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Цель работы состояла в демонстрации физиологических эффектов действия октопамина на слухо-
вые ответы сенсорных нейронов джонстонова органа у комаров Culex pipiens pipiens L. Ответы ней-
ронов на звуковую стимуляцию измеряли до и после введения октопамина (а также хлордимефор-
ма, агониста октопаминовых рецепторов) в виде частотно-пороговых кривых или регистрируемой
в реальном времени частоты автовозбуждения, возникавшей при включении слухового нейрона в
контур обратной связи с использованием усиленного ответа этого нейрона в качестве сигнала для
возбуждения акустического излучателя. Из наших результатов следует: октопамин влияет на свой-
ства слуховой системы как самцов, так и самок комаров; у самок комаров октопамин значительно
снижает чувствительность рецепторов в диапазоне частот ниже 90 Гц и слабо влияет на чувствитель-
ность в диапазоне от 100 Гц и выше; у самцов комаров октопамин существенно повышает частотную
настройку слуховой системы (соотношение частот после и до введения вещества 1.32–1.55). Пока-
зан сильный половой диморфизм в октопаминергической модуляции слуховой системы комаров.
Наблюдаемые физиологические эффекты октопамина как у самцов, так и у самок комаров не могут
быть полностью объяснены модуляцией механической жесткости антенны и должны включать из-
менение оптимальных частот настройки слуховых нейронов.
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ВВЕДЕНИЕ

Среди изученных органов слуха членистоно-
гих слуховая система комаров отличается наибо-
лее высокой чувствительностью и сложностью
морфологии (Hart et al., 2011). Слуховое восприя-
тие у самцов комаров обеспечивает брачное пове-
дение (Andrés et al., 2020): многие виды спарива-
ются в рое, где роящиеся самцы обнаруживают и
затем преследуют залетающих в рой самок, ори-
ентируясь на звук их полета.

На основании результатов многочисленных
исследований можно утверждать, что роль слуха
самцов комаров в репродуктивном поведении
определена вполне надежно. В то же время функ-
ции слуха самок в полной мере еще не выяснены.
Согласно физиологическим тестам, самка может
слышать звук летящего самца, по крайней мере
на близком расстоянии (Лапшин, 2012; Lapshin,
2013). Было также показано, что летящие самки

комаров изменяют частоту взмахов крыльев, ко-
гда им предъявляют звук летящего самца своего
вида (Gibson, Russell, 2006). В связи с этим было
высказано предположение, что акустическое вза-
имодействие в паре служит прекопуляционным
тестом на видоспецифичность (Gibson et al., 2010;
Aldersley, Cator, 2019; Pantoja-Sánchez et al., 2019.
Вместе с тем получены данные, из которых следу-
ет, что акустическое поведение перед спаривани-
ем у комаров не всегда способствует репродук-
тивной изоляции гетероспецифических видов
(Апасов и др., 1986; Simões et al., 2017).

Возможна и другая функция слуха у кровосо-
сущих самок комаров – это поиск объекта напа-
дения. Комары используют разные признаки для
обнаружения и преследования прокормителя, и
среди таких признаков могут быть звуки, сопро-
вождающие поведение животного. Известны
примеры привлечения комаров и мокрецов к зву-
кам, издаваемым лягушками (Bartlett-Healy et al.,
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2008; Toma et al., 2019; Legett et al., 2021), но по-
прежнему не хватает достоверных поведенческих
данных о реакциях на звук самок комаров, пара-
зитирующих на млекопитающих и птицах. При-
мечательно, что в другом семействе двукрылых –
Chironomidae, у роящихся самцов также развился
чрезвычайно чувствительный слух (Ogawa, Sato,
1993; Fyodorova, Azovsky, 2003; Лапшин, 2015;
Lapshin, 2015), но у самок хирономид нет разви-
тых антенн и соответствующего рецепторного ап-
парата, сравнимого по сложности со слуховой си-
стемой кровососущих комаров. Отсутствуют так-
же какие-либо данные о способности самок
хирономид к акустическому восприятию.

И самцы, и самки кровососущих комаров вос-
принимают своими антеннами скоростную со-
ставляющую звука. Нейронный механизм для об-
наружения колебаний антенны расположен во
втором модифицированном сегменте антенны,
называемом джонстоновым органом (ДО). Коли-
чество сенсорных нейронов в каждом ДО не-
обычно велико для насекомых: около 15000 у сам-
цов комаров и примерно вдвое меньше у самок
(Boo, Richards, 1975а; 1975b). Антенна механиче-
ски настроена на определенный диапазон частот
(Göpfert et al., 1999; Warren et al., 2009). Отдельные
сенсорные нейроны ДО комаров обладают раз-
личной и дискретной частотной настройкой как у
самок (Lapshin, Vorontsov, 2013), так и у самцов
(Lapshin, Vorontsov, 2017). Слуховая система сам-
цов настроена на более высокий частотный диа-
пазон по сравнению с самками своего вида, как
на механическом, так и на нейронном уровне. По
современным оценкам пороговая чувствитель-
ность самцов комаров составляет порядка 20 дБ
УКС (уровень колебательной скорости) (Feugére
et al., 2022). Диапазоны частотной настройки слу-
ха, а также тоны полета (Mukundarajan et al., 2017)
видоспецифичны у разных видов комаров.

