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На примере обонятельных, зрительных, механо-, гигро- и терморецепторов рассмотрена 
роль промежуточных субстратов, представленных морфологическими структурами или 
химическими соединениями, находящимися между носителем информации (стимулом) 
и рецепторной мембраной дендрита в сенсорных органах насекомых. Промежуточные 
субстраты в обонятельных сенсиллах представлены их кутикулярными отделами, пора-
ми или поро-трубчатой системой, внутрисенсиллярной лимфой, а также одорант-связы-
вающими белками. Промежуточными структурами являются также сочленовная мем-
брана (механорецепторные волоски), тимпанальная мембрана (органы слуха), 
минеральные статолиты (рецепторы гравитации), наночастицы оксида железа (рецепто-
ры магнитного поля), окружающий дендриты матрикс (гигрорецепторы), связанные 
с мембраной дендрита микрочастицы (терморецепторы), несклеротизированная мезо-
кутикула (инфракрасные рецепторы). В распространении сигнала, воспринимаемого ор-
ганами чувств большинства модальностей, наблюдается два этапа: 1) до контакта сигна-
ла с периферическим окружением (веществом или структурой); 2) после контакта 
сигнала c периферическим окружением. При этом сигнал одной модальности на первом 
этапе своего распространения может замещаться сигналом иной модальности на втором 
этапе распространения, как, например, у гигро- или терморецепторов, поскольку пер-
вичный стимул (влага, тепло/холод, инфракрасное излучение) замещается механи- 
ческим воздействием на мембрану дендрита его периферического окружения. Механиз-
мы замещения модальности сигнала во многих сенсорных органах, равно как роль одо-
рант-связывающих белков и поровых трубок в обонятельных сенсиллах окончательно не 
выяснены и требуют дальнейшего изучения.
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Многообразие типов чувствительности насе-
комых обеспечивается наличием специализиро-
ванных органов чувств, представленных у насеко-
мых органами зрения и сенсиллами разной 
модальности.

Определение понятия сенсорной рецепции 
в монографиях, учебниках и энциклопедиях одно-
значно – это восприятие специализированными 
нервными клетками энергии различных раздражи-
телей (химических, механических, термических, 
электромагнитных и др.) и преобразование ее 
в энергию нервных импульсов, т.е. в нервные сиг-
налы. Последовательность функций рецепторов – 
восприятие и преобразование – также однозначна 
и не вызывает каких-либо сомнений. За исключе-
нием одного: из столь лаконичного определения 
рецепторного акта можно сделать вывод, что сен-
сорный мембранный рецептор всегда воспринима-
ет нативный нетрансформированный первичный 

стимул. Подобная трактовка подтверждается 
и определением механизма рецепции, включающе-
го первичное взаимодействие рецептора с раздра-
жителем. Однако результаты изучения рецепторов 
насекомых свидетельствуют о том, что такой меха-
низм рецепции свойствен далеко не всем органам 
чувств. У насекомых наряду с рецепторами, вос-
принимающими нативные стимулы, имеются и ре-
цепторы, воспринимающие преобразованные на 
своем пути к рецептору стимулы. Настоящий обзор 
направлен на обсуждение этой проблемы. 

Обобщенное представление о первичном акте 
рецепции стимулов любой модальности было 
сформулировано в 70-е гг. прошлого века; в соот-
ветствии с ним в плазматической мембране ден-
дритов рецепторных клеток имеются белковые 
молекулы, первыми вступающими в специфиче-
ское взаимодействие с дискретной единицей 
энергии внешнего стимула [1]. Впервые такие бел-
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ковые обонятельные рецепторы у насекомых были 
идентифицированы в составе мембраны дендри-
тов нейронов, расположенных в сенсиллах 
Drosophila melanogaster [2–4]. За последние двад-
цать лет получены многие данные, подтверждаю-
щие эту концепцию, применительно, по крайней 
мере, к наиболее хорошо изученным обонятель-
ным рецепторам [5–7]. 

Сенсиллы насекомых представляют собой 
морфологически независимые элементарные сен-
сорные образования, состоящие из одной или не-
скольких специализированных первичночувствую-
щих рецепторных клеток (нейронов), нескольких 
обкладочных клеток и кутикулярного отдела [8]. 
Первичночувствующие рецепторные клетки, в от-
личие от вторичночувствующих, не только воспри-
нимают энергию стимула, но и сами генерируют 
и передают нервные импульсы в ганглии нервной 
системы. С помощью сенсилл насекомые воспри-
нимают как ненаправленную на определенный  
организм информацию о состоянии внешней  
среды (ветрочувствительные рецепторы, гигро-,  
терморецепторы, рецепторы СО2), так и направ-
ленную на определенные виды насекомых инфор-
мацию в виде звуковых или световых сигналов,  
феромонов и других химических соединений.

