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Ïðîâåäåíî ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêîå èññëåäîâàíèå âåðøèí ùóïèêîâ ó ðó-
÷åéíèêîâ èç ðàçíûõ ýâîëþöèîííûõ ëèíèé îòðÿäà, à òàêæå ó ÷åøóåêðûëûõ è ñêîð-
ïèîíîâûõ ìóõ. Ìåòîäàìè ñâåòîâîé è ñêàíèðóþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè íà
âåðøèííûõ ÷ëåíèêàõ ùóïèêîâ ó 81 âèäà èç îòðÿäà Trichoptera, 6 âèäîâ Lepidoptera
è 2 âèäîâ Mecoptera âûÿâëåíî 11 òèïîâ ñåíñèëë. Ïîêàçàíî íàëè÷èå ó ùóïèêîâ ðîòî-
âîãî àïïàðàòà âûñîêîäèôôåðåíöèðîâàííûõ àïèêàëüíûõ ñåíñîðíûõ çîí, íåñóùèõ
òîëñòûå êîðîòêèå áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû. Íàëè÷èå àïèêàëüíîé ñåíñîðíîé çîíû ó
ðó÷åéíèêîâ è ðîäñòâåííûõ èì îòðÿäîâ ïðèçíàíî ïëåçèîìîðôíûì ïðèçíàêîì.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ðó÷åéíèêè, ýâîëþöèÿ, ñåíñèëëà, ìàêñèëëÿðíûå ùóïèêè, ëàáè-
àëüíûå ùóïèêè, àïèêàëüíûå ñåíñîðíûå çîíû, Trichoptera.

Ñåíñîðíûå ïðèäàòêè — ùóïèêè — èìåþòñÿ êàê íà ñòèïåñàõ ìàêñèëë,
òàê è íà ïðåìåíòóìå ëàáèóìà (íèæíåé ãóáû) íàñåêîìûõ è âõîäÿò â îñíîâíîé
ïëàí ñòðîåíèÿ èñõîäíîãî äëÿ êëàññà Insecta îðòîïòåðîèäíîãî ðîòîâîãî àïïà-
ðàòà. Ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè ùóïèêîâ øèðîêî èñïîëüçóþòñÿ ïðè
îïðåäåëåíèè íàñåêîìûõ è â ñèñòåìàòèêå ìíîãèõ îòðÿäîâ, â òîì ÷èñëå è òà-
êèõ êðóïíûõ, êàê ðó÷åéíèêè (Trichoptera), ÷åøóåêðûëûå (Lepidoptera) è
æåñòêîêðûëûå (Coleoptera), êàê ïðàâèëî, íà óðîâíå ðîäîâ è ñåìåéñòâ (Ìàð-
òûíîâ, 1934; Ëåð, 1997, è äð.). Òåì íå ìåíåå ñðàâíèòåëüíî-ìîðôîëîãè÷åñêèå
äàííûå ïî ñòðîåíèþ ñåíñîðíîãî âîîðóæåíèÿ ùóïèêîâ ðåäêî îáñóæäàþòñÿ â
ëèòåðàòóðå. Â êà÷åñòâå ïðèìåðîâ ìîæíî ïðèâåñòè îáçîðíóþ ðàáîòó
Â. Ï. Èâàíîâà (2000) è åãî ïóáëèêàöèè ïî îòäåëüíûì âèäàì íàñåêîìûõ
(Èâàíîâ è äð., 1975), èññëåäîâàíèå ïî ñåíñèëëàì ëè÷èíîê äîëãîíîñèêîâ
(Òîìêîâè÷, ×àéêà, 2001), ïóáëèêàöèè Øîâåíà è Ôîøî ïî ñåíñèëëàì ðîòîâî-
ãî àïïàðàòà ÷åøóåêðûëûõ (Chauvin, Faucheux, 1981; Faucheux, 2005), ìî-
íîãðàôèþ ïî ìîðôîëîãèè õåìîðåöåïòîðíûõ îðãàíîâ íàñåêîìûõ (Ñèíèöèíà,
×àéêà, 2006). Íåäîñòàòîê äàííûõ ïî ìîðôîëîãè÷åñêîìó ðàçíîîáðàçèþ è
ñåíñîðíîìó âîîðóæåíèþ ïàëüï ðÿäà òàêñîíîâ ïðåïÿòñòâóåò ïîíèìàíèþ ýâî-
ëþöèè ñåíñîðíûõ êîìïëåêñîâ ðîòîâîãî àïïàðàòà è çàòðóäíÿåò àäåêâàòíîå
èñïîëüçîâàíèå ïàëüïàëüíûõ ñòðóêòóð â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ
íåêîòîðûõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ (Ivanov, 1996; Frania, Wiggins, 1997).

Ñòðîåíèå ùóïèêîâ îêàçàëîñü âàæíûì äëÿ ðàçâèòèÿ ñèñòåìû îòðÿäà Tri-
choptera è íåðåäêî èñïîëüçîâàëîñü äëÿ ðàçãðàíè÷åíèÿ òàêñîíîâ âûñøèõ
ðàíãîâ. Êîëåíàòè (Kolenati, 1851, 1859) âûäåëèë âûñøèõ ëèìíåôèëîèäíûõ
ðó÷åéíèêîâ, îñíîâûâàÿñü íà ðåäóêöèè ó ñàìöîâ ÷èñëà ÷ëåíèêîâ ÷åëþñòíûõ
ùóïèêîâ, â òàêñîí Heteropalpoidea, êîòîðûé ïîçäíåå ïîëó÷èë ïîäîòðÿä In-
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aequipalpia, ïðîòèâîïîñòàâèâ èõ ïîäîòðÿäó Aequipalpia ñ íå ðåäóöèðîâàííû-
ìè ùóïèêàìè. Ýòè òàêñîíû îêàçàëèñü èñêóññòâåííûìè, è ñèñòåìà Êîëåíàòè
ïî÷òè ÷åðåç ñòîëåòèå áûëà îòâåðãíóòà. Âïîñëåäñòâèè À. Â. Ìàðòûíîâ (1924,
1934) îáðàòèë âíèìàíèå íà ñòðîåíèå ïîñëåäíèõ ÷ëåíèêîâ ùóïèêîâ â íåêîòî-
ðûõ ñåìåéñòâàõ. Îí ïðèøåë ê âûâîäó, ÷òî êàê ïî ëè÷èíî÷íûì, òàê è ïî èìà-
ãèíàëüíûì ïðèçíàêàì ðó÷åéíèêè ðàçäåëÿþòñÿ íà 2 ãðóïïû — öåëüíîùóïè-
êîâûõ (Integripalpia) è êîëü÷àòîùóïèêîâûõ (Annulipalpia). Â ÷èñëå ïðî÷èõ
ïðèçíàêîâ äëÿ êîëü÷àòîùóïèêîâûõ áûëî îòìå÷åíî íàëè÷èå ëèáî âòîðè÷íî
êîëü÷àòîãî, ëèáî íå êîëü÷àòîãî, íî òîãäà çàîñòðåííîãî ïîñëåäíåãî ÷ëåíèêà
ùóïèêîâ â îòäåëüíûõ ñåìåéñòâàõ (Rhyacophilidae, Hydroptilidae).

Â ñîâðåìåííîé ñèñòåìå ðó÷åéíèêîâ ýâîëþöèîííûå âåòâè êîëü÷àòîùóïè-
êîâûõ (Annulipalpia) è öåëüíîùóïèêîâûõ (Integripalpia) îáû÷íî èìåþò ðàíã
ïîäîòðÿäîâ, âêëþ÷àþùèõ ðÿä íàäñåìåéñòâ (Weaver, 1984; Schmid, 1998;
Ivanov, Sukatsheva, 2002). Â ïðåäåëàõ êîëü÷àòîùóïèêîâûõ Óèâåð (Weaver,
1984) ïðåäëîæèë âûäåëèòü èíôðàîòðÿä Spicipalpia, â êîòîðûé áûëè ïîìå-
ùåíû ñåìåéñòâà, âõîäÿùèå â Rhyacophiloidea è Hydroptiloidae; â êà÷åñòâå
ãëàâíîãî ïðèçíàêà áûëî èñïîëüçîâàíî íàëè÷èå êðóïíîé àïèêàëüíîé ñåíñèë-
ëû ìàêñèëëÿðíûõ ùóïèêîâ. Àïîìîðôíîå ñîñòîÿíèå ýòîãî è ðÿäà äðóãèõ
ïðèçíàêîâ íå áûëî â ïîëíîé ìåðå îáîñíîâàíî ââèäó îòñóòñòâèÿ ñðàâíèòåëü-
íî-ìîðôîëîãè÷åñêèõ äàííûõ.

Â õîäå íàøèõ èññëåäîâàíèé áûëî âûÿñíåíî, ÷òî àïèêàëüíîé ñåíñèëëå
â ïîíèìàíèè Óèâåðà (Weaver, 1984) ñîîòâåòñòâóåò àïèêàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ
çîíà ñ íåñêîëüêèìè òèïàìè ñåíñèëë (Ivanov, 1996). Ýòà ñòðóêòóðà áûëà òàê-
æå îòìå÷åíà êàê àïèêàëüíûé êîíè÷åñêèé êîìïëåêñ (apical cone complex)
Ëþíãáåðãîì è Õîëëáåðãîì (Ljungberg, Hallberg, 1992). Àïèêàëüíîé ñåíñîð-
íîé çîíîé, èëè òåðìèíàëüíûì ñåíñîðíûì êîìïëåêñîì, ìû áóäåì â äàëüíåé-
øåì îáîçíà÷àòü çàíèìàþùèé àïèêàëüíîå èëè ñóáàïèêàëüíîå ïîëîæåíèå
îáîñîáëåííûé ó÷àñòîê ïîâåðõíîñòè ïîñëåäíåãî ÷ëåíèêà ùóïèêà, íà êîòîðîì
ðàñïîëîæåíû ñåíñèëëû, îòëè÷àþùèåñÿ îò îñòàëüíûõ ñåíñèëë ïîñëåäíåãî
÷ëåíèêà. Òàêèå çîíû íà ùóïèêàõ øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû ñðåäè íàñåêî-
ìûõ; îíè íîñÿò îáùåå íàçâàíèå «ïàëüïàëüíûå îðãàíû» (Èâàíîâ, 2000) è
ñèëüíî ðàçëè÷àþòñÿ ïî ñòðóêòóðå, ÷èñëåííîñòè è ïîëîæåíèþ. Ïîìèìî àïè-
êàëüíûõ ñåíñîðíûõ çîí ê ïàëüïàëüíûì îðãàíàì îòíîñÿòñÿ îðãàíû Ðàòà, ïî-
ãðóæåííûå âíóòðü ëàáèàëüíûõ ùóïèêîâ ÷åøóåêðûëûõ, ëàòåðàëüíûå ñåí-
ñîðíûå ÿìêè ïàëüï ó íåêîòîðûõ âèäîâ ðó÷åéíèêîâ è âèñëîêðûëîê è îáîñîá-
ëåííûå âîëîñêîâûå ïîëÿ ó íåêîòîðûõ âûñøèõ öåëüíîùóïèêîâûõ
ðó÷åéíèêîâ èç ñåìåéñòâ Limnephilidae, Brachycentridae è Lepidostomatidae.

