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Оãрани÷ение питания оказывает поëожитеëü-
ное вëияние на жизнü разëи÷ных орãанизìов,
вкëþ÷ая ÷еëовека. Вопросы зäоровоãо питания,
оãрани÷ения каëорий в ежеäневноì раöионе ин-
тересуþт боëüøинство насеëения страны. Широко
известно, ÷то уìеренное оãрани÷ение питания спо-
собствует увеëи÷ениþ проäоëжитеëüности жизни
(ПЖ) как ÷еëовека, так и экспериìентаëüных жи-
вотных. Обы÷но преäпоëаãается, ÷то оãрани÷ение
питания озна÷ает неäостаток ресурсов, привоäя-
щий к сокращениþ репроäукöии, ÷то озна÷ает
уìенüøение расхоäа энерãии и, сëеäоватеëüно,
произвоäство активных форì кисëороäа. Старение
при этоì заìеäëяется, а ПЖ увеëи÷ивается [1—3].
Роëü экспериìентаëüных животных в таких иссëе-
äованиях особенно веëика [1, 4, 5].

Оäнако при иссëеäованиях на пëоäовых ìуø-
ках вëияние оãрани÷ения питания (ОП) на ПЖ
äоëãо быëо не о÷евиäныì [6—8]. Тоëüко в пос-
ëеäние ãоäы утверäиëасü то÷ка зрения, ÷то оãра-
ни÷ение питания привоäит к увеëи÷ениþ ПЖ и у
пëоäовых ìуøек [9—12]. Но в посëеäнее вреìя

это поëожение все ÷аще поäверãается соìнениþ.
Прежäе всеãо, быëо обнаружено, ÷то при оãрани-
÷ениях питания ПЖ увеëи÷ивается не тоëüко у
норìаëüных, но и у стериëüных ìутантных ìух
[13, 14]. Поскоëüку у стериëüных ìух эконоìия ре-
сурсов из-за снижения репроäукöии принöипи-
аëüно возникнутü не ìожет, встаë вопрос о тоì,
какие äруãие ìеханизìы ìоãут отве÷атü за увеëи-
÷ение ПЖ. Оказаëосü, ÷то в этоì сëу÷ае увеëи÷е-
ние ПЖ ìожет иäти бëаãоäаря эконоìи÷ности ìе-
табоëизìа, ÷то вызывается вкëþ÷ениеì спеöифи-
÷ескоãо ìеханизìа управëения — инсуëиновоãо
сиãнаëинãа [15].

Но скоро выясниëосü, ÷то äаже при оäинако-
вой каëорийности пищи ПЖ ìеняется в зависи-
ìости от ее коìпонентноãо состава. В 2008 ã. по-
явиëисü работы [5, 16, 17], в которых животные
поëу÷аëи пищу оäинаковой каëорийности, но с
разëи÷ныì составоì коìпонентов. Дëя пëоäовых

ìуøек1 такая пища соäержаëа разëи÷ное коëи÷ес-
тво äрожжей (беëка) и сахара [17]. Оказаëосü, ÷то
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1 В статüе рассìатриваþтся ìуøки D. melanogaster и C. Capi-
tata.
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при оäинаковой каëорийности пищи ПЖ зависит
от ее состава [17] (сì. рис. 1 на 3-ей стр. обëожки).

Такиì образоì, в повестку äня встаë вопрос о
роëи разëи÷ных ìеханизìов управëения при оã-
рани÷ениях питания — увеëи÷ения ПЖ бëаãоäаря
перераспреäеëениþ ресурсов при сокращении
репроäукöии, с оäной стороны, и бëаãоäаря ìеха-
низìаì перестройки ìетабоëизìа, с äруãой.

1. ÓÂÅËÈ×ÅÍÈÅ ÏÐÎÄÎËÆÈÒÅËÜÍÎÑÒÜ ÆÈÇÍÈ
È ÐÅÏÐÎÄÓÊÖÈß Ó ÄÐÎÇÎÔÈËÛ
ÏÐÈ ÊÀËÎÐÈÉÍÎÌ ÎÃÐÀÍÈ×ÅÍÈÈ

В 1996 ã. Чепìэн и Партриäж набëþäаëи уве-
ëи÷ение ПЖ у саìок D. melanogaster при каëори-
÷ескоì оãрани÷ении (оãрани÷енноì питании, ОП)
[9]. Максиìуì ПЖ набëþäаëся, коãäа ìухи поëу-
÷аëи ровно поëовину поëноãо питания (ПП). Ав-
торы утвержäаëи, ÷то уìенüøение ПЖ ìожно объ-
яснитü возрастаниеì репроäуктивной активности.
В 2003 ã. выøëа работа Мэйра с соавт. [11], в ко-
торой анаëизироваëосü увеëи÷ение ПЖ при оãра-
ни÷ении питания у норìаëüных (нестериëüных)
äрозофиë. Быëо показано, ÷то коãäа ìуøки пере-
кëþ÷аþтся с ОП на ПП, сìертностü возрастает äо
уровня, характерноãо äëя ПП-ìуøек. При пере-
кëþ÷ении с ПП на ОП сìертностü снижается äо
уровня сìертности ОП-ìуøек.

Такиì образоì, посëеäние работы показываþт,
÷то оãрани÷ение äиеты у пëоäовых ìуøек приво-
äит к сокращениþ репроäукöии и к увеëи÷ениþ
ПЖ. «Доëãоживущие саìки при оãрани÷енной äи-
ете иìеþт наибоëüøее отноøение ресурсов, вëо-
женных в соìати÷еское поääержание, к ресурсаì,
вëоженныì в яйöенесение», — с÷итаþт авторы
ãруппы М. Татара [18].

