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Исследование кутикулярных структур у 10 видов Apataniidae из разных филогенетических ветвей се-
мейства позволило определить состав сенсорной поверхности антенн, который включает 8 типов
и подтипов сенсилл: длинные трихоидные, изогнутые трихоидные, хетоидные, грибовидные псев-
доплакоидные, копьевидные псевдоплакоидные, базиконические и коронарные сенсиллы, а также
бемовы щетинки. Установлены основные особенности распределения сенсилл Apataniidae. Выявлены
направления эволюции антеннальных структур в пределах эндемичных триб Baicalinini и Thamastini
озера Байкал.
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ВВЕДЕНИЕ
Современная мировая фауна ручейников се-

мейства Apataniidae включает 207 видов, относя-
щихся к 18 родам, что составляет небольшую долю
в пределах отряда Trichoptera, насчитывающего бо-
лее 16780 видов (http://www.clemson.edu/cafls/de-
partments/esps/database/trichopt/). Представители
Apataniidae распространены в палеарктической,
неарктической и ориентальной областях [1].
Структура этого семейства до конца не определена:
помимо 2 общепризнанных подсемейств Apatani-
inae и Moropsychinae, в его состав включают еще
4 рода с неясным таксономическим положением:
голарктический Allomyia и неарктические Mano-
phylax, Moselyana и Pedomoecus. Семейство Apatani-
inae входит в состав надсемейства Limnephiloidea
инфраотряда Plenitentoria подотряда цельнощупи-
ковых ручейников (Integripalpia) и является важ-
ной группой для понимания и выявления филоге-
нетических связей внутри Plenitentoria.

В последние годы интенсивно развиваются ис-
следования антеннальных сенсилл ручейников,
которые крайне разнообразны по морфологии и
особенностям локализации на поверхности фла-
гелломеров антенн [2–12]. Сенсорные антенналь-
ные структуры ручейников включают более 20 ти-
пов и подтипов сенсилл, при этом антенны отдель-

ных видов могут нести от 6 до 13 типов различных
структур [5–10]. Продемонстрировано, что у ру-
чейников и чешуекрылых имеется принципиаль-
ное сходство в строении антеннальных сенсилл [3,
4, 7, 8, 13].

Эндемичная фауна ручейников озера Байкал
представлена 14 видами из 7 родов и 2 триб семей-
ства Apataniidae: Baicalina bellicosa Martynov, 1914,
B. levanidovae Ivanov et Menshutkina, 1996, B. reducta
Martynov, 1924, B. thamastoides Martynov, 1914, Bai-
calinella foliata Martynov, 1914, Baicalodes ovalis Mar-
tynov, 1914, Protobaicalina multispinosa Mey, 1994,
P. nigrostriata Martynov, 1914, P. spinosa Martynov,
1914, P. tallingi Rozhkova, 1996, Protoradema baicalen-
sis Martynov, 1914, P. setosum Martynov, 1924, Radema
infernale Hagen, 1872, и Thamastes dipterus Hagen,
1858.

А.В. Мартынов [14] предполагал, что все много-
образие байкальских Apataniidae могло сформиро-
ваться на основе архаичных форм, близких к
представителям рода Apatania, которые исходно
попали в водоем. Первая филогенетическая схе-
ма байкальских ручейников, основанная, глав-
ным образом, на признаках строения гениталь-
ного аппарата, была предложена В.Д. Ивановым
и Т.В. Меншуткиной [15]. В дальнейшем монофи-
лия байкальских триб Baicalinini и Thamastini се-
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мейства Apataniidae была подтверждена по резуль-
татам анализа молекулярных данных [16].

Как недавно показано на примере ручейников
Ecnomus tenellus (Ecnomidae), обладающих широ-
ким распространением, у удаленных друг от друга
популяций вида размер и количество антенналь-
ных сенсилл различаются [10], что может быть свя-
зано с дивергенцией структур сенсорных поверх-
ностей в ходе продолжающегося видообразования.
На уровне близкородственных, недавно диверги-
ровавших видов байкальских представителей се-
мейства Apataniidae, подобные различия могут
быть более выражены. Наше исследование направ-
лено на анализ строения и особенностей располо-
жения сенсорного вооружения антенн байкаль-
ских ручейников и сопоставление этих данных с
филогенетическими схемами триб Baicalinini и
Thamastini, основанными на морфологических и
молекулярных признаках. Результаты данной ра-
боты будут полезны для дальнейших исследований
в областях электрофизиологии, этологии и комму-
никации насекомых.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Исследованные виды

Особенности строения антеннальной поверхно-
сти были исследованы у 10 видов Apataniidae: Allo-
myia sajanensis Levanidova, 1967; Apatania crymophila
McLachlan, 1880; Apatania doehleri Schmid, 1954; Ba-
icalina bellicosa Martynov, 1914; Baicalina reducta Mar-
tynov, 1924; Baicalinella foliata (Martynov, 1914); Bai-
caloides ovalis (Martynov, 1914); Protobaicalina spinosa
(Martynov, 1914); Radema infernale Hagen, 1872 и
Thamastes dipterus Hagen, 1858. В работе были ис-
пользованы преимущественно самцы, данные по
самкам были получены для A. doehleri и Th. dipterus.
В работе использовался материал, собранный авто-
рами в различных регионах Сибири, а также из
коллекции ЗИН РАН (Санкт-Петербург).

Для реконструкции таксономического положе-
ния исследуемых видов в анализ филогении вклю-
чен дополнительный материал по нуклеотидным
последовательностям, полученный с сайта GenBank
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/): A. crymophi-
la McLachlan, 1880, A. copiosa (McLachlan, 1875);
A. vepsica Ivanov, 1991; A. doehleri Schmid, 1954;
A. helvetica (Nielsen, 1950) и Allomyia tripunctata
(Banks, 1900).