Ïîÿâëåíèå äàííîé ñòàòüè âî ìíîãîì ñòèìóëèðîâàíî äèñêóññèåé ïî ñèñòå-
ìàòèêå Trichoptera è ðîäñòâåííûõ èì îòðÿäîâ íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðà-
ùåíèåì (Weaver, 1984, 1992; Wiggins, Wichard, 1989; Ivanov, 1996; Frania,
Wiggins, 1997; Morse, 1997; Schmid, 1998; Kjer et al., 2002; Holzental et al.,
2007). Â ýòîé ïóáëèêàöèè ìû äåëàåì àêöåíò íà ñðàâíèòåëüíîì àíàëèçå
âíåøíåãî ñòðîåíèÿ ùóïèêîâ, à íå íà óëüòðàñòðóêòóðå ðàñïîëîæåííûõ íà
íèõ ñåíñèëë, ÷òî áîëåå ñîîòâåòñòâóåò îáùåé çàäà÷å èññëåäîâàíèÿ — âûÿâëå-
íèþ èñõîäíîãî ñîñòîÿíèÿ, òèïè÷íûõ ôîðì è îñíîâíûõ òåíäåíöèé ýâîëþöèè
àïèêàëüíîé ñåíñîðíîé çîíû ùóïèêîâ ðó÷åéíèêîâ. Òàêîé ïîäõîä ïîçâîëèò
âûÿâèòü îñíîâíûå òåíäåíöèè â ðàçâèòèè ñåíñîðíîé çîíû, ÷òî íåîáõîäèìî
äëÿ îöåíêè ñóùåñòâóþùèõ êëàññèôèêàöèé îòðÿäà è ñîçäàíèÿ ïðåäïîñûëîê
äëÿ èññëåäîâàíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ðåöåïòîðîâ àïè-
êàëüíûõ çîí ùóïèêîâ.

Õîòÿ íîìåíêëàòóðå ñåíñèëë íàñåêîìûõ ïîñâÿùåíû ìíîãî÷èñëåííûå
ïóáëèêàöèè (îáçîðû ñì.: Snodgrass, 1935; Slifer, 1960, 1970; Åëèçàðîâ,
1978; Èâàíîâ, 2000; Faucheux, 2004; Ivanov, Melnitsky, 2011), íîìåíêëàòó-
ðà ñåíñèëë ðàçðàáîòàíà åùå íå â ïîëíîé ìåðå èç-çà íàëè÷èÿ ïåðåõîäîâ ìåæ-
äó ðàçëè÷íûìè èõ òèïàìè. Â äàííîé ðàáîòå ìû èñïîëüçóåì êëàññèôèêàöèþ
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ñåíñèëë, îñíîâàííóþ íà òðàäèöèîííîé íîìåíêëàòóðå Ñíîäãðàññà (Snod-
grass, 1935), ïðèíÿòóþ íàìè ðàíåå (Ivanov, Melnitsky, 2011, 2016; Melnits-
ky, Ivanov, 2011, 2016; Valuyskiy et al., 2017) è äîïîëíåííóþ íàçâàíèÿìè
äëÿ îñîáûõ ñåíñèëë íà ùóïèêàõ (Ñèíèöèíà, ×àéêà, 2006). Ïðåæäå ê ïðîáëå-
ìå ðàçíîîáðàçèÿ ñåíñèëë íà ùóïèêàõ ðó÷åéíèêîâ îáðàùàëèñü Ëþíãáåðã è
Õîëëáåðã (Ljungberg, Hallberg, 1992), íî îíè èñïîëüçîâàëè ýêëåêòè÷íóþ íî-
ìåíêëàòóðó.

ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÈÊÀ

Îñíîâîé äëÿ âûïîëíåíèÿ ðàáîòû ïîñëóæèëè ñîáñòâåííûå ñáîðû àâòîðîâ
â ýêñïåäèöèÿõ â Ðîññèè, Êàçàõñòàíå, Òàäæèêèñòàíå, Íåïàëå, Ìàëàéçèè,
Òàèëàíäå, Èíäîíåçèè, íà Ìàäàãàñêàðå è âî Âüåòíàìå, ÷àñòü ìàòåðèàëà áûëà
ïîëó÷åíà èç êîëëåêöèè Çîîëîãè÷åñêîãî èíñòèòóòà ÐÀÍ (ÇÈÍ; Ñàíêò-Ïåòåð-
áóðã), ôîíäîâ êàôåäðû ýíòîìîëîãèè Ñàíêò-Ïåòåðáóðãñêîãî ãîñóäàðñòâåííî-
ãî óíèâåðñèòåòà è îò êîëëåã.

Â ðàáîòå áûë èñïîëüçîâàí 91 âèä íàñåêîìûõ èç ñëåäóþùèõ 33 ñåìåéñòâ.
Îòðÿä TRICHOPTERA: Rhyacophila angulata Martynov, 1910, Rh. chayulpa
kaligandaki Melnitsky, 2005, Rh. kaltatica Levanidova et Schmid, 1977,
Rh. nubila Zetterstedt, 1840, Rh. shingripa tatopani Melnitsky, 2005, Rh. tu-
kuche Melnitsky, 2005, Himalopsyche acharai Malicky et Chantaramongkol,
1989, H. todma Schmid, 1963 (Rhyacophilidae); Glossosoma nylanderi McLach-
lan, 1879, G. intermedium (Klapalek, 1892), Padunia adelungi Martynov,
1910, Mastigoptila longicornuta (Schmid, 1958), Agapetus ochripes Curtis,
1834, A. inaequispinosus Schmid, 1970 (Glossosomatidae); Ptilocolepus colchi-
cus Martynov, 1913, P. granulatus (Pictet, 1834) (Ptilocolepidae); Hydroptila
sparsa Curtis, 1834, Ugandatrichia maliwan Malicky et Chantaramongkol,
1991 (Hydroptilidae); Apsilochorema annandalei Martynov, 1935, Apatanodes
sociatus Navas, 1934, Cailloma pumida Ross, 1956, Metachorema griseum
Schmid, 1957, Neoatopsyche chilensis Schmid, 1955, Ulmerochorema stigmum
(Ulmer, 1916), Taschorema apobamum Neboiss, 1977 (Hydrobiosidae); Plec-
trocnemia conspersa (Curtis, 1834), Polycentropus flavomaculatus (Pictet,
1834), Neureclipsis bimaculata (Linnaeus, 1758) (Polycentropodidae); Hyalo-
psyche sachalinica Martynov, 1910 (Dipseudopsidae); Lype phaeopa (Stephens,
1836), Phychomyia flavida Hagen, 1861, Tinodes waeneri (Linnaeus, 1758)
(Psychomyidae); Hydropsyche newae Kolenati, 1858, H. valvata Martynov,
1927, Cheumatopsyche lepida (Pictet, 1834), Smicridea annulicornis (Blan-
chard, 1851) (Hydropsychidae); Stenopsyche marmorata Navas, 1920, S. simi-
les Ulmer, 1927 (Stenopsychidae); Dolophilodes ornata Ulmer, 1909, Philopota-
mus ludificatus McLachlan, 1878, Ph. variegatus (Scopoli, 1763), Wormaldia
occipitalis (Pictet, 1834), W. subnigra McLachlan, 1865, Kisaura borealis Ku-
hara, 1999, Gunungiella aguha Melnitsky et Ivanov, 2010, Chimarra okuiho-
rum Mey, 1998, Rossodes sp. (Philopotamidae); Phryganea bipunctata Retzius,
1783, Ph. grandis Linnaeus, 1758, Oligostomis reticulata (Linnaeus, 1761)
(Phryganeidae); Anabolia laevis (Zetterstedt, 1840), Asynarchus lapponicus
(Zetterstedt, 1840), Limnephilus nigriceps (Zetterstedt, 1840), L. major (Mar-
tynov, 1909), Potamophylax latipennis (Curtis, 1834), P. cingulatus (Stephens,
1837), Glyphotaelius pellucidus (Retzius, 1783), Monocosmoecus minor
Schmid, 1955, Verger kuscheli Schmid, 1955 (Limnephilidae); Apatania majus-
cula McLachlan, 1872, A. crymophila McLachlan, 1880, Baicalina bellicosa
Martynov, 1914, Baicalinella foliata (Martynov, 1914) (Apataniidae); Neophy-
lax splendens Denning, 1948, Oligophlebodes minutus (Banks, 1897) (Threm-
matidae); Molanna albicans (Zetterstedt, 1840), M. angustata Curtis, 1834
(Molannidae); Kosrheithrus tillyardi Mosely, 1953 (Philorheithridae); Silo pal-
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lipes (Fabricius, 1781), Goera tungusensis Martynov, 1909 (Goeridae); Brachy-
centrus subnubilus Curtis, 1834, B. americanus (Banks, 1899) (Brachycentri-
dae); Lepidostoma hirtum (Fabricius, 1775) (Lepidostomatidae); Sericostoma
personatum Spence, 1826, Myotrichia murina Schmid, 1955, Notidobiella cha-
cayana Schmid, 1957 (Sericostomatidae); Beraea maura (Curtis, 1834) (Beraei-
dae); Odontocerum albicorne (Scopoli, 1763), Psilotreta falcula Botosaneanu,
1970 (Odontoceridae); Trichovespula macrocera Schmid, 1955 (Tasimiidae);
Eosericostoma aequispinum Schmid, 1955 (Helicophidae); Athripsodes aterri-
mus (Stephens, 1836) (Leptoceridae). Îòðÿä LEPIDOPTERA: Micropterix cal-
thella (Linnaeus, 1761), M. aureatella (Scopoli, 1763) (Micropterigidae); Erio-
crania semipurpurella Stephens, 1835 (Eriocraniidae); Ochsenheimeria urella
Fischer von Röslerstamm, 1842 (Ypsolophidae); Oberthueria caeca (Oberthür,
1880) (Endromidae); Cossus cossus (Linnaeus, 1758) (Cossidae). Îòðÿä MECO-
PTERA: Panorpa communis Linnaeus, 1768, P. germanica Linnaeus, 1758 (Pa-
norpidae); Boreus westwoodi Hagen, 1866 (Boreidae).

Áûëè èñïîëüçîâàíû ìåòîäû ýëåêòðîííîé ðàñòðîâîé è ñâåòîâîé ìèêðî-
ñêîïèè. Äëÿ ñâåòîâîé ìèêðîñêîïèè ãîòîâèëè òîòàëüíûå ïðåïàðàòû â ãëèöå-
ðèíå, êîòîðûå ôîòîãðàôèðîâàëè ñ ïîìîùüþ ôîòîãðàôè÷åñêîé íàñàäêè ìèê-
ðîñêîïà «Áèîëàì È». Äëÿ ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè ùóïèêè âûñóøèâàëè
íà âîçäóõå è íàïûëÿëè çîëîòîì. Ôîòîãðàôèè áûëè ñäåëàíû íà ñêàíèðóþ-
ùèõ ýëåêòðîííûõ ìèêðîñêîïàõ Philips SEM 502B, Fei Quanta 200 3D, JEOL
NeoScope JCM-5000 è Tescan MIRA3 â Ëàáîðàòîðèè ýëåêòðîííîé ìèêðîñêî-
ïèè ÑÏáÃÓ è Hitachi S-570 â Ãðóïïå ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè ÇÈÍ.

