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С эволюционной точки зрения первоочередными для особи являются проблемы не долголетия, 
а адаптации к окружающей среде, связанные с нуждами выживания, обеспечения пищей и размно-
жения. В  эволюции продолжительности жизни  (ПЖ) у млекопитающих мы видим два основных 
вектора. Один заключается в короткой ПЖ и многочисленном потомстве (r-стратегия). Другой со-
стоит в разработке ценных умений, благодаря которым легче выиграть конкуренцию (К-стратегия). 
У видов с К-стратегией должны развиваться и совершенствоваться системы (программы антистаре-
ния), направленные на повышение устойчивости и защищённости организма, и, в конечном счёте, 
увеличивающие ПЖ. Среди них особенно важную роль играют сигнальные генные каскады, направ-
ленные на поддержание репарационной и антиоксидантной систем клетки. Долгоживущие виды 
характеризуются различным уровнем проявления благоприятных для долголетия факторов (таких 
как размер тела, развитие мозга, социальность, уровень активности репарационных систем орга-
низма и систем антиоксидантной защиты, устойчивость к ксенобиотикам и опухолеобразованию, 
наличие неотенических признаков). Чтобы не перечислять их каждый раз, набор таких признаков 
у определённого вида мы будем называть геронтологическим успехом. Долголетие не тождественно 
репродуктивному или эволюционному успеху. Наивысшего расцвета эта рассогласованность дости-
гает у млекопитающих в связи с развитием теплокровности и коры головного мозга (цефализацией). 
Это приводит к возросшему уровню продукции окислительных радикалов митохондриями (что 
способствует ускоренному старению) и увеличению доли неделящихся дифференцированных кле-
ток, накоплению в них возрастных повреждений и развитию нейродегенеративных заболеваний. 
В статье рассматриваются также математические показатели, применяемые для оценки предраспо-
ложенности к долголетию у разных видов. Эти показатели включают в себя как стандартные (уро-
вень смертности и базальный уровень метаболизма), так и производные от них. Рассматриваются 
также особенности их изменения в ходе эволюции млекопитающих (включая различия между со-
временными млекопитающими и их предковыми формами).

КЛЮЧЕВЫЕ СЛОВА: эволюция, феноптоз, продолжительность жизни, программы старения и антиста-
рения, окислительный стресс, возрастные нарушения, Nrf2, героуспех, коэффициент долголетия.
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Принятые сокращения: АФК – активные формы кислорода; мтАФК – митохондриальные АФК; НТ – нестандарт-
ный тафацин; ПЖ – продолжительность жизни; LQ – коэффициент долголетия (longevity quotient).
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ВВЕДЕНИЕ

Тенденция к усложнению организации не 
является общим правилом в биологической 
эволюции, однако она отчётливо проявляется 
в некоторых кладах, играющих важную роль 
в биосфере, таких как позвоночные. В эволю-
ции животных наиболее известными примера-
ми усложнения организации являются появ-
ление животной многоклеточности (у первых 

Metazoa), двух, а затем и трёх зародышевых 
листков, целома, двусторонней симметрии, 
появление всё большего разнообразия тканей, 
в том числе нервной, усложнение нервной си-
стемы, включая формирование ортогона и це-
фализацию, появление комплекса адаптаций, 
связанных с выходом на сушу, теплокровность, 
а также приобретение некоторыми таксонами 
(птицами, некоторыми млекопитающими сре-
ди позвоночных и насекомыми среди беспо-
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звоночных) способности к полёту. Не все виды 
и не все крупные таксоны одинаково успешны 
биологически, о чём можно судить по числен-
ности и ареалу того или иного вида, а также по 
видовому разнообразию таксона. Некоторые 
виды оказываются менее устойчивы к смене 
условий существования, что приводит к их за-
мещению другими, более успешными видами 
(из примеров можно назвать вытеснение про-
тозверей и сумчатых плацентарными на боль-
шей части суши). Молекулярная основа из-
менчивости отражена в пластичности генных 
регуляторных сетей, которые управляют раз-
витием, ростом и адаптацией многоклеточных 
организмов. Эта пластичность делает живот-
ных отзывчивыми к запросам естественного и 
искусственного отбора и даёт материал для эф-
фективного усложнения биологических струк-
тур. В  связи с этим важной задачей биоин-
форматики является изучение сопряжённости 
изменения морфологических и поведенческих 
признаков, с одной стороны, и нуклеотидной 
последовательности ответственных за это ге-
нов и аминокислотной последовательности 
кодируемых ими белков – с другой.

В настоящем году исполняется 25 лет с мо-
мента публикации основополагающей статьи 
и введения в науку термина «феноптоз»  [1]. 
Согласно этой концепции, существует бы-
страя запрограммированная смерть организ-
ма (острый феноптоз) и гибель, вызываемая 
включением генетической программы само-
ликвидации особи (хронический феноптоз), 
и, соответственно, старение организма можно 
рассматривать как медленный (хронический) 
феноптоз  [2]. Austad  [3, 4] предположил, что 
острый феноптоз (например, гибель лососёвых 
рыб, самцов сумчатых мышей или осьмино-
гов после размножения) и медленное старение 
высших позвоночных имеют разную природу: 
ускоренное старение  –  адаптация, непосред-
ственно поддерживаемая отбором, т.е.  суще-
ствует генетическая «программа» ускоренного 
старения, и эта программа развилась в ходе 
эволюции специально для того, чтобы обеспе-
чить ускоренное старение. Медленное же ста-
рение – это не адаптация, созданная отбором, 
а пассивный результат накопления случайных 
ошибок, для своевременного устранения ко-
торых естественный отбор по той или иной 
причине не смог создать достаточно эффек-
тивных средств. Ещё со времён Harman [5] ми-
тохондрии считаются машиной, вызывающей 
клеточную гибель и (за счёт регуляции скоро-
сти дыхания и потребления кислорода) опре-
деляющей продолжительность жизни  (ПЖ) и 
скорость старения организма. Поскольку как 

расход энергии, так и производство активных 
форм кислорода  (АФК) имеют прямое отно-
шение к митохондриям, эта органелла стала 
центром исследований старения [6]. Согласно 
теории темпа жизни, фактором, вызывающим 
старение и определяющим его скорость, яв-
ляется уровень потребления энергии, т.е. уро-
вень метаболизма и последующих биохими-
ческих процессов. При этом общий расход 
энергии в течение жизни, приведённый на 
единицу веса тела, будет сходен у разных мле-
копитающих [3, 4]. Митохондриальная гипоте-
за старения (являющаяся производной теории 
темпа жизни) утверждает, что скорость старе-
ния в значительной степени определяется ско-
ростью расхода энергии.

Однако этому объяснению противоречит 
явная общность многих признаков двух типов 
старения, выделяемых в работах В.П.  Скула-
чева (быстрого и медленного феноптоза). Под 
«запрограмированностью» старения понима-
ется набор поэтапных команд (каскадов), запи-
санных в геноме. Эти каскады могли развиться 
под действием отбора, поддерживавшего гене-
тические варианты, которые обеспечивают оп-
тимальные (с точки зрения приспособленности) 
темпы снижения жизнеспособности с возрас-
том (табл. 1 и 2).

Величина ПЖ является такой же устой-
чивой видовой характеристикой, как разме-
ры тела, плодовитость и длительность жизни 
(т.е. средний либо максимальный возраст наступ-
ления гибели), а также механизмы, определяю-
щие характерную для данного вида ПЖ, долж-
ны быть хотя бы частично запрограммированы 
в геноме  [7, 8]. Достижение долголетия само 
по себе не является первоочередной задачей в 
природе. Поэтому чётко направленного отбора 
на высокую ПЖ на всём эволюционном древе 
не отмечено, хотя его и можно видеть в отдель-
ных таксонах (например, в отряде приматов).

С эволюционной точки зрения, «перво-
очередной задачей» живых организмов являет-
ся максимизация приспособленности, которую 
можно определить как величину генетического 
вклада организма в последующие поколения. 
Для достижения этой цели при прочих равных 
условиях долгая жизнь всегда предпочтительнее 
короткой. Однако в реальности «прочие усло-
вия» в разных ситуациях не будут равными. На 
приспособленность влияет, помимо ПЖ, мно-
жество других факторов, таких, например, как 
плодовитость, распределение репродуктивно-
го усилия по возрастам, степень защищённо-
сти потомства, величина родительского вклада 
и  т.д. Следует отметить, что «репродуктиный 
успех» правильнее трактовать как успешность 
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передачи своих генов в следующие поколе-
ния (=  дарвиновская приспособленность), а 
не просто как число произведённых потомков 
(плодовитость). Если у животного родилось 
10  слабозащищённых детёнышей, из которых 
9 сразу погибли, то это низкий репродуктив-
ный успех. А если родилось 3, но все выжили, 
дожили до репродуктивного состояния и сами 
обзавелись потомством – высокий.

В ходе эволюции часто возникают «ком-
промиссы» (trade-offs) между разными компо-
нентами приспособленности. Например, отбор 
может поддержать аллель, повышающий ран-
нюю плодовитость ценой ускоренного сни-
жения жизнеспособности с возрастом, или, 
наоборот, аллель, продляющий жизнь ценой 
уменьшения числа потомков, производимых в 
единицу времени. Для этого нужно лишь, что-
бы интегральное влияние аллеля на приспособ-
ленность было положительным. Понятно, что 
в разных ситуациях оптимальными, с эволю-
ционной точки зрения, будут разные значения 
ПЖ: иногда высокие, а иногда низкие. Поэто-
му мы не наблюдаем единой глобальной тен-
денции к росту ПЖ в ходе эволюции живых ор-
ганизмов – точно так же, как мы не наблюдаем 
глобальной тенденции, скажем, к росту плодо-
витости или родительского вклада в потомство 
(хотя и высокая плодовитость, и большой ро-
дительский вклад в потомство при прочих рав-
ных условиях являются полезными признаками, 
т.е.  повышают приспособленность). Поэтому 
виды с высокими и низкими значениями  ПЖ 
сложным образом распределены по филогенети-
ческому дереву животных. Анализируя это рас-
пределение, можно попытаться выявить и по-
нять основные факторы эволюции долголетия.

В работе рассматриваются механизмы фор-
мирования ПЖ как видового признака и эво-
люция долголетия на примере млекопитающих, 
а также вводится понятие геронтологического 
успеха как особого типа биологического успе-
ха. Все используемые в работе величины видо-
вой ПЖ и коэффициентов долголетия (longevity 
quotient, LQ) взяты из крупнейшей базы данных 
Anage [9] (если не указано иное). Для построе-
ния дерева распределения  ПЖ использовали 
классификацию позвоночных из базы данных 
Ensembl [10] и данные по ПЖ из базы Anage.

ПОНЯТИЕ ДОЛГОЛЕТИЯ 
И БИОЛОГИЧЕСКОГО ПРОГРЕССА

Долголетие  – это социально-биологиче-
ское явление, характеризующееся доживаемо-
стью особи до высоких возрастных рубежей; 

предметом научного интереса, соответствен-
но, являются механизмы и способы дожития 
до большого возраста. ПЖ, как длительность 
существования особи, в нашей работе характе-
ризует максимальный возраст, известный для 
обсуждаемого вида.

