включает 

в себя ту энергию, которu накапливается во вновь образуемой биомассе (Е_) н 
энергетические затраты, связанные с синтезом новых ткане14 и развитием (Е/1). 

(4.1.7) 

Величина Е8 близка к тому, что называют "энергиед сущесrвованияn или 
·энергие.:i свмоподдержания" (Kendeigh, 1970 ; Дольник, 1995). Ее можно 

разделить на энергозатраты. требуемые для поддержания жизнедеятельносrи 

организма в покое Ео и дополнительные затраты, связанные с покамоторной 

активностью Е.: 

(4.1.8) 

Таким образом, разпичные разбиения бюджета энергии дают 
•пересекающиеся· компоненты, что приводит к иерар:хическо.:i схеме, 

сннтезирующед все три nеречисnенных подхода (рис.1). 
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Рис. 1. 
CmPI/иm{/pa бкЮхето 
энергии. 06'ЪS1Снени11 в 

тексте. 

4.2. ПРИНЦИПЬ/, ОПРЕДЕЛЯЮЩИЕ АДАПТИВНУЮ СТРУКТУРУ 
ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО БЮДЖЕТА. 

4.2.1. ЭФФЕКТИВНОСТЬ МЕТАБОЛИЗМА И ПОТОК ЭНЕРГИИ ЧЕРЕЗ 
ОРГАНИЗМ. 

Кажется само собой разумеющимся, что наибольшая эффективность 
метаболизма достигается при максимальной скорости поступления энергии и 
минимальной скорости ее расхода. Однако nри более внимательном 

рассмотрении, учитывая неизбежность затрат энергии для ее попучения с 

пищей, оказывается, что эффективность метаболизма должна зависеть от его 

интенсивности более сложным образом, чем зто представляется на первый 
взгляд: она возрастает как с увеличением En, так и с ростом Ее. 

Таким образом, задача построения модели максимально эффективного 
метаболизма саодится к поиску такой структуры энергетического бюджета, 
которая обесnечивала бы одновременно максимизацию чистого прихода 

энергии и общей величины энергетических затрат. Очевидно, что вmрастание 

эффективности метаболизма за счет одновременного увеличения Ее и En имеет 
следствием ускорение образования продукции Е,. и pocr величины 

метабопизируемой энергии Em. Следовательно, при одновременном nовышении 
скорости поступления энергии из среды и интенсивности ее расхода должны 

повышаться как скорость, так и эффективность образования продукции. 

4.2.2. ИНТЕНСИВНОСТЬ ОБМЕНА, ПРОЦЕССЫ РАЗВИТИЯ И УРОВЕНЬ 
УПОРЯДОЧЕННОСТИ. 

Продукционные nроцессы не сводятся только к увеличению некоторой 

однородной биомассы. Дпя того, чтобы организм был способны к 
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размножению, требуется как досrижение оnределенных размеров, так и 
формирование определенных структур (созревание), которые требуют затрат 
энергии дпя своего поддержания и образования. Процессы развития должны 
сопровождаться интенсификацией энергетичеасих затрат, что подтверждается 

при исспедовани.ях эмбриогенеза, дифференцировки и регенерации (Wolsky, 
1941; Samson et al., 1960; Faustov, 1969; Мackler et al., 1971 и др.). 

Следовательно, чем интенсивнее протекают процессы развития, тем больше 

энергии затрачивается на образование внутренних структур. Такая работа 
являются составной частью энергии Eh (рис. 1), которая, наряду с затратами на 
поддержание стационарного динамичеасого состояния организма Ео 

(отражающей ero имманентные свойства), формирует обмен покоя Er 
Увеличение Er означает при прочих равных условиях одновременное повышение 
En и Ее: (рис. 1), что, в свою очередь, является условием повышения 

эффективносrи образования продукции. 

Таким образом, повышение эффективносrи метаболизма сопряжено с 
развитием, повышением пространствеино-временной упорядоченносrи. 

4.2.3. МНОЖЕСТВЕННОСТЬ КРИТЕРИЯ ОПТИМАЛЬНОСТИ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО 
БЮДЖЕТА. 

Структура энерrетичеасого бюджета животных, обеспечивающего 
наибольшую эффективность метаболизма, должна отвечать ряду требований, 
которые, в силу действия законов термодинамики и функционвльных связей 

между различными энергетическими потребностями, оказываются 

неразделимыми и взаимообусловленными. Иными словами, критерий 

оптимапьносrи структуры энергетичеасого бюджета является множественным -
если последняя оптимальна, то такие характерисrики как скорость потребления 

энергии, чистый приход энергии, nродуктивность, скорость потока энергии 

через организм, эффективность образования продукции, общие затраты 
энергии и расход энергии на процессы развития одновременно принимают 

максимально возможные при данных внешних условиях и базовых внутренних 
свойствах организма (оnределяющих уровень обмена поддержания EJ 
значения. 

5. 3КОЛОГО-3НЕРГЕТИЧЕСКАJ1 ИОДЕЛ6 АДАmиВН/JIХ РЕАКЦИЙ. 

5.1. ФОРМУЛИРОВАНИЕ опТИМИЗАЦИОННОЙ ЗАДАЧИ. 
Поскольку количество потребленной пищи зависит от интенсивности 

поиска и потребпения корма (Е18 увеличивается с ростом EJ, то отношение 
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чисrого прихода энергии к метабопизируемой энергии Ф = 1 - Ea/Em явп.яетСJt 
не~<оторой функцией y(EJ и наоборот, Еа = Уа(Ф). Тогда чистый приход энергии 
En можно nредставить как функционап Фn(yJ. 

Катаболизированная энергия Ее. явпяетс.я суммод чистых затрат на 
активн~ Е., обмена поддержания Е0 и энергии Е"' расходуемой в nроцессе 
роста и развития. Последняя, в свою очередь, зависит от соотношения энергии, 

накаппиваемод в новообразованных тканях к общему количеству энергии, 

которое направляется на рост и скрытые процессы о = Ew/(En - Ео). 

Следовательно, Ф можно nредставить как функцию этого соотношения Ф = 
YL.f':r), а Ее - как функционап ФJуь). 

Таким образом, задача построения модели оптимального бюджета 

энергии может быть решена как поСJiедовательность двух взаимодоnолняющих 
оnтимизационных процедур: 

(1) Нахождение величины y.(m) =Е., которая мамсимиэирует функционап 

Фn(YJ = En: 

(5.1.1) 

(2) Нахождение величины Уь(о) = Ф = En/Em, которая максимизирует 
ф)lнкционап Фс;(уь) = Ее при условии, что величина Еа такова, что выполняется 

условие (5. 1. 1 ): 

ФJуь) ·~ { max }; (5.1.2) 

5.2. ОПТИМИЗАЦИОННАЯ МОДЕЛЬ СТРУКТУРЫ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО 
БЮДЖЕТА. 

Энергия, содержащаяСJt в пище, вкпючаетСJt в метабопизм посредством 
комплекса ферментативных реакций, скорость которых связана с 

концентрацией субстрата нелинейной зависимостью~ описываемой уравнением 
Михаэписа-Ментен. В частности, уравнение такого вида хорошо оnись1вает 

зависимость скорости nереваривания пищи животными от скорости ее 

посrуппения в пищеварительный тракт (Коштоянц, 1951; Мак-Дональд и др., 
1970; Melchioг, 1972; Абатуров. Кузнецов, 1976; Абатуров, 1984). Если средняя 
скорость постумения энергии с пищей пропорционапьна затратам энергии на 

активность, то функцонап Фn(YJ == En, может быть представлен как: 

Е l'lliiX 

Ф,.(уJ == Еа (------------- - 1), (5.2.1) 
J.1 {1 ~ tв) Es + Еа 
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где Emu. максимально возмо)!Оiое значение Е,.; Е8 некоторыА аналог 

константы Михаэлиса; J.'. коэффициент усвоения энергии из пищи. 

Оптимапьное значение Е., при котором Фn максимапьно, достигается nри Е. = 
EIIIIIX m (1 - m ). 

Если обозначить отношение энергии, аккумулируемой в новых тканях 
(Ew) к продуктивной энергии (Ер) как cr, то, с учетом (5.2.1) получим: 

Ее = (1 - а) Е18 + <r Ее = EIIIIIX m (1 - m <r) + а Ео (5.2.2) 

Максимапьная величина Ее; достигается, если m = 1 /(2 а). 
Эти построения приводят к просrой модели, описывающей ожидаемые 

соотношения компонентов энергобюджета. обеспечивающие максимальную 

эффективность метаболизма nри данных Ео и E .. u: 

(Em = Е-/(2 а) 
1 Ew = EIIIIIX/(4 а) - О" Е0 (5.2.3) 
j Еа = Еmвк (2 О" - 1)/(4 а2) 
\Eh = {1 - <r) [Еmвк /{4 а2) - EJ 

Легко nоказать также. что наибольшая эффективность метаболизма при 

отсутствии продукционных процессов при минимально возможной величине Еа 

= Еь (основной обмен) достигается, если максимально возможная величина 
метаболизируемой энергии превосходит энергию основного обмена в четыре 
раза (EIUX = 4 Еь). Если структура бюджетов энергии близка к оптимальной, то 
pocr и развитие животных оказываются неразделимыми процессами: в 

соответствии с моделью, увеличение скорости роста неизбежно 
сопровождается относительным увеличением энергетических затрат на скрытые 

