
Тест-системы и биоиспытания
ОбзОр / review

The neuroendocrine  
stress-response in insects:  
the history of the development 
of the concept

M.A. Eremina , N.E. Gruntenko 

Institute of Cytology and Genetics SB RAS, Novosibirsk, Russia

The neuroendocrine stress-response is an effective 
defense mechanism against adverse influences of 
various nature. This reaction is universal and appears in 
response to stimuli that are unusual not just for living 
and habitat of the species, but also for each popula-
tion. Here we review a progressive change of theoreti-
cal concepts, approaches and methods of research in 
this scientific field: beginning with the development 
of the stress concept by H. Selye and up to the present 
day. In 1982 H. Selye defined stress as a combination of 
stereotypical phylogenetic programmed  reactions of 
the organism that are caused by any strong, super-
strong or extreme influences and are followed by a 
reorganization of the organism’s adaptive forces. The 
stress-causing agent was named a stressor. In the 
dy namics of the complex of nonspecific protective-
adaptive reactions that respond to a stressful influence 
aimed at cultivating the organism’s resistance to any 
factor, it is possible to logically identify three stages 
(“the Selye triad”): 1) alarm state, 2) resistance state, 
3) exhaustion state. The duration and the expression 
of each stage can vary depending on the nature and 
strength of the stressor agent, the species of the ani-
mal and the physiological state of the organism. The 
lack of a hypothalamic-pituitary-adrenocortical system 
in insects was considered a proof of their inability to 
develop a stress reaction of the warm-blooded ani-
mals’ type. Nevertheless, since the early 1980s, enough 
evidence of the development of stress reaction in 
insects has been gathered, which emphasizes the 
conservative nature of the stress reaction in mammals 
and insects. The similarity in the neurochemical and 
physiological changes in invertebrates and vertebrates 
in response to a stressful influence indicates that the 
response to a stressor is a complex of ancient mecha-
nisms preserved in evolution. Insects present unique 
opportunities for experimentation, which can allow 
us to understand the basic mechanisms of stress reac-
tions. In insect larvae the mechanism of stress reaction 
has been studied in detail. In this century, the main ef-
forts of researchers are aimed at studying the mecha-
nisms of stress reaction in imago and genetic control 
of its individual links. The study of stress reaction in 
insects has both theoretical importance, as it demon-
strates the convergence of evolutionary pathways 

Нейроэндокринная стресс-реакция является эффективным спосо-
бом защиты организмов от неблагоприятных воздействий различ-
ной природы. Эта реакция универсальна и возникает в ответ на 
стимулы, непривычные для жизни и обитания не только данного 
вида организмов, но и отдельной популяции. В обзоре рассматри-  
вается последовательная смена теоретических концепций, подхо-
дов и методов исследования в этой научной области: от становле-
ния концепции стресса Г. Селье до наших дней. В 1982 г. Г. Селье 
определил стресс как совокупность стереотипных филогенетиче-
ских запрограммированных реакций организма, которые вызы-
ва ются любыми сильными, сверхсильными, экстремальными воз-
дей ствиями и сопровождаются перестройкой адаптивных сил 
орга низ ма. Агент, вызывающий стресс, был назван стрессором. 
В динамике комплекса неспецифических защитно-приспособи-
тельных реакций в ответ на стрессовое воздействие, направлен-
ных на создание устойчивости (резистентности) организма к лю-
бо му фактору, закономерно прослеживаются три стадии («триада 
Селье»): 1) реакция тревоги, 2) стадия резистентности, 3) стадия 
истощения. Длительность и выраженность каждой из них могут 
варьировать в зависимости от природы и силы стрессорного 
агента, вида животного и физиологического состояния организ-
ма. Отсутствие гипоталамо-гипофизарно-адренокортикальной 
системы у насекомых считалось доказательством невозможности 
развития у них стресс-реакции по типу теплокровных животных. 
Тем не менее с начала 1980-х годов получено достаточно доказа-
тельств развития реакции стресса у насекомых, что подчеркивает 
консервативность стресс-реакции у млекопитающих и насекомых. 
Cходство в нейрохимических и физиологических изменениях у 
беспозвоночных и позвоночных в ответ на стрессорное воздей-
ствие свидетельствует о том, что реакция на стрессор – это сово-
купность древних, сохраненных в эволюции механизмов. Насеко-
мые предоставляют уникальные возможности для экспериментов, 
которые могут помочь понять основные механизмы стрессовых 
реакций. У личинок насекомых механизм стресс-реакции изучен 
детально. В этом веке основные усилия исследователей направле-
ны на изучение механизмов стресс-реакции у имаго  насекомых и 
генетического контроля отдельных ее звеньев. Изучение стресс- 
реакции у насекомых важно и в теоретическом плане – оно демон-
стрирует конвергентность путей эволюции адаптивных преобра-
зований у таких далеко отстоящих друг от друга таксонов, как на-
секомые и млекопитающие, и в практическом – закономерности 
механизма этой реакции можно использовать при моделировании 
наследственных или приобретенных заболеваний человека, раз-
работке методов разведения хозяйственно ценных насекомых и 
способов борьбы с насекомыми-вредителями.
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of adaptive transformations in such distant taxa as 
insects and mammals, and practical importance, since 
the patterns of this reaction’s mechanisms can be used 
in modeling hereditary or acquired human diseases, in 
developing breeding methods for economically valu-
able insects and in finding ways to fight insect pests.

