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Октопамин (ОА) выполняет в организме насекомых функции нейромедиатора, нейромодулятора 
и нейрогормона. Октопаминергические нейроны обнаружены в нервной системе всех исследо-
ванных видов насекомых. ОА действует на нервные, мышечные, железистые и жировые клетки 
через рецепторы, сопряженные с G-белками, подготавливая и обеспечивая активные действия. 
Концентрация октопамина в гемолимфе повышается в ответ на широкий спектр стрессогенных 
факторов, от инфекции до физической нагрузки, что согласуется с известным представлением 
об ОА как о “гормоне стресса” у насекомых. Однако уже более 10 лет отсутствуют обобщающие 
работы, посвященные модулирующей роли октопамина в связи с разными видами сложного 
поведения насекомых, в том числе в стрессогенных условиях. На основе литературных данных 
показано, как активность октопаминергической системы связана с адаптацией к физической 
нагрузке, модуляцией агрессивного поведения в ситуации внутривидового конфликта, избега-
тельного поведения при встрече с хищником, пищевого и поискового поведения в условиях го-
лода. Сделан вывод о том, что октопамин на разных уровнях (от модуляции работы нейронных 
ансамблей и рецепторов до энергетического обмена) участвует в обеспечении адаптивных отве-
тов насекомых на широкий спектр стрессогенных ситуаций.

DOI: 10.31857/S0044459624010015, EDN: wgxkhy

Октопамин (octopamine, ОА) был синтезиро-
ван еще в начале XX в. и охарактеризован как 
симпатомиметик (Barger, Dale, 1910). Как био-
генное вещество впервые обнаружен извест-
ным итальянским фармакологом и  физиоло-
гом Виттарио Эрспамером (1909–1999) в конце 
1940-х гг. в задних слюнных железах осьминога 
Octopus vulgaris, откуда и  возникло его назва-
ние (Erspamer, 1952). К 1972 г. показано наличие 
ОА в разных органах и тканях млекопитающих, 
в том числе в мозге (Molinoff, Axelrod, 1972; Wil-
liams, Couch, 1978). Поначалу ОА, обнаружен-
ный в  нервной системе, рассматривался как 

“метаболическая ошибка”, затем как вещество, 
выполняющее роль гормона у  ракообразных, 
и, наконец, как один из основных моноамино-
вых нейромедиаторов, модуляторов и нейрогор-
монов у насекомых (Evans, 1978).

У млекопитающих количество ОА в тканях 
и его функциональная значимость сильно усту-
пает насекомым и другим беспозвоночным (David, 
Coulon, 1985). Вместе со своим метаболическим 

предшественником тирамином, а также трипта-
мином и β-фенилэтиламином, у млекопитающих 
ОА относят к группе так называемых следовых 
аминов (trace amines). Его функциональная роль 
как в ЦНС, так и на периферии в достаточной сте-
пени не прояснена. Следовые амины млекопитаю-
щих имеют свои рецепторы (trace amine-associated 
receptors, TAARs), через которые они модулируют 
работу дофаминергической, серотонинергической 
и глутаматергической систем мозга. В этой связи 
TAARs рассматриваются как потенциальные фар-
макологические мишени для лечения и коррекции 
ряда психических и неврологических расстройств 
(Berry et al., 2017; Gainetdinov et al., 2018; Жуков, Ви-
ноградова, 2020). Октопамин, вероятно, является 
котрансмиттером в местах выброса норадреналина 
(Axelrod, Saavedra, 1977; Evans, 1978), однако его 
количество и степень связывания с адренорецеп-
торами существенно меньше, чем у норадреналина 
(Axelrod, Saavedra, 1977; Stohs, 2015). На периферии, 
действуя через β3-адренорецепторы белых жиро-
вых клеток адипоцитов, ОА стимулирует липолиз 



4	 МЕЖЕРИЦКИЙ и др.

	 ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ	 том 85	 № 1	 2024

у крыс, хомяков и собак, но не у морских свинок 
и людей (Stohs et al., 2020).

Октопаминергическая система насекомых, 
включая тирамин, считается функциональным 
аналогом андренергической системы позвоночных 
животных (Adamo et al., 1995; Roeder, 2005). Хими-
ческая структура молекулы норадреналина отлича-
ется от ОА наличием одной гидроксильной (–ОН) 
группы у третьего атома углерода бензольного коль-
ца. Наблюдается сходство влияния ОА и норадре-
налина на различные физиологические процессы, 
такие как высвобождение энергетических ресурсов 
организма для обеспечения реакции “бей или беги” 
в стрессогенных ситуациях (Roeder, 2005).

У насекомых действие ОА характеризуется 
высокой плейотропностью, об этом свидетель-
ствует его участие в модуляции большого количе-
ства разных форм поведения и физиологических 
функций, от циркадных ритмов до полета (Roeder, 
2020). Выполняя роль гормона, нейромодулятора 
и нейромедиатора, ОА действует на рецепторы 
локально в месте его высвобождения в синапти-
ческих структурах, объемно — через варикозные 
образования, эндокринно — высвобождаясь в гемо-
лимфу, и вызывает как прямые возбуждающие, так 
и модулирующие эффекты (Orchard, 1982; Spörhase-
Eichmann et al., 1992; Kaatz et al., 1994; Stevenson, 
Spörhase-Eichmann, 1995; Antemann et al., 2018).

Дальнейшая экспериментальная работа, а также 
теоретическое осмысление и прояснение функций 
ОА необходимы для целостного понимания фи-
зиологии и поведения насекомых. Единственная 
обзорная работа на русском языке “Поведенческие 
функции серотонина и октопамина: некоторые па-
радоксы сравнительной физиологии” была опубли-
кована В.Е. Дьяконовой 16 лет назад (Дьяконова, 
2007). На сегодняшний день накопилось большое 
количество данных, демонстрирующих связь меж-
ду активностью октопаминергической системы 
и разными видами поведения, часто в контексте 
угрозы. Бросается в глаза недостаток обобщающих 
работ на эту тему. Здесь мы обсудим роль октопа-
минергической системы в связи с поведением на-
секомых при воздействии разного рода стрессоров, 
таких как физическая нагрузка, голод, агрессивное 
взаимодействие с конспецификами и реакция на 
опасность в лице хищников.

БИОСИНТЕЗ И ДЕГРАДАЦИЯ

Октопамин — это фенилэтиламин с гидрок-
сильной группой (–ОН), расположенной в пара 
(р-), мета (m-) или орто (o-) положении феноль-
ного кольца. Предполагается, что (–)-энантиомер 

р-октопамина — один из самых распространенных 
и активных изомеров у насекомых (Farooqui, 2012; 
Stohs, 2015). Основные пути биосинтеза ОА и его 
превращений достаточно хорошо изучены. Синтез 
ОА происходит из аминокислоты L‑тирозина, по-
лученной с пищей, или вследствие гидроксилиро-
вания незаменимой аминокислоты фенилаланина. 
На первом этапе тирозин под действием фермента 
тирозиндекарбоксилазы (TDC) декарбоксилиру-
ется до тирамина, который обладает собственной 
высокой активностью в нервной системе насеко-
мых, играя роль полноценного нейромедиатора 
и модулятора (Lange, 2009; Kononenko et al., 2009). 
У мухи Drosophila melanogaster обнаружены два 
гена фермента тирозиндекарбоксилазы, один из 
которых (Tdc2) экспрессируется в нервной системе, 
а другой (Tdc1) — в остальных тканях (Cole et al., 
2005). Также два гена Tdc обнаружены у комара 
Anopheles gambiae. У других беспозвоночных (на-
пример, нематод) присутствует только один ген 
Tdc. Предполагается, что у позвоночных животных 
роль TDC может выполнять декарбоксилаза аро-
матических L‑аминокислот (Juorio, 1983).

На втором этапе синтеза фермент тиро-
зин-β-гидроксилаза (Tβh) гидроксилирует ти-
рамин по β-углероду боковой цепи с образовани-
ем октопамина. Мутантные мухи D. melanogaster 
с недостатком ферментов Tβh или нейрональной 
TDC, имеющие не детектируемое количество ок-
топамина, выживают, однако проявляют ряд фи-
зиологических нарушений, которые отражаются 
на репродуктивных функциях самок (Monastirioti 
et al., 1996; Cole et al., 2005).

По-видимому, тирамин, а следовательно, и ОА 
могут синтезироваться из дофамина, но роль и зна-
чимость этого пути синтеза ОА в живых организ-
мах недостаточно изучена (Walker, Kerkut, 1978; 
Roeder, 2005). Известно, что ингибирование до-
фамин-β-гидроксилазы приводило к уменьшению 
количества октопамина в мозге, сердце и селезенке 
крыс, а ингибирование тирозин-гидроксилазы 
приводило к снижению не только уровня норадре-
налина, но и октопамина. Введение предшествен-
ника дофамина L-ДОФА приводило к повышению 
уровня не только дофамина, но и октопамина как 
у крыс, так и в нервной ткани саранчи (Brandau, 
Axelrod, 1972; David et al., 1981; Coulon et al., 1984).

Инактивация моноаминов после экзоцитоза 
в межклеточное пространство происходит через 
его обратный захват белками-переносчиками и за 
счет деградации под действием ферментов. Об-
ратный захват ОА регулируется переносчиками, 
которые удаляют нейромедиатор из межклеточ-
ного пространства, и белками, закачивающими 
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его обратно в везикулы. У некоторых насекомых, 
в том числе у таких модельных видов, как плодовая 
мушка D. melanogaster и пчела Apis mellifera, не найден 
специализированный белок-переносчик октопамина 
(Caveney, Donly, 2002; Donly, Caveney, 2005). Вероят-
но, у двукрылых и перепончатокрылых отсутствует 
специальный механизм обратного захвата октопа-
мина. При этом у дрозофилы обнаружен ген (VMAT), 
который кодирует везикулярный транспортер, опо-
средующий транспорт моноаминов в синаптические 
и внесинаптические везикулы (Greer et al., 2005).

Основной путь катаболизма моноаминов 
(включая ОА) у млекопитающих — окислитель-
ное дезаминирование ферментом моноаминок-
сидазой (МАО) и метилирование катехолами-
нов с помощью катехол-О‑метилтрансферазы 
(COMT). У насекомых же этот путь, если вообще 
присутствует, уступает N‑ацетилированию ОА 
до N‑ацетилоктопамина и N‑метилированию до 
синефрина (Blenau, 2005).

РЕЦЕПТОРЫ
У насекомых ОА специфически взаимодействует 

с октопаминовыми рецепторами. Первоначальная 
классификация рецепторов к ОА была выполнена 
по большей части с использованием физиологи-
ческих и радиолигандных методов на нервно-мы-
шечном препарате и ганглиях саранчи (Evans, 1981; 
Roeder, Nathanson, 1993; Evans, Robb, 1993). Таким 
образом, в зависимости от расположения в тканях 
физиологического (например, сокращение муску-
латуры) или внутриклеточного ответа были выде-
лены октопаминовые рецепторы первого (ОСТ‑1/
ОА1) и второго (ОСТ‑2/ОА2) типов. Второй тип 
был поделен на три подтипа (ОСТ‑2А, ОСТ‑2В, 
ОСТ‑2С или ОА3). Однако последующее более 
детальное изучение октопаминовых рецепторов 
разных видов насекомых привело к новой класси-
фикации, которая еще находится в процессе фор-
мирования (Evans, Maqueira, 2005; Wu et al., 2014; 
Finetti et al., 2023). В настоящий момент выделяют 
три основных класса рецепторов ОА: α1-адрено-
подобные (Octα1-R или OAMB у дрозофилы; Han 
et al., 1998), α2-адреноподобные (Octα2-R, ОА3 
по старой классификации) и β-адреноподобные 
(Octβ-R, ОА2 по старой классификации), которые 
подразделяются на β1-, β2- и β3-адреноподобные 
(Octβ1-R, Octβ2-R и Octβ3-R). Помимо этого, су-
ществует три вида рецепторов к тирамину (TAR1, 
TAR2 и TAR3), два из которых чувствительны 
и к октопамину. С точки зрения аминокислот-
ной последовательности (первичной структуры) 
и внутриклеточного сигнального пути октопа-
миновые рецепторы насекомых в целом имеют 

сходство с адренорецепторами позвоночных. Все 
они принадлежат к семейству рецепторов, свя-
занных с G‑белком (GPCR). α-адреноподобные 
(Octα-Rs) рецепторы проявляют высокое сродство 
к октопамину и в меньшей степени — к тирами-
ну. Активность Octα1-R связана с увеличением 
внутриклеточной концентрации кальция, а одна 
из изоформ также увеличивает уровень цикличе-
ского аденозинмонофосфата (цАМФ) (Kim et al., 
2013). Активность Octα2-R связана с увеличением 
внутриклеточной концентрации кальция, одна 
из изоформ рецептора также снижает уровень 
цАМФ (Wu et al., 2014). Ортолог рецептора Octα2-R 
у дрозофилы DmOctα2-R обладает уникальными 
свойствами, так как связывает не только молеку-
лы октопамина и тирамина, но и серотонина, что 
приводит к снижению цАМФ, но не к генерации 
кальциевого ответа (Qi et al., 2017). Любопытно, что 
пчелиный рецептор AmOctα2-R также ингибирует 
синтез цАМФ, не увеличивая концентрацию Ca2+, 
при этом он не реагирует на серотонин (Blenau 
et  al., 2020). Активация β-адреноподобных рецеп-
торов в ответ на октопамин и в меньшей степени 
на тирамин приводит к повышению уровня цАМФ. 
Octβ-Rs подразделяются на несколько подклассов, 
которые различаются фармакологически (Maqueira 
et al., 2005; Farooqui, 2012; Tamashiro, Yoshino, 2014).

Паттерны экспрессии рецепторов к ОА в нерв-
ной системе насекомых, а также в различных орга-
нах не однородны (Pauls et al., 2018; Sujkowski et al., 
2020). Рецептор Octα1-R впервые был охарактери-
зован у дрозофилы, а затем и у других видов насе-
комых (Grohmann et al., 2003; Bischof, Enan, 2004; 
Ohtani et al., 2006). Первоначально была обнаружена 
его высокая экспрессия в мозге, в грибовидных телах 
(mushroom bodies), откуда пошло другое название 
этого рецептора, OAMB (Han et al., 1998). Помимо 
грибовидных тел мозга, недавние исследования по-
казывают высокую экспрессию Octα1-R (OAMB) 
и Octβ2-R в репродуктивных органах, таких как 
яйцевод и сперматека. В мышцах лапок имеет место 
экспрессия всех видов октопаминовых рецепторов 
(кроме DmOctα2-R). В полетной мускулатуре при-
сутствуют Octβ1-R и Octβ3-R, в сердце — ОАМВ 
и Octβ1-R, а в жировом теле — только Octβ3-R (Su-
jkowski et al., 2020). В целом, рецепторы к октопа-
мину экспрессируются в разной степени почти во 
всех органах и тканях (El-Kholy et al., 2015; Qi et al., 
2017; Sujkowski et al., 2020).

ФИЗИОЛОГИЯ И ПОВЕДЕНИЕ
Нейроны

Анатомическая и функциональная организация 
мозга сходна у разных видов насекомых, что дает 
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возможность обобщить данные о расположении 
октопаминергических нейронов в центральной 
нервной системе. У дрозофилы октопаминерги-
ческие нейроны, числом 100–150 шт., подразделя-
ются по меньшей мере на 27 типов клеток (Busch 
et  al., 2009). Наиболее изучены у разных видов 
насекомых два типа: “вентральные непарные меди-
альные” (ventral unpaired median, VUM) и “дорсаль-
ные непарные медиальные” (dorsal unpaired median, 
DUM) нейроны. VUM/DUM‑нейроны по боль-
шей части октопамин- и тираминергические, но 
также среди них встречаются и ГАМК-ергические 
(гамма-аминомасляная кислота, ГАМК). Они экс-
прессируют Octβ3-Rs, по-видимому, являющиеся 
ауторецепторами (Pauls et al., 2018). DUM‑нейроны 
обнаружены во всех ганглиях насекомых и были 
изучены с акцентом на их развитие в онтогенезе 
и влияние на различные физиологические функ-
ции (Bräunig, Pflüger, 2001; Bräunig, Burrows, 2004). 
Они задействованы в обработке механосенсорной 
информации, реагируют на акустические или ви-
брационные стимулы, участвуя в избегательном 
поведении насекомого (Stevenson, Pflüger, 1992; Ste-
venson, Spörhase-Eichmann, 1995; Lefebvre et al., 2018). 
Активность идентифицированных VUM‑клеток 
подглоточного ганглия имеет важное значение для 
ассоциативного обучения с положительным пи-
щевым подкреплением у пчел, опосредуя связь 
между индифферентным стимулом (запах) и под-
крепляющим стимулом (сахароза) (Hammer, 1997; 
Швецов, Зачепило, 2012). Так, стимуляция только 
одного нейрона VUMmx1 или экзогенное введение 
OA в грибовидные тела или антеннальные доли 
симулируют присутствие подкрепляющего сти-
мула (сахарозы) у пчелы (Hammer, Menzel, 1998). 
У мутантных дрозофил со сниженной экспрессией 
OAMB или Tβh нарушается ассоциативное обучение, 
связанное с обонянием, тогда как активация раз-
ных типов октопаминергических нейронов может 
симулировать как положительное, так и отрицатель-
ное подкрепление (Schwaerzel et al., 2003; Kim et al., 
2013; Iliadi et al., 2017; Claßen, Scholz, 2018). Все это 
говорит в пользу большого значения октопаминер-
гической системы для обучения с подкреплением, 
по крайней мере с пищевым.

У насекомых октопамин выполняет функции 
сигнальной молекулы в ганглиях и мозге, октопа-
минергические нейроны модулируют сенсорные 
системы (Bräunig, Burrows, 2004; Suver et al., 2012; 
Zhukovskaya, Polyanovsky, 2017; Antemann et al., 
2018). На периферии ОА оказывает влияние на 
мускулатуру по всему телу, на органы, связанные 
с пищеварением и репродукцией, сердце, жировое 
тело, прилежащие (corpora allata) и кардиальные 

(corpora cardiaca) тела. Обширные периферические 
сети варикоз и отсутствие синапсов при наличии 
рецепторов в различных органах свидетельствуют 
об объемном высвобождении и/или эндокринной 
функции ОА (Spörhase-Eichmann et al., 1992; Kaatz 
et al., 1994; Stern et al., 1995; Roeder, 1999; Busch 
et al., 2009; Verlinden et al., 2010; Pauls et al., 2018).

Стресс

Стресс можно представить как общую скоорди-
нированную реакцию организма на воздействия, 
требующие адаптации.

Стрессогенные стимулы разного характера вы-
зывают относительно неспецифический ответ ор-
ганизма в виде метаболической и поведенческой 
адаптации к ситуации, что проявляется в улуч-
шении энергоснабжения органов, повышении 
мышечной работоспособности, улучшении сен-
сорного восприятия и в виде общей поведенческой 
возбудимости (Roeder, 2005). Хотя понятие “не-
специфичности” стрессового ответа, предложен-
ное Селье (Selye, 1956), многократно подвергалось 
пересмотру, все же было показано, что повышение 
в крови концентрации классических стрессовых 
гормонов / медиаторов адреналина, норадреналина 
и глюкокортикоидов коррелирует с реакцией жи-
вотного на широкий спектр ситуаций, таких как 
болевое раздражение, интенсивная физическая 
нагрузка, агрессивное поведение, копуляция и т. д. 
(Mason, 1975; Pacak et al., 1998; Goldstein, Kopin, 
2007; Koolhaas et al., 2011; Nageishi, 2015). Поня-
тие стресса в отношении насекомых давно вошло 
в научный обиход (Еремина, Грунтенко, 2017). 
Насекомые рассматриваются как перспектив-
ные модельные объекты для изучения, например, 
стресс-иммунных взаимодействий (Adamo, 2006, 
2017). У насекомых неспецифическим фактором, 
концентрация которого повышается в ответ на 
широкий спектр стимулов, является октопамин 
(Adamo, 2012; Gruntenko et al., 2016; Cinel et al., 
2020). Отмечено повышение концентрации ОА 
в гемолимфе после полета у саранчи, сверчка 
и таракана (Bailey et al., 1984; Orchard et al., 1993; 
Adamo et al., 1995). Концентрация ОА в гемолимфе 
возрастает во время ухаживания и драки у сверчка 
(Adamo et al., 1995). Физические воздействия, та-
кие как переворачивание в специальном барабане 
у саранчи, вибрации и погружения в воду у тарака-
на, а также воздействие инсектицидов у таракана 
и саранчи, приводят к повышению уровня ОА 
(Davenport, Evans, 1984a; Hirashima, Eto, 1993a, b). 
При тепловом стрессе у дрозофил, таракана и са-
ранчи уровень ОА повышается (Davenport, Evans, 
1984a; Hirashima et al., 2000; Armstrong, Robertson, 
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2006; Armstrong et al., 2006), при этом у дрозофил 
с дефицитом тирозин-декарбоксилазы, а следо-
вательно, и ОА снижается выживаемость в ус-
ловиях теплового стресса (Chentsova et al., 2002). 
Введение ОА саранче повышает ее устойчивость 
к холоду и аноксии, тогда как эпинастин, бло-
катор октопаминовых рецепторов, снимает этот 
эффект (Srithiphaphirom et al., 2019; Lubawy et al., 
2020; Srithiphaphirom, Robertson, 2022). В недав-
ней работе на пчеле было показано, что октопа-
минергическая передача в летательных мышцах 
через β-адреноподобные рецепторы необходима 
для термогенеза, что, в свою очередь, может быть 
критически важным для выживания при похоло-
дании (Kaya-Zeeb et al., 2022). Отмечено повы-
шение октопамина при встрече с хищником и во 
время избегательного поведения (Adamo, Baker, 
2011; Adamo, McKee, 2017; Cinel et  al., 2020), при 
голоде (Davenport, Evans, 1984b) и заражении па-
тогенами (Adamo, 2010, 2020). По всей видимости, 
октопаминергическая система активна при любом 
воздействии, требующем активного ответа орга-
низма для преодоления проблемных ситуаций или 
достижения определенных целей (размножение, 
отстаивание территории, пищи и т. д.). Другими 
словами, октопаминергическая система активна 
всегда, когда требуется мобилизация ресурсов 
для выживания в изменяющейся среде. Это под-
тверждается повышением концентрации октопа-
мина в гемолимфе в ответ на все или почти все 
виды стрессогенных воздействий. Ниже мы рас-
смотрим некоторые из таких реакций подробнее.

Реакция на хищников и избегательное поведение

Насекомые, которых насчитывается около 
5.5 млн видов (Stork et al., 2015), как и другие жи-
вотные, вынуждены реагировать на множество 
вызовов и опасностей, происходящих из разно-
образных источников. Значительный вклад в это 
множество вносят хищники (Boonstra, 2013; Clinchy 
et al., 2013). Адамо с соавт. (Adamo et al., 2013) пока-
зали, что первое столкновение с имитацией хищ-
ника (механический грызун) меняет поведенческую 
стратегию сверчка при последующем столкновении 
с реальным хищником, и что октопамин участвует 
в реализации этого эффекта. Было показано, что 
введение ОА симулировало эффект первого кон-
такта с имитацией хищника. При последующем 
контакте с реальным хищником, ящерицей Pogona 
vitticeps, и сверчки, контактировавшие с имитаци-
ей хищника, и сверчки, получившие вместо этого 
инъекцию ОА, показали увеличение скорости 
перехода от замирания к активным действиям. 
Такое изменение поведения приводило к большей 

выживаемости сверчков при встрече с ящерицей. 
Кроме того, после введения ОА сверчки больше 
времени проводили в безопасном темном укрытии, 
так же, как и те, кто встретил имитацию хищника.

Связь ОА с уменьшением времени замирания 
показана и на жуках (Nishi et al., 2010). Таким об-
разом, октопамин способствовал переключению 
от пассивности к активным действиям в ситуации 
опасности. Об этом свидетельствуют и другие ис-
следования, в которых показано, что октопамин 
снижает порог активации избегательных программ 
на нейрональном и поведенческом уровнях (Gras 
et al., 1990; Goldstein, Camhi, 1991; Stevenson et al., 
2005; Armstrong, Robertson, 2006), потенциально 
повышая способность насекомого к выживанию 
в присутствии хищников.

У млекопитающих содержание в неволе или 
непредсказуемый стресс в естественных услови-
ях, такой как столкновение с хищниками, может 
служить причиной хронического напряжения, что 
проявляется в повышенной активности симпато- 
адреналовой и гипоталамо-гипофизарно-надпо-
чечниковой систем (Romero, 2004; Dickens, Romero, 
2013; Fischer, Romero, 2019). Адамо с соавт. (Adamo, 
Baker, 2011; Adamo, McKee, 2017) проверили, как 
хронический стресс отражается на нейроэндо-
кринном статусе насекомых. Вопрос был в том, 
как влияет повторяющееся в течение трех дней 
появление имитации хищника, производящего 
вибрационные стимулы, на базальную концен-
трацию ОА в гемолимфе сверчка (Adamo, Baker, 
2011). Результаты свидетельствуют о том, что зна-
чительное увеличение уровня ОА происходит во 
время встречи с хищником. Повышение уровня 
ОА, хотя и меньшее, сохраняется через день после 
проведения трехдневных экспериментов. Поведе-
ние избегания, вызванное стимуляцией церок воз-
душной струей, при длительных повторяющихся 
экспериментах (в течение четырех недель) также 
коррелировало с увеличением концентрации ОА 
во время экспериментов, но базальный уровень 
ОА не был повышен, что вполне целесообразно 
(адаптивно) в условиях долгосрочного стресса 
(Adamo, McKee, 2017).

Эти данные согласуются с предположением 
о том, что октопамин поддерживает насекомых, 
в данном случае сверчков, в состоянии готовности 
к активным действиям, что может быть полезно для 
выживания при наличии хищников. Но у такого 
эффекта есть и обратная сторона. Хронический 
стресс, связанный с избеганием потенциальной 
угрозы, приводил к снижению аппетита, потере 
веса и увеличению смертности, хотя и стимули-
ровал откладку яиц (Adamo, Baker, 2011; Adamo, 
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McKee, 2017). Вероятнее всего, потеря веса во мно-
гом обусловлена повышенным во время стресса 
уровнем ОА и его влиянием на жировое тело (Wang 
et al., 1990; Fields, Woodring, 1991; Li et al., 2016).

Физическая нагрузка

Использование беспозвоночных как модельных 
объектов для исследования эффектов физической 
нагрузки набирает популярность (Piazza et al., 2009; 
Watanabe, Riddle, 2019; Aonuma et al., 2020; Mezher-
itskiy et al., 2020; Dyakonova et al., 2022). Для дро-
зофил разработаны специальные контролируемые 
методы физических тренировок и способы оценки 
показателей их эффективности (Tinkerhess et al., 
2012a; Damschroder et al., 2018; Watanabe, Riddle, 
2019). Ранее многократно показана важная роль 
ОА в модуляции механизмов, связанных с интен-
сивной физической нагрузкой, например с самой 
энергозатратной, такой как полет (Bailey et al., 1984; 
Woodring et al., 1989; Orchard et al., 1993; Wegener, 
1996; Stevenson et al., 2000, 2005; Mentel et al., 2003; 
Libersat, Pflueger, 2004; Brembs et al., 2007). Здесь 
октопаминергическая передача задействована на 
разных уровнях: ОА в грудном ганглии саранчи 
запускает нейронные ансамбли (центральные ге-
нераторы паттерна, central pattern generators, CPG), 
управляющие мышцами крыльев; действуя непо-
средственно на мышечную ткань, ОА активиру-
ет гликолиз в первые минуты полета, уменьшает 
тетаническое напряжение и увеличивает скорость 
расслабления полетной мускулатуры; активирует 
липолиз в клетках жирового тела, улучшает погло-
щение кислорода трахеями, повышает амплиту-
ду сокращения сердца, влияет на эндокринные 
железы и т. д. (Stevenson, Kutsch, 1987; Woodring 
et al., 1989; Fields, Woodring, 1991; Orchard et al., 
1993; Wegener, 1996; Mentel et al., 2003; Libersat, 
Pflueger, 2004).