В 2001 ã. Гуä и Татар [19] испоëüзоваëи в экс-
периìентах с оãрани÷ениеì äиеты стериëüных ìу-
тантных orb-саìок äрозофиëы, у которых перерас-
преäеëение энерãии ìежäу соìатикой и репроäук-
öией невозìожно в принöипе. Они отìетиëи, ÷то
сìертностü (а сëеäоватеëüно, и ПЖ) у стериëüных
äрозофиë не зависит от оãрани÷ений в питании.
Факти÷ески же набëþäавøиеся в их экспериìен-

тах изìенения все же наступаëи
2
, но с боëüøиì за-

пазäываниеì, так ÷то авторы преäпо÷ëи äопуститü
их практи÷еское отсутствие. В 2005 ã. ãруппа Лин-
äы Партриäж изу÷аëа стериëüных саìок äрозофи-
ëы ãенотипа ovo [14]. Быëо обнаружено, ÷то при
оãрани÷ении äиеты ПЖ у них увеëи÷ивается, не-
сìотря на невозìожностü эконоìии ресурсов пу-

теì сокращения репроäукöии. В резуëüтате встаë
вопрос об аëüтернативных путях реаëизаöии связи
«оãрани÷енное питание — увеëи÷ение ПЖ», в ÷ас-
тности, об инсуëиновоì сиãнаëинãе [15, 20].

Такиì образоì, стаëо понятныì, ÷то увеëи÷е-
ние ПЖ при каëори÷еских оãрани÷ениях ìожет
объяснятüся нескоëüкиìи при÷инаìи — с оäной
стороны, переìещениеì ресурсов от репроäукöии

к соìатике и, с äруãой, изìененияìи ìетабоëизìа
3.

3. ÓÂÅËÈ×ÅÍÈÅ ÏÐÎÄÎËÆÈÒÅËÜÍÎÑÒÈ ÆÈÇÍÈ
È ÝÍÅÐÃÅÒÈ×ÅÑÊÈÉ ÁÀËÀÍÑ

В орãанизìе животных все ìеханизìы управ-
ëения ìноãократно äубëированы. Так, в систеìе
кровообращения при äействии факторов, снижа-
þщих артериаëüное äавëение, запускается боëее
äесятка сìеняþщих äруã äруãа ìеханизìов, рабо-
таþщих в интерваëах от секунä äо ìноãих ëет [21].
Чеì ìеäëеннее эти ìеханизìы, теì боëее они эф-
фективны в сìысëе энерãетики.

Анаëоãи÷ныì образоì, по-виäиìоìу, обстоит
äеëо и с каëори÷ескиìи оãрани÷енияìи. Стаöио-
нарностü энерãети÷ескоãо баëанса — необхоäиìое
усëовие протекания жизненных проöессов, поä-
÷иняþщееся общиì правиëаì орãанизìенной ре-
ãуëяöии [22]. Так как при оãрани÷ении питания
приток энерãии паäает, а стаöионарностü нару-
øается, неìеäëенно вкëþ÷аþтся проöессы уп-
равëения энерãети÷ескиì баëансоì. Оäна ÷астü
этих проöессов направëена на сокращение расхоäа
энерãии, äруãая — на увеëи÷ение ее поступëения
(рис. 2).

Сокращение прихоäа энерãии привоäят к не-
ìеäëенноìу уìенüøениþ проäукöии яиö. Есëи
возникøей эконоìии äостато÷но äëя äостижения
стаöионарности, то проöесс заверøается. В про-
тивноì сëу÷ае проäоëжается ìеäëенная пере-
стройка ìеханизìов поëу÷ения энерãии — отбора
субстратов из пищи (повыøение эффективности
пищеварения [25]) и изìенения ìетабоëизìа (по-
выøение еãо эконоìи÷ности). У стериëüных ìух
уìенüøения расхоäов на репроäукöиþ произойти
не ìожет, поэтоìу перестройка пищеварения и
ìетабоëизìа на÷инается сразу.

В ëþбоì сëу÷ае в ìетабоëи÷еской систеìе
äоëжно установитüся стаöионарное состояние, äëя
÷еãо происхоäит перераспреäеëение потоков энер-
ãии: ее расхоä äоëжен уìенüøитüся, ÷тобы статü
равныì поступëениþ. Тоãäа из-за сокращения рас-
хоäа энерãии и произвоäства активных форì кис-
ëороäа в соответствии с теорией оксиäативных

2
 Это виäно, наприìер, на рис. 3, б работы [21], ãäе от ìо-

ìента перекëþ÷ения питания äо заìетных изìенений в уровне
сìертности прохоäит 7 сут.

3 Такие изìенения ìоãут вызыватüся инсуëиновыì, TOR-,
SIR2- и стресс-резистивныì сиãнаëинãоì [2, 15, 23, 24].
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поврежäений [26] возникает тенäенöия к уìенü-
øениþ накопëения поврежäений, ÷то ìожет при-
вести к увеëи÷ениþ ПЖ.

3. ÈÇÌÅÍÅÍÈÅ ÏÐÎÄÎËÆÈÒÅËÜÍÎÑÒÈ ÆÈÇÍÈ
È ÏÐÎÈÇÂÎÄÑÒÂÀ ßÈÖ ÏÐÈ ÊÎÌÏÎÍÅÍÒÍÛÕ 

ÎÃÐÀÍÈ×ÅÍÈßÕ ÏÈÒÀÍÈß

Основныì исто÷никоì энерãии, иäущей на со-
ìати÷еские проöессы, сëужит поступаþщий в ор-
ãанизì сахар. Кроìе тоãо, сахар расхоäуется при
произвоäстве яиö. Беëок расхоäуется на произ-
воäство яиö и (в ìенüøей ìере) на соìати÷ескуþ
репараöиþ.

Зависиìостü ПЖ от äвух коìпонентов (беëка и
сахара) иìеет виä «ãоìеостати÷ескоãо пëато» —
пëоскоãо в öентре и круто паäаþщеãо по краяì (сì.
рис. 1, а на 3-й стр. обëожки), ÷то объясняется сëе-
äуþщиì образоì.

Коãäа сахара сëиøкоì ìаëо, энерãии äëя обес-
пе÷ения жизненных проöессов не хватает, и ор-
ãанизì поãибает ÷ерез нескоëüко äней. По ìере
увеëи÷ения прихоäа сахара вреìя жизни увеëи÷и-
вается äо тех пор, пока не на÷нется ожирение,
привоäящее к уìенüøениþ ПЖ [17].

Анаëоãи÷но объясняется кривая зависиìости
ПЖ от прихоäа беëка. При крайней нехватке беëка
наруøаþтся репаративные проöессы, из-за ÷еãо
сокращается ПЖ. При увеëи÷ении поступëения
беëка репараöия норìаëизуется, ПЖ стабиëизиру-
ется. Даëüнейøее увеëи÷ение поступëения беëка
привоäит к тоìу, ÷то еãо накопëенноãо коëи÷ества
хватает äëя на÷аëа произвоäства яиö. Расхоä энер-
ãии на репроäукöиþ увеëи÷ивается, а на соìатику
уìенüøается, и ПЖ сокращается.