Общие принципы, стратегии и признаки дол-
голетия. Различными стратегиями, способству-
ющими долголетию у позвоночных, являются 
сохранение способности к росту и регенерации 
во взрослом состоянии (рыбы)  [11], медлен-
ный метаболизм (рептилии)  [12], сохранение 
ювенильных признаков у взрослых животных, 
неотения (амфибии)  [13, 14] и устойчивость к 
побочным продуктам высокого уровня мета-
болизма (птицы) [15]. Так, например, у пойки-
лотермных позвоночных, включая рыб, репти-
лий и амфибий, скорость метаболизма меньше 
по сравнению с гомойотермными (птицами и 
млекопитающими) и, соответственно, ниже 
скорость образования окислительных радика-
лов митохондриями. Это может способствовать 
эволюции высокой ПЖ и замедленного старе-
ния у отдельных видов, в том числе появлению 
экстремально долгоживущих (некоторые аку-
лы)  [11], а также видов с пренебрежимым ста-
рением (некоторые представители семейства 
карповых) [16].

В царстве Metazoa, несмотря на явное отсут-
ствие единой тенденции в целом (и у Mammalia, 
в частности), можно говорить о наличии тен-
денций более локальных. Первая в том, что 
для примитивных Metazoa характерно такое 
явление, как нестарение, или старение пре-
небрежимо медленное (negligible senescence). 
Большое количество таких примеров извест-
но для примитивных животных таких, как 
губки  (Porifera) и стрекающие  (Cnidaria). Из-
вестны методические трудности, связанные с 
определением ПЖ у колониальных животных, 
например, у кораллов (Cnidaria, Anthozoa) [17]. 
Тем не менее Jones  et  al.  [18] определяют ко-
ралл Paramuricea clavata как нестареющий вид 
(вероятность смерти практически не растёт с 
возрастом, а ПЖ составляет сотни лет) [17, 19]. 
Mедуза Turritopsis dohrnii (классифицированная 
ранее как Turritopsis nutricula; Cnidaria, Hydrozoa, 
Anthoathecata) обладает способностью заколь-
цовывать свой жизненный цикл (переходя от 
стадии медузы обратно к полипу), также дости-
гая потенциального бессмертия. Ещё один не-
стареющий вид – Hydra magnipapillata (Cnidaria, 
Anthoathecata), несмотря на малые размеры и 
не колониальную, а одиночную (хотя и при-
креплённую) форму существования, считает-
ся практически бессмертным из-за близкой 
к нулю (и не растущей с возрастом) смертности 
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в лабораторных условиях. В природе же, соглас-
но Comfort [20], ПЖ гидры составляет не более 
трёх лет. Обычно осенью при понижении тем-
пературы гидра погибает. ПЖ гидры в лабора-
тории в самом долгом эксперименте составила 
46  лет  [21]. У  Jones  et  al.  [18] ПЖ95  (время, за 
которое при данном уровне смертности умрёт 
95% популяции) для Hydra magnipapillata состав-
ляет 1400  лет (срок непредставимо большой 
для животных). Эта способность гидры, види-
мо, обусловлена её неограниченным пролифе-
ративным потенциалом. Хотя её размеры и не-
велики, идёт постоянное обновление клеток, не 
позволяющее накапливаться в организме сенес-
центным клеткам. Выдающаяся способность 
к регенерации сохраняется и у более близких 
родственников позвоночных – иглокожих  [22, 
23]. Труднее объяснить закономерности изме-
нения ПЖ у костистых рыб. ПЖ  у  них не ра-
стёт в ходе эволюции. Однако периодически 
появляются долгоживущие виды, например, у 
морского окуня и у некоторых карпов наблю-
дается ПЖ более 200 лет (самый долгоживущий 
из млекопитающих, кит, живёт 211 лет, т.е. при-
близительно столько же) [16]. У  птиц появля-
ется много новых способностей, связанных с 
полётом, но самые эволюционно продвинутые 
птицы (воробьинообразные) малы по размеру 
(отсутствует увеличение размера и ПЖ в ходе 
эволюции новонёбных птиц). Долгоживущими 
же могут быть как попугаи, так и, например (не 
относящиеся к Neoaves) лебеди, доживающие 
до 30 лет в природе и до 70 лет – в неволе [24, 
25]. В то же время среди попугаев самыми дол-
гоживущими являются самые крупные (более 
локальный эволюционный тренд), долголетие 
которых тесно связано с развитием когнитив-
ных способностей [26].

Характеристики эволюционного успеха. Эво-
люционный успех в развитии таксономиче-
ской группы определяется её биологическим 
прогрессом. Как известно, критериями био-
логического прогресса являются: увеличение 
численности особей, расширение ареала и 
прогрессивная дифференциация  – увеличе-
ние числа систематических групп, составляю-
щих данный таксон. Само по себе длительное 
присутствие той или иной группы в истории 
по отношению к быстрому вымиранию таксо-
на также рассматривается как эволюционный 
успех. Высокую численность особей в популя-
ции можно удерживать за счёт большого числа 
потомков (рождённых единовременно или за 
N  поколений) и небольшой ПЖ  (стратегия  1) 
или за счёт малого числа потомков (рождённых 
единовременно или за N  поколений) и боль-
шой ПЖ (стратегия 2).

Сочетание высокой плодовитости и дол-
гой ПЖ (стратегия 3) встречается относитель-
но редко и, как правило, сопряжено с высокой 
ранней смертностью (черепахи, рыбы). В то 
же время среди насекомых достаточно много 
видов, способных долго жить и при этом хоро-
шо плодиться, поражая своей биомассой (на-
пример, муравьи). Также ожереловые попугаи 
(Psittacula krameri) благодаря высокому числу 
потомков (яиц в гнезде) и долголетию (более 
20  лет) в местах инвазии успешно вытесняют 
другие виды птиц  [27]. Виды, которые обла-
дают и небольшой  ПЖ и небольшим числом 
потомков (стратегия 4), как правило, не могут 
удерживать высокую численность и вымирают.

Сама по себе высокая численность  – не 
гарантия эволюционного успеха. Небольшая 
продолжительность жизни и небольшое число 
потомков характеризуют очень многих совре-
менных млекопитающих и людей предыдущих 
поколений. Для людей, живших до начала про-
мышленной революции  (XVIII  век) и раньше, 
кривая выживания не характеризовалась рек-
тангуляризацией, идя почти параллельно оси 
абсцисс, а затем резко обрываясь вниз, образуя 
как бы прямоугольник. Поэтому для получения 
дополнительной информации об особенностях 
распределения ПЖ используются (в том числе 
и нами) дополнительные показатели, включая, 
например, коэффициент вариации ПЖ или от-
ношение смертности в возрасте, в котором в 
живых остаётся лишь 5% популяции, к средней 
смертности за весь период (табл. 1). Также при-
меняется такой методический приём, как изу-
чение параметров распределения ПЖ не целой 
когорты, но лишь начиная от возраста полово-
го созревания (для человека и животных) [18].

Видовое разнообразие также различно в 
эволюционно успешных таксонах. Так, на-
пример, в современном мире насчитывает-
ся 834  вида мышиных и всего один вид лю-
дей [28]. Прогрессивная дифференциация рода 
Homo может вызывать сомнения, ведь человек 
(рекордсмен по  ПЖ среди сухопутных мле-
копитающих)  – единственный современный 
представитель своего рода. Ареал обитания че-
ловека охватывает всю планету, повсеместно 
же распространёнными видами среди млеко-
питающих можно, кроме человека, считать со-
провождающие его виды (собак, кошек, крыс 
и мышей). Однако это уже следствие культур-
ного и технического прогресса, а не только 
лишь накопления соответствующих биологи-
ческих изменений. Численность Homo sapiens 
растёт. Наряду с явным биологическим про-
грессом человек характеризуется высокой ви-
довой ПЖ.
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В случае возникновения затруднений с 
определением эволюционного успеха какого- 
либо вида можно соотнести его биологический 
успех с  успехом таксона более высокого ранга. 
Из надотрядов млекопитающих афротерии (по 
сравнению с более успешными надотрядами 
Euarchontoglires и Laurasiatheria) – это неболь-
шая группа очень разных (до развития методов 
биоинформатики не считавшихся родственни-
ками) млекопитающих (то же касается прото-
зверей и сумчатых Австралии). Также сложно 
представить афротериев, замыкающих пище-
вые цепочки или распространяющихся по гло-
бусу (захватывая Европу и Америку). Исклю-
чением являются хоботные (Proboscidea), 
которые долго, вплоть до совсем недавнего 
времени (до конца плейстоцена), оставались 
системообразующими животными в Северной 
Евразии и Северной Америке. Однако в насто-
ящее время семейство второго по ПЖ сухопут-
ного млекопитающего (Elephantidae) представ-
лено всего тремя видами. Приспособленность и 
разнообразие водных видов афротериев (отряд 
сирен) также выражена гораздо хуже, чем у лав-
разиатериев (китообразные, ластоногие).

Аналогично и сумчатые за пределами Ав-
стралии проиграли схватку лавразиатериям 
(с точностью до одного вида опоссумов) в Се-
верной Америке и, во многом, и  в Южной. 
В  Австралии, Новой Зеландии и на островах 
Океании они распространились из-за ранней 
изоляции этих территорий. Таким образом, мы 
делаем вывод, что в эволюционном плане лав-
разиатерии успешнее сумчатых.

В сообществах морских организмов су-
ществуют таксоны с быстрым изменением ро-
дового состава в ходе эволюции («быстрые» 
группы), которые обычно являются экологиче-
ски гомогенными, и «медленные» экологиче-
ски разнообразные группы. «Быстрые» группы 
иногда достигают очень высокого уровня таксо-
номического разнообразия. Их слабость в том, 
что они плохо переносят сильные изменения 
среды. Поэтому во время массовых вымира-
ний, когда происходят резкие скачки темпера-
туры, концентрации кислорода и pH  морской 
воды, их таксономическое разнообразие сокра-
щается очень резко, иногда вплоть до полного 
вымирания группы  [29]. «Медленные» группы 
наращивают своё таксономическое разнообра-
зие неторопливо, зато они спокойнее относятся 
к переменам условий. Это особенно ярко про-
является во время массовых вымираний. На-
пример, в палеозое доминирующими группами 
в донной фауне были трилобиты, брахиоподы, 
морские лилии и другие прикреплённые игло-
кожие – типичные «быстрые» группы. Во время 

массового вымирания на рубеже перми и триаса 
эти группы пострадали очень сильно, и поэтому 
в  мезозое баланс сместился в  сторону преоб-
ладания «медленных» групп. После мел-палео-
генового массового вымирания «медленные» 
группы, такие как брюхоногие и двустворча-
тые моллюски, игравшие в палеозойских сооб-
ществах второстепенную роль, окончательно 
заняли господствующее положение в  донных 
сообществах  [29]. Примером эволюционно 
успеш ной группы являются китообразные, пред-
ки которых были прибрежно-сухопутными и 
освоили моря и океаны de  novo. Несмотря на 
огромную фору во времени, они успешно вы-
теснили виды, занимавшие до этого данную 
эконишу. Также можно отметить эволюцион-
ный успех, достигнутый хордовыми в целом по 
сравнению с Cephalopoda [29].

Обычно интеллект способствует долголе-
тию, как и сложные формы поведения обычно 
связаны с увеличением ПЖ  [30]. Однако, как 
ни парадоксально, Cephalopoda, будучи интел-
лектуально продвинутыми  [31] не только сре-
ди моллюсков, но и среди Metazoa в целом (а 
интеллект является эволюционно и физиоло-
гически дорогим продуктом), тем не менее не 
характеризуются долгой ПЖ, но подвергаются 
запрограммированной гибели (сначала сам-
цы, а потом и самки) вскоре после размноже-
ния  [32]. В  качестве возможных объяснений 
этого упоминалось повышенное давление хищ-
ников вследствие утраты раковины и различ-
ные формы антисоциального поведения, вклю-
чая каннибализм [30].