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ

Ó èññëåäîâàííûõ âèäîâ ðó÷åéíèêîâ ñåíñèëëû íà ùóïèêàõ ãîëîâû ðàçëè-
÷àþòñÿ ïî ðàçìåðàì è ôîðìå, ðàñïîëîæåíû îíè â 2 ÿðóñà — òàêîå ðàñïîëî-
æåíèå ñåíñèëë ðàíåå áûëî îáíàðóæåíî è íà àíòåííàõ ðó÷åéíèêîâ (Ivanov,
Melnitsky, 2011, 2016; Melnitsky, Ivanov, 2011, 2016; Valuyskiy et al., 2017).
Âåðõíèé ÿðóñ îáðàçîâàí òðèõîèäíûìè ñåíñèëëàìè íåñêîëüêèõ ïîäòèïîâ:
çàîñòðåííûå òðèõîèäíûå ñåíñèëëû ñ ðåáðèñòîé ïîâåðõíîñòüþ (ðèñ. 1, à),
çóá÷àòûå òðèõîèäíûå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, á), ãëàäêèå èçîãíóòûå òðèõîèäíûå
ñåíñèëëû (ðèñ. 1, â), òóïîêîíå÷íûå òðèõîèäíûå ñåíñèëëû ñ ðåáðèñòîé ïî-
âåðõíîñòüþ (òîëñòîñòåííûå âêóñîâûå òðèõîèäíûå ñåíñèëëû ïî êëàññèôèêà-
öèè, èñïîëüçóåìîé Ñèíèöèíîé è ×àéêîé (2006)) (ðèñ. 1, ã), êëàâèôîðìíûå
ñåíñèëëû (ðèñ. 1, ä). Íèæíèé ÿðóñ ïðåäñòàâëåí áîëåå ìåëêèìè ñåíñèëëàìè:
òîíêèå áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, å), òîëñòûå áàçèêîíè÷åñêèå ñåí-
ñèëëû (ðèñ. 1, æ), ëåïåñòêîâèäíûå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, ç), ïñåâäîïëàêîèäíûå
ñåíñèëëû ðàçíûõ òèïîâ (ðèñ. 1, è—ë). Ïñåâäîïëàêîèäíûå ñåíñèëëû íà ùó-
ïèêàõ ãîëîâû ïî ñòðîåíèþ ïîõîæè íà ïñåâäîïëàêîèäíûå ñåíñèëëû, êîòîðûå
ðàñïîëàãàþòñÿ íà àíòåííàõ. Ïîäðîáíî ðàçíîîáðàçèå àíòåííàëüíûõ ïñåâäî-
ïëàêîèäíûõ ñåíñèëë áûëî îïèñàíî â äðóãèõ ðàáîòàõ àâòîðîâ (Ivanov, Mel-
nitsky, 2011, 2016; Melnitsky, Ivanov, 2011, 2016; Valuyskiy et al., 2017).

Îòðÿä TRICHOPTERA. Â ñîâðåìåííîé ñèñòåìå îòðÿä òðàäèöèîííî ïîä-
ðàçäåëåí íà 2 ïîäîòðÿäà, Annulipalpia è Integripalpia (Ìàðòûíîâ, 1924).
Òåðìèíàëüíûé ñåíñîðíûé êîìïëåêñ ó ðó÷åéíèêîâ ðàñïîëàãàåòñÿ íà êîíöå-
âûõ ÷ëåíèêàõ ìàêñèëëÿðíûõ è ëàáèàëüíûõ ùóïèêîâ è ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
îáîñîáëåííûé âûðîñò, íà êîòîðîì ðàñïîëàãàþòñÿ ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ðàçìå-
ðó è ôîðìå âêóñîâûå ñåíñèëëû, ïî-âèäèìîìó, îáðàçîâàâøèåñÿ èç äëèííûõ
òîëñòîñòåííûõ âêóñîâûõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë (òóïîêîíå÷íûå ðåáðèñòûå
òðèõîèäíûå ñåíñèëëû), êîòîðûå âî ìíîæåñòâå èìåþòñÿ íà ùóïèêàõ ðó÷åé-
íèêîâ, îñîáåííî â êîíöåâûõ ÷àñòÿõ. Ñðåäè ñåìåéñòâ, ðàíåå îòíîñèâøèõñÿ ê
èíôðàîòðÿäó Spicipalpia, à íûíå ïðèíàäëåæàùèõ ê íàäñåìåéñòâàì Rhyaco-
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philoidea è Hydroptiloidea ïîäîòðÿäà Phryganeina (Ivanov, Sukatsheva, 2002;
Integripalpia sensu Holzental et al., 2007), ñåíñîðíàÿ çîíà îáíàðóæåíà ó
âñåõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ ñåìåéñòâ Rhyacophilidae è Ptilocolepidae, ÷àñòè
Glossosomatidae è íà ëàáèàëüíûõ ùóïèêàõ ó Hydrobiosidae, îäíàêî íå îáíà-
ðóæåíà â ñåì. Hydroptilidae è ó ÷àñòè Glossosomatidae (Agapetus, Padunia,
Mastigoptila) è Hydrobiosidae (Cailloma). Çà ïðåäåëàìè óêàçàííûõ ñåìåéñòâ
òåðìèíàëüíûé ñåíñîðíûé êîìïëåêñ îáíàðóæåí ó ïðåäñòàâèòåëåé Stenopsy-
chidae è Philopotamidae èç ïîäîòðÿäà Annulipalpia è îòñóòñòâóåò âî âñåõ
äðóãèõ èññëåäîâàííûõ íàìè ñåìåéñòâàõ ðó÷åéíèêîâ.

Íèæå ïðèâîäèòñÿ îïèñàíèå ìîðôîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé àïèêàëüíûõ
ñåíñîðíûõ çîí ó ïðåäñòàâèòåëåé âûøåïåðå÷èñëåííûõ ñåìåéñòâ.
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Ðèñ. 1. Ñõåìà ñòðîåíèÿ íàðóæíûõ êóòèêóëÿðíûõ ÷àñòåé ñåíñèëë íà ìàêñèëëÿðíûõ è ëàáèàëü-
íûõ ùóïèêàõ Amphiesmenoptera.

à — çàîñòðåííàÿ òðèõîèäíàÿ ñåíñèëëà ñ ðåáðèñòîé ïîâåðõíîñòüþ, á — çóá÷àòàÿ òðèõîèäíàÿ ñåíñèëëà, â —
ãëàäêàÿ èçîãíóòàÿ òðèõîèäíàÿ ñåíñèëëà, ã — òóïîêîíå÷íàÿ òðèõîèäíàÿ ñåíñèëëà ñ ðåáðèñòîé ïîâåðõíîñòüþ
(òîëñòîñòåííàÿ âêóñîâàÿ òðèõîèäíàÿ ñåíñèëëà), ä — êëàâèôîðìíàÿ ñåíñèëëà, å — òîíêàÿ áàçèêîíè÷åñêàÿ
ñåíñèëëà, æ — òîëñòàÿ áàçèêîíè÷åñêàÿ ñåíñèëëà, ç — ëåïåñòêîâèäíàÿ ñåíñèëëà ó Brachycentridae, è — ãðè-
áîâèäíàÿ ïñåâäîïëàêîèäíàÿ ñåíñèëëà ó Rhyacophilidae, ê — çóá÷àòàÿ ïñåâäîïëàêîèäíàÿ ñåíñèëëà ó Limne-

philidae, ë — âèëü÷àòàÿ ïñåâäîïëàêîèäíàÿ ñåíñèëëà ó Phryganeidae.



Ñåì. STENOPSYCHIDAE Martynov, 1924

Ó ñàìöîâ Stenopsyche marmorata àïèêàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà õîðîøî âû-
ðàæåíà íà îáåèõ ïàðàõ ùóïèêîâ (ðèñ. 2, 2, 4, ñì. âêë.). Òåðìèíàëüíûé ñåí-
ñîðíûé êîìïëåêñ íà ìàêñèëëÿðíûõ ùóïèêàõ íåñåò îäíó êðóïíóþ òîëñòóþ
áàçèêîíè÷åñêóþ ñåíñèëëó ïî÷êîâèäíîé ôîðìû, çàíèìàþùèå òåðìèíàëüíîå
ïîëîæåíèå, è äî 10 áîëåå ìåëêèõ ñåíñèëë, ëîêàëèçîâàííûõ íà ëàòåðàëüíîé
ïîâåðõíîñòè ñåíñîðíîãî êîìïëåêñà â áàçàëüíîé èëè ñóáàïèêàëüíîé åãî ÷àñ-
òÿõ (ðèñ. 2, 4); âåðøèíà ëàáèàëüíûõ ùóïèêîâ íåñåò äâå ìàññèâíûå ñåíñèë-
ëû, ðàñïîëîæåííûå áëèçêî äðóã ê äðóãó (ðèñ. 2, 2). Ìû ïðåäïîëàãàåì, ÷òî
ýòè ñåíñèëëû ÿâëÿþòñÿ ðåäóöèðîâàííûìè òóïîêîíå÷íûìè òðèõîèäíûìè
ñåíñèëëàìè ñ ðåáðèñòîé ïîâåðõíîñòüþ (òîëñòîñòåííûìè âêóñîâûìè òðèõî-
èäíûìè ñåíñèëëàìè), óòðàòèâøèìè ïðîäîëüíûå ðåáðà. Â ýòîì ñåìåéñòâå îá-
íàðóæåíî ïîñòåïåííîå óêîðî÷åíèå òóïîêîíå÷íûõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë íà
ùóïèêàõ, íî ïîëíîãî ïåðåõîäà ê òîëñòûì áàçèêîíè÷åñêèì ñåíñèëëàì íå âû-
ÿâëåíî. Ëèøåííàÿ ìèêðîòðèõèé ãëàäêàÿ áîêîâàÿ ïîâåðõíîñòü òåðìèíàëü-
íîãî êîìïëåêñà íåñåò íåìíîãî÷èñëåííûå òîëñòûå áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèë-
ëû, êîòîðûå íåðàâíîìåðíî ðàñïðåäåëåíû ïî ëàòåðàëüíîé ïîâåðõíîñòè;
ó îñíîâàíèÿ òåðìèíàëüíîãî êîìïëåêñà â çîíå, ãäå ïîÿâëÿþòñÿ ìèêðîòðè-
õèè, èìååòñÿ íåñêîëüêî òóïîêîíå÷íûõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë. Ìàêñèëëÿð-
íûå ùóïèêè ó ñàìêè ýòîãî âèäà íà âåðøèíå àïèêàëüíîé ñåíñîðíîé çîíû òàê-
æå íåñóò ïî îäíîé òîëñòîé áàçèêîíè÷åñêîé ñåíñèëëå (ðèñ. 2, 3); íà ëàòå-
ðàëüíîé ïîâåðõíîñòè ðàñïîëîæåíû áîëåå ìåëêèå ñåíñèëëû ýòîãî òèïà, ÷àñòî
íàõîäÿùèåñÿ íà îáîñîáëåííûõ ëàòåðàëüíûõ âîçâûøåíèÿõ. Ó îñíîâàíèÿ
òåðìèíàëüíîãî êîìïëåêñà ðàñïîëàãàþòñÿ íåìíîãî÷èñëåííûå òóïîêîíå÷íûå
òðèõîèäíûå ñåíñèëëû. Ñòðîåíèå àïèêàëüíîé çîíû íèæíåãóáíûõ ùóïèêîâ
ïîõîæå íà òàêîâîå ìàêñèëëÿðíûõ ùóïèêîâ (ðèñ. 2, 1): òàê æå èìååòñÿ áîëåå
5 êîðîòêèõ âêóñîâûõ ñåíñèëë íà ëàòåðàëüíîé ïîâåðõíîñòè òåðìèíàëüíîé
çîíû. Çà çîíîé, ëèøåííîé ìèêðîòðèõèé, ðàñïîëàãàþòñÿ íåñêîëüêî äëèí-
íûõ ïðÿìûõ òðèõîèäíûõ âêóñîâûõ ñåíñèëë, êîòîðûå ñèëüíî óêîðî÷åíû íà
ãðàíèöå çîíû. Ó äàííîãî âèäà àïèêàëüíûå òîëñòûå áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèë-
ëû íà âåðøèíàõ òåðìèíàëüíûõ ñåíñîðíûõ êîìïëåêñîâ ùóïèêîâ êàê ìèíè-
ìóì âäâîå ïðåâûøàþò ïî ðàçìåðó äðóãèå ñåíñèëëû, ðàñïîëàãàþùèåñÿ íà ëà-
òåðàëüíûõ ïîâåðõíîñòÿõ ñåíñîðíûõ êîìïëåêñîâ.

