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РЕФЕРАТ Хеморецепция – способность воспринимать специфические химические стимулы – является 
одной из наиболее эволюционно древних форм взаимодействия живых организмов с окружающей средой. 
Хеморецепторные системы обнаружены у представителей всех царств, а у высших многоклеточных жи-
вотных они, наравне с системами фото- и механорецепции, создают основу для функционирования пяти 
«традиционных» чувств. Насекомые выработали своеобразную и одну из наиболее сложно организованных 
систем хеморецепции, включающую не менее трех суперсемейств рецепторов, обеспечивающих восприятие 
запаха и вкуса, а также химическую коммуникацию этих животных. Исключительное разнообразие фи-
зиологически релевантных соединений в окружающей среде обусловило появление широкого репертуара 
хеморецепторов различной специфичности. Так, у насекомых они представлены несколькими структурно 
и функционально различающимися классами белков и кодируются сотнями генов. В настоящем обзоре 
мы даем краткую характеристику хеморецепторной системы насекомых, описывая основные группы рецеп-
торов, ее формирующих, и останавливаясь на своеобразии архитектуры и механизмов функционирования 
этих молекул.
КЛЮЧЕВЫЕ СЛОВА хеморецептор, катионный канал, потенциал действия, ионотропный рецептор, метабо-
тропный рецептор, одорант, обоняние, вкусовой рецептор, насекомые.
СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ OSN – обонятельные чувствительные нейроны (olfactory sensory neurons); OR – обо-
нятельные рецепторы (odorant receptors); GPCR – G-белок-сопряженный рецептор; DAG – диацилглицерин 
(diacylglycerol); IP3 – инозитолтрифосфат (inositol trisphosphate); IR – ионотропные рецепторы (ionotropic 
receptors); ATD – N-концевой домен (amino-terminal domain); GRN – вкусовые рецепторные нейроны 
(gustatory receptor neurons); GR – вкусовые рецепторы (gustatory receptors).

ВВЕДЕНИЕ
Живые существа получают информацию об окружа-
ющем мире при помощи органов чувств: зрения, слу-
ха, обоняния, вкуса. Восприятие факторов внешней 
среды в каждой сенсорной системе происходит бла-
годаря небольшому участку ткани, чувствительному 
к определенному физическому стимулу (электро-
магнитному излучению в случае зрения, механиче-
ским колебаниям воздуха в случае слуха, химиче-
ским веществам в случае обоняния и вкуса). Такие 
специализированные участки ткани многоклеточных 
организмов называют рецепторами. Рецепторные 
клетки преобразуют улавливаемый свет, звук 
или химические вещества в нервный импульс, ко-
торый поступает в мозг для обработки полученной 
информации. Процесс преобразования физического 
стимула в нервный импульс называют трансдук-
цией сигнала. В ходе этого процесса рецепторные 
клетки (нейроны либо другие специализированные 
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клетки) воспринимают сигнал при помощи особых 
рецепторных молекул. Это приводит к изменению 
активности ионных каналов в мембране нейронов, 
а следовательно, к изменению мембранного потенци-
ала клетки (деполяризации или гиперполяризации 
клеточной мембраны). Деполяризация приводит к за-
пуску потенциала действия и инициирует передачу 
нервного импульса в нервной системе.

Молекулы рецепторов могут либо непосредственно 
воздействовать на ионные каналы (в этом случае ре-
цептор называют ионотропным), либо запускать при-
мембранный сигнальный каскад, приводящий к ак-
тивации ионных каналов через специализированные 
G-белки (в этом случае рецептор называют метабо-
тропным). Ионотропный путь трансдукции сигнала 
обнаруживает свои преимущества при значитель-
ной интенсивности стимула, поскольку обеспечивает 
максимально быстрый электрический ответ нейрона. 
Метаботропная трансдукция, с другой стороны, не-



82 | ACTA NATURAE |  ТОМ 12  № 3 (46)  2020

ОБЗОРЫ

заменима в случае слабых стимулов, восприятие ко-
торых требует амплификации сигнала рецепторных 
молекул. Органы чувств многоклеточных животных 
используют оба механизма, порой изящно комбини-
руя их.

ОБЩИЕ ПРИНЦИПЫ ХЕМОРЕЦЕПЦИИ ЖИВОТНЫХ
Хеморецепция – важный элемент процесса воспри-
ятия и последующего анализа информации из окру-
жающего мира. Химические стимулы помогают 
получить информацию о вкусовых качествах, без-
опасности и энергетической ценности пищи, пред-
упреждают живые организмы о присутствии по-
тенциальных хищников или о других опасностях, 
направляют социальные взаимодействия. Запахи, 
вкусы и другие химические стимулы распознаются 
разнообразным набором хемосенсорных систем у раз-
личных животных. Хемосенсорная трансдукция – 
процесс, в ходе которого химические стимулы (запахи, 

