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One of the crucial elements contributing to the adap
tation of organisms to unfavorable environmental con
ditions is the reaction of stress. The study of its genetic 
control and role in adaptation to  unfavorable condi
tions are of special interest. The juvenile hormone (JH)  
acts as a gonadotropic hormone in adult insects con
trol ling the development of the ovaries, inducing 
vitellogenesis and oviposition. It was shown that a 
decrease in JH degradation in individuals reacting to 
adverse conditions by stress reaction (Rindividuals) 
causes delay in egg laying and seems to allow the 
population to “wait out” the unfavorable conditions, 
thereby contributing to the adaptation at the popula
tion level. However, monitoring natural populations 
of D. melanogaster for the capability of stress reaction 
demonstrated that they have a high percentage of 
individuals incapable of it (NRindividuals). The study 
of reproductive characteristics of R and NRindividuals 
showed that under normal conditions Rindividuals 
have the advantage of procreating offspring. Under 
unfavorable conditions, if the stressor is intense enough, 
NRindividuals die, but if its intensity is low, then they, 
unlike Rindividuals, continue to produce offspring. 
Based on these data, it was hypothesized that the 
balance of R and NRalleles in the population ensures 
its adaptation under frequent stresses of low intensity. 
To verify the hypothesis by an experiment, the fitness 
characteristics (lifespan, fecundity) of the R and NR 
lines of D. virilis were studied under normal conditions 
and under regular heat stress of various frequency.

Key words: Drosophila; neuroendocrine stress reaction; 
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Одним из важнейших элементов, способствующих адаптации орга
низмов к неблагоприятным условиям среды, является стресс реак
ция. Особый интерес представляет изучение генетического конт  
роля стрессреакции насекомых и ее роли в адаптации к неблаго
приятным условиям. Ювенильный гормон (ЮГ) выполняет функ
цию гонадотропного гормона у имаго насекомых, Drosophila в том 
числе, контролируя развитие яичников, вителлогенез и откладку 
яиц, и играет ключевую роль в стрессреакции и регуляции раз
множения насекомых в условиях стресса. Показано, что сниже
ние деградации ЮГ у особей, реагирующих на неблагоприятные 
воздействия стрессреакцией (Rособей), вызывает задержку в 
откладке яиц и, повидимому, позволяет популяции «переждать» 
неблагоприятные условия, способствуя тем самым адаптации на 
популяционном уровне. Однако при проведении мониторинга 
природных популяций D. melanogaster по способности развивать 
стрессреакцию было обнаружено, что в них с высокой частотой 
встречаются особи, не способные к ее развитию (NRособи). Изуче
ние репродуктивных характеристик R и NRособей показало, что 
в нормальных условиях преимущество в оставлении потомства 
имеют первые. В неблагоприятных условиях, если стрессор доста
точно интенсивен, NRособи погибают, но если его интенсивность 
невелика, то они, в отличие от Rособей, продолжают оставлять 
потомство. На основании этих данных была выдвинута гипотеза о 
том, что сбалансированность популяций по R и NRаллелям обес
печивает их адаптацию при существовании популяции в усло виях 
частых стрессирующих воздействий невысокой интенсивно сти. 
Целью данной работы являлась проверка этой гипотезы экспери  
ментальным путем. Для этого проводились исследования харак
теристик приспособленности (продолжительности жизни, плодо
витости) R и NRлиний D. virilis в нормальных условиях и при регу
лярном тепловом стрессировании различной периодичности.