Äðóãîé èçó÷åííûé âèä, Stenopsyche similis, èìååò â îáùåì ñõîäíîå ñ
S. marmorata ñòðîåíèå ãóáíûõ è ÷åëþñòíûõ ùóïèêîâ, îäíàêî ìîæíî âûäå-
ëèòü è íåêîòîðûå îòëè÷èÿ: âåðøèííàÿ ñåíñèëëà òåðìèíàëüíîãî ñåíñîðíîãî
êîìïëåêñà íà ìàêñèëëÿðíûõ ùóïèêàõ ïðàêòè÷åñêè íå îòëè÷àåòñÿ ïî ðàçìå-
ðàì îò ëàòåðàëüíûõ ñåíñèëë, îíà ìåíåå îáîñîáëåíà îò îñòàëüíûõ ñåíñèëë,
íåæåëè ó ïðåäûäóùåãî âèäà. Òåðìèíàëüíàÿ ñåíñèëëà íà âåðøèíå ëàáèàëü-
íûõ ùóïèêîâ òàêæå ìåíüøå, ÷åì ó ïðåäûäóùåãî âèäà.

Ñåì. PHILOPOTAMIDAE Stephens, 1829

Â ïîäñåì. Philopotaminae Stephens, 1829 ó Dolophilodes ornata (ðèñ. 2, 5)
ïîñëåäíèé ÷ëåíèê ìàêñèëëÿðíîãî ùóïèêà íåñåò ìíîãî÷èñëåííûå ãðèáîâèä-
íûå ïñåâäîïëàêîèäíûå è òðèõîèäíûå ñåíñèëëû ðàçíûõ òèïîâ. Íà âåðøèíå
ùóïèêà èìååòñÿ îáîñîáëåííàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà ñ åäèíñòâåííîé êðóïíîé òåð-
ìèíàëüíîé òîëñòîé áàçèêîíè÷åñêîé ñåíñèëëîé. Ëàáèàëüíûå ùóïèêè ó ýòîãî
âèäà ñõîäíû ñ ìàêñèëëÿðíûìè. Ó Kisaura borealis òàêæå íàáëþäàåòñÿ äèô-
ôåðåíöèàöèÿ àïèêàëüíîé çîíû ùóïèêîâ: êîíåö ìàêñèëëÿðíîãî ùóïèêà âû-
òÿíóò, òåðìèíàëüíî ðàñïîëàãàåòñÿ åäèíè÷íàÿ ñåíñèëëà.

Ùóïèêè ó Philopotamus variegates è Ph. ludificatus íà âåðøèíå ðåçêî ñó-
æàþòñÿ, ñåíñîðíàÿ çîíà çàêàí÷èâàåòñÿ îäíîé êðóïíîé òåðìèíàëüíîé ñåí-
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ñèëëîé; ëàòåðàëüíàÿ ïîâåðõíîñòü ÷åëþñòíûõ ùóïèêîâ ëèøåíà äðóãèõ òèïîâ
ñåíñèëë, íà ëàòåðàëüíûõ ïîâåðõíîñòÿõ íèæíåãóáíûõ ùóïèêîâ îñòàþòñÿ íåìíîãî÷èñ-
ëåííûå êîðîòêèå òîëñòûå áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû (ðèñ. 2, 6). Ó Wormal-
dia subnigra íà âåðøèíå àïèêàëüíîé ñåíñîðíîé çîíû ðàñïîëàãàþòñÿ äâå íå-
áîëüøèå òîëñòûå áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû, ñåíñîðíûé êîìïëåêñ íà ëàáèà-
ëüíûõ ùóïèêàõ íåñåò îäíó êîðîòêóþ òîëñòóþ áàçèêîíè÷åñêóþ
òåðìèíàëüíóþ ñåíñèëëó è íåñêîëüêî áîëåå ìåëêèõ ñåíñèëë ýòîãî òèïà íà áî-
êîâîé ïîâåðõíîñòè. Ó åùå îäíîãî ïðåäñòàâèòåëÿ ïîäñåì. Philopotaminae, Gu-
nungiella aguha, àïèêàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà íà ãóáíûõ è ÷åëþñòíûõ ùóïè-
êàõ íå îáíàðóæåíà. Ó ïðåäñòàâèòåëåé ïîäñåìåéñòâ Chimarrinae Rambur,
1842 è Rossodinae Oezdikmen et Darilmaz, 2008 òàêæå íå íàéäåíû ìîðôîëî-
ãè÷åñêè îáîñîáëåííûå ñåíñîðíûå êîìïëåêñû íà âåðøèíå ùóïèêîâ.

Â äðóãèõ ñåìåéñòâàõ ïîäîòðÿäà Annulipalpia àïèêàëüíûõ ñåíñîðíûõ çîí
íà ùóïèêàõ íå îáíàðóæåíî (ðèñ. 2, 7). Îäíàêî íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî ó
Hydropsyche newae (Hydropsychidae) íà âåðøèíå ìàêñèëëÿðíîãî ùóïèêà íà-
áëþäàåòñÿ íåñêîëüêî ìåëêèõ òîëñòûõ áàçèêîíè÷åñêèõ ñåíñèëë, ñèëüíî îò-
ëè÷àþùèõñÿ ïî ðàçìåðàì îò ìíîãî÷èñëåííûõ òóïîêîíå÷íûõ òðèõîèäíûõ
ñåíñèëë (ðèñ. 5, 5). Âîçìîæíî, ãðóïïà òåðìèíàëüíî ðàñïîëîæåííûõ ñåí-
ñèëë ÿâëÿåòñÿ ðóäèìåíòîì íåêîãäà èìåâøåéñÿ àïèêàëüíîé ñåíñîðíîé çîíû.

Ñåì. HYDROBIOSIDAE Ulmer, 1905

Ó 7 èññëåäîâàííûõ âèäîâ èç 7 ðîäîâ: Apsilochorema annandalei, Apatano-
des sociatus, Cailloma pumida, Metachorema griseum, Neoatopsyche chilensis,
Ulmerochorema stigma è Taschorema apobatum íå îáíàðóæåíû àïèêàëüíûå
ñåíñîðíûå çîíû íà ìàêñèëëÿðíûõ ùóïèêàõ. Â òî æå âðåìÿ ó áîëüøèíñòâà
èçó÷åííûõ âèäîâ èìååòñÿ õîðîøî ðàçâèòûé òåðìèíàëüíûé ñåíñîðíûé êîì-
ïëåêñ íà ëàáèàëüíûõ ùóïèêàõ. Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿåò Cailloma pumida,
ó êîòîðîãî ñåíñîðíûå çîíû ðåäóöèðîâàíû íà îáåèõ ïàðàõ ùóïèêîâ. Íà
ðèñ. 3, 1 (ñì. âêë.) â êà÷åñòâå ïðèìåðà ïîêàçàíà âåðøèíà íèæíåãóáíîãî ùó-
ïèêà ñàìöà Neoatopsyche chilensis. Âåðøèíà íèæíåãóáíûõ ùóïèêîâ ýòîãî
âèäà âûòÿíóòà è èìååò ãëàäêóþ êóòèêóëó. Òåðìèíàëüíûé êîìïëåêñ ïðåä-
ñòàâëåí îäíîé àïèêàëüíîé òîëñòîé áàçèêîíè÷åñêîé ñåíñèëëîé è íåñêîëüêè-
ìè áîëåå êðóïíûìè ñåíñèëëàìè, ðàñïîëîæåííûìè íà áîêîâîé ïîâåðõíîñòè
ñåíñîðíîé çîíû.

