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В процессе эмбрионального развития насеко-
мых происходит смена кутикулярного покрова за-
родыша. Смена эмбрионом кутикулы теоретиче-
ски может свидетельствовать о прохождении им 
онтогенетических стадий, которые у предков вели 
свободное существование, но в результате эмбрио-
низации приобрели статус этапов эмбрионального 
развития (Чайка, 2013). Следовательно, о степени 
эмбрионизации стадий развития конкретного вида 
или групп насекомых можно судить не только по 
конечным результатам эмбриогенеза, т.е. по оцен-
ке морфологии вышедшей из яйца личинки, но и 
по числу формирующихся в течение эмбриогенеза 
кутикул.

Обычно ход эмбриогенеза изучается регистра-
цией формирования важнейших структур и орга-
нов с указанием времени их появления с начала 
эмбрионального развития без учета эмбриональ-
ных линек (Bentley et al., 1979). Однако временнáя 
шкала эмбрионального развития различается у 
разных видов и групп насекомых. Поэтому воз-
никла необходимость в поиске и обосновании ино-
го маркера этапов эмбриогенеза насекомых для его 

использования при проведении сравнительных ис-
следований.

Нервная система у представителей семейства 
Acrididae изучается на протяжении длительно-
го времени. Модельными объектами для много-
численных исследований служат перелетная са-
ранча Locusta migratoria и пустынная саранча 
Schistocerca gregaria. У имаго этих видов подроб-
но изучен тритоцеребрум надглоточного ганглия 
(Aubele, Klemm, 1977), подглоточный ганглий 
(Tyrer, Gregory, 1982), центральный комплекс про-
тоцеребрума (Heinze, Homberg, 2008). У S. gre-
garia изучено постэмбриональное развитие оп-
тических долей (Anderson, 1978a, 1978b). Имеют-
ся некоторые данные по развитию мозга во время 
эмбриогенеза: у S. gregaria изучено формирование 
центрального комплекса (Williams, Boyan, 2008) и 
особенности очагов размножения клеток в мозге 
(Boyan et al., 1995). Однако отсутствуют обобща-
ющие работы, посвященные формированию в эм-
бриогенезе всех центров мозга. 

Цель настоящей работы – изучение морфо-
генеза мозга саранчи Locusta migratoria, в осо-
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бенности его чувствующих и ассоциативных 
центров, в связи с периодизацией индивидуаль-
ного развития данного вида. При этом призна-
ком-маркером этапов индивидуального развития 
служат линьки, сопровождающиеся процессами 
сбрасывания старой кутикулы и формирования 
новой. Таким образом, общепризнанный прин-
цип выделения стадий и возрастов насекомых 
при их постэмбриональном развитии, базирую-
щийся на линьках покрова,  перенесен и на эм-
бриональную стадию.

Материал и методы

Исследование проведено на саранче пере-
летной (Locusta migratoria (Linnaeus, 1758), 
Orthoptera, Acrididae) из лабораторной культу-
ры Московского зоопарка. Пластиковые кон-
тейнеры с кубышками саранчи содержали в 
термостате при температуре 37 °С до вылупле-
ния личинок. Для проведения светооптического 
исследования насекомых фиксировали в ФСУ 
(формалин, этиловый спирт, уксусная кислота). 
Для изготовления полутонких срезов материал 
после обезвоживания заключали в аралдит и го-
товили срезы на пирамитоме толщиной 3–5 мкм. 
Полученные срезы окрашивали толуидиновым 
синим. Просмотр и фотографирование срезов 
осуществляли с помощью микроскопа «Микро-
мед 3 Proffesional» и видеоокуляра «ToupCam 
5.1 MP». Для проведения трансмиссионной 
электронной микроскопии материал фиксиро-
вали в 2,5%-м растворе глутарового альдегида 
на какодилатном буфере в течение двух часов, а 
после промывки в том же буфере материал до-
полнительно фиксировали в 1%-м растворе ок-
сида осмия также в течение двух часов. После 
обезвоживания материал, помещенный в насы-
щенный раствор уранилацетата в 70%-м спир-
те, хранили в течение 12–16 ч в холодильнике. 
Затем проводили окончательное обезвоживание 
материала в спиртах и ацетоне и заключали его 
в эпон. Срезы окрашивали по методу Рейноль-
дса и исследовали в трансмиссионном элек-
тронном микроскопе «JEM-1011» с цифровой 
камерой «Gatan ES500W».

