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Быстрое приспособление насекомых к изменениям в окружающей среде во многом обеспечи-
вается пластичностью их реагирования на биологически значимые внешние сигналы. Формиро-
вание поведения нервной системой насекомого, как и других животных, состоит из сенсорного, 
интегративного и моторного компонентов. Сенсорная информация различных модальностей 
участвует в корректировке поведенческого ответа на всех этапах. Интегративный этап заверша-
ется формированием моторной команды, которая далее выполняется с помощью нервных 
цепей, координирующих работу мотонейронов. Подстройка работы моторных нервных центров 
к текущей обстановке происходит на двух уровнях: локальном и системном. Локальная под-
стройка обеспечивается обратными связями между проприоцепторами, передающими информа-
цию о положении конечности, и моторными центрами. На системном уровне вклад экстеро-
рецепторных сигналов о состоянии окружающей среды, обеспечивающих контроль работы 
командных нейронов, остается в значительной степени неисследованным, хотя именно он 
обес печивает высокую пластичность поведения насекомого.
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Насекомые – класс членистоногих, представители которого освоили множество 
разно образных местообитаний, в том числе благодаря поведенческим реакциям. Одна 
из важнейших составляющих экологической пластичности – способность насекомых 
активно выбирать подходящие для обитания участки и убежища, расширяя ареал (Ка-
уфман, 1999; Abram et al., 2017; Blanckenhorn, 2018). Сложность и лабильность пове-
денческих реакций имеют существенное, если не определяющее, значение в эволю-
ции насекомых разных таксономических групп, например сверчков (Orthoptera, 
Gryllidae) (Ghalichi et al., 2020), наездников (Hymenoptera, Ichneumonidae) (Каспарян, 
1996) и общественных насекомых (Hunt, 2012). Механизмы, лежащие в основе поведе-
ния насекомого, обеспечивают тонкую подстройку его движений к сиюминутному 
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окружению, воспринимаемому распределенными по всему телу рецепторами. Распо-
зна вание разнообразных характеристик сигналов, поступающих из окружающей сре-
ды через сенсорные системы, необходимо для формирования сложных форм поведе-
ния насекомых, как и других высокоорганизованных животных. Компактная нервная 
система, состоящая из относительно небольшого по сравнению с позвоночными коли-
чества нейронов, делает насекомых удобной моделью для изучения нейронной орга-
низации и реализации поведения (Chow et al., 2011; Ayali et al., 2015). Недавно дока-
занная гомология нервной системы и ее некоторых отделов у позвоночных и 
насекомых (Strausfeld, Hirth, 2013; Barron, Klein, 2016) способствует использованию 
последних в качестве недорогих и удобных модельных объектов для изучения общих 
принципов организации двигательной активности у животных и человека. Необходи-
мо отметить, что хотя нервная система, построенная на основе идентифицируемых 
нейронов, достигла наибольшего совершенства у насекомых, сходные элементы – 
Маут неровские клетки и их гомологи, обеспечивающие реакцию избегания, – обнару-
жены также у низших позвоночных (Eaton et al., 2001). 

Поведение насекомого имеет модульную иерархическую структуру, в основе кото-
рой лежат относительно жестко запрограммированные, обычно повторяющиеся эле-
менты, как, например, при ходьбе, беге и полете. Такое поведение обеспечивается с 
помощью центральных генераторов паттерна (ЦГП), открытых 60 лет назад (Hughes, 
Wiersma, 1960) и активно исследуемых в настоящее время (Knebel et al., 2017; Bidaye 
et al., 2018). Эти нервные цепи организованы из относительно небольшого число ней-
ронов и могут работать изолированно, в отсутствие какого-либо сенсорного входа и 
нисходящих путей, либо испытывать воздействие афферентных или модулирующих 
элементов (Marder, 2005; Hustert, Mashaly, 2013; Ayali et al., 2015). ЦГП состоят из бо-
лее мелких единиц, обеспечивающих элементарные акты, как, например, цикл сгиба-
ния-разгибания ноги при ходьбе. Внутреннее состояние организма насекомого, несо-
мненно, часто определяет выбор одной из нескольких поведенческих программ. Ответ 
насекомого на сенсорную стимуляцию зависит от состояния голода или жажды (Wu et 
al., 2005; Farhan et al., 2013; Reisenman et al., 2013), уровня полового возбуждения и 
стадии полового цикла (Jang, 1995; Barroso et al., 2010; Rings, Goodwin, 2019). С воз-
растом у насекомого происходят значительные изменения в выборе моторных про-
грамм. Молодые половозрелые самки обычно более избирательны по отношению к 
самцам, отвечая только на сигналы молодых самцов, девственные самки старшего воз-
раста реагируют на более широкий диапазон стимулов – триггеров копулятивного 
поведения (Verburgt et al., 2010; Жемчужников, Князев, 2011). По-видимому, такая 
подстройка обусловлена расширением сенсорного диапазона, запускающего положи-
тельный фонотаксис. 

