
ЖУРНАЛ ЭВОЛЮЦИОННОЙ БИОХИМИИ И ФИЗИОЛОГИИ, 2023, том 59, № 6, с. 463–474

463

СРАВНИТЕЛЬНАЯ НЕЙРОАНАТОМИЯ НИСХОДЯЩИХ НЕЙРОНОВ
В НАДГЛОТОЧНЫХ ГАНГЛИЯХ ТАРАКАНОВ 
ИЗ СЕМЕЙСТВА BLABERIDAE (BLATTODEA)

© 2023 г.   И. Ю. Северина1,*, И. Л. Исавнина1

1Институт эволюционной физиологии и биохимии им. И.М. Сеченова РАН, Санкт-Петербург, Россия
*e-mail: severinaira@mail.ru

Поступила в редакцию 15.06.2023 г.
После доработки 08.08.2023 г.

Принята к публикации 07.10.2023 г.

Проведено сравнительное исследование морфологии нисходящих нейронов, связывающих надглоточ-
ный ганглий и торакальные ганглии у тараканов, представителей семейства Blaberidae, которые разли-
чаются защитным поведением и способностью к полету. Строение нейронов у тараканов этих семейств
сравнивали с нисходящими нейронами таракана Periplaneta americana. Выявлено сходство в количе-
стве, пространственном распределении, расположении аксонов и дендритов нисходящих нейронов у
тараканов Leucophaea maderae, Gromphadorhina portentosa, Blaberus craniifer, Nauphoeta cinerea (Blaberi-
dae). Обнаружены нейроны, гомологичные оцеллярным, механочувствительным, зрительным нисхо-
дящим нейронам, описанным у таракана Periplaneta americana. Сделано предположение, что в процессе
эволюции отряда таракановых изменение адаптивного поведения при опасности произошло за счет
трансформации сенсорных входов и двигательных ответов, при этом система нисходящих нейронов
осталась неизменной.
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ВВЕДЕНИЕ
Межвидовое сравнение организации двигатель-

ных систем способствует фундаментальному пони-
манию их функции и происхождения. Сравнение
родственных видов позволяет исследовать в эво-
люционном плане, как нейронные структуры, их
функции и поведение в целом изменяются в соот-
ветствии с условиями среды обитания. Насекомые в
целом, и тараканы в особенности, являются удобной
моделью для сравнительного анализа эволюционно
приобретенных поведенческих и анатомических осо-
бенностей. За миллионы лет своего существования
тараканы приспособились ко множеству ниш обита-
ния от субтропических лесов до жилищ человека и
встречаются в разных климатических поясах [1].

Поведение насекомых определяется активно-
стью нейронов, относящихся к разным уровням
сенсомоторной интеграции. Нейронные цепи, от-
вечающие за двигательные реакции, находятся в
грудных ганглиях [2–4]. Сигналы различных сен-
сорных модальностей обрабатываются в надгло-
точном и подглоточном ганглиях и передаются в
грудные отделы через популяцию нисходящих
нейронов (НН) [5]. Поскольку количество НН от-
носительно небольшое (около 200–300 пар) по
сравнению с нейронами головного мозга и грудных

ганглиев, они интегрируют значительный поток
сенсорной информации, обработанной в мозге при
передаче к моторным сетям в грудных ганглиях [5],
т.е. их суммарная активность может в значитель-
ной степени контролировать поведение животно-
го. При этом одни и те же НН демонстрируют раз-
личную активность и выполняют разные функции
при разных поведенческих условиях [6].

Реакция избегания представляется хорошей мо-
делью для понимания поведенческой и нейрональ-
ной эволюции, поскольку она важна для выжива-
ния вида и обычно осуществляется выделенными
нейронными цепями, что дает возможность оце-
нить их вклад в поведение. Чтобы обнаружить
хищника и уклониться от него, насекомое должно
обладать нервными структурами, которые транс-
формируют сенсорную информацию о хищнике в
соответствующую двигательную реакцию, исполь-
зуя относительно небольшое количество синапсов
[7]. Нейронные цепи, обеспечивающие убегание,
часто являются самыми крупными, надежными и
наиболее стереотипными нервными системами [8].