Результаты

Как показано в предыдущих исследованиях, в 
процессе эмбрионального развития саранчи фор-
мируются три кутикулы покрова собственно эм-
бриона (Lagueux et al., 1979; Chaika, Orlova, 2009; 
Чайка, 2013). Тонкую кутикулу, выделяемую при-
близительно на 3-й день эмбрионального разви-
тия клетками серозной оболочки, мы при анализе 

числа эмбриональных кутикул не учитывали, по-
скольку эта кутикула секретируется не гиподер-
мальными клетками эмбриона, а внезародышевой 
эктодермой. 

По истечении приблизительно 3,5 суток эм-
брионального развития I эмбриональная кутику-
ла секретируется клетками гиподермы эмбриона 
и сохраняется в течение 5,5 суток эмбриогенеза. 
Эта кутикула однослойная, представлена кутику-
линовым слоем эпикутикулы и лишена кутику-
лярных сенсорных образований. Формирование 
II эмбриональной кутикулы начинается по исте-
чении 5,5 суток эмбрионального развития, и до 
конца 8-х суток эмбриогенеза она является со-
ставной частью покрова эмбриона. В конце этого 
периода II эмбриональная кутикула отслаивается 
от гиподермы. В таком виде она сохраняется не 
только в течение всего срока формирования III 
эмбриональной кутикулы, но и некоторое время 
после выхода личинки из яйца. II эмбриональная 
кутикула состоит из двухслойной эпикутикулы и 
прокутикулы. На ней также отсутствуют кутику-
лярные отделы сенсилл. В процессе следующей 
линьки формируется III эмбриональная кутикула, 
являющаяся кутикулой покрова нимфы I возраста. 
В отличие от двух предыдущих кутикул она несет 
кутикулярные отделы сенсорных органов.

Как соотносится эмбриональное развитие го-
ловных ганглиев с линьками эмбриона? Нами 
показано, что на 3–4-е сутки эмбрионального 
развития саранчи L. migratoria, т.е. когда эм-
брион покрыт I эмбриональной кутикулой, его 
нервная система уже состоит из отдельных ган-
глиев. Ширина надглоточного ганглия достига-
ет 300 мкм. Он состоит из двух половин, име-
ющих грушевидную форму (рис. 1, а). Оболоч-
ка ганглия представлена тонкой нейрилеммой, 
под которой расположены удлиненные клетки 
перинейриума. Длина ядер клеток перинейриу-
ма достигает в среднем 13,1 мкм. Перинейри-
ум формирует тонкий слой цитоплазмы клеток, 
поскольку ядра клеток редко расположены. Кле-
точный состав ганглия представлен крупными 
нейробластами диаметром 14,5–20,3 мкм (диа-
метр их ядер достигает 14,2 мкм), материн-
скими ганглионарными клетками диаметром в 
среднем 15,9 мкм (диаметр ядер составляет 
в среднем 10,9 мкм) и нейронами диаметром 
11 мкм (диаметр ядер достигает 10 мкм). Сре-
ди нейронов есть и крупные клетки диаметром 
19–20 мкм, диаметр ядер которых достигает 
16–17 мкм. В надглоточном ганглии имеется 
формирующийся нейропиль, но какие-либо за-
метные нейропильные структуры отсутствуют, 
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в том числе грибовидные тела и оптические доли. 
Центральное тело представлено простым пучком 
нервных волокон, которые формируют комиссуру. 

Подглоточный ганглий также покрыт оболоч-
кой, состоящей из нейрилеммы и перинейриума, 
под которым расположены нейроны коры ганглия. 
Подглоточный ганглий образован тремя сливши-
мися нейромерами (рис. 1, б), нейропиль которых 
представлен отдельными скоплениями нервных 
волокон. Вокруг нейропиля расположены глиаль-
ные клетки, отличающиеся сильнее окрашенными 
удлиненными ядрами. Состав нейронов не отлича-
ется от такового надглоточного ганглия. Имеются 
делящиеся отдельные нейробласты, материнские 
ганглионарные клетки и нейроны. 