В последнее десятилетие у комаров была обна-
ружена система эфферентной модуляции ДО
(Andrés et al., 2016). Показано, что ДО получает
обширную октопаминергическую, серотонинер-
гическую и другие виды специфической иннерва-
ции. Естественно предположить, что эфферент-
ная модуляция служит для активации энергоза-
тратной слуховой системы только тогда, когда
она активно используется, например, у самцов
комаров перед и во время периода роения. Дей-
ствительно было показано, что октопамин (ОА)
модулирует слуховые характеристики самцов ко-
маров в суточном ритме, и этот процесс коррели-
рует с временем роения (Georgiades et al., 2022).
Напротив, влияние ОА на слуховое восприятие у
самок комаров оказалось не таким выраженным.

На морфологическом уровне у комаров был
обнаружен половой диморфизм слуховых эффе-
рентов. У самок комаров Аеdes aegypti L. и Culex

quinquefasciatus Say эфферентные волокна, иннер-
вирующие сенсорные нейроны ДО, были ограни-
чены основанием слуховых ресничек и областью
тел слуховых нейронов, тогда как у самцов этих
видов имелась разветвленная сеть эфферентных
волокон, иннервирующих различные области
ДО, включая область непосредственно под ба-
зальной пластиной, основания слуховых ресни-
чек, тела нейронов и слуховой нерв (Su et al.,
2018). У самок Anopheles gambiae сложность эффе-
рентной иннервации также была значительно
снижена по сравнению с самцами.

Установлено, что большинство рецепторов
биогенных аминов, в том числе и для ОА, по-раз-
ному экспрессируются у самцов и самок An. gam-
biae (Georgiades et al., 2022). У Ае. aegypti, среди
специфических рецепторов ОА, для рецепторов
октопамина AaOAβ2-R характерна выраженная
экспрессия в антеннах и роструме у взрослых
самцов, в то время как антенны и рострум кон-
специфических самок не имели существенных
отличий в уровнях транскриптов между различ-
ными рецепторами ОА и тирамина (Finetti et al.,
2023).

На функциональном уровне половой димор-
физм слуховой эфферентной модуляции прояв-
ляется в разной чувствительности к агентам, бло-
кирующим синапсы на пути между ДО и цен-
тральной нервной системой. У самцов комаров
такое блокирование увеличивало амплитуду ко-
лебаний жгутиков антенн в отсутствие стимуля-
ции, так называемых спонтанных осцилляций
(СО), которые ранее использовались для косвен-
ной оценки частотной настройки слуховой систе-
мы (Warren et al., 2010). В отличие от самцов, у са-
мок Ae. aegypti и An. gambiae не было выявлено
статистически значимого ответа на блокировку
синапсов, в то время как у Cx. quinquefasciatus
уровни СО повышались в 2 раза, что было на по-
рядок меньше, чем у конспецифических самцов
(Su et al., 2018).

Торакальная инъекция OA вызывала увеличе-
ние жесткости жгутика антенны и, следователь-
но, увеличение частоты механической настройки
антенны (Andrés et al., 2016, Georgiades et al.,
2022). Последующее введение антагониста ОА-
рецепторов фентоламина индуцировало почти
полный возврат механики антенны к ее исходно-
му состоянию, демонстрируя специфичность
воздействия ОА на функцию слуха. Примечатель-
но, что после введения ОА частота СО не измени-
лась. В этих опытах выраженная октопаминерги-
ческая модуляция также наблюдалась преимуще-
ственно у самцов комаров, тогда как у самок
после воздействия ОА слуховые изменения были
менее выражены.

В недавнем обзоре слуховой эфферентной си-
стемы комаров (Loh et al., 2023) обобщили эф-
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фекты различных нейротрансмиттеров, включая
ОА, серотонин и гамма-аминомасляную кислоту.
Примечательно, что среди нейротрансмиттеров,
которые влияли на слух, все вызывали увеличе-
ние частоты механической настройки антенн.

Существует еще одна возможная цель октопа-
минергической модуляции. Известно, что пер-
вичные слуховые нейроны ДО обладают разнооб-
разной частотной настройкой (Lapshin, Vorontsov,
2013; 2017), на которую ОА мог бы влиять незави-
симо, оказывая синергичный эффект на общую
частотную настройку ДО. Картирование антите-
лами октопаминовых окончаний в ДО предпола-
гает такую модуляцию, но суммарные электрофи-
зиологические ответы ДО на звук, включающие
быстрый переменный и медленный компоненты,
не изменялись под влиянием OA (Andrés et al.,
2016).

Цель исследования – разрешение очевидного
противоречия между обширной октопаминерги-
ческой иннервацией слуховых нейронов ДО и от-
сутствием данных о физиологических эффектах
октопамина. Мы ожидали, что локальная микро-
электродная регистрация, а не запись суммарного
ответа всего ДО, повысит шансы продемонстри-
ровать октопаминовую модуляцию индивидуаль-
ных характеристик слуховых нейронов.

Известно, по крайней мере, три различных ме-
тода измерения влияния фармакологического
воздействия на частотную настройку слуховых
нейронов ДО.

