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Размер тела – один из важных параметров, определяющих биологию, морфологию и физиологию
животных. Несмотря на крайне малый размер тела, мельчайшие насекомые сохраняют общий план
строения, функциональность и разнообразие органов чувств. Сложные глаза и сенсорные органы
антенн являются основными органами чувств насекомых и исследованы у широкого круга объек-
тов. При уменьшении размера тела наблюдается существенное уменьшение размера антенн и числа
антеннальных сенсилл. Уменьшение размера сложных глаз сопровождается также рядом количе-
ственных и структурных изменений: сокращением числа и размеров омматидиев, сильной компак-
тизацией клеточных элементов и целым рядом морфологических адаптаций, уникальных для раз-
ных групп насекомых. Данный обзор состоит из двух частей и включает не только систематизацию
всей литературы по масштабированию органов чувств насекомых, но и анализ основных количе-
ственных данных по органам зрения и антеннальной сенсорной системе насекомых. Первая часть
включает общую характеристику органов чувств и обзор влияния масштабирования на сложные
глаза насекомых. На основании собранных данных о числе и размере фасеток сложных глаз 370 ви-
дов из 16 отрядов проведен аллометрический анализ. Установлено, что число омматидиев в слож-
ном глазу положительно коррелирует с размером тела у насекомых и значительно уменьшается при
уменьшении размеров тела. При сравнении этих параметров у крупных и мельчайших насекомых
разброс величин составил три порядка. Линейные размерные характеристики омматидиев также
коррелируют с размером тела, разброс значений составил один порядок. По всей видимости, слож-
ность строения органов чувств ограничивает уменьшение размеров отдельных сенсорных единиц,
вследствие чего оптимизация сенсорного аппарата насекомых происходит при миниатюризации в
первую очередь за счет уменьшения числа структурных элементов.
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Сенсорные структуры играют важную роль в
жизни насекомых как единственный источник ин-
формации об окружающей среде, они поставляют
информацию при поиске полового партнера, хозя-
ина или пищевых ресурсов, обнаружении врагов,
ориентации и навигации во время полета, внутри-
видовой коммуникации (Tibbetts, 2002; Guerenstein
et al., 2004; Krishnan et al., 2012; Rossi, Romani,
2013; Stürzl et al., 2016 и др.). Органы чувств насеко-
мых по физиологическим свойствам могут быть
сравнимы с органами чувств позвоночных, вместе с
тем состоят из значительно меньшего числа рецеп-
торных клеток (Иванов, 2000). Компактность и
дискретность органов чувств насекомых обеспе-
чивают значительные преимущества для решения
фундаментальных задач сенсорной физиологии и
нейрофизиологии, и, вследствие этого представля-
ют интерес для бионики. Органы чувств насекомых

могут быть рассмотрены в следующих основных
модальностях: зрение, обоняние, вкус, механоре-
цепция, гигрорецепция и терморецепция. За неко-
торым исключением, сложными глазами обладают
почти все насекомые (Meyer-Rochow, Nilsson, 1999),
антенны же имеются у всех насекомых (кроме пер-
вичнобескрылых отряда Protura), и даже у пещер-
ных и не имеющих органов зрения видов.

Изучение органов чувств членистоногих неот-
рывно связано с развитием микроскопии. В начале
20 века были получены первые данные о клеточном
строении органов чувств насекомых (Заварзин,
1913, 1941; Snodgrass, 1926). Значительный вклад в
изучение эволюции, рецепции, клеточного и суб-
клеточного уровня организации внесли электрон-
но-микроскопические исследования хеморецепто-
ров и механорецепторов (Иванов, 1969, 1978, 2000;
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Елизаров, 1977, 1978; Жантиев, 1977), термо- и гиг-
рорецепторов (Елизаров, 1977а), слуха (Жантиев,
1977а), зрения (Мазохин-Поршняков, 1965, 1980,
1983), выполненные отечественными учеными.

На сегодняшний день написано множество
обзоров, посвященных эволюции, строению и
функциональной организации органов чувств в
целом (перечислены лишь некоторые из них)
(Slifer, 1961; Bate, 1978; Иванов, 2000; Merritt,
2006) и отдельным модальностям: зрению (Hor-
ridge, 1975; Snyder, Menzel, 1975; Autrum et al.,
1979; Stavenga, Hardie, 1989; Eguchi, Tominaga,
1999), обонянию (Amoore et al., 1971; Hansson,
1999; Hansson, Stensmyr, 2011), слуху (Жантиев,
1977а, 1981; Michelsen, Larsen, 1985), хемо- и меха-
норецепторам (Wigglesworth, 1972; Keil, Stein-
brecht, 1984; McIver, 1985; Ryan, 2002), термо- и
гигрорецепторам (Altner, Prillinger, 1980; Altner,
Loftus, 1985) и хордотональным органам (Field,
Matheson, 1998; Yack, 2004).

Современное изучение органов чувств насеко-
мых, благодаря колоссальному арсеналу свето-
вых, электронно-микроскопических, физиоло-
гических, генетических, поведенческих и мате-
матических методов включает разностороннее
исследование структурной организации, разви-
тия, биохимии и моделирования органов чувств
как важных компонентов нейронных сетей.

Размер тела во многом определяет морфологию,
физиологию и биологию животных (Hanken, Wake,
1993), которые в значительной степени регулируют-
ся законами масштабирования1 (Шмидт-Ниель-
сен, 1987). Особенности миниатюризации систем
органов освещены в ряде исследовательских ра-
бот (Novotny, Wilson, 1997; Beutel, Haas, 1998;
Grebennikov, Beutel, 2002; Beutel et al., 2005; Поли-
лов, 2007; Grebennikov, 2008; van der Woude, Smid,
2016 и др.) и обзоров (Niven, Farris, 2012; Minelli,
Fusco, 2019), в том числе сотрудников нашей ла-
боратории (Макарова, Полилов, 2013, 2013а; 2017,
2017а; Polilov, 2015, 2016; Polilov, Makarova, 2017).
Миниатюризация является одним из направле-
ний эволюции животных (Четвериков, 1915). Ми-
ниатюрные формы были описаны во многих
группах животных, как позвоночных (саламанд-
ры (Hanken, 1983), безногие ящерицы (Bhullar,
Bell, 2008), хамелеоны (Glaw et al., 2021), лягушки
(Rittmeyer et al., 2012), летучие мыши (Pereira et al.,
2006), колибри (Dial, 2003)), так и различных чле-
нистоногих (насекомые (Polilov, 2016), паукообраз-

1 Преобразования конструкции тела животного и его систем
органов в зависимости от масштаба обозначается англо-
язычным термином “scaling”, которое не имеет общепри-
нятого перевода в русскоязычной литературе. Однако ис-
пользуемый нами термин “масштабирование” наиболее
подходит именно для биологии, так как включает в себя
как изометрическое, так и аллометрическое изменения.
Таким образом, “масштабирование” может быть как с со-
хранением пропорций, так и с их изменениями.

ные (Quesada et al., 2011), клещи (Сильвере, Штейн-
Марголина, 1976), ракообразные (Корнеев, Чесу-
нов, 2005 и другие)) и множества других беспо-
звоночных.