Характерная особенностü такой зависиìости
(сì. рис. 1 на 3-й стр. обëожки) состоит в неаääи-
тивноì äействии беëка и сахара — эффекте оäно-
вреìенноãо äействия äвух факторов, превыøаþ-

щеì суììу их изоëированных эффектов (синерãии).
При оäновреìенноì увеëи÷ении обоих коìпонен-
тов набëþäается общее ухуäøение жизнеäеятеëü-
ности — уìенüøается проäукöия яиö при оäно-
вреìенноì уìенüøении ПЖ. В правоì верхнеì
уãëу ãрафика (сì. рис. 1, б), несìотря на практи-
÷еское отсутствие произвоäства яиö, äостиãается
ìиниìаëüная ПЖ (сì. рис. 1, а). В öеëоì ПЖ при
изìенении соäержания сахара и беëка в пище ìе-
няется так, как показано на рис. 3.

Откëаäка яиö возìожна тоëüко при наëи÷ии в
орãанизìе беëка. Поэтоìу сна÷аëа беëок накап-
ëивается äо необхоäиìоãо уровня, а затеì на÷и-
нается произвоäство яиö. Чеì ìенüøе теìп пос-

Рис. 2. Механизмы управления энергетическим балансом в организме самки при ограничениях питания. Энергия получается окислением
топлива, поступающего с пищей в желудочно-кишечный тракт ЖКТ. При уменьшении прихода энергии нарушается баланс: расходы пре-
вышают приход, а энергетический ресурс начинает падать. В ответ падают расходы на производство яиц, а затем включаются мета-
болические процессы — повышается эффективность пищеварения и экономичность производства энергии. В организме стерильных му-
тантов репродукция отсутствует, поэтому перестройка метаболизма начинается сразу

Рис. 3. Зависимость ПЖ от поступления белка и сахара. Область
максимальных значений ПЖ обозначена цифрой 1, во все сто-
роны от нее ПЖ уменьшается. Нехватка как сахара, так и белка
приводит к резкому сокращению ПЖ. При увеличении прихода
белка он начинает расходоваться на производство яиц, а избыток
накапливается в организме. Избыток сахара приводит к ожире-
нию (накоплению триглицерида), что, с одной стороны, дает со-
кращение ПЖ, а с другой — уменьшает производство яиц. Воз-
никает выраженный синергический эффект, а область производс-
тва яиц приобретает «треугольный» вид
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тупëения беëка, теì боëüøе вреìя еãо накопëения
äо на÷аëа яйöенесения. Данные по инäивиäуаëü-
ноìу яйöенесениþ саìкаìи äруãоãо виäа пëоäо-
вых ìуøек, C. capitata [9] — поäтвержäаþт эти со-
ображения. Так, снижение поступëения уãëево-
äов с 12,5 äо 5,00 и äаëее äо 2,00 ã/äкë привоäит
к возрастаниþ вреìени äо на÷аëа яйöенесения:
12,3 сут — 25,1 сут — 26,4 сут. В сиëу ãетероãен-
ности попуëяöии äоëя ìух, не успеваþщих на÷атü
проöесс откëаäки яиö äо окон÷ания жизни, при
этоì увеëи÷ивается с 13 äо 32 и äаëее äо 77 %.

4. ÌÎÄÅËÈÐÎÂÀÍÈÅ ÎÐÃÀÍÈÇÌÅÍÍÛÕ ÏÐÎÖÅÑÑÎÂ
ÏÐÈ ÎÃÐÀÍÈ×ÅÍÈÈ ÏÈÒÀÍÈß

Основная труäностü при ìоäеëировании вëия-
ния каëори÷еских оãрани÷ений на ПЖ закëþ÷ает-
ся в перес÷ете эффективности питания (еãо каëо-
ри÷ескоãо соäержания иëи поступëения беëка и
сахара) в зна÷ение ПЖ. В ãоìеостати÷еской ìоäеëи
старения [27, 28] эта пробëеìа реøается посреäс-
твоì ввеäения спеöиаëüной веëи÷ины — ãоìео-
стати÷еской способности орãанизìа, поä которой
пониìается способностü еãо систеì превращатü
поступаþщие извне вещества в энерãиþ, необхо-
äиìуþ äëя реаëизаöии витаëüных проöессов. Ста-
рение преäставëяется как уìенüøение с возрастоì
ãоìеостати÷еской способности пропорöионаëüно
теìпу потребëения энерãии, которое ìоäуëируется
коэффиöиентоì β — оксиäативной уязвиìостüþ
орãанизìа. Гоìеостати÷еская способностü ìожет
рассìатриватüся как оäин из вариантов кëасси÷ес-
кой витаëüности [28].

При ìоäеëировании проöессов с оãрани÷ениеì
питания возìожны äва варианта. В первоì из них
(при анаëизе каëори÷ескоãо оãрани÷ения пита-
ния) рассìатриваþтся тоëüко проöессы расхоäо-
вания энерãии. Энерãия в этоì сëу÷ае расс÷иты-
вается в кисëороäных еäиниöах, а в ка÷естве запа-
са энерãии берется кисëороäный ресурс (запас
кисëороäа в кëетке). Схеìа ìоäеëирования поä-
робно описана в Приëожении 1.

Во второì варианте — при анаëизе коìпонен-
тноãо состава — рассìотрения оäноãо расхоäа
энерãии неäостато÷но, прихоäится äопоëнитеëüно
ìоäеëироватü проöессы поступëения и расхоäо-
вания сахара и беëка. Норìаëüное соìати÷еское
поääержание орãанизìа требует расхоäа обоих ве-
ществ, а их расхоä коìпенсируется поступëениеì
с пищей. Схеìа ìоäеëирования äана в Приëо-
жении 2.