Key words: neuroendocrine stress-response; insect 
hormones; fitness.

Термин «стресс» переводится с английского языка как 
«напряжение». Физиологические аспекты стресса 
впервые были освещены У. Кенноном (Cannon, 1932) 

в классических работах по универсальной реакции «бо-
роться или бежать». Кроме того, он ввел в физиологию 
понятие «гомеостаз», считая, что постоянство внутренней 
среды организма поддерживается благодаря симпатиче-
ской нервной системе и гормонам. Чем сложнее организм, 
тем тоньше, многочисленнее и разнообразнее система про-
тивовесов в нем. Она обеспечивается формированием как 
постоянных, так и временных связей, устанавливающих 
соотношения между мельчайшими элементами внешнего 
мира и тончайшими реакциями организма (Cannon, 1932). 

Множество операций, проведенных в школе У. Кэнно-
на над животными, доказало, что внешне наблюдаемые 
изменения в поведении, которые можно назвать эмоцио-
нальными, порождаются глубинными сдвигами в нейро-
гуморальных процессах. Эти сдвиги готовят организм к 
критическим ситуациям, требующим повышенной траты 
энергии, снятия усталости, предотвращения кровопотери 
и т. п. В одном из докладов о своих открытиях Кеннон 
сообщил, что благодаря выбрасываемому в кровь при 
сильных эмоциях адреналину в числе других его «моби-
лизационных» эффектов происходит увеличение в крови 
уровня сахара, поступающего к мышцам (Cannon, 1932). 

А.А. Виру (1981) указывает на то, что в отдельных ра-
ботах отечественных ученых (А.Д. Сперанского, Д.Н. На 
сонова, М.Я. Александрова, А. Цанка) четко просле-
живаются верные направления в раскрытии механиз-
мов неспецифической адаптации. Так, еще в 1934 г.  
Д.Н. Насонов в своих исследованиях показал, что со-
держимое живой клетки (протоплазма) поразительно 
однотипно реагирует на любые изменения окружающей 
среды. Этот стереотип ответов клетки был назван На-
соновым «паранекрозом». Так фактически был открыт 
стресс, но не на организменном, а на клеточном уровне 
(Апчел, Цыган, 1999).

Классическое учение о стрессе и адаптационном син-
дроме создано Г. Селье (1979). Он писал, что впервые 
«наткнулся» на идею стресса и общего адаптационного 
синдрома в 1925 г. 4 июля 1936 г. в журнале «Nature» было 
опубликовано его письмо в редакцию «Синдром, вызыва-
емый различными повреждающими агентами», в котором 
приводились данные о стандартных реакциях организма 
на действие различных болезнетворных агентов (Апчел, 

Цыган, 1999). Это сообщение положило начало учению о 
стрессе, хотя в отдельных, более ранних, научных трудах 
В. Вундта (1980) и В. Джемса (1905) было упоминание о 
проблеме стресса с психологической точки зрения. 