Первый – основан на сравнении частотно-по-
роговых кривых (аудиограмм), измеренных до и
после введения активного вещества. При таком
тестировании используются околопороговые си-
нусоидальные сигналы. Измерение каждой ча-
стотно-пороговой кривой включает поиск слухо-
вых порогов в ряду частот и занимает значитель-
ное время (минуты), поэтому такой метод
слишком медленный, чтобы увидеть переходные
эффекты.

Во втором методе вместо синусоидальной сти-
муляции используют модуляцию надпороговым
свип-сигналом (sweep signal – длительная тональ-
ная посылка с плавно изменяющейся частотой
заполнения). В процессе тестирования при этом
регистрируют амплитуду ответа слуховых нейро-
нов в зависимости от текущей частоты стимуля-
ции. Таким способом можно проводить измере-
ния в широком частотном диапазоне значительно
быстрее, за секунды. Однако методу не хватает
точности первого, так как надпороговая стимуля-
ция вызывает общую адаптацию ДО.

Третий метод, основанный на стимуляции
слуховых нейронов с положительной обратной
связью, обеспечивает онлайн-визуализацию из-
менений частоты настройки нейронов. Однако
этот метод не позволяет измерить форму частот-

но-пороговой кривой. Кроме того, когда в реги-
стрируемый ответ вносит вклад несколько нейро-
нов, смещение механической настройки антенны
может привести к последовательной активации
различных нейронов, каждый из которых получа-
ет первенство на основе комбинации своей соб-
ственной частоты и частоты механической на-
стройки антенны. Поскольку второй метод
(sweep-стимуляция) в наших экспериментах да-
вал неточные данные о частотной настройке, мы
использовали первый (измерение слуховых поро-
гов) и третий (стимуляция с положительной
обратной связью) методы, с целью продемон-
стрировать, как инъекция ОА или агониста окто-
паминовых рецепторов хлордимеформа (CDM)
влияет на частотную настройку слуховых нейро-
нов ДО самок комаров. Для оценки полового ди-
морфизма в эффектах влияния ОА на слуховую
систему комаров была проведена серия аналогич-
ных измерений на самцах того же вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Комары обоего пола Culex pipiens pipiens L. бы-

ли отловлены в природе, в Московской области,
Российская Федерация. Опыты проводили на
биологической станции Кропотово (54°51′2″ с.ш.,
38°20′58″ в.д.) в сентябре–октябре 2022 г. в лабо-
раторных условиях при температуре 20–22°С.

Микроэлектродная регистрация
Внеклеточную регистрацию активности от ак-

сонов антеннального нерва производили стек-
лянными микроэлектродами (1B100F-4, WPI Inc.),
заполненными физиологическим раствором на-
секомых (NaCl : 140 мМ, КCl : 10 мМ, NaHCO3 :
: 4.5 мМ, NaH2PO4: 3 мМ, MgCl2 : 4 мМ, CaCl2 :
: 3 мМ). Электрод вводили под кутикулу в гибком
сочленении между скапусом и педицелем (рис. 1, а).
После прокола кутикулы сопротивление электро-
дов составляло 10–40 МОм.

При последующем прокалывании электродом
антеннального нерва препарат непрерывно сти-
мулировали тональными пульсами (частота на-
полнения 70–100 Гц, амплитуда 60 дБ УКС для
самок комаров и 200 Гц, 50 дБ УКС для самцов
комаров, длительность 200 мс, период 600 мс).
Качество отведения считалось приемлемым при
амплитуде ответа выше 0.5 мВ (от пика до пика,
рис. 1, в, г), после чего систему стимуляции пере-
ключали в режим обратной связи (см. ниже).

Акустическая стимуляция
Звуковые стимулы подавали через пару аку-

стических излучателей (динамиков) Scandinavia
75 (DLS, Швеция), взаимно ориентированных
акустическими осями под прямым углом (рис. 1, б).
Комара фиксировали на пересечении этих осей
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таким образом, чтобы жгутик левой антенны был
направлен перпендикулярно направлениям зву-
ковых волн, исходящих от каждого из двух дина-
миков. Динамики питались от усилителя мощно-
сти (коэффициент усиления 4) через пассивный
Sin-Cos преобразователь. Результирующий век-
тор скорости колебаний воздуха в области пере-
сечения осей определялся суперпозицией сигна-
лов от обоих динамиков. Такая система позволя-
ла подстраивать направление звуковых волн к
оптимуму любого слухового рецептора ДО. В на-
чале опыта вектор скорости колебаний воздуха
стимула ориентировали под углом 45° относитель-
но сагиттальной плоскости комара.

Синусоидальные стимулы формировали с по-
мощью цифроаналогового преобразователя

ЛА-ЦАПн10м1 (Руднев-Шиляев, РФ). Акустиче-
ская калибровка стимулирующего устройства
проводилась при помощи дифференциального
емкостного микрофона NR-231-58-000 (Knowles
Electronics, США). Тот же микрофон, помещен-
ный в 2 см от комара, использовали для записи
сигналов стимуляции во время опытов.