вкусы, питательные вещества, раздражители и даже 
газы) распознаются и вызывают изменение свойств 
клеточной мембраны или высвобождение нейроме-
диаторов и гормонов [1]. Обычно эти процессы про-
исходят в чувствительных нейронах, которые часто 
содержат специализированные субклеточные компар-
тменты – реснички или микроворсинки – оптимизи-
рованные для процесса трансдукции. В большинстве 
случаев хемосенсорная трансдукция представляет 
собой многоэтапный процесс, в ходе которого биохи-
мический сигнал на мембране преобразуется в элек-
трический сигнал – потенциал действия. Химические 
сигналы (или стимулы) – это молекулы, производи-
мые различными источниками: почвой, растениями, 
животными. Вырабатываемые молекулы могут быть 
летучими или растворенными. В первом случае хими-
ческий сигнал воспринимается обонятельными рецеп-
торами (olfactory receptors), во втором – вкусовыми 
(gustatory receptors). Среди сложных хемосенсорных 

Рис. 1. Молекулярные механизмы трансдукции сигнала обонятельными рецепторами насекомых и млекопи-
тающих. На верхней части схемы показаны основной (ионотропный) и дополнительный (метаботропный) пути 
функционирования обонятельных рецепторов насекомых. На нижней части схемы показан обонятельный ре-
цептор млекопитающего и примембранный каскад, обеспечивающий трансдукцию его сигнала [2–4]. AC III – 
аденилатциклаза типа III; ANO2 – канал аноктамин-2; CNG – канал, связывающий циклические нуклеотиды; 
Gα – α-субъединица обонятельного G-белка; OrX – запах-специфичный рецепторный обонятельный белок Or; 
Orco – константный корецепторный обонятельный белок
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систем высших многоклеточных животных наиболее 
хорошо изучены на молекулярном уровне обонятель-
ные и вкусовые анализаторы насекомых и млекопи-
тающих. Интересно, что при восприятии химических 
стимулов млекопитающие полагаются в основном 
на метаботропные рецепторы, в то время как насеко-
мые – на ионотропные [2] (рис. 1). 

ХЕМОРЕЦЕПТОРЫ НАСЕКОМЫХ

Обонятельные рецепторы 
У насекомых за восприятие запахов отвечают обоня-
тельные чувствительные нейроны (olfactory sensory 
neurons – OSN), которые экспрессируют в своих ден-
дритах обонятельные рецепторы. OSN локализуются 
в придатках лба, усиках (антеннах) и верхнечелюст-
ных щупиках (рис. 2).

Обоняние насекомых обеспечивается рецептора-
ми трех типов, представителями разных семейств 
трансмембранных белков. Первый тип представлен 
собственно обонятельными рецепторами (odorant 
receptors, OR), распознающими запахи пищи и фе-
ромоны. OR представляют собой гетеродимеры, со-
стоящие из вариабельного запах-специфичного ре-
цепторного белка Or и константного корецепторного 
белка Orco [5, 6] (рис. 3) 

Подобно типичным представителям семейства 
G-белок-сопряженных рецепторов (GPCR), OR со-
стоят из семи ассоциированных α-спиралей, однако 
отличаются от GPCR своей ориентацией в плазма-
тической мембране: OR-белки насекомых имеют ци-
топлазматический N-конец и направленный во вне-
клеточную среду С-конец [7, 8]. Хотя элементарной 
функциональной единицей обонятельной системы 
насекомых служит гетеродимер OrX/Y-Orco, в мем-
бранах обонятельных нейронов рецепторы, по всей 
видимости, функционируют в составе крупных су-
прамолекулярных ансамблей, состав и топология 
которых остаются плохо изученными. Результаты 
недавних исследований проливают свет на моле-
кулярную организацию подобных комплексов. Так, 
получена криоэлектронная структура субъединицы 
Orco из Apocrypta bakeri [9]. Orco формирует тетра-
меры, которые, если посмотреть перпендикулярно 
плоскости мембраны, напоминают по форме «вер-
тушку» (рис. 4А). Тетрамер имеет приблизитель-
но 100 Å в диаметре и 80 Å в осевом направлении. 
Центральная пора формируется четырьмя субъеди-
ницами. Каждая субъединица имеет семь спиральных 
сегментов, пронизывающих мембрану под углом ~30°; 
при этом С-конец каждой субъединицы ориентирован 
наружу, а N-конец внутрь клетки (рис. 4Б). Помимо 

