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Что нового можно узнать о 

насекомых, изучая эпигенетику?



Полифенизм у насекомых

• Полифенизм насекомых как уникальная 

эпигенетическая модель

• Что нового можно узнать о полифенизме

насекомых, используя методологию 

эпигенетики



Определение пола у Bonnelia

самка     

самец, живет в 

репродуктивных 

путях самки   

Полифенизм - способность одного и того же генотипа 

обеспечивать развитие двух или более дискретных фенотипов, 

причем выбор пути развития зависит от внешних условий. 

S. Gilbert “Developmental biology”



Способность к полифенизму – одна из 

важнейших причин эволюционного успеха 

насекомых.



Сезонные морфы – набор фенотипов, 

наиболее оптимально приспособленных к 

условиям сезона

Метаморфоз – распределение функций между стадиями: личинка питается и 

растет, имаго размножается и расселяется

Касты эусоциальных насекомых –

разделение труда между морфами

Дискретные фенотипы, позволяющие 

приспособиться к различным условиям по 

количеству и типу пищи 

Дискретные фенотипы, связанные с 

различными поведенческими 

стратегиями

Onthagophagus nigriventris

Simpson et al., Polyphenism in insects. Curr Biol. 2011 

Reticulitermes 

speratus

Locusta migratoria

solitarious gregarious

Acyrthosiphon pisum



•Различия по степени проявления морфологических  признаков

•Варьирование длины крыльев (в том числе их полное отсутствие)

•Различия по фертильности или репродуктивной стратегии

•Различия по окраске тела или крыльев

Какие признаки чаще всего варьируют?

Onthagophagus nigriventris

Simpson et al., Polyphenism in insects. Curr Biol. 2011 



•Различия по степени проявления морфологических  признаков

•Варьирование длины крыльев (в том числе их полное отсутствие)

•Различия по фертильности или репродуктивной стратегии

•Различия по окраске тела или крыльев

Simpson et al., Polyphenism in insects. 

Curr Biol. 2011 

Xu et al., Nature. 2015 Mar 26;519(7544):464-7

Какие признаки чаще всего варьируют?



Ogawa, Miura, Aphid polyphenisms: trans-

generational developmental regulation through 

viviparity

Front. Physiol., 24 January 2014 

Simpson et al., Polyphenism in insects. 

Curr Biol. 2011 

•Различия по степени проявления морфологических  признаков

•Варьирование длины крыльев (в том числе их полное отсутствие)

•Различия по фертильности или репродуктивной стратегии

•Различия по окраске тела или крыльев



Front. Physiol., 2014 

short-day conditions



Whitman, Agrawal. 2009. What is Phenotypic Plasticity and Why is it Important?

Harlequin bugs, Murgantia histrionica (fam. 

Pentatomidae). Black and yellow individuals were reared 

at 22 and 30oC, respectively.

Wet-season (left) and dry-season (right) Precis 

octavia (fam. Nymphalidae) butterflies

•Различия по степени проявления морфологических  признаков

•Варьирование длины крыльев (в том числе их полное отсутствие)

•Различия по фертильности или репродуктивной стратегии

•Различия по окраске тела или крыльев

https://www.researchgate.net/scientific-contributions/39435753_Douglas_W_Whitman
https://www.researchgate.net/profile/Anurag_Agrawal5


Выбор фенотипа определяется внешними условиями

Главные участники управления выбором направления развития – гормоны 

•Варьирование длины крыльев (в том числе их полное отсутствие)

•Различия по фертильности или репродуктивной стратегии

•Различия по окраске тела или крыльев

•Различия по степени проявления морфологических  признаков

juvenile hormone

ecdysteroids

insulin-signaling pathway



Множество видов бабочек имеют сезонные морфы, различающиеся 

по цвету (темная-светлая окраска) и рисунку на крыльях

В основе вариаций лежит чувствительность к температуре и фотопериоду на стадии 

личинки

Hartfelder, Emlen 2012 Endocrine Control of Insect Polyphenism

Junonia (Precis) coenia Bicyclus anynana



Генетически детерминированные дискретные 

фенотипы или дискретные условия?



Пестрокрыльница изменчивая

Весеннее поколение Летнее поколение

Сезонная изменчивость  окраски крыльев  у Araschnia levana



Дискретность фенотипов может быть связана с развитием в 

дискретных условиях

Фенотипическая пластичность у пестрокрыльницы изменчивой Araschnia 

levana. При создании промежуточных условий или при помощи инъекций 

экдизона можно получить промежуточные фенотипы.