Миниатюрные формы находятся под допол-
нительным давлением оптимизации функцио-
нирования нервных тканей и сенсорных струк-
тур, которые являются метаболически затрат-
ными конструкциями (Niven, Laughlin, 2008) и
обычно увеличиваются в относительном разме-
ре с уменьшением размера тела (Rensch, 1948).

Эволюция миниатюрных форм включает в се-
бя преодоление этих ограничений законов мас-
штабирования (Minelli, Fusco, 2019). Огромный
разброс размеров тела у насекомых является хоро-
шей базой для исследования масштабирования в
биологических структурах и процессах. Наряду с
этим, в век технологических инноваций и миниа-
тюризации возникает интерес к сенсорным си-
стемам насекомых из-за их дискретности и ком-
пактности. Например, оптика сложных глаз насе-
комых, конечно, уступает в разрешении камерным
глазам позвоночных, но идеально подходит для
проектирования биомиметических зрительных си-
стем (Voelkel, 2015).

За последние пять лет внесен значительный
вклад в изучение влияния миниатюризации на
строение органов чувств насекомых. Изучено стро-
ение сложных глаз мельчайших паразитических пе-
репончатокрылых (Fischer et al., 2010, 2019; Makaro-
va et al., 2015), проведен масштабный анализ влия-
ния размера тела на строение глаз жесткокрылых
(Макарова, Полилов, 2018; Makarova et al., 2019).
Изучено влияние миниатюризации на сенсилляр-
ное вооружение антенн паразитических наездни-
ков (Diakova et al., 2018) и жесткокрылых (Diako-
va, Polilov, 2020).

Изучение влияния масштабирования на стро-
ение и функционирование органов чувств явля-
ется одним из актуальных вопросов морфологии
и инженерии. Существующие сегодня миниатюр-
ные формы животных – продукт миллионов лет
эволюции и борьбы с законами масштабирования
(Четвериков, 1915). Последствия миниатюризации
проявляются в редукциях, упрощениях и морфоло-
гических адаптациях и сходны для всех животных
(Hanken, Wake, 1993). Миниатюризация отражает-
ся на размере скелетных и локомоторных струк-
тур (Hanken, 1983; Polilov, 2015), мозга (Roth et al.,
1990; Макарова, Полилов, 2013, 2013а; 2017, 2017а;
van der Woude, Smid, 2016) и органов чувств
(Rensch, 1959; Linke et al., 1986; Meyer-Rochow,
Gál, 2004; Fischer et al., 2010, 2012, 2014; Ramirez-
Esquivel et al., 2014, 2017; Makarova et al., 2015, 2019;
Diakova et al., 2018; Diakova, Polilov, 2020).

Влияние размера тела индивида на размер и
количество органов чувств называют сенсор-
ными аутоадаптациями, которые возникают в
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ответ на несенсорные адаптации, например из-
менения общего размера тела (Jander, Jander,
1994, 2002). Впервые Барлоу (Barlow, 1952) провел
измерения глаз 27 видов перепончатокрылых и
показал, что существует взаимосвязь между диа-
метрами их омматидиев и значением квадратного
корня высоты глаза. Позже размерные и количе-
ственные параметры сложных глаз и их связь с раз-
мером тела неоднократно рассматривались в лите-
ратуре в аспекте постэмбрионального роста (Jander,
Jander, 1994; Meyer-Rochow, Keskinen, 2003) и био-
логии видов (Bauer, Kredler, 1993; Jander, Jander,
2002 и другие). Изучение ультраструктурной орга-
низации сложных глаз у групп насекомых разного
размерного класса показало, что глаза суперпози-
ционного типа плохо поддаются миниатюризации,
а аппозиционные глаза являются характерным при-
знаком мелких форм (Caveney, 1986; Gokan, Mey-
er-Rochow, 2000; Meyer-Rochow, Gál, 2004). Ин-
терес к влиянию размера тела на строение глаз на-
секомых поддерживается уже более 30 лет, однако
среди объектов все чаще фигурируют насекомые,
размер тела которых составляет более 2 мм (Mey-
er-Rochow, Gál, 2004; Honkanen, Meyer-Rochow,
2009; Fischer et al., 2014; Palavalli-Nettimi et al.,
2019), и лишь за последние 10 лет стали появляться
работы о морфофункциональных особенностях
строения сложных глаз истинных микронасекомых
(длина тела менее 1 мм) (Fischer et al., 2010, 2012,
2019; Makarova et al., 2015, 2019; Макарова, Поли-
лов, 2018; Meyer-Rochow, Yamahama, 2019). Не-
смотря на растущий интерес к масштабированию
нервной системы и органов чувств, число работ,
включающих количественный анализ различных
параметров, невелико.

Сложные глаза

Общая характеристика сложных глаз и краткий 
обзор основных работ

Сложные глаза играют очень важную роль в
жизни насекомых, не только для летающих ви-
дов, как инструмент для ориентации во время по-
лета (Srinivasan et al., 1999; Egelhaaf, Kern, 2002;
Floreano, Zufferey, 2010), но также для навигации и
панорамного ориентирования у бескрылых особей
(McLeman et al., 2002; Graham, Cheng, 2009; Reid et
al., 2011), и при обнаружении и обходе препятствий
(Palavalli-Nettimi, Narendra, 2018). Даже у видов, ис-
пользующих феромонную коммуникацию, зре-
ние играет важную роль (Willis et al., 2011).

Первыми организмами, обладающими слож-
ными глазами, были трилобиты (палеозойская
эра, 540–252 млн лет назад) (Clarkson et al.,
2006; Schoenemann et al., 2017). Cложные глаза и
по настоящее время являются основными фото-
рецепторными органами многоножек, ракооб-
разных и насекомых, а также архаичных мечехво-

стов (Мазохин-Поршняков, 1965). За пределами
Arthropoda сложными глазами обладают отдель-
ные представители полихет и моллюсков (Бекле-
мишев, 1952). У Hexapoda сложные глаза имеют
почти все взрослые формы Pterygota (за исключе-
нием Phthiraptera и Siphonaptera) и их нимфаль-
ные стадии у видов с неполным превращением
(Мазохин-Поршняков, 1965).

