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Аннотация. Белки теплового шока являются молекулярными шаперонами, отвечают за правильную 
укладку белков и обеспечивают поддержание клеточного гомеостаза. Длительное время считалось, 
что белки теплового шока необходимы для развития клеточного ответа на тепловой шок, действие 
химических веществ, высушивание, гипоксию и другие стрессоры. Однако в последнее время появляется 
все больше фактов участия белков теплового шока в нормальной физиологии млекопитающих  
и насекомых. Данный обзор посвящен участию белков теплового шока в процессах развития, старения, 
в функционировании мышечной, зрительной и нервной систем у насекомых, а также в протекании 
диапаузы. У насекомых важную роль в этих процессах играют малые белки теплового шока. Повышение 
уровня экспрессии малых белков теплового шока способствует увеличению продолжительности 
жизни у мутантов дрозофилы. Активность белков теплового шока из семейства Hsp70 у насекомых 
связана с развитием и работой зрительной и центральной нервной системы, в частности, условно-
рефлекторной деятельности у дрозофилы. Во время диапаузы осуществляется активация тех или 
иных белков теплового шока в зависимости от филогенетического положения, особенностей развития 
и экологии насекомого.

Ключевые слова: насекомые, белки теплового шока, шапероны, развитие, старение, нервная система, 
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Abstract. Heat shock proteins are molecular chaperones responsible for proper protein folding and maintenance 
of cellular homeostasis. Heat shock proteins have long been believed to be essential for the development  
of a cellular response to heat shock, chemicals, desiccation, hypoxia, and other stressors. However, more 
and more evidence of the participation of heat shock proteins in the normal physiology of mammals and 
insects has recently appeared. The article reviews the involvement of heat shock proteins in the development, 
aging, diapause and functioning of the muscular, visual, and nervous systems in insects. Small heat shock 
plays an important role in all these processes. An increase in the expression of small heat shock proteins 
contributes to a longer lifespan in Drosophila mutants. The activity of heat shock proteins from the Hsp70 
family in insects is associated with the development and functioning of the visual and central nervous systems, 
in particular, conditioned reflex activity in Drosophila. Heat shock proteins are activated in diapause depending 
on the phylogenetic position, developmental characteristics, and ecology of the insect.
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Введение

Белки теплового шока (БТШ, Heat shock pro-
teins — HSP) — группа эволюционно консерва-
тивных белков, уровень экспрессии которых 
усиливается в ответ на повышение температуры, 
а также при других стрессорных воздействиях 
на клетку. Белки теплового шока были впервые 
обнаружены в хромосомных пуфах у плодовой 
мушки Drosophila melanogaster после воздействия 
повышенной (выше 36 °C) температуры (Tissières 
et al. 1974). Позднее белки теплового шока были 
обнаружены повсеместно: в цитоплазме, ядре, 
митохондриях и эндоплазматическом ретику-
луме (ЭПР). БТШ являются молекулярными 
шаперонами: белками, которые связываются  
с другими белками и осуществляют правильную 
пространственную укладку белков, ее восста-
новление при повреждении, образование  
и разборку белковых комплексов, а также транс-
портировку развернутых полипептидных цепей 
в мембранные органеллы.

По молекулярной массе БТШ можно разде-
лить на несколько семейств: 1) малые БТШ 
~15–30  кДа); 2) БТШ40 (Hsp40) ~40  кДа;  
3) БТШ60 (Hsp60) ~60 кДа; 4) БТШ70 (Hsp70) 
~70 кДа, наиболее распространены; 5) БТШ90 
(Hsp90) ~ 90 кДа; 4) высокомолекулярные HSP — 
более 100 кДа.

Представители разных семейств могут вы-
полнять сходные или различные функции. Так, 
БТШ60 и БТШ70 осуществляют АТФ-зависимую 
укладку белков и препятствуют их агрегации. 
БТШ40 являются кошаперонами БТШ70 и уча-
ствуют в котрансляционной укладке белков. 
БТШ90 препятствуют агрегации белков, а также 
участвуют в транспорте стероидных рецепторов. 
Малые и высокомолекулярные БТШ участвуют 
в деагрегации белков. Некоторые малые БТШ 
также участвуют в стабилизации актинового 
цитоскелета, компонентов антиоксидантных  
и апоптотических систем (Bakthisaran et al. 2015).