процессы (nри уменьшении а). Потоки энергии, направляемые на различные 

потребности оказываJОтся взаимообусловленными и зависящими от величины 

Е_, которая, в свою очередь, пропорциональна Еь-

5.3. АДАnТИВНЫЕ ПЕРЕСТРОЙКИ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО БЮДЖЕТА В ОТВЕТ НА 
ВОЗДЕйСТВИЯ ОСНОВНЬ/Х ФАКТОРОВ СРЕДЬ/ 

5.3. 1. РЕАКЦИИ НА ИЗМЕНЕНИЯ ТЕМПЕРА ТУРЫ СРЕДЫ. 
Реакция стандартного обмена (измеряемого у голодных особей, 

находящихся в состоянии покоя), на изменения температуры среды описывается 
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с !'10МОЩЫО И38еСТНОЙ модели n. Шопендера с ~торами (Scholander et al., 
1950). Важный шаг на пути осмысления взаимосвязи теплоотдачи и 

теnлопродукции с друrими энергетическими характеристиками гомойотермных 

животных был недавно сделан В.М. Гавриловым (1994 - 1996), который, 
проанализировав большой фактический материал по птицам, обьяснил 
сохранение уровня стандартного обмена в зоне тер!'4онеi4тральности усилением 

неисnарительной теплоотдачи на фоне снижения максимально возможного ее 

уровня. В рамках модели о•пимальнод структуры энерrетическо1о бюджета это 
обстоятельство означает, что в отличие от стандартного обмена, величина 
метаболизируемой энергии в nределах термонейтральной зоны должна 
снижаться по мере повышения температуры, поскольку она, в соотвеtствии с 

(5.2.3), должна быть пропорциональна Е-. 
Усnовие сохранения постоянной температуры тела с учетом того, что в 

есrественных условиях тепло образуется как при совершении биохимической 
работы по поддержанию динамического состояния и образованию новых 
Сlруктур, так и tlpи мышечной работе, с учетом (5.2.3) дает: 

Е_ 

hr(Т()ь- Т().}=------ [1 -а+ к. (2а,. 1) +а~] (5.3.1) 
4u2 · 

где к. - коэффициент пропорционапьности, показывающий долю тепла; 

ыделяющегося при совершении мышечной работы и работы скрытых роцессов, 
кuторая используется для терморегуляции, hr - коэффициент теплоотдачи в 

.покое, ТОа и Т~- температуры среды и тела, сответственно. 

5. -:1.2. РЕАКЦИИ НА ИЗМЕНЕНИЯ КОРМООБЕСПЕЧЕННОСТИ. 
KuJIИЧtк:nю потре6J1енной в течение еt."Теетвенноrо цикла (например, 

суток) пищи (Eg) пропорционапьно времени, затраченному на питание, которое, 
в свою очередь, можно nредставить как долю qt общего nериода активности т: 

[у= <Р 't; f. (5.3.2) 

где f - коэффициент nроnорциональности, зависящий от "площади выявления" 

корма животным (s), вероятности потребпения единицы корма (р) nри данном 
E:ro обилии, выраженном в энергетических единицах (F). 

У ,ювнение (5.3.2), предСТ8Вllяющее coбoif наиболее общее описание так 
наэываемоА функциональноА реакции потребителJI на мотность ресурсов 
(Нolling, 1965}, широко применяется в различных областях экологии, а ero 
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справедпмвосrь покаuна во многочмспенных экmериментвпьных исспедованиях 

на разных видах живоmых (Johnston-Wa//ace, Kennedy, 1944; Иапев, 1955; 
Rashevsky, 1959; Нolling, 1959а; 1959Ь; 1965). Так как [ 111 = .,._ Eg. то И3 (5.2.3) и 
(5.3.2) спедует, что: 

а=---- (5.3.3) 
2..., q» t f 

Из (5.2.3) и (5.3.2) nаnучим также: 

а=-----. (5.3.4) 
2( .... q»t-R.) 

где R. = Eaft (средняя интенсивность допаnнитепьных энергозатрат в nериод 
активности. Эти соопtоwения оnисы8810Т связь величины и сrруктуры бюджетов 

энергии и времени с кормообеmеченностыо в двух кра14них спучаях nри 
фиксированном времени активносrи t (5.3.3) или фиксированном значении 
интенсивности доnолнительных заурат энергии nри активности (5.3.4). 

5.3.3. 6/ОДЖЕТ ВРЕМЕНИ И ИЗМЕНЕНИЯ плоТНОСТИ НАСЕЛЕНИЯ. 
В естественных усповиях одним из важнеАших факторов среды, 

влияющих практически на все стороны ЖИ3недеятепьносrи живопtых, является 

nлОпtость их населения. Это nоложение находится в центре внимания одно~ из 

наиболее обширных и интенсивно разрабатываемых отрасп~ экаnогии, 
изучающей разнообразные проявления популяционно~ саморегуляции. При 

разработке модели был учтен лишь один асnект это~ спожнеАшей проблемы, 
лежащи~ на само~ ее поверхности - возможное влияние nлОпtосrи на структуру 
энергетического бюджета через изменения сrруктуры бюджета времени из-за 
необходимосrи удепять внимание nрисутсrвию других особей. Дnя оnисания 
таких изменений мы спедовапи логике, nрименеиной К. Холлингам (Нolling, 
1965) при nостроении его кпассическ~ модели функционально~ реакции 
потребителя на nлОпtость ресурса. Зависимость доли qt времени активности, 
которая тратится на nитаиие (параметра, определяющего структуру и величину 

энергобюджета), от плопtосrи населения живоmых будет иметь вид: 
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1 
fP= -----v (5.3.5) 

1+cN 

где v- доля периода активности, в течение которой животное не кормиться и 

не взаимодеtiствует с другими особями, N плотносrь населения, а с 

коэффициент nропорциональносrи, имеющий смысл меры "чувствительности" к 

nрисутствию других особей (произведение квдрата дистанции обнаружения 
других особей на среднее время, затрачиваемое на один иконтакт"). 

5.3.4. ВЗАИМОДЕЙСТВИЕ ФАКТОРОВ СРЕДЫ И ПУТИ ОПТИМАЛЬНОЙ 
РЕГУЛЯЦИИ БЮДЖЕТОВ ВРЕМЕНИ И ЭНЕРГИИ. 

На основании выражений (5.3.3 5.3.5) можно описать комплексное 
воздеtiсrвие биотических факторов среды на бюджеты энергии и времени при 

условии стремления к оnтимальному распределению энергии на различные 

нужды. При этом выявляЮТСJI два основных nути сохранения подобно.:! 
оптимальности: 

(1) Изменение характерисrик бюджета времени по мере изменения 

биотических факторов при сохранении посrоянной структуры и величины 

бюджета энергии. 
(2) Адаптивное изменение энергетических характеристик при сохранении 

их соотношений, обеспечивающих максимально возможную эффективность 
метаболизма. 

При ухудшении условий сущесrвования животные должны в nервую 

очередь стремится к "стратегии" (1), сохраняя <1 на минимально возможном 

уровне. Это возможно, если реализуется один из трех путей, связанных с 

перестройками бюджета времени: 
(а) По мере увеличения плотности населения и (или) уменьшения 

кормаобесnеченности происходит увеличение суммарного времени, 
затрачиваемого на разные виды активности при одновременном снижении 

среднеti интенсивности расхода энергии на активносrь Ra. Поскольку доля 

суток, в течение которой животные активны, не может быть больше некоторого 

порога, то данный способ регуляции энергетического бюджета наталкивается на 

ограничения и не может быть реализован nри ухудшении качества среды ниже 

некоторого nopora. 
(б) По мере увеличения плотности населения и (или) снижения 

кормаобеспеченности уменьшается доля времени, расходуемого на виды 
активности, не связанные с кормлением и внутригрупповыми взаимодейсrвиями. 
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Такой сnособ сохранения оmимапьной структуры энергетического бюджета 
тоже имеет ограничения, поскольку величина v не может быть ниже некоторого 
минимума V18in;;;::: 0: 

(в) По мере ухудшения успови14 сущесnюваниJt повышаетаt 
"толерантносrь• к присутствию других особе.:!. Как и два предыдущих, данны14 

путь-сохранения величины и сrруктуры энергетического бюджета ограничен. 

Таким образом, модель позвопJtеТ описать весьма разные реакции 
животных на изменения биотических факторов и их взаимоде.:lствиJt квк 
стремление сохранить адаnтивную сrруктуру и величину энергетического 

бюджета путем пересrроек бюджета времени (т.е. поведенческих механизмов). 
При этом всегда должен существовать порог изменения взаимоде14ствующих 

факторов среды, переход через который должен приводить к "перекпючению" 

адаптивных реакци14 животных с чисто поведенческих на более глубокие 

(физиологические), приводящие к изменениям величины бюджета энергии. 

6. 1ЮДЕЛ6 ОЛТИNА116НОЙ СТРУКТУРЬ/ ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО 6/ОДЖЕТА 
nРИ САИDnОДДЕРЖАНИИ И ЕЕ ВЕРИФИКАЦИЯ 

Чтобы понять, в како14 степени предложенная в H8CТOJiщel4 работе 
концепция оптимапьнсЖ сrруктуры энергетического бюджета животных 
пригодна дnJI описания реальных процессов, полезно в первую очередь 

рассмотреть такое соСТОJtние организма, когда метаболизируемая энергия 
равна катабопизированной (стационарное состояние), т.к. в этом случае все 
компоненты энергетического бюджета поддаются измерению. По В.Р. Дольнику 
(1995), такое состоJtние называется "самоподдержанием". В действительности 
его не существует (организмы растут, развиваются и стареют), однако 

характеристики взрослых (достигших дефинитивных размеров) и 

неразмножаiОЩИхся животных можно считать первым приближением к нему. 