Различные виды таракановых (отряд Blattodea)
сформировали разные стратегии защиты от хищ-
ников. У американского таракана это реакция из-
бегания, которая заключается в повороте от источ-
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ника опасности и побежке, и вызывается обдува-
нием церок, прикосновением к антеннам или
другим областям тела и конечностей [9, 10]. Неко-
торые виды тараканов реагируют на прикоснове-
ния шипением [11] или стридуляцией [12], некото-
рые выделяют химические вещества [13]. Таракан
Blaberus craniifer демонстрирует несколько защит-
ных реакций, в том числе шипение низкой ампли-
туды, химические выделения и специализирован-
ное поведение, такое как прижимание тела к земле
или закапывание [14].

В этой работе мы даем морфологическую харак-
теристику НН в надглоточных ганглиях несколь-
ких видов тараканов, принадлежащих семейству
Blaberidae, но отличающихся поведением, и срав-
ниваем их с НН американского таракана Periplaneta
americana, чтобы выяснить существуют ли гомоло-
гичные единицы. Для исследования взяты виды,
характеризующиеся разным поведением и реакци-
ями уклонения от опасности.

Мадерский таракан Leucophaea maderae (Rhypar-
obia maderae) обитает в лесной подстилке на план-
тациях сахарного тростника, на кокосовых паль-
мах, бананах, гуаве. Средних размеров (40–50 мм),
очень подвижен. По локомоторной активности по-
хож на американского таракана: может летать, спо-
собен к быстрой маневренной ходьбе. L. maderae
часто издает стрекочущий звук, когда до него до-
трагиваются.

Кубинский таракан Blaberus craniifer – один из
видов южноамериканских тараканов также извест-
ный под названием “мертвая голова”. Длина
взрослой особи составляет 60–75 мм (у крупных са-
мок иногда до 80 мм). Активные подвижные жи-
вотные, способные к короткому планирующему
полету. Обитают в основном в укрытиях, пещерах,
дуплах, питаются опавшими листьями. B. craniifer
демонстрируют несколько защитных реакций, в
том числе шипение низкой амплитуды, химиче-
ские выделения и специализированное поведение,
такое как прижимание тела к земле или закапывание
при опасности [14]. Эти насекомые могут зарыться в
рыхлый мягкий субстрат всего за несколько секунд,
используя быстрое движение ног в сочетании со сте-
реотипным дорсо-вентральным сгибанием головы и
переднеспинки. Этот метод рытья не требует измене-
ний тела, характерных для тараканов, специализиру-
ющихся на рытье в твердых субстратах, и поэтому
совместим со способностью быстро бегать [15].

Мадагаскарский таракан Gromphadorhina por-
tentosa – крупный (55–60 мм) тропический тара-
кан. Эндемик Мадагаскара обитает на стволах и
ветвях деревьев и кустов, питается травянистыми
частями растений и фруктами. Особи этого вида
передвигаются медленно, у них отсутствуют кры-
лья. При опасности таракан замирает и вытягивает
антенны вдоль тела. В случаях касания тела может

издавать громкое шипение. Звуковые сигналы слу-
жат для отпугивания хищников и для внутренних
отношений (например, борьба самцов за самку)
[11]. Извлечение звука осуществляется посред-
ством резкого сокращения мышц брюшка, благо-
даря чему воздух с силой проходит через видоизме-
ненные дыхальца [16].

Пепельный таракан Nauphoeta cinerea в этой
группе самый мелкий (30 мм в длину), у взрослых
особей есть крылья, но они не летают, передвига-
ются быстрыми перебежками. При малейшей
опасности стараются спрятаться в ближайшей ще-
ли. И самцы, и самки могут издавать стрекотание
как сигнал бедствия. N. cinerea социальные живот-
ные, агонистические реакции между самцами ос-
нованы на контактах антеннами и продукции фе-
ромонов [17].

В настоящее время нейронные различия, лежа-
щие в основе поведенческого разнообразия, изуче-
ны недостаточно. Сравнение гомологичных ней-
ронов у близких видов может обеспечить новое по-
нимание функции нисходящих нейронов и их
значение в эволюции поведения. Учитывая мо-
дульную структуру нейронных сетей, лежащую в
основе конкретного поведения, можно предполо-
жить, что эволюционные изменения накапливают-
ся в определенных частях нейронных цепей [18] и
возможно проследить, как структуры нейронных
сетей ограничивают или облегчают эволюцию по-
ведения.

Некоторые данные, представленные в этой статье,
были опубликованы в кратком сообщении [19].

