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В настоящее время установлено, что при воздействии на живые организмы различных экологиче-
ских факторов (природных – абиотических и биотических, а также антропогенных) гормезис пред-
ставляет собой достаточно распространенное явление. Гормезис обнаружен у разных групп орга-
низмов и практически на всех уровнях организации живых систем от клетки до экосистемы. В то же
время всесторонний анализ значения гормезиса для экологии не проводился. В данном обзоре рас-
сматривается современная концепция гормезиса, представленная в зарубежной литературе, а также
ее значение для различных разделов экологии.
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ВВЕДЕНИЕ
Долгое время гормезис рассматривался как

редкое и недостаточно понятное явление и фак-
тически не учитывался при изучении реакций жи-
вых систем разного уровня организации на различ-
ные факторы среды (Calabrese, 2008; Agathokleous,
Calabrese, 2020). В последние годы отмечается зна-
чительный интерес к этому явлению за рубе-
жом, поскольку многочисленными исследова-
ниями продемонстрировано, что горметические
ответы являются достаточно распространенными
(Calabrese, Blain, 2009, 2011; Agathokleous, Cal-
abrese, 2020; Shahid et al., 2020; Jalal et al., 2021). Яв-
ление гормезиса обнаружено на различных уровнях
организации живых систем от клетки (Zhang et al.,
2017; Gopi, Rattan, 2019) и организма (Calabrese,
2008; Agathokleous, Calabrese, 2020) до популяций
(Sial et al., 2018; Tang et al., 2019), сообществ (Ag-
athokleous, Calabrese, 2020; Fan et al., 2020; Agath-
okleous et al., 2021a) и даже экосистем (Agathok-
leous, 2018; Erofeeva, 2023). Горметические ответы
возникают у эволюционно различных групп орга-
низмов (Agathokleous, Calabrese, 2020): бактерий
(Cui et al., 2018; Wang et al., 2021), грибов (Di et al.,
2016; Cong et al., 2018), растений (Calabrese, Blain,
2009; Agathokleous et al., 2020a), животных, вклю-
чая человека (Calabrese, Blain, 2011; Berry, López-
Martínez, 2020). Все это указывает на то, что кон-
цепция гормезиса касается не только различных

сфер токсикологии, медицины и биологии, а так-
же многих важнейших фундаментальных и при-
кладных вопросов в области экологии. В последние
годы зарубежными авторами опубликован ряд об-
зорных статей, затрагивающих отдельные экологи-
ческие аспекты явления гормезиса (Costantini et al.,
2010; Agathokleous, 2018; Agathokleous, Calabrese,
2020; Agathokleous et al., 2021a). Однако всесторон-
него анализа значения современной концепции
гормезиса для экологии не проводилось. В данном
обзоре рассмотрена современная концепция горме-
зиса, проведен анализ ее значения для различных
разделов экологии в фундаментальном и при-
кладном аспектах, а также оценены перспективы
использования данной концепции в экологии.

Следует отметить, что данный обзор сосредо-
точен на концепции гормезиса, принятой в на-
стоящее время за рубежом, так как это направле-
ние очень быстро развивается и отличается по ря-
ду положений от точки зрения, транслируемой в
российских научных источниках. Несомненно,
отечественные исследования радиационного и хи-
мического гормезиса имеют существенное значе-
ние для развития представлений о горметических
ответах организмов. Однако для анализа всего ма-
териала по гормезису, существующего в отече-
ственной и зарубежной литературе, требуется фор-
мат монографии. Поэтому анализ отечественных
исследований остался за рамками данного обзо-
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ра, цель которого – знакомство читателей с кон-
цепцией гормезиса, развиваемой зарубежными
исследователями.

СОВРЕМЕННАЯ КОНЦЕПЦИЯ ГОРМЕЗИСА

В настоящее время в зарубежной литературе
термином гормезис (от греч. ορμεσις – быстрое
движение, стремление) обозначают двухфазный
адаптационный ответ живой системы на стрессо-
вый фактор (или факторы) среды, при котором
низкие дозы фактора оказывают стимулирующее
воздействие, а высокие дозы фактора вызывают
ингибирующий эффект (Calabrese, 2008; Agathok-
leous, Calabrese, 2020).

Следует отметить, что при хроническом воз-
действии данной дозы/концентрации стрессора
горметическая стимуляция возникает на началь-
ных этапах его воздействия. При длительном воз-
действии может наблюдаться вторая фаза горме-
зиса – ингибирование. Например, показано, что
хроническое воздействие низких доз различных
поллютантов (хром, кадмий, ДДТ) на растения
(Jia et al., 2013; Mitton et al., 2014) сначала вызывает
стимулирующий горметический эффект в отноше-
нии перекисного гомеостаза растений (антиокси-
дантное действие поллютантов), а при продолжи-
тельном воздействии переходит в ингибирующий
эффект (прооксидантное действие поллютантов).