EVOLUTION & DEVELOPMENT 2003



Полифенизм – частный случай фенотипической пластичности

EVOLUTION & DEVELOPMENT 2003



Другие факторы, определяющие выбор фенотипа



visual experience has a much stronger 
effect than does diet in promoting precise 
color matching

specifically matched the wavelength of
light to which they were exposed. 

the potential to change color is retained 
until the final (sixth) larval instar. 

Выбор фенотипа определяется визуальными стимулами



Две морфы у Nemoria arizonaria

Весенняя морфа Летняя морфа

развивается по умолчанию
танин в 

листьях?

S. Gilbert “Developmental biology”

Выбор фенотипа определяется типом пищи



Медоносная пчела

Маточное молочко





Выбор фенотипа определяется 

количеством пищи



Nutrition strongly influences 

insect body size

Инсулиновый каскад — древняя сигнальная система, которая 

у многих животных, включая насекомых и млекопитающих, 

отвечает за адаптацию организма к колебаниям количества 

доступной пищи.

insulin/insulin-like growth factor (IIS) каскад

Target of Rapamycin (TOR) signaling каскад 

IIS/TOR каскад влияют на размеры и форму тела, регулируя продукцию 

гормонов (ecdysone, juvenile hormone) и непосредственно управляя 

ростом и делением клеток.



Onthophagus taurus

Размер крыльев пропорционален размеру 

тела

Размер гениталий почти не зависит от 

размера тела (дистигается постоянным 

поддержанием высокого уровня 

активности  IIS/TOR каскада независимо от 

внешних условий)

Крупные самцы имеют 

непропорционально большие рога 

(достигается повышенной 

чувствительностью зачатков органа к  

компонентам IIS/TOR каскада, пороговым 

эффектом)

IIS/TOR каскад может влиять на рост и развитие 

разных органов непропорционально

Onthophagus taurus

Hartfelder, Emlen 2012

Пороговый эффект –

дискретность фенотипов



Короткокрылая и 

длиннокрылая мигрирующая 

формы бурой рисовой 

цикадки Nilaparvata lugens. 

Длина крыльев у рисовой цикадки регулируется инсулиновым 

сигнальным каскадом

http://elementy.ru/novosti_nauki/432441/Novoe_primenenie_dlya_drevney_regulyatornoy_sistemy_

dlina_krylev_u_risovoy_tsikadki_reguliruetsya_insulinovym_signalnym_kaskadom

Two insulin receptors determine alternative wing morphs in planthoppers.

Xu et al., Nature. 2015 Mar 26;519(7544):464-7

Insulin receptors and wing dimorphism in rice planthoppers.

Xu HJ, Zhang CX. Philos Trans R Soc Lond B Biol Sci. 2017 Feb 5;372(1713). pii: 20150489. Review.

на вероятность развития 

длиннокрылых и 

короткокрылых форм влияет 

плотность популяции и 

качество пищи.

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/25799997
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/27994130


Медоносная пчела

Маточное молочко

Ювенильный 

гормон

Инсулиновый 

каскад



Royal jelly 

IIS/TOR pathway 

JH synthesis 

differentially 

expressed

JH-related genes

differentially 

methylated JH-related 

genes

different morphs

Front Physiol. 2013; 4: 263.

Mechanisms regulating nutrition-dependent developmental plasticity 

through organ-specific effects in insects

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3783933/


Royal jelly 

IIS/TOR pathway 

JH synthesis 

differentially 

expressed

JH-related genes

differentially 

methylated JH-related 

genes

different morphs

Front Physiol. 2013; 4: 263.

Mechanisms regulating nutrition-dependent developmental plasticity 

through organ-specific effects in insects

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC3783933/


Фазовая изменчивость у саранчи 

Впервые на это явление у саранчовых, в частности у 

азиатской саранчи, обратил внимание в 1911 г. Б.П. 

Уваров.

migratory locust (Locusta migratoria) 

desert locust (Schistocerca gregaria)



Burrows et al., Epigenetic remodelling of brain, body and behaviour during phase change 
in locusts. Neural Syst Circuits. 2011 Jul 26;1(1):11. 

