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В условиях ветрового тоннеля изучали поведенческие реакции американского таракана Periplaneta
americana на излучение ультрафиолетового и зеленого светодиодов. Направленное к источнику све-
та движение насекомых отмечалось в ответ на оба стимула, однако латентный период ответа на зе-
леный свет оказался существенно короче. Первоначально двигавшиеся к источнику ультрафиолета
тараканы часто возвращались обратно в менее освещенное место старта, тогда как в условиях осве-
щения зеленым светом такое поведение было нехарактерно. При ультрафиолетовом освещении та-
раканы нередко замирали, демонстрируя реакцию маскинга, характерную для неактивной, дневной
фазы суточного цикла.
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ВВЕДЕНИЕ
Зрительная система насекомых с неполным

превращением включает два типа светочувстви-
тельных органов – сложные глаза и простые глаз-
ки – оцелли. Такое устройство органов зрения
рассматривается как анцестральный признак,
объединяющий эту группу насекомых с первич-
нобескрылыми и, по-видимому, происходит от
ракообразных предков насекомых (Buschbeck,
Friedrich, 2008). Фасеточные глаза насекомого
включают до нескольких тысяч омматидиев, каж-
дый из которых имеет свою собственную систему
линз, пигменты и световые рецепторы. Фасеточ-
ные глаза отличаются высоким разрешением,
способностью обнаруживать движение, разли-
чать цвета, в том числе воспринимать ультрафио-
летовую часть спектра и линейно поляризован-
ный свет (Грибакин, 1981). Фоторецепторы слож-
ных глаз участвуют в синхронизации внутренних
часов и формировании циркадных ритмов актив-
ности. Число различных спектральных типов ре-
цепторов варьирует в глазах насекомых от одного
до шести. Хотя охватываемый фоторецепторами
спектральный диапазон может сильно различать-
ся, у ряда видов он способен достигать рекордных

значений (от <300 до >700 нм) (Briscoe, Chittka,
2001; Van Der Kooi et al., 2021). За последнее деся-
тилетие удалось существенно продвинуться в по-
нимании того, каким образом насекомые с их ми-
ниатюрным мозгом оказываются способными
анализировать сложные зрительные стимулы
(Avarguès-Weber et al., 2012).

С использованием ветрового тоннеля изучают
ответы летающих видов насекомых на, главным
образом, ольфакторные стимулы, такие как фе-
ромоны и аттрактанты растительного и животно-
го происхождения (Miller, Roelofs, 1978; Baker,
Linn, 1984; Deng et al., 2004; Kainoh, 2011, Knudsen
et al., 2018; Subhash, Shashank, 2019; Щеникова,
Селицкая, 2019; Hinze et al., 2021; Frolov et al.,
2022). Однако в природных условиях поведенче-
ские реакции насекомых так или иначе индуци-
руются сенсорными стимулами разных модаль-
ностей, т.е. не только сигналами химической
природы, но и зрительными стимулами, причем
как по отдельности, так и в различных комбина-
циях. Соответственно, для изучения реакций на-
секомых в ответ на зрительные стимулы, ветро-
вой тоннель был оснащен системой световой сти-
муляции, позволяющей подавать насекомым
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световые сигналы различной интенсивности и
длины волны. Наш исследовательский коллектив
уже много лет применяет ветровой тоннель для
изучения поведенческих реакций летающих на-
секомых, в том числе активных в темное время
суток (Щеникова, Селицкая, 2019; Frolov et al.,
2022).

Таракан Periplaneta americana L. – ночное насе-
комое с большими глазами и высокой чувстви-
тельностью к свету. Сложные глаза тараканов со-
стоят из фоторецепторов двух спектральных
классов: длинноволновые (зеленочувствитель-
ные) с максимумом поглощения 560 нм и корот-
коволновые (ультрафиолет-чувствительные) с
максимумом поглощения 365 нм (Mote, Gold-
smith, 1970; Heimonen et al., 2006; Kelly, Mote,
1990a). Зрительные нервы коротковолнового оп-
тического пути несут аксоны ко второму оптиче-
скому ганглию, медулле, а длинноволнового – к
первому оптическому ганглию, ламине, причем
оба пути прямо или опосредованно связаны с
внутренними часами, расположенными в медул-
ле, и способны синхронизировать ритм с режи-
мом освещения (Page, 1982; Page, Koelling, 2003;
Helfrich–Förster, 2020).