Ñåì. RHYACOPHILIDAE Stephens, 1836

Àïèêàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà îáíàðóæåíà íà ìàêñèëëÿðíûõ è ëàáèàëüíûõ
ùóïèêàõ ó âñåõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ äàííîãî ñåìåéñòâà. Äëÿ ñàìöîâ Rhya-
cophila nubila õàðàêòåðíî ëàòåðàëüíîå ñìåùåíèå òåðìèíàëüíîãî ñåíñîðíîãî
êîìïëåêñà íà ëàáèàëüíûõ ùóïèêàõ (ðèñ. 3, 3) îò îáû÷íîãî àïèêàëüíîãî ïî-
ëîæåíèÿ. Ñåíñîðíàÿ çîíà íà ùóïèêàõ ó ýòîãî âèäà çàêàí÷èâàåòñÿ îäèíî÷íîé
òîëñòîé áàçèêîíè÷åñêîé ñåíñèëëîé; íà ïîâåðõíîñòè ñåíñîðíîãî êîìïëåêñà â
ñóáàïèêàëüíîé è ìåäèàëüíîé îáëàñòÿõ ðàâíîìåðíî ïî ïåðèìåòðó ðàñïîëàãà-
þòñÿ î÷åíü ìåëêèå òîëñòûå áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû. ×àñòûå êðóïíûå è
áîëåå ðåäêèå ìåëêèå âêóñîâûå òðèõîèäíûå ñåíñèëëû ïðàêòè÷åñêè ðàâíî-
ìåðíî ðàñïîëàãàþòñÿ íà ïîñëåäíèõ ÷ëåíèêàõ îáåèõ ïàð ùóïèêîâ (ðèñ. 3, 2,
3). Ñåíñîðíàÿ çîíà íà ùóïèêàõ ó Rh. kaltatica ðàñïîëîæåíà â òåðìèíàëüíîì
ïîëîæåíèè (ðèñ. 4, 5, 6, ñì. âêë.). Íà âåðøèíå ìàêñèëëÿðíîãî ùóïèêà èìå-
åòñÿ îäèíî÷íàÿ âêóñîâàÿ ñåíñèëëà, íà ãëàäêîé áîêîâîé ïîâåðõíîñòè ñåíñîð-
íîãî êîìïëåêñà ðàñïîëàãàþòñÿ ìåëêèå òîëñòûå áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû,
áîëåå êðóïíûå â áàçàëüíîé ÷àñòè (ðèñ. 4, 6). Ó ñàìöà Rh. angulata ñåíñîðíàÿ
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çîíà íà ùóïèêàõ ðàñïîëàãàåòñÿ òåðìèíàëüíî, äåòàëÿìè ñòðîåíèÿ îíà ñõîäíà
ñ ñåíñîðíîé çîíîé íà ùóïèêàõ Rh. nubila. Ó äâóõ âèäîâ èç Íåïàëà, Rh. chay-
ulpa kaligandaki è Rh. shingripa tatopani, òåðìèíàëüíûå êîìïëåêñû íà îáåèõ
ïàðàõ ùóïèêîâ ñíàáæåíû àïèêàëüíûìè îäèíî÷íûìè òîëñòûìè áàçèêîíè-
÷åñêèìè ñåíñèëëàìè, ëàòåðàëüíûå ïîâåðõíîñòè íåñóò ìåëêèå ðóäèìåíòàð-
íûå ñåíñèëëû òîãî æå òèïà (ðèñ. 3, 4—6; 4, 3, 4); ó ïåðâîãî âèäà íà ïîñëåä-
íåì ÷ëåíèêå ëàáèàëüíûõ ùóïèêîâ èìåþòñÿ ïñåâäîïëàêîèäíûå ãðèáîâèä-
íûå ñåíñèëëû (ðèñ. 4, 3), à ïîñëåäíèé ÷ëåíèê ó Rh. shingripa tatopani íà
âåíòðîëàòåðàëüíîé ïîâåðõíîñòè èìååò ñåíñîðíîå ïîëå, êîòîðîå íåñåò áîëåå
50 ëåïåñòêîâèäíûõ ñåíñèëë (ðèñ. 4, 1). Ó ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Himalo-
psyche íà øèðîêîé âåðøèíå ñåíñîðíîé çîíû ëàáèàëüíîãî ùóïèêà ðàñïîëàãà-
þòñÿ òðè ìåëêèå òîëñòûå áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû, òàêèå æå ñåíñèëëû
èìåþòñÿ è íà åå áîêîâîé ïîâåðõíîñòè. Àïèêàëüíàÿ çîíà íà ìàêñèëëÿðíîì
ùóïèêå çàêàí÷èâàåòñÿ ìåëêîé âåðøèííîé òîëñòîé áàçèêîíè÷åñêîé ñåíñèë-
ëîé, ïðîêñèìàëüíåå ðàñïîëàãàþòñÿ íåñêîëüêî ïîäîáíûõ áîëåå êðóïíûõ ñåí-
ñèëë. Â ðîäå Rhyacophila îòìå÷åíû ñèëüíûå ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ â ñòðóê-
òóðå òåðìèíàëüíîãî ñåíñîðíîãî êîìïëåêñà, ÷òî ìîæåò óêàçûâàòü íà âèäî-
ñïåöèôè÷íîñòü ñòðîåíèÿ ýòîãî îòäåëà ùóïèêîâ.

Ñåì. GLOSSOSOMATIDAE Wallengren, 1891

Ó ñàìöà Glossosoma nylanderi (ïîäñåì. Glossosdomatinae) ñåíñîðíûå çîíû
íà ÷åëþñòíûõ è íèæíåãóáíûõ ùóïèêàõ èìåþò ñõîäíîå ñòðîåíèå, îäíàêî
ìåíüøå ïî ðàçìåðó è ñìåùåíû ëàòåðàëüíî ïî ñðàâíåíèþ ñ âèäàìè èç âûøå-
îïèñàííûõ ñåìåéñòâ (ðèñ. 5, 1, ñì. âêë.). Àïèêàëüíàÿ ÷àñòü ùóïèêà âûòÿ-
íóòà â íåáîëüøîé òåðìèíàëüíûé êîìïëåêñ, ëèøåííûé ìèêðîòðèõèé. Íà
åãî âåðøèíå ðàñïîëàãàåòñÿ àïèêàëüíàÿ òîëñòàÿ áàçèêîíè÷åñêàÿ ñåíñèëëà,
ïðîêñèìàëüíåå èìåþòñÿ åùå 2 ñåíñèëëû ìåíüøåãî ðàçìåðà. Â öåëîì ñòðóê-
òóðà òåðìèíàëüíîãî êîìïëåêñà âûãëÿäèò ðåäóöèðîâàííîé. Ó ïðåäñòàâèòå-
ëåé ðîäîâ Agapetus (ïîäñåì. Agapetinae), Padunia è Mastigoptila (ïîäñåì.
Protoptilinae) ïàëüïàëüíûå îðãàíû îòñóòñòâóþò.

Ñåì. PTILOCOLEPIDAE Martynov, 1913

Äëÿ òåðìèíàëüíîãî ñåíñîðíîãî êîìïëåêñà ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Ptilocole-
pus õàðàêòåðíî íàëè÷èå áîëåå êðóïíîé òåðìèíàëüíîé òîëñòîé áàçèêîíè÷å-
ñêîé ñåíñèëëû è íåñêîëüêèõ áîëåå ìåëêèõ ëàòåðàëüíûõ ñåíñèëë òîãî æå
òèïà. Â öåëîì ñòðóêòóðà òåðìèíàëüíîãî êîìïëåêñà âûãëÿäèò áîëåå ïëåçèî-
ìîðôíîé, ÷åì ó ñåì. Glossosomatidae.

Äðóãèå ñåìåéñòâà

Â äðóãèõ ñåìåéñòâàõ ðó÷åéíèêîâ òåðìèíàëüíûå ñåíñîðíûå êîìïëåêñû
íà âåðøèíàõ ùóïèêîâ îòñóòñòâóþò (ðèñ. 5, 4), êîíöåâîé îòäåë ýòèõ îðãàíîâ
íåñåò òàêèå æå ñåíñèëëû, êàê è áàçàëüíûå ÷àñòè êîíöåâûõ ÷ëåíèêîâ ùóïè-
êîâ. Â êà÷åñòâå ïàëüïàëüíûõ îðãàíîâ ó íåêîòîðûõ ïðåäñòàâèòåëåé ðó÷åéíè-
êîâ îòìå÷åíû ïîëÿ ëåïåñòêîâèäíûõ ñåíñèëë ó ñåìåéñòâ Brachycentridae
(ðèñ. 4, 2) è Limnephilidae, àíàëîãè÷íûå ñåíñîðíûì ïîëÿì ó Rhyacophili-
dae. Ñêîïëåíèå ëåïåñòêîâèäíûõ ñåíñèëë íå ýêâèâàëåíòíî íàëè÷èþ àïè-
êàëüíîé ñåíñîðíîé çîíû, ïîñêîëüêó íå íàáëþäàåòñÿ íè äèôôåðåíöèàöèè
êóòèêóëû â îáëàñòÿõ ðàçâèòèÿ ýòèõ ñåíñèëë, íè òåíäåíöèè ê èõ àïèêàëüíîé
êîíöåíòðàöèè.
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Îòðÿä LEPIDOPTERA. Àïèêàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà íàéäåíà òîëüêî íà
ìàêñèëëÿðíûõ ùóïèêàõ ó àðõàè÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé ÷åøóåêðûëûõ — Mi-
cropterigidae (ðèñ. 5, 3) è Eriocraniidae (ðèñ. 5, 2). Â ñåì. Micropterigidae
àïèêàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà ìàêñèëëÿðíîãî ùóïèêà âêëþ÷àåò â ñåáÿ ëèøü
íåñêîëüêî ñåíñèëë: êðóïíóþ àïèêàëüíóþ òîëñòóþ áàçèêîíè÷åñêóþ è íå-
ñêîëüêî íåáîëüøèõ áîêîâûõ ñåíñèëë. Ïðîêñèìàëüíåå èõ íà ïîâåðõíîñòè ïî-
ñëåäíåãî ÷ëåíèêà ùóïèêà íàõîäÿòñÿ êðóïíûå êëàâèôîðìíûå ñåíñèëëû
(Chauvin, Faucheux, 1981) ñ äëèííûì ñòåáåëüêîì, îêàí÷èâàþùèìñÿ øëÿï-
êîé, è òðèõîèäíûå ñåíñèëëû.

Âåðøèíà ïîñëåäíåãî ÷ëåíèêà ìàêñèëëÿðíîãî ùóïèêà ó Eriocraniidae ñó-
æåíà è âûòÿíóòà â âèäå öèëèíäðà. Ýòà çîíà ëèøåíà ìèêðîòðèõèé è äëèí-
íûõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë â îòëè÷èå îò îñòàëüíîé ïîâåðõíîñòè ÷ëåíèêà. Íà
ïëîùàäêå íà âåðøèíå ÷ëåíèêà ðàñïîëîæåíî áîëåå 10 òîëñòûõ áàçèêîíè÷å-
ñêèõ ñåíñèëë ðàçíîãî ðàçìåðà. Íà êîíöå ëàáèàëüíîãî ùóïèêà èìååòñÿ ãðóï-
ïà íåáîëüøèõ ñåíñèëë â ÿìêå, êîòîðàÿ, âåðîÿòíî, ãîìîëîãè÷íà îðãàíó Ðàòà
äðóãèõ ÷åøóåêðûëûõ.

Ó èññëåäîâàííûõ âèäîâ Ypsolophidae, Endromidae è Cossidae òåðìèíàëü-
íàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà íà ùóïèêàõ íå îáíàðóæåíà. Íà ëàáèàëüíûõ ùóïèêàõ ÷å-
øóåêðûëûõ ðàçâèòà ãðóïïà ñåíñèëë â ÿìêå èëè ãëóáîêîé àìïóëå — îðãàí
Ðàòà (vom Rath, 1887), êîòîðàÿ îáû÷íî ðàñïîëîæåíà ëàòåðàëüíî, íî ó Erio-
craniidae çàíèìàåò òåðìèíàëüíîå ïîëîæåíèå.

Îòðÿä MECOPTERA. Àïèêàëüíûå ñåíñîðíûå çîíû îáíàðóæåíû íà ìàê-
ñèëëÿðíûõ è ëàáèàëüíûõ ùóïèêàõ ó îáîèõ èññëåäîâàííûõ íàìè ñåìåéñòâ —
Panorpidae è Boreidae. Ó Boreidae ñåíñîðíàÿ çîíà èìååò ãëàäêóþ êóòèêóëó,
ëèøåíà ìèêðîòðèõèé è îáðàçóåò ïëîùàäêó íà âåðøèíå ùóïèêà (ðèñ. 5, 6).
Íà àïèêàëüíîé ñåíñîðíîé ïëîùàäêå èìååòñÿ 15—20 íåáîëüøèõ ñåíñèëë, íà
ëàòåðàëüíîé ïîâåðõíîñòè âåðøèíû ùóïèêà ðàñïîëàãàþòñÿ åùå áîëåå ìåë-
êèå ñåíñèëëû; ïðîêñèìàëüíåå ïîÿâëÿþòñÿ êðóïíûå òðèõîèäíûå ñåíñèëëû.
Â ñåì. Panorpidae ñåíñîðíàÿ çîíà ðàçäåëåíà íà äâå ÷àñòè (ðèñ. 5, 7, 8) è èìå-
åò íàáîð èç 13—17 ñåíñèëë, à â îñòàëüíîì ïîâòîðÿåò ñòðîåíèå àïèêàëüíîé
ñåíñîðíîé çîíû Boreidae.

ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ

Àïèêàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà (ïàëüïàëüíûå îðãàíû) îáíàðóæåíà ó ïðåä-
ñòàâèòåëåé âñåõ òðåõ èçó÷åííûõ îòðÿäîâ ìåêîïòåðîèäíîãî êîìïëåêñà (Tri-
choptera, Lepidoptera è Mecoptera) è âñòðå÷àåòñÿ, êàê ïðàâèëî, îäíîâðåìåí-
íî íà ìàêñèëëÿðíûõ è íà ëàáèàëüíûõ ùóïèêàõ. Â ñîñòàâ ïàëüïàëüíûõ îðãà-
íîâ âõîäÿò ñõîäíûå òèïû òîëñòûõ áàçèêîíè÷åñêèõ ñåíñèëë. Ðàçìåð ýòèõ
ñåíñèëë â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ íåáîëüøîé. Ìàêñèìàëüíàÿ ñòåïåíü äèôôå-
ðåíöèàöèè àïèêàëüíîé ñåíñîðíîé çîíû íàáëþäàåòñÿ â ãðóïïå Amphiesme-
noptera, îáúåäèíÿþùåé â ñâîåì ñîñòàâå ðó÷åéíèêîâ è ÷åøóåêðûëûõ. Àïè-
êàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà âñòðå÷àåòñÿ ó âèäîâ òîëüêî òåõ ñåìåéñòâ îáîèõ îòðÿ-
äîâ, êîòîðûå â ñóùåñòâóþùèõ ñèñòåìàõ (Ross, 1967; Frania, Wiggins, 1997;
Kjer et al., 2002; Ivanov, Sukatsheva, 2002) ñ÷èòàþòñÿ àðõàè÷íûìè — Hy-
drobiosidae, Rhyacophilidae, Glossosomatidae, Ptilocolepidae, Stenopsychidae
è Philopotamidae. Ðó÷åéíèêè îòëè÷àþòñÿ íàèáîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûì
ñòðîåíèåì ýòîé çîíû ñðåäè âñåõ èçó÷åííûõ îòðÿäîâ. Ñòðîåíèå àïèêàëüíîé
ñåíñîðíîé çîíû â îòðÿäå Mecoptera îêàçàëîñü áîëåå ïðèìèòèâíûì ïî ñðàâíå-
íèþ ñ îòðÿäàìè Trichoptera è Lepidoptera: ó íèõ íå îáðàçóåòñÿ ñïåöèàëèçè-
ðîâàííîãî âûðîñòà è íå íàáëþäàåòñÿ äèôôåðåíöèàöèè ñåíñèëë â àïèêàëü-
íîé ñåíñîðíîé çîíå.

Ñòðîåíèå óëüòðàñòðóêòóð íà ïîâåðõíîñòè ìàêñèëëÿðíûõ è ëàáèàëüíûõ
ùóïèêîâ ñèëüíî ðàçëè÷àåòñÿ ó ðàçíûõ îòðÿäîâ è î÷åíü âàðèàáåëüíî â ïðåäå-
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ëàõ òàêñîíîâ áîëåå íèçêèõ óðîâíåé. Ïîìèìî âêóñîâûõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë
(òóïîêîíå÷íûå ðåáðèñòûå òðèõîèäíûå ñåíñèëëû) íà êîíöåâûõ ÷ëåíèêàõ
ùóïèêîâ íàõîäÿòñÿ ãëàäêèå èçîãíóòûå òðèõîèäíûå ñåíñèëëû, çóá÷àòûå
òðèõîèäíûå ñåíñèëëû, çàîñòðåííûå ðåáðèñòûå òðèõîèäíûå ñåíñèëëû, à òàê-
æå áàçèêîíè÷åñêèå, ïñåâäîïëàêîèäíûå è ëåïåñòêîâèäíûå ñåíñèëëû. Âñå ýòî
ðàçíîîáðàçèå ïðåäñòàâëåíî çà ïðåäåëàìè òåðìèíàëüíûõ ñåíñîðíûõ êîìï-
ëåêñîâ. Ìîðôîëîãèÿ è êîíôèãóðàöèÿ ñåíñèëë íà êîíöåâûõ ÷ëåíèêàõ ùóïè-
êîâ ó èçó÷åííûõ îòðÿäîâ íàñåêîìûõ øèðîêî âàðüèðóþò, îäíàêî, â ïðîòèâî-
ïîëîæíîñòü ýòîìó, òåðìèíàëüíûå ñåíñîðíûå êîìïëåêñû íà ìàêñèëëÿðíûõ
è ëàáèàëüíûõ ùóïèêàõ ïðåäñòàâëåíû âñåãî äâóìÿ ñòðóêòóðíûìè òèïàìè
ñåíñèëë (êðóïíûå è ìåëêèå òîëñòûå áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû), êîòîðûå ÿâ-
ëÿþòñÿ âèäîèçìåíåííûìè òîëñòîñòåííûìè âêóñîâûìè òðèõîèäíûìè ñåí-
ñèëëàìè.

Îñîáûå òèïû ìèêðîñòðóêòóð, êîòîðûå ìû íàçûâàåì ëåïåñòêîâèäíûìè
ñåíñèëëàìè (ðèñ. 4, 1, 2), áûëè îáíàðóæåíû òîëüêî â ñåìåéñòâàõ ðó÷åéíè-
êîâ Rhyacophilidae, Brachycentridae è Limnephilidae, à ðàíåå áûëè îòìå÷åíû
ó ïðåäñòàâèòåëåé Philopotamidae (Kubiak et al., 2015) êàê «peg-like sensilla».
Ó èçó÷åííûõ âèäîâ ýòè ñåíñèëëû îáðàçóþò ñåíñîðíûå ïîëÿ, ðàñïîëàãàþ-
ùèåñÿ íà âåíòðàëüíîé èëè ëàòåðàëüíîé ïîâåðõíîñòè ïîñëåäíåãî ÷ëåíèêà ëà-
áèàëüíûõ ùóïèêîâ. Ó ïðåäñòàâèòåëÿ ðîäà Brachycentrus êàæäàÿ ñåíñèëëà
ñîñòîèò èç äëèííîãî ïðÿìîãî îñíîâàíèÿ è óïëîùåííîé àïèêàëüíîé ÷àñòè.
Ñõîäíûå ñåíñèëëû, îáðàçóþùèå ñåíñîðíûå ïîëÿ íà ïîñëåäíèõ ÷ëåíèêàõ
íèæíåãóáíûõ ùóïèêîâ ó Anabolia laevis (Limnephilidae), èìåþò êîëûøêî-
âèäíóþ ôîðìó. Ó ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Rhyacophila ñåíñèëëû èç ïîäîáíûõ
ñåíñîðíûõ ïîëåé îòëè÷àþòñÿ ïî ñòðóêòóðå îò âûøåîïèñàííûõ è èìåþò
èçîãíóòóþ, ÿçûêîâèäíóþ ôîðìó ñ øèðîêèì è óïëîùåííûì îñíîâàíèåì.

Åùå îäèí óíèêàëüíûé òèï ñåíñèëë, êëàâèôîðìíûå (ðèñ. 5, 3), îòìå÷åí â
ñåì. Micropterygidae (Lepidoptera) ó ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Micropterix òîëüêî
íà ïîâåðõíîñòè ïîñëåäíåãî ÷ëåíèêà ìàêñèëëÿðíûõ ùóïèêîâ (Chauvin,
Faucheux, 1981). Ýòè ñåíñèëëû ñîñòîÿò èç äëèííîãî óçêîãî ãëàäêîãî îñíîâà-
íèÿ è îêðóãëîé àïèêàëüíîé ÷àñòè ñ ïîïåðå÷íîé ðåáðèñòîñòüþ; äàííûé òèï
ñåíñèëë, ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿåòñÿ ìîäèôèêàöèåé òîëñòîñòåííûõ âêóñîâûõ
òðèõîèäíûõ ñåíñèëë, êîòîðûå òàêæå øèðîêî îòìå÷åíû â äðóãèõ èçó÷åííûõ
ãðóïïàõ, íî íèêîãäà òàì íå îáðàçóþò ñòðóêòóðû ïîäîáíîé ôîðìû.

Â ïàëåîíòîëîãè÷åñêîé ëåòîïèñè ïåðâûå ñâèäåòåëüñòâà íàëè÷èÿ ïàëü-
ïàëüíûõ îðãàíîâ íàéäåíû ó ìåçîçîéñêèõ ðó÷åéíèêîâ èç äâóõ ñåìåéñòâ.
Ó åäèíñòâåííîãî èçâåñòíîãî ðàííåìåëîâîãî âèäà ñåì. Glossosomatidae, Dajel-
la tenera Suk. èç èñêîïàåìîãî ïîäñåì. Dajellinae, ïîñëåäíèé ÷ëåíèê ìàêñèë-
ëÿðíûõ ùóïèêîâ íåñåò íà âåðøèíå êðóïíûé êîíè÷åñêèé àïèêàëüíûé ñåí-
ñîðíûé êîìïëåêñ, ðàñïîëîæåííûé òåðìèíàëüíî (Èâàíîâ, Ìåëüíèöêèé,
2006). Ïîõîæàÿ äëèííàÿ òåðìèíàëüíàÿ ñòðóêòóðà îòìå÷åíà íà ìàêñèëëÿð-
íîì ùóïèêå ó ïîçäíåþðñêîãî âèäà Necrotaulius tener Suk. èç ñáîðíîãî ìåçî-
çîéñêîãî ñåì. Necrotauliidae (Ivanov, Sukatsheva, 2002; Kozlov et al., 2002),
ãäå îíà áûëà ñèëüíî ñêëåðîòèçîâàííîé.