6. 1. СООТНОШЕНИЯ ЭНЕРГЕТИЧЕСКИХ ХАРАКТЕРИСТИК 
nРИ САМО110ДДЕРЖАНИИ. 

Согласно (5.2.3), сосrояние самоподдержаниJI достигаетаt, если 

cr = 0.5 (Е- 1 EJ o.s (6.1.1) 

Система (5.2.3) в этом случае приобретает вид: 
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(Е .. = (Е- EJO.s 
IEw=O 
1 Е. = {Е_ EJO.s_ Ео 
\Eh =О 

(6.1.2) 

Минимальное аначение а = 0.5 nри самоподдержании может иметь место 
в двух случаях: 

1) В условиях пониженной температуры (и nри отсутствии теnлых 

убежищ), когда Ео = 4 Еь- В этом случае аепичина метабопизируемой энергии 
также досrигает nредельного значения, равного 4 Еь. а возможносrи 

компенсации теплопотерь за счет работы мышц исчерпываются. 

2) При высокой темnературе среды, когда Е- снижается из-за 

теnлового crpecca до минимальной величины Е- == Еь. а интенсивность обмена 
в nокое также nоддерживается на минимальном уровне Е0 == Еь (Г аарилов, 

1994; Дольник, 1995). 
Максимальное значение а = 1 достигается при некоторой оптимальной 

температуре, когда Ео = Еь. EIIIIIX = 4 Еь и Em = 2 Еь. т.е. доnолнительные 

затраты на терморегуляцию не требуются, а теnловой стресс еще не выражен. 
Нетрудно показать, что nри пониженим темnературы среды до нижнего 

порога самоподдержания величина 't остается nоложительной и не nревышает 

единицы, если 

Eat == Emax == 4 Еь. (6.1.3) 

то есть если среднесуточные энергозатраты nри активносrи в четыре раза 

больше величины основного обмена. Следовательно, дпя животных, 
сохраняющих оптимальную структуру энергетического бюджета, соотношения 
величин основного обмена, энергии самоподдержания вблизи нижней границы 
термонейтральной зоны, общих затрат в nериод активносrи nри пониженной 
темnературе и максимально возможного (без nотери массы тепа) расхода 
энергии (равного в эrом случае величине метабопизируемой энергии) 
оnределены досrаточно жестко. 

Действительно, многочисленные исследования самых разных видов птиц 

и млекопитающих показали, что nри нормальных условиях величина энергии 

самоподдержания nревышает суточную величину основного обмена nримерно в 
два раза. а расход энергии nри умеренной ("нормальной") работе - nримерно в 

четыре раза (Вrody, 1945; Golley, 1961; Дольник, 1968; 1982; 1995; Taylor et al., 
1980; Гаврилов, 1995, 1996). Величина максимально возможной величины 
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метаболи:Jируемой :sнергии nри самоподдержании nревышает величину 
основного обмена также примерно в четыре раза (Дольник, 1968; 1982; 1995; 
Kirkwood, 1983; Peters, 1983; Гаврилов, 1994; 1995). Эти соотношения 

устойчиво воспроизводимы и имеют характер эмпирического nравила. 

Разработанная нами эколого-энергfП'Ическая модель поэволяеr объяснить, 
почему это nроисходит: данные соотношения соответствуют структуре 

энергобюджета, обеспечивающей максимальную эффективнОСtЬ метаболизма. 

6.2. ВЛИЯНИЕ ТЕМПЕРАТУРЬ/ СРЕДЫ НА СТРУКТУРУ БЮДЖЕТОВ ЭНЕРГИИ 
И ВРЕМЕНИ. 

6.2. 1. ТЕРМОРЕГУЛЯЦИЯ ПРИ САМОГЮДДЕРЖАНИИ. 
Анализ модели nозволяет сделать некоторые выводы общеrо характера: 

1} Если структура энергетического бюджета оnтимальна, то энергия 
самоnоддержания снижается по мере повышения температуры среды. При этом 

существование активных животных в термонейтральной зоне возможно только 

тогда. когда теnло, обрвзующееся nри локомоторной активносrи, в этой зоне 

рассеивается nолностью. Таким образом, в рамках модели возможность 

самоподдержания требует снижения эффективности использования тепла 
локомоции дпя nоддержания температуры тела по мере nовышения 

темnературы среды. 

2} Ни:м.-ний температурный nорог самоподдержания не зависит от того, 

какая часть тепла, обрвзующеrося при покамоторной активности, используется 
дпя нужд термореrуляции. Независимо от этого, достижение нижнеrо 

темnературного nорога самоnоддержания соnровождается nриближением 

уровня потребпения энергии к максимально возможному (4 Еь}. 
Энергия самоподдержания лучше всеrо изучена у nтиц, главным образом 

благодаря усилиям В.Р. Дольника к В.М. Гаврилова. Они, в соавторсrве с С. 
Кенди (Kendeigh et al., 1977) nолучили большой набор линейных регрессионных 
уравнений, оnисывающих температурные зависимости дпя каждого вида. На 

рис. 2 рассчитанные по этим уравнениям значения Em nри температуре среды 00 
С соnоставлены с ожидаемыми в соответсrвии с нашей моделью. Видно, что 
ожидаемые значения энергии самоnоддержания довольно хорошо 

соответсrвуют nолученным на основе эмnирических данных, nричем это 

соответсrвие лучше, чем дпя величин, nолученных по обобщенному 
эмnирическому уравнению В.М. Гаврилова (1994, 1995). 
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Рис. 2. ЭнергиR самоподдержаниR птиц при температуре {)О С {8 
юtалjсутки). l7o оси абсцисс- даннЬ/е Вuдо&а: ураВнени/J (Keпdeigh et af., 
1977)* по оси ординат -ожидоfМIЬ/е в соответствии с раэнwми модел/UIIи 
эначения t - линиR регрессии длR точек, рассчитаннЬ/% по модели В.М. 
ГаВрилоВа (сВетлые пр/UIIоgгольники), 2 - длR точек, рассчитанныz по 
эколого-энергетическо/J модели (тfМiные треугольники), 3- линиR У = Х 

Модель оптимальной структуры энергетического бюджета при 
самоподдержании позволяет предсказать ожидаемые величины всех его 

компонентов, есnи известна эависимосrь стандартного обмена от температуры 

среды (т.е. h, и Еь) и величина энергии самоподдержания Em. В частностн, 
можно предсказать зависимость к (допи тепла, обраэующегося при мышечной 

работе, расходуемо~ на терморегуляцию) от температуры среды - она должна 
непинеАно убьtвать по мере увеличения температуры среды от нижнего порога 
самоподдержания до нижн~ критическо~ температуры, где она становиться 

равной нулю (рис. 3). Экспериментальные данные о величине к у птиц также 
покаэывают, что она снижается по мере возрастания температуры среды; при 

этом, как и предскаэьtвается моделью, в нижнеА критической точке все тепло, 

о6раэуtоЩееСЯ при мышечной работе, полносrью рассеивается (Дольник, 
Гаврилов, 1982; Дольник, 1995). Кроме того, модель позволяют предсказать 
динамику затрат на активносrь и терморегуляцию (т.е. структуру 

энергетического бюджета) при изменении температуры среды. Чистьtе затраты 
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на активность будут досrигать максимальной вепичины nри некоторсЖ 
оnтимальной темnературе то,. когда энергия самоnоддержания вдвое 

nревыwает вепичину основного обмена. При этом вепичина, которую В.Р. 
Дольник (1982, 1995) обозначает как ЕМзо (т.е. расход энергии без учета 
термореrул.яции) также должна достигать максимума, что соответсntует 

эмnириqеским данным (Дольник, 1995). 

4-т------------------,.1.0 

з 

2 

••-. ............... .. 
...... ~ ...... _" .... ............ 

0.8 

0.6 
... ,. .. _. 

'-........ _ 
0.4 

1+---~-----r----~----~--~~--~ 
-30 -20 -10 о +10 +20 +30 

Рис. ~ КflчестВенно о:жидаеNа~~аа8исиNость энергии 

cfUIIonoддepж:oниR в единицах осно8но«J oбllleнo от me~t~nepomiJPЬI средw в 
оС ( сплошна11 линиR,де8оR ось ординот) и соот8етст8ующон eiJ соиосно 
Эltолого-энергетичесltоiJ NОдели itp/J8QR и/IJ/fенениR испольао8тtиR тепло 
ЛО/ttWОЦии дJIR mepNOpeiiiJЛIIЦии (ni/HttmиpHall ЛиНиR, npa8osl ОСЬ opOuHDm). 

6.2.2. ТЕ11ЛООТДАЧА И РАЗМЕРЬ/ ЖИВОТНЬ/Х. 
Обработка многочисленных данных путем nостроения реrрессионных 

моделеА nоказь1вает, что коэффициент темаотдачи nри самоnоддержании в 

зависимосrи от мас:сь1 тела у nтиц и млекоnиТ810ЩИх имеет меньwмА 

аллометрический коэффициент, чем теnлоnроводность nри стандартных 

успови•х (Kendeigh et al., 1977; Petera, 1983; Дольник, 1995). Согласно нашей 
модели, зависимость показатеп.я теплоотдачи от массь1 тела должна быть 
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немонотонной, nредставпu собой комбинацкю двух вппометричеасих 
зависимостеt'i: 

(6.2.1) 

где k1 < k2. Анвпиа аависимости видовых коэффициентов темаотдачи mиц от 
их массы, nриведенных в обзоре С. Кенди с соавторами (Kendeigh et al., 1977) 
действительно указывает на существование такого рода немонотонности (рис. 

