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Проведено сравнительное исследование вклада церков в запуск двигательных ответов на звук у
имаго сверчка Phaeophelacris bredoides, лишившегося в ходе эволюции тимпанального органа, и ли-
чинок последнего возраста сверчка Gryllus bimaculatus, с неполностью сформированным тимпа-
нальным органом. Выполнено морфометрическое исследование расположенных на церках ните-
видных сенсилл у обоих видов. На одном церке У Ph. bredoides преобладают сенсиллы с волосками
от 800 до 1850 мкм, их общее число составляет 1110 ± 16. У личинок G. bimaculatus число на одном
церке 845 ± 27 нитевидных сенсилл, из них больше всего коротких, с волосками менее 200 мкм. Ча-
стотный диапазон сигналов, воспринимаемых церкальным органом, инициирующих двигатель-
ный ответ имаго Ph. Bredoides, смещается в сторону высоких частот, тогда как у личинок G. bima-
culatus – расширяется при увеличении интенсивности звука. Полученные данные свидетельствуют
о том, что при запуске моторного ответа работа церкального органа имаго Ph. bredoides взаимодо-
полняется работой других механосенсорных органов. Ответы сенсилл церкального органа личинок
G. bimaculatus необходимы для моторного ответа и не компенсируются другими органами при фи-
зиологических интенсивностях звука.
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ВВЕДЕНИЕ
Дистантная механосенсорная чувствительность

формирует поведение насекомых в онтогенезе,
обеспечивая внутри- и межвидовую коммуника-
цию, ориентацию в пространстве. Представители
надсемейства Сверчковые (Grylloidea) – классиче-
ские объекты изучения дистантной механорецеп-
ции. Они обладают развитой системой генерации и
детекции механосенсорных стимулов, простым и
четко выраженным набором поведенческих реак-
ций, неприхотливы в содержании [1–3].

Основные органы дистантной механорецепции
сверчковых: тимпанальный [4, 5], церкальный [6,
7] и подколенный [8, 9]. Эти органы специализиру-
ются на разных типах сигналов и служат для реше-
ния различных задач. Тимпанальный орган вос-
принимает звуковое давление, организуя половое
и агрессивное поведение [10, 11]. Церкальный –
смещение воздушных потоков, обеспечивая запуск
реакции бегства в ответ на появление хищника [7,
12]. Подколенный – вибрации субстрата, участвуя
во внутривидовой коммуникации [13, 14]. Все три

органа могут воспринимать звук, но их частотные
диапазоны значительно различаются [15–18]. Ме-
ханические колебания в диапазоне от 1 до 50 кГц
воспринимаются тимпанальным органом [11, 17, 19],
0.2–2 кГц – подколенным [20, 21] и 0.01–1 кГц – цер-
кальным [7, 16]. Расположенный в педицелуме ан-
тенн Джонстонов орган у сверчковых практически
не исследован, однако, поскольку он реагирует на
движения флагеллума антенны, его роль в детек-
ции колебаний звуковых частот не может быть зна-
чительной у насекомых с длинными жгутиковид-
ными антеннами.

Показано, что органы механорецепции сверч-
ковых работают не независимо, а дополняют друг
друга, организуя двигательное поведение [17, 22].
Характер поведенческой реакции, определяемой
одним органом, может изменяться в зависимости
от информации, поступающей с другого сенсор-
ного входа. Например, пороги реакции убегания в
ответ на воспринимаемый церкальным органом
толчок воздуха и направление, в котором она реа-
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лизуется, модифицируются звуковым стимулом
[12, 23].

Тимпанальный орган сверчковых окончательно
формируется и начинает функционировать только
после линьки на взрослую стадию – имаго. У личи-
нок последнего возраста в голени передней ноги уже
присутствуют полностью сформированные сенсор-
ные элементы органа – хордотональные сенсиллы,
однако, отсутствуют тимпанальные мембраны,
проводящие звуковые колебания в систему трахей,
на которых расположены сенсиллы [24–26].

Представители рода Phaeophilacris (Grylloidea:
Phalangopsidae), например сверчок Ph. bredoides, ли-
шены характерных для сверчковых акустического
призывного сигнала и тимпанальных органов [27–
29]. Внутривидовая коммуникация обеспечивается
специализированной механосенсорной сигнализа-
цией, опосредованной динамикой воздушных по-
токов и вибрацией субстрата [28, 30].