Таким образом, в отличие от классических за-
висимостей доза–эффект (пороговых и непоро-
говых), используемых в токсикологии, экотокси-
кологии, радиоэкологии, горметическая кривая до-
за–эффект не монотонна, то есть имеет экстремум,
поскольку направление ответа живой системы
отличается в диапазоне низких и высоких доз
фактора (Calabrese, 2008).

Выделяют два вида горметических кривых
(рис. 1) (Calabrese, 2008; Calabrese, Blain, 2009):

1) Инвертированная U-образная кривая (in-
verted U-shaped curve) или инвертированная J-об-
разная кривая (inverted J-shaped curve), встречаю-
щаяся наиболее часто и представляющая стимуля-
цию низкими дозами фактора и ингибирование
высокими дозами (рис. 1а).

2) U-образная кривая (U-shaped curve) или J-об-
разная кривая (J-shaped curve), представляющая
снижение повреждающего эффекта в области низ-
ких доз и его увеличение при высоких дозах фак-
тора (рис. 1б).

В пределах горметической кривой выделяют
универсальные количественные характеристики,
свойственные горметическим ответам любых ор-
ганизмов (Calabrese, 2008; Agathokleous, Calabrese,
2020) (рис. 2). Горметическая зона кривой пред-
ставляет собой диапазон доз фактора, обладающих
стимулирующим эффектом относительно кон-
трольного уровня (условной нормы). Эта зона ха-
рактеризуется максимальным стимулирующим
эффектом MAX (выражается в % от контроля и
чаще всего составляет 130–160%, иногда до 200%) и
шириной диапазона стимулирующих доз (обычно
не более двух порядков, но в 2% случаев превы-
шает три порядка). Кроме того, выделяют макси-
мальную дозу, не вызывающую повреждающего
(ингибирующего) эффекта NOAEL (no-observed ad-
verse effect level) (Calabrese, 2008; Calabrese, Blain,
2009; Agathokleous, Calabrese, 2020).

Полагают, что биологический смысл стимули-
рующего эффекта низких доз стресс-фактора в гор-
метической зоне – это сверхкомпенсация пара-
метров живой системы, которая необходима для
повышения устойчивости к возможному после-
дующему воздействию сильного стресс-фактора
(факторов) (Calabrese, 2008; Agathokleous, Calabrese,
2020). При сверхкомпенсации живая система не
только компенсирует нарушения, вызванные низ-
кодозовым стрессором, но и повышает эффектив-
ность функционирования и активность защитных
систем. Например, у растений гербициды в низких
концентрациях стимулируют рост, фотосинтез,
активность антиоксидантной защиты (Jalal et al.,
2021; Costa et al., 2023) и даже урожайность (Pince-
lli-Souza et al., 2020).

Показано, что низкие дозы различных стрес-
совых факторов (природных – абиотических и био-
тических, а также антропогенных), вызывающих

Рис. 1. Два вида горметических кривых доза–эффект
(по: Calabrese, Blain, 2009, с изменениями): (а) – ин-
вертированная U-образная кривая – стимулирую-
щий эффект низких доз и ингибирующий эффект вы-
соких доз; (б) – U-образная кривая – снижение по-
вреждающего эффекта низкими дозами и увеличение
повреждающего эффекта высокими дозами. Напри-
мер, низкие концентрации тяжелых металлов снижа-
ют интенсивность перекисного окисления липидов в
клетках растений, а высокие концентрации данных
поллютантов стимулируют этот процесс.
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горметическую сверхкомпенсацию повышают
устойчивость к сильным стрессорам. Это явление
было названо прекондиционированием (precondi-
tioning – подготовка, предобработка), в качестве си-
нонима которого также используется термин прай-
минг (priming – грунтовка, в смысле предвари-
тельной обработки) (Martinez-Medina et al., 2016;
Calabrese, 2016a; Agathokleous et al., 2020a). Путем
прекондиционирования гормезис может повышать
резистентность к высоким дозам стрессового фак-
тора, низкие дозы которого вызывают горметиче-
скую стимуляцию, или даже к другим сильным
стрессорам. В последнем случае наблюдается эф-
фект, называемый кросс-адаптацией или кросс-
толерантностью (Walter et al., 2013; Foyer et al.,
2016), то есть повышение устойчивости организ-
ма к сильному стрессору в результате предшествую-
щего воздействия умеренного стрессора иной при-
роды. Примером эффекта кросс-адаптации может
служить воздействие на мух Drosophila melanogaster
мертвых спор энтомопатогенного гриба Metar-
hizium robertsii, стимулирующее их фертильность,
увеличивающее продолжительность жизни, по-
вышающее устойчивость к высоким температу-
рам (McClure et al., 2014).