Модуляция в сенсорных системах

Проблеме пластичности работы периферических и центральных отделов сенсорных 
систем насекомых под действием как нервных, так и гуморальных влияний уделялось 
много внимания за последние 30 лет. Чувствительность клеток может меняться в ре-
зультате повторной стимуляции, например, вследствие адаптации (Kaissling, 1987) или 
сенситизации (Guerrieri et al., 2016). В некоторых случаях реакции сенсорных клеток 
модулируются другими нейронами через синаптические контакты, в других – гумо-
рально, посредством гормонов или гормоноподобных веществ (Капицкий, Жуковская, 
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2001; Meola, Sittertz-Bhatkar, 2002; Birmingham, Tauck, 2003; Schendzielorz et al., 2015; 
Zhukovskaya, Polyanovsky, 2017). 

А д а п т а ц и я  рецепторных клеток – наиболее исследованная форма сенсорной 
пластичности. Она выражается в ослаблении ответа на продолжающуюся или повтор-
ную стимуляцию. Адаптация по внешним проявлениям может быть сходна с привыка-
нием, неассоциативной формой обучения, которое не связано напрямую с сенсорными 
и моторными структурами (Scheiner, 2004; McDiarmidуе et al., 2009). Скорость адапта-
ции определяет форму ответа рецепторной клетки на стимул: быстрая адаптация при-
водит к фазным ответам с выраженным пиком и последующим спадом активности, 
а медленная – к тоническим ответам. Традиционно адаптация рассматривается как об-
ратная связь, приводящая к уменьшению активности рецептора или уменьшению уси-
ления каскада трансдукции в рецепторной клетке. В обонятельных сенсорных нейро-
нах насекомых адаптация наблюдается только в клетках, экспрессирующих 
обонятельные рецепторы (odorant receptors, OR), ключевую роль в этом процессе 
играет кальций, входящий через неселективные катионные каналы (Cao et al., 2016; 
Wicher, 2018). Обонятельные рецепторные клетки, несущие эволюционно более древ-
ние ионотропные рецепторы (ionotropic receptors, IR), не адаптируются к повторяюще-
муся стимулу (Cao et al., 2016). По-видимому, адаптация в обонятельных рецепторных 
клетках насекомых включает механизмы, не ограниченные взаимодействием рецеп-
торного белка с одорантом, поскольку экспериментальная экспрессия рецепторов 
к двум разным одорантам в одной клетке приводила к ослаблению ответа на оба запа-
ха после стимуляции одним из них (Nagel, Wilson, 2011). Эти данные были недавно 
подтверждены в работе Гуо с соавт. (Guo et al., 2017), которые показали, что состояние 
адаптации связано с дефосфорилированием корецептора ORCO (odorant receptor 
coreceptor) вследствие периода нейрональной активности, даже если она вызвана экс-
периментальной электрической стимуляцией.

Рецепторные клетки глаза насекомого при ответе на яркие вспышки света активиру-
ют ионные каналы TRP (transient receptor potential) и подобные им TRPL (TRP-like), 
через которые ионы кальция входят в клетку и уменьшают чувствительность этих ка-
налов к их лиганду, диацилглицеролу, обеспечивая быстрое падение чувствительности 
клетки (Gu et al., 2005; Fain et al., 2010; Frolov, 2016). В механорецепторных клетках 
уменьшение ответной импульсации на повторяющуюся или продолжающуюся стиму-
ляцию происходит вследствие изменений в области генератора нервных импульсов 
(French, Torkkeli, 1994; DiCaprio et al., 2002), поскольку электрическая стимуляция 
сенсорного нейрона приводит к сходным изменениям импульсной активности. Кроме 
того, механорецепторный белок, описанный у Drosophila melanogaster как NOMPC и 
принадлежащий к распространенному семейству TRP-белков (Поляновский, Алексее-
ва, 2001), вероятно, тоже участвует в адаптации к механической стимуляции (Lee et al., 
2010). Несмотря на существенные различия в физической природе, скорости распро-
странения и механизмах рецепции сенсорных стимулов различной модальности, адап-
тация рецепторных клеток позволяет увеличить диапазон интенсивности воспринима-
емых сигналов и выделять полезную информацию из фона (Laughlin, Hardie, 1978; 
Hildebrandt et al., 2015; Haney et al., 2018).