В отличие от большинства ночных насекомых,
обладающих суперпозиционными глазами, слож-
ные глаза тараканов, так же, как и у ночных пчел
Megalopta genalis Meade-Waldo, муравьев рода
Camponotus и некоторых ос, относятся к оппози-
ционному типу (Грибакин, 1981; Menzi, 1987;
Warrant, 2004; Warrant et al., 2004; 2008; Greiner,
2006). В отличие от таких насекомых, как пчелы и
некоторые виды чешуекрылых, обладающих ис-
тинно цветовым зрением, при котором животное
различает объекты по цвету независимо от их
освещенности, тараканы, мухи и саранча демон-
стрируют светозависимые реакции, запускаемые
с фоторецепторов одного спектрального класса и
зависящие от интенсивности сигнала (Menzel,
1979; Kelber, Osorio, 2010; Song, Lee, 2018; Warrant,
Somanathan, 2022).

Функции оцеллей изучены хуже, у таракана
они характеризуются сильной конвергенцией
фоторецепторов на всего четырех нейронах вто-
рого порядка, исключительно зеленочувствитель-
ными фоторецепторами (Goldsmith, Ruck, 1958),
а также высоким быстродействием (Mizunami,
1995).

Полученные ранее данные свидетельствуют о
том, что тараканы усиливают двигательную ак-
тивность при длинноволновом освещении и де-
монстрируют реакцию замирания при УФ-свете,
а при подавлении экспрессии зрительных пиг-
ментов эти реакции нарушаются, хотя и не исче-
зают полностью (Новикова, Жуковская, 2017;
Zhukovskaya et al., 2017; Жуковская и др., 2020;
Новикова и др., 2021). Поскольку усиление дви-

гательной активности на свету мы наблюдали в
тестовой камере небольшого размера, 150 × 150 ×
× 100 мм3, нам не удалось выяснить, с чем оно бы-
ло связано и какому естественному поведению
соответствовало, однако удалось квалифициро-
вать замирания как реакцию маскинга, т.е. про-
явление поведения, характерного для светлой фа-
зы суточного цикла (Mrosowsky, 1999).

Тараканы, как и многие другие ночные, а так-
же некоторые виды дневных насекомых, приле-
тают ночью на свет, однако, механизмы этого яв-
ления все еще требуют изучения (Жуковская
и др., 2022). Ветровой тоннель позволяет наблю-
дать поведение насекомого в контролируемых
условиях, приближенных к естественным. Такие
поведенческие реакции, как направленное дви-
жение насекомых по отношению к предъявляе-
мым стимулам и инициация полета, трудно на-
блюдать в природе и невозможно в тестовых ка-
мерах, использованных ранее (Новикова и др.
2017, 2021; Жуковская и др., 2020).

Цель настоящей работы – изучить поведенче-
ские ответы тараканов Periplaneta americana в вет-
ровом тоннеле на коротковолновый и длинно-
волновый свет.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Животные. Эксперименты проводили на мо-

лодых имаго мужского пола таракана Periplaneta
americana L. (Insecta: Blattodea: Blattidae). Для по-
лучения выровненной по возрасту группы, нимф
с выраженными крыловыми зачатками отсаживали
в пластиковый садок размером 23.5 × 21 × 25.2 см
(полипропилен, Econova Бытпласт, Россия) и со-
держали в климатической камере Sanyo MLR-352H
(Япония) при инвертированном фоторежиме 12:
12 ч (свет : темнота), температуре 24–28° C и
влажности 40%. В качестве источника освещения
в боковых стенках камеры находились флуорес-
центные лампы (5200 K, пики 450, 540, 610 нм,
3560 лм), создающие освещенность порядка
4000 люкс. Кормом для насекомых служили овся-
ные хлопья, хлеб, листья одуванчика и сухое мо-
локо. Доступ к воде не ограничивали.

Для проведения экспериментов использовали
ветровой тоннель из плексигласа размером 150 ×
× 70 × 70 см, в котором создавался поток воздуха
с регулируемой скоростью 0.1–0.3 м/сек (Frolov
et al., 2022). Внутри тоннеля располагалась по-
движная труба из плексигласа диаметром 0.4 м и
длиной 1 м (рис. 1, а).

