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Известно, что 20-гидроксиэкдизон является одним из важнейших гормональных регуляторов раз-
вития, размножения и адаптации насекомых к неблагоприятным условиям среды. Впервые показа-
но, что экзогенный 20-гидроксиэкдизон повышает содержание двух основных углеводов насеко-
мых, трегалозы и глюкозы, у самок Drosophila melanogaster как в нормальных условиях, так и при
кратковременном тепловом стрессе. Обнаружено, что после тридцати минут теплового воздействия
уровни обоих углеводов повышаются, а после полутора часов – возвращаются к исходному уровню.
Предложена схема гормональной регуляции содержания углеводов при тепловом стрессе, включа-
ющая 20-гидроксиэкдизон, ювенильный гормон и дофамин.
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ВВЕДЕНИЕ

Нейроэндокринная стресс-реакция – один из
универсальных и неспецифических способов за-
щиты организмов от неблагоприятных воздей-
ствий. Ключевыми звеньями нейроэндокринной
стресс-реакции насекомых являются биогенные
амины октопамин (ОА) и дофамин [1], а также
истинные гормоны насекомых, сесквитерпеноид
ювенильный гормон (ЮГ) и стероид 20-гидрок-
сиэкдизон (20Э), участвующие в регуляции роста
и развития, линьки и метаморфоза, а также обла-
дающие гонадотропным действием [2, 3]. Показа-
но, что дофамин принимает участие в регуляции
титра ЮГ, повышая его у молодых самок дрозо-
филы и снижая – у зрелых (активно размножаю-
щихся) мух [2]. Кроме того, существует обратная
связь в этой регуляции: ЮГ снижает уровень до-
фамина у молодых самок и повышает его у зре-
лых. 20Э повышает уровень дофамина у молодых
самок и снижает его у зрелых, а дофамин влияет
на уровень 20Э у дрозофилы опосредованно, че-

рез метаболизм ЮГ, который повышает титр 20Э
как у молодых, так и у зрелых самок дрозофилы [2].

Еще одним компонентом, вовлеченным в ней-
роэндокринную стресс-реакцию, является сиг-
нальный каскад инсулина/инсулиноподобных
факторов роста (И/ИФР), регулирующий у насе-
комых выработку инсулиноподобных пептидов.
У дрозофилы И/ИФР, помимо участия в ответе
на стресс, задействован в регуляции роста и раз-
вития, углеводного и жирового обмена, продол-
жительности жизни и репродуктивной функции
[4–6]. Существует ряд свидетельств существова-
ния сложной взаиморегуляции сигнального кас-
када И/ИФР и других звеньев нейроэндокринной
стресс-реакции насекомых [5, 7].

В частности, показано, что 20Э взаимодей-
ствует с сигнальным каскадом И/ИФР для синер-
гетического контроля метаболизма липидов и уг-
леводов у насекомых. Так, 20Э негативно регули-
рует липогенез посредством ингибирования
сигнального каскада И/ИФР у личинок тутового
шелкопряда Bombyx mori [8] и вызывает ингиби-
рование синтеза липидов и усиление липолиза у
личинок американской белой бабочки Hyphantria
cunea [9]. Также показано, что 20Э ингибирует
гликолиз и стимулирует деградацию гликогена и
трегалозы, повышая уровень глюкозы в гемолим-
фе, у диапаузирующих куколок совки хлопковой
Helicoverpa armigera [10] и китайской дубовой пав-
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линоглазки Antheraea pernyi [11]. Повышение со-
держания глюкозы и подавление гликолиза и
синтеза гликогена под действием 20Э также про-
демонстрировано у личинок медоносной пчелы
Apis mellifera [12]. Подавление экспрессии генов,
участвующих в синтезе глюкозы, выявлено у ли-
чинок H. cunea [9]. Обнаружено, что подавление
рецептора 20Э, EcR, снижает экспрессию ряда ге-
нов, участвующих в гликолизе и метаболизме
гликогена, приводя к увеличению содержания
гликогена в жировом теле и накоплению углево-
дов у желтолихорадочного комара Aedes aegypti [13].

Ранее мы показали, что повышение уровней
как дофамина, так и ЮГ способствует ингибиро-
ванию уровней основных углеводов насекомых,
трегалозы и глюкозы, в нормальных условиях при
тепловом стрессе [7], и предположили, что гормо-
ны, участвующие в нейроэндокринной стресс-
реакции D. melanogaster, играют роль в регуляции
углеводного обмена, и эта роль заключается в
нормализации уровня углеводов после оконча-
ния действия стрессора. В настоящей работе мы
проверили это предположение касательно 20Э,
проанализировав его влияние на метаболизм тре-
галозы и глюкозы у D. melanogaster в нормальных
условиях и при тепловом стрессе (38 °С, 30 мин).