Рецепторы насекомых классифицируют по 
разным параметрам: 1) модальности адекватных 
раздражителей (фоторецепторы, механорецепто-
ры, хеморецепторы, терморецепторы, гигрорецеп-
торы, рецепторы гравитации, магнитных и элект-
рических полей); 2) отношению к организму 
исходящего сигнала (экстеро-, интеро- и про-
приоцепторы); 3) взаимному расположению ре-
цептора и раздражителя (дистантное, контактное).

Однако строение экстероцепторов насекомых 
не позволяет большинству стимулов достичь ре-
цепторной мембраны дендрита без предваритель-
ного взаимодействия с каким-либо субстратом, 
расположенным в периферическом окружении 
рецепторной мембраны, в некоторых случаях даже 
не относящемуся к нервной системе. Как извест-
но, любое взаимодействие приводит к изменению 
обоих взаимодействующих объектов. Анализируя 
имеющуюся информацию по органам чувств насе-
комых [1, 8], нельзя не отметить недостаточную 
изученность функции субстратов, лежащих на 
пути движения стимула из внешней среды к ре-
цепторной мембране дендритов рецепторных кле-
ток, что затрудняет трактовку всех этапов акта 
первичной рецепции. 

Наличие промежуточных субстратов, пред-
ставленных морфологическими структурами или 
химическими соединениями, между носителем 
информации (стимулом) и воспринимающим ре-
цептором в мембране нейрона свойственно орга-
нам чувств большинства модальностей. Наиболее 
сложная организация околорецепторного окруже-
ния свойственна обонятельным сенсиллам.

Восприятие химических стимулов
В последние три десятилетия произошел зна-

чительный прорыв в познании первичных меха-
низмов восприятия насекомыми молекул  
химических соединений, прежде всего присут-
ствующих в окружающей среде (одорантов), вос-
принимаемых обонятельными сенсиллами, 
и в меньшей степени – соединений, растворен-
ных в различных пищевых жидкостях, которые 
воспринимаются контактными хеморецепторны-
ми (вкусовыми) сенсиллами. 

Контактные хеморецепторные сенсиллы рас-
положены не только на придатках ротового аппа-
рата, но и на антеннах, лапках ног, гениталиях, 
яйцекладе, а у многих видов и на крыльях. Эти  
хемосенсорные органы представлены преимуще-
ственно трихоидными и базиконическими сен-
силлами, для которых характерно наличие только 
одной или нескольких пор на вершине кутикуляр-
ного отдела и неветвящихся дендритов в послед-
нем [8]. Дендриты в кутикулярном отделе нахо-
дятся в сенсиллярной жидкости, являющейся 
единственным субстратом на пути между воспри-
нимаемой пищевой жидкостью и вкусовыми ре-
цепторами мембраны дендрита.

Изучая с помощью электрофизиологического 
метода реакции разных нейронов на вкусовые раз-
дражители, во вкусовых сенсиллах выявлены 
4 типа нейронов: сахарочувствительные (S) нейро-
ны; водочувствительные (W) нейроны; нейроны, 
чувствительные к низким концентрациям солей 
(L1); нейроны, чувствительные к высоким кон-
центрациям солей (L2) [9]. 

Рецепторы вкусовых соединений, располо-
женные на мембране дендритов контактных хе-
морецепторов, и кодирующие их гены впервые 
были идентифицированы у Drosophila melanogaster 
[10, 11], а одорант-связывающие белки выявлены 
у Drosophila [12] и серой мясной мухи Boettcherisca 
peregrina [13]. Однако пока неизвестна функция 
одорант-связывающих белков, выявляемых 
в тканях вкусовых органов насекомых, а также 
механизм формирования связи этих белков с ли-
гандами. 

Обонятельные органы насекомых более разно-
образны по форме их кутикулярного отдела; среди 
них доминируют трихоидные, базиконические, це-
локонические, булавовидные, стилоконические 
и плакоидные сенсиллы. По строению кутикуляр-
ного отдела выделены одностенные сенсиллы, име-
ющие одну сплошную кутикулярную стенку, и дву-
стенные сенсиллы, имеющие две связанные между 
собой стенки. Одностенные обонятельные сенсил-
лы характеризуются наличием многочисленных 
пор в кутикулярном отделе и ветвящихся дендри-
тов в полости последнего. Кутикулярный отдел 
двустенных обонятельных сенсилл пронизан поро-
выми каналами, а в его полости расположены не-
ветвящиеся дендриты рецепторных нейронов [8].
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В мембране дендритов рецепторных клеток 
обонятельных сенсилл идентифицированы белки 
разных классов: рецепторы одорантов [5, 14, 15], 
ионотропные рецепторы [16], белки мембраны 
сенсорного нейрона [17]. В окружающей мембра-
ну внутрисенсиллярной лимфе выявлены одо-
рант-связывающие белки [18] и одорант-разлага-
ющие ферменты [19]. 

