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Вторая часть обзора включает систематизацию литературных данных о масштабировании антен-
нальной сенсорной системы насекомых и аллометрический анализ количественных данных по
483 видам из 21 отряда. Установлено, что у насекомых число сенсилл на антенне положительно кор-
релирует с размером тела. При сравнении данного параметра у крупных и мельчайших насекомых
разброс величин составил три порядка. Выявлена корреляция линейных размерных характеристик
механорецепторных хетоидных сенсилл с размером тела, разброс значений составил один порядок.
Достоверная корреляция числа типов сенсилл, а также длины и диаметра кутикулярных отделов
обонятельных базиконических сенсилл с размерами тела не обнаружена. По-видимому, сложность
строения элементарных сенсорных единиц органов чувств ограничивает уменьшение их размеров,
вследствие чего оптимизация размещения сенсорного аппарата при миниатюризации насекомых
происходит в первую очередь за счет уменьшения количества сенсорных единиц (омматидиев, сен-
силл). Ультраструктура миниатюрных сложных глаз уже достаточно хорошо изучена. Работ, посвя-
щенных миниатюризации рецепторного аппарата антенн, почти нет. Анализ данных, полученных в
течение нескольких десятилетий, позволяет выявить некоторые закономерности масштабирования
сенсорных систем насекомых.
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Исследование сенсилл представителей самых
разных групп и размерных классов насекомых ве-
дется давно, и с появлением и распространением
новых возможностей и техник в микроскопии ко-
личество и качество подобных работ возрастает.
В литературе имеется огромное количество ин-
формации о сенсиллах, зачастую авторы описы-
вают такие характеристики, как количество сен-
силл, их морфологию и типы, морфометрические
параметры (Amornsak et al., 1998; Chiappini et al.,
2001). При этом работы, посвященные изучению
масштабирования сенсиллярного аппарата, крайне
малочисленны. Среди работ по насекомым сред-
него и крупного размерного класса только одна
работа содержит межвидовой аллометрический
анализ морфометрических параметров (Symonds,
Elgar, 2013), в то время как еще три исследования
посвящены внутривидовой вариации (Tschinkel
et al., 2003; Smallegange et al., 2008; van der Woude,
Smid, 2016). Данные о крайней миниатюризации
сенсиллярного аппарата содержатся в некоторых
работах нашей группы (Polilov, 2015; Diakova et al.,
2018; Diakova, Polilov, 2020, Diakova, Polilov, 2021).

В итоге, несмотря на большое количество работ,
посвященных сенсиллам насекомых, проблема
масштабирования рецепторного аппарата сен-
силл и его миниатюризации почти не изучена.

Сенсиллы
Общая характеристика сенсилл
и краткий обзор основных работ

Тело насекомых покрыто большим числом ку-
тикулярных чувствительных органов – сенсилл.
Они зачастую состоят из небольшого числа ре-
цепторных клеток, но последние могут быть весь-
ма многочисленны и могут обладать высокой чув-
ствительностью. Сенсиллы особенно разнооб-
разны и хорошо изучены на антеннах. Разные
типы сенсилл расположены также на ногах, при-
датках ротового аппарата, крыльях, половых при-
датках (Hallberg et al., 2003). Внутренние хордото-
нальные сенсиллы, гомологичные поверхностным
сенсиллам, воспринимают движения и положе-
ния тела и его придатков, а группы высокоспеци-
ализированных хордотональных органов функ-
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ционируют в качестве органов слуха (Field,
Matheson, 1998).

В результате исследования сенсорных систем
насекомых получено большое количество дан-
ных, обобщение и систематизацию которых мож-
но найти во многих обзорах и монографиях.

Обобщение ранних работ, посвященных ис-
следованию антенн, обонятельным антенналь-
ным сенсиллам и эволюции сенсилл, можно най-
ти в работе Каллахана (Callahan, 1975). Моногра-
фия “Руководство по физиологии органов чувств
насекомых” посвящена строению и функциям
органов чувств и содержит главы о механорецеп-
ции и слухе, хеморецепции, восприятии темпера-
туры и влажности, а также реакции насекомых
на электрические и магнитные поля (Мазохин-
Поршняков, 1983). Обзор работ, посвященный
внутренним хордотональным сенсиллам и хордо-
тональным органам, можно найти в монографии
Филда и Матесона (Field, Matheson, 1998). Мор-
фологии и функционированию сенсорных си-
стем членистоногих посвящена монография
Иванова “Органы чувств насекомых и других
членистоногих” (2000). Сенсорная система че-
шуекрылых рассмотрена в монографии “Lepidop-
tera, Moths and Butterflies” (Hallberg et al., 2003).
Обзор, включающий ряд современных исследо-
ваний хордотональных органов, содержится в
работе Як (Yack, 2004). Атлас электронно-мик-
роскопической морфологии хеморецепторных
органов насекомых описывает разнообразие хе-
морецепторных органов с акцентом на наиболее
характерные типы сенсилл, свойственные пред-
ставителям основных отрядов (Синицина, Чайка,
2006). Обзор биомеханики сенсорных систем на-
секомых приведен в статье Сэйна и МакГенри
(Sane, McHenry, 2009). Раздел, посвященный
строению и функционированию сенсилл и хордо-
тональных органов, содержится в монографии
Чайки (2010). Разнообразие антеннальных сен-
силл паразитических наездников и связь количе-
ства и морфофункциональных типов сенсилл с
паразитическим образом жизни рассмотрены в
обзорах (van Baaren et al., 2007; Romani et al., 2010).

Антенны имеются у большинства взрослых на-
секомых и играют важную роль в восприятии сен-
сорной информации об окружающей среде
(Schneider, 1964; Callahan, 1975). Антеннальная
сенсорная система представляет собой высоко-
чувствительный мультимодальный орган, не име-
ющий аналогов в природе. Антеннальные рецеп-
торы выполняют такие разнообразные функции,
как механочувствительность (в том числе про-
приоцепция), термо- и гигрорецепция, вкусовая
и обонятельная рецепция, а также слух. Восприя-
тие воздушных потоков и гравитации, осуществ-
ляется Джонстоновым и центральным органами –
хордотональными органами, расположенными

внутри антенны. На одной антенне может нахо-
диться до ста тысяч поверхностных сенсилл
(Shields, Hildebrand, 2001), а число различных мор-
фофункциональных типов антеннальных сенсилл
может достигать семнадцати (Di Giulio et al.,
2012). Рецепторы антенн поставляют информа-
цию для осуществления таких ключевых и слож-
ных процессов, как полет, питание, размножение, в
том числе поиск полового партнера, избегание
неблагоприятных условий среды, конспецифиче-
ская коммуникация, и многое другое.

Сенсиллы всех модальностей содержат бипо-
лярные рецепторные клетки, а также три вспо-
могательные или обкладочные клетки – тормо-
генную, трихогенную и текогенную (рис. 1A),
выполняющие опорные, трофические и другие
функции, в том числе осуществляющие секрецию
кутикулы сенсиллы (Иванов, 2000). Вспомога-
тельные клетки формируют внеклеточную по-
лость сенсиллы, заполненную отличающейся по
составу от гемолимфы жидкостью. Антеннальные
сенсиллы чрезвычайно разнообразны морфоло-
гически, что зачастую затрудняет выделение мор-
фофункциональных типов и определение гомо-
логических связей типов сенсилл у различных
групп насекомых. Как правило, для описания
сенсилл используются детали внешней морфоло-
гии, такие, как общая форма и скульптура кути-
кулярной поверхности. Особенное значение в ха-
рактеристике сенсилл несут параметры, косвенно
указывающие на их функции. Так, отсутствие
пор указывает на механочувствительность либо
термо/гигрорецепцию, наличие апикальных пор
свидетельствует о вкусовой чувствительности,
наличие пор на всей поверхности кутикулярного
отдела сенсиллы – об обонятельной чувствитель-
ности (Елизаров, Чайка, 1972). Наличие рельефа
на кутикулярной поверхности (бороздок, выро-
стов и прочее) и значимой разницы в размерах
также, как правило, рассматривается исследова-
телями как достаточное основание для выделе-
ния отдельного морфофункционального типа
сенсилл. Наиболее показательным для определе-
ния функции сенсилл и их гомологических свя-
зей с точки зрения морфологии является исследо-
вание их иннервации, однако такие работы встре-
чаются значительно реже, чем описание внешней
морфологии.

