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Îñîáåííîñòè ýâîëþöèè íèçøèõ êîðîòêîóñûõ äâóêðûëûõ èíôðàîòðÿäà Tabanomorpha (Diptera,
Brachycera, Orthorrhapha) íà ïðèìåðå ôàóíû Ïàëåàðòèêè. Àíäðååâà Ð. Â. – Èíôðàîòðÿä
Tabanomorpha îáúåäèíÿåò äâóêðûëûõ èç ïÿòè ñåìåéñòâ, ïðåäñòàâëÿþùèõ íèçøèé óðîâåíü ôèëî-
ãåíåòè÷åñêîé èåðàðõèè êîðîòêîóñûõ. Ñåìåéñòâà ñóùåñòâåííî îòëè÷àþòñÿ ìåæäó ñîáîé âèäîâûì
áîãàòñòâîì, ÷èñëåííîñòüþ è ãåîãðàôè÷åñêèì ðàñïðåäåëåíèåì, ÷òî ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ äëÿ
èññëåäîâàíèÿ ìîðôîãåíåçà â ïðîöåññå äëèòåëüíîé ýâîëþöèè, ó÷èòûâàÿ ìåçîçîéñêîå ïðîèñõîæ-
äåíèå èõ ïðåäêîâûõ ôîðì. Ðàáîòà îñíîâàíà íà ðåçóëüòàòàõ ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà îðèãèíàëü-
íûõ è ëèòåðàòóðíûõ äàííûõ ïî àóòýêîëîãèè è ôóíêöèîíàëüíîé ìîðôîëîãèè îáåèõ àêòèâíûõ ôîðì
îíòîãåíåçà îêîëî 200 ïðåäñòàâèòåëåé èíôðàîòðÿäà ñ ó÷åòîì îñîáåííîñòåé áèîíîìèè. Ðàññìàòðèâàÿ
åãî ïðåäñòàâèòåëåé êàê ôèëåòè÷åñêè áîëåå èëè ìåíåå áëèçêèå ãðóïïû, èçó÷åíà ñòåïåíü ðàçâè-
òèÿ æèçíåííî âàæíûõ îðãàíîâ è ñòðóêòóð âèäîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê ðàçíûì ìîðôîýêîëîãè÷åñêèì
òèïàì. Óñòàíîâëåíî ñîîòíîøåíèå æèçíåííûõ ïðîöåññîâ, ñâîéñòâåííûõ ðàçâèâàþùåéñÿ (ëè÷è-
íî÷íîé) è äåôèíèòèâíîé ñòàäèÿì â îíòîãåíåçå, íàøåäøèõ îòðàæåíèå â ôèëîãåíåçå, ôàóíîãåíå-
çå è ëàíäøàôòíîì ðàñïðåäåëåíèè ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâ. Âñ¸ ýòî ñîñòàâëÿåò îðèãèíàëüíîñòü
ðàáîòû, ó÷èòûâàÿ èñêëþ÷èòåëüíî ñèñòåìàòè÷åñêóþ íàïðàâëåííîñòü ïðåäøåñòâóþùèõ ïóáëèêà-
öèé ïî äàííîé ãðóïïå äâóêðûëûõ.

Êëþ÷åâûå  ñëîâà: íèçøèå êîðîòêîóñûå äâóêðûëûå, èíôðàîòðÿä Tabanomorpha, èìàãî, ëè÷èí-
êè, àäàïòàöèÿ, ìîðôîôóíêöèîíàëüíûé àíàëèç, ìîðôîãåíåç, ýâîëþöèÿ.

Peculiarities in Evolution of Lower Brachycera Belonging to Infraorder Tabanomorpha (Diptera, Brachycera,
Orthorrhapha) Evidence from Study of Palearctic Fauna. Andreeva R. V. – Infraorder Tabanomorpha
includes five families of Diptera representing the lowest level of phylogenetic hierarchy of Brachycera flies.
The families differ significantly by species richness, abundance and geographical distribution, which are
of interest to study morphogenesis in long-term evolution, given the origin of the ancestral forms of the
Mesozoic families. The work is based on the results of comparative analysis of original and literature data
on autecology and functional morphology of both active forms of ontogenesis for about 200 representa-
tives of the infraorder with account of the bionomics. Considering its representatives as rather phyloge-
netically close groups, we studied the degree of development of vital organs and structures of species belong-
ing to different morpho-ecological types. The relationship between life processes typical of developing
(larval) and definitive stages in ontogenesis and their influence on the phylogeny, faunogenesis and land-
scape distribution of the families was determined. Considering mainly systematic orientation of previous
publication on this group of Diptera such approach represents an originality of the work.

Key  wo rd s: lower Brachycera, infraorder Tabanomorpha, adults, larvae, adaptation, morpho-function-
al analysis, morphogenesis, evolution.

Îñîáëèâîñò³ åâîëþö³¿ íèæ÷èõ êîðîòêîâóñèõ äâîêðèëèõ ³íôðàðÿäó Tabanomorpha (Diptera, Brachycera,
Orthorrhapha) íà ïðèêëàä³ ôàóíè Ïàëåàðêòèêè. Àíäðººâà Ð. Â. – ²íôðàðÿä Tabanomorpha îá’ºä-
íóº äâîêðèëèõ ï’ÿòè ðîäèí, ùî çíàõîäÿòüñÿ íà íèæ÷îìó ð³âí³ ô³ëîãåíåòè÷íî¿ ³ºðàðõ³¿ êîðîòêî-
âóñèõ. Ðîäèíè ñóòòºâî â³äð³çíÿþòüñÿ ì³æ ñîáîþ âèäîâèì áàãàòñòâîì, ÷èñåëüí³ñòþ òà ãåîãðàô³÷-
íèì ðîçïîä³ëîì, ùî ñòàíîâèòü ³íòåðåñ äëÿ äîñë³äæåííÿ ìîðôîãåíåçó ó ïðîöåñ³ òðèâàëî¿ åâîëþ-
ö³¿, çâàæàþ÷è íà ìåçîçîéñüêå ïîõîäæåííÿ ¿õí³õ àíöåñòðàëüíèõ ôîðì. Ðîáîòà çàñíîâàíà íà
ðåçóëüòàòàõ ïîð³âíÿëüíîãî àíàë³çó îðèã³íàëüíèõ òà ë³òåðàòóðíèõ äàíèõ ç àóòåêîëîã³¿ òà ôóíêö³î-
íàëüíî¿ ìîðôîëîã³¿ îáîõ àêòèâíèõ ôîðì îíòîãåíåçó áëèçüêî 200 ïðåäñòàâíèê³â ³íôðàðÿäó ç óðà-
õóâàííÿì îñîáëèâîñòåé á³îíîì³¿. Ðîçãëÿäàþ÷è éîãî ïðåäñòàâíèê³â ÿê ô³ëåòè÷íî á³ëüø ìåíø áëèçü-
ê³ ãðóïè, äîñë³äæåíî ñòóï³íü ðîçâèòêó æèòòºâî âàæëèâèõ îðãàí³â òà ñòðóêòóð âèä³â, ùî íàëåæàòü
äî ð³çíèõ ìîðôîåêîëîã³÷íèõ òèï³â. Ç’ÿñîâàíî ñï³ââ³äíîøåííÿ æèòòºâèõ ïðîöåñ³â, ùî ïðèòàìàí-
í³ îñîáèíàì ó ñòàä³¿ ðîçâèòêó (ëè÷èíêîâ³é) òà äåô³í³òèâí³é ³ çíàéøëè â³äîáðàæåííÿ ó ô³ëîãåíå-
ç³, ôàóíîãåíåç³ òà ëàíäøàôòíîìó ðîçïîä³ë³ ïðåäñòàâíèê³â ðîäèí. Âñå öå ñêëàäàº îðèã³íàëüí³ñòü
ðîáîòè, âðàõîâóþ÷è âèêëþ÷íî ñèñòåìàòè÷íó ñïðÿìîâàí³ñòü ïîïåðåäí³õ ïóáë³êàö³é ç ö³º¿ ãðóïè äâîê-
ðèëèõ.

Êëþ÷îâ ³ ñ ëî â à: íèæ÷³ êîðîòêîâóñ³ äâîêðèë³, ³íôðàðÿä Tabanomorpha, ³ìàãî, ëè÷èíêè, àäàï-
òàö³ÿ, ìîðôîôóíêö³îíàëüíèé àíàë³ç, ìîðôîãåíåç, åâîëþö³ÿ.