4), nриводящей к снижению вппометрического коэффициента nри построении 
линейной регрессии в логарифмических координатах по сравнению с таковым 

ДЛЯ hr• 

2 

1000 3000 4000 

Рис. 4. Зовисимость 
коэффициента теплоотдачи 

(ккал 1 оС 8 сутки} от массЬ/ тела 
птиц (г} по даннЬ//11 Keпdeigh et а!., 
1911. 

6.2.3. ВЛИЯНИЕ ТЕМПЕРАТУРЫ НА 6/ОДЖЕТЬ/ ВРЕМЕНИ. 
Если температура среды меньwе нижней критической (энергия 

самоnоддержания растет с nониженнем темnературы), то, согласно модели, 

затрать• энергии в nериод активности должны возрастать с пониженнем 

темnературы среды либо за счет интенсификации мыwечноr:i деятельности, либо 
за счет увеличения nродолжительности nериода активности. В питературе 

имеются данные, прямо ипи косвенно указываJОЩИе на увеличение активности 

по мере снижения темnературы содержания (Davis, Golley, 1963; Kendeigh, 
1949; Kendeigh et al., 1977; Соколов, Кузнецов, 1978). 

Однако в есrесrвенных условиях почти все мпекопитаJОЩИе и mицы могут 

экономить энергию во время nребывания в укрытиях (норах. гнездах. 

есrесrвенных убежищах). Если животные исnользуют укрытия таким образом, 
чтобы сохранить некоторыr:i оптимапьныr:i уровень энергии самоподдержания, 

то снижение темnературы среды то. должно nри постоянной Е. nриводить к 
уменьwению времени, nроводимого вне убежищ. 



Набл10Дения, nроводивwиес:JI в есrественных условиях, а также 
экаrерименты, где животные имепи 803Можность укрываться в теплых 

убежищах. подтвержда10т существование такой тенденции (Капабухов. 

Попузадова, 1946; Щеглова, 1953; Сегапь, 1972; Вuchalczyk. 1972; Данилов, 
Туманов, 1976; Потапов, 1982; Churchfield, 1982; Perrigo, Вrопаоп, 1983). На 
рис.· 5 сравнивается ожидаемое 8 соответствии с наw.. моделью вреМJI 

активности с данными многолетних наблюдени~ Р.Л. Потапова (1982). Видно, 
что эти данные достаточно хорошо укладыВ8/ОТСЯ в пределы, предсказываемые 

моделью. 

1~--~-----------------. 
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Рис. 5. ЗаВисимость Времени, 
про8еденного вне подсне:ж:нt~~Z лунок 
(час.) у тетере8инt~~Z птиц от 

тeAпepaтflptll Воадуzа (оС.). 
Треvгольники - данные Р.Л. 
ПотапоВа (1982), линии­
ожидаеJ~~ые В соотВетстВии с 
эколОIЮ-энергетическоiJ моделью 

анаqенил, рассчитанные по 

биоэнергетически• пoкaaameJISJМ 
(Вep:r:нRR- для белой куропатки, 
нижнRII - для рлбчика). 

7. ЖЕРГЕТИЧЕСКИЕ SЮДЖЕТЫ И РАЗИЕРЬ/УЧАСТКОВ 0/iИТАНИR 
NЛЕКDnИТАIОЩИХ. 

7.1. ПРОБЛЕМА ГИПЕРМЕТРИЧНОСТИ УЧАСТКОВ ОБИТАНИЯ 
ИНТЕНСИВНОСТИ О6NЕНА. 

Одно~ из важнмwих nопуляционно-зкологических характеристик 

животных является их nространствеиное рваrредепение, и, 8 часrности, 

размеры участков обитания отдельных oco6e.:i или их групnировок. Из общих 
соо6ражени~ сnедует, что величина участков обитания животных должна быть 
nрямо nроnорционапьна энергетическим потре6носrям, и обратно 

кормаобеспеченности (Нarestad, Вunnell, 1979). 
Дnя проварки этого соображения был nроведен целы~ ряд 

исспедовани~. в которых раамеры учасnсов обитания животных разных видов 
связывались с их массо~. Оказвлось, что рамеры участков с увеличением 

массы тела чаще всего растут бысtрее, чем интенсивность основного обмена 
(Aгrnstrong, 1965; Schoener, 1968; Turner et al., 1969; Calder, 197 4; Вaker, 
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Мewaldt, 1979; Harestad, Вunne/1, 1979). Дпя животных, разпичающихс:я по 
способу nитания, nолучапись разные значения аллометрических коэффициентов 
- дпя nлотоJtДНых бопьwе, чем дпя рас:rитепьноядных. При этом дпя хищных 
мпекопитаiОЩИх и птиц размеры участков обитания с увеличением размеров 

тепа росли не только быстрее скорости обмена, но и быстрее самод массы тепа 

(Schoeneг, 1968; Calder, 1974; Ваkег, Мewaldt, 1979; Harestad, Вunnell, 1979). 
Отклонения от nроnорциональности размеров участков обитания 

базапьному метаболизму животных пытались об"ЬJtснить разными nричинами -
"пятнистостыо среды", суммарными энерrеrическими потребностями 
выкармливаемого nотомсrва или необходимостью затрат энерrии на защиту 

территории. Все эти об'ЬЯснения имеют свои слабые стороны (Дольник, 1993). 

7.2. ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ РЕАКЦИЯ НА плоТНОСТЬ КОРМА И РАЗМЕРЫ 
УЧАСТКОВ ОБИТАНИЯ. 

Сущесrвуют экспериментальные свидетельства того, что величина 

потребляемой энерrии может зависеть от плотносrи досrуnного корма (Ивлев, 

1955; Rashevsky, 1959; Holling, 1959, 1965). Данное явление известно под 
названием функциональноti реакции на nлотность корма (Holling, 1965) или 
трофической функции (Свирежев, Логофет, 1978). Наиболее распросrраненным 
в насrоящее время формальным описанием трофической функции является 

уравнение Холлинга (Holling, 1965): 

sF qn 
Eg=----, (7 .2.1) 

1+ s1:ьF 

где Е9 потребпение энергии с пищей, s мощадь, "обрабатываемая· 

животным за единицу времени, ~ доля времени, затраченного на nоиск и 

поедание nищи от общей nродолжитепьносrи nериода активности, 1: - nериод 

активносrи (в долях суток), 'tь- время, затрачиваемое на •обработку" 
(преспедование, nоиск, nережевывание и т.п.) единицы корма, F - nлотность 

досrупной пищи, выраженная в энергетических единицах. 

Однако все эксперименты, в которых была nоказана зависимость 
nотребпения nиЩи от кормообеспеченносrи, nроводипись в усповиях 
искуссrвенно ограниченного времени активности (см. наnример, Ивлев, 1955; 
Holling, 1965). В есrественных же условиях время активносrи должно 

изменяться таким образом, чтобы поддерживать nотребпение энерrии на 
оrrtИмальном уровне (nервый из путей регуляции, оnисанных в разделе 5.3.4). 
Подтверждением справедпивосrи такод схемы могут служить наблюдения, 
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свидетельствующие об увеличении времени, затраченного на добывание пищи, 
при снижении кормообеспеченносrи. Принимu величину суточного учасnев Sн 
равной произведению площади s и времени кормовой активности qn, а затем 
pewu уравнение Холлинга относительно Sн = s ер ~ (размера учасrка 

обитания), получим: 

Eg 
Sн = --+ sthEg 

F 
(7.2.2) 

7.3. АЛЛОМЕТРИЧЕСКИЕ УРАВНЕНИJI ЭНЕРГЕТИКИ И ВЕЛИЧИНА УЧАСТКОВ 
ОБИТАНИЯ. 

Известно, что скорость передвижения птиц и млекопитающих изменяется 

как масса тела в степени 1/6 (Тucker, 1973; Heglund et al., 1974; Pennicuick, 
1975; Дольник, 1978; Шмидт-Нильсен, 1987). Величина территории, с которой 
животное может собрать корм в единицу времени, в первом nриближении 
складывается из двух величин - скорости nередвижения (v) и радиуса 

обспедования (L) : s ,. 2 v L (Holling, 1965). Есrестаенно nредnоложить, что 
величина L в среднем nроnорциональна линейным размерам животного, т.е. 

изменяется как масса тела в сrепени 1/3 • В таком случае связь величины 
учасrка обитания с массой тела будет описываться выражением вида : 

(7 .3.1) 

где а1 и а2 - коэффициенты пропорциональносrи, имеющие оnределенный 

биологический смысл (коэффициент а1 обратно nроnорционален 
кормообеспеченносrи, а коэффициент а2 nрямо nропорционален подвижности и 
времени "обработкиn корма). Следует ожидать, что для подвижных видов, 

тратящих много времени на поиск и добычу пищи (а2 велико), участки будут 
увеличиваться с росrом массы тела быстрее, чем для сравнительно 

малоnодвижных, потребляющих легко досrупную, но малокалорийную пищу (а2 

мало). Таким образом, хорошо интерпретируются различия в скоростях 
увеличения участков по мере роста размеров, полученные, например, для 

хищных и расrительноядных животных. Даннu интерnретация не требует 
nривлечения каких-либо специальных nредположений о характере 

расnРеделения кормовых ресурсов в пространсrве или скорости возобновпения 
ресурсов - она основана на хорошо известных и зкспериментмьно 

ПОдтвержДенных закономерностях. 

