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ABSTRACT. Extrenal morphology and the chaeto-
taxy of all larval stages of carabid beetle Brachinus
elegans Chaudoir, 1842 were studied. First larva of this
beetle is triangulina-like, whereas larvae II and III are
engorged, scarcely moving forms. In spite of hyperme-
tamorphosis, the great continuity of chaetome compo-
sition was revealed. The analysis of the topology of
chaetome elements during larval development allowed
to ascertain follows: 1) the strong modification of the
cephalic capsule is caused but the disproportional en-
largement of basal regions of frontal and parietal scleri-
tes; 2) body tergits increase in size proportionally; 3)
pleurites and ventrites become hypertrophied; 4) the
reduction and immobilization of leg segments have not
effect on the set of their chetome elements. There are
two the most important tendencies in chaetome forma-
tion in Brachinus larvae during the ontogenesis: the
weakening of sensorial and locomotory elements and
the development of the supporting chaetome of abdo-
minal ventrites and pleurites. The assessment of the
transformation of different adaptive and nonadaptive
structures enabled to select the taxonomically valuable
features. Their application supports the hypothesis of
the proximity of Brachinini to the group Truncatipenne
within Limbata conchifera.

РЕЗЮМЕ. Описана морфология и хетотаксия ли-
чинок старших возрастов Brachinus elegans Chaudoir,
1842 показана высокая преемственность структур хе-
тома в ходе гиперметаморфоза. Сравнение тополо-
гии гомологичных элементов хетома позволило уста-
новить, что изменение формы головной капсулы оп-
ределяется неравномерным разрастанием основания
фронтального и париетальных склеритов, тергиты тела
пропорционально увеличиваются в размерах, а вент-

риты и плевриты гипертрофированы. Редукция и им-
мобилизация отделов конечностей не влияет на со-
став их хетома. Анализ хетотаксии позволил выделить
по меньшей мере две тенденции развития хетома в
онтогенезе Brachinus: ослабление сенсорных и локо-
моторных структур и развитие пассивно-опорного
хетома абдоминальных вентритов и плевритов. Оцен-
ка трансформации адаптивных структур позволила
провести отбор таксономически значимых призна-
ков и подтвердить гипотезу о близости Brachinini к
группе Truncatipenne в составе Limbata conchifera.

Триба Brachinini — своеобразная группа жуже-
лиц с неясным систематическим положением. Нео-
бычные черты строения и образа жизни имаго по-
служили причинной неоднократного изучения мор-
фологии и физиологии этой группы [Aneshanelsey
et al., 1969; Eisner, 1959; Galián et al., 1990], а также
обсуждения её родственных связей и таксономичес-
кого статуса. Ранг этого таксона многократно ме-
нялся — от уровня подтрибы до подсемейства и
даже семейства, а в разных классификациях Brachinini
сближались то с наиболее плезиоморфными груп-
пами, то с наиболее продвинутыми [Крыжановский,
1983; Ball, 1979; Deuve, 1993; Ball et al., 1998].
Проблематичность этих трактовок усугубляется

особенностями биологии Brachinini. Уже в конце
XIX века были обнаружены личинки старших воз-
растов Brachinus Weber, 1801, паразитировавшие
на куколках водных жуков [Wickham, 1893; цит. по:
Dimmok & Knab, 1904]. На основании аналогий в
образе жизни личинок для Brachinus предполага-
лось развитие с гиперметаморфозом и подвижной
личинкой первого возраста. Позднее были описа-
ны личинки первого возраста родов Pheropsophus
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Антенны четырёхчлениковые (Рис. 4), второй членик
маленький, кольцевидный, третий гипертрофирован, его
апикальный комплекс включает чрезвычайно развитый
округлый сенсорий, занимающий большую часть мемб-
раны, две конические и одну сферическую сенсиллу.
Вершинный членик антенн короткий, заметно расширяю-
щийся к вершине, несёт усложнённый комплекс сенсилл,
состоящий из хеты AN6, двух палочковидных, одной бу-
лавовидной и одной сферической сенсилл (Рис. 5).

смещенные проксимально; FR9,10,g отсутствуют, FR8
представлена базиконической сенсиллой. На диске лба,
дистальнее хет FR3, расположена пара сенсилл, которые
Говорка [Hovorka, 1996] считает рудиментами хет FR4.
Длина макрохет FR2 составляет примерно 0,4 длины фрон-
тального склерита. Для хетома париетальных склеритов
характерно уменьшение размеров хет PA5,6,10 и увели-
чение — PA4,8. При этом последняя хета заметно смеще-
на дистально, располагаясь на уровне FR2–FR2.