Дифференциальный микрофон вместе с его
усилителем предварительно калибровали в даль-
нем поле при помощи шумомера B&K 2253 с мик-
рофоном B&K 4176 (Brüel & Kjær, Дания). Все
данные об уровне звука в этом исследовании да-
ны в логарифмической шкале в дБ УКС (средне-
квадратичный уровень колебательной скорости
частиц воздуха), при этом опорный уровень 0 дБ
отсчитывается от значения скорости 4.85 × 10–5 мм/с
УКС, которое в дальнем поле соответствует эта-
лонному звуковому давлению 20 мкПа. Для кон-
троля акустической измерительной аппаратуры
использовали калибратор “Защита-К” (НТМ-За-
щита, Госреестр РФ 47740-11).

Стимуляция в контуре обратной связи

Суть стимуляции с положительной обратной
связью заключается во включении исследуемого
сенсорного нейрона в контур обратной связи с
использованием усиленного синфазного ответа
этого нейрона в качестве сигнала для возбужде-
ния стимулирующего динамика (Lapshin, Vo-
rontsov, 2013; 2017). Применяя такую стимуляцию
к слуховому рецептору, мы ожидали, что он нач-
нет отвечать на частоте автовозбуждения (AF),
близкой к его собственной частоте (оптимуму)
настройки.

Измерения порогов

Частотно-пороговые кривые измеряли, ис-
пользуя синусоидальную стимуляцию с шагом
изменения частоты 5–20 Гц в зависимости от ча-
стотного диапазона. Критерий порога реакции
был установлен на уровне превышения на 2 дБ
амплитуды рецепторных ответов над средним
уровнем шума в текущей регистрации. При каж-
дой комбинации параметров стимуляции порог
измеряли последовательно не менее двух раз. Ни-
же 40 Гц измерения были ограничены существен-
ным снижением эффективности динамиков. Для
того чтобы избежать возможной перегрузки слу-
ховой системы комара слишком громкими звука-
ми, уровень стимуляции не превышал 80 дБ УКС.

Для оценки частоты настройки (центральной
частоты) исследованного рецептора по его аудио-
грамме сначала измеряли минимальную и макси-
мальную частоты по уровню +6 дБ от минималь-
ного порога, а затем частоту настройки принима-
ли как среднее значение этих двух частот.

Рис. 1. Регистрация ответов на акустические стимулы
от антеннального нерва джонстонова органа комаров
а – введение регистрирующего электрода в антен-
нальный нерв через гибкое сочленение между скапу-
сом и педицелем. б – схематическое изображение
векторной суперпозиции акустических волн от двух
ортогонально ориентированных громкоговорителей.
Жгутик антенны ориентирован перпендикулярно
плоскости изображения. Такая схема стимуляции
позволяла регулировать направление звуковой волны
для слухового рецептора любой ориентации. в – при-
мер электрофизиологического ответа, зарегистриро-
ванного в антеннальном нерве самки комара Culex
pipiens pipiens L. Длительность стимула 200 мс, ампли-
туда 60 дБ УКС, частота 100 Гц. г – пример электро-
физиологического ответа, самец комара Cx. p. pipiens.
Длительность стимула 200 мс, амплитуда 54 дБ УКС,
частота 200 Гц.
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Инъекции

Фармакологические препараты, растворенные
в физиологическом растворе с добавлением кра-
сителя FastGreen (Sigma) для визуализации объ-
ема заполнения пипетки, вводили путем тора-
кальной инъекции. Чтобы избежать вибрации во
время прокола кутикулы грудного отдела комара,
которые могли бы повлиять на качество электро-
физиологической регистрации, кутикулу прока-
лывали заранее. Стеклянную микропипетку, со-
держащую раствор, либо помещали в положение,
готовое к осторожному повторному введению,
либо вводили под кутикулу. В последнем случае,
для того чтобы предотвратить истечение раствора
в гемолимфу комара, к пипетке через пневмати-
ческий микроинъектор прикладывали небольшое
давление всасывания. После проведения кон-
трольных измерений и записей в торакальный от-
дел комара вводили около 0.3 мкл раствора.

В инъекциях использовали следующие веще-
ства: октопамин (ОА, Sigma), 50 мМ; агонист ре-
цепторов ОА хлордимеформ (CDM, Sigma), 50 мМ.
Контрольные инъекции выполняли с использо-
ванием физиологического раствора, окрашенно-
го FastGreen.

Анализ данных

Измерения сравнивали попарно до и после
инъекции с использованием парного t-критерия,
если данные проходили тест Шапиро-Уилка на
нормальность, или парного критерия Вилкоксо-
на в противном случае. Статистический анализ
был выполнен в PAST (Hammer et al., 2001). Соно-
граммы были построены и проанализированы в
Sound Forge Pro 10 (Sony). Результаты измерений
представлены в виде “среднее ± стандартное от-
клонение”.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Октопамин снижает низкочастотную слуховую 
чувствительность у самок комаров

У самок комаров торакальная инъекция ОА
(50 мМ, n = 13) или CDM (50 мМ, n = 9) приводи-
ла к увеличению порогов на частотах ниже 90 Гц:
при частоте 45 Гц – 14.4. ± 13.0 дБ (p = 0.03, пар-
ный t-критерий) после введения ОА, пример на
рис. 2, а) и 10.8 ± 6.1 дБ для CDM (p = 0.02, пар-
ный t-критерий, пример на рис. 2, б). Контроль-
ные инъекции физиологического раствора (n = 9)
не вызывали подобных эффектов (рис. 2, в). На
более высоких частотах достоверного изменения
слуховых порогов не наблюдалось (рис. 2, а, б, г).
Повышение порогов на низких частотах развива-
лось в течение 3–5 мин после введения и продол-
жалось не менее 20 мин. Этот эффект был проде-
монстрирован в специальном эксперименте, ко-

гда порог многократно измеряли на одной частоте
(45 Гц) до и после введения CDM (рис. 2, д).