4 Ð. Â. Àíäðååâà



ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Ìíîãî÷èñëåííûé, áîãàòûé âèäàìè ïîäîòðÿä íèçøèõ êîðîòêîóñûõ äâóêðûëûõ õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðî-
ãðåññèâíûì èñòîðè÷åñêèì ðàçâèòèåì, íåñìîòðÿ íà ðÿä ïðèìèòèâíûõ ÷åðò, îòìå÷åííûõ â îðãàíèçàöèè
åãî ïðåäñòàâèòåëåé. Èçó÷åíèå èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ýòîé ãðóïïû íàñåêîìûõ ïîçâîëÿåò â çíà÷èòåëü-
íîé ìåðå äîïîëíèòü çíàíèÿ î ìîðôîëîãè÷åñêîé ýâîëþöèè îòðÿäà, ó÷èòûâàÿ ìåçîçîéñêîå ïðîèñõîæ-
äåíèå ïðåäêîâûõ ôîðì áîëüøèíñòâà ñåìåéñòâ ïîäîòðÿäà è èõ ñòàíîâëåíèå â ïåðèîäû, áîãàòûå ãåîòðàíñ-
ôîðìàöèÿìè. Âîçìîæíîñòü îñâîåíèÿ íîâûõ ëàíäøàôòíûõ ôîðìàöèé è áèîòîïîâ ïðèâåëà ê îáðàçîâà-
íèþ ÷ðåçâû÷àéíîãî ðàçíîîáðàçèÿ íèçøèõ êîðîòêîóñûõ. Äàæå ïî âåñüìà óñòàðåâøèì äàííûì (Ðîäåíäîðô,
1980), ñðåäè 34 ñåìåéñòâ, âûäåëåííûõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ â ïîäîòðÿä (Íàð÷óê, 2003), ÷èñëåííîñòü øåñòè
èç íèõ ñîñòàâëÿåò îò 2 äî 5,5 òûñ. âèäîâ. Øèðîêèå âîçìîæíîñòè ñàìîñòîÿòåëüíîé àäàïòèâíîé ýâîëþ-
öèè îáåèõ àêòèâíûõ ôîðì îíòîãåíåçà ó íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì ïðîÿâèëèñü â óäèâèòåëü-
íîì ðàçíîîáðàçèè ôîðì, âûçâàííîì íåîáû÷àéíîé øèðîòîé óñëîâèé ñóùåñòâîâàíèÿ (Ìàòâååâ, 1937;
Øàðîâ, 1957).

Â ñâî¸ì îñíîâíîì òðóäå «Ïðîèñõîæäåíèå âèäîâ» ×. Äàðâèí (1939) ïèñàë, ÷òî ýâîëþöèÿ îðãà-
íèçìîâ îñóùåñòâëÿåòñÿ ïóò¸ì èçìåíåíèÿ êàæäîé ñòàäèè èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ, ïîñêîëüêó êàæ-
äàÿ èç íèõ èìååò ñâîþ èñòîðèþ. Ýòî ìíåíèå áûëî ïîääåðæàíî Ô. Ìþëëåðîì (Muller, 1864), êîòîðûé
âïåðâûå ñôîðìóëèðîâàë ïîëîæåíèå î ðåêàïèòóëÿöèÿõ è óêàçàë, ÷òî èçìåíåíèå íàñåêîìûõ â ïðîöåñ-
ñå ýâîëþöèè ïðîèñõîäèò íå ñòîëüêî ïóò¸ì ñóììèðîâàíèÿ ìåëêèõ âàðèàöèé, ñâîéñòâåííûõ âçðîñëûì
ôîðìàì, íî ïóò¸ì ïîñòåïåííîãî èçìåíåíèÿ õîäà ýìáðèîíàëüíîãî èëè ëè÷èíî÷íîãî ðàçâèòèÿ. Ïîëîæåíèå
î ðåêàïèòóëÿöèÿõ, áîëåå äåòàëüíî ðàçðàáîòàííîå Ý. Ãåêêåëåì, èñïîëüçîâàëîñü èì â êà÷åñòâå ìåòîäà
ôèëîãåíåòè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ ïðè ïîñòðîåíèè «ðîäîñëîâíîãî äðåâà» – ñèñòåìû ôèëîãåíåçà æèâîò-
íûõ (Ãåêêåëü, 1900). Ðàáîòû Ý. Ãåêêåëÿ îêàçàëè îãðîìíîå âëèÿíèå íà õîä ìûñëåé è åãî ñòîðîííèêîâ,
è åãî ïðîòèâíèêîâ. Òàê, ìåòîäîëîãè÷åñêèé àñïåêò çàêîíà î ðåêàïèòóëÿöèÿõ íà äëèòåëüíîå âðåìÿ îòâë¸ê
âíèìàíèå îò ïîäëèííîãî ñìûñëà ÿâëåíèÿ, âïåðâûå óêàçàííîãî Ô. Ìþëëåðîì – çàêîíîìåðíîñòè
ñîîòíîøåíèé ìåæäó îíòîãåíåçîì è ôèëîãåíåçîì. Ïî ìíåíèþ Ô. Ìþëëåðà, îíòîãåíåç ñëóæèò íå
òîëüêî äëÿ ïîñòðîåíèÿ âçðîñëîãî îðãàíèçìà, íî ÿâëÿåòñÿ âàæíåéøèì ñðåäñòâîì äëÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ
èçìåíåíèé ïîòîìêîâ äàííîé æèâîé ôîðìû (ïî: Ñåâåðöîâ, 1939: 470).

Ìåòîä ñðàâíèòåëüíîãî èçó÷åíèÿ îíòîãåíåçîâ ïîäòâåðäèë îïðåäåëÿþùóþ ðîëü ýìáðèîíàëüíûõ è ëè÷è-
íî÷íûõ àäàïòàöèé â ôèëîãåíåçå îðãàíèçìîâ (Êîâàëåâñêèé, 1870; Ìå÷íèêîâ, 1866) è ïîëó÷èë äàëüíåé-
øåå ðàçâèòèå (Ìàòâååâ, 1937; Çàõâàòêèí, 1949; Øàðîâ, 1957 è äð). Çíà÷åíèå ðîëè ëè÷èíî÷íûõ ôîðì â
èñòîðè÷åñêîì ðàçâèòèè äâóêðûëûõ îöåíèëè êëàññèêè äèïòåðîëîãèè (Hennig, 1973, 1981; Van-Emden, 1957;
Ðîäåíäîðô, 1964). Îäíàêî è â ñîâðåìåííîé ëèòåðàòóðå íåðåäêî ôóíêöèè ëè÷èíîê òðàêòóþò â îñíîâíîì
â êà÷åñòâå íàêîïèòåëåé ýíåðãåòè÷åñêèõ çàïàñîâ äëÿ ðàçâèòèÿ âçðîñëûõ íàñåêîìûõ. Îñíîâà ïîäîáíîãî ìíå-
íèÿ, âåðîÿòíî, êðîåòñÿ â îáùåèçâåñòíîñòè ñâåäåíèé î öèêëàõ ðàçâèòèÿ ðÿäà âûñøèõ êîðîòêîóñûõ
(Cyclorrhapha), ïðîäîëæèòåëüíîñòü ëè÷èíî÷íîé ñòàäèè êîòîðûõ èñ÷èñëÿåòñÿ íåñêîëüêèìè äíÿìè. Ñëàáàÿ
èçó÷åííîñòü ëè÷èíî÷íûõ ôîðì îòðàæåíà è â òåíäåíöèÿõ îòå÷åñòâåííûõ ïóáëèêàöèé, ïîñâÿù¸ííûõ
èçó÷åíèþ äâóêðûëûõ çà ïîñëåäíèå 100 ëåò; ëèøü îêîëî 14 % ðàáîò çàòðàãèâàþò âîïðîñû èçó÷åíèÿ ìîð-
ôîëîãèè èëè àóòýêîëîãèè ëè÷èíîê. Ñðàâíèòåëüíûå èññëåäîâàíèÿ îáåèõ àêòèâíûõ ôîðì îíòîãåíåçà ñ
èñïîëüçîâàíèåì ôóíêöèîíàëüíîãî ïîäõîäà â èçó÷åíèè íå òîëüêî ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé,
íî è ñîîòâåòñòâèÿ âñåãî êîìïëåêñà àäàïòàöèé îðãàíèçìà åãî îáðàçó æèçíè íå ïðîâîäèëè.
Ìîðôîôóíêöèîíàëüíîå èññëåäîâàíèå òàêñîíîâ ïîçâîëÿåò ñóäèòü î ïðèñïîñîáëåíèÿõ êîíêðåòíûõ ãðóïï
îðãàíèçìîâ è õàðàêòåðå ýâîëþöèè; öåííîñòü ýòèõ çíàíèé ïðè ïîñòðîåíèè íàä¸æíîé ôèëîãåíåòè÷åñêîé
ñèñòåìû íå çàìåíèò ñàìàÿ ñîâåðøåííàÿ íóìåðè÷åñêàÿ ñèñòåìà. Îòëè÷èÿ îáðàçà æèçíè äâóõ àêòèâíûõ
ôîðì îäíîãî îðãàíèçìà è ïðèñóùàÿ áîëüøèíñòâó íèçøèõ êîðîòêîóñûõ íåñîðàçìåðíîñòü ïðîäîëæèòåëü-
íîñòè èõ ñóùåñòâîâàíèÿ â îíòîãåíåçå îáóñëàâëèâàþò äëÿ êàæäîé èç íèõ íåîäèíàêîâûå âîçìîæíîñòè àäàï-
òàöèè è îòáîðà. È, ïîñêîëüêó ñðîêè ðàçâèòèÿ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì áîëüøèíñòâà ýòèõ íàñåêîìûõ îáû÷íî
â 10 è áîëåå ðàç ïðåâîñõîäÿò ñðîêè æèçíè èìàãî, ñîâåðøåííî î÷åâèäíî, ÷òî ðîëü ëè÷èíîê íàìíîãî ñîäåð-
æàòåëüíåå, ÷åì íàêîïèòåëåé æèçíåííî íåîáõîäèìûõ ðåñóðñîâ, êàê ÷àñòî ïðèíÿòî ñ÷èòàòü.

