
ÓÄÊ 595.745:591.499

ÑÒÐÎÅÍÈÅ ÀÍÒÅÍÍÀËÜÍÛÕ ÑÅÍÑÈËË ÐÓ×ÅÉÍÈÊÎÂ
ÐÎÄÀ RHYACOPHILA PICTET (TRICHOPTERA, RHYACOPHILIDAE)

© Ì. Þ. Âàëóéñêèé,1 Ñ. È. Ìåëüíèöêèé,2 Â. Ä. Èâàíîâ3

Êàôåäðà ýíòîìîëîãèè Ñàíêò-Ïåòåðáóðãñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî óíèâåðñèòåòà
Óíèâåðñèòåòñêàÿ íàá., 7/9, Ñ.-Ïåòåðáóðã, 199034, Ðîññèÿ

E-mail: 1 sphingonaepiopsis@gmail.com; 2 simelnitsky@gmail.com;
3 v--ivanov@yandex.ru
Ïîñòóïèëà 16.12.2016

Âïåðâûå ïðîâåäåíî ñðàâíèòåëüíîå èçó÷åíèå ìèêðîñòðóêòóðû è ëîêàëèçàöèè
ñåíñèëë íà àíòåííàõ ðó÷åéíèêîâ ñåì. Rhyacophilidae. Èññëåäîâàíèå ìåòîäàìè ñêà-
íèðóþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè 25 âèäîâ èç 2 ðîäîâ, Himalopsyche è Rhyaco-
phila, ïîçâîëèëî âûÿâèòü 13 òèïîâ ñåíñèëë. Íàèáîëåå âåëèêî ðàçíîîáðàçèå ïñåâäî-
ïëàêîèäíûõ ñåíñèëë. Êîëè÷åñòâî ñåíñèëë íà ÷ëåíèêàõ àíòåíí óìåíüøàåòñÿ ïî íà-
ïðàâëåíèþ ê âåðøèíå àíòåííû. Èçîãíóòûå òðèõîèäíûå ñåíñèëëû ó ðèàêîôèëèä
îáðàçóþò ñêîïëåíèÿ èëè ñåíñîðíûå ïîëÿ. Óøêîâèäíûå, ðàññå÷åííûå, ëèñòîâèäíûå
è ìóëüòèâèëü÷àòûå ñåíñèëëû âïåðâûå îòìå÷åíû â îòðÿäå Trichoptera. Ïîëó÷åíû
ïåðâûå äàííûå î íàëè÷èè ñòðóêòóðíîãî ðàçíîîáðàçèÿ ñåíñèëë â ãðóïïàõ áûñòðî ýâî-
ëþöèîíèðóþùèõ âèäîâ.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ñåíñèëëà, Rhyacophila, ðó÷åéíèêè, àíòåííà, ðàñïðåäåëåíèå
ñåíñèëë, ýâîëþöèÿ, ìèêðîñòðóêòóðà.

Àíòåííû, ìàêñèëëÿðíûå è íèæíåãóáíûå ùóïèêè ÿâëÿþòñÿ ñåíñîðíûìè
ïðèäàòêàìè ãîëîâû íàñåêîìûõ è âõîäÿò â îñíîâíîé ïëàí ñòðîåíèÿ ýòîãî
òàêñîíà. Èçâåñòíî, ÷òî àíòåííû íàñåêîìûõ îòâåòñòâåííû çà îëüôàêòîðíóþ
ðåöåïöèþ (Åëèçàðîâ, 1978; Èâàíîâ, 2000), à ðåöåïòîðàìè äëÿ âîñïðèíèìàå-
ìûõ õèìè÷åñêèõ âåùåñòâ ñëóæàò ðàçëè÷íûå òèïû ñåíñèëë, ñòðîåíèå êîòî-
ðûõ î÷åíü ðàçíîîáðàçíî â ïðåäåëàõ êëàññà Insecta. Íàèáîëüøåå ðàçíîîáðà-
çèå íàáëþäàåòñÿ â ñòðîåíèè êóòèêóëÿðíûõ ÷àñòåé ñåíñèëëÿðíûõ îáðàçîâà-
íèé (Snodgrass, 1935; Èâàíîâ, 2000; Ñèíèöûíà, ×àéêà, 2006), ïðè ýòîì
ñòðîåíèå ÷óâñòâèòåëüíûõ è âñïîìîãàòåëüíûõ êëåòîê â ñîñòàâå ðåöåïòîðíûõ
ñòðóêòóð, à òàêæå èõ ëîêàëèçàöèÿ è ÷èñëî êîíñåðâàòèâíû è ñîõðàíÿþò îò-
íîñèòåëüíîå îäíîîáðàçèå (Åëèçàðîâ, 1978). Â ñâÿçè ñ ýòèì èìåííî êóòèêó-
ëÿðíûå ñòðóêòóðû íàèáîëåå ïåðñïåêòèâíû äëÿ èçó÷åíèÿ ýâîëþöèîííûõ
ïðîöåññîâ è âûÿâëåíèÿ ýâîëþöèîííûõ òåíäåíöèé ó íàñåêîìûõ.

Ðó÷åéíèêè (Trichoptera) — âîñüìîé ïî ÷èñëó îïèñàííûõ âèäîâ (áîëåå
15 500) îòðÿä íàñåêîìûõ, ðîäñòâåííûé ÷åøóåêðûëûì (Lepidoptera) è îáúå-
äèíÿþùèéñÿ âìåñòå ñ íèìè â òàêñîí Amphiesmenoptera, êîòîðûé â ñâîþ
î÷åðåäü âõîäèò â ãðóïïó îòðÿäîâ ìåêîïòåðîèäíîãî êîìïëåêñà (Kristensen,
1984, 1997). Ñîâðåìåííûå ðó÷åéíèêè ñåì. Rhyacophilidae øèðîêî ðàñïðî-
ñòðàíåíû â Ïàëåàðêòè÷åñêîé, Íåàðêòè÷åñêîé è Îðèåíòàëüíîé çîîãåîãðàôè-
÷åñêèõ îáëàñòÿõ (Ìåëüíèöêèé, Èâàíîâ, 2011). Ðåöåíòíàÿ ôàóíà ïðåäñòàâëå-
íà 5-þ ðîäàìè: Fansipangana Mey, 1996, Himalopsyche Banks, 1940, Philo-
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crena Lepneva, 1956, Phoupanpsyche Malicky, 2008, Rhyacophila Pictet, 1834
è â íàñòîÿùåå âðåìÿ íàñ÷èòûâàåò áîëåå 830 âèäîâ (Morse, 2016). Ïîäàâëÿþ-
ùåå áîëüøèíñòâî âèäîâ (îêîëî 800) ïðèíàäëåæèò ðîäó Rhyacophila Pictet,
1834. Ïî ìíåíèþ Ô. Øìèäà (Schmid, 1970), ðîä Rhyacophila âîçíèê â ãîð-
íûõ îáëàñòÿõ Àçèè, ãäå è íûíå íàáëþäàåòñÿ ìàêñèìàëüíîå áèîëîãè÷åñêîå è
ñòðóêòóðíîå ðàçíîîáðàçèå åãî ïðåäñòàâèòåëåé, åùå â íèæíåìåëîâîå âðåìÿ è
ê ñîâðåìåííîé ýïîõå ñôîðìèðîâàë 4 êðóïíûõ ýâîëþöèîííûõ «ñòâîëà»: vul-
garis, philopotamoides, divaricata è naviculata, êîòîðûå â ñâîþ î÷åðåäü âêëþ-
÷àþò áîëåå 70 ãðóïï âèäîâ.

Ýâîëþöèÿ ñåíñèëë è îëüôàêòîðíîé êîììóíèêàöèè ó íàñåêîìûõ, â òîì
÷èñëå ðó÷åéíèêîâ, èçó÷åíà ôðàãìåíòàðíî. Íà íèçêèõ òàêñîíîìè÷åñêèõ
óðîâíÿõ äëÿ ðó÷åéíèêîâ èìåþòñÿ äàííûå îá îñîáåííîñòÿõ ñòðîåíèÿ ñåíñèëë
ó îòäåëüíûõ áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ â ïðåäåëàõ îäíîãî ðîäà èëè ó ðàçíûõ
ïîïóëÿöèé îäíîãî âèäà (Ìåëüíèöêèé è äð., 2016; Ivanov, Melnitsky, 2016).
Êðîìå òîãî, ïîêàçàíà ñïåöèôèêà ñåíñîðíûõ ïîâåðõíîñòåé àíòåíí è ñòðîå-
íèÿ ñåíñèëë ó îòäåëüíûõ ñåìåéñòâ (Ivanov, Melnitsky, 2011, 2016; Melnits-
ky, Ivanov, 2016) Â ýòèõ ïóáëèêàöèÿõ ïðîäåìîíñòðèðîâàíà âîçìîæíîñòü
ïðèìåíåíèÿ äàííûõ îá àíòåííàëüíûõ ñòðóêòóðàõ â òàêñîíîìèè è ôèëîãåíå-
òè÷åñêèõ ïîñòðîåíèÿõ íà ðåöåíòíîì è èñêîïàåìîì ìàòåðèàëå.

Ñðàâíèòåëüíûå äàííûå ïî ñòðîåíèþ ñåíñèëë îáíàðóæèâàþò øèðîêîå
ðàçíîîáðàçèå êóòèêóëÿðíûõ ñòðóêòóð íà ñåíñîðíûõ ïðèäàòêàõ ãîëîâû ó
ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà ðó÷åéíèêîâ, â ïåðâóþ î÷åðåäü ýòî êàñàåòñÿ àíòåííà-
ëüíûõ ñåíñèëë. Îáíàðóæåíî áîëåå 20 òèïîâ è ïîäòèïîâ ýòèõ ñòðóêòóð â îò-
ðÿäå Trichoptera (Slifer, 1970; Tozer, 1982; Faucheux, 2004b; Ivanov, Melnit-
sky, 2011, 2016; Melnitsky, Ivanov, 2011, 2016). Ïîêàçàíî ñõîäñòâî â ñòðîå-
íèè àíòåííàëüíûõ ñòðóêòóð ó ðó÷åéíèêîâ è ôèëîãåíåòè÷åñêè áëèçêèõ ê
íèì ÷åøóåêðûëûõ (Larsson et al., 2002; Faucheux, 2004a—c; Ivanov, Melnit-
sky, 2016). Ðÿä çàðóáåæíûõ ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ ñòðîåíèþ ñåíñèëë ÷åøóåê-
ðûëûõ (Faucheux, 1997; Frank, 2010), ïîêàçûâàåò íàëè÷èå ñõîäíûõ ñòðóê-
òóð ó ïðåäñòàâèòåëåé äâóõ îòðÿäîâ è â òî æå âðåìÿ ñâèäåòåëüñòâóåò î íåîáõî-
äèìîñòè äîïîëíèòåëüíîãî èññëåäîâàíèÿ âçàèìîñâÿçåé è ïàðàëëåëèçìîâ â
ýâîëþöèè ñåíñèëë ó ýòèõ òàêñîíîâ. Äàííîå èññëåäîâàíèå ïîìèìî âêëàäà â
ïîçíàíèå ðåöåïòîðíûõ îáðàçîâàíèé íà àíòåííàõ íàñåêîìûõ ïîçâîëÿåò íàìå-
òèòü ïîäõîäû ê áîëåå øèðîêîìó èñïîëüçîâàíèþ àíòåííàëüíûõ ñòðóêòóð â
ðåøåíèè ïðîáëåì òàêñîíîìèè è ôèëîãåíèè ðó÷åéíèêîâ ñåì. Rhyacophilidae.

ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÈÊÀ

Íàìè áûëè ïîëó÷åíû äàííûå ïî ñòðîåíèþ è ðàñïðåäåëåíèþ ñåíñèëë íà
àíòåííàõ ñàìöîâ ó 25 âèäîâ ñåì. Rhyacophilidae: Himalopsyche todma
Schmid, 1963; Rhyacophila armeniaca Guerin-Meneville, 1844; Rh. cupresso-
rum Martynov, 1913; Rh. dorsalis (Curtis, 1834); Rh. forcipulata Martynov,
1926; Rh. nubila Zetterstedt, 1840; Rh. obliterata McLachlan, 1863; Rh. subo-
vata Martynov, 1913; Rh. torrentium Pictet, 1834; Rh. vulgaris Pictet, 1834
(âåòâü vulgaris, ãðóïïà vulgaris); Rh. nephroida Sun et Yang, 1998 (âåòâü vul-
garis, ãðóïïà anatina); Rh. mirabilis Levanidova et Schmid, 1977 (âåòâü vul-
garis, ãðóïïà vagrita); Rh. stigmatica (Kolenati, 1859) (âåòâü íå îïðåäåëåíà
Øìèäîì, ãðóïïà stigmatica); Rh. retracta Martynov, 1914 (âåòâü naviculata,
ãðóïïà retracta); Rh. tristis Pictet, 1834 (âåòâü philopotamoides, ãðóïïà tris-
tis); Rh. lepnevae Levanidova, 1977 (âåòâü philopotamoides, ãðóïïà sibirica);
Rh. obscura Martynov, 1927 (âåòâü philopotamoides, ãðóïïà obscura); Rh. kal-
tatica Levanidova et Schmid, 1977 (âåòâü divaricata, ãðóïïà kaltatica); Rh. la-
ta Martynov, 1918 (âåòâü divaricata, ãðóïïà nigrocephala); Rh. langkawia
Ivanov et Melnitsky, 2013 (âåòâü divaricata, ãðóïïà curvata); Rh. chitre Mel-
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nitsky, 2005 (âåòâü divaricata, ãðóïïà khimbarpa); Rh. tolungpa Schmid, 1970
(âåòâü divaricata, ãðóïïà tolungpa); Rh. chayulpa kaligandaki Melnitsky, 2005
(âåòâü divaricata, ãðóïïà chayulpa); Rh. khasiorum (âåòâü divaricata, ãðóïïà
khasiorum); Rh. shingripa tatopani Melnitsky, 2005 (âåòâü divaricata, ãðóïïà
nabochepa); Ðàçäåëåíèå ðîäà Rhyacophila íà âåòâè è ãðóïïû âèäîâ ïðèíÿòî
ïî ðàáîòå Øìèäà (Schmid, 1970). Äëÿ îöåíêè ìîðôîëîãè÷åñêîé èçìåí÷è-
âîñòè ó øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ âèäîâ áûëè èçó÷åíû âûáîðêè èç ìåñòî-
îáèòàíèé íà ïðîòèâîïîëîæíûõ êîíöàõ àðåàëîâ (â Àðõàíãåëüñêîé îáë. è Ðåñ-
ïóáëèêå Ñåâåðíàÿ Îñåòèÿ ó Rh. nubila è â Òàëàññêîì ð-íå Êàçàõñòàíà è öåíò-
ðàëüíîì Íåïàëå — ó Rh. obscura. Îñíîâíîå âíèìàíèå áûëî óäåëåíî ñàìöàì,
îäíàêî òàêæå áûëè ïîëó÷åíû äàííûå ïî ñåíñèëëàì ñàìîê Rh. nubila.

Îáèëèå è ðàçíîîáðàçèå àíòåííàëüíûõ ñåíñèëë èçó÷àëè ìåòîäàìè ñêàíè-
ðóþùåé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè. Îñíîâîé äëÿ âûïîëíåíèÿ ðàáîòû ïîñëó-
æèëè ñîáñòâåííûå ñáîðû àâòîðîâ â ýêñïåäèöèÿõ â Ðîññèè, Êàçàõñòàíå, Òàä-
æèêèñòàíå, Íåïàëå, Âüåòíàìå, Ìàëàéçèè è Èíäîíåçèè; èñïîëüçîâàí òàêæå
ìàòåðèàë èç êîëëåêöèè Çîîëîãè÷åñêîãî èíñòèòóòà ÐÀÍ (Ñàíêò-Ïåòåðáóðã;
ÇÈÍ) è ôîíäîâ êàôåäðû ýíòîìîëîãèè Ñàíêò-Ïåòåðáóðãñêîãî ãîñóäàðñòâåí-
íîãî óíèâåðñèòåòà. Â ðàáîòå ïðåäñòàâëåíû âñå îñíîâíûå ýâîëþöèîííûå âåò-
âè ðîäà Rhyacophila. Íåêîòîðûå èç èññëåäîâàííûõ âèäîâ (íàïðèìåð, Rhya-
cophila nubila, Rh. obliterata, Rh. obscura) èìåþò øèðîêèå àðåàëû, ðÿä âèäîâ
(íàïðèìåð, Rh. subovata, âèäû âåòâè divaricata) — óçêîëîêàëüíûå ãîðíûå
ýíäåìèêè.

Äëÿ îáùåé îöåíêè îñîáåííîñòåé ñòðîåíèÿ àíòåííû, èññëåäîâàíèÿ ìîðôî-
ëîãèè ñåíñèëë è ïîäñ÷åòà èõ êîëè÷åñòâà áûëè èñïîëüçîâàíû ñêàíèðóþùèå
ýëåêòðîííûå ìèêðîñêîïû JEOL NeoScope JCM-5000 è Tescan MIRA3, íà êî-
òîðûõ áûëè èçãîòîâëåíû ñåðèéíûå ôîòîãðàôèè ïîâåðõíîñòè ñåãìåíòîâ àí-
òåíí. Âñÿ ïåðå÷èñëåííàÿ àïïàðàòóðà èñïîëüçîâàëàñü â Ðåñóðñíîì öåíòðå
ÑÏáÃÓ. Èçìåðåíèå ðàçìåðîâ ñåíñèëë è ïîäñ÷åò èõ êîëè÷åñòâà âûïîëíåíû ïî
ñåðèéíûì ôîòîãðàôèÿì â ïðîãðàììå ImageJ 1.50.

Äëÿ èçìåðåíèÿ ðàçìåðîâ êàæäîãî òèïà ñåíñèëë áûëà èñïîëüçîâàíà âû-
áîðêà ñ ðàçíûõ ñåãìåíòîâ. Â êà÷åñòâå ñîïîñòàâëÿåìîãî ïàðàìåòðà áûëî âû-
áðàíî íàèáîëüøåå èçìåðåíèå: äëÿ ïðîäîëüíî âûòÿíóòûõ òèïîâ ñåíñèëë —
äëèíà, à äëÿ îêðóãëûõ è óïëîùåííûõ — äèàìåòð. Äëÿ èçìåðåíèÿ áûëè îòî-
áðàíû ñåíñèëëû ïðåèìóùåñòâåííî ñ âèäèìîé íà ôîòîãðàôèÿõ ìåäèàëüíîé
ïîâåðõíîñòè ñåãìåíòà, ÷òî ïîçâîëèëî èçáåæàòü âîçìîæíûõ ðàçìåðíûõ èñêà-
æåíèé, ñâÿçàííûõ ñ ðàáîòîé ìèêðîñêîïà, è ïðîñòðàíñòâåííûõ èñêàæåíèé
ïðè ôîòîãðàôèðîâàíèè.

Ñåíñèëëû ïîäñ÷èòûâàëè âðó÷íóþ íà âèäèìîé ïîâåðõíîñòè ñåãìåíòà ñ äà-
ëüíåéøèì ïåðåñ÷åòîì ïîëó÷åííûõ çíà÷åíèé íà âåñü ñåãìåíò. Ïðè âû÷èñëå-
íèè âàæíî ó÷èòûâàòü ñïåöèôèêó ðàñïðåäåëåíèÿ ñåíñèëë. Ïåðåñ÷åò êîëè÷å-
ñòâà ñåíñèëë íà ÷ëåíèêå àíòåííû ñ íåñïåöèôè÷åñêèì ðàñïðåäåëåíèåì âû-
ïîëíåí ïî ôîðìóëå:

N = 2ah (l + ðr),

ãäå N — îáùåå ÷èñëî ñåíñèëë, h — äëèíà, l — øèðèíà âèäèìîé ïîâåðõíîñòè,
a — êîëè÷åñòâî ñåíñèëë íà âèäèìîé ïîâåðõíîñòè è r — ðàäèóñ ñåãìåíòà.
Â äðóãîì ñëó÷àå, åñëè ìíîãî÷èñëåííûå ñïåöèàëèçèðîâàííûå ñåíñèëëû ðàñ-
ïîëîæåíû íà îáåèõ ñòîðîíàõ àíòåííû, ïîëó÷åííîå ïðè ïîäñ÷åòå íà âèäèìîé
ñòîðîíå ÷èñëî óäâàèâàåòñÿ äëÿ ó÷åòà ñåíñèëë ñ îáðàòíîé ñòîðîíû ñåãìåíòà.
Êîëè÷åñòâî ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ñåíñèëë â ïîëÿõ èëè ñêîïëåíèÿõ, êîòîðûå
âñåãäà ðàñïîëàãàþòñÿ òîëüêî íà îäíîé ñòîðîíå ñåãìåíòà, óêàçàíî áåç ïåðå-
ñ÷åòà. Íàêîíåö, êîëè÷åñòâî ñòðîãî ëîêàëèçîâàííûõ õåòîèäíûõ ñåíñèëë ïðè
ïåðåñ÷åòå óìíîæàëè íà 1.33, òàê êàê òðåì âèäèìûì ñåíñèëëàì íà ñåãìåíòå
âñåãäà ñîîòâåòñòâóåò îäíà, ðàñïîëîæåííàÿ íà îáðàòíîé ñòîðîíå. Äëÿ îöåíêè
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ïëîòíîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ ñåíñèëë ïî ïîâåðõíîñòè áûëà ïîäñ÷èòàíà ïëî-
ùàäü àíòåííàëüíûõ ñåãìåíòîâ (ïëîùàäü öèëèíäðà). Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ
ñî ñòàíäàðòíûìè îøèáêàìè áûëè ïîëó÷åíû ñ ïîìîùüþ MS Excel 2010. Ñðåä-
íèå çíà÷åíèÿ êîëè÷åñòâà ñåíñèëë íà ñåãìåíò îáúåäèíÿëè â ãðóïïû ïî 5 ñåã-
ìåíòîâ, à îøèáêó ñðåäíåãî âû÷èñëÿëè äëÿ âñåãî äèàïàçîíà çíà÷åíèé â êàæ-
äîé ãðóïïå.