В недавних работах было продемонстрировано, что 
октопаминергическая система не только обеспечи-
вает интенсивную локомоцию, модулируя работу 
мышц, но и участвует в адаптации организма к фи-
зическим нагрузкам. Поразительно то, что мухи 
отвечают на тренировки улучшением своих фи-
зических и метаболических показателей сходным 
с позвоночными животными образом (Watanabe, 
Riddle, 2019). Дрозофилы, которые регулярно под-
вергаются физическим нагрузкам, демонстрируют 
значительное снижение функциональных наруше-
ний, связанных с возрастом: у них увеличивается 
подвижность и выносливость, улучшается функция 
митохондрий сердца и общая устойчивость сердца 
к стрессу, расходуется избыточный жировой запас, 
повышается выживаемость (Piazza et al., 2009; 

Sujkowski et al., 2012, 2015; Tinkerhess et al., 2012b; 
Laker et al., 2014). При этом стимуляция октопами-
нергических нейронов или экзогенное введение 
ОА имитирует влияние физической нагрузки на 
мышцы, сердце и жировое тело (Sujkowski et al., 
2017; Sujkowski, Wessells, 2018). Сопоставление экс-
прессии рецепторов с конкретными видами адап-
таций к нагрузке показывает, что OAMB необхо-
димы мышцам и сердцу для повышения скорости 
вертикальной локомоции (лазанья), выносливости 
и кардиопротекции при физических нагрузках; 
Octβ3-R контролирует метаболическую активность 
жирового тела и необходим для улучшения летных 
характеристик после тренировок (Sujkowski et al., 
2020). Наконец, Octβ1-R с учетом важности других 
типов рецепторов необходим мышцам и сердцу 
для адаптивного ответа на регулярные нагрузки. 
Повышенная транскрипция Octβ1-R отмечена 
как у тренирующихся мух, так и мух, прошедших 
отбор на долголетие (Sujkowski et al., 2015), что 
указывает на активацию Octβ1-R как на одно из 
связующих звеньев между нагрузкой, адаптацией 
и долголетием.

Нокаут любого из рецепторов (ОАМВ, Octβ1-R, 
Octβ2-R, Octβ3-R) приводил к устранению опре-
деленных эффектов физической нагрузки, а перо-
ральное введение ОА в некоторых случаях способ-
ствовало ряду адаптивных перестроек организма, 
несмотря на дефекты синтеза рецепторов.

Способность улучшать физические показатели 
после “тренировки” зависит от вида и пола дрозо-
фил (Sujkowski et al., 2017; Cobb et al., 2020). Базовый 
уровень OA в мозге разных видов дрозофил отлича-
ется, но не предсказывает реакцию на физическую 
нагрузку. Следовательно, адаптация к физической 
активности не может быть объяснена исходными 
уровнями ОА, но обусловлена скорее различием 
в активности октопаминергических нейронов или 
уровнем ОА вне мозга (Cobb et al., 2020).

Пищевое поведение и голод

Октопамин является важным компонентом ре-
гуляции пищевого поведения у насекомых (Long 
et al., 1983, 1986; Angioy et al., 1989). ОА способ-
ствовал инициации пищевого поведения в ус-
ловиях голода. Мутантные по Tβh мухи меньше 
реагировали на сахарозу и легче развивали при-
выкание. Такие мухи демонстрируют угасание 
реакции вытягивания хоботка для поглощения 
сахара в голодном состоянии. Экзогенное введе-
ние ОА или индукция синтеза ОА в нейронах под-
глоточного ганглия восстанавливали реакцию на 
сахарозу до уровня контроля (Scheiner et al., 2014). 
Были идентифицированы октопаминергические 
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нейроны, связанные с реакцией на сахарозу (ventral 
paired median OA neurons, OA-VPM4). Активация 
OA-VPM4 вызывала вытягивание хоботка в ответ 
на сахарозу, а снижение их активности снижало 
и реакцию хоботка (Youn et al., 2018). Нейроны 
OA-VPM4 также подавляли последующее поиско-
вое поведение, когда пища уже обнаружена (Sayin 
et al., 2018). Было показано, что октопаминерги-
ческие нейроны дрозофилы модулируют реакцию 
и на горькие вещества. При недостатке пищи ак-
тивность нейронов OA-VL (ventrolateral cluster of 
octopaminergic neurons) снижалась одновременно 
со снижением отвращения мух к горьким соедине-
ниям. Это позволило голодным мухам быть менее 
избирательными в еде, что увеличило вероятность 
потребления менее привлекательной пищи (LeDue 
et al., 2016). Искусственное снижение активности 
OA-VL нейронов приводило к подавлению ак-
тивности рецепторов, реагирующих на горький 
вкус. Нокаут рецепторов к октопамину/тирами-
ну в рецепторных нейронах также подавлял чув-
ствительность к горьким веществам. Экзогенного 
введения октопамина или тирамина в мозг оказа-
лось достаточно, чтобы усилить чувствительность 
к горькому у голодных, но не у сытых дрозофил. 
Многократно показана связь между голодом, ок-
топаминергической системой и поисковым пове-
дением. Голод вызывает повышение концентрации 
октопамина в гемолимфе саранчи и пчел-фуражи-
ров, доставляющих в улей корм (Davenport, Evans, 
1984b; Mayack et al., 2019), что закономерно, так 
как поисковое поведение должно быть обеспе-
чено энергией. Мутантные мухи с нарушенным 
синтезом ОА накапливают жировые запасы, более 
устойчивы к голоду и пассивны, при этом продол-
жительность их жизни сокращается (Li et al., 2016). 
На сегодняшний день можно считать доказанным, 
что октопаминергическая система ответственна за 
двигательное возбуждение, связанное с голодом, 
которое приводит к активному поиску пищи (Yang 
et al., 2015). Мухи с нарушенной экспрессией гена 
TβH и, как следствие, сниженным уровнем ОА не 
проявляли увеличения двигательной активности 
при голодании. Восстановление экспрессии TβH 
в октопаминергических нейронах возобновляло 
двигательную активность мух при голодании. Та-
ким образом, мутантные мухи демонстрировали 
уменьшение адаптивности поведения в условиях 
голода, им требовалось больше времени, чтобы 
найти и завладеть желаемой пищей, что может 
быть опасно для выживания в условиях дефицита 
пищи и конкуренции за нее.

С целью убедиться, что недостаток октопамина, 
а не избыток тирамина ответственен за подавление 

гиперактивности при голодании, было показано, 
что у нулевых мутантов по гену Tdc2 также сниже-
но вызванное голодом двигательное возбуждение. 
Подавление активности октопаминергических 
нейронов также устраняло локомоторное воз-
буждение, вызванное голодом. Искусственная 
активация этих нейронов, наоборот, вызывала 
увеличение двигательной активности у сытых мух, 
что симулировало реакцию на голод. А активация 
тех же нейронов при подавленной экспрессии гена 
TβH не вызывала гиперактивности, что допол-
нительно указывает на роль ОА в локомоторном 
возбуждении в состоянии голода.

Агрессия

Агрессивное поведение наблюдается у многих 
животных, в том числе у насекомых. При рас-
смотрении внутривидовой агрессии у насекомых 
в естественных условиях, как правило, подразуме-
вается конкуренция за ресурсы, такие как пища, 
территория, потенциальный партнер для размно-
жения. Агрессия проявляется в демонстрации 
угрозы или в переходе непосредственно к схватке.

Сверчок Gryllus bimaculatus и муха Drosophila 
melanogaster являются классическими модельными 
объектами для исследования агрессивного поведе-
ния с использованием фармакологических и мо-
лекулярно-биологических методов. Этограмма 
драки этих видов подробно описана (Alexander, 
1961; Hofmann, Schildberger, 2001; Baier et al., 2002; 
Chen et al., 2002; Kravitz, Fernandez, 2015). Иници-
ация драки у сверчков запускается ощупывани-
ем друг друга антеннами, при этом в гемолимфе 
повышается концентрация октопамина (Adamo 
et al., 1995; Iwasaki, Katagiri, 2008; Sakura, Aonuma, 
2013). Затем агрессивное поведение развивается 
по четко различимым этапам. Уровень ОА в ге-
молимфе во время драки также растет (Adamo 
et al., 1995). Среди различных видов поведения 
сверчка, максимальная концентрация ОА в гемо-
лимфе была зафиксирована после полета (Adamo 
et al., 1995). Хофманн и Стивенсон показали, что 
опыт предшествующего полета усиливает агрессию 
у сверчков, что позволило выдвинуть гипотезу 
о важной роли ОА в реализации агрессивного по-
ведения (Hofmann, Stevenson, 2000; Stevenson et al., 
2000). В дальнейшем было показано, что введение 
блокатора октопаминовых рецепторов снимало 
готовность к агрессивному поведению после по-
лета, а хлордимеформ, агонист октопаминовых 
рецепторов, воспроизводил высвобождающий 
агрессию эффект полета у побежденных самцов 
(но также усиливал избегательное поведение). Фар-
макологическое истощение октопаминергической 
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системы подавляло агрессию, а введение агони-
ста, наоборот, восстанавливало. Эпинастин, ан-
тагонист октопаминовых рецепторов, подавлял 
агрессивность доминантных сверчков (Stevenson 
et al., 2000, 2005). Нарушение нормальной работы 
октопаминергической системы вызывало подавле-
ние агрессивного поведения, связанного с защитой 
территории (Rillich et al., 2011).

В целом, эксперименты Стивенсона с соавт. 
(Stevenson et al., 2005; Rillch, Stevenson, 2015) на 
сверчках с использованием агонистов, антагони-
стов и ложных метаболических предшественников 
ОА показали, что ОА связан с эскалацией и под-
держанием агрессивного поведения у суборди-
нантных (проигравших) сверчков. Но, в отличие 
от полета, ОА не повышал агрессию у интактных 
животных, не способствовал инициации драки и не 
увеличивал количество побед (Rillch, Stevenson, 
2015). Агрессивное поведение разных видов обще-
ственных насекомых (муравьев, шмелей и пчел) 
также связано с октопаминергической системой 
(Robinson et al., 1999; Bloch et al., 2000; Cuvillier-
Hot, Lenoir, 2006; Aonuma, Watanabe, 2012; Yakovlev, 
2018; Rittschof et al., 2019). Похожую роль в модуля-
ции агрессивного поведения ОА выполняет и у дро-
зофил. Мутантные дрозофилы c недетектируемым 
уровнем октопамина, как самцы, так и самки, вели 
себя менее агрессивно, не инициировали драки 
и чаще в них проигрывали (Baier et al., 2002; Hoyer 
et al., 2008; Zhou et al., 2008). Наоборот, введение 
хлордимеформа, повышение экспрессии гена TβH 
и стимуляция октопаминергических нейронов 
увеличивали агрессивность мух. Для модуляции 
агрессивного поведения дрозофилы было доста-
точно стимулировать от двух до пяти октопаминер-
гических клеток подглоточного ганглия (Zhou et al., 
2008). В то же время ОА‑зависимое увеличение 
агрессии не наблюдалось у изолированных мух, 
вероятно, в связи с тем, что у последних агрессия 
уже повышена (Zhou et al., 2008).

Любопытно, что бактериальный симбионт Wol-
bachia уменьшает агрессивность Drosophila melano-
gaster, действуя через октопаминергическую систе-
му (Rohrscheib et al., 2015). У зараженных Wolbachia 
мух экспрессия как TβH, так и Tdc2 была понижена, 
что на поведенческом уровне выражалось в сниже-
нии частоты инициации драки. В другой недавней 
работе (Jia et al., 2021) было продемонстрировано, 
что кишечный микробиом (комменсальные бакте-
рии Acetobacter, Lactobacilli, Enterococci) модулирует 
агрессивное поведение у дрозофилы также через 
октопаминергическую систему. У самцов мух, ли-
шенных кишечной микробиоты, была снижена 
экспрессия Tdc2 и детектировано существенное 

снижение уровня ОА в мозге, что коррелировало 
со значительным ослаблением агрессивного пове-
дения. Способность таких мух к конкуренции за 
спаривание с самкой была хуже, чем у самцов дико-
го типа, при этом они демонстрировали обычный 
уровень двигательной активности и ухаживания. 
Подсадка микробов, введение агониста хлорди-
меформа и активация октопаминергических ней-
ронов восстанавливали агрессивность до уровня 
контрольных животных (Jia et al., 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Октопаминергические нейроны распределены 
по всей нервной системе насекомых. Во всех ис-
следованных органах и тканях, от нервной системы 
до жирового тела, найдены рецепторы к ОА. Все 
это свидетельствует о важной роли ОА для нор-
мального физиологического функционирования 
организма насекомых, что подтверждается репро-
дуктивной стерильностью и сокращением жизни 
у нулевых мутантов по TβH гену (Cole et al., 2005; 
Li et al., 2016). Помимо этого, ОА необходим для 
адаптации организма к физическим нагрузкам 
(Sujkowski et al., 2017, 2020). О каких бы процессах, 
связанных с адаптацией и выживанием в стрессо-
генных условиях, ни шла бы речь — об обучении 
и памяти, о толерантности к холоду или теплу, 
борьбе с инфекцией, реакцией на хищников или 
полете, — везде ОА принимает непосредственное 
участие. В этом смысле он является классическим 
стрессовым нейрогормоном насекомых (Adamo, 
2008; Adamo, Baker, 2011).

Агрессивное и пищевое поведение, по всей 
видимости, наиболее подробно изучены с точки 
зрения участия в них ОА. Эффекты ОА в реали-
зации этих видов поведения контекст-зависимы 
(Дьяконова, 2012), т. е. связаны с внутренним функ-
циональным состоянием животного, внешними 
условиями и предыдущим опытом. В качестве 
подтверждающих примеров напомним, что аго-
нист октопаминовых рецепторов хлордимеформ, 
увеличение экспрессии гена TβH и стимуляция 
октопаминергических нейронов повышали агрес-
сивность только у социальных, но не изолирован-
ных мух; агонист октопаминовых рецепторов по-
вышал готовность к агрессивному взаимодействию 
у субординантных, ранее проигравших в драке 
сверчков, но не оказывал влияния на сверчков 
без установленного статуса (Stevenson et al., 2005; 
Hoyer et al., 2008; Zhou et al., 2008). В отношении 
пищевого поведения октопаминергическая систе-
ма через разные нейрональные механизмы связа-
на с повышением чувствительности к сладкому 
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и снижением чувствительности к горькому вкусу, 
но только когда животное голодное. Введение ОА 
активирует поисковое поведение во время голо-
да, но блокирует поиск пищи и повышает чув-
ствительность к горькому, когда муха сыта (Selcho, 
Pauls, 2019).

Таким образом, октопаминергическая передача 
на разных уровнях от модуляции работы нейронных 
ансамблей и рецепторов до энергетического обмена 
участвует в обеспечении адаптивных ответов насе-
комых на широкий спектр стрессогенных ситуаций.
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Behavioral functions of octopamine in adult insects under stressful conditions

M. I. Mezheritskiy*, D. D. Vorontsov, V. E. Dyakonova, I. S. Zakharov

Koltsov Institute of Developmental Biology, RAS
Vavilova str., 26, Moscow, 119334 Russia

*E-mail: m.mezheritskiy@idbras.ru

Octopamine (OA) functions as a neurotransmitter, neuromodulator, and neurohormone in the insect 
body. Octopaminergic neurons were found in the nervous system of all studied insect species. OA acts on 
nerve, muscle, glandular and fat cells through receptors associated with G‑proteins, preparing and provid-
ing intense physical activity. The concentration of octopamine in the hemolymph increases in response to 
a wide range of stressful factors, from infection to physical activity, which is consistent with the well-known 
idea of OA as a “stress hormone” in insects. However, for more than 10 years there has been no analysis 
of publications on the modulating role of octopamine in connection with various types of complex behavior 
in insects, including stressful conditions. The current data suggest that the activity of the octopaminergic 
system is associated with adaptation to physical activity, modulation of aggressive behavior in a situation 
of  intraspecific conflict, avoidance behavior when meeting a predator, feeding and search behavior in con-
ditions of hunger. It is concluded that octopamine at different levels (from modulation of neural ensembles 
and receptors to energy metabolism) is involved in providing adaptive responses of insects to a wide range 
of stressful situations.
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Молекулярные механизмы ответа на стресс интересны с эволюционной точки зрения, так как 
часто оказываются под действием естественного отбора. В настоящем исследовании проведен 
обзор молекулярных механизмов реакции на температурные стрессы на примере модельного ор-
ганизма Drosophila melanogaster, у которого данные механизмы изучены довольно подробно. Про-
ведено сопоставление реакции на тепловой и холодовой стрессы, и выделены сходные и специ-
фические молекулярные механизмы ответа на них. Ключевыми процессами, общими для ответов 
на оба вида стресса, являются повышение экспрессии генов белков теплового шока (heat shock 
proteins, HSP) и генов семейства Turandot, а также активация серин-треониновой протеинкина-
зы p38 MAPK. При тепловом стрессе также наблюдается TORC2-опосредованное образование 
стрессовых гранул, а при холодовом – повышение синтеза кальций-связывающего белка DCA 
и криопротекторного белка FROST. Некоторое сходство реакций на тепловой и холодовой стрес-
сы может быть объяснено сходным характером наблюдающихся повреждений и многофункци-
ональностью белков, обеспечивающих стрессовые ответы. Вероятно, между толерантностью к 
тепловому и холодовому стрессам у D. melanogaster существует эволюционный компромисс: по-
вышение устойчивости к одному стрессу приводит к снижению устойчивости к другому. Дрозо-
филы на разных стадиях жизненного цикла демонстрируют различную чувствительность к тем-
пературным воздействиям, и механизмы ответа на них также частично различаются. Сопоставле-
ние результатов исследований, посвященных эволюции белков, принимающих участие в ответе 
на температурные стрессы, позволяет заключить, что данные молекулярные механизмы быстро 
эволюционируют у насекомых, и выводы, полученные на D. melanogaster, стоит переносить на 
других животных, даже в пределах отряда двукрылых, с большой осторожностью. В заключение 
при помощи базы данных FlyBase была установлена локализация генов, продукты которых уча-
ствуют в ответе на температурные стрессы, в геноме дрозофилы. 15 из 21 обсуждаемых в работе 
генов расположены на третьей хромосоме, из них 10 – на ее правом плече, это позволяет выдви-
нуть гипотезу об адаптивном сближении генов, белки которых принимают участие в стрессовом 
ответе в геноме D. melanogaster. Возможно, это позволяет точнее синхронизовать регуляцию их 
экспрессии. Понимание молекулярных механизмов ответа насекомых на температурные стрес-
сы может иметь практическое значение: помочь в предсказании изменений ареалов отдельных 
видов и их адаптации к быстро изменяющимся климатическим условиям, а также поспособство-
вать разработке инсектицидов, позволяющих противостоять насекомым-вредителям сельскохо-
зяйственных культур и инвазивным видам.

DOI: 10.31857/S0044459624010024, EDN: wghuxz

Условия окружающей среды могут изменяться 
в течение геологических эпох, лет, сезонов года, 
суток и часов. Организмам необходимо адаптиро-
ваться к этим изменениям. В настоящей работе под 
экологическим стрессом будет пониматься любое 
значение параметра окружающей среды (темпера-
туры, pH, солености, влажности, освещенности, 

дозы ионизирующего излучения и др.), которое 
оказывает негативное влияние на функционирова-
ние организма, проявляющееся в первую очередь 
в повышении смертности и снижении фертильно-
сти. Ответ (реакция) на стресс может выражаться 
в любом фенотипическом (биохимическом, фи-
зиологическом, поведенческом и др.) изменении, 
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которое возникает у организма в результате дей-
ствия стресса на него или его предков. В настоящей 
работе проведен обзор молекулярных механизмов 
ответа на тепловой и холодовой стрессы у модель-
ного организма Drosophila melanogaster.

Изучение механизмов ответа на температурные 
стрессы представляет большой интерес по ряду 
причин. Знание об устойчивости организма к вы-
соким или низким температурам может помочь 
оценить способность организма адаптироваться 
к новым температурным режимам, предсказать 
изменения ареала, а также способность чужерод-
ного для экосистемы вида стать инвазивным. Это 
особенно актуально в связи с глобальным изме-
нением климата (Lehmann et al., 2020).

Кроме того, выявление общих закономерно-
стей в молекулярно-физиологических реакциях 
на стресс у насекомых может помочь в разработке 
инсектицидов, позволяющих противостоять насе-
комым-вредителям сельскохозяйственных культур 
и инвазивным видам.

Наконец, изучение реакций на температурные 
стрессы у D. melanogaster представляет научный 
интерес для эволюционных биологов, так как гены 
ключевых белков ответа на стресс часто оказывают-
ся мишенью отбора в природе (Krebs, Feder, 1997; 
Anderson et al., 2003) и в лаборатории (McColl et  al., 
1996; Lerman, Feder, 2001), а механизмы ответа на 
температурные стрессы у Drosophila изменчивы 
в эволюционном масштабе времени.

МЕХАНИЗМЫ ОТВЕТА НА ТЕПЛОВОЙ 
СТРЕСС

Как правило, D. melanogaster в лабораторных 
условиях содержат при температуре 25 оC (Stocker, 
Gallant, 2008). В то же время не все параметры, 
коррелирующие с приспособленностью, достига-
ют максимума при 25 оC. Так, например, суточная 
плодовитость (количество вылупившихся яиц за 
одни сутки) достигает максимума при 28 оC, об-
щее количество отложенных за жизнь яиц — при 
24 оC, а продолжительность фертильного пери-
ода самки — при 17 оC (David, Clavel, 1969). Те-
стирование реакции на тепловой стресс обычно 
проводят при температуре 37 оC (иногда выше), 
время воздействия в разных работах варьирует от 
5 мин до нескольких часов. Показано, что повы-
шение температуры до 37 оC на 2 ч или до 40 оC на 
90 мин значительно снижает фертильность, пло-
довитость и выживаемость имаго D. melanogaster 
(Krebs, Loeschcke, 1994; Bubli et al., 1998; Sørensen 
et al., 2005).

Исследование, в котором независимо тестиро-
вались на резистентность к высоким температурам 
три выборки имаго D. melanogaster, собранных 
в Юго-Восточной Австралии, показало, что уро-
вень экспрессии гена hsp70 (белок теплового шока 
HSP70) не имеет статистически значимого влияния 
на способность переносить тепловой шок (Jensen 
et al., 2010). Но ген hsp70, по-видимому, важен для 
обеспечения термоустойчивости личинок D. mela-
nogaster: трансформация гена hsp70 термофильной 
львинки Stratiomys singleior, у которой этот ген экс-
прессируется конститутивно (т. е. не зависимо от 
внешних условий), в геном D.  melanogaster сделала 
личинку дрозофилы гораздо более устойчивой к те-
пловому стрессу, но не повлияла на устойчивость 
взрослых дрозофил (Shilova et al., 2018).

За резистентность к тепловому стрессу имаго 
дрозофилы отвечают белки теплового шока HSP68 
и регуляторная некодирующая РНК hsr-omega. 
Аллельное состояние этих генов во многом опре-
деляет внутри- и межпопуляционную изменчи-
вость D. melanogaster по способности переносить 
высокие температуры. При адаптации к тепловому 
стрессу в лабораторных условиях по этим генам 
идет отбор (McColl et al., 1996). В работе Макколла 
и соавт. (McColl et al., 1996) всего 18 поколений 
отбора в лаборатории привели к существенному 
изменению частот аллелей hsp68 и hsr-omega в экс-
периментальной популяции дрозофил.

Кавасаки с соавт. (Kawasaki et al., 2016) уста-
новили, что малый белок теплового шока HSP23 
участвует в поддержании протеостаза в мышцах, 
нейронах и глии при тепловом стрессе.

Показано, что при тепловом стрессе у эмбри-
онов D. melanogaster на стадиях 10–17 (по класси-
фикации стадий эмбрионального развития дрозо-
филы (Campos-Ortega, Hartenstein, 1997)) сильнее 
всего (в 10 раз) повышается экспрессия генов ма-
лых белков теплового шока HSP22, HSP26, HSP27 
и HSP23 (Leemans et al., 2000). Малые белки HSP, 
обеспечивающие рефолдинг белков, т. е. возвраще-
ние их нативной вторичной и третичной структур, 
имеют разную клеточную локализацию (HSP22 — 
в митохондриях, HSP23 и HSP26 — в цитозоле, 
HSP27 — в ядре), а также разные белки мишени 
(Morrow et al., 2006).

В лабораторных экспериментах по адаптации 
D. melanogaster к жизни при различных темпера-
турах у мух изменяется температура активации 
белка HSF — транскрипционного фактора, ак-
тивирующего транскрипцию генов hsp (Lerman, 
Feder, 2001). Чем выше температура культивирова-
ния, тем выше температура активации белка HSF 
и активации экспрессии генов hsp соответственно. 
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Это можно объяснить, с одной стороны, адапта-
цией к высоким температурам других клеточных 
компонентов, в результате чего температура пе-
рестает быть стрессовой, с другой — вредностью 
экспрессии гена hsp в отсутствии стресса. Авто-
ры статьи показали, что роль фенотипической 
пластичности и акклиматизации в изменении 
температуры активации белка HSF невелика, и ее 
изменение является именно результатом отбора 
(Lerman, Feder, 2001).

Белки семейства Turandot (Tot) транспортиру-
ются гемолимфой и обеспечивают гуморальную 
реакцию на разные виды стресса. В лабораторных 
экспериментах по адаптации дрозофил к высоким 
температурам в череде поколений наблюдается рост 
экспрессии генов totA, totC, totM и totX (половина 
семейства) (Hsu et al., 2021). По-видимому, белки 
Tot взаимодействуют с поврежденными белками 
так же, как и белки HSP, но не внутри клетки, а во 
внеклеточном пространстве (Ekengren et al., 2001).

Линии дрозофил, нокаутированные по од-
ному из генов tot (в данном исследовании A, C, 
X), демонстрировали пониженную устойчивость 
к сильному нагреванию, по сравнению с контролем 
(Amstrup et al., 2022). Повышение экспрессии генов 
tot, в отличие от генов hsp, возникает только в ответ 
на сильный стресс (причем чем выше температура, 
тем сильнее повышение экспрессии). Экспрессия 
запускается медленнее, чем в случае генов hsp, но 
длится существенно дольше (пик экспрессии ге-
нов hsp достигается через несколько часов, тогда 
как у генов tot — через 1.5 суток) (Amstrup et al., 
2022). При этом пик устойчивости к повторному 
нагреванию у D. melanogaster наступает через 60 ч 
после теплового шока, когда экспрессии и hsp, 
и tot возвращаются к обычному уровню (Amstrup 
et al., 2022). Это позволяет предположить, что су-
ществуют и другие клеточные механизмы ответа 
на тепловой шок, с еще более пролонгированным 
действием, чем у белков Tot.