Ðèñ. 1–12. Brachinus crepitans (L.), ëè÷èíêà ïåðâîãî âîçðàñòà: 1 — ãîëîâà (ïðàâûå ìàíäèáóëà è ãóáíîé ùóïèê, ëåâàÿ
ìàêñèëëà íå ïîêàçàíû); 2 — ëåâûé ïàðèåòàëüíûé ñêëåðèò; 3 — íàçàëå; 4 — ïðàâàÿ àíòåííà; 5 — 4-é ÷ëåíèê àíòåííû; 6 —
ïðàâàÿ ìàêñèëëà; 7 — ãàëåÿ; 8 — 4-é ÷ëåíèê ÷åëþñòíîãî ùóïèêà; 9 — íèæíÿÿ ãóáà (ïðàâûé ùóïèê íå ïîêàçàí); 10 — 2-é ÷ëåíèê
íèæíåãóáíîãî ùóïèêà; 11 — ñðåäíÿÿ íîãà; 12 — ëàïêà ñðåäíåé íîãè; 1, 3–8, 10 — ñâåðõó; 2 — ñíèçó, 9 — ñëåâà — ñâåðõó,
ñïðàâà — ñíèçó; 11 — ñïåðåäè è ñâåðõó; 12 — ñïåðåäè.

Figs 1–12. Brachinus crepitans (L.), larva of I stage: 1 — head (right mandible and labial palp, left maxilla not showed); 2 —
left parietalia; 3 — nasale; 4 — right antenna; 5 — 4th antennomere; 6 — right maxilla; 7 — galea; 8 — 4th maxillar palpomere;
9 — labium (right palp not showed); 10 — 2nd labial palpomere; 11 — middle leg; 12 — tarsus; 1, 3–8, 10 — dorsal view; 2 —
ventral view, 9 — left — dorsal, right — ventral view; 11 — dorsolateral view; 12 — anterior view.
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причём UR1 и UR3 очень маленькие. Небольшая длина
урогомф приводит к нестандартному расположению
ряда хет. Так, медиальные хеты UR5 оказываются при-
ближенными к апикальному комплексу UR7–9, от кото-
рого отделены лишь плакоидными сенсиллами URe,f.
Строение Х сегмента (Рис. 19) соответствует типич-

ному для личинок жужелиц, дополнительные хеты от-
сутствуют, в области PY7 имеется добавочная сенсилла;
выворачивающиеся придатки без зубчиков.

Личинки старших возрастов
ÌÀÒÅÐÈÀË: Brachinus elegans: Êðàñíîäàðñêèé êðàé,

îêð. ñòàíèöû Ñòàðîêîðñóíñêàÿ, ïîëå ëþöåðíû 9.VII.2004
leg. Å.Áîõîâêî — 2L3 (¹43.2–3.1 è 43.2–3.2 Eu); òà æå
ýòèêåòêà, 1L3 (¹43.2–3.3 Al); òàì æå, 2.VII.2004 — 2L2
(¹43.2–3.4 Al); òà æå ýòèêåòêà, 1L1 [â ïðîöåññå ëèíüêè]
(¹43.2–3.5 Al).
ОПИСАНИЕ. Депигментированные физогастрические

безглазые личинки с гипергнатической головой, укоро-
ченными дистальными отделами антенн и ротовых при-
датков, нечленистыми короткими ногами (Рис. 20).
Окраска светлая, все склериты очень тонкие, не выде-

ляются на фоне кутикулы. Следы пигментации и склеро-
тизации обнаруживаются только на мандибулах, в пере-
дней части головы и на переднеспинке.
Микроскульптура состоит из слабых шипиков, рассе-

янных на дорсальной поверхности головы, склеритов тела,
базальных члениках ног и на подпорке; нигде, кроме наза-
ле, шипики не образуют явственных групп или полей.
Головная капсула (Рис. 21) поперечная, слабо суже-

ная к основанию, с заметными вздутиями позади манди-
бул, из-за чего антеннальные ямки смещены на дорсаль-
ную поверхность. Фронтальные швы едва заметны, эпик-
раниальный шов отсутствует, так что основание лобного

склерита образует медиальную часть затылочного от-
верстия; борозды отсутствуют. Назале широкое, очень
слабо склеротизованное, при фиксации часто меняет фор-
му и образует складки.
Хетотаксия головы характеризуется укорочением

большинства хет и увеличением расстояния между сен-
силлами, что создает впечатление олигохетоза. При этом
головная капсула несёт весь хетом, отмеченный у личин-
ки первого возраста, за исключением ряда сенсилл циба-
риума. Хеты FR2 не достигают 0,2 длины лобного скле-
рита, подвижная часть хет PA1–PA3 очень короткая, по
пропорциям соответствующая коническим сенсиллам (Рис.
21). Наиболее заметны топологические перестройки в ба-
зальной части головной капсулы: расстояние между хета-
ми PA4–PA4 и PA7–PA7 возрастает в 1,5–1,7 раза, хеты
PA1–PA3 смещаются на боковую поверхность парие-
тальных склеритов. Сенсиллы, расположенные в области
глазного бугорка (PA9, PAd, PA13), оказываются на уров-
не антенн. Хетотаксия вентральной поверхности головы
почти не изменяется.
Антенны конические (Рис. 23), с сильно расширенными