Н е й р о г у м о р а л ь н а я  р е г у л я ц и я  р е ц е п т о р н ы х  о р г а н о в. В перио-
ды повышенной активности в течение суток  (Linn et al., 1994) и при поведенческих 
реакциях, связанных с возбужденным состоянием насекомого, например, при проявле-
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ниях агрессии, в полете и при половом поведении (Adamo et al., 1995), нейрогормон 
октопамин, выделяющийся в гемолимфу, усиливает ответы обонятельных рецептор-
ных клеток на запах (Pophof, 2000; Капицкий, Жуковская, 2001; Zhukovskaya, Kapitsky, 
2006; Жуковская, 2007; Vergoz et al., 2009; Zhukovskaya, 2012). Этот эффект связывают 
с механизмами адаптации, а именно, с повышением уровня циклического аденозинмо-
нофосфата (цАМФ) вследствие активации рецепторов октопамина на мембране ре-
цепторной клетки, которое приводит к фосфорилированию корецептора ORCO, пере-
водя его из адаптированного в неадаптированное состояние (Flecke, Stengl, 2009; 
Schendzielorz et al., 2012, 2015). Механорецепторы, обеспечивающие тактильную, слу-
ховую и ветрочувствительность, также могут менять свою активность под действием 
нейрогуморальных влияний. Так, октопаминэргические, серотонинэргические и 
ГАМК-эргические интернейроны образуют слуховую эфферентную систему, регули-
рующую работу рецепторных клеток в Джонстоновом органе комара посредством 
нервной и нейрогуморальной передачи (Andres et al., 2016). Нейропептиды играют не 
менее существенную, чем биогенные амины, роль в подстройке такого мультисенсор-
ного органа, как антенна, под текущие потребности насекомого (Latorre-Estivalis et al., 
2020). Отдельная проблема поющего насекомого – чрезмерная стимуляция слуховой 
системы издаваемыми самим насекомым звуками. Она решается блокированием воз-
буждения при помощи нервной связи генератора песни и первого синаптического кон-
такта слуховой системы как пресинаптически, так и постсинаптически (Hoy, 2002).

С т р у к т у р н ы е  и з м е н е н и я  в  р е ц е п т о р н ы х  о р г а н а х. Уменьшение 
выходного сигнала сенсорного нейрона может быть связано и со структурными изме-
нениями рецепторной клетки. Так, обонятельные сенсорные нейроны дрозофилы не 
только меняют ответы на некоторые вещества при многократном предъявлении, но и 
уменьшают число синапсов на разветвлениях своих аксонов (Golovin et al., 2019). Пря-
мое изменение чувствительности рецепторных клеток происходит вследствие регуля-
ции экспрессии их рецепторных белков (Fox et al., 2001; Hill et al., 2019). Изменение 
уровня белков, участвующих в реакциях, протекающих в окружающих рецепторные 
клетки вспомогательных структурах, изменяет чувствительность к стимулу опосредо-
ванно (Zhou et al., 2009; Guerrieri et al., 2016). Другой механизм управления чувстви-
тельностью антеннальных хеморецепторных сенсилл состоит в секреции липофиль-
ной жидкости на поверхность антенны насекомого, которая затем удаляется при 
груминге, таким образом элиминируя молекулы запаха, адсорбированные на кутикуле, 
что улучшает временное разрешение сигнала (Жуковская, 2011; Böröczky et al., 2013; 
Wada-Katsumata, Schal, 2019). Изменения в распределении пигментных гранул в су-
перпозиционных глазах у большинства ночных насекомых увеличивают чувствитель-
ность к свету за счет уменьшения разрешающей способности (Грибакин, 1981; 
Narendra et al., 2016), иногда этот процесс сопровождается изменением геометрии ом-
матидия (Immonen et al., 2014). 