Результаты представлены на рис. 1. Очевидно,
что тепловой стресс вызывает увеличение содер-

жания как трегалозы (СТРЕСС – F(1, 21) = 19.54,
p < 0.00024), так и глюкозы

(СТРЕСС – F(1, 30) = = 13.18, p < 0.0011) у самок
дрозофилы, что согласуется с данными, получен-
ными ранее (Karpova et al., 2019). Под действием
экзогенного 20Э уровни обоих углеводов повы-
шаются, как в нормальных условиях, так и при
тепловом стрессе (20Э – F(1, 30) = 19.40, p <
0.00013 для глюкозы и 20Э – F(1, 21) = 19.07, p <
0.00027 для трегалозы).

Данные по динамике содержания трегалозы и
глюкозы у самок дрозофилы под действием теп-
лового стресса (38 °С), приведенные на рис. 2,
свидетельствуют, что после полутора часов теп-
лового воздействия уровни обоих углеводов воз-
вращаются к исходному уровню. Поскольку ра-
нее мы показали, что дофамин и ЮГ вызывают
снижение уровней трегалозы и глюкозы как в
нормальных условиях, так и при тепловом стрес-
се [7], возможно предположить, что функцией
этих гормонов по отношению к углеводному ме-
таболизму является сохранение статус-кво.
А здесь мы видим, что 20Э оказывает противопо-
ложный эффект на содержание обоих углеводов.
Это позволяет предположить, что 20Э действует
на углеводный метаболизм опосредованно, через
дофамин, снижая его уровень, как это было пока-
зано ранее [2], и тем самым повышая уровень уг-
леводов.

Таким образом, суммируя наши результаты с
данными о влиянии дофамина и ЮГ на метабо-
лизм углеводов и о взаимодействии дофамина,
ЮГ и 20Э, полученными ранее [2, 7], мы предла-
гаем следующую схему возможной гормональной
регуляции нормализации содержания углеводов у
D. melanogaster при тепловом стрессе (рис. 3). По-
скольку у зрелых мух ЮГ повышает уровень до-
фамина, а дофамин понижает уровень ЮГ, то
действие последнего на содержание углеводов
опосредуется дофамином, так как уровни трега-
лозы и глюкозы понижаются как при кормлении
мух его предшественником L-ДОФА (и повыше-
нии титра дофамина), так и при аппликации им
ЮГ [2]. Если бы действие дофамина на углеводы,
напротив, было опосредовано ЮГ, то их влияние
на углеводный метаболизм было бы противопо-
ложным, так как дофамин снижает уровень ЮГ
по механизму обратной связи [2]. По-видимому,
20Э также действует на углеводы опосредовано
через дофамин: повышаясь, 20Э снижает уровень
амина, что приводит к повышению содержания
трегалозы и глюкозы (см. рис. 1). Если бы 20Э
влиял на содержание углеводов непосредственно,
то характер его воздействия на них должен был бы
совпадать с действием ЮГ, так как последний
стимулирует синтез 20Э из прогормона экдизона
[14]. А поскольку экзогенный ЮГ снижает уров-

Рис. 1. Влияние 20Э на содержание углеводов у 3-су-
точных самок D. melanogaster линии дикого типа Can-
ton-S в нормальных условиях и при тепловом стрессе
(38°С, 30 мин). Каждое значение – среднее из 5-11 из-
мерений. Планки погрешности отражают стандарт-
ную ошибку. Звездочка – достоверность отличий
контроля от мух, кормленных 20Э, ромб – достовер-
ность различий между подвергнутыми тепловому
стрессу и контрольными мухами. 3 ромба или звез-
дочки – различия достоверны при p < 0.001; два ромба
или звездочки – различия достоверны при p < 0.01.
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ни углеводов, можно заключить, что непосред-
ственная стимуляция им синтеза дофамина (сни-
жающего содержание углеводов) превалирует над
подавлением последнего 20Э, повышающимся
под действием ЮГ и снижающим уровень дофа-
мина (см. рис. 3).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Эксперименты проводились на 3-суточных
самках Drosophila melanogaster линии дикого типа
Canton-S, которые содержались на стандартной
питательной среде (агар-агар Е406, (“Green Fresh
(Fujian) Foodstuff Co,ltd”, Китай), 7 г/л; кукуруз-
ная крупа (ООО ТД “Царица”, Россия), 50 г/л;
сухие дрожжи (ЧУП “Аман-Трейдинг”, Бела-
русь), 18 г/л; сахар (ООО “Сибирский бакалей-
ный центр”, Россия), 40 г/л) в инкубаторе (Sanyo,
Япония) при температуре 25°C, относительной
влажности 50%, 12-часовом световом дне.
Для экспериментов мух синхронизировали по
вылету (собирались мухи, вылетевшие в течение
3–4 ч).