базальными члениками и коническим 3-м антенномером.
Последний несёт крупный уплощённый сенсорий и три
конические сенсиллы, хеты AN1–AN3 очень короткие, их
длина не превышает диаметр вершинной части членика.
Щетинки последнего членика антенн также укорочены (Рис.
22), его апикальный комплекс, помимо короткой AN6,
включает лишь коническую и сферическую сенсиллы.
Мандибулы массивные, относительно короткие, их

дистальная часть короче базальной, а общая длина едва
достигает 0,5 длины лба. Ретинакулум треугольный, име-
ется пеницуллус из небольшого числа коротких шипо-
видных волосков.

Ðèñ. 20. Brachinus elegans Chaud., ëè÷èíêà òðåòüåãî âîçðàñòà: ãàáèòóñ, ñáîêó.
Fig. 20. Brachinus elegans Chaud., larva of III stage: habitus, lateral view.



269Преемственность структур хетома у развивающихся с гиперметаморфозом личинок Brachinus

ляется хета TR8, а TA2,3 и TA5,6 заметно крупнее. Дис-
тальная часть коготка укорачивается, так что он стано-
вится коническим, в области хет UN1 и UN2 появляются
бугорки и выступы (Рис. 33).
Развитие массивного брюшного отдела заметно ска-

зывается как на форме склеритов, так и на их хетотаксии.

Хотя границы мягких депигментированных склеритов
зачастую обнаруживаются только по изменению харак-
тера складчатости кутикулы, можно понять, что вентри-
ты и плевриты развиты значительно лучше и занимают
большую площадь (Рис. 34, 36), чем у личинки первого
возраста. При этом постстерниты и гипоплевриты фор-

Ðèñ. 29–38. Brachinus elegans Chaud., ëè÷èíêà òðåòüåãî âîçðàñòà: 29 — ëåâàÿ ïîëîâèíà ïåðåäíåñïèíêè; 30 — ïðàâàÿ
ïîëîâèíà ïåðåäíåãðóäè; 31 — ëåâàÿ ïîëîâèíà ñðåäíåñïèíêè; 32 — ñðåäíÿÿ ëåâàÿ íîãà; 33 — ëàïêà; 34 — ëåâàÿ ïîëîâèíà
IV òåðãèòà áðþøêà; 35 — ëåâàÿ ïîëîâèíà IX òåðãèòà; 36 — ïðàâûå ïëåâðèòû è ñòåðíèòû IV áðþøíîãî ñåãìåíòà; 37 — X
ñåãìåíò áðþøêà; 38 — õåòà ST4; 29, 31, 34-35 — ñâåðõó; 30, 34 — ñíèçó; 32 — ñçàäè; 33 — ñïåðåäè; 37 — ñëåâà — ñíèçó,
ñïðàâà — ñâåðõó.

Figs 29–38. Brachinus elegans Chaud., larva of III stage: 29 — left half of pronotum; 30 — right half of prosternum; 31 —
left half of mesonotum; 32 — middle left leg; 33 — tarsus; 34 — left half of tergite IV; 35 — left half of tergite IX; 36 — right
half of IV abdominal segment; 37 — X abdominal segment; 38 — seta ST4; 29, 31, 34-35 — dorsal view; 30, 34 — ventral view;
32 — posterior view; 33 — anterior view; 37 — left — ventral, right — dorsal view.
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гия личинок старших возрастов характеризуется про-
грессирующей редукцией всех придатков. Анализи-
руя хетотаксию, удаётся выделить по меньшей мере
ещё две тенденции: ослабление сенсорных и локо-
моторных структур и развитие пассивно-опорного
хетома абдоминальных вентритов и плевритов.
Оценка этих перестроек позволяет более строго

подойти к отбору таксономически значимых при-
знаков. Хотя роль признаков личинок в таксономии
обсуждалась неоднократно, в том числе примени-
тельно к Brachinini [Arndt, 1993, 1998; Beutel, 1992,
1993], морфологическое своеобразие триунгулин
Brachinus не позволило сблизить эту трибу ни с од-
ной из групп жужелиц.
Ряд очень характерных черт строения (сенсорий