Сложный глаз насекомых состоит из повторяю-
щихся единиц, называемых омматидиями (рис. 1А).
Поверхность глаза образована прозрачной хитино-
вой роговицей. Роговица сложена шестигранными
фасетками, которые служат линзами для омматиди-
ев. Каждый омматидий образован тремя аппарата-
ми: 1) диоптрическим (= светопреломляющим), со-
стоящим из роговичной линзы (хрусталик) и кри-
сталлического конуса; 2) светочувствительным
(= фоторецепторный), состоящим из фоторецеп-
торных клеток (= зрительные, ретинальные); 3) све-
тоизолирующим, состоящим из первичных (= глав-
ные, ирисовые) и вторичных (= придаточные, до-
полнительные) пигментных клеток (Мазохин-
Поршняков, 1965). Диоптрический аппарат окру-
жен первичными пигментными клетками, а вто-
ричные пигментные клетки, в норме, окружают
весь омматидий вдоль всей длины (от линзы до ба-
зальной мембраны). Число вторичных пигментных
клеток (ВПК) варьирует у разных видов. Эти клетки
содержат пигментные гранулы и служат для оптиче-
ской изоляции смежных омматидиев. Микровил-
лярные выросты фоторецепторных клеток (рабдо-
меры) образуют светочувствительный элемент ом-
матидия – рабдом. Рабдом может быть замкнутого
(= закрытого) типа (все рабдомеры смыкаются
и образуют единый “стержень”); он описан для
большинства насекомых: Hymenoptera, Lepidoptera,
Blattoptera, Hemiptera, часть Coleoptera и др. Рабдом
открытого типа (рабдомеры остаются разделенны-
ми по всей своей длине) характерен для Diptera и
некоторых подсемейств Coleoptera. Число фоторе-
цепторных клеток, формирующих рабдом у боль-
шинства крупных отрядов, составляет 8 (Coleoptera,
Lepidoptera, Hemiptera, Diptera), у всех Hymenoptera
– 9 клеток. Однако есть и ряд исключений: 7 у Atalo-
phlebia (Ephemeroptera, Leptophlebiidae) (Horridge,
McLean, 1978), до 11 у Lucanus maculofemoratus
(Coleoptera, Lucanidae) (Gokan et al., 1998), 14 у
Operophthera brumata (Lepidoptera, Geometridae)
(Meyer-Rochow, Lau, 2008), 21 у Aceraius grandis
(Coleoptera, Passalidae) (Gokan, Meyer-Rochow,
2000), 24 у Drosicha stebbingi (Hemiptera, Margaro-
didae) (Мазохин-Поршняков, 1965).

Выделяют три основных типа сложных глаз: ап-
позиционный, оптикосуперпозиционный и нейро-
суперпозиционный (Чайка, 2010). Аппозиционный
тип (= фотопический), в котором при полной оп-
тической изоляции соседних омматидиев на рабдом
каждого омматидия попадает только свет, прошед-
ший через его собственную линзу, характерен по
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большей части для дневных насекомых, чешуекры-
лых (Yagi, Koyama, 1963), перепончатокрылых (Per-
relet, 1970; Greiner et al., 2007), части жесткокрылых
(Caveney, 1986), скорпионниц (Chen, Hua, 2016).
Оптикосуперпозиционный тип (= скотопический),
где свет, прошедший как через собственную линзу,
так и через соседние, из-за отсутствия оптической
изоляции омматидиев, попадает на рабдом каждого
омматидия, характерен для ночных видов чешуе-
крылых (Yagi, Koyama, 1963), некоторых групп
жесткокрылых (Caveney, 1986), сетчатокрылых
(Belušič et al., 2013). В нейросуперпозиционных
глазах двукрылых суперпозиция световых лу-
чей на сетчатке отсутствует, а имеется суперпо-

зиция сигналов зрительных клеток разных омма-
тидиев в первом оптическом ганглии, но именно
тех зрительных клеток, рабдомеры которых воспри-
нимают одну и ту же точку пространства. За
счет нейрональной суперпозиции достигается
повышенная светосила, необходимая для ориен-
тации насекомых при низкой освещенности. Ней-
рональная суперпозиция рассматривается как ха-
рактерная особенность эволюционно продвинутых
двукрылых (Calyptratae) (Kirschfeld, 1967), Scarabaei-
dae (Caveney, 1986), Hesperiidae (Horridge et al.,
1972), Lampyridae (Horridge, 1969), Ephemeroptera
(Wolburg-Buchholz, 1977), Sphingidae и Noctuidae
(Yagi, Koyama, 1963), а также ряда ракообразных

Рис. 1. Схема строения омматидия аппозиционного типа: A – крупные насекомые (на примере Apis mellifera) (рисунок
адаптирован из Stavenga, Hardie, 1989), B – мельчайшие насекомые (на примере Megaphragma), C – схема омматидия
мельчайших насекомых в едином масштабе со схемой крупных насекомых; bc – базальная клетка, bm – базальная мем-
брана, spc – вторичные пигментные клетки, cc – кристаллический конус, ls – линза, ppc – первичные пигментные
клетки, rbd – рабдом, retc – ретинальные клетки, nuc – ядро.
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(Nilsson, 1990). Однако подобная функциональная
классификация глаз все же имеет исключения: ап-
позиционные глаза могут также иметь некоторые
ночные перепончатокрылые (Halictidae, Megalopta

genalis; Formicidae: некоторые виды рода Myrmecia)
(Greiner et al., 2004, 2007), а суперпозиционные гла-
за были описаны для ряда дневных чешуекрылых
(Horridge et al., 1972; Warrant et al., 1999; Lau et al.,
2007).

Отправной точкой изучения сложных глаз счи-
тается исследование диоптрического аппарата
(Exner, 1891). Затем последовали разносторон-
ние комплексные исследования сложных глаз и
зрения насекомых и членистоногих в целом: от-
крытие цветового зрения (von Frisch, 1914) и его
трихроматичности (Daumer, 1956), использова-
ние поляризованного света для навигации (von
Frisch, 1949); роль дифракции световых волн (Bar-
low, 1952). С появлением электронной микроско-
пии описаны тонкая структура рабдома (Danneel,
Zeutzschel, 1957; Goldsmith, Philpott, 1957) и его
роль в восприятии поляризованного света (Miller,
1957). Важное значение имели открытия нейраль-
ной суперпозиции у двукрылых (Kirschfeld, 1967),
спектральной (Burkhardt, 1962) и поляризацион-
ной чувствительности фоторецепторов (Shaw,
1969), а также формулирование теории волновода
в рабдомах замкнутого типа (Snyder et al., 1973;
Snyder, 1979). Были проведены первые исследова-
ния в области электрофизиологии (Hartline, 1928;
Hartline, Graham, 1932) и первые внутриклеточ-
ные регистрации в фоторецепторах (Kuwabara,
Naka, 1959). Осуществлены исследования в обла-
сти фотохимии пигментов (Stavenga, 1975; Ham-
dorf, 1979 и другие), открыт сенсибилизирующий
пигмент у двукрылых (Kirschfeld et al., 1977), хро-
мофор (Vogt, 1983) и другие пигменты. Основателем
отечественной школы по изучению биофизики и
физиологии зрения насекомых был Г.А. Мазохин-
Поршняков, чьи труды до сих пор составляют ос-
нову тематической литературы. Комплексные ис-
следования глаз членистоногих, от морфологии
до физики зрения, освещены в ряде обзоров и мо-
нографий (Мазохин-Поршняков, 1965; Horridge,
1975; Snyder, Menzel, 1975; Францевич, 1979, 1980;
Грибакин, 1981, 1983; Stavenga, Hardie, 1989; War-
rant, Nilsson, 2006 и многие другие). Несмотря
на фактически исчерпывающие данные о функ-
циональной анатомии сложных глаз, ряд про-
белов в понимании их эмбриологии, функцио-
нирования и физиологии все еще существует
(Meyer-Rochow, 2014). Одним их таких пробелов
до недавнего времени была не изученность миниа-
тюризации сложных глаз и тех морфологических
и ультраструктурных изменений, которыми со-
провождается этот процесс.

Масштабирование сложных глаз насекомых

Среди сенсорных органов насекомых сложные
глаза занимают особое место, поскольку на зри-
тельной информации базируются такие поведен-
ческие акты как дальняя и ближняя ориентация,
поиск источников пищи и конспецифических
особей. Разрешающая способность и контрастная
чувствительность влияют на восприятие этой про-
странственной информации и ограничены разме-
ром глаз (Palavalli-Nettimi et al., 2019). С уменьше-
нием размера тела площадь, доступная для разме-
щения глаз, уменьшается, что влияет на число
омматидиев, размер линзы и возможности обра-
ботки информации. Это делает размер тела одним
из важных параметров, во многом определяющих
строение и функционирование органов зрения.