Подавляющую часть работ представляют ис-
следования внешней морфологии сенсилл, вы-
полненные с применением сканирующего элек-
тронного микроскопа и посвященные антенналь-
ным сенсиллам. Наибольшее количество работ
выполнено на представителях отрядов Coleoptera,
Diptera, Hymenoptera, Lepidoptera и Orthoptera,
основательно изучены Hemiptera и Trichoptera.
Работы по остальным отрядам малочисленны.
Сенсорный аппарат антенн насекомых часто ис-
пользуется для видовой диагностики и различе-



388

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 101  № 4  2022

МАКАРОВА и др.

ния полов, особенно у миниатюрных форм. Мно-
гие исследования выполнены на экономически
значимых видах и вредителях (Greenwood, Chap-
man, 1984; Ochieng et al., 1998).

Внутреннее строение сенсилл в большинстве
случаев исследуют с применением трансмисси-
онной электронной микроскопии. На основании
серий поперечных срезов авторы реконструиру-
ют ультраструктуру сенсилл, что позволяет с вы-
сокой точностью определять их функциональную
специализацию. Нередки описания сенсилл сме-
шанного типа, совмещающих в себе несколько
модальностей, например хемо- и механорецеп-
цию, что не позволяет с точностью установить их
функцию лишь по внешнему строению сенсиллы
(Chiappini et al., 2001). Детальные морфологиче-
ские исследования посвящены онтогенезу антен-
нальных сенсилл (Kuhbandner, 1985; Blöchl, Selzer,
1988). Исследование ультраструктуры позволяет
определить количество нейронов, иннервирую-

щих каждый тип сенсилл. Благодаря этому стано-
вится возможным приблизительно оценить уро-
вень их чувствительности и сравнить его с уров-
нем чувствительности у близких видов с другой
жизненной стратегией (Ranieri et al., 2016). Коли-
чество нейронов, в совокупности с особенностя-
ми строения кутикулярного отдела, в некоторых
случаях позволяет точнее определить специали-
зацию сенсиллы; так, термо-/гигрорецептор с
тремя чувствительными нейронами, как правило,
чувствителен к холоду, сухости и влажности (Yo-
kohari, 1999).

Новым и активно развивающимся направле-
нием является изучение генов, вовлеченных в
функционирование сенсилл. Гены одорант-свя-
зывающих белков обонятельных и вкусовых сен-
силл были выявлены в геноме Drosophila melano-
gaster (Diptera, Drosophilidae) (Galindo, Smith, 2001).
Анализ генов, вовлеченных в хеморецепцию у
Tribolium castaneum (Coleoptera, Tenebrionidae),

Рис. 1. Схема строения механорецепторной сенсиллы. A – крупные насекомые (рисунок адаптирован из Keil, 1997a);
B – мельчайшие насекомые на стадии имаго (на примере Megaphragma). bl – базальная мембрана, ch – кутикулярный
волосок, ep – эпителий, jm – соединительная мембрана, ls – внеклеточная полость, nu – клеточное ядро, sc – чувстви-
тельный нейрон, th – текогенная клетка, to – тормогенная клетка, tr – трихогенная клетка. C – схема сенсиллы мель-
чайшего насекомого (на примере Megaphragma) в едином масштабе со схемой крупных насекомых (на примере сред-
них размеров механорецепторной сенсиллы у насекомых с длиной тела 2–3 см).
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показал отсутствие полового диморфизма и нали-
чие широкого спектра вкусовых и обонятельных
рецепторов, необходимых для длительного вы-
живания особи (вплоть до двух лет во взрослом
состоянии) (Dippel et al., 2016). Исследование
обонятельных рецепторов в мембране дендритов
миниатюрного паразитического наездника Mega-
phragma amalphitanum (Hymenoptera, Trichogram-
matidae) выявило сохранение консервативных
хеморецепторных участков и появление новых
уникальных рецепторов (Sharko et al., 2019). Про-
исхождение и эволюция обонятельных рецепто-
ров насекомых рассмотрены в работе Миссбах и
соавторов (Missbach et al., 2014). Многие работы
фокусируются на связи экологии вида и специа-
лизации рецепторов, а также на влиянии среды на
чувствительность антенны к специфическим за-
пахам (Farhadian et al., 2012; Rinker et al., 2013).

В ходе исследований иннервации антенн вы-
явлено большое количество разнообразных аф-
ферентных путей, передающих сенсорную ин-
формацию в центральные отделы нервной систе-
мы. Изучение иннервации обонятельных сенсилл
жесткокрылого T. castaneum показало, что в то
время как информация, полученная от антен-
нальных сенсилл, обрабатывается в долях дейто-
церебрума, отростки хеморецепторных сенсилл
ротового аппарата достигают других нейропилей,
и их сигналы обрабатываются отдельно (Dippel
et al., 2016). Помимо работ, посвященных изуче-
нию поверхностных сенсилл, много работ, посвя-
щенных иннервации Джонстонова органа, распо-
ложенного внутри второго членика антенны (Ka-
mikouchi et al., 2006; Ai et al., 2007; Boekhoff-Falk,
Eberl, 2014).

Физиологические исследования посвящены
выявлению сигналов, воспринимаемых сенсил-
лами, и определению пределов их чувствительно-
сти (Klein et al., 1988; Dreller, Kirchner, 1995). Зна-
чительная часть работ затрагивает восприятие
половых феромонов и других аттрактантов (An-
derson et al., 2000), в том числе насекомыми-вре-
дителями. Представленные в этих работах данные
позволяют создать базу для биологического кон-
троля численности насекомых-вредителей и про-
изводства феромонных ловушек (Malo et al., 2004;
Park, Hardie, 2004).

Так как антеннальная сенсорная система игра-
ет главенствующую роль в важнейших аспектах
жизни насекомых, исследование антеннальных
сенсилл тесно связано с исследованием экологии
и поведения. Сравнение морфологии антенн и
антеннальных сенсилл у насекомых различных
экологических групп позволяет выявить значи-
мые характеристики сенсилл (типы, количество,
морфология), способствующие выживанию и со-
хранению приспособленности видов. Примером
подобной работы может быть исследование ан-

теннальных сенсилл у клептопаразитических и
непаразитических видов пчел (Wcislo, 1995). Де-
тально исследована внутривидовая коммуника-
ция, осуществляемая при помощи антеннальных
сенсилл, в особенности ее роль в половом поведе-
нии (Bin et al., 1989; Piersanti et al., 2017). Во многих
работах рассматривается значение антеннальных
сенсилл для паразитических видов насекомых.
Обширное исследование вариативности сенсор-
ного аппарата антенн самок паразитических на-
ездников выявило взаимосвязь между располо-
жением сенсилл и их участием в обнаружении и
оценке потенциальных хозяев (van Baaren et al.,
2007). Было показано использование проприо-
цептивных сенсилл паразитическим наездником
Trichogramma minutum (Hymenoptera, Trichogram-
matidae) для оценки пригодности яйца хозяина
для заражения (Schmidt, Smith, 1986).

Обзор работ, посвященных масштабированию 
сенсилл насекомых

Размер тела насекомых значительно влияет на
размерные и количественные характеристики ан-
тенн и антеннальных сенсилл. Морфологический
анализ 126 видов паразитических наездников
Chalcidoidea показал наличие корреляции между
размером тела и площадью антенн (Symonds, El-
gar, 2013). При этом длина тела видов, паразити-
рующих на представителях отряда Hemiptera,
оказалась в большинстве случаев меньше длины
тела видов, паразитирующих на представителях
других отрядов, а площадь их антенн была больше
относительно размера тела. Более узкая специа-
лизация в плане выбора хозяев и паразитирова-
ние на представителях отряда Coleoptera оказа-
лись ассоциированы с крупным размером тела
(Symonds, Elgar, 2013).