Нитевидные сенсиллы церкального органа спо-
собны детектировать низкочастотный звук: их
длинный кутикулярный волосок, отклоняясь под
действием механического стимула, возбуждает
сенсорный нейрон [31, 32]. От длинны волоска за-
висит частота стимула, которую может восприни-
мать сенсилла: более короткие сенсиллы воспри-
нимают более высокие частоты. Наилучшая чув-
ствительность к звуку лежит в области 0.1–0.5 кГц
[7, 16, 18, 33], однако, в ряде работ показано, что
церкальный орган может воспринимать более вы-
сокочастотные стимулы [16, 34]. При интенсивно-
сти сигнала 90 дБ сенсиллы с длинными волосками
(1500–1600 мкм) могут воспринимать частоты от
0.4–0.5 кГц, со средними (500–600 мкм) – до 0.8–
0.9 кГц, с короткими (150–200 мкм)б до 2 кГц [34].

Ранее было показано, что имаго Ph. bredoides и
личинки G. bimaculatus, несмотря на отсутствие
действующих тимпанальных органов, могут вос-
принимать звуковые стимулы и генерировать в от-
вет на них двигательные реакции, а также высказа-
но предположение о работе органов дистантной
механорецепции двух видов в составе пластичного
комплекса органов [35, 36]. Однако вклад церкаль-
ного органа в обеспечение моторного ответа на
звук не был определен экспериментально.

Таким образом, целью настоящей работы было
изучение сенсорного вклада церкальных органов
имаго Ph. bredoides и личинок G. bimaculatus в фор-
мирование моторного ответа насекомого на звуко-
вые стимулы.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Животные. В работе были использованы взрос-

лые особи сверчка Phaeophilacris bredoides Kalten-
bach, 1986, возрастом от 14 до 35 суток после линь-

ки на стадию имаго и личинки Gryllus bimaculatus
Deg, 1773, возрастом от вторых суток после линьки
на последний (шестой) личиночный возраст, со-
державшиеся в лабораторной культуре при темпе-
ратуре 26°C, относительной влажности воздуха
60% и фоторежиме 12 : 12 (свет : темнота) [37].

Сканирующая электронная микроскопия. Сверч-
ков наркотизировали CO2, затем отрезали церки и
подготавливали их для сканирующей электронной
микроскопии. Было использовано по 2 церка сам-
ца и 2 церка самки имаго Ph. bredoides и личинок
G. bimaculatus. Препараты Ph. bredoides изучали при
помощи сканирующего электронного микроскопа
Zeiss Evo-40 (напыление образцов золотом прово-
дилось техперсоналом РГПУ им. А.И. Герцена),
G. bimaculatus – микроскопа FEI – Quanta 250 (на-
пыление образцов платиной проводилось техпер-
соналом ЗИН РАН). Размеры нитевидных сенсилл
определяли в программе PhotoM 1.31. Число ните-
видных сенсилл, размеры волоска и чаши опреде-
ляли как среднее со стандартной ошибкой.

Двигательные ответы на стимуляцию звуком.
Частотно-пороговые диапазоны, в которых обна-
руживаются двигательные ответы имаго Ph. bredoi-
des и личинок G. bimaculatus, на звук определяли
этологическим методом регистрации позы закреп-
ленного животного.

В качестве стимулов использовали тоновые зву-
ковые сигналы 0.1–10.0 кГц, длительностью 1 с и
фронтами нарастания и убывания амплитуды по
50 мс. Стимулы генерировались в программе Adobe
Audition 3.0 и выводились через динамический мо-
ниторный громкоговоритель M-AUDIO Studio-
phile DX4 (частотный диапазон работы 0.07–
20 кГц). Уровень звука измеряли, как описано ра-
нее [35, 36]. Были изучены двигательные ответы
при интенсивностях звуковых стимулов: 70, 80, 90,
100 и 110 дБ УЗД.