Таким образом, за счет горметического пре-
кондиционирования живая система прогнозирует
изменения среды и может значительно повысить
эффективность поддержания гомеостаза в неста-
бильной среде (Calabrese, 2008; Agathokleous, Cal-
abrese, 2020).

Кроме того, обнаружено явление постконди-
ционирования (postconditioning – постобработ-
ка), возникающее при воздействии низких горме-
тических (стимулирующих) доз фактора на живую
систему после сильного стрессора. В случае пост-
кондиционирования горметические дозы повыша-
ют эффективность восстановления организма или
клеток, подвергнутых повреждающему воздей-
ствию сильного стресс-фактора (Wiegant et al., 2011;
Calabrese, 2016a). При этом дозы фактора, наиболее
эффективно вызывающие прекондиционирование,
обладают также наиболее выраженным эффектом
посткондиционирования (Calabrese, 2016b).

В пределах горметической зоны может на-
блюдаться явление горметического компромис-
са (hormetic trade-off), когда горметическая сверх-
компенсация отмечается только для некоторых
показателей живой системы, что обусловлено
ограниченностью ресурсов системы (Agathok-
leous, Calabrese, 2020). Вероятно, в первую оче-
редь сверхкомпенсируются параметры, наиболее
актуальные для прогнозируемой встречи с силь-
ным стрессором (стрессорами) (Agathokleous, Ca-
labrese, 2020).

Молекулярный механизм гормезиса до сих пор
остается неясным. Существуют многочисленные
гипотезы, которые описывают молекулярные про-

цессы на уровне клетки и организма, приводящие
к гормезису (Calabrese, 2013). В частности, пред-
полагается, что агент в стимулирующих и инги-
бирующих дозах воздействует на различные ти-
пы/подтипы рецепторов клетки или разные кле-
точные сигнальные пути, что индуцирует
немонотонный двухфазный паттерн зависимости
доза–эффект (Calabrese, 2013).

Считается, что не существует единого молеку-
лярного механизма гормезиса (например, рецеп-
тора или клеточного сигнального пути) даже у
субпопуляций одного вида. Горметическая сти-
муляция может достигаться за счет различных
клеточных процессов в зависимости от вида орга-
низмов, генотипа, индуцирующего агента (Agath-
okleous et al., 2020a). При этом на уровне организ-
ма происходит умеренная активация защитных
систем (стрессовые гормоны, антиоксидантная
защита, стрессовые белки и т.д.) (Calabrese, 2013).

Поскольку поддержание гомеостаза на уровне
клетки, организма, популяции, экосистемы про-
исходит путем качественно различных регулятор-
ных механизмов (Шилов, 2019), то механизмы
горметической стимуляции также имеют каче-
ственные особенности на этих уровнях. Тем не ме-
нее, это единая система, поэтому гормезис на уров-
не организма у значительного количества особей
в популяциях может влиять на популяционные
характеристики. Изменение состояния популя-
ции в свою очередь влияет на функции вида в со-
обществе, далее – на роль сообщества в обеспече-
нии потока энергии и круговорота веществ эко-
системой, то есть имеет значение для гомеостаза
и, соответственно, устойчивости экосистем. Та-

Рис. 2. Количественные характеристики горметиче-
ской кривой доза–эффект. NOAEL (no-observed ad-
verse effect level) – максимальная доза, не оказывающая
повреждающего (ингибирующего) эффекта. Гормети-
ческая зона – диапазон доз, вызывающих стимулирую-
щий эффект относительно контрольного уровня. Эта
зона характеризуется шириной стимулирующего диа-
пазона и максимальным стимулирующим эффектом
(MAX) (по: Agathokleous, Calabrese, 2020, с изменени-
ями).
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ким образом, гормезис на более низких уровнях,
надо полагать, является основой горметического
ответа на более высоких уровнях организации
живых систем.

ГОРМЕЗИС НА УРОВНЕ ОРГАНИЗМА

Как известно, эффекты различных экологиче-
ских факторов на уровне организма рассматрива-
ет факториальная экология или аутэкология. В
настоящее время горметические ответы на разно-
образные экологические стрессоры наиболее
изучены на организменном уровне живых систем.

Явление гормезиса обнаружено у различных
групп организмов (растений: высших растений и
водорослей; животных: позвоночных и беспозво-
ночных животных, бактерий, архей, грибов, про-
стейших) (табл. 1). При этом у многих групп горме-
зис показан для абиотических, биотических и раз-
нообразных антропогенных факторов. В табл. 1
представлены только некоторые примеры факто-
ров и групп организмов, демонстрирующих гор-
мезис, полученные при анализе литературы за по-
следние годы. Фактически доказательства гормези-
са у разных организмов намного обширнее, что
проанализировано статистически в ряде обзорных
статей (Calabrese, Baldwin, 1999; Calabrese, Blain,
2005, 2009, 2011).

