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В обзоре рассмотрена судьба гипотезы иммунного гандикапа (ГИГ) – одной из наиболее популяр-
ных в эволюционной экологии и экологической физиологии за почти 30 лет с момента ее появле-
ния. Обсуждаются ее истоки и результаты многочисленных проверок, смежные и альтернативные
гипотезы. Согласно ГИГ, обусловленная тестостероном иммуносупрессия делает невозможным для
самцов низкого генетического качества иметь повышенную экспрессию вторичных половых при-
знаков (ВПП), не ставя под угрозу собственное здоровье и будущий репродуктивный успех. В ре-
зультате только самцы высокого генетического качества (с врожденным хорошим здоровьем) могут
позволить себе поддерживать высокие уровни тестостерона, необходимые для развития сложных
орнаментов и демонстраций. Ключевая роль, которую отводила ГИГ тестостерону, определила и
направление проверок гипотезы, как экспериментальных, так и направленных на поиск корреля-
ций между уровнями андрогена и состоянием иммунных функций, активированных и в состоянии
покоя у разных видов позвоночных животных в природе и в лаборатории. В обзоре обсуждаются ре-
зультаты мета-аналитических проверок валидности ГИГ и ограничения подхода. Неоднозначные
результаты проверок предсказаний ГИГ и растущее понимание сложности нейро-гуморальных вза-
имодействий в регуляции иммунных ответов, различий в реакциях на тестостерон разных ветвей об-
щей системы иммунитета вызвали интерес эволюционных экологов к молекулярным процессам в
клетке и в ее органеллах, в частности в митохондриях. Послужит ли внимание последних лет к ми-
тохондриальным биохимическим траекториям ключом к пониманию сложной системы связей
между половыми стероидами, физическим состоянием особи и иммунными функциями, и позво-
лит ли это решить проблему нечестного сигнала и иммунного гандикапа как способа его исключе-
ния, покажет время. За прошедшие почти три десятилетия ГИГ была конкретизирована по разным
направлениям, была подтверждена ее работоспособность, она выигрывает по результатам проверок
по сравнению с другими предложенными объяснениями эволюции ВПП под действием межполо-
вого отбора. Тем не менее ГИГ остается частной гипотезой, предлагающей лишь один из несколь-
ких возможных сценариев эволюции ВПП.

DOI: 10.31857/S0044459621020056

У каждого животного существует немного выразительных черт или особенностей,
которые с готовностью привлекают и приковывают внимание [партнера];

и некоторые среди них, вполне вероятно, будут более заметными у здоровых,
активных и биологически полноценных особей, в то время как другие

особенности более заметны у тех, кто менее здоров и бодр.
R.A. Fisher, 1915

В 1975 г. Амос Захави, изучавший в Израиле
коммунальных птиц – арабских дроздовидных
тимелий (Argya squamiceps), опубликовал гипо-
тезу, которая в своих ключевых положениях от-
личалась от прочно утвердившейся модели
межполового отбора Фишера (Fisher, 1915,
1930), объясняющей эволюцию вторичных по-
ловых признаков (ВПП) действием механизма

положительной обратной связи (“runaway mo-
del” или “Fisherian process”) и основанной на
идее генетического, а следовательно сигналь-
ного и перцептивного единства самцов и самок.
Модель Захави известна как “гипотеза гандика-
па” (стартовой форы, здесь – обременения)
(Zahavi, 1975, 1977). Основные ее положения
следующие:

УДК 57.01;57.056
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1. Отбор поддерживает признак, если он ука-
зывает на лучшее качество, лучшую потенциаль-
ную приспособленность потомков;

2. Экстравагантные признаки самца не слу-
чайны. Они служат сигналами для выбора хоро-
ших (генетически) самцов самкой;

3. Отбор поддерживает такие признаки, не-
смотря на их высокую стоимость;

4. Сигнал должен быть честным, а его стои-
мость – высокой. Дешевизна будет плодить “об-
манщиков”, но обман наказуем отбором;

5. Самка – активный игрок, она выбирает луч-
шего самца, ориентируясь на его честные сигналы.

По Захави более интенсивный сигнал демон-
стрирует способность самца тратить больше ре-
сурсов на поддержание того свойства, о котором
самец сигнализирует самке. Идеи Захави долгое
время не принимали всерьез за их внешний ан-
тропоморфизм и механистичность (например,
Getty, 2006). Это продолжалось до тех пор, пока
Графен (Grafen, 1990a, b) не предложил им мате-
матическое обоснование, после чего гипотеза
сделалась весьма популярной, хотя и активно
критикуемой (Bullock, 1999; Eshel et al., 2000; Kok-
ko et al., 2003; Getti, 2006, и др.).

Одна из основных трудностей в моделях Заха-
ви–Графена состоит в том, что у видов, у которых
самка активно выбирает партнера (например, у
видов, формирующих в брачный период тока),
устойчивое предпочтение самками партнеров с
“хорошими генами” должно вести к падению ге-
нетической изменчивости отбираемых призна-
ков. В итоге выгода, которую извлекает самка из
дорогостоящего выбора, должна в результате от-
бора постепенно утрачиваться. В этом состоит так
называемый парадокс тока (lek paradox; Borgia,
1979; Taylor, Williams, 1982; Kirkpatrick, Ryan,
1991). Механизм, объясняющий, почему пара-
докс тока не реализуется, предложили Гамильтон
и Зук (Hamilton, Zuk, 1982). Половые сигналы
самца могут быть связаны с генами, которые ко-
дируют повышенную устойчивость к паразитам.
Согласно их гипотезе, генетическая изменчи-
вость самца поддерживается посредством коэво-
люционной “гонки вооружений”. Гены, кодиру-
ющие хорошее здоровье, распространяются в по-
пуляции хозяина паразита (возбудителя
болезни), в то время как паразиты (возбудители)
эволюционируют в направлении усиления виру-
лентности по мере улучшения механизмов им-
мунной защиты хозяина (Hamilton, Zuk, 1982).
Основанием для гипотезы послужили данные по
североамериканским воробьиным птицам о свя-
зи паразитарной нагрузки (зараженность крови
простейшими пяти родов и одним видом нема-
тод) c экспрессией ВПП (яркость самца, песня и
яркость самки).

Дальнейшее развитие идея Гамильтона и Зук
получила в вышедшей спустя 10 лет статье Фоль-
стада и Картера (Folstad, Karter, 1992), которые
предположили, что мужские половые гормоны,
конкретно тестостерон, обеспечивают связь меж-
ду половыми сигналами и хорошим здоровьем
самца через влияние тестостерона как на разви-
тие сигнала, так и на иммунитет. Гипотеза, полу-
чившая название “гипотеза гандикапа иммуно-
компетентности” (immunocompetence handicap
hypothesis), или в русскоязычном варианте “ги-
потеза иммунного гандикапа” (ГИГ), оказалась
чрезвычайно привлекательной для объяснения
непосредственных (proximate) причин эволюции
вторичных половых признаков (цветовых и
структурных орнаментов и экстравагантных де-
монстраций) на основе принципа гандикапа
Захави, возродив его для новой жизни.

В соответствии с ГИГ, половые украшения
самца обеспечивают честные сигналы о состоя-
нии иммунной системы их владельца по причине
дорогостоящего компромисса (трейдоффа) меж-
ду развитием орнамента и иммунным здоровьем,
и это опосредовано подавляющими иммунитет
эффектами тестостерона. Это ключевое положе-
ние гипотезы. Основанием для такого предполо-
жения послужили существовавшие к тому време-
ни эмпирические данные о негативном влиянии
тестостерона на иммунные функции людей и ла-
бораторных животных, а также свидетельства того,
что паразиты снижают приспособленность хозя-
ина, что устойчивость к заражению часто насле-
дуется, что экспрессия вторичных половых при-
знаков зависит от состояния здоровья/тяжести
заболевания и, наконец, что самка предпочитает
здоровых самцов (Roberts et al., 2004). На какие
конкретно ветви общей системы иммунной за-
щиты организма распространяется эффект тесто-
стерона как иммуносупрессора, гипотеза не уточ-
няла. Согласно гипотезе, обусловленная тесто-
стероном иммуносупрессия делает невозможным
для самцов низкого генетического качества иметь
повышенную экспрессию орнаментов (ВПП), не
ставя под угрозу собственное здоровье и будущий
репродуктивный успех. В результате только сам-
цы высокого генетического качества (с врожден-
ным хорошим здоровьем) могут позволить себе
поддерживать высокие уровни тестостерона, не-
обходимые для развития сложных орнаментов и
демонстраций.

Ключевая роль, которую отводила ГИГ тесто-
стерону, определила и направление проверок ги-
потезы, как экспериментальных, так и направ-
ленных на поиск корреляций между уровнями те-
стостерона и состоянием иммунных функций,
как активированных, так и в состоянии покоя у
разных видов позвоночных животных в природе и
в лаборатории. Экспериментальные проверки ги-
потезы проводились в двух направлениях: путем
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модуляции уровня тестостерона в организме и на-
блюдения изменений иммунных реакций, а так-
же путем активации иммунных ответов и реги-
страции уровней тестостерона. Несколько позже
пробудился интерес эко-иммунологов к исследо-
ваниям влияния на иммунитет женских половых
гормонов (эстрогенов) у разных видов в природе
и лаборатории (Roved et al., 2017), а также роли
стресса в модуляции иммунных ответов и уров-
ней половых гормонов (Leary, Knapp, 2014; Moore
et al., 2016; Leary, Baugh, 2020).

Неоднозначные результаты проверок предска-
заний ГИГ и растущее понимание сложности
нейрональных и гуморальных взаимодействий в
регуляции иммунных ответов, различий в реак-
циях на тестостерон разных ветвей общей систе-
мы иммунитета вызвали в последние годы при-
стальный интерес эко-иммунологов и эволюци-
онных экологов к достижениям биомедицинских
наук, заставили исследователей обратить внима-
ния на молекулярные процессы в клетке и ее ор-
ганеллах в надежде, что именно на этом уровне
организации биологических процессов будет
найден ключ к пониманию того, как природа со-
здала столь диковинный хвост у павлина.

Обсуждению этих исследований посвящен
предлагаемый вниманию читателей обзор. По-
скольку связанная с ГИГ литература на сегодня
поистине огромна, наш обзор сосредоточен в ос-
новном на обобщающих и предлагающих новые
подходы публикациях. И в этом смысле он может
претендовать лишь на статус обобщения итогов.
Рассматривая перспективы направления, мы бо-
лее подробно обсуждаем отдельные современные
исследования, выполненные на диких животных,
примеры работ, которые, как нам кажется, свиде-
тельствуют о возможностях эколого-физиологи-
ческих исследований эволюционной направлен-
ности в настоящем и будущем.

ТЕСТОСТЕРОН: СИНТЕЗ
И МЕХАНИЗМ ДЕЙСТВИЯ

Тестостерон – один из важнейших физиологи-
ческих регуляторов, посредством которого реали-
зуются сценарии жизненного цикла (Ketterson et al.,
1992). Наряду с другими стероидными и тиррео-
идными гормонами тестостерон участвуют в
энергоемких метаболических процессах – роста,
развития, обеспечения сезонных функций и др.
(Nelson, Kriegsfeld, 2016). Гормон вырабатывается
в основном в клетках Лейдига семенников у сам-
цов и в малых дозах в яичниках у самок (Burger,
2002). И у самцов, и у самок тестостерон также
синтезируется в коре надпочечников. В дополне-
ние к классическим стероидогенным органам
(Розен, 1994; Dohle et al., 2003; Luetjens, Weinbau-
er, 2012) в мозге также происходит биосинтез те-
стостерона и других стероидов (Mellon et al.,

2001). Синтез в норме осуществляется из холесте-
рола через такие стероиды, как дезоксикортико-
стерон и прогестерон. Тестостерон легко превра-
щается в эстрадиол с помощью фермента арома-
тазы или в дигидротестостерон с помощью
редуктазы (Celec et al., 2015). Ключевую роль в
синтезе тестостерона играют митохондрии, где
транспортный белок StAR (стероидогенный ост-
рый регуляторный белок) обеспечивает передачу
холестерола с внешней на внутреннюю митохон-
дриальную мембрану, где холестерол может быть
далее обработан соответствующими ферментами
(Miller, Auchus, 2011; Luetjens, Weinbauer, 2012).
Ген StAR экспрессируется исключительно в сте-
роидогенных тканях, в том числе в мозге (Celec et al.,
2015). Поскольку стероидогенные клетки практи-
чески не обладают способностью хранить гормоны,
уровень тестостерона контролируется в первую
очередь на стадии синтеза в митохондриях (Bose
et al., 2002).

Взаимосвязь тестостерона (как и других стеро-
идных гормонов и гормонов щитовидной желе-
зы) с митохондриями двунаправлена: с одной
стороны, митохондрии играют ведущую роль в
биосинтезе и контроле стероидных гормонов
(Bose et al., 2002), с другой – половые стероиды
регулируют экспрессию ДНК, обеспечивающую
окислительное фосфорилирование (Psarra et al.,
2006; Vasconsuelo et al., 2013). Митохондрии име-
ют рецепторы как андрогенов, так и эстрогенов
(Psarra, Sekeris, 2008; Vasconsuelo et al., 2013). Не-
давно показано, что рецепторы андрогенов в ми-
тохондриях контролируют многие митохондри-
альные функции и митонуклеарную коммуника-
цию (Bajpai et al., 2019). Таким образом, половые
гормоны могут напрямую менять митохондри-
альную активность для обеспечения энергией
физиологических процессов. Центральная же
роль митохондрий в производстве гормонов га-
рантирует, что энергетически дорогие процессы
могут быть запущены только при адекватном ми-
тохондриальном обеспечении (Demonacos et al.,
1996; Gavrilova-Jordan, Price, 2007; Manoli et al.,
2007; Psarra, Sekeris, 2008; Du et al., 2009; Vascon-
suelo et al., 2013).

Известны два механизма действия тестостеро-
на. Основной медленный механизм – геномный,
связанный с активацией ядерных и митохондри-
альных генов. После транслокации в цитоплазму
клетки тестостерон связывает рецептор андроге-
на, а затем после транспорта связывается с эле-
ментом гормонального ответа в ДНК, где активи-
рует или тормозит экспрессию генов и последую-
щий синтез белка (Koch et al., 2017). Действие
быстрого негеномного механизма разнообразно,
начиная с активации мембранных рецепторов,
связанных с G-белком, или рецепторов глобулина,
связывающего тестостерон, и заканчивая стиму-
ляцией различных протеинкиназ и прямой моду-
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ляцией активности ионных каналов и транспорт-
ных белков (Michels, Hoppe, 2008).

Синтез тестостерона, как и других половых
гормонов, контролируется гонадотропин-рили-
зинг-гормоном (ГРГ), который вырабатывается
гипоталамусом и стимулирует гипофиз к выделе-
нию фолликулостимулирующего и лютеинизиру-
ющего гормонов (ЛГ); последний увеличивает
экспрессию белка StАR в клетках-мишенях (Ubu-
ka et al., 2014). Однако эффект количества ЛГ в от-
ношении гонад неоднозначен, и повышенный
синтез тестостерона клетками Лейдига может,
по-видимому, происходить за счет временного
увеличения чувствительности семенников к ЛГ
(Chichinadze K., Chichinadze N., 2008). Секреция
ГРГ пульсирует. У людей она наиболее высока во
время сна с последующими самыми высокими
пиками тестостерона, приходящимися на ранние
утренние часы (Lord et al., 2014). Уровни тестосте-
рона постепенно снижаются с возрастом, глав-
ным образом из-за истощения клеток Лейдига и
замедления генерации выбросов ГРГ в гипотала-
мусе (Celec et al., 2015).

ИММУННАЯ СИСТЕМА ПОЗВОНОЧНЫХ
У позвоночных животных иммунная система

весьма консервативна и представлена двумя вет-
вями. Врожденный иммунитет – это система
быстрого иммунного ответа на инфекции, осно-
ванная на распознавании консервативных, уни-
кальных для патогенов признаков. Другая ветвь –
адаптивный иммунитет – обеспечивает антиген-
специфические ответы, которые активируются
при инфекции. Высокая специфичность и гиб-
кость адаптивных иммунных реакций основана
на специфических рецепторах антигенов на Т- и
В-лимфоцитах (Ройт и др., 2000; Cooper, Alder,
2006; Murphy, Weaver, 2016). Клеточный пул
врожденного иммунитета представлен моноцита-
ми, макрофагами, дендритными клетками (ДК),
гранулоцитами (нейтрофилы, эозинофилы, туч-
ные клетки и базофилы), натуральными киллер-
ными клетками (НК), тромбоцитами и эндотели-
альными клетками. Взаимодействие между врож-
денной и адаптивной иммунной системами в
значительной степени опосредовано регулятор-
ными молекулами – цитокинами, которые коор-
динируют действия различных иммунных функ-
ций, нацеливая их на конкретные виды патогенов
(Ройт и др., 2000; Abbas et al., 2014).

Адаптивная иммунная система позвоночных
включает клеточный и гуморальный иммунитет.
Клеточные иммунные реакции ориентированы
на борьбу с патогенами внутри клеток. Их осу-
ществляют цитотоксические Т-лимфоциты (или
цитотоксические Т-клетки, CD8+); они убивают
инфицированные клетки хозяина. Другие Т-лим-
фоциты (Т-хелперы, CD4+) стимулируют макро-

фаги к уничтожению микробов. В гуморальном
адаптивном иммунитете эффекторными клетка-
ми являются В-лимфоциты (или В-клетки), кото-
рые стимулируются другими CD4+ хелперными
Т-клетками. В-клетки продуцируют антитела,
которые связывают внеклеточные патогены и
обеспечивают их обезвреживание (Murphy, Weaver,
2016). Четыре основных функциональных группы
хелперных Т-клеток (CD4+) известны как Th1,
Th2, Th17 и Treg (T-регуляторные клетки) (Mur-
phy, Weaver, 2016). Клетки Th1, Th2 и Th17 иници-
ируют три различных типа адаптивных иммун-
ных ответов. Th1-ответ включает в основном ак-
тивацию макрофагов и цитотоксических клеток,
Th17 – выработку воспалительных цитокинов,
Th2-ответ стимулирует В-клетки к производству
антител. Treg-клетки участвуют в регуляции им-
мунных ответов, предотвращая, например, имму-
нопатологии (Murphy, Weaver, 2016). При Th1-от-
вете выделяемый Тh1-лимфоцитами интерферон
γ (IFN-γ) активирует макрофаги к уничтожению
микробов, цитотоксические клетки к убийству
инфицированных клеток; у человека Th1-клетки
также стимулируют производство B-клетками
IgG3 антител (Murphy, Weaver, 2016). Иммунный
ответ Th2-типа направлен на активацию гумо-
рального иммунитета; у людей секретирующие
IL-4 и IL-5 Th2-клетки стимулируют В-клетки
продуцировать другие классы антител (IgA, IgE,
IgG1, IgG2, IgG4) (Murphy, Weaver, 2016). При
Th17-ответе клетки Th17 продуцируют цитокины,
которые вызывают сильные воспалительные ре-
акции (особенно IL-17 и IL-22) и в основном
участвуют в борьбе с инфекциями на слизистых
поверхностях. Клетки Th17 также работают вме-
сте с клетками Treg, обеспечивая увеличение сек-
реции антител IgA в просвет кишечника (Cao et al.,
2012).

При инициации врожденного иммунного от-
вета сигналы цитокинов, выделяемых макрофа-
гами и дендритными клетками, индуцируют диф-
ференциацию наивных CD4+ Т-клеток в Th1,
Th2 или Th17, тем самым инициируя определен-
ный тип адаптивного иммунного ответа (Zhu,
Paul, 2008; Murphy, Weaver, 2016). Цитокины IL-12 и
IFN-γ индуцируют дифференцировку Th1, цито-
кины IL-2 и IL-4 индуцируют Th2, а дифферен-
цировка Th17 индуцируется цитокинами TGF-β,
IL-1, IL-6, IL-21 и IL-23 (Murphy, Weaver, 2016).
Цитокиновые сигналы усиливаются положитель-
ными обратными связями от дифференцирую-
щихся Т-хелперов. Однако сигналы цитокинов,
связанных с одним типом Т-хелперных клеток
(например, Th1), подавляют дифференцировку
других типов (например, Th2 или Th17).
В результате этих конкурентных отношений
адаптивные иммунные ответы того или иного ти-
па могут стать преобладающими, будучи однажды
запущенными (Murphy, Weaver, 2016).
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ТЕСТОСТЕРОН, ВПП И ПОВЕДЕНИЕ

У самцов позвоночных животных тестостерон
необходим для производства сперматозоидов,
осуществления полового акта, для развития и
экспрессии многих вторичных половых призна-
ков, делающих самца привлекательным для самки
(Ketterson et al., 1992, 1996; Owens, Short, 1995;
Saino, Møller, 1995; Enstrom et al., 1997; Ketterson,
Nolan, 1999; Ardia et al., 2010). Известно также, что
не все ВПП, в том числе поведенческие, контро-
лируются тестостероном (Wingfield, Farner, 1993;
Kimball, Ligon, 1999). Тестостерон усиливает про-
явление территориальности (Moore, Marler, 1987;
Hau, 2007), с ним связывают внутриполовую
агрессивность самцов и конкурентоспособность
в борьбе за обладание самкой (Salvador et al., 1997;
Hau, 2007; McGlothlin et al., 2007, 2008; Ardia et al.,
2010; Bartos et al., 2012).

В соответствии с “гипотезой вызова” (chal-
lenge hypothesis) (Wingfield et al., 1990, 2001), ста-
бильно высокий уровень тестостерона имеет
дезадаптивные последствия. Поэтому высокие
уровни гормона должны быть ограничены перио-
дами жизненного цикла с высоким репродуктив-
ным усилием. Предсказания гипотезы в целом
поддерживаются результатами многих исследова-
ний (Archer, Carré, 2016; Carré, Archer, 2018). Уро-
вень тестостерона высоко изменчив и на более
коротких временных интервалах (суточный
ритм, социальный контекст и индивидуальные
особенности реагирования) (Archer, Carré, 2016).
Это объясняет, почему уловить связь между гор-
мональным фоном и относительно стабильной
экспрессией ВПП удается далеко не всегда
(Weatherhead et al., 1993; Evans et al., 2000; Stoehr,
Hill, 2001; McGlothlin et al., 2008, и др.). Важно
также иметь в виду, что корреляции между гормо-
ном и регулируемым признаком можно наблю-
дать только при концентрациях ниже уровня на-
сыщения на кривых доза-эффект. Эти уровни мо-
гут различаться для разных андроген-зависимых
признаков.

Тестостерон, по-видимому, оказывает непо-
средственное влияние на функции мозга. Извест-
но его влияние на когнитивные способности и
эмоции у человека (Celec et al., 2015). Значитель-
ная часть биомедицинских исследований под-
тверждает его активность как анксиолитика и ан-
тидепрессанта, его способность улучшать про-
странственную ориентацию – способности,
которые ослабевают с возрастом (Celec et al.,
2015).

ТЕСТОСТЕРОН И ИММУННЫЕ ФУНКЦИИ

Иммуносупрессивная роль тестостерона из-
вестна давно (Cohn, 1979; Folstad, Karter, 1992;
Marsh, 1996; Klein, 2000; Moshkin et al., 2000; Skau,

Folstad, 2004, и др.). Однако эффекты и конкрет-
ные механизмы его действия на разные ветви об-
щей системы иммунной защиты организма отно-
сительно отчетливо начинают вырисовываться
лишь к настоящему времени (Koch et al., 2017;
Roved et al., 2017; Taneja, 2018). Наиболее попу-
лярное объяснение иммуносупрессивной роли
тестостерона состоит в снижении вероятности
аутоиммунной атаки развивающихся спермато-
зоидов (Skau, Folstad, 2004). Производство высо-
кокачественного эякулята связано со значитель-
ными затратами. Гаплоидные сперматозоиды
воспринимаются иммунной системой как чужое
и подвергаются аутоиммунной атаке уже в поло-
вых органах самца. Это снижает качество спермы
и, следовательно, ее фертильность. Таким обра-
зом, успех самца зависит от способности семенни-
ков выполнять барьерную функцию в отношении
собственных антител. Мета-анализ результатов
лечения кортикостероидами мужского беспло-
дия, направленного на иммуносупрессию, пока-
зал, что лечение снижало уровень антиспермаль-
ных антител, улучшало подвижность сперматозо-
идов и их количество, а также сокращало время
зачатия (Skau, Folstad, 2004).

Негативная роль тестостерона в отношении
отдельных иммунных функций может быть связа-
на с его ролью в обеспечении перераспределения
пластических и энергетических ресурсов между
иммунной и генеративной системами (Wedekind,
Folstad, 1994). Тестостерон выступает в качестве
регулятора функций внутри иммунной системы,
однако его влияние на механизмы врожденного и
адаптивного иммунитета неоднозначно.

Экспериментально добавленный тестостерон
оказывает негативное влияние на клеточный им-
мунитет (Foo et al., 2017). Однако подробное ис-
следование биомедицинской литературы свиде-
тельствует о том, что тестостерон в основном по-
давляет адаптивные иммунные ответы Th2- и
Th17-типов путем подавления функций, связан-
ных с дифференциацией Th2 и Th17 (Roved et al.,
2017). В то же время, помимо иммуносупрессив-
ных эффектов, он также может усиливать клеточ-
ный иммунитет Th1-типа; самцы в целом имеют
более высокое соотношение цитокинов Th1/Th2,
чем самки (Girón-González et al., 2000). Неодно-
значны также и результаты исследований влияния
тестостерона на индукцию дифференцировки
Th1-клеток, обобщенные в обзоре Роведа с соавт.
(Roved et al., 2017). Отмечалось как уменьшение
продукции Th1-индуцированного цитокина IFN-γ
(Kissick et al., 2014), так и отсутствие такого эф-
фекта (Girón-González et al., 2000; Posma et al.,
2004). В целом направленность действия тесто-
стерона при иммунных ответах Th1-типа остается
невыясненной (Roved et al., 2017).
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Тестостерон обладает негативным действием в
отношении гуморальной компоненты адаптив-
ного иммунитета, уменьшая как антителообразо-
вание, так и пролиферацию В-клеток (Foo et al.,
2017).

В отношении врожденного иммунитета тесто-
стерон, по-видимому, имеет демпфирующий эф-
фект, хотя действие его не вполне однозначно
(Roved et al., 2017). В моноцитах тестостерон уве-
личивает выработку Th1 цитокина IL-12 (Posma
et al., 2004), хотя он оказывает различный эффект
на цитокины, индуцирующие Th17-ответ; он по-
давляет продукцию IL-6 (O’Connor et al., 2007),
но увеличивает продукцию IL-1 (Posma et al.,
2004). В дендритных клетках, которые играют
важную роль в качестве антигенпрезентирующих
клеток гуморального иммунитета, тестостерон
ингибирует или уменьшает продукцию Тh2 цито-
кинов (IL-4, IL-10 и IL-13) (Hepworth et al., 2010),
Th17-индуцирующих цитокинов IL-1 и IL-6
(Corrales et al., 2009), а также может подавлять
экспрессию рецепторов главного комплекса ги-
стосовместимости (MHC) класса II и ко-стимули-
рующих молекул (Koh et al., 2009; Hepworth et al.,
2010). Исследования влияния тестостерона на
гранулоциты предполагают, что он усиливает ак-
тивность нейтрофилов и тучных клеток, но опи-
сан и ингибирующий эффект в отношении ней-
трофилов (Roved et al., 2017).

Еще один важный аспект, связанный с первой
линией обороны от инфекций – это заживление
ран. Здесь исследования показывают, что тестосте-
рон усиливает агрегацию тромбоцитов (Ajayi et al.,
1995; Li et al., 2007), которая способствует зажив-
лению раны и поврежденных тканей. Это особен-
но интересно, потому что было высказано пред-
положение, что увеличение скорости заживления
ран (одновременно с усилением Th1-реакций
клеточного иммунитета) должно быть адаптив-
ным у самцов из-за более высокого риска травм
во время конкурентной борьбы за доминантный
ранг и при защите территории (Zuk, Johnsen,
1998; Hasselquist, 2007).

Влияние тестостерона на эндотелиальные
клетки неоднозначно. Исследования дают осно-
вания предположить как усиление, так и подав-
ление адгезии и миграции лейкоцитов, либо от-
сутствие эффекта (Roved et al., 2017). Было также
обнаружено снижение экспрессии IL-6 и рецеп-
торов TLR-4, что указывает на противовоспали-
тельное действие тестостерона на эндотелиаль-
ные клетки (Norata et al., 2006). Влияние тестосте-
рона на дендритные клетки и эндотелиальные
клетки находится в соответствии с его подавляю-
щим влиянием на дифференцировку Th2 и Th17
(Roved et al., 2017).

Таким образом, исследования действия тесто-
стерона на разные ветви общей системы иммун-

ной защиты организма свидетельствуют о его не-
однозначных эффектах. Подавление адаптивного
иммунитета можно считать подтвержденным
лишь в отношении клеточных ответов Th2, Th17 и
гуморальной компоненты Th2, но не Th1-отве-
тов. В отношении реакций врожденного иммуни-
тета эффект тестостерона различен. Различная
роль разного типа клеточных (Тh) ответов в зави-
симости от условий жизни, стадии жизненного
цикла, состояния организма – результат адаптив-
ной эволюции. Усиление Тh1, например весной,
в период гона, на фоне подавления Тh2 и гумораль-
ной иммунореактивности может рассматриваться
как вполне адаптивная реакция и свидетельство то-
го, что реальная цена адаптации формируется на ос-
новании более сложных компромиссных решений,
нежели это предлагается ГИГ (Hasselquist, 2007).

ПРОВЕРКИ ГИГ, ОСНОВАННЫЕ
НА АНАЛИЗЕ КОРРЕЛЯЦИЙ 

(СРАВНИТЕЛЬНЫЙ ПОДХОД)
В соответствии с ГИГ, иммунный гандикап,

обусловливающий честность сигнала, может дей-
ствовать, если увеличение уровня тестостерона
вызывает снижение индивидуальной иммуно-
компетентности. Однако положительные связи
между качеством сигнала, тестостероном и имму-
нокомпетентностью не могут рассматриваться
как противоречащие ГИГ (Roberts et al., 2004;
Getty, 2006). Положительная связь или отсутствие
связи могут существовать в том случае, если осо-
би высокого генетического качества способны
справляться с обусловленным тестостероном по-
давлением иммунной функции. Напротив, отри-
цательная связь может свидетельствовать о том,
что здоровые особи жертвуют своей индивиду-
альной приспособленностью. Это может быть
причиной противоречивых результатов исследо-
ваний. Например, у мужчин прослежена положи-
тельная связь между уровнем тестостерона, при-
влекательностью лица для женщин и иммуноре-
активностью на вакцину против гепатита
В (Rantala et al., 2012а). Пример отсутствия связи
дают краснокрылые трупиалы (Agelaius phoeni-
ceus), у которых адаптивная гуморальная иммуно-
компетентность в три разных периода годового
цикла никак не была связана с физиологическими
показателями уровня тестостерона (Hasselquist
et al., 1999).

Теоретически иммунокомпетентные самцы,
как более здоровые, могут выдерживать бóльшую
паразитарную нагрузку, чем более иммунологи-
чески слабые самцы. В этом смысле акцент на па-
разитарной нагрузке как показателе иммуноком-
петентности (отрицательная связь) при тестиро-
вании ГИГ малопродуктивен (Getty, 2002). Тем не
менее при межвидовых сравнениях высокая зара-
женность паразитами часто бывала связанной с
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пониженной иммунокомпетентностью и исполь-
зовалась в качестве ее показателя (Poulin, 1996;
Schalk, Forbes, 1997; Klein, 2000, и др.). Положи-
тельная корреляция между зараженностью кле-
щами, уровнем тестостерона и размером красных
эполет на крыльях была обнаружена у красно-
крылых трупиалов. Однако взаимосвязь между
тестостероном, зараженностью другими парази-
тами и такими ВПП, как песня и общий цвет опе-
рения, отсутствовала (Weatherhead et al., 1993).
Размер рогов у белохвостого оленя положительно
коррелировал с уровнем тестостерона, но вопре-
ки ожиданию отрицательно – с зараженностью
нематодами. При этом корреляции между тесто-
стероном и зараженностью гельминтами не было
(Ditchkoff et al., 2001). Один и тот же вид паразита
может по-разному влиять на иммунные функции,
а разные виды паразитов могут оказывать разное
влияние на одну и ту же иммунную функцию (Foo
et al., 2017). Это может быть связано с разной сто-
имостью для организма разных видов паразитов.
Так, у красных полевок в природной обстановке
зараженность цестодами (Arostrilepis horrida) зна-
чимо влияла на уровень базального метаболизма,
однако иммунизация бараньими эритроцитами,
зараженность таежным клещом (Ixodes persulca-
tus) и нематодой (Heligmosomum mixtum) самостоя-
тельного влияния на базальный метаболизм не
оказывали. Вместе с тем красные полевки – но-
сители нематод – после иммунизации эритроци-
тами демонстрировали значимо более низкий
максимальный уровень потребления кислорода в
тесте острого охлаждения по сравнению с зара-
женными нематодой полевками, инъецирован-
ными физиологическим раствором (Novikov et al.,
2015).

Если зараженность паразитами отрицательно
связана с иммунокомпетентностью, а тестосте-
рон подавляет иммунные функции, то заражен-
ность паразитами самцов теоретически должна
быть более высокой, чем самок. Давно известно,
что женщины больше склонны к определенным
аутоиммунным расстройствам, а мужчины пока-
зывают бóльшую восприимчивость к паразитам и
микробным инфекциям (Grossman, 1990; Klein,
2000). Однако проведенный МакКарди с соавто-
рами (McCurdy et al., 1998) мета-анализ 33 иссле-
дований птиц показал, что зараженность Haemo-
proteus (паразит крови) более распространена сре-
ди самок, как вне зависимости от системы
спариваний, так и в пределах только полигинных
видов. При этом существуют значительные раз-
личия между видами в восприимчивости одних и
тех же паразитов и в эффектах, оказываемых раз-
ными видами паразитов (Moore, Wilson, 2002).
Эти результаты, основанные на регистрации фо-
новых показателей иммунитета, половых гормо-
нов и зараженности паразитами трудно интер-
претировать еще и потому, что поведенческие

особенности полов могут обусловливать их раз-
ную подверженность атакам паразитов (Klein,
2000). Поведение самца отличается повышенной
активностью и подвижностью, что повышает ве-
роятность заражения (Zuk, Stoehr, 2002).