Исследования особей одного вида с различной
длиной тела, разброс значений которой может
быть значительным у некоторых видов насеко-
мых, освещают вопрос масштабирования антенн
с позиции внутривидовой вариации. Одна из та-
ких работ посвящена обонятельной системе па-
разитического наездника Trichogramma evanescens
(Hymenoptera, Trichogrammatidae), размеры тела
которого значительно изменяются в зависимости
от размера яйца хозяина, в котором он развивал-
ся. Было установлено, что число и длина обоня-
тельных антеннальных сенсилл, а также число
гломерул в антеннальных долях зависят от разме-
ра тела особи. При этом была выявлена корреля-
ция между абсолютными и относительными раз-
мерами гломерул и длиной тела (van der Woude,
Smid, 2016). Значительный разброс размеров тела
наблюдается у Musca domestica (Diptera, Musci-
dae): имаго из популяции с высокой плотностью
содержания личинок в 1.5 раза меньше имаго из
популяции личинок с низкой плотностью. Было
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установлено, что размер антенн у M. domestica по-
ложительно коррелирует с размером тела. Также
наблюдалась корреляция с количеством сенсилл;
антенны крупных и мелких мух были оснащены
одинаковыми типами сенсилл, однако на антен-
нах крупных мух их было обнаружено почти в
2 раза больше (Smallegange et al., 2008). Предме-
том еще одного исследования стало изучение раз-
мерных характеристик рабочих муравьев вида So-
lenopsis invicta (Hymenoptera, Formicidae). Было
установлено, что с увеличением размеров тела ан-
тенны становятся короче относительно длины те-
ла, при этом наибольший вклад в это относитель-
ное укорочение вносит булава (Tschinkel et al.,
2003).

Экстремальная миниатюризация

Хотя органы чувств многих насекомых изуче-
ны достаточно подробно, изучение сенсорной
системы миниатюрных насекомых и связанных
с миниатюризацией ее особенностей началось
сравнительно недавно, и работы в данной области
малочисленны. За последние годы были опубли-
кованы всего три работы, посвященные исследо-
ванию влияния экстремальной миниатюризации
на антеннальные сенсиллы трех видов паразити-
ческих наездников рода Megaphragma (длина тела
около 0.2 мм) (Diakova et al., 2018; Diakova, Polilov,
2021) и мельчайшего свободноживущего насеко-
мого, жесткокрылого Scydosella musawasensis (Co-
leoptera, Ptiliidae) (длина тела 0.3 мм) (Diakova,
Polilov, 2020). Несмотря на крайне маленький
размер тела, паразитический образ жизни требует
сохранения чувствительности антенн на уровне,
сравнимым с таковым у крупных паразитических
наездников, имеющих в сотни раз более длинные
антенны. Число и расположение сенсилл были
одинаковы у особей одного вида и пола, следова-
тельно, их антеннальная сенсорная система
устроена максимально эффективно и экономич-
но. Сравнительный анализ антеннальных сен-
силл у Megaphragma и у крупных паразитических
наездников показал, что миниатюризация приво-
дит к значительному уменьшению количества
этих структур. Представители рода Megaphragma
имеют 39–49 антеннальных сенсилл (в зависимо-
сти от вида и пола), в то время как антенны крупных
паразитических наездников несут до 9000 сен-
силл (Das et al., 2011). Тем не менее корреляция
между размерами тела и количеством типов сен-
силл не была обнаружена. Изученные виды име-
ют 8 типов сенсилл, в то время как у некоторых
значительно более крупных видов паразитиче-
ских наездников их только 4. Длина и диаметр
сенсилл (сравнение размеров проводилось для
хетоидных, базиконических и проприоцептив-
ных сенсилл) также почти не зависели от измене-
ния размера тела (Diakova et al., 2018).

При исследовании ультраструктуры антенн
M. amalphitanum было обнаружено отсутствие у
плакоидных сенсилл трихогенной, тормогенной
и текогенных клеток (рис. 1В) (Diakova, Polilov,
2021). При этом эпителиальные клетки распла-
станы по всей внутренней поверхности кутикулы
и охватывают большую площадь; так, в педицел-
луме было обнаружено всего лишь 4 эпителиаль-
ные клетки. При этом малое количество эпители-
альных клеток, обладающих к тому же небольшим
объемом цитоплазмы, дополнительно увеличива-
ет доступное пространство внутри миниатюрных
антенн.

В связи с отсутствием информации относи-
тельно развития сенсилл в онтогенезе мельчай-
ших насекомых пока неизвестны источники фор-
мирования структурных элементов сенсиллы, та-
ких как ее рецепторная клетка, кутикулярный
отдел и сочленовная мембрана. У насекомых и
других членистоногих более крупных размеров
процессы формирования сенсилл хорошо изуче-
ны и отражены в сводках (Иванов, 2000; Леоно-
вич, 2005). Поскольку все элементы сенсилл фор-
мируются из прегиподермальных клеток, то эти
клетки после дифференцировки в разные типы
обкладочных клеток и выполнения сенсиллоген-
ной функции, вероятно, подверглись полной ре-
дукции, как и “избыточные” обкладочные клетки
на стадии раннего развития сенсилл (Martini,
Schmidt, 1983). В ряде работ выявлена редукция
обкладочных клеток: трихогенной – в макрохете
Calliphora vicina (Keil, 1978), а также тормогенной –
в базиконической сенсилле Calliphora erythroceph-
ala (Diptera, Calliphoridae) (Kuhbandner, 1984).
Но не менее вероятен и путь преобразования об-
кладочных клеток в гиподермальные. В пользу та-
кого мнения свидетельствуют выявленные факты
внедрения обкладочных клеток после секреции
кутикулярных отделов сенсиллы в гиподер-
мальный пласт (Lee, Altner, 1985; Keil, 1997).
Примером коренной смены функции клетками
гиподермальной природы в органах чувств
иной модальности может служить преобразова-
ние корнеагенных клеток в фасеточном глазу на-
секомых. Корнеагенные клетки, выполнив функ-
цию секреции кутикулы роговицы, заполняются
пигментными гранулами и приобретают статус
главных пигментных клеток. Однако функцио-
нирование сенсилл, лишенных обкладочных кле-
ток не ясно. Ведь сохранение последних у боль-
шинства насекомых обусловлено их участием в
формировании внутренней сенсиллярной поло-
сти, состав рецепторно-лимфатической жидко-
сти которой отличается от состава гемолимфы.
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Аллометрический анализ основных количественных 
характеристик антеннальных сенсилл насекомых

Количественные характеристики сенсилляр-
ного аппарата имеются во многих публикациях,
большинство из которых посвящено антеннам.
Нами проанализированы основные характери-
стики сенсилл антенн по данным из 169 работ,
охватывающих 483 вида из 21 отряда: Odonata
(Slifer, Sekhon, 1972; Rebora et al., 2009; Piersanti
et al., 2010); Ephemeroptera (Gaino, Rebora, 1998;
Rebora et al., 2009а); Dermaptera (Slifer, 1967; Al-
Dosary, 2009); Plecoptera (Slifer, 1979; Kapoor,
1985; Rebora et al., 2016; Piersanti et al., 2017); Or-
thoptera (Riegert, 1960; Greenwood, Chapman,
1984; Bland, 1994; Ochieng et al., 1998; Chen et al.,
2003; Li et al., 2007; Schneider, Römer, 2016; Fau-
cheux, 2017; Kuřavová et al., 2017; Fea et al., 2019);
Mantodea (Holwell et al., 2007; Faucheux, 2008; Car-
le et al., 2014); Notoptera (Pritchard, Scholefield,
1978; Drilling, Klass, 2010); Embioptera (Slifer,
1975); Phasmida (Monteforti et al., 2002); Blattodea
(Schaller, 1978; Ramaswamy, Gupta, 1981; Yanagawa
et al., 2009); Thysanoptera (Ding et al., 2010; De Fac-
ci et al., 2011; Li, Feng, 2013; Zhu et al., 2017; Wang
et al., 2019; Hu et al., 2020); Hemiptera (Le Rü et al.,
1995; Liang, 2001; Carbajal-de-la-Fuente, Catalá,
2002; Fu et al., 2012; Gonzaga-Segura et al., 2013;
Ahmad et al., 2016; Ranieri et al., 2016; Zhang et al.,
2016; Wang et al., 2018; Wang et al., 2018; Nowińska,
Brożek, 2019); Psocoptera (Slifer, Sekhon, 1979; Hu
et al., 2009); Phthiraptera (Cicchino, Abrahamovich,
1988; Clarke, 1990; Baker, Chandrapatya, 1992; Cruz,
1996; Arya, Singh, 2012; Ahmad et al., 2014); Hyme-
noptera (Bromley et al., 1980; Barlin et al., 1981;
Cave, Gaylor, 1987; Butterfield, Anderson, 1994; van
Baaren et al., 1996, 1999; Amornsak et al., 1998; Con-
soli et al., 1999; Chiappini et al., 2001; Tschinkel et al.,
2003; Bleeker et al., 2004; Marques-Silva et al., 2006;
da Rocha et al., 2007; Gao et al., 2007; Crook et al.,
2008; Onagbola, Fadamiro, 2008; Dweck, 2009; Li
et al., 2009; Shang et al., 2010; Xi et al., 2010, 2011;
Das et al., 2011; Zhou et al., 2011, 2013; Galvani et al.,
2012; Zhang et al., 2012; Suwannapong et al., 2012;
Zhou et al., 2013; Jun et al., 2013; Wang, 2013; Bar-
sagade et al., 2013; Fialho et al., 2014; Namikawa,
Amornsak, 2016; Yang et al., 2016; Diakova et al.,
2018; Polidori et al., 2020); Neuroptera (Slifer, 1979а;
Juan et al., 2017; Randolf et al., 2017); Strepsiptera
(Derr, Cook, 2005); Coleoptera (Moeck, 1967; Bor-
den, 1968; Payne et al., 1973; Dyer, Seabrook, 1975;
Harbach, Larsen, 1977; Kim, Yamasaki, 1996; Skil-
beck, Anderson, 1996; Merivee et al., 2002; Saïd et al.,
2003; Di Giulio et al., 2012; Oliva, 2012; Pérez-
González, Zaballos, 2013; Ali et al., 2016; Polilov,
2016; Zauli et al., 2016; Handique et al., 2017);
Trichoptera (Valuyskiy et al., 2017; Melnitsky et al.,
2018); Lepidoptera (Nieukerken, Dop, 1987; Davis,
1994; Shields, Hildebrand, 2001; Castrejón-Gómez
et al., 2003; Malo et al., 2004; Faucheux, 2006; Cas-