Èíôðàîòðÿä ñëåïíåîáðàçíûõ, íàõîäÿñü ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì íà íèçøåì óðîâíå
ôèëîãåíåòè÷åñêîé èåðàðõèè êîðîòêîóñûõ, ïðåäñòàâëÿåò îñîáåííî èíòåðåñíûé ïðèìåð äëÿ èññëåäîâà-
íèÿ àäàïòèâíûõ âîçìîæíîñòåé îáåèõ àêòèâíûõ ôîðì îíòîãåíåçà è îöåíêè èõ çíà÷åíèÿ â ýâîëþöèè
îòðÿäà, ôîðìèðîâàíèè ðåãèîíàëüíûõ ôàóí è ãåîãðàôè÷åñêîì ðàñïðåäåëåíèè. Ïðîâåäåííûå èññëåäî-
âàíèÿ ïîìèìî òåîðåòè÷åñêîãî èìåþò òàêæå ïðèêëàäíîå çíà÷åíèå, ó÷èòûâàÿ òîò ôàêò, ÷òî ñàìêè ïðå-
îáëàäàþùåãî áîëüøèíñòâà âèäîâ ñëåïíåé – îäíîãî èç êðóïíåéøèõ ñåìåéñòâ äâóêðûëûõ, à òàêæå íåêî-
òîðûõ âèäîâ àòåðèöèä è ðàãèîíèä ÿâëÿþòñÿ êðîâîñîñàìè è ïåðåíîñ÷èêàìè âîçáóäèòåëåé òðàíñìèññèâ-
íûõ áîëåçíåé. Ïðèâåäåííûå â ðàáîòå ñâåäåíèÿ î ìîðôîëîãèè ðÿäà ñòðóêòóð è îðãàíîâ ìîãóò áûòü
èñïîëüçîâàíû äëÿ ñèñòåìàòèêè è òàêñîíîìèè ïðåäñòàâèòåëåé èíôðàîòðÿäà.



ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÛ

Ìàòåðèàëîì äëÿ èññëåäîâàíèé ïîñëóæèëè ìíîãîëåòíèå ñîáñòâåííûå ñáîðû ëè÷èíîê è âçðîñëûõ
íàñåêîìûõ. Ñáîðàìè îõâà÷åíû òåððèòîðèè Óêðàèíû, îòäåëüíûõ ðàéîíîâ Êàðåëèè, Áåëàðóñè, Ëèòâû,
Ýñòîíèè è Ìîëäîâû; äîñòàòî÷íî ïëàíîìåðíî îáñëåäîâàíû òåððèòîðèè Êàâêàçà, Çàêàâêàçüÿ, Ñðåäíåé
Àçèè è þãî-âîñòîêà Êàçàõñòàíà. Ïðîâåäåíà ðàáîòà ñ êîëëåêöèÿìè êîðîòêîóñûõ äâóêðûëûõ â íàöèî-
íàëüíûõ åñòåñòâåííî-èñòîðè÷åñêèõ ìóçåÿõ Âåíû è Ïàðèæà, à òàêæå çîîëîãè÷åñêèõ ìóçåÿõ Ïðàãè è
Êóíðàòèöå. Ëè÷èíêè Vermileo vermileo (Linnaeus, 1758), îòñóòñòâóþùèå â ôàóíå îáñëåäîâàííîé òåððè-
òîðèè, áûëè ïîëó÷åíû äëÿ èññëåäîâàíèé â Íàöèîíàëüíîì åñòåñòâåííî-èñòîðè÷åñêîì ìóçåå Âåíû, à
Glutops rossi Pechuman, 1956 ëþáåçíî ïðåäîñòàâëåíû èç ôîíäîâ Êàíàäñêîé íàöèîíàëüíîé êîëëåêöèè
â ìóçåå Îòòàâû.

Ïîèñêîâûå ñáîðû ïî÷âåííûõ ëè÷èíîê ïðîâîäèëè âðó÷íóþ ïîðòàòèâíîé ëîïàòîé â ðàçëè÷íûõ áèî-
òîïàõ âî âñåâîçìîæíûõ ñóáñòðàòàõ: ìîõîâûõ ñëîåâèùàõ, ðàçëàãàþùåéñÿ äðåâåñèíå, êîðíåâèùàõ ðàñòå-
íèé, ýêñêðåìåíòàõ êîïûòíûõ, òðóïàõ ìåëêèõ ïîçâîíî÷íûõ, ïî÷âàõ ðàçëè÷íîãî ñîñòàâà è âëàæíîñòè.
Âîäíûõ ëè÷èíîê ñîáèðàëè ñèòîì ñîáñòâåííîé êîíñòðóêöèè – òðåóãîëüíîé ôîðìû ñ äëèíîé ñòîðîíû
75 ñì, ïðîìûâàÿ â í¸ì äîííûé ñóáñòðàò â ñïîêîéíûõ ðåêàõ è âîäî¸ìàõ, â áóðíûõ ãîðíûõ ðó÷üÿõ è ðåêàõ
ñèòî ñòàâèëè ïîä óãëîì ïåðåä ñîáîé è âçìó÷èâàëè ïåðåä íèì äîííûé ñëîé ïåñêà è êàìíåé. Ëè÷èíîê
äîðàùèâàëè â ëàáîðàòîðèè ïî ñîáñòâåííîé ìåòîäèêå (Àíäðååâà, 1984). Îðèåíòèðîì ïðè ïîèñêå ëè÷è-
íîê îáû÷íî ñëóæèëè ëîêàëüíûå ñáîðû âçðîñëûõ íàñåêîìûõ, ïðîâîäèâøèåñÿ ñà÷êîì ñòàíäàðòíîãî äèà-
ìåòðà êîøåíèåì ïî ðàñòèòåëüíîñòè è ðÿäîì ñ âûïàñàâøèìèñÿ æèâîòíûìè.

Â èññëåäîâàíèÿõ, ñâÿçàííûõ ñ ðåêîíñòðóêöèåé ýòàïîâ è ïóòåé ôîðìèðîâàíèÿ ôàóíû ñëåïíåé
Ïàëåàðêòèêè, îïèðàëèñü íà ïàëåîíòîëîãè÷åñêèå äàííûå è ñâåäåíèÿ ïî äèíàìèêå ëàíäøàôòíûõ ôîð-
ìàöèé èç ñëåäóþùèõ èñòî÷íèêîâ: Ìèëàíîâñêèé, 1977; Ñèíèöûí, 1962; 1965; Áàáàåâ, Ôåäîðîâè÷, 1970;
Êîñòåíêî, 1970; Óøàêîâ, ßñàìàíîâ, 1984.

Äëÿ ìîðôîìåòðè÷åñêèõ, ãèñòîëîãè÷åñêèõ è áèîõèìè÷åñêèõ îïðåäåëåíèé èñïîëüçîâàëè ëè÷èíîê
ñòàðøåãî âîçðàñòà. Ñîäåðæàíèå æèðîâûõ âåùåñòâ â êóòèêóëå ëè÷èíîê îïðåäåëÿëè ïî ìåòîäó Ôîë÷à â
ìîäèôèêàöèè Ò. È. Èïàòîâîé (1973). Äëÿ ïîëó÷åíèÿ ñðåçîâ ïîêðîâîâ îáúåêòû ôèêñèðîâàëè ñìåñüþ
Áóýíà ñ ïîñëåäóþùåé îáðàáîòêîé òêàíåé äëÿ çàëèâêè â ïàðàôèí ïî ìåòîäèêå Ë. Ì. Ñåì¸íîâîé
(1975). Íàêëååííûå íà ïðåäìåòíûå ñò¸êëà ïàðàôèíîâûå ñðåçû îêðàøèâàëè àçàíîâûì ìåòîäîì ïî
Ãåéäåíãàéíó (Ïèðñ, 1970; Ëèëëè, 1971). Òîëùèíó ñëî¸â ïîêðîâîâ èçìåðÿëè îêóëÿð-ìèêðîìåòðîì â îáëà-
ñòè V—VII ñåãìåíòîâ òåëà. Ñòàòèñòè÷åñêàÿ îáðàáîòêà äàííûõ, ïîëó÷åííûõ â îïûòàõ ïðîâîäèëàñü ñ
èñïîëüçîâàíèåì êðèòåðèÿ Ñòüþäåíòà ( Ëàêèí, 1980). Ãèñòîëîãè÷åñêàÿ îáðàáîòêà ïîêðîâîâ ëè÷èíîê
ïðîâåäåíà À. Ã. Êîíîíêî (Êèåâñêèé íàöèîíàëüíàëüíûé óíèâåðñèòåò èì. Ò. Ã. Øåâ÷åíêî), áèîõèìè-
÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ îñóùåñòâëÿëè â êîìïëåêñå ñî ñïåöèàëèñòîì ïî áèîõèìèè È. Ì. Íàãîðíîé
(Èíñòèòóò çîîëîãèè èì. È. È. Øìàëüãàóçåíà ÍÀÍ Óêðàèíû).