Ограниченные возможности сравнительного
коррелятивного подхода для тестирования ГИГ
хорошо видны из широко цитируемого элегант-
ного сравнительного анализа роли паразитов в
половом отборе у млекопитающих (Moore, Wil-
son, 2002). Авторам удалось весьма убедительно
продемонстрировать наличие положительной
связи между величиной диморфизма в размерах
тела и уровнем зараженности паразитами самцов
в сравнительном ряду таксонов млекопитающих.
Система спариваний в этой сравнительной рабо-
те была использована как показатель интенсив-
ности действия полового отбора в эволюции так-
сонов. Оказалось, что такая же положительная
связь прослеживается между паразитарными на-
грузками и показателем степени выраженности
полигинии. Смертность среди самцов по сравне-
нию с самками была выше в таксонах млекопита-
ющих с большими паразитарными нагрузками.
Это исследование показало, что паразиты могли
играть важную роль в эволюции млекопитающих,
в тех таксонах, которые находились под сильным
давлением полового отбора. Однако сравнитель-
ный анализ корреляций не дает возможность объ-
яснить непосредственный механизм выявленных
трендов. Эти тренды могли быть обусловлены
иммуносупрессией под влиянием повышенных
уровней андрогенов у самцов у видов с выражен-
ным половым диморфизмом и испытавших мощ-
ное давление полового отбора. Однако вклад па-
разитарной инфекции в соматические инвести-
ции мог быть не менее вероятным гандикапом,
чем иммуносупрессия андрогенами (Moore, Wil-
son, 2002).

Среди внешних факторов, обусловливающих
возможность разнонаправленности корреляций
между андрогенами, ВПП и иммунитетом, осо-
бую роль играет доступность корма (Ohlsson et al.,
2003; Strandin et al., 2018). Обеспеченность кор-
мом влияет на иммунитет, уровень андрогенов и
ВПП через энергетику и как источник важней-
ших субстратов, таких, например, как каротиноиды
(Blount et al., 2003). С другой стороны, внутреннее
состояние организма, меняющееся по ходу жиз-
ненного цикла, также существенно влияет на на-
правленность связей между иммунными функци-
ями и андроген-зависимыми признаками (Zuk,
Stoehr, 2002). На разных этапах цикла меняется не
только уровень тестостерона, но и величина его
доза-эффекта для различных андроген-зависи-
мых процессов (Wingfield et al., 1990). Это может
быть связано с величиной результирующего эф-
фекта разнонаправленно воздействующих на им-
мунитет гормонов гипоталамо-гипофизарно-го-
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надной системы. Если тестостерон подавляет им-
мунные функции, то гонадотропин-релизинг-
гормон, наоборот, стимулирует (Jacobson, Ansari,
2004). Баланс этих гормонов может меняться по
ходу жизненного цикла в зависимости от эфек-
тивности механизмов стероидогенеза, связываю-
щей емкости байндинг-протеинов, активности
систем, метаболизирующих андрогены.

Набор обсуждаемых факторов, которые спо-
собны обусловливать разнонаправленность свя-
зей между андрогенами, ВПП и иммунитетом при
проверках ГИГ на основе корреляций, можно
продолжить, но это лишь увеличит громоздкость
нашего обзора. Важно, однако, отметить, что при
сравнении наборов видов при коррелятивном
подходе влияние разных факторов, в том числе
водоспецифичных, оценить крайне трудно, если
вообще возможно.

ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ ПРОВЕРКИ
Экспериментальные проверки имеют безу-

словное преимущество перед сравнительными
корреляционными исследованиями, поскольку
дают возможность для дифференцированной
оценки влияния одних факторов при исключе-
нии влияния других. Были проведены многочис-
ленные эксперименты и на лабораторных, и на
диких видах различных позвоночных (в основном
млекопитающие и птицы), включавшие как ма-
нипулирование уровнем тестостерона путем ка-
страции, использования тестостероновых им-
плантов и антагонистов тестостерона, которые
подавляют продуцирование тестостерона (Ketter-
son et al., 1996; Roberts et al., 2004; Mills et al., 2009;
Foo et al., 2017), так и активацию иммунитета па-
тогенными микроорганизмами и непатогенными
антигенами с оценками их влияния на уровень
андрогенов (Boonekamp et al., 2008). Проверялись
в экспериментах эффекты разных уровней пара-
зитарных нагрузок (например, Mills et al., 2010).
Одним из лучших экспериментальных подходов к
проверке ГИГ было использование линий живот-
ных, прошедших селекцию на различные уровни
иммунокомпетентности. Верхальст и соавторы
(Verhulst et al., 1999) обнаружили, что самцы кур
(Gallus gallus domesticus), отобранные в череде по-
колений на низкий уровень гуморального иммун-
ного ответа (продукция антител), имели относи-
тельно большие размеры гребней (ВПП) и более
высокий уровень тестостерона, чем самцы, ото-
бранные на высокий уровень иммунного ответа
на антигенную стимуляцию. Это исследование
остается одним из наиболее убедительных дока-
зательств генетической связи между тестостеро-
ном и иммунной функцией, которая может объ-
яснить иммунный гандикап в развитии ВПП. Се-
лекционный подход был использован и в
экспериментах с дикими рыжими полевками

(Myodes glareolus), но лишь в поколениях родите-
лей и их непосредственных потомков в условиях,
приближенных к естественным (Mills et al., 2010).
К сожалению, направленная селекция по призна-
кам низкой и высокой иммунореактивности по
одному или нескольким направлениям иммунно-
го реагирования может вести к быстрому ослабле-
нию других системных функций, включая репро-
дуктивную. Так, в нашем эксперименте с селек-
цией хомячков Кэмпбелла (Phodopus campbelli) в
трех поколениях на высокий и низкий гумораль-
ный иммунный ответ на введение эритроцитов
барана, повторная иммунизация F2 поколения
отобранных хомячков не вела к различиям в уров-
не тестостерона как фонового, так и на пике вто-
ричного иммунного ответа. Однако низкоиммун-
ные самцы отличались повышенным фоновым
уровнем кортизола, были менее агрессивными, а
самки в парах с такими самцами имели меньшие
по размеру выводки (Роговин и др., 2014). Даль-
нейшая же селекция вела к быстрому угнетению
репродуктивной функции.

Безусловно, перспективным подходом к экс-
периментальным проверкам ГИГ и связанных с ги-
потезой вопросов является использование генети-
чески модифицированных животных. Так, нокаут
по генам интерлейкина 1 – IL-1α/β (IL1-KO) – у
мышей линии BALB/cA вел к росту агрессивно-
сти и уровня тестостерона, измерявшегося в фе-
калиях у самцов. При этом генетически модифи-
цированные мыши не отличались от контроль-
ных BALB/cA по динамике кортикостерона после
контактов с молодыми самцами (Tamagawa et al.,
2007). Использование иммунодефицитных по
Foxn1 генам аутбредных CD-1 и инбредных
BALB/c мышей в экспериментах по выбору самца
самками показало, что инбредные (BALB/c) сам-
ки предпочитали мочу и экскрет препуциальных
желез здоровых, не модифицированных самцов
(Zhang et al., 2010).

Наибольший интерес представляют биомеди-
цинские исследования с использованием генети-
чески модифицированных мышей с нокаутом по
генам, кодирующим рецепторы андрогенов. Так,
исследования ген-модифицированных мышей c
нокаутом по специфичному в отношении иммун-
ных клеток рецептору андрогена (immune cell-
specific androgen receptor, AR) убедительно проде-
монстрировали, что андроген и его рецептор
(А/AR) играют важную роль в регуляции разных
иммунных функций (Lai et al., 2012). Ген AR рас-
положен на Х-хромосоме в геноме человека и до-
мовой мыши. Кодируемый им рецептор после
связывания c лигандом (тестостерон или 5-ди-
гидротестостерон) транслоцируется в ядро, свя-
зывается с андроген-реактивными элементами в
промоторах или усилителях целевых генов и
включает их экспрессию. Экспрессия AR была
обнаружена в различных популяциях (линиях)
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иммунных клеток, включая нейтрофилы, тучные
клетки, макрофаги, В- и Т-клетки (Viselli et al.,
1997; Mantalaris et al., 2001; Chen et al., 2010).

Исследования с использованием направлен-
ного (conditional) нокаута AR (ARKO), т.е. мышей
с AR-нокаутом в определенных группах иммун-
ных клеток, определили новые перспективы для
исследования не связанных с репродукцией ро-
лей A/AR, в частности их участия в иммунной ре-
гуляции; эти исследования имеют также большой
потенциал для развития новых терапевтических
технологий для лечения заболеваний иммунной
системы (Yeh et al., 2002; Altuwaijri et al., 2009).
С помощью методов направленного нокаута было
показано, что во врожденном иммунитете А/АR
необходим для генерации и правильного функци-
онирования нейтрофилов; А/AR также регулиру-
ет заживление ран с участием макрофагов и через
продукцию провоспалительных цитокинов.
В адаптивном иммунитете A/AR оказывают по-
давляющее действие на развитие и активацию Т- и
В-клеток. Исключение эффекта подавления ве-
дет к увеличению тимуса и росту экспорта незре-
лых В-клеток (Lai et al., 2012).

СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ
РЕЗУЛЬТАТОВ ИССЛЕДОВАНИЙ –
МЕТА-АНАЛИТИЧЕСКИЙ ПОДХОД

Термин “мета-анализ” в настоящее время
обычно используется для обозначения ряда ста-
тистических процедур, которые оценивают ре-
зультаты различных исследований по одной или
смежным темам через стандартизированный раз-
мер эффекта статистических показателей, таких
как коэффициенты корреляции, дистанции, от-
ношение шансов (Hedges, Olkin, 1985; Arnqvist,
Wooster, 1995). Мета-анализ стал широко распро-
страненным инструментом проверки научных ги-
потез и устойчивости результатов независимых
эмпирических исследований. Его процедуры уже
давно и успешно используются в социальных и
медицинских науках (Egger et al., 2001). Проник
он и в экологию и эволюционную биологию под
маркой мощного инструмента синтеза и прове-
рок результатов опубликованных эмпирических
исследований (Gurevitch, Hedges, 1999; Koricheva
et al., 2013). Математический аппарат мета-анали-
за продолжает совершенствоваться (Nakagawa,
Santos, 2012; Cooper et al., 2019). Все чаще подход
противопоставляется традиционному “наратив-
ному” обсуждению гипотез. Считается, что мета-
анализ превосходит сравнительно-описательные
обзоры в возможностях проверки гипотезы, вы-
явления причин неоднородности результатов эм-
пирических проверок, оценки публикационной
предвзятости, и даже для генерирования новых
гипотез и будущих направлений исследований
(Nakagawa, Poulin, 2012). Однако мета-аналитиче-

ский подход в эволюционной экологии таит в се-
бе серьезную опасность “не заметить ребенка”.
Это связано с особенностями исследований в
этой области биологии. На сегодня не существует
объективных способов формальной оценки каче-
ства каждого эмпирического исследования; по
существу качество оценивается только через раз-
мер выборки (Poulin, Forbes, 2012). Неизбежный
формализм мета-аналитического подхода ведет к
недоучету биологического базиса, присутствую-
щего в эмпирических исследованиях (Ioannidis,
2010). Кроме того, литература по экологии и по-
ведению изобилует неадекватным для мета-ана-
литического подхода представлением основных
статистических данных в эмпирических исследо-
ваниях (часто отсутствует возможность преобра-
зования их в статистические показатели размера
эффекта; Poulin, Forbes, 2012). Существуют и объ-
ективные трудности стандартизации результатов
экологических и поведенческих исследований
эволюционной направленности, в отличие, на-
пример, от медицины. Это и различные неучтен-
ные условия (факторы), в особенности при ис-
следованиях в природе, и исследование одних и
тех же явлений на разных популяциях или видах
со своей спецификой (Hadfield, Nakagawa, 2010;
Lajeunesse, 2010). Ограничение возможности од-
нозначной интерпретации результатов мета-ана-
лиза эко-физиологических, эко-иммунологиче-
ских и поведенческих данных обусловлено низ-
кой величиной эффектов и статистическими
ограничениями из-за обычно малых размеров вы-
борок в исследованиях, в особенности если эти ис-
следования проводятся в природе (Gaigher et al.,
2019). Тем не менее, хотя мета-аналитический
подход не является панацеей, использование его
для обобщения эмпирических исследований, в
которых так или иначе оценивается валидность
ГИГ, позволило получить интересные обобще-
ния и способствовало формированию новых
взглядов на проблему связей между экспрессией
ВПП, эндокринными и иммунными механизма-
ми и поведением, связанным с выбором полового
партнера.

Первый мета-анализ результатов проверок
ГИГ был посвящен оценке значимости и направ-
ления связи между уровнем тестостерона и имму-
нокомпетентностью (Roberts et al., 2004). К 2004 г.
иммуносупрессия, вызванная тестостероном, бы-
ла отмечена в ряде исследований, хотя эффект
был незначительным, и при контроле исследова-
ний, проведенных на одном и том же виде, стати-
стически значимая связь утрачивалась. В этом ис-
следовании не было выявлено влияние тестосте-
рона на прямые измерения иммунной функции
(количество лейкоцитов, вырабатываемых анти-
тел или реакция кожной гиперчувствительности
на растительный белок – фитогемагглютинин),
но тестостерон положительно влиял на заражен-
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ность эктопаразитами, особенно у рептилий
(Roberts et al., 2004).

Проведенный недавно Йонг Жи Фу с соавто-
рами (Foo et al., 2017) мета-анализ результатов
большого числа публикаций по эффектам поло-
вых гормонов у разных видов позвоночных жи-
вотных (тестостерона самцов и эстрогена самок)
на разные ветви иммунной системы свидетель-
ствует в целом в пользу ГИГ. Результаты экспери-
ментальных исследований (n = 66) как клеточного,
так и гуморального адаптивного иммунитета,
равно как и мета-аналитические средние, свиде-
тельствуют в пользу подавляющего адаптивный
иммунитет эффекта тестостерона. В отличие от
экспериментальных работ, мета-анализ исследо-
ваний, авторы которых анализировали корреля-
ции уровней циркулирующего тестостерона с по-
казателями иммунореактивности (n = 38), не дал
однозначного результата. В то время как для гу-
морального иммунного ответа эффект тестосте-
рона оказался статистически незначимым, для
клеточного иммунитета эффект оказался положи-
тельным. Мета-аналитическое среднее эффекта
тестостерона в корреляционных исследованиях
оказалось статистически незначимым. Отсут-
ствие подтвержденного эффекта в исследованиях
уровней циркулилирующего гормона объяснимо
с позиции их доказательной слабости по сравне-
нию с контролируемыми экспериментами.

Число исследований, в которых проверялись
эффекты эстрогена самок, существенно меньшее
(Foo et al., 2017). Тенденция к положительному
влиянию эстрогена на иммунитет в эксперимен-
тальных исследованиях (n = 38) осталась непод-
твержденной – мета-аналитическое среднее
оказалось статистически незначимым. В экспе-
риментальных исследованиях статистически не-
значимым оказался эффект эстрогена в отноше-
нии гуморального иммунитета, в то время как в
отношении клеточного иммунитета эффект ока-
зался статистически значимым, но не положи-
тельным, как можно было ожидать, а отрицатель-
ным. Корреляционных связей эффектов эстроге-
на было проанализировано всего четыре, и, хотя
мета-аналитическое среднее свидетельствовало о
положительном эффекте эстрогена, этот эффект
утрачивался при учете филогенетического сигна-
ла. Если к этому добавить малый размер выборки
и ограниченные возможности корреляционных
исследований, то к полученному результату сле-
дует относиться с большой осторожностью.

Другое направление проверок валидности
ГИГ с помощью мета-анализа включало экспери-
ментальные проверки влияния активации имму-
нитета патогенными микроорганизмами и непа-
тогенными антигенами на уровень андрогенов
(Boonekamp et al., 2008). Мета-анализ 13 таких
проверок, опубликованных разными авторами,

показал средний по силе подавляющий эффект
экспериментальной активации адаптивного имму-
нитета на уровень тестостерона в крови (r = –0.52),
независимо от того, патогенные или непатоген-
ные антигены были использованы в качестве ак-
тивирующих иммунитет агентов. Последний ре-
зультат особенно важен, поскольку показывает,
что иммунная активность сама по себе вызывает
подавление уровня тестостерона (Boonekamp
et al., 2008).

РАЗВИТИЕ ГИПОТЕЗЫ ИММУННОГО 
ГАНДИКАПА И АЛЬТЕРНАТИВНЫЕ 

ГИПОТЕЗЫ
Гипотеза иммунного гандикапа тесно связана

с генетически близкими гипотезами физиологи-
ческих взаимодействий. Первая из них – “гипо-
теза перераспределения ресурсов”, или “гипотеза
трейдоффа” (“resource allocation hypothesis”, или
“resource trade-off hypothesis”) – по существу
представляет собой переосмысленный вариант
ГИГ. Впервые гипотеза перераспределения была
предложена Брауде с соавторами (Braude et al.,
1999) как альтернатива ГИГ. Авторы предполо-
жили, что тестостерон является не столько имму-
носупрессором, сколько влияет на распределение
иммунных клеток в организме (immunoredistribu-
tion hypothesis). Тестостерон способен уменьшать
количество циркулирующих лейкоцитов, но на
самом деле лейкоциты уходят из русла крови в це-
левые ткани. Это объясняет неубедительные ре-
зультаты ряда исследований, проверяющих роль
тестостерона как иммуносупрессора. Эти же ав-
торы предположили, что тестостерон может взаи-
модействовать с кортикостероидами, которые, в
свою очередь, влияют на распределение иммун-
ных клеток. Если тестостерон не является имму-
носупрессором, то самец “не платит за развитие
ВПП”. Однако Курц с соавторами (Kurtz et al.,
2000) предложили вариант, при котором “имму-
ноперераспределение” может вполне быть встро-
ено в модель гандикапа. В стрессовых условиях
повреждение тканей (экстремальные физические
нагрузки, увеличение скорости обмена веществ
и, соответственно, накопление продуктов обме-
на) может отвлечь ресурсы организма от защиты
от паразитов и инфекций. В этом случае компро-
мисс достигается между различными компонен-
тами иммунной системы (Kurtz et al., 2000).

В общем виде “гипотеза трейдоффа” исходит
из постулата об ограниченности ресурсов (энер-
гия и субстраты) в организме животного. Ожида-
ется, что естественный отбор будет поддерживать
их оптимальное распределение в зависимости от
ситуации, что ведет к компромиссам между раз-
личными компонентами приспособленности
(Stearns, 1989, 1992), в частности между дорого-
стоящей иммунной защитой организма и различ-
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ными аспектами репродукции (Лохмиллер,
Мошкин, 1999; Rolff, 2002; Zuk, Stoehr, 2002). Вы-
живание для самок имеет большее значение, чем
для самцов (у птиц, однако, эмпирические дан-
ные по выживаемости полов свидетельствуют об
обратном; Паевский, 2020). Поэтому самки боль-
ше, чем самцы, инвестируют в долголетие, т.е. в
иммунные функции, повышая вероятность вы-
живания. Самцы же жертвуют иммунной защи-
той, так как увеличение прекопуляционных за-
трат приносит им большую пользу в плане роста
приспособленности (Rolff, 2002). Гипотеза не ак-
центирует внимание на иммуносупрессии под
воздействием тестостерона и предсказывает, что
только особи с большим запасом ресурсов могут
позволить себе выделять значительную их часть
на орнаменты не в ущерб своему здоровью, не
ограничивая потребностей функциональных си-
стем организма, конкурирующих за энергию и
субстраты (Lozano, 1994; Schantz et al., 1999;
Møller et al., 2000; Alonso-Alvarez et al., 2008;
McGraw et al., 2010). Несмотря на популярность
этой гипотезы, прогнозы на ее основе остаются
спорными, поскольку как сами доступные ресур-
сы, так и все направления их распределения в ор-
ганизме оценить далеко не просто.

В качестве альтернативы гипотезе трейдоффа
(перераспределения) была выдвинута “гипотеза
общих траекторий” (“shared pathway hypothesis”).
В ее основе лежит идея о том, что индивидуальное
состояние (статус здоровья особи) зависит от
функционального единства ключевых систем ор-
ганизма (Hill, 2011). В соответствии с этой гипоте-
зой, не конкуренция за ресурсы и, как результат,
их перераспределение, а взаимодействие ключе-
вых траекторий биохимических процессов может
объяснить корреляции между качеством орна-
мента (ВПП) и основных функций организма,
включая иммунокомпетентность (Hill, 2011,
2014). В формировании этих траекторий на уров-
не клетки ключевая роль принадлежит митохон-
дриям (Koch et al., 2017). Основу для этой мито-
хондриальной функциональной гипотезы предо-
ставляет богатая биомедицинская литература,
связывающая сигнальные траектории иммунной
системы и эффекторные функции митохондри-
альной активности. Воздействие патогенов или
других стрессоров стимулирует гормональные и
негормональные сигнальные пути, которые опи-
раются непосредственно на митохондриальные
белки, запускающие процессы, необходимые для
эффективного иммунного ответа. Некоторые
специфические сигнальные белки митохондрий
(MAVS, ECSIT), окислительное фосфорилирова-
ние и биосинтез имеют решающее значение для
систем врожденного и адаптивного иммунитета.
Митохондрии также являются центрами синтеза
стероидных и тиреоидных гормонов, и их актив-
ность зависит от митохондриальной регуляции

продукции энергии, что, в свою очередь, влияет
на состояние иммунной системы и экспрессию
орнамента (Koch et al., 2017). Высокое качество
орнамента и демонстрации зависят от нормаль-
ного функционирования митохондрий; помимо
энергетического обеспечения, в митохондриях
происходит превращение каротиноидов в пиг-
менты украшений (превращение желтых кароти-
ноидов, поступающих с пищей, в красные, участ-
вующие в формировании орнаментов); необхо-
димые для этого ферменты действуют в тесной
связи с комплексами окислительного фосфори-
лирования. Тщательно регулируемая продукция
АТФ, а также другие митохондриальные сигналы
играют исключительно важную роль в регуляции
нейрогенеза и в экспрессии когнитивно сложных
(пение птиц) или моторных (athletic) демонстра-
ций. Таким образом, митохондриальные процес-
сы представляют собой “общий путь”, который
определяет возникновение корреляций высшего
порядка (Koch et al., 2017). В итоге митохондрии
являются центрами обеспечения и протекания
биохимических процессов в клетке, а происходя-
щие в них процессы способны объяснить связь
между сигнальными и регуляторными функция-
ми гормонов, иммунными защитными функция-
ми организма, его физическим состоянием и экс-
прессией ВПП (орнаментов, демонстраций). Ав-
торы гипотезы считают, что подход, в центре
внимания которого лежит оценка состояния ми-
тохондрий и рассмотрение митохондриальных
биохимических траекторий, должен стать ключе-
вым в понимании сложных систем связей “поло-
вые стероиды – физическое состояние” и “ВПП
особи – иммунитет”; данный подход вообще сни-
мает проблему возможности нечестного сигнала
и иммунного гандикапа как способа его исключе-
ния (Hill, 2011, 2014).

ИММУННЫЙ ГАНДИКАП
И ОКСИДАТИВНЫЙ ГАНДИКАП

Тестостерону принадлежит сигнальная роль в
обеспечении связи между митохондриальной
функцией и производством орнамента, но орна-
менты могут быть и напрямую связаны с функци-
ей митохондрий, независимо от гормонального
контроля (Johnson, Hill, 2013). Механизмы, свя-
занные с экспрессией зависящих от состояния
хозяина ВПП, включая метаболическую конвер-
сию каротиноидов, развитие нервной системы,
когнитивную и моторную функции, хемилюми-
несцентные световые демонстрации и собствен-
но структуры орнаментов, состоящие из большо-
го количества белка, должны быть напрямую свя-
заны с эффективностью клеточного дыхания
(Hill, 2014).

Митохондриальная функция может быть отра-
жена в орнаментации не только потому, что ми-
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тохондрии производят АТФ, необходимую для
обеспечения энергозатратных процессов и синте-
за сложных белков (Lane, Martin, 2010), но и по-
тому, что экспрессия орнамента может быть чув-
ствительна к окислительно-восстановительному
гомеостазированию организма, которое в значи-
тельной степени опосредуется митохондриями
(Ježek, Hlavatá, 2005; Cecarini et al., 2007; Hill,
Johnson, 2012). Эти отношения между окисли-
тельным стрессом и состоянием орнаментов яв-
ляются предметом растущего интереса в области
экологии окислительного стресса (Monaghan
et al., 2009; McGraw et al., 2010; Costantini, 2014).
Поскольку животные не могут сами синтезиро-
вать каротиноидные пигменты, используемые
для окраски каротиноиды поступают в организм с
пищей. Диеты большинства животных содержат
преимущественно желтые, а не красные кароти-
ноиды (McGraw, 2006), поэтому красная пигмен-
тация требует метаболической конверсии желтых
пищевых каротиноидов в красные через реакцию
кетолации (ketolation) (Brush, 1990). Кетолация
каротиноидов происходит в митохондриях в ас-
социации с комплексами электрон-транспорт-
ной цепи (Johnson, Hill, 2013; Ge et al., 2015; Lopes
et al., 2016). Таким образом, способность живот-
ного генерировать красный или желтый цвет мо-
жет зависеть от окислительного статуса и мем-
бранного потенциала митохондрий; митохондри-
альная дисфункция нарушает процесс кетолации
и вызывает утрату красного цвета орнамента.

Кроме того, было высказано предположение,
что энергетические ограничения во время разви-
тия нервной системы могут стать ключевым фак-
тором, определяющим качество песни птиц; ха-
рактеристики песни могут быть непосредственно
связаны с неврологическим качеством особи, его
когнитивными возможностями (Peters et al.,
2014). С учетом того, что производство АТФ необ-
ходимо для поддержания энергетически дорогого
процесса нейрогенеза, функциональное состоя-
ние митохондрий может быть ключевым в опре-
делении связи состояния организма с качеством
песни. Роль качества митохондрий как детерми-
нанта когнитивных способностей была неодно-
кратно продемонстрирована у людей (Cheng et al.,
2010; Wallace, Fan, 2010; Massaad, Klann, 2011;
Morava, Kozicz, 2013). Все это говорит о том, что
высоко функциональные митохондрии необхо-
димы для полноценной экспрессии сигнальных
признаков (Hill, 2014).

Тестостерон может выступать не только в роли
потенциального иммуносупрессора (Folstad,
Karter, 1992) и стимулятора развития и экспрес-
сии орнаментов у самцов, но и быть причиной
увеличения продукции реактивных форм кисло-
рода (ROS) (Alonso-Alvarez et al., 2007; Mougeot
et al., 2009). Происходит это от того, что высокий
уровень тестостерона связан с высоким уровнем

метаболизма (Buchanan et al., 2001) и активной
локомоцией (Wikelski et al., 1999). В норме высо-
кая скорость метаболизма и повышенная мышеч-
ная активность могут не вызывать изменения
уровня ROS или даже снижать продукцию ROS в
процессе окислительного фосфорилирования
(Murphy, 2009; Jastroch et al., 2010). Однако в слу-
чае нарушения нормальной работы митохондрий
опосредованное тестостероном повышение уров-
ня активности и спроса на АТФ могут усугубить
продукцию ROS и окислительное повреждение
(Lane, 2011).

Альтернативная ГИГ “гипотеза оксидативного
гандикапа” (Alonso-Alvarez et al., 2007) утвержда-
ет, что сексуально отобранные признаки остают-
ся честными, потому что тестостерон повышает
чувствительность (или подверженность) индиви-
да к оксидативному стрессу. Тестостерон может
влиять на способность особи защищать себя (вос-
станавливать клеточные механизмы) от окисли-
тельного повреждения, а также влиять на ско-
рость образования активных форм кислорода,
причем эти действия могут происходить незави-
симо друг от друга (Alonso-Alvarez et al., 2007). Ан-
дроген опосредует компромисс между экспресси-
ей вторичных половых признаков и борьбой со
свободными радикалами или реактивными фор-
мами кислорода, формирующимися в основном
как побочные продукты клеточного дыхания.
Цветные орнаменты, контролируемые тестосте-
роном, часто обусловлены каротиноидными пиг-
ментами (желто-оранжево-красная окраска). Од-
нако каротиноиды являются мощными антиокси-
дантами, помогающими клетке бороться со
свободными радикалами. Тестостерон может по-
ложительно влиять на концентрацию циркулиру-
ющих каротиноидов, обусловливая отток кароти-
ноидов от резервуаров пигментов в цветовых ор-
наментах для борьбы с окислительным стрессом
(Alonso-Alvarez et al., 2008). В некоторых исследо-
ваниях, в которых непосредственно проверялась
гипотеза оксидативного гандикапа, получена
поддержка гипотезы (Alonso-Alvarez et al., 2007,
2008; Mougeot et al., 2009; Hoogenboom et al.,
2012), тогда как результаты других проверок гипо-
тезу не поддерживают (Isaksson et al., 2011; Casa-
grande et al., 2012; Taff, Freeman-Gallant, 2014; Bal-
do et al., 2015).

Учитывая, что половые стероиды способны
связываться с внутриклеточными рецепторами и
действовать как факторы транскрипции (Ketter-
son, Nolan, 1999; Nelson, Kriegsfeld, 2016), измере-
ние взаимосвязи между тестостероном и тран-
скрипцией может пролить свет на непосредствен-
ные каналы влияния тестостерона. Современные
подходы к секвенированию, такие как РНК-се-
квенирование (RNA-seq), позволяют оценивать
скоординированные, крупномасштабные тран-
скрипционные ответы (транскриптомный ана-
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лиз), не фокусируя внимание на целевых генах-
кандидатах (например, через qПЦР). Методы
RNA-seq были использованы для изучения роли
андрогенов в экспрессии генов, особенно в кон-
тексте половых различий (Gao et al., 2015; Cox
et al., 2017) и развития гонад (Monson et al., 2017;
Zheng et al., 2019). Для оценки молекулярных по-
следствий экспериментально повышенного уров-
ня тестостерона с помощью имплантов Ньюхаус
и Вернаско (Newhouse, Vernasco, 2019) использо-
вали ранее опубликованные данные RNA-seq
двух исследований. Результаты этих исследова-
ний, включавших два вида птиц и три типа тка-
ней, свидетельствовали в пользу ГИГ, но не под-
держали гипотезу оксидативного гандикапа.
У особей птиц, получавших экзогенный тестосте-
рон, наблюдались сильные признаки иммуносу-
прессии, охватывающие как клеточный, так и гу-
моральный иммунитет. Транскриптомный ана-
лиз свидетельствовал о том, что тестостерон
влияет на иммунокомпетентность индивида,
обеспечивая, как заключают авторы, честность
поддерживаемых половым отбором признаков,
но не влияет на подверженность индивида окис-
лительному стрессу.

ВЛИЯНИЕ ФИЗИОЛОГИЧЕСКОГО СТРЕССА 
НА УРОВЕНЬ ПОЛОВЫХ ГОРМОНОВ, 

РАЗВИТИЕ И ЭКСПРЕССИЮ ВПП
И ИММУНИТЕТ

Роль гипоталамо-гипофизарно-надпочечни-
ковой системы (ГГНС) в мобилизации и перерас-
пределении ресурсов организма под воздействи-
ем стрессоров для адаптации к новым условиям и
восстановления нарушенного равновесия орга-
низма хорошо известна (Sapolsky, 1992; Wingfield,
Sapolsky, 2003; Chand, Lovejoy, 2011, и др.). Хотя
повышение уровня глюкокортикоидов (ГК; гор-
монов стресса) способствует выживанию в крат-
косрочной перспективе, их хронически повы-
шенный уровень подавляет репродуктивную и
иммунную функции (Sapolsky et al., 2000; Martin,
2009). Наиболее популярна идея о том, что имму-
нитет ослабевает во время стрессовых состояний,
способствуя перераспределению ресурсов орга-
низма для обеспечения функций, необходимых
для выживания в данный момент, в данной стрес-
совой ситуации (Sapolsky et al., 2000).

Другое объяснение ослабления иммунитета
при стрессе предполагает минимизацию аутоим-
мунного повреждения. Выброс гормонов стресса
косвенно приводит к появлению новых аутоанти-
генов из-за деградации тканей; предполагается,
что иммунная активность должна быть подавле-
на, чтобы уменьшить побочный ущерб от аутоим-
мунного повреждения (Råberg et al., 1998).

Иммуносупрессия возникает в долговремен-
ных стрессовых ситуациях при недостатке пищи,

при суровых погодных условиях, при смене соци-
ального статуса в группе в результате долговре-
менного социального давления (Лохмиллер,
Мошкин, 1999; Martin, 2009). Чувствительность к
ГК может быть эпигенетически запрограммиро-
вана в раннем возрасте; повышенная подвержен-
ность стрессорам до наступления зрелости повы-
шает влияние ГК на иммунитет в зрелом возрасте
(Shanks et al., 2000).

Одни и те же экологические и социальные
факторы могут по-разному влиять на связи стресса
с иммунитетом у видов с разным образом жизни.
Например, виды, живущие группой, испытывают
разный набор стрессоров по сравнению с одиноч-
ными видами. У видов с постоянными парами
удаление партнера ведет к повышению уровня ГК
и сказывается на скорости заживления ран; у про-
мискуитетных видов подобные иммунные эф-
фекты отсутствуют (Glasper, Devries, 2005).
Стресс, однако, не обязательно обусловливает
иммуносупрессию; в ответ на преходящие, не-
предсказуемые стрессоры, иммунная активность
может усиливаться, особенно в тех местах (орга-
нах и системах органов), где требуется повышен-
ная иммунная защита. Усиление иммунного реа-
гирования у животных наблюдается в ответ на
острые стрессовые состояния (агрессивные вза-
имодействия, соприкосновение с паразитом, с
хищником, при развитии инфекции, при ране-
ниях) (Martin, 2009).

Активированная стрессором ГГНС может вли-
ять на экспрессию ВПП (Buchanan, 2000) как кос-
венно, через воздействие на иммунную систему
(Møller, 1995; Buchanan, 2000), влияя на физиче-
ский статус организма (Husak, Moore, 2008), так и
напрямую, через митохондриальную функцию
(Manoli et al., 2007; Shutt, McBride, 2013), и во вза-
имодействии с тестостероном (Buchanan, 2000;
Roberts et al., 2007; Husak, Moore, 2008).