Протяжка воздуха необходима, чтобы избе-
жать накопления агрегационного феромона, ко-
торый может повлиять на поведение тараканов
(Жуковская, 1991; Hatano et al., 2020). Нами была
разработана и изготовлена конструкция светоиз-
лучающего блока, позволяющая проводить на-
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блюдения за реакцией насекомых на свет с раз-
ной длиной волны. В качестве источника света
использовали светодиоды (тип 3535, 3 Вт, угол из-
лучения 120°) (Refond, Китай). Равной освещен-
ности стартовой площадки светодиодами с раз-
ными спектрами эмиссии добивались следую-
щим образом (на примере одного светодиода): по
заявленным производителем светодиодов харак-
теристикам (рис. 1, б) определяли прямой ток че-
рез светодиод, при котором создаваемая ими
освещенность на вертикальной поверхности в
месте стартовой площадки составляла 1.5 Лк. Ве-
личину тока, определенную для каждого светоди-
ода, контролировали в эксперименте при помо-
щи лабораторного блока питания со стабилиза-
цией тока и напряжения HY1503C (Mastech
Precision Enterprises Co., Ltd., Китай). Освещен-
ность раз в неделю измеряли при помощи люкс-
метра Ю16 с фотоэлементом Ф102 для каждого
светодиода для контроля стабильности световой
стимуляции в ходе экспериментов.

Проведено две серии экспериментов, в кото-
рых насекомым предъявляли УФ-свет с максиму-
мом излучения 365 нм и зеленый свет – 532 нм.
В день проведения экспериментов тараканов рас-
саживали в пластиковые чашки Петри диаметром
120 мм непосредственно перед наступлением
темновой фазы суточного цикла и помещали в
темноту до начала тестирования (не менее 1 ч).
В начале эксперимента закрытую чашку с насе-
комым помещали на стартовую площадку на шта-
тиве в проксимальной части тоннеля (рис. 1, б).
После периода адаптации (3 мин) верхнюю
крышку чашки с насекомым медленно снимали и
включали световой стимул. Наблюдения прово-
дили при красном (650 нм) освещении около
10 люкс, температуре воздуха 28–30°C и относи-
тельной влажности 75–80% в течение 10 мин.

Фиксировали время начала движения (с), на-
правленное движение в сторону источника света
или от него; достижение источника света. Всего
было проведено 14 экспериментов с УФ-светом
и 13 – с зеленым. Каждое насекомое тестировали
однократно. Полученные данные статистически
обрабатывали с использованием параметриче-
ских (критерий Стьюдента) и непараметрических
(точный тест Фишера) методов в программе MS
Excel и при помощи онлайн-калькулятора
http://vassarstats.net/. Данные по латентному пе-
риоду ответов нормализовали по формуле

 (Roelofs, Cardé, 1977), где t – время (с).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
После того, как с чашки Петри, в которой на-

ходился таракан, снимали крышку, насекомое
выходило на стартовую площадку. Время выхода
было несколько большим при УФ сигнале, чем
при зеленом (табл. 1, рис. 2, p < 0.05, T-критерий
Стьюдента для нормализованных данных). Боль-
шинство насекомых затем начинало двигаться к
свету, независимо от его спектральных характе-
ристик (рис. 3).

Источника света достигало менее половины
протестированных особей, статистически досто-
верных различий между зеленым и УФ-светом не
обнаружено. Значительная часть насекомых не
достигала источника и меняла направление дви-
жения на противоположное, удаляясь от света
(табл. 2).

Замирания, т.е. периоды полной неподвижно-
сти, описанные нами ранее (Новикова, Жуков-
ская, 2017), наблюдались только при освещении
УФ-светом, различия оказались высоко досто-
верными (табл. 2, p < 0.0001, точный тест Фишера).

y t= ( + 1)

Рис. 1. Схема установки.
а – характеристики светодиода, б – ветровой тоннель. Размеры бокса из плексигласа 150 × 70 × 70 см. Воздушный по-
ток (air stream) создается протягиванием воздуха через сетку (mesh).
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Кроме того, при УФ освещении семь тарака-
нов из 14 вернулись к месту старта, а при зеленом
освещении – только один из 12. Эти различия
оказались статистически достоверны (табл. 2).
Один таракан во время стимуляции зеленым све-
том взлетел по направлению к источнику света.
Груминг наблюдался у 57% тараканов при стиму-
ляции УФ и у 77% при стимуляции зеленым све-
том, однако различия оказались недостоверными
(точный тест Фишера, p > 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ
Тестирование имаго американского таракана