Рис. 2. Обонятельные органы D. melanogaster. А – основные места локализации обонятельных сенсилл на теле 
Drosophila (обозначены цветными точками). Б – путь молекул «запаха» (одоранта), попадающих на обонятель-
ный рецептор из внешней среды. Молекулы достигают антенн мухи, снабженных многочисленными чувстви-
тельными волосками – сенсиллами. Поверхность каждой сенсиллы имеет поры, которые позволяют молекулам 
«запаха» проникать внутрь сенсиллы – туда, где расположены дендриты обонятельных чувствительных нейронов 
(OSN). На мембранах дендритов экспонированы обонятельные рецепторы, которые специфически связывают 
молекулы «запаха». Адаптировано из [1]
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семи основных спиралей (спирали 1–7) имеется до-
полнительная N-концевая спираль (спираль 0), ко-
торая в процессе упаковки помещается под петлей 
4 по внешнему периметру канала. Спираль 7 рас-
положена ближе всего к центральной оси и состо-
ит из двух частей – цитоплазматического сегмента 
(7a) и трансмембранного сегмента (7b), разделенных 
β-шпилькой из 15 аминокислотных остатков. Спираль 
7b формирует центральную пору, а 7a образует кор 
якорного домена. Спирали 4, 5 и 6 простираются да-
леко за пределы клеточной мембраны (на 40 Å в цито-
золь), где они окружают 7a, завершая формирование 
якорного домена. Трансмембранный домен каждой 
субъединицы стабилизируется заряженными и по-
лярными аминокислотами спиралей 2, 4, 5 и 6, об-
разуя плотную сеть гидрофильных взаимодействий 
в пределах внутриклеточного монослоя мембраны. 
В пределах внеклеточного монослоя спирали 1–6 рас-
щепляются, образуя расщелину глубиной 10 Å и дли-
ной около 20 Å. Предполагается, что подобный карман 
может служить сайтом связывания низкомолекуляр-
ных лигандов. Мутации, изменяющие специфичность 
OR к одорантам, также картируются в пределах этого 
кармана, указывая на потенциальное существование 
общего структурного локуса для связывания лиганда 
в Orco и Or. В структуре Orco упорядоченный уча-
сток внеклеточных петель 3–4 ограничивает доступ 
к карману, что может препятствовать связыванию 
одоранта, сохраняя тем самым специфичность к за-
пахам в комплексах Or–Orco.

Рис. 3. Обонятельные рецепторы насекомых. OR – ге-
теродимеры, состоящие из константного корецептора 
Orco и запах-специфичного белка Or: OrX в случае 
распознавания запахов пищи (также чувствителен 
к запахам мест откладки яиц, хищников, токсических 
веществ и т.д.) и OrY в случае распознавания феро-
монов [3]. Зеленым треугольником обозначен лиганд 
(молекула одоранта)

Рецепторы семейства OR

A Б

Вне клетки

Мембрана

Внутри клетки

Якорный  
домен

Рис. 4. Структура Orco из Apocrypta bakeri. А – структура гомотетрамера, вид с цитоплазматической стороны. 
Б – структура мономера. Номерами обозначены альфа-спирали. Структуры представлены с помощью про-
граммы PyMOL на основе PBD ID 6C70 

Архитектура рецепторных комплексов Or–Orco 
еще не расшифрована. Предметом дискуссий явля-
ется и топология самого рецепторного гетеродимера. 
Предполагается, что белки Or могут формировать 
гетеродимеры с корецептором Orco по аналогии с се-
миспиральным канальным родопсином, в котором 
пора ионного канала формируется противополож-
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но лежащими спиралями ТМ3 и ТМ4 [10, 11]. Другой 
возможный вариант сборки – тетрамер, состоящий 
из двух димеров [12]. Относительная катионная 
проницаемость различных OrX варьирует [13, 14]. 
Мутационный анализ обонятельных рецепторов ту-
тового шелкопряда (Bombyx mori) показал, что пора 
ионного канала OR формируется обоими типами 
белков – OrX и Orco [15]. Экспрессия белков Orco 
в отсутствие белков OrX также приводит к форми-
рованию функциональных каналов, которые не свя-
зывают молекулы запаха, но могут активироваться 
циклическими нуклеотидами [16] или синтетически-
ми агонистами [17–19].

Молекулярный механизм активации рецепторов OR 
детально не изучен. В одних работах описан исключи-
тельно ионотропный механизм работы [13], в других 
ясно показан метаботропный сигнальный механизм 
на основе пути DAG/IP3 [20, 21]. Наконец, у гетероло-
гично экспрессирующихся OR-белков Drosophila обна-
ружены оба сигнальных механизма [16]. 

Второй тип обонятельных рецепторов насекомых 
представлен так называемыми ионотропными рецеп-
торами (ionotropic receptors, IR), гомологичными ио-
нотропным глутаматным рецепторам (участвующим 
в формировании синаптических контактов в нерв-
ной системе позвоночных и беспозвоночных) [22]. IR 
проявляют чувствительность к кислотам, аминам 
и альдегидам. Они функционируют в виде гетероте-
трамеров, состоящих из запах-специфичного рецеп-
торного белка IRX и константного корецепторного 
белка IRcoY [23] (рис. 5). Однако описаны рецепторы 
группы IR, работающие как гетеродимеры. Так, гете-
родимер IR8a-IR75a реагирует на уксусную кислоту 
[23–25]. Пара IR8a-IR84a, специфичность которой 
охарактеризована в ооцитах Xenopus laevis, акти-
вируется фенилацетальдегидом [24]. Обонятельные 
сенсиллы, экспрессирующие IR8a-IR64a, распознают 
кислоты и свободные протоны [24, 26]. Искусственная 
стимуляция IR64a-положительных нейронов вы-
зывает поведение избегания, что соответствует 
роли этих нейронов в выявлении кислотных раз-
дражителей. Доказано, что IR8a ассоциируется 
с IR64a, способствуя тем самым стабильности IR64a 
[23]. В совокупности эти результаты показывают, 
что в IR64a-положительных нейронах IR8a функци-
онирует как корецептор [27].