Одной из причин того, что тестостерон по-раз-
ному влияет на экспрессию ВВП у разных видов
позвоночных животных, может быть эффект глю-
кокортикоидов (Roberts et al., 2004). С другой сто-
роны, вторичные половые признаки могут сами
служить сигналами индивидуальных различий в
стресс-реактивности или эффективности сраба-
тывания регуляторных контуров отрицательной об-
ратной связи в ГГНС (Pfaff et al., 2007; Roberts et al.,
2007; Husak, Moore, 2008; Bortolotti et al., 2009).
Стресс-реактивность сама может находиться под
давлением полового отбора (Schmidt et al., 2012).
Еще в 1990-е годы на мышах линий BALB/cLac и
C57Bl/6J было показано, что выраженная адрено-
кортикальная реакция при физическом стрессе в
ответ на низкую температуру сочетается с более
эффективным формированием специфических
механизмов холодовой адаптации у мышей
C57Bl/6J. При этом мыши C57Bl/6J чаще доми-
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нировали при экспериментальном социальном
конфликте (Moshkin et al., 1993). Отсюда следует,
что манифестация доминантного поведения, ко-
торое, в принципе, может рассматриваться как
андроген-зависимый ВПП, коррелирует с мор-
фофункциональной адекватностью особи к теку-
щим условиям среды. На людях показано, что
женщины предпочитают лица мужчин с пони-
женным уровнем кортизола; такие лица воспри-
нимались как более здоровые, по сравнению с ли-
цами мужчин с высоким уровнем кортизола. Ко-

гда статистическая модель учитывала эффект
взаимодействия показателей уровня тестостерона
и кортизола, предпочтение женщинами черт лица
мужчины с высоким уровнем тестостерона утра-
чивалось (Moore et al., 2011).

Хронические воздействия стрессоров и повы-
шенная активность ГГНС ведут к подавлению
продукции тестостерона в семенниках через су-
прессию продукции лютеинизирующего гормона
(Roberts et al., 2004). Однако у некоторых видов
млекопитающих замечено, что острая фаза разви-
тия ответа на стрессор сопровождается, помимо
мобилизации энергоресурсов и усиления катабо-
лических процессов, резким увеличением уровня
тестостерона в периферической крови (Sapolsky,
1986; Sapolsky, Ray, 1989; Cavigelli, Pereira, 2000;
Hardy et al., 2002; Buck, Barnes, 2003; Oyegbile,
Marler, 2005). Это явление, по-видимому, связано
с активностью гипоталамо-симпато-адреналовой
оси стресса, а конкретно с активацией норадре-
нергической системы и опосредовано участием
норадреналина как нейромедиатора. Это может
происходить на фоне повышения чувствительно-
сти семенников к лютеинизирующему гормону,
концентрация которого в острой фазе воздей-
ствия стрессоров социальной природы еще не на-
чала падать (Chichinadze K., Chichinadze N.,
2008).

Доминирующие особи и особи, имеющие
опыт побед, чаще, чем другие, реагируют на
стресс повышенным уровнем тестостерона в кро-
ви (Sapolsky, 1986; Sapolsky, Ray, 1989; Hardy et al.,
2002; Oyegbile, Marler, 2005). Это может быть свя-
зано с тем, что доминанты характеризуются пре-
имущественно норадренергическим ответом на
стрессоры социальной природы (Chichinadze K.,
Chichinadze N., 2008). Симпатическая стимуля-
ция во время стресса может повышать уровень
циркулирующего тестостерона не только у доми-
нантов. Это может зависеть от типа социальной
системы вида. Гормональные и нейромедиатор-
ные эффекты в острой фазе развития социоген-
ного стрессорного ответа могут указывать на вза-
имосвязанность вызванного внешними стрессо-
рами гормонального ответа с интенсификацией
обменных процессов, в которых тестостерон так-
же принимает участие. В наших исследованиях
хомячков Кэмпбелла (Phodopus campbelli) соци-
альный конфликт двух самцов, переходящий за-
тем в конкурентную борьбу за обладание рецеп-
тивной самкой, вызывал одинаковое повышение
уровня тестостерона в крови как у доминанта, так
и у субмиссивного самца, на фоне резкого повы-
шения у них уровня стрессированности при тен-
денции к более высокому уровню кортизола у
субмиссивного самца (рис. 1; Роговин К.А., не-
опубл. данные).

Рис. 1. Кортизол и тестостерон в крови у самцов хо-
мячков Кэмпбелла после ссаживания (5 мин) и по-
следующей подсадки к ним рецептивной самки
(10 мин). Доминант выделен по агрессивности в
5 мин ссаживаниях. Показана вероятность ошибоч-
ного прогноза по результатам парного t-теста с по-
правкой Бонферрони для 4 сравнений; n = 22. D – до-
минант, S – проигравший самец.
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Эмпирические данные о влиянии стресса на
экспрессию ВПП весьма противоречивы – от не-
гативных эффектов (например, Douglas et al.,
2009) до положительных (например, Fitze et al.,
2009) или отсутствия связи (например, Setchell et al.,
2010). Мета-анализ связей фонового и/или моду-
лированного стрессором уровня глюкокортикои-
дов (4 показателя) с ВПП (118 результатов из 38
исследований на 26 видах позвоночных (млеко-
питающих, птиц, рептилий и амфибий)) с кон-
тролем филогенетического сигнала был проведен
сравнительно недавно (Moore et al., 2016). Резуль-
таты мета-анализа свидетельствуют о том, что ре-
акция на стрессоры у позвоночных подавляет ин-
вестиции в репродуктивную и иммунную системы
и может также вести к сокращению инвестиций в
производство ВПП. Однако мета-анализ в целом
не дал авторам исследования возможность одно-
значно оценить роль стресса в половом отборе из-
за противоречивых результатов эмпирических
исследований о влиянии стресса на экспрессию
ВПП. Значимая связь между физиологическими
показателями стрессированности и половыми
сигналами (вокализация, размерные признаки,
признаки окраски и предпочтения противопо-
ложного пола) отсутствовала. Средняя величина
эффекта, однако, значительно варьировала по че-
тырем типам признаков, подверженных полово-
му отбору. Авторы объясняют полученный ре-
зультат влиянием на экспрессию признака таких
факторов, как экология вида, тип исследуемого
признака (структурный или поведенческий), эко-
логический контекст и сложный характер физио-
логического ответа при стрессе. Очевидно, что
эти факторы должны быть учтены объяснитель-
ной моделью, но их трудно учесть при мета-ана-
литическом подходе в силу ограничений со сто-
роны эмпирического материала.

Совсем недавний традиционный, но очень
тщательно проведенный сравнительный анализ
опубликованных работ о связях уровня глюко-
кортикоидов (ГК) с половыми сигналами самцов
и с выбором самками партнера показал, что взаи-
мосвязь между концентрациями ГК и качеством
половых признаков самца также неоднозначна
(Leary, Baugh, 2020). Эта неоднозначность сохра-
нялась независимо от того, были исследования
сфокусированы на структурных признаках
(окраска), на поведении рекламирования (вока-
лизация), рассматривались ли отношения между
ГК и сигналами в контексте развития признака
или его активации. Тем не менее некоторые экс-
перименты по выбору партнера, которые были
методологически наиболее выдержаны (7 работ),
показали, что самки предпочитают самцов с низ-
ким уровнем ГК. В этих исследованиях признаки
ухаживания самцов были прослежены в их дина-
мике (например, изменение свойств вокализации

или электрических сигналов во времени), а уро-
вень ГК изменялся экспериментатором.

Однако выявленная тенденция отнюдь не
означает, что половой отбор будет неизменно
поддерживать низкую стресс-реактивность. Низ-
кая реактивность будет повышать риск гибели от
хищника (Baugh et al., 2017). Это была бы дорогая
плата для наиболее экстравагантных самцов (Ber-
nal et al., 2007; Dapper et al., 2011; Leary, Crocker-
Buta, 2018). Как считают Лири и Бо (Leary, Baugh,
2020), половой отбор, скорее всего, может благо-
приятствовать различным гормональным фено-
типам с различными репродуктивными стратеги-
ями (например, альтернативными тактиками
спаривания). Это разумная мысль, но она не сле-
дует непосредственно из результатов анализа.
Остается непонятным, насколько результаты
экспериментов (предпочтение самцов с пони-
женной стрессированностью) не являются след-
ствием влияния стрессовой обстановки экспери-
мента, стресса, наведенного экспериментальны-
ми манипуляциями, и насколько широко можно
экстраполировать выявленную тенденцию. На-
пример, у кооперативно размножающихся видов
(главным образом работы по млекопитающим)
именно доминирующие самцы, обладающие наи-
большим репродуктивным успехом, отличаются
повышенной стрессированностью (Creel, 2001;
Creel et al., 2013). Правда, в этих случаях речь мо-
жет идти об эффектах внутриполового отбора; ре-
крутирование самок доминантом может осу-
ществляться по праву сильного. С другой сторо-
ны, факты измен гаремными самками или
самками у социально моногамных видов широко
известны (Hill et al., 1994; Clutton-Brock, Kavita,
2006; Platek, Shackelford, 2006; Kokko, 2015, и др.). В
наших экспериментах с хомячком Кэмпбелла
(промискуитетный вид, но с признаками социаль-
ной моногамии) по выбору партнера сексуально
мотивированными самками из пар самцов-сиб-
сов, отличавшихся по экспресии ВПП, оказа-
лось, что самки предпочитали спариваться с сам-
цами, не проявлявшими признаков грубого наси-
лия. Ни уровень глюкокортикоидов, ни
экспрессия ВПП, ни тестостерон, ни показатели
состояния адаптивного иммунитета не влияли на
выбор партнера самкой (Rogovin et al., 2017; Васи-
льева и др., 2017).

Анализ немногочисленных работ, в которых
исследовались стрессированность самок и их ре-
акция на половые сигналы самцов, свидетель-
ствует об умеренном, демпфирующем влиянии
повышенного уровня ГК на сексуальную актив-
ность самок (Leary, Baugh, 2020). Однако даже
очень высокие уровни ГК в крови и сильные
стрессоры далеко не всегда способны подавить
сексуальную мотивацию самок. Учитывая более
ограниченную временем фертильность самок по
сравнению с самцами у многих позвоночных и
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часто повышенные у самок уровни ГК на пике
сексуальной активности, можно предположить,
что самки должны быть менее чувствительны к
высоким уровням ГК, чем самцы (Wingfield,
Sapolsky, 2003). Повышенные уровни ГК, види-
мо, могут также ослаблять типичные видовые
предпочтения в отношении ВПП самца (Leary,
Baugh, 2020). Накопление данных такого рода,
возможно, расширит наше понимание того, в ка-
кой мере ГК способны влиять на интенсивность
межполового отбора в отношении ВПП самца.

В исследованиях отношений между орнамен-
том и ГГНС внимание было сосредоточено на
воздействии гормонов стресса на организменные
функции и фенотипические признаки. Собствен-
но молекулярный механизм взаимодействия
оставался без внимания. Однако, как считает
Хилл (Hill, 2014), смещение акцента на процессы,
происходящие в клетке, дает возможность кон-
кретизировать и лучше понять природу связи
между стрессом, состоянием организма, орна-
ментом и поведением.

Глюкокортикоиды активно влияют на энерге-
тические процессы в организме. На субклеточ-
ном уровне одними из основных мишеней глюко-
кортикоидов как сигнальных молекул (наряду с
другими стероидами и гормонами щитовидной
железы) являются митохондрии (Koufali et al.,
2003; Psarra et al., 2006; Du et al., 2009; Lee et al.,
2013; Shutt, McBride, 2013). Именно митохондрии
ответственны за удовлетворение энергетических за-
просов, обусловленных реакцией на стрессоры –
богатые энергией молекулы мобилизуются из
энергетических резервов организма. Влияние
глюкокортикоидов на функциональную актив-
ность митохондрий осуществляется через их воз-
действие на транскрипцию ядерных генов (Psarra
et al., 2006; Scheller, Sekeris, 2013). Однако глюко-
кортикоидные рецепторы присутствуют и в самих
митохондриях (Lee et al., 2013). Таким образом,
митохондриальная активность может регулиро-
ваться глюкокортикоидами либо посредством
прямого воздействия на митохондриальные гены
окислительного фосфорилирования, либо кос-
венным путем через взаимодействие с ядерными
генами, которые кодируют комплексы OXPHOS
(Lee et al., 2013). Изменения функциональной ак-
тивности митохондрий, в свою очередь, влияют
на целый ряд ключевых аспектов физического со-
стояния организма, включая производство АТФ,
теплопродукцию, скорость метаболизма, липоге-
нез, иммунные реакции и окислительный статус
(Hill, 2014).

ИММУННЫЙ ГАНДИКАП У ЛЮДЕЙ
В последние годы пробудился настойчивый

интерес к проверкам ГИГ на людях. Эти исследо-
вания связаны с уже довольно долго продолжаю-

щимися поисками критериев выбора партнера
женщинами по внешним фенотипическим про-
явлениям (маскулинность черт лица, тела, голо-
са, признаки флуктуирующей асимметрии) (Rob-
erts, Little, 2008; Rosenthal, 2017). Показана поло-
жительная связь между маскулинностью лица
мужчины и антителообразованием в ответ на вак-
цину против гепатита В (Skrinda et al., 2014). Уро-
вень тестостерона у мужчин был положительно
связан как с иммунной чувствительностью к вак-
цине, так и с привлекательностью мужского лица
для женщин. Эта связь была самой сильной среди
мужчин с низким уровнем кортизола (Rantala
et al., 2012a). Однако в другом исследовании сов-
местного эффекта тестостерона и кортизола на
аттрактивность мужского лица для женщин обна-
ружено не было (Kandrik et al., 2017). Маскулин-
ность лица и тела мужчин принято интерпретиро-
вать как ВПП. Однако женщины далеко не всегда
предпочитают мужчин с мужественными черта-
ми, а эти черты, как показывают исследования,
весьма мало связаны со здоровьем (Nowak et al.,
2018). В исследовании Ранталы с соавторами
(Rantala et al., 2012b) показано, что не маскулин-
ность, а жировые отложения статистически зна-
чимо опосредуют связь силы иммунного ответа
(антитела к гепатиту B) с привлекательностью
мужского тела и лица для женщин. В этом случае
гуморальная иммунореактивность отрицательно
связана с жировыми отложениями, а они, в свою
очередь, отрицательно связаны с привлекатель-
ностью мужчины. Циркулирующий тестостерон
также оказался более тесно связанным с количе-
ством жировых накоплений, нежели с маскулин-
ностью.

При изучении непосредственных отношений
между маркерами иммунокомпетентности и муж-
ского голоса, Скринда и соавторы (Skrinda et al.,
2014) не нашли связи уровня тестостерона или гу-
морального иммунного ответа на вакцину против
гепатита В с основной частотой и формантными
частотами мужского голоса. В другом исследова-
нии на двух выборках мужчин было показано, что
более высокий уровень циркулирующего тесто-
стерона и более низкий уровень кортизола пред-
сказывают более низкую основную частоту голо-
са (Puts et al., 2016).

Ходжес-Симеон с соавторами (Hodges-Simeon
et al., 2015, 2019) исследовали большую выборку
подростков из племени охотников-собирателей
Цимане (Tsimane) в Боливии. Возраст наступле-
ния пубертата оценивали по кривым динамики
индекса массы тела (BMI). Исследователей инте-
ресовала связь секреторного иммуноглобулина А
(sIgA – антитела, продуцируемые лимфоцитами,
которые выделяются на поверхности слизистых –
так называемый мукозный иммунитет) и уровня
тестостерона в слюне. Результаты свидетельство-
вали о влиянии тестостерона на связь между со-
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стоянием здоровья (BMI и sIgA) и вокальной мас-
кулинностью (об отсутствии связи sIgA с тесто-
стероном у мужчин см. Anders, 2010). На уровне
двухфакторных взаимодействий sIgA коррелиро-
вал положительно с тестостероном, слабо и поло-
жительно с жировыми отложениями, но не кор-
релировал с основной частотой голоса, ее измен-
чивостью и формантными характеристиками
(Hodges-Simeon et al., 2015). Если у парней уровень
свободного тестостерона положительно коррели-
ровал с уровнем иммуноглобулина А в слюне, то у
девушек более высокое содержание эстрадиола 2
(Е2) было связано с более низким уровнем sIgA
(Hodges-Simeon et al., 2019). Слабые и противоре-
чивые связи между состоянием мукозного имму-
нитета (ImA), тестостероном в слюне и вокальны-
ми характеристиками мужского голоса проде-
монстрировало недавнее исследование Арноки с
соавт. (Arnocky et al., 2018).

Поддерживают ли перечисленные выше ис-
следования ГИГ? Скорее нет. Эти исследования
ориентированы в основном на оценки связи меж-
ду уровнем андрогенизированности, фенотипи-
ческими чертами мужчины и выбором партнера
женщинами, а иммунная функция в них оценива-
ется по отдельным показателям. В этом смысле
запоздалый интерес к ГИГ в недавних исследова-
ниях на людях ставит эти работы в ряд экспери-
ментов по тестированию ГИГ конца 1990-х–на-
чала 2000-х годов. Исследования, в которых им-
мунокомпетентность у людей в контексте ГИГ
оценивается по нескольким параметрам, практи-
чески отсутствуют. В первом таком исследовании
оценивали связи между рядом показателей врож-
денного и адаптивного иммунитета (функции
нейтрофилов, активность комплемента, актив-
ность лизоцима, качественный и количественный
анализ В- и Т-лимфоцитов) и уровнем свободного
тестостерона, общего тестостерона, дигидроэпи-
андростенона (DHEA) и дигидротестостерона
(DHT) в сыворотке крови здоровых мужчин
(Nowak et al., 2018). Сделанные авторами выводы
по результатам исследования не свидетельствуют
в пользу ГИГ. Уровни свободного тестостерона и
отчасти DHT положительно коррелировали с си-
лой иммунного ответа на вакцину против гриппа.
Общий тестостерон и DHEA вообще не показали
иммуномодулирующих свойств. Авторы прихо-
дят к заключению, что у людей андрогены следует
рассматривать скорее как иммуномодуляторы,
нежели как прямые иммуносупрессоры (Nowak
et al., 2018).

ПРОБЛЕМЫ ТЕСТИРОВАНИЯ ГИГ
И ПЕРСПЕКТИВЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Многие факторы могут влиять на результаты
проверок валидности ГИГ. К ним относятся:

1) различный эффект тестостерона в отноше-
нии разных иммунных функций (Лохмиллер,
Мошкин, 1999; Braude et al., 1999; Moshkin et al.,
2000; Roberts et al., 2004; Litvinova et al., 2010; Foo
et al., 2017), тесно связанный с проблемой ресурс-
ной (энергетической и субстратной) стоимости
иммунных реакций (Ksiazek et al., 2003; Sandland,
Minchella, 2003; Martin et al., 2008; Hasselquist,
Nilsson, 2012);

2) видовая специфика хозяина: его экологиче-
ские требования, система спариваний, устойчи-
вость брачных связей, социальная роль в группе и
т.п. (Klein, Nelson, 1998; Лохмиллер, Мошкин,
1999; Moore, Wilson, 2002; Bielby et al., 2015);

3) видовая специфика паразитов и возбудите-
лей болезней (Moshkin et al., 2002; Novikov et al.,
2015; Budischak et al., 2018);

4) стадия репродуктивного жизненного цикла
(Martin et al., 2008), возраст (Peters et al., 2019);

5) сезонные эффекты (Nava et al., 2001; Nelson
et al., 2002; Nelson, 2004; Martin et al., 2008);

6) фаза популяционного цикла, популяцион-
ная плотность (Svensson et al., 2001; Calsbeek et al.,
2008);

7) пространственная гетерогенность (Albery et al.,
2019), качество местообитания (Audet et al., 2015);

8) географическое положение (Martin et al.,
2008);

9) климат (Martin et al., 2008; Mignatti et al.,
2016; Rollins-Smith, 2017).

Действие перечисленных факторов в большой
степени опосредовано механизмом стресса (Nel-
son, 2004; Zysling, Demas, 2007; Martin, 2009).
К стрессорам, влияющим на отношения между
тестостероном, ВПП, иммунитетом и репродук-
тивными качествами, следует отнести и пресс
хищников (Roy, Holt, 2008). К этому необходимо
добавить проблему несовместимости временных
шкал при тестировании ГИГ на уровне межвидо-
вых сравнений. Экспрессия ВПП и зараженность
паразитами могут быть не скоррелированы, по-
скольку ВПП являются относительно устойчи-
вым результатом длительной эволюции, а парази-
тарные нагрузки широко варьируют во времени и
оцениваются в момент исследования. То, что ра-
ботает на внутривидовом или даже внутрипопу-
ляционном уровне, не обязательно должно рабо-
тать на уровне межвидовых сравнений.

Получивший популярность мета-анализ как
способ проверки валидности ГИГ не способен
учесть влияние многих из перечисленных выше
факторов, просто в силу ограниченности числа
исследований. Неизбежный формализм подхода
ведет к недоучету биологического базиса, присут-
ствующего в хорошо спланированных, с удачным
выбором объекта эмпирических исследованиях
(Ioannidis, 2010). В биомедицинских науках дове-
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рие к результатам мета-анализа оправдано суще-
ствующими стандартами тестирования препара-
тов и медицинских практик. Перенесенный в
эволюционную экологию этот подход таит в себе
опасность ошибки первого рода. Это связано с
отсутствием строгих стандартов в исследовани-
ях, а также со статистическими ограничениями,
обусловленными малыми размерами выборок
(Poulin, Forbes, 2012). Не отрицая положитель-
ного значения мета-аналитического подхода,
нам представляется важным развитие сочетаю-
щих сравнительный корреляционный и экспери-
ментальный подходы исследований с хорошо
проработанным биологическим базисом. Приме-
ры таких работ существуют как среди сравнитель-
но описательных долговременных индивидуаль-
но ориентированных исследований, основанных
на анализе связей фоновых показателей иммуно-
компетентности, эндокринного статуса, репро-
дуктивного усилия и репродуктивного успеха, так
и среди экспериментальных исследований, в ко-
торых помимо вышесказанного осуществляются
манипуляции с иммунной активностью, гормо-
нальным фоном, проводятся поведенческие те-
сты как в лаборатории, так и в природной обста-
новке.

Примером первых могут служить недавно
опубликованные результаты исследования юж-
ноафриканских социальных виверовых – сурикат
(Smyth et al., 2018). В их семейных кланах поддер-
живается система доминантных рангов среди са-
мок. Различия в иерархическом статусе среди
членов группы связаны с асимметрией в репро-
дуктивных возможностях, морфологии, поведе-
нии, коммуникации и физиологии. Сурикаты
уникальны еще и тем, что доминирующие самки
характеризуются высокой (наибольшей среди
других самок) суммарной концентрацией андро-
генов (андростендиона и тестостерона). Для изу-
чения связей иерархического статуса, андрагени-
зированности организма с врожденной иммуно-
компетентностью у самцов и самок сурикат были
использованы прямые показатели состояния
врожденного иммунитета – активность компле-
мента и титры природных антител (Smyth et al.,
2018). На этом уникальном виде в природе уда-
лось показать, что, по сравнению с подчиненны-
ми особями, доминантные животные имели по-
ниженную способность сыворотки крови к уни-
чтожению бактерий, а у доминантных самок
относительно подчиненных наблюдалась пони-
женная гемолитическая активность комплемен-
та. Независимо от пола или социального статуса
особи концентрация андростендиона отрица-
тельно предсказывала иммунный статус. Врож-
денная иммунокомпетентность по названным
показателям не была связана ни с внешним со-
стоянием организма, ни c возрастом, ни с репро-
дуктивной активностью. Оказалось, что доми-

нирующие особи обоих полов отличались имму-
нодефицитом, что позволяет рассматривать
иммуносупрессию в качестве платы за ранг. Ан-
дростендион самок сурикат может обусловли-
вать доминирование и репродуктивный успех, и
достигается это ценой подавления иммунной
функции. Следствием подавления иммунитета
является увеличение паразитарной нагрузки.
К этому нужно добавить, что у самок сурикат хо-
рошо развиты сигнальные средства передачи ин-
формации о статусе доминирования. Все сказан-
ное с учетом уникальности социальной системы
вида ставит полученные результаты в ряд убеди-
тельных свидетельств валидности ГИГ, несмотря
на то, что основаны эти результаты на наблюде-
ниях и анализе связей. Эта работа также показала,
что эндокринный механизм регуляции иммуни-
тета не обязательно должен быть опосредован ис-
ключительно тестостероном.

Другим примером уже экспериментального
подхода, сочетающего манипуляции гормонами,
паразитарной нагрузкой или иммунокомпетент-
ностью с оценкой конкурентоспособности сам-
цов (репродуктивного усилия в борьбе за самку и
приспособленности (репродуктивного успеха))
могут служить замечательные исследования на
рыжей полевке (Myodes glareolus), выполненные
международным коллективом ученых в Финлян-
дии (Mills et al., 2009, 2010). В этих работах физио-
логические и поведенческие механизмы, лежа-
щие в основе компромиссов жизненного цикла,
были исследованы в условиях, приближенных к
естественным. Сначала исследовали эффект те-
стостерона как физиологического медиатора
компромисса между воспроизводством и выжи-
ванием (Mills et al., 2009). Самки рыжих полевок в
состоянии послеродового эструса предпочитают
доминантных самцов, выбирая их мочу (Kruczek,
1997), а препуциальные железы самцов являются
тестостерон-зависимыми органами; их секрет
привлекает самок (Radwan et al., 2006). У самцов
полевок в первом поколении лабораторного раз-
ведения определяли фоновый уровень тестосте-
рона; половине из них вшивали имплант с тесто-
стероном, другой половине – плацебо. Доми-
нантный статус самцов оценивали по их успеху в
спариваниях с эстральными самками. Иммуно-
компетентность самцов определяли по двум по-
казателям гуморального иммунитета – специфи-
ческому иммунному ответу на бычий альбумин и
по природному иммуноглобулину G (неспецифи-
ческая защита организма до иммунизации чуже-
родным антигеном). Затем был проведен двух-
факторный полевой эксперимент в 25 уличных
вольерах по 0.2 га каждый, куда помещали четы-
рех самцов – двух с низким и высоким естествен-
ным уровнем тестостерона и двух с тестостероно-
вым имплантом и плацебо. К каждой группе сам-
цов подсаживали по шесть уже рожавших самок.
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Репродуктивный успех самцов оценивали по
ДНК родителей и детенышей; беременных самок
отлавливали и переносили для рождения детены-
шей в лабораторию. Эксперименты показали, что
самцы с естественно высоким уровнем тестосте-
рона имели более высокий социальный статус
(доминирование в условиях лаборатории), боль-
шую мобильность в природе (расстояние между
точками отлова) в сравнении с самцами с низким
уровнем тестостерона. Влияние тестостерона на
иммунный ответ также было группоспецифич-
ным; тестостероновые импланты снижали уро-
вень иммунореактивности на бычий альбумин.
Экзогенный тестостерон повышал социальный
статус, площадь поиска партнера (полигон по
точкам отловов), мобильность и репродуктивный
успех (число рожденных детенышей). Авторы ин-
терпретировали полученные результаты в терми-
нах платы и выигрыша (иммуносупрессия как
плата за репродуктивный успех, опосредованный
тестостероном), но возможно и другое объясне-
ние – существование разных поведенческих стра-
тегий и дифференцированная чувствительность
поведенческих стратегий к тестостерону. В этом
же исследовании было показано, что уровни цир-
кулирующего тестостерона наследуются. Следо-
вательно, как считают авторы, самки полевок
могли получать косвенные генетические выгоды
от спаривания с самцами – носителями “хоро-
ших генов”, ориентируясь на сигналы об их до-
минантности.

В другой серии аналогичных по постановке
экспериментов на рыжих полевках эта же группа
исследователей изучала приспособленность (fit-
ness) предварительно искусственно отселектиро-
ванных в двух поколениях (P и F1) самцов рыжих
полевок на низкую (Н) и высокую (В) иммуноком-
петентность по тем же показателям состояния гу-
морального иммунитета (общий иммуноглобулин
G и антитела к бычьему иммуноглобулину), а также
по показателю состояния клеточного иммунитета
(кожная реакция гиперчувствительности замедлен-
ного типа на фитогемагглютинин). Предварительно
была подтверждена хорошая наследуемость имму-
нологических показателей, причем результаты
селекции влияли на уровень циркулирующего те-
стостерона. Репродуктивное усилие оценивали
по агрессивному доминированию и презиготиче-
скому репродуктивному успеху в лабораторных
тестах. Полевой двухфакторный эксперимент
был проведен в 14 уличных вольерах площадью по
0.2 га каждый. В течение года в вольерах контро-
лировали смертность и репродуктивный успех
самцов с помощью анализа ДНК родителей и по-
томков. В каждый из вольеров помещали по
8 самцов и 8 самок полевок после предваритель-
ной лабораторной подготовки, причем вольеры
были сгруппированы следующим образом:
1) группа с преобладанием самцов с высокой им-

мунокомпетентностью (6В : 2Н) и отсутсвием па-
разитарной нагрузки; 2) группа самцов с преобла-
данием самцов с низкой иммунокомпетентно-
стью (6Н : 2В) и паразитарной нагрузкой;
3) группа самцов 6В : 2Н с паразитами и 4) группа
самцов 6Н : 2В, свободных от паразитов. Авторам
удалось убедительно показать, что компромисс
между репродуктивным усилием и выживанием
опосредован иммунокомпетентностью и парази-
тами. Оказалось, что в уличном эксперименте в
условиях отсутствия паразитарной нагрузки (т.е.
гандикапа, опосредованного тестостероном) ре-
продуктивное усилие было высоким у низкоим-
мунных и низким у высокоиммунных самцов,
а смертность в этих группах значимо не отлича-
лась. При этом приспособленность, которую оце-
нивали через успех размножения в природе, была
ниже у высокоиммунных самцов. Однако в усло-
виях паразитарной нагрузки приспособленность
у низкоиммунных и высокоиммунных самцов
оказалась сходной. У первых это было обусловле-
но высоким репродуктивным усилием и высокой
смертностью, а у вторых – низким репродуктив-
ным усилием и низкой смертностью. Это означа-
ет, что самки могли получать косвенные генети-
ческие выгоды, спариваясь с самцом, генетиче-
ски устойчивым к заболеваниям, либо с самцом с
высоким репродуктивным усилием. Отсутствие
сочетания выгод того и другого опосредовано
трейдоффом между иммунокомпетентностью и
тестостероном. Это замечательное исследование
показало, что иммунный ответ генетически обу-
словлен и вариативен, физиологически связан с
тестостероном и, таким образом, может обуслов-
ливать генетическую изменчивость подвержен-
ных половому отбору признаков.

Весьма перспективным для тестирования ГИГ
и смежных с ней гипотез является эксперимен-
тальный подход, в котором моделируется интен-
сивность полового отбора. Такие эксперимен-
тальные модели используются в работах с насеко-
мыми (Lieshout et al., 2014; Syed et al., 2020), но
могут быть применены и к позвоночным живот-
ным (рыбы и грызуны). Например, на жуках Cal-
losobruchus maculatus интенсивность полового от-
бора моделировали последовательной селекцией
в ряду поколений в двух линиях со смещенным в
сторону самцов или самок соотношением полов
(80 самцов и 40 самок, 40 самцов и 80 самок).
Предполагалось, что интенсивность полового от-
бора выше в линии с соотношением полов, сме-
щенным в сторону преобладания самцов. Мани-
пулирование интенсивностью полового отбора
показало, что интенсивный отбор в отношении
важных при копуляции морфологических при-
знаков и соответствующего репродуктивного по-
ведения ведет к снижению иммунокомпетентно-
сти как у самцов, так и у самок. Авторы интерпре-
тируют это как свидетельство увеличения затрат,
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связанных с репродукцией при интенсивном от-
боре половых признаков. Эти результаты подчер-
кивают, что репродуктивные стратегии как сам-
цов, так и самок формируются за счет взаимодей-
ствия между фенотипической пластичностью и
генетическими механизмами экспрессии поло-
вых признаков.

Последние годы ознаменовались поиском ре-
шения проблемы иммунного гандикапа на уров-
не молекулярных процессов в клетке (Koch et al.,
2017). Послужит ли внимание последних лет к ми-
тохондриальным биохимическим траекториям
ключом к пониманию сложной системы связей
между половыми стероидами, физическим состо-
янием особи и иммунными функциями, и позво-
лит ли это решить проблему нечестного сигнала и
иммунного гандикапа как способа его исключе-
ния, покажет время. Акцент на внутриклеточные
биохимические процессы переключает внимание
исследователя с организменного на клеточный
уровень. Учет внутриклеточных процессов, без-
условно, расширяет наше понимание взаимосвя-
занности и взаимообусловленности физиологи-
ческих процессов в организме, но не следует за-
бывать и то, что половой отбор действует на
уровне организма. Выбирающую партнера самку
(если она действительно выбирает) “интересуют”
именно внешние черты или особенности поведе-
ния самца, которые являются прямыми либо кос-
венными индикаторами его приспособленности.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
За прошедшие почти три десятилетия ГИГ бы-

ла конкретизирована по разным направлениям
(Westneat, Birkhead, 1998; Buchanan, 2000; Møller
et al., 2000; Alonso-Alvarez et al., 2008; Hill, 2014, и
др.). Была подтверждена в общем виде ее работо-
способность (Boonekamp et al., 2008; Foo et al.,
2017). ГИГ выигрывает по результатам проверок
по сравнению с другими предложенными объяс-
нениями (Newhouse, Vernasco, 2019). Часто ГИГ
ставится в вину, что ей не удается в общем виде
объяснить, за счет чего украшения (проксималь-
ный механизм) могут служить честным показате-
лем здоровья; в частности, она не может объяс-
нить орнаменты, экспрессия которых не регули-
руется тестостероном (Kimball, Ligon, 1999), и тот
факт, что тестостерон не является универсаль-
ным иммуносупрессором (Ros et al., 1997; Has-
selquist et al., 1999; Peters, 2000; Lindstrom et al.,
2001; Roberts et al., 2004). Тем не менее именно
благодаря ГИГ, стимулировавшей многочислен-
ные исследования, отчетливо обозначилась
дифференцированная роль половых стероидных
гормонов в отношении иммунных функций, в
развитии и экспрессии многих орнаментов и де-
монстраций. По сей день ГИГ остается ведущей в
непрекращающихся дискуссиях о том, в какой

мере качество орнаментов и демонстраций может
честно информировать самку о здоровье партне-
ра. Полученные результаты в целом свидетель-
ствуют в пользу существования такой сигнальной
функции ВПП. Вопрос в том, насколько такие
сигналы универсальны.