trejón-Gómez, Carrasco, 2008; Faucheux, Gibbs,
2008; Yang et al., 2009; Frank et al., 2010; Jiang et al.,
2010; Sun et al., 2011; Chang et al., 2015; Roh et al.,
2016; da Silva et al., 2019; Weedon et al., 2020); Dip-
tera (McIver, 1969, 1980; Mercer, McIver, 1973; Chu-
Wang et al., 1975; Henderson, Wellington, 1982;
Honda et al., 1983; Giannakakis, Fletcher, 1985;
Ross, Anderson, 1987; Dickens et al., 1988; Felippe-
Bauer et al., 1989; Sutcliffe et al., 1990; Blackwell
et al., 1992; Ross, 1992; Giangiuliani et al., 1994; Lee
et al., 1994; Parashar et al., 1994; Cribb, 1996; Rahal
et al., 1996; Riesgo-Escovar et al., 1997; Kline, Axtell,
1999; Ilango, 2000; Pitts, Zwiebel, 2006; Sukontason
et al., 2007; Arzuffi et al., 2008; Chen, Fadamiro,
2008; Freitas Fernandes et al., 2008; Smallegange
et al., 2008; Castrejón-Gómez, Rojas, 2009; Freitas
Fernandes, Linardi et al., 2009; Freitas Fernandes, Pi-
menta et al., 2009; Hu et al., 2010; Bisotto-de-Oliveira
et al., 2011; Faucheux, Gibernau, 2011; Liu et al.,
2013; Wang et al., 2014; Li et al., 2015; Zhang et al.,
2015; Keyan et al., 2016; Liu et al., 2016; Hempol-
chom et al., 2017).

В результате анализа было установлено, что
число сенсилл коррелирует с размером тела и до-
стоверно увеличивается с ростом размера тела, как у
насекомых в целом (113.2x1.38 (OLS – 317.6x0.87)), так
для всех выборок по отдельности (b 1.36–3.02 ×
× (OLS – 0.70–1.29)) (рис. 2А, 2С), а также для ис-
следованных представителей отрядов Orthoptera
(19.50x2.63), Hemiptera (17.66x1.48), Coleoptera
(358.1x1.31), Lepidoptera (55.083x1.82), Hymenoptera
(420.7x1.33), Diptera (103.9x1.53) (рис. 2Е). Достовер-
ной разницы по коэффициенту пропорциональ-
ности и аллометрическому показателю не обна-
ружено при сравнении самцов и самок (рис. 2А),
но обнаружено при сравнении насекомых с не-
полным и полным превращением (a = 38.28 и
197.7 соответственно, p < 0.05) (рис. 2С), а круп-
ные и мелкие насекомые достоверно различаются
коэффициентом и показателем (a = 42.3 и 480.8,
b = 1.69 и 3.02 соответственно, p < 0.05). Среди
представителей отрядов Hymenoptera и Coleoptera
значительно превосходят Diptera и Lepidoptera по
коэффициенту пропорциональности, и все вме-
сте значительно превосходят Hemiptera и Orthop-
tera (p < 0.001). По аллометрическому показателю
исследованные представители Orthoptera и Lepi-
doptera значительно превосходят всех остальных
(p < 0.05). Наименьшее число антеннальных сен-
силл (17) обнаружено у Philaenus spumarius (He-
miptera, Aphrophoridae) с длиной тела 6 мм (Ran-
ieri et al., 2016), наибольшее (100000) – у Manduca
sexta (Lepidoptera, Sphingidae) с длиной тела 45 мм
(Shields, Hildebrand, 2001).

Уменьшение количества антеннальных сен-
силл при уменьшении размера тела ранее было
показано для паразитических наездников (Diako-
va et al., 2018) и мельчайших жесткокрылых (Dia-
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Рис. 2. Зависимость основных характеристик антеннальных сенсилл от размера тела насекомых. A – число сенсилл,
B – число типов сенсилл, С – число сенсилл для насекомых с полным и неполным превращением, D – число типов
сенсилл для насекомых с полным и неполным превращением, E – число сенсилл для отдельных отрядов, F – число
типов сенсилл для отдельных отрядов.
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kova, Polilov, 2020), при этом вариативность в ко-
личестве сенсилл снижалась с уменьшением раз-
мера тела. При исследовании крупных и мелких
особей T. evanescens (van der Woude, Smid, 2016) и
M. domestica (Smallegange et al., 2008) также была
выявлена корреляция между размерами тела и
числом антеннальных сенсилл. При учете факто-
ров, влияющих на количество сенсилл, необходи-
мо также принимать во внимание особенности
биологии исследуемых видов насекомых. В зави-
симости от чувствительности антенны, необходи-
мой для поддержания приспособленности вида,
изменяется количество сенсилл, что особенно за-
метно на примере хеморецепторных сенсилл.
Так, у кровососущего клопа Rhodnius prolixus (He-
miptera, Reduviidae), вынужденного многократно
искать хозяина в течение жизни, в 18 раз больше
хеморецепторных сенсилл, чем у постельного
клопа Cimex lectularius (Hemiptera, Cimicidae),
обитающего рядом с хозяином (Чайка, 1980). Ча-
сто количество обонятельных сенсилл значитель-
но больше у самцов, чем у самок того же вида, что
связано с половым поведением и поиском поло-
вого партнера (Nieukerken, Dop, 1987; Ivanov, Mel-
nitsky, 2011).

По числу типов сенсилл на антеннах корреля-
ции с размерами тела не обнаружено, алломет-
рические показатели для насекомых в целом

(10.28x–0.29 (OLS 6.09x–0.02)) и для всех выборок не
демонстрируют достоверных отличий от 0 (рис. 2В,
2D, 2F). При попарном сравнении выборок на-
блюдаются достоверные различия по коэффици-
енту пропорциональности между насекомыми с
неполным и полным превращением, мелкими и
крупными насекомыми (a = 11.38 и 3.76, 5.83
и 12.42 соответственно, p < 0.05). Наибольшее ко-
личество типов сенсилл (17) описано у Paussus fa-
vieri (Coleoptera, Carabidae) с длиной тела 4 мм,
наименьшее (2) – у двух видов Hymenoptera, од-
ного вида Plecoptera, двух видов Ephemeroptera,
одного вида Blattodea и одного вида Strepsiptera
(Schaller, 1978; Kapoor, 1985; Gaino, Rebora, 1998;
Derr, Cook, 2005; Fialho et al., 2014).

Отсутствие корреляции между размером тела и
количеством типов антеннальных сенсилл было
ранее установлено для паразитических наездни-
ков (Diakova et al., 2018). Несмотря на разницу
в 45 раз в размере тела между самым мелким
(Megaphragma carribea (Hymenoptera, Trichogram-
matidae)) и самым крупным (Microplitis croceipes
(Hymenoptera, Braconidae)) видами, вошедшими
в анализ, количество типов сенсилл у них состав-
ляет 8 и 6 соответственно. При исследовании
внутривидовой изменчивости M. domestica вариа-
ции в количестве типов сенсилл также не было
обнаружено (Smallegange et al., 2008). По всей ви-
димости, количество типов сенсилл зависит от
потребности вида в разнородной и разнообраз-

ной информации об окружающей среде, которая
в свою очередь не зависит от размера организма.