Г. Селье длительное время избегал употребления тер-
мина «стресс», поскольку тот широко использовался для 
обозначения нервнопсихического напряжения. Только 
в 1946 г. Селье начал систематически использовать тер-
мин «стресс» для общего адаптационного напряжения. 
Он сформулировал концепцию стресса, при этом рас-
сматривал физиологический стресс как ответ на любые 
предъявленные к организму требования и считал, что 
с какой бы трудностью не столкнулся организм, с ней 
можно справиться двумя типами реакций: активной, 
или борьбы, и пассивной, в виде бегства от трудностей 
или готовности терпеть их. Полная свобода от стресса, 
как считал Г. Селье, означала бы смерть (КитаевСмык, 
1983). В 1982 г. Селье определил стресс как совокупность 
стереотипных филогенетических запрограммированных 
реакций организма, которые вызываются любыми силь-
ными, сверхсильными, экстремальными воздействиями и 
сопровождаются перестройкой адаптивных сил организма 
(Селье, 1987).

В общебиологическом плане, по мнению Ф.З. Меер-
сона (1981), стрессреакция сформировалась в процессе 
эволюции как необходимое неспецифическое звено более 
сложного целостного механизма адаптации. 

Стрессор – всякое достаточное сильное (не обязательно 
экстремальное) воздействие: тепло, холод, эмоциональное 
воздействие, болевые раздражения, голодание, интокси-
кация и т. д. В динамике комплекса неспецифических за-
щитноприспособительных реакций в ответ на стрессовое 
воздействие, направленных на создание устойчивости 
(резистентности) организма к любому фактору, закономер-
но прослеживаются три стадии («триада Селье»): 1) реак
ция тревоги, 2) стадия резистентности, 3) стадия истоще 
ния. Длительность и выраженность каждой стадии могут 
 варьировать в зависимости от природы и силы стрессорно-
го агента, вида животного и физиологического состояния 
организма (Селье, 1979). 

Первая стадия синдрома (реакция тревоги) характеризу-
ет остро протекающую, активную мобилизацию адаптаци-
онных процессов в организме в ответ на всякое смещение 
гомеостаза при стрессе (на первичный шок). В это время 
устойчивость организма к воздействиям быстро возрас-
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тает. Во второй стадии (резистентности) устанавливается 
повышенная сопротивляемость к стрессору, которая но-
сит общий, неспецифический характер. Например, если 
стресс вызывается холодом, то на стадии резистентности 
выявляется повышенная устойчивость не только к холоду, 
но и к действию повышенной температуры, рентгеновских 
лучей, токсинов и т. д. В случаях, когда стресс слишком 
сильный или длительный, защитноприспособительные 
механизмы организма могут истощаться и общий адап-
тационный синдром переходит в третью стадию (стадия 
истощения), характеризующуюся снижением резистент-
ности организма к данному стрессору и другим видам 
стрессорных воздействий. Эта стадия называется также 
вторичным шоком (Селье, 1979).

По признанию Г. Селье, он заимствовал очень многое 
у И.П. Павлова. То, что Павлов трактовал с точки зрения 
нервной системы, он перевел на язык и термины гумо-
ральной системы. Г. Селье не считал стресс вредным, а 
рассматривал его как реакцию, помогающую организ
му выжить. Он назвал отрицательный стресс дистрес
сом, а положительный стресс – эустрессом (Селье, 1979). 
В сво ем учении о стрессе и адаптационном синдроме 
Селье основное внимание обращал на роль гормональных 
изменений, не анализируя участие нервной системы в 
механизме формирования стресса. Последнее подверглось 
критике в отечественной литературе. Причем неоднократ-
но подчеркивалось, что стрессреакция развивается как 
цепь событий, опосредованных гипоталамогипофизарно
адренокортикальной системой (Косицкий, Смирнов, 1970; 
Горизонтов, 1973; Погодаев, 1976). 