Сканирующая электронная микроскопия

От каждого вида были взяты 2–4 антенны от
разных экземпляров обоих полов. Антенны каждо-
го экземпляра были отделены от головной капсулы
и дегидратированы за счет помещения на 10 мин в
96% этанол, а затем смонтированы на столики для
электронной микроскопии, покрытые электро-

проводящей углеродной липкой лентой. При мон-
тировании антенну располагали вентральной сто-
роной кверху, что обусловлено необходимостью
исследовать сенсорные поля на вентральной по-
верхности флагелломеров. Покрытие препаратов
золотом толщиной 20 нм было выполнено с помо-
щью напылительной установки Leica EM SCD500
Ресурсного центра СПбГУ. Снимки поверхности
антеннальных сегментов были получены с помо-
щью сканирующего электронного микроскопа
Tescan MIRA3 LMU при увеличении от 400× до
6000×, с рабочим напряжением 9 кВ (микроскоп
находится в Ресурсном центре молекулярных и
клеточных технологий Научного Парка СПбГУ).

Анализ количественных признаков сенсилл
Измерение размеров и подсчет сенсилл выпол-

нены с помощью программы ImageJ 1.50d. Для по-
лучения корректных значений длины (для про-
дольно-вытянутых волосковидных структур) и
диаметра (для округлых и уплощенных сенсилл)
были измерены сенсиллы, расположенные в сред-
ней части сегмента, чтобы избежать периферий-
ных искажений, обусловленных работой микро-
скопа. Средние значения длины и диаметра сен-
сорных образований были получены в MS Excel
2010. Пересчет количества сенсилл с видимой по-
верхности на весь сегмент выполнен по ранее
опубликованной методике с использованием по-
стоянных коэффициентов [23]. Для вычисления
среднего количества сенсилл для каждой антенны
флагелломеры были объединены в группы по пять
сегментов. В качестве проксимальных в данной
статье приняты сегменты с 1 по 10, остальные
условно считаются дистальными.

Анализ нуклеотидных последовательностей COI
был выполнен по молекулярным данным, взятым с
сайта GenBank (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/gen-
bank/) и ранее представленным в статьях Трибоя
и соавт. [16] и Салоканнела и соавт. [17]. С этими
данными были скомбинированы признаки сен-
сорной поверхности антенн, полученные в ходе
исследования, для дальнейшего анализа. Рекон-
струкция филогении была проведена с исполь-
зованием 10 млн. итераций запуска анализа и
пересчета постериорных вероятностей на сер-
верной версии MrBayes 3.2.6 [18, 19] вычисли-
тельного кластера CIPRES Science Gateway [20]
(https://www.phylo.org/). Для определения анце-
стрального состояния признаков сенсилл был про-
веден парсимониальный анализ полученной фило-
гении с помощью инструментов пакета ancstates в
программе Mesquite 3.2.

Поведение ручейников
Поведенческие наблюдения проводили на от-

крытом прибойном побережье оз. Байкал в мае-
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июне 2002 года. Ряд видов эндемичных апатаниид
Байкала хорошо отличимы визуально, что облегча-
ет их определение в природе. Изучение пойманных
насекомых в лаборатории подтвердило правиль-
ность полевых определений.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Состав сенсорной поверхности

антенн Apataniidae
Сенсорный комплекс антенн ручейников се-

мейства Apataniidae включает 8 типов структур:
длинные трихоидные, изогнутые трихоидные, хе-
тоидные, грибовидные псевдоплакоидные, копье-
видные псевдоплакоидные, базиконические и ко-
ронарные сенсиллы, а также бемовы щетинки на
двух базальных сегментах антенн. Этот набор сен-
силл, так же как и их структурные и количествен-
ные особенности, одинаков для обоих полов.
Сенсиллы, в зависимости от размера, можно
условно разделить на два яруса – верхний (выше
5 μm) и нижний.

Бемовы щетинки – короткие волоски, которые
присутствуют на скапусах и педицеллумах антенн
всех Apataniidae. Их средняя длина составляет
14.9 ± 2.0 μm. Каждая щетинка представляет собой
гладкий конический кутикулярный отросток, вы-
ходящий из округлой теки. Эти механорецептор-
ные образования у всех исследованных Apataniidae
обладают консервативным строением кутикуляр-
ной части и сходными размерами, что, вероятно,
обусловлено их функцией.

Верхний ярус сенсорной поверхности флагеллу-
мов Apataniidae состоит из многочисленных длин-
ных трихоидных, изогнутых трихоидных и хетоид-
ных сенсилл.

Длинные трихоидные сенсиллы (рис. 1, 2: f–g; lts)
у примитивного представителя семейства Allomyia
sajanensis имеют типичное строение, характерное
для многих ручейников. Эти волоски, лежащие по
направлению к вершине антенны, имеют косую
исчерченность и достигают в длину 51.0 ± 3.6 μm.
У других исследованных видов эти сенсиллы обыч-
но короче (в среднем от 26.5 ± 0.8 μm у B. reducta до
50.5 ± 2.6 μm у A. doehleri), однако их длина сильно
варьирует в пределах одного вида. Длинные трихо-
идные сенсиллы Apataniidae зачастую имеют осо-
бую форму: поверхность каждого волоска покрыта
глубокими бороздами, края которых формируют
шиповидные отростки. Таким образом, длинные
трихоидные сенсиллы Apataniidae выглядят зазуб-
ренными, что достаточно редко встречается в дру-
гих семействах ручейников.

