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Для многих форм поведения животных характерна функциональная асимметрия, или латерализация
поведенческих реакций, которая может быть обусловлена наличием морфологической асимметрии те-
ла и/или мозга. Чтобы проверить гипотезу о связи функциональной асимметрии груминга с морфоло-
гической асимметрией антенн, измеряли длину антенн американского таракана Periplaneta americana,
диаметр скапуса, диаметр и длину педицеллума и сегментов флагеллума и анализировали изменения в
поведении тараканов при предъявлении компонента полового феромона, перипланона Б. Полученные
данные свидетельствуют о статистически значимых различиях в морфологии антенн: длина сегментов
больше на левой антенне, а ширина – на правой, за исключением короткого участка вблизи основания.
Корреляционный анализ позволил выявить следующие закономерности: более длинная правая антен-
на соответствует большему времени, затраченному на ее чистку; диаметр скапуса, больший на правой
антенне, коррелирует с частотой чисток антенн, асимметрия сегментов флагеллума не влияет на асим-
метрию чисток. Предъявление полового феромона в надпороговой дозе увеличивало асимметрию гру-
минга антенн, при этом асимметрия для чисток ног в целом не менялась. Таким образом, асимметрия
груминга антенн, возникающая, по крайней мере, отчасти, вследствие морфологической асимметрии,
существенно изменяется в присутствии биологически важного обонятельного стимула – полового фе-
ромона.
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ВВЕДЕНИЕ
Поведенческие асимметрии или латерализация

не являются чем-то необычным для животных,
включая насекомых. Одни из них являются произ-
водными лево-правых асимметрий частей тела,
возникших как видоспецифические признаки
(крабы, птицы, улитки) [1–5], другие возникают у
внешне симметричных животных [6–8], однако,
при более тщательном изучении, в некоторых слу-
чаях обнаруживаются корреляции поведения с
асимметрией мозга, сенсорных или моторных ор-
ганов [9]. В некоторых случаях достоверные корре-
ляции между морфологической и поведенческой
асимметриями отсутствуют [10]. Асимметрии тела
и мозга могут быть взаимосвязаны, например, сен-
силлы антенн медоносной пчелы по-разному рас-
пределены на левой и правой антенне, что приво-
дит к соответствующим различиям в структурах ан-
теннальных долей [11, 12]. У самок таракана

Nauphoeta cinerea больше обонятельных гломерул
(первичных образований обонятельного нейропи-
ля, каждая из которых связана с обонятельными
нейронами, несущими одинаковые рецепторы) в
нейропиле правого дейтоцеребрума, а ампутация
правой антенны приводит к нарушению ответов на
половой феромон, выделяемый самцами [13]. Счи-
тается, что эти асимметрии имеют эволюционные
преимущества и поддерживаются естественным
отбором [14–18]. Другой вид асимметрии тела из-
вестен как флуктуирующая асимметрия и рассмат-
ривается как следствие несовершенного контроля
билатеральной симметрии в процессе развития
[19–21]. Флуктуирующая асимметрия характеризу-
ется распределением коэффициента асимметрии
по нормальному закону, отличаясь от направлен-
ной асимметрии и антисимметрии [22].

Антенны тараканов представляют собой слож-
ные сенсорные придатки, несущие механочувстви-
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тельные, вкусовые и обонятельные сенсиллы, бо-
лее того, примерно половина всех антеннальных
сенсилл у взрослых самцов американского тарака-
на чувствительны к половым феромонам самок.
Антенны развиваются постепенно, добавляя новые
сегменты при каждой линьке путем деления мери-
стона, первого флагеллярного сегмента и несколь-
ких соседних [23]. В имагинальных антеннах личи-
ночный меристон становится частью педицеллума
[24]. Таракан чистит флагеллум антенны, захваты-
вая его лапкой контралатеральной передней ноги.
Поскольку только первые два сегмента антенны,
скапус и педицеллум, приводятся в движение
мышцами [25], а длина и диаметр подвижных сег-
ментов влияют на гибкость антенны, морфологи-
ческие характеристики этих сегментов, наряду с
другими параметрами, представляются функцио-
нально важными. Наши предыдущие данные дока-
зывают, что уход за антеннами является очень важ-
ным механизмом, обеспечивающим высокую чув-
ствительность и временное разрешение запаховых
сигналов у таракана [26–28]. Показано, что тарака-
ны достоверно чаще чистят флагеллум правой ан-
тенны, чем левой, а асимметрия чисток ног и осно-
ваний антенн была недостоверной [29].