В ответ на высокую температуру, а также на 
осмотический стресс (повышенная концен-
трация NaCl), у D. melanogaster активируется 
D-MEKK1-p38 MAPK путь (Inoue et al., 2001). 
p38 MAPK — это одна из митоген-активируемых 
серин-треониновых протеинкиназ, группа эво-
люционно консервативных у эукариот ферментов, 
участвующих в передаче сигнала на внеклеточ-
ные стимулы; D-MEKK1 — это одна из протеин-
киназ MAPK (MAPKK). Иноуэ и соавт. (Inoue 
et al., 2001) считают D-MEKK1-p38 MAPK путь 
универсальным для всех экологических стрес-
сов. Они работали с мухами, мутантными только 
по гену D-MEKK1. Линию мух, лишенных гена 

p38а, удалось получить другому коллективу (Craig 
et al., 2004). Дрозофилы, мутантные по гену p38а 
(у D. melanogaster два паралога гена p38: p38а и p38b, 
p38b у мутантов работал), как и мутанты по гену 
D-MEKK1, имели нормальный иммунитет, но по-
ниженную устойчивость к тепловому и окисли-
тельному стрессам, а также к голоданию. Причем 
чувствительность к тепловому стрессу была даже 
выше, чем у мутантов D-MEKK1 (это объясня-
ется тем, что D-MEKK1 — не единственный бе-
лок, фосфорилирующий фермент p38 MAPK при 
стрессе). Неожиданным результатом оказалось 
то, что мутанты по гену p38a имеют нормальную 
устойчивость к осмотическому стрессу. Возмож-
но, ответ на осмотический стресс опосредуется 
с помощью белка p38 MAPKb.

Важным белковым комплексом, необходимым 
для обеспечения устойчивости к тепловому стрес-
су, является серин-треониновая протеинкиназа 
TORC2. TORC2 — это мультибелковый комплекс, 
состоящий из четырех субъединиц: Raptor, LST8, 
Sin1 и Rictor. Были получены две мутантные линии 
D. melanogaster с нефункциональными генами Ric-
tor и Sin1 (Jevtov et al., 2015). Мутантные по этим 
генам дрозофилы становятся чувствительны к вы-
соким температурам, но не к другим видам стресса. 
Предполагается, что протеинкиназа TORC2 через 
фосфорилирование протеинкиназы Akt1 играет 
ключевую роль в образовании стрессовых гранул 1. 
У мух, мутантных по гену Rictor и, соответственно, 
лишенных функционального белкового комплекса 
TORC2, образование стрессовых гранул в боль-
шинстве тканей существенно замедляется. Также 
в стрессовых гранулах накапливаются проапопто-
тические киназы, поэтому образование стрессовых 
гранул подавляет апоптоз (Arimoto et al., 2008).

Таким образом, можно выделить три клеточных 
реакции, которые активируются в ответ на тепло-
вой стресс: рефолдинг (возвращение функцио-
нальной конформации) денатурировавших белков 
белками HSP и Turandot; активация D-MEKK1-p38 
MAPK пути, приводящая к изменению экспрессии 
генов; образование стрессовых гранул, вызванное 
белковым комплексом TORC2.

1 Также цитоплазматические рибонуклеопротеиновые 
частицы (cytoplasmic ribonucleoprotein particles) — это плот-
ные безмембранные скопления комплексов незаконченной 
трансляции (белки и РНК), которые образуются в услови-
ях, когда клетка не может правильно закончить трансляцию 
(Jevtov et al., 2015).
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МЕХАНИЗМЫ ОТВЕТА НА ХОЛОДОВОЙ 
СТРЕСС

Холодовой стресс принято разделять на кос-
венное холодовое воздействие (indirect chilling 
injury) (длительное воздействие умеренно низких 
температур; обычно 15 оC) и холодовой шок (крат-
ковременное, но сильное понижение температуры; 
от 0 до –15 оC на время до 6 ч) (Sinclair, Roberts, 
2005). Полулетальная температура (температура, 
при которой за 24 ч погибает половина особей) 
у D. melanogaster составляет 3 оC (Goto, 2000). На 
клопах Pyrrhocoris apterus показано, что холодовой 
шок у насекомых приводит к изменению струк-
туры мембран и нарушению ионного гомеостаза 
(Koštál et al., 2004). При холодовом шоке насеко-
мое теряет способность поддерживать мышечный 
потенциал покоя и впадает в ознобовую кому 2 
(Hosler et al., 2000).

У многих экзотермных организмов адаптация 
к низким температурам сопровождается повыше-
нием доли ненасыщенных жирных кислот в кле-
точной мембране, так как это понижает температу-
ру перехода мембраны из жидкокристаллического 
в агрегатное состояние геля (переход из жидко-
кристаллического в гелевое агрегатное состоя-
ние сопровождается прекращением латеральной 
диффузии липидов и образованием перфораций, 
через которые вытекают ионы, нарушая электро-
химический градиент) (Hazel, 1990). Удалось пока-
зать, что культивирование D. melanogaster при по-
ниженных температурах незначительно изменяет 
химический состав клеточных мембран (Overgaard 
et al., 2008). В частности, у мух, выращиваемых 
при 15 оC, увеличивается доля линолевой кисло-
ты (18 : 2) и уменьшается доля пальмитолеиновой 
кислоты (16 : 1). Тем не менее общее соотношение 
насыщенных и ненасыщенных кислот в клеточной 
мембране дрозофилы остается постоянным.

Несмотря на то, что активность белков HSF 
и, соответственно, экспрессия генов hsp повы-
шаются после охлаждения, мутанты с нефункци-
ональным белком HSF имеют нормальную устой-
чивость к холоду (Nielsen et al., 2005). Возможно, 
другие механизмы ответа на холодовой стресс могут 
скомпенсировать отсутствие экспрессии гена hsp.

Ген Dca (Drosophila cold acclimation) повыша-
ет свою экспрессию при косвенном холодовом 
воздействии на дрозофил (Goto, 2000). Точная 

2 Ознобовая кома (chill-coma) — это состояние, при ко-
тором мышцы насекомого теряют способность проводить 
потенциалы действия (Goller, Esch, 1990). Температура впа-
дения в ознобовую кому видоспецифична и у D. melanogaster 
составляет около 7 °C (Hosler et al., 2000).

функция белка DCA остается неясной, но, по-ви-
димому, она связана с регуляцией внутриклеточ-
ных концентраций кальция. Белок DCA, играю-
щий ключевую роль в долговременной адаптации 
к умеренно низким температурам, в ответе на хо-
лодовой шок (т. е. на сильное кратковременное 
понижение температуры) участия не принимает 
(Sinclair et al., 2007).

Ген Frost (Fst, белок — FST), как и ген Dca, от-
крыт и впервые охарактеризован Шином Гото 
(Shin G. Goto) (Goto, 2001). Гото зафиксировал 
увеличение экспрессии этого гена в ответ на хо-
лодовой шок и, исходя из аминокислотной по-
следовательности, предположил, что его продукт 
является белком, секретируемым во внеклеточное 
пространство. Позже было показано, что экспрес-
сия гена Fst у имаго D. melanogaster не изменяется 
непосредственно в течение холодового шока, а зна-
чительно возрастает во время фазы восстановления 
при 25 оC, достигая максимального, 42-кратного, 
увеличения, по сравнению с контролем через 2 ч 
(Colinet et al., 2010). В этом же исследовании 2010 г. 
было показано, что у дрозофилы с подавленным 
РНК‑интерференцией геном Fst скорость выхода 
из ознобовой комы снижается, а смертность при 
холодовом шоке увеличивается. Точная функция 
белка FST остается неясной, но его аминокислот-
ная последовательность дает возможность пред-
положить, что это муциноподобный белок (так 
называют неоднородную группу сильно глико-
зилированных белков, ключевым свойством ко-
торых является способность образовывать гели). 
Возможно, белок FST участвует в поддержании це-
лостности клеточных мембран (Colinet et al., 2010). 
Другой коллектив авторов (Bing et al., 2012) считает, 
что трехмерная структура белка FST не похожа на 
муцин, и предполагает, что он может выполнять 
роль сигнального белка, опосредующего апоп-
тоз. Неожиданный результат дало изучение линии 
дрозофил с нокаутированным геном Fst (Fst-null), 
полученной с помощью CRISPR‑опосредованной 
гомологичной рекомбинации (Newman et al., 2017). 
Как ни странно, Fst-null мухи не имели отличий 
от контрольных мух по скорости восстановления 
после холодового шока или смертности в результа-
те него. Но авторы установили, что Fst-null самки 
дрозофил имеют сильно пониженную фертиль-
ность после холодового шока. В этой же работе 
показано, что основной рост экспрессии гена Fst 
наблюдается в мальпигиевых сосудах и кишечни-
ке, где выше и базовый уровень экспрессии этого 
гена. Авторы статьи считают, что белковый продукт 
гена Fst необходим для защиты яичников от пост-
холодового повреждения, но для доказательства 
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этого предположения требуется показать, что белок 
FST транспортируется к яичникам от мест своего 
синтеза. В пользу этой гипотезы говорят ранее 
полученные результаты исследования полимор-
физма гена Fst у диких австралийских популяций 
D. melanogaster: в популяциях, живущих на разных 
широтах, преобладают разные аллели гена Fst, но 
мухи с разным аллельным состоянием этого гена 
демонстрировали одинаковые результаты в тестах 
на холодовой шок (Hoffmann et al., 2012).

Гены семейства Turandot, играющие ключевую 
роль в ответе на тепловой шок, повышают свою 
экспрессию и при холодовом шоке (Salehipour-
shirazi et al., 2017).

Протеинкиназа p38 MAPK активируется при хо-
лодовом шоке у табачной белокрылки Bemisia tabaci 
(Li et al., 2012) и мясной мухи Sarcophaga crassipalpis 
(Fujiwara, Denlinger, 2007), однако в случае холодо-
вого стресса киназа, активирующая фермент p38 
MAPK, неизвестна, а мишени p38 MAPK изучены 
очень плохо. Одной из мишеней протеинкиназы 
p38 MAPK при реакции на холодовой стресс яв-
ляется гликогенфосфорилаза — ключевой фер-
мент синтеза глицерина (Fujiwara, Denlinger, 2007). 
Глицерин обладает криопротекторным действием 
и повышает концентрацию в ответ на холод как 
у Sarcophaga crassipalpis (Yoder et al., 2006), так и у 
D. melanogaster (Xu et al., 2018).

Итак, при холодовом стрессе, как и при те-
пловом, повышают свою экспрессию гены hsp 
и Turandot, активируется протеинкиназа p38 
MAPK, уникальным для холодового стресса про-
цессом является повышение экспрессии генов 
криопротекторного белка FROST и кальций-свя-
зывающего белка DCA.

ПЕРЕКРЕСТНАЯ ТОЛЕРАНТНОСТЬ ИЛИ 
КОМПРОМИСС?

Теоретически между молекулярными механизма-
ми реакции на разные виды экологического стресса 
может существовать как перекрестная толерант-
ность (если адаптация к одному виду стресса по-
вышает устойчивость к другому), обусловленная 
сходными механизмами повреждений, например 
денатурацией белков, так и эволюционный компро-
мисс (trade-off) (если адаптация к одному виду стрес-
са приводит к снижению устойчивости к другим).

В нескольких исследованиях была показана 
перекрестная толерантность между холодовым 
шоком и дегидратацией у коллемболы Folsomia 
candida (Bayley et al., 2001) и таракана Celatoblatta 
quinquemaculata (Sinclair, 2000).

Между тепловым и холодовым стрессами у 
D.  melanogaster перекрестной толерантности вы-
явлено не было (MacMillan et al., 2009), но наборы 
генов, повышающие свою экспрессию при этих 
двух видах стресса, значительно перекрываются 
(Sørensen et al., 2007) (табл. 1). То есть адаптация 
к холодовому и тепловому стрессам, по-видимому, 
может затрагивать одни и те же клеточные систе-
мы и гены, но по-разному изменять их работу. 
С этим предположением хорошо согласуются дан-
ные о влиянии аллельного состояния гена hsr-omega 
на устойчивость к тепловому и холодовому стрес-
сам у австралийских популяций D. melanogaster: 
L‑аллели связаны с повышенной устойчивостью 
к низким температурам и пониженной — к высо-
ким температурам, S‑аллели — наоборот (Anderson 
et al., 2003). Но в любом аллельном состоянии 
экспрессия гена hsr-omega повышается при обоих 
видах стресса.

Как объяснить то, что при холодовом стрессе 
повышается экспрессия гена hsp? Низкие темпе-
ратуры способны приводить к денатурации белков 
как напрямую (хоть и в меньшей степени, чем вы-
сокие), так и за счет изменения pH вследствие на-
рушения целостности клеточных мембран (Koštál 
et al., 2004; Bischof, 2005). Накопление денатури-
рованных белков в клетке, в свою очередь, при-
водит к переходу белков HSF в активную форму 
и повышению экспрессии генов hsp (Shamovsky, 
Nudler, 2008). Малые белки теплового шока, поми-
мо рефолдинга белков, могут обеспечивать повы-
шение текучести клеточной мембраны в условиях 
пониженных температур (Tsvetkova et al., 2002).

Таким образом, некоторое сходство реакций на 
тепловой и холодовой стрессы может быть связано, 
с одной стороны, с перекрывающимся характе-
ром повреждений, наблюдающихся при этих видах 
стресса, с другой — с многофункциональностью 
белков, обеспечивающих защиту от стрессовых воз-
действий. Обобщающая схема механизмов ответа 
на температурные стрессы представлена на рис. 1.

РАСПОЛОЖЕНИЕ ГЕНОВ, 
АССОЦИИРОВАННЫХ С ТЕПЛОВЫМ 

И ХОЛОДОВЫМ СТРЕССАМИ, В ГЕНОМЕ 
D. MELANOGASTER

С помощью базы данных FlyBase (Jenkins et al., 
2022) мы установили локализацию обсуждаемых 
в работе генов в геноме D. melanogaster.

Как видно из табл. 2, правое плечо третьей хро-
мосомы сильно обогащено генами, участвующими 
в реакциях на тепловой и холодовой стрессы. Ин-
тересно, что ген регукальцина, от которого путем 
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тандемной дупликации произошел Dca, находится 
на Х‑хромосоме. По-видимому, Dca оказался на 
правом плече третьей хромосомы только после нео-
функционализации (Arboleda-Bustos, Segarra, 2011).

У пространственной близости генов, белки 
которых обеспечивают ответ на экологические 

стрессы, может быть несколько непротиворечащих 
друг другу объяснений.

Первое состоит в том, что рассматриваемые 
гены являются паралогами, возникшими в резуль-
тате тандемных дупликаций, и мутации не успели 
привести к их пространственному разделению. 

Таблица 1. Сравнение молекулярных механизмов реакции D. melanogaster на тепловой и холодовой стрессы

Молекулярный механизм Тепловой стресс Холодовой стресс
Изменение состава клеточных 
мембран

Не зафиксировано Линолевой жирной кислоты 
(18 : 2) становится больше, 
пальмитолеиновой кислоты 
(16 : 1) — меньше; средняя 
насыщенность жирных кислот 
не изменяется

Активация белков HSF 
и повышение экспрессия генов hsp 
(hsp70, hsp68, hsr-omega, hsp22, hsp26, 
hsp27 и hsp23)

Активация белков HSF, 
мутантные по гену Hsf 
линии имеют пониженную 
выживаемость. Гены hsp 
экспрессируются, и их белковые 
продукты обеспечивают 
рефолдинг белков. Наблюдается 
отбор аллелей гена hsr-omega, 
понижающих устойчивость 
к холодовому стрессу

Активация белков HSF, 
мутантные по Hsf линии имеют 
обычную выживаемость. 
Гены hsp экспрессируются, 
и их белковые продукты 
обеспечивают рефолдинг 
белков, малые белки HSP также 
участвуют в поддержании 
текучести мембраны. 
Наблюдается отбор аллелей 
hsr-omega, понижающих 
устойчивость к тепловому 
стрессу

Гены семейства Turandot Экспрессия повышается, 
мутанты имеют пониженную 
жизнеспособность

Экспрессия повышается, 
жизнеспособность мутантов не 
исследована

Активация протеинкиназы p38 
MAPK(a)

Фосфорилируется 
протеинкиназой D-MEKK1, 
повышенная чувствительность 
мутантов

У дрозофилы не изучена, 
ортолог активируется у Bemisia 
tabaci и Sarcophaga crassipalpis, 
фосфорилирующая киназа не 
известна

TORC2-опосредованное 
образование стрессовых гранул

Наблюдается; у мутантов по 
генам субъединиц белка TORC2 
образование стрессовых гранул 
нарушается, мутанты имеют 
пониженную устойчивость

Не наблюдается

Рост экспрессии генов Dca и Fst Не наблюдается Наблюдается (для гена Dca 
только при косвенном 
холодовом воздействии)

Таблица 2. Локализация генов, ассоциированных с реакцией на тепловой и холодовой стрессы
Область генома (цифра — номер хромосомы, R/L — 

правое / левое плечо)
Гены, находящиеся в данной области

3 R hsp70, hsp68, hsr-omega, Fst, Dca, totA, totC, totX, 
p38a, D-MEKK1

3 L hsp22, hsp26, hsp27, hsp23, hsp83
2 R Hsf, totM, Sin1
2 L Raptor
X Lst8, Rictor

Источник: составлена авторами с использованием базы данных FlyBase (Jenkins et al., 2022), а также (Arboleda-Bustos, Segarra, 
2011).
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Это предположение может быть справедливо для 
генов малых белков теплового шока, которые на-
ходятся на левом плече третьей хромосомы, и все 
являются паралогами (Jenkins et al., 2022), но явно 
не может объяснить скопление неродственных 
генов на правом плече третьей хромосомы.

Второе может быть таким: естественный отбор 
поддерживает организмы, у которых гены, сход-
ным образом регулирующиеся и активирующиеся 
в ответ на один и тот же стимул, сближены в ге-
номе, так как это делает регуляцию экспрессии 
более точной (Hurst et al., 2004). Пространствен-
ное сближение экспрессирующихся в данных ус-
ловиях (в ответ на данный стимул) генов должно 
приводить к уменьшению количества соседних по 
отношению к ним генов (рис. 2). При экспрессии 
гена хроматин в его окрестности деконденсируется, 
что повышает вероятность ошибочной активации 
соседних генов (Hurst et al., 2004). Соответственно, 
сближение функционально связанных генов должно 
приводить к уменьшению количества генов, которые 
могут быть ошибочно активированы/репрессирова-
ны в ответ на данный стимул (Gaunt, 2015). Также 
пространственное сближение дает возможность 
функционально связанным генам управляться 
общим энхансером (сайтом связывания транскрип-
ционного фактора), что позволяет точнее синхро-
низовать транскрипцию (Gaunt, 2022). Например, 
у D. melanogaster наличие общих энхансеров было 
показано для HOX‑генов комплексов Bithorax 
(Celniker et al., 1990) и Antennapedia (Ohtsuki et al., 
1998), генов паралогов nubbin и pdm2 (Loker, Mann, 

2022) и генов комплекса bric-a-brac (bab) (Bourbon 
et al., 2022).

СОПОСТАВЛЕНИЕ РЕАКЦИИ НА 
ТЕМПЕРАТУРНЫЕ СТРЕССЫ У РАЗНЫХ 

ЖИЗНЕННЫХ СТАДИЙ D. MELANOGASTER

Разные стадии жизненного цикла D. melanogaster 
демонстрируют различную устойчивость к тепло-
вому стрессу. Показано, что имаго дрозофилы 
имеют более высокую выживаемость при высо-
ких температурах (37, 38, 39, 40 и 41 оC в течение 
часа), чем куколки и личинки (Moghadam et al., 
2019). При этом тепловое закаливание, т. е. воздей-
ствие высоких, но не приводящих к повышению 
смертности температур (в данном случае 35 оC 
в течение часа), приводило к сильному снижению 
смертности преимагинальных стадий при после-
дующем воздействии более высоких температур, 
не повышало выживаемость однодневных имаго, 
а выживаемость трехдневных имаго даже снижало 
(Moghadam et al., 2019).

Бо́льшую устойчивость имаго к тепловому 
стрессу, по сравнению с куколкой, можно объяс-
нить тем, что экстремальные температуры (как 
низкие, так и высокие) сильно увеличивают энер-
гетические затраты мухи на метаморфоз (Merkey 
et  al., 2011). Причины большей устойчивости има-
го, по сравнению с личинкой, остаются неясными.

Меньшую способность имаго к закаливанию 
можно объяснить эффектом Богерта — адаптив-
ная пластичность поведения ослабляет отбор на 

Рис. 1. Обобщающая схема механизмов ответа на температурные стрессы у D. melanogaster.
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поддержание адаптивной пластичности других фено-
типических признаков, в частности физиологических 
(Bogert, 1949). Можно предположить, что летающее 
мобильное имаго может избегать теплового стресса 
путем перелета в более холодный участок, тогда как 
преимагинальные стадии менее мобильны и непре-
рывно находятся в своем субстрате (гниющих пло-
дах). Более того, самки D. melanogaster не способны 
оценить температурную пригодность плода для раз-
вития яиц и поэтому могут обречь свое потомство 
на тепловой стресс (Feder et al., 1997).

Дженсен с соавт. (Jensen et al., 2007) исследовали 
различия выживаемости и способности к закалива-
нию D. melanogaster на разных жизненных стадиях 
при холодовом стрессе (в данном исследовании 
воздействовали отрицательными температура-
ми, приводящими к смертности половины мух на 
данной жизненной стадии). Как и в работе Мога-
дама и соавт. (Moghadam et al., 2019), имаго имели 
бо́льшую выживаемость, чем личинки и куколки, 
в то же время снижение смертности при холодовом 

шоке после закаливания наблюдалось у имаго, но 
не наблюдалось у преимагинальных стадий. Авторы 
исследования объяснили отсутствие закаливания 
у личинок и куколок тем, что холодовое закаливание 
(снижение температуры с 25 до 0 оC со скоростью 
0.25 оC в минуту с последующим поддержанием 
0 оC в течение часа) было слишком экстремальным 
и само снижало выживаемость на этих стадиях. 
Можно предположить, что отбор поддержал раз-
витие закаливания у имаго при холодовом стрессе 
потому, что в природе мухе сложнее противосто-
ять низкой температуре окружающей среды путем 
миграции, тогда как при тепловом шоке можно 
перелететь с прогреваемого участка в тень.

Отдельного внимания заслуживает рассмотре-
ние различий в активации конкретных молекуляр-
ных механизмов ответа на стресс в зависимости от 
жизненной стадии.

Вероятно, некоторые механизмы ответа на 
стресс универсальны для всех жизненных стадий 
дрозофилы. Так, в исследовании Джевтова и соав-
торов (Jevtov et al., 2015) мутантные по генам Rictor 
и Sin1 (т. е. с нефункциональной серин-треони-
новой протеинкиназой TORC2) линии дрозофил 
имели пониженную устойчивость к тепловому 
шоку на всех стадиях жизненного цикла. Линии 
дрозофил с нефункциональным белком HSF имеют 
сниженную выживаемость при тепловом шоке на 
любых стадиях жизненного цикла, хотя особенно 
сильно выживаемость снижается в ранних личи-
ночных возрастах (Jedlicka et al., 1997).

Было показано, что белок HSP70 не важен для обе-
спечения термоустойчивости имаго D. melanogaster 
(Jensen et al., 2010), но играет важную роль в ответе 
на стресс у личинки (Shilova et al., 2018).

Степень холодовой индукции транскрипции 
гена Fst неочевидно зависит от возраста дрозо-
филы: личинки первого и второго возрастов (L1 
и L2), а также стареющие имаго не увеличивают 
экспрессию гена Fst при холодовом шоке, при 
этом личинки L2 имеют высокую конститутив-
ную экспрессию данного гена. В то же время раз-
личия в степени холодовой индукции и базовой 
экспрессии гена Fst, по-видимому, не влияют на 
устойчивость к холодовому шоку у разных стадий 
жизненного цикла дрозофилы (Bing et al., 2012).

Метаморфоз у насекомых сопровождается 
радикальной перестройкой всех систем органов 
(Consoulas et al., 2000), поэтому существование 
у дрозофилы различий в механизмах ответа на 
экологические стрессы не является неожидан-
ным. Понимание различий ответа на стресс на 
разных жизненных стадиях необходимо для точной 
оценки способности насекомого адаптироваться 

Рис. 2. Сравнение количества соседних генов при 
(а) сближении совместно экспрессирующихся генов 
и (б) их случайном расположении. Видно, что в слу-
чае варианта а совместно экспрессирующиеся гены 
(показаны зеленым цветом) имеют меньше соседних 
генов (показаны красным цветом), что должно сни-
жать вероятность ошибочной активации/репрессии 
нецелевых генов.

а
Гены сближены

б
Гены расположены 

случайно
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к неблагоприятным факторам окружающей среды, 
особенно если принять во внимание, что преи-
магинальные стадии демонстрируют меньшую 
устойчивость к тепловому и холодовому стрессу 
(Jensen et al., 2007; Moghadam et al., 2019). Тем не 
менее бо́льшая часть исследований влияния те-
плового и холодового стресса на D. melanogaster 
проводится на имаго, специфика ответа на эти 
стрессы у преимагинальных стадий остается ма-
лоизученной и требует дальнейших исследований.

ЭВОЛЮЦИОННАЯ ПЛАСТИЧНОСТЬ 
МОЛЕКУЛЯРНЫХ МЕХАНИЗМОВ ОТВЕТА 

НА ТЕМПЕРАТУРНЫЕ СТРЕССЫ

В заключение рассмотрим эволюционную исто-
рию механизмов ответа на температурные стрессы 
у D. melanogaster.

HSP70 — это древний белок, который обнару-
живается у всех клеточных форм жизни (Gupta, 
Golding, 1993). Нуклеотидная последовательность 
гена hsp70 человека на 73% идентична последова-
тельности D. melanogaster и на 50% — последова-
тельности Escherichia coli (Hunt, Morimoto, 1985).

Вероятно, у общего предка отряда Diptera было 
два паралога гена hsp70 (Benedict et al., 1993). У об-
щего предка рода Drosophila копий гена hsp70 также 
было две. Примерно 10–15 млн лет назад внутри 
подрода Sophophora, объединяющего группы видов 
D. melanogaster, D. ficusphila, D. elegans, D. takahashii, 
D. suzukiiи, D. eugracilis, произошла дополнительная 
дупликация, которая, по-видимому, была адаптив-
ной: она позволила увеличить индуцибельную 
(т. е. возникающую только в ответ на стимул) экс-
прессию гена hsp70, что повысило устойчивость 
личинок к тепловому стрессу. В настоящее время 
клада дрозофил с дополнительно удвоенными 
генами hsp70 включает больше 40 видов. У вида 
D. melanogaster путем тандемной дупликации од-
ного из четырех паралогов общее число копий 
гена hsp70 достигло пяти (Bettencourt, Feder, 2001).

Уровень экспрессии гена hsp70 не влияет на 
устойчивость имаго к стрессу у D. melanogaster, 
в то время как известно, что у других животных, 
а именно млекопитающих (Parida et al., 2020), губок 
(Itskovich et al., 2018) и других насекомых (Su et  al., 
2018), экспрессия hsp70 повышается при воздей-
ствии высоких температур на взрослое животное, 
а высокая конститутивная экспрессия hsp70 обеспе-
чивает высокую термотолерантность у львинок (сем. 
Stratiomyidae) (Garbuz et al., 2011). Вопрос о том, 
когда белок HSP70 у имаго дрозофилы утратил роль 
в реакции на тепловой стресс, остается открытым.

Неожиданным является факт, что D. melanogaster 
с нефункциональной протеинкиназой TORC2 
имеет только повышенную чувствительность 
к нагреванию, но нормальную жизнеспособность 
и устойчивость к другим видам стресса (Jevtov et al., 
2015). У дрожжей мутанты с дефектным фермен-
том TORC2 имеют пониженную устойчивость не 
только к тепловому, но и к холодовому, осмотиче-
скому и окислительному (Weisman, Choder, 2001) 
стрессам, а также к азотному голоданию (Ikeda 
et al., 2008). У млекопитающих протеинкиназа 
TORC2 играет значительную роль в эмбриональ-
ном развитии, Rictor-нулевые эмбрионы мышей 
нежизнеспособны (Shiota et al., 2006).

Ген Dca характерен только для подрода 
Sophophora. Предполагается, что он возник в ре-
зультате дупликации с последовавшей неофункцио-      
нализацией гена регукальцина (regucalcin) после рас-
хождения с подродом Drosophila, но до радиации 
подрода Sophophora (Arboleda-Bustos, Segarra, 2011).