ÈÑÒÎÐÈ×ÅÑÊÀß È ÒÀÊÑÎÍÎÌÈ×ÅÑÊÀß
ÕÀÐÀÊÒÅÐÈÑÒÈÊÀ ÈÍÔÐÀÎÒÐßÄÀ

Ðîäñòâåííûå îòíîøåíèÿ ñåìåéñòâ èíôðàîòðÿäà, êàê è áîëüøèíñòâà íèçøèõ
êîðîòêîóñûõ, à òàêæå òàêñîíîìè÷åñêîå ïîëîæåíèå íåêîòîðûõ ãðóïï â ïîäîòðÿäå
îñòàâàëîñü ïðåäìåòîì îæèâëåííûõ äèñêóññèé ïðàêòè÷åñêè ñ íà÷àëà ÕÕ ñòîëåòèÿ.
Ïðè÷èí äëÿ ðàçíîãëàñèÿ ìîæíî íàçâàòü äîñòàòî÷íî, ñðåäè îñíîâíûõ – íåïîëíî-
òà è ôðàãìåíòàðíîñòü ïàëåîíòîëîãè÷åñêîé ëåòîïèñè, ñëàáàÿ èçó÷åííîñòü ìíîãèõ
òàêñîíîâ è, â îñîáåííîñòè, èõ ëè÷èíîê. Ôîðìèðîâàíèå àíöåñòðàëüíûõ ôîðì íèç-
øèõ êîðîòêîóñûõ ïðîèñõîäèëî íà ïðîòÿæåíèè ýðû, íàñûùåííîé ïðåîáðàçîâàíèÿ-
ìè çåìíîé ïîâåðõíîñòè. Ïîñëåäíåå ñòàëî äëÿ ìíîãèõ èç íèõ ïðè÷èíîé êîðåííî-
ãî èçìåíåíèÿ óñëîâèé ðàçâèòèÿ, ðàñøèðèëî âîçìîæíîñòè àäàïòèâíîé ðàäèàöèè çà
ñ÷¸ò îáðàçîâàíèÿ íîâûõ ëàíäøàôòíûõ ôîðìàöèé è áèîòîïîâ, à â ðÿäå ñëó÷àåâ ïðè-
âåëî ê óçêîé ñïåöèàëèçàöèè. Íèçøèå êîðîòêîóñûå, ôîðìû ñ èñõîäíî ïðèìèòèâ-
íîé îðãàíèçàöèåé, õàðàêòåðèçóþòñÿ ñëàáîé êîððåëÿöèåé ôóíêöèé îòäåëüíûõ
îðãàíîâ. Â ïðîöåññå àäàïòàöèè ê èçìåíÿþùèìñÿ óñëîâèÿì æèçíè ýòî ìîæåò ñëó-
æèòü ïðè÷èíîé íåðàâíîìåðíîãî ðàçâèòèÿ ñòðóêòóð è îðãàíîâ, ÷òî íàõîäèò âûðà-
æåíèå â ñî÷åòàíèè ïðèìèòèâíûõ è ïðîäâèíóòûõ ÷åðò, êàê ó âçðîñëûõ, òàê è ó ëè÷è-
íîê. Â ïðîÿâëåíèè «ñèñòåìàòè÷åñêèõ äèññîíàíñîâ», ïî-âèäèìîìó, âåëèêà äîëÿ ó÷à-
ñòèÿ è ãåííûõ ìóòàöèé. Ïî ïðåäïîëîæåíèþ Í. Ê. Êîëüöîâà, ñàìî îáîñîáëåíèå
îòðÿäà ñâÿçàíî ñ íîâîîáðàçîâàíèåì îäíîãî ïåðâîíà÷àëüíîãî ãåíà íåîòåíèè, îñòà-
íàâëèâàâøåãî ðàçâèòèå èñõîäíîãî íàñåêîìîãî íà òîé ñòàäèè ýìáðèîãåíåçà, êîãäà
íà÷èíàëè äèôôåðåíöèðîâàòüñÿ çàäíèå êðûëüÿ, ðîòîâûå ÷àñòè è àíòåííû (Êîëüöîâ,
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1933: 485). Ó÷èòûâàÿ ñêàçàííîå, íå óäèâèòåëüíî, ÷òî çà ïîñëåäíèå ïîëâåêà ñîñòàâ
èíôðàîòðÿäà ðàññìàòðèâàëñÿ ðàçëè÷íûìè ñïåöèàëèñòàìè íå ìåíåå ÷åì â ñåìè âàðè-
àíòàõ.

Íàçâàíèå Tabanomorpha áûëî ïðåäëîæåíî Â. Õåííèãîì äëÿ òð¸õ ñåìåéñòâ:
Tabanidae Latreille, 1802; Rhagionidae Latreille, 1802 è Pelecorhynchidae Enderlein,
1932 (Hennig, 1973). Ïîñëå áîëåå òùàòåëüíîãî èçó÷åíèÿ íèçøèõ êîðîòêîóñûõ, ñ
öåëüþ ñîãëàñîâàíèÿ ðîäñòâåííûõ îòíîøåíèé, èç ñáîðíîãî ñåìåéñòâà Rhagionidae
áûëè âûäåëåíû Athericidae Novicki, 1873 (Stuckenberg, 1973) è Vermileonidae
Villiston, 1886 (Nagatomi, 1977). Ïðè ïîñëåäóþùåé êîìïîçèöèè êîðîòêîóñûõ â ñîîò-
âåòñòâèè ñ ìîíîôèëèåé – èíôðàîòðÿä Tabanomorpha îáúåäèíèë ïÿòü ñåìåéñòâ:
Rhagionidae, Pelecorhynchidae, Athericidae, Tabanidae è Vermileonidae incertae sedis
(Woodley, 1989). Ìîíîôèëèÿ âñåõ ñåìåéñòâ èíôðàîòðÿäà, âêëþ÷àÿ íåîðäèíàðíîå,
âûçûâàâøåå ñîìíåíèÿ ñåìåéñòâî Vermileonidae, áûëà ïîäòâåðæäåíà ðåçóëüòàòàìè
ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ó÷àñòêà ãåíà 28S
ðèáîñîìíîé ÐÍÊ (Wiegmann åt al., 2000).

Ñòåïåíü èçó÷åííîñòè ñåìåéñòâ, ñîñòàâëÿþùèõ èíôðàîòðÿä, î÷åíü íåðàâíîöåí-
íà è, îñîáåííî, ýòî îòíîñèòñÿ ê ëè÷èíî÷íûì ôîðìàì.

Pelecorhynchidae Enderlein, 1932. Íàõîäèâøèéñÿ èçíà÷àëüíî â ñîñòàâå ñåìåé-
ñòâà Tabanidae ðîä Pelecorhynchus Macquart, 1842 (îáúåäèíÿåò 34 âèäà èç Àâñòðàëèè
è ×èëè), áûë âûäåëåí â ñàìîñòîÿòåëüíîå ñåìåéñòâî (Mackerras, Fuller, 1942).
Çíà÷èòåëüíî ïîçæå åãî îáú¸ì ïîïîëíèëñÿ ìîíîòèïè÷åñêèì ðîäîì Bequaertomyia
Brennan, 1867, äâà âèäà êîòîðîãî èçâåñòíû èç Íåàðêòèêè, à òàêæå ðîäîì Glutops
Burgess 1878, â èòîãå ïîìåù¸ííîì â ðàññìàòðèâàåìîå ñåìåéñòâî (Teskey, 1970) ïîñëå
íåîäíîêðàòíûõ ïåðåìåùåíèé â ðàçëè÷íûå òàêñîíû è äàæå ïðèñâîåíèÿ ñòàòóñà
ñåìåéñòâà (Êðèâîøåèíà, 1971). Â åãî ñîñòàâå 11 âèäîâ, 7 èç êîòîðûõ – îáèòàòå-
ëè Íåàðêòèêè è ëèøü 3 âèäà, îïèñàííûå èç ßïîíèè è 1 èç Ïðèìîðñêîãî êðàÿ, ïðåä-
ñòàâëÿþò ýòî ñåìåéñòâî â Ïàëåàðêòèêå. Èñêîïàåìûå ôîðìû âèäîâ ðîäà èçâåñòíû
èç ñèáèðñêèõ îòëîæåíèé íà÷àëà ñðåäíåé þðû (Êàëóãèíà, Êîâàë¸â, 1985).

Rhagionidae Latreille, 1802. Ñåìåéñòâî, â êîòîðîå äîëãîå âðåìÿ ïîìåùàëè òàê-
ñîíû ñ ñîìíèòåëüíîé ôèëåòè÷åñêîé ïîçèöèåé. Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè èçâåñòíî
îêîëî 500 âèäîâ ìèðîâîé ôàóíû, î÷åíü íåðàâíîìåðíî ðàñïðåäåë¸ííûõ â 20 ðîäàõ
ñåìåéñòâà. Ñîñòàâ áîëåå ÷åì 10 ðîäîâ íàñ÷èòûâàåò îò 1 äî 6—8 âèäîâ ïðåèìóùå-
ñòâåííî ñóáòðîïè÷åñêîãî ëèáî òðîïè÷åñêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ. Äëÿ Ïàëåàðêòèêè
èçâåñòíî îêîëî 150 âèäîâ, èçó÷åííûõ â îñíîâíîì íà òåððèòîðèè Çàïàäíîé Åâðîïû
è Äàëüíåâîñòî÷íîãî ðåãèîíà. Çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü âèäîâîãî ñîñòàâà ñåìåéñòâà
ïðåäñòàâëåíà â òð¸õ ðîäàõ: Chrysopilus Macquart, 1826 ñî âñåñâåòíî ðàñïðîñòðàíåí-
íûìè âèäàìè; Rhagio Fabricius, 1775 òàêæå øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûé, íî íå
îáíàðóæåííûé â Þæíîé Àìåðèêå, Þæíîé Àôðèêå è Àâñòðàëèè; è Symphoromyia
Frauenfeld, 1867). Èç Ïàëåàðêòèêè èçâåñòíû åù¸ 6 ðîäîâ, îáùàÿ ÷èñëåííîñòü
êîòîðûõ íå ïðåâûøàåò 50 ñëàáîèçó÷åííûõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ âèäîâ. Ñóùåñòâåííûå
ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ, îòìå÷åííûå âíóòðè ñåìåéñòâà äëÿ èìàãî è ëè÷èíîê,
ìàëî÷èñëåííîñòü è ìîíîòèïè÷íîñòü ÷àñòè ðîäîâûõ òàêñîíîâ è èõ ðàçîáùåííîñòü
ïðåäïîëàãàþò ëèáî çíà÷èòåëüíîå ðàñõîæäåíèå ýâîëþöèîíèðîâàâøèõ òàêñîíîâ, ëèáî
âñ¸ åù¸ ñáîðíûé õàðàêòåð ñåìåéñòâà.