Механизмы долголетия. В  ходе эволюции 
появление долгоживущих видов – событие (от-
носительно) редкое. Особенно редко оно на-
блюдается у эволюционно продвинутых и при 
этом некрупных животных. Долгоживущие 
виды обладают различным сочетанием бла-
гоприятствующих долголетию факторов, на-
пример размер тела, уровень развития  (коры) 
головного мозга, социальность, уровень актив-
ности репарационных систем. Набор и степень 
развития таких признаков у определённого 
вида мы будем называть уровнем его геронто-
логического успеха. Под героуспехом вида мы 
понимаем совокупность признаков, способству-
ющих долгой ПЖ. Эти признаки могут вклю-
чать в себя также повышенную активность си-
стем антиоксидантной защиты и репарации, 
устойчивость к ксенобиотикам и опухолеобра-
зованию, устойчивость к гипоксии, наличие 
неотенических признаков и  т.д. Как видно из 
вышеописанного, геронтологический успех не 
тождественен эволюционному успеху, в том чис-
ле репродуктивному. Факторы, определяющие 
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видовую  ПЖ и выраженность процессов ста-
рения, весьма разнообразны. Так, у прими-
тивных организмов зачастую не выражено 
старение, ни физиологическое (одряхление), 
ни демографическое (увеличение вероятности 
смерти с возрастом), а ПЖ велика. Например, 
у стрекающих она может достигать нескольких 
сотен лет  [18]. В  ходе эволюции происходит 
усложнение организмов, появление новых ти-
пов клеток и тканей, поведенческих реакций. 
На  практике это будет означать, что с каждым 
витком эволюции будут появляться новые виды 
дегенеративных расстройств и поломок, опре-
деляющих как максимальную ПЖ, так и струк-
туру смертности в целом. С  усложнением (и 
увеличением размеров) организмов увеличи-
вается количество клеток, их составляющих. 
В то же время различие в размерах клеток од-
ного типа у разных видов гораздо меньше, чем 
различие в размерах самих организмов.

Чем примитивнее вид, тем легче ему сохра-
нить некоторые признаки, способствовавшие 
долголетию у предшествующих ему на эволю-
ционном древе таксонов. Это, например, со-
хранение способности к росту и регенерации, 
а также медленный метаболизм и низкая тем-
пература тела, которые способствуют более 
медленному производству в организме окис-
лительных радикалов, что считается одним из 
основных механизмов старения у животных. 
Высокая температура тела и интенсивный ме-
таболизм способствуют более быстрому про-
изводству окислительных радикалов. Но они 
же способствуют и более активной работе за-
щитных, репарационных систем. Почему по 
умолчанию считается, что рост температуры и 
метаболизма при прочих равных должен уско-
рять старение, а не замедлять? Таковы призна-
ки упомянутых далее животных  –  чемпионов 
по абсолютной ПЖ (двустворчатый моллюск и 
очень медленная акула).

Ещё одним важным аспектом предраспо-
ложенности к долгой жизни является устойчи-
вость крупных животных к онкогенезу (пара-
докс Пето) [33]. Как уже говорилось, количество 
клеток в организме крупных животных гораздо 
выше, а для формирования опухоли теорети-
чески достаточно одной трансформирующейся 
клетки. Этот парадокс более связан непосред-
ственно с массой (как показателем количества 
клеток), нежели с ПЖ. Так, крайне онкоустой-
чивый африканский слон имеет 20  копий гена 
опухолевого супрессора TP53, включая частич-
но активные 19 ретрогенов, тогда как у сходно-
го с ним по  ПЖ человека наличествует только 
одна копия TP53 и более высокий, чем у слона, 
уровень смертности от опухолей  [34], что, ви-

димо, говорит о сильном отборе на онкоустой-
чивость у слонов.

Для нас интересны признаки, способству-
ющие большой видовой  ПЖ. Некоторые из 
них часто встречаются вместе (положитель-
ная ковариация). Одним из наиболее извест-
ных примеров является связь большой  ПЖ с 
К-стратегией и/или наличием развитого мозга. 
В нестабильной или непредсказуемой окружа-
ющей среде преобладает r-стратегия, так как 
в  этом случае ключевую роль играет способ-
ность быстрого размножения, а адаптацион-
ные механизмы, позволяющие конкурировать 
с  другими организмами, ввиду быстро изме-
няющихся условий не  столь важны  [35, 36]. 
Характерными чертами r-стратегии являют-
ся высокая плодовитость, небольшие размеры, 
относительно короткое время жизни и  спо-
собность быстрого и  широкого распростране-
ния [37]. Так, насекомые являются абсолютны-
ми чемпионами и по видовому разнообразию, 
и по численности, и по местообитанию (это оз-
начает, что будут многочисленными и те, кто их 
ест, и соответственно те, кто ест насекомояд-
ных). Они невелики по размерам (стать круп-
нее им не позволяют особенности дыхания и 
физико-химические свойства хитина). Относи-
тельно долгоживущие виды редки; в основном 
это эусоциальные насекомые  [38]. Наиболее 
продвинутые муравьи живут столько же, сколь-
ко и землекопы (15–20 лет), избранные виды – 
столько же, сколько голые землекопы (свыше 
30  лет) (см.  обзор Shilovsky  et  al.  [39]). Среди 
организмов, в ходе эволюции пришедших к 
r-стратегии, встречаются насекомые и травя-
нистые растения, а также головоногие моллю-
ски и некоторые млекопитающие (особенно 
небольшие грызуны). Если окружающая среда 
более или менее постоянная, то в ней преобла-
дают организмы с K-стратегией, так как в этом 
случае на первое место выходит способность 
успешно конкурировать с другими организ-
мами в условиях ограниченных ресурсов. По-
пуляция K-стратегов, как правило, постоянна 
и близка к максимально возможной в данных 
условиях. Характерными чертами K-страте-
гов являются большие размеры, относительно 
долгий промежуток жизни и малое количество 
потомков, на воспитание которых отводится 
значительная часть времени [37,  40]. Типич-
ными K-стратегами являются крупные млеко-
питающие (слоны, бегемоты, киты), а также и 
животные с длительной родительской опекой 
(зубатые киты, человекообразные обезьяны и 
человек). Учитывая вышеупомянутую уязви-
мость сложных систем, у видов с К-стратеги-
ей должны развиваться и совершенствоваться 
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системы (программы), направленные на повы-
шение надёжности и адаптивности, в том числе 
и обусловливающие увеличение ПЖ.

Способность организма обезвреживать об-
разуемые АФК может являться важным факто-
ром, определяющим индивидуальную и видо-
вую ПЖ [41–43]. Известно, что у долгоживущих 
видов системы защиты от таких повреждений 
действуют гораздо более эффективно, чем у 
родственных видов с меньшей ПЖ. Ответствен-
ные за это программы, называемые также про-
граммами антистарения  [44, 45], представляют 
собой сигнальные генные каскады, направлен-
ные на поддержание репарационной и антиок-
сидантной систем клетки  [44, 46–50]. Таким 
образом, животные с большей ПЖ должны, при 
прочих равных условиях, обладать лучшей спо-
собностью реагировать на АФК и вызываемые 
ими повреждения ДНК. Это подтверждается, в 
частности, наличием положительной корреля-
ции между активностью систем, во влечённых 
в репарацию  ДНК, и максимальной ПЖ мле-
копитающих  [51, 52]. Представителем одной 
из наиболее явных клеточных программ анти-
старения является также система, связанная с 
транскрипционным фактором  Nrf2 (Nuclear 
factor erythroid 2-related factor  2), управляю-
щим экспрессией генов антиоксидантных и 
детоксифицирующих ферментов, которые в 
совокупности представляют собой мощную 
защитную систему клетки [44, 53, 54]. Так, на-
пример, у голого землекопа Hetero cephalus glaber 
значительно снижен уровень Kelch-подобно-
го ECH-ассоциированного белка  1 (Keap1) и 
белка, содержащего β-трансдуциновые повто-
ры (β-TrCP). Поскольку они подавляют ак-
тивность транскрипционного фактора Nrf2, 
ответственного за экспрессию многих антиок-
сидантных и детоксифицирующих ферментов, 
это обусловливает более высокий уровень ан-
тиоксидантной защиты и более медленное на-
копление повреждений (а значит, и замедление 
старения) у голого землекопа [53].

Также для многих долгоживущих видов 
часто характерна групповая организация со-
циума, характеризующаяся сложными форма-
ми поведения и социального взаимодействия 
(социальный интеллект). Сложное поведение 
требует развитого мозга. Среди млекопитаю-
щих высокий коэффициент энцефализации 
наблюдается у человекообразных, китообраз-
ных и хоботных [55, 56]. Более того, у человека 
и слонов наблюдается наибольшее относитель-
ное увеличение массы мозга во взрослом со-
стоянии [57], что служит одним из оснований 
предположить неотению у человека [8, 44]. На-
оборот, у шимпанзе относительное увеличение 

массы головного мозга в постнатальный пе-
риод значительно меньше, чем у человека [58, 
59]. Мозг H. sapiens растёт примерно в течение 
15  лет после рождения, достигает 95%  разме-
ра взрослого человека между  7 и  11  годами и 
только затем завершает последние 5%  роста. 
Объём мозга шимпанзе достигает объёма моз-
га взрослого животного к 5 годам [57–59]. Для 
сравнения, у большинства млекопитающих 
масса мозга при рождении составляет около 
90% массы у взрослого.

Некоторые гены, связанные с первичной 
микроцефалией у человека, находятся под 
давлением положительного отбора у челове-
кообразных обезьян  [60] и китообразных, эти 
виды имеют высокие коэффициенты энцефа-
лизации  [61]. У  Micro chiroptera в ходе эволю-
ции стали меньше размеры по сравнению с 
крыланами (Mega chiroptera), наряду с появ-
лением специализированных умений (эхо-
локация)  [62], а также совершенствованием 
способности к полёту. Такая повышенная ме-
таболическая нагрузка сопровождается поло-
жительным отбором генов пути окислительного 
фосфорилирования (OXPHOS) [63]. При этом в 
отличие от других таксонов, несмотря на умень-
шение массы, ПЖ Microchiroptera не только 
не снижается, но, наоборот, растёт. В  резуль-
тате при сходстве величины максимальной 
ПЖ в таксонах (44 и 41  год у Mega- и Micro-
chiroptera соответственно) различие в размерах 
(массе) у видов с этой ПЖ (Pteropus giganteus и 
Myotis brandtii соответственно) колоссальны 
(в 100 раз). Видимо, Micro chiroptera разработа-
ли собственные пути достижения долголетия не 
только по сравнению с представителями других 
отрядов, но и относительно Mega chiroptera. 
Один из возможных механизмов предложен 
Vyssokikh et al. [43]. Предполагается, что мито-
хондрии, как органеллы, которые производят 
наибольшее количество  ATP и митохондри-
альных АФК (мтАФК) в живых клетках, осна-
щены универсальным механизмом, который 
может полностью предотвратить производство 
мтАФК [43]. Этот механизм заключается в мяг-
кой деполяризации внутренней митохондри-
альной мембраны с целью снижения мембран-
ного потенциала до уровня, достаточного для 
образования ATP, но недостаточного для гене-
рации  мтАФК. У  короткоживущих животных 
(например, мышей) старение сопровождается 
инактивацией механизма мягкой деполяриза-
ции, что приводит к хроническому отравлению 
организма мтАФК.  Однако у долгоживущих 
голого землекопа (ПЖ  32  года) и летучих мы-
шей Carollia perspicillata (ПЖ 17 лет) умеренная 
деполяризация сохраняется ещё много лет [43]. 
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То есть технически любое животное может вы-
работать в ходе эволюции эффективную за-
щиту от производства  мтАФК. Но делают это 
только те виды, для которых выбор между дву-
мя механизмами деполяризации стал крити-
чен, на которые действует особенно сильный 
отбор на продление жизни. А  действует он на 
защищённых животных, таких как летучие 
мыши (способность к полёту  – великолепная 
защита от хищников) и голые землекопы (ре-
продуктивные особи превосходно защищены 
социальностью и подземным образом жизни).