3-го антенномера, хетотаксия галеи, строение наза-
ле) сильно меняется в зависимости от стадии разви-
тия и образа жизни и, следовательно, не имеет суще-
ственного таксономического значения. Кроме того,
часть признаков, указанных ранее как аутапомор-
фии Brachinini [Arndt, 1993, 1998]: отсутствие яйце-
вых зубчиков, форма лобного склерита, отсутствие
хет FR10, FR11 — на нашем материале и по ранее
опубликованным данным [Boldori, 1939; Hovorka,
1996] не подтверждаются. Личинки другого рода три-
бы — Pheropsophus отличаются от Brachinus об-

ширным комплексом признаков: редукцией ретина-
кулума, развитым эпикраниальным швом, двумя ко-
готками, отсутствием урогомф и крайне своеобраз-
ным строением X сегмента [Boldori, 1939; Habu &
Sadanaga, 1965]. Кроме того, личинки первого возра-
ста этого рода характеризуются выраженным гипер-
хетозом, так что идентификация элементов хетома
возможна только по признакам личинок старших
возрастов. Это заметно сокращает набор черт строе-
ния, пригодный для оценки таксономического поло-
жения Brachinini по признакам личинок.
В итоге, наиболее характерными морфологически-

ми структурами личинок Brachinini следует считать
неравномерную редукцию хетома переднего края
фронтального склерита; дифференцированные сенсил-
лы субапикального комплекса антенн и щупиков; пер-
вично короткие/неразвитые урогомфы.
Этот набор признаков позволяет отвергнуть пред-

положение о близости Brachinini к базальным груп-
пам жужелиц [таким, как Paussini и Metriini — см.
Moore, 1979; Bousquet, 1986; Erwin, 1991; Deuve, 1993];
тем более что синапоморфии личинок этих групп
очень широки. Так, укорочение члеников щупиков
и развитие крупных трихоидных сенсилл на апикаль-
ных пальпомерах обнаруживается и у Paussini, и у
Orthogoniini (Рис. 39–42, 46).

Ðèñ. 39–46. Äåòàëè ñòðîåíèÿ ôèçîãàñòðè÷åñêèõ ëè÷èíîê æóæåëèö: 39–43 — Paussus (Klugipaussus) aff. distinguendus
Reichensberger, 1925; 43–46 — Orthogonius ? acutangulus Chaudoir, 1862; 39 —  4-é ÷ëåíèê ÷åëþñòíîãî ùóïèêà; 40 —
ìàêñèëëà; 41 — 2-é ÷ëåíèê ãóáãíîãî ùóïèêà; 42, 44 — íèæíÿÿ ãóáà (ëåâûé ùóïèê íå ïîêàçàí); 43 — íîãà; 45 — VIII è IX
ñòåðíèòû áðþøêà; 46 — õåòà TE

10
; 39–41,  46 — ñâåðõó; 42, 44 — ñëåâà — ñíèçó, ñïðàâà — ñâåðõó; 43 — ñçàäè; 45 — ñíèçó.

Figs 39–46. Detail of physogatric carabids larvae:39–43 — Paussus (Klugipaussus) aff. distinguendus  Reichensberger, 1925;
43–46 — Orthogonius ? acutangulus Chaudoir, 1862; 39 —  4th maxillar palpomere; 40 — maxilla; 41 — 2nd labial palpomere;
42, 44 — labium (left palpus not showed); 43 — leg; 45 — VIII and IX abdomina sternite; 46 — setaTE

10
; 39–41,  46 — dorsal

view; 42, 44 — left — ventral view, right — dorsal view; 43 — posterior view; 45 — ventral view.
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Таким образом, наиболее адекватной, на наш
взгляд, является характеристика Brachinini как отно-
сительно раннего производного от общего филоге-
нетического ствола Limbata conchifera и близкого к
комплексу триб Truncatipenne в смысле Жаннеля
[Jeannel, 1941]. Эта точка зрение высказывалась и
ранее [Крыжановский, 1976; Bell, 1967; Beutel, 1992;
1993, 1998; Liebherr & Will, 1998].
По последним опубликованным данными [Saska

& Honek, 2004] развитие личинок B. crepitans и B.
explodens проходит на куколках жужелиц рода Amara
Bonelli, 1810. В наших сборах личинки B. elegans так-
же чаще всего обнаруживались на куколках Amara,
однако часть особей развивалась на куколках Ancho-
menus dorsalis (Pontoppidan, 1763). Возможно, этот
вид также является обычным кормовым объектом
личинок Brachinus, о чём косвенно свидетельствует
совпадение сроков их сезонной активности [Fazekas
et al., 1999; Zaballos, 1985]. Развитие личинок Brachinus
на куколках других видов жужелиц позволяет считать
эту группу возникшей относительно поздно, вопреки
мнению некоторых авторов [Erwin & Sims, 1989].
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