Нейроэндокринная стресс-реакция насекомых
Отсутствие гипоталамогипофизарноадренокортикаль-
ной системы у насекомых считалось доказательством 
невозможности развития у них стрессреакции по типу 
теплокровных животных (Косицкий, Смирнов, 1970). 
Тем не менее с начала 1980х годов получено до статочно 
доказательств развития реакции стресса у на се комых 
(Rauschenbach et al., 1980, 1983a, b, 1987, 2014; Cym bo
rowski et al., 1982; Chernysh, 1991; Harris, Wood ring, 1992; 
Mobius, Penzlin, 1993; Hirashima et al., 2000; Pszczolkowski, 
Chiang, 2000; Gruntenko et al., 2004, 2010; Neckameyer, 
Weinstein, 2005; Tauchman et al., 2007; Gruntenko, Rau
schenbach, 2008). 

Эволюцией создано две «стратегии выживания» на-
секомых в неблагоприятных условиях внешней среды: 
состояние диапаузы и состояние задержки метаморфоза 
у недиапаузирующих насекомых. И тот и другой тип 
приспособления позволяют насекомым пережить небла-
гоприятные условия. Гормональную основу обоих типов 
составляет нейроэндокринная стрессреакция, облада-
ющая двумя основными чертами – неспецифичностью 
по отношению к воздействию (возникает при действии 
экстремальных факторов различной природы) и адаптив-
ностью. Но именно такие характеристики свойственны 
реакции, обозначенной термином «стресс» у млекопита-
ющих (Rauschenbach et al., 1987).

В стрессреакцию насекомых вовлечены различные 
гормоны, в частности биогенные амины (дофамин (ДА), 
октопамин (ОА), серотонин), экдистероиды, ювенильный 

гормон (ЮГ), адипокинетический гормон (АКГ) (Kodrík 
et al., 2015) и инсулин (Грунтенко, 2008; Johnson, White, 
2009; Gruntenko, Rauschenbach, 2017).

Эндокринные органы синтезируют, накапливают и вы-
деляют в гемолимфу гормоны, регулирующие разнообраз-
ные физиологические процессы. Основные эндокринные 
органы насекомых охватывают нейросекреторные клетки 
(НСК) (место синтеза биогенных аминов), ретроцере-
бральный комплекс, состоящий из двух пар желез, назы-
ваемых кардиальными (corpora cardiaca) (место синтеза 
АКГ) и прилежащими телами (corpora allata, СА) (место 
синтеза ЮГ), перисимпатические органы и проторакаль-
ные железы (место синтеза 20гидроксиэкдизона (20Э)) 
(Тыщенко, 1986). 

Биогенные амины у насекомых выполняют функции 
нейромедиаторов, нейромодуляторов, оказывающих ло-
кальное влияние на близлежащие клетки в центральной 
нервной системе, способствующее изменению эффекта 
нейромедиаторов и нейрогормонов, переносимых током 
гемолимфы и действующих на больших расстояниях 
(Evans, 1985; JankovićHladni, 1991; Johnson, White, 2009). 

В ходе личиночного развития насекомого ЮГ определя-
ет характер линьки, инициированной 20Э, и препятствует 
преждевременному метаморфозу: при высоком титре ЮГ 
происходит личиночная линька, при его резком падении – 
метаморфоз. У имаго ЮГ и 20Э играют роль гонадотропи-
нов: определяют половое поведение самок, контролируют 
развитие яичников и вителлогенез, стимулируют синтез 
феромонов, а также участвуют в регуляции личиночной 
и имагинальной диапаузы (Грунтенко, 2008).

АКГ стимулирует распад резервных триглицеридов в 
жировом теле, освобождая диглицеридную транспортную 
форму жиров, поступающих из трофоцитов в гемолимфу 
(Тыщенко, 1986).

Еще одним организатором стрессовых реакций как у 
позвоночных, так и у насекомых является сигнал инсули-
нового пути (Holzenberger et al., 2003; Jonson, White, 2009). 

Проведены многочисленные исследования по изуче
нию влияния высоких температур, низкого качества кор
ма, инсектицидов и других стрессоров на НСК мозга и 
подглоточного ганглия (Ivanović et al., 1975, 1979, 1985, 
1989; JankovićHladni et al., 1983; Leković et al., 2001; 
Pe rićMataruga et al., 2001). Различные стрессорные воз-
действия разной интенсивности вызывают определенные 
изменения, что, в свою очередь, влияет на синтез и се-
крецию нейросекреторного материала (JankovićHladni 
et al., 1992). В ряде работ показано, что ответ на уровне 
НСК у разных видов насекомых зависит от интенсив-
ности стрессфактора и продолжительности воздействия 
(Ivanović et al., 1975; Mrdaković et al., 2003).