Помимо вида D. melanogaster ортологи гена Fst 
есть только у шести видов из группы Melanogaster 
(D. sechellia, D. simulans, D. yakuba, D. erecta, D. ananas-
sae и D. mauritiana) (Bing et al., 2012). То есть два гена, 
кодирующие ключевые белки ответа на холодовой 
стресс, Dca и Fst, помимо D. melanogaster, имеются 
только у ее ближайших родственников и отсутствуют 
у подрода Drosophila (Dca), или даже у большой части 
представителей подрода Sophophora (Fst).

Описанные выше существенные особенности 
ответа на температурный стресс у D. melanogaster 
приводят к выводу, что данные о механизмах ре-
акции на стресс полученные на этом модельном 
объекте, нужно с большой аккуратностью экс-
траполировать на другие организмы. Также бы-
страя эволюция генов, ассоциированных с ответом 
на температурные стрессы в недавнем прошлом 
D. melanogaster, может осложнить биоинформати-
ческий анализ основ адаптации к экстремальным 
условиям у немодельных двукрылых, так как гены 
ответа на стресс дрозофилы могут не иметь орто-
логов у изучаемого насекомого.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучение механизмов ответа на температурные 
стрессы у насекомых имеет фундаментальный 
научный интерес и в перспективе значительное 
практическое применение в биотехнологии, сель-
ском хозяйстве и в области защиты окружающей 
среды. Вопреки ограничениям D. melanogaster как 
модельного организма, связанным с ее отличия-
ми в реакции на стресс, по сравнению с други-
ми животными, данный вид остается удобной 
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экспериментальной системой благодаря отрабо-
танным методам генетической трансформации, 
удобствам содержания в лаборатории и широкому 
географическому распространению. Несмотря на 
достигнутый в последние десятилетия качествен-
ный прогресс в понимании механизмов реакции 
на температурные стрессы у насекомых в целом 
и D. melanogaster в частности, в этой области оста-
ется значительное количество вопросов, требу-
ющих дальнейших исследований. Некоторые из 
этих вопросов приведены в табл. 3.
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Таблица 3. Некоторые аспекты молекулярных механизмов ответа на температурный стресс у D. melanogaster, 
требующие дальнейших исследований

Аспект Вопросы, требующие дальнейшего исследования
Тепловой стресс Необходимо исследовать, чем обеспечивается пик устойчивости 

к повторному нагреванию имаго через 60 ч после воздействия, когда 
экспрессия генов hsp и Turandot уже вернулась к базовому уровню 
(Amstrup et al., 2022). Не изучено влияние теплового стресса на состав 
клеточных мембран

Холодовой стресс Требуют изучения различия в ответе на холодовой шок и косвенное 
холодовое воздействие; мутанты с нефункциональным белком HSF 
имеют нормальную устойчивость к холодовому стрессу (Amstrup 
et al., 2022), хотя при холодовом стрессе наблюдается денатурация 
белков (Koštál et al., 2004; Bischof, 2005). У D. melanogaster не изучена 
роль p38 MAPK в холодовом стрессе, у Sarcophaga crassipalpis 
неизвестна фосфорлирующая киназа и недостаточно изучены мишени 
протеинкиназы p38 MAPK; однозначно не установлены точные 
функции белков DCA и FROST

Перекрестная толерантность 
или компромисс?

Не исследовано, каков конкретный молекулярный механизм влияния 
аллельного состояния гена hsr-omega на устойчивость к тепловому 
и холодовому стрессам (Anderson et al., 2003)

Расположение генов, 
ассоциированных 
с температурными стрессами, 
в геноме D. melanogaster

Для проверки гипотезы о неслучайном расположении генов, белковые 
продукты которых ассоциированы с ответом на температурные 
стрессы, в геноме D. melanogaster требуется привлечение сложного 
статистического аппарата, увеличение выборки генов и исследование 
локализации обсуждаемых генов в геномах других видов Drosophila

Сопоставление реакции 
на температурные стрессы 
у разных жизненных стадий
D. melanogaster

Требуют изучения причины бо́льшей выживаемости имаго при 
температурном стрессе, по сравнению с личинками (Jensen et al., 
2007; Moghadam et al., 2019); по-видимому, требуется протестировать 
преимагинальные стадии на холодовое закаливание в более щадящих 
условиях, чем условия, созданные в работе Дженсена (Jensen et al., 2007)

Эволюционная пластичность 
последовательностей генов 
ответа на температурные 
стрессы

Необходимо выяснить, как давно белок HSP70 перестал принимать 
участие в ответе на температурный стресс у имаго предков
D. melanogaster; остается неясным, насколько уникальна быстрая 
эволюция молекулярных механизмов ответа на температурный стресс 
для D. melanogaster и какова ее роль в широком географическом 
распространении этого вида
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Molecular genetic mechanisms underlying the response to heat and cold stress
in Drosophila melanogaster
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Lomonosov Moscow State University, Faculty of Biology, Department of Biological Evolution

Leninskie gory, 1, Moscow, 119991 Russia

*E-mail: neizvestnyy.ds@do-student.ru

Molecular mechanisms of stress response are interesting from an evolutionary point of view, as they are 
often under natural selection. In this study, we reviewed the molecular mechanisms of reaction to tem-
perature stresses on the example of a model organism Drosophila melanogaster, which had been studied 
in detail. We compared the reactions to heat and cold stresses and identified similar and specific molecular 
response mechanisms. The key processes common to responses to both types of stress were the increased 
expression of the HSP (heat shock proteins) and Turandot genes and the activation of serine-threonine 
protein kinase p38 MAPK. Heat stress also induced TORC2-mediated formation of stress granules, but 
cold stress led to the increase in the synthesis of calcium-binding protein DCA and cryoprotective protein 
FROST. Some similarity in reactions to heat and cold stress can be explained by the similar nature of the 
damage induced by these stresses and the multifunctionality of the proteins that provide stress responses. 
Probably, there was an evolutionary trade-off between tolerance to heat and cold stress in D. melanogaster: 
an increase in resistance to one stress has led to a decrease in resistance to another. Fruit f lies at different 
life cycle stages demonstrated different sensitivity to temperature inf luences, and the mechanisms of re-
sponse to them also partially differed. The comparison of the studies on the evolution of proteins involved 
in response to temperature stresses allowed us to conclude that these molecular mechanisms evolved rapidly 
in insects, and the conclusions obtained on D. melanogaster should be transferred to other animals, even 
within the Diptera, with great caution. Using the FlyBase database, we examined the localization of genes 
whose products were involved in response to temperature stresses in the Drosophila genome. 15 out  of the 
21 genes mentioned in the work were located on the third chromosome, 10 on its right arm. That allowed 
us to hypothesize an adaptive convergence of these genes in the genome of D. melanogaster. Perhaps this 
helped synchronize the regulation of their expression more precisely. Understanding the molecular mecha-
nisms of insect response to temperature stresses can be of practical importance: to help predict the changes 
in the species’ habitat and their adaptation to rapidly changing climate conditions, as well as to contribute to 
the development of insecticides that can withstand insect pests and invasive species.
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Настоящая работа посвящена изучению сезонного распределения токующих самцов воробьино-
го сыча (Glaucidium passerinum) и серой неясыти (Strix aluco) в зависимости от структуры лесных 
местообитаний, обилия мелких млекопитающих и присутствия других сов, а также определе-
нию соотношения значимости этих трех компонентов среды в зависимости от сезона года. Сбор 
полевых материалов проводился ежегодно с 2001 по 2011 г. на юго-западе Московской области 
(55.4594° с. ш., 37.1795° в. д.). Учеты сов и отловы мелких млекопитающих проводились дважды 
в год – весной и осенью. Для характеристики лесных местообитаний были использованы ма-
териалы лесной таксации, собственные данные геоботанических описаний и другие источники. 
Модельный участок был разделен на 105 квадратов со стороной 200 м. По результатам исследо-
ваний для каждого квадрата была дана оценка присутствия сов в разные сезоны, а также описа-
ны характеристики местообитаний и состояния кормовой базы. Анализ влияния характеристик 
местообитаний на токующих самцов сов был проведен с применением алгоритма машинного 
обучения дерева решений (Boosted Tree Classifier). Нами были построены четыре модели с че-
тырьмя разными зависимыми переменными: ежегодное занятие выделенных квадратов двумя 
видами сов (есть или нет) отдельно весной и осенью. В качестве независимых переменных вы-
ступали: 20 параметров, описывающих структуру леса; характеристики обилия мелких млеко-
питающих на каждом участке в определенный сезон (15 параметров); нахождение в квадрате 
или рядом с ним своего или другого вида сов, а также обоих видов в предшествующий сезон 
(6 параметров). Распределение и максимальная численность токующих сов весной в локальных 
популяциях определялась прежде всего наличием наиболее благоприятных участков в подходя-
щих лесных местообитаниях. Общий вклад в окончательную модель распределения переменных, 
связанных с различными параметрами лесных местообитаний, составлял у обоих видов более 
55%. Среди них характеристики верхнего древесного яруса были самыми значимыми для обоих 
видов. Распространенное мнение, что для хищных птиц главный фактор, влияющий на вероят-
ность занятия подходящих территорий, – это высокая численность основных видов жертв, наше 
исследование не подтвердило. По-видимому, совы ориентируются в первую очередь на опреде-
ленные параметры местообитаний, а потом уже на благоприятность кормовой базы с последую-
щей коррекцией на присутствие других хищников-миофагов.

DOI: 10.31857/S0044459624010037, EDN: wghqsg

Все ландшафты неоднородны, и это прояв-
ляется в разных пространственных масштабах 
(Forman, 1995). Соотношение и качество место-
обитаний оказывают влияние на благополучие 
видов, обитающих в них (Komdeur, 1992; Newton, 
2003). Отдельные особи могут получить преиму-
щество, распознав пространственные различия 
в качестве среды обитания и распределившись 

соответствующим образом по территории (Orians, 
Wittenberger, 1991; Hanski, 1998). Пространственная 
структура местообитаний влияет на локальные 
популяции видов в той же степени, что и средние 
параметры рождаемости и смертности, уровень 
конкуренции и хищничества (Hanski, 1998).

Лесные виды-генералисты можно найти в са-
мых разных средах обитания. Хотя особи могут 
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быть равномерно распределены в пространстве, 
их успех может колебаться в зависимости от нали-
чия ресурсов или других факторов, определяющих 
качество среды обитания (Harrison, 1993). Таким 
образом, чтобы лучше понимать требования вида 
в неоднородном ландшафте, важно определить, 
какие характеристики среды обитания имеют наи-
большее значение.

Особенности пространственных предпочтений 
описаны для многих видов птиц, обитающих в от-
крытых и в лесных местообитаниях (Sergio, Newton, 
2003). Группа ночных хищных птиц в этом отно-
шении изучена значительно меньше. Среди видов 
сов, обитающих в открытых местообитаниях, такие 
исследования проводились на ушастых (Asio otus) 
и болотных совах (A. flammeus), домовых сычах 
(Athene noctua) и некоторых других (Nieuwenhuyse, 
Leysen, 2001; Волков и др., 2005; Rodriguez et al., 
2006). Среди лесных видов наиболее подробные 
исследования проводились в первую очередь для 
пятнистой совы (Strix occidentalis), что связано 
с широкомасштабной программой сохранения 
этого вида в США (Lahaye, Gutiérrez, 1999; May, 
Gutiérrez, 2002; Seamans, Gutiérrez, 2007).

Оценка доли участков, занятых видом, важна 
как в программах долгосрочного мониторинга 
отдельных видов, так и в исследованиях их метапо-
пуляций (Hanski, 1998). В контексте мониторинга 
вероятность занятия территории может исполь-
зоваться как показатель, отражающий текущее 
состояние населения (MacKenzie et al., 2003). Не 
менее важно изучать факторы, влияющие на ве-
роятность того, что конкретные участки будут 
заняты. Но здесь возникают методические слож-
ности с определением достоверно значимых для 
птиц элементов местообитаний, а также сравне-
ние их силы влияния между собой. Дело в том, 
что бо́льшая часть показателей параметров среды 
коррелирует между собой и их совместное исполь-
зование в традиционном статистическом анализе 
(например, построение обобщенных линейных 
моделей) является сложной задачей. В то же время 
сейчас разработан широкий спектр алгоритмов 
(методы машинного обучения — Machine Learning), 
оптимально подходящих для такого рода анализа, 
например нейронные сети, ансамбли деревьев ре-
шений и другие опорные векторные сети. Один из 
таких методов — алгоритм машинного обучения 
дерева решений (Boosted Tree Classifier), который 
определяет относительную важность различных 
предикторов, включая нелинейные и интерак-
тивные связи (Ridgeway, 2007; Elith et al., 2008). 
Подобные деревья решений широко используются 
в интеллектуальном анализе данных. Цель состоит 

в том, чтобы создать модель, которая предска-
зывает значение целевой переменной на основе 
нескольких переменных на входе (Амаева, 2015). 
В нашем случае она позволяет оценить и сравнить 
значимость множества факторов среды, одно-
временно воздействующих на пространственную 
структуру изучаемых видов.

Распределение и численность хищных птиц свя-
заны с наличием кормовой базы в традиционных 
для них местообитаниях (Галушин, 1966; Wendland, 
1972; Зубков, 1986). Особенно это важно для пер-
натых хищников, которые могут отсутствовать 
в оптимальных местообитаниях в годы с низкой 
численностью жертв или в присутствии на терри-
тории более крупных конкурентов (Newton, 2010). 
Но на занятие территорий животными влияет не 
только доступность и обилие пищи, но и особен-
ности местообитаний, а также наличие видов-кон-
курентов (Newton, 2003; Демянчик, 2009). Эти 
параметры могут значимо влиять на ежегодные 
изменения в пространственной структуре локаль-
ных популяций.

Воробьиный сыч (Glaucidium passerinum) и серая 
неясыть (Strix aluco) являются одними из самых 
обычных лесных сов Северной Евразии. Эти два 
вида питаются преимущественно мелкими мле-
копитающими, но среди жертв воробьиного сыча 
в отдельные периоды может сильно увеличиваться 
доля птиц (Шариков и др., 2009). Различаются эти 
виды по токовой и кормодобывающей активности: 
сычи, прежде всего, сумеречные животные, а нея-
сыти — ночные. Воробьиный сыч распространен 
в широкой полосе хвойных лесов Евразии и оби-
тает в перестойных лесах с преобладанием ели 
(Picea abies), с развитым подростом пихты (Abies 
alba) или ели с кустарниками в нижнем ярусе (Пту-
шенко, Иноземцев, 1968; Mikkola, 1983; Cramp, 
1985; Волков и др., 2005). Ряд авторов отмечают 
важность для сыча наличия разреженного лесного 
покрова — старых, хорошо развитых древостоев, 
перемежающихся открытыми и зарастающими 
полянами (Kloubec, 1987; Scherzinger, 2004). Се-
рая неясыть населяет очень разнообразные леса, 
но чаще с доминированием лиственных деревьев 
и, как правило, наличием старых деревьев, где есть 
крупные дупла для гнездования (Mikkola, 1983; 
Cramp, 1985). Эти два вида часто обитают совмест-
но, при этом более крупные неясыти ведут себя 
достаточно агрессивно по отношению к сычам, 
вплоть до прямого их поедания (Mikkola, 1983).

Целью нашего исследования стало: 1) изучение 
сезонного распределения токующих самцов серой 
неясыти и воробьиного сыча в зависимости от 
структуры лесных местообитаний, обилия мелких 
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млекопитающих и присутствия другого вида сов; 
2) определение соотношения значимости этих трех 
компонентов среды в зависимости от сезона года 
для каждого из видов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Район исследований. Сбор полевых материалов 
проводился на территории площадью 20 км2 на юге 
Московской области (55.4594° с.  ш., 37.1795°  в.  д.). 
При этом большая часть токующих самцов воро-
бьиного сыча и серой неясыти регулярно отмеча-
лась только на одном локальном участке площадью 
4.2 км2. В дальнейшем в работе обсуждается именно 
эта территория. Этот участок был разделен на 105 
квадратов со стороной 200 м. Расположение ква-
дратов сетки исходно было выбрано случайным 
образом, без каких-либо привязок к местности. Это 
сделано для более точного описания особенностей 
структуры лесных местообитаний, где регистри-
ровались территориальные крики сов.

Сбор данных. Ежегодно с 2001 по 2011 г. иссле-
дования проводились с февраля по июнь весной 
и с сентября по ноябрь — осенью. В итоге каждый 
из 105 квадратов для определения присутствия 
сов посещался от двух до шести раз дважды в год. 
Учеты проводили в сумеречные и ночные часы 
методом воспроизведения фонограмм сов как на 
постоянных, так и на дополнительных маршрутах 
(Шариков, 2016). Отмечались только сидящие то-
кующие самцы или точки первого обнаружения 
летящей птицы. По результатам учетов была дана 
качественная оценка присутствия сов в квадрате 
(есть или нет).

Для характеристики современного состояния 
лесов изучаемой территории были использова-
ны материалы лесной таксации по Малинскому 
лесничеству Краснопахорского лесхоза за 1990 
и 2000 г., данные геоботанических описаний ав-
торов 1996–2002 гг., литературные и картогра-
фические источники (Заугольнова и др., 2000; 
Тихонова, 2006). В последующие годы данные 
корректировались в связи с изменениями, проис-
ходящими в период исследований. Для уточнения 
конкретных параметров лесного покрова исполь-
зовались геоботанические описания, выполнен-
ные на квадратной площадке площадью 100 м2, 
с выявлением полного флористического списка 
сосудистых растений и указанием обилия видов 
по шкале Браун-Бланке (Тихонова, 2006).

Описание характеристик местообитаний про-
водили по 41 параметру, которые определялись 
для каждого квадрата. Все они были поделены 
на шесть больших категорий (табл. 1). Обилие 

конкретных видов деревьев определяли через долю 
этого вида в квадрате, умноженную на его про-
ективное покрытие. Это более точно описыва-
ет не только встречаемость, но и общую густоту 
полога разных видов деревьев. При обсуждении 
результатов основное внимание уделялось самым 
значимым параметрам из каждой категории. Всю 
территорию можно поделить на три крупных ме-
стообитания: из 105 выделенных нами квадратов 
на исследуемой площадке 31 представляли собой 
опушки лесов, 21 — лесную пойму небольшой реки 
Жилетовки, 53 — смешанный лес.

Численность мелких млекопитающих исследо-
вали методом отлова ловушками Геро в весенний 
(начало марта — начало апреля) и осенний (конец 
октября — начало ноября) периоды (Наумов, 1963). 
Линии ловушек выставлялись в трех основных ме-
стообитаниях территории исследования: лесной 
опушке, смешанном лесу и пойме лесной реки. 
Соответственно, в дальнейшем все выделенные 
квадраты были соотнесены с этими тремя место-
обитаниями для оценки численности мелких мле-
копитающих в разные сезоны года (табл. 1). За все 
время на территории стационара отработано 4685 
ловушко-суток. Ввиду сложности идентификации 
по останкам видов-двойников обыкновенной 
полевки (Microtus arvalis и M. rossiaemeridionalis) 
сведения о них объединены.

Статистический анализ. Анализ влияния характе-
ристик местообитаний на сов был проведен в про-
грамме R версия 3.6.3 (https://www.r-project.org/) 
с использованием модулей gbm версия 2.1.8 и dismo 
версия 1.3–3 с применением алгоритма машинного 
обучения дерева решений — Boosted Tree Classifier 
(Ridgeway, 2007; Hijmans et al., 2017). Применен-
ный подход предполагает, что отношения между 
зависимой переменной и предикторами являются 
сложными, и определяет относительную важность 
различных предикторов, включая нелинейные 
и интерактивные связи (Elith et al., 2008). Был 
применен метод 10-кратной перекрестной про-
верки (Elith et al., 2008) для определения общих 
характеристик данных (De'ath, 2007), построе-
ния моделей и составления прогнозов по всем 
параметрам. Окончательные настройки модели 
BTC использовали долю пакетирования 0.5 и ско-
рость обучения 0.005 для построения по меньшей 
мере 1000 деревьев, а также допускали сложные 
взаимодействия между предикторами, используя 
сложность дерева 5 (Elith et al., 2008).

Нами были построены четыре модели с че-
тырьмя разными зависимыми переменными: 
ежегодное занятие выделенных квадратов двумя 
видами сов (есть или нет) отдельно весной и летом. 
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Таблица 1. Независимые переменные, использованные при моделировании пространственного распределения 
воробьиного сыча (Glaucidium passerinum) и серой неясыти (Strix aluco)

Переменная
Код 

переменной
Единицы измерения

Общие характеристики лесных местообитаний
Доля площади квадрата, занятая лесом For %

Расстояние до ближайшей опушки Edge Метры
Разнообразие типов растительности Htype 5-балльная шкала

Наличие просек Cut Категорийная переменная “0” — 
нет или “1” — есть

Суммарная доля квадрата, занятая сухостоем Dtre Число, относительная величина*
Верхний древесный ярус

Доля площади квадрата, занятая
посадками от площади леса

Cult Число, относительная величина*

Общая сомкнутость деревьев Cov %
Средний возраст леса Age Годы

Разнообразие возрастов в древесном ярусе Hage 4-балльная шкала

Обилие сосны Pin

Число, относительная величина*

Обилие ели Spr
Обилие березы Bir
Обилие осины Asp

Обилие ольхи (черной и серой) Ald
Обилие широколиственных пород (дуб и липа) Oak

Подрост (европейская ель)
Возраст подроста ели UgA Годы
Высота подроста ели UgH Метры

Доля площади квадрата, занятая подростом ели Sugr %
Подлесок

Сомкнутость подлеска UsC
%

Доля площади квадрата, занятая подлеском Sust
Относительная численность мелких млекопитающих

Рыжая полевка (весна) MyoGlS

Особи на 100 ловушек
в сутки

Рыжая полевка (осень) MyoGlA
Рыжая полевка (осень прошлого года) MyoGlA2

Малая лесная мышь (весна) ApUrS
Малая лесная мышь (осень) ApUrA

Малая лесная мышь (осень прошлого года) ApUrA2
Суммарно все виды серых полевок (весна) MicS
Суммарно все виды серых полевок (осень) MicA
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В качестве независимых переменных выступали 
20 параметров, описывающих структуру леса 
(табл. 1). Также использовались параметры оби-
лия мелких млекопитающих на каждом участке 
в определенный сезон (15 параметров): числен-
ность рыжей полевки (Myodes glareolus), малой лес-
ной мыши (Sylvaemus uralensis), всех представителей 
рода серых полевок (Microtus), общая численность 
грызунов и млекопитающих (грызунов и бурозубок) 
в целом. Указанные виды были выбраны в связи 
с тем, что они являются основными видами жертв 
изучаемых сов в этом регионе (Шариков и др., 
2009). Помимо этого, в анализе оценивалось вли-
яние на присутствие в квадрате сов в зависимости 
от нахождения в нем или рядом своего или друго-
го вида, а также обоих видов в предшествующий 
сезон (табл. 1). Модели сравнивали на предмет их 
прогностической способности с использованием 
характеристики площади рабочей кривой (area 
under curve, AUC) и прогностического отклоне-
ния, т. е. объясненной дисперсии модели (Elith 
et al., 2008). Использовали функцию упрощения 
для выявления и исключения переменных, кото-
рые не улучшали предсказание модели (Elith et al., 
2008). Качество модели с AUC более 0.7 считает-
ся хорошим. Относительную важность перемен-
ных-предикторов визуализировали с помощью 
подогнанных функций на графиках (Elith et al., 

2008). Сравнение характеристик местообитаний 
в квадратах при отдельном и совместном обитании 
сов проводили при помощи непараметрического 
критерия Манна—Уитни.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Численность сов и основные характеристики 
лесных местообитаний. Результаты 11-летних ис-
следований территории площадью 20 км2 показали, 
что большая часть воробьиных сычей держалась 
на небольшой территории площадью 4.2 км2. Чис-
ленность токующих самцов здесь в отдельные годы 
доходила до 9 особей весной (медиана — 6) и до 
8  особей — осенью (медиана — 4) (рис. 1). Число 
известных гнезд равнялось 4, но, возможно, их 
было больше, так как полного поиска гнезд специ-
ально не проводилось. Серая неясыть более рав-
номерно располагалась на всей территории, в том 
числе и на упомянутом небольшом участке тоже. 
На нем численность токующих самцов в отдельные 
годы доходила до 5 особей весной (медиана — 3) и 
до 9 особей — осенью (медиана — 2). Число из-
вестных гнезд равнялось 2, но, возможно, их тоже 
было больше. В дальнейшем мы будем обсуждать 
результаты распределения сов именно на этом не-
большом участке, так как там оба вида сов встре-
чались одновременно во все годы исследований. 

Суммарно все виды серых полевок (осень прошлого года) MicA2

Особи на 100 ловушек
в сутки

Суммарно все виды грызунов (весна) RodS
Суммарно все виды грызунов (осень) RodA

Суммарно все виды грызунов (осень прошлого года) RodA2
Суммарно все виды мелких млекопитающих (весна) MamS
Суммарно все виды мелких млекопитающих (осень) MamA
Суммарно все виды мелких млекопитающих (осень 

прошлого года)
MamA2

Присутствие других сов своего или другого вида
Воробьиный сыч (весна) GPs2 Категорийная переменная 

“0” — нет, “1” — есть в соседнем 
квадрате, “2” — есть в этом же 

квадрате

Воробьиный сыч (осень) GPa2
Серая неясыть (весна) SAs2
Серая неясыть (осень) SAa2

Воробьиный сыч (осень прошлого года) GPaN Категорийная переменная “0” — 
нет или “1” — естьСерая неясыть (осень прошлого года) SAaN

Таблица1. Окончание

Примечание. Данные о наличии/отсутствии встречаемости видов сов определяли по общим и специфическим параме-
трам лесных местообитаний, плотности мелких млекопитающих и наличию сов. * — величина рассчитана как доля квадрата, 
покрытая этим видом деревьев или кустарников, и скорректирована с учетом густоты их крон.
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Распределение весенних и осенних токующих 
самцов обоих видов сов на этом участке было не-
равномерным. Были квадраты более часто исполь-
зуемые, а занятие других зависело от количества 
сов в каждый данный год.

Бо́льшая часть исследуемого участка представ-
лена хвойными и смешанными хвойно-широко-
лиственными лесами с небольшими по площади 
открытыми участками (мелкие вырубки, валежник 
и лесные поляны). Основные древесные породы на 
исследуемой территории представлены елью евро-
пейской (Picea abies) и сосной обыкновенной (Pinus 
sylvestris). Также встречаются липа мелколистная 
(Tilia cordata), дуб черешчатый (Quercus robur), бе-
реза повислая и белая (Betula pendula и B. alba), 
ольха черная и серая (Alnus glutinosa и A. incana) 
и осина обыкновенная (Populus tremula). Лесной 
подрост представлен исключительно елью возрас-
том от 17 до 50 лет. Подлесок состоял из различ-
ных растений, но абсолютным доминантом явля-
лась лещина (Corylus avellana). Возраст основных 
древесных пород, как правило, был более 80 лет. 
Лесные массивы занимали 88% территории, а 12% 
приходилось на вырубки, окраины полей и лугов, 
а также других открытых участков.

Численность мелких млекопитающих. Результаты 
отловов на изучаемой территории выявили при-
сутствие восьми видов мелких млекопитающих: 
обыкновенной бурозубки (Sorex araneus), малой 
бурозубки (S. minutus), рыжей полевки, обыкновен-
ной полевки, пашенной полевки (Microtus agrestis), 
полевки-экономки (M. oeconomus), малой лесной 

мыши и желтогорлой мыши (Apodemus flavicollis). 
Наиболее многочисленными в уловах были 
рыжая и обыкновенная полевки, а также полевка-
экономка. Численность видов и основных групп 
млекопитающих, важных как потенциальных жертв 
сов, в трех основных местообитаниях представлена 
в табл. 2. Общая численность мелких млекопитаю-
щих весной была выше в лесных местообитаниях, 
а осенью — на открытых пространствах, примы-
кающих к лесу.