Эффекты увеличения порогов в низкочастот-
ной части диапазона восприятия иллюстрируют
также графики, полученные методом усреднения
результатов вычитания данных аудиограмм, по-
лученных до и после введения веществ (рис. 2, е).
На этих графиках видно, что введение ОА вызы-
вало наиболее сильное увеличение порогов (по-
рядка 20 дБ), тогда как после инъекции CDM по-
роги возрастали в среднем на 9 дБ. На рис. 2, ж
показано распределение значений слуховых по-
рогов на частоте 50 Гц до и после инъекции OA. В
то же время введение раствора Рингера с красите-
лем не вызывало существенных изменений в чув-
ствительности ДО на низких частотах.

Из-за отсутствия на аудиограммах существен-
ных изменений высокочастотных ветвей и ярко
выраженных пиков мы не смогли сравнить часто-
ты оптимумов до и после введения ОА.

Октопамин увеличивает частоту слуховых 
настроек у самок комаров

При непрерывной регистрации возбуждения
нейронов на определенной частоте (AF), вызван-
ного стимуляцией с положительной обратной
связью, введение как ОА (50 мМ, n = 13), так и
CDM (50 мМ, n = 8) приводило к увеличению AF
(рис. 3, а, б).

Сдвиг AF начинался через 30 ± 17 с после вве-
дения ОА и продолжался 43 ± 26 с. После этого
AF стабилизировалась на новом значении. После
введения CDM все частотные перестройки про-
исходили медленнее: начало эффекта через 140 ±
± 48 с и последующая стабилизация на новом
значении через 174 ± 63 с после введения. Сдвиг
AF составил 11.7 ± 4.8 Гц (р = 0.001, парный кри-
терий Вилкоксона) при ОА и 13.4 ± 4.8 Гц (р =
= 0.01, парный критерий Вилкоксона) при CDM.
Перенастройку частоты можно также количе-
ственно определить как соотношение между ча-
стотами настройки до (F1) и после (F2) инъекции,
когда эффект стабилизировался. Попарное срав-
нение значений AF дало следующие соотноше-
ния: F2/F1 = 1.11 ± 0.06 для ОА, 1.16 ± 0.05 для CDM.

После введения вещества по мере развития
эффекта наблюдались признаки прерывистого
перехода AF, а также одновременного возбужде-
ния на двух близких AF, лучше разрешенных на
высших гармониках (рис. 3, в). Контрольные
инъекции физиологического раствора не вызыва-
ли увеличения AF (рис. 3, г). Небольшое (менее
2 Гц) снижение AF после инъекции можно заме-
тить на большинстве записей со стимуляцией с
обратной связью, в том числе и на контрольных,
что, вероятно, является следствием реакции на
введение физиологического раствора и/или кра-
сителя FastGreen.
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Рис. 2. Влияние ОА и CDM на форму аудиограмм (частотно-пороговых кривых) самок комаров Culex pipiens pipiens L:
а, б – примеры аудиограмм, показывающих эффект повышения порогов в диапазоне частот менее 90 Гц после инъек-
ции OA (а) или CDM (б); в – то же, контрольное введение физиологического раствора; г – усредненные данные по
действию ОА (синий цвет графика) и после контрольных инъекций физиологического раствора (зеленый цвет).
Указаны средние значения ± среднеквадратичное отклонения; д – слуховые пороги, последовательно измеренные
до и после инъекции CDM (частота стимуляции 45 Гц; точка 0 – начало введения вещества); е – усредненные кривые
вычитания (физиологический раствор, n = 9; ОА, n = 13; CDM, n = 9; пороги после инъекций минус пороги до инъек-
ции); ж – распределение значений слуховых порогов на частоте 50 Гц, измеренных до (n = 12) и после (n = 9) инъ-
екции OA.
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Октопамин увеличивает частоту слуховых 
настроек у самцов комаров

Торакальная инъекция OA (50 мМ, n = 7) сам-
цам комаров приводила к сдвигу аудиограмм в

сторону более высоких частот (рис. 4, а, б).
Этот эффект проявлялся через 20–30 с после

инъекции и сохранялся не менее 5 мин. В отличие
от частотно-пороговых кривых самок, аудио-
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граммы, измеренные у самцов комаров, обычно
содержали заметный пик чувствительности при
более низких порогах, поэтому можно было изме-
рить и сравнить центральные частоты настройки:
сдвиг составил 116 ± 39 Гц (p = 0.0002, парный t-
критерий). Среднее отношение оптимальных ча-
стот при по парном сравнении аудиограмм соот-
ветствовало примерно половине октавы: 1.55 ± 0.19.

У самцов комаров введение ОА приводило к
смещению AF на 75.4 ± 9.5 Гц (р = 0.043, парный
критерий Вилкоксона) (пример на рис. 4, в). От-
ношение частот, измеренное в режиме стимуляции
с обратной связью, составило F2/F1 = 1.32 ± 0.05.