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
В данной работе изучены морфологические осо-

бенности НН в надглоточных ганглиях четырех раз-
личных видов тараканов (Blattaria): Leucophaea made-
rae (Rhyparobia maderae) (Fabricius, 1781) (Blaberi-
dae:Oxyhaloinae), Gromphadorhina portentosa (Schaum,
1853) (Blaberidae:Oxyhaloinae), Blaberus craniifer (Bur-
meister, 1838) (Blaberidae:Blaberinae), Nauphoeta cinerea
(Olivier 1789) (Blaberidae:Oxyhaloinae).

Тараканы выращивались в лабораторных усло-
виях при температуре от 20 до 24°C, влажности
30‒60% и фоторежиме 14:10 (день: ночь). Насеко-
мых кормили яблоками, бананами, морковью, ов-
сяными хлопьями, доступ к воде был свобод-
ным. Эксперименты были проведены на взрос-
лых самцах.

Для выделения НН в надглоточных ганглиях ис-
пользовали методику ретроградного окрашивания
хлористым никелем через одну из коннектив меж-
ду проторокальным ганглием и подглоточным ган-
глием. В некоторых случаях введение красителя
было осуществлено между мезоторокальным и
проторакальным ганглиями, в этом случае окра-
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шивалось меньшее количество нейронов и легче
выделялись их особенности. Для анестезии тарака-
нов помещали в среду, содержащую СО2, на
10 мин. Кутикулу вскрывали в шейной области и
одну из шейных коннектив помещали в кювету с
2.5%-ным раствором NiCl2. Препарат выдержива-
ли в холодильнике в течение 2–3 сут. Окраску про-
являли раствором рубеановой кислоты в 70%-ном
этаноле. Надглоточный ганглий фиксировали в
2%-ном растворе глютарового альдегида. Дегидра-
тацию проводили в спиртовых растворах восходя-
щей концентрации, просветление в метилбензо-
ате, после чего выполняли стандартную заливку
даммар-ксилолом. Было использовано по 15 осо-
бей каждого вида. На тотальных препаратах мозга
отдельные нейроны, их аксоны и дендриты изуча-
ли с помощью светового микроскопа НИБ ЛОМО
(Россия). Послойные изображения получали на
микроскопе Leica AF7000 (Германия). Серии со-
стояли из 10–12 оптических срезов (шаг 8–10 μm).
Изображения обрабатывали с помощью графиче-
ского редактора Helicon Focus 8. Морфологиче-
ский анализ включал подсчет тел нейронов, опре-
деление их размеров, расположение тел и ветвле-
ние отростков. НН подсчитывали на препаратах
целого мозга у 5 особей каждого вида. Данные
представлены в виде медианы(Q1–Q3).

Терминология
Существует несколько вариантов применения

термина мозг у насекомых [20]. Мы обозначаем
термином мозг надглоточный ганглий.

Группы НН анатомически классифицируются по
положению тел клеток. Эти группы обозначались со-
гласно номенклатуре, представленной Okada [21].

Нейрон обозначали ипсилатеральным, если его
сома лежит на той же стороне ганглия что и нисхо-
дящий аксон, по которому проводилось окрашива-
ние; и контралатеральным, если сома лежит на
противоположной стороне ганглия.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
По одинаковой методике были окрашены НН

американского таракана и тараканов, представите-
лей семейства Blaberidae, и произведено сравнение
расположения тел и дендритов в надглоточных
ганглиях тараканов (рис. 1).

У тараканов семейства Blaberidae окрашивание
выявило сходный паттерн расположения тел нис-
ходящих нейронов и траектории отхождения ос-
новных отростков (рис. 2).

Большая часть тел НН, располагающихся на
дорсальной и вентральной поверхностях протоце-
ребрума, собраны в группы. Эти группы подобны
тем, что описаны у американского таракана [21].
Значительно меньше НН в дейто- и тритоцеребру-

ме (табл. 1). В области латерального дорсального
дейтоцеребрума на границе с протоцеребрумом об-
наружена группа в составе 4–6 клеток размером
20–35 μm. По классификации Окада [21] эта груп-
па обозначается как i9, в других публикациях эта
группа обозначена как G5 [22].

На вентральной поверхности мозга нисходящих
нейронов меньше, чем на дорсальной. У всех ис-
следованных видов среди вентральных нейронов
протоцеребрума выделяются две группы, одна на-
считывает 6–9 клеток (включая 2–3 крупных ней-
рона размером около 55 μm, другая 12–15 клеток
(также 2–3 крупные клетки) (рис. 3). Отростки этих
клеток объединяются в общие тяжи и нисходят в ип-
силатеральную коннективу. Крупные нейроны име-
ют дендриты в области латеральной придаточной до-
ли (lateral assessor lobe, LAL). Эти группы соответству-
ют группам i5 и i5n у американского таракана.