Ключевые слова: Drosophila virilis; нейроэндокринная стресс
реакция; ювенильный гормон; приспособленность; плодовитость; 
продолжительность жизни.
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Реакция стресса – это универсальный и высококон-
сервативный ответ живых организмов на любые 
не благоприятные воздействия. О ее эволюционной 

древ ности свидетельствует идентичность ряда элементов 
стресс-реакции у млекопитающих и насекомых, разошед-
шихся в эволюции более 600 млн лет назад (Chernysh, 
1991). А некоторые из этих элементов задействованы в 
стресс-реакции даже у растений: так, уровни катехола-
минов меняются у растений картофеля под действием 
разных стрессирующих внешних факторов (Śwęidrych et 
al., 2004). Показано, что у имаго Drosophila центральны-
ми звеньями стресс-реакции являются биогенные амины 
(октопамин и дофамин), уровень которых резко возраста-
ет при неблагоприятных воздействиях любой природы, а 
также гонадотропины (20-гидроксиэкдизон (20Э) и юве-
нильный гормон (ЮГ)), титр которых при стрессе ведет 
себя аналогичным образом (Gruntenko, Rauschenbach,  
2008).

В неблагоприятных условиях различной природы, та-
ких как высокие и низкие температуры, механические и 
химические стимулы, непрерывный свет и иммобилиза-
ция, уровни дофамина (ДА) и октопамина резко возрас-
тают в гемолимфе и нервной ткани дрозофилы, влияя на 
выживаемость (Hirashima et al., 2000; Gruntenko et al., 
2012; Hanna et al., 2015). 

Изменение уровней обоих гонадотропинов в неблаго-
приятных условиях также способствует адаптации. По-
вышение титра 20Э приводит к апоптозу части ранних 
вителлогенических ооцитов и снижению плодовитости, 
что способствует адаптации на популяционном уровне в 
условиях перенаселения или нехватки пищевых ресурсов; 
а повышение уровня ЮГ вызывает задержку откладки 
яиц, позволяющую переждать неблагоприятные условия 
(Gruntenko, Rauschenbach, 2008).

Исследования последних лет позволили установить 
связь между стреcc-устойчивостью и продолжительно-
стью жизни. Однако данные достаточно противоречивы: 
в одних исследованиях существование такой связи отвер-
гается (Harshman, 1999), а в других говорится, что стресс 
продлевает жизнь насекомым (Sarup et al., 2014) или, на-
против, укорачивает (Moskalev et al., 2015). Селекционные 
эксперименты, как полагают некоторые авторы (Tower, 
1996; Harshman et al., 1999), могут давать противоречивые 
результаты по разным причинам: из-за различий в базовых 
популяциях, погрешностей селекции, различий в парамет-
рах селекционного эксперимента, а возможно, что в раз-
ных работах в ответ на селекцию вовлекаются различные 
механизмы. Мы же полагаем, что эффект стресса на при-
способленность в значительной мере зависит от частоты 
и интенсивности воздействия стрессорного фактора, и 
планируем выявить «положительные» и «отрицательные» 
дозировки теплового воздействия на плодовитость и про-
должительность жизни имаго Drosophila virilis.

По результатам многолетних исследований в нашей 
ла боратории разработана перспективная модель для изу-
чения стресс-реакции на насекомых. Эта модель представ-
лена двумя линиями D. virilis, контрастными по реакции 
на действие стрессора. Личинки одной из этих линий 
(линия 101 дикого типа) при развитии при 32 °С после 
суточной задержки окукливаются и нормально проходят 

метаморфоз. Личинки другой (линия 147) не способны к 
метаморфозу при 32 °С и погибают. Как личинки, так и 
имаго линии 101 отвечают на стрессирование возникно-
вением стресс-реакции, позволяющей им адаптироваться 
к неблагоприятным условиям среды. У особей линии 147 
подобная реакция отсутствует (Раушенбах, 1997). Данные, 
полученные ранее, демонстрируют наличие положитель-
ной корреляции между реактивностью системы ДА и 
выживаемостью в условиях стресса особей двух линий 
D. virilis. У мух линии 101 при кратковременном стрессе 
(60 мин, 38 °С) резко возрастает содержание ДА, и при 
увеличении длительности стрессирующего воздействия 
до 6 ч все особи этой линии выживают. У мух линии 147 
повышение содержания ДА весьма незначительно, и при 
увеличенной длительности стрессорного воздействия по-
гибают 88 % самок и 57 % самцов (Раушенбах, Шумная, 
1993). Подобная связь может свидетельствовать о роли 
ДА в адаптации D. virilis к тепловому стрессу, причем 
основное значение здесь, по-видимому, имеет не уровень 
биогенного амина как таковой (в нормальных условиях 
со держание ДА выше у особей линии 147), а степень 
его повышения, т. е. реактивность в условиях теплового 
стресса. Такая роль ДА может быть связана с тем, что 
он контролирует энергетический метаболизм насеко мых 
(стимулирует окисление глюкозы и трегалозы, вызы-
вая тем самым интенсификацию мышечной функции), 
повышая при стрессе его уровень (Раушенбах, Шумная, 
1993).