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ

Ó èññëåäîâàííûõ âèäîâ ìèêðîñòðóêòóðû ïîâåðõíîñòè àíòåíí èìåþò ðàç-
íóþ äëèíó è ðàñïîëîæåíû â 2 ÿðóñà. Âåðõíèé ÿðóñ ïðåäñòàâëåí äëèííûìè,
áîðîçä÷àòûìè òðèõîèäíûìè ñåíñèëëàìè (äëèííûå òðèõîèäû), âåðîÿòíî,
íå èìåþùèìè ñåíñîðíîãî çíà÷åíèÿ è ôóíêöèîíàëüíî ñõîäíûìè ñ ÷åøóéêà-
ìè Lepidoptera è íåêîòîðûõ Trichoptera, à òàêæå òîíêèìè èçîãíóòûìè òðè-
õîèäíûìè ñåíñèëëàìè (èçîãíóòûå òðèõîèäû), õåòîèäíûìè ñåíñèëëàìè
(õåòîèäû) è óøêîâèäíûìè ñåíñèëëàìè. Íèæíèé ÿðóñ áîëåå ðàçíîîáðàçåí, â
íåì îòìå÷åíû ñòèëîêîíè÷åñêèå, áàçèêîíè÷åñêèå è êîðîíàðíûå ñåíñèëëû,
à òàêæå ðàçíûå òèïû ïñåâäîïëàêîèäíûõ ñåíñèëë: ãðèáîâèäíûå, ëèñòîâèä-
íûå, ðàññå÷åííûå, âèëü÷àòûå è ìóëüòèâèëü÷àòûå (ðèñ. 1). Íàèáîëåå
ñòðóêòóðíî ðàçíîîáðàçíû ñåíñèëëû íèæíåãî ÿðóñà, â îñîáåííîñòè ïñåâäî-
ïëàêîèäíûå ñåíñèëëû, êîòîðûå ìîãóò áûòü òàêñîíîìè÷åñêè çíà÷èìû. Ïî-
ìèìî ñåíñèëë ðàçíîãî òèïà, êóòèêóëà àíòåíí ðàâíîìåðíî ïîêðûòà íåñåíñîð-
íûìè îáðàçîâàíèÿìè — ìèêðîòðèõèÿìè, äîñòèãàþùèìè 6—8 ìêì â äëèíó.

Êóòèêóëÿðíûå ñòðóêòóðû ìîæíî ðàçäåëèòü íà íåñêîëüêî ãðóïï â çàâ-
èñèìîñòè îò èõ ðàñïîëîæåíèÿ íà ñåãìåíòàõ àíòåííû. Ñåíñèëëû ñ ðàâíî-
ìåðíûì ðàñïðåäåëåíèåì, òàêèå êàê äëèííûå òðèõîèäíûå, ïîêðûâàþò âñþ
ïîâåðõíîñòü àíòåííû ñ îäèíàêîâîé ÷àñòîòîé. Ñåíñèëëû ñ íåñïåöèôè÷åñêîé
ëîêàëèçàöèåé, òàêæå ïîêðûâàÿ âñþ ïîâåðõíîñòü ñåãìåíòà, ðàñïîëîæåíû íå-
ðàâíîìåðíî ïî äëèíå àíòåííû. Ñåíñèëëû ñî ñïåöèôè÷åñêîé ëîêàëèçàöèåé
ïðèóðî÷åíû ê õàðàêòåðíûì ìåñòàì àíòåííû, ìîãóò áûòü îäèíî÷íûìè èëè
ìíîæåñòâåííûìè è èíîãäà îáðàçóþò ñêîïëåíèÿ èëè ñåíñîðíûå ïîëÿ. Ñêîï-
ëåíèÿ îáû÷íî ôîðìèðóþòñÿ èç òîíêèõ òðèõîèäîâ è ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé
ãðóïïû îò 4 èëè 5 äî íåñêîëüêèõ äåñÿòêîâ îäíîòèïíûõ ñåíñèëë, ñðåäè êîòî-
ðûõ âñòðå÷àþòñÿ è ñòðóêòóðû äðóãèõ òèïîâ. Ïîëÿ ñåíñèëë — ñïåöèàëèçèðî-
âàííûå îáëàñòè, ðàñïîëîæåíèå êîòîðûõ íà ñåãìåíòå òàêæå íåèçìåííî, íî
ôîðìèðóþòñÿ îíè òîëüêî îäíèì òèïîì ñåíñèëë — òîíêèìè èçîãíóòûìè òðè-
õîèäàìè (cì. ñòð. 13).

Àíòåííà ðó÷åéíèêîâ ñåì. Rhyacophilidae íèòåâèäíàÿ, ñîñòîèò èç óòîë-
ùåííîãî ñêàïóñà, ïîêðûòîãî òîëüêî òðèõîèäàìè, ïåäèöåëëóìà è 40—46 ñåã-
ìåíòîâ ôëàãåëëóìà. Âñå ñåãìåíòû öèëèíäðè÷åñêîé ôîðìû, ïðè÷åì äèñòàëü-
íûå — áîëåå òîíêèå è âûòÿíóòûå, ÷åì ïðîêñèìàëüíûå. Íàèáîëüøåå ðàçíî-
îáðàçèå ñåíñèëë äîñòèãàåòñÿ â çîíå ìåæäó 5-ì è 15-ì ôëàãåëëîìåðàìè, â
ýòîé æå çîíå íàèáîëåå ÷åòêî âûðàæåíû ñåíñîðíûå ñêîïëåíèÿ è ïîëÿ. Ïëîò-
íîñòü ïîêðûòèÿ ñåíñèëëàìè ïîâåðõíîñòè ñåãìåíòîâ óìåíüøàåòñÿ îò ïðîêñè-
ìàëüíîãî ó÷àñòêà àíòåííû ê äèñòàëüíîìó, äîñòèãàÿ ìàêñèìóìà â îáëàñòè
10-ãî ôëàãåëëîìåðà (ðèñ. 2).

Ðàçìåð ñåíñèëë êàæäîãî òèïà ñëàáî ðàçëè÷àåòñÿ íà ðàçíûõ ÷àñòÿõ àí-
òåííû è äåìîíñòðèðóåò ïîëîæèòåëüíóþ êîððåëÿöèþ (4.6) ñ ðàçìåðîì àí-
òåíí. Ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçíûõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âåòâåé ðîäà Rhyacophila
ðàçìåð êóòèêóëÿðíûõ ñòðóêòóð, ïî-âèäèìîìó, íå ñâÿçàí ñ òàêñîíîìè÷å-
ñêèì ïîëîæåíèåì, õîòÿ ó ñåíñèëë áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ îí çà÷àñòóþ
ñõîäåí (ðèñ. 3, à, á). Ó îäíîãî èç èññëåäîâàííûõ âèäîâ, Rh. cupressorum, îò-
ìå÷åíî ðàçäåëåíèå âèëü÷àòûõ ïñåâäîïëàêîèäîâ íà 2 ðàçìåðíûõ ïîäòèïà —
äëèííûå (7.09 ± 0.3 ìêì) è êîðîòêèå (2.5 ± 0.3 ìêì). Ðàñïðåäåëåíèå ïî àí-
òåííå ÷èñëà ñåíñèëë ðàçíûõ òèïîâ ïîêàçàíî íà ðèñ. 4.
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Îñíîâíûå îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ êóòèêóëÿðíûõ ñòðóêòóð ó ðó÷åéíèêîâ
ñåì. Rhyacophilidae ðàññìîòðåíû íà ïðèìåðå Rh. nubila (ðèñ. 7, 8, ñì. âêë.).
Ýòîò âèä õàðàêòåðèçóåòñÿ ïîëíûì íàáîðîì àíòåííàëüíûõ ñòðóêòóð è íàèáî-
ëåå òèïè÷íûìè îñîáåííîñòÿìè èõ ðàñïîëîæåíèÿ. Àíòåííà ñàìöîâ Rh. nubila
íåñåò 7 òèïîâ ñåíñèëë. Âåðõíèé ÿðóñ ñîñòàâëÿþò äëèííûå òðèõîèäíûå ñåí-
ñèëëû (ðèñ. 1, à; 6, á). Îíè äîñòèãàþò â ñðåäíåì 60 ± 6 ìêì â äëèíó è ðàñïî-
ëîæåíû ðàâíîìåðíî ïî âñåé ïîâåðõíîñòè àíòåííû, â ñðåäíåì ïî 60—80 íà
êàæäîì ñåãìåíòå.

Õåòîèäíûå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, á) — áîëåå êîðîòêèå, 31 ± 1.7 ìêì, íàõî-
äÿòñÿ â òîì æå ÿðóñå, íî õàðàêòåðèçóþòñÿ ôèêñèðîâàííûì êîëè÷åñòâîì
(4 íà ñåãìåíò) è ëîêàëèçàöèåé, ôîðìèðóÿ êîëüöî â äèñòàëüíîé òðåòè êàæäî-
ãî ôëàãåëëîìåðà. Â òî âðåìÿ êàê áîëüøèíñòâî àíòåííàëüíûõ ñåãìåíòîâ íå-
ñåò 1 êîëüöî õåòîèäîâ, äèñòàëüíûå ôëàãåëëîìåðû ìîãóò èìåòü 2 òàêèõ êîëü-
öà, è, òàêèì îáðàçîì, íåñòè íå 4, à 8 ñåíñèëë ýòîãî òèïà. Àïèêàëüíûé ñåã-
ìåíò íåðåäêî íåñåò 12 õåòîèäîâ.
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Ðèñ. 1. Ðàçíîîáðàçèå òèïîâ ñåíñèëë â ñåì. Rhyacophilidae (ñõåìà).

à — äëèííûå òðèõîèäíûå; á — õåòîèäíûå; â, ã — èçîãíóòûå òðèõîèäû; ä — óøêîâèäíûå; å — áàçèêîíè÷åñ-
ñêèå; æ — êîðîíàðíûå; ç—ê — ãðèáîâèäíûå ïñåâäîïëàêîèäíûå; ë—î — âèëü÷àòûå ïñåâäîïëàêîèäíûå;
ï — ñåíñèëëû Á¸ìîâà îðãàíà; ð — ñòèëîêîíè÷åñêèå; ñ — ëèñòîâèäíûå; ò — ìóëüòèâèëü÷àòûå; ó — ðàññå-

÷åííûå.