П е р в и ч н ы е  з о н ы  о б р а б о т к и  сенсорной информации в центральной нерв-
ной системе также подвержены модуляции сенсорными стимулами. Так, в антенналь-
ные доли, обрабатывающие запаховые сигналы, интернейроны антеннального механо-
рецепторного и двигательного центра (AMMC) передают информацию о направлении 
и скорости ветра (Zeiner, Tichy, 1998; Han et al., 2005). Иннервирующий все гломерулы 
антеннальных долей мозга интернейрон, обнаруженный у табачной (Heliothis virescens 
Fabricius, 1777) и хлопковой (Helicoverpa armigera Hübner, 1808) совок, отвечает как 
на предъявление запаха, так и на ультразвук (Zhao et al., 2013), по-видимому, модули-
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руя обонятельные ответы в присутствии ультразвукового сигнала хищника, летучей 
мыши. С другой стороны, Антон с соавт. (Anton et al., 2011) обнаружили, что проекци-
онные нейроны, выходящие из антеннальных долей у египетской совки (Spodoptera 
littoralis Boisduval, 1833), сенситизируются на следующий день после стимуляции 
ультразвуковым сигналом летучей мыши. Первичная обработка звукового призывного 
сигнала сверчков Gryllus bimaculatus DeGeer, 1773 происходит в проторакальном ган-
глии с помощью омега-нейрона, который помимо призывного сигнала от тимпаналь-
ного органа получает информацию от вибрационных рецепторов передней ноги 
(Wiese, 1981). Сходным образом нейрон (AN2), кодирующий ультразвуковые сигналы, 
тормозится виброрецепторами ноги (Kühne et al., 1984), но получает также информа-
цию о движении воздуха от церкальной системы, которая суммируется с ответом на 
ультразвук (Someya, Ogawa, 2018). В отличие от рецепторных нейронов, способных 
либо быстро адаптироваться к сенсорным стимулам, на которые они настроены, либо 
медленно подстраиваться гуморальными влияниями, сенсорные нейропили централь-
ной нервной системы (ЦНС) получают сигнал, в некоторой степени измененный муль-
тисенсорной информацией, приходящей от соответствующих органов чувств. Мед-
ленные гуморальные влияния и адаптация, по-видимому, характерны для большинства 
нейронов, однако их крайне трудно отделить в ответах интернейронов на сенсорную 
стимуляцию от модуляции сенсорного нейрона (Hildebrandt et al., 2009). Таким обра-
зом, помимо передачи и обработки сенсорной информации главной модальности в 
сенсорных системах происходит подстройка к уровню и частоте следования сигналов 
с помощью механизма адаптации, а также модулирование передачи информации сиг-
налами других органов чувств. 

Мультисенсорная интеграция в ассоциативных центрах

Б р ю ш н а я  н е р в н а я  ц е п о ч к а. Сенсорная информация, приходящая в груд-
ные и брюшные ганглии, ограничена механическими и контактными химическими 
сигналами, которые, взаимодействуя, создают соматотопическое представительство, 
позволяющее выполнение точных рефлекторных движений (Laurent, 1986; Newland 
et al., 2000). В пределах каждого грудного ганглия сенсорные нейроны от рецепторов 
ноги проецируются к популяции импульсных локальных и интерганглионарных ин-
тернейронов, которые в свою очередь передают информацию моторным нейронам и 
безимпульсным локальным интернейронам (Burrows, Newland, 1993). Кроме этого, 
интернейроны грудных ганглиев получают предварительно обработанную в брюшных 
ганглиях информацию от рецепторов генитального аппарата самца или яйцеклада, 
а также от кутикулярных рецепторов брюшка. Гигантские восходящие нейроны, тело 
и дендриты которых располагаются в последнем брюшном ганглии, а аксоны достига-
ют грудных ганглиев, получают сигналы от церкальных механорецепторов и обеспе-
чивают реакцию избегания в ответ на стимуляцию церков (Westin et al., 1977). Обдува-
ние церков у таракана при контакте конечностей с субстратом вызывает убегание, 
а без контакта – полет; стимуляция колоколовидных сенсилл ног при контакте с суб-
стратом переключает поведение с одной программы на другую (Ritzmann et al., 1982; 
Libersat, 1991). Направление поворота таракана при реакции избегания определяется 
не только сигналами от церков насекомого, но и влиянием многих других сенсорных 
входов. Группа торакальных интернейронов, относящихся к нейронам типа А 
(Ritzmann et al., 1991), функционирует как интегративный центр, обрабатывая сенсор-
ные сигналы разных модальностей (механорецепторные, звуковые, зрительные и др.) 
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и передавая их далее на мотонейроны, обеспечивающие движения ноги (Ritzmann 
et al., 1991; Северина и др., 2018). Нисходящие интернейроны, передающие обрабо-
танную информацию с ветрочувствительных и осязательных рецепторов головы, вли-
яют на мембранный потенциал А-нейронов. Внезапное повышение освещенности мо-
жет через нисходящие интернейроны влиять на реакцию избегания, изменяя 
направление поворота или длительность пробежки (Ritzmann et al., 1991). 