4.1. Ìîäåëèðîâàíèå îãðàíè÷åíèÿ êàëîðèéíîñòè

Цеëü ìоäеëирования состоит в поäтвержäении
тезиса, ÷то экспериìентаëüно набëþäаеìое [11]
увеëи÷ение ПЖ в сëу÷ае перехоäа с режиìа поë-

ноãо питания, ПП, на каëори÷еское оãрани÷ение
(оãрани÷енное питание, ОП) у норìаëüных (не-
стериëüных) саìок äрозофиëы ìожет бытü поëно-
стüþ объяснено эконоìией энерãии, иäущей на
произвоäство яиö [29].

В инäивиäуаëüноì орãанизìе при оãрани÷ен-
ноì питании репроäукöия сокращается, и потреб-
ëение кисëороäа уìенüøается на веëи÷ину W

р
.

Поэтоìу при ìоäеëировании перекëþ÷ения с ПП
на ОП произвоäится соответствуþщее изìенение
расхоäа энерãии. Дëя ìоäеëирования попуëяöии
in silico произвоäится ìноãократное (N = 2000)
повторение проöесса в инäивиäуаëüноì орãанизìе
с вариаöией параìетров. Поäробное описание
проöесса ìоäеëирования äано в Приëожении 1.

Резуëüтаты ìоäеëирования поëностüþ поä-
твержäаþт исхоäный тезис. Режиìы перехоäа с
ПП на ОП и с ОП на ПП на 14-е и 22-е сутки прак-
ти÷ески совпаäаþт с реаëüныìи экспериìентаìи
(рис. 4). Произвоäство яиö прекращается, сìерт-
ностü паäает, ПЖ увеëи÷ивается. Анаëоãи÷но раз-
виваþтся проöессы при перехоäе с ОП на ПП (ре-
зуëüтаты не привоäятся).

4.2. Ìîäåëèðîâàíèå îðãàíèçìà ïðè èçìåíåíèè 
ñîäåðæàíèÿ áåëêà è ñàõàðà â ïèùå

Цеëü ìоäеëирования состоит в выяснении ìеха-
низìов, коëи÷ественно воспроизвоäящих резуëüта-
ты экспериìентов в работе [17]. Среäи важнейøих
факторов, рассìатриваеìых в этой работе, — про-
öессы поступëения и расхоäования сахара (вкëþ-
÷ая, с оäной стороны, ãоëоäание, а с äруãой —
ожирение) и проöессы накопëения и расхоäова-
ния беëка (от норìаëüноãо произвоäства яиö и äа-
ëее äо торìожения этоãо проöесса).

При ìоäеëировании воспроизвоäятся сëеäуþ-
щие проöессы и ìеханизìы. Коãäа прихоä сахара
невеëик, энерãии не хватает äëя обеспе÷ения жиз-
ненных проöессов, и орãанизì быстро поãибает.
По ìере увеëи÷ения прихоäа сахара запас энерãии
и вреìя жизни увеëи÷иваþтся, но затеì на÷инает-
ся ожирение, привоäящее к уìенüøениþ ПЖ.

Анаëоãи÷но, при неäостато÷ноì прихоäе беë-
ка еãо не хватает на реаëизаöиþ репаративных
проöессов, и орãанизì быстро поãибает из-за не-
воспоëниìых оксиäативных наруøений. При уве-
ëи÷ении поступëения репараöия норìаëизуется,
ПЖ увеëи÷ивается. Коãäа протеин äостиãает уров-
ня, необхоäиìоãо äëя на÷аëа произвоäства яиö,
на÷инаþтся проöессы репроäукöии, и ПЖ на÷и-
нает паäатü. Даëüнейøее паäение ПЖ объясняет-
ся äействиеì синерãии — неãативноãо вëияния
оäновреìенноãо поступëения сахара и протеина.
Соответствуþщие уравнения привеäены в Приëо-
жении 2.
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При неäостато÷ноì поступëении протеина пе-
риоä накопëения и вреìя äо на÷аëа произвоäства
яиö увеëи÷ивается. При превыøении äоëжноãо
уровня происхоäит закëаäка яйöекëеток, а уровенü
беëка паäает ниже преäеëüноãо. Наступает пауза
впëотü äо сëеäуþщеãо превыøения крити÷ескоãо
уровня, коãäа яйöа снова поступаþт в овариоëы.
Этот проöесс ìноãократно повторяется, так ÷то
произвоäство яиö в ìоäеëи приобретает «иìпуëü-
сный характер». Яйöа, поступивøие в овариоëы,

созреваþт и откëаäываþтся в тоì же иìпуëüсноì
режиìе (резуëüтаты не привоäятся).

Характерная особенностü ìоäеëирования со-
стоит в синерãии äействий беëка и сахара. При оä-
новреìенноì увеëи÷ении обоих коìпонентов на-
бëþäается ухуäøение жизнеäеятеëüности — как
уìенüøение проäукöии яиö, так и ПЖ. Резуëüта-
ты ìоäеëирования воспроизвоäятся на рис. 5 (сì.
3-þ стр. обëожки). Миниìаëüная ПЖ äостиãается
в правоì верхнеì уãëу первоãо ãрафика при прак-
ти÷ески отсутствуþщеì произвоäстве яиö.

Проöесс норìаëüноãо старения (снижения ãо-
ìеостати÷еской способности с возрастоì), завер-
øаþщийся сìертüþ от старости, иäет при «нор-
ìаëüных» конöентраöиях беëка и сахара впëотü äо
наступëения эффекта синерãии. При снижении
поступëения сахара с пищей норìаëüное старение
заìеняется быстрыì расхоäованиеì энерãии и уìи-
раниеì, заверøаþщиìся сìертüþ от ãоëоäа. В пер-
воì сëу÷ае ресурс энерãии ìеäëенно снижается
из-за уìенüøения с возрастоì ãоìеостати÷еской
способности, во второì — быстро ис÷ерпывается
из-за нехватки сахара äëя увеëи÷ения запаса энер-
ãии. Вреìя жизни при ãоëоäании зависит от теìпа
поступëения сахара с пищей.

Неäостато÷ное поступëение беëка (коãäа теìп
поступëения ниже теìпа еãо расхоäа в проöессах
репараöии) привоäит к ухуäøениþ репараöии, а в
преäеëе — к ее прекращениþ. Это озна÷ает увеëи-
÷ение коэффиöиента оксиäативной уязвиìости β
и соответствуþщее ускорение старения.