Настоящая работа была спланирована с целью
проверки предположения о том, что латерализация
груминга антенн может быть следствием морфоло-
гической асимметрии этих парных сенсорных ор-
ганов, а также выяснить, какие из морфологиче-
ских признаков вносят наибольший вклад в пове-
денческие асимметрии.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Личинки самцов последнего возраста Periplaneta
americana L. были взяты из колонии инсектария
ИЭФБ РАН и далее содержались в лаборатории при
инвертированном фоторежиме 12 : 12 (свет : темнота)
и температуре 28 ± 1°C. После имагинальной линь-
ки тараканов переносили в экспериментальную
установку (рис. 1), где они находились не менее

двух недель до начала экспериментов в тех же усло-
виях. Эксперименты начинались в первой полови-
не темновой фазы. Вода и пища присутствовали
постоянно.

Установка состояла из 3 компонентов: прозрач-
ного пластикового вольера (35 × 25 × 11 см) с пи-
щей и водой, укрытия (15 × 15 × 7 см), внутри кото-
рого было постоянно темно, и сменной тестовой
камеры (15 × 15 × 10 см); последние 2 были отделе-
ны от вольера пластиковыми дверцами [29, 30]. В
начале эксперимента дверь между укрытием и во-
льером закрывали, а дверь в тестовую камеру от-
крывали на короткое время, пропуская в нее толь-
ко одно насекомое. Искусственная воздушная
смесь (21% O2 и 79% N2), увлажненная барботиро-
ванием через дистиллированную воду, подавалась
в тестовую камеру со скоростью потока 3.5 мл/мин
для поддержания постоянной концентрации газов
и влажности на протяжении всего исследования,
необходимых для воспроизводимости поведенче-
ских реакций [31]. Видеокамера VSC-756 USB
(ЭВС, Россия с разрешением 740 × 576 пикселей и
частотой 25 кадров/с) располагалась на высоте
30 см от пола тестовой камеры. Темно-красный
светодиодный фотофонарь Рубин-3 создавал осве-
щенность 0.13 мкВт/см2.

Две последовательных сессии видеозаписи про-
должительностью 30 мин начинались после 10-ми-
нутного периода адаптации и следовали друг за
другом с 10-минутным перерывом. Перед началом
второй сессии увлажненную воздушную смесь на-
чинали подавать через шприц с диспенсером, на
который наносили растворенный в 10 мкл гексана
главный компонент полового феромона, перипла-
нон Б (ПБ), в подпороговой дозе 10–13 г (PB-13,
n = 13) или в дозе, вызывающей поведенческий от-
вет у большинства самцов 10–11 г (PB-11, n = 7), как
было определено ранее [32]. В контрольных экспе-
риментах на диспенсер наносили 10 мкл гексана
(n = 5). После эксперимента тестовую камеру уби-
рали и тараканов в установку не возвращали. Эта
схема была выбрана, чтобы избежать мечения тара-
канов, поскольку ранее было показано, что оно
влияет на груминг [33]. После поведенческого те-
стирования насекомое помещали в специальный
пенал [34], антенны закрепляли на столике (рис. 2)
и измеряли штангенциркулем, а затем исследовали
под бинокулярным микроскопом Micromed Stereo
Zoom, соединенным с 3-мегапиксельной цифро-
вой камерой DCM 300 (ScopeTek, Китай). Про-
граммное обеспечение ScopePhoto, прилагаемое к
камере, использовалось для проведения следую-
щих измерений: диаметр скапуса, диаметр и длина
педицеллума, диаметр и длина флагелломеров № 1,
2, 10, 50, 90, 130. Для каждой антенны подсчитыва-

Рис. 1. Экспериментальная установка. 1 – затененное
укрытие, 2 – основной вольер с водой, пищей и инвер-
тированным режимом освещения 12:12 (свет : темнота),
3 – экспериментальная камера, 4 – подача искусствен-
ной воздушной смеси, 5 – диспенсер с перипланоном Б
(гексаном в контроле). Пунктиром обозначены двер-
цы.
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ли количество флагелломеров. Поведенческие экс-
перименты с последующей морфометрией провели
для 25 самцов.