Шапероновая функция белков теплового 
шока делает их важнейшими игроками боль-
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шинства внутриклеточных процессов. Длитель-
ное время считалось, что БТШ в основном 
участвуют в реакции на тепловой шок и защи-
щают клеточные компоненты от различных 
типов стресса. Однако в последнее время по-
является все больше фактов участия БТШ  
в нормальной физиологии организма. Данный 
обзор посвящен участию белков теплового шока 
в процессах развития, старения, в функциони-
ровании мышечной, зрительной и нервной систем 
насекомых, а также в протекании диапаузы.

Участие белков теплового шока  
в процессах развития

Большая часть исследований по роли БТШ 
в процессах развития и старения у насекомых 
была выполнена на дрозофиле с привлечением 
генетических технологий. Поэтому ниже будут 
приведены данные, преимущественно получен-
ные на дрозофиле.

Во время развития клетки и ткани Drosophila 
melanogaster синтезируют различные типы БТШ, 
что является необходимым в связи с постоянным 
синтезом белка, делением и ростом клеток, 
утилизацией ненужных белков и процессами 
апоптоза. Так, Hsp83 сильно экспрессируется 
на всех стадиях развития дрозофилы. мРНК 
Hsp68 и Hsp70 в нормальных условиях обнару-
живаются в очень низких количествах на всех 
стадиях развития, их уровень чуть повышается 
на стадии куколки. На эмбриональной стадии 
активно экспрессируются Hsp26 и Hsp27. мРНК 
Hsp23, 26 и 27 почти не обнаруживаются у ли-
чинок раннего третьего возраста, но у личинок 
в конце третьего возраста и ранней куколки их 
количество сильно увеличивается. мРНК Hsp22 
также экспрессируется у ранних куколок.  
У поздних куколок количество малых БТШ 
снижается, в дальнейшем повышаясь уже  
у имаго (Mason et al. 1984).

Было обнаружено, что малые БТШ Hsp23, 
Hsp26 и Hsp27 активно синтезируются уже во 
время оо- и сперматогенеза в яичниках и семен-
никах соответственно. При этом тепловой шок 
не оказывает существенного влияния на синтез 
Hsp23, Hsp26 и Hsp27 в семенниках (Michaud  
et al. 1997).

Гены малых БТШ Hsp26, Hsp67Ba, Hsp23  
и Hsp27 высоко экспрессируются у эмбрионов 
на ранних стадиях (4–6 ч после кладки яиц), 
тогда как Hsp67Bc, Hsp23, CG7409 и CG14207 
демонстрируют высокие уровни экспрессии во 
время позднего эмбриогенеза (от 18 до 20 часов) 
(Jagla et al. 2018). Гены белков теплового шока 
демонстрируют тканеспецифичную эмбрио-

нальную экспрессию: Hsp26, Hsp27 и Hsp83 
являются первыми БТШ, которые накаплива-
ются в ранних эмбрионах в результате транс-
ляции их соответствующих материнских мРНК 
(Zimmerman et al. 1983). Зиготическая экспрес-
сия Hsp23 начинается на стадии 11 и ограничи-
вается центральной нервной системой (ЦНС), 
где белок последовательно экспрессируется  
в нейрональных клетках MP2, в вентральных 
непарных срединных (VUM) клетках на стадии 13 
и в дорсальной средней линии глии во время 
позднего эмбриогенеза. У эмбрионов стадии 11 
наблюдается ограниченное накопление мРНК 
Hsp22 в метамерных эктодермальных участках 
(Leemans et al. 2000), но соответствующий белок 
еще не обнаруживается. Другие мРНК малых 
БТШ, такие как l(2)efl (Kurzik-Dumke, Lohman 
1995) и Hsp67Bc (Pauli, Tonka 1987), экспресси-
руются на протяжении всего эмбриогенеза  
и личиночных стадий до начала окукливания. 
Экспрессия генов малых БТШ в развитии может 
жестко регулироваться. Так, с гена Hsp67Bb 
транскрибируются две мРНК разной длины: 
короткая мРНК (560 нуклеотидов) экспресси-
руется во время эмбриогенеза, а длинная (780 ну-
клеотидов) ограниченно экспрессируется  
в мужской зародышевой линии (Pauli et al. 1988). 
Hsp23 накапливается в куколках, но почти 
полностью отсутствует у однонедельных взрос-
лых мух, за исключением жирового тела на 1-й 
день и гонад, где он специфически экспресси-
руется в соматических клетках цисты и эпите-
лиальных клетках, а также в сперматидах (Marin 
et al. 1993). Во время личиночно-куколочного 
метаморфоза экспрессия генов малых БТШ 
регулируется стероидным гормоном линьки экди-
зоном и другими факторами (Thomas, Lengyel 1986).