У эмбриона на 5–6-е сутки развития, т.е. когда 
он покрыт II эмбриональной кутикулой, ширина 

надглоточного ганглия достигает 730 мкм. В этот 
период активно формируются оптические доли, 
расположенные по бокам от центральной части 
протоцеребрума (рис. 1, в). Центральный ком-
плекс значительно увеличивается в размерах, но 
в нем еще нельзя различить отделы. Формируют-
ся грибовидные тела, обнаруживаемые по их ча-
шечкам и стебелькам. В надглоточном ганглии 
отчетливо выражены нейробласты диаметром 
в среднем 22 мкм (диаметр отдельных нейробла-
стов достигает 36 мкм). Диаметр нейронов над-
глоточного ганглия достигает 11,6 мкм, а диаметр 
их ядер – 8,0 мкм. Ширина подглоточного ганглия 
увеличивается до 264 мкм (рис. 1, г).

На 8–9-й день развития эмбрионов саранчи они 
покрыты отслоившейся II эмбриональной кутику-
лой и сформированной новой – III эмбриональной 

Рис. 1. Строение головных ганглиев у эмбрионов Locusta migratoria: а – надглоточный ганглий 3–4-днев-
ного эмбриона, б – подглоточный ганглий 3–4-дневного эмбриона (продольный срез), в – надглоточный 
ганглий 5–6-дневного эмбриона,  г – подглоточный ганглий 5–6-дневного эмбриона, д – надглоточный 
ганглий 8–9-дневного эмбриона, е – грибовидное тело 8–9-дневного эмбриона, ж – центральный комплекс 
8-9-дневного эмбриона, з – дейтоцеребрум 8–9-дневного эмбриона, и – подглоточный ганглий 8–9-дневного 
эмбриона. Обозначения: вт –веерообразное тело, гт – грибовидное тело, кк – клетки Кеньона,  л – ламина, 
ло – лобула, ме – медулла, н – нейроны, нп – нейропиль, од – оптические доли, ст – стебелек грибовидного 
тела, ф –фасетки формирующегося сложного глаза, цк –центральный комплекс, ч – чашечка грибовидного 
тела, эт – эллипсоидное тело. Масштабная линейка, мкм: а, б, г, з, и – 100 мкм; в, д – 200 мкм; е, ж – 50 мкм



БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2017. Т. 122. ВЫП. 5 21

кутикулой. Изучение мозга светооптическими и 
электронно-микроскопическими методами пока-
зало, что на этом этапе эмбрионального развития 
надглоточный ганглий имеет оболочку из полно-
стью сформированного перинейриума (рис. 2, а). 
Его толщина в среднем составляет 0,7 мкм, а на 
уровне расположения ядер – 2,3 мкм, достигая 
в отдельных местах 2,9 мкм. Длина удлиненных 
ядер клеток перинейриума достигает 13 мкм.        
В отличие от предыдущих этапов эмбриональ-
ного развития ядра клеток перинейриума рас-
положены более плотно. Однако формирование 
нейрилеммы еще продолжается. Она обнаружива-
ется в виде тонкого слоя толщиной 0,10–0,15 мкм, 
местами едва различимого. На этом этапе эмбри-
огенеза ширина надглоточного ганглия составля-
ет 740 мкм. Значительного развития достигают 

основные центры головного мозга, в том чис-
ле и оптические ганглии (рис. 1, д). Различимы 
нейропили ламины, медуллы и лобулы. Несмо-
тря на наличие развитых омматидиев сложных 
глаз, основание которых выстлано базальной 
мембраной, нейропиль оптических долей име-
ет рыхлое расположение клеточных отростков 
(рис. 2, б), что свидетельствует о продолжа-
ющемся активном росте этого отдела мозга. 
Выделяются также структуры центрального 
комплекса, где хорошо различимы протоцере-
бральный мост и центральное тело. Последнее 
состоит из эллипсоидного и веерообразного тел 
(рис. 1, ж). Чашечки и стебельки грибовидных 
тел еще имеют простое строение (рис. 1, е).