МАТЕМАТИЧЕСКИЕ ПОКАЗАТЕЛИ 
ПРЕДРАСПОЛОЖЕННОСТИ 

К ДОЛГОЛЕТИЮ

Для оценки успешности долголетия вида 
в относительных величинах используют раз-
личные математические показатели. За основу 
берут используемые повсеместно кривые вы-
живания (pace and shape of aging) [18], хотя для 
многих животных они отсутствуют, например 
для гренландского кита  (ПЖ около  210  лет). 
Кривая выживания представляет собой по-
следовательность числовых значений ПЖ. Со-
гласно Jones  et  al.  [18], приводящим данные 
выживания 45  видов животных и растений, 
информативными показателями, полученны-
ми на основе анализа кривых, являются пред-
расположенность к долголетию и устойчивость 
к старению.

На первый взгляд, демографические траек-
тории у животных варьируют в широких пре-
делах. Однако их можно разделить на 4 группы 
по степени «накопления смертности», опре-
деляемой как отношение смертности в терми-
нальном возрасте к средней (ΔС95)  [64]. Так, 
для человека, относящегося к группе IV, данное 
отношение максимально, составляя 23  – для 
японок, 13,5  – для шведок и 7,5  – для индей-
цев  аче (см.  табл.  1). Столь выраженный рост 
относительной смертности у человека с воз-
растом появился в значительной степени за 
последнее столетие в связи с ростом величины 
ПЖ95. Также высоким показателем (8 и  7,5  со-
ответственно) характеризовались содержавшие-
ся в неволе гуппи  (рыбы) и находившийся на 
грани вымирания (и соответственно содержав-
шийся в зоопарках под усиленным уходом) ба-
лийский скворец. Следующая группа III также 
очень гетерогенна и включает в себя косатку, 
льва, копытных, бабуина, шимпанзе и насе-
комых. Группа  II характеризуется невысоким 
отношением смертности в терминальном воз-
расте к средней (от  2,5  – у  домашней овцы до 

1,3 – у ястреба). Наконец, самая многочислен-
ная группа  I не характеризуется сколь-нибудь 
значительным изменением смертности с воз-
растом (от 1,1 – у крокодила до 0,5 – у черепа-
хи), фактически представляя собой нестарею-
щие виды. Из анализа графиков Jones et al. [18] 
представляется очевидным, что многие живот-
ные подпадают под 95%-ную отсечку задолго до 
достижения максимальной ПЖ. Это не снижа-
ет достоверность анализа, если перед этим уже 
произошло значительное повышение смертно-
сти (как, например, в группах III и IV) (табл. 1). 
Для повышения адекватности анализа мы ре-
комендовали дополнительно применять по-
казатель относительного разброса ПЖ  – ко-
эффициент вариации  ПЖ  [44, 65]. Сильное 
его повышение у одних видов по сравнению с 
другими может свидетельствовать о том, что, 
помимо непрерывного воздействия растущей с 
возрастом компоненты смертности (медленно-
го феноптоза), на распределение смертности с 
сопоставимой силой влияет какой-либо другой 
неблагоприятный фактор (болезни, давление 
хищников, неблагоприятные условия суще-
ствования). Примечательно, что коэффициент 
вариации  ПЖ для современных людей из раз-
витых стран, рассчитанный нами [65] с исполь-
зованием исходных данных  [18], соответству-
ет таковому, рассчитанному для современных 
людей из развитых стран ранее в работе группы 
Gavrilova et al. [66].

Коэффициент долголетия. Способность про-
тивостоять возрастным деструктивным про-
цессам у млекопитающих хорошо исследована 
и определяется коэффициентом долголетия 
(видовая ПЖ с учётом массы тела). LQ  пред-
ставляет собой отношение наблюдаемой мак-
симальной  ПЖ к прогнозируемой (т.е.  по-
лученной в результате линейной регрессии 
зависимости величины продолжительности 
жизни в годах от логарифма массы в килограм-
мах) [3, 4, 67]. Прогнозируемая ПЖ может быть 
рассчитана с помощью аллометрического урав-
нения Austad и Fischer [3] для нелетающих пла-
центарных млекопитающих (y = 10,67*m (кг)

 ) или 
уравнения Prothero и Jurgens [68] для всех мле-
копитающих (y = 5,3*m (кг) ).

Собственно, LQ является одной из первых 
попыток выражения успешности долголетия 
(насколько эффективно были использованы 
способствующие большой  ПЖ признаки) в от-
носительных величинах (через  массу). Но  этот 
показатель не очень применим к рукокрылым. 
Летучие мыши, занявшие ту же нишу, что и пти-
цы (эволюционно наиболее молодая группа по-
звоночных), являются чемпионами по  LQ сре-
ди млекопитающих. Однако их LQ сверхвысок 
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Таблица 1. Характеристики кривой выживания и распределения продолжительности жизни у позвоночных

Вид Класс ПЖ95
ПЖ95/
ПЖмакс

LQ, % КВПЖ, % ΔС95 Группа

Gopherus agassizii Ре 64 0,80 – 160,0 0,6 I

Lacerta vivipara Ре 6 0,55 – 69,3 1,1 I

Crocodylus johnsoni Ре 40 0,80 – 194,5 1,5 II

Poecilia reticulata* Р 3,17 0,63 – 26,5 8 IV

Parus major П 4 0,26 – 54,4 1,0 I

Ficedula albicollis П 5 0,51 – 40,1 1,1 I

Accipiter nisus П 8 0,40 – 69,9 1,3 II

Cygnus olor П 16 0,23 – 76,5 2,2 II

Apus melba П 16 0,62 – 53,2 2,4 II

Fulmarus glacialoides П 33 0,73 – 29,6 7 IV

Leucopsar rothschildi* П 18 0,72 – 66,1 7,5 IV

Marmota flaviventris М 11 0,52 124 87,0 1,4 II

Microtus oeconomus* М 0,92 0,51 61 62,4 2,0 II

Ovis aries* М 12 0,53 82 53,5 2,5 II

Rupicapra rupicapra М 9 0,51 71 72,3 3,5 III

Pan troglodytes М 49 0,82 271 97,62 3,5 III

Cervus elaphus М 17 0,63 108 68,2 4 III

Capreolus capreolus М 13 0,74 77 72,1 4,6 III

Papio сynocephalus М 24 0,60 135 77,2 4,8 III

Panthera leo М 17 0,63 90 76,2 5,5 III

Orcinus orca М 59 0,66 176 53,7 5,5 III

Homo sapiens; охотники-собиратели М 81 0,66 526 101,2 7,5 IV

Homo sapiens; 1881 г.р. М 89 0,73 526 57,9 13,5 IV

Homo sapiens; 2009 г.р. М 89 0,73 526 15,5 23 IV

Примечание. Данные сгруппированы по классам позвоночных и затем по уменьшению смертности ΔС95 (и, соот-
ветственно, по уменьшению порядкового номера в таблице Jones et al.  [18]) в пределах каждого класса. LQ – коэф-
фициент долголетия, выраженный в %. Виды разделены на 4 большие группы по степени «накопления смертности» 
(определяемой как отношение смертности в терминальном возрасте к средней): рост смертности отрицательный или 
отсутствует (I); слабо выраженное увеличение (II); выраженное увеличение (III); сильное увеличение с возрастом (IV). 
Условные обозначения: М  – млекопитающие, П  – птицы, Р  – рыбы, Ре  – рептилии, ПЖмакс  – максимальная ПЖ, 
КВПЖ – коэффициент вариации ПЖ (выделено полужирным), ПЖ95 – терминальный возраст, когда лишь 5% когорты 
остаются в живых, ΔС95 – отношение смертности в терминальном возрасте (ПЖ95) к средней.
* Вид наблюдали в неволе.

13*



ШИЛОВСКИЙ и др.1956

БИОХИМИЯ том 87 вып. 12 2022

потому, что для получения способности к полё-
ту неизбежны перестройки анатомии, ведущие 
к сильной потере веса, а также потому, что полёт 
повышает защищённость (как и у птиц) и этим 
способствует эволюции долгой жизни. Это ха-
рактерно и для птиц. Коэффициент долголетия 
никак не учитывает продолжительность периода 
фертильности и физическую силу (как показа-
тель поддержания здоровья в поздних возрастах 
[продолжительности здоровой жизни]). А  ведь, 
например, у гренландского кита они могут со-
храняться в течение двух столетий. Таким обра-
зом, LQ является донельзя упрощённой моделью 
героуспеха, учитывающей только видовую ПЖ 
и массу тела.

Базальный уровень метаболизма и некоторые 
его модификации. Ещё одним показателем, свя-
занным с долголетием, является скорость по-
требления кислорода, величина, положитель-
но коррелирующая с массой тела (и ПЖ). При 
этом относительный уровень метаболизма (по-
требление кислорода на единицу массы тела), 
рассчитываемый по уравнению Kleiber  [69], 
отрицательно коррелирует с ПЖ.

Коэффициенты, рассчитываемые на осно-
вании соотношения аминокислот в митохон-
дриальных белках. Kitazoe  et  al.  [70], прове-
дя филогенетический анализ особенностей 
белкового состава митохондрий у млекопи-
тающих, сильно различающихся по макси-
мальной  ПЖ, предложили уточнение связи 
базального уровня метаболизма с  ПЖ. Авто-
ры ввели таксон-специфический параметр  α, 
который входит в формулу «метаболической 
мощности» митохондрии: mtMR = А * M(B − 1) / α 
(где  А  – коэффициент пропорциональности). 
Параметр α характеризует стабильность белков 
внутренней мембраны митохондрий. Удобна и 
другая характеристика метаболической мощ-
ности митохондрии, которая определяется, 
как потребление кислорода на единицу мас-
сы организма в единицу времени (basal rate of 
oxygen consumption) и обозначается  mtBRO2. 
С точностью до константы А эти характеристи-
ки связаны соотношением mtMRα  =  mtBRO2, 
где  1  ≤  α  ≤8 (для разных отрядов млекопи-
тающих). Если в целом mtMR характеризует 
энергетические потребности, обусловленные 
особенностями существования видов в опре-
делённой экологической нише, то α определя-
ется особенностями аминокислотного состава 
митохондриальных белков и взаимодействи-
ем белков митохондриальной мембраны  [70]. 
В  митохондриях  Tetrapoda кодируется 13  бел-
ков, их суммарная длина почти не меняется и 
близка к 3788 а.о. В  них чаще других встреча-
ются остатки лейцина и сравнительно часто – 

остатки изолейцина, фенилаланина, серина 
и треонина. Мы предлагаем использовать ин-
декс, который является средним абсолютным 
значением коэффициентов корреляции между 
частотами встречаемости в промилле, когда 
усреднение происходит по 10 парам аминокис-
лот (по два из пяти: F, I, L, S, T), что отобра-
жает давление положительного отбора в период 
формирования соответствующей таксономи-
ческой группы.