Сравнительная динамика экспрессии малых 
БТШ Hsp23 и Hsp27 была подробнее изучена 
Паули с соавторами (Pauli et al. 1989). Было по-
казано, что их максимальное количество вы-
является на стадии предкуколки. При этом 
количество мРНК Hsp23 уменьшается быстрее, 
чем количество мРНК Hsp27 на протяжении 
периода куколки. Максимальное количество 
белков наблюдается в середине стадии куколки, 
когда соответствующие им РНК почти полностью 
исчезают. Пики белковых продуктов были шире, 
чем пики их транскриптов, что указывает  
на длительный период полужизни полипептидов 
Hsp23  и Hsp27. 

У других насекомых паттерн экспрессии  
генов БТШ может значительно отличаться,  
в связи с особенностями развития в разных 
филогенетических линиях насекомых или  
с экологическими особенностями.
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Участие белков теплового шока  
в процессах старения

Подобно эмбриогенезу и морфогенезу, экс-
прессия БТШ во время старения строго регу-
лируется; также с увеличением возраста дрозо-
филы изменяется реакция на тепловой шок.  
В некоторых работах показано, что у многих 
видов старение связано со сниженной реакцией 
на тепловой шок (Lee et al. 1996; Verbeke et al. 
2001). Поскольку БТШ распространены повсе-
местно и играют роль в большом количестве 
клеточных процессов, взаимодействуя со мно-
гими различными белками, была выдвинута 
гипотеза, что шапероновая дисфункция может 
быть важнейшим компонентом процесса ста-
рения (Macario, Macario 2002). Отметим, что 
старение и продолжительность жизни у дрозо-
филы имеют эндокринную регуляцию, с помощью 
экдизона и инсулина (Simon et al. 2003; Tatar  
et al. 2003).

Реакция молодых и старых мух на тепловой 
шок демонстрирует значительные различия  
в экспрессии генов БТШ. У молодых мух тепло-
вой шок приводил к индукции 14 генов БТШ, 
тогда как у старых мух была обнаружена экс-
прессия 50 генов БТШ. Это явное различие 
между реакцией молодых и старых мух предпо-
лагает повышенную чувствительность к стрес-
сорам окружающей среды. Эта чувствительность, 
вероятно, связана с накоплением поврежденных 
белков, поскольку молодые мухи, которых кор-
мили канаванином, используемым для имитации 
накопления поврежденных белков, демонстри-
ровали тот же набор индуцированных белков, 
что и старые мухи (Fleming et al. 1988; Niedzwiecki 
et al. 1991). Доказано, что для повышения экс-
прессии Hsp22 и Hsp70 во время старения ис-
пользуются сразу три регуляторных элемента 
HSE в промоторах этих генов (King, Tower 1999; 
Wheeler et al. 1999).

В дополнение к измененной реакции на стресс 
старые мухи имеют измененный паттерн экс-
прессии генов БТШ в нормальных условиях  
по сравнению с молодыми мухами: экспрессия 
Hsp26 снижается, а Hsp60 повышается (Zoo et 
al. 2000).