Нельзя исключить и роль температурной сенсорной информации, модулирующей 
туловищные рефлексы, однако данные о терморецепторах на теле крайне скудны и, 
по-видимому, ненадежны (Kerkut, Taylor, 1957; Reinouts van Haga, Mitchell, 1975; Ou, 
Clealand, 2019). Нагретые поверхности, излучающие электромагнитные волны в ин-
фракрасном диапазоне, воспринимаются специальными ИК-рецепторами на теле жу-
ка Merimna atrata Gory et Laporte, 1837, представленными мультиполярными чувстви-
тельными нейронами (Schmitz et al., 2001; Hinz et al., 2018), или специализированными 
сенсиллами у клопов рода Aradus Fabricius, 1803 (Schmitz et al., 2010) и жуков 
Melanophila acuminata De Geer, 1774 (Gronenberg, Schmitz, 1999), для которых показа-
ны связи с ганглионарными нейронами. 

На уровне сегментарных ганглиев у насекомых возможно образование условных 
рефлексов (Eisenstein, Cohen, 1965; Aranda, Luco, 1969; Harris, Eisenstein, 1999), требу-
ющих ассоциации условного и безусловного сигналов.

Н а д г л о т о ч н ы й  г а н г л и й .  Сенсорная информация, поступающая в надгло-
точный ганглий (мозг), обрабатывается в оптических и антеннальные долях, оцелляр-
ном центре, дорсальной доле дейтоцеребрума и затем поступает в ассоциативные цен-
тры. Высшие интегративные центры мозга насекомого, грибовидные тела, получают 
мультисенсорную информацию, при этом в их чашечки она поступает по отдельным 
сенсорным входам, которые передают частично модулированный на более ранних эта-
пах сигнал, а многие интернейроны стебельков мультимодальны (Ganeshina, Menzel, 
2001; Farris et al., 2013) Так, летящее насекомое использует зрительную информацию 
для анализа крена с помощью нейронов оптических ганглиев (Мазохин-Поршняков, 
1977; Krapp 1998); обонятельная информация о присутствии аттрактанта, приходящая 
из антеннальной доли дейтоцеребрума, улучшает оценку крена, выпрямляя и укорачи-
вая траекторию движения у дрозофил с интактными грибовидными телами, а генети-
ческие манипуляции, нарушающие развитие или функционирование грибовидных 
тел, препятствуют этой связи (Chow, Frye, 2009; Chow et al., 2011). Грибовидные тела 
насекомых играют ключевую роль в образовании условных рефлексов, при этом ин-
формация об условном сигнале, поступающая в чашечки, должна совпасть по времени 
с активацией октопаминэргических, в случае положительного пищевого подкрепле-
ния, или дофаминэргическоих, при отрицательном подкреплении, интернейронов 
(Hammer, 1993; Vergoz et al., 2007; Perry, Barron, 2013; Awata et al., 2015; Haenicke et al., 
2018). Следует отметить, что октопаминэргический нейрон пчелы VUMmx1, ключе-
вой элемент системы положительного пищевого подкрепления, имеет разветвления в 
трех нейропилях, участвующих в обработке запаха: в гломерулах антеннальной доли, 
каликсах грибовидных тел и в латеральной протоцеребральной доле (Hammer, Menzel, 
1998). Нейроны, выходящие из грибовидных тел (output neurons), передают информа-
цию о подкреплении, т. е. обусловливают тип поведения – положительную или отри-
цательную реакцию на стимул, воспринимаемый органами чувств (Okada et al., 2007; 
Strube-Bloss et al., 2011; Aso et al., 2014). При изменении значения условного сигнала 
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ответ этих нейронов меняется в соответствии со вновь формируемым поведением 
(Berry et al., 2018).

Другие отделы протоцеребрума, не связанные напрямую с формированием услов-
ных рефлексов, также получают информацию от разных органов чувств. Особое ме-
сто, как морфологически, так и физиологически, занимает центральное тело – прото-
церебральная структура, состоящая из четырех элементов – веерообразного 
(вееровидного) тела, протоцеребрального мостф, эллипсоидного тела и парных ноду-
лей (Turner-Evans, 2016). Так, вееровидное тело (fan-shaped body) интегрирует сенсор-
ную и пространственную информацию, что обеспечивает привязку окружающих насе-
комое предметов с их сенсорными характеристиками, такими как форма, цвет, 
плоскость поляризации света и антеннальные тактильные стимулы, к определенному 
положению в пространстве (Strausfeld, 2013; Turner-Evans, 2017), что необходимо для 
формирования реакций, направленных на взаимодействие с окружающей средой. Ла-
теральные добавочные доли (lateral accessory lobes) содержат билатеральные нейроны, 
обладающие импульсной активностью с разными частотами (высокой и низкой) и 
формирующие зигзагообразный полет или побежки при потере феромонного (Kanzaki 
et al., 1994; Namiki et al., 2014), а возможно, и других сигналов, к источнику которых 
движется насекомое. Некоторые из этих нейронов – ГАМК-эргические (Iwano et al., 
2010), что указывает на участие реципрокного торможения в их работе. 