В протоцеребруме наряду с нейронами диаме-
тром 6,6 мкм имеются немногочисленные нейро-

Рис. 2. Строение головных ганглиев у эмбрионов и личинки 1-го возраста Locusta migratoria: а – уча-
сток перинейриума надглоточного ганглия 8–9-дневного эмбриона, б – участок нейропиля оптических 
долей 8–9-дневного эмбриона, в – оптические доли личинки 1-го возраста,  г – грибовидное тело ли-
чинки 1-го возраста, д – центральный комплекс личинки 1-го возраста, е – дейтоцеребрум личинки 1-го 
возраста, ж – подглоточный ганглий личинки 1-го возраста, з – участок коры надглоточного ганглия 
личинки 1-го возраста, и – участок нейропиля оптических долей личинки 1-го возраста, к – нейропиль 
оптической доли личинки 1-го возраста. Обозначения: онк –отростки нервных клеток, пн – перинейри-
ум, сп – синаптические пузырьки. Остальные обозначения см. на рис. 1. Масштабная линейка, мкм: а, 

б – 2 мкм; в, г, д, е, ж – 100 мкм, з, и – 5 мкм; к – 0,2 мкм
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бласты диаметром в среднем 19,7 мкм и материн-
ские ганглионарные клетки диаметром в среднем 
13,2 мкм. Диаметр ядер нейронов составляет око-
ло 5,6 мкм. Для ядер нейронов характерна глыбча-
тая структура хроматина. 

В дейтоцеребруме гломерулы явно не выраже-
ны (рис. 1, з). Это обусловлено прежде всего тем, 
что в антеннальных долях саранчи L. migratoria 
формируется около 1 тыс. гломерул небольшого 
размера, что затрудняет их индивидуальную иден-
тификацию, следовательно и подсчет их числа 
даже у имаго. 

Структуры нейропиля окружены глиальными 
клетками, лежащими более плотно, чем клетки пе-
ринейриума и выделяющимися интенсивной тем-
ной окраской при использовании толуидинового 
синего. В целом нейропильные структуры уже на 
этом этапе характеризуются высокой степенью 
дифференцировки и сложности.

В подглоточном ганглии (рис. 1, и) имеются 
все три типа нейральных клеток: нейробласты, 
материнские ганглионарные клетки и дифферен-
цированные нейроны. Ширина ганглия достигает 
314 мкм. Нейропиль приобрел компактность. По-
мимо подглоточного ганглия выявляются парные 
ганглии вегетативной нервной системы, контакти-
рующие с подглоточным ганглием.

У личинки I возраста все центры мозга сформи-
рованы. Ширина надглоточного ганглия достигает 
740 мкм. Зрительные ганглии содержат собствен-
ные нейроны и отростки нейронов (рис. 2, в, з, и). 
Для нейронов зрительных ганглиев характерно на-
личие крупного ядра (до 8,7 мкм) и тонкого слоя 
цитоплазмы (рис. 2, з). Строение грибовидных 
тел остается таким же, как у эмбрионов на 8–9-е 
сутки (рис. 2, г). Нейропиль дейтоцеребрума по-
прежнему не имеет выраженного гломерулярно-
го строения (рис. 2, е). В центральном комплексе 
сформированы нейропильные столбики протоце-
ребрального моста и центрального тела (рис. 2, д). 
Ширина подглоточного ганглия достигает 392 мкм 
(рис. 2, ж).

Продолжается увеличение числа клеток опти-
ческих долей в результате митотических делений 
нейробластов и ганглионарных материнских кле-
ток. Нейропиль во всех его отделах представлен 
плотно расположенными отростками нервных 
клеток (рис. 2, и). Диаметр нервных волокон ва-
рьирует от 0,4 до 2,4 мкм. В нервных волокнах 
расположены микроволокна, микротрубочки, не-
большие пузырьки. В некоторых волокнах имеют-
ся округлые электронно-плотные включения диа-
метром до 0,15 мкм. В нейропиле обнаруживаются 
сформированные синапсы (рис. 2, к). 

Обсуждение результатов

Наличие у саранчи L. migratoria трех эмбрио-
нальных кутикул соответствует данным по числу 
этих кутикул у других исследованных видов насе-
комых с неполным превращением (Hemimetabola). 
В частности, три эмбриональные кутикулы выяв-
лены у видов из отрядов поденок, стрекоз, весня-
нок,  прямокрылых, таракановых, уховерток и кло-
пов (Чайка, 2013).