Первое доказательство того, что белки тепло-
вого шока могут оказывать благотворное вли-
яние на состояние дрозофил при старении, было 
получено в экспериментах с умеренным стрес-
сом, который не вызывает клеточных повреж-
дений. Было показано, что повторяющийся 
умеренный тепловой стресс увеличивает синтез 

БТШ и обеспечивает последующее выживание 
в других экстремальных условиях и увеличение 
продолжительности жизни (Khazaeli et al. 1997; 
le Bourg et al. 2001; Minois 2000).

У мух, подвергнутых нагреванию до 36 °C  
в течение 30 минут, наблюдали увеличение вы-
живаемости на 10–30% в течение двух недель 
после действия стрессора (Tatar et al. 1997), что 
вероятно, связано с тем, что Hsp70 может по-
вторно укладывать поврежденные белки и (или) 
взаимодействовать с другими компонентами 
стресс-реакции, такими как ферменты супер- 
оксиддисмутазы. Позднее у дрозофилы также  
не было выявлено прямой связи между экспрес-
сией Hsp70 и увеличением продолжительности 
жизни. Используя систему GAL4/UAS, было 
показано, что экспрессия Hsp70 в нервной  
системе или мышцах не влияет на продолжи-
тельность жизни или устойчивость к стрессу,  
но повсеместная экспрессия сокращает про-
должительность жизни самцов. Также было 
продемонстрировано, что подавление синтеза 
Hsp70 с помощью интерферирующих РНК  
не влияет на продолжительность жизни (Xiao 
et al. 2019). По-видимому, эффект повышения 
выживаемости обусловлен общим стрессовым 
ответом, а не специфической экспрессией Hsp70 
(Sorensen, Loeshcke 2001).

Значимым влиянием на продолжительность 
жизни дрозофилы обладает сверхэкспрессия 
генов малых БТШ. Согласно Морроу и Тангуэю 
(Morrow, Tanguay 2003), сверхэкспрессия Hsp22 
приводила к увеличению средней продолжитель-
ности жизни более чем на 30%, сверхэкспрессия 
Hsp23 или Hsp26 — на 15%. Малые БТШ Hsp22, 
Hsp23 и Hsp26 имеют различную внутриклеточ-
ную локализацию (Hsp22 — митохондриальную, 
тогда как Hsp23 и Hsp26 — цитоплазматическую) 
и, вероятно, могут влиять на процессы старения 
разными путями. Функции митохондриальных 
БТШ при старении, вероятно, связаны с их 
чувствительностью к окислительному стрессу 
(Das et al. 2001; Yan, Sohal 1998).

Данные о влиянии дефицита или избытка 
белков теплового шока на продолжительность 
жизни дрозофилы были проанализированы  
и суммированы в обзоре Дж. Тауэра (Tower 2011) 
и представлены в таблице 1.

Предполагается, что БТШ могут увеличивать 
продолжительность жизни мух несколькими 
путями: 1) предотвращение протеотоксичности; 
2) подавление эффектов мутаций; 3) прямое 
подавление апоптоза; 4) влияние на экспрессию 
других генов (Tower 2011).
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Табл. 1. Влияние БТШ на продолжительность жизни и стрессоустойчивость у самцов дрозофилы (Tower 2011)

Ген Генетическая манипуляция,  
процедура

Продолжительность 
жизни Стрессоустойчивость

hsp70 Увеличение копийности, слабый  
тепловой стресс Немного увеличивается —

hsp68 Сверхэкспрессия во всех тканях,  
личинки, куколки и имаго Увеличивается Не изменяется

l(2)efl Сверхэкспрессия во всех тканях,  
личинки, куколки и имаго Увеличивается Не изменяется

Сверхэкспрессия в нервной ткани, 
личинки, куколки и имаго Увеличивается Не изменяется

hsp27 Сверхэкспрессия во всех тканях,  
личинки, куколки и имаго Увеличивается Увеличивается

Сверхэкспрессия в нервной ткани, 
личинки, куколки и имаго Увеличивается Увеличивается