Длина и диаметр основания хетоидных сен-
силл (ChS) достоверно увеличиваются с ростом
размеров тела как для насекомых в целом (для

длины 13.18x0.653 (OLS 24.27x0.279), для диаметра

0.96x0.537 (OLS 1.22x0.385)) (рис. 3А, 3В), так и для
отдельных выборок (b для длины 0.506–
0.764 (OLS 0.193–0.341), для диаметра 0.462–
0.676 (OLS 0.323–0.438)). При этом для всех вы-
борок аллометрический показатель не только
достоверно больше 0, но и достоверно меньше 1
(p < 0.001), следовательно, несмотря на то, что
сенсиллы становятся крупнее с ростом размеров
тела, их размеры относительно размеров тела при
этом уменьшаются. При попарном сравнении
выборок диаметра наблюдаются достоверные
различия по коэффициенту пропорциональности
между насекомыми с неполным и полным пре-
вращением, мелкими и крупными насекомыми
(а = 0.89 и 0.98, 1.33 и 0.67 соответственно, p < 0.05).
У Diptera наблюдается противоположный харак-

тер аллометрии (231.2x–0.876 (OLS 106.7x–0.352)), до-
стоверно отличающийся от других насекомых
(p < 0.001). Наибольшей длины (300 мкм) ChS до-
стигают у Culicoides nubeculosus (Diptera, Cera-
topogonidae) с длиной тела 4 мм (Blackwell et al.,
1992), наименьшая длина (6.3 мкм) описана у
Megaphragma carribea длиной 0.19 мм (Diakova et al.,
2018). Наибольший диаметр ChS (8 мкм) зафик-
сирован у Monochamus notatus и Monochamus scute-
llatus (Coleoptera, Cerambycidae) длиной тела 29 и
40 мм соответственно (Dyer, Seabrook, 1975), а
также у Eugaster powysi (Orthoptera, Tettigoniidae)
длиной тела 45 мм (Faucheux, 2017). Наименьший
диаметр ChS (0.6 мкм) описан у S. musawasensis
длиной тела 0.34 мм (Diakova, Polilov, 2020).

В нашем предыдущем исследовании в анализе
размерных характеристик ChS паразитических
наездников, сделанном на основе литературных
данных, наблюдалась слабая корреляция длины
ChS с длиной тела, а зависимость между диамет-
ром ChS и длиной тела не была обнаружена (Dia-
kova et al., 2018). Можно предположить, что объем
данных, приведенных в литературе для Parasitica,
был недостаточным для получения достоверных
результатов регрессионного анализа, и дополне-
ние базы данных по перепончатокрылым разме-
рами сенсилл Aculeata позволило выявить алло-
метрические тренды, менее заметные на меньшей
выборке.

Длина и диаметр основания базиконических
мультипоровых сенсилл (MB) не демонстрируют
достоверной корреляции с размерами тела (рис. 3С,
3D); их аллометрические показатели достоверно
не отличаются от 0, как для насекомых в целом

(для длины 33.81x–0.561 (OLS 14.09x–0.029), для диа-

метра 1.11x0.401 (OLS 2.03x0.036)), так и для отдель-
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ных выборок. При попарном сравнении выборок
диаметра наблюдаются достоверные различия по

коэффициенту пропорциональности между ис-
следованными насекомыми с неполным и пол-

ным превращением, а также мелкими и крупны-
ми насекомыми (a = 1.19 и 3.92, 2.87 и 0.70 соот-

ветственно, p < 0.05). Наибольшей длины (113 мкм)
и диаметра (11.6 мкм) MB достигают у Pteromalus
cerealellae (Hymenoptera, Pteromalidae) с длиной
тела 1.5 мм (Onagbola, Fadamiro, 2008), наимень-

шая длина (3.3 мкм) описана у самок Hypoderma
lineatum (Diptera, Oestridae) длиной 13 мм (Li et al.,

2015). Наименьший диаметр MB (0.8 мкм) зафик-

сирован у S. musawasensis (Diakova, Polilov, 2020).

Полученные результаты согласуются с ранее
проведенным анализом длин и диаметров MB па-

разитических наездников, в результате которого
не было установлено корреляции размерных ха-

рактеристик MB и длины тела (Diakova et al.,
2018). При этом исследование внутривидовой ва-

риации у T. evanescens показало наличие зависи-
мости длины обонятельных антеннальных сен-

силл от размера тела особи (van der Woude, Smid,
2016), но было сделано на выборках искусственно

сформированного разброса размеров тела. Таким
образом, размеры MB не коррелируют с размера-

ми тела между видами, но, возможно, могут зави-
сеть от длины тела особей конкретного вида.

Ранее была показана выраженная корреляция

размерных характериситик механорецепторных

проприоцептивных сенсилл (TS2-AP, щетинки
Бёма) и размеров тела у паразитических наездни-

Рис. 3. Зависимость линейных размеров сенсилл от размеров тела насекомых. A – длина механорецепторных сенсилл
(ChS), B – диаметр основания механорецепторных сенсилл (ChS), C – длина обонятельных сенсилл (MB), D – диа-
метр основания обонятельных сенсилл (MB).
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ков (Diakova et al., 2018). Разрозненность выво-
дов, полученных из аллометрических анализов
длин и диаметров ChS, TS2-AP и MB (первые и
вторые, механорецепторные, зависят от длины
тела, третьи, обонятельные, – не зависят), может
свидетельствовать о том, что масштабирование
сенсилл напрямую зависит от их функции. Мож-
но предположить, что механорецепторные сен-
силлы, кутикулярные отделы которых контакти-
руют с субстратом, уменьшаются или увеличива-
ются вместе с размером тела, в то время как
размеры обонятельных сенсилл, ввиду совершен-
но отличного механизма рецепции, не зависят от
размера тела.

Общие принципы 
масштабирования органов чувств

Сравнительный аллометрический анализ

В ходе обширного сравнительного анализа
было установлено, что число индивидуальных
функциональных единиц как в сложном глазу,
так и в антеннальной сенсорной системе корре-
лирует с размером тела у насекомых. При этом
разброс количества единиц составляет три поряд-
ка и для сенсилл, и для омматидиев, и наблюдает-
ся значительная величина аллометрического
показателя. В целом для насекомых аллометри-
ческий показатель для количества сенсорных
единиц сходен и равен 1.46 для числа фасеток и
1.38 для числа сенсилл. Коэффициент пропорци-
ональности для числа фасеток у мелких и круп-
ных насекомых (121.9 и 20.46, p < 0.001 для a, p <
< 0.05 для b) достоверно ниже, чем коэффициент
пропорциональности для числа сенсилл (480.8
и 42.3, p < 0.05).

Зависимость линейных размеров функцио-
нальных единиц от размера тела несколько менее
выражена. Размерные характеристики оммати-
дия обнаруживают разброс в 15 раз по длине ом-
матидия среди всех изученных насекомых и в
среднем в 5 раз по диаметру фасеток у мельчай-
ших и крупных видов. В отдельных отрядах этот
разброс существенно выше. Так, диаметр фасеток
у крупных жесткокрылых (один из самых круп-
ных – Titanus giganteus (Coleoptera, Cerambycidae)
(Dvořáček et al., 2020)) в 30 раз больше, чем у мель-
чайших (S. musawasensis (Makarova et al., 2019)).
Разница в длине ChS у мельчайших и крупных ви-
дов среди исследованных представителей состав-
ляет всего 48 раз, в диаметре – примерно 13 раз.
Это видно и по величине аллометрического пока-
зателя, который для размерных характеристик за-
метно (иногда в разы) меньше, чем для количе-
ственных (аллометрический показатель для диа-
метра фасеток: 0.32; длины сенсилл ChS: 0.653;
диаметра сенсилл ChS: 0.537). В то же время, дли-
на и диаметр MB не обнаружили достоверной