Интеграция информации, поступающей от рецепторов разных модальностей, проис-
ходит и на других уровнях формирования поведения.

Приблизительно 200 пар нейронов надглоточного ганглия имеют нисходящие аксо-
нальные проекции в торакальные ганглии (Staudacher, 1998; Okada, 2003). У тараканов 
и сверчков дендриты нисходящих нейронов обнаружены во многих областях мозга, в 
том числе в латеральных и медиальных областях протоцеребрума, но их нет в оптиче-
ских и антеннальных долях, грибовидном теле и в центральном комплексе. Таким об-
разом, нисходящие нейроны связывают основные ассоциативные центры мозга (гри-
бовидные тела и центральный комплекс) с торакальными ганглиями не напрямую, 
а через интернейроны премоторных областей (Staudacher, 1998; Okada, 2003). Среди 
нисходящих нейронов у стрекозы Aeschna grandis Linnaeus, 1758 есть нейроны, ден-
дриты которых ветвятся непосредственно в нейропилях лобных глазков, обеспечивая 
быструю передачу информации об уровне освещенности и о положении головы к мо-
торным центрам торакальных ганглиев для контроля полета (Северина и др., 2016). 

Более 100 нейронов соединяют надглоточный и подглоточный ганглии (Kien, Altman, 
1984). Нисходящие нейроны латеральных добавочных долей и, в большей степени, 
зад него склона (posterior slope) в основном дают проекции в подглоточном ганглии 
(Strausfeld et al., 1984; Namiki et al., 2018). Так, у медоносной пчелы Apis mellifera 
Linnaeus, 1758 информация, передаваемая вкусовыми рецепторами ротовых органов, 
интегрируется с приходящими из грибовидных тел сигналами об условных стимулах, 
обеспечивая пластичность выученных реакций (Menzel, 2012). В значительной мере 
подглоточный ганглий и нижележащие структуры модулируют уже сформированные 
высшими интегративными центрами протоцеребрума программы поведения, меняя 
вероятность их запуска. Аксоны нисходящих интернейронов мозга нейрогуморально 
регулируются нейронами подглоточного ганглия, обеспечивая подстройку формирую-
щихся моторных программ: их блокировка с помощью анестетиков или яда паразити-
ческой осы Ampulex compressa Fabricius, 1781 повышает порог запуска моторных про-
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грамм, в особенности ходьбы, у таракана Periplaneta americana Linnaeus, 1758 (Gal, 
Libersat, 2010).

Сенсорная подстройка моторных программ

Формирование моторных команд на уровне грудных ганглиев, которые управляют 
конечностями и крыльями насекомого, непосредственно предшествует поведенческо-
му акту и представляет собой последний этап интеграции мультисенсорной информа-
ции. По аксональным разветвлениям нейронов, приходящих из надглоточного и под-
глоточного ганглиев, в грудные ганглии поступает сигнал о поведенческой программе, 
выбранной на основе обработанной в высших ассоциативных центрах информации. 
Хотя двигательная активность насекомых обеспечивается центральными программа-
ми, контролируется она периферическими обратными связями. 