Èçîãíóòûå òðèõîèäíûå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, â, ã) äîñòèãàþò â äëèíó 16 ±
± 1.5 ìêì. Îíè îáðàçóþò êîìïàêòíûå ñêîïëåíèÿ, ðàñïîëîæåííûå âåíòðà-
ëüíî âáëèçè äèñòàëüíîãî êðàÿ ôëàãåëëîìåðà. Èíîãäà ê ýòèì ñêîïëåíèÿì äî-
áàâëÿþòñÿ îäèíî÷íûå èçîãíóòûå òðèõîèäû â ïðîêñèìàëüíîé ÷àñòè ñåãìåí-
òà. Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ñåíñèëëû ýòîãî òèïà ðàñïîëîæåíû äîñòàòî÷íî áëèçêî
äðóã ê äðóãó, â ïðîìåæóòêàõ ìåæäó íèìè ìîãóò âñòðå÷àòüñÿ ñåíñèëëû äðó-
ãèõ òèïîâ (êàê ïðàâèëî, ïñåâäîïëàêîèäíûå). Áàçàëüíûå ñåãìåíòû ôëàãåë-
ëóìà íåñóò ïî 3—5 èçîãíóòûõ òðèõîèäîâ, à ê 10-ìó ñåãìåíòó èõ êîëè÷åñòâî
âîçðàñòàåò äî 8—10. Íà îñòàëüíûõ ñåãìåíòàõ ïðîñëåæèâàåòñÿ òåíäåíöèÿ ê
ïîñòåïåííîìó óìåíüøåíèþ ÷èñëà ýòèõ òðèõîèäîâ âïëîòü äî ïîëíîãî èñ÷åç-
íîâåíèÿ âáëèçè âåðøèíû àíòåííû (ðèñ. 4, á).

Íàêîíåö, âåíòðîëàòåðàëüíî â âåðõíåì ÿðóñå ó Rh. nubila ïðèñóòñòâó-
þò îäèíî÷íûå óøêîâèäíûå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, ä), êóòèêóëÿðíàÿ ÷àñòü êî-
òîðûõ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé âûòÿíóòóþ ëèñòîâèäíóþ ïëàñòèíêó äëèíîé 40 ±
± 4.8 ìêì, ñ ãëóáîêîé ïðîäîëüíîé èñ÷åð÷åííîñòüþ. Äàííûé òèï ñåíñèëë îá-
íàðóæåí òîëüêî ó Rh. nubila.

Íèæíèé ÿðóñ ïðåäñòàâëåí òðåìÿ òèïàìè ñåíñèëë: áàçèêîíè÷åñêèìè, êî-
ðîíàðíûìè è ïñåâäîïëàêîèäíûìè, ïðè÷åì ïîñëåäíèå ôîðìèðóþò 2 ÷åòêî
âûðàæåííûõ ñòðóêòóðíûõ ïîäòèïà — ãðèáîâèäíûå è âèëü÷àòûå.

Áàçèêîíè÷åñêèå (ðèñ. 1, å) è êîðîíàðíûå (ðèñ. 1, æ) ñåíñèëëû Rh. nubi-
la äîñòèãàþò â äèàìåòðå 7.5 ± 0.2 ìêì, èõ îñíîâàíèÿ óãëóáëåíû íà 1—
2 ìêì íèæå óðîâíÿ êóòèêóëû. Êàæäàÿ òàêàÿ ñåíñèëëà èìååò öåíòðàëüíûé
îòðîñòîê äëèíîé 5 ± 0.2 ìêì. Ýòè äâà òèïà ñåíñèëë î÷åíü ñõîäíû ìåæäó
ñîáîé: êîðîíàðíûé òèï îòëè÷àåòñÿ îò áàçèêîíè÷åñêîãî òîëüêî íàëè÷èåì
ãðåáíÿ èç óêîðî÷åííûõ ìèêðîòðèõèé, îêðóæàþùèõ îñíîâàíèå ñåíñèëëû.
Ðåäêèå îäèíî÷íûå áàçèêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû âñòðå÷àþòñÿ â ïðîèçâîëüíûõ
ìåñòàõ íà ïîâåðõíîñòè àíòåííû. Êîðîíàðíûå ñåíñèëëû ðàñïîëîæåíû âåíò-
ðîëàòåðàëüíî â ñðåäíåé ÷àñòè ôëàãåëëîìåðà. Èõ êîëè÷åñòâî ïðàêòè÷åñêè íå
èçìåíÿåòñÿ îò îñíîâàíèÿ ê âåðøèíå àíòåííû è ñîñòàâëÿåò 4—8 ñåíñèëë
íà ñåãìåíò, çà èñêëþ÷åíèåì àïèêàëüíîãî ôëàãåëëîìåðà, ëèøåííîãî ñåíñèëë
ýòîãî òèïà.

Ãðèáîâèäíûå ïñåâäîïëàêîèäíûå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, ç) îêðóãëîé ôîðìû,
èíîãäà ñ íåðîâíûì èëè çóá÷àòûì êðàåì; èõ äèàìåòð ñîñòàâëÿåò 6.3 ±
± 0.1 ìêì. Ðàçìåð áîëåå ìåëêèõ âèëü÷àòûõ (ðèñ. 1, ë) ñåíñèëë ñîñòàâëÿåò
ëèøü 2.5 ± 0.1 ìêì. Ýòè äâà òèïà ñåíñèëë ïîêðûâàþò âñþ ïîâåðõíîñòü àí-
òåííû è õàðàêòåðèçóþòñÿ íåñïåöèôè÷åñêèì ðàñïîëîæåíèåì, îäíàêî íà
áàçàëüíûõ ñåãìåíòàõ ïðåîáëàäàþò ãðèáîâèäíûå ïñåâäîïëàêîèäû, à íà àïè-
êàëüíûõ — âèëü÷àòûå. Ñìåíà ïðåîáëàäàþùåãî ïîäòèïà ïðîèñõîäèò äîñòà-
òî÷íî ðåçêî, â ðàéîíå 5—7-ãî ñåãìåíòîâ (ðèñ. 4, à).
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Ðèñ. 2. Ñðåäíÿÿ ïëîòíîñòü ïîêðûòèÿ ñåíñèëëàìè ðàçëè÷íûõ ñåãìåíòîâ ôëàãåëëóìà àíòåííû
Rhyacophila nubila Zett. â ïåðåñ÷åòå íà ìì2.
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Ðèñ. 3. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ äèàìåòðà (à) è äëèíû (á) îñíîâíûõ òèïîâ ñåíñèëë ðàçëè÷íûõ ïðåä-
ñòàâèòåëåé ñåì. Rhyacophilidae.

1 — ãðèáîâèäíûå ïñåâäîïëàêîèäíûå, 2 — âèëü÷àòûå, 3 — êîðîíàðíûå, 4 — õåòîèäíûå, 5 — äëèííûå òðè-
õîèäíûå, 6 — èçîãíóòûå òðèõîèäíûå.



408

Ðèñ. 4. Ñðåäíåå êîëè÷åñòâî ñåíñèëë ñ íåñïåöèôè÷åñêèì (à) è ñïåöèôè÷åñêèì (á) ðàñïîëîæåíè-
åì ó Rhyacophila nubila Zett.

1 — äëèííûå òðèõîèäíûå, 2 — ãðèáîâèäíûå ïñåâäîïëàêîèäíûå, 3 — âèëü÷àòûå, 4 — èçîãíóòûå òðèõîèä-
íûå, 5 — õåòîèäíûå, 6 — êîðîíàðíûå, 7 — óøêîâèäíûå.

Ðèñ. 5. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ êîëè÷åñòâà ñåíñèëë ðàçëè÷íûõ òèïîâ íà ôëàãåëëóìàõ àíòåíí ðó÷åé-
íèêîâ ñåì. Rhyacophilidae (à — èçîãíóòûå òðèõîèäíûå, á — ãðèáîâèäíûå ïñåâäîïëàêîèäíûå,

â — âèëü÷àòûå ïñåâäîïëàêîèäíûå).

1 — âåòâü vulgaris, ãðóïïà vulgaris: Rh. vulgaris Pictet, Rh. nubila Zett., Rh. cupressorum Martynov, Rh. arme-
niaca Guerin-Meneville; 2 — âåòâü vulgaris, ïðî÷èå ãðóïïû: Rh. mirabilis Levanidova et Schmid, Rh. nephroi-
da Sun et Yang; 3 — âåòâü philopotamoides, ãðóïïà tristis: Rh. tristis Pictet; 4 — âåòâü divaricata, ãðóïïà nig-

rocephala: Rh. lata Martynov; 5 — âåòâü íå îïðåäåëåíà, ãðóïïà stigmatica: Rh. stigmatica (Kolenati).
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Âñå âûøåïåðå÷èñëåííûå òèïû ñåíñèëë, çà èñêëþ÷åíèåì äëèííûõ òðè-
õîèäíûõ ñåíñèëë, ïîêðûâàþò ôëàãåëëóìû àíòåíí, îäíàêî îòñóòñòâóþò íà
ñêàïóñå è ïåäèöåëëóìå. Â òî æå âðåìÿ äèñòàëüíûå ïîâåðõíîñòè ñêàïóñà è
ïåäèöåëëóìà ó Rh. nubila, êàê è ó âñåõ ðèàêîôèëèä, ïîêðûòû òàê íàçûâàå-
ìûìè á¸ìîâûìè ñåíñèëëàìè (ðèñ. 1, ï). Îíè îáðàçóþò íåáîëüøèå ñêîïëå-
íèÿ, ðàñïîëîæåííûå âåíòðàëüíî, è ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êîðîòêèå (16 ±
± 0.7 ìêì) êîíè÷åñêèå âîëîñêè. Êîëè÷åñòâî áåìîâûõ ñåíñèëë ñîñòàâëÿåò â
ñðåäíåì 10 íà ñåãìåíò, à ðàñïðåäåëåíèå íà îáîèõ áàçàëüíûõ ñåãìåíòàõ îäíî-
òèïíî.

Ñàìêè ýòîãî âèäà îáëàäàþò òàêèì æå íàáîðîì ñåíñîðíûõ ñòðóêòóð íà àí-
òåííàõ, êàê è ñàìöû, ñåíñîðíûå ñòðóêòóðû êîòîðûõ áûëè îïèñàíû âûøå.
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Ðèñ. 6. Ñðåäíèå çíà÷åíèÿ êîëè÷åñòâà ñåíñèëë ðàçëè÷íûõ òèïîâ íà ôëàãåëëóìàõ àíòåíí ðó÷åé-
íèêîâ ñåì. Rhyacophilidae (à — êîðîíàðíûå, á — äëèííûå òðèõîèäíûå).

Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 5.



Òåíäåíöèÿ ê óìåíüøåíèþ ÷èñëà ñåíñèëë íèæíåãî ÿðóñà ê âåðøèíå àíòåííû
ó ñàìîê òàêæå ñîõðàíÿëàñü.