Изогнутые трихоидные сенсиллы у всех исследо-
ванных видов обладают сходной формой и разме-
ром (рис. 1: a–f, 2: b: cts). Это короткие волоски с
гладкой поверхностью, изогнутые по направлению
к вершине антенны, их длина варьирует в диапазо-

не от 12.7 ± 0.3 μm у Th. dipterus до 18.5 ± 0.4 μm у
A. doehleri (рис. 4: b). Размер и форма этих структур
в пределах семейства варьируют в диапазоне, сопо-
ставимом с изменчивостью у многих других
Trichoptera. Во многих таксономических группах
ручейников изогнутые трихоидные сенсиллы груп-
пируются в обособленные группы, образуя на ан-
теннах сенсорные поля [10, 19].

Хетоидные сенсиллы представляют собой слабо
изогнутые волоски с продольной исчерченностью,
сидящие на куполообразно выступающем основа-
нии (рис. 1: a–f, 2: b, g; chs). Они направлены почти
перпендикулярно поверхности кутикулы. У Al. sa-
janensis хетоидные сенсиллы наиболее длинные
(19.8 ± 0.7 μm), сопоставимые по размерам с хето-
идными сенсиллами других семейств ручейников,
в то время как у остальных Apataniidae они укоро-
чены: их длина уменьшается от 18.3 ± 3 μm у A. cry-
mophila и A. doehleri до 11.0 ± 0.4 μm у Baicaloides ova-
lis, в последнем случае они практически не возвы-
шаются над ярусом лежащих наклонно длинных
трихоидных сенсилл.

Нижний ярус сенсорной поверхности сформи-
рован преимущественно псевдоплакоидными сен-
силлами. Помимо них, на поверхности флагеллу-
мов Apataniidae обнаруживаются одиночные коро-
нарные и базиконические сенсиллы.

Псевдоплакоидные сенсиллы в пределах семей-
ства демонстрируют наибольшее структурное раз-
нообразие. У представителей данного семейства
отмечены грибовидные и копьевидные псевдо-
плакоидные сенсиллы. У Al. sajanensis на антен-
нах имеется относительно небольшое число
псевдоплакоидных сенсилл (рис. 5: а) асиммет-
ричной вогнуто-грибовидной формы с припод-
нятыми латеральными краями, диаметром 6.8 ±
± 0.3 μm (рис. 1: a, mps).

Ручейники рода Apatania обладают выпуклыми
грибовидными псевдоплакоидными сенсиллами,
вытянутыми вдоль оси антенны (рис. 1: b, 2: c–d).
Эти сенсиллы имеют продольные борозды с мик-
ропорами. Дистальный край сенсиллы приподнят
над кутикулой и иногда имеет несколько коротких
зубцов. Средний диаметр грибовидных псевдопла-
коидных сенсилл у Apatania составляет от 7.5 ±
± 0.2 μm (A. crymophila) до 7.6 ± 0.1 μm (A. doehleri)
(рис. 4: a).

Грибовидные псевдоплакоидные сенсиллы у
разных видов из эндемичных байкальских триб
Apataniidae бывают как выпуклыми, так и вогнуты-
ми. Их форма может изменяться на одной антенне
от почти округлой до сильно вытянутой овальной.
Диаметр этих сенсилл зачастую меньше, чем у Apa-
tania, и существенно варьирует от вида к виду. Са-
мые мелкие псевдоплакоидные сенсиллы обнару-
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жены у Th. dipterus (6.1 ± 0.2 μm), а самые крупные –
у P. spinosa (8.8 ± 0.2 μm) (рис. 4: a).

Копьевидные псевдоплакоидные сенсиллы
(рис. 2: e, g; smps) встречаются на отдельных фла-
гелломерах у A. doehleri, P. spinosa, B. reducta, Baical-
odes ovalis и Th. dipterus. Они представляют собой
вытянутые конические образования со слабовыра-
женными продольными бороздами, в которых
имеются микропоры, как у грибовидных псевдо-
плакоидных сенсилл. Размер копьевидных сенсилл
сопоставим с грибовидными и составляет в сред-
нем от 6.0 ± 0.1 μm у Th. dipterus до 9.3 ± 0.4 μm
у P. spinosa.

Коронарные сенсиллы (рис. 2: a; crs) обнаружены
только у примитивного представителя семейства
Al. sajanensis. Их теки лежат вровень с поверхно-
стью кутикулы и окружены незамкнутым перифе-
рийным венчиком укороченных (около 1 μm) мик-
ротрихий. Эти микротрихии всегда растут только с
дистальной стороны основания сенсиллы. Кутику-
лярная часть сенсиллы достигает в длину 3.6 ±
± 0.1 μm и имеет продольные бороздки. Вероятно,
в ходе эволюции коронарные сенсиллы утратили
венчик микротрихий у большинства Apataniidae,
поскольку вместо них на кутикуле встречаются ба-
зиконические сенсиллы.