Математическое моделирование ЦГП позволило определить минимальное число 
компонентов, позволяющее конечности не только преодолевать неровности субстрата, 
но и менять направление движения (Kukillaya et al., 2009). Изучению моторной про-
граммы ходьбы на шести ногах посвящено большое количество работ, в том числе в 
связи с прикладным значением этих исследований для конструирования шагающих 
роботов и управления ими. Физиологические механизмы сходны для всех ритмически 
организованных форм активности. Пейсмейкерные нейроны периодически генериру-
ют нервные импульсы; с ними связаны другие, отвечающие на их сигналы клетки, 
модифицирующие ритм этих импульсов (Taylor, Lukowiak, 2000). В свою очередь, ге-
нераторы паттерна иннервируют мотонейроны. Однако нельзя исключить, что некото-
рые нейронные цепи лишены пейсмейкеров, а ритм создается за счет взаимодействия 
входящих в них нейронов (Calabrese, 1995). Отдельные ЦГП служат в качестве моду-
лей при организации более сложных движений, при этом включение различных эле-
ментов в систему в значительной степени определяется нейрогуморальными влияния-
ми (Pfl üger, 2017). Ритм работы центрального генератора моторных единиц может 
изменяться, обеспечивая повороты при ходьбе, изменение скорости движения, при-
способление к неровностям поверхности, по которой насекомое двигается (Горелкин 
и др., 2004, 2008, 2012; Büschges, Gruhn, 2007; Szczecinski et al., 2014; Ayali et al., 2015). 
Такая координация работы включает сенсорный вход от проприоцепторов конечно-
стей, экспериментальное исключение которого ведет к нарушениям походки (Горел-
кин и др., 2012; Akay et al., 2014). Изменение нагрузки на конечности, воспринимае-
мое сенсиллами лапки, подстраивает работу ЦГП, изменяя соотношение между фазой 
опоры конечности на субстрат и фазой движения конечности в воздухе (Zill et al., 
2011, 2015). Хордотональные органы бедра также модулируют работу ЦГП, их влия-
ние распространяется и на соседние ганглии, участвуя в координации движения ко-
нечностей (Ludwar et al., 2005). Морфологические особенности интернейронов в тора-
кальных ганглиях американского таракана свидетельствуют о том, что корректировка 
ЦГП с помощью сенсорной информации от рецепторов соседних конечностей осу-
ществляется в основном с помощью ипсилатеральных интерсегментарных нейронов, 
в то время как сигналы из головных ганглиев действуют через нисходящие контрала-
теральные интернейроны (Северина и др., 2018). Электрофизиологические данные, 
полученные в опытах на саранче, подтверждают эти представления (Knebel et al., 
2017).
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Сенсорная регуляция двигательной активности насекомых с помощью обратных 
связей с механорецепторами обеспечивает быструю координацию основных способов 
передвижения насекомых – ходьбы и полета (Tuthill, Wilson, 2016). Помимо ходьбы 
грудные ганглии насекомых участвуют в организации и других стереотипных форм 
поведения: переворачивание со спины на ноги и груминг (Zill, 1986). Переворачива-
ние запускается только из положения «на спине» и заканчивается сразу после возвра-
щения в нормальное положение, при этом координация движений ног значительно 
отличается от таковой при ходьбе. Груминг характеризуется меньшей скоординиро-
ванностью движений, причем не все конечности участвуют в поведенческом акте. При 
груминге только простые движения в ответ на раздражение обеспечиваются локаль-
ными нервными цепями, тогда как более сложные скоординированные последователь-
ности движений нуждаются в стимуляции командными интернейронами подглоточно-
го ганглия (Zhukovskaya et al., 2013). 

Полет, также управляемый грудными ганглиями, программируется отдельным ЦГП, 
однако может сопрягаться с ритмом ходьбы (Rillich et al., 2013). Интересно отметить, 
что при стимуляции пилокарпином, агонистом мускариновых рецепторов к ацетилхо-
лину, деафферентированные препараты таракана Periplaneta americana показывают 
«фиктивную ходьбу» – паттерн активности, сходный с обычной ходьбой (Fuchs et al., 
2011; Ayali et al., 2015). Деафферентированный препарат саранчи демонстрирует со-
пряженные ритмы ходьбы и полета под воздействием пилокарпина, тогда как тирамин 
хоть и инициирует активность обоих ЦГП, но их активность оказывается нескоорди-
нированной. Другой нейрогормон, октопамин, запускает только полетную активность 
(Rillich et al., 2015). Тараканы, саранча и палочники относятся к группе ортоптероид-
ных насекомых со сходным устройством грудных ганглиев, состоящих из гомологич-
ных нейронов, следовательно, можно предположить, что межвидовые различия в про-
цессах управления движениями связаны с нейрохимическими механизмами 
сопряжения отдельных сходных ЦГП и их подстройки к экологической нише вида. 
Таким образом, нервные цепи с общими элементами могут быть использованы для 
организации разных поведенческих программ.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Представленные данные позволяют заключить, что мультисенсорная информация 
по-разному участвует в формировании моторных программ у насекомых на разных 
уровнях: модулирующее влияние наиболее характерно для сенсорных областей и мо-
торных цепей, в то время как в ассоциативных центрах происходит истинная межсен-
сорная интеграция, определяющая выбор ответа из поведенческого репертуара вида 
(рис. 1). Существует много данных и хорошее понимание того, какие механизмы уча-
ствуют в подстройке моторных программ к определенному типу локомоторной актив-
ности, информация о которой приходит от проприоцепторов и рецепторов конечно-
стей. С другой стороны, понятно, что внешние условия существенно влияют как на 
поведение в целом, так и на отдельные моторные акты, однако нервные пути и меха-
низмы этих влияний изучены недостаточно. Например, детальная информация о ней-
ронных связях, обеспечивающих зрительный анализ при оптомоторных ответах у та-
кого хорошо изученного объекта, как дрозофила, сочетается с недостаточным 
пониманием того, как обработанный зрительный сигнал изменяет двигательную ак-
тивность мухи в оптомоторном барабане (Borgmann, Bü schges, 2015; Borst, 
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Helmstaedter, 2015). Известно, что контроль грудных ганглиев со стороны вышележа-
щих отделов необходим для запуска или остановки ходьбы, однако какая именно сен-
сорная информация участвует в формировании этих сигналов – остается неясным 
(Bidaye et al., 2018). Нейроны, отвечающие на механическую стимуляцию антенны, 
предположительно определяют выбор направления движения у палочника (Ache et al., 
2015) и таракана (Burdohan, Comer, 1996), однако их конкретные функции при взаимо-
действии с моторными центрами неизвестны. Приближающиеся темные объекты 
через нисходящий MDN-нейрон (нейрон лунной походки) нейрон, получающий ин-
формацию от зрительной системы, модулируют ЦГП конечностей во всех трех тора-
кальных ганглиях, вызывая попячивание у дрозофилы (Sen et al., 2017). О важности 
зрительной информации для контроля движения свидетельствует также реакция зами-
рания у таракана в ответ на ультрафиолетовую стимуляцию (Новикова и др., 2017).