Мутация Уменьшается Уменьшается устойчивость 
к голоданию

hsp26
Сверхэкспрессия во всех тканях,  
преимущественно имаго, слабый  

тепловой стресс
Увеличивается Не изменяется

Сверхэкспрессия во всех тканях,  
личинки, куколки и имаго Увеличивается Увеличивается

Сверхэкспрессия во всех тканях,  
имаго Увеличивается Увеличивается

hsp22 Сверхэкспрессия во всех тканях,  
имаго Уменьшается Уменьшается

Мутация Уменьшается Уменьшается

Сверхэкспрессия во всех тканях,  
личинки, куколки и имаго Увеличивается Не изменяется

Сверхэкспрессия в нервной ткани, 
личинки, куколки и имаго Увеличивается Не изменяется

Сверхэкспрессия в нервной ткани, 
личинки, куколки и имаго Немного уменьшается Не изменяется

Сверхэкспрессия в моторных  
нейронах, личинки, куколки и имаго Увеличивается Увеличивается

Table 1. Effect of HSP on lifespan and stress resistance in Drosophila males (Tower 2011)

Gene Genetic manipulation / procedure Lifespan Stress tolerance

hsp70 Increase in copy number, slight heat 
stress Increases slightly —

hsp68 Overexpression in all tissues, larvae,  
pupae and adults Increases Does not change

l(2)efl Overexpression in all tissues, larvae,  
pupae and adults Increases Does not change

Overexpression in nervous tissue, larvae, 
pupae and adults Increases Does not change

hsp27 Overexpression in all tissues, larvae,  
pupae and adults Increases Increases

Overexpression in nervous tissue, larvae, 
pupae and adults Increases Increases
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Mutation Increases Decreases resistance  
to starvation

hsp26 Overexpression in all tissues, mainly 
adults, weak heat stress Increases Does not change

Overexpression in all tissues, larvae,  
pupae and adults Increases Increases

Overexpression in all tissues, adults Increases Increases

hsp22 Overexpression in all tissues, adults Decreases Decreases

Mutation Decreases Decreases

Overexpression in all tissues, larvae,  
pupae and adults Increases Does not change

Overexpression in nervous tissue, larvae, 
pupae and adults Increases Does not change

Overexpression in motor neurons, larvae, 
pupae and adults Increases Increases

Table. 1. Completion

Участие белков теплового шока  
в работе нервной системы

БТШ широко представлены в периферической 
и центральной нервной системах дрозофилы  
на различных стадиях развития.

Было доказано участие БТШ в формировании 
синапсов. Нокдаун интерферирующими РНК 
мРНК Hsp20, Hsp22, Hsp26, Hsp27, Hsp40 и Hsp90 
снижал количество синапсов в ЦНС личинки 
дрозофилы. Сверхэкспрессия Hsp23, Hsp26  
и Hsp70 также уменьшала количество синапсов. 
Таким образом, Hsp23 не требуется для обра-
зования синапсов, но в избытке он вреден для 
нейрона и вызывает уменьшение количества 
синапсов во время развития. Кроме того, из-
быток или недостаток экспрессии Hsp26 влияет 
на правильное установление числа синапсов  
во время развития. Также были показаны коло-
кализация и взаимодействие Hsp23 и Hsp26  
в нервно-мышечных контактах и личиночном 
мозге. Доказано, что Hsp23 и Hsp26 участвуют 
в синаптогенезе совместно и под контролем 
киназы Pinkman (Pkm). Pkm является фактором, 
ограничивающим количество синапсов, фосфо-
рилируя Hsp23 и Hsp26, и, по-видимому, спо-
собствуя их деградации. Кроме того, Pkm спо-
собна опосредованно влиять на транскрипцию 
гена Hsp23 через фосфорилирование соответ-
ствующих транскрипционных факторов. Одна-
ко функции Hsp23 и Hsp26 в синаптогенезе 
остаются неясными (Santana et al. 2020).