Видеофайлы с поведенческими данными обра-
батывались вручную с покадровым просмотром
для точного определения начала и конца поведен-
ческих актов. Определяли частоты и тайминг гру-
минга антенн и других органов. Полученные зна-
чения переносили в MS Excel для дальнейшей об-
работки данных. Коэффициент асимметрии (Кас)
рассчитывали следующим образом Кас = (R –
‒ L)/(R + L), где R и L – измерения для правой и
левой стороны тела соответственно.

Статистическую обработку проводили с помо-
щью статистического пакета IBM SPSS statistics 22
и онлайн-калькулятора (http://vassarstats.net). Вы-
борки проверяли на нормальность их распределе-
ния с помощью теста Колмогорова–Смирнова.
Поскольку распределение не отличалось от нор-
мального, применяли параметрическую статисти-
ку – критерий Стьюдента и ANOVA. С помощью
корреляционного анализа Спирмена оценивали

связь морфологических параметров между собой и
с поведенческими данными.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Измерения морфологических параметров ан-
тенн были проведены для 25 взрослых самцов.
Длина правой антенны составляла 42.3 ± 1.2 мм,
левой 40.1 ± 1.9 мм, разница статистически недо-
стоверна (p > 0.05, критерий Стьюдента для парных
данных). Длина левой и правой антенн одного и то-
го же насекомого значительно коррелировала (ко-
эффициент корреляции рангов Спирмена r = 0.6,
p < 0.001), хотя у нескольких животных была отме-
чена большая разница между антеннами (табл. 1).

Кас, рассчитанные для длины антенны, и коли-
чества сегментов на антеннах достоверно коррели-
ровали (табл. 2). Предполагаемой связи между ко-
эффициентами асимметрии для базального сег-
мента и длины антенны обнаружено не было.
Однако асимметрия флагеллярных сегментов ан-
тенн и педицеллума положительно коррелировала,
а именно, Кас для диаметров флагелломеров досто-
верно положительно коррелировал с Кас для диа-
метров педицеллума, а Кас для длины флагелломе-
ров – соответственно с этим параметром, рассчи-
танным для педицеллумов. Асимметрию скапуса
удалось рассчитать только для диаметра этого сег-
мента (Кас = 0.014 ± 0.008) из-за его неправильной
формы. Усредненные по выборке Кас для длин ан-
теннальных сегментов были отрицательными для
базальной половины антенны до 50-го сегмента,
начиная с педицеллума, что означает большие зна-
чения для левой антенны по сравнению с правой.
Диаметр сегмента был в среднем одинаковым для
правой и левой антенн, что давало значения Кас,
близкие к нулю. Небольшой подъем Кас на конце
антенны, флагелломеры № 50 и № 90, не был ста-
тистически значимым (рис. 3а). Нам не удалось
обнаружить достоверные отличия Кас от нуля ни
для одного из морфологических параметров –
длины или ширины антеннальных сегментов.

Рис. 2. Морфометрия члеников антенны. Показаны ли-
нии и их длина в пикселях. 1 – скапус, 2 – педицеллум,
3 – первый членик флагеллума.
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Рис. 3. Асимметрия сегментов антенны. (а) Кас с учетом знака. (b) Абсолютные величины Кас. D – диаметр сегмента, L –
длина сегмента. S1-130 – порядковый номер сегмента флагеллума от основания.
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Однако несложно заметить, что Кас ширины и

длины антеннальных сегментов в целом по антен-

не различалась. Парный t-критерий, рассчитан-

ный для средних значений Кас между длиной и

диаметром одноименного сегмента, выявил зна-

чительную разницу (p < 0.01), т.е. левая антенна

была чуть тоньше правой, но с немного более

длинными сегментами. Полученные измерения

показывают небольшую направленную морфо-

логическую асимметрию антенн у тараканов.