29 



7.4. УЧАСТКИ ОБИТАНИЯ МЛЕКйпИТАЮЩИХ 
И МАССА ИХ ТЕЛА 

Результаты реrрессионного анализа данных о сооmошениях массы тепа 

и размеров участков обитания для 55 видов млекоnитающих (Нarestad, Вunnell, 
1979) nозволяют сделать вывод о том, что, су~ по значениям коэффициентов 
детерминации, предложенная нами модель оnисывает зависимости размеров 

участка от массы тепа по краднед мере не хуже, чем традиционные 

аллометрические уравнения (рис. 6). 
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Рис. 6. ЗаВисимости размероВ участков обитания млекопитающU% 
(га) от массы U% тела (г) в логарифмическом масштабе по данным 

Нarestad, ВиппеU, 1979. Пvнктир - аллОNетрическая регрессия (AR), 
сплошная линия - нелине/Jная регрессия (NR). 

Ожидаемые из качественных предстаапени~ о nлотности ресурсов, их 

усввмваемости, подвижности и времени, затрачиваемого на "обработку• корма 

для nлотоядных, всеядных и растительноядных млекоnиТВIОЩИХ соотношения 

коэффициентов уравнения (7 .3.1) получили подтверждение при обработке 

данных. При этом для объяснения природных явленнА не привпекаются какие­
либо доnолнительные nредположения, кроме широко известного nредставпения 
о реакции на nлотность корма в сочетании с представлениСllt о регуляции 

энергобюджета nутем перестроек бюджета времени. 
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8. ЭКОJIОГО.ЭНВ'ГЕТИЧЕСКАI/ NОДЕЛЬ nРОДУКЦИОННЫХ 
ОРОЦЕССОВ (НА DPИNEPE РОСТА ЖИВОТНЫХ) 

Посnе того, как применимасть модепи была исспедована дпя 
организмов, находящихся в состоянии, близком к сrвционарному 

(самоhоддержание), необходимо быпо рассмотреть ее возмо:жносrи дпя 
описания и предсказания продукционных процессов. Данная глава посвящена 

описанию с помощью эколого-энергетической модели расrущих индивидуумов. 

8.1. ОПТИМАЛЬНАЯ СТРУКТУРА ЭНЕРГЕТИЧЕСКОГО 6/ОДЖЕТА И 
ВОЗМОЖНОСТЬ nРЕДСКАЗАНИЯ ЕГО КОМпоНЕНТОВ. 

Уравнения (5.2.3) предоставпяJОТ дополнительные возможносrи дпя 

вычисления потоков энергии, направляемых на различные нужды. Согласно 

этим уравнениям дпя вычисления любых двух компонентов энергетического 

бвпанса достаточно знать два других - число "степеней свободы" различных 
составляющих энергетического бюджета оказывается меньше, чем это следует 
nросто из балансового принциnа, который позволяет вычислип. любой из 
четырех комnонентов энергетического бюджета, только если известны три 
остальных. 

8.1.1. МОДЕЛИРОВАНИЕ РОСТА МЛЕКОПИТАЮЩИХ 
У растущих млекоnитающих отношение вепичины обмена в покое к 

значению массы тапа, возведенному в степень 0.75 , т.е. к "метаболическому 
эквиваленту массы тела" по М. Клейберу (Kieiber, 1965), в период роста не 
остается постоянным. Как правило, это соотношение по мере роста животных 

сначала увеличивается, а затем снова снижается (KieiЬer, 1961; Poczopko, 1979; 
МасNаь, 1988). Согласно модепи, наблюдаемая величина обмена в покое (Er) 
действительно должна быть выше Еь. поскольку она включает в себя величину 
Е.., которая больше нуля при а < 1. 

Поскольку соотношение Ег /ЕЬ - 1 у достигших дефинитивных размеров 
животных (когда а - 1), то можно рассчитать значение коэффициента а в 
уравнении вида У = а хь, описывающем зависимость Еь от массы тела. Если 
этот коэффициент известен, то различия между наблюдаемым значением 
обмена в покое Er и ожидаемой вепичиной Еь могут служить основанием дпя 
оценки скоросrи роста (если известна теплоемкость тканей). Дnя проверки 

были испольэованы приведеиные П. Почопко (Poczopko, 1979) данные по 
интенсивносrи обмена растущих лабораторных крыс и домашних свиней. 
Результаты моделирования (рис. 7) довольно хорошо совпали с реальными 
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кривыми роста (Х2 = 0.373; d.f. = 12; р > 0.995 дпя свиньи, х2 = 0.338; d.f. = 
12; р > 0.995 дпя крысы). 
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Рис. 7. РасчетнЬiе (по оси ординат) и наблюдаемЬJе (по оси абсцисс) 
аначени.11 массЬI тела .111U1екопитающих(кг) по даннЬiм Poczopko, 1979. 
ЦифрЬI в скобка:& - Воараст в сутка:х:. Лини.11 соотВетстВует ураВнению 
У=Х 

8. 1.2. ЭНЕРГЕТИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ nТЕНЦОВ ЗЯБЛИКА. 
Другой пример относится к изучению роста птенцов зяблика, 

проведенному В.Р. Дольником и М.Л. Я6понкевичем (1982). В этой работе 
приводятся подробные данные о nотреблении энергии птенцами, энергии pocra 
и стандартном обмене по мере роста. Исnользуя соотношения (5.2.5) с учетом 
энерrозатрат на поддержание взрослыми птицами (гнездо рассматривалось как 

единая энергетическая сисrема), мы воссrаноаипи значения обмена в nокое, 
ИСХОДR из уровня потребпения энергии nтенцами (рис. 8). 

Эдесь, как и в предыдущем случае, совnадение резупьтвтов на6пюдапось 

дпя nериода максимапьного роста (9 днеА) и оно 6ыпо бы практичеаси 

'невероятным, если бы не со6пюдапись соотношения, предсказываемые 

моделью. 
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Рис. 8. РосчетнО/е (по оси ординат} 
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8.2. ВЛИЯНИЕ ВНЕШНИХ ФАКТОРОВ НА 6/ОДЖЕТЫ ЭНЕРГИИ И ВРЕМЕНИ. 
В соответсrвии с эколого-энергетической модепыо, бюджеты времени и 

энергии животных должны определенным образом зависеть от факторов 

среды. Она. в часrности, предсказывает, что снижение плотности и (или) 

качества корма допжно приводить сначапа к РОС1У времени, затрачиваемого на 

коромовую активность, а затем к его снижению. В литера-rуре имеются 

многочисленные прямые и косвенные свидетельства увеличения активности nри 

уменьшении кормаобеспеченности (Gibb, 1956; Никитина. 1972; Gurne/1, 1975; 
Соколов, Кузнецов, 1978 ; Smith, 1971; Добрински.:С и др., 1994 и др). В то же 
время выраженная нех~а корма приводит сначапа к увеличению, а затем к 

снижению активности животных (Gurne/1, 1975). 
Другое качественное предсказание модели заключается в том, ·~то 

животные, имеющие оптимальную струк-rуру энергетических бюджетов, допжны 
увеличивать пспре6ление энергии и образование продукции при улучшении 
кормовых условид, несмотря на уменьшение кормовой активности. Рост 

потребления корма с увеличением его плотности наблюдепи дпя животных. 

относящимсяк самым разным групnам (Johnstone-Wallas, Kennedy. 1944; Имев, 
1955; Holling, 1965). Повышение качесrва и обилия корма nриводит к 
интенсификации роста, а снижение кормообесnеченности - к его торможению 

(Мина. Клевезапь, 1975). Было также продемонстрировано, что обилие пищи 
положительно сказывается на темпах роста млекоnитающих в естественных 

усповиях (Smith et al., 1980; Suitte, Hamilton, 1983; Sullivan et al., 1983), а 
эксперименты no внесению искусственной подкормки подтвердили 

существование попажительной связи интенсивности размножения мелких 

млекопитающих с кормообеспеченностью (Вendell, 1959; Watts, 1970; Smith, 
1971; Sullivan et aJ •• 1983; Taitt, KreЬs, 1983 и др.). 
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Все 3ТИ факты хорошо известны, однако их соnоствапенне с 
наблюдающнмися nри изменениях кормообеслеченностн изменениями 
кормовой активности свидетельствует о том, что pocr nотребления энергии н ее 
затрат на nродукционные nроцес:сь1 соnровождается снижением кормовод 

активности, что соответствует nредсказаниям модели и .является следствием 

положенного в его основу принцила оnтимальности. 

В оnытах, проведеиных на мелких млекопитающнх, было показано, что 
при nовышении численности экспериментапьных груnп зверьков выше 

определенного уровня набл~ется увеличение расхода энергии из-за 

повышения социально14 активности (Prychodko, 1951), в величина nотребления 
энергии при этом снижаетс.я (Springer, Gгеgогу, 1980}, что соответствует 

предсказаниям модели. При повышении плотности мелких млекопитвющнх 

происходит уменьшение участков их обитания и кормовоti активности (Окулова 

и др., 19 71; Smith et al., 1980 и др.), что тоже предсказывается моделью. 
Отрицательная в целом зависимость интенсивности размножения от 

плотности населения - бесспорный факт, один из краеугольных камней теории 
популяционной саморегуляции. Кроме того, к настоящему времени накоnлены 

данные о торможении роста животных при повышении плотности населения 

(Мина, Кпевезапь, 1975). 
Модель показывает, что животные, активно взаимодействующие с 

другими особями, могут испытывать энергетическое голодание, несмотря на 
кажущеес.я изобилие пищи, если плотность их населения доствточно высока. В 
литературе имеютс.я указания на то, что такие ситуации время от времени 

возникают в естественных условиях (Packard, Mech, 1980; Мосин и др., 1985). 