Было обнаружено, что транскрипт Hsp23  
и белок специфически распределены в эмбрио- 

нальной ЦНС: в клетках MP2, VUMs и MGP, 
которые играют важную роль в установлении 
комиссуральной архитектуры в вентральной 
нервной цепочке (Michaud, Tanguay 2003). Ана-
лиз трансгенной линии дрозофилы с отсутстви-
ем экспрессии Hsp23 в центральной нервной 
системе показал, что Hsp23 не требуется для 
развития и функционирования этой ткани. 
Также было продемонстрировано, что и сверх-
экспрессия Hsp23 не вызывает вредных эффек-
тов, поскольку развитие нервной системы оста-
ется незатронутым. В целом эти данные 
свидетельствуют о том, что функция Hsp23  
не обязательна для эмбрионального нейрогене-
за, но, вероятно, нужна для нейропротекции  
в стрессовых условиях. Напротив, Hsp26 игра-
ет важную роль в нейрогенезе, в частности,  
в правильном формировании нервно-мышечных 
контактов. Потеря функции Hsp26 приводит  
к нарушению пресинаптического цитоскелета 
и ослаблению нервно-мышечных контактов. 
Также было показано, что в нервно-мышечном 
контакте во время личиночного развития син-
тезируется Hsp67Bc. Мутации в этом гене при-
водили к аберрантной морфологии нервно- 
мышечного контакта. Таким образом, малые 
БТШ являются не только шаперонами, но и вы-
полняют специфические функции в нервной 
системе (Jagla et al. 2018).

Кроме того, на дрозофиле было продемон-
стрирована необходимость белка теплового 
шока Hsp70 для обучения и формирования 
памяти в модели условно-рефлекторного по-
давления ухаживания (Zatsepina et al. 2021). 
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Авторы обнаружили, что постоянный низкий 
уровень Hsp70 необходим для обучения и фор-
мирования кратковременной и долговременной 
памяти у самцов-имаго. При этом мутантные 
линии со всеми шестью удаленными генами 
Hsp70 продемонстрировали сниженную способ-
ность к обучению и формированию кратковре-
менной памяти и полную неспособность фор-
мировать долговременную память. Присутствия 
по крайней мере одной копии Hsp70 было до-
статочно для восстановления способности  
образовывать кратковременную и частично 
долговременную память. На основании транс-
криптомного анализа авторы предполагают, что 
Hsp70 участвует в формировании памяти,  
влияя на укладку компонентов сигнальных 
каскадов и синаптических белков.

Таким образом, в нервной системе БТШ во-
влечены в нейрональную активность и морфо-
генез, а также необходимы для осуществления 
высших когнитивных процессов, таких как 
обучение и память.

Участие белков теплового шока  
в работе зрительной системы

Молекулярные шапероны Hsp70 и Hsc70  
необходимы для нормальной организации  
и развития клеток омматидиев глаза Drosophila 
melanogaster (Kumar, Tiwari 2018). У доминант-
но-негативных мутантов Hsp70 (K71E) и Hsc70.4 
(K71S и D206S) наблюдали дегенерацию глаз, 
которая включает потерю глазного пигмента, 
изменение структуры омматидиев, нарушение 
расположения щетинок и уменьшение размера 
глаза. У мутантов Hsp70 и Hsc70 была нарушена 
онтогенетическая организация клеток оммати-
диев (колбочка, фоторецептор, пигмент и ком-
плекс щетинчатых клеток) и выявлена повы-
шенная гибель клеток в глазах. Кроме того, 
мутации в Hsp70 и Hsc70 приводят к эктопиче-
ской активации передачи сигналов JNK в глазах 
дрозофилы, снижению количества митотических 
клеток во второй митотической волне развива-
ющегося глаза и дегенерации рабдомеров. Таким 
образом, молекулярные шапероны Hsp70 и Hsc70 
играют критически важную роль в развитии 
глаза дрозофилы.

Необходимость Hsp70 для нормального раз-
вития глаз также была продемонстрирована  
в работе Раута с соавторами (Raut et al. 2017). 
Нокдаун Hsp70, Hsp60 и Hsp40 приводил к по-
явлению мутантных взрослых фенотипов (из-
менение формы или размера глаз, безглазость 
и т. д.), характерных для конкретного гена. 
Авторы предполагают, что эти БТШ вовлечены 

в формирование рабдомеров глаза как шаперо-
ны, участвуя в укладке белка de novo, обороте 
белков или ремоделировании цитоскелета.