ОБСУЖДЕНИЕ

Наши результаты показывают, что ОА влияет
на свойства слуховых систем, как самцов, так и

самок комаров; имеется выраженный половой
диморфизм в ответ на ОА.

Самки

У самок после инъекции ОА мы наблюдали
значительную потерю слуховой чувствительности
(увеличение порогов реакций) на низких часто-
тах. На основании уравнений, предоставлен-
ных (Göpfert et al., 2005), и данных измерений
механических свойств антенны самки комара у
Cx. p. pipiens (частота механического резонанса
F = 307 ± 8 Гц, добротность Q3 = 1.38 ± 0.27 (War-
ren et al., 2009)), мы оценили возможное измене-
ние механической настройки антенны в наших
экспериментах после введения OA (рис. 5, а,
штриховые и пунктирные линии).

Прогноз частотной перенастройки антенны
был основан на предположении, что ОА приво-
дит к увеличению жесткости фиксации антенны в

Рис. 3. Примеры изменений частоты настройки рецепторов самок (AF) после инъекции ОА, зарегистрированные
в процессе стимуляции с положительной обратной связью.
а – после инъекции ОА наблюдался сдвиг частоты автовозбуждения (AF) с 92 до 111 Гц. Треки, расположенные выше
по частоте, соответствуют обергармоникам AF. б – после введения CDM наблюдалось небольшое снижение AF (с 90
до 88 Гц) и затем подъем до 101 Гц с выходом на стабильное плато; в – после введения OA возникло одновременное
возбуждение на двух близких частотах AF, 107 и 110 Гц; эффект лучше виден на разделении треков вторых гармоник.
г – стабильная частота AF при инъекции физиологического раствора (контроль). Сонограммы. Вертикальная ось: ча-
стота, Гц; горизонтальная ось: время, минуты. Цветом обозначена относительная амплитуда отклика. Вертикальные
красные линии обозначают интервал инъекции.
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джонстоновом органе (Andrés et al., 2016; Georgia-
des et al., 2022). Это в свою очередь должно приво-
дить к увеличению частоты механической настрой-
ки антенны и снижению ее чувствительности на
низких частотах (при увеличении жесткости ан-
тенна отклоняется на меньший угол при действии

той же поперечной силы). Увеличение жесткости
в 1.41 раза приводит к снижению чувствительно-
сти антенны на 3 дБ и смещению частоты ее резо-
нанса в 1.41½ = 1.19 раза, с 307 до 365 Гц (рис. 5, а,
пунктирная синяя линия). Здесь и далее при рас-
чете изменений в настройке антенны при увели-

Рис. 4. Частотные перестройки слуховой системы после инъекции ОА самцам комаров Culex pipiens pipiens L.
а – частотно-пороговые кривые, измеренные до (черный) и после инъекции OA (синий) (результаты одного экспери-
мента); б – усредненные частотно-пороговые кривые, построенные по результатам измерений слуховых порогов до
(черный) и после инъекции ОА (синий); в – пример сонограммы, показывающей перестройку частоты AF на фоне
инъекции ОА при стимуляции положительной обратной связью. Обратите внимание на сдвиг AF по частоте вверх с
215 до 280 Гц. Вертикальные красные линии указывают интервал инъекции.

215 Гц

280 Гц

ОА

90
85

а

в

Контроль (до инъекции)
ОА80

75
70
65
60
55
50

50 100 150 200 250 300 350 400 450 500 5500

45
40
35

Частота, Гц

Ч
ас

то
та

, Г
ц

30

600

500

400

300

200

100

П
ор

ог
, д

Б
 У

К
С

90
85

б
Контроль (до инъекции)
ОА80

75
70
65
60
55
50

50 100 150 200 250 300 350 400 450 500 5500

45
40
35

Частота, Гц

30

П
ор

ог
, д

Б
 У

К
С

Время, мин
0 21



252

СЕНСОРНЫЕ СИСТЕМЫ  том 37  № 3  2023

ВОРОНЦОВ, ЛАПШИН

чении жесткости мы не учитывали погрешность
второго порядка, возникавшую из-за влияния
факторов, вносящих в систему затухание. Увели-
чение жесткости в 2 раза по сравнению с исход-
ным значением должно привести к падению чув-
ствительности на 6 дБ и увеличению частоты на-
стройки в 2½ = 1.41 раза, с 307 до 433 Гц (рис. 5, а,
штриховая синяя линия). Легко видеть, что пере-
стройка резонанса антенны не могла быть причи-
ной повышения слуховых порогов на частотах
ниже 90 Гц, наблюдавшегося в наших опытах по-
сле введения ОА. Хотя дальнейшее увеличение
жесткости антенны значительно повысило бы
слуховые пороги ниже 90 Гц, оно обязательно
произвело бы аналогичный эффект на частоте
100 Гц и выше, чего мы в экспериментах не на-
блюдали. Таким образом, можно сделать вывод,
что влияние ОА на частотные свойства слуховой
системы комаров не определялось модуляцией
жесткости антенны, а скорее всего, имело нейро-
нальную природу.

Рассмотрим два механизма, которые могли бы
быть ответственными за наблюдаемые эффекты ОА:

– перенастройка рецепторов ДО на более вы-
сокие частоты;

– избирательное торможение низкочастотных
слуховых рецепторов (ниже 90 Гц).