В дорсальном протоцеребруме находятся тела
ипсилатеральных и контралатеральных нейронов,
которые локализованы в группах, аналогично
группам i1–i4 и c1–c4 у американского таракана.
Размеры клеточных тел в протоцеребруме у всех тара-
канов колеблются в пределах 30–55 μm. Тела круп-
ных контралатеральных нейронов лежат в протоце-
ребруме, а дендриты образуют разветвления в дор-
сальной доле дейтоцеребрума. Мы сравнили такие
нейроны с контралатеральными нейронами амери-
канского таракана (рис. 4), морфология которых

Рис. 1. Нисходящие нейроны в надглоточном ганглии
таракана Periplaneta americana. MB – грибовидные тела
(mushroom body); CC – центральный комплекс (central
complex); DL – дорсальная доля дейтоцеребрума (dorsal
lobe); с1, с2, с3 – контралатеральные группы НН; i1, i2,
i3, i9 – ипсилатеральные группы НН. Белая стрелка –
направление окрашивания по коннективе. Масштаб
100 μm.

CC
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описана, и электрофизиологические данные свиде-
тельствуют, что они получают сенсорные входы от
нескольких типов рецепторов. Эти интернейроны
можно условно классифицировать как: оцеллярный
нейрон (1) [23, 24], зрительный нейрон (2) [25, 26] и
механочувствительный нейрон (3) [27, 28].

У тараканов семейства Blaberidae в группах i3 и
c3 наблюдаются крупные сомы нейронов, у кото-
рых отростки имеют характерную форму и распо-

ложение около оцеллярного нерва в протоцеребру-
ме. На рис. 5 представлен контралатеральный ней-
рон кубинского таракана B. craniifer.

Рис. 3. Группы нейронов на вентральной поверхности
надглоточного ганглия. LAL – латеральные придаточ-
ные доли; i5, i5n – вентральные группы НН. Масштаб
100 μm.

LAL

i5

i5n

Рис. 4. Контралатеральные НН таракана Periplaneta
americana. О – оцеллярный отросток, DL – дорсальные
доли, Cb1, Cb2, Cb3 – тела клеток, 1 – оцеллярный ней-
рон, 2 – зрительный нейрон, 3 – механочувствитель-
ный нейрон. Масштаб 100 μm.
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Рис. 2. Нисходящие нейроны в надглоточных ганглиях тараканов семейства Blaberidae. (a) – Nauphoeta cinerea; (b) – Leu-
cophaea maderae; (c) – Gromphadorhina portentosa; (d) – Blaberus craniifer. OL – оптические доли (optic lobe); ANt – антен-
нальный нерв (antennal nerve); AN – отростки восходящих нейронов (ascending neuron); i5, i5n – вентральные группы НН;
i9 – ипсилатеральная группа НН. Стрелки – направление окрашивания по коннективам. Масштаб 100 μm.
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На рис. 6 и 7 этот нейрон обозначен цифрой (1).
Его крупное тело (50 μm) лежит в дорсальном про-
тоцеребруме. На этой же стороне ганглия в вен-
тральную область отходит отросток, который дает
ответвление в нейропиль оцеллярного тракта в
протоцеребруме. Еще один отросток делает петлю
и по дорсальной поверхности ганглия идет в об-
ласть ипсилатерального дейтоцеребрума. Основ-
ной аксон имеет разветвления в ипсилатеральном
дейтоцеребруме и переходит через середину ганглия,
а далее нисходит по контралатеральной коннективе.
Такие нейроны с очень схожей морфологией есть у
всех исследованных тараканов. У тараканов, способ-
ных к полету (американского таракана, кубинского
таракана), оцеллярный отросток довольно крупный
хорошо выраженный, а у мадагаскарского и пепель-
ного таракана этот отросток совсем тонкий (рис. 7).

Среди контралатеральных нейронов у всех тара-
канов был обнаружен нейрон, который имеет ха-
рактерный отросток, имеющий разветвления в ла-
теральном протоцеребруме в районе ветвления
входов из зрительных долей, а также имеет веточку
в области антеннального двигательного центра, на
рис. 6 и 7 он обозначен цифрой (2). По морфологии
этот нейрон гомологичен нисходящему зрительно-
му нейрону (DVI), обнаруженному у американско-
го таракана [26].