Проöесс ìоäеëирования рассìотрен в Приëо-
жении 2.

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ:
ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ È ÂÛÂÎÄÛ

Питание ÷еëовека преäставëяет собой оäин из
ãëавных факторов, оказываþщих вëияние на еãо
зäоровüе и проäоëжитеëüностü жизни. Теì не ìе-
нее, анаëиз соответствуþщеãо круãа вопросов сиëü-
но затруäнен из-за относитеëüно боëüøой проäоë-
житеëüности жизни ÷еëовека и невозìожности
выäеëения факторов питания в ÷истоì виäе. Поэ-
тоìу иäут ìноãо÷исëенные иссëеäования вëияния
питания на проäоëжитеëüностü жизни экспери-
ìентаëüных животных (неìатоä, пëоäовых ìуøек,
ãрызунов и ìëекопитаþщих).

Систеìный анаëиз проöессов оãрани÷ения пи-
тания у пëоäовых ìуøек показывает, ÷то основ-
ной при÷иной изìенения ПЖ в этих усëовиях
сëужит уìенüøение притока энерãии. Дëя восста-
новëения стаöионарноãо режиìа орãанизìу при-
хоäится сокращатü расхоä энерãии. У норìаëüных
ìуøек такое снижение происхоäит путеì сокра-
щения репроäукöии, у стериëüных саìок этот ис-

Рис. 4. Смертность самок дрозофилы при переключении с пол-
ного питания (ПП) на ограниченное (ОП):
a — перекëþ÷ение с ПП на ОП на 14-е сутки. Штриховая ëи-
ния — ëоãарифì сìертности äëя ПП и ОП. Спëоøная ëиния —
перекëþ÷ение режиìов; ëиния со звезäо÷каìи — ìоäеëü in silico
с коэффиöиентоì Мэйкеìа k

m
 = 0,0025; б — перекëþ÷ение с

ПП на ОП на 22-е сутки (N = 2000)
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то÷ник эконоìии отсутствует, и баëанс восстанав-
ëивается бëаãоäаря боëее ìеäëенныì проöессаì
перестройки ìетабоëизìа. Веëи÷ина ПЖ явëяется
ëиøü побо÷ныì проäуктоì такой перестройки.
Систеìный анаëиз позвоëяет снятü виäиìое про-
тиворе÷ие, состоящее в тоì, ÷то увеëи÷ение ПЖ
происхоäит äаже при отсутствии репроäукöии и,
сëеäоватеëüно, невозìожности ее сокращения,
÷то не позвоëяет увеëи÷итü расхоäы на саìопоä-
äержание.

Прекращение произвоäства яиö преäставëяет
собой экстренный ìеханизì äостижения новоãо
равновесноãо состояния при уìенüøении поступ-
ëения энерãии. Есëи посëе этоãо новое равновесие
устанавëивается, äинаìи÷еский проöесс прекра-
щается. Есëи же эконоìии энерãии оказывается
неäостато÷но äëя установëения новоãо равнове-
сия, на÷инается перестройка ìетабоëизìа с ис-
поëüзованиеì инсуëиновоãо, TOR и SIR2 сиãна-
ëинãа. Иìенно так обстоит äеëо у стериëüных ìу-
тантов.

В на÷аëе 2000-х ãã. быëи провеäены экспериìен-
ты с изìенениеì в питании пëоäовых ìуøек äвух
основных коìпонентов — беëка и сахара. В резуëü-
тате быëи поëу÷ены äанные по ПЖ, репроäукöии,
накопëениþ беëка и сахара в øирокоì äиапазоне
внеøних усëовий. Оказаëосü, ÷то существеннуþ
роëü в разëи÷ных äиапазонах изìенения конöент-
раöий беëка и сахара в пище иãраþт проöессы ãо-
ëоäания, произвоäства яиö и ожирения. В ÷астнос-
ти, ожирение, происхоäящее в обëасти избыто÷но-
ãо поступëения сахара в орãанизì, сокращает ПЖ.
Кроìе тоãо, синерãи÷еское äействие ожирения и
избыто÷ноãо беëка привоäит к уìенüøениþ про-
извоäства яиö и резкоìу уìенüøениþ ПЖ.

В усëовиях ãоëоäания нехватка как беëка, так и
сахара привоäит к быстрой сìерти орãанизìа. Не-
хватка сахара привоäит к неäостатку энерãии на
реаëизаöиþ соìати÷еских проöессов, а нехватка
беëка, по-виäиìоìу, озна÷ает утрату репараöион-
ной способности и увеëи÷ение оксиäативной уяз-
виìости.

Репроäукöия иãрает настоëüко важнуþ роëü в
жизни животноãо орãанизìа, ÷то посëе восста-
новëения стаöионарности äоëжен на÷атüся про-
öесс «вытеснения» быстроäействуþщих ìеханиз-
ìов (прекращения произвоäства яиö) боëее ìеä-
ëенныìи (ìетабоëи÷ескиìи сäвиãаìи). Можно
поэтоìу ожиäатü, ÷то у норìаëüных ìуøек посëе
äостижения новоãо равновесия (в резуëüтате пре-
кращения репроäукöии) проöессы все еще не за-
верøены. Боëее ìеäëенная ìетабоëи÷еская пере-
стройка буäет проäоëжатüся äо тех пор, пока про-
öесс произвоäства яиö вновü не восстановится.
Дëя экспериìентаëüной проверки этоãо преäпоëо-
жения ìожно повторитü экспериìент с перекëþ-

÷ениеì с ПП на ОП. У÷итывая äëитеëüное вреìя,
необхоäиìое äëя заверøения проöессов перестрой-
ки ìетабоëизìа (7 и боëее суток), перекëþ÷ение с
оäноãо режиìа на äруãой сëеäует произвести не
позже ÷еì на сеäüìые сутки.

Основной вывоä статüи — ãëавной при÷иной
изìенения ПЖ при оãрани÷ениях питания сëужат
перестройки в орãанизìе, вызванные возникаþ-
щиì неäостаткоì энерãии. Этот вывоä справеä-
ëив, о÷евиäно, и äëя äруãих виäов животных, в тоì
÷исëе и äëя ÷еëовека. В ÷астности, äëя ÷еëовека
остаþтся справеäëивыìи все рассужäения, свя-
занные с анаëизоì ìеханизìов восстановëения
энерãети÷ескоãо баëанса в орãанизìе саìки при
оãрани÷ениях питания. Энерãия поëу÷ается окис-
ëениеì топëива (сахаров и жиров), поступаþщих
с пищей, и при уìенüøении ее прихоäа баëанс
энерãии наруøается.