Проводилось также исследование на этой модели уров-
ня деградации ЮГ, одного из центральных звеньев стресс-
реакции. Установлено, что имаго дикого типа D. virilis 
(линия 101) отвечают на действие стрессоров снижением 
уровня деградации ЮГ (повышением содержания гормо-
на). У особей же мутантной линии 147 подобная реак ция 
отсутствует. 

Сигнальный путь ЮГ контролирует размножение че-
рез регуляцию вителлогенеза, созревания и откладки яиц 
у самок насекомых и через контроль раннего эмбрио-
нального развития и тем самым может обеспечивать 
адаптацию на популяционном уровне (Goodman, Granger, 
2005; Gruntenko, Rauschenbach, 2008). Действительно, 
эксперименты показали, что действие стрессора (высокой 
температуры) вызывает, вследствие снижения деградации 
ЮГ (повышения уровня гормона), у самок D. virilis дикого 
типа задержку откладки яиц и снижение плодовитости в 
течение нескольких дней, а затем ее повышение (откла-
дываются «задержанные яйца») (Раушенбах, 1997). У са-
мок же мутантной линии 147, которые не реагируют на 
стрессор снижением деградации гормона, изменений в 
репродуктивных характеристиках при стрессе не проис-
ходит (Раушенбах, 1997). Причем в нормальных условиях 
плодовитость самок этой линии существенно ниже, чем 
у мух линии 101. Необходимо заметить, что подобные 
эксперименты были проведены и на D. melanogaster с 
аналогичным результатом: выживаемость линии D. me
lanogaster с низким уровнем ЮГ снижена (Раушенбах, 
1997; Gruntenko, Rauschenbach, 2008).

Таким образом, особи, реагирующие на стресс (R-осо-
би), имеют явные преимущества перед не реагирующими 
(NR-особи), будучи способными адаптироваться к небла-
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гоприятным условиям среды (за счет изменений в энер-
гетическом метаболизме) и обладая более высокой жиз-
неспособностью в условиях стресса, а также на порядок 
более высокой плодовитостью в нормальных условиях, и, 
по всей видимости, должны бы были вытеснить в природе 
последних. Но исследование двух природных популяций 
D. melanogaster показало, что это не так. NR-особи встре-
чаются в природной популяции с частотой примерно 50 % 
(Раушенбах, 1997). Чем же это обусловлено?

Возможно, NR-особи имеют преимущество в оставле-
нии потомства в условиях частого стрессирования. R-осо-
би будут реагировать на экстремальные условия задержкой 
в откладке яиц и таким образом «пережидать» неблаго-
приятный период, а особи, не способные к этой реакции, 
будут продолжать размножаться, что приведет в условиях 
частых стрессирующих воздействий невысокой интен-
сивности (т. е. не приводящих к гибели не способных 
к стресс-реакции особей) к возрастанию числа таких 
особей в популяции, несмотря на их более низкую пло-
довитость. Этим может объясняться соотношение частот 
особей, реагирующих и не реагирующих на стресс (50:50), 
обнаруженное в исследованных природных популяциях 
D. melanogaster, так как они были получены из районов 
с высокой степенью антропогенного влияния (Gruntenko, 
Rauschenbach, 2008).