Рис. 1. Сегменты антенн ручейников семейства Apataniidae.
Обозначения: lts – длинные трихоидные сенсиллы; cts – изогнутые трихоидные сенсиллы; chs – хетоидные сенсиллы; mps –
грибовидные псевдоплакоидные сенсиллы; bcs – базиконическая сенсилла; s – теки выпавших длинных трихоидных сен-
силл; sf – сенсорные поля. Масштаб: 50 μm.
Примечания: a – 8-й флагелломер Allomyia sajanensis Levanidova; b – 7-й флагелломер Apatania doehleri Schmid; c – 22-й фла-
гелломер Baicalina reducta Mart.; d – 25-й флагелломер Protobaicalina spinosa Mart.; e – 7-й флагелломер Baicaloides ovalis
Mart.; f – 4-й флагелломер Thamastes dipterus Hagen.
Fig. 1. Antennal segments in Apataniidae.
Abbreviations: lts – long trichoid sensilla; cts – curved trichoid sensilla; chs – chaetoid sensilla; mps – mushroom-like pseudopla-
coid sensilla; bcs – basiconic sensilla; s – sockets of detached long trichoid sensilla; sf – sensory fields. Scale bar: 50 μm.
Notes: a – 8th flagellomere of Allomyia sajanensis Levanidova; b – 7th flagellomere of Apatania doehleri Schmid; c – 22nd flagel-
lomere of Baicalina reducta Mart.; d – 25th flagellomere of Protobaicalina spinosa Mart.; e – 7th f lagellomere of Baicaloides ovalis
Mart.; f – 4th flagellomere Thamastes dipterus Hagen.
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Базиконические сенсиллы (рис. 1: b; bcs) обнару-
жены у большинства исследованных видов и отсут-
ствуют у Baicaloides ovalis и Al. sajanensis (в послед-
нем случае они замещены коронарными сенсилла-
ми). Они представляют собой продольно
исчерченные выросты длиной от 3.0 ± 0.1 до
4.2 ± 0.1 μm, каждый отросток отходит от овальной
теки, которая представляет собой ровную площад-
ку на кутикуле диаметром 6.5 ± 0.3 μm. Структура,
размеры и количество базиконических сенсилл
сходны с коронарными, а совместно эти сенсиллы

никогда не встречаются, что указывает на гомоло-
гию этих двух типов образований.

Распределение антеннальных сенсилл Apataniidae
Антеннальные сенсиллы Apataniidae обладают

тремя вариантами распределения: неспецифиче-
ским, специфическим и групповым (сенсорные
поля).

Бемовы щетинки обладают специфическим
распределением: они располагаются на вентрола-

Рис. 2. Антеннальные сенсиллы Apataniidae.
Обозначения: crs – коронарная сенсилла; smps – копьевидные псевдоплакоидные сенсиллы; m – микротрихии. Осталь-
ные обозначения как на рис. 1. Масштаб: a – 5 μm; b – 20 μm; c–e – 4 μm; f–g – 5 μm; h – 4 μm.
Примечания: A – коронарная сенсилла на 26-м флагелломере Al. sajanensis; b – участок вентральной поверхности 6-го фла-
гелломера Al. sajanensis с сенсорным полем; c – выпуклая грибовидная псевдоплакоидная сенсилла на 10-м флагелломере
Apatania crymophila; d – выпуклая грибовидная псевдоплакоидная сенсилла на 9-м флагелломере A. doehleri; e – копьевид-
ная псевдоплакоидная сенсилла на 9-м флагелломере A. doehleri; f – грибовидные псевдоплакоидные сенсиллы на участке
вентральной поверхности 14-го флагелломера B. reducta; g – участок вентральной поверхности 25-го флагелломера B. re-
ducta; h – грибовидная псевдоплакоидная сенсилла на 31-м флагелломере Baic. ovalis.
Fig. 2. Antennal sensilla in Apataniidae.
Abbreviations: crs – coronary sensillum; smps – spear-shaped pseudoplacoid sensilla; m – microtrichia. Other abbreviations are the
same as on Fig. 1. Scale bar: a – 5 μm; b – 20 μm; c–e – 4 μm; f–g – 5 μm; h – 4 μm.
Notes: a – coronary sensillum on 26th f lagellomere of Al. sajanensis; b – ventral part of surface of 6th f lagellomere of Al. sajanensis
with sensory field; c – convex mushroom-like pseudoplacoid sensillum on 10th flagellomere of Apatania crymophila; d – convex
mushroom-like pseudoplacoid sensillum on 9th flagellomere of A. doehleri; e – spear-shaped pseudoplacoid sensillum on 9th flag-
ellomere of A. doehleri; f – mushroom-like pseudoplacoid sensilla on ventral surface of 14th f lagellomere of B. reducta; g – part of
ventral surface on 25th flagellomere of B. reducta; h – mushroom-like pseudoplacoid sensillum on 31st f lagellomere of Baic. ovalis.
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теральных поверхностях скапуса и педицеллума,
единообразно у всех исследованных видов. Их ко-
личество в среднем не превышает 50 сенсилл на
сегмент.

Грибовидные псевдоплакоидные сенсиллы ру-
чейников рода Apatania, а также Al. sajanensis и B. re-
ducta обладают неспецифическим распределением,
а их количество уменьшается от основания к вер-
шине антенны. На вентральных поверхностях фла-
гелломеров эти сенсиллы встречаются в большем

количестве, чем на дорсальных. Антенны Al. sajan-
ensis имеют в среднем до 22.4 ± 2.5 этих сенсилл на
каждом из проксимальных и до 6.1 ± 0.5 на каждом
дистальном флагелломерах. У Apatania эти структу-
ры очень многочисленны, их среднее количество
может достигать 128.8 ± 9.9 сенсилл на каждом из
первых 15-ти флагелломеров и дистальнее снижа-
ется до 29.8 ± 9.1 сенсилл на сегмент (рис. 5: a).

У Th. dipterus, Baicaloides ovalis, P. spinosa и B. bel-
licosa среднее количество грибовидных псевдопла-
коидных сенсилл на сегментах невелико (рис. 3, 5: а).
Эти структуры оказываются специфически сгруп-
пированными вблизи сенсорных полей в дисталь-
ной части каждого флагелломера. Вместе с тем чис-
ло грибовидных псевдоплакоидных сенсилл сокра-
щается у этих видов от базальных (в среднем 10.9 ±
0.7 сенсилл на сегмент) к субапикальным (5.2 ±
0.5) членикам. При таком специфическом рас-
пределении этих образований проксимальная
часть каждого флагелломера остается покрытой
только длинными трихоидными сенсиллами.