Экспериментальная установка представляла со-
бой звукозаглушенную, темную анэхоидную каме-
ру объемом 349 000 см3 (коэффициент звукопогло-
щения (αW) = 0.65; реверберационный коэффици-
ент звукопоглощения (αs) – 0.1–0.2 кГц = 0.13; 0.3–
0.4 кГц = 0.35; 0.5–0.7 кГц = 6.9; >0.8 кГц = 0.9). В хо-
де эксперимента в ней поддерживалась температу-
ра 26°С. Животное подвешивали при помощи дер-
жателя, опора для конечностей отсутствовала. Оба
модельных объекта не способны к полету и такое
закрепление животного не вызывало двигательные
реакции без предъявления дополнительных стиму-
лов. Источник сигнала располагался сзади от
сверчка, на расстоянии 15 см от церкального орга-
на. Ответные реакции регистрировали при помо-
щи помещенной сбоку от животного инфракрас-
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ной видеокамеры Genius e-Face 2025 и программы
CrazyTalk CamSuite PRO.

Стимулы предъявляли последовательно от низ-
ких частот к высоким с шагом 0.1 кГц. Звуки каж-
дой тестируемой частоты подавали животному по
5 раз с интервалом 10 с. Между предъявлением раз-
ных по интенсивности и частоте стимулов прохо-
дило 60 с. Двигательные ответы представляли со-
бой резкие “вздрагивания” животного, сопровож-
дающиеся движениями конечностей и антенн,
сходные у обоих видов. Медленные ритмические
сокращения брюшка, которые периодически на-
блюдали при отсутствии сигнала, двигательным
ответом на звук не считали.

Инактивацию церкального органа проводили
методом нанесения на него глицерина [38–42].

Тестировали 10 особей (5 самцов и 5 самок) Ph.
bredoides с интактными церками, после чего их по-
мещали обратно в одиночный садок и спустя
5 дней этих же особей тестировали после инактива-
ции церкального органа. Длительное нахождение
без опоры личинки G. bimaculatus приводило к ис-
чезновению любых двигательных реакций. Поэто-
му для тестирования интактных животных и жи-
вотных с инактивированным церкальным органом
использовали разных особей. Тестировали по
10 животных (5 самцов и 5 самок) в каждом опыте.
Разные интенсивностих сигналов тестировали на
разных животных. Всего использовано 50 (25 сам-
цов и 25 самок) особей Ph. bredoides и 100 (50 самок
и 50 самцов) особей G. bimaculatus.

Уровень двигательной активности каждого жи-
вотного определяли как число ответов на 5 по-
следовательных предъявлений стимула. Для вы-
борки из 10 животных рассчитывали медиану
этой величины. Вклад церкального органа вы-
числяли как разницу уровней двигательной ак-
тивности животных с интактными и инактиви-
рованными церками.

Обработка данных. Первичную обработку ре-
зультатов, построение графиков и гистограмм вы-
полняли в программе MS Excel 14 (©Microsoft,
2010). Данные проверяли на нормальность распре-
деления при помощи теста Колмогорова–Смирно-
ва. Данные по уровню двигательной активности и
вкладу церкального органа в запуск движения сгла-
живали методом скользящего среднего по трем
точкам. Сравнение выборок интактных животных
и животных с инактивированным церкальным
аппаратом для имаго Ph. bredoides проводили по
W-критерию Вилкоксона, для личинок G. bimacu-
latus по U-критерию Манна–Уитни. Различия
между самцами и самками обоих видов оценивали
с помощью U-критерия Манна–Уитни.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Морфометрия нитевидных сенсилл. Нитевидные
сенсиллы Ph. bredoides обладают всеми характер-
ными для этого типа сенсилл элементами внешне-
го строения – длинным кутикулярным волоском,
окружающей его кольцевидной кутикулярной ча-
шей и сочленовной мембраной. Их общее число
составляет 1110 ± 16 (n = 4). Нитевидные сенсиллы
обнаруживаются на всем церке, но большинство
располагается у его основания. Минимальный диа-
метр чаши 12 мкм, максимальный – 40 мкм (23 ±
± 0.4 мкм, n = 290). Длина волосков колеблется в
пределах от 450 до 2200 мкм (n = 130). Преобладают
сенсиллы с волосками от 800 до 1850 мкм. При пе-
реходе от основания церка к его вершине увеличи-
вается доля более коротких волосков. Распределе-
ние длин волосков нитевидных сенсилл по длине
соответствует нормальному (рис. 1).