Параметры местообитаний и вероятность их ис-
пользования совами. За все годы исследований сычи 
из 105 квадратов занимали 56 (53%) в весенний 
период и 40 (38%) — в осенний. Неясыти наблю-
дались в 42 квадратах (40%) весной и 32 (31%) — 
осенью. Помимо этого, оба вида встречались в 17 
квадратах (16%) весной и в 11 (10%) — осенью.

Нами были построены четыре модели, описы-
вающие вероятность встречи токующих самцов 
двух видов сов весной и осенью (табл. 3). Про-
верка итоговых моделей показала их достаточно 
хорошую прогностическую силу. Прогностическое 
отклонение моделей было довольно схожим как 
для сычей (37.9 и 24.1% весной и осенью соответ-
ственно), так и для неясытей (30.9 и 25.1%). Вы-
сокая точность прогнозирования была показана 
с помощью сравнения моделей по критерию AUC 
для сычей (AUCвесна = 0.80 и AUCосень = 0.85) и не-
ясытей (AUCвесна = 0.76 и AUCосень = 0.72).

Результаты анализа показали, что вклады па-
раметров структуры леса, численности потенци-
альных жертв и присутствия своего или другого 

Рис. 1. Динамика численности (для каждого года весной и осенью) токующих самцов обоих видов сов изучаемой 
территории (основной участок 4.2 км2) в 2001–2011 гг.
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вида совы на территории на распределение сов 
имеют примерное соотношение 6 : 3 : 1 (табл. 3). 
И в этом оба вида оказались похожи. Общий вклад 
в окончательную модель распределения перемен-
ных, связанных с характеристиками лесных ме-
стообитаний, у воробьиного сыча составлял 55.8 
и 58%, а у серой неясыти — 60 и 61.5%. Общий 
вклад переменных, связанных с численностью 
мелких млекопитающих, равнялся у воробьиного 
сыча 25 и 33.4%, а у серой неясыти — 30.6 и 31.3%. 
Значимость присутствия своего или другого вида 
совы составляла у воробьиного сыча от 10.8 и 16.9%, 
а у серой неясыти — 7.1 и 9.3%.

Основной переменной, связанной с распре-
делением воробьиного сыча весной, была общая 
плотность грызунов прошлой осенью, которая 
внесла 8.6% в прогноз модели (рис. 2). При плот-
ностях мелких грызунов в предшествующую осень 
до 12–13 особей на 100 ловушек в день (т. е. при 
низких и средних значениях) вероятность весен-
него занятия территории была достаточно высока 

(рис. 2). Вероятность встречи токующего самца сыча 
также увеличивалась, если: сомкнутость подлеска 
в квадрате была более 50%; обилие ели в верхнем 
ярусе было более 3; подрост ели занимал менее 55% 
площади квадрата, а разнообразие типов раститель-
ности имело средние или максимальные значения.

Еще одним положительно значимым параме-
тром стало непосредственное присутствие в ква-
драте серой неясыти в этот же весенний период. 
При этом выявлены статистически достоверные 
отличия параметров местообитаний в квадратах, 
где встречались только сычи, и в квадратах, где 
были отмечены одновременно во время одного 
сезона оба вида (табл. 4). Квадраты при совмест-
ном обитании отличались меньшим обилием ели 
в верхнем ярусе, увеличением количества ольхи 
и уменьшением площади, занятой подростом ели, 
т. е. лес сычами выбирался более разреженный 
и более лиственный, который в целом менее ха-
рактерен для этого вида.

Таблица 2. Численность мелких млекопитающих (особи на 100 ловушек в сутки) на исследуемой территории 
в трех основных типах местообитаний в 2001–2011 гг.

Виды/Группы

Местообитания

опушка леса лесная пойма смешанный лес

медиана
процентиль

(± 25%)
медиана

процентиль
(± 25%)

медиана
процентиль

(± 25%)

Весна
Myodes glareolus –* –* 2.7 1.3 ± 8 6 4 ± 6.7

Sylvaemus uralensis –* –* 0 0 ± 0** 0 0 ± 2.7
Все полевки

р. Microtus
0 0 ± 1.3 0 0 ± 2.7 0 0 ± 0**

Суммарно грызуны 0.7 0 ± 1.3 2.7 1.3 ± 9.3 6.7 5 ± 9.3

Суммарно мелкие 
млекопитающие

0.7 0 ± 1.3 3.4 2.7 ± 12 6.7 5 ± 9.3

Осень
Myodes glareolus 0 0 ± 0** 11.7 1.7 ± 18.7 6.7 1.3 ± 12

Sylvaemus uralensis 0 0 ± 0** 0 0 ± 0** 0 0 ± 5.3
Все полевки

р. Microtus
4 0 ± 14 0 0 ± 0** 0 0 ± 0**

Суммарно грызуны 4 0 ± 16 13.3 1.7 ± 21.3 10 4 ± 17.4
Суммарно мелкие 
млекопитающие

18 0 ± 28 13.3 1.7 ± 26.7 10 4 ± 17.4

Примечание. * — вид полностью отсутствовал в отловах во все годы. ** — единичные особи ловились только в один или два года.
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Таблица 3. Оценка значимости различных параметров, описывающих пространственное распределение во-
робьиного сыча и серой неясыти, на основе четырех моделей с применением алгоритма машинного обучения 
дерева решений (Boosted Tree Classifier); значения в таблице показывают процентные вклады переменных 
в прогнозирование появления сов

Параметры
Воробьиный сыч Серая неясыть

весна осень весна осень

Общие характеристики лесных местообитаний

For 2.3 2.0 4.9 3.1

Edge 2.3 3.0 1.3 1.8

Htype 4.0 4.6 5.5 3.2

Cut 2.2 0.8 0.6 0.3

Dtre 1.2 2.0 0.7 0.6

Суммарно 12.1 12.4 13.1 8.9

Верхний древесный ярус

Cult 2.8 2.5 2.0 2.8

Cov 3.3 5.4 4.0 4.7

Age 2.3 2.9 1.9 4.2

Hage 2.5 2.1 3.3 2.9

Pin 3.9 5.7 4.6 5.4

Spr 5.1 4.7 2.3 3.4

Bir 3.3 5.3 2.0 2.5

Asp 2.7 2.1 0.8 1.5

Ald 1.5 2.2 10.1 11.1

Oak 0.1 0.0 0.1 0.0

Суммарно 27.4 32.9 31.1 38.4

Подрост

UgA 3.0 3.0 2.5 1.0

UgH 1.4 2.3 7.7 2.9

Sugr 4.7 1.8 1.8 4.2

Суммарно 9.1 7.1 12.0 8.2

Подлесок

Sust 1.8 1.5 2.4 2.1

UsC 5.5 4.2 2.9 2.4

Суммарно 7.2 5.7 5.3 4.5

Суммарно по всем лесным характеристикам 55.8 58.0 61.5 60.0
Относительная численность мелких млекопитающих

MyoGlS 2.0 5.4 3.6 2.0

MyoGlA – 1.9 – 3.7

MyoGlA2 5.3 – 3.4 –

ApUaS 0.7 1.2 0.1 0.1

ApUrA – 1.6 – 1.8
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Рис. 2. Графики, показывающие влияние выбранных независимых переменных на весеннюю встречаемость то-
кующих самцов воробьиного сыча в квадратах. Процент в скобках указывает на относительный вклад каждой 
переменной в конечную модель. Оси Y находятся на логит-шкале, а жирные горизонтальные линии указывают на 
эффект нуля (все что выше нее — положительная вероятность встречи, а все что ниже — отрицательная). По оси Х 
отложены значения независимой переменной. Прямая горизонтальная линия графика указывает на отсутствие 
данных. Расшифровка кодов параметров приведена в табл. 1.
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RodS 3.7 2.0 5.9 4.3

RodA – 2.5 – 5.6

RodA2 8.6 – 3.7 –
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Суммарно 10.8 16.9 7.1 9.3
Примечание. Прочерк означает, что данный параметр в модели не использовался. Расшифровка кодов параметров приведена 
в табл. 1. Полужирным шрифтом выделены самые значимые параметры в каждой из групп признаков.

Таблица 3. Окончание
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В осенний период сычи чаще отмечались в ква-
дратах, где они были обнаружены этой же весной, 
и вклад этой переменной в конечную модель со-
ставил 9.1% (рис. 3). Никаких различий в осенних 
местообитаниях у сычей, живущих отдельно, и сы-
чей, живущих совместно с неясытями, не выяв-
лено (табл. 4). Среди параметров верхнего яруса 
леса наиболее значимым оказалось обилие сосны, 
при этом вероятность заселения квадрата осенью 
увеличивалась, если этот показатель был более 14. 
Из общих характеристик лесных местообитаний 
наиболее значимым оказалось высокое значение 
разнообразия типов растительности. Среди пара-
метров, связанных с подростом ели, важным был 
показатель его возраста. При этом высокие вероят-
ности заселения квадрата сычом были характерны 
для участков и с молодым подростом (около 20 лет), 
и со старым (более 40 лет, т. е. по сути уже елями 
в верхнем ярусе). Сычи чаще токовали на участках 
с большой сомкнутостью подлеска — более 55%. Из 
параметров, связанных с кормовой базой сычей, 
наиболее значимой для занятия участка осенью 
оказались низкие и средние значения предше-
ствующей весенней численности рыжей полевки 
(до 4.5 особей на 100 ловушек в день).

Основным параметром, влияющим на весен-
нюю встречаемость токующих серых неясытей, 
стало обилие ольхи (серой и черной). Вклад этой 
переменной в конечную модель составил 10.1% 
(рис. 4). При этом вероятность заселения ква-
драта увеличивалась, если показатель был более 
14. Оба эти вида ольхи на территории исследова-
ния представлены спелыми деревьями, в кото-
рых достаточно много дупел подходящего размера 
для гнездования сов. Среди общих параметров 
лесных местообитаний наиболее значимым для 
вероятности заселения квадрата осенью оказа-
лось максимальное значение разнообразия типов 
растительности. Также высокие вероятности засе-
ления участка серой неясытью были характерны 
для участков с подростом ели высотой более 6.5 м. 
Совы чаще встречались на участках с большой 
сомкнутостью подлеска (более 60%). Из параме-
тров, связанных с кормовой базой серых неясы-
тей, занятие участка было сопряжено с низкой 
и средней общей численностью мелких млекопи-
тающих в осень, предшествующую данной весне 
(до 14 особей на 100 ловушек в день). Также было 
значимым присутствие на участке воробьиного 
сыча в этот весенний период, но при этом участки 
при отдельном и совместном обитании отлича-
лись незначительно (табл. 4). Разница есть только 
в уменьшении площади, занятой подростом ели.

Осеннее распределение токующих самцов не-
ясытей так же, как и весной, в большей степени 
было связано с обилием ольхи в квадрате. Вклад 
этой переменной в модель составил 11.1% (рис. 5). 
При этом вероятность заселения квадрата анало-
гично весне увеличивалась, если показатель был 
более 14. Отличительной особенностью осеннего 
распределения неясытей оказалось сравнительно 
низкое разнообразие типов растительности в ква-
дратах и небольшой площадью, занятой подростом 
ели (до 55%), т. е. птицы предпочитали обитать 
в более однородных лесах. Вероятность встречи 
серой неясыти увеличивалась на участках со сред-
ней сомкнутостью подлеска — от 50 до 80%. Из  па-
раметров, связанных с кормовой базой сычей, 
наиболее значимой для занятия участка оказалась 
высокая (более 6 особей на 100 ловушек в день) 
осенняя общая численность грызунов. Также было 

Таблица 4. Сравнение характеристик лесных местооби-
таний (только количественные признаки) в квадратах 
при отдельном обитании воробьиного сыча (ВС) или 
серой неясыти (СН) с квадратами при совместном 
обитании (ВС + СН); использовался критерий Ман-
на—Уитни (значения в таблице; полужирным шрифтом 
выделены статистически достоверные различия)

Весна Осень
ВС/

(ВС + 
СН)

СН/
(ВС + 
СН)

ВС/
(ВС + 
СН)

СН/
(ВС + 
СН)

For 1.6 0.2 1.3 0.7
Edge 1.8 1.1 0.9 1.1
Dtre 0.6 0.2 0.3 0.9
Cult 0.4 –0.2 0.6 1.1
Cov –0.7 –0.9 –0.9 0.0
Age 1.6 0.9 –0.4 –1.8
Pin 0.3 –0.1 –1.2 –1.9
Spr 3.0 1.0 1.0 0.1
Bir –0.9 –0.9 1.2 0.0
Asp 0.5 0.3 0.8 0.2
Ald –2.1 –0.8 0.5 1.1
Oak –0.3 –0.4 –0.1 –0.3
UgA 0.1 1.2 0.8 –0.3
UgH 0.2 1.3 0.4 –0.2
Sugr 2.1 2.1 1.0 –0.1
UsC –0.5 –1.1 –0.5 –2.3

Sust 1.8 1.0 0.7 0.1
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значимым присутствие на участке воробьиного 
сыча в этот осенний период. Но, как и весной, 
участки при отдельном и совместном обитании 
отличались незначительно (табл. 4). Разница есть 
только в уменьшении сомкнутости подлеска.

ОБСУЖДЕНИЕ

Средняя межгодовая плотность воробьиного 
сыча и серой неясыти на модельной территории 

в Южном Подмосковье, в сравнении с данными 
из Западной Европы и России, была достаточно 
высокой (см. обзоры Mikkola, 1983; Cramp, 1985; 
Волков и др., 2005). Такую высокую численность 
сов на этих территориях мы связываем прежде 
всего с наличием оптимальных для этого вида 
местообитаний, представленных крупными ста-
ровозрастными смешанными лесами с домини-
рованием ели и сосны. Благоприятность таких 
местообитаний подтверждается и исследованиями 

Рис. 3. Графики, показывающие влияние выбранных независимых переменных на осеннюю встречаемость току-
ющих самцов воробьиного сыча в квадратах. Описание графиков как на рис. 2. Расшифровка кодов параметров 
приведена в табл. 1.

Рис. 4. Графики, показывающие влияние выбранных независимых переменных на весеннюю встречаемость то-
кующих самцов серой неясыти в квадратах. Описание графиков как на рис. 2. Расшифровка кодов параметров 
приведена в табл. 1.
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в других частях Европы (Voous, 1960; Löppenthin, 
1967; Федюшин, Долбик, 1967; Пчелинцев, 2004; 
Пукинский, 2005).

Токующие самцы обоих видов в весенний пери-
од чаще отмечались в сильно гетерогенных место-
обитаниях (с высоким разнообразием типов расти-
тельности) с хорошо выраженным подлеском ели. 
Воробьиный сыч чаще встречался в более густых 
ельниках с небольшой долей подроста ели. Серая 
неясыть чаще отмечалась в лиственных участках 
леса с высоким обилием ольхи и развитым подро-
стом ели. Похожую картину отмечают и в других 
частях ареала этого вида, где неясыть предпочитает 
средне- и старовозрастные леса, видовой состав 
которых, видимо, не имеет значения. В мозаичных 
местообитаниях ее численность заметно возрас-
тает (Волков и др., 2005). Наличие другого вида 
на данном участке тоже было значимо для сов, но 
в большей степени для воробьиного сыча весной. 
Вероятность встречи обоих видов заметно повы-
шалась при невысокой или средней численности 
мелких млекопитающих в предзимний период, 
предшествующий весеннему сезону. В качестве 
примера можно привести ситуацию осени — на-
чала зимы 2004–2005 гг., когда наблюдалась зна-
чительная инвазия воробьиных сычей в Швеции 
и, по-видимому, в целом в Западной Европе вслед-
ствие низкой численности грызунов (Polakowski 
et al., 2008). На нашей модельной территории, как 
возможное следствие таких перемещений, весной 
2005 г. тоже наблюдалась высокая численность 
территориальных самцов воробьиного сыча.

В осенний период идет активное расселение 
и занятие территорий молодыми совами (Mikkola, 
1983). Если в конце лета — начале осени наблюда-
ется низкая численность основных видов жертв, 
то активно перемещаться начинают и взрослые 
исходно территориальные птицы (Птушенко, Ино-
земцев, 1968; Mikkola, 1983). Локальное увеличе-
ние числа токующих самцов в такие годы связано 
не столько с высоким обилием жертв, сколько 
с количеством подходящих свободных участков. 
По-видимому, параметры местообитаний стано-
вятся более значимыми для их выбора, чем обилие 
кормовой базы. При этом осенью занятые сычом 
квадраты часто совпадают с весенними, т. е. птицы 
явно стараются держаться на участках, которые 
были заняты этим же видом весной либо на этих 
местах их сменяют кочующие сородичи. Так же, 
как и весной, сычи предпочитают сильно гетеро-
генные местообитания с присутствием хвойных 
пород в древесном ярусе и подросте и с сильно 
выраженным подлеском. Важность такой структу-
ры для выбора местообитаний воробьиного сыча 
подтверждается и другими исследованиями в За-
падной Европе (Kloubec, 1987; Scherzinger, 2004). 
Исследования в лесах Юрских гор Швейцарии 
показали, что большинство занятых дупел воро-
бьиных сычей находились на деревьях, окружен-
ных обильным лесным подростом (Henrioux et 
al., 2003). Это исследование показало, что сычи 
в целом избегают лесов, лишенных развитого под-
роста. Наиболее вероятной причиной этого может 
быть их стратегия охоты на птиц, компенсирующая 

Рис. 5. Графики, показывающие влияние выбранных независимых переменных на осеннюю встречаемость то-
кующих самцов серой неясыти в квадратах. Описание графиков как на рис. 2. Расшифровка кодов параметров 
приведена в табл. 1.
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потенциальный недостаток основных жертв (мел-
ких млекопитающих). В лесу с большим количе-
ством молодых деревьев птиц больше, чем в ме-
стообитаниях с отсутствием подроста. Подобную 
картину отмечали и в Ленинградской области, где 
лесных массивов, состоящих исключительно из ели 
или сосны без подроста и подлеска, сычи также, 
по-видимому, избегают (Мальчевский, Пукин-
ский, 1983). Низкая весенняя численность рыжей 
полевки способствует увеличению интенсивности 
локальных перемещений сычей, а значит, число 
токующих самцов, осваивающих новые участки, 
заметно увеличивается. И здесь важная роль отво-
дится рыжей полевке как обычному виду жертвы 
воробьиного сыча: она может занимать до 50% 
в спектре питания (Kellomӓki, 1977; Jedrzejewska, 
Jedrzejewski, 1993; Шариков и др., 2009).

Серая неясыть осенью, в отличие от сычей, на-
оборот, предпочитает держаться в слабогетероген-
ных участках мелколиственных (ольховых) лесов, 
со слабо и средне выраженным подростом ели, 
и хорошо представленным подлеском. Это, скорее 
всего, связано с тем, что такие местообитания 
обладают хорошей “укрывающей” способностью, 
особенно для неясытей, более крупных, чем сычи. 
Высокая осенняя общая численность грызунов, 
а также присутствие воробьиного сыча тоже 
способствуют вероятности встречи осенью самцов 
серой неясыти в квадрате. Более однообразные 
и разреженные лесные местообитания, по-види-
мому, необходимы прежде всего с точки зрения 
охоты на грызунов, а не на птиц.

Таким образом, распределение и максимальная 
численность токующих сов весной в локальных 
популяциях определялась прежде всего наличием 
наиболее благоприятных участков в подходящих 
лесных местообитаниях. Правильный выбор подхо-
дящих местообитаний — важное условие выживае-
мости локальных популяций видов (Hanski, 1998; 
Laaksonen et al., 2004). Общий вклад в окончатель-
ную модель распределения переменных, связанных 
с различными параметрами лесных местообитаний, 
составлял у обоих видов более 55%. При этом сре-
ди них характеристики верхнего древесного яруса 
в целом были самыми значимыми для обоих видов. 
Численность потенциальных жертв, прежде всего 
мелких млекопитающих, тоже, безусловно, влияет 
на пространственное распределение сов, но уже 
после оценки птицами характеристик местооби-
таний. При этом выраженным эффектом обладает 
как низкая, так и высокая численность потенци-
альной добычи. Первая стимулирует кочевки сов 
и в то же время занятие новых (с большей вероят-
ностью свободных от потенциальных конкурентов) 

территорий, а вторая влияет на закрепление птиц 
на данной территории.

Для того чтобы разобраться с состоянием потен-
циальной кормовой базы на конкретном участке, 
хищнику требуется потратить достаточно много 
времени. И здесь для правильной оценки ситуации 
может помочь наличие своего или другого, сход-
ного по трофическим требованиям вида. В нашем 
случае у сычей повышалась вероятность заселения 
квадрата при наличии неясыти (в весенний период) 
или если в этом квадрате уже присутствовал ранее 
свой вид (в осенний период). Серая неясыть так-
же реагировала весной и осенью на присутствие 
сычей. При этом сычи в весенний период при со-
вместном обитании на одном участке с неясытями 
даже изменяли свои предпочтения параметров 
лесных местообитаний, как бы “подстраиваясь” 
под другой вид. У неясытей во все сезоны и у сы-
чей осенью таких подвижек не происходило. Для 
сычей соседство с более крупной совой весьма 
опасно, но агрессивное поведение со стороны 
неясытей и даже возможность погибнуть, по-ви-
димому, значительно компенсируются плюсами от 
эффективности кормодобывания и расхождением 
этих видов по времени активности (как токовой, 
так и охотничьей).

Наблюдаемые закономерности пространствен-
ного распределения могут указывать на развитый 
механизм сосуществования у этих сов, который 
регулируется качеством и количеством элементов 
среды обитания, доступностью пищи и видами 
сов, участвующих во взаимодействиях в масштабе 
ландшафта (Šotnár et al., 2020). Распространен-
ное мнение, что для хищных птиц самый глав-
ный фактор, влияющий на вероятность занятия 
подходящих территорий, — это высокая числен-
ность основных видов жертв, наше исследование 
не подтвердило. Похожие идеи были высказаны 
при изучении пространственного распределе-
ния ушастой совы на севере Московской обла-
сти и мохноногого сыча (Aegolius funereus) на юге 
Чешской Республики (Ševčík et al., 2022; Шариков 
и др., 2023). По-видимому, совы ориентируются 
в первую очередь на определенные параметры 
местообитаний, а потом уже на благоприятность 
кормовой базы с последующей коррекцией на 
присутствие других хищников-миофагов.
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Habitat selection in forest owls: The roles of vegetation structure,
prey density and competitors

А. V. Sharikova, *, E. V. Tichonovab, **
aMoscow Pedagogical State University

Malaya Pirogovskaya Str., 1/1, Moscow, 119991 Russia
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The study was aimed to the seasonal distribution of calling males of the Pygmy Owl (Glaucidium passeri-
num) and the Tawny Owl (Strix aluco) depending on the structure of forest habitats, the abundance of small 
mammals and the presence of other owls. Moreover, the ratio of the significance of these three predictors 
depending on the season was determined. The materials were collected annually from 2001 to 2011 in the 
southwest of Moscow Region (55.4594 N, 37.1795 E). Owls counts and captures of small mammals were 
carried out twice a year — in spring and autumn. To characterize forest habitats, we used forest inventory 
materials, own data of geobotanical descriptions and other sources. The model plot was divided into 105 
squares with a side of 200 meters. Thus, we determined the presence of owls in different seasons, small 
mammals’ abundance and habitats characteristics for each square. We used a machine learning technique 
(Boosted Tree Classifier) for estimation of different predictors’ inf luence on the seasonal distribution 
of calling owls. We created four models with different dependent variables: the annual occupation of the 
selected squares by Pygmy Owl in spring (1) and autumn (2); the annual occupation of the selected squares 
by Tawny Owl in spring (3) and autumn (4). The independent variables for each model were: 20 parameters 
describing the forest structure; the abundance of small mammals at each site in a certain season (15 param-
eters); presence in the square or next to it of one’s own or another species of owls as well as both species 
in the previous season (6 parameters). The distribution and maximum number of calling males of owls in 
spring in local populations was determined primarily by the presence of the most favorable sites in suitable 
forest habitats. The total contribution to the final model of the distribution of variables associated with 
various parameters of forest habitats was more than 55% for both species. At the same time, among them, 
the upper tree layer characteristics were the most significant for both species. The widespread suggestion 
that the main factor influencing on territory occupation by birds of prey is high main prey abundance was 
not confirmed by our study. Apparently, owls are guided primarily by certain parameters of habitats and 
then by the favorable food supply, and all this is corrected by the presence of other myophagous predators.
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Клеточная (соматическая) полиплоидия – общебиологическое явление, свойственное как од-
ноклеточным, так и многоклеточным животным и растениям. У млекопитающих полиплоид-
ные клетки свойственны всем тканям; иногда они единичны, в некоторых случаях превалируют 
в органе. Механизм полиплоидизации – обычный, но незавершенный митоз. Причина неза-
вершения митоза – конкуренция процессов пролиферации и дифференцировки, а на уровне 
генома – нарушения метаболизма циклин-зависимых киназ, некоторых других митотических 
киназ (AURORA), транскрипционных факторов Ect2, E2F, некоторых регуляторных белков (p53, 
ламинин, септин), а также компонентов сигнального пути Hippo. Время полиплоидизации огра-
ничено ранним постнатальным онтогенезом и, как показали опыты с трансплантатами сердца, 
входит в программу развития. Типичный способ умножения генома – смена из цикла в цикл дву-
ядерных и полиплоидных одноядерных клеток. Полиплоидизация клеток необратима и является 
нормальным механизмом роста органов, а для некоторых клеток – способом дифференцировки. 
На примере миокарда и печени показано, что состав и численность полиплоидных клеток зави-
сят от условий жизни в раннем постнатальном периоде. После выхода из митотического цикла 
клетки продолжают расти; постмитотическая гипертрофия – один из основных способов роста 
миокарда в онтогенезе и единственный при его регенерации. Выявлен резерв роста миокарда 
при повреждении (инфаркт и др.), связанный с его плоидностью, заложенной в детстве. При 
повреждении печени млекопитающих в цикл входят все гепатоциты и происходят как деления, 
так и полиплоидизация клеток. Полиплоидия в онтогенезе вплоть до старения полноценно до-
полняет восстановление активности тканей и органов.

DOI: 10.31857/S0044459624010047, EDN: wgfksn

Изучение клеточной полиплоидии стало воз-
можным с обнаружения соответствия между чис-
лом хромосом и содержанием ДНК в интерфазном 
ядре и разработкой метода цитофотометрии ДНК. 
В 1970–1980-е гг. обосновано общебиологическое 
распространение полиплоидных клеток и их осо-
бая значимость у млекопитающих. У них поли-
плоидные клетки обычны во всех зрелых тканях. 
В экспериментах определен механизм полипло-
идизации, обоснованы ее причины. Данные экс-
периментальных работ обобщены в монографии, 
изданной в Кембридже (Brodsky, Uryvaeva, 1985). 
Исследования продолжались во многих лабора-
ториях, и в 2020–2022 гг. опубликованы новые 

обзоры (Donne et al., 2020; Kirillova et al., 2021; Bai-
ley et al., 2021; Anatskaya, Vinogradov, 2022). Общая 
их черта — игнорирование работ, выполненных до 
2000 г. В результате предлагаются маловероятные 
или даже неверные представления о механизме 
умножения генома, причинах полиплоидизации 
клеток в онтогенезе и ее значимости в онтогенезе 
и при регенерации.

Задача настоящей статьи — рассмотреть экс-
периментальные данные об основах клеточной 
полиплоидии. Также приведены новые значимые 
результаты молекулярной генетики, перспективные 
для понимания остановки митоза при образовании 
двуядерных и одноядерных полиплоидных клеток. 
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Основные объекты исследования в давних и со-
временных работах — гепатоциты печени и кар-
диомиоциты желудочков сердца млекопитающих. 
Обсуждаются современные данные об их развитии 
в онтогенезе и в процессе регенерации.