Обонятельные рецепторы представлены длин-
ными, пронизывающими мембрану белковыми мо-
лекулами, для которых характерно избирательное 
связывание с молекулами одорантов определенно-
го класса; у мух рода Drosophila выявлено 52 типа 
обонятельных рецепторов [20]. При этом каждый 
обонятельный нейрон обладает только одним, ред-
ко двумя, типами таких рецепторов. 

Установлено также, что восприятие молекулы 
одоранта рецепторным белком у Drosophila осу-
ществляется при наличии в мембране дендрита 
белков-корецепторов ORCO. В частности, белок 
OR83b (называемый также OR2 или OR7 у других 
насекомых) имеет сходное строение у разных ней-
ронов, в отличие от рецепторных белков. Предпо-
лагается, что белок OR83b выполняет транспорт-
ную в отношении рецепторных белков функцию, 
поскольку при блокировании секреции этого бел-
ка рецепторные белки не связываются с мембра-
ной дендрита [21]. В целоконических сенсиллах 
Drosophila выявлены ионотропные рецепторы, 
формирующие ионные каналы [16], которые рас-
сматриваются как наиболее древние сенсорные 
рецепторы [22].

Возникает вопрос: как попадают молекулы 
одорантов на рецепторную мембрану? Ведь им 
надо проникнуть через многие околорецепторные 
структуры и лимфу, окружающую дендриты. В хе-
морецепторных органах насекомых такое перифе-
рическое окружение рецепторов представлено ку-
тикулярными отделами сенсилл, их порами или 
поро-трубчатой системой и внутрисенсиллярной 
лимфой [23]. При этом сложилась парадоксальная 
ситуация, выражающаяся в том, что изученность 
и теоретическая обоснованность восприятия одо-
ранта собственно мембранным рецептором оказа-
лись значительно глубже по сравнению с изучен-
ностью участия в этом процессе периферического 
окружения рецептора. 

Первой структурой, на которую попадают мо-
лекулы одорантов, является пронизанный порами 
внешний слой кутикулы обонятельной сенсиллы. 
При этом судьба молекул, достигших этой поверх-
ности, различна: теоретически, одни из молекул 
сразу попадают в поры, и можно предположить, 
что именно они служат источником информации 
о природе химического сигнала, в то время как 
большинство молекул попадает на внешнюю ли-
попротеиновую пленку кутикулярного отдела сен-
силлы. Попавшие на поверхность антенны одо-
ранты разной природы, в том числе и феромоны, 

подвергаются как ферментному разрушению 
[18, 24], так и механическому удалению при 
очистке (груминге) насекомыми антенн [25]. По-
лучены также данные о неоднородности химиче-
ского состава липидов поверхности обонятельных 
сенсилл у разных насекомых [26]. Допускалась 
также возможность «стекания» одорантов в поры 
по липопротеиновой пленке [23]. Однако молеку-
лы одоранта, в частности полового феромона, не 
попавшие сразу в поры, вряд ли имеют сигнальное 
значение для насекомых, активно разыскивающих 
в полете полового партнера. Даже гипотетическое 
наличие такого «стекания», занимающего опреде-
ленное время, значительно усложняет объяснение 
механизма ориентации насекомых на источник 
запаха, так как в этом случае насекомое будет вос-
принимать вещество, даже находясь вне запахово-
го следа, что приведет к дезориентации его полета 
или поискового поведения [27].

Внутрисенсиллярными структурами, с кото-
рыми взаимодействуют молекулы одорантов, яв-
ляются поровые трубки и одорант-связывающие 
белки. 