Гормезис обнаружен и при комбинированном
воздействии нескольких факторов среды. Так, на-
пример, показаны горметические ответы у водно-
го растения Myriophyllum aquaticum при воздей-
ствии антибиотиков и тяжелых металлов одновре-
менно (Guo et al., 2020), у наземных растений – при
обработке бинарными смесями гербицидов (Belz,
Piepho, 2017), у фитопатогенных грибов – при
воздействии бинарных смесей фунгицидов (Zhang
et al., 2019). Однако закономерности горметиче-
ских ответов при совместном воздействии раз-
личных факторов среды (биотических, абиотиче-
ских, антропогенных) до сих пор остаются мало
изученными, хотя именно этот тип воздействия
чаще всего наблюдается в реальных условиях (Ag-
athokleous et al., 2020a).

Возможно, гормезис может быть одним из ме-
ханизмов, лежащих в основе закона совокупного
действия факторов (закон Митчерлиха–Бауле),
утверждающего, что величина урожая зависит не
только от какого-нибудь одного (пусть даже лими-
тирующего) фактора, но и от всей совокупности
действующих факторов одновременно (Harmsen,
2000). Слабые стресс-факторы могут вызывать гор-
мезис, который через эффекты прекондициониро-
вания и посткондиционирования влияет на устой-
чивость организмов к сильным стрессовым воздей-
ствиям. Например, низкие концентрации никеля
вызывают горметическую стимуляцию роста кор-
невой системы у Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. и

повышают устойчивость к засолению (эффект пре-
кондиционирования), вызванному высокими кон-
центрациям хлорида натрия (Rahavi et al., 2011).
Аналогично, у ячменя Hordeum vulgare L. низкие
дозы озона и умеренный дефицит воды повыша-
ют устойчивость к высоким концентрациям ме-
ди. Кроме того, умеренная засуха также положи-
тельно влияет на резистентность ячменя к кад-
мию (Kacienė et al., 2017).

Краеугольным камнем факториальной эколо-
гии является кривая Шелфорда (рис. 3), которая
графически описывает закон толерантности Шел-
форда. Показано, что если использовать класси-
фикацию зон кривой: зона оптимума и две зоны
стресса (Shelford, 1913), применяемую и в настоя-
щее время за рубежом (Helaouёt, Beaugrand, 2009;
Hatfield, Prueger, 2015), то гормезис возникает в
зоне стресса. При умеренном отклонении эколо-
гического фактора от оптимума наблюдается гор-
метическая стимуляция, а при значительном от-
клонении от оптимума – ингибирование (рис. 3)
(Erofeeva, 2021). Также продемонстрировано, что
гормезис через эффект прекондиционирования
может влиять на границы толерантности к данно-
му экологическому фактору и даже к другим эколо-
гическим факторам за счет горметической кросс-
адаптации, делая эти границы более лабильными,
что особенно важно для лимитирующих факто-
ров ареала (Erofeeva, 2021). Гормезис как прояв-
ление биологической пластичности (способно-
сти генотипа продуцировать различные феноти-
пы при адаптации к среде) (Agathokleous et al.,
2019d) также подвержен процессу эволюции, то есть
способность к горметической сверхкомпенсации
параметров отличается у разных видов. Предпола-
гается, что наиболее высокой способностью к
гормезису обладают эврибионтные виды, имею-
щие широкий диапазон толерантности ко многим
факторам среды (Erofeeva, 2021). Таким образом,
включение концепции гормезиса в анализ законо-
мерностей воздействия экологических факторов на
живые системы имеет большое значение для раз-
вития факториальной экологии в рамках совре-
менных представлений об адаптивных реакциях
живых систем.

ГОРМЕЗИС НА УРОВНЕ ПОПУЛЯЦИЙ
Статические (численность, плотность и др.) и

динамические показатели (рождаемость, смерт-
ность и др.) состояния популяций также могут
иметь двухфазные горметические изменения. Сти-
мулирующие эффекты низкодозовых стрессоров
в отношении индикаторов состояния популяций
указывают на проявление гормезиса на популя-
ционном уровне, основой которого, несомненно,
является горметическая стимуляция на уровне
организма, то есть особей популяции. Например,
низкие концентрации остаточного Al(III) увели-
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чивают за счет эффекта гормезиса рост численно-
сти бактерий в 3.7 раза, относительно контроля в
бактериальной пленке водоочистных сооруже-
ний, а высокие концентрации Al(III) снижают этот
показатель (Cui et al., 2018). Вспышки численности
вредителей сельскохозяйственных культур (насе-
комых, клещей), вызванные низкими дозами пе-
стицидов, обусловлены гормезисом (Morse, 1998;