Наиболее симметричной оказалась толщина ан-

тенны вблизи основания – Кас диаметра скапуса,

педицеллума и первых флагелломеров был близок

к нулю.

Абсолютные значения Кас, рассчитанные для

оценки флуктуирующей асимметрии, были выше
для длины сегмента, чем для его диаметра (p < 0.05,
рис. 3b).

Поведенческая асимметрия, рассчитанная для
числа чисток антенн, показала незначительное
преобладание числа чисток правой антенны в тече-
ние получасового наблюдения (Кас = 0.08 ± 0.04;

n = 22), сходно с обнаруженной ранее [29], однако
в настоящем исследовании различия оказались не-
достоверными (p = 0.15, t-критерий Стьюдента).
Достоверная правосторонняя асимметрия показа-
на для частоты и времени чисток средних ног
(p < 0.05). В целом, частота (Кас = 0.16 ± 0.06; t-кри-

терий Стьюдента, p < 0.01) и суммарное время
(Кас = 0.11 ± 0.04; t-критерий Стьюдента, p < 0.05)

чисток придатков правой стороны тела имели до-
стоверную правостороннюю асимметрию.

Далее, Кас менялся в зависимости от стимуля-

ции во второй сессии (рис. 4). Однофакторный
дисперсионный анализ (ANOVA), рассчитанный
для трех групп (контроль, РВ-13 и РВ-11) показал
достоверные различия (p < 0.05) для вторых сессий
экспериментов, в то время как предсуществующих
по Кас различий для первых сессий не наблюдалось

(p > 0.05). Последующий апостериорный анализ по
Геймс-Хоуэлу выявил, что асимметрия при предъ-
явлении надпороговой дозы ПБ была достоверно
больше, чем для подпороговой дозы ПБ (p < 0.05),
тогда как значения для контроля и подпороговой
дозы ПБ не различались.

Несмотря на то что при груминге антенн ис-
пользуется контралатеральная передняя нога, Кас

для частот и длительности груминга передних ног и
антенн достоверно не коррелировал (r = –0.13 для
частоты и r = –0.07 для длительности). Поскольку
основание антенны таракан чистит лапкой ипси-
латеральной передней ноги, мы ожидали корреля-
цию для Кас передних ног и основания антенн, ко-

торая, однако, составила лишь –0.14 (р = 0.55).

Корреляционный анализ свидетельствует о том,
что морфологическая асимметрия антенны связа-
на с некоторыми поведенческими асимметриями
(рис. 5). Так, Кас длительности чисток антенн по-

ложительно коррелирует с асимметрией длины ан-
тенн (r = 0.75, p < 0.001) и числа сегментов (r = 0.73,
p < 0.001). Никаких достоверных корреляций пове-
денческих асимметрий во вторых сессиях экспери-
ментов с морфологическими асимметриями не об-
наружено.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Морфометрия антенн американского таракана
показала, что длина сегментов в целом имеет боль-
шую асимметрию, чем их диаметр. При этом сег-
менты, расположенные вблизи основания антен-
ны, наиболее симметричны. Поскольку сегменты в

Таблица 1. Морфологические параметры антенны

№ таракана
Длина антенны, мм Число сегментов

R L R L

1 44.7 50.8 116 139

2 48.4 49.8 138 148

3 48 10.8 126 46

4 35 34 113 112

5 41 42 136 131

6 41.2 40.6 137 123

7 37.3 30.3 112 85

8 49.5 40 126 121

9 42.1 45.2 129 146

10 44 43.4 138 126

11 43.5 45.2 144 146

12 46.4 42.2 133 142

13 51 51.5 143 146

14 48.3 43.6 144 107

15 40.3 39.5 144 132

16 47.9 46.3 142 144

17 33 43.7 102 136

18 34.1 28 115 74

19 39.4 39.1 126 128

20 33.5 23.2 93 52

21 28.1 34.9 99 117

22 47.3 51.5 131 128

23 42.5 36.3 143 122

24 39.1 39.8 132 129

25 51 50.7 145 144

Среднее ± ошибка 42.3 ± 1.2 40.1 ± 1.9 128 ± 3 121 ± 6
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основании антенны наиболее молодые [23], можно