Недавно пробудившийся интерес среди эко-
иммунологов и эволюционных экологов к моле-
кулярным механизмам, обусловливающим слож-
ные взаимосвязи физиологических процессов в
организме, и привлечение огромных достижений
из области биомедицинских наук несомненно
позитивен и заставляет экологов задуматься о
том, насколько сложной и взаимообусловленной
является система корреляций физиологических
функций в организме, внешним проявлением ко-
торой является экспрессия ВПП.

ГИГ и смежные с ней гипотезы акцентируют
внимание на непрямых выгодах, которые извле-
кает самка при выборе полового партнера (устой-
чивость к болезням, хорошие гены), результаты
которого оцениваются через приспособленность
следующего поколения (indirect mate choice). Как
эволюционная гипотеза, ГИГ рассматривает
лишь один из нескольких возможных сценариев
эволюции ВПП, предлагая физиологический ме-
ханизм в качестве объяснения. Варианты выбора
партнера самкой на самом деле гораздо шире схе-
мы, предлагаемой ГИГ. Предпочтение самкой
орнамента самца может быть результатом прямых
выгод, например, если ВПП отражают способ-
ность самца обеспечивать такие непосредственно
доступные самке преимущества, как качествен-
ная территория, доступность корма или защита от
хищника (Møller, Jennions, 2001). Выбор самкой
партнера может также отражать результат проти-
водействия прямому ущербу, обусловленному
поведением самца (Rogovin et al., 2017); в ряде ис-
следований показано, что самка оказывает пред-
почтение самцам с меньшей экспрессией ВПП
(Arnqvist, Rowe, 2005). Предпочтение самкой
украшения самца может изначально развиваться
под действием естественного отбора по причи-
нам, не связанным с половым отбором, например
в связи с добыванием пищи или избеганием хищ-
ников (Ryan, 1998; Endler, Basolo, 1998). Такой
путь известен под названием сенсорного сдвига
(sensory bias; Andersson, Simmons, 2006) или пер-
цептивного влияния (perceptive bias; Ryan, Cum-
mings, 2013). Брачные предпочтения среди соро-
дичей (например, выбор партнера) часто зависят
от перцептивных особенностей, которые разви-
вались в других контекстах. Эти перцептивные
адаптации и ограничения, влияющие на выбор,
во многих случаях приносят прямые выгоды и не
должны быть дорогостоящими для самок (Ryan,
Cummings, 2013). Еще одно направление выбора
партнера основано на механизме генетической
совместимости, который предполагает выгоды от
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выбора партнера с аллелями, комплементарными
или расширяющими геном выбирающей самки
(Tregenza, Wedell, 2000; Colegrave et al., 2002; Mays,
Hill, 2004; Neff, Pitcher, 2005; Roberts, Little, 2008,
и др.). Пример этому дает комплекс генов гисто-
совместимости (ГКГ); преимущество от совме-
стимости аллелей ГКГ может объяснять причину
множественных спариваний (Penn, Potts, 1999;
Tregenza, Wedell, 2000; Kamiya et al., 2014; Winter-
nitz et al., 2017). Эти механизмы взаимосовмести-
мы и могут действовать одновременно или сме-
нять друг друга во времени, что делает эволюцию
брачных предпочтений и ВПП проблемой мно-
жественной причинности (Andersson, Simmons,
2006).

В рассмотренных выше случаях речь шла о
межполовом отборе, т.е. выборе самца самкой.
Но многие ВПП формируются под действие есте-
ственного отбора как результат конкуренции
самцов. Межполовой и внутриполовой отбор мо-
гут действовать независимо или совместно уси-
ливая друг друга, либо в противоположных на-
правлениях (Hunt et al., 2009).

Все сказанное делает ГИГ частной гипотезой,
объясняющей лишь один их возможных сценари-
ев действия полового отбора. Почему же все-таки
до сих пор ГИГ пользуется таким авторитетом?
Возможно, это связано с тем, что ГИГ – это гипо-
теза о проксимальном механизме, частично пере-
ключившая внимание из области ультимативных
объяснений адаптивной эволюции в область
функциональных проксимальных объяснений,
дающих ответ на вопрос, как это работает? Но
ГИГ не просто переключила внимание и при-
влекла специалистов из другой области знания, а
соединила чисто эволюционную проблематику с
исследованиями функциональных физиологиче-
ских механизмов.

За прошедшие 28 лет существования ГИГ под-
твердила свою актуальность как работотоспособ-
ная гипотеза. Может ли она служить объясни-
тельной панацеей на все случаи? Конечно же,
нет. В биологии, в особенности когда уровень
рассмотрения явлений касается систем высшего
уровня организации, универсальных решений
вообще крайне мало.

Авторы признательны профессору М.П. Мош-
кину за ценные замечания, позволившие улуч-
шить статью. Работа выполнена в соответствии с
планом НИР ИПЭЭ РАН, тема “Экология орга-
низмов и сообществ”.
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Secondary sexual characters, immunity, and female mate choice:
Immunocompetence handicap hypothesis for today
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The review examines the fate of Immunocompetence Handicap Hypothesis (IHH) which remains popular
in evolutionary ecology and ecological physiology for almost 30 years. Its origin and results of testing, related
and alternative hypotheses are discussed. According to IHH, testosterone-mediated immunosuppression
makes it impossible for males of low genetic quality to have increased expression of secondary sexual charac-
ters without endangering their own health and future reproductive success. As a result, only males of high ge-
netic quality (with inherently good health) can afford to maintain the high testosterone level required for ex-
pression of intricate ornaments and displays. The key role that IHH assigned to testosterone determined the
directions of IHH testing, experimental and “narrative”, based on correlations between testosterone level and
the immune state, both activated and at rest in different species of vertebrates in nature and in the laboratory.
We discuss the results of meta-analytical approach in IHH testing and its limitations. The ambiguous results
of testing the hypothesis and the growing understanding of the complexity of neuro-humoral interactions in
regulation of immune response, differences in responses to testosterone in different branches of immunity
have aroused the interest of evolutionary ecologists to the within cell molecular processes. The time will tell
whether the present-day attention to mitochondrial biochemical trajectories can solve the problem of honest
signaling. Over the nearly three decades, the IHH has been concretized in different directions, and has been
confirmed in its operational integrity, and it benefits in results of testing in comparison with other proposed
explanations of secondary sexual characters evolution under intersexual selection. Nevertheless, IHH re-
mains a special case hypothesis explaining only one of the possible scenarios for the action of sexual selection.
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Химическая коммуникация является наиболее древним способом обмена информацией между жи-
выми организмами. Для большинства видов млекопитающих анализ запаховых раздражителей яв-
ляется определяющим в организации сложных форм поведения. Обзор посвящен анализу роли фе-
ромонов в организации поведения млекопитающих в эволюционном аспекте. Дискуссия о суще-
ствовании феромонов человека привлекает внимание широкой научной общественности на
протяжении последних десятилетий: отдельный раздел обзора отведен этой проблематике. Особое
внимание уделено закономерностям изменения нейроанатомического субстрата и пула функцио-
нальных генов, кодирующих обонятельные и вомероназальные рецепторы млекопитающих, вклю-
чая человека. Рассмотрены перспективы исследований в данной области.

DOI: 10.31857/S004445962102007X

Обонятельный анализатор – филогенетически
одна из древнейших сенсорных систем организ-
ма. Для большинства видов млекопитающих ана-
лиз запаховых раздражителей является определя-
ющим в организации сложных форм поведения.
У млекопитающих (в зависимости от вида) насчи-
тывают от 500 до 2000 обонятельных рецепторов.
Кодирующие их гены составляют от 3 до 5% от
общего числа генов в организме, и суперсемей-
ство генов обонятельных рецепторов является
вторым по численности после пула генов, коди-
рующих рецепторы иммунной системы, что ука-
зывает на исключительную биологическую роль
обоняния у млекопитающих. Традиционно все
пахучие вещества разделяют на химические сиг-
налы/феромоны и обычные одоранты. Первые
являются компонентами запаха тела человека или
животных и могут участвовать во внутривидовой
и межвидовой химической коммуникации. Более
полувека назад немецким биохимиком Петером
Карлсоном и швейцарским энтомологом Марти-
ном Люшером был введен новый термин “феро-
мон” для обозначения выделяемых насекомыми
во внешнюю среду веществ, которые восприни-
маются особью того же вида и вызывают у нее
специфическую реакцию или процесс развития
(Karlson, Luscher, 1959). Ранее эту функциональ-
ную группу соединений относили к так называе-
мым гомойогормонам – подгруппе эктогормонов
(Bethe, 1932), и введение термина во многом было
необходимо для того, чтобы вывести феромоны

из поля эндогенных регуляторов физиологиче-
ских функций – гормонов. Первым феромоном,
для которого была определена химическая струк-
тура, стал половой аттрактант тутового шелко-
пряда Bombyx mori бомбикол (Butenandt et al.,
1959). По сей день достаточно часто встречается
употребление термина “феромон” именно в зна-
чении “афродизиак”, несмотря на то, что исход-
ное определение было сформулировано гораздо
шире. Открытие ряда эффектов феромонального
характера у домовых мышей способствовало
стремительному распространению термина “фе-
ромон” на другие систематические группы жи-
вотных и в первую очередь на млекопитающих.
Однако социальное поведение млекопитающих в
ответ на внешние сигналы не столь жестко детер-
минировано, как у насекомых, и может зависеть
от целого набора параметров, например, от кон-
текста и предшествующего ольфакторного опыта.
Кроме того, млекопитающих от насекомых отли-
чает бóльшая пластичность нервной системы.
Индивидуальный ольфакторный опыт может в
значительной степени изменить чувствитель-
ность к одорантам и даже индуцировать чувстви-
тельность к отдельным веществам и смесям, к ко-
торым исходно они не были чувствительны (Voz-
nessenskaya et al., 1995, 1999; Соколов и др., 1996;
Соколов, Вознесенская, 1997). Вслед за классиче-
ским определением феромона по функционально-
му признаку были выделены группы феромонов-
праймеров и феромонов-релизеров. Феромоны-
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релизеры вызывают немедленный поведенческий
ответ. Например, 5α-андрост-16-ен-3-он (андро-
стенон), обнаруженный в слюне хряка, вызывает
принятие позы лордоза у свиней (Melrose et al.,
1971). Праймер-феромоны запускают долговре-
менные физиологические реакции, преимуще-
ственно гормональные. Например, тестостерон-
зависимые компоненты мочи самцов домовой
мыши 2-sec-бутил-4,5-дигидротиазол (SBT) и
2,3-дегидро-exo-бревикомин (DHB), выступая в
роли праймер-феромонов, вызывают эструс у са-
мок мышей и ускорение полового созревания у
неполовозрелых самок (Novotny, 2003). Тем не
менее следует отметить, что деление феромонов
на праймеры и релизеры является достаточно
условным, поскольку одно и то же вещество
или смесь веществ в разных ситуациях может
выполнять обе функции. Так, вышеупомянутые
2-sec-бутил-4,5-дигидротиазол и 2,3-дегидро-
exo-бревикомин в сочетании с мочой даже ка-
стрированных самцов домовых мышей работа-
ют как феромоны-релизеры, вызывая агрессию
у самцов своего вида (Novotny et al., 1985). Кро-
ме того, эндокринный ответ на некоторые
праймер-феромоны может происходить очень
быстро, в течение буквально нескольких минут
(Sachs, 1999). Наконец, праймер-эффекты, запус-
каемые обонятельными стимулами, могут сме-
няться в долгосрочной перспективе релизинг-эф-
фектами. Следует также отметить достаточно об-
ширную группу химических сигналов, которые
несут значимую информацию об индивидууме,
но не имеют очевидного праймер- или релизинг-
эффекта. Это, прежде всего, информация о видо-
вой принадлежности, поле, репродуктивном ста-
тусе, возрасте, социальном статусе животного,
посылающего химический сигнал. Для такого ро-
да сигналов был предложен термин “сигнальный
феромон” (Johnston, 1983). Сигнальные феромо-
ны следует отличать от индивидуального запаха
особи (“запахового одортипа”) (Yamazaki et al.,
1976, 1979), поскольку последний является инди-
видуальной характеристикой каждого животного
и не отвечает термину “феромон” по определе-
нию, хотя существование индивидуальных запа-
хов как таковых не исключает наличие набора
универсальных веществ в пределах конкретного
вида млекопитающих (Schaal et al., 2003; Haga et al.,
2010; Roberts et al., 2010; Murata et al., 2014). Нако-
нец, термин “модуляторный феромон” был пред-
ложен для химических сигналов человека, оказы-
вающих значимое воздействие на настроение или
эмоциональное состояние реципиента (Jacob,
McClintock, 2000), но по сей день этот термин не
получил широкого признания.

Химическая идентификация структуры феро-
монов показала, что нет общего принципа, опре-
деляющего возможность использования данной
молекулы в качестве сигнала. Спектр сигналов

ограничен лишь многообразием молекул, кото-
рые организм в принципе может синтезировать, а
также воспринимать и анализировать. Феромоны
могут иметь различную химическую структуру,
которая в значительной мере определяется спе-
цифическими экологическими условиями среды
обитания конкретного вида, а также функцио-
нальным назначением феромона. Репертуар фе-
ромонов млекопитающих формировался под
влиянием естественного отбора: если конкретное
соединение, используемое для внутривидовой
коммуникации, обеспечивало особи преимуще-
ства в репродукции или поддержании жизнеспо-
собности, то отбор шел в направлении повыше-
ния чувствительности к данному соединению и
совершенствованию способов его распознавания.
Наиболее важными характеристиками феромо-
нов являются полярность и размер молекул, по-
скольку именно эти признаки определяют раство-
римость в воде и летучесть соединений. У сухопут-
ных млекопитающих феромоны тревоги или
феромоны-аттрактанты, выполняющие функцию
привлечения полового партнера, как правило, не-
большие летучие молекулы, что позволяет реци-
пиенту сигнала детектировать его на значительном
расстоянии от источника. В качестве примера мож-
но привести (метилтио)метантиол (MTMT), ко-
торый присутствует в моче самцов мышей и при-
влекает внимание самок (Lin et al., 2005). Напро-
тив, феромоны, передающие информацию о
конкретных особях, скорее всего, будут относи-
тельно нелетучими. Например, белки или пепти-
ды надежно связаны с продуцентом сигнала и не
распространяются на сколь-либо значительное
расстояние (Brennan, Zufall, 2006). Пептидные и
белковые феромоны широко используются в хи-
мической коммуникации млекопитающих
(Leinders-Zufall et al., 2004, 2014; Kimoto et al.,
2005; Morè, 2006). Ситуация отличается в водной
среде, где растворимость является наиболее важ-
ным фактором, и даже относительно высокомо-
лекулярные пептиды и белки могут играть роль
аттрактанта. Например, декапептид содефрин,
вырабатываемый брюшной железой самца трито-
на Cynops pyrrhogaster, при попадании в воду при-
влекает самок того же, но не близкородственного
вида (Kikuyama et al., 1995). Однако следует отме-
тить, что общность метаболических путей для
различных видов животных налагает определен-
ные структурные ограничения: в итоге одно и то
же вещество может быть использовано в качестве
феромона разными видами. Видовая специфич-
ность в таком случае может быть обеспечена кон-
текстом или видоспецифическим соотношением
компонентов феромональной смеси. Так, поло-
вой феромон слона (Z)-7-додецен-1-ил ацетат
одновременно является и компонентом половых
аттрактантов более 126 видов насекомых (Ras-
mussen et al., 1996). В нашей стране крупный
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вклад в изучение феромонов млекопитающих
внесли ученые, принадлежавшие к школе акаде-
мика В.Е. Соколова (см. обзор Суров, Мальцев,
2016).

В настоящее время описана химическая струк-
тура целого ряда феромонов млекопитающих, но
среди них нет ни одного феромона человека, не-
смотря на наличие обоснованных эксперимен-
тальных данных, подтверждающих тот факт, что
люди выделяют и воспринимают феромоны (Wy-
att, 2020). Дискуссия о феромонах человека при-
влекает внимание широкой научной обществен-
ности на протяжении последних десятилетий.
В частности, в специальном выпуске журнала
Science вопрос о возможном влиянии веществ ти-
па феромонов на поведение человека был выне-
сен в качестве одной из 100 загадок нашей эры,
направляющих движение фундаментальных на-
учных исследований (Anonymous, 2005). По про-
шествии более десятилетия вопрос о феромонах
человека остается открытым (Wyatt, 2015, 2020).
Анализ причин, почему при наличии достаточно-
го количества хорошо обоснованных экспери-
ментальных данных, подтверждающих тот факт,
что люди выделяют и воспринимают феромоны,
не хватает исследований, выстроенных по пути:
от феромонального эффекта естественных выде-
лений к конкретным химическим соединениям, –
будет приведен в следующих разделах.

Наличие особенностей восприятия и анализа
феромонов у млекопитающих привело к спорам
терминологического характера, поскольку ни
один из известных внутривидовых сигналов мле-
копитающих не удовлетворял одновременно всем
критериям, “унаследованным” из области хими-
ческой коммуникации насекомых, а именно: ви-
доспецифичности, выраженной поведенческой
или эндокринной реакции, высокой степени ге-
нетической детерминированности реакции на
феромон, наличия в составе феромона одного
или небольшого количества компонентов, мо-
нофункциональности (Beauchamp et al., 1976,
1979; Katz, Shorey, 1979; Соколов, 1982; Johnston,
1983; Jacob, McClintock, 2000). Тем не менее по-
давляющее большинство ведущих исследовате-
лей в области биологии и химии феромонов не
видят необходимости во введении новых терми-
нов. Например, автор известной отечественной
монографии “Феромоны и размножение млеко-
питающих” С.Н. Новиков (1988) придерживается
широкого определения термина “феромон”, как
соединения или смеси соединений, которые вы-
деляются организмом во внешнюю среду и могут
быть восприняты особью того же вида, у которой
они вызывают одну или несколько реакций. Ав-
торитетный автор обширной современной моно-
графии “Феромоны и поведение животных” Три-
страм Вайатт (Wyatt, 2014) не видит противоречий
между сложившимися на данный момент кон-

цепциями феромона для различных эволюцион-
ных групп животных, подчеркивая, что хотя боль-
шинство феромональных реакций врожденные,
но тем не менее имеет место и влияние индивиду-
ального опыта и контекста (Wyatt, 2020).

ОРГАНИЗАЦИЯ ОБОНЯТЕЛЬНОЙ 
СИСТЕМЫ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

Для большинства видов млекопитающих обо-
нятельный анализатор является ведущим. Таких
животных относят к макросматикам, а обоняние
для них – основной канал информации о потен-
циальных брачных партнерах, пище, потенци-
альной опасности и др. Лишь отдельные виды
млекопитающих относят к микросматикам.
Вследствие приспособления к специфическим
экологическим условиям, например, переходу к
жизни в воде, произошла вторичная утрата обо-
няния или существенное снижение его остроты
(Белькович, Дубровский, 1976). В обонятельном
анализаторе большинства млекопитающих выде-
ляют два главных отдела: основную обонятель-
ную систему (ООС) и дополнительную обоня-
тельную систему (ДОС). В ООС сенсорные ней-
роны обонятельного эпителия воспринимают
запаховые сигналы – одоранты – и передают ин-
формацию в первичный обонятельный центр –
основную обонятельную луковицу (ООЛ), откуда
сигнал поступает дальше во вторичные сенсор-
ные центры в первичной обонятельной коре.
У млекопитающих существуют значительные
межвидовые различия по площади, занимаемой
обонятельной выстилкой в носовой полости,
вплоть до полного ее отсутствия у ряда видов,
приспособившихся к обитанию в водной среде
(например, у зубатых китов) (Wysocki, 1979).
К ключевым органам дополнительной обоня-
тельной, или вомероназальной, системы относят
вомероназальный, или Якобсонов, орган (ВНО),
дополнительную обонятельную луковицу (ДОЛ)
и вомероназальную амигдалу. Функцию ВНО,
впервые появляющегося у наземных позвоноч-
ных, главным образом связывают с рецепцией ве-
ществ типа феромонов. ВНО функционирует по
принципу помпы, обеспечивая поступление хи-
мических сигналов из носовой полости в просвет
органа через узкий канал. Однако прохождение
сигнала по путям ДОС и путь феромонального
сигнала как такового не всегда совпадают. Воме-
роназальные сенсорные нейроны реагируют и на
некоторые обычные одоранты, не обладающие
феромональной активностью (Sam et al., 2001).
В рецепции ряда веществ феромональной приро-
ды важную роль играет основная обонятельная
система, а также следует отметить комплементар-
ность и синергизм обеих систем в анализе неко-
торых химических сигналов и феромонов (Voz-
nessenskaya et al., 1992, 2010; Dorries et al., 1997;



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 82  № 2  2021

ЭВОЛЮЦИЯ ФЕРОМОНОВ МЛЕКОПИТАЮЩИХ 115

Spehr et al., 2006; Вознесенская, Ключникова,
2009; Keller et al., 2009). ВНО также имеет морфо-
логические особенности у разных млекопитаю-
щих. Например, у плотоядных и копытных ВНО
сообщается с полостью рта через назопалатино-
вый проток. У грызунов и зайцеобразных в ВНО
часто встречаются внутриэпителиальные капил-
лярные петли (Zancanaro, 2014). Гистологически
ВНО приматов имеет сходство с ВНО овцы, хорь-
ка, свиньи и козы, но не грызунов (Dorries et al.,
1997; Kelliher et al., 2001; Salazar et al., 2003; Takiga-
mi et al., 2004; Zancanaro, 2014). При этом ВНО
редуцирован у многих морских млекопитающих и
летучих мышей, обезьян Старого Света и челове-
ка (Meisami, Bhatnagar, 1998; Keverne, 1999; Den-
nis et al., 2004; Zhao et al., 2011). У низших прима-
тов и обезьян Нового Света есть ВНО и ДОЛ, но в
ходе эволюции, при переходе к обезьянам Старого
Света, эти органы становятся рудиментарными
приблизительно 23 млн лет назад (Young, Trask,
2007). У грызунов (в частности, у модельного ор-
ганизма – домовой мыши) сенсорные рецептор-
ные нейроны обнаружены не только в основной
обонятельной и вомероназальных выстилках, но
и в дополнительных сенсорных структурах носа –
септальном органе и ганглии Грюнеберга (по-
следний может быть отнесен к системе конечного
нерва). Однако эти обонятельные органы, по всей
видимости, лишь ограниченно распространены
даже среди видов макросматиков – например,
они не найдены у собаки (Barrios et al., 2014).
В формирование запаховых ощущений, помимо
собственно обонятельной системы, вносит зна-
чительный вклад система тройничного нерва.
Большинство одорантов кроме запаховой состав-
ляющей имеют и тригеминальную (вызывают раз-
дражение, ощущение жжения или покалывания).

ФЕРОМОНЫ ЧЕЛОВЕКА

За последние десятилетия в научной литерату-
ре, посвященной физиологии и генетике обоня-
ния, неоднократно высказывались возражения
классическим представлениям об отнесении че-
ловека к группе микросматиков, т.е. млекопита-
ющих со слабо развитым обонятельным анализа-
тором и ничтожной ролью запахов в повседнев-
ной жизни (Schaal, 1988; Shepherd, 2004; McGann,
2017; Roberts et al., 2020). Многочисленные срав-
нительные поведенческие исследования, выпол-
ненные на различных видах млекопитающих и
человеке, показали, что чувствительность к за-
пахам напрямую не связана с объемами рецеп-
торного пула и нейроанатомического субстрата
(например, Laska et al., 2005; Niimura, Nei, 2005).
Наконец, авторитетный журнал Science опубли-
ковал результаты исследования разрешающей
способности обоняния человека, основанные на
данных о возможностях людей дифференциро-

вать многокомпонентные смеси (Bushdid et al.,
2014). Исследователи показали, что человек спо-
собен качественно различать до триллиона запа-
хов, а это во многом превосходит количественные
оценки разрешающей способности для зритель-
ного и слухового анализаторов человека (Bushdid
et al., 2014; Gerkin, Castro, 2015). Почему же, не-
смотря на значительный прогресс в области био-
логии и химии феромонов млекопитающих, по
сей день не расшифрована химическая формула
ни одного феромона человека? По аналогии с ис-
следованиями на животных на протяжении деся-
тилетий шел безрезультатный поиск лигандов к
вомероназальным рецепторам, поскольку воме-
роназальная система является более специализи-
рованной для детекции и анализа феромонов, а
человеку приписывалось существование функци-
онального вомероназального органа (ВНО) (Wy-
att, 2015). На сегодняшний день отсутствие функ-
ционального ВНО у взрослого человека является
общепризнанным фактом и не подвергается со-
мнению. Полноценный ВНО прослеживается
только в процессе эмбрионального развития че-
ловека, а у взрослых присутствует лишь в редуци-
рованном состоянии (Witt, Wozniak, 2006). Про-
тив возможности функционирования ВНО у
взрослого человека приводится множество аргу-
ментов. Рудимент ВНО не содержит сенсорных
нейронов, а выстилающий его эпителий по своей
ультраструктуре ближе к дыхательному эпите-
лию, чем к нейроэпителию (Witt, Wozniak, 2006).
В ВНО человека не обнаружен маркер зрелых ре-
цепторных нейронов – ольфакторный маркер-
ный белок (OMP) (Dennis et al., 2004), который
является ключевым участником регуляции обо-
нятельных процессов на уровне нейрона (Dibat-
tista, Reisert, 2016). Рудимент не имеет нейрональ-
ных проекций, к тому же у взрослых людей, как и
у обезьян Старого Света, отсутствует дополни-
тельная обонятельная луковица (Meisami, Bhat-
nagar, 1998). У человека не функционирует ряд
важных элементов рецепторного каскада. В со-
стоянии псевдогенов находятся гены, кодирую-
щие ионные каналы TrpC2, необходимые для
трансдукции вомероназального сигнала, а также
большинство генов, кодирующих вомероназаль-
ные рецепторы (Zufall et al., 2002). Если у мышей
доля функциональных генов V1R около 60%, то у
человека менее 5% (Rodriguez, 2005). В эволюци-
онном плане человек не представляет собой ис-
ключения: функциональный вомероназальный
орган отсутствует и у других представителей узко-
носых обезьян (Zhang, Webb, 2003). Но равно-
значно ли отсутствие функционального ВНО от-
сутствию у человека анатомического субстрата
для рецепции химических веществ типа феромо-
нов? Принимая во внимание современные пред-
ставления о синергизме и конвергенции двух
главных отделов обонятельной системы млеко-
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питающих, на этот вопрос можно уверенно дать
отрицательный ответ. Рецепция внутривидовых
химических сигналов у человека вполне может
быть опосредована рецепторами, расположенны-
ми в основной обонятельной выстилке. По мне-
нию Робертс с соавторами (Roberts et al., 2020),
преуменьшению роли обоняния в коммуникации
человека и, как следствие, торможению исследо-
ваний в этой области также способствовал тот
факт, что большинство исследований выполня-
лось западными учеными и на взрослых предста-
вителях западных обществ, “деодорированных” и
“десенситизированных”, а реакция на запахи мо-
жет быть культурно обусловленной, относя их к
неважным или отталкивающим независимо от
биологической значимости.

Исследование релизер-феромонов человека
крайне затруднено по причинам этического ха-
рактера, а также далеко не всегда возможен стро-
гий контроль за проведением эксперимента.
В настоящее время единственной научно обосно-
ванной работой по поиску феромонов-релизеров
у человека является исследование группы Бенуа
Шааля из Франции (Doucet et al., 2009; Schaal, Al
Aïn, 2014), в котором показан стереотипный ви-
доспецифический поведенческий ответ младен-
цев на секрет желез Монтгомери кормящей мате-
ри, который не зависел от постнатального обоня-
тельного опыта и от того, является ли кормящая
мать его родной. Наличие хорошо воспроизводи-
мой и контролируемой тест-реакции открывает
возможности поиска кандидатов на роль феромо-
нов (Schaal, Al Aïn, 2014; Roberts et al., 2020). Ис-
следованиями той же самой группы в свое время
был выделен феромон молока кроликов 2-метил-
бут-2-еналь (Schaal et al., 2003).

Исследования праймер-феромонов человека
также немногочисленны. Для человека известен
феномен менструальной синхронии, в котором
можно усмотреть аналогии с хорошо известными
эффектами у животных (McClintock, 1971; Соко-
лов и др., 1990). У женщин, проживающих в од-
ной комнате в общежитии в условиях слабой вен-
тиляции, или у близких подруг наблюдается син-
хронизация менструальных циклов за период в
четыре месяца (McClintock, 1971). Данный эф-
фект был многократно воспроизведен другими
независимыми исследовательскими группами с
использованием убедительной статистики (Gra-
ham, McGrew, 1980; Goldman, Schneider, 1987;
Weller A., Weller L., 1993; Weller et al., 1999, и др.).
Авторы высказали гипотезу о роли химических
сигналов в реализации описанного эффекта, по-
скольку предъявление экстрактов выделений из
подмышечных впадин женщин-доноров запаха
приводило к изменению сроков менструаций у
реципиентов запаховых сигналов (Russell et al.,
1980). В зависимости от фазы менструального
цикла донора химических сигналов, сроки на-

ступления менструации у реципиента могут быть
ускорены или, наоборот, задержаны (Preti et al.,
1986). Также это утверждение является верным и
для реципиента сигнала (Sokolov et al., 1992). Сек-
рет из подмышечных впадин, собранный в фол-
ликулярную фазу менструального цикла женщин
(доноров запаха), вызывает укорочение длины
менструального цикла у реципиентов этих обоня-
тельных сигналов, тогда как секрет из подмышеч-
ных впадин донора, собранный в фазу овуляции,
напротив, увеличивает продолжительность цикла
(Stern, McClintock, 1998; Shinohara et al., 2001).
Был описан предполагаемый физиологический
механизм наблюдаемого эффекта. Секрет, со-
бранный в овуляторную фазу цикла, вызывал
усиление пульсации лютеинизирующего гормона
(ЛГ) у реципиента на 28%, тогда как секрет, со-
бранный у донора в фолликулярную фазу цикла,
вызывал уменьшение пульсации ЛГ на 16%, что,
по всей видимости, и лежит в основе механизма
синхронизации менструальных циклов (Shinoha-
ra et al., 2001). Однако следует отметить и те рабо-
ты, где авторам не удалось воспроизвести резуль-
таты описанных выше работ, т.е. синхронизацию
циклов у женщин (Wilson et al., 1991; Strassmann,
1997), что может быть связано с неконтролируе-
мыми условиями эксперимента, а также с ис-
пользованием неадекватных методов статистиче-
ской обработки. Однако вопрос об эволюцион-
ной роли синхронизации циклов у женщин
остается открытым (Schank, 2001).

Исследования роли обонятельных сигналов
мужчин в регуляции менструальных циклов жен-
щин единичны. Секрет из подмышечных впадин
мужчин способствовал нормализации длины
аберрантных менструальных циклов (короче 26
дней и длиннее 32 дней) (Cutler et al., 1986).
Предъявление экстракта из выделений подмы-
шечных впадин мужчин в фолликулярную фазу
менструального цикла вызывало усиление пуль-
сации лютеинизирующего гормона (ЛГ) в крови
женщин-реципиентов сигнала, что ускоряло на-
ступление овуляции, хотя длина цикла у женщин
с регулярными менструальными циклами остава-
лась практически неизменной (Preti et al., 2003).
В таком случае будет логично предположить су-
ществование механизма удлинения цикла, напри-
мер, за счет снижения секреции ЛГ при стимуляции
экстрактами из выделений подмышечных впадин
мужчин в другие фазы менструального цикла. Мы
наблюдали увеличение частоты и амплитуды ЛГ
пиков в слюне только в том случае, когда реципи-
енты сигнала были в фолликулярной фазе мен-
струального цикла; предъявление экстрактов в
лютеиновую фазу менструального цикла не влия-
ло достоверно на частоту пульсации, но уменьша-
ло среднюю амплитуду пиков (Laktionova et al.,
2020). Результаты наших исследований находятся
в достаточно хорошем согласии с процитирован-
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ными работами (Cutler et al., 1986; Preti et al.,
2003). Мы также не наблюдали достоверных из-
менений в длине менструального цикла женщин
репродуктивного возраста с регулярными цикла-
ми нормальной длины (26–32 дней) после про-
должительных предъявлений экстракта из выделе-
ний подмышечных впадин мужчин (2 раза в неделю
на протяжении 2 мес.). Также мы не наблюдали ста-
тистически достоверных изменений длины цикла у
испытуемых с аномально короткими менструаль-
ными циклами (Вознесенская, Лактионова, 2018).
Экстракт из секрета подмышечных впадин мужчин
вызывает значительное сокращение длины ано-
мально длинных менструальных циклов не только у
женщин репродуктивного возраста, но и у жен-
щин в возрасте пременопаузы в условиях, при-
ближенных к естественным. Было отмечено от-
сутствие привыкания при многократных предъ-
явлениях стимула, а также сохранение эффекта
по крайней мере на протяжении двух последую-
щих циклов после прекращения воздействия
(Вознесенская, Лактионова, 2018). Мужчины
оценивают запах секрета апокринных желез жен-
щин в овуляторную фазу менструального цикла
как более привлекательный, чем таковой в другие
фазы цикла (Singh, Bronstad, 2001; Havlicek et al.,
2005; Gildersleeve et al., 2012), что, по мнению ряда
авторов, может способствовать повышению ре-
продуктивного успеха (Lubke, Pause, 2014).

В настоящее время нейробиология феромонов
человека является стремительно развивающейся
областью знаний, благодаря усовершенствован-
ным методам исследований и достижениям глав-
ным образом в области молекулярной генетики
(Roberts et al., 2020; Wyatt, 2020). Значительное
продвижение исследований также происходит за
счет использования принципов “открытой науки”
(open science): пререгистрации дизайна экспери-
мента и методов анализа данных, размещения в
открытом доступе исходных данных (Wyatt, 2020).