Первые признаки структурных и функцио-
нальных специализаций в миниатюрных глазах
были выявлены благодаря исследованиям на мел-
ких пластинчатоусых жесткокрылых (Gokan, Mey-
er-Rochow, 2000) и чешуекрылых (Honkanen, Mey-
er-Rochow, 2009) (длина тела от 2 до 5 мм). Было
показано, что существует минимальный размер
прозрачной зоны (широкая оптически прозрач-
ная зона между роговичными линзами и сетчат-
кой), ограничивающий принцип суперпозиции
(Gokan, Meyer-Rochow, 2000; Meyer-Rochow, Gál,
2004; Honkanen, Meyer-Rochow, 2009). Наряду с
этим, было показано, что уменьшение или утрата
прозрачных зон коррелируют со сменой суточ-
ной активности у чешуекрылых (Fischer et al.,
2012, 2014). Вторичная утрата суперпозиции в
связи с малым размером тела в определенных
таксонах (например, пластинчатоусые) (Gokan,
Meyer-Rochow, 2000) объясняет, почему все ми-
ниатюрные формы и все изученные по сей день
микронасекомые (длина тела менее 1 мм) (Fischer
et al., 2010; Makarova et al., 2015, 2019) обладают
аппозиционной оптикой, в то время как крупные
формы имеют суперпозиционный тип глаз.

Несмотря на крошечные размеры тела, все ми-
ниатюрные и мельчайшие насекомые, исследо-
ванные до сих пор (Fischer et al., 2010, 2012; Ma-
karova et al., 2015, 2019; Макарова, Полилов, 2018;
Meyer-Rochow, Yamahama, 2019), демонстрируют
общий план клеточной организации омматидиев,
свойственный крупным насекомым (рис. 1A, 1B).
Однако изменения касаются ряда структурных
компонентов, которые, уменьшаясь, теряют свои
физико-оптические свойства. Описанные в лите-
ратуре закономерности, связанные с миниатюри-
зацией сложных глаз, можно разделить на две
группы: количественные и структурные. Количе-
ственные касаются числа и размера отдельных
фасеток. Структурные включают различные мор-
фологические адаптации к миниатюризации, а
также оптические свойства такой микрооптики.
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Количественные параметры

Корреляция размера глаз с размерами тела
(Jander, Jander, 2002), головы (Palavalli-Nettimi,
Narendra, 2018), грудного отдела (Döring, Spaethe,
2009), расстоянием между тегулами (Streinzer
et al., 2013), длиной крыла (Yagi, Koyama, 1963), а
также различных отношений этих параметров
(Gronenberg, Hölldobler, 1999) отмечена уже до-
вольно давно для разных групп насекомых.

Число омматидиев в составе сложного глаза
коррелирует с размером тела и головной капсулы,
но также во многом зависит и от среды обита-
ния, особенностей биологии, суточной актив-
ности (Gokan, Meyer-Rochow, 2000) и пола насе-
комого (Yagi, Koyama, 1963; Gronenberg, 2008;
Meyer-Rochow, Lau, 2008; Fischer et al., 2010 и др.).
Например, у мирмекофильных видов и пещерных
форм число омматидиев редуцировано (или глаза
вовсе отсутствуют) (Assing, 2013; Parker, 2016 и
др.), а у Ptiliidae того же размера (около 1 мм) в со-
ставе глаза насчитывается порядка 50 омматидиев
(Makarova et al., 2019). Количество омматидиев в
глазу колеблется от нескольких единиц у сено-
едов (Макарова, Полилов, 2017) или нескольких
десятков у миниатюрных жесткокрылых и пере-
пончатокрылых (Makarova et al., 2015; Makarova et
al., 2019), до нескольких тысяч у среднеразмерных
двукрылых (Sukontason et al., 2008) и крупных пе-
репончатокрылых (Jander, Jander, 2002) и десят-
ков тысяч в глазах стрекоз (Sherk, 1978), бражни-
ков (Мазохин-Поршняков, 1965) и крупнейших
жесткокрылых (Rensch, 1959; Gokan et al., 1986).

Так, число омматидиев в составе сложного глаза
у крупных насекомых в 1000 раз больше, чем у мель-
чайших летающих насекомых: у Anax junius (Odona-
ta, Aeschnidae) насчитывается до 29 247 оммати-
диев в каждом глазу (Sherk, 1978), а у мельчайшего
летающего насекомого Kikiki huna (Hymenoptera,
Mymaridae) (Huber, Noyes, 2013) в составе каждо-
го глаза насчитывается всего 25 омматидиев. Если
сравнивать масштабирование внутри отрядов, то
число омматидиев для перепончатокрылых: у са-
мых крупных представителей в 640 раз больше,
чем у мельчайших представителей (у Xylocopa lati-
pes (Apidae) – 16000 (Jander, Jander, 2002) и 25 ом-
матидиев у Kikiki huna (Huber, Noyes, 2013); для
жесткокрылых: в 920 раз (у Augosoma centaurus
(Scarabaeidae) – 29450 (Rensch, 1959) и 32 оммати-
дия у Scydosella mysawasensis (Ptiliidae) (Makarova
et al., 2019); для чешуекрылых: в 219 раз (порядка
27000 у Sphinx convolvuli (Sphingidae) (Мазохин-
Поршняков, 1965) и 123 у Stigmella microtheriella
(Nepticulidae) (Fischer et al., 2012).

Хотя количество фасеток может использоваться
как параметр для оценки разрешения глаз (Land,
1997), малое число не обязательно напрямую свя-
зано с ограниченной функциональностью. Пока-
зано, что способность к навигации у насекомых

сохраняется даже при небольшом числе фасеток
(50–60) в составе глаза (McLeman et al., 2002), не-
смотря на то что важнейшие поведенческие акты
в пространстве базируются на оптической ин-
формации (Францевич, 1980).

Диаметр фасетки и кривизна линзы играют наи-
более важную роль в глазах аппозиционного типа
(Barlow, 1952). Уменьшение диаметра фасеток не-
избежно приводит к уменьшению чувствительно-
сти и пространственного разрешения (Yagi, Koya-
ma, 1963; Rutowski et al., 2009). Поэтому диаметр
фасетки не может уменьшаться неограниченно.

Диаметр фасеток у мельчайших насекомых в
30 раз меньше, чем у крупных, и в 4–6 раз меньше,
чем у среднеразмерных насекомых (рис. 1A–1C, 2С).
У одного из самых крупных жесткокрылых Tita-
nus giganteus (Cerambycidae) диаметр фасетки со-
ставляет порядка 180 мкм (Dvořáček et al., 2020). А
у среднеразмерных Creophilus erythrocephalus (Co-
leoptera, Staphylinidae) (Meyer-Rochow, 1972) и
Apis mellifera (Hymenoptera, Apidae) (Streinzer et al.,
2013) – 20–35 мкм. Фасетки самого малого диа-
метра (5.9 мкм) выявлены пока только у самца
Trichogramma evanescens (Hymenoptera, Trichogram-
matidae) (Fischer et al., 2010). Минимальный диа-
метр фасетки, встречающийся у многих мельчай-
ших насекомых (длина тела менее 0.4 мм) (Scydosella
musawasensis, Cylindrosella sp. (Coleoptera, Ptiliidae)
(Makarova et al., 2019), Kikiki huna (Hymenoptera,
Mymaridae) (измерены на микрофотографиях по:
Huber, Noyes, 2013), Megaphragma carribea (Hyme-
noptera, Trichogrammatidae), также составляет по-
рядка 6 мкм, что намного меньше теоретического
предела (Barlow, 1952).