В ходе эволюции позвоночных снижает-
ся способность и к регенерации. В  лаборато-
рии ИППИ  РАН совместно с лабораторией 
А.  Зарайского был обнаружен ген с-Answer. 
Кодируемый им белок отвечает за регенера-
цию у амфибий. Но у млекопитающих этот ген 
не сохраняется, что, видимо, способствует (за 
счёт снижения активности  Fgf8) развитию пе-
реднего мозга  – яркому отличительному при-
знаку высших позвоночных  [71]. Известны 
гены, связанные с сохранением ювенильных 
признаков у взрослых животных, неотении 
(см. обзор Skulachev et al. [8]). Зачастую, одна-
ко, гены, играющие негативную роль для дол-
голетия, настолько незаменимы, что не могут 
быть выключены и достаточно консервативны 
в эволюции. Такова, например, киназа глико-
генсинтазы бета  (GSK3β), ответственная за 
негативную регуляцию транскрипционного 
фактора Nrf2, который индуцирует экспрессию 
белков антиоксидантной защиты и детоксика-
ции. При этом уровень экспрессии Nrf2 снижа-
ется с возрастом во всех тканях у млекопитаю-
щих (см. обзор Shilovsky [72]).

Ещё одним вариантом различий у корот-
ко- и долгоживущих видов является наличие 
дополнительных изоформ у важных для функ-
ционирования организма белков. Так, тафацин 
отвечает за ремоделинг фосфолипида кардиоли-
пина, играющего важную роль в поддержании 
оптимальной структуры и функции митохон-
дрий, взаимодействующего со многими белка-
ми внутренней мембраны митохондрий, тем са-
мым способствуя формированию дыхательных 
суперкомплексов и оптимизируя биоэнергети-
ку митохондрий (см. обзор Shilovsky et al. [73]). 
Вариации пропорций изоформ этого фермен-
та могут вызывать тяжёлые заболевания, такие 
как синдром Барта. Показано, что, помимо об-
наруженного практически у всех видов обыч-
ного («стандартного») тафацина (содержащего 
262  а.о.), у наиболее долгоживущих приматов 
(гоминид) есть ещё одна уникальная изофор-
ма, содержащая в середине вставку из  30  а.о., 
соответствующая пятому экзону гена  Taz  [74]. 
Изучая распространение этой изоформы (Δ5) у 
других млекопитающих биоинформатическими 
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методами, мы обнаружили, что, действительно, 
она характерна только для высших приматов. 
Однако она присутствует и приблизительно у 
половины представителей семейства мартыш-
ковых (с секвенированным и собранным ге-
номом), являющегося сестринским гоминидам 
на эволюционном древе. У  второй же поло-
вины нами была обнаружена (помимо «стан-
дартной» в 262  а.о.) другая изоформа (назван-
ная нами нестандартным тафацином,  НТ1). 
Эта форма (как и обнаруженная далее НТ2) 
не содержала участка, соответствующего экзо-
ну  5  (Δ5), но содержала изменённые области в 
С-концевой части, возникающие в результате 
сдвигов рамки считывания относительно пол-
норазмерного транскрипта  Taz после пропуска 
экзона 9 или сохранения интрона между экзона-
ми 10 и 11 [75]. Общей для двух этих форм явля-
ется последовательность GDAQ/ESPD/S, cпеци-
фичная для тафацина. Таким образом, можно 
было предположить наличие у высших прима-
тов конкуренции двух изоформ, в которой по-
бедила форма  Δ5, так как НТ1 у гоминид уже 
не встречается. Выяснилось, что, как и Δ5, так 
и  НТ1, и  НТ2 характерны для наиболее круп-
ных и долгоживущих млекопитающих. У назем-
ных НТ1 отмечена у крупных жвачных и мозо-
леногих, а также у слона, а НТ2 – у носорога и 
двух наиболее крупных рукокрылых. У морских 
млекопитающих (отличающихся и большими 
размерами и ПЖ) обязательно встречается (по-
мимо классического тафацина) какая-либо из 
этих форм  НТ. Из наземных хищных, однако, 
у кошкообразных такой модификации не об-
наружено, тогда как у собакообразных на месте 
областей, соответствующих экзонам  10 и  11, в 
основном отмечены длинные неупорядоченные 
участки, не содержащие, однако, повторяющих-
ся от вида к виду последовательностей. Лишь у 
самых крупных из наземных хищных (медвежь-
их) эта изоформа (НТ2) присутствует. Любопыт-
но отметить, что в надотряде эуархонтоглиров 
изоформа НТ1 отмечена не только у крупных и 
долгоживущих приматов, но избирательно и у 
крупных и/или долгоживущих Glires (бобер, го-
лый землекоп, а, кроме того, способный впадать 
в спячку при отрицательной температуре суслик 
Urocitellus parrii). Возможно, такие изоформы 
тафацина обеспечивают оптимальный баланс 
между повышенной биохимической активно-
стью митохондрий (в результате определён-
ных условий окружающей среды или питания) 
и высокой  ПЖ; и функциональная роль таких 
изоформ связана с модификацией первичной и 
вторичной структур на их С-концах.

Социальность и индекс массы неокортекса (CR). 
Социальность имеет глубокие эволюционные 

корни и наблюдается от одноклеточных ор-
ганизмов до многоклеточных животных  [76]. 
Социальные виды могут иметь бо льшую  ПЖ 
и более успешно адаптироваться к изменению 
условий среды обитания по сравнению с оди-
ночными. В  частности, социальность может 
приводить к появлению в популяции постре-
продуктивных особей, характерных, напри-
мер, для человека и косаток. Она характерна 
для многих батиергид, приматов, копытных и 
хищных, в том числе морских.

Большинство примитивных прима-
тов, относящихся к подотряду мокроноcых, 
Strepsirrhini (лемуры, галаго и лори), являются 
социальными (58,1%  видов)  [77]. Остальные 
демонстрируют сложную и часто изменчивую 
социальную организацию, где лишь 7%  видов 
ведут одиночный образ жизни, а ещё 34,9% ви-
дов иногда живут парами или группами. Это 
противопоставляется прежним данным о том, 
что около половины видов мокроносых ведут 
одиночный образ жизни, и подтверждает пред-
положение, что даже предок всех приматов 
был социальным, а не одиночным  [77]. Пред-
принимались попытки определить и выразить 
числом понятие социальности и социального 
интеллекта. Так, Dunbar [78] проверял гипоте-
зы, согласно которым размер головного моз-
га у приматов может быть пропорционален: 
1)  проценту фруктового рациона (чтобы до-
быть фрукт, приходится решать более сложную 
задачу, чем при питании травой и листьями); 
2)  площади участка, занимаемого индивидом 
или социальной группой (в гектарах); 3) сред-
нему дневному переходу (в  метрах); 4)  разме-
ру группы. В  итоге справедливым оказалось 
четвёртое предположение, согласно которому 
размер группы приматов, с которыми может 
поддерживать связь отдельная особь, является 
логарифмической функцией размера голов-
ного мозга. Однако размер всего мозга не мог 
быть достоверным индикатором, т.к.  извест-
но, что мозг у большинства приматов переста-
ёт расти намного раньше, чем тело (человек в 
этом плане является одним из редких исклю-
чений) (см. обзор Skulachev et al. [8]). В связи с 
этим Dunbar [78] за критерий «качества» мозга 
взял зависимость отношения массы неокор-
текса (CR) к остальной массе мозга от среднего 
размера группы приматов  (N) различных ро-
дов:

log10N = 0,0093 + 3,389 log10CR.

Для человека, если принять, что ин-
декс массы неокортекса человека составля-
ет 7–10, получается, что размер «стаи» людей, 
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поддерживающих социальные связи, равен 
120–180 человек, в среднем – 150, что и может 
считаться максимальным уровнем данного по-
казателя среди приматов.

Размер мозга и размер тела. Цефализация. 
Мозг непосредственно отвечает за взаимо-
действие животного с окружающей средой, 
определяя выбор действий в меняющихся ус-
ловиях  [79, 80]. Однако размер мозга ограни-
чивается энергетическими потребностями, 
которые считаются универсальными для всех 
позвоночных, и, таким образом, является «ком-
промиссом» между приспособляемостью и уни-
версальными ограничениями роста энергетиче-
ских затрат [69, 81, 82]. Размер мозга зависит от 
размера тела в соответствии со стандартным ли-
нейным аллометрическим степенным законом. 
Коэффициент масштабирования (наклон) этой 
аллометрии относительно стабилен для позво-
ночных (между 2/3 и 3/4) [83]. Smaers et al. [56] 
использовали двумерное байесовское много-
пиковое моделирование Орнштейна–Уленбека 
(bivariate Bayesian multipeak Ornstein–Uhlenbeck 
modeling) в сочетании с филогенетическим ана-
лизом ковариации для выявления изменений 
как в наклоне, так и в точке пересечения линий 
регрессии эволюционной аллометрии (мас-
сы мозга и тела). Были изучены взаимосвязи 
между мозгом и телом у 107 вымерших видов и 
1311  существующих из 21  отряда млекопитаю-
щих. Выяснили, что аллометрические сдвиги 
ковариации размеров мозга и тела в эволюции 
млекопитающих имеют место у приматов, хищ-
ных и сумчатых. Наклон линии регрессии для 
предков млекопитающих составляет  0,51 и со-
храняется в рано отделившихся отрядах, таких 
как златокроты, тенреки, слоновые землерой-
ки, слоны, дюгони и ламантины, даманы, а так-
же у ленивцев (Pilosa), броненосцев (Cingulata), 
тупай, лагоморфов, белок, летающих лемуров 
и долгопятов  [56]. Сдвиги наклона обычны и 
характеризуют как раннюю, так и позднюю ди-
версификацию. Самые ранние сдвиги наклона 
произошли вблизи границы мелового периода 
и палеогена (K-Pg; ~  66  млн  лет назад), и все 
они указывают на сдвиг в сторону более высо-
кого наклона. Эта временная кластеризация 
предполагает, что изменения в относительной 
траектории роста размера мозга и тела были 
фундаментальными для расхождения отрядов 
млекопитающих после массового вымирания 
на границе мел-палеоген. Это согласуется с пат-
терном, наблюдаемым у птиц [84], предполагая, 
что экологическая радиация и последующее 
расширение ниши после массового вымира-
ния на границе мел-палеоген сыграли важную 
роль в формировании траекторий, по которым 

и птицы, и млекопитающие стали классами по-
звоночных с самым большим мозгом.

Используя самый большой набор ископа-
емых и существующих до сих пор собранных 
данных, Smaers et al. [56] обнаружили, что сдви-
ги аллометрического наклона (ковариация раз-
мера тела и мозга) происходят при основных 
переходах в эволюции млекопитающих и часто 
в первую очередь характеризуются заметными 
изменениями в размерах тела. Результаты по-
казывают, что млекопитающие с самым боль-
шим мозгом достигли больших относительных 
размеров мозга сильно различающимися пу-
тями. Слоны представляют собой простейший 
случай, поскольку они произошли непосред-
ственно от предков млекопитающих и достигли 
большого относительного размера мозга за счёт 
значительного увеличения размера своего тела 
при (ещё более быстром) увеличении размера 
мозга. У хищных увеличение размера мозга шло 
быстрее, чем размера тела. У  зубатых китов и 
дельфиновых относительный размер мозга уве-
личивался ступенчато. Так, у зубатых китов по 
сравнению с предшествующими китообразны-
ми уменьшился размер мозга и тела, при этом 
размер тела уменьшился быстрее, чем размер 
мозга. У ластоногих значительное уменьшение 
наклона по сравнению с другими плотоядны-
ми произошло в первую очередь из-за умень-
шения дисперсии размера мозга по сравнению 
с дисперсией размера тела. Это предполагает 
дивергентный отбор по размеру тела, на ко-
торый, скорее всего, повлиял переход к полу-
водной нише [56].