На основании этих данных была выдвинута гипотеза 
о том, что сбалансированность популяций по R- и NR-
аллелям обеспечивает их адаптацию при существовании 
популяции в условиях частых стрессирующих воздей-
ствий невысокой интенсивности (Rauschenbach et al., 
1996; Gruntenko, Rauschenbach, 2008). Целью настоящей 
работы была проверка этой гипотезы экспериментальным 
путем. Для этого исследовали характеристики приспо-
собленности (продолжительность жизни, плодовитость) 
R- и NR-линий D. virilis в нормальных условиях и при 
регулярном тепловом стрессировании различной перио-
дичности и длительности.

Материалы и методы
Экспериментальные животные. Исследование про-
ведено на двух линиях D. virilis: линии 101 (R) дикого 
типа и линии 147 (NR), несущей мутации brick (розовые 
глаза), broken (прервана задняя поперечная жилка крыла) 
и detached (недоразвитие продольных жилок крыла) в 
хромосоме II и температуро-чувствительную личиноч-
ную леталь в хромосоме VI, препятствующую развитию 
стресс-реакции как у личинок, так и у имаго этой линии. 
Культуры обеих линий выращивали на стандартной пи-
тательной среде при 25 °С.

Анализ плодовитости. Плодовитость оценивали сле-
дующим образом: по пять только что вылетевших самок 
и самцов помещали в стаканы с кормом (10 стаканов в 
каждой исследуемой группе) и переносили на свежий 
корм ежедневно до момента прекращения периода ре-
продукции. Число вылетевших из каждого стакана мух 
было посчитано, и плодовитость определялась как число 
потомков на родительскую самку в сутки.

Анализ продолжительности жизни. Для определения 
продолжительности жизни брали по пять только что вы-
летевших самок и самцов, помещали в стаканы с кормом 

(10 стаканов в каждой исследуемой группе) и переносили 
на свежий корм ежедневно до момента смерти всех по-
допытных мух. Каждый день проводили регистрацию и 
определение пола умерших мух во всех стаканах. Затем 
подсчитывалась средняя продолжительность жизни осо-
бей разных полов в каждой исследуемой группе.

Статистическая обработка. Для оценки достоверно-
сти результатов использовали t-тест Стьюдента.

Результаты

Оценка продолжительности жизни  
R- и NR-особей D. virilis
Для оценки продолжительности жизни была проведе-
на серия экспериментов на линиях 101 и 147 D. virilis. 
Представлялось интересным выяснить, как различается 
продолжительность жизни у мух, способных и не спо-
собных к стресс-реакции в нормальных условиях, и есть 
ли разница по этой характеристике между полами. Также 
мы выясняли, как изменяется продолжительность жизни 
мух обеих линий при регулярном стрессорном воздей-
ствии различной периодичности и силы: при ежедневном 
кратковременном стрессе (38 °С, 1 ч), при еженедельном 
кратковременном стрессе (38 °С, 1 ч) и еженедельном 
более длительном стрессе (38 °С, 4 ч).

Данные по средней продолжительности жизни особей 
обоих полов линий 101 и 147 приведены на рис. 1. Видно, 
что продолжительность жизни в контроле достоверно не 
различается как у самок, так и у самцов изученных линий. 
Как и следовало ожидать, при сильном стрессе (4 ч раз 
в неделю) продолжительность жизни обеих линий па- 
дает (p < 0.01 для самок линии 147 и р < 0.001 для 
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Fig. 1. Effects of stress of various intensity and frequency on lifespan in 
D. virilis strain 101, capable of stress response, and not capable strain 147. 
Each figure is a mean of 10 tests ± SE. Asterisks indicate the significance of 
differences from the control group.
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остальных трех групп). Неожиданным оказался тот факт, 
что бо лее сильное сокращение продолжительности жизни 
при стрес сировании наблюдается у способной к стресс-
реакции линии 101. Более слабый стресс (1 ч раз в сутки) 
оказывает негативное влияние на продолжительность 
жизни особей линии 101 (p < 0.05 для самок и p < 0.001 
для самцов) и практически не оказывает влияния на мух 
линии 147. Интересным оказалось то, что при самом сла-
бом стрессе (1 ч раз в неделю) продолжительность жизни 
обеих линий резко увеличивается (p < 0.001 для всех 
групп), причем у линии 147 этот эффект более выражен. 
Таким образом, в условиях стресса линия, не способная 
к стресс-реакции, имеет преимущество по продолжитель-
ности жизни. 