ЭВОЛЮЦИЯ РЕЦЕПТОРОВ 
ОБОНЯТЕЛЬНОЙ СИСТЕМЫ 

МЛЕКОПИТАЮЩИХ
В сенсорных нейронах вомероназального и ос-

новного обонятельного эпителия экспрессиру-
ются несколько больших семейств рецепторов,
детектирующих летучие запаховые вещества
(одоранты) и высокомолекулярные соединения.
Эти семейства включают обонятельные рецепто-
ры (olfactory receptors – ORs) и рецепторы, ассо-
циированные со следовыми аминами (trace
amine-associated receptors – TAARs) в основном
обонятельном эпителии, и три семейства, экс-
прессируемые в вомероназальном органе: V1Rs,
V2Rs (vomeronasal receptors) и формил-пептидные
рецепторы (formyl peptide receptors – FPRs) (Du-
lac, Axel, 1995; Mombaerts, 2004; Liberles, Buck,

2006; Rivière et al., 2009). По структуре все эти раз-
новидности рецепторов относят к семидоменным
трансмембранным белкам-рецепторам, сопря-
женным с G-белками (G-protein-coupled receptors –
GPCRs), однако по своим функциональным ха-
рактеристикам они значительно отличаются. От-
носительно недавно в основном обонятельном
эпителии был идентифицирован еще один тип
рецепторных белков MS4A, не относящихся к
GPCRs. Сенсорные нейроны, так называемые
“нейроны ожерелья”, экспрессирующие данные
рецепторы, сконцентрированы в отдельных “ту-
пиковых” зонах обонятельного эпителия и дают
проекции к гломерулам, расположенным подоб-
но бусинам на ожерелье в задней части обоня-
тельной луковицы (Greer et al., 2016).

1. Обонятельные рецепторы (ORs)

Гены, кодирующие ORs, в среднем составляют
от 3 до 5% от общего числа генов млекопитаю-
щих; таким образом, суперсемейство генов обо-
нятельных рецепторов является самым много-
численным в геноме, что указывает на исключи-
тельную биологическую роль обоняния (Niimura,
Nei, 2005; Saraiva et al., 2019). У млекопитающих (в
зависимости от вида) насчитывают до 2000 типов
функциональных обонятельных рецепторов.
Примечательно, что у африканского слона был
описан самый большой репертуар – 1948 интакт-
ных генов ORs. У утконоса, использующего элек-
трорецепцию при поиске пищи, количество ин-
тактных обонятельных рецепторов – 265, что
лишь немногим меньше, чем у человека – около
400. У собаки, обладающей исключительными
обонятельными способностями, всего около 800
функциональных генов ORs (Niimura et al., 2014).
В то же время у многих представителей китооб-
разных, вторично перешедших к водному образу
жизни, число функциональных генов ORs не пре-
вышает 10 (Kishida et al., 2007). Гены ORs, каждый
длиной ~1 т.п.о., как правило, не содержат интро-
нов в кодирующей области и локализуются в кла-
стерах ближе к теломерам почти во всех хромосо-
мах (Hughes et al., 2018). Относительно недавно
были обнаружены 13 генов ORs человека и 41 ген
ORs мыши, имеющие по два экзона в кодирую-
щей области. Эти гены ORs консервативны у мле-
копитающих и экспрессируются в той же степе-
ни, что и каноничные гены (Barnes et al., 2020).

Гены обонятельных рецепторов филогенети-
чески подразделяют на два класса. Рецепторы
класса I близки по своей структурной организа-
ции к таковым у рыб. Предполагают, что они
участвуют в рецепции водорастворимых одоран-
тов. Рецепторы класса II, участвующие в большей
мере в распозновании гидрофобных одорантов,
специфичны для наземных позвоночных (Saito
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et al., 2009). От 80 до 90% генов ORs четвероногих
относится к классу II (Niimura et al., 2014).

Связывание с одорантами и активация ORs
происходит в соответствии с известным принци-
пом взаимодействия “лиганд–рецептор”. От-
дельный рецептор OR может быть активирован
широким набором одорантов, а отдельный одо-
рант может обладать сродством к нескольким ре-
цепторам ORs. Следовательно, разные одоранты
активируют разные комбинации ORs. Такая ком-
бинаторная схема кодирования, включающая,
например, приблизительно 1000 функциональ-
ных ORs у грызунов, позволяет определять прак-
тически неограниченное количество запахов
(Malnic et al., 1999). Также известно, что часть
обонятельных рецепторов ORs является “универ-
салами”, которые настроены на распознавание
широкого ряда лигандов, имеющих структурное
сходство, тогда как другая часть является “специ-
алистами”, ориентированными на детекцию
ограниченного числа веществ (Saito et al., 2009).
Однако конкретные лиганды были идентифици-
рованы менее чем для 100 ORs млекопитающих
(Niimura, 2014).

Одним из основных механизмов эволюции хе-
морецепторов является появление и исчезнове-
ние генов, опосредованное событиями дуплика-
ции и псевдогенизации (Grus et al., 2005; Niimura,
Nei, 2007; Silva, Antunes, 2017). Дупликация генов
приводит к избыточности новых генов и функци-
ональной независимости одной из копий, кото-
рая может мутировать и приобретать способность
детектировать новые лиганды. На продублиро-
ванные гены действует давление отбора, побоч-
ным эффектом которого является накопление
мутаций, прекращающих функционирование ре-
цептора, и в результате образуются псевдогены,
встроенные в быстро растущие семейства генов
обонятельных рецепторов (Bear et al., 2016). Та-
кой процесс динамичного появления и сокраще-
ния генов в мультигенном семействе получил на-
звание “эволюция рождения и смерти”. Таким
образом, при схожем количестве функциональ-
ных генов обонятельных рецепторов ORs у ряда
видов млекопитающих репертуар этих генов мо-
жет сильно различаться, как и спектр обнаруживае-
мых одорантов (Niimura, 2014). Эти различия, веро-
ятно, отражают функциональные требования к
ольфакторным способностям животного для его
адаптации к новым условиям окружающей среды
(Hayden et al., 2010; Hughes et al., 2018). Однако
часть генов все же сохраняет эволюционную ста-
бильность без каких-либо дупликаций или сокра-
щений (Niimura et al., 2014). У человека более 50%
ORs представлено псевдогенами, тогда как у мы-
ши, крысы и собаки – около 20–30%. В целом
увеличение доли псевдогенов сопутствует сниже-
нию сложности организации обонятельного ана-
лизатора. Высокая доля псевдогенов у китообраз-

ных (60–80%) подтверждает данное предположе-
ние (Kishida et al., 2007). В то же время обширные
потери генов ORs, по всей видимости, носили ха-
рактер независимых событий в различных таксо-
номических группах. Вероятно, у общего предка
млекопитающих было около 150 функциональ-
ных генов ORs, репертуар которых подвергался
значительным изменениям в ходе эволюции; раз-
мер генома ORs у общего предка плацентарных
млекопитающих оценивается уже приблизитель-
но в 800 ORs (Niimura, Nei, 2007; Niimura et al.,
2014). Широко обсуждаемая ранее гипотеза о со-
кращении числа генов обонятельных рецепторов
у высших приматов в связи с усилением роли зри-
тельного анализатора и развитием трихроматиче-
ского зрения не нашла подтверждения при срав-
нительном анализе геномов у пяти видов. По всей
видимости, общий предок гоминоидов, обезьян
Старого и Нового Света имел примерно 550
функциональных генов ORs, и в каждой таксоно-
мической группе произошла утрата порядка 200
генов ORs. Было выяснено, что человек даже пре-
восходит по объему функционального рецептор-
ного пула орангутанов и макак (Matsui et al., 2010;
Niimura et al., 2014).

Гены ORs имеют очень высокую внутривидо-
вую вариабельность. Так, анализ нескольких со-
тен геномов человека показал, что более полови-
ны интактных генов ORs в популяции могут
иметь в своем составе одиночные нуклеотидные
мутации, вставки-делеции, вариации в количе-
стве копий (Olender et al., 2012). Обнаружены от-
дельные точковые мутации ряда генов ORs чело-
века, оказывающие влияние на обонятельную
чувствительность к ряду одорантов (Keller et al.,
2007; Mainland et al., 2014).

Сравнительный анализ транскриптомов ос-
новной обонятельной выстилки нескольких ви-
дов млекопитающих (мыши, крысы, собаки,
обыкновенной игрунки, макаки и человека) по-
казал, что у всех исследованных организмов толь-
ко небольшое число подтипов обонятельных сен-
сорных нейронов (что равнозначно видам ORs)
обнаруживается в значительном количестве. При
этом было отмечено, что уровень экспрессии ORs
человека, детектирующих ключевые пищевые за-
пахи, в несколько раз превышает экспрессию
ORs, участвующих в распознавании других одо-
рантов. Аналогично, у мыши наблюдается повы-
шенный уровень экспрессии ORs, детектирую-
щих вещества с феромональными свойствами
(Saraiva et al., 2019). Повышенный уровень видо-
специфичной транскрипции некоторых типов
ORs, возможно, сопряжен с повышенной чув-
ствительностью к биологически значимым запа-
хам. А обонятельные способности отдельного ви-
да могут контролироваться не только генами хе-
морецепторов, но и регуляторными элементами
генома.
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2. Вомероназальные рецепторы (V1Rs и V2Rs)

У грызунов и зайцеобразных, имеющих струк-
турно развитый ВНО, хемосенсорный эпителий
данного органа представлен двумя нейрональны-
ми слоями (апикальным и базальным), характе-
ризующимися экспрессией двух видов вомерона-
зальных рецепторов – V1Rs и V2Rs (Young, Trask,
2007; Francia et al., 2014). Каждый сенсорный ней-
рон апикальной зоны ВНО экспрессирует только
рецепторы V1Rs, тогда как сенсорные нейроны
базальной зоны демонстрируют мультигенную
экспрессию рецепторов V2Rs и, по-видимому,
представляют собой исключение из правила
“один нейрон – один тип рецептора” (Belluscio
et al., 1999; Rodriguez et al., 1999; Serizawa et al.,
2000; Bozza et al., 2002). Недавно было показано,
что такое исключение есть и для рецепторов
V1Rs. ancV1R отличается от каноничных V1Rs
млекопитающих тем, что он является общим в фи-
логенетическом ряду большинства костистых по-
звоночных (Euteleostomi). Кроме того, ген ancV1R
может экспрессироваться во всех зонах выстилки
ВНО как совместно с каноничными V1Rs, так и с
V2Rs (Suzuki et al., 2018).

Было показано, что гены рецепторов V1Rs, как
и рецепторов ORs, в основном имеют один экзон,
тогда как гены рецепторов V2Rs – шесть экзонов
(Rodriguez, 2016). Отсутствие гомологии нуклео-
тидных последовательностей в генах рецепторов
V1Rs и V2Rs указывает на их раздельное эволюци-
онное происхождение, что соответствует их роли
в детекции различных феромональных сигналов
(Shi, Zhang, 2007). Древнее эволюционное проис-
хождение рецепторов V1Rs и V2Rs подтверждается
идентификацией генов, кодирующих данные ре-
цепторы у рыб вида Danio rerio (Saraiva, Korsching,
2007; Hashiguchi et al., 2008; Grus, Zhang, 2009),
что произошло до появления самого ВНО. Об-
щий предок четвероногих, вероятно, обладал
очень небольшим репертуаром генов V1R и V2R
(3–4 гена) (Francia et al., 2014).

Рецептор V1R имеет короткий пептидный N-ко-
нец, расположенный с внешней стороны мембраны
сенсорного нейрона. Для домовой мыши было по-
казано, что рецепторы V1R участвуют в обнару-
жении широкого спектра летучих веществ, вклю-
чая стероидные молекулы в моче, которые осо-
бенно важны для распознавания пола и
репродуктивного поведения (Novotny et al., 1999;
Nodari et al., 2008; Isogai et al., 2011; Haga-Yamana-
ka et al., 2014). Рецепторы V1R активируются, на-
пример, летучими 2,3-дегидро-exo-бревикоми-
ном и 2-вторбутил-4,5-дигидротиазолом, кото-
рые попадают в просвет ВНО, связываясь с
основными белками мочи (major urinary proteins –
MUPs) (Leinders-Zufall et al., 2000). В то же время
рецепторы V2Rs имеют длинный и вариабельный
N-концевой участок, который отражает химиче-

ские свойства их “тяжелых” лигандов – высоко-
молекулярных пептидов или белков, раствори-
мых в воде, например, пептидов главного ком-
плекса гистосовместимости класса I (ГКГС-I)
(Leinders-Zufall et al., 2004; Mombaerts, 2004; Ro-
driguez, 2016). На настоящий момент известны
лиганды для очень небольшого числа рецепторов
ВНО, что затрудняет исследование молекуляных
механизмов, лежащих в основе социального по-
ведения млекопитающих (Haga et al., 2010; Haga-
Yamanaka et al., 2014).

Механизм трансдукции сигнала через рецеп-
торы V2Rs отличается от такового для V1Rs и не
включает ионный канал TRPC2; мыши с нокау-
том генов, кодирующих ионный канал TRPC2,
остаются чувствительными к пептидам ГКГС
класса I (Kelliher et al., 2006). В свою очередь, сиг-
нал от двух семейств вомероназальных рецепто-
ров проецируется в различные части дополни-
тельной обонятельной луковицы. Сигнал от ре-
цепторов V1Rs проецируется в ростральную часть
ДОЛ, а от рецепторов V2Rs – в каудальную часть
ДОЛ (Halpern, Martinez-Marcos, 2003).

Вомероназальные рецепторы, как и обоня-
тельные рецепторы, относятся к метаботропным
рецепторам GPCRs, состоящим из семи транс-
мембранных белковых доменов, однако ORs и
VRs отличаются в плане путей своего эволюцион-
ного развития. Гены обонятельных рецепторов в
большей степени являются консервативными ор-
тологами у видов, образовавшихся в процессе ди-
вергенции. Гены вомероназальных рецепторов в
большей мере видоспецифичны и, видимо, пре-
терпевают более быструю эволюционную смену
репертуара (дупликацию, появление новых генов
и сокращение пула старых), что указывает на важ-
ную роль рецепторного аппарата ВНО во внутри-
и межвидовой коммуникации (Grus, Zhang, 2004,
2008; Lane et al., 2004; Mombaerts, 2004; Rodriguez,
2005; Nei et al., 2008; Silva, Antunes, 2017; Jiao et al.,
2019). Это подтверждается образованием видо-
специфичных гетерогенных репертуаров рецеп-
торов ВНО (Grus et al., 2005; Shi et al., 2005; Yang
et al., 2005; Grus, Zhang, 2008; Young et al., 2010;
Silva, Antunes, 2017; Jiao et al., 2019). Например, в
геноме трех видов млекопитающих (собака, опос-
сум и домовая мышь) практически нет однознач-
ных ортологов вомероназальных рецепторов
(Grus, Zhang, 2008). Более того, обонятельная
специализация происходит за счет отбора различ-
ных подсемейств рецепторов ВНО (Silva, Antunes,
2017). Сравнительный анализ семейств генов V1R
и OR у двух видов грызунов (мыши и крысы), ди-
вергировавших относительно недавно, показал,
что эволюция рецепторов V1R шла быстрее, чем в
случае ORs. Возможно, это связано с более важ-
ной ролью V1Rs в репродуктивном поведении
грызунов (Zhang et al., 2007).
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Репертуар генов рецепторов V1R у большин-
ства исследованных видов млекопитающих зна-
чительно меньше, чем таковой для обонятельных
рецепторов. Большое количество генов V1R отме-
чено у млекопитающих, имеющих высокоорга-
низованный ВНО, таких как мышь (239 генов),
крыса (109 генов), кролик (159 генов) и мышиный
лемур (105 генов). Малое количество генов V1R, а
также их псевдогенизация наблюдается у обезьян
Старого Света и человека, обладающих редуци-
рованным ВНО (Rodriguez et al., 2002; Grus,
Zhang, 2004; Grus et al., 2007; Young et al., 2010;
Brykczynska et al., 2013; Hohenbrink et al., 2013).
По-видимому, количество интактных генов V1R
положительно коррелирует с анатомической
сложностью ВНО (Grus et al., 2005). Однако есть
и исключения: у собаки всего девять функцио-
нальных генов V1R. Это сокращение нельзя объ-
яснить отбором в процессе одомашнивания, по-
скольку геном волка также содержит гомологич-
ные копии псевдогенов собаки (Rodriguez et al.,
1999; Rodriguez, Mombaerts, 2002; Grus et al., 2005;
Young et al., 2010). Наличие всего девяти функци-
ональных генов V1R и двух генов TAARs у собаки
компенсируется большой площадью основного
обонятельного эпителия, а значит и большим аб-
солютным числом экспрессируемых обонятель-
ных рецепторов ORs, что обеспечивает высокую
чувствительность к определенным одорантам
(Niimura, 2014). У человека было идентифициро-
вано около 200 генов V1R, из которых только 4
могут потенциально кодировать белковую после-
довательность в основном обонятельном эпите-
лии, остальные прошли псевдогенизацию до от-
деления гоминоидов от обезьян Старого Света.
Вероятно, псевдогенизация была сопряжена с
полной потерей ВНО (Rodriguez, Mombaerts,
2002; Zhang, Webb, 2004). Если у мышей доля
функциональных генов V1R около 60%, то у чело-
века – менее 5% (Rodriguez, 2005). Для шимпанзе
было показано, что ни одна из последовательно-
стей генов V1R не является функциональной. Од-
ни авторы утверждают, что снижение числа ре-
цепторов V1R у приматов сопряжено с развитием
трихроматического зрения (Yoder, Larsen, 2014;
Silva, Antunes, 2017), другие – что сокращение пу-
ла произошло ранее в ходе эволюции (Young et al.,
2005, 2010). Аналогичные споры ранее велись во-
круг числа обонятельных рецепторов в ООС (см.
выше).

Какие эволюционные силы опосредуют эво-
люцию V1R? Некоторые исследования обнаружи-
вают признаки положительного отбора и видо-
специфичной псевдогенизации, в то время как
другие находят доказательства дрейфа генов и от-
рицательного отбора (Emes et al., 2004; Shi et al.,
2005; Young et al., 2005; Kurzweil et al., 2009; Park
et al., 2011). Было показано, что в зависимости от
подсемейства рецепторов можно проследить

очень разные эволюционные паттерны. Так, ре-
цепторы V1R, детектирующие жизненно важные
химические сигналы, такие как запах хищника
или сигналы о половой принадлежности, сохра-
няются у всех видов р. Mus. А рецепторы, участву-
ющие в детекции разнообразных внутри- и межви-
довых сигналов, таких как индивидуальный запах
особи и феромоны, экспрессируются видоспеци-
фично (Miller et al., 2020). Быстрое увеличение
разнообразия рецепторов V1R у мыши, по всей
видимости, сопряжено с усилением роли химиче-
ской коммуникации. Если смесь феромонов
быстро возникала и изменялась, то система их де-
текции (рецепторы V1Rs) могла подвергаться
сильному давлению отбора (Shi et al., 2005).

Видоспецифичные дупликации генов V1R
привели к образованию отдельных клад с редким
появлением ортологов у близкородственных ви-
дов (Park et al., 2011), а также к сильной псевдоге-
низации у видов, имеющих значительное количе-
ство интактных генов V1R и хорошо развитый
ВНО. В целом из приблизительно 7000 V1R-свя-
занных генов у 37 видов только 1809 представляют
собой функциональные гены (Young et al., 2010).

Однако у жвачных, таких как корова, овца и
коза, образовалось значительное количество ор-
тологов генов рецепторов V1R, которые экспрес-
сируются как в выстилке ВНО, так и в обонятель-
ном эпителии. У коровы 70% генов V1R имеют
ортологи у других видов жвачных, в то же время
только 9% ортологов генов V1R мыши присут-
ствуют также у крысы. При этом мышь и крыса
являются филогенетически гораздо более близ-
кими видами, чем корова и овца (Grus et al., 2005;
Ohara et al., 2009). Такие необычные результаты
могут свидетельствовать в пользу возможного
участия как ВНО, так и обонятельного эпителия в
детекции лигандов рецепторов V1R – не только
феромонов, но и, например, алломонов (Takigami
et al., 2000; Wakabayashi et al., 2002; Ohara et al.,
2009).

Представляет интерес установление связи
между размером репертуара генов V1R и харак-
терными признаками, экологической нишей, со-
циальным и репродуктивным поведением вида.
За небольшими исключениями (тенрек, ленивец,
белка и пика), млекопитающие, использующие
тесные малоосвещенные убежища и ведущие
ночной образ жизни (мышь, крыса, кенгуровая
крыса, кролик и лемур), по-видимому, нуждают-
ся в большем количестве функциональных генов
рецепторов V1R, чем млекопитающие, не связан-
ные с убежищами и ведущие дневной образ жиз-
ни (такие как, например, лошадь, корова и обе-
зьяна) (Grus et al., 2005, 2007; Wang et al., 2010).

Интактные гены V2R среди млекопитающих
были найдены только у грызунов (домовая мышь –
122 гена), зайцеобразных и низших приматов
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(у лори, лемура, долгопята), тогда как у высших
приматов (макаки, шимпанзе, гориллы и челове-
ка) и у некоторых других млекопитающих, имею-
щих ВНО (собаки, коровы), функциональные ге-
ны V2R отсутствуют (Yang et al., 2005; Shi, Zhang,
2007; Young, Trask, 2007; Ishii, Mombaerts, 2011;
Dong et al., 2012; Hohenbrink et al., 2012).

По-видимому, гены V2R млекопитающих про-
изошли от 4–5 генов-предшественников, пул ко-
торых расширялся в разной степени в зависимо-
сти от вида. Гены, кодирующие рецепторы V2R у
млекопитающих, могут быть разделены на четыре
семейства A–D на основании гомологии амино-
кислотных последовательностей. У домовой мы-
ши семейства A, B и D содержат 115 генов, а се-
мейство C – 7 генов. Гены семейства A рецепто-
ров V2R, обычно самые многочисленные (до 95%
у мышей), обладают высокой видоспецифично-
стью, поэтому их ортологи могут быть обнаруже-
ны исключительно у близкородственных видов, у
которых, однако, они имеют тенденцию образо-
вывать небольшие, но независимые клады (Grus,
Zhang, 2008). Тогда как семейства генов B, C и D
являются филогенетически древними и имеют
ортологи у ряда видов (Francia et al., 2014). Семей-
ства A, B, D генов V2R коэкспрессируются с се-
мейством С в сенсорных нейронах ВНО неслу-
чайным образом: один ген V2R семейства A, B или
D сочетается с одним геном V2R семейства C, на-
пример Vmn2r1 (29% сенсорных нейронов в ба-
зальном слое) или Vmn2r2 (52%). Эта скоордини-
рованная коэкспрессия может вносить вклад в уз-
коспециализированную сенсорную реакцию
нейронов ВНО, например, путем образования ге-
теродимеров из двух семейств рецепторов V2R
(Ishii, Mombaerts, 2011; Silvotti et al., 2011). У крыс
и мышей экспансия семейств генов С и А опреде-
лила образование двух популяций сенсорных
нейронов в базальной части ВНО. Одна популя-
ция соответствует филогенетически древним ре-
цепторам V2R (подсемейства A8–A9, семейства
B, D, E и подсемейство С1–V2Rs), тогда как дру-
гая популяция – более поздним рецепторам V2R
(подсемейства A1–A6 и подсемейство C2–V2Rs)
(Silvotti et al., 2011). Примечательно, что у мышей
часть семейства рецепторов V2R экспрессируется
в базальной части ВНО совместно с неклассиче-
ским ГКГС класса I. Такая коэкспрессия не явля-
ется необходимой для работы рецепторов V2R,
однако повышает чувствительность рецепторов к
пептидным лигандам (Silvotti et al., 2011; Leinders-
Zufall et al., 2014).

Таким образом, V1Rs и V2Rs чрезвычайно раз-
нообразны и распространены у млекопитающих,
в частности, отмечен быстрый оборот этих генов
среди различных видов грызунов (Grus et al.,
2005; Young et al., 2010). Интересно, что возник-
новение ВНО у наземных млекопитающих не
коррелирует с появлением генов рецепторов V1Rs

и V2Rs (Yang et al., 2005). Вероятно, гены рецепто-
ров V1Rs и V2Rs первоначально экспрессирова-
лись в других органах, например, в основной обо-
нятельной системе, где также обнаружены их
продукты (Rodriguez, Mombaerts, 2002; Pfister
et al., 2007; Syed et al., 2013).

3. Рецепторы TAARs
В геноме млекопитающих имеется небольшое

число генов рецепторов, ассоциированных со
следовыми аминами TAARs (3–22 гена) (Hussain
et al., 2009). Некоторые из их лигандов, скорее
всего, обладают активностью феромонов, участ-
вуют в межвидовой коммуникации в системе
“хищник–жертва”. Количество генов обонятель-
ных рецепторов ORs и TAARs в ООС, по-видимо-
му, положительно коррелирует. Приматы имеют
относительно небольшое количество генов ре-
цепторов ORs и TAARs. Грызуны (мышь и крыса),
корова и опоссум имеют большое количество как
генов рецепторов ORs, так и TAARs. Исключени-
ями являются, во-первых, геном собаки, в котором
более 800 функциональных генов обонятельных ре-
цепторов и ORs сочетаются всего с двумя функцио-
нальными генами TAARs (TAAR4 и TAAR5), во-вто-
рых, два генома рукокрылых, в которых найдено
одинаковое число обонятельных рецепторов,
но число генов TAARs оказалось различно (6
против 26) (Eyun et al., 2016).

Процессы псевдогенизации и дупликации, как
и в случае других хеморецепторов, затронули
большинство членов семейства TAARs. У прима-
тов и человека сохранились только два члена дан-
ного семейства – TAAR1 и TAAR5 (Eyun, 2019).
У предка плацентарных млекопитающих было
девять генов TAARs, затем у мыши – 15, у крысы –
17, и у коровы – 21, т.е. это число увеличилось, а у
приматов и собаки – сократилось (Lindemann
et al., 2005; Grus et al., 2007; Hussain et al., 2009).
Сравнительный анализ транскриптомов показал,
что ген TAAR5 является наиболее обильно экс-
прессируемым у человека и собаки, ген TAAR2 – у
макаки и обыкновенной игрунки, а гены TAAR6 и
TAAR7B – у мыши и крысы соответственно (Sara-
iva et al., 2019).

Рецепторы TAAR1–TAAR4, детектирующие
первичные амины, филогенетически более древ-
ние и, как правило, имеют ортологи в единствен-
ном экземпляре (очень мало дупликаций или по-
терь генов). Они, по-видимому, эволюциониро-
вали под воздействием отрицательного отбора.
Тогда как рецепторы TAAR5–TAAR9, детектиру-
ющие третичные амины, появились позже в ходе
эволюции у млекопитающих (у Theria), а боль-
шинство их генов, за исключением TAAR5, под-
вергались дупликациям и, вероятно, претерпева-
ли эпизоды положительного отбора (Eyun et al.,
2016).
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4. Формил-пептидные рецепторы FPRs
Относительно недавно в выстилке ВНО у мы-

шей идентифицировали новое семейство рецеп-
торов, названных формил-пептидными рецепто-
рами – FPRs (Liberles et al., 2009). Рецепторы
FPRs распределены по всему вомероназальному
эпителию. Они распознают пептиды, содержа-
щие формильный радикал, которые синтезируют
бактерии, например N-формил-метионил-лей-
цил-фенилаланин (fMLF). Последний, в свою
очередь, запускает ряд иммунологических реак-
ций в нейтрофилах, моноцитах и макрофагах
(Francia et al., 2014). Таким образом, рецепторы
FPRs, возможно, отвечают за распознавание ин-
фицированных особей.

У грызунов ген-предшественник Fpr, вероят-
но, подвергся положительному отбору и приоб-
рел новую функцию, что заложило основу для
расширения и диверсификации этого семейства
генов. Многочисленные дупликации увеличили
размер семейства генов FPR только у грызунов
(мышей и крыс) без однозначных ортологов у
других видов, включая те, которые избирательно
экспрессируются в ВНО мыши. Несмотря на то,
что дополнительные гены FPRs могут быть обна-
ружены у других млекопитающих, значимое рас-
ширение семейства рецепторов FPRs в выстилке
ВНО произошло только у грызунов (мыши и
крысы) и представляет собой эволюцию de novo
нового типа хемосенсорного рецептора (Liberles
et al., 2009). В то же время анализ интактных генов
FPRs у лошади, кошки, коровы, овцы или свиньи
не выявил подобных изменений (Migeotte et al.,
2006). В исследованиях на приматах, имеющих
ВНО, не было обнаружено связи между числом
рецепторов FPRs в выстилке ВНО и сложностью
строения данного органа, как и специфичных для
выстилки ВНО рецепторов FPRs, что указывает
на отсутствие функциональных рецепторов FPRs
в обонятельной системе приматов. У человека
было обнаружено три гена рецепторов FPR, кото-
рые, однако, работают в иммунной системе, а не
в обонятельной (Yang, Shi, 2010).

5. Рецепторы “нейронов ожерелья” – MS4A
Еще одно семейство хеморецепторов в основ-

ном обонятельном эпителии, кодируемое генами
MS4A, не относится к каноничным метаботроп-
ным обонятельным рецепторам суперсемейства
GPCRs. Рецепторы MS4A локализованы в сен-
сорных окончаниях нейронов и отвечают на сти-
муляцию биологически значимыми одорантами,
в том числе феромонами и пищевыми жирными
кислотами. По-видимому, рецептор является
ионотропным (вызывает вход Ca2+ в цитоплазму
сенсорного нейрона), но неясно, образует ли он
сам ионный канал или является только корецеп-
тором к ионному каналу (Greer et al., 2016).

Сравнительный анализ транскриптомов основ-
ной обонятельной выстилки показал, что в этом се-
мействе MS4A8B наиболее часто встречается у че-
ловека, MS4A14 – у макаки, MS4A7/Ms4a7 – у
обыкновенной игрунки, собаки и крысы, а
Ms4a6b – у мыши (Saraiva et al., 2019). Присут-
ствие гомологов MS4A во всех линиях млекопита-
ющих, учитывая эволюционный успех канонич-
ных обонятельных рецепторов ORs, указывает на
важную сенсорную роль MS4A (Zuccolo et al.,
2010; Greer et al., 2016).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, к основным механизмам эво-
люционных преобразований хеморецепторов ос-
новной обонятельной и вомероназальной вы-
стилки можно отнести появление и исчезновение
генов, опосредованное событиями дупликации и
псевдогенизации. Видоспецифичные репертуары
каноничных генов OR млекопитающих, различа-
ющиеся количеством интактных генов и псевдо-
генов, формируются за счет множественных со-
бытий “рождения и смерти” генов. Снижение
доли интактных генов ORs у ряда видов млекопи-
тающих носило независимый характер в различ-
ных таксономических группах; в ряде случаев
прослеживается тенденция возрастания доли
псевдогенов, сопряженная со снижением слож-
ности структурной организации обонятельного
анализатора. Межвидовые различия в репертуа-
рах ORs млекопитающих, вероятно, отражают
специализацию обонятельной функции в эколо-
гическом аспекте. Было экспериментально по-
казано, что индивидуальная генетическая вариа-
бельность ORs в определенной степени опреде-
ляет обонятельную чувствительность к ряду
веществ внутри популяции. Непосредственно
объем пула генов ORs вида, по всей видимости,
напрямую не связан с обонятельными способно-
стями. Косвенно это подтверждают и данные о
неравновесной экспрессии генов хеморецепто-
ров в основной обонятельной выстилке. Межви-
довые различия могут быть также обусловлены
генетическими и структурными факторами, вли-
яющими на количественную экспрессию генов
хеморецепторов. Число генов обонятельных ре-
цепторов ORs и генов рецепторов следовых ами-
нов TAARs в основном положительно коррелиру-
ет. По сравнению с ORs, гены вомероназальных
рецепторов VRs в целом более видоспецифичны
и, по-видимому, претерпевают более быструю
эволюционную смену репертуара, что указывает
на важную роль рецепторного аппарата ВНО во
внутри- и межвидовой коммуникации. У многих
видов млекопитающих количество интактных ге-
нов V1R положительно коррелирует с анатомиче-
ской сложностью ВНО. За небольшими исключе-
ниями млекопитающие, использующие тесные
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убежища и ведущие ночной образ жизни, облада-
ют бóльшим количеством функциональных генов
рецепторов V1R. Единичное количество генов
V1R, а также их псевдогенизация наблюдается у
обезьян Старого Света и человека, обладающих
редуцированным ВНО. Функциональные гены
V2R, которые, возможно, играют роль в индиви-
дуальном распознавании особей, среди млекопи-
тающих были найдены только у грызунов, зайце-
образных и низших приматов. Также у грызунов
произошло de novo расширение и диверсифика-
ция семейства генов FPR, которые, вероятно,
участвуют в обнаружении патогенов. Еще один
мало исследованный тип рецепторов основной
обонятельной выстилки млекопитающих –
MS4A – демонстрирует эволюционно консерва-
тивный паттерн, что потенциально указывает на
важную сенсорную роль.

ПЕРСПЕКТИВЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Несмотря на значительный прогресс в изуче-

нии тонкой структуры и механизмов функцио-
нирования хемосенсорных систем, понимание
природы феромонов млекопитающих и нейро-
нальных механизмов, лежащих в основе феро-
мональных эффектов, остается фрагментарным.
Дальнейшие разработки в этой быстро развива-
ющейся области потребуют кооперации зооло-
гов и экологов, физиологов и нейробиологов, мо-
лекулярных биологов и генетиков, а также специ-
алистов в области аналитической химии и
эволюционной биологии. Подавляющее боль-
шинство феромонов млекопитающих идентифи-
цировано для грызунов и главным образом для
домовой мыши. Учитывая видоспецифичность
феромонов, различие репродуктивных стратегий
у разных видов и в целом различия в организации
сложных форм поведения, следует избегать экс-
траполяции полученных закономерностей на
грызунах на другие виды млекопитающих. В
ближайшем будущем прогресс в понимании хи-
мической коммуникации млекопитающих будет
в значительной мере определяться усовершен-
ствованием молекулярно-генетических подхо-
дов, поскольку по сей день для большинства
обонятельных и вомероназальных рецепторов
лиганды не определены. Развитие методов визу-
ализации, телеметрии и многоканальной электро-
физиологической записи позволяет исследовать
нейрональную активность в условиях свободного
передвижения животного, что обеспечивает пере-
ход от лабораторного эксперимента к исследова-
нию химической коммуникации млекопитающих
в условиях, приближенных к естественным, с при-
менением самых современных методов.