Участие белков теплового шока в работе 
мышечной системы

В мышцах дрозофилы существует специфи-
ческая локализация малого БТШ l(2)efl/dCryAB, 
ортолога αB-кристаллина у дрозофилы. Белок 
dCryAB присутствует во всех соматических 
мышцах личинок 3-го возраста и связан с акти-
ном и миозином. Белок dCryAB также наблю-
дается на периферии ядер. Нокдаун l(2)efl/dCryAB 
приводит к серьезным морфологическим  
и ультраструктурным дефектам в мышцах стен-
ки тела и является летальным (Wójtowicz et al. 
2015).

Ген малого БТШ Hsp67Bc также экспресси-
руется в мышцах стенки тела личинок в нор-
мальных условиях. Белок Hsp67Bc можно обна-
ружить в полосатом саркомерном рисунке  
на уровне Z-диска и A-полосы. Ультраструктур-
ный анализ мышц личинок дрозофилы, синте-
зирующих мутантные белки Hsp67Bc, выявил 
наличие прерванных и неправильно располо-
женных Z-дисков, чрезмерное накопление  
гранул гликогена и мембраносвязанных ауто-
фагосом, содержащих гликоген. Более того, 
митохондрии характеризовались наличием по-
врежденных крист, что свидетельствовало  
о нарушении дыхательной функции. Как и ожи-
далось, эта измененная организация повлияла 
на работу мышц и снизила подвижность личи-
нок (Jabłońska et al. 2018).

Таким образом, dCryAB и Hsp67Bc не только 
защищают сократительный аппарат, но также 
играют активную роль в обеспечении целост-
ности Z-диска и правильной функции мышц.

Участие белков теплового шока в диапаузе

Недавние исследования показали, что у на-
секомых активность белков теплового шока 
необходима в период диапаузы. Диапауза — это 
пассивный период жизненного цикла насекомых, 
обеспечивающий им переживание неблагопри-
ятных условий, таких как действие экстремаль-
ных температур, перенаселенности, высыхания 
и гипоксии/аноксии. Во время диапаузы про-
цессы жизнедеятельности существенно замед-
ляются. Диапауза может наступать на стадии 
яйца, личинки, куколки или имаго. 

В диапаузирующих яйцах шелкопряда Bombyx 
mori наблюдается увеличение количества мРНК 
Hsp20.8A, Hsp70, DnaJ (Moribe et al. 2010; Sasib-
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hushan et al. 2013) и Hsc71 (Sasibhushan et al. 
2012). В диапаузирующих яйцах сверчка 
Allonemobius socius снижалось количество транс-
криптов Hsp20.7 и Hsp90, тогда как количество 
транскриптов Hsp70 оставалось неизменным 
(Reynolds, Hand 2009).

Диапаузирующие личинки средиземномор-
ского кукурузного мотылька Sesamia nonagrioides 
демонстрируют дифференциальную экспрессию 
БТШ: Hsp19.5 экспрессируется во время диа-
паузы постоянно; экспрессия Hsp20.8 в начале 
диапаузы снижается, а по окончании диапаузы 
повышается; Hsp90 и Hsc70 повышается, а Hsp70 
снижается (Gkouvitsas et al. 2008; 2009a; 2009b). 
Бамбуковый мотылек Omphisa fuscidentalis 
демонстрирует снижение количества мРНК 
Hsp70 и Hsp90, но по завершении диапаузы мРНК 
Hsp90 временно увеличивается. Количество 
мРНК Hsc70 увеличивается во второй половине 
диапаузы с последующим медленным снижени-
ем по окончании диапаузы (Tungjitwitayakul et 
al. 2008). Личиночная диапауза у желтой рисовой 
огневки Chilo suppressalis характеризуется уве-
личением количества мРНК Hsp90, а Hsc70 
остается постоянным (Sonoda et al. 2006).  
У падальной мухи Calliphora vicina количество 
транскриптов Hsp23, Hsp24 и Hsp70 увеличива-
ется в диапаузирующих личинках мухи (Fremdt 
et al. 2014). А у зеленой мясной мухи Lucilia 
sericata количество транскриптов Hsp23, Hsp70 
и Hsp90 во время диапаузы не изменяется,  
но в постдиапаузе уровень Hsp90 повышается 
(Tachibana et al. 2005). У американской еловой 
листовертки Choristoneura fumiferana во время 
диапаузы специфично экспрессируются гены 
Hsp19.6 и Hsp22.1, ген Hsp24.3 — во время пре-
диапаузы и дипаузы (Quan et al. 2018).