заключить, что чем старше насекомое, тем более

эффективно оно контролирует наиболее важные

для функций антенны параметры. Поскольку ко-

личество линек, через которое проходят сегменты,

увеличивается от основания к кончику, случайные

процессы при каждой линьке могут вносить допол-

нительный вклад в величину асимметрии. В неко-

торых случаях антенна обрывается при извлечении

из экзувия, что приводит к резкой асимметрии

длины антенн. C другой стороны, известно, что
уровень флуктуирующей асимметрии может кон-
тролироваться генетически, а значит, подвергать-
ся отбору [35, 36], т.е. симметрия оснований ан-
тенн, вероятно, важна для выполнения сенсорных
функций антенны, особенно механорецепторной,
поскольку в педицеллуме находятся сложноустро-
енные механосенсорный Джонстонов и педицел-
лярный хордотональный орган, измеряющие от-
клонения флагеллума и реагирующий на вибрацию
[24]. Вероятно, флуктуирующая асимметрия может
рассматриваться как примитивный признак, кото-
рый при благоприятных обстоятельствах может
эволюционировать в сторону популяционной (ви-
довой) асимметрии, проявляющейся у большин-
ства особей, или антисимметрию, когда преиму-
щество получают наиболее латерализованные ин-
дивидуумы, как, например, при переступании
пропасти у саранчи [37].

Несколько больший диаметр сегментов антенн
у самцов с правой стороны может быть связан с
большим количеством сенсилл, в первую очередь,
реагирующих на половой феромон, выделяемый
самками американского таракана, на правой ан-
тенне, сходно с отмеченным ранее для самок мра-
морного таракана, антенны которых отвечают на
половой феромон, выделяемый самцами этого ви-
да [13].

Морфологическая асимметрия, хотя и не столь
выраженная, как у внешне асимметричных живот-
ных, таких как манящие крабы или раковинные
улитки, имеет некоторые последствия в поведе-
нии. Например, красный болотный рак Procamba-

Рис. 4. Кас частот груминга антенн во вторых сессиях
экспериментов. Показаны средние и стандартные
ошибки. Звездочкой обозначены достоверные разли-
чия (p < 0.05).
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Таблица 2. Коэффициенты корреляции морфологических параметров антенны

Примечание: Ds – диаметр сегмента; Ls – длина сегмента, числом обозначен порядковый номер сегмента флагеллума. В таблице
представлены только достоверные корреляции при: * – p < 0.05; ** – p < 0.01; *** – p < 0.001.

Коэффициент корреляции, r Длина антенны Диаметр скапуса Диаметр педицеллума Длина педицеллума

Длина антенны 1

Диаметр скапуса 0.06 1

Диаметр педицеллума –0.09 0.2 1

Длина педицеллума –0.4 –0.2 –0.03 1

Число сегментов 0.9*** 0.1 –0.1 –0.4

Ds1 0.02 –0.01 0.7*** 0.01

Ls1 –0.1 –0.3 –0.2 0.7***

Ds2 0.02 0.04 0.8*** –0.1

Ls2 –0.01 –0.3 0.01 0.6***

Ds 10 0.1 0.03 0.7*** –0.3

Ls10 –0.01 -0.4 0.01 0.5**

Ds50 0.1 0.1 0.8*** –0.1

Ls50 –0.3 –0.3 –0.2 0.5*
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rus clarkii демонстрирует сильную корреляцию
между асимметрией тела (антисимметрией) и на-
правлением прыжка избегания [3]. Склонность
американских тараканов выбирать правый рукав в
лабиринте зависела в некоторой степени от со-
хранности антенн: при интактных антеннах насе-
комое чаще сворачивало вправо, при ампутации
правой антенны 30% насекомых сохранило право-
стороннее предпочтение, в то время как ампутация
левой антенны привела к тому, что только 7% осо-
бей сворачивали налево [38]. Наши данные под-
тверждают влияние морфологической асимметрии
антенн на некоторые параметры асимметрии гру-
минга, в особенности длительность чистки антенн,
достоверно коррелировавшие с длиной антенны и
количеством ее сегментов.