Общая схема такого рода исследований 
признаков, влияющих на ПЖ, приведена 
на  рис.  1 на примере изучения сопряжённо-
сти изменения массы тела. Так, исследуемый 
признак может сопоставляться с массой тела, 
обычно приводимой в логарифмической шкале 
на левой оси ординат (штрихованные столбцы 
на рис. 1). В парных к ним незаштрихованных 
столбцах приведено изменение изучаемого по-
казателя в относительных единицах (отмечается 
на шкале на правой оси ординат). На  основа-
нии сопоставления скоростей изменения этих 
показателей (например, массы тела и мозга) и 
делается вывод о наличии движущего (дарви-
новского) или стабилизирующего (шмальга-
узеновского) отбора. Так, на схеме разобран 
случай, когда признак по-разному ведёт себя в 
разных (над)отрядах млекопитающих. У  боль-
шинства хищных и китопарнокопытных на-
блюдается резкий рост массы тела со стабиль-
ным установившимся отношением скорости 
роста массы тела и мозга (угол наклона соот-
ветствующей линии регрессии). Эволюционная 
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Рис. 1. Анализ сопряжённого изменения признаков в различных таксонах млекопитающих. Заштрихованные столб-
цы – масса тела у представителей данного таксона (в логарифмических координатах); незаштрихованные – ковари-
ация массы мозга и тела (в относительных единицах). Диагональным крестом на незаштрихованном столбце у при-
матов отмечен случай резкого изменения ковариации (снижение размеров тела при резком росте размеров мозга 
у Homininae) (построено по данным из статьи Smaers et al. [56])

траектория приматов была сложной, начиная 
с двух последовательных уменьшений угла на-
клона (отражающих одновременное увели-
чение размера мозга и тела) у обезьян и чело-
векообразных обезьян, за которыми следует 
наиболее заметное из наблюдаемых в иссле-
довании Smaers  et al.  [56] увеличение наклона 
(одновременное уменьшение размера тела при 
увеличении размера мозга) у Homininae (отме-
чено диагональным крестом на рис. 1).

Аналогичную модель возможно приме-
нять для сопоставления параметров организма 
(масса, ПЖ и т.д.) и скорости эволюции генов, 
играющих важную роль в этих процессах. Бы-
строе накопление нуклеотидных замен в гене 
будет приводить к изменению физических 
свойств кодируемого им белка, а в некоторых 
случаях – даже к его потере, превращению его 
в псевдоген и утрате синтении. В  случае ста-
билизирующего отбора замен в гене накапли-
вается гораздо меньше. При это преобладают 
синонимичные замены, не приводящие к из-
менению аминокислотной последовательности 
белка. Таким образом, методы бионформатики 
позволяют выявлять различия в нуклеотидной 
последовательности генов и аминокислотной 
последовательности белков между видами, в 
том числе долго- и короткоживущими, а также 

эволюционно успешными и неуспешными. 
Они позволяют выявить корреляции того или 
иного признака с долголетием, оценить и срав-
нить скорость, с которой этот признак разви-
вается в том или ином таксоне (в настоящей 
работе приведена оценка такого признака, 
как цефализация у млекопитающих, или от-
дельно социализация, но как более локаль-
ный тренд в отряде приматов). Перспектив-
но изучение исчезновения в ходе эволюции 
некоторых генов (в зависимости от поставленной 
задачи  – у всех или у определённой доли) у 
короткоживущих животных, но сохранение у 
долгоживущих и наоборот [85]. Разработанная 
Rubanov  et  al.  [85] математическая модель по-
зволяет сравнивать скорость эволюции генов, 
ответственных за изучаемый признак, показать 
наличие/отсутствие положительного дарвинов-
ского отбора по соотношению консерватив-
ных и неконсервативных замен нуклеотидов, 
выявить наличие/отсутствие того или иного 
гена/признака. При этом возможно варьи-
ровать исходные требования к частоте встре-
чаемости гена в любых двух сопоставляемых 
группах животных. Это, например, анамниоты 
против амниот, Apoda против четвероногих, 
короткоживущие против долгоживущих и  т.д., 
которые в дальнейшем именуются «нижним» 



ШИЛОВСКИЙ и др.1960

БИОХИМИЯ том 87 вып. 12 2022

и «верхним» множествами. Эти группы могут 
быть созданы на основе любого признака, ко-
торый присутствует у низших видов, но не при-
сутствует у высших видов [85].

Эволюция млекопитающих как таксона. Со-
вершенствуясь в ходе эволюции и обеспечивая 
себе эволюционный успех, таксоны могут об-
ретать одни способствующие долголетию при-
знаки, теряя при этом другие. Рассмотрим это 
на примере эволюции млекопитающих. Для 
предшествующих им амниот (рептилий) ха-
рактерны относительно бо льшая ПЖ и низкий 
уровень метаболизма, а также способность 
ещё снижать его в холодное время года.

Динозавры и млекопитающие появились 
практически одновременно, в триасе, около 
230  млн  лет назад. Тем не менее лишь с прак-
тически полным вымиранием динозавров на 
рубеже мел-палеогена (66  млн  лет назад) мле-
копитающие начинают играть важную роль в 
биоценозах, и лишь спустя ещё 700 000 лет по-
являются более или менее крупные виды млеко-
питающих (размером крупнее кошки, а не кры-
сы). В связи с этим представляет интерес работа, 
посвящённая сравнению кривых выживания 
у человека и некоторых динозавров. Исполь-
зуя воссозданные демографические данные, 
была тщательно интерпретирована динамика 
старения динозавров Alberto saurus sarco phagus, 
Tyranno saurus rex и Gorgo saurus libratus [86] на ос-
нове восстановленных таблиц дожития [87–89]. 
Несмотря на то что максимальная  ПЖ дино-
завра меньше ПЖ  человека, однако в относи-
тельных единицах (процентах от максимума) 
кривая смертности у динозавров гораздо более 
пологая, чем у млекопитающих и сходна с тако-
вой у птиц (см., например, Jones et al. [18]).

Неизбежные на стыке эпох переходные фор-
мы будут, сохраняя достоинства предыдущих 
форм, содержать все недостатки как прошлых, 
так и настоящих таксонов, что будет обуслов-
ливать сниженную адаптивность переходных 
форм (например, группы однопроходных у 
млекопитающих, вне зависимости от их  ПЖ). 
Newham et al. [90] изучали ископаемые останки 
зубов отдельных представителей древних мле-
копитающих, живших ~200 млн лет назад. Были 
просканированы около 200 окаменелостей зубов 
Kuehneotherium (14,9–32,7  г; в среднем 23,8  г) и 
Morganucodon (животного массой 10,7–25,0  г (в 
среднем 17,9  г), древнейшего млекопитающего, 
второго после признанного недавно [91] млеко-
питающим базилодона). Изу чая линии Ретци-
уса на поперечных шлифах образцов, возника-
ющие в процессе появления новых слоёв эмали 
по мере развития зуба, подсчитывали количе-
ство «годовых колец». Так, ПЖ Morganucodon со-

ставила 14  лет, а Kuehneotherium  – до  9  лет. Для 
сравнения, мыши и землеройки, современные 
млекопитающие таких же размеров, живут в 
дикой природе год, редко два, а максимальная 
ПЖ мыши, согласно базе данных Anage, состав-
ляет 4  года. Считается, что ключевые характе-
ристики млекопитающих, в том числе их тепло-
кровность, эволюционировали примерно в то 
же время. Примитивные млекопитающие были 
более медлительными, а скорость кровотока в 
бедренных костях у них была гораздо ниже, чем 
у современных, хотя и выше, чем у  рептилий. 
У Morganucodon и Kuehneotherium были жеватель-
ные зубы и относительно большой мозг.

Тем не менее для современных млекопита-
ющих (n  =  279), современных нептицеподобных 
рептилий (n = 252) и ископаемых млекопитающих 
(в логарифмическом масштабе) филогенетиче-
ская обобщённая регрессия наименьших квадра-
тов для десятичных логарифмов максимальной 
ПЖ в дикой природе (в годах) и удельной  скоро-
стью метаболизма (мл О2 кг−1ч−1) по казывает, 
что ископаемые млекопитающие попадают в 
диапазон, характерный для современных репти-
лий. Наиболее близок к их максимальной ПЖ 
мышиный лемур Microcebus murinus, размер кото-
рого вторично уменьшился в ходе эволюции [92]. 
Только у ехидны Tachyglossus aculeatus, однопро-
ходного с большой ПЖ и низкой скоростью ме-
таболизма, отклонение от среднего значения всех 
млекопитающих превышает таковое значение для 
Kuehneotherium, но не для Morganucodon. Сравне-
ния с помощью одностороннего филогенетиче-
ского ковариационного анализа (ANCOVA) пока-
зывают, что наклоны регрессии для современных 
млекопитающих и рептилий статистически схо-
жи (p = 0,35), но их средние значения значитель-
но различаются (p = 0,036), при этом рептилии в 
среднем живут на 18,3 года дольше, чем млекопи-
тающие c такой же массой тела.

Эволюция долголетия. Как уже отмечалось, 
в целом высокая ПЖ в природе встречается не 
очень часто, являясь, видимо, второстепенным 
по важности признаком. Большинство совре-
менных животных относится к типу членисто-
ногих, животным небольшого размера, обуслов-
ленным хрупкостью формирующего их скелет 
хитина и особенностями их дыхательной си-
стемы. Действительно, представителей одного 
лишь семейства муравьёв насчитывается почти 
столько же видов, сколько млекопитающих и 
птиц вместе взятых.

Для нас интересны признаки, способству-
ющие большой видовой ПЖ млекопитающих (в 
статье мы рассматриваем способность к росту 
и регенерации, скорость метаболизма, цефали-
зацию, неотению). Успех млекопитающих как 
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таксона произошёл благодаря теплокровности, 
цефализации, а также увеличению размеров. 
Из этих трёх преимуществ наиболее благопри-
ятным для долголетия оказался размер. Чем 
больше масса животного, тем дольше оно мо-
жет жить. Усложнение структуры и достижение 
биологического прогресса идёт чрезвычайно 
различающимися путями и с разной эволюци-
онной скоростью ответственных за эти призна-
ки генов.

В каждом таксоне есть идиоадаптации, 
обеспечивающие его представителям успех, в 
том числе и обусловленные r- и K-стратеги-
ей и, соответственно, разной величиной ПЖ. 
Размер  – это один из элементов K-стратегии. 
Действительно, малая ПЖ крупного животно-
го делает его неконкурентоспособным. Однако 

можно предположить, что такая корреляция не 
всегда эффективна. Сильное увеличение разме-
ров делает животное более уязвимым к резкому 
изменению условий существования (ибо его по-
требность в ресурсах и чувствительность к изме-
нению условий существования велики) [93–95].

Таким образом, сложившаяся в ходе эволю-
ции видовая ПЖ является результатом баланса 
нескольких разнонаправленных эволюцион-
ных сил (представлены в систематизированном 
виде в табл. 1). Многие факты, обсуждаемые в 
статье (всё, что относится именно к эволюции 
старения, а не к физиологии), можно привя-
зать к одному из пяти пунктов табл.  2. Та ви-
довая ПЖ, которая в итоге формируется у дан-
ного вида, является результатом баланса этих 
пяти сил (табл. 2).