Еще один крупный контралатеральных нейрон
у всех видов тараканов имеет клеточное тело разме-
ром 45–60 μm, которое располагается в середине
протоцеребрума около дорсальной поверхности
ганглия. Основной отросток имеет небольшие от-
ветвления в дорсомедиальном протоцеребруме и
затем идет в дорсальную антеннальную долю дей-
тоцеребрума, где образует большое веерообразное
дендритное древо, этот нейрон обозначен цифрой
(3) (рис. 6, 7). Аксон переходит на противополож-
ную сторону ганглия, где дает небольшие отрост-
ки в области дейтоцеребрума и спускается по кон-
тралатеральной коннективе в торакальные ган-
глии. Этот нейрон гомологичен
механочуствительному нейрону, обнаруженному у
американского таракана.

Кроме описанных выше нейронов, среди ипси-
латеральных и контралатеральных нейронов есть
клетки, имеющие сходную анатомию у всех видов
тараканов.

Дендриты НН распределены во многих отделах
мозга, включая боковые и средние области прото-
церебрума, но их нет в оптических и антеннальных
долях, грибовидном теле, центральном комплексе.

При использовании методики окрашивания
НН через коннективу, в надглоточном ганглии так-
же прокрашиваются отростки восходящих нейронов.
Восходящие аксоны заканчиваются варикозными
нейритами в протоцеребральном нейропиле, в ней-
ропиле дейтоцеребрума и тритоцеребрума у всех тара-
канов. Мы обнаружили варикозные отростки восхо- Та
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Рис. 5. Контралатеральный нейрон таракана Blaberus
craniifer. О – оцеллярный отросток, D – дорсальный от-
росток, A – аксон, DL – дорсальные доли. Масштаб
100 μm.

O

D

D

DL

A

Рис. 6. Контралатеральные нейроны в надглоточном ганглии тараканов (а) Leucophaea madera, (b) Gromphadorhina portento-
sa. 1 – нейрон, гомологичный оцеллярному, 2 – нейрон, гомологичный зрительному, 3 – нейрон, гомологичный механо-
чувствительному. Масштаб 100 μm.
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дящих нейронов в ипсилатеральной лобуле (рис. 2).
Восходящие аксоны, однако, не обнаруживаются
ни в нейропиле грибовидных тел, ни в нейропиле
центрального комплекса.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Сравнивая надглоточные ганглии четырех ис-

следованных видов тараканов с надглоточным ган-
глием американского таракана, можно заметить
сходство в количестве и пространственном распре-
делении НН. Многие нейроны имеют идентичные
рисунки ветвления дендритов и аксонов.

Некоторые из окрашенных нами НН совпадают
с описанными ранее у американского таракана.
У всех тараканов на вентральной поверхности про-
тоцеребрума обнаружены группы i5 и i5n. Нейроны
этих групп были идентифицированы у американ-
ского таракана [21], сверчка [29] и стрекозы [30].
У сверчка нейроны групп i5 и i5n получают входы
от зрительной и слуховой систем и участвуют в
контроле угла поворота при ориентации к источ-
нику пения [29]. Интернейроны из группы i5 могут
возбуждаться резкими изменениями освещения и
обдуванием церков [6]. Также было обнаружено,
что по крайней мере один нейрон из группы i5 чув-
ствителен к антеннальному контакту [6]. У стреко-
зы некоторые нейроны из этих групп относятся к
зрительным нейронам – детекторам движения, по
морфологическим особенностям они аналогичны
зрительным нейронам MDT4, MDT2, DIT2 [31, 30].
Для тараканов нет данных, что нейроны группы i5 и
i5n получают зрительную или механочувствительную
информацию, и их функция неизвестна.

Еще одна группа нейронов, которые идентифици-
рованы у американского таракана, также обнаружи-
вается и у исследованных тараканов. Это группа G5 в
латеральном дорсальном дейтоцеребруме. У амери-
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канского таракана и саранчи эти нейроны являются
тирамин- и октопамин-эргическими нейронами [22].
Эти НН реагируют на сложный паттерн механочув-
ствительных стимулов и могут быть важным компо-
нентом реакции стресса у насекомых.