P. americana в ветровом туннеле, оборудованном
системой световой стимуляции, показало адек-
ватность предложенного метода для изучения по-
веденческих реакций насекомых на свет. В срав-
нении с ранее полученными результатами тести-
рования тараканов в маленьких, равномерно
освещенных камерах удалось выяснить, что по-
вышенная локомоторная активность в ответ на
зеленый свет связана не с попыткой избегания
света и поисками убежища, как предполагалось
ранее (Новикова, Жуковская, 2017; Zhukovskaya et
al., 2017), а с движением по направлению к источ-
нику света. Интересно отметить, что тараканы
иногда прилетают в светоловушки, однако, по
крайней мере, в части из них, использовали УФ-
свет (Wolda, 1983; Abbas et al., 2019; Evangelista
et al., 2017). Более низкая привлекательность УФ-
света, возможно лишь означает, что при исполь-
зовании зеленого света в ловушке было бы пой-
мано еще больше особей. Меньший латентный
период для ответов на зеленый свет также может
свидетельствовать о большей эффективности
этого стимула для запуска локомоторной реак-
ции. Вероятно, использование зеленого света для
привлечения синантропных P. americana в усло-
виях закрытых помещений, таких как склады пи-
щевых продуктов, семян, бумаги, оргтехники и
сырья, повреждаемого этими насекомыми, ока-
жется не менее эффективным и более безопас-
ным, чем применяемые в настоящее время мето-
ды химического контроля (Дремова, Алешо, 2011).

Возвращение насекомых к месту их выпуска,
часто наблюдавшееся нами при ответах на УФ-
свет, возможно, отражает попытки вернуться в
убежище, поскольку тараканы, содержащиеся в
течение продолжительного времени в чашках
Петри в условиях темноты и отсутствия механи-
ческих и химических стимулов, выделяют агрега-
ционный феромон, привлекающий особей всех
полов и возрастов (Жуковская, 1991; Hatano et al.,

Таблица 1. Латентные периоды ответов тараканов на
свет

№ УФ (t, c) Зеленый (t, c)

1 180 15
2 30 10
3 60 1
4 10 1
5 60 1
6 4 11
7 5 20
8 1 10
9 1 1

10 1 1
11 1 1
12 30 1
13 60 1
14 1
n 14 13

Среднее 31.71 5.69
Ст. ошибка 13.06 1.85

Рис. 2. Латентный период до начала движения.
По оси ординат – нормализованное время (см. Мате-
риалы и методы). Различия между сериями достовер-
ны, p < 0.05, T-критерий Стьюдента.
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Рис. 3. Ответные реакции имаго таракана Periplaneta
americana на световой сигнал в ветровом тоннеле.
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2020). Источник этого феромона обозначает без-
опасное место, в котором насекомые проводят
светлую часть суток. Конечно, помимо запаха,
насекомое может возвращаться к месту старта и
по иным причинам (Collett et al., 2013).

Физиологические механизмы, ответственные
за привлечение насекомых на свет, до сих пор не-
понятны (Жуковская и др., 2022). Одна из наибо-
лее популярных гипотез (Ludwig, 1933; Горноста-
ев, 1984; Nowinszky, 2003) предполагает, что насе-
комые ориентируются на точечный бесконечно
удаленный источник света, такой как Солнце и
Луна, поэтому поддерживают постоянный угол
по отношению к нему, чтобы двигаться прямоли-
нейно, и, в результате, приближаются к искус-
ственному источнику света по спирали. В наших
экспериментах мы не наблюдали спиралевидных
траекторий, возможно, частично, вследствие
конструктивных особенностей тоннеля. Теория
открытого пространства (Мазохин-Поршняков,
1965) несколько более соответствует нашим дан-
ным, поскольку предполагает, что насекомое пы-
тается выбраться из опасного места, двигаясь в
сторону более светлого открытого пространства,
однако она противоречит наблюдавшемуся ранее
убеганию тараканов от света, с остановкой в зате-
ненном, а не освещенном месте (Kelly, Mote,
1990b; Okada, Toh, 1998).

Мы не обнаружили достоверных различий в
частотах груминга, которые отражают уровень
стресса (Kalueff et al., 2016; Tinbergen, 1951; Zhu-
kovskaya et al., 2013), в противоположность обна-
руженным ранее различиям в экспериментах с
маленькими тестовыми камерами (Zhukovskaya et
al., 2017). Вероятно, в условиях большого про-
странства ветрового тоннеля баланс между ори-
ентировочно-исследовательской реакцией и
стресс-реакцией смещается в сторону первого.

Работа поддержана грантом РНФ № 22-26-
00199.
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Behavioural responses of cockroaches Periplaneta americana L. to short and long 
wavelength light in a wind tunnel
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The behavioural responses of the American cockroach Periplaneta americana to short-wavelength and long-
wavelength light were studied in a wind tunnel. Initial directional movement towards the light source was ob-
served in response to both stimuli, but the latency in response to green light was significantly shorter. The
cockroaches moving towards the UV light often returned to the less illuminated starting point, while this be-
haviour was not typical under green light. UV light often initiated masking, the behavior characteristic of the
inactive, diurnal phase of the 24-hour cycle.

Key words: American cockroach, Periplaneta americana, light response, UV-light, green light, photorecep-
tion
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