корреляции с размерами тела, и, если для некото-
рых отрядов аллометрический показатель был
близок к нулю, для других он являлся отрицатель-
ным. Причиной, по которой размерные характе-
ристики омматидиев и сенсилл не изменяются
так же сильно при масштабировании, как их чис-
ло, является, по-видимому, сложность их внут-
реннего устройства, а в случае сенсилл – еще и
морфологическая ригидность конструкции. Бо-
лее заметное изменение размеров омматидиев и
сенсилл, вероятно, привело бы к критическому
уменьшению их чувствительности. В случае меха-
норецепторных ChS сенсилла представляет из се-
бя кутикулярный вырост с подходящим к нему
отростком чувствительного нейрона (Жантиев,
1969) и может, по всей видимости, в некоторой
степени масштабироваться за счет уменьшения
длины и диаметра кутикулярного выроста без из-
менения размеров нейрона. В то же время, в обо-
нятельных MB отростки нейронов располагаются
внутри кутикулярного выроста (Chiappini et al.,
2001), и его уменьшение неминуемо повлияет ли-
бо на их количество, либо на их размеры, от кото-
рых будет зависеть чувствительность сенсиллы.
Вероятно, именно этот фактор препятствует кор-
реляции размеров MB и размеров тела. Подобная
ситуация наблюдается и для омматидиев, размер
линзы которых c одной стороны ограничен ее
чувствительностью, с другой стороны – влияни-
ем дифракции (Barlow, 1952; Land, 1981). Линза
должна быть достаточного размера, чтобы пропу-
стить необходимое количество света, и достаточ-
ной силы, чтобы сфокусировать его на вершине
рабдома. Необходимость размещения клеточных
компонентов омматидия и субклеточных элемен-
тов (ядра, митохондрии, пигментные гранулы)
также ограничивает масштабирование всей кон-
струкции.

Баланс между числом и размером рецепторов
индивидуален для каждой группы насекомых. И
там, где у одних миниатюризация выражается в
сокращении числа рецепторов, но сохранении их
большего размера, у других, напротив, число ре-
цепторов имеет приоритет. Подобным примером
могут служить два вида из семейства Trichogram-
matidae: T. evanescens (длина тела 0.3–0.4 мм) имеет
128 фасеток, средний диаметр которых 6.39 мкм
(Fischer et al., 2010), в то время как M. mymaripenne
(длина тела 0.2 мм) имеет всего 29 омматидиев
при среднем диаметре фасетки 8.1 мкм (Makarova
et al., 2015). Несколько похожая картина наблю-
дается и при сравнении сенсилл на антеннах этих
паразитоидов. Число сенсилл существенно ва-
рьирует у видов родов Megaphragma и Trichogram-
ma и достоверно зависит от размера тела, в то вре-
мя как индивидуальный размер сенсилл не пока-
зывает строгой корреляции с размером тела.
Наряду с этим, для трех видов рода Megaphragma
показан больший относительный диаметр сен-
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силл по сравнению с большинством более круп-
ных хальцидоидов (Diakova et al., 2018).

Ранее было показано отсутствие корреляции
между числом типов антеннальных сенсилл и
размерами тела у наездников-яйцеедов (Diakova
et al., 2018). В выполненном анализе этот вывод
был подтвержден в гораздо большем масштабе
для остальных насекомых. Число морфофункци-
ональных типов говорит в первую очередь о раз-
нообразии сенсорной информации, получаемой
насекомым. Даже подтипы сенсилл, различаю-
щиеся небольшими морфологическими деталя-
ми, будут воспринимать немного разную инфор-
мацию. Так, длина кутикулярного отдела механо-
рецепторной сенсиллы влияет на то, насколько
близко необходимо находиться предмету для так-
тильного ощущения его насекомым, а наиболее
мелкие механорецепторы специализированы в
качестве проприоцептивных сенсилл, ощущаю-
щих не посторонние предметы, а соседние члени-
ки антенны или конечности (Иванов, 2000). Од-
нопоровые сенсиллы, имеющие кутикулярный
кратер, будут сочетать в себе функции вкусового
и тактильного рецептора, не имеющие кратера
воспринимать тактильную информацию не будут
(Жантиев, 1969). Таким образом, малое количе-
ство типов и подтипов сенсилл говорит о неболь-
шом разнообразии воспринимаемой сенсорной
информации, как правило, включающей в себя
тактильную информацию и ощущение темпера-
туры и влажности (Kapoor, 1985; Gaino, Rebora,
1998; Derr, Cook, 2005; Fialho et al., 2014). Насеко-
мые с большим количеством типов сенсилл, вне
зависимости от размера тела, демонстрируют весь
возможный спектр рецепторов: механорецепто-
ры, контактные и дистантные хеморецепторы,
термо/гигрорецепторы и проприоцепторы. В та-
ком случае именно образ жизни насекомого
определяет высокое разнообразие рецепторов,
что можно увидеть, например, у таких паразитов
и паразитоидов, как Trichogramma australicum (Hy-
menoptera, Trichogrammatidae) (размер тела 0.45 мм,
количество типов антеннальных сенсилл – 14)
(Amornsak et al., 1998) и Forcipomyia townsuillensis
(Diptera, Ceratopogonidae) (размер тела 2.6 мм,
количество типов антеннальных сенсилл – 13)
(Cribb, 1996).

Можно предположить, что строение сенсилл и
омматидиев даже у крупных насекомых уже в вы-
сокой степени оптимизировано и не содержит
элементов, от которых можно было бы легко от-
казаться в пользу масштабирования. Энергетиче-
ские и метаболические затраты на образование и
поддержание функциональности органов чувств
очень значительны (Howard et al., 1987; Niven,
Laughlin, 2008). Вероятно, и у крупных насеко-
мых в составе сенсилл и омматидиев наблюдают-
ся только необходимые и оптимизированные по
размеру элементы, так как излишние расходы

энергии делают вид менее приспособленным эво-
люционно.

Сравнительный ультраструктурный анализ
Масштабирование омматидиев и сенсилл огра-

ничено структурными и функциональными пре-
делами и может различаться в органах чувств
разных модальностей. Фоторецепторы насеко-
мых признаны эволюционно отличными от сен-
силл (Merritt, 2006). Омматидии не обнаружива-
ют морфологического сходства с сенсиллой: сен-
сорные нейроны фоторецепторов ацилиарные и
рабдомерные, а остальные клетки омматидия не
гомологичны обкладочным клеткам сенсилл в от-
ношении их морфологии или функции. Тем не
менее генетические исследования развития пока-
зывают общую потребность в пронейральном ге-
не (atonal) для фоторецепторов и хордотональных
органов (Jarman et al., 1994).

Несмотря на отсутствие гомологичных струк-
тур, общие законы масштабирования одинаково
влияют на сложные глаза и сенсорный аппарат
антенн насекомых. Морфологические адапта-
ции, обнаруженные у мельчайших насекомых, по
большей части представляют собой структурные
перестройки функциональных единиц сложных
органов чувств. Однако сами клеточные реорга-
низации и редукции, обнаруженные в случаях
экстремальной миниатюризации, будут различ-
ны для органов чувств разных модальностей и в
разных группах насекомых и будут определяться
происхождением органа. В отличие от омматиди-
ев, клеточный состав которых в целом сохраняет
такой же общий план строения, как у крупных на-
секомых, организация сенсилл демонстрирует
редукции клеточного состава у экстремально ми-
ниатюрных насекомых. Отсутствие у M. amalphi-
tanum вспомогательных клеток в составе сформи-
ровавшихся сенсилл может быть свидетельством
уникальной адаптации к миниатюризации.

Количество и размер клеток, составляющих
сложный орган чувств (сложные глаза, хордото-
нальный орган), должны ограничивать миниатю-
ризацию аналогично тому, что наблюдается в
центральной нервной системе.