Кормление 20-гидроксиэкдизоном. Мух поме-
щали в пробирки, дно и 1 см стенок которых по-
крывали фильтровальной бумагой, смоченной
0.5 мл питательного раствора, содержащего 5%
сахара (ООО “Сибирский бакалейный центр”,
Россия), 2% дрожжей (ООО “Саф-Нева”, Рос-

сия) и 60 мкг 20Э (“Sigma-Aldrich”, США) в 96-%
этиловом спирте (АО “Кемеровская фармацевти-
ческая фабрика”, Россия). В контрольных сериях
вместо раствора 20Э добавляли чистый 96-% эти-
ловый спирт.

Условия стрессирования. Мух подвергали крат-
ковременному тепловому стрессу помещением
стеклянных плоскодонных пробирок (20 × 100 мм)
с ними в суховоздушный термостат (Redline by
Binder, Германия) при температуре 38°C на 30 мин.
Контрольных особей содержали при 25°C. После
окончания стрессирования экспериментальных и
контрольных мух замораживали в жидком азоте.

Измерение содержания углеводов. Углеводный
обмен у самок оценивали с помощью спектрофото-
метра SmartSpec Plus (Bio-Rad, США) при длине
волны 340 нм, как описано ранее [15]. Декапитиро-
ванные (во избежание влияния глазного пигмента
на результаты измерений) тела мух (3 мухи на обра-
зец) гомогенизировали на льду в 300 мкл гипотони-
ческого буфера для лизиса (20 мМ HEPES, 2 мМ
MgCl2, 2 мМ EGTA) и затем переносили в охла-
жденные на льду микроцентрифужные пробирки.
После 10 мин инкубации образцы центрифугиро-
вали 5 мин при 13 400 g и определяли титры мета-
болитов в надосадочной жидкости. Титр глюкозы
измеряли с использованием набора для анализа
глюкозы (HK) (Sigma-SLBL3912V). Трегалозу пе-
реводили в глюкозу добавлением трегалазы (Sig-
ma-T8778, 0.5 ед/мл) с последующим измерением
титра глюкозы.

ИСТОЧНИК ФИНАНСИРОВАНИЯ

Работа выполнена при финансовой поддержке Ми-
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СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ

Исследование проведено в соответствии с протоко-
лом, утвержденным комиссией по биоэтике ИЦиГ СО
РАН (№ 7 от 19.11.2011).

Рис. 2. Динамика содержания углеводов у 3-суточных
самок D. melanogaster линии дикого типа Canton-S
при тепловом стрессе (38°С, 30–150 мин). Глюкоза
(сплошная линия), трегалоза (пунктирная линия).
Каждое значение – среднее из 9–10 измерений.
Планки погрешности отражают стандартную ошиб-
ку. Ромб – достоверность отличий мух, стрессиро-
ванных 30, 60 и 90 мин, от контроля (три ромба –
p < 0.001).
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THE ROLE OF 20-HYDROXYECDYSONE 
IN THE CONTROL OF CARBOHYDRATE LEVELS 

IN DROSOPHILA MELANOGASTER UNDER SHORT-TERM HEAT STRESS
M. A. Bobrovskikha and N. E. Gruntenkoa,*

aInstitute of Cytology and Genetics, Siberian Branch of Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, Russian Federation
#e-mail: nataly@bionet.nsc.ru

It is known that 20-hydroxyecdysone is one of the most important hormonal regulators of development, re-
production and adaptation to unfavourable conditions in insects. Here, we show for the first time that exog-
enous 20-hydroxyecdysone increases the content of two main insect carbohydrates, trehalose and glucose, in
Drosophila melanogaster females both in normal conditions and under short-term heat stress. It has been
found that the levels of both trehalose and glucose increase after thirty minutes of heat exposure, and return
to their original levels after an hour and a half. A scheme of hormonal regulation of carbohydrate content un-
der heat stress, involving 20-hydroxyecdysone, juvenile hormone and dopamine, is suggested.

Keywords: Drosophila melanogaster, 20-hydroxyecdysone, carbohydrate metabolism, trehalose, glucose, heat
stress



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