Анализ плодовитости R- и NR-особей D. virilis
Однако более важным в создании баланса аллелей R 
и NR в популяции должен быть вклад R- и NR-особей 
в следующее поколение. Чтобы оценить этот вклад, мы 
изучили плодовитость линий 101 и 147, определив как ее 
интенсивность, так и сроки размножения, характерные для 
обеих линий в нормальных условиях, а также влияние на 
них стрессорных воздействий.

Результаты по изучению сроков начала откладки яиц 
у линий 101 и 147 представлены в табл. 1. Видно, что в 
нормальных условиях особи линии 147 начинают откла-
дывать яйца достоверно позднее, чем особи линии 101 
( р < 0.001). Данные табл. 1 свидетельствуют также о том, 
что регулярное стрессирование (38 °С, 1 ч раз в сутки) 
вызывает у самок линии 101 достоверную задержку в на-
чале откладки яиц (р < 0.001), что хорошо согласуется с 
данными, полученными в лаборатории ранее. У мух ли-
нии 147 достоверных изменений этого параметра не на- 
 блюдается. Исследования по изучению сроков начала 
откладки яиц у линии 101 при стрессировании один раз 
в неделю не проводились, поскольку стрессорное воздей-
ствие осуществлялось уже после начала откладки яиц и 
не могло на него повлиять. 

В табл. 2 представлены данные по времени окончания 
откладки яиц в норме и в условиях частого (1 раз в сутки) 
и редкого (1 раз в неделю) краткого теплового стресси-
рования (38 °С, 1 ч). Более длительное стрессирование в 
этих экспериментах невозможно, так как приводит к сте-
рилизации самцов Drosophila (Rauschenbach et al., 1996). 
В нормальных условиях у особей исследуемых линий 
репродуктивный период одинаков (см. табл. 2). Вместе с 
тем ежедневный стресс вызывает у особей линии 147 чрез-
вычайно сильное уменьшение репродукции ( р < 0.001), 
но не влияет на период репродукции линии 101. То есть 
в условиях постоянного стрессирования особи линии 101 
имеют явные преимущества в оставлении потомства. 
Редкое стрессирование, напротив, заметно увеличивает 
период репродукции у особей линии 147 ( р < 0.001), не 
сказываясь на периоде репродукции линии 101. Таким 
образом, в условиях стресса невысокой интенсивности 
линия 147 определенно имеет репродуктивное преиму-
щество.

Этот вывод подтверждается данными рис. 2. На нем 
представлены результаты оценки плодовитости линий 101 
и 147 в нормальных условиях и в условиях слабого ред-

кого стресса (38 °С, 1 ч раз в неделю, начиная с 10-го дня 
после вылета). Хорошо видно, что в нормальных условиях 
преимущество в оставлении потомства имеют особи, 
спо собные к стресс-реакции (101), – их плодовитость за-
метно выше (рис. 2, а), чем плодовитость мух линии 147  
(рис. 2, б ), не способных к стресс-реакции. В условиях сла-
бого редкого теплового стресса плодовитость линии 101 
существенно снижается, в отличие от линии 147. Обраща-
ет на себя внимание тот факт, что у особей линии 147 при 
стрессе плодовитость в конце репродуктивного периода 
(начиная с 31-го дня после вылета) превышает не только 
уровень плодовитости этой линии в нормальных условиях 
(см. рис. 2, б ), но и уровень линии 101 (см. рис. 2, а).