Копьевидные псевдоплакоидные сенсиллы со-
храняют неспецифическое распределение по отно-
шению к грибовидным и встречаются спорадиче-
ски на вентральной стороне в разных частях сег-
ментов. Они располагаются поодиночке, и их
общее количество не превышает 10 сенсилл на ан-
тенну.

Помимо псевдоплакоидных, неспецифическим
распределением обладают длинные трихоидные
сенсиллы. Эти волоски покрывают более или ме-
нее равномерно всю поверхность антенны.

Хетоидные, базиконические и коронарные сен-
силлы демонстрируют специфическое распределе-
ние. При этом хетоидные сенсиллы у всех исследо-
ванных видов утрачивают исходно присущее им
фиксированное распределение [9], их количество
возрастает и место расположения на кутикуле ста-
новится более вариабельным, чем у ранее изучен-
ных представителей Trichoptera. Количество хето-
идных сенсилл составляет в среднем 7.5 ± 0.3 на
сегмент, причем на субапикальных и апикальных
флагелломерах этих сенсилл больше всего. Базико-
нические и коронарные сенсиллы располагаются
латерально или дорсолатерально в средней части
сегмента, но иногда встречаются и вблизи дисталь-
ного края. Каждый флагелломер несет 1 или 2 бази-
конические сенсиллы, которые на некоторых сег-
ментах отсутствуют. У Al. sajanensis одиночные ко-
ронарные сенсиллы встречаются на сегментах
дистальнее 10-го; отдельные флагелломеры могут
нести 2 сенсиллы этого типа. При сравнении сред-
него количества базиконических, коронарных и
хетоидных сенсилл на проксимальных и дисталь-
ных флагелломерах не выявлено достоверных раз-
личий.

Изогнутые трихоидные сенсиллы в семействе
Apataniidae группируются в сенсорные поля, рас-

Рис. 3. Схема распределения антеннальных сенсилл по
поверхности сегмента в разных эволюционных ветвях
семейства Apataniidae.
Примечания: a – Al. sajanensis; b – род Apatania; c – три-
бы Baicalinini и Thamastini.
Обозначения типов сенсилл как на рисунках 1 и 2.
Fig. 3. Schematic distribution of sensilla on the antennal seg-
ment in different evolutionary lines of Apataniidae.
Notes: a – Al. sajanensis; b – genus Apatania; c – tribes Bai-
calinini and Thamastini.
Abbreviations are the same as on Fig. 1 and 2.
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положенные вентрально или вентролатерально
вблизи дистального края флагелломера (рис. 1: sf).
Сенсорные скопления Al. sajanensis овальной фор-
мы, продольно вытянуты, не имеют четких границ
и включают, помимо изогнутых трихоидных, оди-
ночные грибовидные псевдоплакоидные и хетоид-
ные сенсиллы. На члениках в основании антенны
встречается в среднем 25.6 ± 0.8 изогнутых трихо-
идных сенсилл. Субапикальные скопления более
компактные и содержат в среднем 11.0 ± 1.5 сен-
силл (рис. 5: b). Сенсорные поля Apatania представ-
ляют собой плотные группы, каждая из которых
включает не более 20 изогнутых трихоидных сен-
силл, расположенных вентрально по обе стороны
от границы сегмента. Наиболее развиты они вбли-
зи основания флагеллума. Поля сенсилл у видов,
относящихся к трибам Baicalinini и Thamastini, сла-

бо выражены и насчитывают в среднем от 2.5 ± 0.6
до 19.0 ± 0.8 сенсилл вблизи дистального края
сегмента. У P. spinosa, B. reducta и B. bellicosa наи-
большее развитие получают дистальные сенсор-
ные поля на сегментах с 20-го по 30-й, они содер-
жат в среднем 10.8 ± 0.5 сенсилл, в то время как
проксимальные поля включают 4.7 ± 1.5 сенсилл.
У Th. dipterus среднее число сенсилл в группах
слабо варьирует на всем протяжении антенны:
14.8 ± 0.8 сенсилл на каждом из флагелломеров с
1-го по 15-й, и 15.8 ± 0.8 сенсилл на каждом из сег-
ментов дистальнее 15-го. У Baicaloides ovalis наблю-
дается та же тенденция (Рис. 5: b). Особенности
распределения сенсилл по поверхности антенн у
исследованных представителей Apataniidae показа-
ны на рис. 3.

Рис. 4. Сравнение размеров грибовидных псевдоплакоидных (а) и изогнутых трихоидных (b) сенсилл у исследованных
представителей Apataniidae.
Fig. 4. Dimentional comparision of mushroom-like pseudoplacoid (а) and curved trichoid (b) sensilla in Apataniidae.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Особенности сенсорного набора антенн Apataniidae

Антеннальный комплекс Apataniidae включает
7 типов структур, характерных для многих других
семейств ручейников. Уникальные особенности –
отсутствие стилоконических сенсилл у всех иссле-
дованных видов и наличие копьевидных псевдо-
плакоидных сенсилл, которые обнаружены у
A. doehleri и всех видов байкальских триб Baicalinini
и Thamastini. Хотя стилоконические сенсиллы, ве-
роятно, входят в общий план строения антенналь-
ной поверхности Trichoptera [9, 10], они обычно не-
многочисленны и встречаются спорадически на
отдельных сегментах. Одиночные псевдоплакоид-
ные сенсиллы копьевидного подтипа структурно
близки к грибовидным сенсиллам Apatania и не
найдены у других ручейников. Строение копьевид-
ных сенсилл предполагает их происхождение из
грибовидных псевдоплакоидных сенсилл. Данный

тип сенсилл впервые описывается для представи-
телей таксона Amphiesmenoptera. Также у предста-
вителей исследуемого семейства найдены зазуб-
ренные длинные трихоидные сенсиллы. Такая
форма длинных трихоидных сенсилл известна у от-
дельных представителей Stenopsychidae, Phryganei-
dae и Lepidostomatidae [5–8].