Длина омматидия в среднем в 16 раз меньше
у микронасекомых, чем у крупных насекомых
(рис. 1C): так, у крупного Creophilus erythrocepha-
lus (Coleoptera, Staphylinidae) (Meyer-Rochow, 1972)
она составляет 300 мкм, а наименьшая известная
длина омматидия составляет 20.2 мкм у Nanosella sp.
(Coleoptera, Ptiliidae) (Makarova et al., 2019).

Структурные параметры

Выпуклость глаза. Миниатюрные насекомые
характеризуются довольно выпуклыми глазами, что
является следствием уменьшения радиуса кривиз-
ны глаз и, вероятно, способствует увеличению поля
зрения (Makarova et al., 2015). Уменьшение радиу-
са глаза в свою очередь отражается на увеличении
межомматидийных углов (Fischer et al., 2014).

Форма фасетки и кривизна линзы. Форма фасе-
ток в глазу насекомых может варьировать от ромбо-
видных до шестиугольных. Однако привычная гек-
сагональная форма фасетки, свойственная круп-
ным насекомым, приобретает все более округлые
черты у миниатюрных форм, и связано это также
с изменением кривизны линзы (Makarova et al.,
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2015, 2019) (рис. 2). Уменьшение радиуса кривиз-
ны увеличивает силу линзы и играет важную роль
в достижении короткого фокусного расстояния,
и рассматривается как адаптация для поддержа-
ния функции короткого диоптрического аппара-
та (Caveney, McIntyre, 1981). Радиус кривизны на-
ружной поверхности линз определяет степень
преломления света на кристаллический конус
(Makarova et al., 2015). Сильно выпуклые линзы
позволяют свету проходить под большим углом, в
плоских фасетках такой свет был бы поглощен
первичными пигментными клетками. Таким об-
разом, потребность в более коротком фокусном
расстоянии для линзы вероятно обусловлена не-
обходимостью увеличения количества фотонов,
поступающих в омматидии.

Перекрестное положение ядер, дистальная по-
зиция. Клеточная организация омматидия задает
очень строгие границы для перестроек в сложном
миниатюрном глазу. У ряда изученных микрона-
секомых в целях более эффективного использо-
вания пространства в фоторецепторных клетках
ядра располагаются в разных плоскостях вдоль
рабдома в верхней трети омматидия (Fischer et al.,
2010, 2019; Makarova et al., 2015) (рис. 2B), что от-
личается от расположения ядер у более крупных пе-
репончатокрылых (Perrelet, 1970; Skrzipek, Skrzipek,
1971). Перекрестное расположение ядер фоторе-
цепторных и даже пигментных клеток позволяет
сохранить конусовидную форму омматидиев и бо-
лее плотно и компактно упаковать омматидии с не-
большими диаметрами фасеток (рис. 2B). В этом
случае размер ядер фоторецепторов, очевидно, бу-
дет влиять на миниатюризацию в небольших слож-
ных глазах. С этой точки зрения интерес представ-
ляет Megaphragma amalphitanum (Hymenoptera,
Trichogrammatidae), которая, несмотря на лизис
95% ядер нервной системы (Polilov, 2012), сохра-
няет все ядра клеток в омматидиях глаза.

Редукция вторичных пигментных клеток. В ми-
ниатюрных глазах ВПК подвергаются ряду моди-
фикаций. Так, у миниатюрных чешуекрылых тела

ВПК сохраняются лишь в дистальной части ом-
матидиев, а к базальному матриксу устремляются
тонкие проксимальные отростки, которые к тому
же фактически утрачивают пигментные гранулы
(Fischer et al., 2012). Подобная организация не
влияет на вертикальную миграцию пигмента и
механизм свето-темновой адаптации, но приво-
дит к значительному увеличению доступного
пространства для фоторецепторных клеток у бо-
лее мелких видов.

У микроперепончатокрылых и микрожестко-
крылых ВПК не распространяются ниже уровня
кристаллического конуса (Fischer et al., 2010; Ma-
karova et al., 2015, 2019) (рис. 2B). Наши данные,
полученные в результате трехмерной реконструк-
ции сложного глаза M. amalphitanum показывают,
что сокращается также и число ВПК. В глазу
M. amalphitanum насчитывается всего 24 ВПК на
29 омматидиев, при этом каждый из диоптриче-
ских аппаратов контактирует с четырьмя ВПК (а
не 6-ю, как было предположено ранее (Makarova
et al., 2015)). Таким образом, ВПК, вместе с пер-
вичными пигментными клетками, у M. amalphita-
num выполняют экранирующую функцию для ди-
оптрических аппаратов соседних омматидиев, не
принимая участия в оптической изоляции омма-
тидия целиком. Последняя, по-видимому, дости-
гается за счет более плотной упаковки пигмент-
ных гранул в фоторецепторных клетках, а также
дополнительного слоя базальных пигментных
клеток.

Рабдом. Увеличение диаметра рабдома. Для мель-
чайших чешуекрылых из семейства Nepticulidae ха-
рактерно увеличение диаметра дистального раб-
дома по сравнению с более крупными видами.
С одной стороны, больший диаметр дистально-
го рабдома увеличивает общий объем рабдома,
с другой, увеличение диаметра приводит к из-
менению оптической функции волновода (диа-
метры <2) на световод (диаметр >2 мкм (Snyder,
1979; Warrant, McIntyre, 1993). С увеличением
диаметра дистальной части рабдома у миниатюр-

Рис. 2. Структура поверхности глаз насекомых на примере жесткокрылых (СЭМ): A – Titanus giganteus (Cerambycidae)
(длина тела 155 мм) (Dvořáček et al., 2020), B – Neotriplax lewisi (Erotylidae) (длина тела 5 мм) (Mishra, Meyer-Rochow,
2006), C – Nanosella sp. (Ptiliidae) (длина тела 0.48 мм).

100 мкм 10 мкм 5 мкм

A B C
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ных видов происходит увеличение поглощения фо-
тонов. По сравнению с длинным и тонким рабдо-
мом у крупных жесткокрылых (Gokan, Meyer-Ro-
chow, 1984; Mishra, 2013), у микрожесткокрылых
Ptiliidae рабдом короткий, расширен в дистальной
части и сужен на самом проксимальном конце (рис.
2B). Широкая дистальная часть рабдома, вероятно,
позволяет захватывать больше света (Stavenga, 2003)
и, следовательно, может быть признаком большей
чувствительности. Для микроперепончатокрылых
также отмечено относительное увеличение диамет-
ра рабдома (Makarova et al., 2015).