Таблица 2. Факторы эволюции продолжительности жизни (ПЖ)

Стратегии отбора Проявления

1. Прямой отбор 
на замедление старения

при прочих равных условиях долгая жизнь всегда лучше короткой жизни 
(больше времени на размножение, значит выше приспособленность, 
она же генетический вклад в следующие поколения); 
именно поэтому нас и удивляет, почему в ходе эволюции сохраняется такой, 
казалось бы, очевидно вредный признак, как старение

2. Косвенный отбор 
на замедление старения

многие адаптации, повышающие защищённость организма от тех или иных 
опасностей, могут в качестве побочного эффекта приводить к продлению жизни; 
например, хорошая способность к регенерации, как у гидры и планарий, 
защищая от травм, может попутно и замедлить старение

3. Прямой отбор 
на ускорение старения

гипотеза феноптоза; предполагаемые механизмы: 
1) старение ускоряет эволюцию каких-то полезных признаков 
(описан в аналитической модели «Басни о зайцах» [96]); 
2) наследование ресурсов и родственный отбор, 
когда смерть родителя идёт на пользу потомкам 
(имеет место, например, у Caenorhabditis elegans и некоторых лососей) [97]

4. Косвенный отбор 
на ускорение старения

гипотеза антагонистической плейотропии Williams [98]; 
по-видимому, многие аллели, повышающие приспособленность в раннем 
возрасте (например, раннюю плодовитость), делают это ценой ускоренного 
снижения приспособленности в старших возрастах; 
отбор поддерживает такие аллели, потому что до старших возрастов всегда 
доживает меньше особей, чем до ранних, даже при отсутствии старения; 
а значит, общий ущерб для приспособленности от поздно проявляющихся 
вредных признаков всегда меньше, чем от рано проявляющихся 
(«для отбора ранние признаки важнее поздних»); 
чем выше внешняя неизбирательная смертность, тем важнее 
для отбора ранние признаки по сравнению с поздними; 
поэтому защищённость способствует эволюции долголетия

5. Недостаточная сила 
прямого отбора 
на замедление старения

с возрастом вероятность дожить до данного возраста снижается даже 
у нестареющих, поскольку не бывает нулевой смертности (Medawar [99]); 
поэтому чем позднее проявляется вредный эффект аллеля, 
тем слабее отбор против него; 
рано или поздно обязательно наступает такой возраст, что отбор, 
отбраковывающий мутации, приносящие вред в этом возрасте 
и позже, уже не может противостоять дрейфу; 
такие мутации свободно накапливаются; 
Medawar называл это selection shadow (имея в виду возраст, до которого 
не достигает «свет» очищающего отбора); 
более общее название – drift limit (порог дрейфа); 
чем сильнее внешняя неизбирательная смертность, тем в более раннем возрасте 
находится порог дрейфа для вредных мутаций фиксированного уровня вредности; 
поэтому защищённость организма способствует эволюции долголетия
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Практически во всех отрядах млекопита-
ющих (гигантские носороги у непарнокопыт-
ных, гигантские хищные, хоботные и  т.д.) ги-
гантские виды вымерли, несмотря на то что их 
размеры делали их практически неуязвимыми. 
В других таксонах это были динозавры, гигант-
ские черепахи и крокодилы, характеризующие-
ся крайне медленным старением (см.,  напри-
мер, Jones et al. [18]). Многие водные животные 
(теряющие, по закону Архимеда, часть своего 
веса при сохранении массы) имеют крупные 
размеры  [54]. Именно к водным и относится 
большинство долгоживущих млекопитающих 
(а также и долгоживущих животных в целом). 
Тем не менее увеличение размеров (и массы) 
является не очень эффективным триггером 
долголетия. Согласно раcчётам Austad  [4], в 
среднем увеличение массы в  16  раз даёт уве-
личение ПЖ всего лишь в 2 раза. Однако даже 
это правило работает не со всеми и не всегда. 
Например, домашняя кошка может жить бо-
лее 30 лет, тогда как ПЖ у не имеющих врагов 
крупнейших кошачьих в зоопарках или дикой 
природе не превышает 25 лет.

К биологическому прогрессу млекопитаю-
щих привело появление теплокровности [100], 
обусловливающей гомойотермию, способность 
к относительно более быстрому передвижению 
и внесезонную активность. Млекопитающие 
обладают также значительно большей способ-
ностью к устойчивой аэробной активности 
по сравнению с экзотермическими животны-
ми [100]. Ещё одной причиной успеха явилось 
резкое усиление цефализации, связанное с 
развитием нового отдела  ЦНС, коры голов-
ного мозга, обусловливающей новые уровни 
сложности нервной деятельности  [55, 56, 101]. 
У птиц и млекопитающих независимо развил-
ся мозг относительно большего размера, чем 
у других классов позвоночных. Этому спо-
собствовало ослабление фенотипической ин-
теграции между размером мозга и размером 
тела, что привело к увеличению доступной из-
менчивости и повышению гибкости в ответе 
на отбор [56, 102].

Обратной стороной этих бонусов являет-
ся соответственно резко возросший уровень 
продукции окислительных радикалов мито-
хондриями (а, следовательно, и скорости ста-
рения) и появление большей доли неделящих-
ся дифференцированных клеток (вследствие 
ограничения роста организма) с одновремен-
ным снижением в ходе эволюции способности 
к росту и регенерации. Согласно Шмальгаузе-
ну [103], это в итоге способствует накоплению 
возрастных повреждений и, соответственно, 
развитию заболеваний, в том числе нейродеге-

неративных. У  млекопитающих и птиц много 
делящихся, не дифференцированных клеток 
(мультипотентных, олигопотентных и унипо-
тентных), потому что их сложные ткани быстро 
изнашиваются и нуждаются в обновлении. Ре-
генерация традиционно подразделяется на ре-
паративную и физиологическую. Животные с 
высоким уровнем метаболизма сделали ставку 
на физиологическую регенерацию (обновле-
ние тканей), потому что репаративная не под-
держивалась отбором. Теплокровное живот-
ное, получившее серьёзную травму, не может 
полноценно питаться и восполнять энергети-
ческие потери, а значит погибнет раньше, чем 
могли бы запуститься и реализоваться процес-
сы восстановления потерянной части тела.

Таким образом, как гомойотермия, так и 
цефализация способствуют снижению потен-
циальной максимальной ПЖ. Только самые 
крупные из китов имеют оценку ПЖ, равную 
таковой у некоторых долгоживущих костных 
рыб (морского окуня и некоторых карповых), 
но даже близко не дотягивающую до рекордов 
по ПЖ среди хрящевых рыб (уже упоминав-
шихся ранее некоторых акул). Остальные виды 
млекопитающих (за исключением человека) не 
способны преодолеть даже столетний рубеж.

Одним из следствий является показатель-
ная кривая выживания млекопитающих, ха-
рактеризующаяся быстрым ростом смертности 
(начиная с определённого возраста) и выра-
женным превышением смертности в возрасте 
ПЖ95 по сравнению со средним показателем 
смертности. Эта величина (смертности в воз-
расте ПЖ95 к средней смертности) является 
одним из показателей скорости демографи-
ческого старения (увеличения вероятности 
смерти с возрастом). Аналогичное повышение 
наблюдается только у животных, состоящих из 
постмитотических клеток и имеющих малые 
размеры (в первую очередь насекомых)  [18]. 
В других таксонах животных, рассмотренных в 
данной работе (стрекающих, птиц, рептилий, а 
также, по некоторым оценкам [86], у динозав-
ров), кривая смертности не имеет столь круто-
го подъёма с возрастом.

Существуют группы млекопитающих с 
низким эволюционным успехом, но высо-
кой ПЖ. Это касается современных примитив-
ных млекопитающих. Согласно крупнейшей 
базе данных AnAge, ПЖ австралийской ехидны 
Tachyglossus aculeatus достигает 49,5  года; ПЖ 
утконоса Ornithorhynchus anatinus (единствен-
ного млекопитающего, кроме голого землеко-
па, с пониженной температурой тела) состав-
ляет 22,6 года. Эта достаточно высокая ПЖ не 
является следствием каких-либо эволюцион-
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ных достижений млекопитающих, а, скорее, 
является «отголоском» высокой ПЖ предковых 
форм с медленным метаболизмом. Однопро-
ходные (Monotremata) являются эндемиками в 
Австралии, не выдерживая конкуренции с бо-
лее быстрыми «настоящими» млекопитающи-
ми (Eutheria). Сходная ситуация складывается 
и с другой современной группой млекопитаю-
щих Marsupialia (сумчатые), обитающих в ос-
новном в Австралии и части Южной Америки. 
Разброс видовой ПЖ в различных таксонах 
млекопитающих и его сопоставление с други-
ми таксонами Tetrapoda приведены на рис.  2. 
Austad [4], основываясь на том, что среди сум-
чатых нет животных с большой (по сравнению 
с другими млекопитающими) ПЖ, критикует 
теорию «темпа жизни» (утверждающую, что 
более медленный метаболизм сопряжён с боль-

шей ПЖ) и, следовательно, валидность такого 
показателя как коэффициента долголетия. Од-
нако, на наш взгляд, это противоречие мнимое. 
Оно объясняется тем, что сниженный уровень 
метаболизма не является у сумчатых чем-то 
благоприобретённым (т.е.  полезной в целом 
для увеличения  ПЖ адаптацией). Он является 
наследием, доставшимся сумчатым от пред-
ковых форм. Ещё одним, также мнимым, ис-
ключением из этого правила являются летучие 
мыши – животные с большой ПЖ, а также LQ 
(т.е. ПЖ с учётом массы тела) и одновременно 
очень высоким метаболизмом, обусловленным 
приобретённой способностью к полёту. В этом 
случае увеличению ПЖ способствует развитие 
мощной системы клеточной защиты, анало-
гичной таковой у птиц (т.е. животных, занима-
ющих аналогичную эконишу) [104, 105].

Рис. 2. Диапазон видовой продолжительности жизни (ПЖ) в различных таксонах Tetrapoda. Числовыми интервалами 
обозначен диапазон видовых ПЖ (в годах) в данном таксоне. В случае, если в базе данных Anage присутствует только 
один вид, то в схеме приведена величина его ПЖ
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Первозвери, имея недостатки примитив-
ных млекопитающих, ухитрились сохранить 
некоторые особенности (в том числе высо-
кую ПЖ) от предков. Таким образом, есть не-
сколько направленных процессов на самых 
разных уровнях организации (основные пере-
числены в табл. 2), которые могут быть и раз-
нонаправленными. При этом, естественно, чем 
меньше таксон, тем более однородны по пред-
ставляемым признакам в нём животные. Это 
характерно для всех ключевых отрядов млеко-
питающих. У  эуархонтоглиров (за исключени-
ем приматов) лишь небольшое число видов ха-
рактеризуется высокой ПЖ или LQ. Входящий 
в него отряд с наибольшим эволюционным 
успехом (грызуны) не демонстрирует, за не-
большими исключениями, развития присущих 
долголетию признаков. Грызуны и зайцеобраз-
ные являются ярким примером приверженно-
сти r-стратегии. Наибольшее число видов сре-
ди млекопитающих описано в отряде Rodentia. 
Остальные отряды представлены небольшим 
числом видов, проиграв эволюционную гон-
ку раньше. Известно, что вид, активность за-
щитных систем у которого высока, будет иметь 
большую ПЖ по сравнению с представите-
лями сопоставимой или даже большей массы 
из того же таксона. Наиболее известным при-
мером такого рода является голый землекоп 
(Heterocephalus glaber), ПЖ и LQ которого вы-
соки по сравнению с другими батиергидами 
(семейство отряда грызунов). Однако ни чис-
ленность, ни размер ареала у голого землекопа 
не свидетельствуют о биологическом прогрессе 
этого вида. Ареал у приматов (за исключением 
человека) также ограничен. Так, их практиче-
ски нет в Европе и Северной Америке.