Поведенческие и экологические особенности 
ручейников из триб Baicalinini и Thamastini

Формирование эндемичной фауны ручейников
Байкала – уникальное эволюционное событие. В
связи с гетерогенностью надсемейства Limne-
philoidea (в состав которого входит семейство Apa-
taniidae) интересно рассмотреть особенности хи-
мической коммуникации у представителей энде-
мичных ручейников озера Байкал из триб
Baicalinini и Thamastini. Для этой группы ручейни-
ков отмечена тенденция к уменьшению и даже ре-

Рис. 5. Количественное распределение грибовидных псевдоплакоидных (а) и изогнутых трихоидных (b) сенсилл Apatani-
idae.
Fig. 5. Quantitative distribution of mushroom-like pseudoplacoid (а) and curved trichoid (b) sensilla in Apataniidae.
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дукции стернальных феромонных желез [21]. У ви-
да Thamastes dipterus железы редуцировались у обо-
их полов. Этот вид является наиболее характерным
примером адаптации к условиям прибойной зоны
озера Байкал. Редукция передних и почти полное
исчезновение задней пары крыльев привели к
утрате насекомыми способности к полету, в связи с
чем эти ручейники могут перемещаться только при
помощи ног. Достаточно длинные и толстые ще-
тинки на члениках лапок средней и задней пары
ног позволяют ручейникам этого вида переме-
щаться по поверхности озера с большой скоростью
[15]. Спаривание у этого вида происходит на вод-
ной поверхности озера далеко от берега. В ходе на-
блюдений авторами было отмечено, что копулиру-
ющие пары Thamastes dipterus не встречаются на бе-
регу, в отличие от схожих по морфологическим
адаптациям короткокрылых видов Baicalina reducta
и Baicalina thamastoides. Можно предполагать, что
этот вид частично или целиком отказался от хими-
ческой коммуникации, и основную роль в обеспе-
чении встречи полов стала занимать, по-видимо-
му, визуальная коммуникация.

Наличие феромонных желез не всегда свиде-
тельствует о том, что они играют ключевую роль в
определении полового партнера [22, 23]. Многие
виды ручейников озера Байкал образуют массовые
скопления на берегу, в которых, как правило, при-
сутствуют сразу несколько видов. На юго-запад-
ном берегу озера Байкал в мае–июне 2002 г. авто-
рами данной статьи были отмечены в прибрежной
полосе, как на поверхности, так и под прибрежной
галькой скопления ручейников, включающие в се-
бя до семи видов Apataniidae: Baicalina bellicosa, Ba-
icalina levanidovae, Baicalina reducta, Baicalina tha-
mastoides, Baicalinella foliata, Baicalodes ovalis и Tha-
mastes dipterus. В подобных скоплениях, некоторые
из которых состоят из сотен и тысяч насекомых,

использование химических стимулов для комму-
никации становится практически невозможным
действием. В таких ситуациях феромонная комму-
никация мало эффективна, так как в полной мере
наблюдается эффект феромонного насыщения
[24]. Известно, что в условиях феромонного насы-
щения те виды, у которых доминирует феромонная
коммуникация в регуляции полового поведения, те-
ряют способность к распознаванию полового парт-
нера. Кроме того, феромоны байкальских ручейни-
ков, возможно, близки у разных видов по химическо-
му составу между собой, так как перенасыщенный
феромонными смесями воздух одновременно активи-
зирует половое поведение у различных видов, что яв-
ляется одной из характерных особенностей популя-
ций байкальских ручейников.

Наблюдения за экологическими и поведенче-
скими особенностями в массовых скоплениях има-
го ручейников на побережьях озера показывают
синхронность вылета близких видов, малую изби-
рательность полового поведения и нарушения по-
ловой коммуникации. Можно предполагать, что
жесткий половой отбор на несовместимость гени-
талий у близких видов привел к стремительным
морфологическим изменениям и быстрому разде-
лению видов трибы Baicalinini и Thamastini на не-
сколько родов.

Эволюционные тенденции сенсорной поверхности 
антенн Apataniidae

Комбинированный анализ данных по COI, ра-
нее опубликованных в литературе [16, 17], и при-
знаков антеннальной поверхности (рис. 6) под-
твердил выделенные ранее монофилетические
трибы Baicalinini и Thamastini, в то время как фило-
гения рода Apatania осталась не до конца выяснен-
ной и требует дополнительного изучения. Показа-

Рис. 6. Реконструкция филогении семейства Apataniidae, полученная при комбинированном анализе COI–последовательно-
стей и признаков антеннальных сенсилл. Цифрами обозначены значения апостериорной вероятности поддержки ветвей.
Fig. 6. Combined phylogenetic tree of Apataniidae based on the analysis of COI gene sequences and additional characters of antennal
sensilla.
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но также базальное положение рода Allomyia в си-
стеме апатаниид, что подтверждает результаты
предыдущих исследований [15]. Добавление в ана-
лиз морфологических данных не нарушает уста-
новленную ранее таксономическую структуру се-
мейства.