У американского таракана кластеры i3 и c3 со-
держат крупные сомы нисходящих ипсилатераль-
но и контралатерально оцеллярных интернейро-
нов OT–D1 и OT–D2 [24]. У исследованных нами
тараканов обнаружены нейроны, по морфологии
аналогичные этим нейронам, расположение и
форма их отростков указывает на то, что они полу-
чают вход от глазков (оцеллей). И у американского
таракана, и у представителей семейства Blaberidae
эти нейроны одни из самых крупных среди нисхо-
дящих. Оцеллярный отросток лучше развит у лета-
ющих тараканов – американского, кубинского, у
них и более крупные глазки. Нисходящие нейроны
американского таракана с входом от глазков явля-
ются мультимодальными, кроме изменения осве-
щенности они также отвечают на стимуляцию вет-
рочувствительных рецепторов на церках и на так-
тильные стимулы [23]. Можно предположить, что
эти нейроны включены в модулирование ответов
механочувствительной и других сенсорных систем
с помощью глазков [32]. У сверчка подобный нис-
ходящий контралатеральный нейрон с отростком в

оцеллярный тракт был идентифицирован как зри-
тельный нейрон DBNc2–1 [29].

Ранее у американского таракана выявили кон-
тралатеральный интернейрон, который реагирует
на движущиеся в поле зрения мелкие объекты и
показывает схожие морфологические особенности
с нисходящими нейронами – датчиками движения
(DCMD) саранчи [25]. У этого НН таракана есть
несколько общих черт с DCMD нейроном: он реа-
гирует на движущиеся мелкие объекты в поле зре-
ния, контралатеральном к его аксону в брюшной
нервной цепочке. Этот нейрон предпочтительно
отвечает на уменьшение освещенности. Тело клет-
ки расположено в среднем протоцеребруме, аксон
переходит на контралатеральную сторону мозга и
проецируется до метаторакального ганглия (T3).
Мы обнаружили нейроны, морфологически сход-
ные со зрительным нейроном американского тара-
кана у всех исследованных представителей семей-
ства Blaberidae.

У всех видов тараканов мы обнаружили нейро-
ны, морфологически гомологичные механочув-
ствительному нейрону американского таракана.
Эти нейроны обладают довольно крупным клеточ-
ным телом и основным отростком и имеют следую-
щие сходные черты: клеточное тело находиться в
середине протоцеребрума ближе к его дорсальной
поверхности, короткие ветви в дорсомедиальном

Рис. 7. Контралатеральные нейроны в надглоточном ганглии тараканов (а) Nauphoeta cineria, (b) Blaberus craniifer. 1 – ней-
рон, гомологичный оцеллярному, 2 – нейрон, гомологичный зрительному, 3 – нейрон, гомологичный механочувстви-
тельному. Масштаб 100 μm.
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протоцеребруме большое веерообразное дендрит-
ное древо в дорсальной антеннальной доле дейто-
церебрума. У американского таракана описаны два
нисходящих механочувствительных нейрона, один
из которых – DIMa находится в надглоточном ган-
глии, другой DIMb – в подглоточном ганглии, и
показано, что эти нейроны участвуют в поведении
уклонения от опасности [27, 28]. Активность ней-
рона DMIa коррелирует с угловой амплитудой по-
ворота во время движения побега, вызванного сме-
щением антенны [27, 28]. Поведение избегания
опасности американского таракана хорошо изучено,
оно представляет собой поворот в сторону, противо-
положную нападению и побежку [33, 34]. Эта реак-
ция вызывается обдуванием церок, прикосновением
к антеннам или другим областям тела и конечностей
[9, 10, 33, 34]. Идентифицированы рецепторы на цер-
ках, которые отвечают на обдувание [35], и восходя-
щие гигантские интернейроны, передающие инфор-
мацию в торакальные ганглии [10, 36].

Сверчки, которые также, как и тараканы отно-
сятся к группе ортоптероидных насекомых, демон-
стрируют реакцию избегания, сходную с реакцией
американского таракана [37]. У сверчков выявлены
несколько нисходящих нейронов, которые получа-
ют механочувствительный вход [38]. Нейрон аме-
риканского таракана DMIa-1 и нейрон сверчка
DBNc1-2 сходны морфологически и имеют меха-
ночувствительные входы исключительно от кон-
тралатеральной (по отношению к их аксону, про-
ходящему в дорсомедиальной части шейной кон-
нективы) антенны и показывают быстрый ответ
(аксоны проводят потенциалы действия в грудные
ганглии со скоростью 3–5 м/с). Учитывая совпадение
анатомических и физиологических свойств, можно
считать эти нейроны гомологичными [38]. Таким об-
разом, у американского таракана и домового сверчка
гомологичные нисходящие нейроны выполняют од-
ну и ту же функцию – реагируют на отклонение ан-
тенны и участвуют в реакции избегания.