Tang et al., 2019). Например, у тли Myzus persicae
Sulzer инсектициды неоникотиноиды вызывают в
низких дозах улучшение демографических пока-
зателей популяции, а также повышают плодови-
тость, что сопровождается увеличением экспрессии
генов детоксикации инсектицидов (Sial et al., 2018).
Пиретроидный инсектицид дельтаметрин вызыва-
ет у кукурузного долгоносика Sitophilus zeamais,

Таблица 1. Примеры экологических факторов, вызывающих гормезис у разных групп организмов

Группы 
организмов

Экологические факторы

Источникиприродные

абиотические биотические антропогенные

Бактерии, археи pH среды,
температура

Терпены 
растений

Тяжелые металлы, 
ионизирующая
радиация, антибио-
тики

Kudryasheva, Rozhko, 2015; 
Martínez, 2017;
Xu et al., 2020;
Schirrmacher, 2021

Простейшие 
(инфузории) – –

Ионизирующее и 
неионизирующее 
излучение,
наночастицы меди

Mortimer et al., 2010; 
Obodovskiy, 2019

Грибы (дрожжи, 
базидиомицеты, 
фитопатогенные 
грибы)

– – Фунгициды,
тяжелые металлы

Calabrese, Baldwin, 1999;
Zied et al., 2017;
Morkunas et al., 2018;
Zhang et al., 2019;
Cong et al., 2018; 
Agathokleous, Calabrese, 2021

Растения
(высшие расте-
ния, водоросли)

Макро- и микро-
элементы, темпе-
ратура почвы и 
воздуха, влаж-
ность почвы, 
интенсивность 
света и его спектр

Элиситоры, 
аллело-
химические
вещества

Ионизирующее и
неионизирующее
излучение, тяжелые и 
редкоземельные 
металлы, наночастицы 
тяжелых металлов, 
антибиотики, 
пестициды, 
углеводороды,
формальдегид,
пластики и
микропластики, 
приземный озон

Calabrese, Blain, 2009;
Xu et al., 2012;
Erofeeva, 2013, 2018, 2021, 2022;
Motai et al., 2017;
Chen et al., 2018;
Agathokleous et al., 2018, 2019a, 
2019b, 2019c, 2020a, 2020b, 
2021b;
Shahid et al., 2020;
Jalal et al., 2021;
Calabrese, Agathokleous, 2021

Животные
(круглые и коль-
чатые черви,
ракообразные, 
моллюски, 
насекомые, рыбы, 
амфибии,
рептилии, птицы, 
млекопитающие)

Гипоксия,
температура, 
обезвоживание, 
гравитация

Избыточная 
плотность
популяции,
дефицит 
пищевых ресурсов 
(умеренное голо-
дание)

Ионизирующее и 
неионизирующее 
излучение, 
пестициды,
инсектициды,
тяжелые металлы, 
фармпрепараты,
полихлорированные 
бифенилы,
наночастицы

Roberts et al., 2007;
Diaz et al., 2008;
Calabrese, Blain, 2009;
Drobne et al., 2009;
Hashmi et al., 2015;
Moore et al., 2015;
Nielsen, Roslev, 2018;
Cao et al., 2019;
Deng et al., 2019;
Vaiserman et al., 2021;
Berry, López-Martínez, 2020;
Schirrmacher, 2021
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Motschulsky двухфазные зависимости доза–эффект
для чистого коэффициента воспроизводства попу-
ляции, внутренней скорости популяционного роста
и прогнозируемой численности популяции. Таким
образом, низкие концентрации инсектицида повы-
шают воспроизводство популяции относительно
контрольного уровня (Guedes et al., 2010).

Следует отметить, что разные субпопуляцион-
ные группы могут проявлять разную способность к
гормезису. Так, продемонстрировано (Belz et al.,
2018), что быстрорастущие и медленнорастущие
растения салата Lactuca sativa имели разную способ-
ность к гормезису при воздействии шести гербици-
дов. Горметическая стимуляция роста низкими до-
зами гербицидов отмечалась только у быстрорасту-
щих субпопуляций, но не у медленнорастущих.
Поэтому в целом в популяции горметический эф-
фект не выявлялся. Таким образом, гормезис воз-
никает не только на уровне организма, но и на по-
пуляционно-видовом уровне.

Полагают, что гормезис может влиять на эво-
люцию популяций через усиление конкуренто-
способности, устойчивости к стрессовым факто-
рам среды у особей и, соответственно, воспроиз-
водства ими потомства. Величина стимулирующего
эффекта гормезиса у чувствительных к воздей-
ствию низких доз стресс-факторов и устойчивых
генотипов может отличаться на несколько поряд-
ков, что значительно влияет на эффективность их
размножения, создает давление отбора и эволю-
ционные паттерны в популяциях (Schreck, 2010;
Belz, 2018; Agathokleous, Calabrese, 2020).