Äèâåðãåíöèÿ îñíîâíûõ íàäâèäîâûõ òàêñîíîâ ðàãèîíèä ïðîèñõîäèëà çàäîëãî
äî íà÷àëà ïîçäíåé þðû (Êîâàë¸â, 1981, 1982). Îñòàâèâ ïîçàäè ñòîëü äîëãèé ýòàï
ðàçâèòèÿ è íåìàëîå êîëè÷åñòâî âûìåðøèõ òàêñîíîâ, ñåìåéñòâî ñîõðàíèëî çíà÷è-
òåëüíîå òàêñîíîìè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå.

Vermileonidae Villiston, 1886. Ñåìåéñòâî îáúåäèíÿåò ñâîåîáðàçíûõ ïðåäñòàâè-
òåëåé ÷åòûð¸õ ðîäîâ, ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ê êñåðîôèëüíûì áèîòîïàì è äîëãîå
âðåìÿ îñòàâàâøèõñÿ îáúåêòîì ñîìíåíèé îòíîñèòåëüíî èõ ôèëåòè÷åñêèõ ñâÿçåé. Â
êîíå÷íîì èòîãå, îíè áûëè âûäåëåíû â ñàìîñòîÿòåëüíîå ñåìåéñòâî (Nagatomi, 1977).
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Äëÿ Ïàëåàðêòèêè èç Ñðåäèçåìíîìîðüÿ óêàçàíû: äâà âèäà Vermileo Macquart, 1834
(îñòàëüíûå 6 èçâåñòíû èç Íîâîãî Ñâåòà) è âñå 19 âèäîâ Lampromyia Macquart, 1835.
Èç äâóõ äðóãèõ ðîäîâ – 3 âèäà Vermitigris Wheeler 1930 èçâåñòíû èç Îðèåíòàëüíîãî
ðåãèîíà, à âèä Vermiophis Yang 1979 îïèñàí èç Êèòàÿ.

Ñóäÿ ïî ñâèäåòåëüñòâàì èç Ñèáèðñêîãî çàõîðîíåíèÿ, ïðåäêîâûå ôîðìû âåð-
ìèëåîíèä ïî ðàçíîîáðàçèþ, ÷èñëåííîñòè è ãåîãðàôè÷åñêîìó ðàñïðîñòðàíåíèþ
íàìíîãî ïðåâîñõîäèëè ñîâðåìåííûå (Êàëóãèíà, Êîâàë¸â, 1985). «Íà ïðîòÿæåíèè
þðñêîãî ïåðèîäà âåðìèëåîíèäû áûëè îäíèì èç ñàìûõ ìàññîâûõ ñåìåéñòâ äâóêðû-
ëûõ» (Êîâàë¸â, 1987: 47).

Athericidae Novicki, 1873. Ñåìåéñòâî îáðàçîâàíî èç ãðóïïû ðîäîâ, ðàíåå îòíå-
ñåííûõ ê Rhagionidae (Stukenberg, 1973). Äëÿ ôàóíû Ïàëåàðêòèêè èçâåñòíî îêîëî
23 âèäîâ èç 5 ðîäîâ, ðàñïðîñòðàí¸ííûõ ïðåèìóùåñòâåííî â ãîðíûõ ðàéîíàõ; ÷èñ-
ëåííîñòü ìèðîâîé ôàóíû îêîëî 60 âèäîâ. Ñëàáî èçó÷åííîå ñåìåéñòâî, çà èñêëþ÷å-
íèåì òåððèòîðèè ßïîíèè.

Tabanidae Latreille, 1802. Ñðàâíèòåëüíî ÷¸òêî ìîðôîëîãè÷åñêè î÷åð÷åííîå
âñåñâåòíî ðàñïðîñòðàí¸ííîå ñåìåéñòâî. Îäíî èç íàèáîëåå ìíîãî÷èñëåííûõ â
ñîñòàâå îòðÿäà äâóêðûëûõ, âèäîâîå áîãàòñòâî ñëåïíåé ïðåäñòàâëåíî â ìèðîâîé ôàóíå
îêîëî 4200 âèäîâ èç 133 ðîäîâ (Burger, 1986). Äëÿ Ïàëåàðêòèêè èçâåñòíî 560 âèäîâ
èç òð¸õ ïîäñåìåéñòâ è 22 ðîäîâ (Chvala et al., 1972; Andreeva, 2004). Äîñòàòî÷íî
ïîëíî èçó÷åííîå ñåìåéñòâî, ó÷èòûâàÿ ìåäèêî-âåòåðèíàðíîå è âðåäîíîñíîå çíà÷å-
íèå áîëüøèíñòâà åãî ïðåäñòàâèòåëåé; ïåðâûå îïèñàíèÿ íåêîòîðûõ âèäîâ ñëåïíåé
áûëè ñäåëàíû îêîëî 250 ëåò íàçàä.

Ðåäêèå ïàëåîíòîëîãè÷åñêèå íàõîäêè, èçâåñòíûå ëèøü äëÿ âçðîñëûõ ôîðì
ñåìåéñòâà è äàòèðîâàííûå íå ðàíåå îëèãîöåíà, õîòÿ è íå ÿâëÿþòñÿ ïðÿìûì äîêà-
çàòåëüñòâîì âðåìåíè åãî ïðîèñõîæäåíèÿ, íî ìîãóò áûòü ñâèäåòåëüñòâîì íà÷àëà ðàñ-
öâåòà òàáàíèä. Õîðîøî ñîõðàíèâøèåñÿ îòïå÷àòêè ïàíãîíèèí ñâèäåòåëüñòâóþò î
òîì, ÷òî óæå â ñðåäèíå ìåçîçîÿ ïðåäñòàâèòåëè ñåìåéñòâà áûëè äîñòàòî÷íî äèô-
ôåðåíöèðîâàíû (Ren, 1998; Wiegmann et al., 2003) Èçâåñòíûå òàáàíèäîëîãè íà îñíî-
âàíèè àíàëèçà ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ìèðîâîé ôàóíû ñåìåéñòâà îòíîñÿò
âðåìÿ ïðîèñõîæäåíèÿ åãî ïðåäêîâûõ ôîðì ê ãðàíèöå òðèàñà è þðû (Mackerras,1954;
Fairchild, 1969). Ïîñêîëüêó ïîÿâëåíèå íèçøèõ êîðîòêîóñûõ äàòèðóåòñÿ ñðåäíèì
òðèàñîì (Ren, 1998; Nagatomy, Yang, 1998), èõ çàêëþ÷åíèå âïîëíå ïðàâîìî÷íî.

ÌÎÐÔÎÝÊÎËÎÃÈ×ÅÑÊÀß ÕÀÐÀÊÒÅÐÈÑÒÈÊÀ
ÑÅÌÅÉÑÒÂ ÈÍÔÐÀÎÒÐßÄÀ

Òðóäíîñòè, ñâÿçàííûå ñ îïðåäåëåíèåì ôèëåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ñåìåéñòâ
èíôðàîòðÿäà, à òàêæå äðóãèõ ãðóïï íèçøèõ êîðîòêîóñûõ, ñîâåðøåííî î÷åâèäíû
èç ñâåäåíèé, ïðèâåäåííûõ â ïðåäûäóùåé ãëàâå. Â ôàóíîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâà-
íèÿõ èñïîëüçîâàíèå ìîðôîýêîëîãè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê íàñåêîìûõ èìååò áîëü-
øîå çíà÷åíèå, ïîñêîëüêó â ïðîöåññå ýâîëþöèè îðãàíèçìîâ óñëîâèÿ èõ æèçíè íàõî-
äÿò îòðàæåíèå â êîíêðåòíûõ ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèõ àäàïòàöèÿõ, ñ ñîñòîÿíèåì
êîòîðûõ â ñèñòåìàòèêå ñâÿçàíî ïîíÿòèå «ïðèçíàê». ßâëÿÿñü ñâîåîáðàçíûìè ýêî-
ëîãè÷åñêèìè èíäèêàòîðàìè, ïðè ðåêîíñòðóêöèè ãåíåçèñà ôàóí îíè âûñòóïàþò â
êà÷åñòâå îáúåêòèâíîãî ñâèäåòåëüñòâà ïðîéäåííîãî èñòîðè÷åñêîãî ïóòè. Â ïîçíà-
íèè çàêîíîìåðíîñòåé èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ îðãàíèçìîâ Á. Á. Ðîäåíäîðô (1964)
ïðèäàâàë îñîáîå çíà÷åíèå ôóíêöèîíàëüíî-ýêîëîãè÷åñêîé îöåíêå ìîðôîëîãè÷å-
ñêèõ ïðåîáðàçîâàíèé â ôèëîãåíåçå. Ñõîäíûì áûëî ìíåíèå Â. Õåííèãà (Hennig,
1981), ñ÷èòàâøåãî íå ïîëíîöåííûìè ôèëîãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ, ïðåäïðè-
íÿòûå áåç ó÷¸òà äîñòèæåíèé «ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè èëè ýêîëîãèè». Ðàçíîîáðàçèå
ìîðôîýêîëîãè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê íèçøèõ êîðîòêîóñûõ íàèáîëåå âûðàæåíî ó
ëè÷èíî÷íûõ ôîðì. Ñðåäà îáèòàíèÿ ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ ãðóïï íèçøèõ äâóêðûëûõ
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îòëè÷àåòñÿ îò ñðàâíèòåëüíî îäíîðîäíîé ñðåäû îáèòàíèÿ âçðîñëûõ íàñåêîìûõ
âîçäåéñòâèåì íà îðãàíèçì áîëüøåãî êîëè÷åñòâà ðàçíîîáðàçíûõ ôàêòîðîâ ïðè
äëèòåëüíîñòè èõ ðàçâèòèÿ, ñîñòàâëÿþùåé îêîëî 90 % âñåãî îíòîãåíåçà. Ñòîëü ïðî-
äîëæèòåëüíûé ñðîê ñóùåñòâîâàíèÿ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì ïðåäïîëàãàåò óâåëè÷åíèå
äîëè âîçäåéñòâèÿ âíåøíèõ óñëîâèé íà ñòðóêòóðó îðãàíèçìà, ÷òî íå ìîãëî íå
îòðàçèòüñÿ â ôèëîãåíåçå íà âèäàõ â öåëîì.