IRcoY также несет лигандсвязывающий домен, од-
нако его основная роль заключается, по-видимому, 
в локализации комплекса на клеточной мембране, 
а не в связывании лиганда [23].

IR могут формировать тетрамеры, состоящие 
из двух димеров IRcoY-IRX или из одной субъеди-
ницы IRcoY и трех разных IRX-белков. У Drosophila 
корецепторные IR-белки представлены IR8a и IR25a 

[11]. Как IRcoY, так и IRX состоят из трех транс-
мембранных спиралей, разделенных внеклеточным 
участком, содержащим лигандсвязывающий домен 
(ligand-binding domain, LBD). IRcoY также имеют 
в своем составе массивный N-концевой домен (amino-
terminal domain, ATD). IR являются неселективными 
катионными каналами, при активации они проводят 
ионы Na+ и K+, а некоторые также ионы Ca2+ [23]. 

IR и OR распознают запахи с комплементарной 
специфичностью – их лиганды не перекрываются. 
Показано, что OR-экспрессирующие обонятельные 
нейроны Drosophila лучше адаптируются к фоновым 
запахам, чем IR-экспрессирующие нейроны, что по-
зволяет насекомым отслеживать изменения запаха 
в широком диапазоне концентраций и обнаруживать 
другие запахи даже при наличии определенного 
фона. В то же время, не имея способности к адапта-
ции, IR точнее определяют абсолютную концентра-
цию запаха, что позволяет Drosophila эффективно 
отследить местонахождение пищи, полового пар-
тнера или хищников [28, 29]. Большинство рецепто-
ров группы IR специфично активируются аминами 
и кислотами, рецептор IR76b специфичен к низкой 
концентрации NaCl [30].

Третий тип обонятельных рецепторов представ-
лен специализированными вкусовыми рецепто-
рами (gustatory receptors – GR), чувствительными 
к углекислому газу [31]. Как и OR, GR принадлежат 
к семейству семиспиральных рецепторов (seven-
transmembrane domain receptors, 7TM receptors) 
с противоположной GPCR-белкам ориентаци-

Рецепторы семейства IR

Рис. 5. Ионотропные рецепторы (IR) – гетеротетра-
меры, состоящие из корецепторного белка IRcoY 
и рецепторного белка IRX [3]
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ей на плазматической мембране. Обнаружено три 
Gr-гена, кодирующих рецепторы, чувствительные 
к углекислому газу [32]. Эти рецепторы также явля-
ются гетеродимерами, состоящими из субъединиц 
Gr1/2 и Gr3 (рис. 6), которые у Drosophila представ-
лены белками Gr21a и Gr63a соответственно [31, 33]. 

Gr21a и Gr63a у Drosophila образуют комплекс 
с Gα

q
-белками, активирующими фосфолипазу С, 

которая, в свою очередь, активирует ионные кана-
лы TRP-семейства посредством фосфоинозитидно-
го гидролиза [34–36]. Кислотные запахи и высокие 
концентрации углекислого газа (> 5%) распознаются 
рецептором IR-семейства, а именно IR64a [26]. 

Вкусовые рецепторы
В целом, для насекомых характерна сложная вку-
совая сенсорная система. Главные вкусовые орга-

ны – вкусовые сенсиллы – располагаются в основном 
на лапках и крыльях (рис. 7А). Рецепторные клет-
ки представляют собой чувствительные нейроны, 
большая часть которых ассоциирована со вкусовы-
ми сенсиллами [37] (рис. 7Б). Каждая сенсилла со-
держит несколько вкусовых рецепторных нейронов 
(gustatory receptor neurons – GRN), в дендритах ко-
торых экспрессируются вкусовые рецепторы – GR 
(gustatory receptors).

 Обнаружение в 2000 году генов семейства GR [38–
40] послужило настоящим прорывом в изучении вку-
сового поведения насекомых и физиологии их вкусо-
вого восприятия. В геноме Drosophila насчитывается 
68 Gr-генов [41], некоторые из которых высококон-
сервативны среди членистоногих [42]. Гены Gr мож-
но разделить на две большие группы. Первая группа 
включает большинство Gr-генов (около 35), которые 
экспрессируются в нейронах, распознающих горький 
и соленый вкус [43]. Вторая группа состоит из восьми 
генов, экспрессия которых ограничивается нейрона-
ми, чувствительными к сладкому вкусу [44] (рис. 8).

Gr-рецепторы сладкого вкуса. Сладкий вкус саха-
ров – наиболее изученная форма восприятия вкуса 
у Drosophila. В отличие от млекопитающих, где един-
ственный гетеродимерный G-белок-сопряженный 
рецепторный комплекс опознает все сахара и даже 
белки, имеющие сладкий вкус [45, 46], в организме 
Drosophila найдено восемь Gr-белков, участвующих 
в определении сладкого вкуса: они кодируются гена-
ми Gr5a, Gr61a и кластером из шести генов Gr64a–
Gr64f [44]. Все гены Gr-рецепторов, чувствительных 
к сладкому вкусу, экспрессируются в лапках, за ис-
ключением Gr64a, который экспрессируется в губ-
ных щупиках [44]. Функциональные рецепторы слад-