Обсуждение
Многочисленные исследования позволили найти связь 
между стреcc-устойчивостью и продолжительностью 
 жизни (Tower, 1996; Harshman et al., 1999; Sarup et al., 2014; 
Moskalev et al., 2015). Эта закономерность установ лена 
на основании экспериментов по селекции, мутационного 
анализа и изучения генной экспрессии. В селекционных 
экспериментах чаще всего используются линии D. me
lanogaster. М. Роуз (Rose, 1984) вывел линии с продол-
жительным периодом размножения, у которых при этом 
как корреляционный ответ на селекцию увеличивалась 
продолжительность жизни. Обнаружено, что мухи из этих 
линий устойчивы к различного вида стрессам (Service et 
al., 1985). Самцы и самки из выведенных линий особен-
но устойчивы к голоду, сухости и к парам 15 % этанола 

Table 1. Start of oviposition by females of D. virilis strain 101, 
capable of stress response, and not capable strain 147 kept 
under standard conditions and exposed to frequent shortterm 
heat shock (38 °С, 1 h daily)

Group Age, days after eclosion

Strain 101 Strain 147

Control 2.78 ± 0.16*** 4.93 ± 0.33

Heat shock 1 h daily 4.20 ± 0.14 5.33 ± 0.30

*** p < 0.001.

Table 2. End of oviposition by females of D. virilis strain 101,  
capable of stress response, and not capable strain 147 kept under 
standard conditions, exposed to frequent shortterm heat shock 
(38 °С, 1 h daily), and exposed to rare shortterm heat shock  
(38 °С, 1 h weekly)

Group Age, days after eclosion

Strain 101 Strain 147

Control 32.93 ± 0.40 34.50 ± 1.78

Heat shock 1 h daily 28.60 ± 2.69 11.57 ± 0.62***

Heat shock 1 h weekly 33.67 ± 0.41 42.17 ± 0.44

*** p < 0.001.
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(Service et al., 1985). Многие долгоживущие мухи устой-
чивы к окислительному стрессу (Kenyon, 2005; Partridge 
et al., 2005), вместе с тем отмечалось, что увеличение 
плодовитости у мух повышает восприимчивость к окис-
лительному стрессу (Salmon et al., 2001). В экспериментах 
также показано, что долгоживущие линии Drosophila 
более устойчивы к различным стрессирующим факторам, 
чем короткоживущие (Luckinbill, 1998). Однако есть ис-
следования, вообще отвергающие существование такой 
связи для обоих полов Drosophila (Force et al., 1995; Zwaan 
et al., 1995; Harshman et al., 1999). Полученные нами дан-
ные тоже не подтверждают наличия корреляции стресс-
устойчивости и продолжительности жизни: в нормальных 
условиях особи R- и NR-линий не различаются по средней 
продолжительности жизни (см. рис. 1).

В биологии существует понятие «гормезис», харак-
теризующее ситуацию, когда слабый стресс приводит к 
последующим положительным эффектам. Были найдены 
свидетельства в пользу того, что этот феномен имеет место 
и в случае с продолжительностью жизни. Так, краткий 
тепловой шок может увеличить продолжительность жизни 
мух и червей (Lithgow et al., 1995; Hercus et al., 2003; Ap-
feld et al., 2004). Показано, что сверхэкспрессия фактора 
теплового шока HSF-1 сопряжена с увеличением продол-
жительности жизни у Caenorhabditis elegans (Hsu et al., 
2003; Morley, Morimoto, 2004). Возможно, это интересное 
явление объясняется тем, что стресс активирует HSF-1, 
тем самым активируя гены малых белков теплового шока 
на протяжении всей жизни и увеличивая ее продолжитель-
ность (Hsu et al., 2003). Следует также упомянуть работу 

(Krebs, Loeshke, 1999), авторы которой, проанализировав 
100 изосамочьих линий Drosophila buzzatii, обнаружили, 
что большая часть корреляций между устойчивостью к 
кратковременному тепловому стрессу и приспособлен-
ностью (выживаемостью, временем личиночного разви-
тия, плодовитостью и продолжительностью жизни) носит 
положительный характер. Это хорошо согласуется с на-
шими данными (см. табл. 1, 2 и рис. 1, 2) о более высокой 
приспособленности устойчивой к стрессу линии 101 (R) 
D. virilis (выживаемость, время личиночного развития, 
плодовитость) по сравнению с не способной к стресс-ре-
акции линией 147 (NR).