Таким образом, явление гормезиса имеет су-
щественное значение для генетической структу-
ры и приспособленности популяций и, возмож-
но, является одним из механизмов как эволюции,
так и подержания гомеостаза в популяциях, по-
вышая их устойчивость к стресс-факторам среды.
Изучение гормезиса в рамках популяционной эко-
логии позволяет существенно продвинуться в по-
нимании закономерностей взаимодействия попу-
ляций со средой.

ГОРМЕЗИС НА УРОВНЕ 
СООБЩЕСТВ И ЭКОСИСТЕМ

Гормезис в сообществах и экосистемах наиме-
нее изучен, по сравнению с популяционно-видо-
вым и организменным уровнями организации
живых систем (Costantini et al., 2010; Agathok-
leous, 2018). Тем не менее существуют доказатель-
ства этого явления на уровне сообществ для показа-
телей структуры и функционирования. Например,
обнаружена горметическая стимуляция низки-
ми дозами поллютантов (толуол, тяжелые ме-
таллы, гербициды) показателей, отражающих спо-
собность сообществ почвенных микроорганиз-
мов осуществлять биохимические процессы в
почве (активность щелочной фосфатазы, почвен-
ное дыхание) (Fan et al., 2020). В исследовании
(Han et al., 2019) установлено, что горметические
(стимулирующие) концентрации кадмия, увели-
чивающие активность почвенной щелочной фос-
фатазы, вызывают изменение состава сообщества
почвенных микроорганизмов путем стимуляции
размножения бактерий (увеличение относитель-
ного обилия), выделяющих в почву этот фермент.
Продемонстрировано (Wang et al., 2021), что кад-
мий в низких дозах увеличивает видовое разнооб-
разие сообщества почвенных бактерий и грибов.
Стимулирующий горметический эффект обнару-
жен и при комбинированном воздействии пол-
лютантов (кадмия и свинца) на обилие почвен-
ных бактерий и грибов (Fan et al., 2021).

Помимо выявления воздействия тяжелых ме-
таллов, в последние годы появляется все больше
исследований, демонстрирующих стимулирующие
эффекты низких доз микропластиков (частицы лю-
бых видов пластиков длиной менее 5 мм) в отноше-
нии бактериальных сообществ (Agathokleous et al.,
2021a). Так, наночастицы полистерола (<1 мкм)
увеличивают относительное обилие видов в сооб-
ществе бактерий, обитающих в водах Арктики
(Agathokleous, 2018). Мембранный полиэтилен и
волокнистый полипропилен повышают альфа-раз-
нообразие почвенной микробиоты (Yi et al., 2021).
Также микропластики увеличивают альфа-разно-
образие кишечного микробиома у рыб (Gu et al.,
2020) и мышей (Li et al., 2020). Как известно, пла-
стики содержат, кроме химически инертных со-
единений, токсичные вещества, которые выделя-
ются в окружающую среду. Среди них наиболее
токсичными считаются бисфенолы A, B, F, S.
В частности, бисфенол А – агонист рецепторов
эстрогена, в больших дозах нарушающий функ-
ционирование эндокринной системы животных
и человека (Chouhan et al., 2014; Lo et al., 2021). Од-
нако в низких концентрациях токсиканты пла-
стиков оказывают горметические эффекты ана-
логично другим поллютантам.

Горметические эффекты низких доз факторов
среды обнаружены и для фитоценозов. Напри-

Рис. 3. Расположение гормезиса (диапазон доз, вызы-
вающих горметическую стимуляцию) на кривой
Шелфорда (по: Erofeeva, 2021, с изменениями).
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мер, в лесных сообществах осаждение азота в
почву (15 и 35 кг N га–1 год–1) стимулирует секве-
страцию CO2 (De Vries et al., 2014), то есть угле-
родный цикл. Низкие уровни осаждения азота
(8.7 и 13.4 кг N га–1 год–1 для растительности с от-
крытым и закрытым пологом соответственно) уве-
личивают видовое богатство сообществ травя-
нистых растений более чем 15 000 лесных, луго-
вых, кустарниковых и лесных участков по всей
континентальной части Соединенных Штатов, а
более высокие концентрации азота снижают этот
показатель (Simkin et al., 2016). Данные факты
рассматриваются как проявление гормезиса на
уровне фитоценозов (Agathokleous, 2018).

Следует отметить, что пока ценотические эф-
фекты гормезиса обнаружены только для некото-
рых типов сообществ, что обусловлено незначи-
тельным количеством целенаправленных иссле-
дований этого вопроса.