Рецепторы семейства GR

Рис. 6. Вкусовые рецепторы (GR), чувствительные 
к углекислому газу, – гетеродимеры, состоящие 
из субъединиц Gr3 и Gr1/Gr2. Имеют структуру 
и ориентацию на мембране, сходную с OR [3]

Рис. 7. Вкусовые ор-
ганы D. melanogaster. 
А – основные места 
локализации вкусо-
вых сенсилл на теле 
Drosophila (обозначе-
ны цветными точками). 
Б – схема клеточной 
организации вкусовой 
сенсиллы. Адаптирова-
но из [1]

A Б

Эндолимфа

Вкусовая 
сенсилла

Вспомогатель-
ные клетки

Вкусовые 
рецепторные 
нейроны Аксоны, ведущие 

в центр обработки 
вкуса в мозге
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кого вкуса являются гетеродимерами [47]. Однако 
известны рецепторы (Gr43a), которые могут функ-
ционировать самостоятельно – в качестве гомомуль-
тимеров или мономеров [48]. Ниже представлена 
краткая характеристика Gr-генов, кодирующих ре-
цепторы сладкого вкуса (табл. 1) [1]. Данные о специ-
фичности получены на основе нокаутов соответству-
ющих генов.

Gr-рецепторы горького вкуса. Подобно млекопита-
ющим, Drosophila и другие насекомые имеют систе-
мы, хорошо настроенные на детекцию потенциально 
опасных веществ, обычно горьких и не имеющих ка-
кой-либо питательной ценности. Насекомые сталки-
ваются с широким спектром горьких веществ из раз-
личных источников. Например, многие растения 

продуцируют горькие вещества в качестве вторич-
ных метаболитов, которые они используют для за-
щиты от травоядных насекомых [1]. Для Drosophila 
и других насекомых, употребляющих плоды расте-
ний, источником опасных горьких веществ зачастую 
являются микроорганизмы, населяющие гниющие 
плоды. Горькие вещества представлены широким на-
бором компонентов с разнообразной структурой, та-
ких, как алкалоиды, терпеноиды и фенолы. Поэтому 
большинство вкусовых рецепторов (порядка 35) чув-
ствительны к горьким веществам [49]. Однако только 
четыре Gr-рецептора горького вкуса охарактеризо-
ваны функционально. Эти рецепторы представлены 
в табл. 2.

Предполагается, что Gr-рецепторы горького вкуса 
состоят из нескольких субъединиц. Коровыми субъе-

Рис. 8. Структура различных вкусо-
вых рецепторов у взрослых особей D. 
melanogaster. Во вкусовых нейронах 
обнаружено как минимум четыре типа 
вкусовых рецепторов. Более 40 из 68 
Gr-генов кодируют рецепторы горького 
и сладкого вкуса. Показано, что два гена 
TRP кодируют рецепторы, чувствитель-
ные к вкусовым раздражителям (аристо-
холовая кислота и аллилизотиоцианат). 
Как минимум один канал (PPK28) исполь-
зуется для определения вкуса воды. Роль 
IR-генов в восприятии вкуса плохо изуче-
на, однако 15 из них экспрессируются 
во вкусовых нейронах. Описана вкусовая 
специфичность как минимум одного ре-
цептора – IR76b, чувствительного к вкусу 
поваренной соли. Адаптировано из [1]

Gr(9)  
Сахара

Гетеромультимеры

Gr(~35) 
Горькие вещества

Гетеромультимеры

Trp(2)  
Раздражители

PPK 
Вода

?

?

IR 
Соли 

Аминокислоты? 
Жирные кислоты?

Гомо/гетеромультимеры?

Таблица 1. Краткая характеристика Gr-генов, кодиру-
ющих рецепторы сладкого вкуса

Ген Лиганд Белок-партнер
Gr5a Трегалоза Gr64f

Gr61a Глюкоза ?

Gr64a Мальтоза
Фруктоза Gr64e

Gr64b Глицерин Gr64e

Gr64с
Сахароза
Мальтоза

Арабиноза
?

Gr64e Глицерин Gr64a/Gr64b

Gr64f

Глюкоза
Сахароза
Фруктоза
Мальтоза
Трегалоза

Мелицитоза

Gr5a

Gr43a Фруктоза
Сахароза Отсутствует

Таблица 2. Gr-рецепторы горького вкуса

Ген Лиганд Белок-партнер

Gr8a L-канаванин ?

Gr66a

Кофеин
Диэтилтолуамид

Папаверин
Стрихнин
Лобелин

?

Gr93a Кофеин ?

DmRX L-канаванин Отсутствует

Примечание: L-канаванин – непротеиногенная ами-
нокислота, содержащаяся в некоторых бобовых 
растениях; является инсектицидом. Диэтилтолуамид – 
искусственно синтезированное органическое соеди-
нение, обладающее репеллентным и инсектицидным 
действием.
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диницами таких мультимерных рецепторов являют-
ся Gr33a и Gr66a [49, 50].