Ïåðå÷èñëåííûé âûøå íàáîð ñåíñèëë õàðàêòåðåí è äëÿ äðóãèõ èññëåäî-
âàííûõ âèäîâ, îäíàêî çà÷àñòóþ ïîäâåðãàåòñÿ ìîäèôèêàöèè (ðèñ. 9—11, ñì.
âêë.). Íàáëþäàþòñÿ ðàçëè÷èÿ â ñòðîåíèè è ðàñïîëîæåíèè èçîãíóòûõ òðèõî-
èäíûõ ñåíñèëë. Ó âñåõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ ýòè ñåíñèëëû îáðàçóþò ñêîïëå-
íèÿ íà âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòè ôëàãåëëîìåðîâ. Â ãðóïïå vulgaris ñêîïëå-
íèÿ ñîäåðæàò îò 5 äî 22 ñåíñèëë è íàèáîëåå âûðàæåíû â îñíîâàíèè ôëàãåë-
ëóìîâ. Ó ïðåäñòàâèòåëåé âåòâè vulgaris áàçàëüíûå ÷àñòè àíòåííû (÷ëåíèêè
äî 10-ãî) íåñóò 1 íåáîëüøîå ñêîïëåíèå â ïðîêñèìàëüíîé ÷àñòè è èíîãäà îäè-
íî÷íûå ñåíñèëëû — â ïðîêñèìàëüíîé. Íà ó÷àñòêå ñ 10-ãî ïî 15-é ôëàãåëëî-
ìåð (çà èñêëþ÷åíèåì Rh. tristis) äîñòèãàåòñÿ íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî èçîãíó-
òûõ òðèõîèäîâ è îíè îáðàçóþò 2 ñêîïëåíèÿ â ôîðìå òðåóãîëüíèêîâ, íàïðàâ-
ëåííûõ âåðøèíàìè äðóã ê äðóãó. Ó Rh. nubila èìååòñÿ òîëüêî îò÷åòëèâîå
äèñòàëüíîå ñêîïëåíèå, à íà ìåñòå ïðîêñèìàëüíîãî ðàñïîëîæåíû îäèíî÷íûå
ñåíñèëëû, íå îáðàçóþùèå îáîñîáëåííîé ãðóïïû. Ïëîùàäü ñêîïëåíèé èçî-
ãíóòûõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë ìîæåò ñóùåñòâåííî âàðüèðîâàòü íà ðàçíûõ ñåã-
ìåíòàõ îäíîé îñîáè. Ïîñëå 15-ãî ñåãìåíòà îáû÷íî ñîõðàíÿåòñÿ ïðîêñèìàëü-
íîå ñêîïëåíèå, ðåäêî — îäèíî÷íûå òðèõîèäû â äèñòàëüíîé ÷àñòè (ðèñ. 5, à).

Â ãðóïïàõ divaricata è stigmatica ýòîò òèï ñåíñèëë ïðèñóòñòâóåò â áîëü-
øåì êîëè÷åñòâå, äî 35—45 ñåíñèëë íà ñåãìåíòå, ïðè ýòîì äèñòàëüíîå è
ïðîêñèìàëüíîå ñêîïëåíèÿ ó Rh. stigmatica ìîãóò ñëèâàòüñÿ, çàíèìàÿ, òà-
êèì îáðàçîì, ïðàêòè÷åñêè âñþ âåíòðàëüíóþ ïîâåðõíîñòü ôëàãåëëîìåðîâ.
Ó Rh. tristis èç âåòâè philopotamoides â îòëè÷èå îò îñòàëüíûõ èññëåäîâàííûõ
âèäîâ ôîðìèðóþòñÿ õîðîøî âûðàæåííûå ñåíñîðíûå ïîëÿ â àïèêàëüíûõ ÷àñ-
òÿõ ôëàãåëëîìåðîâ (ðèñ. 11, 7, 8). Ýòè ïîëÿ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ÷åòêî îòãðà-
íè÷åííûå îò îñòàëüíûõ ñåíñèëë ïëîòíûå ãðóïïû èçîãíóòûõ òðèõîèäîâ ñ
øèðîêèì áóòûëêîâèäíûì îñíîâàíèåì. Ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî èçîãíóòûõ
òðèõîèäíûõ ñåíñèëë ó ýòîãî âèäà, 30—35 íà ñåãìåíò, äîñòèãàåòñÿ â ñðåäíåé
÷àñòè àíòåííû (20—30-é ôëàãåëëîìåðû).

Ñòèëîêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, ð; 14, 6, ñì. âêë.) îáíàðóæåíû òîëü-
êî ó Rh. lepnevae. Ýòà íåáîëüøàÿ âîëîñêîâèäíàÿ ñåíñèëëà èìååò ãëàäêóþ
ïîâåðõíîñòü, ïëàâíî ñóæàåòñÿ ê âåðøèíå; åå îñíîâàíèå ïðèïîäíÿòî íàä ïî-
âåðõíîñòüþ àíòåííû. Âñòðå÷àþòñÿ òàêèå ñåíñèëëû îäèíî÷íî èëè íåáîëüøè-
ìè ãðóïïàìè.

Êîðîíàðíûå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, æ; 6, à; 9, 4; 10, 3) ó âñåõ èçó÷åííûõ ðèà-
êîôèëèä îñîáûå, «ïåðåõîäíîãî òèïà», ñî÷åòàþùèå ÷åðòû áàçèêîíè÷åñêèõ è
êîðîíàðíûõ ñåíñèëë: îíè ÷àñòè÷íî îêðóæåíû ñî ñòîðîíû, îáðàùåííîé ê
âåðøèíå àíòåííû, ãðåáíåì øèïèêîâ (óòîëùåííûõ ìèêðîòðèõèé), õàðàêòåð-
íûõ äëÿ êîðîíàðíîé ñåíñèëëû, ñ äðóãîé — ãëàäêèì íèçêèì áîðòèêîì, êàê ó
òèïè÷íûõ áàçèêîíè÷åñêèõ ñåíñèëë. Ýòè ñåíñèëëû ðåãóëÿðíî âñòðå÷àþòñÿ
ñðåäè èçó÷åííûõ âèäîâ â ñðåäíåì êîëè÷åñòâå 3 íà ñåãìåíò. Ðàñïðåäåëåíèå
ýòèõ ñòðóêòóð äîñòàòî÷íî ñòàáèëüíî ó âñåõ ðèàêîôèëèä áåç çíà÷èòåëüíûõ
îòêëîíåíèé íà ðàçíûõ ÷àñòÿõ àíòåííû.

Ãðèáîâèäíûå ïñåâäîïëàêîèäíûå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, ç—ê; 5, á; 10, 3; 11,
4, 6) ó áîëüøåé ÷àñòè èññëåäîâàííûõ âèäîâ èìåþò ñõîäíûå ðàçìåðû è ôîð-
ìó. Ïëàñòèíêà ïñåâäîïëàêîèäíîé ñåíñèëëû èìååò îêðóãëóþ ôîðìó, èíîãäà
ñ íåðîâíûìè êðàÿìè (Rh. forcipulata), è äèàìåòð îò 5.2 äî 8.4 ìêì. Ðàçëè-
÷èÿ ìåæäó âèäàìè êàñàþòñÿ ãëàâíûì îáðàçîì êîëè÷åñòâà è ëîêàëèçàöèè
ýòèõ ñåíñèëë. Îòìå÷àåòñÿ ÷åòêàÿ òåíäåíöèÿ ê óìåíüøåíèþ ÷èñëà ãðèáîâèä-
íûõ ïñåâäîïëàêîèäîâ îò áàçàëüíûõ ÷ëåíèêîâ ê âåðøèíå àíòåííû, ìàêñè-
ìàëüíîå êîëè÷åñòâî èõ íàáëþäàåòñÿ â áàçàëüíîé ÷àñòè àíòåííû, íà 5—
10-ì ñåãìåíòàõ, èíîãäà íà 1—5-ì ñåãìåíòàõ, íàïðèìåð ó Rh. mirabilis.
Â ãðóïïå vulgaris ó Rh. nubila ïðîèñõîäèò ñìåíà ïðåîáëàäàþùåãî òèïà ñåí-
ñèëë ñ âèëü÷àòûõ íà ãðèáîâèäíûå â áàçàëüíîé ÷àñòè àíòåííû, â òî âðåìÿ êàê
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ó äðóãèõ âèäîâ ãðóïïû âèëü÷àòûå ñåíñèëëû ïðåîáëàäàþò íàä ãðèáîâèäíûìè
íà âñåõ ôëàãåëëîìåðàõ. Â ýòîì ñëó÷àå îòìå÷åíî íàèáîëåå ðåçêîå óìåíüøå-
íèå ñðåäíåãî ÷èñëà ãðèáîâèäíûõ ïñåâäîïëàêîèäíûõ ñåíñèëë (ðèñ. 4, à).

Ëèñòîâèäíûå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, ñ; 12; 14, 5). Ýòîò òèï ñåíñèëë áëèçîê
ê ãðèáîâèäíîìó òèïó, íî íîæêà ïðèêðåïëåíà ê âåðõíåé ÷àñòè ñåíñèëëû
(«øëÿïêå») àñèììåòðè÷íî, áëèçêî ê êðàþ, ñîçäàâàÿ îáùåå âïå÷àòëåíèå ëèñ-
òà ñ ïëàñòèíêîé, ïåðïåíäèêóëÿðíîé ÷åðåøêó. Òàêèå ñåíñèëëû îáèëüíî
ïîêðûâàþò ñåãìåíòû àíòåííû ó Rh. kaltatica. Ãîðàçäî ìåíüøå ñåíñèëë äàí-
íîãî òèïà îòìå÷åíî ó Rh. lepnevae, îíè èìåþò ëèñòîâèäíóþ ôîðìó è ðàçìåðû
10 � 5 ìêì.