У диапаузирующих куколок мясной мухи 
Sarcophaga crassipalpis увеличивается количество 
транскриптов малых БТШ, Hsp70 и Hsp60, Hsc70 
не изменяется, а Hsp90 снижается (Rinehart et 
al. 2007). У луковой мухи Delia antiqua проис-
ходит заметное снижение метаболической ак-
тивности во время диапаузы, что сопровожда-
ется активацией Hsp70, Hsp60 и Hsp90 (Chen  
et al. 2005; 2006; Kayukawa et al. 2005). У диапа-
узирующих куколок черничной пестрокрылки 
Rhagoletis mendax значительно повышается 
уровень белка Hsp70 (Teixeira, Polavarapu 2005). 
У бабочек-белянок Pieris melete, P. rapae  
и P. canidia куколочная диапауза сопровождается 
повышением уровня мРНК Hsp90 (Wu et al. 2018).

Во время имагинальной диапаузы у Drosophila 
montana, вида, способного пережить суровые 

зимы, наблюдается снижение экспрессии Hop, 
Hsc70-3 и Hsp83, тогда как экспрессия Hsp20  
и Hsp26 не изменяется (Kankare et al. 2010).  
У имаго колорадского жука Leptinotarsa 
decemlineata в диапаузе незначительно увели-
чивается количество транскриптов одного  
из двух известных генов Hsp70 (Yocum 2001).

Таким образом, активность БТШ в диапаузе 
может сильно различаться в зависимости  
от видов насекомых. Активность БТШ может 
меняться от сворачивания и деградации до 
хранения белков, функция которых зависит от 
доступности каждого БТШ и АТФ. Малые БТШ, 
Hsp70, Hsp90 и Hsp60 в сочетании с кошаперо-
нами образуют молекулярные сети, играющие 
важную роль в обмене белка, устойчивости  
к стрессу и диапаузе. При этом малые БТШ ис-
пользуются для хранения белков независимо от 
АТФ, тогда как основная активность других 
БТШ — это АТФ-зависимая укладка и (или) 
деградация белков (King, MacRae 2015).

Заключение

Белки теплового шока являются молекуляр-
ными шаперонами и обеспечивают поддержание 
клеточного гомеостаза. Каждая группа белков 
теплового шока обладает специфическим на-
бором свойств и способностью создавать специ- 
фические функциональные комплексы с други-
ми белками. Функции БТШ связаны как с от-
ветом на стресс, так и с нормальными клеточ-
ными процессами. У насекомых белки теп- 
лового шока участвуют в процессах онтогенеза, 
увеличении продолжительности жизни, работе 
мышечной, нервной и зрительной систем,  
а также в успешном протекании диапаузы.  
Необходимо отметить существенный вклад  
в реализацию этих фундаментальных функций 
малых белков теплового шока. Именно малые 
белки теплового шока специфично участвуют  
в процессах развития насекомых на разных 
стадиях онтогенеза, в нейро- и синаптогенезе, 
в формировании мышечной системы, а их сверх-
экспрессия повышает продолжительность жиз-
ни, тогда как активность наиболее изученных 
белков теплового шока из семейства Hsp70  
у насекомых связана с формированием глаз, 
обучением и памятью, термотолерантностью  
в период диапаузы и при стрессе. Многочислен-
ные исследования позволяют выявить вклад тех 
или иных белков теплового шока в физиологи-
ческие процессы, но регуляция активности  
и внутриклеточные мишени БТШ требуют даль-
нейшего изучения.
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