Исследование выполнено при финансовой
поддержке РФФИ в рамках научного проекта
№ 19-11-50296.
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Chemical communication is the most ancient way of information exchange between organisms. For majority
of mammals, the analysis of olfactory stimuli is crucial for organization of complex behaviors. The review is
devoted to the analysis of the role of pheromones in the organization of mammalian behavior in the evolu-
tionary aspect. The discussion about the existence of human pheromones has drawn attention of scientific
community in recent decades: a separate section covers this topic. Special attention is paid to the patterns of
changes in the neuroanatomical substrate and the pool of functional genes encoding the olfactory and vom-
eronasal receptors in mammals, including humans. The future perspectives of research in this area are dis-
cussed.
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Денситометрический анализ электрофоретических спектров цитоплазматической малатдегидроге-
назы (МДГ, КФ 1.1.1.37) севрюги (Acipenser stellatus) и большого амударьинского лопатоноса (Pseu-
doscaphirhynchus kaufmanni) показал, что количественная изменчивость интенсивности окрашива-
ния изоферментов у этих видов носит дискретный характер. Данный феномен позволил предполо-
жить, что вариабельность признака генетически детерминирована. Фактически наблюдаемая
изменчивость наиболее корректно описывается исходя из предположения, что синтез субъединиц
фермента контролируется комплексом из восьми генов, представленных различными аллелями, в
том числе и их нулевыми вариантами. Субъединицы, продукты разных локусов, по-разному ведут
себя в процессе ассоциации в активные димерные молекулы. Одни из них рекомбинируют свободно
и независимо, в то время как другие объединяются избирательно. В итоге на зимограммах проявля-
ется результат суммирования этих двух независимых процессов. Предлагаемая гипотеза образова-
ния нативных молекул МДГ позволяет трактовать с генетических позиций все наблюдаемые приме-
ры вариаций активности изоферментов. В ряде случаев разные генотипы могут проявляться в виде
спектров, идентичных как по количеству, так и по соотношению интенсивности окрашивания
фракций.

DOI: 10.31857/S0044459621020044

Электрофоретические методы, позволяющие
производить массовый анализ биохимических
маркеров в больших выборках, благодаря своей
относительной простоте и дешевизне давно стали
рутинной методикой в практике ихтиологиче-
ских исследований. За многолетний период изу-
чения большого числа белков и ферментов на-
коплены обширные базы данных о популяцион-
но-генетической структуре различных видов рыб.
Эти данные могут служить ориентиром при про-
ведении работ по поддержанию численности, би-
оразнообразия и генетической чистоты природ-
ных популяций. Полученные результаты имеют
особую ценность, когда речь идет о некогда суще-
ствовавшем уровне и характере биохимического
полиморфизма утраченных популяций редких и
исчезающих видов, к которым относятся практи-
чески все представители сем. Acipenseridae.

В настоящее время в результате резкого сни-
жения промысловых запасов в мире интенсивно

развивается товарное осетроводство. Биохимиче-
ские маркеры широко используются для посто-
янного мониторинга генетической структуры ма-
точных стад и паспортизации производителей
при промышленном разведении осетровых, что
необходимо для обеспечения максимального вы-
хода продукции, предотвращения генетического
загрязнения и вырождения используемых в аква-
культуре видов. Немаловажен тот факт, что для
большинства биохимических маркеров известны
их биологические функции, что позволяет осо-
знанно планировать интродукционные меро-
приятия, проводимые с целью восстановления
популяций, находящихся на грани исчезнове-
ния. Мониторинг, основанный на анализе био-
химических маркеров, наиболее эффективен в
случае, когда достаточно хорошо изучена не
только фенотипическая изменчивость этих мар-
керов, но также выявлена их генетическая детер-
минация. Для ряда белков осетровых рыб уста-

УДК 575.22+577.152.1:597.442
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новлены схемы их наследования. Эта информа-
ция служит основой для контроля характеристик
выпускаемой рыбоводными заводами молоди, а
также маточных и коллекционных стад (Никоно-
ров и др., 1985; Кирпичников, 1987; Рябова, Ку-
тергина, 1990; Кузьмин, Кузьмина, 1998; Демки-
на, 2005; Рябова и др., 2008; Рябова, 2013; Шиша-
нова и др., 2014; Мамонова и др., 2015).

Необходимость тщательного контроля генети-
ческой структуры стад элитных производителей
связана еще и с тем, что в последние годы все ча-
ще стали появляться сведения о неожиданных и
нежелательных изменениях кариотипов осетро-
вых в процессе их доместификации. В частности,
у сибирского осетра Acipenser baerii, относящегося
к группе многохромосомных осетровых, являю-
щихся функциональными тетраплоидами окто-
плоидного происхождения (4n ≈ 240) (Rodzen,
May, 2002; Fontana et al., 2007; Vasil’ev, 2009; Va-
sil’ev et al., 2010), зафиксировано появление жиз-
неспособных, но имеющих пониженную фер-
тильность пентаплоидных (5n), гексаплоидных
(6n) и гептаплоидных (7n) особей, в естественных
условиях ранее не встречавшихся. Увеличение
численности подобных особей неизбежно ведет к
загрязнению генофонда маточных стад рыбовод-
ных заводов. При этом с особой остротой встает
проблема выбраковки производителей с нежела-
тельными характеристиками еще до момента
включения их в репродуктивные или реинтродук-
тивные программы (Ludwig et al., 2009; Havelka et al.,
2013, 2014, 2016; Trifonov et al., 2016). Реально су-
ществующая опасность попадания девиантных
особей в открытые водоемы может привести к не-
гативным последствиям также и для сохранив-
шихся аборигенных популяций.

При проведении популяционных исследова-
ний анализ гетерогенности и полиморфизма
электрофоретических спектров в ряде случаев
позволяет сделать предварительные заключения
о генетической детерминации наблюдаемых фе-
нотипов. Однако при интерпретации спектров
биохимических маркеров осетровых возникают
трудности, связанные с целым комплексом при-
чин. Одна из основных проблем заключается в
том, что привлечение для этих целей популяцион-
ных данных не всегда корректно из-за ограниче-
ний применимости формулы Харди–Вайнберга,
которая обычно используется для проверки вы-
двигаемых гипотез. К таким ограничениям отно-
сятся обязательное наличие панмиктичности, от-
сутствие отбора, ассортативности спаривания
особей и сочетания гамет и т.д. (Ли, 1978; Лоба-
шев и др., 1979; Животовский, 1991). В этой связи
следует отметить, что у проходных видов осетро-
вых, которые отличаются сложным жизненным
циклом, панмиксия отсутствует, так как у них су-
ществует внутривидовая дифференциации раз-
личных биологических групп и рас, использую-

щих различные нерестилища в различное время
(Гербильский, 1972; Лукьяненко и др., 1988).
Фактор отбора также может оказывать влияние
на структуру природных популяций осетровых.
Примеры избирательной подверженности рыб с
различными фенотипами альбуминов сыворотки
крови такой патологии, как “расслоение мышеч-
ной ткани”, описаны в литературе (Бараев, 1990).
Проходные виды осетровых рыб отличаются
большой продолжительностью жизни, в течение
которой они неоднократно совершают нересто-
вые миграции. По этой причине состав нересто-
вых стад (из которых обычно отбираются пробы
для анализа) ежегодно меняется, так как на не-
рест одновременно идут особи разных генераций
(Батычков, 1979; Лукьяненко, Кулик, 1994).

Вполне вероятно, что наличие такого количе-
ства ограничивающих применимость формулы
факторов, часть из которых со всей очевидностью
имеет место у многих видов осетровых, может по-
влечь за собой достоверные отклонения фактиче-
ских частот генотипов от теоретически ожидаемых
даже в том случае, если проверяемая гипотеза верна.

Трудности расшифровки генетически обу-
словленного полиморфизма биохимических мар-
керов осетровых связаны также с чрезвычайно
сложным характером устройства их кариотипов.
Имеются данные, говорящие о том, что за дли-
тельную историю своего существования предста-
вители сем. Acipenseridae неоднократно проходи-
ли стадии полиплоидизации и обратной диплои-
дизации. При этом последняя осуществлялась
несинхронно для разных белковых систем (Алту-
хов, 1983; Васильев, 1985; Кузьмин, 2002; Fontana
et al., 2007; Vasil’ev, 2009; Havelka et al., 2013). По-
казано также, что модели наследования различ-
ных микросателлитных систем белого осетра мо-
гут быть локусоспецифичными: дисомическими,
тетрасомическими и даже октосомическими
(Rodzen, May, 2002). У стерляди цитогенетиче-
скими методами была выявлена частичная палео-
тетраплоидность генома, который у нее представ-
ляет собой комплексную мозаичную структуру,
состоящую из диплоидных и тетраплоидных хро-
мосомных сегментов (Romanenko et al., 2015).
Аналогичное явление описано для Hox генов
представителя отряда Acipenseriformes – веслоноса
(Symonova et al., 2017).

Однако в литературе имеются также и данные
об отсутствии достоверных отличий фактических
частот генотипов от теоретически ожидаемых в
соответствии с предлагаемой гипотезой, осно-
ванной на визуальном анализе электрофоретиче-
ских спектров. Примером может служить аспарта-
таминотрансфераза севрюги (Рябова, Кутергина,
1990). У стерляди, которая не совершает отдален-
ных миграций и образует, как правило, отдель-
ные локальные популяции, неспецифические эс-
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теразы (Кузьмин, Лукьяненко, 1986), альбумины
сыворотки крови волжской, окской и сибирской
стерляди, в подавляющем большинстве выборок
также показали недостоверность различий между
фактическими и теоретически ожидаемыми ча-
стотами генотипов (Кузьмин, 1991а, б, 1996;
Кузьмин, Кузьмина, 2005). Приведенные приме-
ры, возможно, говорят о том, что условия, огра-
ничивающие применение формулы Харди–
Вайнберга, в данных случаях отсутствуют либо не
оказывают существенного влияния на структуру
популяций.

Денситометрический анализ индивидуальных
спектров неспецифических эстераз в различных
органах и тканях русского осетра позволил выде-
лить две группы локусов. Представители одной из
них, в которую входят простые белковые систе-
мы, представленные небольшим числом фракций,
показывали практически идеальное совпадение с
распределением Харди–Вайнберга. Другие же, по-
лиаллельные, демонстрировали достоверное от-
клонение от теоретически ожидаемых частот
(Кузьмин, 2002). В дальнейшем на основании
данных денситометрии удалось предложить не-
противоречивые гипотезы о генетической детер-
минации креатинкиназы русского и сибирского
осетров (Кузьмин, 2008; Кузьмин, Кузьмина,
2012), а также одного из локусов миогенов рус-
ского, сибирского и амурского осетров (Кузьмин,
Кузьмина, 2014), однако во всех этих случаях по-
лучены статистически значимые отклонения от
распределения Харди–Вайнберга.

Возможно, различие в проявлении белковых
систем у одного и того же вида связано с эффек-
том неодновременного прохождения процесса
обратной диплоидизации разных локусов при на-
личии возмущающих факторов, ограничиваю-
щих применимость формулы Харди–Вайнберга.

Полимерная структура биохимических марке-
ров, к которым относится и димерная цитоплаз-
матическая малатдегидрогеназа (МДГ), тоже яв-
ляется фактором, усложняющим выявление их
генетической детерминации. Молекулы таких
белков, состоящие из субъединиц разного типа,
могут иметь одинаковую электрофоретическую
подвижность. На проявление генетической со-
ставляющей могут накладывать свой отпечаток
также и особенности объединения субъединиц в
активные молекулы. Совокупность же этих пара-
метров как раз и определяет фенотипическое
проявление фракций на электрофореграммах
(Кирпичников, 1987; Кузьмин, Кузьмина, 1987;
Цветненко и др., 1987; Рябова, Кутергина, 1990;
Кузьмин, 1991a, б).

Кроме всего прочего, у осетровых обнаружены
признаки наличия нулевых аллелей, на что ука-
зывает отсутствие определенных полос в феноти-
пах МДГ русского осетра (Кузьмин, Кузьмина,

1987), а также полное отсутствие у нескольких
особей севрюги ферментативной активности ди-
мерной креатинкиназы, которая интенсивно
проявлялась у всех остальных особей исследован-
ной выборки (Кузьмин, 2008). У белого осетра
также было выявлено наличие нулевых аллелей
(Rodzen, May, 2002). Нулевые субъединицы при-
сутствуют в общем пуле, но судить об их суще-
ствовании можно только в случае объединения в
димерную молекулу двух таких неполноценных
субъединиц.

На первоначальных этапах исследования гете-
рогенности и полиморфизма биохимических
маркеров осетровых основное внимание исследо-
вателей было сосредоточено на описании каче-
ственной изменчивости спектров и анализе ча-
стот встречаемости фенотипов. Вариации интен-
сивности окрашивания полос обычно не
оценивались, хотя в ряде работ можно найти
обобщенные данные денситометрического ана-
лиза спектров исследованных выборок. При этом
авторы, как правило, отмечали значительную ин-
дивидуальную изменчивость интенсивности
окрашивания фракций (Слынько, 1976; Кузьмин,
Кузьмина, 1987, 1998; Цветненко и др., 1987; Ря-
бова, Кутергина, 1990; Кузьмин, 1991a, в).

Цитоплазматическая МДГ, которая обсужда-
ется в настоящей работе, относится к группе
“проблемных” биохимических маркеров. Гетеро-
генность, полиморфизм и фенотипическое раз-
нообразие этого фермента осетровых рыб по-
дробно изучены и описаны. Однако до сих пор не
существует целостной гипотезы о его наследова-
нии. В литературе имеются единичные примеры
попыток проведения скрещиваний с целью выяв-
ления схем наследования МДГ у русского (Цвет-
ненко и др., 1987) и сибирского (Рябова и др.,
2012) осетров, однако эти опыты не дали одно-
значных результатов, позволяющих предложить
гипотезу генетической трактовки всего разнооб-
разия выявляемых спектров. В настоящий мо-
мент с достаточной долей уверенности мы можем
судить лишь о том, какие аллельные варианты
субъединиц участвуют в образовании спектров
МДГ и какие варианты молекул могут находиться
в составе образующих эти спектры фракций
(Кузьмин, Кузьмина, 1987). При этом генотипы
конкретных особей остаются неизвестными, так
как отсутствуют данные о дозах генов, детерми-
нирующих образование различных типов субъ-
единиц и принципах их объединения в димерные
молекулы.

Цель работы заключалась в том, чтобы на ос-
новании данных денситометрического анализа
интенсивности окрашивания изоферментов ин-
дивидуальных электрофоретических спектров
предложить гипотезу о генетической составляю-
щей цитоплазматической МДГ двух малохромо-
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сомных видов осетровых: севрюги и лопатоноса.
Спектры этих видов у подавляющего большин-
ства особей имеют по три изофермента, но при
этом характеризуются высокой степенью инди-
видуальной изменчивости интенсивности окра-
шивания фракций.

При решении поставленной задачи мы осно-
вывались на данных, известных из литературных
источников, о том, что цитоплазматическая МДГ
осетровых рыб представляет собой димер, синтез
белковых субъединиц которого кодируется двумя
полиаллельными локусами, которые в ряде слу-
чаев могут быть дуплицированными. При форми-
ровании четвертичной структуры изоферментов в
нативную молекулу могут объединяться как оди-
наковые, так и разные варианты субъединиц. На
зимограммах гетеродимерные молекулы распола-
гаются посередине между двумя соответствую-
щими гомодимерными фракциями. Некоторые
фракции электрофоретических спектров могут
состоять из разных вариантов димерных молекул,
имеющих одинаковую электрофоретическую по-
движность. В генофонде осетровых рыб возмож-
но наличие генов, которые в результате мутаций
детерминируют образование дефектных (нуле-
вых) вариантов субъединиц. Такие субъединицы,
объединяясь попарно при формировании четвер-
тичной структуры молекул МДГ, как в гомоди-
мерном, так и в гетеродимерном состоянии друг с
другом, образуют молекулы, не имеющие фер-
ментативной активности (Слынько, 1976; Cross,
Ward, 1980; Fisher et al., 1984; Кирпичников, 1987;
Кузьмин, Кузьмина, 1987; Цветненко и др., 1987;
Рябова и др., 2008).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В настоящем исследовании были использова-
ны имеющиеся в нашем распоряжении архивы
высушенных по разработанной нами методике
блоков полиакриламидных гелей (Кузьмин,
1983), полученных в результате многолетнего изу-
чения белкового полиморфизма природных по-
пуляций осетровых.

Объектами исследования служили два пред-
ставителя сем. Acipenseridae: севрюга (Acipenser
stellatus Pallas) и большой амударьинский лопато-
нос (Pseudoscaphirhynchus kaufmanni Bogdanov).
Эти виды среди осетровых являются наиболее
близкими по митохондриальным геномам (Sher-
aliev, Peng, 2020).

Севрюгу отлавливали в период с 1984 по 1999
год в бассейнах Каспийского и Азовского морей.
Пробы отбирали как у рыб, идущих на нерест в
реки Волгу, Урал и Кубань, так и у выловленных
в нагульный период в водах самих морей. Амуда-
рьинский лопатонос был отловлен в мае 1986 г. в
среднем течении р. Аму-Дарьи в районе пос. Кер-

ки (в настоящее время г. Атамурат). Отлавливали
половозрелых особей, степень зрелости половых
продуктов у которых оценивали визуально по об-
щепринятой схеме (Киселевич, 1922). В общей
сложности подвергли денситометрическому ана-
лизу зимограммы 427 особей севрюги и 29 боль-
шого амударьинского лопатоноса. Для анализа
брали аддуктор грудного плавника (белая муску-
латура). До момента проведения электрофореза
пробы мышц хранили не более двух недель в за-
мороженном состоянии при –18°С.

Анализировали цитоплазматическую НАД+-
зависимую МДГ (КФ 1.1.1.37). Этот димерный
фермент локализован в цитоплазме, участвует в
процессе гликолиза и обеспечивает транспорт
метаболитов через клеточную мембрану (Ленин-
джер, 1974; Мусил и др., 1984; Кирпичников,
1987). Для отделения цитоплазматической МДГ
от митохондриальной использовали метод диф-
ференциального центрифугирования. Для этого
навески мышц гомогенизировали при температу-
ре около 0°С в десятикратном объеме электрод-
ного трис-глицинового буфера рН 8.3 (основной
раствор разбавляли в 20 раз). После суточной экс-
тракции при 4°С пробы центрифугировали в те-
чение часа при 0°С и 10000 g. Митохондрии с ло-
кализованной в них митохондриальной МДГ вы-
падали в осадок вместе с ядрами и другими
клеточными органеллами. Цитоплазматическая
МДГ оставалась в надосадочной жидкости, кото-
рую отбирали для последующего анализа. Фрак-
ционирование белков производили методом
диск-электрофореза в блоках 7%-ного полиакри-
ламидного геля. Учитывая, что молекула МДГ
представляет собой димер, электрофорез прово-
дили в максимально щадящих условиях, при низ-
кой температуре, исключая применение детер-
гентов и наличия ультрафиолетового облучения.
Подробности приготовления проб, особенности
фракционирования и выявления мышечной МДГ
были описаны ранее (Кузьмин, Мензиков, 1988;
Кузьмин, 1994). Денситометрирование проводи-
лось путем сканирования высушенных гелей на
микроденситометре MD-100 (“Carl Zeiss”, Jena).
Оцифровку полученных денситограмм и опреде-
ление соотношения площадей пиков проводили
при помощи специально разработанной ориги-
нальной компьютерной программы.

Электрофоретические методы не позволяют
установить место локализации генов в хромосо-
мах, они лишь констатируют наличие продуктов
их активности. Гены могут располагаться в хро-
мосомных локусах в разных комбинациях, но в
результате активности этих генов образуется пул
субъединиц. При четко определенных правилах
объединения их в биологически активные димеры
после фракционирования и выявления фермен-
тативной активности изоферментов мы наблюда-
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ем спектры с соответствующим соотношением
интенсивности окрашивания фракций.

Денситометрия позволяет оценить дозы раз-
личных субъединиц (в том числе и нулевых) и
предложить возможные способы их объединения
при образовании конкретных анализируемых
спектров. Запись генотипов в этом случае осу-
ществляется в обобщенном виде, с указанием до-
зы и способов объединения субъединиц. Следует
отметить, что практически в любой фракции мо-
гут присутствовать димеры, образованные как пол-
ноценными субъединицами, так и молекулами, у
которых нулевой является одна, или даже обе
субъединицы, так как все эти варианты молекул
имеют одинаковую электрофоретическую по-
движность. На это указывает тот факт, что у рыб с
трехкомпонентными спектрами фракции значи-
тельно различаются по характеру выраженности
изоферментов без изменения расположения по-
лос относительно друг друга.

Фракции МДГ обозначали заглавными буквами
латинского алфавита (A, B, C, C', D, E), как это
было принято ранее при первоначальном описа-
нии спектров севрюги и лопатоноса (Кузьмин,
Кузьмина, 1998).

Во избежание путаницы и недопонимания, в
тексте аллельные варианты субъединиц, образу-
ющие нативные димерные молекулы МДГ, отме-
чали курсивом. Субъединицы, свободно и неза-
висимо рекомбинирующие между собой, обозна-
чали заглавными буквами латинского алфавита
со звездочкой (*A, *B, *C), а аллельные варианты
субъединиц, избирательно объединяющиеся в
димеры, обозначали прописными буквами, также
со звездочкой (*a, *b). Знаком “//” разделяли
группы аллелей, различающиеся по способу объ-
единения в димеры, знаком “/” – как отдельные
аллели, так и пары аллелей с предпочтительной
ассоциацией. Знак “↔” показывает, какие имен-
но аллели избирательно объединяются друг с дру-
гом. Ноль в нижнем регистре (“0”) справа от обо-
значения аллеля указывает на то, что этот его ва-
риант является нулевым. Коэффициент перед
буквенным обозначением аллелей показывает
дозу субъединиц этого типа у особей, имеющих
данный генотип. В своей работе мы старались
придерживаться номенклатуры, рекомендован-
ной для использования при проведении генети-
ческих исследований рыб (Shaklee et al., 1990).

Обрабатывая полученные данные, проводили
теоретические расчеты, проверяя все возможные
варианты объединения субъединиц в димерные
молекулы в соответствии с тестируемой гипоте-
зой, с последующим сравнением результатов с ха-
рактеристиками реально наблюдаемых спектров.
Полученные фактические данные о соотношении
интенсивности окрашивания полос распределя-
лись по соответствующим теоретически возмож-

ным группировкам. Особи, не имеющие точного
теоретического эквивалента, присоединялись к
наиболее близкому из статистических рядов. За-
тем полученные данные обрабатывали статисти-
ческими методами. Для выборок, включающих
более пяти особей, вычисляли средние значения
(x ̄) и доверительные интервалы (±tsx̄) для 5%-ного
уровня значимости (Лакин, 1980). Для редко
встречающихся спектров приводили только сред-
ние значения.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Исследованные представители сем. Acipenseri-
dae относятся к группе малохромосомных осетро-
вых (2n ≈ 120), которые согласно “современной
шкале” относятся к диплоидным видам (Васи-
льев, 1985; Васильев и др., 2009; Vasil’ev et al.,
2010; Kovalev et al., 2014). Существует предполо-
жение, что в эволюции осетрообразных произо-
шло два последовательных удвоения хромосом-
ного набора с последующей обратной диплоиди-
зацией. Мы взяли за основу для своих построений
гипотезу, согласно которой севрюга и лопатонос
являются функциональными диплоидами, у ко-
торых не исключена вероятность дуплицирова-
ния отдельных генов (Васильев, 1985; Ludwig
et al., 2001; Васильев и др., 2009).

На рис. 1 показаны характерные примеры ва-
риаций интенсивности окрашивания изофер-
ментов МДГ севрюги и лопатоноса. Спектры
МДГ у подавляющего большинства особей се-
врюги и у всех особей лопатоноса представлены
тремя фракциями, сформированными двумя ти-
пами субъединиц (Никоноров и др., 1985; Рябова,
Кутергина, 1990; Кузьмин, Кузьмина, 1998). Де-
терминированные тремя аллельными вариантами
многокомпонентные спектры у севрюги встреча-
ются достаточно редко, а у амударьинского лопа-
тоноса не обнаружено ни одной такой особи.
Трехкомпонентные спектры МДГ детерминиро-
ваны двумя типами аллелей, а многокомпонент-
ные – тремя. Фракции A, C и E состоят из гомо-
димерных молекул, а фракции B, C' и D – гетеро-
димерных, образованных в результате попарного
сочетания различающихся аллельных вариантов
субъединиц.

Встречаемость вариантов спектров МДГ се-
врюги не зависела ни от места вылова, ни от пола,
ни от стадии зрелости гонад. Совершенно одина-
ковые варианты спектров наблюдались у рыб с
разной степенью зрелости гонад, как в реках, так
и в морях. У большого амударьинского лопатоно-
са, среди рыб с одинаковыми спектрами МДГ,
также можно было встретить и самцов и самок с
различной стадией зрелости гонад. Вероятно, эти
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данные указывают на то, что цитоплазматическая
МДГ не зависит от физиологического состояния
исследованных рыб.

Попытки объяснить индивидуальную вариа-
бельность окрашивания изоферментов севрюги и
лопатоноса свободной и независимой рекомби-
нацией субъединиц в случае их детерминации
различным числом генов (что вполне возможно у
осетровых) не смогли удовлетворительно объяс-
нить наблюдаемую на практике изменчивость. Из
всех проверенных вариантов наибольшее сход-
ство с фактически наблюдаемой картиной спек-
тров получено при проверке гипотезы о восьми-
генном кодировании синтеза субъединиц, хотя и
эта гипотеза не позволяла трактовать значитель-
ную часть реально встречаемых зимограмм.

Предположение о том, что различия в интен-
сивности окрашивания индивидуальных фрак-
ций изоферментов МДГ вызваны тем, что гетеро-
димерные молекулы, в состав которых входит од-
на нулевая субъединица, обладают пониженной
ферментативой активностью, не подтвердилось,
в том числе и для гипотезы о восьмигенном коди-
ровании синтеза субъединиц. Проверка показала,
что такие молекулы обладают довольно высокой
ферментативной активностью, но каких-либо за-
кономерностей в их проявлении выявить не уда-
лось. Если же теоретически рассчитать послед-
ствия существенного снижения активности гете-
родимеров (50%; 75%), в которых одна из
субъединиц является нулевой, то в реально на-
блюдаемых спектрах не обнаруживаются соответ-
ствующие аналоги. Вероятно, существуют какие-то
компенсаторные механизмы, которые позволяют
димерным молекулам МДГ достаточно успешно
осуществлять свои функции даже в случае присут-
ствия в их составе одной нулевой субъединицы.

Присутствие в генотипах севрюги нулевых ал-
лелей субъединиц, характерной особенностью

которых является отсутствие ферментативной ак-
тивности у гомодимерных молекул, так же как и
при объединении с другим вариантом нулевой
субъединицы, особенно ярко проявляется у рыб с
многокомпонентным спектром IX (рис. 1). Отсут-
ствие фракции C указывает на то, что у таких рыб
все аллели *В и *b, которые в виде димеров обес-
печивают проявление активности этой фракции,
в данном случае представлены только нулевыми
вариантами субъединиц *B0 и *b0. Наличие ин-
тенсивно окрашенной фракции E, а также при-
сутствие четко выраженной промежуточной
фракции D, образованной димерами, один из ко-
торых обязательно должен быть нулевым, свиде-
тельствует о том, что гетеродимерные молекулы,
в которых один из двух аллелей является нуле-
вым, обладают ферментативной активностью.
Наличие интенсивной фракции B подтверждает
это предположение, поскольку в этой фракции
расположены гетеродимеры, в состав которых
входят молекулы, одной из субъединиц которых
непременно является вариант *B0 или *b0. Появ-
ление в многокомпонентных спектрах фракций
С' и D позволяет сделать еще одно важное заклю-
чение. Редкий аллель *С, димеры которого обра-
зуют фракцию Е, относится к группе, детермини-
рующей субъединицы, свободно и независимо
объединяющиеся между собой в активные моле-
кулы МДГ.

Аналогичные выводы можно сделать и ана-
лизируя спектры группы X (рис. 1), также со-
стоящие из пяти фракций, но с несколько отли-
чающимся соотношением интенсивности их
окрашивания.

На присутствие у севрюги нулевых вариантов
субъединиц в трехкомпонентных спектрах указы-
вает анализ довольно часто встречающихся рыб
группы VIII (рис. 1), в которой явно доминируют

Рис. 1. Примеры количественной изменчивости электрофоретических спектров МДГ севрюги (а) и большого амуда-
рьинского лопатоноса (б). Общие характеристики спектров, выделенных в отдельные группы: I. A ≈ B ≈ C; II. A < B > C;
III. A ≈ B > C; IV. A > B ≈ C; V. A > B < C; VI. A < B ≈ C; VII. A > B > C; VIII. A > B  C; IX. A ≈ B ≈ C' > D > E; X. A > B ≈
≈ C' > D > E; XI. A ≈ B > C' > C > D > E.
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нулевые варианты субъединиц *B0 и *b0, образую-
щие едва выраженную фракцию С.

Наличие в спектрах слабо или совсем не выра-
женных фракций, образованных димерами, со-
стоящими из двух нулевых субъединиц, и одно-
временное присутствие в тех же спектрах интен-
сивно окрашенных фракций, в составе которых
находятся в том числе и молекулы, где лишь одна
из субъединиц является нулевой, невольно вызы-
вает вопрос об интенсивности ферментативной
активности таких молекул МДГ. Однако ответ на
этот вопрос требует отдельного подробного ис-
следования.

Обобщая полученные результаты, мы пришли
к заключению, что существует еще какой-то фак-
тор (или факторы), не учтенные нами, но влияю-
щие на образование активных молекул МДГ.
Наиболее вероятным из таких факторов мы сочли
наличие ассортативности при объединении субъ-
единиц в димеры. Тем более что ранее эффект из-
бирательного объединения субъединиц МДГ, де-

терминированных двумя локусами, один из кото-
рых возник в результате дупликации, был
обнаружен при изучении неравномерности
окраски фракций у двух видов трипаносоматид
(Крылов, Белова, 1984).

Исходя из этого предположения, была прове-
рена гипотеза, основанная на том, что после ду-
пликации двух исходных локусов аллельные
субъединицы (*Ai, , *Bi, ) – продукты анце-
стральных генов, – сохранили способность объ-
единяться в димеры свободно и независимо, в то

время как аллели (*ai,  и *bi, ), детерминиро-
ванные генами-дупликантами, потеряли возмож-
ность свободного и независимого объединения и
стали образовывать димеры исключительно с
субъединицами-дериватами своего аналога из го-
мологичной хромосомы. В таком случае на зимо-
граммах МДГ будет наблюдаться результат сум-
мирования активности молекул, образующихся
при свободной и независимой рекомбинации
субъединиц анцестральных генов и активности

'* iA '* iB

'* ia '* ib

Рис. 2. Схема механизмов, обеспечивающих возникновение количественной изменчивости интенсивности окраши-

вания изоферментов МДГ севрюги и большого амударьинского лопатоноса. *Ai, , *Bi,  – анцестральные гены,
детерминирующие синтез аллельных вариантов субъединиц, случайно и независимо объединяющихся между собой в

димерные молекулы МДГ. *ai, , *bi,  – гены-дупликанты, детерминирующие синтез аллельных вариантов субъ-
единиц, избирательно ассоциирующихся в димерные молекулы МДГ. n, n' – гомологичные хромосомы.
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димеров, образующихся в результате избиратель-
ного объединения субъединиц-дериватов генов-
дупликантов.

В общем виде схема предлагаемой нами гипо-
тезы механизма возникновения наблюдаемой из-
менчивости проявления изоферментов МДГ на
электрофореграммах представлена на рис. 2.

Следует отметить, что в случае, если современ-
ные малохромосомные севрюга и лопатонос со-
хранили отдельные черты палеотетраплоидности,
как это было показано на стерляди (Romanenko
et al., 2015), то паралогичные гены МДГ могут рас-
полагаться в разных хромосомах. Такое распреде-
ление не противоречит заявленной гипотезе.

Предлагаемая нами схема позволяет дать объ-
яснение наблюдаемых характеристик всех без ис-
ключения выявленных спектров МДГ, в том числе
и многокомпонентных. Как было сказано выше,
аллельная субъединица *С относится к группе
субъединиц, свободно и независимо объединяю-
щихся в димерные молекулы. Только в этом слу-
чае наблюдается достаточно близкое совпадение
теоретических и фактических соотношений ин-
тенсивности окрашивания изоферментов даже
для немногочисленных многокомпонентных
особей.

При описании количественной изменчивости
спектров, подобно тому как это делалось при изу-
чении индивидуальных различий поведения рыб
(Будаев и др., 2015) по их характеристикам, всех
исследованных особей, как это показано на рис. 1,
мы разделили на группы. Внутри выделенных
групп наблюдается дополнительная подразделен-
ность, основанная на таком показателе, как ин-
дивидуальное соотношение интенсивности окра-
шивания изоферментов.

Исходя из принципов, принятых нами за ос-
нову для выдвигаемой гипотезы, мы рассчитали
все теоретически возможные варианты генотипов
(в общей сложности их оказалось 1705) и соответ-
ствующие им характеристики интенсивности
проявления изоферментов. Фактические соотно-
шения интенсивности окрашивания фракций
каждой особи проверяли на соответствие тем или
иным теоретически ожидаемым параметрам, по-
сле чего рыбы распределялись по подгруппам.
В случае, если фактические соотношения не сов-
падали в точности с теоретически ожидаемыми,
спектры распределяли в подгруппу с наиболее
близкими характеристиками. Суммарно в иссле-
дованной выборке севрюги было выделено 29
подгрупп трехкомпонентных спектров, а в вы-
борке лопатоноса – 4. Все подгруппы лопатоноса
имели аналоги среди трехкомпонентных спек-
тров севрюги. Результаты статистического анали-

за характеристик сгруппированных в подгруппы
рыб представлены в табл. 1.