ПЖ и LQ человека (Homo sapiens) и выс-
ших приматов в целом велики по сравнению с 
другими представителями надотряда эуархон-
тоглиров (другими приматами, грызунами и 
зайцеобразными, а также тупайями и шерсто-
крылами). Некоторые отряды эуархонтогли-
ров (тупайи и шерстокрылы) являются эволю-
ционно неуспешными. Отряд шерстокрылов 
(способных к планирующему полёту млекопи-
тающих) представлен всего двумя видами (по 
сравнению, например, с полутора тысячами 
видов рукокрылых, способных к настоящему 
полёту). Среди млекопитающих эволюцион-
ную гонку явно выигрывают лавразиатерии: 
есть многие наземные виды, которые ходят по 
земле и немаленького размера (копытные), и 
есть те, которые замыкают пищевые цепочки. 
Высокой видовой ПЖ по сравнению с род-
ственными видами того же таксона могут обла-
дать и виды, отличающиеся по другим показа-

телям К-стратегии, например числу потомков, 
рождающихся за один раз. Так, например, в от-
ряде хищных ПЖ у медведей в 2 раза выше, чем 
у представителей как других собакообразных, 
так и крупных кошачьих.

Тем не менее простых показателей долго-
летия (вроде коэффициента долголетия) для 
описания героуспеха лавразиатериев явно не-
достаточно, чтобы предположить наличие ка-
ких-либо способствующих долголетию при-
знаков, например у китов. Киты живут долго, 
хотя по коэффициенту долголетия не очень 
«успешны». При этом среди акул, которых 
они потеснили в их эконише, есть чемпионка 
по долголетию среди всех позвоночных (грен-
ландская акула). Также в этой эконише оби-
тает и абсолютный рекордсмен по ПЖ среди 
животных (507 лет) – двустворчатый моллюск 
Arсtiсa islandiсa  [106]. Следует отметить, что, 
несмотря на огромную  ПЖ и способность 
обитать в холодных водах, гренландская акула 
отнюдь не является одной из самых совершен-
ных и конкурентоспособных, будучи одной из 
самых медленных акул. Ещё один пример того, 
как эволюционный успех не совпадает с успе-
хом геронтологическим.

Долголетие у изученных млекопитающих 
часто является побочным результатом их адап-
таций, таких, например, как большие размеры. 
Ведь большое число клеток требует улучшен-
ной системы пролиферативного контроля, а 
значит, вероятность смерти от поломки этого 
механизма снизится. Кроме того, сам период 
роста большого животного до половозрелости 
тоже увеличивает  ПЖ. Животные, вынужден-
ные бороться с АФК и другими метаболиче-
ски вредными последствиями обмена (летучие 
мыши, голый землекоп), усиливают «антира-
дикальные» инструменты для сохранения ДНК 
и тоже побочным образом увеличивают про-
должительность жизни. Почему-то среди мле-
копитающих и птиц нет стратегов, решающих 
обе проблемы за счёт эффективной пролифе-
рации и эффективного апоптоза, как бессмерт-
ные гидры или почти бессмертные плоские 
черви. Возможно, дело в сложном контроле 
тканевого гомеостаза, который идёт за счёт 
дифференцировки многих разных тканеспеци-
фичных стволовых клеточных линий, а не еди-
ного пула предшественников (интерстициаль-
ные клетки книдарий, необласты планарий). 
Млекопитающие, которые используют выра-
женную K-стратегию, начинают, при прочих 
равных обстоятельствах, эволюционно зави-
сеть от ПЖ. То есть ПЖ из побочного продукта 
существующих адаптаций становится феноти-
пическим признаком, по которому идёт отбор. 
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Это особенно важно для высокосоциальных 
видов с развитой иерархией и выраженной за-
ботой о потомстве (слонов, косаток, гоминид).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Долгоживущие виды у позвоночных в 
целом и млекопитающих в частности могут 
появляться: 1)  среди представителей эволю-
ционно успешных таксонов (таковы, напри-
мер приматы, хищные, китообразные, руко-
крылые); 2)  среди видов, рано отделившихся 
от эволюционно успешных таксонов с r-стра-
тегией (например, представителей семейства 
Bathyergidae). Для таких таксонов характерно 
появление какого-либо признака, дающего 
им преимущество (например, эусоциальность, 
способность к полёту, нахождение на верху 
пищевой цепочки и  т.д.). Некоторые из них 
часто встречаются вместе (положительная ко-
вариация). Разные признаки с разной силой 
влияют на  ПЖ. Может быть большой набор 
способствующих долголетию признаков, но 
его эффект мал (малая героуспешность). От-
носительная скорость прироста ПЖ на еди-
ницу увеличения какого-либо развивающего-
ся в данном таксоне признака (например, на 
единицу прироста массы или размера мозга у 
приматов) и будет говорить об эффективности 
данного признака с точки зрения долголетия 
(т.е.  героуспеха). То  же самое можно сказать 
и о скорости эволюции ответственных за эти 
признаки генов. Наличие генов, ответствен-
ных за долголетие в данном таксоне (генов ре-
парации, онкоустойчивости, антиоксидантной 
защиты  и  т.д.) зачастую сопряжено с появле-
нием изоформ этих генов, характерных имен-
но для долгоживущих видов данного таксона.

Признаки, дающие преимущество тому 
или иному таксону (например, цефализа-
ция у приматов), будут развиваться у них бы-
стрее или в большей степени, чем у других 
таксонов. На примере цефализации в работе 
Smaers  et  al.  [56] показано, что анализ кова-
риации размеров мозга и тела позволяет на-
блюдать развитие того или иного признака 
даже при немонотонных (и иногда даже раз-
нонаправленных) его изменениях в разных 
таксонах). На молекулярном уровне это будет 
означать бо льший дарвиновский отбор в от-
ветственных за данный признак генах. Также 
можно отметить, что наибольшие выявленные 
изменения наклона линий регрессии, отража-
ющие изменения ковариации размеров мозга 
и тела, обнаружены у гоминид (по сравнению с 
мартышковыми) и у мартышковых (по сравне-

нию с другими таксонами приматов, включая 
широконосых обезьян), а также у медведей и 
ластоногих по сравнению с другими хищными. 
Надо отметить, что различия именно между 
перечисленными таксонами мы наблюдали в 
отношении «нестандартных» изоформ тафа-
цина [75]. В героуспешных таксонах часто по-
являются виды, успешные даже на их фоне (го-
лый землекоп среди батиергид и человек среди 
гоминид). Кроме того, часто героуспешными 
(за счёт долгого стабилизирующего отбора) яв-
ляются реликтовые виды, такие как ехидна, ут-
конос, гаттерия, целакант, протей и т.д.

Усложнение строения тела и ускорение 
метаболизма может способствовать захва-
ту новых экониш и вытеснению других групп 
животных из старых, например, успех группы 
хордовых против Cephalopoda  [29]. Однако, 
с точки зрения героуспеха, это может созда-
вать новые потенциально уязвимые сложные 
системы, вероятность отказа которых будет 
увеличиваться с возрастом (процесс биологи-
ческого старения, «медленного феноптоза»). 
Противодействием ему будет совершенство-
вание защитных систем организма (программ 
антистарения по Skulachev  et  al.  [44]), что бу-
дет отражаться в эволюционных изменениях 
в соответствующих генах. Скорость эволюции 
таких генов можно сопоставить со скоростью 
эволюции генов антивозрастных программ 
(в первую очередь репарационной и антиок-
сидантной систем организма). Кроме того, у 
долгоживущих видов зачастую тем или иным 
способом решается проблема снижения про-
дукции АФК митохондриями (одна из самых 
известных программ медленного феноптоза). 
Эволюция долголетия идёт сопряжённо с ос-
новными трендами эволюции, критерием ко-
торых является биологический прогресс. Само 
по себе долголетие очень редко является акту-
альным для эволюционного успеха признаком, 
поэтому мы не наблюдаем ни одного таксона 
высокого ранга, для которого причиной успеха 
являлся именно тренд на долголетие. Действи-
тельно, большая ПЖ редко даёт преимущества 
как в межиндивидуальном, так и в групповом 
отборе. Таким образом, совершенствуясь в 
ходе эволюции и обеспечивая себе эволюцион-
ный успех, таксоны могут обретать одни спо-
собствующие долголетию признаки, теряя при 
этом другие. Эволюцию этих процессов можно 
объяснить в рамках теории Skulachev et al. [44] 
о многообразии онтогенетических программ 
старения и антистарения у животных в целом 
и у млекопитающих в частности. Усложнение 
структуры, появление новых признаков (по-
зволяющих выиграть эволюционную гонку) 
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ведёт к появлению новых потенциальных уяз-
вимостей и «хрупкостей» (frailty). Это, наряду с 
увеличением ПЖ, приводит к характерным для 
млекопитающих (характеризующихся ректан-
гуляризацией) кривым выживания, быстрому 
росту смертности, начиная с определённого 
момента, и соответствующим параметрам рас-
пределения ПЖ.
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From an evolutionary point of view, the primary problems for an individual are not longevity, but adaptation 
to the environment associated with the needs of survival, food supply and reproduction. In the evolution 
of mammals, we see two main vectors. One is a short lifespan and numerous offspring, that is, an increase 
in reproductive success (r-strategy). The other is to develop valuable skills that make it easier to beat the 
competition (K-strategy). In species with a K-strategy, systems (=anti-aging programs) aimed at increasing 
reliability and adaptability, including increasing lifespan, should be developed and improved. They are 
signaling gene cascades aimed at maintaining the repair and antioxidant systems of the cell. Any (arbitrarily 
taken) of the long-lived species will thus be characterized by a different level of manifestation of factors 
favorable for longevity (for example, body size, brain development, sociality, the level of activity of the body’s 
repair systems, increased activity of antioxidant defense and repair systems, resistance to xenobiotics and 
tumor formation, the presence of neotenic traits). In order not to list them every time, we will call the set 
of such traits in a certain species its gerontological success. Longevity (as well as a high species-specific 
lifespan) is not identical to evolutionary success, including reproductive success. This antagonism reaches 
its peak in mammals in connection with the development of warm-bloodedness, as well as cephalization 
associated with the development of the cerebral cortex. This leads to an increased level of production of 
oxidative radicals by mitochondria (and, consequently, to the rate of aging) and the appearance of a greater 
proportion of non-dividing differentiated cells, the accumulation of age-related damage in them, and the 
development of neurodegenerative diseases. The article also discusses the mathematical indicators used to 
assess the predisposition to longevity in different species (including both the standard mortality rate and the 
basal metabolic rate, as well as their derivatives). Peculiarities of the changes in the course of evolution of 
mammals (including differences between modern mammals and their ancestral forms ) are also considered.

Keywords: evolution, phenoptosis, lifespan, aging and anti-aging programs, oxidative stress, age-related disorders, 
Nrf2, gerosuccess, longevity quotient
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