8.2. t. ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНОЕ ИССЛЕДОВАНИЕ КОМПЛЕКСНОГО ВЛИЯНИЯ 
БИОТИЧЕСКИХ ФАКТОРОВ НА БЮДЖЕТЫ ВРЕМЕНИ РЬIЖИХ ПОЛЕВОК. 

Дисперсионный анапиз результатов визуальных наблюдений за 

активностью сеголеток рыжей полевки в экспериментах по их содержанию в 

группах и по одиночке при наличии избытка или недостатка корма показал, что 
оба фактора значимо (р < 0.01) влияют на суммарную величину времени, 
проводимого полевками в активном состоянии. При этом снижение 

кормаобесnеченности вызывапо его достоверное увеличение у зверьков, 
содержавшихс.я по-одиночке. чего не наблюдалось при содержании в группах. 
С другой стороны, как при избытке, так и при недостатке корма, животные, 

содержавшиеся в группах, были активны дольше, чем •одиночки". 

~ичие в реакциях на кормовой фактор в условиях скученности и при 

ее отсутствии может быть интерnретировано с позиций предлагаемой в 
настоящей работе модели. Параметры немонотонных кривых, описывающих 
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зависимость времени активносrи от nлотности населения, должны различаться 

для животных, имеющих разную кормообесnеченносrь. Пик этolii кривой у 

животных, которые nопучают больше корма, должен наблюдаться nри 
плотности, бопьшеА, чем для тех, кто сущесrвует при меньшеА 
кормообеспеченности. 

8.2.2. ВЛИЯНИЕ ПЛОТНОСТИ НАСЕЛЕНИЯ НА РОСТ ПОЛЕВОК-ЭКОНОМОК В 
ЕСТЕСТВЕННЫХ УСЛОВИЯХ 

Влияние плотности населения на pocr животных в естественных условиях 
изучали на nримере nолевок-экономок в условиях nойменных лугов Южного 

Ямала. В 1977 г. плотность их населения была высока (от 73 до 127 экз. на га), 
а в течение пета 1978 г. она сильно сократилась (до 9 ЭК3. на га в середине 
августа). Фаза пика численности характеризовалась nониженной степенью 

участия сеголеток в размножении, а фаза сnада- сдвигом возрастного состава 

в сторону более старших по абсолютному возрасту зверьков. Доля быстро 
растущих особей среди зверьков nервых генераций (когорт) была невелика 
(12.5 ± 6.8 %); расnределение зверьков по скорости роста носило явно 
бимодапьный характер с nреобладанием четко выдепявшейся груnnы медленно 

растущих особей. 

Рост полевок этой группы в значительной стеnени оnределяпся 

структурой внутриnопуляционных груnnировок - скорость роста сеголеток в год 

своего появления на свет отрицательно коррелировала с nоказателем 

исnользования их участков перезимовавшими (взрослыми) особями (г = -0.46; n 
= 21; р < 0.05), в то время как исnользовавшие одну и ту же территорию 
молодые nолевки не оказывали сколько-нибудь заметного влияния на скорость 
роста друг друга (r = О. 1 ). 

В год падения численности (1978) скорость роста nерезимовавших 

полевок за пето также отрицательно коррелировала с показатепем их обитания 
совместно с другими nолевками, неэависимо от nола (r = -0.58; n = 18; р < 
0.05). 

Кроме того, удельная скорость роста молодых nолевок-экономок 

оказалась связанноА с величинами участков обитания - она была меньше у тех 
особей, которые имели большие участки (r = -0.50; n=23; р<О.О1). Эту 
зависимость нельзя объяснить тем, что животные, занимающие большие 
участки, встречают больше "чужих" взрослых особе\4, поскольку достоверной 

корреляции индекса исnользования территории сеголеток взрослыми зверьками 

с величиной их участков обнаружено не было (r = 0.25). Связь скорости роста 
с величиной участков обитания была обнаружена и у рыжих nолевок на 
Среднем Урале. 
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Таким обрuом, было показано, что: (1) Скорость роста полевок в 
естественных условиях св.язана с тем, насколько часты потенциальные контакты 

зверьков со взрослыми особями. (2) У молодых особей скорость роста 

отрицательно скор~елирована с величиной участка их обитания. 
Эти результаты соответствуют ожиданиям, вытекающим из эколого­

энергетической модели, предсказывающей, что продукционные процессы 

должны происходить интенсивнее у тех животных, которые меньше энергии 

расходуют на активность (и, следовательно, имеют меньшие участки) и реже 

контактируют с другими особ.ями. 

9. АЛЬТЕРНАТИВНЫЕ ТИпЫ РОСТА И РА3ВИТИJI ГРЫЗУНОВ: 
ИНТЕРпРЕТАЦИJI С 3КDЛОГD-3НЕРГЕТИЧЕСКИХ пОЗИЦИЙ. 

В этой и следующей главах обсуждаются некоторые более тонкие 

следствия модели по сравнению с самыми общими, рассмотренными в 

предыдущих главах. На их основе была сделана попытка дать 
непротиворечивую интерпретацию ряда .явлений, которые наблюдались на 

мелких грызунах. Эти .явления невозможно св.язать воедино, исходя из прость1х 

"линейных" представлений без применени.я интегрирующего подхода, 

рассматривая их в отрыве друг от друга. 

9.1. НЕЛИНЕЙНЫЕ ЭФФЕКТЫ, ВЫТЕКАЮЩИЕ ИЗ МОДЕЛИ. 
Согласно модели, животные могут следовать одной из двух 

энергетических "стратегий", отвечающих требованию сохранения максимальной 
эффективности метаболизма. Первая связана с интенсивным потреблением и 

общим расходом энергии при небольших ее затратах на лакоматорную 
активность, вторая с малым расходом и потреблением энергии при 
относительно больших затратах на активность. Если уровень активности 
отражается 8 размерах участка обитания, то следует ожидать, что 8 случае 
"сосуществования" альтернативных энергетических стратегий у растущих 

животных, принадлежащих к одной и той же популяции и имеющих одинаковые 

размеры тела, участки обитания должны сильно различаться по размерам. На 
рис. 9 изображены зависимости размеров участков nолевок-экономок на 

Южном Ямале и рыжих nолевок на Среднем Урале от массы тела зверьков. 

Хорошо видно, что часть зверьков резко увеличивает размеры участков по мере 

увеличения массы тела, в то время как размеры участков других особей 
возрастают гораздо медленней, что соотвеrствует изложенным выше 

теоретическим ~ни.ям. 
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Рис. !1. Ра.3Меры участкоВ обитанив (по оси ординат, 8 м2) и масса 
тела (по оси абсцисс. в г) са.мцо8 д8{р; Видов грь~ауноВ: А)_ - .молодые 

поле&<и-акономии но /Ожно.м J/Noлe, 6) - рь~жие поле&<и на Среднем Уроде. 
Очерчены точки, принодлежощие к розным кластерам. 

ДругоА эффект связан с тем, что коэффициент теnлоотдачи у отдельных 

индивидуумов должен изменяться по мере увеличения их размеров медленнее, 

чем величина основного обмена. Поэтому кривая зависимости скорости роста 

от массы тела имеет больше одного локального максимума - т.е. периоды 
быстрого роста должны чередоваться с его замедлениями (рис. 10). 

9.2. АЛЬТЕРНАТИВНЫЕ ТИПЫ РОСТА ГРЫЗУНОВ. 
Характерной особенностью мелких грызунов является их сnособность к 

реализации альтернативных тиnов роста. По достижении определенных 

размеров у некоторых особей наблюдается длительная остановка роста. 

которая обычно сменяется новым nериодом быстрого увеличения размеров до 

более высокого уровня (двухфазный рост no Н.В. Баwениной, 1977), дРугие же 
демонстрируют тиnичную S-образную кривую роста с быстрой стабилизацией 
размеров на высоком уровне (однофазный рост). 
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Рис. 10. Криваs аависимости 
Величины потока энергии, 

нapaВлlleJ/IIoiJ на оброао8ание 
продукции (8 единицах 
осноВново обмена) от массы 

тела, следующаs иа эколого­
энергетической модели при 

услоВии постоsнново 

испольаоВониR тепла, 

Вьlоелsющегосs при 

лакомотарной актиВности, iJлs 

10 100 1000 10000 терморегулsции и постоsнстВа 
суммарны:& аатрат анергии на 

актиВность. 

Двухфазный рост чаще всего наблюдается у животных, родившихся во 

второй половине - конце лета, а грызуны, принадлежащие к весенним и 

раннепетним генерациям (когортам), обычно имеют однофазный рост. Данная 
схема легла в основу представлений о биологичеасой специфике сезонных 
генераций грызунов, играющей важную роль в популяционной динамике (Stieve, 
1923; Шварц и др., 1964; 1976; 1977; Шварц, 1980). Более детепьные 

иссnедования показали, что остановка роста в "мелкой фазеп всrречается не 

только у грызунов осенних генераций (когорт), но и у зверьков, родившихся в 

начепе сезона размножения при неблагаприятных условиях (Кошкина, 

Коротков. 1975; Шилов и др., 1977; Оленев, 1979; 1981; 1982; 1991; 
Чернявский, Короленко, 1979; Кряжимекий и др., 1979; 1980; Кряжимский, 
1982; Добринекий и др., 1983; Кряжимский, Мепафеев, 1983; Кряжимекий и 
др., 1985; Gliwicz, 1995). 