Интенсивное изучение одорант-связывающих 
белков было обусловлено возможным решением 
проблемы доставки гидрофобных молекул одо-
ранта через гидрофильную внутрисенсиллярную 
лимфу к рецепторной мембране дендрита. Появи-
лись работы, направленные на доказательство ги-
потезы активного переноса молекул одоранта 
к локусам мембраны рецепторной клетки [28]. По 
этой гипотезе молекулы одоранта, попав через 
поры в полость кутикулярного отдела сенсиллы, 
связываются с белковыми молекулами, которыми 
они активно транспортируются к мембране ре-
цепторной клетки (рис. 1А). Первым фактом,  
подтвердившим перспективность развития дан-
ной гипотезы, было обнаружение в антенне ба-
бочки Antheraea polyphemus белка, который связы-
вался с молекулами феромона, но при этом не 
обладал инактивирующими свойствами в отноше-
нии этих молекул [18]. Установлено, что одорант-
связывающие белки синтезируются обкладоч- 
ными клетками сенсиллы и выделяются в сенсил-
лярную жидкость [24].

Благодаря использованию методов молекуляр-
ной биологии во внутрисенсиллярной жидкости 
обонятельных сенсилл многих насекомых (чешуе-
крылые, муха-дрозофила, комары, пчела медонос-
ная) кроме одорант-связывающих белков выявле-
ны и одорант-инактивирующие ферменты [19]. 
Предполагается, что эти ферменты инактивируют 
свободные молекулы одорантов, не связавшиеся 
с одорант-связывающими белками. Последние мо-
гут выполнять две функции: 1) транспортировку 
гидрофобных молекул одоранта через гидрофиль-
ную сенсиллярную жидкость к рецепторам на  
мембране дендрита; 2) защиту молекул одоранта от 
действия одорант-инактивирующих ферментов. 
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Процесс транспортировки молекул одорантов 
к рецепторной мембране сопровождается образо-
ванием комплекса, состоящего из определенного 
одорант-связывающего белка и лиганда – молеку-
лы одоранта. Процесс взаимодействия этого  
комплекса с рецепторной мембраной детально не 
изучен и поэтому неизвестно, воспринимает ли 
мембранный рецептор весь комплекс, то есть одо-
рант-связывающий белок и лиганд, или только 
один лиганд [7]. Восприятие рецептором всего 
комплекса может свидетельствовать о том, что 
одорант-связывающий белок, сформировав этот 
комплекс с определенным лигандом, определяет 
и специфичность комплекса в целом. 

Кажущаяся логически безупречной и подт-
верждаемая экспериментальными данными кон-
цепция доставки молекул одорантов к рецепторам 
заметно пошатнулась при обнаружении одорант-
связывающих белков во многих тканях и органах 
насекомых, не имеющих отношения к органам 
обоняния [29]. Одорант-связывающие белки к на-
стоящему времени выявлены не только в обоня-
тельных сенсиллах насекомых, но и во вкусовых 
сенсиллах, расположенных на лабеллумах хоботка 
и ногах [12, 13]. Кроме хеморецепторных органов 
одорант-связывающие белки обнаружены в гигро-
рецепторных сенсиллах антенн Drosophila [20, 30]. 
Неожиданным было обнаружение этих белков 
в феромонных [31] и половых [32–34] железах, 
а также в кишечнике [35] насекомых.

Трудности однозначной трактовки роли одо-
рант-связывающих белков обусловлены и рядом 
других фактов. Несмотря на широкое распростра-
нение в органах и тканях насекомых одорант-свя-
зывающих белков, многие из них, тем не менее, не 
обнаруживаются в нейронах обонятельных сен-
силл, включая их аксоны и дендриты, но выявля-
ются в обкладочных клетках сенсилл – текоген-
ной, тормогенной. Для некоторых насекомых не 
удалось подтвердить участие одорант-связываю-
щих белков в обонятельном процессе с помощью 
электрофизиологического метода [20]. Довольно 
неожиданными были и результаты изучения реак-
ции рецепторных нейронов на одорант-связываю-
щие белки. Показано, в частности, что одорант-
связывающие белки могут в некоторых случаях не 
инициировать реакцию рецепторов в ответ на одо-
рант, а, напротив, ее ингибировать [18]. 

Показано также, что реакция рецептора на 
одорант может проявляться и при отсутствии одо-
рант-связывающих белков [36, 37]. Это подтверж-
дается опытами с восприятием D. melanogaster фе-
ромона 11-цис-вакценилацетата, которое обычно 
обеспечивается наличием одорант-связывающего 
белка LUCH, трансмембранного белка SNMP 
и обонятельного рецептора OR67d [38, 39].  
В электрофизиологических опытах с мутантными 
по белку LUCH дрозофилами установлено, что, 
несмотря на невозможность формирования у дро-

зофил комплекса «феромон–LUCH», последние 
обладали чувствительностью к феромону. Это 
косвенно указывает на возможность непосредст-
венного активирования рецепторов нейронов  
молекулами феромона, хотя для этого требуется 
повышенная концентрация последнего.