У насекомых, близких таксономически, но занимающих разные экологические ни-
ши, обычно можно идентифицировать нейроны в ЦНС, которые принято считать го-
мологичными – они занимают сходное положение и имеют почти идентичные рисун-
ки ветвления дендритов и аксонов. Так, например, американский таракан P. americana 
и мадагаскарский таракан Gromphadorhina portentosa Schaum, 1853 обладают разви-
тым церкальным аппаратом, механорецепторы которого переключаются в терминаль-
ном ганглии на интернейроны (называемые гигантскими нейронами), передающими 
информацию о стимуляции в головной мозг, давая коллатерали в грудных ганглиях. 
Считается, что такая нервная организация обеспечивает очень быструю реакцию, по-
зволяя насекомому спасаться от хищников. Все это кажется верным для американско-
го таракана и полностью синантропного прусака Blattella germanica (Linnaeus, 1767), 

Рис. 1. Роль сенсорных стимулов на разных этапах формирования поведения насекомого 
(схема).
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но не подходит для мадагаскарского таракана, лишенного реакции избегания (Simpson 
et al., 1986). Электрофизиологические исследования ответов гигантских нейронов на 
потоки воздуха разной скорости показали, что как у летающих P. americana и Blaberus 
craniifer Burmeister, 1838, так и у нелетающих G. portentosa и Blattella germanica отве-
ты демонстрируют увеличивающуюся с возрастанием скорости ветра частоту нерв-
ных импульсов, хотя небольшие различия между видами были обнаружены (McGory 
et al., 2014). По-видимому, различия в поведении этих видов обусловлены перенаправ-
лением возбуждения, вызванного сенсорной стимуляцией церков, с реакции избегания 
на реакцию шипения, которое животное издает, резко выбрасывая воздух через ды-
хальца. Вероятно, в ходе эволюционной дивергенции таракановых наращивание мас-
сы оказалось выгодным для живущего в разлагающейся древесине G. portentosa, что 
привело к точечным перестройкам в ЦНС. Мадагаскарские тараканы стали популяр-
ным объектом для создания биороботов (Latif, Bozkurt, 2012), поскольку они могут 
нести достаточно большую нагрузку и их медленные движения легко отслеживаются, 
однако особенности их нейронной организации остаются практически неизученными. 

Несмотря на большой интерес к проблеме организации поведения, сведений о ней-
рофизиологической организации двигательных реакций как основы поведения от кле-
точного до поведенческого уровня пока недостаточно. Для прогресса в понимании ме-
ханизмов выбора поведенческой программы при определенных характеристиках 
окружающей среды, кодируемых органами чувств насекомого необходимы комплекс-
ные морфологические, поведенческие и физиологические исследования. 
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S U M M A R Y

Rapid adaptation of insects to changes in the environment is largely due to the plasticity of 
their response to biologically signifi cant external signals. The generation of behaviour by the 
nervous system of an insect, like that in other animals, consists of the sensory, integrative and 
motor components, but sensory inputs of diff erent modalities adjust the behavioural response 
at all levels of neural processing. The integrative component ends with the formation of 
a motor command, which is then carried out by circuits that coordinate motor neurons. The 
adjustment of motor nerve centres to the current situation is performed at two levels: local and 
central. Sensory feedback from proprioceptors that carry information about the position of the 
limb adapts insect movements to the local situation. Contribution of exteroceptor signals of 
diff erent modalities at the organism level, which integrates current sensory signals to control 
command neurons, remains largely unexplored, although it provides high adaptability of 
insect behavior.