Основное предположение при изучении род-
ственных видов, что гомологичные нейроны игра-
ют аналогичную роль. Учитывая то, что описанные
нами нейроны имеют развитые дендриты в области
дорсального антеннального механочувствительно-
го центра в дейтоцеребруме, можно предположить,
что эти нейроны участвуют в обработке механосен-
сорной информации от антенн. Исследовательское
поведение и поведение избегания в ответ на меха-
носенсорную антеннальную стимуляцию опосре-
дованы нисходящими нейронами.

Все представители семейства Blaberidae исполь-
зуют тактильные входы от антенн для ориентации в
пространстве. В настоящее время нет данных о
том, что осязательное возбуждение антенн у мада-
гаскарских тараканов может вызвать реакцию из-
бегания, хотя показано, что электрическая стиму-
ляция антенн у этих тараканов вызывает поворот и

движение [39]. Наши наблюдения за поведением
мадагаскарского таракана показали, что при каса-
нии антенн таракан делает несколько шагов в сто-
рону, противоположную стимулу. Тараканы N. cine-
rea обычно живут большими группами, в которых
формируется социальная иерархия. Отклонение
антенны участвует не в поведении убегания, а в
большей мере во взаимодействии с сородичами.
Доминирующие самцы чаще поворачиваются к
стимулу, а подчиненные особи отступают [40]. Та-
ракан B. craniifer при опасности замирает и пытает-
ся зарыться в почву. Такое поведение запускается
тактильной стимуляцией крыльев [14]. При подаче
направленного светового сигнала личинки тарака-
на B. craniifer выполняют поворот и побег [41].

При наличии у исследованных видов тараканов
нейронных цепей, которые у американского тара-
кана отвечают за быстрое и эффективное убегание
от хищника, поведение при касании антенн значи-
тельно различается. Подобную картину можно на-
блюдать при исследовании реакции избегания, вы-
званной обдуванием церок у двух видов летающих
тараканов P. americana и B. craniifer и двух видов,
не способных к полету B. germanica и G. portentosa
[42]. Все эти виды имеют развитую ветрочувстви-
тельную церкальную систему, состоящую из ните-
видных сенсилл на церках, сенсорных нейронов и
гигантских восходящих нейронов, которые у пред-
ставленных видов имеют разный диаметр аксонов
[43]. При морфологическом и физиологическом
сходстве церкальной системы поведенческие реак-
ции на обдувание церок у этих видов сильно разли-
чаются. Обдувание вызывает реакцию убегания у
тараканов P. americana и B. germanica. У таракана
B. craniifer поток воздуха вызывает только слабую
реакцию, а у G. portentosa не вызывает такую реак-
цию [42]. Olsen и Triblehorn делают вывод, что цер-
кальная система у G. portentosa в ответ на обдувание
запускает другие поведенческие реакции.

Тараканы B. craniifer в условиях повышенной
температуры (28–30°C) демонстрируют реакцию
избегания, вызванную обдуванием церок [14]. Цер-
кальные ветрочувствительные нейроны участвуют
также в поддержании полета, реагируя на создава-
емые крыльями потоки воздуха [44]. Электрофи-
зиологические исследования ответов гигантских
нейронов на потоки воздуха разной скорости пока-
зали, что как у летающих P. americana и B. craniifer,
так и нелетающих G. portentosa и B. germanica, ча-
стота спайков в ответе прямо пропорциональна
скорости ветра, хотя небольшие различия между
видами были обнаружены [43].

В эволюционном процессе анатомически гомо-
логичные нейроны могут сохранять свою функ-
цию, например, как в случае сверчка и американ-
ского таракана, у которых нисходящие механоре-
цепторные морфологически сходные нейроны
выполняют одинаковую роль в поведении убега-



ЖУРНАЛ ЭВОЛЮЦИОННОЙ БИОХИМИИ И ФИЗИОЛОГИИ  том 59  № 6  2023

СРАВНИТЕЛЬНАЯ НЕЙРОАНАТОМИЯ НИСХОДЯЩИХ НЕЙРОНОВ 471

ния. Стратегией выживания для американского и
некоторых других видов тараканов и сверчков ста-
ли повышенная подвижность и быстрая реакция на
механические стимулы. Видоспецифическое пове-
дение может возникнуть в том случае, когда анато-
мически определенные схемы вовлекаются в дру-
гого вида деятельность с помощью нейромодуля-
ции, переключения синапсов или принимая на
себя дополнительные функции.