Данные таблицы показывают хорошее совпа-
дение теоретически ожидаемых и фактически на-
блюдаемых соотношений как у севрюги, так и у
лопатоноса. Теоретические значения располага-
ются либо в границах доверительных интервалов,
либо в непосредственной близости от этих гра-
ниц. При этом все фактически наблюдаемые ва-
рианты спектров получили обоснованное, хотя в
ряде случаев многозначное, толкование их гене-
тической детерминации. Из приведенных в таб-
лице данных следует, что спектры с одинаковым
соотношением интенсивности проявления фрак-
ций МДГ могут определяться различными гено-
типами. Число генотипов, определяющее одно и
то же соотношение интенсивности окрашивания
полос, не связано с частотой встречаемости в вы-
борке рыб с данными характеристиками. Количе-
ство генотипов, детерминирующих спектры с
определенным соотношением окраски изофер-
ментов, у севрюги варьировало от одного до две-
надцати, а у лопатоноса от одного до девяти. Из
данных таблицы также следует, что однозначно
определить индивидуальный генотип можно
лишь у рыб с соотношением активности изофер-
ментов, детерминированным единственно воз-
можным вариантом генотипа. В исследованной
нами выборке севрюги к ним относятся подгруп-
пы № 7, 11, 16, 17, 19, 23, 29, 32. У лопатоноса лишь
одна из выделенных подгрупп (№ 11) имеет един-
ственный вариант генетической трактовки.

Теоретически, помимо встреченных в выборке
соотношений интенсивности окрашивания
фракций, возможно существование значительно-
го числа других вариантов спектров. В том числе
двух- и однокомпонентных, которых в реальных
выборках мы никогда не наблюдали. Возможно,
это связано с фиксацией в генофонде отдельных
генов, наличие которых жизненно необходимо
для существования рыб. Логично предположить,
что такими генами могут оказаться анцестраль-
ные гены, детерминирующие синтез аллелей *А и
*В. Не исключено, однако, что это связано с низ-
кой частотой встречаемости редких спектров при
недостаточным объеме выборки и столь большом
количестве теоретически возможных вариантов
генотипов.

Теоретически также возможно и полное отсут-
ствие проявления активности МДГ в случае, если
в генотипе особи присутствуют только нулевые
аллели. Любопытно, что ранее мы встречались с
подобным явлением при изучении креатинкина-
зы севрюги. У трех рыб в мышечной ткани актив-
ность этого фермента абсолютно отсутствовала,
хотя у всех остальных особей имела обычно высо-
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кую активность (Кузьмин, 2008). Таким образом,
вопрос об отсутствии в исследованных нами вы-
борках значительной части теоретически воз-
можных вариантов остается открытым и требует
дальнейшего изучения.

Анализ генотипов, определяющих количе-
ственную изменчивость интенсивности окраши-
вания изоферментов трехкомпонентой МДГ, по-
казал (табл. 1), что все гены, детерминирующие
синтез свободно и независимо рекомбинирую-
щих субъединиц (*Ai, , *Bi, ), так же как и ге-
ны, определяющие синтез субъединиц, объеди-
няющихся в димеры, избирательно (*ai,  и *bi,

) способны детерминировать любой из аллель-
ных (в том числе и нулевых) вариантов субъеди-
ниц: *А, *В и *С в первом случае, и *a и *b – во
втором. Четкая дифференциация локусов sMDH-A*
и sMDH-B* по этому показателю отсутствует. На
это указывает существование генотипов, в кото-
рых доля одного из аллелей среди анцестральных
генов, так же как и среди генов-дупликантов
(учитывая нулевые варианты), превышает 50%. В
качестве примера можно привести такие геноти-
пы, как 3A/1B//1a ↔ 1b/1b ↔ 1b (1.7 : 1.3 : 1); 3A/1B0
//1b ↔ 1b0 /1b ↔1b0 (1.5 : 1 : 1); 3A/1B//1a0 ↔
1b0 /1b0 ↔ 1b0 (9 : 6 : 1); 2A/2B//1a ↔ 1a0 /1a0 ↔ 1a0
(1.8 : 2 : 1); 1A/1B/2B0//1a ↔ 1a/1a ↔ 1b (1 : 1.3 : 1). В
скобках приведены теоретические соотношения
между фракциями А, В и С (соответственно) в
спектрах, определяемых данными генотипами.
Этот перечень можно дополнить еще целым ря-
дом аналогичных примеров.

Ранее в литературе уже высказывалось предпо-
ложение о возможном наличии одних и тех же ал-
лелей в любом из дуплицированных генов мед-
ленного локуса МДГ русского осетра (Цветненко
и др., 1987) и о дупликации двух локусов МДГ се-
врюги (Рябова и др., 2008). Полученные данные
подтверждают факт дупликации, а также говорят
о том, что у представителей сем. Acipenseridae
одинаковые субъединицы МДГ могут быть детер-
минированы не только дуплицированными гена-
ми одного, но также и разных локусов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенное исследование полиморфизма

МДГ севрюги и амударьинского лопатоноса с ис-
пользованием метода электрофореза с последую-
щим денситометрированием спектров показало,
что с учетом вариаций интенсивности окрашива-
ния изоферментов степень разнообразия у этих
видов значительно выше, чем считалось ранее.

В результате анализа собственных и литера-
турных данных была предложена гипотеза гене-

'* iA '* iB

'* ia
'* ib

тической детерминации и механизма формирова-
ния количественной изменчивости проявления
фракций МДГ, которая удовлетворительно объ-
ясняет все наблюдаемые варианты этого фермен-
та у изученных видов. Большинство фенотипов,
выделенных с учетом наличия количественной
изменчивости, могут быть детерминированы не-
сколькими генотипами. В то же время имеется
целый ряд спектров, которые определяются
единственно возможным вариантом генотипа.

Механизм образования активных молекул
МДГ из пула субъединиц, подобный тому, кото-
рый был выявлен у севрюги и лопатоноса, ранее
был описан у одноклеточных трипаносомид
(Крылов, Белова, 1984). У этих простейших орга-
низмов один из локусов возник в результате ду-
пликации, и субъединицы, продукты разных ло-
кусов, не взаимодействуют между собой при об-
разовании димерных молекул. Сходство между
столь эволюционно далекими организмами сви-
детельствует о том, что в основе процесса образо-
вания активных молекул МДГ лежат общебиоло-
гические закономерности: при удвоении генов в
процессе эволюции свойства контролируемых
ими субъединиц могут расходиться настолько,
что они теряют возможность объединяться друг с
другом.

Полученные результаты позволяют рекомен-
довать при проведении работ по скрещиванию с
целью уточнения генетической детерминации
МДГ учитывать количественную изменчивость и
отбирать родительские пары, индивидуальные
генотипы которых определяются единственно
возможным вариантом.

Автор искренне благодарит О.Ю. Кузьмину за
помощь при проведении трудоeмких расчетов.
Работа была выполнена в рамках Госзадания
№ АААА-А19-119102890013-3.
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Genetic bases and mechanisms of the variations formation in the activity of cytoplasmatic 
malate dehydrogenase isozymes in the stellate sturgeon (Acipenser stellatus) and the large 

Amu-Dar shovelnose sturgeon (Pseudoscaphirhynchus kaufmanni)
E. V. Kuzmin*

Papanin Institute for Biology of Inland Waters, RAS
pos. Borok, Yaroslavl Region, 152742 Russia

*e-mail: kuzmev@ibiw.ru

Densitometric analysis of electrophoretic spectra of cytoplasmic malate dehydrogenase (EC sMDH 1.1.1.37)
in the stellate sturgeon (Acipenser stellatus) and large Amu-Dar shovelnose sturgeons (Pseudoscaphirhynchus
kaufmanni) has demonstrated that the quantitative variation in the intensity of staining of isozymes in these
species is discrete. This phenomenon makes it possible to suggest that the trait variability is genetically deter-
mined. In fact, the observed variability is most correctly described based on the assumption that the synthesis
of enzyme subunits is controlled by a complex of eight genes represented by different alleles, including their
zero variants. Subunits, which are the products of different gene loci, behave differently in the process of as-
sociation into active dimeric molecules. Some of them recombine freely and independently, while others are
combined selectively. In this way, the result of summing up of these two independent processes appears on
the zymogramms. The proposed hypothesis of the formation of native MDH molecules makes it possible to
interpret genetically all the observed examples of quantitative isozyme variability. In some cases, different
genotypes may appear in the form of spectra that are identical in both the number and ratio of the intensity
of staining fractions.
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Рассмотрены теоретические и практические аспекты построения моделей совместного распределе-
ния видов, которые являются современным инструментом анализа экологических сообществ. По-
казано, что в случае, когда данные наблюдений составляют количественные показатели популяци-
онной плотности (в частности, численности видов в гидробиологических исследованиях), пред-
ставляется нецелесообразным использование метода MaxEnt и других, основанных на концепции
точек “псевдоотсутствия”. Современные многомерные модели совместного распределения сооб-
ществ должны включать совокупность параметров, оценивающих влияние на встречаемость видов
следующих групп фиксированных и случайных факторов: (а) ковариат и категориальных перемен-
ных, описывающих условия окружающей среды и характеристики биотопов, (б) основных показа-
телей, характеризующих каждый вид и филогенетическую структуру сообществ, (в) функции про-
странственной автокорреляции данных в точках наблюдений, (г) остаточной (т.е. не обусловленной
внешними факторами) ассоциативности видов. Анализ опубликованных материалов и примеры
практической реализации показали, что перечисленным требованиям в целом удовлетворяет мето-
дическая платформа и R-пакет HMSC (Hierarchical Modelling of Species Communities), на основе ко-
торых выполняется построение многомерных иерархических обобщенных линейных моделей со
смешанными параметрами, оцениваемых байесовской процедурой.Представлено описание основ-
ных концепций и блоков пакета HMSC и обсуждаются результаты построения моделей на основе
данных авторов – многолетних гидробиологических исследований донных сообществ 132 малых и
средних рек бассейна Средней и Нижней Волги. Приведен анализ параметров совокупности одно-
мерных моделей-претендентов распределения численности подсемейства Prodiamesinae (Diptera,
Chironomidae) и построена прогнозная карта его ареала в границах региона. Для иллюстрации мно-
гомерного случая построена модель совместного пространственного распределения 31 вида хиро-
номид и выполнен анализ ее коэффициентов. Построен остаточный корреляционный граф стати-
стически значимых межвидовых взаимодействий. Делается вывод, что метод и программный пакет
HMSC может эффективно применяться для решения фундаментальных проблем экологии сооб-
ществ: как зависят ареалы отдельных популяций, структура их сообществ и характер межвидовых
взаимодействий от условий окружающей среды, а также для прогнозирования будущих тенденций
этих процессов в ответ на глобальные изменения.

DOI: 10.31857/S0044459621020068

Структура пространственного распределения
сообществ и его связь с условиями обитания по-
пуляций являются важнейшими направлениями
экологических исследований. После появления в
1980-х годах пакета BIOCLIM (Busby, 1991) моде-
лирование распределения видов (SDM – Species
Distribution Models) и экологических ниш (ENM –
Environmental Niche Models) стало мощным ин-
струментом (макро)экологических и биогеографи-
ческих исследований и оценки роли факторов, вли-
яющих на распространение видов (Peterson et al.,
2011). Эти методы оказались также весьма эффек-

тивными в палеоэкологии, филогенетике, управ-
лении биоресурсами и охране дикой природы
(Araújo et al., 2019). Появилось огромное количе-
ство литературы по различным методам
SDM/ENM, использование которых широко
освещено в работах зарубежных экологов
(Franklin, 2009; Guisan et al., 2017) и подробном
обзоре российских коллег (Лисовский и др.,
2020).

Анализ пространственного распределения ви-
дов основан на двух различных концептуальных

УДК 574.58(282.247.431.2)



144

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 82  № 2  2021

ШИТИКОВ и др.

подходах. Процессно-ориентированные SDM
(также известные как ранговые модели динамики
популяций; Zurell et al., 2016) включают в явной
форме модельные структуры и параметры, опи-
сывающие механизмы основных экологических
процессов в сообществах. Необходимость оценки
коэффициентов интенсивности размножения,
смертности, расселения и демографической сто-
хастичности (Vellend, 2016; Розенберг и др., 2020),
а также их зависимость от выборочных процессов
получения данных, делают такой подход пока еще
труднодоступным, хотя учет базовых процессов в
сообществах должен приветствоваться в любых
случаях (D’Amen et al., 2017).

Другой подход можно назвать коррелятивным,
в том смысле, что он основан на нахождении ста-
тистических зависимостей между факторами
окружающей среды и данными о встречаемости
видов. Описаны десятки методов построения
SDM (Norberg et al., 2019), которые различаются
многими аспектами, включая состав исходных
данных (“только присутствие” видов в точках от-
бора проб, “присутствие–отсутствие” или коли-
чественная оценка обилия), структурные допу-
щения моделей (обобщенная линейная модель,
опорные векторы или случайный лес), алгоритмы
получения решения (использование максимума
правдоподобия или байесовский подход) и тех-
ническая реализация (доступен ли метод в виде
R-пакета или как самостоятельный программный
продукт). Успешно ведутся также работы по ран-
жированию совокупности построенных моделей
по степени их компетентности и построению их
ансамблей (коллективов), в которых предсказа-
ния нескольких моделей взвешиваются и усред-
няются (Breiner et al., 2018).

Из множества применяемых алгоритмов можно
отметить чаще всего используемый метод макси-
мальной энтропии, реализованный в программе
MaxEnt (Phillips et al., 2006; Лисовский, Дудов,
2020). Алгоритм предсказывает вероятность при-
сутствия вида в произвольной точке географиче-
ского пространства, основываясь только на точ-
ках, где он уже был зарегистрирован (РО – pres-
ence-only). Итогом работы MaxEnt является
расчет экспоненциальной функции, аргументами
которой являются частные функции отдельных
предикторов (линейные, квадратичные, множе-
ственные и др.) с коэффициентами λ, оцениваю-
щими вклад соответствующего экологического
фактора. Пошаговый выбор оптимальной модели
и настройка коэффициентов λ осуществляется с
учетом минимизации ошибки предсказания как
на исходной выборке РО, так и на множестве слу-
чайно отобранных точек, где, как предполагает-
ся, вид отсутствует (РА – pseudo-absence, или
“background” points). Успешность работы алгорит-
ма во многом зависит от выбора формы частных
функций, объема выборки РА, предварительной

фильтрации исходных данных, использования
слоя коррекции и др. (Лисовский, Дудов, 2020).

Использование случайных фоновых точек –
это классическая процедура, которая известна
как функция выбора ресурсов (Resource Selection
Functions; Johnson, 1980), предполагающая срав-
нение текущих условий среды обитания с оценка-
ми доступности необходимых ресурсов для сооб-
щества. Поскольку часто очень трудно подтвер-
дить на практике отсутствие вида, эта процедура
оценивает не столько искомую вероятность при-
сутствия вида, сколько неоднородность исполь-
зуемых эмпирических данных. В частности, по-
казатели успеха предсказания отсутствия часто
определяются “капризными ноликами”, т.е. теми
точками, где вид просто не может встречаться
(Hastie, Fithian, 2013; Guisande et al., 2017). Поэто-
му если доступны данные “присутствия–отсут-
ствия” или тем более количественные оценки
численности популяций, целесообразно приме-
нять адекватные статистические методы.

Модели SDM были в основном разработаны
для моделирования ареала только одного вида, в
то время как часто возникает задача оценить сов-
местное распределение многих видов, образую-
щих сообщества (Clark et al., 2014; Warton et al.,
2015). Один из возможных подходов – сложение
моделей распределения (stacked SDM, SSDM),
где на первом этапе строится совокупность моде-
лей для отдельных видов, а затем их результаты
комбинируются (Calabrese et al., 2014). В отличие
от него, другой обобщенный способ анализа (joint
SDM, JSDM) объединяет видовой уровень дан-
ных модели в одну модель, которая одновремен-
но подстраивается под структуру всего сообще-
ства. Это позволяет не только выявлять межвидо-
вые ассоциации, но и соотнести полученные
закономерности с характеристиками видов
(Abrego et al., 2017), их филогенетическими осо-
бенностями или паттернами совместного сосу-
ществования (Pollock et al., 2014). Наконец, класс
моделей SDFA (Spatial Dynamic Factor Analysis;
Thorson et al., 2016) рассматривает распределение
структуры сообществ под влиянием факторов
среды не только в пространстве, но и во времени.

Изменения в характере межвидовых взаимо-
действий, связанные с различиями условий окру-
жающей среды, были обнаружены для широкого
спектра таксономических групп (например,
Brooker, 2006). Выводы о наличии и силе межви-
довых взаимодействий традиционно делают на
основе данных наблюдений за встречаемостью
видов с использованием разных статистических
методов: многомерной ординации, парной кор-
реляции, моделей агрегации и сегрегации видов
и т.д. (Legendre P., Legendre L., 2012). Здесь важ-
ная проблема состоит в том, что выводы о сов-
местном сосуществовании, определяемом меж-
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видовыми взаимодействиями, смешиваются с
эффектами, порожденными совместной вариа-
цией отклика видов на абиотические изменения.
Поскольку JSDM включают в явном виде изме-
ренные экологические ковариаты, найденные с
их помощью оценки ассоциативности видов бо-
лее адекватны для выявления истинных взаимо-
действий, чем “сырые” индексы совместной
встречаемости (Warton et al., 2015).

Далее рассматривается методика построения
JSDM с использованием одной из версий моде-
лей GLMM (Generalized Linear Mixed Models), ко-
торая по статистической терминологии трактует-
ся как многомерная иерархическая обобщенная
линейная модель со смешанными параметрами,
основанная на байесовской процедуре их оценки.
В качестве рабочего примера нами использова-
лись результаты многолетней гидробиологиче-
ской съемки донных сообществ малых и средних
рек на территории Среднего и Нижнего Повол-
жья (Зинченко, 2009, 2011; Golovatyuk et al., 2018).
Представленные результаты вычислений получены
с использованием статистической среды R ver. 3.6 и
пакета HMSC (Hierarchical Modelling of Species
Communities – иерархическое моделирование со-
обществ видов), разработанного Оваскайненом с
соавторами. В связи с этим, последующее изло-
жение методического материала осуществляется
на основе книги (Ovaskainen, Abrego, 2020) и
предыдущих статей этого авторского коллектива
(Ovaskainen et al., 2016а, b, 2017; Tikhonov et al.,
2017, 2020).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Описание статистической модели HMSC

Типичный набор данных, полученный в ходе
экологических исследований сообществ, включа-
ет совокупность видов j = 1… ns, выявленных на
множестве ny биотопов (строже говоря – в точках
отбора проб, sampling units), i = 1… ny. Используе-
мая обобщенная линейная смешанная модель
GLMM может быть применена к различным по-
казателям обилия видов yij (наличие/отсутствие,
количество, биомасса, покрытие и т.д.) путем
включения различных функций связи и постули-
рования законов распределения ошибок. В кон-
тексте HMSC выборочные данные подгоняются
многомерной моделью, т.е. число переменных
отклика совпадает с числом видов ns. Для каждого
вида задается статистическое распределение
yij ∼ D{Lij, ), где Lij – математическое ожидание

плотности вида j в точке i, а  – параметр диспер-
сии (не используется в случае распределения
Пуассона или Бернулли). В случае нормального
распределения значение Lij моделируется как ли-
нейная функция от двух групп предикторов,

σ2
j

σ2
j

представляющие фиксированные и случайные
факторы:

(1)

Первый член выражения (1), моделирующий
влияние фиксированных факторов, является
обычной линейной регрессией, где xik – значение
k-й переменной окружающей среды, наблюдае-
мое в точке i, k = 1… nc, а βjk – коэффициент ре-
грессии, представляющий долю линейного от-
клика вида j на эту ковариату. Чтобы обеспечить
параметризацию модели с разреженными данны-
ми или редкими видами, принимается распреде-
ление коэффициентов регрессии как βj. ~ N(μ, V),
где вектор μ является оценкой средней реакции
вида на измеренные ковариаты, а дисперсионно-
ковариационная матрица V соответствует вариа-
ции отдельных видов относительно математиче-
ского ожидания. Здесь и далее точка в выражении
βj. означает, что индекс k пробегает все значения
от 1 до nc для каждого фиксированного j.

Вклад совокупности случайных факторов,
включая пространственную автокорреляцию и
межвидовые взаимодействия, моделируется вто-
рым членом εij, который представляет собой сумму
произведений nf латентных факторов и их нагру-
зок. Здесь ηih, h = 1… nf – это значение фактора для
выборочной точки i, а λjh(zi⋅) – факторная нагрузка
на вид j со стороны латентного фактора h, обобща-
ющего произвольный набор предикторов zi.. Если,

в частности, принять, что , то
структура ковариаций между видами εij становит-
ся функцией состояния окружающей среды,
определяемого исходным набором переменных-
ковариат x. Некоторые случайные факторы могут
быть связаны с вложенной структурой плана ис-
следований (например, бассейн водохранилища
→ река → точка отбора проб), поэтому рассмат-
риваемая модель трактуется как иерархическая.

Коэффициенты модели (1) рассчитываются по
данным наблюдений x с использованием байе-
совской методологии, которая основана на ите-
ративном процессе подстройки исходных (апри-
орных) оценок модельных параметров θ и полу-
чении их результирующего (апостериорного)
распределения. Этот процесс реализуется мето-
дом построения длинных итеративных последо-
вательностей нескольких марковских цепей
Монте-Карло (MCMC), для которых распределе-
ние переходов определяется функцией P(θ|Y, X).
Процесс моделирования часто довольно длитель-
ный и продолжается до тех пор, пока флуктуации
текущих значений параметров не приблизятся к
некоторому стационарному распределению. Для
проверки сходимости цепей используются прие-

= =
= β + ε ε = η λ 

1 1
, где ( ).

fc nn

ij ij jk ij ij ih jh i
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мы визуальной и формальной диагностики. Для
проверки адекватности модели и сравнения ее
различных вариантов используется алгоритм пе-
рекрестной проверки.

Связь модели с основными теоретическими 
конструкциями экологии сообществ

После построения и диагностики параметри-
зованная модель HMSC (как и любая JSDM) мо-
жет использоваться для объяснения экологиче-
ских процессов в сообществах и/или для прогно-
зирования. Связи информационной структуры
платформы HMSC с основными задачами эколо-
гии сообществ представлены на рис. 1. Прямо-
угольники включают обозначения матриц исход-
ных данных, а эллипсы – вычисляемые параметры
модели (1), которые могут быть использованы для
анализа структуры экологических ниш и межви-
довых взаимодействий в сообществе.

Часть коэффициентов βj. ~ N(μ, V) модели
HMSC, описывающих фиксированные эффекты,
определяют, в какой мере изменчивость факто-
ров X окружающей среды влияет на встречае-
мость и/или обилие видов. Каждый вид имеет
свой вектор β-параметров, ограничивающий не-

который объем гиперпространства, а значит, и
свою экологическую нишу. Однако границы ни-
ши определяются не только параметрами внеш-
него воздействия, но и изменчивостью внутрипо-
пуляционных характеристик Γ (species-specific
traits), таких как размер тела, морфологические
особенности или тип питания у животных, раз-
мер семян или жизненная форма у растений и т.д.

Другим важным фиксированным эффектом,
определяющим разбиение сообщества на эколо-
гические ниши, является филогенетическое род-
ство между видами. Для того чтобы структуриро-
вать ниши по этому признаку, филогенетическое
дерево преобразуется в матрицу C ns × ns, элемен-
ты которой (cij = 0÷1) оценивают филогенетиче-
ские корреляции, определяемые как доля общего
эволюционного времени для каждой пары видов i
и j. HMSC реализует филогенетическую корреля-
ционную модель как βf ~ N(μf, W), где W = ρ C +
+ (1 – ρ)I, а вычисляемый параметр ρ = 0÷1 изме-
ряет силу филогенетического сигнала. Если пред-
положить, что ниши полностью филогенетиче-
ски структурированы, то ρ = 1 и коэффициенты
модели имеют многомерное нормальное распре-
деление βf ~ N(μf, C). Эта модель имеет одинако-
вое ожидание μf для всех видов, но предсказыва-
ет, что филогенетически близкие виды в среднем
будут иметь меньший статистический разброс,
чем филогенетически отдаленные виды.

Совокупность случайных эффектов HMSC
(показана справа на рис. 1) моделирует влияние
различных биотических или абиотических фак-
торов на изменчивость отклика Y (не изменяя его
математического ожидания). В большинстве слу-
чаев при реализации плана исследований выбо-
рочные точки связаны с пространственными ко-
ординатами, и тогда зависимость между остатками
εij обусловлена явлением, называемым простран-
ственной автокорреляцией (наблюдения в точ-
ках, расположенных близко друг к другу, вероят-
нее всего, будут более сходными, чем для выбо-
рочных единиц, расположенных далеко друг от
друга). HMSC моделирует любую автоковариаци-
онную структуру, заданную пользователем и за-
висящую от расстояния dij между выборочными
точками i–j. Чаще всего используется экспонен-
циальная функция f(dij) = exp(–dij/α), где про-

странственная дисперсия ( ) и вектор масштаба
(α) являются положительными параметрами про-
странственного случайного эффекта, который
оценивается при построении модели.

Если отклоняется гипотеза, что все виды в со-
обществе функционируют независимо, то сово-
купность статистически значимых положитель-
ных или отрицательных взаимодействий между
видами может в конечном итоге влиять на инди-
видуальную численность Y каждого из них. По

σ2
S

σ2
S

Рис. 1. Связи между теоретическими конструкциями
экологии сообществ и статистической структурой
платформы HMSC (Ovaskainen, Abrego, 2020). Мат-
рицы исходных данных: Y – обилие видов, X – факто-
ры среды, T – свойства видов, C – филогенетические
корреляции, Π – план исследования, S – географиче-
ские координаты. Переменные и параметры модели:
L – линейные предикторы, LF – фиксированные эф-
фекты, LR – случайные эффекты, β – ниши видов,
Γ – влияние характеристик видов в нише, ρ – фило-
генетический сигнал в нише, V – остаточная ковари-
ация видов в нише, Н – факторные нагрузки биото-
пов, α – пространственная шкала биотопов, Λ – фак-
торные нагрузки видов, Ω – матрица объединения
видов, Φ – локальные потери нагрузок видов, δ – гло-
бальные потери нагрузок видов, Σ – матрица остаточ-
ной дисперсии.
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этой причине целесообразно включить в много-
мерный анализ случайный эффект, учитываю-
щий дополнительную информацию о том, какие
виды встречаются совместно “чаще, чем случай-
но”. Последняя фраза означает одновременное
присутствие пары видов на i-м участке с вероят-
ностью, превышающей ту, которая ожидается из
сходства параметров βi. их ниш. В матричной
форме эффект ассоциативности видов записыва-
ется как  ~ N(0, Ω), где Ω =ΛTΛ – экологически
ограниченная корреляционная матрица видов.
Таким образом, эта группа случайных эффектов
генерирует остаточные ковариации сверх тех, что
учтены фиксированными эффектами, т.е. выде-
ляет только те ассоциации, которые не могут быть
объяснены экологическими ковариатами xik, уже
включенными в модель.

Состав исходных данных

Построение моделей HMSC рассматривается
на примере анализа данных гидробиологической
съемки донных сообществ бассейна Средней и
Нижней Волги (Зинченко, 2011) в разные месяцы
вегетационного периода 1990–2019 гг. Гидробио-
логическую съемку макрозообентоса проводили
на 90 малых и 12 средних равнинных реках, при-
токах Куйбышевского, Саратовского и Волго-
градского водохранилищ, в том числе на 6 реках
аридного региона бассейна оз. Эльтон (рис. 2).
Средние реки были разделены на приблизитель-
но однородные участки: верхнее, среднее, ниж-
нее течение и устье, а каждая малая река прини-
малась как целостный объект. Таким образом,
было исследовано 132 локальных сообщества, в
каждом из которых по стандартным методикам
выделено до 40 видов макрозообентоса. Всего бы-
ло выполнено 1400 проб и обнаружено 740 видов
и таксонов рангом выше вида, удельная числен-
ность (экз./м2) которых использовалась для фор-
мирования матрицы отклика Y.

В тех же точках отбора проб параллельно про-
водился мониторинг 30 факторов среды, включа-
ющих гидрологические параметры водотоков,
показатели качества воды и содержание основ-
ных химических ингредиентов (состав донных
грунтов, насыщение воды кислородом, минерали-
зация и др.). Растровые таблицы с разрешением
2.5', содержащие основные метеорологические и
геоморфологические показатели для региона ис-
следований, были загружены с серверов свобод-
но распространяемой информации WorldClim и
ENVIREM (ENVIronmental Rasters for Ecological
Modeling). Эти данные использовались для моде-
лирования фиксированных LF и случайных LR

эффектов.

R
iL

РЕЗУЛЬТАТЫ

Модели пространственного
распределения одного вида

С использованием данных исследования дон-
ных сообществ была построена совокупность од-
номерных моделей HMSC распределения чис-
ленности важнейших видов и таксономических
групп, что позволило сделать определенные вы-
воды об их связи с факторами окружающей среды
и экологических предпочтениях в пределах ис-
следованного региона. Методику анализа рас-
смотрим на примере подсемейства Prodiamesinae
(Diptera, Chironomidae), все виды которого услов-
но принимались экологически идентичными, а
их численности суммировались и логарифмиро-
вались. Всего виды этого таксона были обнаруже-
ны на 41 участке рек из 132 обследованных.

Полная модель (m1) была построена на основе
четырех геофизических и климатических показа-
телей, трех показателей качества воды (фиксиро-
ванные факторы), географических координат
участков и категорий типов грунтов дна рек (слу-
чайные факторы Rivers и Ground соответственно).
Апостериорное распределение коэффициентов
модели было получено с использованием марков-
ского процесса из 30000 итераций для 4 цепей
Монте-Карло. Степень уверенности в истинно-
сти коэффициентов оценивали с использованием
2.5–97.5% квантильных значений (табл. 1) и до-
полнительных статистик, таких как длина эффек-
тивной цепочки и коэффициент уменьшения
масштаба. Относительную важность каждого по-
казателя, использованного для прогнозирования
величины отклика, оценивали по их доле в разло-
жении общей объясненной дисперсии по всем
фиксированным и случайным факторам.

Качество полученной модели оценивали по
стандартному отклонению для остатков (RMSE =
= 3.11), коэффициенту детерминации, соответ-
ствующему доле общей дисперсии переменной
отклика Y, которая объясняется структурой мо-
дели (R2 = 0.613), а также информационному
критерию Уидли (WAIC = 9634).

Как следует из анализа коэффициентов моде-
ли (табл. 1), только 7.5% объясненной вариации
приходится на характеристики биотопа – гидро-
химические показатели качества воды и состав
грунтов. Эти факторы можно рассматривать как
статистически незначимые, поскольку 95% ин-
тервал надежности их коэффициентов включает
ноль. В связи с этим рассматривались еще три мо-
дели-претендента с меньшим числом перемен-
ных:

− (m2) с использованием только 7 фиксиро-
ванных факторов: RMSE = 3.99, R2 = 0.287;
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Рис. 2. Карта проведения исследований, районы гидробиологической съемки (• – точки, где обнаружены личинки
Prodiamesinae, ο – отсутствие их в пробе) и пространственное распределение численности подсемейства, ln(экз.)/м2,
предсказанное моделью HMSC.
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− (m3) на основе факторов, характеризующих
условия среды в биотопе (Miner, NH4, O2 и
Ground): RMSE = 4.48, R2 = 0.116;

− (m4) с использованием климатических
(MTemp, PrecDQ) и геофизических (Alt, TRI) фик-
сированных факторов, а также случайного факто-
ра Rivers, определяющую пространственную ав-
токорреляционную зависимость: RMSE = 2.184,
R2 = 0.854, WAIC = 9262.

На рис. 2 представлена картосхема проведения
исследований, на которых кружками отмечены
районы взятия проб (черным цветом залиты точ-
ки, где были обнаружены Prodiamesinae). Серым
цветом разной интенсивности показано прогно-
зируемое по модели m4 HMSC распределение по-
пуляционной плотности этого подсемейства.
Контурами отмечены изолинии прологарифми-
рованной численности (экз./м2).

Совместное распределение ансамбля видов

Многомерная модель HMSC строилась для
оценки пространственного распределения сооб-
щества из 31 вида личинок хирономид, наимено-
вания которых, частота встречаемости и филоге-
нетическое дерево приведены в табл. 2. Для чис-
ленностей видов предварительно выполняли
преобразование, приводящее к χ2-дистанции, ко-
торое является, по всей вероятности, наиболее
разумным компромиссом при учете как роли ве-
дущих компонент, так и вклада редких или мало-
численных таксонов (Legendre, Gallagher, 2001).

В качестве предикторов модели использова-
лись те же переменные, что и для модели m1 (см.
табл. 1) с добавлением матрицы филогенетиче-
ских корреляций С. Характеристики биотопов,
выраженные категориальной переменной Ground
(от 1 – чистый песок или галька, до 6 – черный ил
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и растительные остатки), в этот раз интерпрети-
ровали как фиксированный фактор. В табл. 2
черным цветом отмечены ячейки для видов, апо-
стериорное распределение коэффициентов ко-
торых статистически значимо смещено в поло-
жительную область, т.е. в сторону увеличения
соответствующего предиктора. Серым цветом
отмечена обратная ситуация, когда снижение
значения независимой переменной приводит к
увеличению численности видов. Для каждой
группы факторов (геоклиматических и гидрохи-
мических показателей, а также пространственной
автоковариации Rivers) приведены доли диспер-
сии VR, объясненной построенной моделью, в
общей вариации отклика Y.

Филогенетический сигнал ρ имеет апостериор-
ное распределение со средним 0.991 ± 0.00024, что
доставляет убедительные доказательства весьма
высокого влияния таксономической иерархии при
выделении экологических ниш.

Вектор пространственного масштабирующего
фактора α имеет характерную пульсирующую по-
следовательность значений со средними α1 = 2.97,
α2 = 0.006, α3 = 3.34, α4 = 2.35, α5 = 0.22, и мы пока
не нашли разумного объяснения этому феномену.

Из матрицы Ω, которая определяет остаточные
ковариационные связи между рассматриваемыми
видами, были выбраны только те отрицательные
или положительные ассоциации, для которых
апостериорная вероятность составляет не менее
0.95. Таких видов оказалось 7 из 31 и их корреля-
ционный граф представлен на рис. 3.