Кроме того, ряд метаанализов показали воз-
можность гормезиса на уровне экосистем на при-
мере стимуляции первичной продукции экоси-
стем при длительном изменении климатических
факторов (повышение температуры, количества
осадков, концентрации CO2) в полевых экспери-
ментах (Smith et al., 2000; Rustad et al., 2001; Dor-
mann, Woodin, 2002; Wu et al., 2011). Например, в
метаанализе (Wu et al., 2011), основанном на дан-
ных 85 многолетних полевых экспериментов, вы-
полненных в различных биомах (бореальный лес,
влажный тропический лес, лесостепь и др.), по-
казано, что экспериментальное потепление и уве-
личение количества осадков стимулирует надзем-
ную биомассу (в среднем на 27 и 12% соответ-
ственно) древесных растений и потоки углерода в
экосистеме, а также увеличивает суммарную пер-
вичную продукцию экосистемы, фотосинтез эко-
системы, экосистемное дыхание и чистый экоси-
стемный обмен. А снижение температуры и количе-
ства осадков в полевых экспериментах оказывает
ингибирующий эффект на указанные показатели.
Данные стимулирующие эффекты температуры и
количества осадков можно рассматривать как гор-
мезис, поскольку в указанных экосистемах, напри-
мер во влажном тропическом лесу, не наблюдается
дефицита данных факторов. Тем не менее гормезис
на уровне экосистем требует дальнейшего изуче-
ния и более обширных доказательств.

Приведенные выше факты указывают, что гор-
мезис через изменение структуры и функций со-
обществ, по-видимому, может влиять на способ-
ность экосистемы обеспечивать биогенный круго-
ворот веществ и потоки энергии и, следовательно,
имеет значение для устойчивости экосистемы, а
также, возможно, процессов сукцессии как фор-
мы функциональных адаптаций на экосистемном
уровне. Поскольку на уровне биосферы различ-
ные экосистемы образуют общую систему, осу-

ществляющую биогеохимические циклы (Ши-
лов, 2019), то влияние гормезиса на их состояние
может иметь глобальные последствия на уровне
биосферы.

Вышеуказанные аспекты еще только предсто-
ит подробно изучить. Тем не менее можно кон-
статировать, что решение этих вопросов сыграет
серьезную роль в развитии синэкологии и даже
биосферологии.

ЗНАЧЕНИЕ ГОРМЕЗИСА ДЛЯ ОЦЕНКИ 
КАЧЕСТВА СРЕДЫ, ЭКОЛОГИЧЕСКИХ 

РИСКОВ И НОРМИРОВАНИЯ 
АНТРОПОГЕННОЙ НАГРУЗКИ

Определение зависимостей доза–эффект для ре-
акций живых организмов находит широкое приме-
нение в оценке качества окружающей среды
(биоиндикация, биотестирование, экологический
мониторинг), в нормировании антропогенной
нагрузки, в оценке экологических рисков (Гела-
швили и др., 2016). В настоящее время для данных
целей используются линейные и пороговые моде-
ли доза–эффект, являющиеся монотонными, то
есть не имеющими экстремумов (Calabrese, 2008).
До сих пор горметическая модель доза–ответ не
включена в нормативные документы и методики
как в нашей стране (Гелашвили и др., 2016), так и
за рубежом (Agathokleous, Calabrese, 2020), хотя
вероятность такого двухфазного ответа живых си-
стем на антропогенное воздействие достаточно
высока (Agathokleous et al., 2021c).

Игнорирование гормезиса может приводить к
неадекватному нормированию техногенной на-
грузки, а также к некорректным оценкам экологи-
ческой ситуации и прогнозам ее развития. Напри-
мер, даже значительный уровень загрязняющих ве-
ществ в окружающей среде может не оказывать
ингибирующего эффекта на виды-биоиндикато-
ры, которые предварительно испытывали воздей-
ствие низких доз поллютантов и за счет горметиче-
ской стимуляции приобрели повышенную устой-
чивость к загрязнению (явление горметического
прекондиционирования). В итоге это приведет к за-
ниженной оценке уровня антропогенной нагрузки
при анализе качества среды с помощью методов
биоиндикации. Аналогичная ситуация наблюдает-
ся, когда нормативы антропогенного воздействия
не учитывают явления гормезиса. Низкие дозы
поллютантов, не превышающие нормативы, мо-
гут вызывать стимулирующий горметический эф-
фект. Данный эффект в случае кумуляции может
стать отрицательным. Например, при длительном
хроническом воздействии низких доз различных
поллютантов (хром, кадмий, ДДТ) на растения
(Jia et al., 2013; Mitton et al., 2014) показано, что
стимулирующий горметический эффект в отно-
шении перекисного гомеостаза растений (анти-
оксидантное действие поллютантов) переходил в
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ингибирующий эффект (прооксидантное дей-
ствие поллютантов).