При изучении гомологичных нейронов у близ-
ких видов Drosophila было показано, что нейрон
pIPIO, морфологически сходный у видов D. mela-
nogaster и D. yakuba, определяет разный тип брач-
ной песни у самцов [45]. Равнокрылые и разнокры-
лые стрекозы имеют анатомические различия в
конфигурации глаз, кинематике полета, тактике
охоты [46]. Было проведено сравнение нисходящих
нейронов отслеживания цели (TSDNs) у представи-
теля равнокрылых стрекоз Calopteryx splendens и пред-
ставителя разнокрылых стрекоз Erythemis simplicicollis
и выявлено, что по морфологическим и физиологи-
ческим характеристикам эти нейроны гомологич-
ны, но есть существенные различия в организации
отслеживания цели [46].

Многофункциональность нисходящих нейро-
нов позволяет им участвовать в разных типах пове-
дения. Поведение избегания хищника может быть
сложным и разнообразным даже у филогенетиче-
ски близких видов. В процессе эволюции гомоло-
гичные нисходящие нейроны в мозге таракановых
вовлекаются в реализацию разных поведенческих
реакций. У крупных тараканов G. portentosa и
B. craniifer антенны утрачивают роль в поведении убе-
гания, но сохраняют функции ориентации в про-
странстве, выборе пищи и половом поведении. Поте-
ря адаптивного поведения, заключающегося в реак-
ции убегания на обдувание и касание антенны,
может замещаться использованием других спосо-
бов защиты от хищников: утолщение экзоскелета,
замирание, закапывание, химическая атака, ис-
пользование звуков при обороне. При этом гомо-
логичные нисходящие нейроны, сохраняя анато-
мическое сходство и, по-видимому, физиологиче-
ские характеристики, легко перестраиваются на
участие в других типах поведения.

Антенны играют важную роль в ориентации на
местности, избегании врагов, взаимодействии с
особями своего вида, выборе пищи, половом пове-
дении, особенно с учетом того, что тараканы в ос-
новном активны в ночные часы [47, 48]. Однако от-
сутствие прямых связей НН с антеннальными до-
лями – первой ступени обработки обонятельной
информации, приходящей от ольфакторных сен-
силл, а также с грибовидными телами – высшими
ассоциативными центрами мозга насекомых, по-
видимому, свидетельствует о необходимости глу-
бокой многоступенчатой обработки обонятельных
сигналов. Сходная ситуации наблюдается и со

сложной зрительной информацией, приходящей
от глаз, которая нуждается в вычленении таких па-
раметров, как спектральный состав, поляризация,
а также движение объектов по отношению к насе-
комому и движение самого насекомого, и должна
быть предварительно обработана оптическими до-
лями и структурами центрального комплекса. НН
получают переработанную и интегрированную ин-
формацию, которая затем поступает в моторные
центры в ганглиях.

Наши данные подтверждают мнение, что боль-
шинство адаптаций мозга к изменению образа
жизни связаны с первичными этапами обработки
сенсорной информации, а нейронные цепи, кото-
рые связывают мозг с локомоторными центрами в
торакальных ганглиях, менее подвержены измене-
ниям в эволюционном процессе.
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COMPARATIVE NEUROANATOMY OF DESCENDING NEURONS 
OF THE SUPRAESOPHAGEAL GANGLION OF COCKROACHES 

OF THE FAMILY BLABERIDAE (BLATTODEA)
I. Yu. Severinaa,# and I. L. Isavninaa

aSechenov Institute of Evolutionary Physiology and Biochemistry, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia
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A comparative study of the morphology of descending neurons connecting the supraesophageal ganglion and
thoracic ganglia in cockroaches of the family Blaberidae, which differ in protective behavior and flight ability,
was carried out. The neuronal structure of these families was compared with the descending neurons of the cock-
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roach Periplaneta americana. The number, spatial distribution, and arrangement of axons and dendrites of de-
scending neurons of cockroach Leucophaea maderae, Gromphadorhina portentosa, Blaberus craniifer, Nauphoeta
cinerea (Blaberidae) were found to be similar. Neurons homologous to the ocellar, mechanosensory, and visual
descending neurons described in the cockroach Periplaneta americana were found. It is suggested that during the
evolution of the cockroach species, the adaptive behavior at danger was changed by transforming sensory inputs
and motor responses, while the system of descending neurons remains stable.

Keywords: insects, cockroaches, supraesophageal ganglion, descending neurons, behavior
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