У дельная скорость роста грызунов, как и других животных, убывает с 
увеличением массы тела, однако даже в случаях однофазного роста периоды 

относительно быстрого прироста массы тела чередуются с периодами его 
замедления. Другими словами, зависимость удельной скорости роста от массы 

тела немонотонна и имеет локальные максимумы и минимумы. что и следует из 

эколого-энергетической модели (рис. 10). 
Важным обстоятельством является то, что помимо общего снижения 

скорости роста, воздействие неблагаnриятных факторов (независимо от 

природы самого фактора) делает локальные максимумы и минимумы этой 

кривой более выраженными. 
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9.2.2. МЕХАНИЗМ ФОРМИРОВАНИЯ АЛЬТЕРНАТИВНЬ/Х ТИПОВ РОСТА. 
Если воздействие тормозящих рост факторов уменьшает удельную 

скорость роста в точке локапьноrо минимума так, что она опускается до нуля и 

ниже, то нариду с верхним устойчивым равновесным значением массы тела 

возНикают еще два, одно из которых (нижнее), устойчиво, а другое 
(nромежуточное) - неусто14чиво. Зависимость равновесных значений массы тела 

от силы воздействия тормозящего рост фактора (рис. 11) описывается кривой 
АВ, делящей фазовую плоскость на две части, одна из которых соотвеrствует 

области положительного энергетического дисбапанса, а другая 
отрицательного. По мере усиления небпагоnриятного воздействия равновесное 

значение массы тела должно сперва плавно уменьшаться (отрезок АС), а затем, 

когда тормозящее воздействие достигнет критической точки U*, "nоявляется" 
новое состояние равновесия, которое в дапьнейшем "разделяется" на два -
устойчивое нижнее (отрезок DB) и неустойчивое промежуточное (отрезок СО). 
Дапьнеt4шее усиление тормозящего воздействия приведет к nисчезновению" 

верхнего устойчивого равновесия (во второй критической точке U**). Когда 
значение фактора U близко к U*, очень небольwие различия в силе 
тормозящего фактора (точки 1 и 2) или массе тела (точки 1 и 3) должны 
приводить к nскачкообразномуn усилению темпов роста. 

Рис. 11. Механиам 
формироВания альтернати8111 

типоВ роста грt~~эуноВ. 

Объяснения в тексте. 

Данный механизм обуславливает возможность резких различий в 
скорости роста животных, nринадпежащих к одной генерации (когорте), но 

поnавших в слегка различающиеся локапьные условия. Тогда доля 
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прекращающих рост грызунов должна увепмчмВ8ться при общей 

небпагоприятной обстановке, так как вероятность попасть в "плохие" условия в 
тако14 ситуации увеличивается. Регулярное торможение роста у зверьков 

поспедних генераций (когорт) вызвано регулярными сезонными колебаниями 

условий (зима наступает каждый год). Этот механизм позволяет объяснить 

явление "весеннего скачка" pocra зимовавших в "мелкой фазе" грызунов -
постепенное улучшение услови14 весной в какой-то момент приводит к тому, что 

животные "вдруг" начинают бысrро расrи (Кряжимский, 1989). 

ttJ. R011УЛJIЦИОННЫЕ СЛЕДСТВИJI НЕЛИНЕЙНОСТИ 
6ИО3НЕРГЕТИЧЕСКИХ ХАРАКТЕРИСТИК. 

10.1. ВЫЖИВАЕМОСТЬ ГРЫЗУНОВ И ИХ РАЗМЕРЬ/. 
Относительная необратимостъ весового pocra в терминах предложенной 

выше схемы (рис. 11) означает, что допустимая область отрицательного pocra 
ограничена сравнительно узко.:t попосой над усто.:tчивым значением 

дефинитивной массы тела, переход через которую вызовет гибель из-за 

слишком больших потерь веса (заштрихоВ8нная область). При резких 

флуктуациях среды в сторону усиления н.Юпагоприятного возде.:tствия растущие 

животные имеют больше шансов просто снизить темп pocra, тог да как уже 
достигшие дефинитивных размеров особи при равном изменении условий 

существования с большой вероятностью nогибнут. Кроме того, вероятностъ 

гибели при резком ухудшении успови14 среды должна зависеть от размеров 

животных - чтобы значение массы тела более крупных особей поnало в 
"область гибели", нужно более сильное изменение фактора U по сравнению с 
таковым, достаточных дпя более мелких индивидуумов. 

Наши исспедования, проведенные на полевках-экономках, nоказали, в 

частности, что животные nервых генераций (когорт), демонстрироВ88Шие 

однофазную кривую роста и достигшие к концу лета дефинитивных размеров, 

равных размерам nерезимовавших ocoбei:i, не отмечались на nлощадке мечения 
следующе14 весной. Кроме того, выживаемостъ зверьков, родившихся в начале 

сезона размножения в год nика численности, зависела от скорости их роста и, 

соответственно, размеров, которых они достигли к концу лета. Те nолевки 

данной груnnы, которые nережили зиму 1977-78 гг. (т.е. были отловлены в 1978 
г.) роспи в цепом быстрее по сравнению со зверьками, которые не отмечапись 

в отловах 1978 г. (Кряжимски.:t и др., 1985; Кряжимский, 1989). 
Рассматриваемый механизм nозволяет обьяснить, nочему весенниА 

"скачок роста" грызунов часто соnровождается увеличением смертности (Krebs, 
Вoonstгa, 1978; CockЬurn, 1981; Lee, CockЬurn, 1985): начавшие бурный рост 
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зверьки должны какое--то время быть более чувствительными к флуктуациям 
уё"ОВИЙ среды, чем "эаторможенные" особи, даже находящиееs~ в худших 

условиях (рис. 11; точки 1 -- 5 и 3 ·· 4). 

10.2. ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ РОЛЬ ВНУТРИПОПУЛЯЦИОННОГО РАЗНООБРАЗИJI. 
Ьдно иэ наиболее важных свойств nоnуляций животных их 

гетерогенность (размерная, возрастная, nоловая, nоведенческая, 

пространсrВ&Нная, гене1ическая и т.д.). В соответствии е; эколого­

энергетической моделью, большинство зависимостей, СВJtзывающих 

энергетические nараметры с внешними факторами и массой тела, являются 

велинейными. 

И.'iiSeeiнo, что еt:11и двс:s веJIИчины связаны между собой функциональной 
зависимостью, то среднее значение функции в · завlfсимости от размаха 

нзненчивости аргумента оnределяетСSI тем, является ли эта зависимость 

выпуклой (вторая производная nоложительна} или вогнутоlf (вторая 

вроизводная отрицательна). Еспи она выnуКJtа, то увеличение изменчивости 

аргумента приведет к увеличению среднего значения функции, а если она 

вогнута - к уменьшению {Houston, МcNamara, 1990). 

10.2.1. ЭНЕРГЕТИЧЕСКИЕ ПОТРЕБНОСТИ ГРУПП ОСОБЕЙ И ИХ 
ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ ПО РАЗМЕРАМ. 

Зависимости большинства комnонентов энергетического бюджета 

rипометричны массе тела, т .е. предсrавпяют собой вогнутые функции 01 
nосn&Дн814. Пуе1ъ им~тся группа из N животных· оо средней массой Т€1ла, 
равной W,._. Тогда при одной и той же численности (N) и биомассе В = NWa 
С)'ммарные энергозатраты группы будут меньше, если она оостоит (при всех 
1.рочих равных условиях) из различающихся по массе животных по сравнению 

оо случаем, когда размеры всех особей одинt:акuвы. При 3Том энергuзатраты 
окажутаt минимальными, если груnпа будет состоять только из самых крупных 

н самых мелких животных. Таким образом, явление дифференциации 

одновозрасшых ж~•вощыJ~: по размерам в ответ на ухудшение условий 

сущес1·вования, noлyчttel" трак1·овку Kill< ГP)'IIIiO&МI адаптивная реакция, 

nозволяющая снижать уровень общих энергетицеских затрат групnы. При этом 

максимальный эффект наблюдается, когда вь1деляются дискретные размерные 

групnы ЖИВОШЫХ В СООТВОШШJИ~I, ДаiОЩUМ Ма\(СИма;JЬН}IО меру ршшообразИЯ 

(индекс Шеннона-Уивitра). 
Вырисовываетаt определенныi;i системный механизм, работающих на 

двух уровнях - организменнам и попутщионном_ Ухудш'.!ние ус..'!оi!.ИЙ средь1 

nриводит к тому, что часть особей снижает скорость роста, осrаваясь ме.'1кими, 
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в то время как другая часть достигает относительно круnных размеров. 

Одновременное существование тех и других nозволяет сохранить чисnенность и 
общую nродукцию населения грызунов с меньшими энергетическими затратами. 

Наши расчетьt (Кряжимский и др., 1980) показывают, что nотребление 
энергии населением nолевок-экономок на Южном Ямале в год nика и год сnада 

чисnенности различалась на 30 %, величина затрат энергии на дыхание - на 26 
%, тогда как продукция во время спада чисnенности енизипась на 73 %. (рис. 
12). Таким образом, nоток энергии, nроходящий через население грызунов, 
изменился в гораздо меньшей степени, чем сама чисnенность благодаря 

размерной дифференциации населения nри высокой nлотности. 

ШIПИК 

с:::JСПАД 

Рис. 12. Потоки энергии черва 
носеленив поле&ж-эконОJWок В годьt 

пико и сподо численности 

( .мДж 1 го). А - оссимилнцин, Р -
продукцин, R - ОЬ/ХQНие. 

10.2.2. ФУНКЦИОНАЛЬНАЯ РОЛЬНЕОДНОРОДНОСТИ ПРОСТРАНСТВЕННОГО 
РАСПРЕДЕЛЕНИЯ НАСЕЛЕНИЯ И ЕГО ПОВЕДЕНЧЕСКОЙ ГЕТЕРОГЕННОСТИ. 