ОБСУЖДЕНИЕ И ВЫВОДЫ

Анализ коэффициентов моделей HMSC поз-
воляет установить приоритеты внешних факто-
ров по степени их влияния на пространственное
распределение популяционной плотности видов.
В частности, представленные результаты свиде-
тельствуют о сильной зависимости численности
Prodiamesinae от картографических координат и
высоты местности над уровнем моря. Это обычно
характерно для ареалов, ограничивающих четко
выраженный географический кластер. Действи-
тельно, личинки этого подсемейства являются
выраженными рео- и оксибионтами и обитают на
каменно-песчаных биотопах проточных рек арк-
тоальпийского типа (Макарченко Е., Макарчен-
ко М., 1999). В нашем исследовании они встреча-
лись в основном в реках Бугульминско-Белебеев-
ской возвышенности лесостепной провинции
Высокого Заволжья Самарской области (рис. 2).

Таблица 1. Апостериорное распределение коэффициентов модели HMSC для прогнозирования пространствен-
ного распределения численности таксонов Prodiamesinae

Наименование и обозначение факторов Среднее
Стандартное 
отклонение

Квантили распределения
Доля объясненной
вариации отклика

2.5% 97.5% фактор группа

Среднегодовая температура β[MTemp] –0.0532 0.0685 –0.182 0.086 12.16%

43.84%
Осадки самого засушливого квартала β[PrecDQ] –0.0148 0.0514 –0.117 0.082 4.36%
Высота β[Alt] 0.0246 0.0098 0.00553 0.044 22.14%
Индекс шероховатости рельефа β[TRI] 0.0116 0.0096 –0.0071 0.031 5.18%

Минерализация воды β[Miner] 1.5E-05 6.1E-05 –0.0001 0.00014 2.24%

6.64%Аммонийный азот β[NH4] 0.0287 0.116 –0.202 0.251 1.99%

Насыщение кислородом β[O2] –0.0089 0.0143 –0.0382 0.0193 2.41%

Пространственная шкала α[Rivers] 2.861 2.98 0 9.83 48.68%
49.52%

Категория грунтов λ[Ground] -0.618 0.69 –2.44 –0.01 0.84%

Рис. 3. Граф корреляционных связей между числен-
ностями видов хирономид после элиминации факто-
ров среды.
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Для некоторых других видов характерна выра-
женная зависимость от гидрохимических условий
водной среды и типов биотопа. Например, Chi-
ronomus salinarius и Cricotopus salinophilus являются
типичными галофилами и обитают в водотоках
Приэльтонья с высокой минерализацией и содер-
жанием ионов аммония. Доля дисперсии числен-
ности этих видов, объясненная гидрохимически-
ми показателями, высока и составляет до 71.5%, а
коэффициент детерминации R2 достигает 0.985.
Аналогично, такие эвриоксибионтные виды, как
Prodiamesa olivacea, встречаются в основном в ре-
ках на песчано-илистых грунтах и поэтому их
встречаемость также мало обусловлена влиянием
геоклиматических показателей. Доля дисперсии,
объясненной пространственной автокорреляци-
ей, в большинстве случаев весьма высока, что вы-
текает, вероятно, из мозаичной природы окружа-
ющей среды (Hutchinson, 1959), где существуют
определенные внутренние закономерности.

Низкий уровень коэффициента детерминации
у многих видов из табл. 2 объясняется отнюдь не
слабыми возможностями построения моделей
HMSC, а рядом объективных причин. Во-пер-
вых, многие виды-эврибионты относительно
равномерно встречаются по всей территории,
границы их ареалов размыты и четко выражен-
ные географические кластеры отсутствуют. Во-
вторых, нами использовался весьма ограничен-
ный список ковариат окружающей среды x.k и
вполне можно предположить, что ведущий фак-
тор, определяющий популяционную плотность
вида, просто не вошел в этот список (это может
быть и неучтенный гидрохимический показатель,
и скорость течения, и некая трудно формализуе-
мая ландшафтная особенность).

В этой связи чрезвычайно ответственным яв-
ляется выбор состава экологических предикто-
ров, которые используются при построении мо-
дели. Общей теории в данном случае не существу-
ет, и отбор потенциально важных факторов
опирается обычно на опыт и интуицию исследо-
вателя. Однако не всегда разумно стремление на
всякий случай использовать как можно больше
исходных переменных. Это вызывает неоправ-
данный рост сложности модели и, следовательно,
риск переобучения, что часто приводит к сниже-
нию предсказывающей силы модели, а не к ее
увеличению. Подтверждение этому – значительное
возрастание коэффициента детерминации R2 моде-
ли (m4) по сравнению с полной моделью (m1).

За последнее время большое развитие получи-
ли компьютерно-интенсивные методы селекции
информативных переменных и построения моде-
лей оптимальной сложности (генетический алго-

ритм, ресэмплинг, кросс-проверка – см. Шити-
ков, Розенберг, 2014; Шитиков, Мастицкий,
2017). Использование этих алгоритмов в HMSC
часто проблематично из-за большой ресурсоем-
кости построения цепей МСМС достаточной эф-
фективности. Рекомендация применять R2 или
информационные критерии для сравнения моде-
лей не является в полном смысле проверкой на-
учных гипотез, поскольку разности этих величин
статистически не интерпретируемы. Например,
можно ли считать существенным для выбора мо-
дели-претендента уменьшение критерия Уидли с
9634 до 9262 или это обусловлено случайными об-
стоятельствами?

Авторы HMSC, моделируя связи между усло-
виями окружающей среды и встречаемостью ви-
дов, тесно связывают свой подход с концепцией
экологической ниши. Однако использование
термина “ниша” в контексте коррелятивных
SDM подвергается критике, поскольку, “чтобы
смоделировать нишу, необходимо понять, каким
образом морфология, физиология и особенно по-
ведение организмов определяются факторами
окружающей среды, а также оценить, как условия
среды обитания влияют на приспособляемость
вида (рост, выживание и размножение)” (Kear-
ney, 2006, р. 186). В рассматриваемом примере с
численностью Prodiamesinae ведущие факторы –
высота над уровнем моря и среднегодовая темпе-
ратура – не являются, разумеется, непосред-
ственно параметрами фундаментальной ниши и
далеко ими не исчерпываются, хотя косвенным
образом определяют механизмы экологических
процессов и характеристики биотопов.

Оваскайнен с соавторами расширяют рамки
фундаментальной ниши, включая в анализ неза-
висимую от экологических факторов матрицу
межвидовых ассоциаций Ω и реанимируя тем са-
мым важную для теории ниш концепцию конку-
рентного исключения и симбиотических отноше-
ний. Тем не менее само понятие “экологическая
ниша” продолжает оставаться достаточно рас-
плывчатым. Можно задать размерность гипер-
пространства и оценить для каждого из видов
центры статистических распределений всех неза-
висимых переменных, но это пока не позволяет
оперировать математически многими теоретиче-
скими конструкциями ниши. Такие важнейшие
понятия, как “объем гиперпространства” и
“плотность упаковки”, требуют предварительно
определить не только средние, но и граничные
(т.е. нормативные) значения параметров ниши, а
количественная оценка различий между нишами
видов и степени их перекрытия связана с обосно-
ванием многомерной метрики дистанций.
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В завершение отметим, что разработанная ме-
тодическая платформа и пакет функций модели-
рования сообществ HMSC, на наш взгляд, пред-
ставляет собой универсальную и комплексную
вычислительную среду, позволяющую интегри-
ровать многие разделы данных и давать ответы на
широкий спектр вопросов. Специалистов в обла-
сти экологии сообществ могут заинтересовать
следующие привлекательные возможности апро-
бированного метода:

− модели распределения и последующего про-
гнозирования популяционной плотности видов
строятся не только на основе комплекса показа-
телей x.k, определяющих условия окружающей
среды, но и с учетом изменчивости характерных
признаков видов γ, филогенетических отноше-
ний ρ и функции пространственной автоковариа-
ции α;

− HMSC обеспечивает построение моделей
SDM как на уровне отдельных видов, так и обоб-
щенно для произвольных сообществ; в последнем
случае прогноз отклика делается с учетом вклада
межвидовых отношений, рассчитанного по мат-
рице Ω остаточных ассоциаций;

− метод может быть применен к различным
вариантам схем проведения исследований (вклю-
чая иерархические, временные или простран-
ственные планы) и ко многим типам распределе-
ний эмпирических данных (наличие/отсутствие,
счетные показатели и непрерывные величины).

Авторы выражают признательность О. Оваскай-
нену (University of Helsinki, Finland) и Г. Тихонову
(Aalto University, Finland) за методическую под-
держку и важные замечания по ходу подготовки ру-
кописи. Исходные данные и тексты скриптов в ко-
дах языка R, выполняющих построение представ-
ленных моделей HMSC, доступны на
https://stok1946.blogspot.com/2020/11/sdm.html.
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Models of joint distribution of species with benthic communities
from the small rivers of the Volga basin as a case study
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Considered are the theoretical and practical aspects of building joint species distribution models, which are a
modern tool for the analysis of ecological communities. It is shown that in the case when observational data
are quantitative indicators of population density (in particular, the number of species in hydrobiological stud-
ies), it is inappropriate to use the MaxEnt method and others based on the concept of “pseudo-absence”
points. Contemporary multidimensional models of the joint distribution of communities should include a set
of parameters that assess the impact of the following groups of fixed and random factors on the species oc-
currence: (a) covariates and categorical variables describing environmental conditions and characteristics of
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biotopes, (b) main indicators characterizing each species, and phylogenetic structure of communities,
(c) functions of spatial autocorrelation of data at observation points, (d) residual (i.e., not caused by external
factors) associativity of species. The analysis of published data and the practical examples of implementation
showed that the mentioned requirements, in general, are satisfied by the methodological platform and R-
package HMSC (Hierarchical Modelling of Species Communities), on the basis of which multidimensional
hierarchical generalized linear models with mixed parameters, estimated by Bayesian procedure, are con-
structed. The main concepts and blocks of the HMSC platform are described and the results of models con-
struction based on the authors’ data – long-term hydrobiological studies of benthic communities in 132 small
and medium-sized rivers in the Middle and Lower Volga basin – are discussed. The parameters of a set of
one-dimensional candidate models for the abundance distribution of the subfamily Prodiamesinae (Diptera,
Chironomidae) are analyzed and a forecast map of its range within the region is built. To illustrate the mul-
tidimensional case, a model of the joint spatial distribution of 31 species of chironomids is constructed and
its coefficients are analyzed. A residual correlation graph of statistically significant interspecies interactions
has been built. The conclusion is made that the HMSC method and software package can be effectively used
to solve fundamental problems of communities ecology: how the areas of individual populations, the struc-
ture of their communities and the nature of interspecific interactions depend on environmental conditions,
as well as to predict future trends of these processes in response to global changes.
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Устойчивое развитие, как экологическая де-
финиция, стало неотъемлемым атрибутом по-
следней четверти ХХ в., но не потеряло своего
значения и в настоящее время, особенно в реги-
ональном аспекте. Разработка теоретико-мето-
дических подходов к оценке экосистемных услуг –
одно из наиболее актуальных и важных направ-
лений создания конструктивных механизмов ре-
ализации устойчивого развития для социо-эко-
лого-экономических систем (СЭЭС) разного
масштаба.

Рецензируемые коллективные монографии
можно рассматривать как отчет по выполнению
аналитического проекта “TEEB-Russia1. Экоси-
стемные услуги наземных экосистем России: пер-
вые шаги”, который выполнялся начиная с 2013 г.
в соответствии с решениями 9-го заседания посто-
янной российско-германской рабочей группы
“Охрана природы и биологическое разнообразие”
Центром охраны дикой природы совместно с Ин-
ститутом экологического территориального раз-
вития им. Лейбница (Leibniz-Institut für ökolo-
gische Raumentwicklung, Дрезден). Финансовую
поддержку этому проекту оказывают Федераль-
ное министерство окружающей среды, охраны
природы и безопасности ядерных реакторов Гер-

мании (Bundesministerium für Umwelt, Naturschutz
und nukleare Sicherheit) и Министерство природ-
ных ресурсов и экологии Российской Федерации.
Целью проекта было создание Прототипа нацио-
нального доклада об экосистемных услугах России,
“который должен показать возможность оценки
экосистемных услуг на национальном уровне и
актуальность и важность начала формирования в
России системы оценки экосистемных услуг и
интеграции их ценности в экономику и процесс
принятия решений” (т. 1, с. 5)2.

В первом томе “Экосистемных услуг России”3

охарактеризованы услуги наземных природных
экосистем (при этом задача оценки услуг агроэ-
косистем, процессы в которых в основном кон-
тролируются человеком, не ставилась). И еще
очень важная деталь: Прототип национального до-
клада об экосистемных услугах России имеет элек-
тронное приложение с таблицами количественных
оценок экосистемных услуг и картами высокого раз-
решения (www.biodiversity.ru/teeb-russia.html).

1 TEEB (The Economics of Ecosystems and Biodiversity) – гло-
бальная инициатива, направленная на то, чтобы “сделать
ценности природы видимыми”. Его главная цель – вклю-
чить ценности биоразнообразия и экосистемных услуг в
процесс принятия решений на всех уровнях.

2 Если при цитировании указаны только том и страницы, то
они имеют отношение к рецензируемым книгам; работы,
процитированные в них, не включены в список литерату-
ры данной рецензии.

3 В авторский коллектив первого тома монографии вошли:
С.Н. Бобылёв, Е.Н. Букварёва, В.И. Грабовский, А.А. Да-
нилкин, Ю.Ю. Дгебуадзе, А.В. Дроздов, Д.Г. Замолодчиков,
Г.Н. Краев, Р.А. Перелет, И.Э. Смелянский, Б.Р. Стригано-
ва, А.А. Тишков, О.Ф. Филенко, А.В. Хорошев; составле-
ние карт – А.Н. Нарыков (главы и разделы за ними “не за-
креплены”).
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Первый том состоит из “Введения”, семи глав,
“Основных выводов”, “Глоссария” и “Списка
литературы” (166 наименований).

Первая глава “Экосистемные услуги: основ-
ные понятия” (с. 7–14), как это и следует из ее на-
звания, дает определения понятиям “природный
капитал” и “экосистемные услуги”, а также описы-
вает (весьма конспективно) этапы формирования и
идентификации экосистемных услуг: структуры и
процессы, функции, услуги, польза и ценность.
Здесь несомненный интерес представляет очень
лаконичный и в то же время информативный ри-
сунок (на с. 8) этапов формирования и идентифи-
кации экосистемных услуг и определения их цен-
ности (по: Haines-Young, Potschin, 2013). При
этом авторы подчеркивают, что “экономические
оценки не должны быть окончательным критери-
ем для принятия решений. Оценочная стоимость
нерыночных товаров и услуг остается приблизи-
тельной, ни одна из существующих методик не
является идеальной” (т. 1, с. 8).

В этой же главе обсуждаются несколько клас-
сификаций экосистемных услуг; причем особый
интерес представляет сравнение двух междуна-
родных классификаций (международного проек-
та “Экономика экосистем и биоразнообразия –
TEEB”, которая используется странами-участни-
ками этого проекта для оценки экосистемных
услуг на национальном уровне, и Европейского
агентства по охране окружающей среды (Common
International Classification of Ecosystem Services,
CICES), нацеленная на экономическую оценку и
учет экосистем на национальном, региональном
и локальном уровнях) и классификации в рамках
“Национальной стратегии сохранения биоразно-
образия России” (2001 г.). Очень наглядно пред-
ставлены результаты сравнения (т. 1, с. 11–12,
табл. 2), что позволило авторам взять за основу в
Прототипе национального доклада об экосистем-
ных услугах России подход “Национальной страте-
гии…”, который базируется, прежде всего, на
особенностях важных для человека функций при-
родных систем, а также на возможных послед-
ствиях для природных экосистем в результате ис-
пользования данных услуг человеком. Правда,
нам представляется более логичным (после про-
веденного сравнения) дополнить классифика-
цию в рамках “Национальной стратегии…” отсут-
ствующими в ней пунктами из международных
классификаций (например, культурными и ин-
формационными услугами по рекреации и природ-
ному туризму, что сегодня широко обсуждается спе-
циалистами, “зелеными” и другими “потребителя-
ми” экосистемных услуг (Розенберг и др., 2011)).

Мы охотно допускаем, что перед авторами не
стояла задача дать подробный исторический ана-
лиз возникновения представлений об экосистем-
ных услугах и природном капитале (от работ Мар-

ша (Marsh, 1864) через исследования Костанцы,
Дейли, Сухдева4 и др. (Costanza et al., 1997, 2011;
Daily, 1997; Sukhdev, 2008; Костанца, 2011) к отече-
ственным работам (Тишков, 2005; Бобылев, Заха-
ров, 2009; Пузаченко, 2012; Розенберг, 2015, и др.));
однако в такого рода обобщающих сводках “исто-
рический раздел” явно был бы не лишним.

Вторая глава “Методика оценки экосистем-
ных услуг” (с. 15–24) содержит информацию об
основных источниках данных (главным образом
это открытые общедоступные базы данных и
опубликованные статистические сборники и ис-
следования), картографическом обеспечении,
единицах оценки (по субъектам Российской Фе-
дерации) и методах оценки экосистемных услуг
(прямая количественная оценка предоставленно-
го, необходимого и используемого объемов услуг
непосредственно по имеющимся количествен-
ным данным; косвенная количественная оценка
объемов услуг на основе преобразования и ком-
бинации имеющихся количественных данных;
оценка в баллах (по 10-балльной шкале) для дан-
ных, количественную характеристику которых в
рамках проекта получить не удалось; наконец,
ставилась задача оценки услуги, если необходи-
мые данные отсутствовали).

В этой же главе приведены и некоторые обоб-
щенные результаты – оценка экосистемных услуг
по трем показателям: предоставленному, необхо-
димому и используемому объемам и доля природ-
ных экосистем в площади субъектов Российской Фе-
дерации. Если посмотреть на табл. 4 (т. 1, с. 17), то
для пяти параметров экосистемных услуг реко-
мендуется использовать прямые оценки (в основ-
ном это показатели “лесного блока” и аккумуля-
ции CO2 (продукционные и средообразующие
услуги)), семь параметров оцениваются по кос-
венным показателям, девять – балльно, 10 требу-
ют специальных исследований для их оценки (на-
пример, предотвращение оползней и селей, воз-
можности измерения этического, духовного и
религиозного значения природных систем, неко-
торые рекреационные услуги).

Весьма содержателен рисунок на с. 19 – кон-
центрация потенциальных экосистемных услуг и
их потенциальных потребителей в разных регионах
России (вполне достоин включения в учебники по
социальной экологии). Он позволяет авторам сде-
лать вывод о том, что “соотношение предостав-
ленных, необходимых и используемых объемов
экосистемных услуг определяется, с одной сторо-

4 Премия Тайлера (Tyler Prize; $200 тыс.) за экологические
достижения 2020 г., которую часто называют “Нобелев-
ской премией за окружающую среду”, была присуждена
американскому биологу Дейли (Gretchen C. Daily) и ин-
дийскому экономисту по вопросам окружающей среды
Сухдеву (Pavan Sukhdev), которые одними из первых дали
количественную оценку экономической ценности природ-
ной среды (http://www.teebweb.org/tylerprize2020/).
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ны, интенсивностью и устойчивостью функциони-
рования экосистем, с другой – социально-экономи-
ческими характеристиками территорий” (т. 1, с. 21).

Глава “Оценка основных экосистемных услуг
в России” – основная в первом томе Прототипа
национального доклада об экосистемных услугах
России. Здесь продукционные услуги (продукция
древесины, недревесная продукция леса и других
наземных экосистем, производство корма для
скота на природных пастбищах, продукция прес-
новодных экосистем, прежде всего рыбы, охот-
ничья продукция, продукция меда на природных
территориях), средообразующие услуги (услуги по
регулированию климата и атмосферы, биогеохи-
мические и биогеофизические механизмы регу-
ляции климата, очистка воздуха растительностью,
услуги по регулированию гидросферы, водоохран-
ные и водорегулирующие услуги, обеспечение ка-
чества воды наземными и пресноводными экоси-
стемами, услуги по формированию и защите почв,
самоочищение почв от загрязнений, регуляция
криогенных процессов, регуляция численности
живых организмов, имеющих важное экономиче-
ское, медицинское и ветеринарное значение), ин-
формационные экосистемные услуги (генетические
ресурсы природных видов и популяций, инфор-
мация о структуре и функционировании природ-
ных систем, эстетическое и познавательное, эти-
ческое, духовное и религиозное значение природ-
ных систем), рекреационные экосистемные услуги
(формирование природных условий для ежеднев-
ного отдыха рядом с домом, воскресного отдыха и
дачной рекреации, формирование экосистемами
условий для туризма на природе, формирование
природных условий для оздоровительного отдыха
на курортах). Уже только перечисление парамет-
ров, предоставляемых экосистемами услуг, дает
возможность увидеть их многообразие и соотно-
шение природных и социально-экономических
факторов, определяющих предоставленный и ис-
пользуемый объемы услуг.

Проиллюстрируем, например, такую услугу,
как “Обеспечение качества воды наземными эко-
системами”. Необходимыми данными для оцен-
ки и мониторинга этой экосистемной услуги (ее
предоставленного [Vпред], необходимого [Vнеоб] и
используемого [Vисп] объемов) являются факти-
ческое распределение загрязненных территорий
по типам земного покрова, значения степени
очистки воды различными типами наземных эко-
систем и детальная информация о концентрациях
загрязняющих веществ в компонентах стока с
различных типов земного покрова. При этом
предоставленный объем услуги [Vпред] определен
как потенциальная способность любых наземных
экосистем очищать сток в зонах загрязнения. Ча-
сто наземные экосистемы не способны полно-
стью очистить загрязненные воды, особенно в пе-

риод снеготаяния. По этим причинам во всех ре-
гионах имеется остаток неочищенного стока
(Vнеоб – Vисп) > 0, т.е. потребность в услуге нигде
полностью не удовлетворена. Другой информа-
тивный показатель – степень использования услу-
ги, т.е. отношение объемов очищенного стока: ре-
ального к потенциальному (Vисп/Vпред × 100%). Не-
трудно убедиться в том, что все эти объемы V,
которые необходимы для оценки и мониторинга
данной экосистемной услуги, требуют специаль-
ного изучения и оценки фактически для каждой
“точки” географического пространства. Решение
такого рода задач и неизбежный переход на рельсы
“зеленой” экономики нуждаются в консолида-
ции усилий специалистов различных научных на-
правлений, что делает постановку вопроса об
учреждении специализированного Института
экосистемных услуг не такой уж “маниловской”.

Последующие четыре главы (“Масштабы эко-
системных услуг”, “Примеры экономической
оценки экосистемных услуг в России”, “Значение
экосистемных услуг для устойчивого развития” и
“Развитие системы оценки и мониторинга экоси-
стемных услуг и учета их ценности при принятии
решений”) уместились всего на 25 страницах. Од-
нако в каждой из этих 2–7-страничных глав, как
и в “Основных выводах” (т. 1, с. 129), можно найти
содержательные положения. Например, различные
экосистемные услуги “работают” в разных про-
странственно-временных диапазонах, поэтому
механизмы интеграции их ценности в экономику
и процесс принятия решений должны соответ-
ствовать масштабу действия каждой из услуг. Или
ряд важнейших жизнеобеспечивающих услуг ис-
пользуется полностью, или они уже недостаточны
для удовлетворения потребностей людей и эко-
номики (например: регуляция объема стока воды
и обеспечение ее качества наземными экосисте-
мами, очищение воды в водоемах, поглощение
загрязнений из воздуха пригородными лесами).

Во втором томе “Экосистемных услуг России”5

представлены основные результаты второй фазы
проекта – TEEB-Russia 2. Этот этап (2018–2019 гг.)
был направлен на дальнейшее развитие методо-
логии экосистемного учета в России путем инте-
грации индикаторов экосистемных услуг, пред-
ложенных в первой фазе проекта, и индикаторов
экосистемных активов, включая показатели пло-
щади экосистем и биоразнообразия. Эта задача
соответствует целям Конвенции о биологическом

5 В авторский коллектив второго тома монографии вошли:
К.А. Александрийская, С.Н. Бобылёв, Е.Н. Букварёва,
О.В. Волцит, В.И. Грабовский, А.А. Данилкин, А.В. Дроз-
дов, М.Ю. Дубинин, А.Д. Думнов, Е.С. Есипова, О.А. Ил-
ларионова, М.В. Калякин, О.А. Климанова, Е.Ю. Кол-
бовский, С.Н. Лысенков, О.А. Мурашко, С.А. Остроумов,
Р.А. Перелет, Г.И. Рубан, Т.В. Свиридова, А.С. Семёнова,
С.В. Соловьева, А.В. Хорошев, А.В. Щербаков.
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разнообразии (принята в Рио-де-Жанейро, Бра-
зилия, 5 июня 1992 г.) и сотрудничеству в рамках
IPBES (Intergovernmental Science-Policy Platform
on Biodiversity and Ecosystem Services)6; она необ-
ходима для развития в России эксперименталь-
ного экосистемного учета в рамках системы при-
родно-экономического учета (СПЭУ-ЭЭУ).

Первая глава “Введение: цель проекта” и глава 2
“Основные задачи, масштабы анализа и источни-
ки данных” во многом повторяют аналогичные
разделы первого тома.

В главе 3 “Индикаторы состояния экосистем и
биоразнообразия” обсуждаются степень транс-
формированности территории (почти полностью
определяется долей площади пашни), фрагмен-
тированность природных экосистем (показатели:
отношение периметра к площади участков при-
родных экосистем и среднее расстояние между
участками природных экосистем), фитомасса и
продуктивность.

Выбор тех или иных видов в качестве индика-
торов состояния экосистем и биоразнообразия в
основном определен исполнителями, которых
пригласили в проект. Так, в качестве индикато-
ров, как поставщики экосистемных услуг, выбра-
ны птицы и ключевые орнитологические терри-
тории (соответствующие разделы доклада готовили
орнитологи к. б. н. О.В. Волцит, д. б. н. М.В. Ка-
лякин, к. б. н. Т.В. Свиридова) или видовое богат-
ство сосудистых растений (ботаник д. б. н.
А.В. Щербаков). Ничего не имея против птиц и
растений как биоиндикаторов экосистемных
услуг, все-таки в таком сводном документе, как
Прототип национального доклада об экосистемных
услугах России, хотелось бы видеть более убеди-
тельное обоснование выбора биоиндикаторов.

Глава 4 “Экосистемные услуги России: дета-
лизация после проекта TEEB-Russia 1”, как и сле-
дует из ее названия, представляет собой детализа-
цию и уточнение оценок экосистемных услуг для
Европейской территории России. Этот процесс
коснулся и лесных экосистем, и аккумуляции уг-
лерода, и предотвращения водной эрозии почв и пр.
Интересен раздел “Экосистемные услуги круп-
нейших городов России”: оценка “зеленой” ин-
фраструктуры проведена для 15 крупнейших го-
родов России с численностью населения более
1 млн человек, что позволило интегрировать показа-
тели, можно сказать, урбоэкосистемных услуг в про-
цессы территориального планирования и оценки
качества городской среды. Действительно, богат-

6 IPBES создана в 2012 г., штаб-квартира – Бонн (Герма-
ния); в какой-то степени IPBES создана “по образу и подо-
бию” Межправительственной группы ООН по изменению
климата (Intergovernmental Panel on Climate Change, IPCC
(University of Copenhagen, 2012)).

ство природных флор зависит от их площади, гео-
графического положения, климата и уровня
ландшафтного разнообразия; но нельзя забывать
и о том, что в связи с глобальной тенденцией ур-
банизации все более актуальными становятся ис-
следования закономерностей формирования го-
родских флор, включающих виды растений с раз-
ной историей проникновения – аборигенные и
адвентивные (Веселкин и др., 2017). В частности,
в урбанофлорах России, как и в других регионах,
главный, практически единственный фактор об-
щего числа видов и числа аборигенных видов –
масштабный, т.е. площадь города и численность
населения. Сложнее определяются богатство и
доля адвентивных видов (они существенно зави-
сят и от размера города, и от климата, и от много-
образия антропогенных факторов).

Следующая глава “Соотношения между индика-
торами экосистемных активов, услуг и природных
условий, выявленные в проекте TEEB-Russia” по-
священа описанию зависимостей между есте-
ственно-научными индикаторами экосистемных
активов (в первую очередь площадью экосистем и
биоразнообразием), климатическими условиями
и экосистемными услугами. Глава насыщена ста-
тистическим материалом, графиками, оценками
корреляций и пр. Проанализированы все варианты
зависимостей между экосистемными услугами,
климатическими условиями, степенью транс-
формированности территории, индикаторами
биоразнообразия и функционированием экоси-
стем. Все это позволило авторам прийти к выводу
о том, что выявленные на национальном и субна-
циональном (для Европейской территории России)
уровнях анализа корреляции между индикаторами
экосистемных услуг и экосистемных активов в
большинстве случаев отражают не причинно-
следственные связи, а одновременное изменение
индикаторов в зависимости от климатических
условий и степени антропогенной трансформи-
рованности территории (которая сама зависит от
климатических условий). Поэтому эти корреля-
ции не могут являться прямым основанием для
принятия управленческих решений. Тем не менее
они (корреляции) важны для определения сход-
ства и различий между регионами страны при
разработке регионально-дифференцированного
подхода к экосистемному учету и оптимизации
системы групп индикаторов (изменение сходным
образом в ответ на те или иные факторы, выявле-
ние антагонизма или взаимоусиления различных
экосистемных услуг и пр.).

Последняя, шестая глава “Предварительные
подходы к учету экосистемных услуг и активов” –
это в основном “вотчина” экологических экономи-
стов (ответственный за блок д. э. н. С.Н. Бобылев).
Она посвящена раскрытию сущности и структу-
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ры системы природно-ресурсного экосистемного
учета как неразрывной части системы нацио-
нальных счетов в контексте экспериментального
экосистемного учета (СПЭУ-ЭЭУ)7.

Особый интерес представляет сводная таблица
на с. 174–176, в которой представлены экосистем-
ные услуги, их предоставленный, использован-
ный и необходимый объем, показана степень ис-
пользования экосистемных услуг и степень удо-
влетворения потребности в них. Анализ этих
данных позволил авторам предложить в качестве
индикаторов экосистемных активов использовать
площадь и фрагментарность (для регионального и
локального уровней) экосистем, фитомассу эко-
систем, чистую первичную продукцию, различ-
ные показатели биоразнообразия (включая био-
разнообразие на особо охраняемых природных
территориях и число видов, занесенных в Крас-
ную книгу), загрязнение воздуха, воды и почвы.
Правда, здесь следует помнить, что “все есть ле-
карство, и все есть яд – все дело в дозе” (изрече-
ние приписывается древнегреческому врачу и
философу Гиппократу). То же самое можно ска-
зать и о биоразнообразии: даже в пределах одного
ландшафта разные типы экосистем будут обла-
дать разным биоразнообразием, но это совсем не
означает, что экосистема с меньшим биоразнооб-
разием менее ценна, чем система с большим.
Каждая экосистема адаптирована к конкретным
условиям (можно говорить о “реализованной”
экологической нише экосистемы), что и обеспе-
чивает их максимально эффективное функциони-
рование. Поэтому имеет смысл говорить о разных
типах биоразнообразия (альфа-, бета-, гамма- по
Р. Уиттекеру (1980)).

Еще отметим рисунок на с. 182 – схема взаи-
мосвязей между индикаторами экосистемных ак-
тивов и экосистемных услуг, выявленных на на-
циональном и субнациональном уровнях. Эта
схема очень наглядно в обобщенном виде демон-
стрирует характер выявленных корреляций, что
подтверждает выводы, которые были сделаны в
предыдущей главе: корреляции индикаторов не
всегда отражают реальные причинно-следствен-
ные связи, имеются комплексы связанных между
собой индикаторов, интерпретация выявленных
корреляций индикаторов экосистемных активов
и услуг зависит от масштаба территории, выбран-
ной для анализа, необходимо применять регио-
нально-дифференцированный подход к выбору и
интерпретации индикаторов.

7 В 2012 г. Статистическая комиссия ООН приняла в каче-
стве международного стандарта Базовую схему СПЭУ
(SEEA Central Framework); эта схема является многоцеле-
вым и концептуальным документом, который комплексно
описывает взаимодействия между экономикой и охраной
природы (Думнов, Рыбальский, 2015).

Далее в этой главе можно найти пилотную эко-
номическую оценку экосистемных услуг и акти-
вов России, особенности отражения экосистем-
ных услуг и сопряженных макростатистических
характеристик в рамках СПЭУ-ЭЭУ, основы рай-
онирования территорий по параметрам экоси-
стемных услуг (на примере Костромской обла-
сти). Сами авторы подчеркивают, что “следует
иметь в виду, что по мере последовательного рас-
смотрения конкретных аспектов СПЭУ-ЭЭУ у
отечественных специалистов могут возникнуть
принципиальные замечания, связанные с невоз-
можностью и/или нецелесообразностью внедре-
ния тех или иных предлагаемых международными
организациями элементов природно-экономиче-
ского и экосистемного учета в конкретную прак-
тику работы” (т. 2, с. 208). Добавим к этому, что
уже при первоначальном формировании СПЭУ
(еще в рекомендательной версии) были обозначе-
ны проблемы, которые по определению не могли и
не могут быть полностью решены как в рамках Си-
стемы национальных счетов в целом, так и в рам-
ках СПЭУ в частности (Думнов, Рыбальский,
2015). Сюда в первую очередь относятся вопросы
составления счетов экосистем, отражающих со-
ответствующие запасы (ресурсы) экосистемных
активов, потоки экосистемных услуг, элементы
деградации и восстановления экосистем и т.д.

Список процитированной литературы ко вто-
рому тому более обширен и составляет 211 наиме-
нований.

“Существуют столь великие услуги, что они
могут быть оплачены только неблагодарностью”
(“Existe des services si grands, qu’ils ne peuvent se
payer que par l’ingratitude”; Дюма, 1992, глава ХХ).
Эти слова в романе Дюма “Тайный заговор” про-
износит министр Талейран (Charles Maurice de
Talleyrand-Périgord; 1754–1838) – имя, ставшее
нарицательным для обозначения хитрости, лов-
кости и беспринципности. В последние несколь-
ко веков человечество ведет себя в полном соот-
ветствии с поведением Талейрана, оплачивая небла-
годарностью экосистемные услуги (биоразнообразие
сокращается во всем мире все быстрее и быстрее).
Прототип национального доклада об экосистемных
услугах России демонстрирует, что компоненты
природного капитала и экосистемных услуг име-
ют ключевое значение для благополучия населе-
ния страны и, по нашему мнению, способен,
пусть и косвенно, изменить ситуацию к лучшему.
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