Возникает вопрос: может ли периферическое 
окружение рецепторной мембраны в обонятельных 
сенсиллах выполнять более важную роль в меха-
низмах первичной рецепции, чем проводниковая 
роль или его участие в деактивации молекул одо-
рантов [40]? Такая возможность не исключается: 
в частности, сформулирована гипотеза, в соответ-
ствии с которой одорант-связывающие белки могут 
осуществлять селекцию запаховых молекул перед 
их доставкой к рецепторным белкам [7]. Если такое 
предположение подтвердится, то проблема первич-
ных механизмов рецепции требует кардинального 
пересмотра, поскольку между молекулами одоран-
та и рецепторной мембраной нейрона существует 
промежуточное активное звено – соединения, 
«опознающие» природу обонятельного стимула 
и доставляющие последний к определенному ре-
цептору мембраны дендрита. 

Поровые трубки. Нет полной ясности и в трак-
товке функции поровых трубок в обонятельных 
сенсиллах. Экстраклеточные поровые трубки, 
формирующиеся в полости обонятельных воло-
сков еще до вхождения в нее дендритов рецептор-
ных клеток, имеют диаметр 15–20 нм, а их длина 
достигает в среднем 350 нм. Поровые трубки  
дистальным концом связаны с порами в кутику-
лярном отделе обонятельных сенсилл, а прокси-
мальным концом контактируют с мембраной ден-
дритов рецепторных клеток, формируя таким 
образом единую поро-трубчатую систему (рис. 1Б 
и 2А). Формирование пор в кутикуле обеспечи- 
вается специализированными выростами плазма-
тической мембраны обкладочных клеток [41], 
а формирование поровых трубок происходит,  
по-видимому, путем самосборки липидного мате-
риала, выделяемого трихогенной клеткой. Поро-
вые трубки обонятельных сенсилл сходны с поро-
выми каналами кутикулы (рис. 2Б), и это 
послужило основанием считать, что поровые 
трубки, как и поровые каналы, состоят из липи-
дов, находящихся в мезоморфном состоянии, то 
есть имеют жидкокристаллическое строение [42]. 
Как отмечено выше, из сходного материала состо-
ит и тонкий слой эпикутикулы, которому также, 
наряду с поро-трубчатой системой и сенсилляр-
ной жидкостью, приписывают обеспечение «сте-
кания» молекул одорантов, поступающих из 
внешней среды, в полость сенсорного волоска 
[23]. Поскольку поро-трубчатая система связывает 
рецепторную мембрану с внешней средой, то этим 
должна обеспечиваться высокая эффективность 
поступления молекул одоранта к рецепторной 
мембране. 
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Липидный состав поровых трубок теорети- 
чески должен обеспечить диффузию липофиль-
ных молекул многих одорантов через липофобную 
внутрисенсиллярную лимфу полости сенсиллы, 
в которой находятся дендриты обонятельных ней-
ронов. Жидкокристаллическим строением поро-
вых трубок можно объяснить и механизм быстро-
го проникновения молекул одорантов к мембране 
рецептора, поскольку жидкие кристаллы характе-
ризуются пластичностью, высокой адсорбцион-
ной активностью, легкой замещаемостью молекул 
[43]. Липидная жидкокристаллическая природа 
поровых трубок и внешнего слоя мембраны  
дендрита рецепторной клетки снимает проблему 
их связи друг с другом. 

Поскольку проводниковая функция поровых 
трубок, долгое время рассматривавшаяся как ос-
новная для этих структур, выполняется по совре-
менным представлениям специальными белками, 
остается неясным вопрос о роли поровых трубок 
в контексте новой трактовки попадания молекул 
одоранта на рецепторную мембрану. Вследствие 
неясности, сложившейся вокруг роли поровых 
трубок в обонятельном процессе, последние часто 
просто упоминаются наряду с порами или вообще 
не отражены в схемах процесса рецепции либо, 
напротив, им вновь приписывается возможная 
роль в транспорте молекул одорантов к рецептор-
ной мембране [20].

Пока не снят вопрос о том, каким образом 
попадают молекулы одоранта, находящиеся во 
внутрисенсиллярной жидкости, к рецепторной 
мембране дендритов в сенсиллах, у которых на-
блюдается контакт поровых трубок с рецептор-
ной мембраной. Если молекулы одоранта попа-

Рис. 1. Модели транспорта одорантов с помощью одорант-
связывающих белков и поровых трубок. 