Сигнал стрессора, полученный экстерорецепторами 
насекомого, передается через сенсорные нервные пути к 
мозгу. Первая стадия стрессреакции в большой степени 
регулируется нейрогормонами и биогенными аминами 
(Davenport, Evans, 1984; Грунтенко, 2008). Под их влия-
нием в течение нескольких минут в жировом теле моби-
лизуются запасные вещества. На определенной стадии 
развития стрессреакции к этой группе нейрогормонов 
присоединяются экдистероиды. Вторая стадия развития 
стрессреакции проходит в полной зависимости от экди-
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стероидов, синтез которых, в свою очередь, регулируется 
экдизиотропными нейрогормонами (экдизиотропинами) 
и ювенильным гормоном (Грунтенко, 2008). 

Таким образом, как у млекопитающих, так и у насе
комых в неблагоприятных условиях внешней среды раз-
вивается неспецифическая стандартная гормональная 
реакция, имеющая адаптивный характер. У первых это 
реакция напряжения, увеличивающая энергетические 
возможности организма для обеспечения адаптации, у 
вторых – реакция угнетения гормональной системы, при-
водящая к торможению развития, что также обеспечивает 
адаптацию к неблагоприятным воздействиям. Следова-
тельно, существо реакции, ее биологическое значение 
одинаково в обоих случаях (Rauschenbach et al., 1987; 
Раушенбах, 1990).

Исследования М. Vigas (1983) и К.V. Sudakov (1983) 
на млекопитающих свидетельствуют о том, что неспеци
фическая по механизму реакция стресса обладает опре-
деленной специфичностью по степени ее выраженности: 
а) стрессогенность воздействия зависит от его силы (су
ществует порог); б) степень реакции зависит от вида жи-
вотного (один и тот же стрессор может вызывать стресс у 
одних организмов и быть подпороговым у других). Сход-
ство между рассматриваемой нейроэндокринной реакцией 
насекомых и стрессом млекопитающих существует и в 
этом плане: а) наличие порога при воздействии одного 
типа показано для Rhodnius prolixus (развитие личинок при 
32 °С не сказывается на превращении в имаго, а при 35 °С 
имагинальная линька задерживается (Wigglesworth, 1952) 
и для Drosophila virilis (плотность в 40 личинок не влияет 
на метаморфоз, а плотность в 80 личинок задерживает его 
наступление (Раушенбах и др., 1983); б) зависимость от 
вида насекомого следует из данных о том, что у D. virilis 
температура 32 °С вызывает развитие стрессорной ре-
акции (Rauschenbach et al., 1987), а для R. prolixus она 
является подпороговой (Wigglesworth, 1952, 1955).

Более того, продемонстрировано, что один и тот же 
фактор может быть, а может и не быть стрессорным для 
вида, в зависимости от того, на какой стадии развития он 
действует. Так, например, не всегда высокая плотность 
неблагоприятна для развития насекомых. Исходя из био  
логии вида, стрессорной может оказаться и низкая плот-
ность популяции. Это положение хорошо иллюстриру-
ется работой (Singh, Pandey, 1980). Сравнивая развитие 
личинок первого и третьего возраста Diacrisia oblique 
в условиях низкой и высокой плотности, авторы обна-
ружили, что самый длительный срок развития и самая 
высокая смертность характерны для культур личинок 
первого возраста с низкой плотностью и третьего возрас-
та – с высокой. Таким образом, для первых стрессорными 
являются условия развития с низкой плотностью, тогда 
как для последних – с высокой. Другим примером могут 
служить исследования (Ivanovic et al., 1985), продемон-
стрировавшие, что температура 8 °С, стрессорная для 
личинок Morimus funereus, собранных в июне (вызывает 
ингибирование НСК, секретирующих проторакотропный 
гормон, ПТТГ), не вызывает стресса у личинок, собран-
ных в ноябре. В то же время температура 23 °С является 
стрессорной для личинок, собранных в ноябре, и не при-
водит к стрессу июньских личинок.