Признаки, выделяемые для сенсорной поверх-
ности антенн Apataniidae (рис. 7, 8), относятся к
трем категориям: структурные (форма грибовид-
ных, длинных трихоидных и базиконических
сенсилл), размерные (средняя длина копьевид-
ных и хетоидных, а также средний диаметр
грибовидных псевдоплакоидных сенсилл) и ко-

личественные (количество псевдоплакоидных и
изогнутых трихоидных сенсилл, а также распре-
деление сенсорных полей по антенне). По ре-
зультатам парсимониального анализа распреде-
ления признаков в пределах Apataniidae просле-
живается ряд эволюционных тенденций,
связанных с модификацией строения кутикуляр-
ной части некоторых сенсилл, изменением их
количества и сменой типов распределения. При-
знаки сенсорной поверхности антенн (рис. 7, 8)
распределяются внутри семейства особым обра-
зом, группируясь в три кластера, соответствую-
щих на филогенетической схеме родам Allomyia,

Рис. 7. Схема распределения признаков антеннальных сенсилл (обозначены цифрами), использованных в анализе. Бе-
лым показано состояние признака “0”, черным – “1”.
Примечание:
1. Форма грибовидных псевдоплакоидных сенсилл: 0 – вогнутая с приподнятыми латеральными краями; 1 – выпуклая.
2. Структура базиконических и коронарных сенсилл: 0 – без периферийного венчика укороченных микротрихий (бази-
конические); 1 – с незамкнутым венчиком микротрихий (коронарные).
3. Наличие на антенне копьевидных псевдоплакоидных сенсилл: 0 – отсутствуют; 1 – имеются.
4. Средний диаметр грибовидных псевдоплакоидных сенсилл: 0 – более 7 μm (медианное значение для всех исследован-
ных видов); 1 – менее 7 μm.
Fig. 7. The distribution pattern of sensillar characters 1–4 (indicated by numbers) used in the analysis. White stands for the character
state “0”, black stands for “1”.
Notes:
1. Shape of mushroom-like pseudoplacoid sensilla: 0 – concave with raised lateral edges; 1 – convex.
2. Structure of basiconic and coronary sensilla: 0 – peripheral ring of truncated microtrichia (basiconic) is absent; 1 – with an open
ring of microtrichia (coronary).
3. Presence of spear-shaped pseudoplacoid sensilla on the antenna: 0 – absent; 1 – present.
4. Average diameter of mushroom-like pseudoplacoid sensilla: 0 – >7 μm (median value for all studied species); 1 – <7 μm.
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Рис. 8. Схема распределения признаков антеннальных сенсилл (обозначены цифрами), использованных в анализе.
Белым показано состояние признака “0”, черным “1”, серым – отсутствие признака.
Примечания:
5. Средняя длина копьевидных псевдоплакоидных сенсил: 0 – более 8 μm (медианное значение для всех исследованных
видов); 1 – менее 8 μm.
6. Форма длинных трихоидных сенсилл: 0 – со слабо выраженной косой исчерченностью; 1 – с сильно выраженной ис-
черченностью, за счет которой формируются шиповидные отростки.
7. Средняя длина хетоидных сенсилл: 0 – более 15.0 μm (медианное значение для всех исследованных видов); 1 – менее
15.0 μm
8. Количество изогнутых трихоидных сенсилл в сенсорных полях на базальных флагелломерах: 0 – более 10 сенсилл (поля
сенсилл хорошо заметны); 1 – менее 10 сенсилл на сегмент (мелкие слабо очерченные сенсорные поля).
9. Наличие сенсорных полей в дистальной части антенны: 0 – среднее количество изогнутых трихоидных сенсилл в ди-
стальных полях снижается более чем в два раза по сравнению с проксимальными; 1 – среднее количество сенсилл сопо-
ставимо в дистальных и проксимальных полях.
10. Среднее количество грибовидных псевдоплакоидных сенсилл на базальных сегментах (с первого по десятый флагел-
ломеры): 0 – мало (менее 66); 1 – много (более 66).
Fig. 8. The distribution pattern of sensillar characters 5−10 used in the analysis. White stands for the character state “0”, black stands
for “1”.
Notes:
5. Average length of spear-shaped pseudoplacoid sensilla: 0 – >8 μm (median value for species studied); 1 – <8 μm.
6. Shape of the long trichoid sensilla: 0 – with a faint inclined striation; 1 – with a pronounced striation giving rise to spike-shaped
processes.
7. Average length of the chaetoid sensilla: 0 – >15.0 μm (median value for all species studied); 1 – <15.0 μm.
8. Number of curved trichoid sensilla in sensory fields on basal f lagellomeres: 0 – >10 sensilla (sensory fields are clearly visible); 1 –
<10 sensilla per segment (small feebly delineated sensory fields).
9. Presence of sensory fields on the distal part of antenna: 0 – the average number of curved trichoid sensilla in distal fields is twice
lesser then in proximal; 1 – the average number of sensilla is about the same in distal and proximal fields.
10. Average number of mushroom-like pseudoplacoid sensilla on the basal segments (f lagellomeres 1 to 10): 0 – low (<66); 1 – high
(>66).
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Apatania и трибам Baicalinini и Thamastini. Это сви-
детельствует в пользу того, что ручейники рода Ap-
atania обладают особым набором сенсилл, отлича-
ющимся от исходного состояния, а представители
байкальских триб, в свою очередь, вторично пре-
терпели глубокую модификацию чувствительного
антеннального комплекса.

Принимая во внимание базальное расположе-
ние рода Allomyia на филогенетическом древе, сле-
дует рассматривать набор признаков сенсилл Al. sa-
janensis как близкий к исходному для всего семей-
ства. Сенсиллы этого вида не имеют выраженных
особенностей в структуре и расположении по срав-
нению с сенсиллами ручейников из базальных се-
мейств Plenitentoria [6]. На архаичное строение
грибовидных псевдоплакоидных сенсилл Allomyia
указывает то, что за пределами Apataniidae эти сен-
силлы обычно имеют вогнутую форму и относи-
тельно крупные размеры (рис. 7, признаки 1 и 4).
У Allomyia коронарные сенсиллы сохраняют арха-
ичное строение, в то время как у прочих исследо-
ванных видов Apataniidae они модифицируются,
утрачивая венчик микротрихий (рис. 7, признак 2).
Переход от коронарных сенсилл к базиконическим
у Apataniidae происходит, вероятно, в ходе ранней
эволюции семейства. Хетоидные сенсиллы Al. sa-
janensis утрачивают фиксированное распределе-
ние, которое исходно характерно для этих образо-
ваний. Специфическое, но не фиксированное рас-
пределение хетоидных сенсилл наблюдается у всех
Apataniidae. Таким образом, отсутствие уникаль-
ных признаков в строении, размерах и распределе-
нии антеннальных сенсилл Al. sajanensis означает,
что исходно сенсорный аппарат антенн Apataniidae
не был специализирован в сравнении с другими се-
мействами ручейников из лимнефилоидной эво-
люционной ветви.