Переход от одной фазы к другой 

можно запустить:

•Тактильными контактами

•Визуальными стимулами

•Химическими веществами 

(гормоны, alkylated L-DOPA

analogue from egg foam, …)

Выбор фенотипа определяется плотностью скопления 

особей

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Burrows M[Author]&cauthor=true&cauthor_uid=22330837
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/22330837


S. gregaria

Juvenile hormone and ecdysteroid titers during embryonic and post-embryonic 

development of solitary and gregarious morphs of migratory locusts (Locusta migratoria 

and Schistocerca gregaria).

Hartfelder, Emlen 2012 Endocrine Control of Insect Polyphenism



desert locust (Schistocerca gregaria)





Генотип

среда

ЦНС, гормоны

Фенотип 1

Фенотип 2

Программа развития

Гормоны – кратковременно действующие факторы!

Как кратковременно действующие факторы приводят к 

формированию стабильных дискретных фенотипов?



Генотип

среда

ЦНС, гормоны

Фенотип 1

Фенотип 2

Программа развития

Тканеспецифические рецепторы к гормонам

Тканеспеские сигнальные каскады

Регуляция клеточного цикла, деление клеток, рост клеток

РЕГУЛЯЦИЯ ЭКСПРЕССИИ ГЕНОВ!



И тут на сцену выходит эпигенетика!



В более узком смысле эпигенетика - раздел 
генетики, который изучает наследуемые 
изменения активности генов во время развития 
организма или деления клеток. 

Что такое ЭПИГЕНЕТИКА? 

В более общем смысле предметом эпигенетики 
являются явления, связанные с развитием 
различных фенотипов клеток или организмов на 
основе одного генотипа

Эпигенетическое наследование – наследование паттерна 

экспрессии генов

(архитектуры ядра, центромеры, времени репликации…)

Множество явлений, объединяемых по сходству молекулярных механизмов



Клеточный фенотип может эпигенетически наследоваться

Одинаковый генотип – разные клеточные фенотипы



Наследование фенотипа через поколение на уровне организма

Schistocerca gregaria

Одинаковый генотип – разные фенотипы



Генотип

среда

Фенотип 1

Фенотип 2

Программа развития



Генотип                    эпигенотипы                   фенотип

среда

программа 

развития

паттерны экспрессии 

генов

Клеточный уровень наследование состояния дифференцировки

Организменный уровень наследование особенностей метаболизма, память

Трансгенерационное наследование   

«Память» на разных уровнях

среда



Эпигенетические 

механизмы регуляции 

экспрессии генов!

Клеточный уровень

Внутриклеточный уровень

Организменный уровень

Трансгенерационное наследование   

«Память» на разных уровнях

Генотип                    эпигенотипы                   фенотип

среда

программа 

развития

паттерны экспрессии 

генов



Как записана информация о дифференциальной 

экспрессии генов?



-В ДНК закодированы белки – регуляторы, узнающие метки, 

записанные в последовательности ДНК, модификациях 

структуры хроматина 

- Метки в последовательности ДНК для узнавания 

специфическими факторами транскрипции и др. белками, метки 

для позиционирования нуклеосом

Как записана информация о дифференциальной 

экспрессии генов?



+

Положительная обратная связь

Петля положительной обратной связи позволяет

поддерживать ген в активном состоянии



Генные сети. Контуры + и – обратных связей

+

+-

-

СИГНАЛ 2        
СИГНАЛ 1    

+
+

- -

+ +

Два дискретных устойчивых состояния системы!



Генные сети. Контуры + и – обратных связей

+

+-

-

СИГНАЛ 2        
СИГНАЛ 1    

+
+

- -

+ +

Сигнал внутренний

Сигнал внешний!



Как записана информация о дифференциальной 

экспрессии генов?

У эукариот уровень экспрессии гена в 

значительной степени определяется состоянием 

хроматина. 

Состояние хроматина может наследоваться в 

клеточных поколениях



Компоненты хроматина, участвующие в 

регуляции экспрессии генов

-Метилирование ДНК

-Ковалентные модификации гистонов

-Варианты гистонов

( которые принято связывать с эпигенетикой)

МОГУТ НАСЛЕДОВАТЬСЯ ПРИ РЕПЛИКАЦИИ ДНК И МИТОЗЕ!