Ïðèóðî÷åííîñòü ëè÷èíîê ðàçíûõ âèäîâ ê êîíêðåòíûì óñëîâèÿì ðàçâèòèÿ
îáóñëîâëåíà ãëàâíûì îáðàçîì òðîôè÷åñêîé îðèåíòàöèåé è õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðè-
íàäëåæíîñòüþ ê êîíêðåòíîé ìîðôîýêîëîãè÷åñêîé êàòåãîðèè (æèçíåííîé ôîðìå).
Äîñòîâåðíàÿ îöåíêà ðàñïðåäåëåíèÿ ëè÷èíîê äâóêðûëûõ â áèîòîïàõ çàâèñèò îò çíà-
íèÿ èõ èñòîðè÷åñêîé ïðèñïîñîáëåííîñòè ê ðàçâèòèþ â êîíêðåòíûõ óñëîâèÿõ,
ò. å. îïðåäåëåíèÿ æèçíåííîé ôîðìû. Íàèáîëåå îáú¸ìíàÿ ðàáîòà ïî îïðåäåëåíèþ
æèçíåííûõ ôîðì ëè÷èíîê èíôðàîòðÿäà áûëà ïðîâåäåíà àâòîðîì íà îñíîâå èçó÷å-
íèÿ 115 âèäîâ ñëåïíåé è çíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà ïàðàëëåëüíî ñîáðàííûõ ëè÷è-
íîê èç áëèçêèõ ñåìåéñòâ. Ýòè ìíîãîëåòíèå èññëåäîâàíèÿ â ñóììå ñ ìàòåðèàëàìè
äðóãèõ ïóáëèêàöèé ïîñëóæèëè îñíîâàíèåì äëÿ ñîñòàâëåíèÿ ñèñòåìû æèçíåííûõ
ôîðì ëè÷èíîê ñëåïíåé (Àíäðååâà, 1982). Ïîñêîëüêó äèàïàçîí óñëîâèé ðàçâèòèÿ
ëè÷èíîê ñëåïíåé îêàçàëñÿ íàèáîëåå øèðîêèì ïî ñðàâíåíèþ ñ òåì, ÷òî èçâåñòíû
â íàñòîÿùåå âðåìÿ äëÿ ëè÷èíîê íèçøèõ êîðîòêîóñûõ, åñòü îñíîâàíèå ïîëàãàòü, ÷òî
ýòà ñèñòåìà ïðèìåíèìà äëÿ âñåõ ñåìåéñòâ êîðîòêîóñûõ äâóêðûëûõ ñ ïàññèâíûì
òèïîì àäàïòàöèé. Ñâåäåíèÿ î ìîðôîýêîëîãè÷åñêîì è òàêñîíîìè÷åñêîì ðàçíîîá-
ðàçèè ñåìåéñòâ èíôðàîòðÿäà îáîáùåíû â òàáëèöå 1.

Pelecorhynchidae. Ïðåäñòàâëåíî â Ïàëåàðêòèêå îäíîòîííî îêðàøåííûìè ñåðî-
âàòî-êîðè÷íåâàòûìè ìóõàìè ðîäà Glutops íåáîëüøèõ ðàçìåðîâ 4—9 ìì (ðèñ. 1).
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Òàáëèö à 1. Òàêñîíîìè÷åñêèå è áèîëîãè÷åñêèå õàðàêòåðèñòèêè ñåìåéñòâ èíôðàîòðÿäà Tabanomorpha
Ta b l e 1. Taxonomical and biological characteristics of the infraorder Tabanomorpha families

Ñåìåéñòâî
Ìèðîâàÿ ôàóíà Ïàëåàðêòèêà Ñðîê 

ðàçâèòèÿ
Æèçíåííàÿ

ôîðìàðîäîâ âèäîâ ðîäîâ âèäîâ

Pelecorhynchidae 3 47 1 4 1 1
Vermileonidae 4 31 3 22 1 ? 1
Rhagionidae 20 550 10 147 1–2 ? 1–2 ?
Athericidae 7 80 5 23 1–2 1
Tabanidae 133 4200 22 560 1–5 7

Ðèñ. 1. Èìàãî è ëè÷èíêà Glutops rossi.

Fig. 1. Adult and larvae of Glutops rossi.
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Âñòðå÷àþòñÿ íà ðàçðåæåííûõ ó÷àñòêàõ ëèñòâåííûõ ëåñîâ â ïîíèæåíèÿõ è íàäïîé-
ìåííûõ òåððàñàõ (Êðèâîøåèíà, 1971). Ïèòàþòñÿ íåêòàðîì, íå ðàçëåòàÿñü äàëåêî
îò ìåñò âûïëîäà. Ëè÷èíêè ãåìèãèäðîáèîíòû, ðàçâèâàþòñÿ íà ìåëêîâîäüÿõ ïðè-
áðåæíîé çîíû íåáîëüøèõ ðó÷üåâ (Teskey, 1970).

Rhagionidae. Ìóõè áîëüøèíñòâà âèäîâ ñðåäíåé âåëè÷èíû 6—15 ìì ñ êîíè÷å-
ñêèì áðþøêîì îò ñåðî-êîðè÷íåâàòîãî, ðûæåâàòîãî, äî ïî÷òè ÷¸ðíîãî öâåòà,
êðûëüÿ ëèáî ïðîçðà÷íûå, ëèáî ñ áóðûìè ïÿòíàìè (ðèñ. 2). Âåäóò ñêðûòûé îáðàç
æèçíè, âñòðå÷àþòñÿ ÷àùå íà ðàñòèòåëüíîñòè ñðåäè äåðåâüåâ, ãäå õèùíûå âèäû ïîä-
æèäàþò ìåëêèõ íàñåêîìûõ; ÷àñòü âèäîâ – íåêòàðîôàãè, èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ î êðî-
âîñîñóùèõ âèäàõ èç ðîäîâ Bolbomyia Loew, 1850 è Symphoromyia (Wiegmann et al.,
2000). Âèäû ðîäà Ptiolina Zetterstedt, 1842 îñâîèëè çîíó òóíäðû, ãäå èõ ëè÷èíêè
ìèíèðóþò ìõè. Ëè÷èíîê ðîäà Chrysopilus àâòîð íàõîäèëà â ãîðàõ Êàçàõñòàíà è
Êûðãûçñòàíà âî âëàæíîé ïî÷âå ãîðíûõ ñêëîíîâ íà âûñîòå 1600—1800 ì. Ëè÷èíêè
ìíîãèõ âèäîâ Rhagio è Symphoromyia îáèòàþò â áîãàòîé îðãàíèêîé âëàæíîé ïî÷âå
îïóøåê ëåñà. Ëè÷èíêè ðîäà Chrysopilus ÷àñòî âñòðå÷àþòñÿ â èçáûòî÷íî óâëàæíåí-
íîé ïî÷âå áåðåãîâ âîäî¸ìîâ è ðó÷ü¸â, èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ î íàõîæäåíèè èõ â äîí-
íîì ñëîå ãîðíûõ ïîòîêîâ (Neveu, 1972). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ òðóäíî äàòü îöåíêó
äåéñòâèòåëüíîìó ðàçíîîáðàçèþ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì ñåìåéñòâà, ïîñêîëüêó îíè
èçâåñòíû ëèøü äëÿ 4 ðîäîâ.

Vermileonidae. Èçÿùíûå, ñðåäíèõ ðàçìåðîâ ìóõè ñ óçêèì óäëèí¸ííûì àáäî-
ìåíîì îò æåëòîâàòîãî äî ïî÷òè ÷¸ðíîãî öâåòà ñî ñâåòëûìè ïåðåâÿçÿìè; êðûëüÿ
óçêèå, íîãè óäëèí¸ííûå; ïèòàþòñÿ íåêòàðîì (ðèñ. 3). Îáðàç æèçíè èçâåñòíûõ ëè÷è-
íîê âåñüìà íåîáû÷åí äëÿ äâóêðûëûõ è ñõîäåí ñ òàêîâûì ëè÷èíîê ìóðàâüèíûõ ëüâîâ.
Õèùíûå ëè÷èíêè ôîðìèðóþò â ðûõëîé ïî÷âå ëîâ÷èå âîðîíêè è ïèòàþòñÿ ïîïà-
äàþùèìè â íèõ ìåëêèìè íàñåêîìûìè.