А – молекулы одоранта (кружки), попав через пору в лимфу 
сенсиллы, связываются с одорант-связывающим белком (гек-
сагон) и транспортируются к рецептору (квадрат) дендрита 
(д); Б – транспорт молекул одоранта к рецептору дендрита по 
полости поровой трубки (по: Larter et al., 2016).

Рис. 2. Поперечные срезы через хеморецепторные сенсиллы антенн насекомых (фото автора, микроскоп JEM-1011  
[JEOL, Япония]). 

А – базиконическая сенсилла мошки Boophthora erythrocephala De Geer (х40 000); Б – хеморецепторный волосок вши Pediculus 
humanus corporis De Geer (х40 000); В – базиконическая сенсилла в обонятельной ямке блохи Ceratophyllus sciurorum Schrank (х60 
000). Обозначения: вд – ветви дендритов, д – дендриты, п – поры, пк – поровые каналы, пт – поровые трубки, эм – электрон-
ноплотный материал. Масштабные линейки – 0,5 мкм. 
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дают в жидкость сенсиллы, каким-то образом 
минуя поровые трубки, то какую функцию несут 
последние? У некоторых насекомых поровые 
трубки расположены столь плотно, что практиче-
ски полностью преграждают свободное сообще-
ние поры с полостью кутикулярного отдела сен-
силлы (рис. 2В). В наибольшей степени этот 
феномен выражен в обонятельных сенсиллах 
других членистоногих – клещей, в порах которых 
имеется электронно-плотная бляшка, а поровые 
трубки располагаются вокруг основания этой 
бляшки. Сходство материала поровых трубок 
и поровой бляшки, а также расположение  
последней, соответствующее расположению по-
ровых трубок, дают основание рассматривать по-
ровую бляшку как дополнительный уловитель 
молекул одорантов [44]. 

Имеется и иной взгляд на функцию поровых 
трубок. Исходя из жидкокристаллического состо-
яния поровых трубок, автор настоящего обзора 
сформулировал гипотезу о том, что поровые труб-
ки обонятельных сенсилл выполняют функцию 
проводника не самих молекул одорантов, а лишь 
информации о строении (химической природе) 
последних [27]. 

Известно, что попадание на жидкокристалли-
ческий холестерик даже небольшого количества 
какого-либо вещества меняет шаг спирали жидко-
го кристалла, что обнаруживается в опытах по из-
менению цвета отраженного света [45]. Это свой-
ство жидких кристаллов обусловило их широкое 
применение в биологических сенсорах [46, 47]. 
В частности, на основе жидких кристаллов созда-
ны датчики для разных аналитов – токсичных 
и взрывчатых веществ, возбудителей болезней 
в выдыхаемом воздухе и др. [48]. 

При наличии контакта поровой трубки с мем-
браной рецепторной клетки последняя может 
мгновенно получить информацию о молекулах, 
адсорбированных порами обонятельных сенсилл. 
Это особенно важно для детектирования жизнен-
но важных сигналов – например, молекул поло-
вых феромонов, концентрация которых в откры-
том пространстве обычно невысока. 

Настоящая гипотеза предусматривает взаимо-
действие раздражителя с рецепторной мембраной 
нейрона, хотя такое взаимодействие осуществля-
ется опосредованно – через поровые трубки. 
К тому же носитель информации и во многих дру-
гих органах чувств достигает рецептора не в своем 
нативном состоянии, а в преобразованном. Рас-
смотрим взаимодействие раздражителей иных мо-
дальностей с рецепторами дендрита.

Восприятие стимулов разных модальностей
В фоторецепторах насекомых околорецептор-

ные структуры представлены светопреломляющим 
аппаратом – роговичной линзой и кристалличе-
ским конусом, а также пигментными и фоторецеп-

торными клетками, в цитоплазме которых имеются 
пигментные гранулы. В собственно фоторецептор-
ную мембрану погружены белковая молекула ро-
допсина и ретиналь (альдегид витамина А), и они 
ответственны за поглощение кванта света, энергия 
которого передается молекулам белка, что вызыва-
ет каскад ферментативных реакций, приводящих 
через усиление светового сигнала к запуску зри-
тельного акта [49]. Поскольку фотоны представля-
ют собой элементарные частицы с нулевой массой, 
но обладающие энергией, то только последняя вы-
полняет триггерную роль в фоторецепторном акте. 
Вследствие этого промежуточные субстраты (если 
к последним мы не относим интегрированные в ре-
цепторную мембрану родопсин и ретиналь) выпол-
няют исключительно регулирующую функцию, 
воздействуя на световой поток на его пути к фото-
рецепторной мембране: фокусирование световых 
излучений в светочувствительную область фото- 
рецепторов и экранирование световых потоков 
в разных отделах омматидия.