Íàëè÷èå ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåííîé ñåíñîðíîé çîíû íà âåðøèíå ïî-
ñëåäíåãî ÷ëåíèêà ùóïèêà íå ÿâëÿåòñÿ óíèêàëüíûì ïðèçíàêîì ðó÷åéíèêîâ
èç èíôðàîòðÿäà Spicipalpia, âêëþ÷àâøåãî ñåìåéñòâà Rhyacophilidae, Hydro-
biosidae, Glossosomatidae è Hydroptilidae (âìåñòå ñ Ptilocolepidae) (Weaver,
1984, 1992), ïîñêîëüêó òàêàÿ çîíà áûëà òàêæå îáíàðóæåíà â ñåìåéñòâàõ
Philopotamidae, Stenopsychidae è â âèäå ðóäèìåíòîâ — ó Hydropsychidae çà
ïðåäåëàìè ýòîãî èíôðàîòðÿäà. Êðîìå òîãî, â ïðåäåëàõ Spicipalpia ïðèçíàê
âñòðå÷àåòñÿ íåïîñòîÿííî, îí îòñóòñòâóåò ó âñåõ èçó÷åííûõ Hydroptilidae, à ó
Glossosomatidae íàéäåí òîëüêî â äâóõ ïîäñåìåéñòâàõ èç ÷åòûðåõ: èñêîïàå-
ìîì Dajellinae è ðåöåíòíîì Glossosomatinae. Ó âñåõ èçó÷åííûõ ïðåäñòàâèòå-
ëåé Hydrobiosidae òåðìèíàëüíûå ñåíñîðíûå êîìïëåêñû ðåäóöèðîâàíû íà
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ìàêñèëëÿðíûõ ùóïèêàõ è ñîõðàíÿþòñÿ íà ëàáèàëüíûõ. Èñêëþ÷åíèå ñî-
ñòàâëÿåò Cailloma pumida Ross, ó êîòîðîãî àïèêàëüíûå ñåíñîðíûå çîíû èñ-
÷åçàþò òàêæå è íà ëàáèàëüíûõ ùóïèêàõ. Â ñâÿçè ñ ýòèì ñòàíîâèòñÿ î÷åâèä-
íûì, ÷òî íåëüçÿ ñ÷èòàòü àïèêàëüíóþ ñåíñîðíóþ çîíó àïîìîðôèåé Spicipal-
pia, êàê ïðåäëàãàåò Óèâåð (Weaver, 1984). Íàïðîòèâ, ýòîò ïðèçíàê,
ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿåòñÿ ïëåçèîìîðôèåé îòðÿäà ðó÷åéíèêîâ è ïîäâåðæåí íå-
îäíîêðàòíîé íåçàâèñèìîé ðåäóêöèè â ðàçíûõ ýâîëþöèîííûõ ëèíèÿõ. Â ýâî-
ëþöèè ðó÷åéíèêîâ àïèêàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà èñ÷åçàåò âíåçàïíî, íå äåìîí-
ñòðèðóÿ ïîñòåïåííîé äåãåíåðàöèè î÷åíü ïðîäâèíóòîãî ñîñòîÿíèÿ. Ïîìèìî
òåðìèíàëüíîãî êîìïëåêñà ó ðó÷åéíèêîâ âîçíèêàþò ñïåöèàëèçèðîâàííûå
ëàòåðàëüíûå ñåíñîðíûå çîíû íà ïîñëåäíèõ ÷ëåíèêàõ ëàáèàëüíûõ ùóïèêîâ;
òàêèå ñòðóêòóðû îòìå÷åíû íàìè â ÷åòûðåõ ñåìåéñòâàõ è øèðîêî ðàñïðî-
ñòðàíåíû ó ðó÷åéíèêîâ (Ljungberg, Hallberg, 1992). Ýòè çîíû îòìå÷åíû ó
âûñøèõ öåëüíîùóïèêîâûõ ðó÷åéíèêîâ (Integripalpia sensu stricto), òàêèõ
êàê Brachycentridae è Limnephilidae, è ó ïðèìèòèâíûõ Rhyacophilidae è
Philopotamidae, ãäå ýòè ñåíñîðíûå ïîëÿ ñóùåñòâóþò ïàðàëëåëüíî ñ òåðìèíà-
ëüíûìè ñåíñîðíûìè êîìïëåêñàìè.

Â îòðÿäå Lepidoptera àïèêàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà ìàêñèëëÿðíûõ ùóïè-
êîâ áîëåå ñîâåðøåííà â ñåì. Micropterigidae, ÷åì ó Eriocraniidae. Â öå-
ëîì òåðìèíàëüíûé êîìïëåêñ Micropterigidae íàïîìèíàåò òàêîâîé ó ðó÷åé-
íèêîâ. Îòëè÷èÿ ñîñòîÿò â òîì, ÷òî íåò ðåçêîãî ñóæåíèÿ íà âåðøèíå ùóïèêà
â âèäå îáîñîáëåííîãî êîíóñîâèäíîãî âûñòóïà, è, òàêèì îáðàçîì, âñÿ âåð-
øèíà ùóïèêà çàíÿòà ýòèì êîìïëåêñîì, ÷òî áîëåå ñîîòâåòñòâóåò ñîñòîÿ-
íèþ, íàáëþäàåìîìó ó Mecoptera. Ïî ñðàâíåíèþ ñ ðó÷åéíèêàìè çíà÷èòåëüíî
óìåíüøåíî êîëè÷åñòâî ëàòåðàëüíûõ áàçèêîíè÷åñêèõ ñåíñèëë. Âûñòóïàþ-
ùèå íàä ïîâåðõíîñòüþ ùóïèêà äëèííûå ñòðóêòóðû êëàâèôîðìíûõ ñåíñèëë
áûëè îïèñàíû Á¸ðíåðîì (Börner, 1953), êîòîðûé òàêæå îòìå÷àë ìåæâèäî-
âûå ðàçëè÷èÿ â ÷èñëå è ñòðîåíèè êëàâèôîðìíûõ ñåíñèëë ó Micropterigidae.
×èñëî êëàâèôîðìíûõ ñåíñèëë íåâåëèêî; ïðåäïîëàãàëîñü èõ ó÷àñòèå â ñáî-
ðå ïûëüöû ïðè ïèòàíèè (Chauvin, Faucheux, 1981). Çóáàòûå ìîëè (Microp-
terigidae) ñ÷èòàþòñÿ áîëåå ïðèìèòèâíûìè, ÷åì áåççóáûå ïåðâè÷íûå ìîëè
(Eriocraniidae), ïîñêîëüêó äëÿ ïåðâûõ õàðàêòåðåí ãðûçóùèé ðîòîâîé àïïà-
ðàò, â òî âðåìÿ êàê ó âòîðûõ ïîÿâëÿåòñÿ õîáîòîê. Î÷åâèäíî, ÷òî ó Microp-
terigidae ñåíñîðíûé àïïàðàò ùóïèêîâ áîëåå ñïåöèàëèçèðîâàí ïî ñðàâíåíèþ
ñ ïåðâè÷íûìè ìîëÿìè, ÷òî óêàçûâàåò íà èõ îñîáûé ýâîëþöèîííûé ïóòü ïî-
ñëå ðàííåãî îòäåëåíèÿ îò îñíîâíîãî ñòâîëà ÷åøóåêðûëûõ (Kozlov et al.,
2002). Â áîëåå ïðîäâèíóòûõ ñåìåéñòâàõ ÷åøóåêðûëûõ àïèêàëüíàÿ ñåíñîð-
íàÿ çîíà èñ÷åçàåò íà ýâîëþöèîííîì óðîâíå Neopseustomorpha (Faucheux,
2008).

Ó ïðåäñòàâèòåëåé Heterobathmiidae, ïî ëèòåðàòóðíûì äàííûì, òàêæå
íàáëþäàåòñÿ íàëè÷èå îáîñîáëåííîé àïèêàëüíîé ñåíñîðíîé çîíû íà ìàêñèë-
ëÿðíûõ ùóïèêàõ. Àïèêàëüíàÿ è ñóáàïèêàëüíàÿ ÷àñòè ýòîé çîíû íåñóò îäíó
òóïóþ âêóñîâóþ òðèõîèäíóþ ñåíñèëëó ñ íåáîëüøèì êîëè÷åñòâîì ðåáåð è íå-
ñêîëüêî áîëåå ìåëêèõ ñåíñèëë ðàçíîé äëèíû (Faucheux, 2005). Àïèêàëüíàÿ
ñåíñîðíàÿ çîíà èìååòñÿ òàêæå ó Agathiphagidae, ïî ñòðîåíèþ îíà ñõîäíà ñ
òàêîâîé ó Micropterigidae (Faucheux, 1999, öèò. ïî: Faucheux, 2005). Ó Syn-
empora andesae èç ñåì. Neopseustidae íà âåðøèíå ìàêñèëëÿðíûõ ùóïèêîâ
îáíàðóæèâàåòñÿ òåðìèíàëüíûé êîìïëåêñ ñ íåñêîëüêèìè íåáîëüøèìè ñåí-
ñèëëàìè. Íà ëàáèàëüíûõ ùóïèêàõ ýòà ñåíñîðíàÿ çîíà ðåäóöèðîâàíà (Fau-
cheux, 2008).

Òàêèì îáðàçîì, ïàëüïàëüíûå îðãàíû øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû ó íèçøèõ
÷åøóåêðûëûõ, ÷òî ïîä÷åðêèâàåò ïðåäêîâûé õàðàêòåð ýòîé ñòðóêòóðû. Ýâî-
ëþöèîííûå òåíäåíöèè èçìåíåíèÿ ýòèõ ñòðóêòóð ó ÷åøóåêðûëûõ ñõîäíû ñ
òàêîâûìè ó ðó÷åéíèêîâ: òåðìèíàëüíûå ñåíñîðíûå êîìïëåêñû èñ÷åçàþò íà
íà÷àëüíûõ ýòàïàõ ýâîëþöèè êàæäîãî èç îòðÿäîâ, ñîõðàíÿÿñü ëèøü ó íàèáî-
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ëåå ïðèìèòèâíûõ ñåìåéñòâ. Ïî ñòðîåíèþ òåðìèíàëüíûå êîìïëåêñû ÷åøóå-ëåå ïðèìèòèâíûõ ñåìåéñòâ. Ïî ñòðîåíèþ òåðìèíàëüíûå êîìïëåêñû ÷åøóå-
êðûëûõ áîëåå ðàçíîîáðàçíû, ÷åì ó ðó÷åéíèêîâ.

Ñðåäè Mecoptera ñòðîåíèå ñåíñîðíûõ çîí ïîäðîáíî èçâåñòíî òîëüêî
â äâóõ ñåìåéñòâàõ — ñêîðïèîííèö (Èâàíîâ è äð., 1975) è ëåäíè÷íèêîâ, íî
ñåìåéñòâà ýòè äàëåêè äðóã îò äðóãà. Ïðåäêè ëåäíè÷íèêîâ (Boreidae) — ïåðì-
ñêèå íàñåêîìûå Permochoristidae; ïðåäêè ñêîðïèîííèö (Panorpidae) — äðó-
ãîå ñåìåéñòâî ïåðìñêèõ íàñåêîìûõ, Permotanyderidae (Íîâîêøîíîâ, 1997),
ðàíüøå, ÷åì Permochoristidae, âûäåëèâøååñÿ ñðåäè ýâîëþöèîííûõ âåòâåé
ïåðìñêèõ ñêîðïèîííèö. Ðàçëè÷èÿ ìåæäó àïèêàëüíûìè ñåíñîðíûìè çîíàìè
ùóïèêîâ ñêîðïèîííèö è ëåäíè÷íèêîâ íåçíà÷èòåëüíû. ×åðòû ïðèìèòèâíîñòè
ïðîÿâëÿþòñÿ â óïëîùåííîñòè ñåíñîðíûõ çîí è îòñóòñòâèè äèôôåðåíöèàöèè
ñåíñèëë â èõ ïðåäåëàõ. Ìèíèàòþðíîñòü ñåíñèëë â ïðåäåëàõ ñåíñîðíûõ çîí
îòðàæàåò ñâîåîáðàçíóþ ñïåöèàëèçàöèþ. Ñõîäñòâî ñåíñîðíûõ çîí â äâóõ äà-
ëåêèõ äðóã îò äðóãà ñåìåéñòâàõ ïîçâîëÿåò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî äàííûé òèï
ïðåäñòàâëÿåò îáùèé ïëàí ñòðîåíèÿ êàê äëÿ îòðÿäà, òàê è äëÿ Antliophora â
öåëîì. Ó äâóêðûëûõ ïîäîáíûå ïàëüïàëüíûå îðãàíû íå îáíàðóæåíû.