Athericidae. Ñðåäíåãî ðàçìåðà ìóõè 7—8 ìì, îò ñåðîãî äî ïî÷òè ÷¸ðíîãî öâåòà
ñî ñëåãêà ðàñøèðåííûì àáäîìåíîì, ãóñòî ïîêðûòûì âîëîñêàìè (ðèñ. 4). Âñòðå÷àþò -
ñÿ íà ðàñòèòåëüíîñòè âäîëü ðó÷ü¸â è ðåê ïðåèìóùåñòâåííî â ãîðàõ. Íåêîòîðûå âèäû
ïèòàþòñÿ íåêòàðîì, à òàêæå ñëèçûâàÿ ñ ëèñòüåâ ïàäü è âîäó. Èçâåñòíî, ÷òî ñàìêè
Suragina Walker, 1860 íàïàäàþò äëÿ êðîâîñîñàíèÿ íà òåïëîêðîâíûõ, à Aterix Meigen,

Ðèñ. 2. Èìàãî è ëè÷èíêà Rhagio tringarius (Linnaeus, 1758).

Fig. 2. Adult and larvae of Rhagio tringarius (Linnaeus, 1758).
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1803 – íà çåìíîâîäíûõ (Nagatomi, 1962). ßéöà îòêëàäûâàþò íà ëèñòüÿ äåðåâüåâ
íàä âîäîé, íà êàìíè è äðóãèå íàäâîäíûå ïðåäìåòû (Nagatomi, 1960). Èçâåñòíûå
äëÿ òð¸õ ðîäîâ ëè÷èíêè ãèäðîáèîíòû, ïðåèìóùåñòâåííî ðåîôèëû, áûëè îáíàðó-
æåíû ñðåäè âîäíîé ðàñòèòåëüíîñòè (Nagatomi, 1961), àâòîðîì ñîáðàíû èç äîííî-
ãî ñëîÿ ãîðíûõ ïîòîêîâ â Êûðãûçñòàíå è Òàäæèêèñòàíå. Ëè÷èíêè íåêîòîðûõ
âèäîâ Atherix è Atrichops Verrall, 1909 ðàçâèâàþòñÿ è â ðàâíèííûõ ðåêàõ, äîñòèãàÿ
óìåðåííûõ øèðîò.

Ðèñ. 3. Èìàãî è ëè÷èíêà Vermileo sp.

Fig. 3. Adult and larvae of Vermileo sp.

Ðèñ. 4. Èìàãî è ëè÷èíêà Atherix sp.

Fig. 4. Adult and larvae of Atherix sp.



Tabanidae. Ïðè çíà÷èòåëüíîì âèäîâîì áîãàòñòâå ñëåïíåé, èõ âíåøíèé âèä âåñü-
ìà ðàçíîîáðàçåí, – îò óçêèõ ïðîäîëãîâàòûõ äîæä¸âîê äî ìàññèâíûõ ïîõîæèõ íà
øìåëåé òåðèîïëåêòåñîâ, ðàçìåðû 6—30 ìì (ðèñ. 5). Êðûëüÿ õîðîøî ðàçâèòû; ó áîëü-
øèíñòâà âèäîâ ïðîçðà÷íûå èëè ñ ÷¸ðíûìè ïåðåâÿçÿìè ëèáî ñ áóðûìè ïÿòíàìè.
Àêòèâíûå ìóõè ñî ñòðåìèòåëüíûì ïîë¸òîì, ìîãóò ðàçëåòàòüñÿ îò ìåñò âûïëîäà íà
ðàññòîÿíèå äî 2—4 êì. Äëÿ ñîçðåâàíèÿ ÿèö ñàìêàì áîëüøèíñòâà âè äîâ íåîáõîäè-
ìî êðîâîñîñàíèå, ÷òî îïðåäåëÿåò èõ âðåäîíîñíîñòü è ðîëü ìíîãèõ âèäîâ â ïåðå-
íîñå âîçáóäèòåëåé ðÿäà òðàíñìèññèâíûõ áîëåçíåé. Ñàìöû, à òàêæå ñàìêè àêòèâ-
íî ïèòàþòñÿ íåêòàðîì è ñëèçûâàþò ïàäü. Ëè÷èíêè ðàçíûõ âèäîâ îáíàðóæåíû â
î÷åíü ðàçíîîáðàçíûõ ïî ôèçè÷åñêèì óñëîâèÿì ìåñòîîáèòàíèÿõ, êàê íàïðèìåð: òóíä-
ðà, ïóñòûíÿ, âûñîêîãîðíûå ëóãà è ãîðíûå ïîòîêè (Àíäðååâà, 1990). Ñïåêòð æèç-
íåííûõ ôîðì ëè÷èíîê, äîñòîâåðíî ðàçëè÷èìûõ ïî ìîðôîàäàïòèâíûì ïðèçíàêàì,
íàèáîëåå ðàçíîîáðàçåí íå òîëüêî ñðåäè íèçøèõ äâóêðûëûõ, íî ïî èçâåñò íûì íà
ñåãîäíÿ äàííûì è äëÿ âñåãî îòðÿäà. Ëè÷èíêè áîëüøèíñòâà âèäîâ ñî÷åòàþò õèù-
íè÷åñòâî è ñàïðîôàãèþ.

Ïðèâåäåííûå õàðàêòåðèñòèêè ïîêàçûâàþò, ÷òî ðàçíîîáðàçèå æèçíåííûõ ôîðì
ëè÷èíîê ñëåïíåé, êàê è âèäîâîå áîãàòñòâî ñåìåéñòâà âî ìíîãî ðàç ïðåâîñõîäèò
îñòàëüíûå ñåìåéñòâà èíôðàîòðÿäà. Ýêîëîãè÷åñêàÿ ýêñïàíñèÿ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì
íå ìîãëà íå îòðàçèòüñÿ íà ôîðìîîáðàçîâàíèè â ðàçíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ ãðóïïàõ
ñåìåéñòâà.

Â ëþáîì ýêîëîãè÷åñêîì ÿâëåíèè ìîæíî âûÿâèòü ýâîëþöèîííûé àñïåêò.
«Ýâîëþöèÿ – ýòî, ïî ñóòè, ýêîëîãè÷åñêèé ïðîöåññ, ñîâåðøàþùèéñÿ ïî çàêîíàì

12 Ð. Â. Àíäðååâà

Ðèñ. 5. Èìàãî Dasyrhamphis ater (Rossi, 1790) è ëè÷èíêè Tabanidae ðàçëè÷íûõ æèçíåííûõ ôîðì.

Fig. 5. Adult of Dasyrhamphis ater (Rossi, 1790) and different live forms of the Tabanidae larvae.
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ìàññîâûõ, êîëè÷åñòâåííûõ ÿâëåíèé è áèîëîãè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå – åãî ãëàâíûé
ïàðàìåòð» (×åðíîâ, 2008: 85). Â êà÷åñòâå îñíîâíûõ õàðàêòåðèñòèê, ñâîéñòâåííûõ
ýâîëþöèîííî ïåðñïåêòèâíûì îðãàíèçìàì, áûëè âûäåëåíû: âèäîâîå áîãàòñòâî, ñòå-
ïåíü àäàïòèâíîé ðàäèàöèè (ñïåêòð æèçíåííûõ ôîðì), ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðåäå-
ëåíèå è ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèé, ÷òî ñòàëî ïðåäìåòîì èññëåäîâàíèé, ðåçóëüòàòû
êîòîðûõ èçëîæåíû â ïîñëåäóþùåì ðàçäåëå.

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ ÌÎÐÔÎÔÈÇÈÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÕ ÈÑÑËÅÄÎÂÀÍÈÉ

Íåðâíàÿ  ñè ñ ò åìà

Æèçíåñïîñîáíîñòü – ýòî ñîãëàñîâàííîñòü îðãàíèçàöèè ñ å¸ ðåàêöèÿìè
(Øìàëüãàóçåí, 1945). Ïðè èçìåíåíèè âîçäåéñòâèÿ âíåøíåé ñðåäû ïðåîáðàçîâà-
íèå êîëè÷åñòâåííûõ ïàðàìåòðîâ â êà÷åñòâåííûå ïîðîãîâûå ðåàêöèè îðãàíèçìà îñó-
ùåñòâëÿþòñÿ íåðâíîé ñèñòåìîé. Àäàïòàöèÿ ê íåîáû÷àéíîìó ðàçíîîáðàçèþ óñëî-
âèé æèçíè ïðèâåëà ê ìîäèôèêàöèè íåðâíîé ñèñòåìû ó ðàçëè÷íûõ íàñåêîìûõ.
Âïåðâûå ñðàâíèòåëüíîå èññëåäîâàíèå àíàòîìèè íåðâíîé ñèñòåìû íàñåêîìûõ è â
òîì ÷èñëå äâóêðûëûõ, áûëî ïðîâåäåíî Ý. Áðàíäòîì (Brandt, 1879); áîëåå øèðî-
êî â ïðåäåëàõ îòðÿäà å¸ ñòðîåíèå ðàññìîòðåíî Í. Ï. Êðèâîøåèíîé (1969).