У насекомых с прямым развитием (Ametabola) – 
Ctenolepisma longicaudata Esch. (Truman, Riddiford, 
2002) и Thermobia domestica (Packard) (Konopová, 
Zrzavý, 2005) – выявлены две эмбриональные ку-
тикулы, а у насекомых с полным превращением 
(Holometabola) – одна или две (Поливанова, 1979, 
1982). И только у златоглазки перламутровой 
Chrysopa perla L. (Neuroptera) обнаружены три эм-
бриональные кутикулы (Konopová, Zrzavý, 2005). 

По нашим данным, у эмбриона L. migratoria, 
покрытого I эмбриональной кутикулой, в надгло-
точном ганглии отсутствуют какие-либо оформ-
ленные нейропильные центры, за исключением 
комиссур, которые войдут составной частью в 
центральный комплекс. У эмбрионов, покрытых 
II эмбриональной кутикулой, имеются формиру-
ющиеся оптические доли и грибовидные тела. 
У эмбрионов со сформированной III эмбрио-
нальной кутикулой, в оптических долях имеются 
дифференцированные ламина, медулла и лобула, 
а центральный комплекс сформирован из протоце-
ребрального моста и центрального тела.

Схожий ход морфогенеза свойствен и изучен-
ному нами ранее таракану Nauphoeta cinerea Oliv. 
(Blattodea). В первой декаде эмбрионального раз-
вития, когда эмбрион покрыт I эмбриональной 
кутикулой, в формирующемся мозге отсутствуют 
какие-либо нейропильные центры, однако в фор-
мирующемся надглоточном ганглии имеется ко-
миссура (Чайка, Широков, 2010). Формирование 
основных нервных центров происходит во вторую 
декаду эмбриогенеза, т.е. у эмбриона, покрытого II 
эмбриональной кутикулой. В этот период имеются 
дифференцированные нейромеры надглоточного 
и подглоточного ганглиев. На стадии позднего эм-
бриогенеза, соответствующей наличию III эмбри-
ональной кутикулы, имеются все нейропильные 
центры.

Формирование основных центров мозга на 
стадии эмбриогенеза показано и для насекомых 
других отрядов. У личинок I возраста кузнечика 
Metrioptera sepium, саранчи Calliptamus italicus, 
таракана Blattella germanica и богомола Ameles 
taurica грибовидные тела уже имеются (Панов, 
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1957а). Центральный комплекс имагинального 
типа, кроме перечисленных выше видов, имеется 
также у личинок I возраста палочника Dixippus 
morosus  и клопа Palomena  (Панов, 1959). 

Как соотносится развитие центров мозга саран-
чи и других насекомых Hemimetabola с развитием 
сходных центров у насекомых c полным превра-
щением (Holometabola)? Поскольку данных по эм-
бриональному развитию центров мозга насекомых 
Holometabola немного, целесообразно сравнить 
степень развития центров по завершении эмбрио-
нального развития, т.е. у личинок I возраста. При 
этом мы полагаем, что отсутствие центров у ново-
рожденных личинок свидетельствует и об их от-
сутствии в процессе всего периода эмбриогенеза, 
поскольку не установлены факты инволюции цен-
тров мозга в эмбриогенезе насекомых. 

У насекомых с полным превращением про-
цесс формирования центров мозга характеризу-
ется бóльшим разнообразием. Так, у новорож-
денных личинок пчелы медоносной Apis mellifera 
(Hymenoptera) и цветоеда малинного Anthonomus 
rubi (Coleoptera) грибовидные тела отсутствуют, 
у аскалафа Ascalaphus sp. (Neuroptera) имеются 
только стебельчатые тела, а у хрущака мучного 
Tenebrio molitor (Coleoptera) и китайского дубово-
го шелкопряда Antheraea pernyi Guér. (Lepidoptera) 
они состоят из всех структур, характерных для 
грибовидных тел (Панов, 1957а). Среди двукры-
лых все структуры грибовидного тела выявлены у 
личинок I возраста мухи падальной Phormia regina 
(Gundersеn, Larsen, 1978), однако у дрозофилы 
обыкновенной Drosophila melanogaster формиро-
вание грибовидных тел имагинального типа на-
чинается только у личинок III возраста (Noveen 
et al., 2000). У медоносной пчелы Apis mellifera 
образование зрительных ганглиев (Панов, 1960) 
и нейропильных структур грибовидных тел (Па-
нов, 1957б) также начинается на стадии личинки 
III возраста.