Âèëü÷àòûå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, ë—î; 5, â; 9, 3; 10, 4, 5) îáíàðóæåíû ó
10 âèäîâ èç âåòâè vulgaris, çà èñêëþ÷åíèåì ãðóïïû anatina (Rh. nephroida).
Ó ÷ëåíîâ ýòîé ãðóïïû âèëü÷àòûå ñåíñèëëû èìåþò íàèáîëåå ÿâíûå ðàçëè÷èÿ
â ñòðîåíèè è ïðåäñòàâëåíû íåñêîëüêèìè îáîñîáëåííûìè ïîäòèïàìè: 1 —
ìåëêèå âèëü÷àòûå ñåíñèëëû ñî ñëàáî âûðàæåííûì îñíîâàíèåì è íåáîëüøè-
ìè ëîïàñòÿìè (îòðîñòêàìè), îáðàçóþùèìè âèëêó; 2 — âèëü÷àòûå ñåíñèëëû,
èìåþùèå íå óâåëè÷åííîå îñíîâàíèå è ñèëüíî óäëèíåííûå ëîïàñòè âèëêè,
îáíàðóæåíû ó Rh. subovata è Rh. cupressorum; 3 — âèëü÷àòûå ñåíñèëëû ñ óä-
ëèíåííîé áàçàëüíîé ÷àñòüþ è íå äëèííûìè àïèêàëüíûìè ëîïàñòÿìè, íàé-
äåíû ó Rh. armeniaca (ðèñ. 1, ì; 10, 5). Ó Rh. cupressorum ñîâìåñòíî âñòðå÷à-
þòñÿ âèëü÷àòûå ñåíñèëëû ïåðâîãî è âòîðîãî ïîäòèïîâ. Èõ ðàñïðåäåëåíèå
ñâÿçàíî ñ òåíäåíöèåé ñìåíû äîìèíèðóþùåãî òèïà ïñåâäîïëàêîèäíûõ ñåí-
ñèëë: áàçàëüíûå ñåãìåíòû àíòåííû íåñóò îòíîñèòåëüíî íåáîëüøîå ÷èñëî âè-
ëü÷àòûõ ñåíñèëë, êîòîðîå ðåçêî âîçðàñòàåò è äîñòèãàåò ìàêñèìóìà íà
6—11-ì ñåãìåíòàõ, â äàëüíåéøåì ïîñòåïåííî ñîêðàùàÿñü.

Ìóëüòèâèëü÷àòûå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, ò) îáíàðóæåíû òîëüêî ó Rh. lepne-
vae. Ïî-âèäèìîìó, äàííûé òèï ñåíñèëë ôîðìèðóåòñÿ ïóòåì ìîäèôèêàöèè
ëèñòîâèäíûõ ïñåâäîïëàêîèäíûõ ñåíñèëë. Íà ïåðâîì ýòàïå ïëàñòèíêà ëèñ-
òîâèäíîé ñåíñèëëû ïîäâåðãàåòñÿ ðåäóêöèè, îáðàçóþòñÿ âûðîñòû (ðèñ. 13),
ïðè ýòîì áîðîçäû è ïîðû íà âåðõíåé ïîâåðõíîñòè ñîõðàíÿþòñÿ. Íàáëþäàåò-
ñÿ òàêæå ñõîäñòâî â ñòðîåíèè òåêè ó ñåíñèëë ýòèõ äâóõ òèïîâ. Ìóëüòèâèëü-
÷àòûå ñåíñèëëû èìåþò 3—6 îòðîñòêîâ. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ó ýòèõ ñåí-
ñèëë ïðîïàäàþò áîðîçäû è ïîðû íà ïîâåðõíîñòè (ðèñ. 14, 1—4).

Ðàññå÷åííûå ñåíñèëëû (ðèñ. 1, ó; 11, 4) îáíàðóæåíû ó Rh. obliterata è
Rh. stigmatica. Âíåøíå îíè íàïîìèíàþò ãðèáîâèäíûå ïñåâäîïëàêîèäíûå
ñåíñèëëû, ïëàñòèíêà êîòîðûõ çâåçäîîáðàçíî ðàçäåëåíà íà 3—7 äîëåé ñ çà-
ìåòíîé èñ÷åð÷åííîñòüþ. Îíè ñóùåñòâåííî ìåëü÷å ãðèáîâèäíûõ (4 ± 0.1 ìêì
â äèàìåòðå) è ìåíåå îáèëüíû. Ðàñïðåäåëåíèå ýòèõ ñåíñèëë òàêîå æå, êàê ó
ãðèáîâèäíûõ.

Ïðîâåäåíà ïðîâåðêà èçìåí÷èâîñòè êîëè÷åñòâà è ëîêàëèçàöèè ñåíñèëë
íèæíåãî ÿðóñà ó óäàëåííûõ ïîïóëÿöèé âèäîâ ñ øèðîêèì àðåàëîì. Íà ïðè-
ìåðå Rh. nubila óñòàíîâëåíî, ÷òî ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè íåò ñóùåñòâåííûõ
ðàçëè÷èé â ñòðóêòóðå ñåíñèëë è èõ ðàñïîëîæåíèè.

Ó èññëåäîâàííîãî ïðåäñòàâèòåëÿ ñåñòðèíñêîãî ðîäà Himalopsyche íå
áûëî îáíàðóæåíî ïðèíöèïèàëüíûõ îòëè÷èé â ñòðóêòóðå è ðàñïîëîæåíèè
ñåíñèëë îò èçó÷åííûõ âèäîâ Rhyacophila. Ñðåäè ñåíñèëë íèæíåãî ÿðóñà îá-
íàðóæåíû òîëüêî êîðîíàðíûå è ãðèáîâèäíûå ïñåâäîïëàêîèäíûå ñåíñèëëû.

Ïîâåðõíîñòü àíòåíí íåêîòîðûõ âèäîâ âêëþ÷àåò ïîâòîðÿþùèåñÿ ó÷àñòêè
ñêëåðîòèçàöèè, êîòîðûå âíåøíå ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ãîëûå îáëàñòè êóòèêóëû
â äèñòàëüíîé òðåòè àíòåííû, ëèøåííûå ñåíñèëë è ìèêðîòðèõèé. Ó áîëüøèíñò-
âà âèäîâ, íàïðèìåð ó Rh.vulgaris, ýòè ó÷àñòêè îòíîñèòåëüíî íåáîëüøèå, âûòÿ-
íóòîé èëè îêðóãëîé ôîðìû. Èíîãäà (Rh. tristis) îíè ìîãóò îïîÿñûâàòü âåñü
ñåãìåíò. Íà äèñòàëüíûõ ñåãìåíòàõ àíòåííû ýòè ó÷àñòêè ïîñòåïåííî óìåíü-
øàþòñÿ è ïîëíîñòüþ èñ÷åçàþò âáëèçè âåðøèíû. Ïîäîáíûå ïîÿñêè èëè ïîëÿ
ñêëåðîòèçàöèè ðàíåå áûëè îáíàðóæåíû è â äðóãèõ òàêñîíàõ ðó÷åéíèêîâ.
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ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ

Óíèêàëüíûå ìîäèôèêàöèè ñ ò àíä àð òí î ã î í à á î ð à ñ åí ñèëë.
Îäèí èç èññëåäîâàííûõ íàìè âèäîâ, èìåþùèé íåÿñíûå òàêñîíîìè÷åñêèå
ñâÿçè âíóòðè ðîäà, Rh. stigmatica, îáëàäàåò íàáîðîì àíòåííàëüíûõ ñòðóê-
òóð, êîòîðûé âêëþ÷àåò íåìíîãî÷èñëåííûå ðàññå÷åííûå ïñåâäîïëàêîèäíûå
ñåíñèëëû â ñî÷åòàíèè ñ ãðèáîâèäíûìè ñåíñèëëàìè. Ðàñïðåäåëåíèå îáîèõ
ïîäòèïîâ ñîîòâåòñòâóåò îáùåìó ïëàíó: ñðåäíåå êîëè÷åñòâî ñåíñèëë óìåíü-
øàåòñÿ îò îñíîâàíèÿ ê âåðøèíå àíòåííû. Ñîïîñòàâëåíèå ñ äðóãèìè âèäàìè
ðîäà ïîêàçàëî, ÷òî ðàññå÷åííûå ïñåâäîâëàêîèäíûå ñåíñèëëû êðîìå Rh. stig-
matica îòìå÷åíû òîëüêî ó Rh. obliterata èç ãðóïïû vulgaris. Íàëè÷èå îáîèõ
ïîäòèïîâ ïñåâäîïëàêîèäíûõ ñåíñèëë ìîæåò ãîâîðèòü î ðîäñòâå Rh. stigmati-
ca ñ ïðåäñòàâèòåëÿìè âåòâè vulgaris, ÷òî ïîäòâåðæäàåòñÿ òàêæå íàëè÷èåì
äâóõ ðàçîáùåííûõ ñêîïëåíèé èçîãíóòûõ òðèõîèäîâ íà ïðîêñèìàëüíîì è äè-
ñòàëüíîì êðàÿõ êàæäîãî ñåãìåíòà. Âåðîÿòíî, ðàññå÷åííûå ñåíñèëëû ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîé áàçàëüíîå ýâîëþöèîííîå ñîñòîÿíèå âèëü÷àòîãî ïîäòèïà
ïñåâäîïëàêîèäíûõ ñåíñèëë, ÷òî òàêæå ïîäòâåðæäàåò íåñòàáèëüíîå êîëè-
÷åñòâî ëîïàñòåé ïëàñòèíêè ðàññå÷åííîé ñåíñèëëû, ñ òåíäåíöèåé ê óìåíüøå-
íèþ âïëîòü äî òðåõ. Äðóãîé âèä, Rh. obliterata, â åùå áîëüøåé ñòåïåíè äå-
ìîíñòðèðóåò ïåðåõîä îò ðàññå÷åííîãî ïîäòèïà ê âèëü÷àòîìó, ïîñêîëüêó íà
åãî àíòåííàõ ñðåäè ìíîãî÷èñëåííûõ âèëü÷àòûõ ñåíñèëë âñòðå÷àþòñÿ îäè-
íî÷íûå ðàññå÷åííûå, íå îòëè÷àþùèåñÿ îò íèõ ðàçìåðîì è ñòðóêòóðîé ïî-
âåðõíîñòè. Â ãðóïïó stigmatica âõîäÿò 18 ðåöåíòíûõ âèäîâ, ðàñïðîñòðà-
íåííûõ â Þæíîé Åâðîïå îò Ïîðòóãàëèè íà çàïàäå äî Òóðöèè è Áîëãàðèè íà
âîñòîêå. Òàêèì îáðàçîì, ïðåäâàðèòåëüíî ìîæíî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ãðóïïà
âèäîâ stigmatica ðîäñòâåííà ãðóïïå âèäîâ vulgaris è îòíîñèòñÿ ê ýâîëþöèîí-
íîé âåòâè vulgaris, îäíàêî äëÿ áîëåå íàäåæíûõ çàêëþ÷åíèé íåîáõîäèì äî-
ïîëíèòåëüíûé ìàòåðèàë.