У самок комаров относительное увеличение
частоты настройки рецепторов при действии ОА
было небольшим, в пределах 1.11–1.2 (рис. 3, а).
Такие изменения можно объяснить зависящим от
ОА повышением добротности слуховых рецепто-
ров, что приводило бы к смещению их настройки
в сторону более высоких частот, согласно уравне-
нию, представленному в работе (Göpfert et al.,
2005). Реальная степень перенастройки слуховых
рецепторов у самок комаров в наших экспери-
ментах могла быть еще меньше, так как наблюда-
емое одновременное возбуждение на нескольких
AF (рис. 3, в) свидетельствовало о последователь-
ном участии ряда отдельных рецепторов в про-
цессе сдвига AF вверх по частоте.

Можно предположить, что частотно-избира-
тельное снижение чувствительности рецепторов
ДО происходило вследствие уменьшения посто-
янной времени механосенсорных мембран ре-
цепторов. Однако подобный механизм не спосо-
бен обеспечить наблюдаемую ниже 90 Гц крутиз-
ну скатов левых ветвей аудиограмм (более 12 дБ
на октаву, рис. 2, а).

Избирательное торможение низкочастотных
слуховых рецепторов октопамином может быть
причиной наблюдаемого снижения слуховой чув-
ствительности на низких частотах. Эта гипотеза,

Рис. 5. Теоретически рассчитанные кривые механической настройки антенны, наложенные на экспериментальные
частотно-пороговые кривые.
Штриховые и пунктирные линии –расчетные графики реакции антенны на механическую стимуляцию при разных
значениях жесткости. Пунктирные синие линии – графики, рассчитанные для самок (а) и самцов (б) с коэффициен-
том частотной перестройки антенны F2/F1 = 1.19 и снижением ее чувствительности на 3 дБ. Штриховые синие ли-
нии – графики, рассчитанные при коэффициенте частотной перестройки антенны F2/F1 = 1.41 и снижением ее чув-
ствительности на 6 дБ. Графики инвертированы для более удобного их сопоставления с частотно-пороговыми кривы-
ми (более низкие значения означают более высокую чувствительность). а – усредненные экспериментальные
аудиограммы (сплошные линии), полученные на самках комаров, после инъекции физиологического раствора (зеле-
ный цвет) и ОА (синий цвет). График, выполненный зеленым пунктиром, рассчитан с учетом исходной частоты на-
стройки антенны 307 Гц и добротности Q3 = 1.38. б – пример частотно-пороговых кривых, после инъекции физиоло-
гического раствора самцам (зеленый цвет графика) и OA (синий цвет). Исходная настройка антенны самца 328 Гц,
добротность Q3 = 1.92 (зеленый пунктир).
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однако, требует наличия в каждом фокальном от-
ведении не менее двух рецепторов, настроенных
на разные частоты, с условием, что один из этих
рецепторов настроен на более низкие частоты и
тормозится ОА. Присутствие в суммарном отве-
дении активности нескольких рецепторов весьма
вероятно, так как известно, что слуховые сенсил-
лы ДО содержат по два или три сенсорных нейро-
на (Boo, Richards, 1975а; 1975б), при этом сов-
местная активность нескольких нейронов при-
сутствует почти в каждом отведении (Lapshin,
Vorontsov, 2017; 2023). Таким образом, поставлен-
ное в гипотезе условие, как правило, выполня-
ется.

На первый взгляд неясно функциональное
значение потери низкочастотной чувствительно-
сти без пропорционального улучшения высоко-
частотного слуха. Однако, если предположить,
что ОА настраивает слуховую систему самки ко-
мара на брачное поведение в рое, то потеря чув-
ствительности к низкочастотным звукам может
быть оправдана. Под воздействием ОА слуховая
система фокусируется на диапазоне частот взма-
хов крыльев самцов и быстрых частотных модуля-
циях, производимых самцами комаров, в то вре-
мя как несущественные в данном контексте более
низкие частоты не воспринимаются даже как
продукты нелинейных искажений. В другой по-
веденческой ситуации самки комаров могут ис-
пользовать свой низкочастотный слух для поиска
прокормителей, поскольку низкочастотные зву-
ки меньше затухают в атмосфере и лучше распро-
страняются через растительность (Ситник, 2007).

Все кривые, полученные вычитанием порогов
до инъекции из их значений после инъекции, в
том числе и после инъекции физиологического
раствора (рис. 2, е), указывают на постепенное
ухудшение качества электрофизиологической ре-
гистрации. Поскольку точки всех трех кривых ле-
жат выше нуля, это означает, что пороги только
увеличивались в ходе эксперимента. Вероятнее
всего, одним из ведущих факторов, снижавшим
качество регистрации, была вибрация, сопровож-
давшая введение вещества через микропипетку.

Самцы

Поскольку известно, что жесткость антенн
самцов комаров в значительной степени модули-
руется ОА (Andrés et al., 2016), один из очевидных
вопросов заключался в том, можно ли полностью
объяснить наблюдавшиеся физиологические эф-
фекты ОА увеличением частоты механической
настройки антенн.