Все вышеизложенное позволяет предположить, что при-
способленность позитивно коррелирует со способностью 
к неспецифической нейрогормональной стресс-реакции, 
обеспечивающий стресс-устойчивость ко всем видам 
раздражителей. Тогда как специфическая устойчивость 
к различным факторам (голоданию, высыханию, нагреву 
и т. д.) может обеспечиваться оптимизацией конкретных 
метаболических путей, ответственных за адаптацию к 
определенному раздражителю, и не коррелировать с об-
щим уровнем приспособленности. Сходную точку зрения 
высказывают М. Джавадан с соавторами (Djawadan et 
al., 1998): они полагают, что устойчивость к различным 
 формам стресса обусловлена разными физиологически-
ми механизмами и что ответ мух на стресс-селекцию 
является специфичным. В связи с этим особенно пер-
спективным в изучении роли стресс-реакции в адаптации 
видится подход, примененный в настоящей работе, – не 
селективный отбор неустойчивых к стрессорному воз-
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Fig. 2. Fertility of (a) D. virilis strain 101, capable of stress response and (b) not capable strain 147 under standard conditions and 
exposed to shortterm heat shock (38 °C, 1 h weekly).
Each figure is a mean of 10 tests ± SE. Asterisks indicate the significance of differences from the control group.
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действию линий Drosophila, а использование линии, не 
способной к стресс-реакции в результате мутации, на-
рушающей все ее звенья.

Наиболее интересны с этой точки зрения наши резуль-
таты по влиянию на приспособленность R- и NR-особей 
стрессирующих воздействий различной интенсивности. 
Если в нормальных условиях, как уже было сказано 
выше, R-мухи имеют явное адаптивное преимущество за 
счет более высокой плодовитости, то в условиях стресса 
картина резко меняется. Слабый периодический стресс 
заметно увеличивает период репродукции NR-особей, 
притом что репродуктивный период R-особей остается 
на том же уровне (см. табл. 1 и 2). Также при слабом 
стрессировании падает интенсивность плодовитости 
R-осо бей, тогда как плодовитость NR-мух остается на 
прежнем уровне (см. рис. 2). Это свидетельствует о том, 
что в таких условиях NR-особи, несмотря на свою более 
низкую плодовитость, получают репродуктивное пре-
имущество перед R-особями: увеличение продолжитель-
ности жизни и более длительный период репродукции при 
редком стрессировании, а также отсутствие сокращения 
продолжительности жизни (в отличие от R-мух) при более 
частом стрессировании (см. рис. 1 и 2).

В условиях жесткого стресса явное репродуктивное 
преимущество имеют R-особи, поскольку при более низ-
кой плодовитости NR-мух сильное стрессорное воздей-
ствие значительно редуцирует их репродуктивный период 
(см. табл. 1 и 2), что, по-видимому, адаптивно более зна-
чимо, чем меньшая продолжительность жизни в условиях 
сильного стресса, наблюдавшаяся у R-мух по сравнению 
с NR (см. рис. 1).

Таким образом, можно заключить, что в нормальных 
условиях и в условиях сильного стресса адаптивное пре-
имущество имеют R-особи, а в условиях слабого стрес-
са – NR-особи. Это свидетельствует в пользу гипотезы, 
что для популяции в целом адаптивным является баланс 
аллелей R и NR, поскольку позволяет ей приспосабли-
ваться к лю бым условиям.
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