Рабдом миниатюрных чешуекрылых Nepticuli-
dae, помимо увеличения диаметра дистальной ча-
сти приобретает форму песочных часов (Fischer
et al., 2014). Разделение области дистального и
проксимального рабдома перетяжкой (тонкий
промежуток, где отсутствуют микроворсинки),
обеспечивает дополнительное пространство для
размещения некоторых ядер фоторецепторных
клеток и позволяет пигментным гранулам обра-
зовывать экранирующий щит над проксималь-
ным рабдомом при световой адаптации (Fischer
et al., 2012).

Увеличение межомматидийного угла. В резуль-
тате уменьшения длины омматидия у микронасе-
комых наблюдается увеличение межомматидийно-
го угла. Межомматидийные углы изученных мик-
ронасекомых длиной тела до 2 мм имеют
следующие величины: перепончатокрылые: Mega-
phragma mymaripenne (Trichogrammatidae) – 21.5°,
Anaphes flavipes (Mymaridae) – 15° (Makarova et al.,
2015), T. evanescens (Trichogrammatidae) – 10° (Fischer
et al., 2010); жесткокрылые: Nephanes titan – 14.8°,
Acrotrichis grandicollis – 17.6°, Porophila mystacea –
21.2°, Nanosella sp. – 21.5° (Ptiliidae) (Makarova
et al., 2019); чешуекрылые: S. microtheriella (Nep-
ticulidae) – 11.2° (Fischer et al., 2012); они относи-
тельно велики в сравнении с величиной межом-
матидийного угла у крупных видов (Apis mellifera –
0.8°–1.3° (Land, 1997); Bombus hortorum – 2.5° (Hy-
menoptera, Apidae) (Meyer-Rochow, 1981); C. eryth-
rocephalus – 2°–4° (Meyer-Rochow, 1972); Pay-
sandisia archon (Lepidoptera, Castniidae) 0.8° (Pirih
et al., 2018), Parthenos sylvia – 0.9°–1.5°, Araschnia
levana – 4°–2° (Lepidoptera, Nymphalidae) (Rutowski
et al., 2009)). Большое значение межомматидийного
угла также коррелирует с предельно малым диамет-
ром линз в миниатюрных глазах. Увеличение меж-
омматидийного угла приводит к сжатию оммати-
дия и, таким образом, к уменьшению размеров
диоптрического аппарата и общей площади рети-
ны. Следовательно, значение угла между оммати-
диями, по-видимому, является консервативным
признаком при миниатюризации сложных глаз и
устанавливает предел визуального разрешения у
насекомых небольших размеров.

Форма пигментных гранул фоторецепторных кле-
ток. В фоторецепторных клетках микропере-
пончатокрылых пигментные гранулы имеют эл-
липсоидную форму (Fischer et al., 2010; Makarova
et al., 2015), а не сферическую, как у крупных пе-
репончатокрылых (Perrelet, 1970; Skrzipek, Skrzi-
pek, 1974). Гранулы, расположенные параллельно
оси омматидия, формируют плотную светоизоли-
рующую структуру, что является адаптацией к
уменьшенному пространству в фоторецепторных
клетках (Fischer et al., 2010). Сходная упаковка пиг-
ментных гранул в фоторецепторных клетках выяв-
лена нами и у микрожесткокрылых (Makarova
et al., 2019).

Сокращение числа рабдомеров в составе рабдома.
Эта уникальная особенность описана пока лишь у
S. microtheriella (Lepidoptera, Nepticulidae). Из се-
ми фоторецепторных клеток, в формировании
дистального рабдома у S. microtheriella принимают
участие лишь пять. Эти пять рабдомеров ориенти-
рованы в трех направлениях, смещенных друг отно-
сительно друга на 120° вдоль всей оси омматидия,
удовлетворяя основным требованиям для вос-
приятия линейно поляризованного света (Fischer
et al., 2012). Клетки, чьи рабдомеры не участвуют в
формировании дистального рабдома, однако вхо-
дят в состав проксимального, и характеризуются
меньшей плотностью пигментных гранул. Веро-
ятно, такая организация рабдома у S. microtheriella
способствует фильтрации падающего света
(Fischer et al., 2014).

Отсутствие рабдомера у базальной фоторецеп-
торной клетки. У микрочешуекрылых Ectoedemia
argyropeza и S. microtheriella (Nepticulidae) 8-я (ба-
зальная) клетка лишена рабдомера. Причина это-
го возможно связана с уменьшением диапазона
воспринимаемого спектра длин волн (Fischer
et al., 2014). Но это лишь предположение, так как
данные о спектральной чувствительности у ми-
ниатюрных чешуекрылых отсутствуют.

Диаметр микроворсинок рабдома. Несмотря на
уменьшение длины и диаметра рабдома, не было
обнаружено различий в диаметре микроворсинок
(60 ± 10 нм) у микронасекомых (Fischer et al.,
2010, 2014; Makarova et al., 2015, 2019) по сравне-
нию с более крупными насекомыми (Varela, Por-
ter, 1969; Perrelet, 1970; Mishra, 2013; Lau et al.,
2007). В отличие от некоторых ракообразных (Mey-
er-Rochow, Reid, 1996), диаметр микроворсинок у
насекомых не изменяется в течение постэмбрио-
нального развития и свето-темновой адаптации
(Meyer-Rochow, Keskinen, 2003). Немасштабируе-
мое значение диаметра микроворсинок, по-види-
мому, зависит от размера молекул фотопигмента, а
также его количества, размещенного на мембране.

Диаметр пигментных гранул. Морфометриче-
ский анализ диаметра пигментных гранул (на
электронных микрофотографиях) ряда микропе-
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репончатокрылых показал, что их пигментные
гранулы фоторецепторных клеток (Fischer et al.,
2010; Makarova et al., 2015) значительно меньше, чем
у крупных насекомых (Perrelet, 1970; Skrzipek, Skrzi-
pek, 1974). Однако согласно данным трехмерных
реконструкций различных типов пигментосодер-
жащих клеток у Trichogramma brassicae (Hymenop-
tera, Trichogrammatidae) средний объем/диаметр
этих гранул находится в диапазоне размеров гра-
нул крупных перепончатокрылых (Fischer et al.,
2019). Таким образом, данных, свидетельствую-
щих об изменении размеров пигментных гранул с
изменением размера тела, пока недостаточно.

Оптические параметры

Теоретические исследования оптических свойств
сложных глаз показали, что неограниченное умень-
шение размера глаза невозможно (Warrant, McIn-
tyre, 1993; Meyer-Rochow, Gál, 2004). Чувствитель-
ность и пространственное разрешение всегда будут
противоречить друг другу (Land, 1997), а баланс
между разными оптическими параметрами для глаз
заданного размера будет индивидуальным для на-
секомых с разной экологией. Так, в аппозицион-
ном глазу уменьшение диаметра фасетки и вели-
чины межомматидийного угла будут способство-
вать более высокому разрешению, но при этом
чувствительность фоторецепторов снизится из-за
меньшего количества проникающего к ним света.