В среднем, число нитевидных сенсилл на одном
церке личинки последнего возраста G. bimaculatus
составляет 845 ± 27 (n = 4). Размеры волосков ни-
тевидных сенсилл варьируют от 20 до 1310 мкм
(n = 205), наблюдается тенденция их увеличения в
направлении от вершины церка к его основанию.
Размеры чаш от 9 до 83 мкм (n = 166). Распределе-
ние длин волосков показало, что преобладают сен-
силлы с волосками менее 200 мкм. Наблюдается

Рис. 1. Распределение нитевидных сенсилл имаго
Ph. bredoides по длине волоска. По оси абсцисс: длина
волосков нитевидных сенсилл, μm. По оси ординат:
N – число сенсилл.
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небольшое увеличение числа волосков в проме-
жутке от 380 до 730 мкм (рис. 2).

Вклад церкального органа в запуск двигательной
реакции. Двигательные ответы как имаго Ph. bredoi-
des, так и личинок G. bimaculatus не имели досто-
верных отличий между полами (p > 0.05, U-крите-
рий Манна–Уитни), поэтому для дальнейших под-
счетов данные полученные для самцов и самок
объединяли.

У имаго Ph. bredoides двигательных ответов на
стимулы интенсивностью 70 дБ УЗД обнаружено
не было. Начиная с 80 дБ УЗД в низкочастотной
области, при всех интенсивностях стимула наблю-
дался уровень двигательной активности, равный 5.
С повышением частоты звука величина двигатель-

ной активности снижается до полного исчезнове-
ния. Диапазон, в котором возникали ответы, рас-
ширялся с увеличением интенсивности звука в на-
правлении более высоких частот (рис. 3).

После инактивации церкального органа двига-
тельные ответы имаго Ph. bredoides в высокочастот-
ной области снижаются (p < 0.05, W-критерий Вил-
коксона), а в низкочастотной области сохраняют-
ся. При интенсивности стимула 110 дБ УЗД ответы
наблюдались во всем диапазоне, однако их уровень
снижался, начиная c 3.3 кГц. Разница в ответах
сверчков с интактными и инактивированными
церками, отражающая вклад церкального органа в
запуск двигательного ответа имаго Ph. bredoides,
выглядит в виде пиков с максимумами на 0.4 кГц

Рис. 2. Распределение нитевидных сенсилл личинок
последнего возраста G. bimaculatus по длине волоска.
Обозначения как на рис. 1.
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Рис. 3. Зависимость вызванных двигательных реакций
имаго Ph. bredoides (n = 10) от частоты звукового стиму-
ла разной интенсивности. По оси абсцисс: частота сти-
мула, кГц. По оси ординат: уровень двигательной ак-
тивности.

7654321
Frequency, kHz

0

0

1

2

3

Response
80 дБ УЗД
90 дБ УЗД
100 дБ УЗД
110 дБ УЗД

4

5

Рис. 4. Вклад церкального органа имаго Ph. bredoides
(n = 10) в запуск двигательного ответа на звук. Обозна-
чения как на рис. 3.
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Рис. 5. Зависимость вызванных двигательных реакций
личинок G. bimaculatus (n = 10) от частоты звукового
стимула. Обозначения как на рис. 3.
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при 80 дБ УЗД, 0.9 кГц при 90 дБ УЗД, 1 кГц
при 100 дБ УЗД, и порядка 4.5 кГц при 110 дБ УЗД
(рис. 4).

У личинок G. bimaculatus, в отличии от имаго Ph.
bredoides, двигательных ответов на стимулы интен-
сивностью менее 90 дБ УЗД не было. Как и у Ph.
bredoides, с повышением интенсивности стимула
диапазон, в котором регистрируются ответы, рас-
ширяется до 0.8 кГц при 90 дБ УЗД, 1.4 кГц при
100 дБ УЗД, 6.6 кГц при 110 дБ УЗД. Наблюдается
сходная с Ph. bredoides динамика двигательной ак-
тивности: на низких частотах высокий уровень от-
ветов, с повышением частоты их число снижается
вплоть до полного исчезновения (рис. 5).