Набор признаков антеннальных сенсилл у раз-
ных видов Apatania неоднороден. Антенны этих ру-
чейников покрыты большим количеством грибо-
видных псевдоплакоидных сенсилл с выпуклой по-
верхностью (рис. 7, признак 1; рис. 8, признак 10).
Вероятно, у общего предка Apatania и триб Bai-
calinini и Thamastini псевдоплакоидные сенсиллы
обладали большой структурной изменчивостью,
что привело к формированию копьевидных псев-
доплакоидных сенсилл, обнаруженных у A. doehleri
(рис. 7, признак 3). Структурная лабильность со-
храняется у современных представителей: в преде-
лах рода форма псевдоплакоидных сенсилл даже на
одной антенне сильно варьирует от округлой до
вытянутой. Другие сенсиллы Apatania также при-
обретают особую форму, например, длинные три-
хоидные сенсиллы образуют боковые шиповидные
отростки (рис. 8, признак 6). Сенсорные поля
представителей рода Apatania, в отличие от Al. sa-
janensis, более компактны, их место расположения
оказывается приближенным к границе сегмента,
хотя распределение по антенне остается архаич-

ным (рис. 8, признак 9). В пределах рода нет стати-
стически достоверных различий в размерах и коли-
честве сенсилл. Вероятно, род Apatania имеет про-
межуточную степень специализации сенсорной
поверхности, при которой многие структуры ока-
зываются модифицированы неуникальным обра-
зом.

Антенны ручейников эндемичных триб Bai-
calinini и Thamastini обладают особой сенсорной
поверхностью, которая в ходе эволюции значи-
тельно редуцировалась. На кутикуле сохраняются
многочисленные длинные трихоидные сенсиллы
архаичного строения, не имеющие латеральных
выростов (рис. 8, признак 6). Хетоидные сенсиллы,
которые хорошо развиты у других апатаниид, уко-
рачиваются (рис. 8, признак 7). Среднее количе-
ство псевдоплакоидных сенсилл уменьшается у
всех эндемичных видов, за исключением B. reducta,
у которого эти образования вторично становятся от-
носительно многочисленными (рис. 8, признак 10).
Структурная лабильность грибовидных псевдопла-
коидных сенсилл сохраняется: их форма меняется
на уплощенную или почти вогнутую у Baicalinini, в
то время как размеры у разных видов сильно варьи-
руют, демонстрируя как увеличение диаметра
(P. spinosa), так и уменьшение (B. bellicosa). У Tha-
mastini эти сенсиллы остаются выпуклыми, но
уменьшаются в диаметре (рис. 7, признак 4). Ко-
пьевидные псевдоплакоидные сенсиллы сохраня-
ются у всех эндемичных видов (рис. 7, признак 3), хо-
тя их размер уменьшается в обеих трибах (рис. 8,
признак 5). Изогнутые трихоидные сенсиллы Bai-
calinini и Thamastini не претерпевают структурных
изменений и сохраняют среднюю длину, близкую к
исходной для семейства. Среднее количество сен-
силл в полях на базальных флагелломерах сокра-
щается, что в сочетании с сохранением сенсорных
полей в дистальной части антенны приводит к
формированию особого типа распределения, про-
тивоположного наблюдаемому у большинства
представителей отряда ручейников (рис. 8, призна-
ки 8–9). Общее число изогнутых трихоидных сен-
силл на антенне остается низким, и иногда поля
включают 3–5 таких сенсилл.

Наиболее выражена модификация чувствитель-
ного кутикулярного комплекса у представителей
трибы Thamastini. Антенны этих ручейников несут,
помимо многочисленных длинных трихоидных
сенсилл, слабовыраженные сенсорные поля, оди-
ночные хетоидные, базиконические и псевдопла-
коидные сенсиллы. Таким образом, преобразова-
ние сенсилл, начавшееся в ходе эволюции рода
Apatania, привело у байкальских ручейников к ре-
дукции сенсорной поверхности антенн.



ЖУРНАЛ ЭВОЛЮЦИОННОЙ БИОХИМИИ И ФИЗИОЛОГИИ  том 56  № 4  2020

СТРУКТУРА И ЭВОЛЮЦИЯ СЕНСОРНОЙ ПОВЕРХНОСТИ АНТЕНН 297

Список последовательностей COI, использован-
ных в работе:

COI gene sequences used in this study:
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STRUCTURE AND EVOLUTION OF ANTENNAL SENSORY SURFACE 
IN ENDEMIC CADDISFLY TRIBES BAICALININI AND THAMASTINI 
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A study of cuticular structures in 10 species from different phylogenetic lineages of Apataniidae enabled determi-
nation of the repertoire of antennal sensory surface which includes 8 types and subtypes of sensilla: long trichoid,
curved trichoid, chaetoid, mushroom-like pseudoplacoid, spear-shaped pseudoplacoid, basiconic, and coronary
sensilla. Major distribution patterns of sensilla in Apataniidae were established. Trends in the evolution of anten-
nal structures within the endemic tribes Baicalinini and Thamastini of Lake Baikal were revealed.
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