Когда стрессорное воздействие существенно выше по-
рогового, оно может вызвать у насекомых обратную реак-
цию – ускорение метаморфоза. Так, в работе С.И. Черны-
ша (1983) продемонстрировано, что погружение личинок 
Calliphora eryphrocephala в 40 % раствор формальдегида 
на 180 мин ускоряло формирование пупариума, тогда как 
погружение их на 90 мин вызывало замедление развития. 
Ускоренный метаморфоз отмечали при электрошоке ли-
чинок Bombyx mori (Черныш, 1983). Преждевременный 
метаморфоз наблюдается при повреждении кутикулы 
личинок при откладке яиц паразитирующей самкой (Law-
rence, 1988). Следовательно, этот эффект имеет место 
только в случае многократного прокалывания кутикулы, 
при однократном прокалывании он отсутствует. Вместе с 
тем при умеренном повреждении кутикулы (пороговом) 
наблюдается стандартная стрессорная реакция – задерж ка 
метаморфоза, ингибирование секреции ПТТГ, задерж
ка секреции экдизона, увеличение содержания ЮГ и 
сни жение ЮГэстеразной активности (O’Kasha, 1968; 
McCa leb, Kumaran, 1980; Bogus et al., 1986; Rauschenbach 
et al., 1987). Важно подчеркнуть, что структура стрес-
сорной реакции несколько различается у насекомых со 
строго фиксированным числом личиночных возрастов и 
подвергающихся сверхчисленным линькам (Раушенбах,  
1990).

Гормональный статус насекомых со сверхчисленны-
ми линьками в неблагоприятных условиях среды по-
следовательно изучали Б. Цимборовский и М.И. Богус 
(Cymborowski, Bogus, 1976; Bogus, Cymborowski, 1981). 
Б. Цимборовский предложил схему стрессорной реакции, 
возникающей у личинок Galleria mellonella в условиях 
холодового стресса (Cymborowski, 1988). Автор предпо-
ложил, что информация о температурном статусе тела 
личинок G. mellonella передается в мозг через вентраль-
ную нервную хорду, вызывая задержку в переключении 
с личиночной на куколочную программу. Позже исследо-
вателями была обнаружена целая группа регуляторных 
белков, выделяемых из нервной ткани и контролирующих 
синтез ЮГ посредством СА, – аллатотропины и аллато-
статины, стимулирующие и ингибирующие модуляторы, 
которые достигают СА либо посредством прямой нейро
секреторной иннервации, либо через гемолимфу (Tobe, 
Stay, 1985; Cymborowski, 1988; Richard et al., 1990; Kramer 
et al., 1991; Stay et al., 1996; Bendena et al., 1999). 

Таким образом, показано, что изменения в содержании 
гормонов при развитии насекомых в неблагоприятных 
условиях взаимосвязаны и что в этих условиях у них 
возникает неспецифическая гормональная реакция, по-
добная стрессу млекопитающих (Rauschenbach et al., 1987; 
Cymborowski, 1988).

Современное состояние исследований 
нейроэндокринной стресс-реакции насекомых
Насекомые представляют уникальные возможности для 
экспериментов, которые могут помочь определить ос нов
ные механизмы стрессовых реакций. Кроме того, при
кладные аспекты контроля численности как вредных, 
так и полезных насекомых требуют более глубокого по-
нимания механизмов действия стрессоров на организм 
(Johnson,White, 2009).
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Нейроэндокринная стресс-реакция насекомых: 
история развития концепции

У личинок насекомых механизм стрессреакции изучен 
детально. Показано, что именно повышение содержания 
ЮГ при стрессе вызывает состояние диапаузы или за-
держку метаморфоза у недиапаузирующих насекомых, 
позволяя им таким образом переждать неблагоприятные 
условия (Rauschenbach et al., 1987; Cymborowski, 1988). 
Кроме того, у личинок насекомых наблюдается повыше-
ние содержания биогенных аминов (Hirashima, Eto, 1993; 
Hirashima et al., 1994).