Íàèáîëåå ñïåöèôè÷åñêèé íàáîð ñåíñèëë îáíàðóæåí ó Rh. lepnevae —
åäèíñòâåííîãî èññëåäîâàííîãî âèäà èç ãðóïïû sibirica. Çàêîíîìåðíîñòè ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ ñåíñèëë è èõ êîëè÷åñòâåííûå îñîáåííîñòè, ïðèñóùèå áîëüøèí-
ñòâó äðóãèõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ, ó Rh. lepnevae ñîõðàíÿþòñÿ, íî ó íåãî
ïðîèñõîäèò çíà÷èòåëüíàÿ ìîäèôèêàöèÿ ñòðóêòóðû ñåíñèëë. Òàê, ãðèáîâèä-
íûå ïñåâäîïëàêîèäíûå ñåíñèëëû ó ýòîãî âèäà çàìåùàþòñÿ ëèñòîâèäíûìè,
êîòîðûå ôîðìèðóþòñÿ çà ñ÷åò ïîÿâëåíèÿ ó ãðèáîâèäíûõ ñåíñèëë ðåçêîé
àñèììåòðèè. Òåíäåíöèÿ ê àñèììåòðèè ïñåâäîïëàêîèäîâ õàðàêòåðíà íå òîëü-
êî äëÿ ýòîãî âèäà: ëèñòîâèäíûå ñåíñèëëû íåçàâèñèìî âîçíèêàþò ó Rh. kalta-
tica, à òàêæå çà ïðåäåëàìè Rhyacophilidae, ó ïðèìèòèâíûõ ïðåäñòàâèòåëåé
ñåì. Philopotamidae èç ðîäà Dolophilodes (Ìåëüíèöêèé è äð., 2016). Àíàëî-
ãîì âèëü÷àòûõ ñåíñèëë ó Rh. lepnevae âûñòóïàþò ìóëüòèâèëü÷àòûå ñåíñèë-
ëû. Îíè õàðàêòåðèçóþòñÿ âûñîêîé âàðèàáåëüíîñòüþ â ïðåäåëàõ îäíîãî àí-
òåííàëüíîãî ñåãìåíòà è ìîãóò îáðàçîâûâàòü îò 3 äî 6 îòðîñòêîâ íåñòàáèëü-
íîé ôîðìû; áîðîçä÷àòàÿ èñ÷åð÷åííîñòü íà ïîâåðõíîñòè ñåíñèëëû è íàëè÷èå
ïîð òàêæå íå ñòàáèëüíû (ðèñ 14, 2—5). Ïîìèìî ýòîãî, ó Rh. lepnevae íà àí-
òåííàõ îòìå÷åíû êðóïíûå ñòèëîêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû, êîòîðûå îòñóòñòâóþò
ó äðóãèõ èçó÷åííûõ âèäîâ (ðèñ. 14, 6). Ðàíåå ñòèëîêîíè÷åñêèå ñåíñèëëû íà
àíòåííàõ ðó÷åéíèêîâ íå îòìå÷àëèñü, íî áûëè îáíàðóæåíû íà äðóãèõ ñåí-
ñîðíûõ ïðèäàòêàõ ãîëîâû ýòèõ íàñåêîìûõ — ìàêñèëëÿðíûõ è ëàáèàëüíûõ
ùóïèêàõ ïðåèìóùåñòâåííî íà âåðøèííûõ ÷ëåíèêàõ (Ìåëüíèöêèé, Èâàíîâ,
2010). Ðàçìåðû èçîãíóòûõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë ó äàííîãî âèäà òàêæå èç-
ìåíÿþòñÿ â øèðîêèõ ïðåäåëàõ. Â âîñòî÷íîé Ïàëåàðêòèêå èçâåñòíî îêîëî
10 áëèçêèõ âèäîâ ðó÷åéíèêîâ èç ãðóïïû sibirica, ê èõ ÷èñëó îòíîñèòñÿ è
Rh. lepnevae. Âîçìîæíî, ÷òî íà ïðèìåðå äàííîãî è ðîäñòâåííûõ åìó âèäîâ
ìû ñòàëêèâàåìñÿ ñ ïðîöåññàìè ðåîðãàíèçàöèè ñåíñîðíîãî âîîðóæåíèÿ àí-
òåíí â õîäå ñòàíîâëåíèÿ ìîëîäûõ òàêñîíîâ, îáðàçóþùèõ ãðóïïû áëèçêèõ
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âèäîâ. Íåîáõîäèìî äàëüíåéøåå èññëåäîâàíèå âèäîâ ãðóïïû sibirica, êîòîðîå
ïðåäïîëàãàåòñÿ ñäåëàòü â îòäåëüíîé ïóáëèêàöèè.

Ñåíñèëëû êàìïàíèôîðìíîãî òèïà, íàëè÷èå êîòîðûõ ïîêàçàíî ó ïðåäñòà-
âèòåëåé ðÿäà ñåìåéñòâ ðó÷åéíèêîâ, ó èññëåäîâàííûõ ðèàêîôèëèä íå îáíàðó-
æåíû. Êîðîíàðíûå ñåíñèëëû ó ðàíåå èññëåäîâàííûõ ñåìåéñòâ (Ivanov, Mel-
nitsky 2011, 2016) îòëè÷àþòñÿ îò íàéäåííûõ â ñåì. Rhyacophilidae. Îáû÷íî
ýòè ñåíñèëëû îêðóæåíû ïîëíûì êîëüöîì êóòèêóëÿðíûõ âûðîñòîâ, ñòåïåíü
ðàçâèòèÿ êîòîðûõ ìîæåò îòëè÷àòüñÿ ó ðàçíûõ ñåìåéñòâ; ìàêñèìàëüíîå ðàç-
âèòèå èõ îáíàðóæåíî ó Hydropsychidae. Ó âñåõ èçó÷åííûõ âèäîâ Rhyacophi-
lidae äàííûå ñåíñèëëû íå èìåþò ïîëíîãî êîëüöà âûðîñòîâ. Çà ïðåäåëàìè
çîíû, ïîêðûòîé âûðîñòàìè, ïåðèôåðèÿ ñåíñèëëû òàêàÿ æå, êàê ó áàçèêîíè-
÷åñêèõ ñåíñèëë. Ïåðåõîäíûé õàðàêòåð êîðîíàðíûõ ñåíñèëë ìîæåò ñâèäå-
òåëüñòâîâàòü â ïîëüçó àðõàè÷íîñòè äàííîãî ñåìåéñòâà è ìîðôîëîãè÷åñêîé
ïðååìñòâåííîñòè áàçèêîíè÷åñêèõ è êîðîíàðíûõ ñåíñèëë.

Óøêîâèäíûå ñåíñèëëû, íàéäåííûå ó Rh. nubila, íàïîìèíàþò âíåøíå
ñåíñèëëû íåêîòîðûõ ïðèìèòèâíûõ ÷åøóåêðûëûõ èç ñåì. Eriocraniidae
(Larsson et al., 2002) è Lophocoronidae (Faucheux, 2006). Ó ÷åøóåêðûëûõ
ïîäîáíûå ñåíñèëëû îòëè÷àþòñÿ ìåíüøèìè ðàçìåðàìè, ãîðàçäî áîëåå øèðî-
êîé áàçàëüíîé ÷àñòüþ è îòñóòñòâèåì âûðàæåííîãî ñòåáåëüêà, ñîåäèíÿþùåãî
âåðõíþþ ÷àñòü ñåíñèëëû ñ àíòåííîé.

Ð à ñïð å ä åë åíè å ñ åí ñèëë ïî ïî â å ðõíî ñ òè àí ò åííû. Ñêàïóñ è
ïåäèöåëëóì ëèøåíû áîëüøèíñòâà òèïîâ ñåíñèëë, çà èñêëþ÷åíèåì äëèííûõ
òðèõîèäíûõ, íî âçàìåí 2 áàçàëüíûõ ÷ëåíèêà àíòåíí ñíàáæåíû ìåõàíîðå-
öåïòîðíûìè áåìîâûìè âîëîñêàìè, êîòîðûå â ñâîþ î÷åðåäü îòñóòñòâóþò íà
ôëàãåëëîìåðàõ. Î÷åâèäíî, ÷òî ëîêàëèçàöèÿ áåìîâûõ âîëîñêîâ íà ñêàïóñå è
ïåäèöåëëóìå îáóñëîâëåíà íåîáõîäèìîñòüþ ïîëó÷åíèÿ èíôîðìàöèè î ïîëî-
æåíèè àíòåííû â ïðîñòðàíñòâå ïðè äâèæåíèÿõ, êîòîðûå âûïîëíÿþòñÿ ìóñ-
êóëàòóðîé ãîëîâû è ñêàïóñà: ýòè ñåíñèëëû ðåãèñòðèðóþò îòêëîíåíèÿ ñîñåä-
íèõ ñåãìåíòîâ àíòåíí â ìåæñåãìåíòíûõ ñî÷ëåíåíèÿõ (Èâàíîâ, 2000). Íàèáî-
ëåå áîãàòû ñåíñèëëàìè áàçàëüíûå ÷ëåíèêè ôëàãåëëóìà ñ 5-ãî ïî 15-é; îáùåå
êîëè÷åñòâî ñåíñèëë è ïëîòíîñòü èõ ðàñïîëîæåíèÿ çàìåòíî óìåíüøàþòñÿ ê
âåðøèíå àíòåííû. Ñàìûé ïîñëåäíèé ÷ëåíèê àíòåííû ïî÷òè âñåãäà ëèøåí
ñåíñèëë íèæíåãî ÿðóñà (î÷åíü ðåäêî îòìå÷àþòñÿ åäèíè÷íûå ïñåâäîïëàêîèä-
íûå ñåíñèëëû).

Ñåíñîðíûå ñêîïëåíèÿ îáíàðóæåíû ó âñåõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ ðèàêî-
ôèëèä çà èñêëþ÷åíèåì Rh. tristis. ãäå íàéäåíû ñåíñîðíûå ïîëÿ, ñîñòîÿùèå
òîëüêî èç îñîáûõ èçîãíóòûõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë (ðèñ. 1, ã). Ñåíñîðíûå
ñêîïëåíèÿ è ïîëÿ èçâåñòíû è â äðóãèõ ñåìåéñòâàõ ðó÷åéíèêîâ, íàïðè-
ìåð Molannidae, Limnephilidae, Phryganeidae, Philopotamidae (Ivanov, Mel-
nitsky, 2011, 2016; Ìåëüíèöêèé è äð., 2016; Melnitsky, Ivanov, 2016). Ãðóï-
ïèðîâêà ñåíñèëë â ñòàáèëüíûå ñêîïëåíèÿ ìîæåò ãîâîðèòü îá èõ âûñîêîé
ñïåöèàëèçàöèè è ôóíêöèîíàëüíîé çíà÷èìîñòè.