В органах чувств иных модальностей (гигро-, 
термо-, механорецепторах) промежуточные веще-
ства или структуры, обеспечивающие специализа-
цию сенсорного органа, также не входят в состав 
собственно рецептора мембраны. Они расположе-
ны на некотором расстоянии от рецепторной  
мембраны дендрита и эффективно улавливают 
энергию специфического раздражителя, переда-
вая его мембране дендрита рецепторной клетки. 
В частности, в волосковых механорецепторах  
такая структура представлена сочленовной  
мембраной, передающей механические стимулы 
на мембрану трубчатого тела дендрита специали-
зированного нейрона [8]. 

Специализация слуховых органов насекомых 
происходила путем установления связи хордото-
нальных сенсилл с определенными структурами 
тела, обладающими способностью улавливать 
энергию звукоизлучения и передавать ее рецеп-
торным клеткам [50]. В высокосовершенных орга-
нах слуха – тимпанальных органах саранчовых, 
чешуекрылых, цикад и других насекомых – такой 
промежуточной структурой является тимпаналь-
ная мембрана, приходящая в колебания при дей-
ствии звуковой волны и передающая эти сигналы 
рецепторным клеткам непосредственно или через 
примыкающие к ней воздушные камеры. По мне-
нию Р.Д. Жантиева хордотональные сенсиллы, 
входящие в состав тимпанальных органов, не мог-
ли бы адекватно воспринять все параметры звуко-
вых сигналов без вспомогательных структур [51].

Органы равновесия (гравитации) представле-
ны у наземных насекомых разнообразными  
сенсиллами: волосковыми пластинками, булаво-
видными сенсиллами, трохолитами, статолитопо-
добными органами, а у водных насекомых – ста-
тоцистами, смещение которых регистрируется 
нейронами механорецепторных волосков [8, 52]. 
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Восприятие геомагнитного поля насекомыми осу-
ществляется рецепторами, реагирующими на сме-
щение магнетита – оксида железа, гранулы кото-
рого локализованы в эноцитах и клетках жирового 
тела [53]. 

По электрофизиологическим данным гигро-
рецепторы представлены беспоровыми одностен-
ными сенсиллами, а терморецепторы – как беспо-
ровыми одностенными, так и имеющими поры 
двустенными сенсиллами [54]. У многих насеко-
мых функцию гигро- и терморецепции выполня-
ют сенсиллы одного типа, содержащие рецептор-
ные клетки обеих модальностей [55]. 

В гигрорецепторных сенсиллах имеется гидро-
статический материал, расположенный между ку-
тикулой сенсиллы и дендритами рецепторных кле-
ток. Насыщение этого материала парами влаги или 
их потеря при испарении оказывают механическое 
воздействие на рецепторы дендрита специализи-
рованного нейрона. Следовательно, изменения 
в гигроскопических компонентах, окружающих 
дендриты нейронов, индуцируют формирование 
электрического потенциала [54, 56].

В кутикулярном отделе терморецепторов, 
представленных стилоконическими сенсиллами, 
дендрит терморецепторной клетки имеет пластин-
чатое строение [57], и с его мембраной связаны 
примембранные сферические микрочастицы диа-
метром около 8 нм. Химический состав этих 
структур пока не выяснен, но предполагается, что 
они реагируют на изменение температуры измене-
нием своих размеров, оказывая при этом разное 
давление на мембрану дендрита [58]. 

Органы, воспринимающие инфракрасное из-
лучение, у жуков-златок Melanophila представлены 
иннервируемыми кутикулярными органами – 
сферулами [59]. Они имеют кутикулярный отдел, 
состоящий их внешнего плотного слоя экзокути-
кулы и лежащего под ним слоя несклеротизиро-
ванной губчатой мезокутикулы. Внутри сферулы 
имеется заполненная жидкостью полость, связан-
ная с мезокутикулой системой микрополостей 
и тонких каналов, в которую входит дендрит меха-
норецепторного нейрона. Изменения под дей-
ствием инфракрасного излучения внутреннего 
давления жидкости в полости сферулы регистри-
руются механорецепторным нейроном. Следова-
тельно, сенсиллы инфракрасных органов являют-
ся фотонными рецепторами, но иннервируются 
механорецепторными нейронами. Большое значе-
ние в акте рецепции инфракрасного излучения 
имеет периферическое окружение мембраны ден-
дрита, поскольку кутикула и полости в сенсилле 
играют роль интерфейса между попадающим на 
кутикулу инфракрасным излучением и рецептор-
ной мембраной механорецепторного нейрона [60]. 
Последний обладает высокой чувствительностью, 
которую связывают с наличием механизмов ак-
тивного усиления входных сигналов [61]. 