Антенна самца Cx. p. pipiens настроена пример-
но на 330 Гц (Warren et al., 2009). Данных о меха-
нической настройке антенн комаров этого вида
после инъекции OA нет, но известно, что у сам-

цов Cx. quinquefasciatus антенны настроены на бо-
лее высокие частоты, около 380 Гц (Warren et al.,
2009), а после действия ОА настройка их антенн
смещалась вверх до 540 Гц, т.е. примерно на пол-
октавы, или 1.42 раза (Andrés et al., 2016). При рас-
чете теоретических кривых механической пере-
стройки антенны у самцов Cx. p. pipiens мы взяли
за основу близкий коэффициент, 1.41.

Оптимальные частоты большинства рецепто-
ров ДО самцов Cx. p. pipiens до введения ОА груп-
пировались в диапазоне около 200 Гц (рис. 4, а, б),
что существенно ниже частоты механической на-
стройки антенны 330 Гц (рис. 5, б, пунктирная зе-
леная линия). После введения ОА оптимумы ре-
цепторов сместились вверх примерно до 350 Гц
(рис. 4, а, б), что также ниже прогнозируемой ча-
стоты механической настройки антенны при дву-
кратном увеличении жесткости антенны под воз-
действием OA (ожидаемый сдвиг частоты на-
стройки 330 · 2½ = 330 · 1.41 = 465 Гц, рис. 5, б,
штриховая синяя линия). Совпадения нейронной
и механической настройки возможно достичь
при увеличении жесткости антенны примерно в
1.5 раза, при этом частота механической настрой-
ки антенны не превышала бы 330 · 1.5½ = 404 Гц
(рис. 5, б, пунктирная синяя линия). Как и у са-
мок комаров, увеличение жесткости антенны у
самцов должно приводить к снижению слуховой
чувствительности в диапазоне ниже частоты на-
стройки антенны и, соответственно, к повышению
слуховых порогов после введения ОА (например,
как на рис. 5, б), однако такой эффект наблюдался
не во всех наших экспериментах (пример с проти-
воположной тенденцией на рис. 4, а).

Таким образом, наблюдаемую физиологиче-
скую перестройку рецепторов ДО у самцов кома-
ров нельзя объяснить только увеличением часто-
ты механической настройки антенн. Кроме того,
кривые настройки рецепторов, измеренные в
электрофизиологических экспериментах, во всех
случаях были значительно острее, чем предска-
занные кривые настройки антенны (рис. 5).

Разница между оценками коэффициента пере-
настройки (F2/F1) в зависимости от использован-
ного метода измерения (по кривым пороговой
настройки F2/F1 = 1.55 и по данным AF F2/F1 =
= 1.32) свидетельствует о том, что смещение кри-
вых настройки в сторону более высоких частот
включало синергичные эффекты ОА на механи-
ческие свойства антенны и на избирательные
свойства слуховых рецепторов ДО. В связи с этим
следует отметить, что само по себе увеличение
жесткости антенн без соответствующей перена-
стройки слуховых рецепторов привело бы только
к общему снижению слуховой чувствительности.

Подводя итог по результатам использования
различных методов оценки частотной настройки
ДО, можно сделать выводы:
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– у самок комаров действие ОА значительно
снижало чувствительность в области низких ча-
стот (ниже 90 Гц). В то же время заметных ОА-за-
висимых изменений в области частот 100 Гц и вы-
ше мы не наблюдали;

– у самцов действие ОА вызывало сдвиг ча-
стотных оптимумов слуховых рецепторов в сто-
рону более высоких частот примерно на половину
октавы;

– и у самцов, и у самок комаров эффекты дей-
ствия ОА на слуховую систему нельзя полностью
объяснить механической перенастройкой антен-
ного комплекса, поэтому мы предполагаем, что
ОА оказывает модулирующее действие на частот-
но-пороговые характеристики слуховых нейро-
нов ДО.

Это исследование финансировалось РНФ,
грант 22-24-00065.
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Effect of octopamine on the frequency tuning of the auditory system in Culex pipiens 
pipiens mosquito (Diptera, Culicidae)
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We aimed at demonstrating the direct physiological effects of octopamine on the auditory responses of the
Johnston’s organ sensory neurons in Culex pipiens pipiens mosquitoes. Responses to acoustic stimulation were
measured as the frequency-threshold curves and as an instantly recorded autoexcitation frequency before and
after the injection of octopamine (or chlordimeform, an agonist of octopamine receptors). The autoexci-
tation frequency was assessed by including the auditory neurons into a positive feedback loop, when the am-
plified neuronal response was used to drive the stimulating loudspeaker. Our results indicate that: octopamine
affects the properties of the auditory system both in male and female mosquitoes; in female mosquitoes, oc-
topamine significantly reduces the sensitivity of auditory neurons below 90 Hz and produces little effect in
the high-frequency range (100 Hz and above); in male mosquitoes, octopamine significantly raises the tuning
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frequency of the auditory system (ratio of tuning frequencies before and after the injection 1.32–1.55). There
is a strong sexual dimorphism in the octopaminergic modulation of the mosquito auditory system. The ob-
served physiological effects of octopamine, both in male and female mosquitoes, cannot be fully explained
by the modulation of mechanical stiffness of the antenna and must include the changes in frequency tuning
of the auditory neurons.

Key words: Culex, mosquitoes, Johnston’s organ, auditory neurons, frequency tuning
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