Сравнительный анализ масштабирования 
центральной и периферической нервной системы

Экстремальное уменьшение размера тела ока-
зывает влияние почти на все аспекты биологии
животных, включая строение и функции нервной
системы и органов чувств. Масштабирование ор-
ганов чувств неразрывно связано с изменениями
в центральной нервной системе. Пределом мини-
атюризации для структур ЦНС явлется размер яд-
ра и минимальный диаметр аксонов. Размер ядра
ограничен размером генома, и у мельчайших на-
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секомых уменьшается за счет увеличения степени
копактизации хроматина (Polilov, 2015). Наи-
меньший расчетный диаметр аксона не должен
превышать 0.08 мкм (иначе возникнут шумовые
помехи и нарушится работа ионных каналов)
(Faisal et al., 2005). Однако у перепончатокрылого
Encarsia formosa (Aphelinidae) длиной тела 0.6 мм
имеются аксоны и меньшего диаметра – 0.045 мкм
(Hustert, 2012). Значительное увеличение относи-
тельного объема центральной нервной системы у
мелких форм, в сравнении с крупными (Eberhard,
Wcisclo, 2011; Polilov, 2015; Polilov, Makarova, 2017
и другие), является распространенным алломет-
рическим паттерном, известным как правило
Халлера (Rensch, 1948). Это правило требует ра-
дикальных структурных изменений и колоссаль-
ных энергетических затрат от видов с малым раз-
мером тела, необходимых для производства и
поддержания непропорционального количества
нервной ткани. Сенсорная обработка занимает
часть общего энергопотребления нервной систе-
мы и, следовательно, ограничена как общим
энергетическим бюджетом животного, так и рас-
пределением энергетических затрат в нервной
системе (Niven, Laughlin, 2008). Подобно цен-
тральной нервной системе, миниатюрные органы
чувств сталкиваются с двумя основными пробле-
мами при обработке информации: шумом в ион-
ных каналах и потреблением энергии (Niven, Far-
ris, 2012). Меньший размер или большее число
органов чувств увеличивают шум, влияя на обра-
ботку и передачу информации. Нервная ткань,
включая афферентные волокна различных орга-
нов чувств, очень затратна в метаболическом пла-
не (Laughlin et al., 1998; Niven, Laughlin, 2008).
Так, около 10% от общего энергетического балан-
са (потребления кислорода сетчаткой) в состоя-
нии покоя расходуется на поддержание фоторе-
цепторов (Howard et al., 1987).

Учитывая, что степень развития зрения и ко-
личество омматидиев в сложном глазу коррели-
рует с размером оптических долей (Power, 1943;
Rein et al., 1999; Gronenberg, Hölldobler, 1999), а
размерные характеристики сложных глаз у неко-
торых насекомых успешно используются для
оценки важности зрения (Gronenberg, Hölldobler,
1999), рост эволюционной значимости конкрет-
ной сенсорной модальности также может быть
оценен через увеличение объема соответствую-
щих нейропилярных центров нижнего и высшего
порядка (Stöckl et al., 2016). Таким образом, изме-
нение относительных объемов нейропилярных
центров любой сенсорной модальности может
привести к изменению работы этого анализатора,
и будет во многом определять адаптацию живот-
ного к условиям микромира.

Помимо многократного увеличения относи-
тельного объема ЦНС и мозга, для микронасе-
комых отмечена значительная олигомеризация и

концентрация ЦНС, изменение формы мозга,
которое часто сопровождается асимметрией (Ма-
карова, Полилов, 2013, 2013а, 2017, 2017а; Polilov,
Makarova, 2017). Нервная система подвергается
сокращению числа и размеров структурных эле-
ментов (нейронов, омматидиев в составе глаз,
сенсилл на антеннах) при многократном уменьше-
нии размера тела. А в экстремальных случаях
миниатюризации наблюдаются уникальные адап-
тации. Так, одной из уникальных особенностей
Megaphragma является строение ее центральной
нервной системы, которая характеризуется лизи-
сом 95% ядер нервных клеток (Polilov, 2012). Ин-
тересно, что наряду с почти безъядерной цен-
тральной нервной системой, все клетки рецеп-
торных аппаратов органов чувств (сложных глаз,
Джонстонова органа) сохраняют ядра. Учитывая
энергопотребление сенсорных органов, нефунк-
циональные органы не должны возникать в при-
роде из-за снижения приспособленности ввиду
потраченной энергии независимо от размера жи-
вотного (Niven, Laughlin, 2008). Определить ми-
нимальную энергетическую потребность какого-
либо органа практически невозможно, так как
даже “простая” информация, несмотря на свою
“дороговизну” с точки зрения метаболизма, мо-
жет быть необходима для успешного воспроиз-
водства и обеспечения выживания вида. Воз-
можно, поддержание полнофункциональной сен-
сорной системы может иметь даже больший
приоритет, чем сохранение ряда морфологиче-
ских или функциональных свойств нервной си-
стемы.

Пределы уменьшения размеров органов чувств

Пределы масштабирования органов чувств
определяются комплексной системой взаимоза-
висимых параметров. Структурные и количе-
ственные параметры, такие как число и размер
омматидиев в составе сложного глаза, сенсилл на
антеннах насекомого, размер диоптрического ап-
парата, длина и ширина рабдома, будут опреде-
лять функциональные пределы масштабирова-
ния и контролироваться физическими законами.
Так, масштабирование звукоизлучающих струк-
тур будет регулироваться законами акустики
(Sanborn, Phillips, 1995; Bennet-Clark, 1998), зре-
ние – законами оптики (Kirschfeld, 1976; Land,
1997), обоняние – процессами диффузии и бро-
уновского движения (Beebe et al., 2002), а чув-
ствительность рецептора будет зависеть от его
размера.

Наименьший известный диаметр фасетки со-
ставляет порядка 6 мкм и не ограничен дифрак-
цией (Fischer et al., 2010). Малое число фасеток в
составе сложного миниатюрного глаза (25–30),
ниже экспериментально подтвержденного числа,
необходимого для сохранения способности к на-
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вигации (50–60 по: McLeman et al., 2002). Однако,
такого небольшого числа, все же достаточно для
активного полета, способность к которому сохра-
няют почти все мельчайшие насекомые, многие
из которых при этом обладают выдающимися
летными способностями (Farisenkov et al., 2020).
Число фасеток должно обеспечивать достаточное
разрешение, а диаметр линз должен быть такого
размера, чтобы пропускать достаточное количе-
ство света. Диоптрический аппарат должен быть
способен сфокусировать свет на вершине рабдо-
ма, а рабдом должен быть настолько велик, чтобы
поглотить достаточное количество фотонов для
генерации сигнала. При этом в омматидии задан-
ного размера должно быть достаточно места для
органелл, необходимых для функционирования
клеток. Все эти факторы зависят друг от друга, и
ни один из них не может быть оптимизирован без
влияния на другой.

Количество морфофункциональных типов
сенсилл определяет набор сенсорных модально-
стей, воспринимаемых насекомым. При этом
сенсиллы одной модальности, но разной морфо-
логии, по всей видимости, увеличивают разнооб-
разие сенсорной информации об окружающей
среде. Если рассмотреть виды, обладающие наи-
меньшим количеством типов антеннальных сен-
силл, можно обнаружить, что их всего два, и, как
правило, это механорецепторы и термо/гигроре-
цепторы (Kapoor, 1985; Gaino, Rebora, 1998; Derr,
Cook, 2005; Fialho et al., 2014). Вероятно, наиболее
необходимая информация о среде для насекомых
(из модальностей, воспринимаемых сенсиллами) –
тактильная, а также информация о температуре и
влажности. Это предположение косвенно под-
тверждает тот факт, что даже у самого маленького
насекомого, экстремально миниатюризованного
самца Dicopomorpha echmepterygis (Hymenoptera,
Mymaridae), не имеющего ни глаз, ни рта, есть по
одной механорецепторной сенсилле на каждой
антенне (Mockford, 1997). При этом у миниатюр-
ных паразитических наездников Megaphragma,
которые всего лишь в 1.1–1.4 раза больше, наблю-
дается уже 6/8 типов антеннальных сенсилл в за-
висимости от пола, необходимость в которых
обусловлена паразитическим образом жизни
(Diakova et al., 2018). Таким образом, минималь-
ный предел количества типов сенсилл задается
необходимостью насекомого в получении разно-
образной сенсорной информации из окружаю-
щей среды и даже в самых экстремальных случаях
требует наличия как минимум механорецепторов.

Предел уменьшения числа сенсилл косвенно
связан с количеством их типов, так как модаль-
ность задает минимальное количество сенсилл
каждого типа, необходимое для выполнения со-
ответствующей функции. Так, для термо-/гигро-
рецепции может быть достаточно одной сенсил-
лы на антенну, что наблюдается, например, у

миниатюрных наездников Megaphragma (Diakova
et al., 2018). Сенсиллы других модальностей, как
правило, представлены в большем количестве.
Например, у пенницы Philaenus spumarius (Hemip-
tera, Aphrophoridae), обладающей наименьшим
числом антеннальных сенсилл среди вошедших в
анализ видов, на каждой антенне расположены
три обонятельные базиконические сенсиллы, во-
семь целоконических сенсилл с двойной стенкой
(предположительно также обонятельные) и четы-
ре целоконические сенсиллы с одинарной стен-
кой (предположительно термо/гигрорецепторы)
(Ranieri et al., 2016). Вероятно меньшее количе-
ство обонятельных сенсилл настолько снизит
чувствительность антенны к запахам, что их на-
личие на антенне уже не будет иметь функцио-
нального смысла. По всей видимости, оптимиза-
ция количества сенсилл ограничена необходимо-
стью сохранения чувствительности антенны к
специфическим раздражителям, с одной стороны,
и разнообразия этих раздражителей – с другой.