-Некодирующие РНК

Малые некодирующие РНК (siRNA, miRNA, piRNA)

Длинные некодирующие РНК (lncDNA)



• Управление экспрессией генов

• Управление альтернативным сплайсингом

• Может частично передаваться в следующие поколения

• Может использоваться для направленного программирования молчащего 

состояния генов в следующее поколение (геномный импринтинг) 

• Консервативная система, но множество вариаций

D. melanogaster – DNMT1 и DNMT3 отсутствуют

Шелкопряд, хрущ Tribolium castaneum DNMT3 отсутствует

У эусоциальных насекомых и у саранчи присутствует обе ДНК-метилтрансферазы

Метилирование ДНК



Пост-трансляционные
модификации гистонов



Компоненты хроматина, участвующие в 

регуляции экспрессии генов

-Метилирование ДНК

-Ковалентные модификации гистонов

-Варианты гистонов

Стабильность 

связывания нуклеосом

Молекулярные 

метки

Стабильность двойной 

спирали ДНК

( которые принято связывать с эпигенетикой)

Набор дискретных типов хроматина

•Открытый хроматин

•Закрытый хроматин

•Динамичный хроматин



Временный 

сигнал

Повторяющий

ся  сигнал

Эпигенетическая 

программа

Сигнал (TF) больше не 

требуется, состояние 

активности наследуется

Как происходит эпигенетически наследуемая стабилизация транскрипции



Socioeconomic status and the brain: mechanistic insights from human and animal research

Daniel A. Hackman, Martha J. Farah & Michael J. Meaney

Nature Reviews Neuroscience 11, 651-659 (September 2010)

Гормон действует 

кратковременно, 

паттерн экспрессии 

гена рецептора 

кортизола меняется на 

всю жизнь!

http://www.nature.com/nrn/journal/v11/n9/full/nrn2897.html


гиппокамп

гипоталамус

гипофиз

надпочечники

кортизол

стресс

рецептор 

кортизола

_

+

+

КЛ

вазопрессин

окситоцин

АКТГ

+

Гормон действует 

кратковременно, 

паттерн экспрессии 

гена рецептора 

кортизола меняется на 

всю жизнь!



Важнейшие вопросы в рамках эпигенетики – как события, 

происходящие на ранних этапах развития влияют на здоровье, 

поведение... (ФЕНОТИП!) в более поздние периоды

Полифенизм насекомых – прекрасная модель!



Что нового уже узнали о полифенизме 

насекомых, применяя эпигенетическую 

методологию



Что нового уже узнали о полифенизме 

насекомых, применяя эпигенетическую 

методологию

Анализ транскриптомов, метиломов, распределения модификаций 

гистонов…

Эпигеномные подходы:

Что происходит при отключени эпигенетических механизмов 

или их компонентов



Honeybee Genome Sequencing, C. Insights into social insects from the genome of the honeybee Apis 

mellifera. Nature 443, 931–949 (2006).

Bonasio, R. et al. Genomic comparison of the ants Camponotus floridanus and Harpegnathos saltator. 

Science 329, 1068–1071 (2010).

Gadau, J. et al. The genomic impact of 100 million years of social evolution in seven ant species. Trends 

Genet. 28, 14–21 (2012).

Oxley, P. R. et al. The genome of the clonal raider ant Cerapachys biroi. Curr. Biol. 24, 451–458 (2014).

Kocher, S. D. et al. The draft genome of a socially polymorphic halictid bee, Lasioglossum albipes. 

Genome Biol. 14, R142 (2013).

Для анализа паттернов экспрессии генов нужно отсеквенировать геном

2006 г. Доступна лишь чероновая сборка генома A. mellifera

Геномы эусоциальных насекомых

Революция в технологиях секвенирования, секвенирование нового 

поколения (next-generation sequencing technologies)





We identified a total of 4,893 differentially 

expressed genes in at least one of the time 

points during both processes, and this 

accounted for 28.3% of the gene sets.

Gene ontology (GO) analyses showed these fell 

into a variety of categories, indicating that 

phase change induced a broad range of 

changes in CNS gene expression.



Differences in patterns of horn growth are reflected by differential transcription of genes. 

Expression profiles for head tissues of small, hornless males (S) more closely resemble 

comparable tissues of females (F), than they do those of large, horned males (H). Photos D. 

Emlen; bottom panel reproduced with permission from Snell-Rood et al. (2010).

Hartfelder, Emlen 2012 Endocrine Control of Insect Polyphenism





Simola, D. F. et al. Social insect genomes exhibit dramatic evolution in gene composition and 

regulation while preserving regulatory features linked to sociality. Genome Res. 23, 1235–1247 

(2013).