КЛЕТОЧНАЯ ПОЛИПЛОИДИЯ В СЕРДЦЕ

Взрослые животные

Данные относятся к миоцитам желудочков серд-
ца. Изучение срезов миокарда выявило сходные 
размеры ядер и привело к выводу о диплоидности 
кардиомиоцитов. Уже в первых исследованиях 
изолированных клеток обнаружено множество 
двуядерных клеток, т. е. как минимум тетрапло-
идных по суммарному геному — до 80% у крысы 
(Коган и др., 1976). Затем цитофотометрия ДНК 
подтвердила тетраплоидию и выявила октапло-
идные двуядерные, а также одноядерные поли-
плоидные кардиомиоциты. Число диплоидных 
и полиплоидных клеток сходно в левом и правом 
желудочках изученных видов млекопитающих 
и мало отличается в разных слоях миокарда мыши 
и человека (Brodsky, 1991). В предсердиях поли-
плоидия выражена слабее, чем в желудочках, но 
миоциты с умноженным геномом есть и здесь. 
У всех изученных млекопитающих в желудочках 
нашли более 50% двуядерных клеток, минимально 
тетраплоидных по суммарному геному (табл. 1). 
Обычны в миокарде и многоядерные клетки.

Исследование плоидности кардиомиоцитов 
миокарда у разных видов взрослых птиц показало 
полиплоидизацию со значительным преоблада-
нием двуядерных клеток (Anatskaya et al., 2001). 
Немало многоядерных кардиомиоцитов с 3–8 ди-
плоидными ядрами.

Отметим, что у тритона (Oberpriller et al., 1988) 
и рыб Danio rerio (Poss et al., 2002) миокард ди-
плоидный. Такой миокард способен ответить на 
повреждение пролиферацией кардиомиоцитов 
и восстановлением структуры и функций сердца 
(Ellman et al., 2021). Ранее во многих работах было 
показано, что у тритона после повреждения глаза 
сетчатка полноценно восстанавливается из дипло-
идных клеток пигментного эпителия. В специаль-
ных исследованиях отмечены различия свойств 
пигментного эпителия у тритона и млекопитающих 
(Лопашов, Строева, 1963). Подобные исследования 
сердца рыб и тритона чрезвычайно перспективны. 
Уже показано, что полиплоидизация миокарда 
рыбы D. rerio ликвидирует способность к регене-
рации (Gonzalez-Rosa et al., 2018). В отличие от 
данио, миокард атлантического лосося содержит 
много двуядерных клеток (около 30% 2с × 2 и 4% 

4с × 2; с — количество ДНК, соответствующее 
n — хромосомному набору — 16n, 64n и т. д.), есть 
одноядерные 4с и 8с (Мартынова и др., 2002). Не 
известно, как у лосося происходит регенерация. 
Скорее всего, не только диплоидия — фактор ре-
генерации. Но на этот материал стоит обратить 
внимание, как это делается при сравнении регене-
рации сетчатки тритона и мыши (Grigoryan, 2022).

Изменения пролиферации кардиомиоцитов 
в  онтогенезе

Все ткани новорожденных млекопитающих ди-
плоидные. После рождения крысы или человека 
клетки делятся, умножая число клеток в органе. 
Через 3–4 дня в сердце и в печени многие полные 
митозы сменяются неполными, приводя к образо-
ванию двуядерных и одноядерных полиплоидных 
клеток (Brodsky et al., 1985b). Затем в 7–14 дни чис-
ло митозов у крысы или мыши резко уменьшается, 
а к 20-му дню митозы в миокарде необратимо бло-
кируются. При внимательном изучении десятков 
тысяч срезов миокарда взрослых мышей и крыс 
митозы не были найдены даже после значительных 
повреждений сердца (Румянцев, 1982). Не найде-
ны и изменения в плоидности кардиомиоцитов.

Полиплоидизация миокарда перепела завер-
шается в первые 40 дней после вылупления, ко 
времени полного завершения роста птицы (Anats-
kaya et al., 2001). Далее плоидность не изменяется. 
У взрослых птиц преобладают двуядерные миоци-
ты, около половины всех клеток.

Митозы в миокарде блокируются у мыши или 
крысы к 20–21-му дню после рождения, у человека 
примерно к 10 годам. Изучение трансплантатов 
миокарда показало врожденную внутреннюю про-
грамму остановки пролиферации (делений и по-
липлоидизации кардиомиоцитов). В Мичиганском 
университете трансплантировали кусочки мио-
карда новорожденной крысы под капсулу почки 
взрослой крысы; в Москве фотометрировали ДНК 
и определяли кинетику двуядерных кардиомиоци-
тов (Brodsky et al., 1988). Клетки в трансплантате 
делились и полиплоидизировались в те же сроки, 
что в сердце in situ.

Давно предполагалось, что митозы в миокарде пре-
кращаются по мере дифференцировки миофибрилл. 
Румянцев (Rumyantsev, 1977) отметил, что дезорга-
низация миофибрилл во время митозов нарушает 
развитие сердца в раннем онтогенезе. Остановка 
митозов становится условием дифференцировки 
клеток.

Кардиомиоциты, вышедшие из цикла, продол-
жают расти, интенсивно синтезируя белок. Крыса 
растет всю жизнь; к концу жизни, 2–3 годам, вес 
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Таблица 1. Клеточная полиплоидия в печени и миокарде левого желудочка сердца млекопитающих (Brodsky, 
Uryvaeva, 1985; Brodsky, 1991; Кудрявцев и др., 1997; Vinogradov et al., 2001; Derks, Bergmann, 2020): + 70–90%, 
± 40–50%, — 5–10%, пустые ячейки — нет достоверных данных

Печень Миокард

Человек Homo sapiens – +

Шимпанзе Pan troglodytes ±

Бонобо Pongo pygmaeus –

Горилла Gorilla gorilla –

Резус Rhesus monkey +

Макака Macaca mullata – +
Лисица Vulpes vulpes – +
Песец Alopex lagopus – +
Норка Mustella vison – +
Енотовидная собака Nycteretus procyonoides –
Выдра Lutra lutra –
Гепард Acinomyx jubatus +
Собака Canis familiaris – +
Кошка Felis catus – +
Рысь Felix lynx –
Мышь Mus musculus + +
Крыса Rattus rattus + +
Полевка Microtus fortis ±
Полевка M. sahaliensis sachalinensis ±
Полевка M. subarvalis ±
Полевка M. ochrogaster +
Суслик Spermophilus ppygmaeus +
Кролик Oryctolagus cuniculus – +
Морская свинка Cavia porcellus – +
Лошадь Equus caballus – +
Зебра Equus zebra –
Свинья Sus scrofa – +
Пекари Tayassu tajacu –
Корова Bos taurus – +
Лось Alces alces –
Коза Capra hircus – +
Овца Ovis aries – +
Олень северный Rangifer tarandus –
Косуля Capreolus capreolus –
Антилопа Orix dammah –
Жираф Giraffa camelopardalis – +
Еж Erinaceus europeus –
Ехидна Tahyglossus aculeatus –
Кенгуру Macropus agilis + +
Кенгуру M. canguru giganteus ±
Кенгуру M. rufogriseus –
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ее тела достигает 500–600 г. Растет и миокард, но 
только за счет увеличения массы непролифери-
рующих клеток.

На рис. 1 приведена обобщенная схема роста 
миокарда мыши до года ее жизни. В первые дни 
после рождения вес миокарда увеличивается при-
мерно на треть за счет делений клеток, в это время 
диплоидных. Последующая полиплоидизация, 
укрупнение клеток приводят к увеличению массы 
миокарда более чем в 2 раза, а постмитотический 
рост цитоплазмы — еще в 4 раза. У человека вес 
сердца увеличивается наиболее интенсивно в пер-
вые годы жизни и в период полового созревания, 
до 18 лет. Митозы в кардиомиоцитах человека 
прекращаются в 9–12 лет (Takamasu et al., 1983). 
Поскольку в миокарде человека нашли размноже-
ние миоцитов и последующую полиплоидизацию, 
а затем и рост цитоплазмы, схема на рис. 1 может 
характеризовать и кинетику роста миокарда че-
ловека. Но конкретный вклад разных способов 
роста миокарда человека еще предстоит выяснить.

В исследовании патологоанатомического мате-
риала сердца человека (Brodsky et al., 1991) была 
найдена значительная вариабельность плоидно-
сти кардиомиоцитов в миокарде здоровых людей 
(Brodsky et al., 1993, 1994). Исследование миокарда 
крыс и мышей, взятых из вивария, показывало 
большое сходство индивидуальных значений пло-
идности, хотя некоторая вариабельность отмечена 
и у них. В разные дни трехнедельного периода 
после рождения крыс варьирует и митотический 
индекс кардиомиоцитов (Большакова, 1980).

Как показали наши экспериментальные ис-
следования развития сердца мыши (Brodsky et al., 
1985a), одной из причин вариабельности плоид-
ности клеток могут быть различия в режиме пи-
тания после рождения. Обычно мыши или крысы 
выращивают 7–8 сосунков у одной кормилицы. 
Такую группу брали как контроль. Были еще две 
группы: в одной к кормилице подсаживали 16 со-
сунков, в другой — только 4. Ко дню отъема, пере-
ходу к самостоятельному питанию на 21-е сутки. 
после рождения, обильно питающиеся мыша-
та (4 у кормилицы) весили значительно больше, 
чем слабо питающиеся; их сердце весило вдвое 
больше. Так же отличалось и содержание белков 
в желудочковых миоцитах. Численность кардиоми-
оцитов у быстро растущих мышей ко дню отъема 
была на 20% больше, чем у медленно растущих. 
У последних было значительно больше диплоид-
ных миоцитов и в 5–6  раз меньше октаплоидных. 
У быстро растущих были и гексадекаплоидные 
клетки (около 20%), которых не было у медлен-
но растущих. В итоге суммарный геном быстро 

растущих был в 1.5–2 раза больше, чем у медленно 
растущих. Этот уровень сохранялся до 3 месяцев. 
Позже суммарный геном не оценивали, но митозов 
после 3 недель не видели.

Итак, мыши, различно растущие в детстве, 
к переходу на самостоятельное питание и на всю 
жизнь получают миокард разной плоидности. Вес 
миокарда быстро (к 3 месяцам) нивелируется за 
счет увеличения массы цитоплазмы. Но индивиду-
альная вариабельность плоидности у мышей и, что 
важно, здоровых взрослых людей различается 
вдвое. Может ли это иметь какое-либо значение 
в жизни организма? Возможно, это играет роль 
при гипертрофии миокарда после тяжелых по-
вреждений сердца, таких, например, как инфаркт 
(требует специального анализа).

В отношении регенерации активности мио-
карда ранее отмечались лишь наблюдения пато-
логической анатомии о гипертрофии органа после 
инфаркта и других повреждений. Существуют 
две точки зрения на способность поврежденного 
миокарда к регенерации. Согласно одной из них, 
миокард обладает слабым регенераторным по-
тенциалом (Румянцев, 1982; Soonpaa, Field, 1998). 
Согласно другой точке зрения, миокард обладает 
достаточно высокой способностью к репаратив-
ной регенерации (Urbanek et al., 2005; Leri et al., 
2011). При этом предполагается, что популяция 
кардиомиоцитов может пополняться не только за 
счет их собственной пролиферативной активно-
сти, но и путем дифференцировки резидентных 
стволовых клеток сердца или стволовых клеток 
иного происхождения (Buja, Vela, 2008; Laflamme, 
Murry, 2011; He et al., 2020).

Гипотеза, предполагающая высокую способ-
ность сердца человека к регенерации, основана 
на допущении высокой скорости оборота клеток 
в миокарде взрослого человека в ходе его старения 
(Anversa et al., 2006; Kajstura et al., 2012). Согласно 
этой гипотезе, высокая скорость оборота кардио-
миоцитов достигается за счет непрерывной замены 
изношенных старых миоцитов новыми клетками, 
которые образуются из стволовых клеток сердца. 
Предлагалась такая схема оборота клеток при реге-
нерации миокарда и в ходе его старения: стволовая 
клетка → прогениторная клетка → клетка-предше-
ственник → амплифицирующийся миоцит, спо-
собный к митотическому делению и содержащий 
небольшое количество миофибрилл → зрелый, пол-
ностью сформированный кардиомиоцит взрослого 
млекопитающего (Anversa et al., 2013).

Наши экспериментальные данные свиде-
тельствуют о том, что миокард левого желудочка 
взрослых млекопитающих обладает очень слабой 
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способностью к регенерации путем восстановле-
ния численности миоцитов как в ходе старения, 
так и после его ишемического повреждения (Baid-
yuk et al., 2016, 2019). Не подтверждена гипотеза 
о ведущей роли стволовых клеток, однако вопрос 
их наличия в миокарде все еще дискутируется 
(He et al., 2020). Гипертрофия функционально 
активных кардиомиоцитов является единствен-
ным механизмом компенсации функции мио-
карда после потери клеток при старении сердца 
или после его повреждения. Если бы гипотеза 
о ведущей роли стволовых клеток была верна, на 
гистограммах распределения кардиомиоцитов 
по размерам, от стадии “амплифицирующихся” 
миоцитов с минимальным количеством миофи-
бриллярных белков до зрелых кардиомиоцитов, ко-
торые содержат огромное количество этих белков, 
наблюдали бы непрерывный ряд размеров клеток. 
Однако этого не обнаружено. Кроме того, если бы 
кардиомиоциты формировались из диплоидных 
стволовых клеток, то в ходе их дифференцировки 
в зрелые кардиомиоциты следовало бы ожидать 
значительных изменений в распределении мио-
цитов по классам плоидности. Однако этого не 
наблюдалось (табл. 2).

Таким образом, экспериментальные данные по-
зволяют заключить, что стволовые клетки сердца 
не играют заметной роли при физиологической 
или репаративной регенерации миокарда млекопита-
ющих. К аналогичному заключению пришли и другие 
авторы при исследовании большого числа генов, 
связанных с клеточным циклом кардиомиоцитов, 
у мышей разного возраста и оборота миоцитов 
в сердце взрослых мышей с использованием ста-
бильных изотопов азота и масс-спектрометрии, 
наблюдая локализацию этих изотопов в сердце 
(Walsh et al., 2010; Senyo et al., 2013).

В отличие от других изученных полиплоид-
ных клеток млекопитающих, кардиомиоциты не 
удваивают свою массу при дупликации генома. 
Белковая масса тетраплоидных кардиомиоцитов 
соответствует не четырем геномам, а лишь трем. 
Октаплоидные и более высокоплоидные кардио-
миоциты примерно вдвое легче, чем можно было 
ожидать, исходя из их суммарного генома. С таким 
несоответствием массы клеток их геному мышь 
или человек живут до глубокой старости. В рабо-
те с патанатомом Д.С. Саркисовым показано, что 
кардиомиоциты человека добирают массу до двой-
ной на первом этапе гипертрофии при патологии 

Рис. 1. Кинетика роста популяции желудочковых миоцитов мыши от одного дня после рождения до года. На 
верхней кривой изменения среднего содержания белков в миоцитах по данным цитофотометрии (1) сравниваются 
с кинетикой веса (2) желудочков (по: Brodsky, 1991, с изменениями).

1
2
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сердца (Brodsky et al., 1994). Возможно, высокая 
плоидность миоцитов, сложившаяся в детстве 
(Brodsky et al., 1985a), дает некое преимущество 
перед низкой плоидностью, поскольку в высо-
коплоидном миокарде выше резерв начального 
компенсаторного роста.

Заключение

Миокард изученных примерно 20 видов взрос-
лых млекопитающих и птиц образован в основном 
полиплоидными клетками, главным образом дву-
ядерными. Механизм полиплоидизации — замена 
полных митозов неполными. В позднем детстве 
происходит необратимая остановка пролиферации 
кардиомиоцитов, как деления клеток, так и по-
липлоидизации. Главный механизм роста сердца 
после остановки митозов в онтогенезе и при па-
тологии — гипертрофия цитоплазмы.

ГЕПАТОЦИТЫ ПЕЧЕНИ

Первые методические работы по цитофото-
метрии ДНК в интерфазных клетках проводи-
ли на гепатоцитах крысы или мыши. Найдено до 
90% полиплоидных клеток — одноядерных и дву- 
ядерных (напр., Nadal, Zaidela, 1966). Сложилось 
мнение, что паренхима печени млекопитающих 
всегда полиплоидная. Исследование многих видов 
животных показало, что мышь и крыса, скорее, 
исключения среди других примерно 40 изученных 

видов. Только пять видов исследованных млекопи-
тающих имеют полиплоидную паренхиму, и еще 
у пяти видов ткань полиплоидная наполовину; 
у остальных хотя и есть полиплоидные клетки, 
но их мало (табл. 1). В печени взрослого человека 
содержится до 90% диплоидных гепатоцитов, поли-
плоидия возрастает после 50 лет и при патологии, 
стимулирующей пролиферацию (Watanabe et al., 
1984; Kudryavtsev et al., 1993; Блинкова и др., 2017). 
Так, при гепатите число полиплоидных гепатоци-
тов, в основном двуядерных, может достигать 40%.

Изменения пролиферации гепатоцитов 
в  онтогенезе

Гепатоциты, так же как кардиомиоциты, но-
ворожденных млекопитающих диплоидные. До 
7–8-го дня после рождения гепатоциты интен-
сивно делятся. После митоза цитоплазма про-
должает увеличиваться примерно на 20–30% от 
двойной массы (Шалахметова и др., 1981б). Рост 
печени в это время обеспечивается примерно на 
60% пролиферацией гепатоцитов и на 40% уве-
личением массы цитоплазмы. С 7 до 21-го дня 
к началу самостоятельного питания происходит 
полиплоидизация некоторых гепатоцитов крысы 
(Богданова и др., 1990). На 14–21-е сутки вклад 
трех способов роста в увеличение массы органа 
становится примерно одинаковым. В дальней-
шем вклад увеличения цитоплазмы в рост печени 
заметно снижается и в период от 1 до 2 месяцев 

Таблица 2. Плоидность кардиомиоцитов (КМЦ) левого желудочка сердца контрольных крыс (К) и крыс с хро-
нической сердечной недостаточностью (ХСН) после инфаркта в периинфарктной (пи) и интактной (инт) зо-
нах через 2, 6 и 26 недель после коронароокклюзии (Baidyuk et al., 2016, модифицирована), среднее ± ошибка

Время, 
нед

Группа 
крыс

Доля КМЦ разных классов плоидности, % Доля двуя-
дерных 

КМЦ, %

Средняя 
плоидность 

КМЦ, с2с 2с × 2 4с 4с × 2 8c

2

К 15.00 ± 1.72 81.50 ± 1.67 2.30 ± 0.78 1.10 ± 0.37 0.10 ± 0.10 82.60 ± 1.98 3.75 ± 0.05

ХСН, инт 13.20 ± 1.27 82.90 ± 0.68 2.60 ± 0.60 1.30 ± 0.25 0 84.20 ± 0.78 3.79 ± 0.03

ХСН, пи 12.70 ± 1.76 84.20 ± 2.38 2.10 ± 0.81 1.60 ± 0.29 0 85.80 ± 2.49 3.83 ± 0.05

6

К 13.38 ± 4.96 83.50 ± 4.81 2.00 ± 0.91 1.13 ± 0.38 0 84.63 ± 4.98 3.78 ± 0.11

ХСН, инт 9.20 ± 1.66 87.00 ± 1.57 2.40 ± 0.29 1.40 ± 0.43 0 88.40 ± 1.62 3.87 ± 0.04

ХСН, пи 8.40 ± 1.10 86.90 ± 0.58 1.80 ± 0.41 2.70 ± 0.56 0.20 ± 0.12 89.60 ± 1.02 3.95 ± 0.04

26

К 14.58 ± 1.89 81.82 ± 2.15 1.94 ± 0.39 1.5 ± 0.52 0.16 ± 0.18 83.32 ± 1.91 3.77 ± 0.03

ХСН, инт 15.95 ± 1.52 79.76 ± 1.84 2.62 ± 0.63 1.33 ± 0.47 0.35 ± 0.27 81.08 ± 1.69 3.75 ± 0.03

ХСН, пи 14.91 ± 1.34 81.26 ± 1.02 1.76 ± 0.49 1.99 ± 0.61 0.07 ± 0.07 83.26 ± 1.19 3.78 ± 0.05
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составляет лишь 1%, сравнительно с размноже-
нием клеток и их полиплоидизацией. На этой 
стадии развития прирост массы печени на 2/3 
обеспечивается размножением клеток и на 1/3 — 
их полиплоидизацией. В целом ускоренный рост 
печени крыс от момента рождения до полового 
созревания (2 месяца), когда масса органа уве-
личивается примерно в 30 раз, характеризуется 
следующими показателями: вклад процесса про-
лиферации составляет 28%, полиплоидизации — 
30%, постмитотического роста цитоплазмы — 42%. 
В дальнейшем рост печени замедляется. В период 
от 2 до 6 месяцев увеличение массы печени обеспе-
чивалось главным образом размножением клеток 
(76%). Вклад полиплоидизации и гипертрофии 
составлял 8 и 16% соответственно.

В опытах с изменением условий роста пече-
ни в первые недели жизни мышей (разные по 
числу кормящихся у одной самки) показано, что 
в гнездах по 4 мышат средний геном гепатоци-
тов в 1.5  раза больше, чем у мышат из гнезд по 16 
(Brodsky, Delone, 1990). В день отъема от кормя-
щих самок (21 сут. после рождения) у избыточно 
и недостаточно питающихся так же различается 
вес мышат и их печени. К 3 месяцам отличия веса 
сглаживаются. Но если в миокарде различия ге-
номов, заложенные в детстве, остаются на всю 
жизнь, в печени геномы гепатоцитов к 3 и 6 ме-
сяцам выравниваются и становятся сходными за 
счет делений и полиплоидизации клеток.

В отличие от миокарда, гепатоциты паренхимы 
печени мыши, крысы и человека могут входить 
в цикл в течение всей жизни организма. У мышат 
и крысят полиплоидизация гепатоцитов наибо-
лее интенсивна в течение первых недель после 
рождения — во время перехода от питания моло-
ком матери на самостоятельное питание (Brodsky, 
Uryvaeva, 1985; Богданова и др., 1990). К 20-му 
дню после рождения устанавливается постоянное 
соотношение диплоидных и полиплоидных гепа-
тоцитов, и митозы становятся редкостью: один на 
10–20 тыс. При этом метафазы находят постоянно. 
Такая слабо пролиферирующая популяция сохра-
няется до глубокой старости.

Сведения о регенерации печени детально изло-
жены ранее; суммированы десятки экспериментов 
(Brodsky, Uryvaeva, 1985). Данные развивались до 
последнего времени (Wilkinson et al., 2019). При 
повреждении печени в любом возрасте гепатоциты 
входят в цикл; после стандартной (2/3) гепатэкто-
мии циклируют все гепатоциты. В результате проис-
ходит их дальнейшая полиплоидизация. В.М. Фак-
тор и И.В. Урываева (1975) в течение года удаляли 
часть печени у одной и той же мыши. Модальным 

классом вместо 2с × 2, 4с и 4с × 2 становился 16c 
в одноядерном и двуядерном варианте; находили 
64c и даже 128c клетки. Иначе регенерирует печень 
китайского хомячка (Сакута и др., 2011). В парен-
химе хомячка около 80% диплоидных гепатоцитов. 
Регенерация печени после частичной гепатэктомии 
у этого вида происходит исключительно за счет 
размножения диплоидных клеток.

Усиление полиплоидизации гепатоцитов проде-
монстрировано во многих экспериментах с воздей-
ствием на печень различных токсических веществ, 
в том числе CСl4 (Кудрявцев и др., 1993; Bezboro-
dkina et al., 2016). Через 6 месяцев воздействия на 
крыс CСl4 доля 2с × 2 гепатоцитов в цирротической 
печени снижается на 25%, в то время как доля ок-
таплоидных гепатоцитов увеличивается в 2.4 раза, 
по сравнению с нормальной печенью крыс того 
же возраста. Могут появляться гепатоциты, не 
характерные для печени контрольных крыс, — од-
ноядерные 16с и даже двуядерные 16с × 2 клетки. 
Характерным признаком различных патологий 
печени человека, в частности вирусного гепати-
та, жирового гепатоза, внепеченочного холестаза 
и цирроза, также является усиление пролифератив-
ной активности гепатоцитов и, как следствие, из-
менение распределения их по классам плоидности.

Интересной особенностью клеточной популя-
ции паренхимы печени как у крысы, так и у че-
ловека является увеличение при циррозе доли 
одноядерных диплоидных гепатоцитов (Сакута, 
Кудрявцев, 2005). По-видимому, это явление свя-
зано с более высокой способностью 2с гепатоцитов 
к вступлению в митотический цикл, по сравнению 
с полиплоидными клетками (Урываева, Маршак, 
1969; Watanabe, 1970).

Заключение

Паренхима печени всех 40 изученных видов 
млекопитающих содержит полиплоидные гепато-
циты — одноядерные и двуядерные. Но лишь у не-
многих видов полиплоидные клетки преобладают; 
у большинства их немного, и они образуются в ос-
новном в старости или после повреждений печени 
и при патологии. В отличие от кардиомиоцитов, 
гепатоциты способны входить в митотический 
цикл в любом возрасте животных или человека. 
Основной эффект — полиплоидизация.

ПЕРЕХОД ОТ ДЕЛЕНИЙ КЛЕТОК 
К ПОЛИПЛОИДИЗАЦИИ

После Гейтлера (Geitler, 1939), описавшего 
эндомитоз — деление хромосом внутри ядерной 
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оболочки у некоторых насекомых, такие сомнитель-
ные картины как будто видели у единичных видов 
других беспозвоночных. У позвоночных подобных 
картин не описывали, но термин “эндомитоз” по-
чему-то прижился. Один из основных выводов из 
наблюдений клеток позвоночных — полиплоиди-
зация является результатом обычных, но неполных 
митозов. Слияние клеток — крайне мало распро-
страненное событие в нормальном онтогенезе.

Предположение о смене одноядерных и дву- 
ядерных гепатоцитов сделаны еще в 1960-е гг. (Nad-
al, Zaidela, 1966). Подробно динамика полиплои-
дизации гепатоцитов изучена в опытах с быстрой 
и продолжительной тимидиновой, а также с двой-
ной 3H- и 14C‑тимидиновой меткой (Урываева, 
Фактор, 1974; Brodsky, Uryvaeva, 1985). Показано, 
что сначала митозы останавливаются в телофазе, 
и образуются двуядерные клетки с диплоидными 
ядрами. В следующем цикле из них образуются 
две одноядерные тетраплоидные клетки (рис. 2). 
Неполный митоз каждой тетраплоидной клетки 
дает двуядерную с тетраплоидными ядрами, а из 
нее получаются две октаплоидные клетки. По-
добная динамика названа Дунканом “конвеером” 
(Duncan et al., 2010). Такая же последовательность 
образования полиплоидии отмечена для миокар-
да (Урываева и др., 1980) и пигментного эпителия 
сетчатки (Маршак и др., 1976).

Для некоторых клеток также известна останов-
ка цикла в G2-периоде: хромонемы (хроматиды) 
удвоены, хромосомы не разделились. Повторе-
ние таких эндоциклов ведет к политении, иногда 
огромной: у дрозофилы более 1000с, у гигантских 
нейронов моллюсков и у железистых клеток шел-
копряда — сотни тысяч (Brodsky, Uryvaeva, 1985). 
У человека скрытая политения свойственна клет-
кам трофобласта плаценты (Зыбина и др., 2004).