Поведенческие асимметрии у насекомых часто
оказываются связаны с асимметрией сенсорных
органов [39, 40] или функциональной, реже мор-
фологической, асимметрией мозга [8, 41]. В целом
мозг насекомых – симметричная структура, одна-
ко описанное у дрозофилы Drosophila melanogaster
асимметричное тело в составе центрального ком-
плекса [42, 43], затем было обнаружено и у двух
других видов мух – Neobellieria bullata и Calliphora
erythrocephala [44], однако для насекомых других
таксономических групп подобные структуры не
были описаны. Направленная правосторонняя
асимметрия, обнаруженная в настоящем исследо-
вании, для чисток придатков тела у американско-
го таракана, может быть связана с функциональ-
ной асимметрией мозга этих насекомых. Асим-
метрия нервной системы позволяет увеличить
эффективность решения задач, в некоторой сте-
пени за счет уменьшения общей надежности; яв-
ная морфологическая асимметрия отмечается
при миниатюризации насекомых со сложным
поведением [45, 46]. Функциональная асиммет-
рия может проявляться и в морфологически сим-
метричных структурах, как, например, в симмет-
ричных нейронах грибовидных тел у пчелы Apis
mellifera в ходе обучения обнаруживается неоди-

наковый уровень метилирования гистона Н3 по
лизину 4 [47]. Нельзя исключить, что латерализо-
ванное поведение в отдельных случаях может
быть связано с асимметричным распределением
внутриклеточного симбионта Wolbachia, как по-
казано у мухи Drosophila paulistorum [48].

Изменения латерализации у контрольных жи-
вотных, такие как ее уменьшение или изменение
знака с течением времени, могут быть связаны с
изменением функционального состояния организ-
ма: ориентировочно-исследовательской реакцией,
стрессом новизны [49]. Увеличение Кас груминга

антенн, отмеченное в наших экспериментах, при
предъявлении полового феромона логично было
бы связать с выбросом нейрогормона октопамина в
гемолимфу, которое происходит у самцов при по-
ловом возбуждении [50], для проверки этой гипо-
тезы планируется отдельное исследование.
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Рис. 5. Кас длительности чисток антенн. Корреляция с морфологическими параметрами.
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ЖУКОВСКАЯ, НОВИКОВА

MORPHOLOGICAL ASYMMETRY OF ANTENNAE 
AND BEHAVIORAL ASYMMETRIES DURING GROOMING

IN THE COCKROACH PERIPLANETA AMERICANA L.
M. I. Zhukovskayaa, and E. S. Novikovaa,#

a Sechenov Institute of Evolutionary Physiology and Biochemistry, the Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia
#e-mail: os_sacrum@list.ru

Animal behaviors are often characterized by behavioral asymmetry, or lateralization, which is caused in part by
the morphological asymmetry of the body and/or brain. To test the hypothesis that functional asymmetry of
grooming is connected with morphological asymmetry of the antennae in American cockroach Periplaneta amer-
icana, we measured the length of the antennae, scapus diameter, pedicel diameter and length, and segment’s di-
ameter and length. The data obtained indicate statistically significant differences: segment length is greater on
the left antennae, and segment width is greater on the right antennae, except for a short region near the base. Cor-
relation analysis revealed the following relationships: longer right antenna corresponds to more time spent clean-
ing it; scapus diameter larger on the right antenna correlates with antenna cleaning frequency; asymmetry of f la-
gellum segments has no effect on cleaning asymmetry. Presenting sex pheromone at a suprathreshold dose in-
creased asymmetry of antennal grooming, while asymmetry for leg grooming was generally unchanged. Thus, the
asymmetry of antennal grooming, resulting at least in part from morphological asymmetry, significantly changes
in the presence of a biologically important olfactory stimulus, the sex pheromone.

Keywords: asymmetry, insect, Periplaneta americana, grooming, olfaction, periplanone
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