У миниатюрных видов чувствительность будет
иметь приоритет над разрешением, поэтому умень-
шение размера тела прежде всего приведет к умень-
шению числа фасеток в составе глаза у мелких ви-
дов. Минимальный размер линзы будет ограничи-
вать дифракция (Land, 1981). Глаза с ограниченным
разрешением будут пригодны для фототаксиса, но
уменьшение диаметра линзы ниже определённого
предела отразится на чувствительности и может
привести в итоге к потере функции (Fischer et al.,
2010; Land, Nilsson, 2012). Компромисс будет за-
ключаться в поддержании такого количества фа-
сеток меньшего размера, которые бы сохраняли
разрешение на необходимом и достаточном уровне.
Например, у более крупной T. evanescens число ом-
матидиев в составе глаза в 4.5 раза больше, чем у
M. mymaripenne (Fischer et al., 2010; Makarova et al.,
2015), а диаметр фасеток меньше. Больший диа-
метр фасеток у M. mymaripenne может рассматри-
ваться как фактор, компенсирующий малое число
фасеток в составе глаза. Независимо от диаметра
рабдома и размера диоптрического аппарата, боль-
ший диаметр фасетки будет уменьшать влияние
дифракции и, следовательно, улучшит разрешение.

Еще одним из факторов, ограничивающих ми-
ниатюризацию, являются оптические свойства
диоптрического аппарата и рабдома. Диоптриче-
ский аппарат выполняет функцию фокусировки
света на рабдоме. Чем короче становится кристал-

лический конус, тем значительнее должна быть си-
ла линзы, чтобы поддерживать фокус на вершине
рабдома. Сила линзы определяется внешним ра-
диусом кривизны, который тем меньше, чем бо-
лее выпуклы фасетки (Fischer et al., 2010). Размер
рабдома, в свою очередь, определяет минимальные
пределы чувствительности сложных глаз (Meyer-
Rochow, Gál, 2004). Поскольку длина рабдома в
миниатюрных глазах ограничена общей длиной
сетчатки, уменьшение размеров омматидия ком-
пенсируется относительным увеличением диа-
метра рабдома. Подобные адаптации наблюдают-
ся у некоторых видов ночных насекомых с аппо-
зиционным типом оптики как приспособление к
более низким уровням освещенности (Greiner
et al., 2004, 2007). Уменьшение диоптрического
аппарата (фокусного расстояния) и увеличение
диаметра рабдома в миниатюрных глазах способ-
ствуют увеличению их чувствительности.

Аллометрический анализ основных количественных 
характеристик сложных глаз насекомых

Нами проанализированы данные по числу и
диаметру фасеток у 370 видов насекомых из 16 от-
рядов: Odonata (Sherk, 1978); Plecoptera (Nagashi-
ma, Meyer-Rochow, 1995); Orthoptera (Anderson,
1978; Goulet et al., 1981; Egelhaaf, Dambach, 1983;
Huber et al., 2019); Phasmatodea (Meyer-Rochow,
Keskinen, 2003); Blattodea (Mishra, Meyer-Rochow,
2008; Butler, 1973); Thysanoptera (Moritz, 1989);
Hemiptera (Shelton, Lawrence, 1974; Jander, Jander,
1994; Döring, Spaethe, 2009; Mishra, 2015; Farnier
et al., 2015; Jia, Liang, 2015); Embioptera (Мазохин-
Поршняков, Казякина, 1982); Psocoptera (Мазо-
хин-Поршняков, Казякина, 1983; Meyer-Rochow,
Mishra, 2007; Yang et al., 2012); Hymenoptera (Ribi,
1975; Huber, Fidalgo, 1997; Gronenberg, Höldobler,
1999; Huber, Naiquan, 1999; Jander, Jander, 2002;
Baker, Ma, 2006; Nieves-Aldrey et al., 2007; Gronen-
berg, 2008; Li et al., 2009; Schwarz et al., 2011; Vil-
hemsen, 2011; Fisher, 2010; Huber, 2013; Huber,
Noyes, 2013; Narendra et al., 2013; Streinzer et al.,
2013, 2016; Yefremova et al., 2014; Somanathan et al.,
2017; Palavalli-Nettimi, Narendra, 2018; Palavalli-
Nettimi et al., 2019; Ramadan et al., 2019;); Neurop-
tera (Yang et al., 1998); Strepsiptera (Buschbeck,
2005); Coleoptera (Rensch, 1959; Мазохин-Порш-
няков, 1965; Meyer-Rochow, 1972, 1977, 1978;
Chapman, 1972; Meyer-Rochow, Horridge, 1975;
Kuster, 1980; Gokan et al., 1982, 1986, 1987, 1998;
Meyer-Rochow, Gokan, 1988; Gokan, Meyer-Ro-
chow, 1984, 1990, 2000; Labhart et al., 1992; Mishra,
Meyer-Rochow, 2006, 2006a; Grebennikov, 2008;
Schomann et al., 2008; Irmler, 2010; Talarico et al.,
2011; Mishra, 2013; Del, Mora, 2014; Jia, Liang, 2014;
Assing, 2013, 2017; Makarova et al., 2015, 2019); Lepi-
doptera (Yagi, Koyama, 1963; Мазохин-Поршня-
ков, 1965; Horridge et al., 1977; Yack et al., 2007;
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Meyer-Rochow, Lau, 2008; Honkanen, Meyer-Ro-
chow, 2009; Fischer et al., 2012, 2014); Mecoptera
(Chen, Hua, 2016); Diptera (Satô, 1953, 1953a, 1957,
1959, 1960, 1961; Rensch, 1959; Wada, 1974; Meyer-
Rochow, Waldvogel, 1979; Williams, 1980; Meyer-
Rochow, Reid, 1994; Land et al., 1997; Sukontason
et al., 2008; Posnien et al., 2012; Singh, Mohan, 2013;
Jia, Liang, 2017; Meyer-Rochow, Yamahama, 2019).

В анализ также вошли количественные харак-
теристики, измеренные на 68 видах микронасе-
комых (длина тела <1.5 мм) из следующих отря-
дов и семейств: Coleoptera (Ptiliidae, Corylophidae,
Staphylinidae), Hymenoptera (Trichogrammatidae,
Mymaridae), Diptera (Cecidomyiidae, Sphaeroceridae),
а также измеренные на электронных микрофото-
графиях из Морфобанка (Morphbank: Biological
Imaging (http://www.morphbank.net), Florida State
University, Department of Scientific Computing, Tal-
lahassee, FL32306-4026 USA).

На основе обширных литературных и соб-
ственных данных проведен масштабный анализ за-
висимости количественных характеристик слож-
ных глаз от размеров тела (рис. 3). Анализ был вы-
полнен в пакете SMATR в среде R (Warton et al.,
2006). Для описания аллометрии использовано
уравнение y = axb, где y – исследуемое значение, a –
коэффициент пропорциональности (elevation) (да-
лее коэффициент), x – длина тела, b – аллометриче-
ский показатель (slope) (далее показатель). В анали-
зе использовано два типа регрессии: SMA – анализ
главных компонент (приводится по умолчанию),
OLS – метод наименьших квадратов (приводится
в тех случаях, когда a и b значительно отличаются
от SMA). Для всех показателей проведён анализ
всех насекомых вместе, выборок самцов и самок,
насекомых с полным и неполным превращением,
крупных (длина тела ≥1.5 мм) и мелких (длина те-
ла <1.5 мм) насекомых по отдельности, а также по
основным отрядам, для которых достаточно дан-
ных для анализа.