Âî âñåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà íà ñåãìåíòàõ àíòåííû ïðèñóòñòâóåò òîëüêî îäèí
òèï ïñåâäîïëàêîèäíûõ ñåíñèëë, íàáëþäàåòñÿ óâåëè÷åíèå ñðåäíåãî ÷èñëà
äëèííûõ òðèõîèäîâ: îò 40—80 ó âèäîâ ñ âèëü÷àòûìè ñåíñèëëàìè äî 80—
180 — ó âèäîâ, ÷üè àíòåííû íåñóò òîëüêî ãðèáîâèäíûå ïñåâäîïëàêîèäû.
Ó ïðåäñòàâèòåëåé ãðóïï divaricata è stigmatica íà ôîíå îòñóòñòâèÿ âèëü÷à-
òûõ ñåíñèëë îòìå÷àåòñÿ óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà ãðèáîâèäíûõ ïñåâäîïëàêî-
èäíûõ ñåíñèëë, ïðè÷åì â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ïîÿâëÿåòñÿ äîïîëíèòåëüíûé
ïîäòèï ïñåâäîïëàêîèäîâ — ðàññå÷åííûå. Ýòè ñåíñèëëû ðàñïîëàãàþòñÿ õàî-
òè÷íî, â ñðåäíåì ïî 3—5 íà ñåãìåíò, íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî ïðèõîäèòñÿ íà
6—10-é ñåãìåíòû, ÷òî ñîîòâåòñòâóåò îáùåé òåíäåíöèè. Â âåòâè philopotamoi-
des êîëè÷åñòâî ãðèáîâèäíûõ ïñåâäîïëàêîèäîâ, íàïðîòèâ, óìåíüøàåòñÿ. Îò-
ìå÷åíà òàêæå ãåòåðîíîìíîñòü ñåíñîðíîãî ïîêðîâà ïî äëèíå àíòåííû, ãäå
ïðîèñõîäèò ñìåíà ïðåîáëàäàþùåãî òèïà ñåíñèëë (Rh. nubila). Ó ðàçíûõ âè-
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äîâ íàáëþäàåòñÿ ïåðåõîä îò ãðèáîâèäíîé ê âèëü÷àòîé è îò ãðèáîâèäíîé ê
ðàññå÷åííîé êîíôèãóðàöèè àïèêàëüíîé ÷àñòè ñåíñèëëû. Ýòè äàííûå ñâèäå-
òåëüñòâóþò î âîçìîæíîé òðàíñôîðìàöèè ãðèáîâèäíûõ ïñåâäîïëàêîèäíûõ
ñåíñèëë â âèëü÷àòûå èëè ðàññå÷åííûå â ïðåäåëàõ ãðóïïû âèäîâ vulgaris.

Ý â îëþöèîííûå ç àê îíîìåðíî ñ òè. Ó âñåõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ ñî-
õðàíÿåòñÿ òåíäåíöèÿ ê ðîñòó êîëè÷åñòâà ïñåâäîïëàêîèäíûõ, êîðîíàðíûõ è
èçîãíóòûõ òðèõîèäíûõ ñåíñèëë íà ñåãìåíòàõ ôëàãåëëóìà ñ 1-ãî ïî 10-é ñ
äàëüíåéøèì óìåíüøåíèåì èõ ÷èñëà â íàïðàâëåíèè âåðøèíû àíòåííû. Ñòî-
èò îòìåòèòü, ÷òî äðóãèå òèïû ñåíñèëë, òàêèå êàê äëèííûå òðèõîèäíûå è õå-
òîèäíûå, íå èìåþò ïîäîáíîé òåíäåíöèè è ðàñïîëîæåíû áîëåå èëè ìåíåå åäè-
íîîáðàçíî. Ïîäîáíûå çàêîíîìåðíîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ íå ñâÿçàíû ñ òîïîëîãè-
÷åñêîé ñïåöèàëèçàöèåé ñåíñèëë, ïîñêîëüêó îòìå÷åíû êàê äëÿ ìàññîâûõ è
íåñïåöèôè÷åñêè ðàñïîëîæåííûõ ïñåâäîïëàêîèäíûõ, òàê è äëÿ òðèõîèäíûõ
ñåíñèëë, ôîðìèðóþùèõ ñêîïëåíèÿ. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ñïåöèôèêà
ðàñïðåäåëåíèÿ ñåíñèëë ñâÿçàíà ôóíêöèîíàëüíî ñ ðàñïîëîæåíèåì àíòåííû
íàñåêîìîãî â ïîëåòå, êîãäà ïîòîê íàáåãàþùåãî âîçäóõà ïîïàäàåò â ïåðâóþ
î÷åðåäü íà âåíòðîëàòåðàëüíûå ïîâåðõíîñòè ñåãìåíòîâ áàçàëüíîé ÷àñòè àí-
òåííû. Â ïîëüçó ýòîãî ãîâîðèò íàëè÷èå ñêîïëåíèé è ïîëåé èçîãíóòûõ òðèõî-
èäíûõ, à òàêæå íàèáîëüøåå êîëè÷åñòâî ïñåâäîïëàêîèäíûõ ñåíñèëë èìåííî
íà âåíòðàëüíûõ ïîâåðõíîñòÿõ áàçàëüíûõ ñåãìåíòîâ àíòåííû. Â ãðóïïå vul-
garis èìåííî íà áàçàëüíûõ ñåãìåíòàõ ïðîèñõîäèò ñìåíà ïîäòèïîâ ïñåâäî-
ïëàêîèäíûõ ñåíñèëë, ÷òî ìîæåò îçíà÷àòü ñìåíó ñïåöèàëèçàöèè â âîñïðèÿ-
òèè ñèãíàëà îïðåäåëåííîãî òèïà.

Õàðàêòåðèñòèêè ñåíñèëë ìîãóò áûòü òîæäåñòâåííûìè ó áëèæàéøèõ ðîä-
ñòâåííèêîâ, íàïðèìåð, ó ñåñòðèíñèîé ïàðû âèäîâ Rh. nubila è Rh. dorsalis.
Îäíàêî â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ äàæå ó áëèçêîðîäñòâåííûõ, íåäàâíî ðàçî-
øåäøèõñÿ âèäîâ, â òîì ÷èñëå èç ãðóïïû vulgaris, ðàñïðåäåëåíèå è ñòðîåíèå
ñåíñèëë ó âèäîâ îäíîé ãðóïïû ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àþòñÿ. Åùå ñèëüíåå ìî-
ãóò ðàçëè÷àòüñÿ ðàçíûå ãðóïïû âèäîâ ðîäà Rhyacophila. Áîëüøîå ðàçíîîáðà-
çèå ôîðì ãðèáîâèäíûõ è âèëü÷àòûõ ïñåâäîïëàêîèäíûõ ñåíñèëë ó èññëå-
äîâàííûõ âèäîâ ïðåäïîëàãàåò áûñòðóþ ýâîëþöèþ ýòèõ ñòðóêòóð, êîòîðàÿ
ìîæåò â äàëüíåéøåì ïðèâåñòè ê ôîðìèðîâàíèþ íîâûõ òèïîâ ñåíñèëë. Áûñò-
ðàÿ ýâîëþöèÿ ñåíñèëë íà íèçêèõ òàêñîíîìè÷åñêèõ óðîâíÿõ ïîäòâåðæäàåòñÿ
îäíîâðåìåííûì íàëè÷èåì äâóõ ðàçìåðíûõ ïîäòèïîâ âèëü÷àòûõ ñåíñèëë ó
Rh. cupressorum (ðèñ. 10, 4). Îòìå÷åíà òåíäåíöèÿ ê àñèììåòðèè ãðèáîâèä-
íûõ ïñåâäîïëàêîèäíûõ ñåíñèëë, êîòîðàÿ ïðèâîäèò ê íåçàâèñèìîìó ôîðìè-
ðîâàíèþ ëèñòîâèäíûõ ñåíñèëë ó íåðîäñòâåííûõ âèäîâ Rh. lepnevae è Rh. kal-
tatica.

Àíòåííû Rh. tristis íåñóò ãðóïïû âèäîèçìåíåííûõ èçîãíóòûõ òðèõîèä-
íûõ ñåíñèëë. Ýòè ñåíñèëëû íå òîëüêî âíåøíå îòëè÷àþòñÿ îò ïîäîáíûõ ñåí-
ñèëë äðóãèõ ðèàêîôèëèä, íî è ñîáðàíû â êîìïàêòíûå ïîëÿ, ÷òî îçíà÷àåò
îñîáóþ ôóíêöèîíàëüíóþ îðãàíèçàöèþ, ñî÷åòàþùóþñÿ ñ áîëüøåé ñïåöèàëè-
çàöèåé. Ïîëÿ ñåíñèëë ó ýòîãî âèäà äîñòèãàþò ìàêñèìàëüíîãî ðàçâèòèÿ íå íà
10—15-ì, ãäå íàèáîëåå ðàçâèòû ñêîïëåíèÿ ñåíñèëë ýòîãî òèïà ó âèäîâ Rhya-
cophila, à äèñòàëüíåå, íà 20—30-ì ôëàãåëëîìåðàõ. Ñëåäîâàòåëüíî, íàêîïëå-
íèå ôóíêöèîíàëüíî îáóñëîâëåííûõ ñòðóêòóðíûõ ðàçëè÷èé â ñòðîåíèè ñåí-
ñèëë áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ ìîæåò ïðèâîäèòü è ê äàëüíåéøåé ìîäèôè-
êàöèè çàêîíîìåðíîñòåé ðàñïðåäåëåíèÿ ñåíñèëë íà àíòåííå, äîñòàòî÷íî
êîíñåðâàòèâíûõ â ïðåäåëàõ ðîäà Rhyacophila.

Óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà èññëåäîâàííûõ âèäîâ â äàëüíåéøåì äîëæíî ïî-
çâîëèòü â ïîëíîé ìåðå âûÿâèòü ðàçëè÷èÿ ìåæäó ýâîëþöèîííûìè ëèíèÿìè
(âåòâÿìè) äàííîãî ðîäà â ñòðîåíèè ñåíñîðíîãî âîîðóæåíèÿ àíòåíí. Òàêèå èñ-
ñëåäîâàíèÿ íå òîëüêî âíåñóò âêëàä â ðàçâèòèå ñèñòåìàòèêè ðó÷åéíèêîâ, íî
áóäóò òàêæå ïîëåçíû äëÿ ïîíèìàíèÿ ýâîëþöèè ñåíñîðíûõ ñèñòåì íàñåêî-
ìûõ.
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STRUCTURE OF ANTENNAL SENSILLA IN THE CADDISFLY
GENUS RHYACOPHILA PICTET (TRICHOPTERA, RHYACOPHILIDAE)

M. Yu. Valuyskiy, S. I. Melnitsky, V. D. Ivanov

Key words: sensillum, Rhyacophila, caddisflies, antenna, distribution of sensil-
la, evolution, microstructure.

SUMMARY

Microstructure and distribution of sensilla were studied in 25 species of cad-
disflies family Rhyacophilidae for the first time. Comparative analysis allowed
to identify 13 sensilla types in members of this family: Long grooved trichoid,
curved trichoid, chaetoid, mushroom-like pseudoplacoid, forked pseudopla-
coid, leaf-like pseudoplacoid, dissected pseudoplacoid, multiforked pseudopla-
coid, styloconic, auricillic, coronal, basiconic sensilla, and the Bohm’s bristles.
Largest variations were found in the pseudoplacoid sensilla. Dissected, leaf-li-
ke, auricillic, and multiforked sensilla were discovered in the order Trichoptera
for the first time. Curved trichoid sensilla can be grouped or assembled in the
sensory fields. Total number of sensilla on an antennal segment decreases to-
wards the antenna apex. Data on structural diversity of sensilla in groups of
fast-evolving species suggest the participation of sensilla structures in the spe-
ciation processes.
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