Èñõîäÿ èç îáùèõ ïðåäñòàâëåíèé î ôèëîãåíåçå ìåêîïòåðîèäíîãî êîìï-
ëåêñà îòðÿäîâ ýâîëþöèîííîé âåòâè íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì —
Holometabola (Kristensen, 1981), ìîæíî âûÿâèòü ñëåäóþùèå òåíäåíöèè â
ôîðìèðîâàíèè ñåíñîðíîé çîíû.

1. Ìîðôîëîãè÷åñêîå îáîñîáëåíèå ñåíñîðíîé çîíû íà ïîñëåäíåì ÷ëåíèêå
ùóïèêà. Ïðè ýòîì âåðøèíà ùóïèêà îñâîáîæäàåòñÿ îò ãóñòî ïîêðûâàþùèõ
ïîâåðõíîñòü íîðìàëüíîé êóòèêóëû òðèõîèäíûõ ñåíñèëë è ìèêðîòðèõèé.
Â êàæäîé ðàññìîòðåííîé ãðóïïå íàñåêîìûõ ýòà òåíäåíöèÿ ïðîÿâëÿëàñü
ïî-ðàçíîìó: íàïðèìåð, â ñåìåéñòâàõ Rhyacophilidae, Hydrobiosidae, Glosso-
somatidae, Ptilocolepidae, Stenopsychidae è Philopotamidae íà ïîñëåäíåì
÷ëåíèêå âîçíèêàåò ñóáàïèêàëüíûé óäëèíåííûé âûñòóï êîíóñîâèäíîé èëè
öèëèíäðè÷åñêîé ôîðìû, íàïðàâëåííûé âåðøèíîé âïåðåä èëè âïåðåä è
âíèç. Ïîðîé òàêîå îáîñîáëåíèå ïðîÿâëÿåòñÿ òîëüêî â èçìåíåíèè òèïà êóòè-
êóëû (ó Lepidoptera, Mecoptera) íà ïîâåðõíîñòè ñóæàþùåãîñÿ ê âåðøèíå
÷ëåíèêà.

2. Ðåäóêöèÿ è îëèãîìåðèçàöèÿ ñåíñèëë. Èç âñåãî ìíîãîîáðàçèÿ ñåíñèëë
íà ïîâåðõíîñòè ùóïèêîâ (Ljungberg, Hallberg, 1992; Kubiak et al., 2015)
îñòàþòñÿ òîëüêî òîëñòûå áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû; ïðîèñõîäÿò óìåíüøåíèå
êîëè÷åñòâà ñåíñèëë â ñîñòàâå ñåíñîðíîé çîíû è èõ ìèíèàòþðèçàöèÿ. Óìåíüøå-
íèå êîëè÷åñòâà ñåíñèëë õîðîøî çàìåòíî è ó ÷åøóåêðûëûõ, è ó ðó÷åéíèêîâ.

3. Äèôôåðåíöèàöèÿ — èç îáùåé ìàññû òîëñòûõ áàçèêîíè÷åñêèõ ñåíñèëë
âûäåëÿåòñÿ îäíà áîëåå êðóïíàÿ àïèêàëüíàÿ. Îñòàëüíûå ñåíñèëëû ñìåùàþò-
ñÿ ëàòåðàëüíî. Ýòà òåíäåíöèÿ îñîáåííî ÿðêî ïðîÿâëÿåòñÿ â ïðåäåëàõ Tri-
choptera, ãäå áîëåå ïðèìèòèâíîìó ñîñòîÿíèþ îòâå÷àþò àïèêàëüíûå ñåí-
ñîðíûå çîíû îáåèõ ïàð ùóïèêîâ Stenopsychidae è ëàáèàëüíûõ ùóïèêîâ ó
Hydrobiosidae, ó êîòîðûõ äèôôåðåíöèàöèÿ è ðåäóêöèÿ ñåíñîðíûõ çîí âûðà-
æåíû ñëàáåå. Â ñåìåéñòâàõ Philopotamidae, Rhyacophilidae, Glossosomatidae
è Ptilocolepidae àïèêàëüíûå ñåíñîðíûå çîíû äèôôåðåíöèðîâàíû ñèëüíåå è
ñîîòâåòñòâóþò áîëåå ïðîäâèíóòîìó ñîñòîÿíèþ, ãäå âñå ëàòåðàëüíûå ñåí-
ñèëëû ïîäâåðãàþòñÿ ðåäóêöèè, à òåðìèíàëüíàÿ ñåíñèëëà ïðè ýòîì íåïðî-
ïîðöèîíàëüíî áîëüøàÿ. Ñõîäíûå ïðîöåññû ïðîõîäÿò ó Lepidoptera, ãäå
áîëåå ãåíåðàëèçîâàííûìè âûãëÿäÿò òåðìèíàëüíûå êîìïëåêñû ùóïèêîâ ó
Eriocraniidae è áîëåå ïðîäâèíóòûìè — ó Micropterigidae. Ó Mecoptera äèô-
ôåðåíöèàöèÿ åäâà íàìå÷åíà: ìíîãî÷èñëåííûå òåðìèíàëüíûå è ðàñïîëîæåí-
íûå ïî îêðóæíîñòè ëàòåðàëüíûå ñåíñèëëû èìåþò ñõîäíûå ðàçìåðû è áëèç-
êè ïî ñòðîåíèþ.

Ïàëüïàëüíûå îðãàíû â âèäå îáîñîáëåííûõ ó÷àñòêîâ íà êîíöåâûõ ÷ëåíè-
êàõ ùóïèêîâ îòìå÷åíû è â äðóãèõ îòðÿäàõ íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùå-
íèåì (Èâàíîâ, 2000; Ñèíèöèíà, ×àéêà, 2006; Ìåëüíèöêèé, Èâàíîâ, 2010).
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Íà îñíîâàíèè ïðèâåäåííûõ äàííûõ ìîæíî ïîïûòàòüñÿ îïðåäåëèòü èñõîä-
íûé òèï ñòðîåíèÿ àïèêàëüíîé ñåíñîðíîé çîíû. Ïðèíèìàÿ ïðîãðåññèâíîå
çíà÷åíèå äèôôåðåíöèàöèè è îëèãîìåðèçàöèè, ñëåäóåò ïðåäïîëàãàòü íàëè-
÷èå ó ïðèìèòèâíîé ñåíñîðíîé çîíû áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ìàëî îòëè÷àþùèõ-
ñÿ äðóã îò äðóãà ñåíñèëë. Ïëåçèîìîðôíîå ñîñòîÿíèå ñåíñîðíîé çîíû äîëæíî
áûòü áëèçêî ê ñòðîåíèþ ñåíñîðíûõ çîí â áîëåå àðõàè÷íûõ ýâîëþöèîííûõ
âåòâÿõ. Ìîæíî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ïîÿâëåíèå àïèêàëüíûõ ñåíñîðíûõ çîí ùó-
ïèêîâ ïðîèçîøëî â ýâîëþöèè äîñòàòî÷íî ðàíî. Íàáëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò,
÷òî îáîñîáëåííûå àïèêàëüíûå çîíû íà ùóïèêàõ èìåþòñÿ óæå ó ïðèìèòèâ-
íûõ Neoptera, òàêèõ êàê òàðàêàíû, ïðÿìîêðûëûå è âåñíÿíêè. Âåðîÿòíåå
âñåãî, íà ðàííèõ ýòàïàõ ýâîëþöèè àïèêàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà ýòîé ãðóïïû
íàñåêîìûõ áûëà ñëàáî îòãðàíè÷åíà îò îñòàëüíîé ïîâåðõíîñòè ùóïèêà, çà-
íèìàëà òåðìèíàëüíîå ïîëîæåíèå è áûëà ïîêðûòà ìíîãî÷èñëåííûìè äëèí-
íûìè îäíîîáðàçíûìè âêóñîâûìè òðèõîèäíûìè ñåíñèëëàìè. Äàëüíåéøàÿ
ýâîëþöèÿ ðàçíûõ ãðóïï øëà ðàçíûìè ïóòÿìè.

Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ïîêàçûâàåò, ÷òî àïèêàëüíàÿ ñåíñîðíàÿ çîíà ëó÷-
øå ðàçâèòà â áîëåå àðõàè÷íûõ ãðóïïàõ, à ïðîäâèíóòûå ñåìåéñòâà èìåþò ñëà-
áîðàçâèòûå àïèêàëüíûå ñåíñîðíûå çîíû èëè æå âîîáùå ëèøåíû ýòèõ çîí.
Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî àïèêàëüíûå ñåíñîðíûå çîíû èìåëè ïðîãðåññèâ-
íîå çíà÷åíèå è áûëè ïîääåðæàíû îòáîðîì íà ïàëåîçîéñêîì è ìåçîçîéñêîì
ýòàïàõ ýâîëþöèè ðàçíûõ îòðÿäîâ Holometabola, â òî âðåìÿ êàê íûíå èõ çíà-
÷åíèå íå ñòîëü âåëèêî. Ðåäóêöèÿ òàêèõ çîí ïðîèñõîäèò ìãíîâåííî, äàæå
åñëè â ðîäñòâåííûõ ðîäàõ ýòè ñòðóêòóðû õîðîøî ðàçâèòû. Íå èñêëþ÷åíî,
÷òî àïèêàëüíûå ñåíñîðíûå çîíû ó÷àñòâóþò â ïîñëåäíèõ ýòàïàõ ïîëîâîãî
ðàñïîçíàâàíèÿ, ïîñêîëüêó èõ ðàçâèòèå íå ñâÿçàíî ñ òèïîì ïèùåâîãî ðåæè-
ìà. Ïðè÷èíà ðåäóêöèè òåðìèíàëüíûõ ñåíñîðíûõ êîìïëåêñîâ îñòàåòñÿ íåÿñ-
íîé, ïîñêîëüêó äî ñèõ ïîð íåò äàííûõ î ôóíêöèîíàëüíîé ñïåöèôèêå êàê
àïèêàëüíîé çîíû â öåëîì, òàê è îòäåëüíûõ ñîñòàâëÿþùèõ åå ñåíñèëë.
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THE STRUCTURE AND EVOLUTION OF THE APICAL
SENSORY ZONE STRUCTURES IN THE MAXILLARY

AND LABIAL PALPS OF CADDIS-FLIES (TRICHOPTERA)

V. D. Ivanov, S. I. Melnitsky, I. V. Razvodovskaya

Key words: caddis-flies, evolution, sensilla, maxillary palps, labial palps, apical
sensory zone, Trichoptera.

SUMMARY

A comparative morphological study of the apical regions of palps in Tricho-
ptera from different evolutionary lines of the order was accomplished, a compa-
rison was made with representatives of Lepidoptera and Mecoptera. Light and
scanning electron microscopies were used to study the structure of palpal apices
in 81 species from the order Trichoptera, 6 — Lepidoptera and 2 — Mecoptera;
11 types of sensilla were identified on the terminal segments of the palps.
The presence of highly differentiated apical sensory zones on the palpi of the
mouthparts bearing thick short basiconic sensilla is shown. The presence of api-
cal sensory zone in caddis-flies and related orders is recognized as a plesiomor-
phic character.
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