Как известно, двуядерные клетки не отлича-
ются от одноядерных той же плоидности (2c × 2 
от 4c, 4c × 2 от 8c и т. д.) по интенсивности транс-
крипции и трансляции, содержанию белков, РНК 
и гликогена, активности изученных ферментов, 
числу центриолей (Онищенко, 1978; Шалахметова 
и др., 1981а, б; Middleton, Cahan, 1982; Noorden 
et al., 1984; Безбородкина и др., 2009). То же по-
казано в исследовании экспрессии многих генов 
в сердце и печени (Anatskaya, Vinogradov, 2007). 
По многим изученным показателям тетраплоид-
ная клетка вдвое купнее и активнее диплоидной, 
а октаплоидная — в 4 раза. Однако при огромных 
удвоениях генома, не свойственных млекопитаю-
щим (например, у шелкопряда), происходит так 
называемая компенсация дозы генов.

Рассматривая полиплоидизацию организмов, 
обоснованно предполагают влияние стресса: из-
менений температуры, солености среды и т. д. (Fox 
et al., 2020; Anatskaya, Vinogradov, 2022). Предпо-
ложение почему-то переносится на клеточную 
полиплоидию. Для органов млекопитающих, на-
пример печени, обсуждают физиологический 
стресс. Некоторые авторы уточняют: гепатоциты 
полиплоидизируются при переходе от молочного 
питания детенышей к самостоятельному кормле-
нию, примерно в 3 недели у мышей и крыс (Donne 
et al., 2020; Anatskaya, Vinogradov, 2022). Между тем 
известно, что полиплоидизация гепатоцитов начи-
нается до отъема мышат и крысят от маток. Выше 
мы приводили опыты с выращиванием мышат 
в разных гнездах. Ко дню отъема (3 недели после 
рождения) средний геном гепатоцитов у мышат 
в гнездах по 4 был в 1.5 раза больше, чем у мышат 
из гнезд по 16 (Brodsky et al., 1985b; Brodsky, De-
lone, 1990).

В новых работах не обсуждается одна из аль-
тернатив. Давно предполагались конкурентные 
отношения пролиферации и дифференцировки. 
Основным механизмом, который ведет к замене 
полных митозов неполными, полиплоидизирую-
щими, могут быть конкурентные отношения между 
предмитотическими и тканеспецифическими про-
цессами (синтезами), которые происходят в ходе 
дифференцировки клеток. Так, при стимуляции 
митозов в печени мыши после частичной гепатэк-
томии резко снижалась функция детоксикации 
(Урываева, Фактор, 1976). CCl4 не токсичен для 
клеток; в гепатотоксин он превращается спец-
ифическими ферментами гепатоцитов. В нача-
ле активной пролиферации после гепатэктомии 
паренхима печени перестала поражаться CCl4. 
В регенерирующей печени снижена детоксика-
ция различных лекарств. Известно и обратное 
влияние функции на пролиферацию: насыщение 
крысы глюкозой после частичной гепатэктомии 
замедляло регенераторный ответ (Takata, 1974). 
Выраженность конкурентных отношений в мета-
болизме (за АТФ, рибосомы, предшественники) 
объясняет вариабельность уровня плоидности 
гепатоцитов у разных видов млекопитающих: от 
почти полной полиплоидизации печени у крысы 
и мыши до преобладания диплоидных клеток у че-
ловека и многих других видов (табл. 1). Решающие 
факторы — масса тела животного, определяющая 
величину метаболизма, и еще больше скорость 
роста животного в постнатальном онтогенезе (Vi-
nogradov et al., 2001).

Конкуренция синтезов вряд ли единственный 
способ перехода от полных митозов к неполным. 
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Вполне вероятны и прямые воздействия на гены 
пролиферации. Так, тетраплоидные клетки возни-
кают у р53-дефицитных мышей при критическом 
укорочении теломер (Davoli et al., 2010; Davoli, 
Lange, 2012), в которых, по теории Оловникова 
(Olovnikov, 1973), могут содержаться некоторые 
гены пролиферации. Насколько часты прямые 
воздействия неясно. Конкурентные отношения 
пролиферации и дифференцировки повсеместны.

Молекулярно-генетические механизмы остановки 
митоза

Циклин-зависимые киназы (cyclin-dependent 
kinases — CDK) — известные регуляторы митоти-
ческого цикла — контролируют переход от фазы 
к фазе, к митозу и периодам митоза (Gjelsvik et  al., 
2019). Активный фактор — комплекс CDK, специ-
фичной для определенного отрезка цикла, с также 
специфичным циклином. Нарушения в структуре 
комплекса или только в циклине останавлива-
ют подготовку к делению или какой-то период 
митоза (Nevzorova et al., 2009; Diril et al., 2012). 
Результат — умножение только хромонем, нерас-
хождение удвоенных хромосом или образова-
ние двуядерных клеток. Так, при ингибировании 
CDK1/cyclinB происходит задержка в G2-периоде, 
и в следующем полном митозе образуются две те-
траплоидные клетки. Ингибирование CDK может 
и предотвращать вхождение в цикл. Так, блоки-
руется циклирование стволовых клеток трофоб-
ласта и образование гигантских клеток (Ullah et al., 
2008). С другой стороны, повышенная экспрессия 
циклина 1 увеличивает многоядерность кардио-
миоцитов (Soonpaa et al., 1997).

Другие митотические киназы также могут из-
менять цикл. Так, Aurora-A экспрессируется при 
переходе от G2 к митозу и затем при сборке верете-
на. Возможно влияние этой киназы на цитокинез 

и образование двуядерных клеток (Marumoto et al., 
2003).

Вместе с CDK или отдельно на переход от цикла 
деления к полиплоидизации могут влиять некото-
рые транскрипционные и другие активные факто-
ры, такие как Ect2, E2F, Skp2 (Minamishima et al., 
2002; Chen et al., 2012; Green et al., 2012; Ouseph 
et al., 2012; Sladky et al., 2020).

Примечательно влияние на CDK или неясный 
пока самостоятельный эффект на замену делений 
на полиплоидизацию таких регуляторных белков, 
как p53, ламилина, септина, или некоторых белков 
нейропротекторов (Sheahan et al., 2004; Ullah et al., 
2008; Lin et al., 2014; Kim et al., 2016; Wang et  al., 
2018; Brodsky et al., 2020; Brodsky, 2022). Особое 
внимание привлекает YAP (yes-associated protein) — 
компонент сигнального пути Hippo, регулятора 
транскрипции генов, участвующих в пролифера-
ции клеток (Huang et al., 2005; Noguchi et al., 2018).

Известны влияния на митотический цикл 
микроРНК, особенно miRNA‑122, в связи с ди-
намикой двуядерных клеток (Hsu et al., 2012).

Среди генов, влияющих на цитокинез в печени 
мыши, выделены Cdk1, Trp53, Cdkn1a, cMyc, Ccne, 
Birc5, Ssu72 (Fox et al., 2020).

Заключение

Молекулярно-генетические механизмы ре-
гуляции митотического цикла — одно из самых 
перспективных направлений изучения пролифе-
рации и, в частности, полиплоидизации клеток. 
Уже имеющиеся данные очень интересны, хотя 
во многом описательны. Одно из ограничений 
их значимости — принятие совпадений событий 
во времени с причинной их связью. Экспрессия 
какого-либо гена во время полиплоидизации не 
означает регуляции умножения генома (неполного 
митоза) именно и только этим геном.

Рис. 2. Образование политенных хромосом, полиплоидных и многоядерных клеток. Схема.

Тетраплоидный цикл
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При полиплоидизации наряду с другими струк-
турами удваивается число центриолей. В результате 
возможны мультиполярные митозы с неравным 
расхождением хромосом. В норме анеуплоидия 
редка (Duncan et al., 2012; Knouse et al., 2014), в опу-
холях обычна.

КЛЕТОЧНАЯ ПОЛИПЛОИДИЯ 
В ОПУХОЛЯХ

Злокачественные опухоли образуются, как пра-
вило, в диплоидных тканях — в легких, прямой 
кишке, пищеводе. По мере роста опухоли образу-
ются полиплоидные клетки. Стимуляция делений 
в дифференцированных клетках поддерживает 
идею конкурентных отношений пролифератив-
ных и тканеспецифических синтезов (см. выше). 
Но в опухолях могут преобладать аберрантные 
митозы с нарушенным геномом полиплоидных 
клеток. Поэтому полиплоидия может характе-
ризовать состояние опухоли и прогнозировать 
течение болезни (Lothschütz et al., 2002; Olaharski 
et al., 2006; Dewhurst et al., 2014; Bielski et al., 2018). 
Фундаментальный факт: ключевые механизмы 
биологии стволовых и прогениторных клеток — 
общие в эмбриогенезе и в канцерогенезе печени 
(Lee et al., 2006; Krüger, 2015). Выявлено сходство 
регуляторных путей в эмбриональном развитии 
и в прогрессии гепатокарциномы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Методы выявления клеточной полиплоидии (ци-
тофотометрия ДНК, проточная цитофлуорометрия, 
изучение изолированных клеток с подсчетом 
двуядерных и многоядерных) в последние годы 
принципиально не изменились. Не претерпела 
существенных изменений и концепция, согласно 
которой полиплоидия является альтернативной 
стратегией обеспечения роста, регенерации тка-
ней, а также снижения рисков их заболеваний 
и дисфункции. Поэтому выводы работ второй 
половины прошлого века, обобщенные в книге, 
изданной в Кембридже (Brodsky, Uryvaeva, 1985), 
остаются основными до настоящего времени и яв-
ляются следующими:

1) Клеточная полиплоидия — общебиологиче-
ское явление, один из распространенных способов 
роста, развития и регенерации тканей животных. 
Полиплоидия может быть способом дифференци-
ровки клеток. Так, мегакариоциты начинают функ-
ционировать только с октаплоидного состояния. 
Гигантские нейроны моллюсков функционируют 
высоко политенными.

2) Полиплоидизация — результат незавершен-
ного обычного митоза. Обычная причина — кон-
куренция процессов пролиферации и дифферен-
цировки, а на уровне генома по новым данным — 
нарушения метаболизма циклин-зависимых киназ, 
некоторых других митотических киназ (AURORA), 
транскрипционных факторов Ect2, E2F, некоторых 
регуляторных белков (p53, ламинин, септин), а так-
же компонентов сигнального пути Hippo. В опытах 
с трансплантатами миокарда экспериментально 
обоснована программа на время остановки митозов.

3) Полиплоидия необратима.
4) Миокард исследованных млекопитающих, 

включая человека, полиплоидный орган с высокой 
индивидуальной вариабельностью числа одноядер-
ных и двуядерных полиплоидных кардиомиоцитов. 
В опытах с изменением питания мышей в первые 
недели после рождения экспериментально обосно-
ваны причины вариабельности как условия жизни 
в раннем постнатальном онтогенезе.

5) Единственный способ роста миокарда в он-
тогенезе у крысы и мыши с 21-го дня после рожде-
ния, у человека с 9–12 лет — увеличение массы 
цитоплазмы миоцитов. В отличие от других из-
ученных полиплоидных клеток млекопитающих, 
масса полиплоидных кардиомиоцитов не соот-
ветствует дозе генов; кардиомиоциты дорастают 
до нормальной для генома массы после тяжелых 
повреждений сердца (инфаркта) как первая фаза 
компенсаторной гипертрофии; чем более поли-
плоидный миокард (что произошло в детстве), тем 
больше резерв роста при гипертрофии.

Положительные эффекты полиплоидизации 
клеток можно видеть в следующем.

Полиплоидный геном устойчивее диплоидного. 
Разрушение аллельной пары в наборе приводит 
к гибели диплоидной клетки в митозе, а полипло-
идная клетка выживает за счет целых хромосом 
другого набора. Первым это положение обосновал 
Б.Л. Астауров (Тульцева, Астауров, 1958), сравнив 
устойчивость к радиации диплоидов и полиплои-
дов тутового шелкопряда. То же показали В.В. Са-
харов и соавт. (1960), обнаружив большую устой-
чивость тетраплоидов гречихи к радиации, срав-
нительно с диплоидами. Во многих исследованиях 
выявлена защищенность полиплоидных клеток in 
vitro и in situ. Проблема рассмотрена В.А. Струн-
никовым и соавт. (1982). Алкилирующий препарат 
дипин вызывал огромное количество хромосомных 
аберраций в регенерирующей печени мыши; при 
этом сохранялись лишь высокоплоидные клетки (Уры-
ваева, Фактор, 1982). Полиплоидные клетки яичника 
дрозофилы устойчивы к радиации, тогда как дипло-
идные гибнут (Mehrotra et al., 2008; Hassel et al., 2014).
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Поскольку полиплоидная клетка крупнее и ак-
тивнее диплоидной, полиплоидия способству-
ет сокращению числа клеток в органе. Тем са-
мым облегчается регуляция функций миокарда, 
синхронизация сокращений мышцы. На модели 
синхронно работающего сердца И.М. Гельфан-
дом и М.Л. Цетлиным (1960) разработана первая 
математическая модель прямых межклеточных 
взаимодействий при синхронизации функций. 
Прекращение митозов важно для функции ор-
гана, работающего синхронно. Существенно для 
функции миокарда и прекращение профазной 
деструкции миофибрилл. Сначала в онтогенезе 
блокируются деления миоцитов, затем и неполные 
(полиплоидизирующие) митозы.

Двуядерность клеток, а их более половины от 
всей численности кардиомиоцитов у изученных 
млекопитающих, а также гепатоцитов у некоторых 
видов, может влиять на ядерно-цитоплазматиче-
ские отношения. Особенно существенно это может 
проявляться в четырехъядерных 2с + 2с + 2с + 2с 
клетках, сравнительно с одноядерными октапло-
идными клетками.

Несоответствие постмитотического роста цито-
плазмы дозе генов создает резерв гипертрофии при 
тяжелой патологии сердца. Первая фаза гипертро-
фии — нормальное дорастание кардиомиоцитов до 
двойной массы. В этом случае очевидно преиму-
щество полиплоидии. Возможно, и это является 
задачей будущих исследований, высокоплоидный 
миокард, сложившийся в детстве, полноценнее 
реагирует на инфаркт (компенсацию функций 
сердца) за счет первой фазы гипертрофии.

Использование методов биоинформатики (Pan-
dit et al., 2013) показало, что на полиплоидию не 
реагируют гены гепатоцитов (структурно и функ-
ционально), а из многих тысяч генов мегакариоци-
тов и эндотелия — лишь единичные. Еще на одном 
уровне определена полноценность полиплоидии 
для биологии клеток.

Таким образом, наш обзор данных о клеточной 
полиплоидии и особенно полиплоидизации мио-
карда и печени млекопитающих обобщает базовые 
данные, что необходимо для продвижения совре-
менных исследований с использованием подходов 
молекулярной биологии.
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Cell (somatic) polyploidy is a general biological phenomenon characteristic of unicellular and multicellular 
animals and plants. In mammals, polyploid cells occur in all tissues; in some cases they are few in number, 
while in other cases they may be the most numerous cells in an organ. The mechanism of polyploidization 
is a usual, but incomplete, mitosis. The cause of incompletion of the mitosis is competition between pro-
liferation and differentiation. At the genome level, the cause is associated with metabolic disorders of cy-
clin-dependent kinases, some other mitotic kinases (AURORA), transcription factors Ect2, E2F, some 
regulatory proteins (p53, laminin, septin), and components of the Hippo signalling pathway. The timing 
of polyploidization is restricted to early postnatal ontogenesis and, as experiments with heart transplants 
have shown, is part of the developmental programme. A typical way of genome multiplication is the 
change from binucleate to polyploid mononucleate cells from cycle to cycle. Polyploidization of cells is 
irreversible. It is a normal mechanism of organ growth and, for some cells, a way of differentiation. Using 
cardiac muscle and liver as examples, it has been shown that the composition and number of polyploid 
cells depend on the life conditions in the early postnatal period. After leaving the mitotic cycle, the cells 
continue to grow; postmitotic hypertrophy is one of the main ways of the growth of the cardiac muscle 
in ontogenesis and the only way of its regeneration. A certain growth reserve of the cardiac muscle in case 
of damage (heart attack, etc.) has been revealed, which is associated with its ploidy formed in childhood. 
In case of damage to mammalian liver, all hepatocytes enter the cycle and both cell division and poly-
ploidization occur. Polyploidy in the course of ontogenesis up to the stage of aging fully complements 
the  restoration of tissue and organ activity.
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Небольшие различия в началь-
ных условиях рождают огромные 

различия в конечном явлении. <…> 
Предсказание становится не-

возможным. (Mais il n’en est pas 
toujours ainsi, il peut arriver que de 

petites différences dans les conditions 
initiales en engendrent de très grandes 
dans les phénomènes finaux; <…> La 

prédiction devient impossible…).

Анри Пуанкаре (Jules Henri
Poincaré; 1854–1912), французский математик,

иностранный член-корреспондент ИСПбАН (1895);
(Poincaré, 1912, p. 5)

Улучшение — это изменение, поэтому быть идеаль-
ным — значит, часто меняться. (To improve is to change, 

so to be perfect is to have changed often).

Уинстон Черчилль (Sir Winston Leonard
Spencer Churchill; 1874–1965), 25 июня 1925 г.;

британский государственный и политический
деятель, лауреат Нобелевской премии по литера-

туре (1953); 
(Churchill, 1974, р. 3706)
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Любая система характеризуется структурой 
и поведением (изменением системы во времени). 
Все многообразие динамических процессов в эко-
системах с известной долей условности можно 
свести к следующим двум типам изменений (Уит-
текер, 1980; Миркин, 1985; Миркин и др., 1989):

•	 обратимые (суточные, сезонные, флуктуации);
•	 необратимые (сукцессии, эволюция сооб-

ществ, нарушения).
Один из вариантов классификации необрати-

мых изменений экосистем (Миркин, 1985; Нау-
мова, 1995) приведен на рис. 1. При этом на про-
тяжении своей истории концепция сукцессии была 
в основном геоботанической (Bazzaz, 1996; Мир-
кин и др., 2001; Титлянова, Самбуу, 2016), и только 
значительно позднее стали говорить о сукцессиях 
почв (Чернова, 1977; Керженцев, 1992; Васенёв, 
2008), болот (особый вид ландшафтов (Боч, Ма-
зинг, 1979; Пьявченко, 1985)), культурных (Royal 
Botanic.., 2016) и антропогенно нарушенных ланд-
шафтов (пирогенная сукцессия, зарастание от-
валов и пр. (Комарова, 1992; Лукина и др., 2005; 
Софронов и др., 2008; Кулагин, 2010; Миронова, 
2011; Мордкович, Любечанский, 2019)); наконец, 
такой пассаж палеоэколога В.А. Красилова (1992, 
с. 48): “эволюцию экономической системы можно 
уподобить экологической сукцессии”. Поэтому не-
удивительно, что в 70–80-х гг. прошлого столетия 
стали формироваться представления о сукцессиях 
в водных экосистемах (например, на коралловых 
рифах (Victor, Richmond, 2005; Ткаченко, 2015) 
и в проточных водах (Hannan, Dorris, 1970; Fisher, 

1977; Fisher at al., 1982; Охапкин, 1997; Зинченко, 
Шитиков, 2011, 2015)).

Сукцессии (от лат. successio — преемственность, 
наследование) относятся к разряду необратимых 
изменений экосистем. В качестве иллюстрации 
приведем несколько определений, которые демон-
стрируют это сложное природное явление.

“Развитие экосистемы, чаще всего называемое 
экологической сукцессией (курсив автора. — Г.Р., Т.З.), 
можно определить по следующим трем параме-
трам: 1) это упорядоченный процесс развития 
сообщества, связанный с изменениями во времени 
видовой структуры и протекающих в сообществе 
процессов; он определенным образом направ-
лен и, таким образом, предсказуем; 2) сукцессия 
происходит в результате изменения физической 
среды под действием сообщества, т. е. сукцессия 
контролируется сообществом… 3) кульминацией 
развития является стабилизированная экосистема, 
в которой на единицу имеющегося потока энергии 
приходится максимальная биомасса (или высокое 
содержание информации) и максимальное количе-
ство симбиотических связей между организмами. 
Последовательность сообществ, сменяющих друг 
друга в данном районе, называется сукцессией” 
(Одум, 1975, с. 324).

“Последовательность изменений, происходящих 
в нарушенном местообитании, называется сукцес-
сией, а достигаемая в конечном счете растительная 
формация — климаксом (курсив автора. — Г.Р., Т.З.)” 
(Риклефс, 1979, с. 355).

Рис. 1. Классификация необратимых изменений экосистем.
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“Процесс развития сообществ называется сук-
цессией… Сукцессионные изменения сообществ 
в разной степени связаны с внешними и внутрен-
ними по отношению к сообществу факторами, 
многие сукцессии могут быть вызваны одновре-
менно причинами того и другого рода в их тесном 
переплетении. В любом случае градиент изменения 
условий среды и градиент изменения видовых 
популяций и сообществ оказываются параллель-
ными. Сукцессии — это экоклин во времени (курсив 
наш. — Г.Р., Т.З.)” (Уиттекер, 1980, с. 176).

“Сукцессия — постепенные необратимые… из-
менения состава и структуры сообщества, вызы-
ваемые внутренними (автогенная сукцессия) или 
внешними (аллогенная сукцессия) причинами” 
(Миркин и др., 1989, с. 178).

“Изменения растительности (растительных со-
обществ), имеющие необратимый последователь-
ный характер, называются сукцессиями (курсив 
авторов. — Г.Р., Т.З.). Движущей силой сукцес-
сий являются внутренние процессы (эндогенез) 
и внешние воздействия (экзогенез). Сукцессии 
идут непрерывно… В чистом виде автогенные и ал-
логенные сукцессии не существуют в силу того, что 
внутренние и внешние причины всегда сопутству-
ют друг другу” (Ипатов, Кирикова, 1997, с. 254).

“Закономерный направленный процесс изме-
нения состава сообщества в результате взаимодей-
ствия живых организмов между собой и окружаю-
щей их абиотической средой называется сукцессией 
<…>. Таким образом, сукцессия — это процесс 
саморазвития сообществ (курсив авторов. — Г.Р., 
Т.З.)” (Христофорова, 1999, с. 393).

“Экологическая сукцессия — изучение того, как 
биологические сообщества воссоединяются после 
естественных или антропогенных нарушений — яв-
ляется главным положением экологии и теорети-
ческой базой, лежащей в основе многих аспектов 
этой дисциплины” (Chang, Turner, 2019, р. 503).

Эта подборка цитат почти за полвека позволяет 
увидеть как “общую часть” (процесс изменений, 
развития экосистем), так и различия в определе-
нии такого сложного понятия, как “сукцессия”. 
Например, Одум понимает сукцессию достаточно 
узко, относя к ней только автогенные процес-
сы, Риклефс — как только вторичную сукцессию, 
Н.К. Христофорова — как процесс саморазвития, 
другие авторы рассматривают сукцессию как мно-
гомерное и непрерывное явление в пространстве 
различных характеристик изменений. Особенно-
стью гидробиологической сукцессии проточных 
вод следует считать ее двуединый характер: времен-
на́я (классическая, присущая данной географиче-
ской точке) и пространственная (“продольная”) 

сукцессии. Это позволяет, с одной стороны, скор-
ректировать наши современные знания о про-
точных водах, а с другой стороны, способствует 
лучшему пониманию сукцессии как общеэкологи-
ческой концепции (Богатов, Федоровский, 2017). 
Рассмотрению и сравнению этих двух аспектов 
сукцессионных изменений и посвящена эта статья.

СХОДСТВО ПРЕДСТАВЛЕНИЙ 
О СУКЦЕССИЯХ

Примеров сукцессий наземных экосистем мно-
жество; это позволяет нам ограничиться лишь 
фрагментарными иллюстрациями. Для водных 
экосистем ситуация несколько иная. Первичные 
сукцессии (носящие локальный характер, но все-таки 
достаточно многочисленные) для гидроэкосистем 
возможны, похоже, только в случае либо обраста-
ния антропогенных субстратов судов и гидро-
технических сооружений (Marine fouling…, 1952; 
Зинченко, 1981; Звягинцев, 2005; Халаман, 2009), 
либо в районах проведения дноуглубительных ра-
бот (Сальников и др., 1983; Зинченко и др., 1984), 
либо в результате подводной вулканической дея-
тельности (Авдейко и др., 1992) 1. В этих условиях 
сукцессионный процесс схож с сукцессиями для 
наземных экосистем:

•	 качественный состав новых местообитаний 
определяется составом флоры и фауны близлежа-
щих (не нарушенных) территорий; на начальных 
стадиях видовое разнообразие незначительно, про-
дуктивность и биомасса малы; по мере развития 
сукцессии эти показатели возрастают;

•	 с развитием сукцессионного процесса 
увеличиваются взаимосвязи между организмами 
(особенно возрастает количество и роль симбио-
тических отношений), полнее осваивается сре-
да обитания, усложняются цепи и сети питания; 
уменьшается количество свободных экологических 
ниш, и в климаксовом сообществе они либо от-
сутствуют, либо находятся в минимуме;

•	 структура этих сообществ (в пионерной ста-
дии) характеризуется доминированием небольшого 
количества видов (фактически с разными типами 
эколого-ценотических стратегий (ЭЦС); например, 
в сообществах обрастаний гидротехнических соо-
ружений на северном побережье Азовского моря 
обнаружено шесть массовых видов с разным типом 

1 Американский эколог Фишер как-то заметил: “Извест-
но несколько задокументированных случаев, когда воздей-
ствие наводнения оказывалось достаточно сильным для 
удаления всей биоты и начала первичной сукцессии. На-
воднение подобной силы происходит редко и редко изуча-
ется экологами” (Fisher, 1983, p. 11).
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питания: гидроидный полип Perigonimus megas, усо-
ногий рак Balanus improvisus, эпибионты гидроида 
(сувойка Zoothamnion sp. и мшанка Bowerbankia im-
bricata), хищный голожаберный моллюск Tenellia 
adspersa и всеядный краб Rhithropanopeus harrisii 
(Христофорова, 1999, с. 399));

•	 при автогенных сукцессиях видовое богат-
ство увеличивается, однако пик его приходится 
на предклимаксовое состояние, когда сообще-
ство представляет собой экотон между серийными 
и климаксовыми (это “происходит потому, что 
с ростом фитомассы растет число экологических 
ниш” (Христофорова, 1999, с. 402) или “иногда 
вследствие усиления конкуренции и некоторых 
других причин видовое разнообразие, сначала воз-
растающее, несколько снижается” (Константинов, 
1986, с. 360));

•	 в ходе сукцессии, примерно по одной схеме, 
меняется и круговорот биогенных элементов; для 
наземных экосистем на начальных стадиях сукцес-
сии минеральные компоненты черпаются расте-
ниями из почвенных запасов, а далее основным 
источником минерального питания становится 
разложение мертвого органического вещества; 
аналогична и схема для водных экосистем — “на 
начальных стадиях развития экосистем кругово-
рот минеральных веществ открыт, роль детрита 
в регенерации биогенов незначительная, скорость 
обмена между биоценозом и биотопом высокая. 
В дальнейшем круговорот становится более закры-
тым, поскольку в значительной степени замыка-
ется в пределах биоценоза. Соответственно этому, 
скорость обмена между сообществом и биотопом 
снижается, роль детрита, количество которого 
в экосистеме возрастает, увеличивается” (Констан-
тинов, 1986, с. 361). На примере Куйбышевского 
водохранилища показано, что изменения в струк-
туре донных биоценозов на фоне возрастания 
эвтрофирования сопровождаются увеличением 
продуктивности первичных звеньев трофических 
уровней при включении в круговорот биогенных 
веществ за счет обменных потоков азота и фосфора, 
захороненных в донных отложениях (Варламова, 
1998; Зинченко, 2003);

•	 в результате эксплуатации наземных и водных 
экосистем и индустриальной деятельности за их пре-
делами, оказывающими определенное направленное 
воздействие на них, “возникает своеобразная — ан-
тропогенная форма экзогенной сукцессии. Причи-
ной ее становится не результат жизнедеятельности 
биоценозов, а закономерные изменения биокос-
ного компонента под влиянием антропогенных 
воздействий” (Константинов, 1981, с. 76). Такого 
рода сравнения можно продолжить.