У имаго насекомых стрессреакция направлена на по
пытку избежать вредного воздействия или же адаптиро-
ваться к неблагоприятным условиям, если первое невоз-
можно (Раушенбах, 1997). В настоящее время основные 
усилия исследователей направлены на изучение механиз-
мов стрессреакции у имаго насекомых и генетического 
контроля отдельных ее звеньев (Ченцова и др., 2007; 
Грунтенко, 2008). 

В работах И.Ю. Раушенбах с коллегами (Rauschenbach 
et al., 1987, 2014; Раушенбах, 1990, 1997; Раушенбах и 
др., 2000) и Н.Е. Грунтенко с коллегами (Gruntenko et 
al., 2000, 2003a, b, 2004, 2005a, b, 2010, 2012) исследо-
ван механизм стрессреакции в процессе онтогенеза у 
D. virilis и D. me la nogaster, определены основные маркер-
ные характеристики стрессреакции у личинки и имаго 
дрозофилы. Выяснено, что ни один из стресссвязанных 
гормонов дрозофилы не является пусковым звеном в раз-
витии стрессреакции. Для D. virilis показан моногенный 
контроль ответа на стресс всех гормональных систем (Рау-
шенбах, 1997). У D. melanogaster выявлен комплекс генов, 
мутации в которых приводят к изменению интенсивности 
ответа на стрессор всех стресссвязанных гормонов (ДА, 
ОА, ЮГ и 20Э) и ферментов их метаболизма (Грунтенко,  
2008).

В ряде работ (Беньковская и др., 2000, 2004, 2005, 
2008; Гайфуллина и др., 2004; Салтыкова и др., 2005; Со-
колянская и др., 2005; Беньковская, Соколянская, 2008) 
обобщены результаты многолетних исследований, посвя-
щенных выяснению роли стрессреакции в формировании 
онтогенетических адаптаций на примерах комнатной 
мухи Musca domestica, колорадского жука Leptinotarsa 
decemlineata и медоносной пчелы Apis mellifera. Пока-
заны универсальный фазовый характер стрессреакции 
насекомых и сложная структура стадии реакции трево-
ги, согласующаяся с фундаментальной схемой Г. Селье 
(1979) и подтверждающая общность защитной реакции в 
отдаленных таксонах животного мира. Установлены роль 
стресса и место стрессреакции в микроэволюционных 
преобразованиях популяций насекомых как механизма 
реализации адаптивного потенциала особи и популяции. 
Одновременно продемонстрирована роль стрессреакции 
как преадаптивного стимула, повышающего адаптаци-
онные возможности особи и расширяющего границы 
адаптивного потенциала популяций насекомых. 

Модель Н. Ивен с коллегами описывает общую реакцию 
стресса у медоносных пчел (Even et al., 2012). Эта работа 
обеспечивает основу для понимания того, как A. mellifera 
может реагировать на стрессоры, а также направлена на 
стимулирование исследований в данной области. Сравне-
ние путей реагирования на стресс у позвоночных и ме-
доносных пчел демонстрирует гомологичную структуру 

реакции в этих двух группах животных, включая регуля-
цию возбуждения и стимуляции когнитивных функций в 
головном мозге при помощи катехоламинов в сочетании 
с нейрогормональными сигналами, стимулирующими мо-
билизацию энергии на периферии. Тем не менее степень, 
до которой пути стрессоустойчивости эволюционно со-
храняются, остается неясной. Исследователи также выде-
лили аспекты стрессовой реакции, которые, повидимому, 
специфичны для медоносных пчел в результате их особой 
социальной организации. 

В работе Е.А. Чертковой (2015) впервые показано по-
вышение уровня ДА у капустной совки Mamestra bras-
sicae и вощинной огневки G. mellonella при воздействии 
стрессфакторов абиотической природы (температура, 
механические повреждения). Также выявлено, что к уве-
личению уровня ДА приводит заражение личинок G. mel-
lonella бактериями Bacillus thuringiensis, а колорадского 
жука L. decemlineata и M. brassicae – энтомопатогенными 
грибами Metarhizium robertsii и Beauveria bassiana. Кроме 
того, обнаружено, что степень повышения уровня ДА 
зависит от вирулентных свойств энтомопатогенного мик 
 роорганизма. Уровень ДА в гемолимфе личинок L. de ce-
mlineata повышается также при инфицировании энтомопа-
тогенными бактериями Bacillus thuringiensis, и это повы-
шение носит дозозависимый характер. По мнению автора, 
результаты этих исследований могут быть использованы 
для дальнейшего изучения стрессреакции насекомых, 
лежащей в основе их резистентности к химическим и 
микробиологическим инсектицидам, и разработок мето-
дических подходов к ее преодолению (Черткова, 2015). 