После инактивации церкального органа у личи-
нок G. bimaculatus обнаруживается статистически
достоверное падение ответов вплоть до полного
исчезновения на стимулы интенсивностью 90 и
100 дБ УЗД во всем диапазоне частот, запускающих
движение (p > 0.05, U-критерий Манна–Уитни).
Инактивация церкального органа практически
не меняет величину двигательных ответов личинок
G. bimaculatus при интенсивности стимула 110 дБ
УЗД (p < 0.05, U-критерий Манна–Уитни). Вклад
церкального органа в запуск двигательного ответа
личинок последнего возраста G. bimaculatus на то-
новый сигнал обнаруживается в области до 0.8 кГц
при 90 дБ УЗД и расширяется до 1.4 кГц при 100 дБ
УЗД. При интенсивности 110 дБ УЗД наличие цер-
кального органа не является необходимым для за-
пуска движения (рис. 6).

ОБСУЖДЕНИЕ
У Ph. bredoides подавляющее большинство ните-

видных сенсилл обладает длинными волосками
(>800 мкм, n = 130), что указывает на приспособле-
ние к рецепции низкочастотных механических
стимулов. Это согласуется со сложной динамикой
воздушных потоков, производимых самцами по-
средством крыловых махов [30]. Для близкого вида
Ph. spectrum показано, что его крыловые махи фор-
мируют смещения молекул воздуха с частотой 8–
12 Гц [43]. Поскольку размер и форма надкрылий
обоих видов Phaeophilacris сходны, внутривидовые
сигналы Ph. bredoides, вероятно, обладают близки-
ми параметрами, а многочисленные нитевидные
сенсиллы с длинными волосками, детектирующи-
ми низкие частоты, являются адаптацией, обеспе-
чивающей восприятие этих сигналов. Минималь-
ный размер волоска, обнаруженный у имаго Ph.
bredoides, составлял 450 мкм, что может указывать
на преимущественное восприятие церкальным ор-
ганом сигналов частотой до 1 кГц. Данные, полу-
ченные с помощью инактивации церков, показы-
вают, что это справедливо для относительно тихих
звуков (80 дБ УЗД). Однако при повышении ин-

тенсивности звуки, для восприятия которых необ-
ходим интактный церкальный орган, сдвигаются в
область более высоких частот.

Распределение длин волосков нитевидных
сенсилл на церкальном органе личинок G. bimac-
ulatus сходно с таковым у взрослых особей [7].
Преобладают сенсиллы с короткими волосками,
которых нет у имаго Ph. bredoides. Наоборот, у
имаго Ph. bredoides обнаруживаются крупные во-
лоски, отсутствующие у личинки G. bimaculatus.
Таким образом, церкальный орган личинок G. bi-
maculatus обладает потенциальной возможностью
воспринимать более высокочастотные звуки, в
сравнении с имаго Ph. bredoides.

Несмотря на то что Ph. bredoides лишились тим-
панального органа в ходе эволюционного процес-
са, а у личинок G. bimaculatus его работа ограни-
чена отсутствием тимпанальных мембран, оба
модельных объекта способны воспринимать звук
и отвечать на него двигательной реакцией. Это
согласуется с данными, полученными для имаго
G. bimaculatus, которые в условиях инактивации
тимпанального органа сохраняли двигательные от-
веты на звук частотой до 5 кГц [17]. В детекции зву-
ка участвуют другие механосенсорные системы, и,
прежде всего, церкальный и подколенный органы,
а у личинок G. bimaculatus вероятно участие хордо-
тональных сенсилл формирующегося тимпаналь-
ного органа.

Двигательные ответы не обнаруживают межпо-
ловых различий у обоих видов, их характер одина-
ков для всех изученных интенсивностей, что сви-
детельствует в пользу их защитной функции. Мож-
но предположить, что у животного, находящегося
на твердом субстрате, ответ проявится в форме от-
рицательного фонотаксиса – в виде бега или
прыжка от источника сигнала.