Пределы миниатюризации сенсилл определя-
ются как минимум двумя факторами. Первый –
это сохранение функциональности сенсилл. В слу-
чае с механорецептороными сенсиллами длина
кутикулярного отдела напрямую влияет на их ра-
диус восприятия стимулов, так как для этого не-
обходим непосредственный контакт предметов
со стенкой кутикулярного отдела сенсиллы. Та-
ким образом, неудивительно, что самые короткие
ChS наблюдаются у экстремально миниатюрных
M. carribea, живущих в условиях микромира (Dia-
kova et al., 2018). У них же обнаружена и наимень-
шая описанная на данный момент механорецеп-
торная сенсилла, составляющая всего 0.48 мкм в
длину и 0.32 мкм в диаметре. Эта сенсилла отно-
сится к проприоцептивным сенсиллам, которые
находятся на сочленениях антенны Megaphragma
и регистрируют движение сочленений относи-
тельно друг друга. В данном случае именно мини-
атюрные размеры члеников антенны позволяют
ей сохранять функциональность даже при таких
размерах.

Вторым фактором, ограничивающим миниа-
тюризацию сенсилл, является сложность их уль-
траструктурной организации. Так, обонятельные
сенсиллы содержат многократно ветвящиеся от-
ростки множества чувствительных нейронов
(Chiappini et al., 2001). Даже специализированные
плакоидные сенсиллы на антенне миниатюрной
Megaphragma имеют по 11–12 отростков на каж-
дую сенсиллу (Diakova, Polilov, 2021).

Нейроны, содержащие специфические белко-
вые обонятельные рецепторы, а также их проек-
ции и гломерулы антеннальной доли составляют
сложную систему с одотопической организацией
(Gao et al., 2000), плохо поддающуюся оптимиза-
ции и миниатюризации. Вероятно, именно слож-
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ность внутреннего устройства ограничивает оп-
тимизацию обонятельных MB, следствием чего
является отсутствие корреляции между их раз-
мерными характеристиками и размерами тела.

Количество и размер клеток, составляющих
рецепторный аппарат сложного органа чувств,
должны ограничивать миниатюризацию анало-
гично тому, что наблюдается в центральной нерв-
ной системе. Значение имеют и метаболические
затраты, и физические свойства. Одним из важ-
ных факторов, лимитирующих миниатюризацию
нейронов и рецепторных клеток, по-видимому,
является соотношение объемов ядра и цитоплаз-
мы (Polilov, 2015). Изначально оценка данного
параметра была основана на определении площа-
ди срезов, и соотношение составляло 90% (Поли-
лов, 2008). Позднее эта оценка была уточнена на
основании волюметрических исследований, и,
согласно новым данным, соотношение объема
ядра и цитоплазмы в нейронах и рецепторных
клетках микронасекомых составляет от 50 (Fisch-
er et al., 2018, 2019) до 77% (наши неопубл. д).

Предел масштабирования органов чувств лю-
бой модальности будет всегда определяться чув-
ствительностью данного органа, которая зависит
от размера и функциональности каждой струк-
турной единицы органа (омматидия, сенсиллы).
Баланс между сокращением числа и размера
структурных элементов сложных органов чувств
и важность той или иной модальности для био-
логии животного будет определять пределы
масштабирования анализатора. Экстремальное
уменьшение размера структурных единиц слож-
ных органов чувств (сложные глаза, Джонстонов
орган) сопровождается клеточными реорганиза-
циями и даже редукциями, уменьшением размера
клеточных компонентов и субклеточными пере-
стройками, которые, тем не менее, не нарушают
базовой конструкции, свойственной крупным
насекомым.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Размеры тела существенно влияют на органи-
зацию органов чувств насекомых. Анализ всех до-
ступных данных позволил нам выделить общие
принципы масштабирования органов чувств у на-
секомых. Число структурных единиц (сенсилл и
омматидиев) сложных органов чувств сильно за-
висит от размеров тела и многократно изменяется
вместе с изменениями размеров тела насекомых.
Наряду с этим, размеры, структура и разнообра-
зие отдельных единиц демонстрируют меньшую
зависимость от размера тела или вовсе не зависят
от него. По всей видимости, при уменьшении
размера тела, адаптации, направленные на опти-
мизацию функционирования органов чувств,
значительно ограничены поддержанием необхо-
димого уровня функциональности органа.

Наибольший интерес для изучения масштаби-
рования представляют предельные значения раз-
меров тела. Органы чувств наиболее крупных
насекомых детально не изучены. Мельчайшие
насекомые изучены гораздо подробнее, и у них
наблюдается ряд уникальных особенностей стро-
ения органов чувств, связанных с миниатюриза-
цией.

Несмотря на общие принципы масштабирова-
ния, конструкция органов чувств разной модаль-
ности по-разному реагирует на экстремальное
уменьшение размера тела: одни органы сохраня-
ют клеточный состав структурных элементов
(сложные глаза), свойственный крупным насеко-
мым, у других обнаруживаются редукции целых
групп клеток (например, трихогенной, тормоген-
ной и текогенной клеток у M. amalphitanum). Об-
наруженные у мельчайших насекомых уникаль-
ные морфологические адаптации (дистальное
положение ядер фоторецепторных клеток, сокра-
щение числа вторичных пигментных клеток, со-
кращение слоя трахеального тапетума и редукция
рабдомеров у части фоторецепторов, утрата вспо-
могательных клеток рецепторного аппарата сен-
силл и другие) демонстрируют, насколько эволю-
ционно пластичны органы чувств насекомых.
Функциональность органов чувств во многом
определяется строением и размерами их струк-
турных элементов, они же и ограничивают мини-
атюризацию. Для омматидиев это диаметр линзы,
длина диоптрического аппарата, а также длина и
диаметр рабдома. Для сенсилл – размеры чув-
ствительных элементов рецепторов.

Разностороннее исследование организации
органов чувств насекомых, в том числе и их мас-
штабирования, – не только значительный шаг в
изучении масштабирования у животных, но и ин-
тересный материал для технических решений при
разработке сенсорных устройств в робототехнике.
Результаты изучения сложных глаз уже позво-
ляют делать общие заключения о принципах их
масштабирования, однако часть направлений
анализа данных по сенсиллам носит скорее пред-
варительный характер и требует дальнейшего
изучения. Также в литературе практически отсут-
ствуют данные о строении органов чувств гиган-
тов из мира насекомых. Проблема гигантизма
также может стать перспективным направлением
изучения масштабирования органов чувств, так
как увеличение таких сложных структур тоже
имеет свои пределы.
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SCALING OF THE SENSE ORGANS OF INSECTS. 2. SENSILLA. 
DISCUSSION. CONCLUSION

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

1Faculty of Biology, Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119234 Russia
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The second part of the review systematizes the published evidence of the scaling of the insect antennal sensory
system and provides an allometric analysis of quantitative data from 483 species from 21 orders. The number
of antennal sensilla is found to positively correlate with body size in insects and is significantly decreased with
a decreasing body size. A comparison of these parameters in larger and the smallest insects shows that the val-
ues differ by up to three orders of magnitude. The linear size characteristics of the mechanoreceptor sensilla
chaetica also show a correlation with body size, with the values differing by up to one order of magnitude. At
the same time, neither the number of the types of sensilla nor the length, nor the diameter of the olfactory
basiconic sensilla reveal a significant correlation with body size. The complexity of the structure of the com-
posite sense organs seems to limits the decrease in the size parameters of individual sensory units, so that the
optimization of the sensory apparatus in insects occurs during miniaturization primarily due to a decrease in
the number of structural elements (ommatidia and sensilla). The fine structure of miniature compound eyes
is already well known, but there are almost no studies on the miniaturization of the receptor apparatus of the
antennae. Structuring the information obtained over several decades and our scaling analysis based on the da-
ta make it possible to reveal some patterns in the scaling of insect sensory systems.

Keywords: miniaturization, antennae, sensilla
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