Центральное тело у голометаболических на-
секомых формируется в разные сроки их индиви-
дуального развития. У новорожденных личинок 
Musca domestica, Anthonomus rubi и Apis mellifera 
его еще нет, а у личинок Tenebrio molitor, Chrysopa 
sp. и Ascalaphus sp. центральное тело имеется (Па-
нов, 1959). 

Трудность сравнения нейропильных центров 
обусловлена неоднозначной трактовкой разными 
авторами степени их развития, которое продол-
жается и на постэмбриональных стадиях онто-
генеза, а также тем фактом, что центры мозга у 

Holometabola представлены двумя типами – личи-
ночным и имагинальным. Тем не менее имеющи-
еся данные свидетельствуют о явной тенденции 
смещения формирования центров мозга у насеко-
мых с полным превращением на постэмбриональ-
ный период развития.

На примере изученных нами видов можно за-
ключить, что формирование основных центров 
головных ганглиев, происходящее у насекомых с 
неполным превращением (L. migratoria) на ста-
дии эмбриогенеза, у насекомых с полным превра-
щением (Calliphora vomitoria и Archips podana) 
осуществляется на постэмбриональных стадиях 
развития (Широков, Чайка, 2014, 2017). В част-
ности, у эмбриона саранчи, покрытого III эмбри-
ональной кутикулой, уже сформированы все ос-
новные центры надглоточного ганглия. У мухи 
C. vomitoria эти центры формируются в течение 
всего личиночного развития, а имагинальный вид 
они приобретают только на стадии куколки: гри-
бовидные тела и центральный комплекс приоб-
ретаются на стадии трехдневной куколки, а опти-
ческие ганглии – на стадии одиннадцатидневной 
куколки. Сходное состояние степени развития 
центров надглоточного ганглия свойственно и 
листовертке A. podana. Формирование оптиче-
ских долей и структур центрального комплекса 
имагинального типа у листовертки происходит 
у личинки 4-го возраста. Приобретение струк-
туры чашечки и долей грибовидного тела, ха-
рактерных для имаго, осуществляется только на 
стадии куколки.

Таким образом, у насекомых с полным превра-
щением можно наблюдать смещение ограничен-
ных кутикулярными линьками этапов индивиду-
ального развития центров мозга на разные стадии 
постэмбрионального развития.
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THE CORRELATION OF MORPHOGENESIS OF THE BRAIN CENTERS 
WITH EMBRYONIC MOLTS IN THE LOCUST LOCUSTA MIGRATORIA 

(ORTHOPTERA, ACRIDIDAE)

S.Yu. Chaika1, V.N. Shirokov2

Studying the embryogenesis of the migratory locust Locusta migratoria has established 
the correlations of morphogenesis of the sensory compartments and associative centers of the 
brain with embryonic molts. In embryos, covered of the I embryonic cuticle, supraoesophagial 
ganglion missing formed neuropile centers, with the exception of commissure which will in-
clude a part in the central complex. In the embryo, covered with of II embryonic cuticle, there 
is an emerging optical lobes and the mushroom bodies in the form of calyx and pedunculus. In 
embryos with formed the III embryonic cuticle, in addition to the above structures, in the opti-
cal lobes are differentiated lamina, medulla and lobula, and in the central complex is formed 
protocerebral bridge and the central body consisting of two structures – ellipsoid and fan-
shaped bodies. A comparison of the course of embryogenesis of the brain centers of insects with 
incomplete (Hemimetabola) and complete (Holometabola) transformation indicates that the 
most studied insects with complete metamorphosis there is a shift of limited II and III cuticular 
molts stages of individual development centers of the brain at different stages of postembryonic 
development.

Key words: migratory locust, Locusta migratoria, the centers of the brain, morphogen-
esis, embryonic molting.
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