В результате анализа было установлено, что
число фасеток и их диаметр коррелируют с раз-
мерами тела и увеличиваются при увеличении разме-
ров тела, как для всех насекомых (число 56.89x1.46

(OLS 77.98x1.23), диаметр 9.84x0,36 (OLS 10.33x0.32)), так
и для всех выборок по отдельности (b для числа 1.30–
1.92 (OLS 0.42–1.65), для диаметра 0.34–0.51
(OLS 0.32–0.39)) (рис. 3А–3D). При этом число
фасеток при изменении размеров тела меняется
значительно сильнее, чем диаметр: число – на че-
тыре порядка, а диаметр – на один порядок. При
попарном сравнении выборок насекомых с непол-
ным и полным превращением выявлены достовер-
ные различия по коэффициенту пропорционально-
сти для числа фасеток (а = 33.34 и 59.98 соответ-
ственно, p < 0.001). Мелкие и крупные насекомые
достоверно различаются по коэффициенту и пока-
зателю для числа фасеток (121.9x1.57 (OLS 63.9x0.42) и

20.46x1.92 (OLS 43.15x1.50) соответственно, p < 0.001
для a, p < 0.05 для b), а также по коэффициенту
для диаметра фасеток (a = 11.27 и 7.67 соответ-
ственно, p < 0.001). Разницу в характеристиках
линий регрессии между исследованными мелки-
ми и крупными насекомыми подтверждает сег-
ментированный регрессионный анализ, который
также показывает, что длина тела 1.5 мм разграни-
чивает выборки по размеру тела (рис. 3B). Особенно
выражена разница между мелкими и крупными ви-
дами для исследованных жесткокрылых (число фа-
сеток у мелких 77.44x0.955 (OLS 36.21x0.0077), у круп-
ных 11.27x1.989; диаметр фасеток у мелких 11.27x0.545,
у крупных 9.68x0.380; p < 0.001) (рис. 3E, 3F). По
числу фасеток аллометрический анализ показыва-
ет, что коэффициент у Coleoptera и Lepidoptera до-
стоверно ниже, чем у Hymenoptera и Diptera (a =
= 39.54, 33.65, 122.1, 108.3 соответственно, p < 0.001),
а показатель у Coleoptera и Hymenoptera достоверно
ниже, чем у Lepidoptera и Diptera (b = 1.34, 1.30, 1.69,
1.52 соответственно, p < 0.01). По диаметру фасеток
коэффициент у Lepidoptera достоверно ниже, чем у
Coleoptera, Hymenoptera и Diptera (a = 6.79, 10.35,
9.66, 9.25 соответственно, p < 0.001) (рис. 3C, 3D).

В рамках масштабирования отдельные омма-
тидии имеют меньшие ограничения по размеру.
Это подтверждается тем, что даже в случае экс-
тремальной миниатюризации клеточный состав
сложных глаз не меняется (Makarova et al., 2015,
2019). За этими пределами (длина тела более 1 мм)
уменьшение размеров тела приводит лишь к умень-
шению числа омматидиев. Другими словами,
при уменьшении размера тела сперва сокраща-
ется число анализаторов, и лишь после опреде-
ленного предела наблюдаются структурные из-
менения омматидиев. Это полностью подтвер-
ждается данными, полученными в ходе анализа
масштабирования сложных глаз жесткокрылых
(Makаrova et al., 2019). У жесткокрылых в целом
наблюдается достоверное разделение на две вы-
борки с различными линиями регрессии (досто-
верно различающиеся по аллометрическому по-
казателю) как по числу фасеток, так и по диаметру
(число меняется на четыре порядка, диаметр – на
один порядок) (рис. 3C, 3D). Границей служат осо-
би с длиной тела в 1.5 мм. Интересно, что в других
отрядах такого разделения не наблюдается.

Отдельные морфологические адаптации, свя-
занные с малым размером тела, появляются у насе-
комых, длина тела которых составляет от 2 до 5 мм
(например, смена типичного для таксона суперпо-
зиционного типа глаз на аппозиционный тип у мел-
ких форм пластинчатоусых (Meyer-Rochow, Gál,
2004) и миниатюрных чешуекрылых (Honkanen,
Meyer-Rochow, 2009; Fischer et al., 2012, 2014)). В
крайних случаях миниатюризации (длина тела ме-
нее 500 мкм) наблюдаются клеточные и субклеточ-
ные реорганизации, затрагивающие размер и по-
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Рис. 3. Зависимость основных характеристик сложного глаза от размера тела насекомых: A – число и диаметр фасеток,
B – число фасеток, C – диаметр фасеток для отдельных отрядов, D – число фасеток для отдельных отрядов, E – диа-
метр фасеток у жесткокрылых, F – число фасеток у жесткокрылых.
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ложение клеток и ядер, форму и структуру рабдома,
форму и положение пигментных гранул, изменение
кривизны линз и др. (Fischer et al., 2010, 2012; Ma-
karova et al., 2015, 2019).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В первом сообщении обзора рассмотрено вли-

яние размера тела на строение сложных глаз насе-
комых. Несмотря на то, что число омматидиев в
составе сложного глаза демонстрирует положи-
тельную корреляцию с размерами тела, их струк-
турная организация характеризуется крайней кон-
сервативностью, сохраняя общий план клеточного
состава омматидия. В экстремальных случаях ми-
ниатюризации обнаруживаются уникальные мор-
фологические адаптации и клеточные редукции,
однако некоторые структурные компоненты не
меняются, сохраняя свои размеры независимо от
размера сложных глаз и тела насекомого.
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SCALING THE SENSE ORGANS OF INSECTS. 
1. INTRODUCTION. COMPOUND EYES

A. A. Makarova1, *, A. A. Diakova1, S. Yu. Chaika1, A. A. Polilov1

1Faculty of Biology, Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119234 Russia

*e-mail: amkrva@gmail.com

Body size is one of the important parameters that determine the biology, morphology, and physiology of an-
imals. Despite their often extremely small body size, the smallest insects retain the general structure, func-
tionality, and diversity of their sense organs. Compound eyes and antennal sensilla are the main sensory or-
gans of insects and have been studied using a wide range of different groups. The size of the antennae and the
number of antennal sensilla are considerably decreased with a decreasing body size. Compound eyes decreas-
ing in size are also accompanied by a number of quantitative and structural changes: decreasing number and
size of the facets, strongly compacted cellular elements, and a number of morphological adaptations unique
to different groups of insects. Our review consists of two parts and includes not only an analysis of all publi-
cations concerning the scaling of the sense organs in insects, but also an analysis of the basic quantitative data
on the insect organs of vision and the antennal sensory systems. The first part includes a general characteri-
zation of the sense organs and an overview of the effects of scaling on insect compound eyes. A unique data-
base has been created that includes information on the number and size of compound eye facets of 370 species
representing 16 insect orders. An allometric analysis has been performed using the data collected. The num-
ber of ommatidia in the compound eye is found to positively correlate with body size in insects, being signifi-
cantly decreased with a decreasing body size. A comparison of these parameters in larger and the smallest in-
sects shows that the values differ by up to three orders of magnitude. Linear size characteristics of the omma-
tidia also correlate with body size, with the values differing by up to one order of magnitude. The complex
structure of composite sense organs seems to limit the decrease in the size parameters of individual sensory
units so that the optimization of the sensory apparatus of insects occurs during miniaturization primarily due
to a decrease in the number of structural elements.

Keywords: miniaturization, antenna, ommatidium
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