Множество работ посвящено изучению реакции окис-
лительного стресса, ее механизму и способам защиты 
ор ганизма от него (Ahmad, 1995; Bi, Felton, 1995; Meng 
et al., 2009; Lalouette et al., 2011; Velki et al., 2011; Zhao, 
Haddad, 2011; Krishnan, Kodrík, 2012; Bednářová et al., 
2013). У насекомых реакции антиокислительного стрес
са, повидимому, регулируются преимущественно АКГ. 
Очевидное участие АКГ в контроле защиты против 
окислительного стресса является типичным примером 
эндокринной регуляции такого ответа. Механизмы дей-
ствия АКГ при окислительном стрессе, понимание кото-
рых необходимо для детального выяснения роли АКГ в 
стрессреакции, до сих пор мало изучены. Тем не менее 
интенсивные исследования, преимущественно на модели 
D. melanogaster, могут принести интересные данные в 
ближайшем будущем. В настоящее время легко доступны 
мутанты D. melanogaster, созданные с помощью методов 
генной инженерии, перепроизводством или дефицитом 
гормонов стресса, подавлением экспрессии рецепторов 
этих гормонов. Они представляют собой мощный инстру-
мент для изучения ответа на стресс (Kodrík et al., 2015).

Несколько нейродегенеративных заболеваний, вклю
чая болезнь Паркинсона и болезнь Альцгеймера, связаны 
с развитием окислительного стресса и интенсивно изуча-
ются. Большая часть данных получена на позвоночных 
животных, однако ряд работ за последние несколько лет 
показал, что насекомые представляют собой важную 
модель для исследования окислительного стресса. Кроме 
того, результаты, полученные на насекомых, очень часто 
универсальны и могут способствовать выяснению важ-
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нейших механизмов окислительного стресса у животных, 
в том числе и у людей (Kodrík et al., 2015). 

Одним из направлений исследований С.А. Адамо 
(Ada mo, 2012, 2014, 2017a, b; Adamo et al., 2013, 2017) 
является изучение стрессзависимой иммунной функции 
с использованием моделей насекомых. Показано, что у 
насекомых медиаторы стрессового ответа (т. е. гормоны 
стресса) меняют иммунный статус насекомого, в том 
числе частично перераспределяя молекулярные ресур-
сы в пользу двигательной активности, интенсификация 
которой необходима для борьбы или бегства. Например, 
белки переноса липидов участвуют как в стрессе, так и 
в иммунных реакциях, что приводит к снижению устой-
чивости к болезням, когда эти белки переключаются на 
стрессответ. Октопамин необходим также как для разви-
тия стрессреакции, так и для активации иммунного ответа 
(фагоцитоза) (Adamo, 2014, 2017a). Однако С.А. Адамо 
по лагает, что при стрессе у насекомых происходит, скорее, 
реконфигурация иммунной системы, обеспечивающая 
снижение затрат на иммунный ответ, чем прямой обмен 
ресурсами между этими двумя защитными системами 
организма (Adamo, 2017a). Так, стрессреакция индуци-
рует провоспалительное состояние, которое, по мнению 
автора, усиливает ранний иммунный ответ.

Cходство в нейрохимических и физиологических из-
менениях у беспозвоночных и позвоночных в ответ на 
стрессорное воздействие показывает, что реакция на 
стрессор – это совокупность древних, сохраненных в эво-
люции механизмов. Изучение стрессреакции у насекомых 
важно как в теоретическом плане – опеределяется конвер-
гентность путей эволюции адаптивных преобразований 
у таких далеко отстоящих друг от друга таксонов, как 
насекомые и млекопитающие, так и в практическом – зако-
номерности механизма этой реакции можно использовать 
при моделировании наследственных или приобретенных 
заболеваний человека, разработке методов разведения 
хозяйственно ценных насекомых и способов борьбы с 
насекомымивредителями.
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