Устойчивое состояние, к которому стремится 
сукцессионный процесс, носит название “кли-
макс”. Концепция моноклимакса Клементса (Frederic 
Edward Clements, 1874–1945; в данной географи-
ческой зоне [точке] любая сукцессия приходит 
к одному климаксовому состоянию) была подвер-
гнута критике: Тэнсли (Arthur Tansley, 1871–1955) 
предложил концепцию поликлимакса (в данной точке 
любая сукцессия приходит к различным климак-
совым состояниям), а Уиттекер (Robert Harding 
Whittaker; 1920–1980) — концепцию климакс-мозаики 
(в данной географической точке, области, достиг-
шие климакса, чередуются с более молодыми обла-
стями). Формально, антитезисом клементсовской 
концепции моноклимакса (полная конвергенция 
автогенных сукцессий в одном районе) стала идея 
климакс-континуума. Исходя из того, что характер 
климакса зависит от особенностей растительности 
и природных условий, Уиттекер предлагал разли-
чать типы климакса по соотношению длительности 
жизни доминантов и продолжительности процесса 
формирования устойчивого сообщества (табл. 1).

Выделяют два основных типа сукцессионных 
смен (Христофорова, 1999, с. 393):

•	 с участием как автотрофного, так и гете-
ротрофного населения;

•	 с участием лишь гетеротрофов; причем 
в этой ситуации сукцессия идет только в таких 
условиях, где создается предварительный запас 
или постоянное поступление органических сое-
динений, за счет которых существует сообщество 
(в сильно загрязненных органическими вещества-
ми водоемах, в береговых валах макрофитов, вы-
брошенных морем, в скоплениях разлагающейся 
растительной массы, в пещерах с гуано летучих 
мышей и т. п.).

Создание искусственных экосистем путем под-
бора и оптимизации их структуры — одно из акту-
альных направлений прикладной экологии. Напри-
мер, создание травосмесей для газонов (при этом 
различают три основных типа газонов (Газоны…, 
1977) — спортивные (устраиваемые на стадионах, 
футбольных полях, теннисных кортах, площадках 
для гольфа, крикета, бадминтона, площадках для 
игр в школах и детских садах, ипподромах и пр.; 
Абрамишвили, 1970), декоративные (создаваемые 
в садах, дачах, парках, скверах, бульварах, лесо-
парках, лугопарках, на объектах жилой, промыш-
ленной, коттеджной застройки; декоративные 
газоны подразделяются, в свою очередь, на пар-
терные, обыкновенные или садово-парковые, лу-
говые и цветущие, мавританские газоны; Миркин, 
Анищенко, 1994; Кочарян, 2000), специальные 
(устраиваемые на аэродромах, откосах шоссейных 
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и железных дорог, гидротехнических сооружениях, 
рекультивируемых площадях — карьерах, свалках, 
фитомелиорация солончаков и т. п.; Синельни-
ков, 1998; Янтурин, 1998)). При этом, естественно, 
требования к газонным травосмесям различны. 
Например, футбольное поле должно быть густым, 
выдерживать большие нагрузки, мяч не должен 
скользить, поле для гольфа должно еще обладать 
и повышенными декоративными качествами, га-
зоны специального типа имеют в основном сани-
тарно-гигиеническое значение (дернина газона за-
крепляет почву, травостой поглощает из атмосферы 
часть пыли и газов, приглушает шум, повышает 
относительную влажность воздуха и пр.). Кроме 
того, мы все знаем об аквариумах (океанариумах), 
рисовых полях, мелиоративных и транспортных 
каналах, водохранилищах, прудах для аквакуль-
туры рыб и других водных организмов, город-
ских и сельскохозяйственных прудах, водоемах 
при противопожарном обустройстве лесов и для 
обработки сточных вод, и пр.; все это примеры 
искусственных водных экосистем.

В табл. 1 мы постарались привести аргументы 
в пользу сходства общеэкологических и гидро-
биологических взглядов на сукцессионные из-
менения искусственных экосистем (в качестве 
примера были выбраны процессы формирования 
устойчивых травосмесей и обрастания водоводных 
каналов). Так, создание устойчивых и высоко-
продуктивных травосмесей изучалось уфимски-
ми геоботаниками (Миркин и др., 1987), а под 
руководством Н.Ю. Соколовой были проведены 
исследования обрастаний всех водоводов Учин-
ского канала и очистных сооружений Восточной 
водопроводной станции Москвы, когда были по-
лучены уникальные данные по биологии и про-
дукционному потенциалу нескольких массовых 
и редких видов хирономид подсем. Orthocladiinae 
(Соколова и др., 1981; Зинченко, 1982), выявлены 
причины проникновения личинок через систему 
всех этапов очистки в водопроводную воду, дохо-
дящую до потребителя, и даны соответствующие 
практические рекомендации. Таблица весьма на-
глядна и не требует комментариев.

Завершая этот раздел, еще раз вернемся к ди-
лемме курицы и яйца, т. е. соотношению экологии 
и гидробиологии. Эту проблему, так или иначе, 
обсуждают многие гидробиологи (Фёдоров, 1977, 
1987; Алимов, 2000; Протасов, 2005, 2011; Богатов 
и др., 2007; Дмитриев и др., 2020; Зинченко, Ро-
зенберг, 2022). Еще в 20-х гг. прошлого столетия 
немецкий гидробиолог Ленц (цит. по: Зинченко, 
Розенберг, 2022, с. 114) отдавал преимущество 
гидробиологии. С другой стороны, Г.Г. Винберг 

(1977, с. 6) писал: “В гидробиологии раньше, чем 
в экологии наземной жизни, были начаты иссле-
дования надорганизменных систем (таких как, 
например, планктон), что и положило начало обо-
соблению этой науки (курсив наш. — Г.Р., Т.З.)”. 
Это не совсем справедливо по отношению, на-
пример, к фитоценологии, которая признается 
частью общей экологии и в которой основным 
объектом изучения также являются растительные 
сообщества (Миркин, Наумова, 1984, 2017; Мир-
кин и др., 2001). Еще менее убедительно выглядит 
противопоставление гидробиологии и водной 
экологии (см., например, Зилов, 2009, с. 9): в пер-
вом случае говорится о том, что гидробиология 
изучает “структуру и функционирование водных 
экосистем”, во втором — изучаются “водные экоси-
стемы как совокупность трех взаимодействующих 
компонентов: водной среды, водных организмов 
и деятельности человека”.

“Сейчас уже общепризнано, что гидробиоло-
гия — экологическая наука, являющаяся частью 
экологии, поэтому иногда ее называют водной 
экологией” (Семерной, 2008, с. 5). Аналогичной 
точки зрения придерживается А.Н. Камнев (2015): 

“Гидробиология является экологической наукой, 
которая изучает особенности функционирования 
водных экосистем”. И еще: “Экология универсаль-
на, поскольку изучает надорганизменные систе-
мы независимо от среды обитания — воздушной 
или водной. Один из постулатов экологии можно 
сформулировать так: популяции, сообщества и эко-
системы, независимо от их состава, локализации 
и среды обитания организмов, функционируют 
по одним и тем же законам. “<…> Экологические 
аспекты гидробиологии просто вошли в общий свод 
экологических закономерностей. Экология, безуслов-
но, едина и деление ее на гидроэкологию и атмоэ-
кологию (или терраэкологию) достаточно искус-
ственно и может быть чисто методическим (курсив 
наш. — Г.Р., Т.З.)” (Протасов, 2011, с. 31). В письме 
А.И. Баканова  А.А. Протасову от 24 июня 2003 г. 
(Протасов, 2005, с. 84) дана такая интересная оцен-
ка: “В своей известной статье 1977 г. “Заметки 
о парадигме вообще и экологической парадигме 
в частности” В.Д. Фёдоров пишет, что “гидробио-
логи совершенно безосновательно претендуют на 
право именовать гидробиологию самостоятельной 
биологической дисциплиной, поскольку не имеют 
собственной парадигмы, сколько-нибудь заметно 
отличающейся от экологической”. Г.Г. Винберг 
писал, что гидробиология — экология гидросферы, 
т. е. он согласен с Фёдоровым. А.С. Константинов 
понимал гидробиологию уже, как изучение только 
биологической компоненты экосистем, изучение же 
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экосистем в целом — это не задача гидробиологии 
как науки биологической (выделено А.И. Бакано-
вым. — Г.Р., Т.З.)”.

Решение дилеммы курицы и яйца в пользу того, 
что гидробиология большинством исследователей 
рассматривается как раздел экологии, понадобилось 
нам для унификации терминологии и представ-
лений о сукцессионных изменениях гидроэкоси-
стем 2. “Взаимообогащение двух противоположных 
(и не только. — Г.Р., Т.З.) научных областей зачастую 
приводит к обнадеживающим результатам в плане 
постановки интересных вопросов, если не всегда 
ответов на них” (Fisher, 1983, p. 7).

РАЗЛИЧИЕ ПРЕДСТАВЛЕНИЙ 
О СУКЦЕССИЯХ

Но вернемся к сукцессиям наземных и водных 
экосистем. Напомним, что изменение в сообществах 
с течением времени, присущее данной географиче-
ской точке с последующим внешним воздействием, 
является классическим примером аллогенной сукцес-
сии. Восстановление сообществ может и должно 
определяться такими понятиями как состав видов, 
их численность, доминирование. Основные раз-
ногласия исследователей связаны с общностью 
моделей сукцессионных изменений как в близ-
ких, так и в корне отличающихся типах экосистем. 
Так, например, одни (Drury, Nisbet, 1973, p.  337) 
предлагают делать обобщения только в том слу-
чае, если мы ограничиваем сферу исключительно 
лесами умеренной зоны, другие (Mclntosh, 1980) 
ставят вопрос о существовании общей модели, 
которую еще предстоит открыть. При этом в по-
следнее время наметились разнообразные попытки 
наложения пространственной модели на этот про-
цесс. В наземных экосистемах, наравне с экокли-
нами и топоклинами (распределение популяций 
по экологическим и пространственным градиен-
там) и ценоэкоклинами и ценотопоклинами (для 
сообществ), используются представления о хро-
но- и ценохроноклинах (синоним изменения во 
времени) и циклических сукцессиях (с возвратом 
к исходному состоянию при цикличности больше 
10 лет; например, гологенез растительности реч-
ных пойм (Миркин, 1974; Миркин и др., 1989)); на 

“границе” наземных и водных экосистем говорят 
о ландшафтных сукцессиях (саморазвитие целых 
ландшафтов на примере формирования островов 
в водохранилищах Днепра; Зимбалевская, 1987). Для 

2 Отметим, например, что в очень интересной моногра-
фии о речной гидрологии и гидробиологии (Богатов, Федо-
ровский, 2017) авторы вообще избежали понятия “сукцес-
сия”, а говорили о концепции речного континуума.

водных экосистем популярными стали представле-
ния о продольной (longitudinal) сукцессии (Sheldon, 
1968; Fisher, 1977, 1983; Goldstein, 2007; Зинченко, 
Шитиков, 2015; Богатов, Федоровский, 2017, и др.).

Продольная сукцессия определяется как по-
следовательность сообществ в проточных водах от 
истоков до устья крупных рек (Fisher, 1983, p. 16). 

“Продольные изменения геоморфологических 
и гидравлических характеристик речных систем 
оказывают существенное влияние на распреде-
ление речных организмов. <…> В продольном 
профиле реки закономерно изменяется качество 
среды обитания гидробионтов за счет как абиоти-
ческих факторов, так и жизнедеятельности речных 
организмов. В результате происходит изменение 
видового состава биоты, которое может иметь 
плавный или скачкообразный характер” (Бога-
тов, Федоровский, 2017, с. 316, 317). Фактически 
продольные изменения не зависят от времени 
и не включают в себя восстановление (атрибут 
вторичных сукцессий) после окончания внешнего 
воздействия. Основными факторами продольной 
модели проточных вод называют (в частности, по 
отношению к распределению рыбных сообществ 
(Fisher, 1983)) глубину, скорость потока, темпера-
туру, уклон, тип субстрата, распределение донных 
беспозвоночных и пр. Особенности “макросреды 
обитания (включают продольные изменения ха-
рактеристик русла, речного стока, качества воды 
и температуры) и определяют долготное распро-
странение различных видов. Среда обитания также 
включает в себя распределение гидрологических 
и структурных особенностей, составляющих ре-
альное жизненное пространство организма, на-
зываемое микросредой обитания. Общая среда 
обитания, доступная для вида при любом течении 
реки, представляет собой площадь перекрытия 
между доступной микросредой обитания и подхо-
дящими характеристиками макросреды обитания” 
(Bovee, 1982, p. V).

Для объяснения сложного комплекса сукцес-
сионных явлений в водотоках было предложено 
достаточно много различных концепций (Богатов, 
Федоровский, 2017, с. 295; Барышев, 2020, c. 223):
•	 концепция речного континуума (Vannote 
et al., 1980);
•	 концепция градиента речного биома, про-
дольной русловой сукцессии (Fisher et al., 1982);
•	 дисконтинуальные модели речных сооб-

ществ, в том числе концепция динамики пятен / 
ячеек (the patch dynamics concept — Townsend, 1989), 
в рамках которой рассматриваются относительно 
дискретные группировки и сообщества в динами-
чески меняющихся условиях среды;
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•	 комбинированная концепция функциони-
рования речных экосистем (Богатов, 1995), рассма-
тривающая концепции речного континуума и ди-
намики пятен в комплексе; “тем не менее наличие 
в период межени четко выраженной продольной 
континуальности в изменениях индекса Шеннона 
фито- и зообентосных сообществ, трофической 
структуры беспозвоночных, соотношения в потоке 
органических частиц разного генезиса и т. п. ука-
зывает на оправданность применения положений 
комбинированной концепции функционирования 
речных экосистем (Богатов, 1995), представляющей 
собой синтез концепций речного континуума (Van-
note et al., 1980) и динамики ячеек  / пятен (Townsend, 
1989)” (Богатов, Федоровский, 2017, c. 344);

•	 концепция синтеза речных и прибрежных 
экосистем;

•	 концепция пульсации паводка (Junk et al., 1989);
•	 вспомогательные концепции, учитывающие 

влияние на речные сообщества отдельных природ-
ных факторов (в том числе дренажно-транзитная 
концепция, определяющая функциональную зна-
чимость водосборных бассейнов при формирова-
нии речного континуума);

•	 концепция серийных (множественных) 
нарушений (Ward, Stanford, 1983);

•	 волновая концепция (river wave concept; 
Humphries et al., 2014);

•	 модель ландшафтных фильтров (Poff, 1997);
•	 модель синтеза речных экосистем (Thorp 

et al., 2006);
•	 предлагается выделение статистически зна-

чимых изолированных зон, на границе которых 
происходит сукцессионная смена видового со-
става гидробионтов (Шитиков, Зинченко, 2014) 
как расширение применений концепции функ-
циональных зон Торпа с соавт. (Thorp et al., 2006).

Скорее, следует говорить не о различиях, 
а о разной степени изученности процесса сукцес-
сии в наземных и водных экосистемах. При этом 

“лидерство” принадлежит как наземным (например, 
исследование разного рода “клинальных” изме-
нений), так и водным экосистемам (продольная 
сукцессия в реках).

МАТЕМАТИЧЕСКОЕ МОДЕЛИРОВАНИЕ 
СУКЦЕССИОННЫХ ИЗМЕНЕНИЙ

Популяризации “сукцессионных идей” (изу-
чению разногодичной изменчивости) во многом 
способствовало развитие методологии и методов 
математического моделирования (как наземных, 
так и водных экосистем). Число моделей такого 
рода не поддается исчислению, и, естественно, не 

претендуя в этой части на полноту обзора, приве-
дем в качестве примера лишь несколько моделей, 
к которым авторы либо имели прямое отноше-
ние, либо хорошо известные им по литературным 
источникам (табл. 2). Классификация методов 
моделирования и, соответственно, самих моделей 
дана по: Розенберг, 1984; Шитиков и др., 2005.

За каждой моделью стоит либо крупная статья 
(серия статей), либо монография; это не позволяет 
посвятить их интерпретации много места (кроме 
того, в табл. 2 приведены ссылки на соответствующие 
публикации). Для иллюстрации приведем лишь неко-
торые данные по модели пространственно-времен-
но́й динамики сообществ хирономид (Chironomidae, 
Diptera; табл. 3, рис. 2) в Куйбышевском водохрани-
лище (Зинченко, Шитиков, 2021).

Анализ многолетней (50 лет, 7 точек) динамики 
ценоза хирономид (Сhironomidae, Diptera) показал, 
что с 1966 по 1975 г. на всех плесах Куйбышевского 
водохранилища (около 500 км, 9 точек) наблюдает-
ся стабилизация таксономического состава на фоне 
общего увеличения численности бентоса (табл. 3). 
Начиная с 1975 г., который был наиболее жарким 
и маловодным, наблюдается вспышка развития 
всего бентоса, и при сохранении массовых видов 
в донных сообществе хирономид стали регистриро-
ваться малочисленные виды — Microchironomus tener, 
Harnischia fuscimana, Polypedilum scalaenum и др. 
Дальнейший анализ экологических показателей 
донных сообществ хирономид в период эвтрофи-
рования водохранилища (1985–1992 гг.) показал 
снижение видового разнообразия (Зинченко, 2003) 
при одновременном росте общей численности за 
счет одного-двух доминантных видов хирономид 
(Chironomus plumosus, Procladius ferrugineus). После 
1992 г. начался период сукцессионного восста-
новления экосистемы водохранилища, который 
продолжается до настоящего времени.

Метод главных компонент позволил выде-
лить два главных фактора, которые с известной 
степенью осторожности можно интерпретиро-
вать как PC1 (21.1%) — фактор пространственной 
(продольной) изменчивости (“сукцессии”) и PC2 
(14.3%) — собственно, сукцессионный фактор 
(изменения во времени). На рис. 2 представлен 
результат, полученный методом анализа траек-
торий АСТ (Analysis of Community Trajectories; 
Caceres et al., 2019). К сожалению, метод АСТ 
не позволяет непосредственно визуализировать 
многомерные траектории, но можно выполнить 
их приближенное проецирование (через взаимос-
вязанную последовательность точек) на плоскость 
двух главных координат (PC1 → PC2), если характер 
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Таблица 2. Примеры моделей динамики наземных и водных экосистем
Естественные и искусственные

наземные экосистемы
Естественные и искусственные

водные экосистемы
Эмпирико-статистические модели

Модель хроноклинов высоты растений луговых 
сообществ поймы Средней Лены (Кононов, 
Неустроева, 1976)

Статистическая модель Куйбышевского 
водохранилища (Меншуткин и др., 1998)

Модель пространственно-временно́й динамики 
сообществ хирономид (Chironomidae, Diptera) 
в Куйбышевском водохранилище (Зинченко, 
Шитиков, 2021)

Самоорганизующиеся модели
Модель продуктивности аласных сенокосов 
Центральной Якутии (Кононов, Розенберг, 1981)

Модель связи между гидрохимическими 
и гидробиологическими показателями для донных 
организмов малых рек, расположенных в Среднем 
Поволжье (Шитиков и др., 2005; Розенберг, 2013)

Аналитические модели
Модели потенциальной эффективности наземных 
экосистем (Брусиловский, Розенберг, 1979; 
Розенберг, 2009)

Классические модели Лотки—Вольтерра, модели 
пресноводных экосистем (Агейков, 2002)

Марковские цепи как модели растительной 
сукцессии (Денисенко и др., 1996; Логофет и др., 
2005; Логофет, 2010)

Динамика водохранилищ равнинного типа 
(Крестин, Розенберг, 1996, 2002)

Странные аттракторы в динамике растительности 
(Розенберг, 1985)

Имитационные модели
Модели луговой растительности (Гильманов, 1978; 
Grassland Simulation.., 1978; Розенберг, 1981, 1984)

Модели экосистемы оз. Байкал (Ащепкова 
и др., 1978; Меншуткин, 1993; Зилов, 2006) 
и других пресноводных озер (Крогиус и др., 1969; 
Меншуткин и др., 2014)
Модели сезонной и сукцессионной изменчивости 
морских экосистем (Ворович и др., 1981)
Модель гидроэкосистемы р. Сена (Even et al., 1998)

Таблица 3. Распределение средних показателей видового разнообразия ценоза хирономид (Chironomidae) в плесах 
Куйбышевского водохранилища за разные периоды наблюдений (n – число видов; H — индекс разнообразия 
Шеннона, бит/экз.; N — численность, экз./м2)

По периодам наблюдений По участкам водохранилища (север — юг)
год n H N плёсы n H N

1966 9.67 1.54 677 Волжский (В) 9.14 1.71 1014
1975 8.22 1.22 778 Волго-Камский (ВК) 6.57 1.23 601
1984 8.00 1.17 1828 Камский (К) 6.57 1.47 350
1992 3.56 1.03 1028 Тетюшинский (Т) 7.14 1.40 662
2002 7.67 1.65 1360 Ундорский (УН) 7.71 1.61 2128
2009 7.44 2.01 1752 Ульяновский (УЛ) 5.71 1.29 1576
2016 4.11 1.60 481 Новодевиченский (Н) 8.43 1.82 1832
среднее 6.95 ± 0.43 1.46 ± 0.08 1131 ± 143 Приплотинный (П) 6.43 1.76 1140

Черемшанский залив (Ч) 4.86 0.83 873
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данных позволяет пренебречь той информацией, 
которая аккумулирована в остальных осях.

Из всех проанализированных плёсов только 
Камский имел противоположную другим ориента-
цию как по оси PC1, так и по оси PC2. Специфиче-
ский характер многолетней динамики структурных 
характеристик сообществ хирономид Камского 
плеса можно связать со значительной неоднород-
ностью водных масс, особенностями гидрологи-
ческих условий и гидрохимического режима. Это 
позволяет по данному параметру (ценоза хироно-
мид (Сhironomidae, Diptera)) отдать предпочтение 
версии о том, что Кама впадает в Волгу, а не наобо-
рот. Может быть, это и есть одно из оснований для 
решения споров о “главности” рек Волга и Кама.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Еще один момент, на который хотелось бы 
обратить внимание. Экология — это междисци-
плинарная, но в большей степени биологическая 
дисциплина. Сукцессия, круговорот вещества 
в природе — явно экологические процессы. Од-
нако, к сожалению, даже “внутри” биологических 
дисциплин наблюдается желание каждый раз “изо-
бретать свой велосипед”. Так, гидробиологи доста-
точно подробно рассматривают роль микробной 

“петли” в продукционных процессах в планктонных 
сообществах и предлагают оригинальные теоретиче-
ские конструкции для ее описания (Копылов и др., 
2007; Копылов, Косолапов, 2011); А.А. Титлянова 
и А.Д. Самбуу также рассуждают о “петлях” в описа-
нии биотического круговорота, подчеркивая, что “у 
нас еще слишком мало данных для характеристики 
круговорота паутины [пищевая сеть. — Г.Р.] и нет 

теории [выделено нами. — Г.Р., Т.З.], позволяю-
щей выделить то сочетание петель, для которого 
баланс вещества будет близок к нулю” (Титлянова, 
Самбуу, 2016, с. 21). Или, например, ставшие уже 
классическими модели автогенных сукцессий (Connell, 
Slatyer, 1977; Botkin, 1981; Миркин, Наумова, 2017; см. 
выше рис. 1 и табл. 1) — благоприятствования, толе-
рантности, ингибирования и нейтральности, — как 
представляется, хорошо “ложатся” на сукцессии 
в рамках “травяного биома”, но практически не 
используются гидробиологами.

Процесс “изобретения велосипеда” свойстве-
нен не только взаимоотношениям экологии и    
гидробиологии. Еще на ранних стадиях станов-
ления экологической науки наблюдалось сходное 
противостояние, в частности ботаники и зооло-
гии: “Напротив, развитие науки экологии было 
затруднено в ее организации и искажено в ее росте 
из-за раздельного развития экологии растений, 
с одной стороны, и экологии животных, с дру-
гой — In contrast, the development of the science 
of ecology has been hindered in its organization and 
distorted in its growth by the separate development 
of plant ecology on the one hand and animal eco-
logy on the other” (Clements, Shelford, 1939, p. V). 
Приведение терминологии и концепций во всех 
дисциплинах экологического профиля к единому 
знаменателю — это движение не только в направ-
лении унификации терминологии, но и попытка 
через экологию проточных вод и экологическую 
сукцессию способствовать лучшему пониманию 
между специалистами и, как следствие, взаимному 
обогащению экологии и гидробиологии.

Нельзя не отметить и очень интересную рабо-
ту Г.А. Заварзина (2007) об эволюции, сукцессии 

Рис. 2. Проекция динамических траекторий видовой структуры хирономид по плесам (В – Волжский, К — Кам-
ский, П — Приплотинный) на плоскость двух главных компонент; годы — начало (1966 г.) и конец (2016 г.) траек-
торий, остальные даты наблюдений — в узлах ломаных прямых.
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и хаэссеитасе. Последнее понятие (лат. haecceitas — 
этость) — подчеркивает несводимость единичного 
существования к сущности, обобщению (различие 
между понятием “человек” и понятием “Сократ”; 
Грицанов, 2002) — было предложено на рубеже 
XIII–XIV вв. И.Д. Скотом 3. В контексте нашей 
работы это единство времени и пространства дей-
ствия, существование здесь и сейчас. В рамках этих 
представлений вся экологическая и гидробиологи-
ческая информация — это информация, получен-
ная “здесь и сейчас”. Все необратимые изменения 
(рис. 1) — есть только настоящее (хаэссеитас; бу-
дущее над ним не властно, а прошлое дает только 
материал для настоящего). Таким образом, эколо-
гические законы в точке времени и пространства 
обусловлены “функцией и взаимосвязью между 
разнородными компонентами” (Заварзин, 2007, 
с. 339). Любая речная экосистема представляет 
собой мозаику небольших участков с различными 
формами сукцессионных изменений, поэтому важ-
но учитывать степень этой неоднородности, осно-
вываясь на сути биологических процессов (Fisher 
et al., 1982; Зинченко, Шитиков, 2015). Современ-
ная теория сукцессий “привязана” к конкретной 
точке пространства (хроноклин); если мы говорим 
о сукцессии по некоторому градиенту (топохро-
ноклин или хронотопоклин, экохроноклин и пр.), 
то такая теория, как и специальная терминология, 
только начинают создаваться.

Наконец, приведем слова испанского гидробио-
лога и эколога Р. Маргалефа (1992, с. 161), который, 
как всегда, парадоксален: “Климакс оборачивает-
ся просто названием утопии, созданной группой 
экологов. Но это-то и хорошо, поскольку он может 
служить идеальным пределом или асимптотой, 
которая может быть, по существу, эталоном дей-
ствия обратной связи на экосистемном уровне. 
Можно понять Браун-Бланке, который писал, что, 
возможно, не существует других областей, кроме 
изучения сукцессии, где так переплетаются факты 
и фантазии”.
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Successions: Difference and similarity of general ecological and hydrobiological views

G. S. Rozenberg*, T. D. Zinchenko**

Institute of Ecology of the Volga River Basin, RAS 
Komzina str., 10, Togliatti, 445003 Russia

*E-mail: genarozenberg@yandex.ru 
**E-mail: zinchenko.tdz@yandex.ru 

The article discusses the features of what is called “hydrobiological succession of f lowing waters” in modern 
scientific literature. These features are associated with the dual nature of such changes: temporal (classical, 
inherent in a given geographical point) and spatial (“longitudinal”) successions (in the latter case, it is more 
accurate to speak of “clinal” changes – ecoclines, topoclines, etc.). This allows, on the one hand, to correct 
modern knowledge about f lowing waters, and, on the other hand, to contribute to a better understanding 
of succession as a general ecological concept.
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