Важнуþ роëü при анаëизе восстановëения
энерãети÷ескоãо баëанса при оãрани÷ении коìпо-
нентов питания иãрает синерãия. Ранее быëо по-
казано, ÷то синерãия иãрает существеннуþ роëü
при сокращении ПЖ у ãрызунов при со÷етанноì
äействии разëи÷ных раäиаöионных факторов [30].
Оказаëосü, ÷то синерãия связана с теì, ÷то разëи÷-
ные виäы раäиаöии äействуþт на разные систеìы
орãанизìа (äыхание и кровообращение), а взаиìо-
äействие этих систеì привоäит к усиëениþ эф-
фекта разëи÷ных типов обëу÷ения. Моäеëирова-
ние проöессов восстановëения баëанса энерãии у
пëоäовых ìуøек, не связанное с анаëизоì отäе-
ëüных систеì орãанизìа, теì не ìенее поäтверж-
äает существеннуþ роëü синерãий.

Оäнако äо поëу÷ения рекоìенäаöий по пита-
ниþ ÷еëовека, оптиìаëüноãо в сìысëе увеëи÷ения
проäоëжитеëüности жизни, все еще о÷енü и о÷енü
äаëеко. Остаþтся неясныìи вопросы синерãи÷ес-
коãо äействия на ПЖ таких факторов, как экоëо-
ãи÷еское состояние среäы обитания, образ жизни
÷еëовека и, наконеö, еãо питание. Иссëеäования
на экспериìентаëüных животных, вкëþ÷ая пëоäо-
вых ìуøек, позвоëяþт сäеëатü важный øаã на
этоì пути.

ÏÐÈËÎÆÅÍÈÅ 1

Гоìеостати÷еский поäхоä [27, 28] преäпоëаãает, ÷то
изìенение ãоìеостати÷еской способности с возрастоì
описывается квазиэкспоненöиаëüной функöией

S(x) = S
0
exp ,

ãäе R — относитеëüная скоростü старения и R(x) = βW(x).
Сìертü орãанизìа наступает, коãäа кисëороäный ре-
сурс Q(x) = P – W(x)/S(x) äостиãает нуëевоãо уровня.

R t( ) td

0

x

∫–

pb0211.fm  Page 65  Thursday, March 31, 2011  5:12 PM



ÓÏÐÀÂËÅÍÈÅ Â ÌÅÄÈÊÎ-ÁÈÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÕ ÑÈÑÒÅÌÀÕ

66 CONTROL SCIENCES ¹ 2 • 2011

Зäесü Q(x) — энерãети÷еский (кисëороäный) ресурс в
кëетках орãанизìа, P — атìосферное äавëение кисëо-
роäа и W(x) — скоростü потребëения кисëороäа в воз-
расте x. На÷аëüное зна÷ение Q(x) äостато÷но веëико.
В проöессе норìаëüноãо старения зна÷ения S(x) ìеä-
ëенно уìенüøается, и еäинственной при÷иной наступ-
ëения сìерти (äостижение усëовия Q(x) = 0) сëужат из-
ìенения в функöии S(x), вызванные накопëениеì ок-
сиäативных поврежäений.

Перекëþ÷ение на режиì оãрани÷ения äиеты сопро-
вожäается заìеäëениеì накопëения поврежäений с воз-
растоì, т. е. заìеäëениеì уìенüøения функöии S(x) и,
сëеäоватеëüно, ìенее быстрыì ростоì сìертности. При
перекëþ÷ении с ПП на ОП веëи÷ина W(x) паäает ска÷-
коì из-за резкоãо заìеäëения проöессов ооãенеза и ви-
теëëоãенеза, ÷то отражается в ска÷кообразноì возраста-
нии веëи÷ины Q(x). При перекëþ÷ении ОП-ПП веëи-
÷ина W(x), наоборот, возрастает всëеäствие восстанов-
ëения произвоäства яиö. Паäение кисëороäноãо ресурса
Q(x) отражает этот ска÷ок.

При ìоäеëировании необхоäиìо заäатü три пара-
ìетра: W

0
, S

0
 и β (рис. 6). Дëя характеристики ПП-ус-

ëовий испоëüзован инäивиäуаëüный паттерн яйöенесе-
ния из работы [27]. При еãо построении преäпоëаãает-
ся, ÷то W

0
 = 120 ìкë O

2
/сут, из которых 40 ìкë O

2
/сут

расхоäуется на репроäукöиþ в ранних возрастах. Зна÷е-
ние S

0
 = 1,72 (ìкë О

2
/сут/ìì рт. ст.) также взято из этой

работы. Дëя поëу÷ения ПЖ = 25,3 сут äëя ПП-усëовий
(и 36,7 сут äëя ОП) в ìоäеëи необхоäиìо установитü

β = 3,23•10
–4

 (1/ìкë O
2
).

Резуëüтаты ìоäеëирования хороøо совпаäаþт с äан-
ныìи экспериìента, есëи при уìенüøении каëорийнос-
ти питания äо 65 % от ПП-уровня, потребëение кисëо-
роäа W

0
 уìенüøается на 10 % — äо 108 ìкë O

2
/äенü. Та-

киì образоì, ска÷ки в потребëении кисëороäа при пе-

рехоäах с ПП на ОП и с ОП на ПП составëяþт 120—108
(ìкë O

2
/сут) и обратно.

Чтобы проìоäеëироватü попуëяöиþ, состоящуþ из
N особей, выпоëняется N-кратное повторение опера-
öий ìоäеëирования инäивиäуаëüной ìуøки с у÷етоì
фенотипи÷еской вариабеëüности. Фенотипи÷еская ва-
риабеëüностü поëу÷ается путеì ввеäения «инäивиäуаëü-

ных» зна÷ений  и  (i = 1, 2, ..., N) при кажäоì пов-

торении, как это быëо сäеëано в работах [27, 28]. Инäи-

виäуаëüные зна÷ения  и  варüируþтся относитеëü-

но ноìинаëüных зна÷ений:

 = S
0
ξ
Si
;   = W

0
ξ
Wi

.