В последнее время за рубежом отмечаются не-
которые сдвиги в плане использования гормети-
ческой модели доза–эффект для оценки экологи-
ческих рисков. В 2018 г. Агентство по охране окру-
жающей среды США EPA (Environmental Protection
Agency) опубликовало предложение, в рамках ко-
торого оно впервые в своей истории рассмотрело
современные модели доза–ответ. Признавая зна-
чительные доказательства широкого распростра-
нения нелинейных реакций у организмов, агент-
ство допустило использование горметической мо-
дели для оптимизации оценки рисков в области
низких доз поллютантов, что было утверждено
6.01.2021 г. Ранее для оценки экологических рис-
ков EPA, основываясь на убеждении, что любая
доза поллютанта в какой-то степени вредна для
организма, использовало только линейную непо-
роговую модель LNT (linear-no-threshold), которая
предполагает, что риск прямо пропорционален до-
зе/воздействию вплоть до нулевой дозы/воздей-
ствия (Agathokleous et al., 2021c).

Таким образом, использование горметической
модели доза–эффект необходимо для повышения
объективности методов и подходов, используемых
для оценки качества среды, экологических рис-
ков и нормирования антропогенной нагрузки.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Представленный в данной работе анализ пока-

зал, что современная концепция гормезиса явля-
ется актуальной для развития многих разделов эко-
логии, рассматривающих различные уровни орга-
низации живого от организма до биосферы. Надо
полагать, что это обусловлено системным значени-
ем гормезиса. Фактически, он представляет собой
проявление общего свойства живых систем разного
уровня организации прогнозировать (предвидеть)
изменение среды и подготавливаться к этим из-
менениям путем сверхкомпенсации своих пара-
метров, что актуально для выживания в изменчи-
вой среде с постоянными воздействиями сильных
стресс-факторов. Это позволяет живым системам
эффективно поддерживать своей гомеостаз, не-
смотря на нестабильность среды. Таким образом,
скорее всего, гормезис представляет собой прин-
цип адаптации живых систем к изменчивой сре-
де. Поиски универсального механизма гормезиса
до сих пор не увенчались успехом. По-видимому,
такого механизма просто не существует. Горме-
тическая стимуляция параметров системы может
реализовываться самыми различными путями в
зависимости от уровня организации (клетка, орга-
низм, популяция, сообщество, экосистема, био-
сфера), от нарушений параметров системы, вы-
званных умеренным стрессовым воздействием
(воздействиями), которое провоцирует гормети-

ческую сверхкомпенсацию параметров системы,
от ресурсов системы и т.д. Явления горметиче-
ского прекондиционирования и посткондицио-
нирования пока обнаружены только на уровне ор-
ганизма. Гипотетически они также могут наблю-
даться в популяциях, сообществах и экосистемах и,
может быть, даже на уровне биосферы, поскольку
именно за счет этих явлений реализуются адапта-
ционные эффекты гормезиса.

Следует отметить, что горметические эффекты
различных антропогенных факторов, в том числе
поллютантов, не означают, что они “полезны”,
поскольку стимуляция и ингибирование опреде-
ляются дозой/концентрацией и продолжитель-
ностью воздействия.

Широкое распространение гормезиса обуслов-
лено тем, что на уровне организма он основан на яв-
лении стресса. Следует подчеркнуть, что еще созда-
тель концепции стресса Селье (Selye, 1974) отмечал,
что умеренные воздействия вызывают положитель-
ный стресс (эустресс), а чрезмерное напряжение
организма приводит к негативному стрессу
(дистрессу), который может вызвать истощение ре-
сурсов организма и гибель. Горметические эф-
фекты на уровне популяций, сообществ и экоси-
стем показывают, что для данных биологических
уровней также характерны универсальные адап-
тационные ответы, аналогичные стрессу на уровне
организма. Однако их закономерности и качествен-
ные особенности на каждом биологическом уровне
являются предметом будущих исследований.

В данном обзоре проанализированы и отмече-
ны только наиболее важные вопросы, связанные
со значением современной концепции гормезиса
для экологии, с целью привлечения внимания спе-
циалистов к этой проблеме. Проведение деталь-
ного изучения гормезиса в экологии, уточнение и
развитие концепции экологического гормезиса
еще только предстоят.
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The Modern Concept of Hormesis: Overview of the Issue and Significance for Ecology
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Currently, it has been established that when living organisms are exposed to various environmental factors (abiotic,
biotic, and anthropogenic), hormesis is a fairly common phenomenon. Hormesis is found in different groups of
organisms and at almost all levels of the organization of living systems from the cell to ecosystem level. At the
same time, a comprehensive analysis of the significance of hormesis for ecology has not been carried out. This
review analyzes the modern concept of hormesis, as well as its significance for various fields of ecology.
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