Сравнительно недавно в ряде работ, выпол-
ненных на Drosophila, показано участие в терморе-
цепции сенсилл, нейроны которых обладают ионо-
тропными рецепторами [62–64]. Однако механизм 
восприятия температурных стимулов ионотропны-
ми рецепторами остается неизученным.

Заключение
Нетрудно заметить, что во многих органах 

чувств насекомых, за исключением фото- и хемо-
рецепторов, отсутствует непосредственное взаимо-
действие раздражителей многих модальностей с ре-
цепторами дендрита, но влияние раздражителей на 
рецепторы осуществляется опосредованно – путем 
механического воздействия на них структур, окру-
жающих дендриты рецепторных клеток. 

Вследствие этого можно сделать вывод, что 
в распространении сигнала, воспринимаемого ор-
ганами чувств многих модальностей, наблюдается 
два этапа: 1) до контакта сигнала с перифериче-
ским окружением (веществом или структурой); 
2) после контакта сигнала c периферическим 
окружением. При этом сигнал на втором этапе 
распространения может замещаться сигналом 
иной модальности, как в случае гигро- и терморе-
цепторов, органов равновесия и геомагнитного 
поля, поскольку первичный стимул (влага, тепло 
или холод, инфракрасное излучение, силы земно-
го тяготения, магнитные поля) замещается меха-
ническим воздействием на мембрану дендрита его 
периферического окружения. К настоящему вре-
мени механизмы замещения модальности сигнала 
во многих сенсорных органах, равно как и роль 
одорант-связывающих белков и поровых трубок 
в обонятельных сенсиллах требуют дальнейшего 
изучения.

Автор не исключает и возможного пересмотра 
ряда концепций первичного восприятия стимулов 
рецепторами насекомых, поскольку одни из них 
воспринимают нативные стимулы, а другие – сти-
мулы, преобразованные в механорецепторные. 
В последнем случае искомая модальность первич-
ного сигнала воспринимается не мембранными 
рецепторами, а нейронами сенсорных органов 
и связанными с ними с помощью интернейронов 
нейронами специализированных центров голов-
ного мозга. Показано, например, что аксоны ги-
гро- и терморецепторных нейронов сенсилл, рас-
положенных на антеннах таракана Periplaneta 
americana, следуют в специализированные гломе-
рулы антеннальных долей, а затем с помощью ин-
тернейронов связываются с центрами латерально-
го протоцеребрума головного мозга [65]. 
В центрах головного мозга (оптические доли, гри-
бовидные тела, центральный комплекс и др.) осу-
ществляется анализ, интеграция и кодирование 
всех сигналов, поступивших от рецепторов пери-
ферической нервной системы, что необходимо 
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The role of peripheral environment of neuronal receptors 
in the perception of stimuli by sensory organs of insects: 
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The role of intermediate substrates represented by morphological structures or chemical 
compounds, located between the information carrier (stimulus) and the dendrite receptors of 
insect sensory organs is considered on example of olfactory, visual, mechanical, hygro-, and 
thermoreceptors. Intermediate substrates in olfactory sensillae are represented by their cuticular 
regions, pores or pore-tubular system, sensillum lymph, and odorant-binding proteins. 
Intermediate structures also imply articular membrane (mechanoreceptor hairs), tympanic 
membrane (hearing organs), mineral statoliths (gravity receptors), iron oxide nanoparticles 
(magnetic field receptors), matrix surrounding the dendrites (hygroreceptors), microparticles 
associated with the dendrite membrane (thermoreceptors), and non-sclerotized mesocuticle 
(infrared receptors). There are two stages in propagation of a signal that is perceived by sense 
organs of most modalities: 1) before signal contacts the peripheral environment (substance or 
structure); 2) after signal contacts the peripheral environment. Besides, a signal of one modality 
on the first stage of its propagation can be replaced by a signal of other modality at the second 
stage of propagation, as, for example, in hygro- or thermoreceptors, since the primary stimulus 
(moisture, heat/cold, infrared radiation) is replaced by a mechanical effect on the dendrite 
membrane of its peripheral environment. The mechanisms of signal modality substitution in 
many sense organs, as well as the role of odorant-binding proteins and pore tubes in olfactory 
sensillae have not been fully elucidated and require further study.

Keywords: insects, sense organs, olfactory receptors, perireceptor compartments, odorant-binding 
proteins, pore tubules, review
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