Трансдукция вкусового сигнала. Сигнальный меха-
низм вкусовых Gr-рецепторов изучен недостаточно. 
Существуют две причины недостатка знаний в этой 
области. Во-первых, вкусовые нейроны Drosophila 
не поддаются электрофизиологическим исследова-
ниям методом пэтч-кламп, что не позволяет изучать 
нейрофизиологические процессы, лежащие в ос-
нове активации рецепторов. Во-вторых, большин-
ство попыток экспрессировать вкусовые рецепторы 
в гетерологичной системе оказались неудачными. 
Исключение составляют представители так называ-
емой Gr43a-подобной клады, семейства рецепторов, 
которое филогенетический анализ относит к вкусо-
вым рецепторам фруктозы [51].

Имеющиеся данные дают основания предпо-
ложить, что рецепторы, принадлежащие к Gr43a-
подобной кладе (консервативной у многих насеко-
мых с полным превращением), представляют собой 
ионотропные гомосубъединичные хеморецепторы. 
Ортологами гена DmGr43a D. melanogaster являют-
ся BmGr9 у B. mori, HarmGr4 у Helicoverpa armigera 
и AmGr3 у Apis mellifera. Паралоги DmGr43a об-
наружены недавно у Tribolium castaneum (TcGr20) 
и B. mori (BmGr10). В 2011 году японским ученым 
удалось осуществить гетерологичную экспрессию 
гена BmGr9 тутового шелкопряда (B. mori) и его ор-
толога DmGr43a из Drosophila, белковые продукты 
которых связывают D-фруктозу [52]. Ген BmGr9 
экспрессировали в клетках эмбриональной почки 
человека (линия HEK293Т) и в ооцитах Xenopus; 
DmGr43a – в клеточной линии COS-7 (фибробла-
стоподобные клетки из почки обезьяны). При по-
мощи метода пэтч-кламп показано, что лигандом 
BmGr9 и DmGr43a служит D-фруктоза. Запись 
динамики флуоресценции кальциевого индикатора 
при добавлении лиганда подтвердила результаты 
электрофизиологических опытов. Показано, что ре-
цептор BmGr9 функционирует как лиганд-зави-
симый катионный канал: ингибирование G-белок-
опосредованной сигнализации при помощи агента 
U73122 (ингибитор фосфолипазы С) не препятство-
вало входу ионов Са2+ при аппликации фруктозы 
на клетки, экспрессирующие BmGr9. Кроме того, до-
бавление аналога циклических нуклеотидов и акти-
ватора аденилатциклазы (необходимых участников 
сигнализации, сопряженной с G-белком) не привело 
к появлению кальциевого ответа у клеток, экспресси-
рующих рецептор.

Позднее показали, что рецептор BmGr10, ген ко-
торого является паралогом BmGr9, чувствительный 
к мио- и эпи-инозитолу, также относится к лиганд-

зависимым катионным каналам [53]. На ионотропный 
характер работы рецептора указывает также входя-
щий кальциевый ток, наблюдаемый при применении 
ингибитора G-белковых каскадов (U73122).

Gr-рецепторы насекомых активно изучают-
ся. Так, недавно показали, что рецептор TcGr20 
T. castaneum чувствителен к сорбитолу и маннитолу 
[54]. T. castaneum (хрущак малый булавоусый), рас-
пространенный вредитель сухих сыпучих продуктов, 
имеет 207 Gr-генов. По-видимому, такой широкий 
репертуар вкусовых рецепторов необходим видам, 
которые относятся к универсальным потребителям 
(поедают различные типы продуктов и не привязаны 
к определенному источнику питания) (табл. 3) [54].

Таким образом, представители клады Gr43a яв-
ляются вкусовыми рецепторами насекомых с наи-
более хорошо изученным механизмом функциони-
рования. Более того, возможность гетерологичной 
экспрессии их генов и такие свойства этих хемо-
рецепторов, как ионотропность и гомосубъединич-
ность, позволяют подробно изучать их в различных 
модельных системах in cellulo и in vitro и даже раз-
рабатывать электрофизиологические инструменты 
на их основе.

Особенности экспрессии генов хеморецепторов 
насекомых
Насекомые и позвоночные животные различаются 
не только строением хеморецепторов, но и страте-
гиями экспрессии их генов. Так, в каждом из при-
близительно 10 млн обонятельных нейронов позво-
ночного экспрессируется строго один ген рецептора. 
Выполнение правила «один рецептор – один нейрон» 
обеспечивается регуляцией на уровне транскрипции. 
Предполагается, что после выбора функционально-
го типа рецептора, экспрессируемого в конкретной 
клетке, транскрипция остальных генов рецепто-
ров подавляется по принципу обратной связи [55]. 
Механизм, благодаря которому нейрон «выбирает» 
свой обонятельный рецептор и блокирует экспрес-
сию рецепторов всех остальных специфичностей, 

Таблица 3. Gr-рецепторы сладкого вкуса с изученным 
механизмом трансдукции сигнала

Рецептор Лиганд Природный источник Ссылка

BmGr9 D-фруктоза B. mori (тутовый 
шелкопряд) [52]

BmGr10 мио-инозитол
эпи-инозитол

B. mori (тутовый 
шелкопряд) [53]

TcGr20 Маннитол
Сорбитол

T. castaneum
(хрущак малый 

булавоусый)
[54]
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до сих пор плохо понятен [56]. Скорее всего, соблюде-
ние правила «один рецептор – один нейрон» важно 
для точного «декодирования» обонятельных сигна-
лов, при котором одна популяция обонятельных ней-
ронов реагирует на ограниченное число одорантов, 
а обонятельный центр однозначно идентифицирует 
происхождение поступающих сигналов [56].