Сëу÷айные веëи÷ины ξ
Si
 и ξ

Wi
 рассìатриваþтся как

норìаëüно распреäеëенные со среäниì зна÷ениеì 1 и
станäартныì откëонениеì σ

S
 и σ

W
 соответственно. Ве-

ëи÷ина β при ìоäеëировании попуëяöии с÷итается не-
изìенной. В ìоìент перекëþ÷ения режиìа веëи÷ина σ

W

возрастает в 1,5—3 раза:  = KW
0
ξ
Wi

, ãäе K в ìоìент

перекëþ÷ения изìеняется соответственно. Виртуаëüные
насекоìые «сìертны», а их возраст x

D
 в ìоìент сìерти

ìожет бытü опреäеëен в явноì виäе äëя кажäой особи

ìоäеëируеìой попуëяöии. Поскоëüку параìетры  и

 сëу÷айны, , i = 1, 2, ..., N, также сëу÷айная веëи-

÷ина. В сиëу тоãо, ÷то ãауссовы переìенные не оãрани-

÷ены, ìоãут «возникнутü» орãанизìы с  m 0; такие ор-

ãанизìы (обы÷но их не боëüøе 0,5—1 %) искëþ÷аþтся
из рассìотрения.

Дëя то÷ноãо воспроизвеäения на÷аëüной ÷асти кривых
äожития кажäой попуëяöии ввоäится коэффиöиент Мэй-
кеìа k

m
: μ(x) = μ

0
 exp[–k

m
x]. Обы÷но k

m
 = 0,001—0,003,

÷то озна÷ает сìертü от 1 äо 3 ìуøек на тыся÷у ежеäневно.
Окон÷атеëüные резуëüтаты поëу÷ены при сëеäуþщих

зна÷ениях параìетров: W
0
 = 120, S

0
 = 1,72 и β = 3,23•10–4

(ПП-режиì), W
0
 = 108, k

m
 = 0,002 (ОП-режиì). Кроìе

тоãо, σ
S
 = 0,09, σ

W
 = 0,03. При перехоäах с ПП на ОП

зна÷ение W
0
 на 14-е и 22-е сутки перекëþ÷ается со 120 на

108, а веëи÷ина σ
W

 увеëи÷ивается в 2,25 раз (14-е) и в

3,5 раза (22-е сутки).

ÏÐÈËÎÆÅÍÈÅ 2

Схеìа ìоäеëирования проöессов реãуëяöии в орãа-
низìе пëоäовой ìуøки преäставëена на рис. 7. Беëок
(dP) и сахар (dS) поступаþт с пищей и расхоäуþтся в ви-
таëüных проöессах. На рисунке обозна÷ено:

x
1
 — накопëенный беëок, ã;

x
2
 — накопëенный сахар, ã;

x
3
 — произвоäство яиö, øт./сут;

x
4
 — поäс÷ет ÷исëа яиö, отëоженных за 14 äней жиз-

ни, øт.;

Рис. 6. Схема моделирования ограниченной калорийности пи-
тания. При начале калорического ограничения падает произ-
водство яиц, и расход кислорода (энергии) сокращается на не-
которую часть величины W

р
, компенсируя уменьшение прихода.

Старение приводит к уменьшению притока энергии, кислород-
ный ресурс с возрастом падает и после достижения им нулевого
уровня наступает смерть от старости. На рисунке W

0
— сома-

тический, а W
р
 — репродуктивный расход энергии, x — возраст,

S
0
 — начальное значение гомеостатической способности, b —

коэффициент оксидативной уязвимости, Q(x) — кислородный
ресурс организма. Детали моделирования см., например, в ра-
ботах [27, 31]

S0

i
W0

i

S0

i
W0

i

S0

i
W0

i

W0

i

S0

i

W0

i
x
D

i

x
D

i
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x
5
 — поäс÷ет беëка, накопëенноãо за 14 äней жизни, ã;

x
6
 — накопëенный беëок, у÷аствуþщий в синерãии, ã;

x
7
 — ãоìеостати÷еская способностü (старение, без-

разìерная веëи÷ина).

Кроìе тоãо,

J — расхоä беëка на произвоäство яиö, ã/сут;

S — функöионаëüная способностü (безразìерная ве-

ëи÷ина);

β — оксиäативная уязвиìостü орãанизìа, 1/ìкë O
2
;

Σ — синерãия, сахар × беëок, ã
2
.

Уравнения ìоäеëи иìеþт сëеäуþщий виä:

 = (dP – dP
0
) – k

0
x
3
;

 = k
1
f [SdS – (k

1
J + k

3
)];

 = J – x
3
;

 = F
1
J;

 = fF
2
[(dP – dP

0
) – k

0
x
3
];

 = f(dP – dP
0
 – k

4
);

 = –βx
7
;

x
i
(0) = X

i
, i = ;

J = f [ fx
1
 – k

5
 – k

6
(k

7
x
2
 – k

8
)];

S = min(1, x
7
);

β = k
15

[k
9
 + fk

10
(dP – dP

0
) + k

11
x
6
 + k

12
Σ + fk

13
(k

14
 +

+ k
7
x
2
)];

Σ = k
7
x
6
x
7
,

ãäе k
0
 = 30, k

1
 = 4,5, k

2
 = 0,5, k

3
 = 2, k

4
 = 20, k

5
 = 30,

k
6

= 0,8, k
7
 = 0,22, k

8
 = 100, k

9
 = 105, k

10
 = –7, k

11
 = –0,13,

k
12

 = 0,0007, k
13

 = 0,2, k
14

 = –600, k
15

 = 0,0019; X
1
 = 30,

X
2
 = 100, X

3
 = 0, X

4
 = 0, X

5
 = 20, X

6
 = 0, X

7
 = 200. Функöия

f(v) появëяется в уравнениях в тех сëу÷аях, коãäа соот-

ветствуþщая переìенная äоëжна бытü неотриöатеëü-

ной: f(v) = v (есëи v > 0) иëи 0 (есëи v m 0). Функöии F
1

и F
2
 озна÷аþт оãрани÷ение вреìени интеãрирования

4...17 сут и 0...13 сут соответственно.