Сравнение около 30 геномов одиночных и эусоциальных видов насекомых выявил 

особенности эволюции сайтов связывания транскрипционных факторов у эусоциальных 

насекомых. 

В частности, быстро эволюционируют некоторые гены с нейроэндокринной функцией, и 

именно эти гены показывают сходную дифференциальную экспрессию при сравнении 

каст у разных видов муравьев и пчел.

Обнаружены транскрипционные факторы, участвующие в регуляции 

развития каст в разных группах  эусоциальных насекомых



Личинки пчелиных маток у медоносной пчелы имеют более 

низкий общий уровень метилирования генома, чем личинки 

рабочих пчел. Нокдаун гена, кодирующего DNMT3 у личинок 

рабочих пчел приводит к развитию фенотипа, близкого к 

фенотипу пчелиной матки, в частности, развиваются яичники. 

Факты в пользу важности дифференциального метилирования ДНК при 

формировании каст у эусоциальных насекомых

Ингибирование ДНК-метилтрансферазы у земляного шмеля  

приводит к переходу рабочих особей к размножению 

Amarasinghe et al., 2014  Methylation and 

worker reproduction in the bumble-bee (Bombus 

terrestris). Proc. R. Soc. B 281, 20132502 .

ru.wikipedia.org

Bombus terrestris

Kucharski, R., Maleszka, J., Foret, S. & Maleszka, R. Nutritional control of 

reproductive status in honeybees via DNA methylation. Science 319, 1827–

1830 (2008). This paper presents the first functional evidence of the 

regulatory role of DNA methylation in regulating caste fate in eusocial 

insects.

Маточное молочко влияет на инсулиновый каскад

Маточное молочко содержит ингибитор деацетилазы гистонов 10HDA.

Nature Reviews Genetics 15, 677–688 (2014)



D. F. Simola, C. Ye, N. S. Mutti, K. Dolezal, R. Bonasio, J. Liebig, D. Reinberg, S. L. 

Berger. A chromatin link to caste identity in the carpenter ant Camponotus 

floridanus. Genome Research, 2012; 

Robinson et al., Insect Mol Biol. 2016

Alternative migratory locust phenotypes are 

associated with differences in the expression of 

genes encoding the methylation machinery.



Our data provide evidence that adult A. mellifera, L. niger and L. flavus workers 

change their DNA methylation profile in response to queen pheromones. 

Biol. Lett. 2016
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2010

Эволюционная пластичность!!!



Yuichiro Suzuki, H. Frederik Nijhout.

Evolution of a Polyphenism by Genetic 

Accommodation // Science. 2006. V. 311. P. 650–652.

Бражник табачный

http://www.sciencemag.org/cgi/content/abstract/311/5761/650


У этого вида полифенизма нет, однако 

он есть у близкородственного 

вида M. quinquemaculata, у которого при 

20°C развиваются черные гусеницы, а 

при повышении температуры до 28°C —

зеленые. 

Мутация black у Manduca sexta приводит к уменьшению выработки 

ювенильного гормона, что, в свою очередь, ведет к повышенной 

меланизации покровов.

Manduca sexta

Шестичасовой тепловой шок в конце 

четвертой личиночной стадии (30-33°C)

4 стадия 5 стадия 4 стадия 5 стадия



Гусеница из полифенной линии, перевязанная поперек брюшка 

(чтобы гормон, синтезирующийся в голове и груди, не мог 

попасть в заднюю часть тела), в тепле позеленела спереди и 

осталась черной сзади (рис. из статьи в Science) 

.

Искусственный отбор гусениц.

Контрастные линиии: 

настоящий полифенизм. Все 

гусеницы ярко зеленые при 

постоянной температуре 28°C. 

При более низких температурах 

гусеницы черные.

утрачена способность 

реагировать на тепловой 

шок изменением окраски 

(полный монофенизм).



Hormonal pleiotropy and the Juvenile Hormone regulation 

of Drosophila development and life history

BioEssays 27(10):999-1010 · October 2005

Баланс, отбор на оптимальное соотношение параметров?



Полифенизм насекомых - уникальная 

эпигенетическая модель

• Механизмы дифференциальной экспрессии генов

• Связь генотипа и фенотипа

• Эпигенетика поведения

• Связь гормонов и экспрессии генов

• Эволюция регуляции экспрессии генов

• ….