У Drosophila большая часть из ~2600 имеющих-
ся обонятельных нейронов экспрессирует два гена 
обонятельных рецепторов: один – специфичный 
к клеточному типу (вариабельная субъединица Or), 
второй – ген Or83b (константная субъединица Orco). 
Димеризация белкового продукта Or83b со специфи-
ческим рецептором обеспечивает транспорт функ-
ционального комплекса в обонятельные сенсиллы 
[6]. Этот принцип на первый взгляд кажется сино-
нимичным описанному выше правилу «один рецеп-
тор – один нейрон» позвоночных, однако у Drosophila 
условия экспрессии более гибкие. Например, в ше-
сти из восьми классов обонятельных нейронов ан-
тенн экспрессируются два гена вариабельной субъ-
единицы Or в дополнение к Or83b [57]. При этом все 
нейроны конкретной сенсиллы всегда экспрессируют 
один и тот же вариабельный рецепторный ген, хотя 
подавления экспрессии остальных генов по прин-
ципу обратной связи, свойственного позвоночным, 
у Drosophila не обнаружено [58]. 

В геноме Drosophila семейство OR-белков ко-
дируется 60 генами и несколькими псевдогенами. 
Семейство состоит из 62 рецепторных белков (при 
этом в результате альтернативного сплайсинга 
мРНК Or46a и Or69a образуются по два белка [41]). 
Некоторые OR-гены сгруппированы в кластеры 
по два или три гена (вероятно, потому что они по-
явились в результате дупликации), но большинство 
генов все же широко рассредоточено по геному [41]. 
Показано, что 45 представителей семейства OR-
генов экспрессируются в антеннах и верхнечелюст-
ных щупиках взрослых животных, в то время как 25 
генов функционируют только в обонятельной систе-
ме личинки [57].

Интересно, что рецепторы семейства OR об-
наружены только у летающих насекомых. 
Предполагается, что двойная система трансдукции, 
характерная для OR, является приспособлением 
к распознаванию источника запаха в полете [59, 60].

Семейство генов IR-рецепторов чрезвычайно ди-
вергентно, идентичность кодируемых ими аминокис-
лотных последовательностей варьирует от 10 до 70%. 
Подобно генам OR-рецепторов, IR-гены разбросаны 
по геному Drosophila, в основном, в форме индивиду-
альных генов, однако некоторые также формируют 
кластеры [22]. Геномный анализ Drosophila выявил 
66 генов семейства IR, включая 9 предполагаемых 

псевдогенов [22]. При этом 16 представителей се-
мейства экспрессируются в обонятельных нейронах 
антенн (IR-рецепторы, чувствительные к органиче-
ским кислотам и аминам), а 44 во вкусовых органах 
(32 на стадии личинки, 27 во взрослом организме) – 
в сосательных лопастях, лапках, передних крыльях, 
трубке пищевода [61]. 

Геном Drosophila содержит также 60 генов семей-
ства GR, в результате альтернативного сплайсинга 
которых образуются 68 белков [61]. Соответствующие 
белки чрезвычайно дивергентны по аминокислотной 
последовательности (идентичность 8%). Гены се-
мейства GR экспрессируются во вкусовых органах 
взрослых животных (сосательные лопасти, лапки, 
передние крылья, трубка пищевода), во вкусовых 
органах личинок, а также в различных тканях взрос-
лых животных, включая антенны, верхнечелюстные 
щупики, энтероэндокринные клетки кишечника, 
мультидендритные клетки брюшной стенки тела, 
в нейронах, иннервирующих репродуктивные орга-
ны, и даже в мозге [61]. 

На экспрессию хеморецепторов влияет физиоло-
гическое состояние насекомого, зависящее, в свою 
очередь, от воздействия внешних средовых факто-
ров. Так, изучение уровней мРНК 21 рецептора IR, 
12 GR и 43 OR в антеннах восточной плодовой мухи 
Bactrocera dorsalis выявило существенную зависи-
мость экспрессии от пищевого и полового поведения 
насекомых и даже от времени суток [62]. Интересно, 
что направление регуляции и ее количественные ха-
рактеристики у рецепторов разного типа и особей 
разного пола оказались совершенно непохожими. Эти 
данные, предположительно, иллюстрируют динами-
ческую адаптацию физиологии насекомого к измене-
нию внешних условий, обеспечивающую известную 
гибкость в реализации поведенческих программ. 