Рис. 6. Вклад церкального органа имаго G. bimaculatuss
в запуск двигательного ответа на звук (n = 10). Обозна-
чения как на рис. 3.
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Церкальный орган личинок G. bimaculatus почти
полностью определяет запуск двигательного от-
вета на звук при интенсивности 90–100 дБ УЗД.
При увеличении интенсивности наблюдается
расширение диапазона работы церков. Такая за-
кономерность характерна для работы большин-
ства сенсорных органов животных – с увеличени-
ем интенсивности сигнала расширяется диапазон
детектируемых стимулов [44]. У имаго Ph. bredoides
c увеличением интенсивности стимула диапазон
работы церкального органа сдвигается в более вы-
сокочастотную область, при этом его вклад в за-
пуск двигательного ответа увеличивается. Исходя
из морфологических характеристик нитевидных
сенсилл, очевидно, что церкальный орган Ph. bre-
doides способен детектировать низкочастотные
звуки, однако его чувствительность в этой области
перекрывается с другими механосенсорными орга-
нами. При увеличении интенсивности стимула
вклад этих органов в запуск двигательного ответа
растет, маскируя роль церков. Рост вклада подко-
ленного органа с усилением звука, помимо расши-
рения диапазонов ответов рецепторных клеток,
может быть связан с увеличением проникновения
звуковых колебаний через кутикулярные покровы
ноги сверчка.

Особого внимания заслуживает значительный
вклад церкальной системы Ph. bredoides в ответ на
высокочастотные стимулы с максимумом в обла-
сти 4.5 кГц при максимальной интенсивности сти-
мула – 110 дБ. Поскольку коротких нитевидных
сенсилл с близкой резонансной частотой колеба-
ний у этих насекомых нет, логично предположить,
что возбуждаются рецепторные клетки более длин-
ных сенсилл. Работа нитевидных сенсилл имеет
сложный характер, их чувствительность описыва-
ется достаточно широкими кривыми и учитывает
направление стимула [28], его скорость и ускоре-
ние [7, 16, 46]. Моделирование колебаний волосков
под действием потоков воздуха с использованием
уравнения Эйлера–Бернулли выявило дополни-
тельные резонансные частоты колебаний, причем
следующая, после основной, частота примерно
в 6 раз больше, а амплитуда колебаний на порядок
меньше [45]. В нашем случае ответы на звуки 3–
6 кГц будут давать те же сенсиллы, которые чув-
ствительны к звуку 0.5–1 кГц меньшей интенсив-
ности.

В сравнении с личинками G. bimaculatus, имаго
Ph. bredoides обладают более низкими порогами
чувствительности и более широкими частотными
диапазонами сигналов, запускающими движение.
Увеличение чувствительности подколенного и
церкального органа, по-видимому, связано с утра-
той акустической сигнализации и развитием новых
специфических форм внутривидовой коммуника-

ции, использующих вибрацию субстрата и смеще-
ние воздушных потоков [28, 30].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ И ВЫВОДЫ
Вклад церкального органа в запуск ответного

движения на звук имаго Ph. bredoides растет с уве-
личением интенсивности стимула. Его инактива-
ция в определенной степени может быть компен-
сирована другими механосенсорными органами.
Функционирование церкального органа личинок
G. bimaculatus критично для запуска ответного дви-
жения на звук. Его вклад преобладает во всем диа-
пазоне частот, вызывающих ответ, и только при
экстремально высокой интенсивности звука воз-
можно участие хордотональных сенсилл формиру-
ющегося тимпанального органа.

Источники финансирования. Работа выполнена
за счет средств госбюджета, программа АААА-А18-
118013090245-6.
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ЛУНИЧКИН, ЖУКОВСКАЯ

The involvement of the cercal organs in triggering motor responses to acoustic stimulation was comparatively in-
vestigated in a cricket Phaeophelacris bredoides imago, which lost the tympanal organ during evolution, and the
last-instar nymph of the cricket Gryllus bimaculatus that has a rudimentary tympanal organ. A morphometric
analysis of the cercal filiform sensilla in both species revealed that in Ph. bredoides a single cercus bears mainly
the longer hairs (total number, 1110 ± 16) that vary in their length from 800 to 1850 μm, while in G. bimaculatus
larvae the filiform sensilla on a single cercus are fewer (total number, 845 ± 27) and predominantly shorter
(<200 μm). The frequency range of signals triggering motor responses in Ph. bredoides imagoes shifts towards
higher frequencies, while in G. bimaculatus larvae it expands with the increasing sound intensity. The data ob-
tained indicate that while triggering motor responses the cercal organ in Ph. bredoides is functionally comple-
mented by other mechanosensory organs. In G. bimaculatus, sensillar responses of the larval cercal organ are re-
quired for initiating motor responses but are not compensated by other organs at physiological sound intensities.

Keywords: evolution, ontogeny, sensory systems, bioacoustics, insects, crickets
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