Известно, что nлодовитость многих видов животных в зависимости от 

общей nлотности их населения имеет вид убывающей S-образной кривой. 
Подобный вид кривой вnолне соответствует ожиданиям, вытекающим из 
эколого-энергетической модели, есnи энергия Ew расходуется на nроиэводство 
nотомства. При доствточно "плохих" внешних усnовиях эта величина обратно 
nропорциональна nлотности населения N и времени, которое животные в 

среднем тратят на одно взаимодействие с другими особями, т.е. nредставляет 
собой убывающую выnуклую функцию от этих характеристик. Следовательно, 

дифференцировка населения по локальной плотности Снеравномерность 

nространственного расnределения) и толерантности к nрисутствию других 

особей (сосуществование агрессивных и "миролюбивых" особей) должна 
nриводить к росту общей продуктнаности nоnуляционной груnnировки nри 

одном и том же чисnе особей на данной территории. 
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При 3ТОМ максимальный эффект достигается, когда дифференциация 
(nри фиксированных nределах варьирования аргументов) носит крайний 

характер разделение населения на две группы ("агрессивных" и 

"миролюбивых" и на живущих скученно и живущих по одиночке). Как следует 
из модели, "миролюбивые" особи должны демонстрировать большую 
продуктивность, также как особи, живущие в усnовиях относительно малой 
локальной плотносrи. Действительно, на грызунах было показано, что 
"терпимые" к присутствию других особей зверьки имели большую скорость 

роста по сравнению с агрессивными (Вeachem, 1979), а наши данные по 

исследованию скорости pocra nолевок-экономок, рассмотренные ранее, 

свидетельствуют в nользу того, что грызуны, обитавшие на территориях с 

меньшей локальной nлотностыо росли быстрее, чем те, которые находились в 
условиях nовышенной nлотности. 

Увеличение гетерогенности nросrранственного распределения, и 

разделение животных на два поведенческих тиnа получает трактовку груnповых 

реакций на ухудшение условий среды, связанных с оптимизацией потока 

энергии через население животных. 

tt. ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

11.1. ОГРАНИЧЕННОСТЬ МОДЕЛИ И ВОЗМОЖНОСТИ ЕЕ УТОЧНЕНИЯ. 
Эвристическое значение формальных построений заключается не только 

(и не столько) в том, чтобы с их помощыо объяснять наблюдаемые явления и 

nроцессы, но и в том, что они помогают определить границы применимости 

предположений, лежащих в их основе и таким образом указывают на пути 

дальнейших иссnедований (Pielou, 1981). Иным словами, исспедование того, что 
модель описать не может, не менее важно, чем поиск подтверждений ее 

верности. Кроме того, необходимо четко представпять себе, что было учтено 
nри построении модели, а какие моменты (может быть очень важные) остались 
за рамками модели. 

В главе разбирается ограниченность модели и указывается на пути 

дальнейшего развития эколого-энергетической концепции адаптивных реакций. 
Представленное в работе формальное описание структуры 

энергетических бюджетов и их изменений nод действием средовых факторов не 
может претендовать на то, чтобы быть всеобъемлющим. Скорее, его следует 

считать лишь первым приближением, необходимым для того, чтобы оценить 
возможность интерпретации наблюдаемых фактов в рамках разрабатываемой 
энергетической концепции адаптивных реакций животных. Однако без 

nостроения формальной модели было бы невозможно nродемонстрировать, что 
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явления, относящиеся к раэна.rм сторонам жиэнеде.ятепа.ности животньrх, 

согласуются между собоА в рамках единых теоретических nредсrавпений. 
Достаточно частое совnадение фактического материапа, касающегося 
разнообразных явлений с тем, что ожидается в соответствии с уnрощенной 
моделью, формапиэующей :пу концеnцию, дает основание для ее дапьнейшей 

разработки и детализации. 

11.2." ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ РАБОТЫ. 
В разделе обсуждаются результаты работы. 

11.з. основные положения концепции. 
В разделе форомупируются основные nоложения работы 

1 1.4. ВЬ/ВОДЬ/ 
1. Предложена концепция адаптивной структуры энергетического бanattca 

животных, основанная на представлении об энергетическом бюджете как о 

системе взаимозависимых потоков энергии. Адаnтивность в этом контексте 

nодразумевает стремпение сохранить nри изменениях внешних факторов и 

(или) внутренних характеристик организма максимапьно возможную nри 

данных условиях эффективность метаболизма (отношение метабопизируемой 

энергии к катабопизированной}, которая представлJtет собой компонент 

nрисnособпенности. 

2. Анапиз взаимосвязей между потоками энергии nозвопил установить, 
что требование максимапьной эффективности энергетического обмена 

выполняется, еспи поток энергии через организм сохраняется максимально 

интенсивным nри данных условиях. Такой вывод согласуется с рассмотрением 

организмов как открытых диссипативных систем, эффективность 

функционирования которых связана с работой по поддержанию и развитию 

внутренних структур, направленной nротив стремпения к термодинамическому 

равновесию. 

3. На основе теоретических представлений об адаптивной структуре 
энергетического бюджета nостроена и верифицирована формапизаванная 

модель, оnисывающая соотношения между nотоками энергии, наnравляемыми 

на различные нужды н их величины, а также связь энергетических 

характеристик и комnонентов бюджетов времени с основными факторами 

среды (температурой, кормообеспеченнстью и плотностью населения). Модель 
nоказывает, что энергетические характеристики животных должны быть 

nропорционапьны базовой величине обмена nоддержания и nозволяет 
объяснить, почему соотношения между различными компонентами 
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энергетического бюджета таковы, каковы они есть. Кроме того, энергетический 
nодход nозволяет оценивать комnлексное дейсrвие этих факторов в сочетании 

и их взаимодействие с внутренними характеристиками животных (такими как 

интенсивность основного обмена и масса тела) и дать интерnретацию ряда 
змпирически наблюдавwихся закономерностей (таких как зависимости 
nотребilения энергии nри самоnоддержании и ее расnределения на различные 
нужды от темnературы среды и массы тела, связь размеров участка обитания с 
размерами тела млекоnитающих, имеющих разные тиnы nитания, изменения 

времени активности в зависимости от кормообеспеченности и плотности 
населения и р.яда других) с единых концептуальных nозиций. 

4. Концеnция адаnтивной структуры бюджета энергии животных дает 

возможность nредсказывать величины его комnонентов (nотоков энергии, 

наnравляемых на разные нужды) без их неnосредственного измерения, на 
основании nолучения результатов о сравнительно легко наблюдаемых 
энергетических характеристиках. В частности, модель nозволяет 

реконструировать кривые роста животных на основании измерений величины 

обмена в nокое, которая включает в себя энергозатраты на nроцессы роста и 

развития. 

5. Выявлено и интерnретировано влияние локальной nлотносtи и 

структуры населения грызунов на ростовые nроцессы в естественных условиях. 

Кроме того, nроележена связь скорости роста с размерами участков обитания 

оседлых зверьков. Обе эти закономерности соответствуют ожиданиям, 

следующим из модели адаnтивной структуры энер1·етических бюджетов. 

6. Предложена схема механизма формирования альтернативных типов 
роста и развития, наблюдающихся у грызунов, связанная с существенной 

нелинейностью зависимостей энергетических локазателей от массы тела nри 

условии сохранения адаnтивной структуры энергетического бюджета. Согласно 

этой схеме, реакое торможение роста и развития части животных происходит в 

результате системных взаимодействий внутренних характеристик организмов с 

внешними факторами. Такой механизм nозволяет объяснить не только 

регулярно ловторяющуюся остановку роста зверьков, родивwихся в конце 

сезона размножения, но и феномен nоявления особей, останавливающих свой 
рост nри неблагаприятных условиях, среди животных nервых когорт. Кроме 

того, nолучает объяснение феномен весеннего "скачка" роста лерезимовавших 

зверьков и связи выживаемости с размерами и скоростыо роста. 

7. Предложенная в работе концеnция и формальная модель, nостроенная 
на ее основе, nриводят к выводу о существовании двух альтернативных nутей 

оnтимизации структуры энергетических бюджетов. Первый nуть связан с 

nовышенным как nотреблением, так и расходом энергии, соnровождающимся 
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интенсификацией продукционных nроцессов (в какоti-то стеnени анапогичныti 
"максимизаторам энергии" теории оптимапьного nитания или "r - стратегам" 

теории оптимальных жизненных циклов). ВтороА путь nредполагает низкие 

nотребление и расход энергии (анапог nмаксимизаторов времениn теории 

оптимапьного nитания или "К - стратеговn теории оптимапьных жизненных 

циклов). Таким образом, в рамках предnоженной концепции представления, 
выработанные в рамках указанных наnравлений эволюционноА экологии, 
увязываются между собой на новой основе. 

8. Дифференциация населения животных по размерам получает с учетом 
характера связи энергетических характеристик с массой тепа интерnретацию 

как груnповая адаптивная реакция, позволяющая поддерживать как 

численность, так и общую биомассу груnпы при меньших энергетических 

затратах. Такая дифференциация ведет к уменьшению колебаний потока 
энергии через nопуляции животных, несмотря на значительные колебания 

численности и биомассы. Разнообразие животных по степени nтолерантности" к 

другим особям, также как и гетерогенность nространствеиного населения 

животных nриводит к увеличению общеА nродуктивности населения. Таким 
образом, сосуществование дискретных ·групn животных (внутрипопуляционное 

разнообразие) играет важную функциональную роль. 
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