Анализ транскриптомов эусоциальных насекомых, 
в частности термитов Reticulitermes speratus, выявил 
дифференциальную экспрессию генов OR, IR и GR, 
связанную с полом, возрастом и специализацией (ка-
стовой принадлежностью) исследуемых индивидов 
[63]. Вероятно, подобные особенности экспрессии 
могут быть характерны и для других общественных 
насекомых (муравьев, пчел и др.), а архитектура хе-
морецепторной системы играет важную роль в фор-
мировании полиэтизма и построении сообщества.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Насекомые обладают сложно организованной систе-
мой хеморецепции, построенной на основе белков 
из трех суперсемейств (табл. 4). Для этой системы 
характерно нестрогое соответствие типа рецептора 
его функциональной роли. Так, ионотропные рецеп-
торы (IR) вовлечены как в обоняние (кислотные запа-
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хи, запахи аминов), так и в восприятие вкуса (низкие 
концентрации хлорида натрия). Аналогичная ситуа-
ция и с рецепторами GR, которые, соответствуя сво-
ему названию, задействованы в основном во вкусовом 
восприятии (горький и сладкий вкус), но вместе с тем 
участвуют и в обонянии (углекислый газ). Только ре-
цепторы OR являются строго обонятельными.

Архитектура хемосенсорной системы отражает 
выработку ряда эволюционных адаптаций, позво-
ляющих насекомым точно и адекватно реагировать 
на внешнюю химическую стимуляцию. Так, рецеп-
торы GR и IR проявляют комплементарную чув-
ствительность в отношении углекислого газа и кис-
лотных запахов: низкие концентрации углекислоты 
распознаются гетеродимерами GR (например, Gr21a 
и Gr63a у дрозофилы), а высокие – гетеродимерами 
IR (у дрозофилы IR8a–IR64a). Обонятельные рецеп-
торы семейств IR и OR, в свою очередь, проявляют 
комплементарную специфичность и неодинаковую 
способность к сенситизации, которые, по всей веро-
ятности, дают насекомым возможность точно опре-
делять изменение концентрации специфических 
одорантов даже в присутствии широкого спектра 
«фоновых» молекул. 

К эволюционным адаптациям, вероятно, можно 
отнести и необычные механизмы трансдукции сиг-
нала, характерные для хеморецепторов насекомых. 
Так, обонятельные рецепторы OR используют одно-
временно и ионотропный, и метаботропный пути 

Таблица 4. Сравнительные характеристики трех основных групп хеморецепторов насекомых

Суперсемейство хеморецепторов OR
(odorant receptors)

IR
(ionotropic receptors)

GR
(gustatory receptors)

Роль в хеморецепторной системе 
насекомых

Распознавание запахов 
пищи и феромонов

Распознавание запахов 
(кислоты и амины) и сла-

бого вкуса NaCl

Распознавание вкуса и угле-
кислого газа в воздухе

Четвертичная структура/олиго-
мерный статус Гетеродимеры

• Гетеротетрамеры
• Гетеродимеры (кислот-

ные запахи)

•Мономеры (Gr43a-подобные)
•Гетеродимеры (сладкий 

вкус, углекислый газ)

Механизм реализации ответа Ионотропный + 
метабо тропный Ионотропный

•Ионотропный 
(Gr43a-подобные)

•Метаботропный (рецепторы 
углекислого газа)

Тип чувствительных нейронов, 
ответственных за передачу 

сигнала в центральной нервной 
системе

Обонятельные чувствительные нейроны
(olfactory sensory neurons – OSN)

Вкусовые рецепторные 
нейроны (gustatory receptor 

neurons – GRN)

Локализация чувствительных 
нейронов в организме насекомого Придатки лба, антенны, верхнечелюстные щупики Лапки и крылья

Модельные системы, на которых 
проводились исследования

• «Пустой» нейрон* 
D. melanogaster 

• Ооцит X. laevis
• Клетки млекопитаю-

щих (HEK293 и др.)

• «Пустой» нейрон* 
D. melanogaster 

• Ооцит X. laevis

• «Пустой» нейрон* 
D. melanogaster 

• Ооцит X. laevis
• Клетки млекопитающих 

(HEK293 и др.)

*Обонятельный нейрон D. melanogaster, не экспрессирующий эндогенные обонятельные рецепторы.

трансдукции «химического» сигнала. Первый, по-
видимому, важен для быстрой реакции на высокие 
концентрации одоранта, тогда как второй обеспечи-
вает амплификацию сигнала при распознавании сла-
бых запахов. Молекулярные механизмы функциони-
рования рецепторов IR и GR изучены существенно 
хуже, но имеющиеся данные в целом говорят о пред-
почтительно ионотропном пути трансдукции их сиг-
нала. Это, впрочем, не исключает и альтернативных 
механизмов. Так, для рецепторов углекислого газа 
из суперсемейства GR характерен метаботропный 
ответ, опосредованный Gα

q
-белками и активирую-

щий ионные каналы семейства TRP. Предполагается, 
что обонятельные рецепторы IR также могут взаимо-
действовать с G-белками [64].

Ионотропный путь трансдукции сигнала в той 
или иной степени характерен для всех типов хемо-
рецепторов насекомых. Этот факт определяет су-
щественное своеобразие их хемосенсорной системы. 
Отметим, однако, что на «хеморецепторной карте» 
членистоногих в целом и насекомых в частности 
остается значительное количество белых пятен. 
И специфичность, и молекулярная структура, и сиг-
нальные пути этих рецепторов активно изучаются. 

Работа поддержана Российским фондом 
фундаментальных исследований в рамках научного 

проекта № 18-34-20087.
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