dx1
dt
---------

dx2
dt
---------

dx3
dt
---------

dx4
dt
---------

dx5
dt
---------

dx6
dt
---------

dx7
dt
---------

1 7,

Рис. 7. Схема моделирования организма плодовой мушки при переменном компонентном составе пищи. Квадраты dP и dS означают
входы модели — поступление белка и сахара. Представлены следующие процессы: производство яиц J и подсчет числа яиц (с 3 по
17 сутки), суммарный ресурс соматической энергии, измеряемый показатель ожирения (до 13-х суток) и измеряемый протеин (до 13-х
суток). Процесс старения представлен величиной S (функциональной способностью организма) и оксидативной уязвимостью орга-
низма b. Величина S характеризует синергию белок/сахар. Выходы 1 — 6 предназначены для записи выходных сигналов при моде-
лировании
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÷ë.-êîðð. ÐÀÍ Å.À. Ìèêðèí, Ð.Ì. Íèæåãîðîäöåâ, Â.Â. Íèêèòèí, 

÷ë.-êîðð. ÐÀÍ Ä.À. Íîâèêîâ, Â.Í. Íîâîñåëüöåâ, Ê.Á. Íîðêèí, Á.Â. Ïàâëîâ, 

÷ë.-êîðð. ÐÀÍ Ï.Ï. Ïàðõîìåíêî, Ô.Ô. Ïàùåíêî, Ñ.À. Ðåäêîçóáîâ,

÷ë.-êîðð. ÐÀÍ À.Ô. Ðåç÷èêîâ, Ë.È. Ðîçîíîåð, Å.ß. Ðóáèíîâè÷, Â.Þ. Ðóòêîâñêèé,

àêàä. ÃÀÍ Ì. Ñàëóêâàäçå, À.Ý. Ñîôèåâ, ÷ë.-êîðð. ÐÀÍ Å.Ä. Òåðÿåâ,

àêàä. ÐÀÍ Å.À. Ôåäîñîâ, À.Ä. Öâèðêóí

ÐÓÊÎÂÎÄÈÒÅËÈ ÐÅÃÈÎÍÀËÜÍÛÕ ÐÅÄÑÎÂÅÒÎÂ (ÐÐÑ)

ÂËÀÄÈÂÎÑÒÎÊ — Î.Â. Àáðàìîâ (4232) 31-02-02

ÂÎËÃÎÃÐÀÄ — À.À. Âîðîíèí (8442) 40-55-06 

ÂÎÐÎÍÅÆ — Ñ.À. Áàðêàëîâ (4732) 76-40-07

ÊÐÀÑÍÎßÐÑÊ — Â.Â. Îãóðöîâ (3912) 27-63-89

ÊÓÐÑÊ — Ñ.Ã. Åìåëüÿíîâ (4712) 50-48-00

ËÈÏÅÖÊ — À.Ê. Ïîãîäàåâ (4742) 32-80-44

ÏÅÐÌÜ — Â.Þ. Ñòîëáîâ (3422) 39-12-97

ÌÈÍÑÊ — À.Â. Òóçèêîâ (10-37517) 284-21-40

Ñàìàðà — Â.Ã. Çàñêàíîâ (8463) 35-64-07 

ÑÀÐÀÒÎÂ — Â.À. Òâåðäîõëåáîâ (8452) 22-10-42

ÒÀÃÀÍÐÎÃ — Â.Ì. Êóðåé÷èê (8634) 39-32-60 

ÒÈÐÀÑÏÎËÜ — Ñ.È. Áåðèëë (10-373553) 9-44-87 

ÓÔÀ — Á.Ã. Èëüÿñîâ (3472) 73-78-35

Ê ñòàòüå Íîâîñåëüöåâà Â.Í., Íîâîñåëüöåâîé Æ.À. 

«Îãðàíè÷åíèå ïèòàíèÿ è ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè: 

óïðàâëåíèå è ìîäåëèðîâàíèå» (ñì. ñ. 60– 68)

Ðèñ. 1. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè (ÏÆ) (à) è ðåïðîäóêòèâíàÿ àêòèâíîñòü (á) ó càìîê 
D. melanogaster [17] ïðè èçìåíåíèè ñîäåðæàíèÿ ñàõàðà è áåëêà â ïèùå. Îñü x – êîí-
öåíòðàöèÿ ñàõàðà, îñü y – êîíöåíòðàöèÿ áåëêà, ã/äêë. Ìàêñèìàëüíûå çíà÷åíèÿ ÏÆ 
îêîëî 54 ñóò â ðàéîíå òî÷åê (15; 7,5 – 20; 15). Ìàêñèìàëüíàÿ ïðîäóêöèÿ ÿèö (÷èñëî 
ÿèö, ñíåñåííûõ çà 14 ñóò) ëåæèò â ëåâîì âåðõíåì óãëó êàðòèíû è ñîñòàâëÿåò 22 ÿéöà. 
Ïîñêîëüêó êàëîðè÷åñêèé ýêâèâàëåíò áåëêà è ñàõàðà ïðèìåðíî îäèíàêîâ, êàëîðèé-
íîñòü ïèùè îñòàåòñÿ íåèçìåííîé ïðè ïåðåìåùåíèè ñëåâà–âíèç–íàïðàâî ïî ëèíè-
ÿì, ñîåäèíÿþùèì òî÷êè ñ îäèíàêîâûìè çíà÷åíèÿìè êîíöåíòðàöèé áåëêà è ñàõàðà

Ðèñ. 5. Ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè (à) è ðåïðîäóêöèÿ (á) ó äðîçîôèëû in silico. Ïîñòó-
ïëåíèå ñàõàðà – îñü x, áåëêà – îñü y, ã/äêë. Ìàêñèìàëüíàÿ ÏÆ ëåæèò â íèæíåé ÷àñòè 
ðèñ. 1, à, âïðàâî è ââåðõ ÏÆ óáûâàåò èç-çà îæèðåíèÿ è ïðîèçâîäñòâà ÿèö. Âëåâî è 
âíèç ÏÆ óìåíüøàåòñÿ èç-çà íåõâàòêè áåëêà è ñàõàðà. ßéöåíåñåíèå ñîñðåäîòî÷åíî 
â ëåâîì âåðõíåì óãëó ðèñ. 1, á 
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