Îáùèé ïëàí ñòðîåíèÿ íåðâíîé ñèñòåìû èññëåäîâàííûõ ïðåäñòàâèòåëåé èíôðà-
îòðÿäà ïîäîáåí òàêîâîìó áîëüøèíñòâà äâóêðûëûõ. Â ãîëîâíîé êàïñóëå çàêëþ÷¸í
öåíòðàëüíûé îòäåë íåéðîãóìîðàëüíîé ñèñòåìû, êîòîðûé ñîñòîèò èç äâóõ ñèíãàíã-
ëèåâ. Êîìïîçèöèÿ íàäãëîòî÷íîãî ãàíãëèÿ èç òð¸õ îòäåëîâ îáåñïå÷èâàåò êîîðäè-
íàöèþ ôóíêöèé âñåõ îðãàíîâ ÷óâñòâ. Íåñêîëüêî ïðîùå ñòðóêòóðà ïîäãëîòî÷íîãî
ãàíãëèÿ, èííåðâèðóþùåãî ïðèäàòêè ðîòîâîãî àïïàðàòà (×àéêà, 2010). Äàëåå ñëå-
äóþò òðè ãðóäíûõ è, îáû÷íî, âîñåìü áðþøíûõ íåðâíûõ óçëîâ, ñîåäèí¸ííûõ ïàð-
íûìè êîííåêòèâàìè. Â ïðîöåññå ýâîëþöèè ïðîÿâëÿåòñÿ îáùàÿ òåíäåíöèÿ ñáëè-
æåíèÿ è ñëèÿíèÿ ãàíãëèåâ è, ñîîòâåòñòâåííî, óêîðî÷åíèÿ íåðâíîé öåïî÷êè. Ýòî
ìîæåò ïðîèñõîäèòü êàê â ñëó÷àå ñëèÿíèÿ ñåãìåíòîâ ïðè îáðàçîâàíèè îïðåäåë¸í-
íûõ îòäåëîâ òåëà (ãîëîâà, ãðóäü), òàê è â ñëó÷àå ñîõðàíåíèÿ ñàìîñòîÿòåëüíîñòè ñåã-
ìåíòîâ. Îáîñîáëåíèå ãðóäíîãî îòäåëà íàñåêîìûõ, íåñóùåãî îðãàíû äâèæåíèÿ,
ïîâëåêëî êîíöåíòðàöèþ è óñèëåííîå ðàçâèòèå òð¸õ ãðóäíûõ ãàíãëèåâ. Êîëè÷åñòâî
ñâîáîäíûõ àáäîìèíàëüíûõ ãàíãëèåâ ó ðàçëè÷íûõ âèäîâ êîðîòêîóñûõ äâóêðûëûõ
ìîæåò áûòü ïðåäñòàâëåíî îò øåñòè äî ïîëíîãî ñëèÿíèÿ èõ ñ ãðóäíûìè ãàíãëèÿ-
ìè. Ñî ñòåïåíüþ ðàçâèòèÿ öåíòðàëüíîé è ïåðèôåðè÷åñêîé íåðâíîé ñèñòåìû íàñå-
êîìûõ ñâÿçàíà ñåêðåöèÿ è âçàèìîäåéñòâèå ãîðìîíîâ, ðåãóëèðóþùèõ æèçíåííî âàæ-
íûå ïðîöåññû ëèíüêè, ìåòàìîðôîçà, äèàïàóçû è äð. Íåéðîñåêðåòîðíûå êëåòêè ðàñ-
ïîëîæåíû âî âñåõ ãàíãëèÿõ öåíòðàëüíîé íåðâíîé ñèñòåìû, èõ ñåêðåò èãðàåò
áîëüøóþ ðîëü â èíòåãðàöèè íåðâíîé è ýíäîêðèííîé àêòèâíîñòè (Êèíä è äð., 1983)

Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ïî ñòðîåíèþ íåðâíîé ñèñòåìû ìîæíî îöåíèòü ñòåïåíü ýâîëþ-
öèîííîãî ðàçâèòèÿ íàñåêîìûõ. Äëÿ áîëüøèíñòâà èìàãî êîðîòêîóñûõ ïðÿìîøîâ-
íûõ ñâîéñòâåííà íåðâíàÿ ñèñòåìà ñ êîìïàêòíî ðàñïîëîæåííûìè ãðóäíûìè ãàíã-
ëèÿìè è â ðàçëè÷íîé ñòåïåíè ðàçîáùåííûìè áðþøíûìè; ìàêñèìàëüíîå èõ êîëè-
÷åñòâî – 12 è ëèøü â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ – ìåíüøå (Êðèâîøåèíà, 1969).

Ó Rhagio scolopaceus Linnaeus, 1758 äâà õîðîøî ðàçâèòûõ ãðóäíûõ ãàíãëèÿ
ïðàêòè÷åñêè ñëèòû, òðåòèé, òàêîãî æå ðàçìåðà, îòñòîèò îò íèõ íà òðåòü ñâîåé
âåëè÷èíû; ïîñëåäóþùèå ãàíãëèè áðþøíîé öåïî÷êè çíà÷èòåëüíî óäàëåíû äðóã îò
äðóãà, à äâà ïîñëåäíèõ ñëèòû, íàõîäÿñü â îáëàñòè VI ñåãìåíòà (ðèñ. 6, à). Ãðóäíûå
ãàíãëèè Atherix ibis Fabricius, 1798 ðàçîáùåíû ìåæäó ñîáîé íà òðåòü ñâîåãî ðàçìå-
ðà; ðàñïîëîæåíèå óçëîâ áðþøíîé öåïî÷êè â îáùèõ ÷åðòàõ ñõîäíî ñ R. scolopace-
us. Ó ñëåïíåé òðè ãðóäíûõ ãàíãëèÿ ïîëíîñòüþ ñëèòû; â áðþøíîé öåïî÷êå îòìå-
÷àåòñÿ óêîðî÷åíèå êîííåêòèâîâ (ðèñ. 6, b), âûðàæåííîå â ðàçëè÷íîé ñòåïåíè, â
çàâèñèìîñòè îò âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè. Âñå øåñòü ãàíãëèåâ áðþøíîé öåïî÷êè



Pangonius pyritosus Loew, 1859 îòñòîÿò äðóã îò äðóãà; ó âèäîâ òðèáû Tabanini è ðîäà
Chrysops Meigen, 1803 ñðåäíåáðþøíûå ãàíãëèè â ðàçëè÷íîé ñòåïåíè ñáëèæåíû, à
äâà ïîñëåäíèõ ñëèòû; ó Haematopota pallens Loew, 1871 ïðàêòè÷åñêè ñëèòû òðè
ïîñëåäíèõ àáäîìèíàëüíûõ ãàíãëèÿ.

Îòëè÷èÿ îáðàçà æèçíè è ôóíêöèé âçðîñëûõ è ëè÷èíî÷íûõ ôîðì îïðåäåëÿþò
ìîðôîëîãèþ íåðâíîé ñèñòåìû ïîñëåäíèõ. Ñòðîåíèå íåðâíîé öåïî÷êè ó ëè÷èíîê
Glutops semicanus Krivosheina, 1971 è R. scolopaceus ñëàáî ðàçëè÷èìî. Ïî÷òè âïëîò-
íóþ ñáëèæåíû ãðóäíûå ãàíãëèè, íî êîííåêòèâû ìåæäó íèìè åù¸ ïðîñìàòðèâàþò-
ñÿ; íåñêîëüêî äàëüøå îòñòîèò ïåðâûé óçåë áðþøíîé öåïî÷êè, ïîñëåäóþùèå ïÿòü
óçëîâ ðàñïîëîæåíû ãîìîíîìíî â áðþøíûõ ñåãìåíòàõ è ëèøü äâà ïîñëåäíèõ ñáëè-
æåíû, íàõîäÿñü â ñåäüìîì ñåãìåíòå (ðèñ. 6, c, d). Ó ëè÷èíîê A. ibis ãðóäíûå ãàíã-
ëèè ðàçîáùåíû íà ïîëîâèíó ñâîåé äëèíû, à áðþøíàÿ öåïî÷êà ñîñòîèò èç ïÿòè ãàíã-
ëèåâ (ðèñ. 6, e). Íàèáîëüøåé êîíöåíòðàöèè äîñòèãëà íåðâíàÿ ñèñòåìà ëè÷èíîê ñëåï-
íåé – îíà ïðåäñòàâëåíà ñìåù¸ííûì ê ãîëîâå êîìïëåêñîì ïëîòíî ñëèòûõ âñåõ
ãàíãëèåâ (ðèñ. 6, f). Ýòî óêàçûâàåò íà ìàêñèìàëüíóþ èíòåãðàöèþ âñåõ íåðâíûõ ïðî-
öåññîâ è îòðàæàåò àêòèâíîñòü îáðàçà æèçíè, ñâèäåòåëüñòâóÿ î ñîâåðøåíñòâå âñåé
îðãàíèçàöèè (Ðîäåíäîðô, 1964: 25). Äëÿ îñíîâíîé ÷àñòè äâóêðûëûõ õàðàêòåðíà
áîëüøàÿ êîíöåíòðàöèÿ íåðâíûõ ãàíãëèåâ ó èìàãî, ÷åì ó ëè÷èíîê (Êðèâîøåèíà,
1969).

14 Ð. Â. Àíäðååâà

Ðèñ. 6. Ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðàæåíèå íåðâíîé ñèñòåìû ïðåäñòàâèòåëåé èíôðàîòðÿäà (a-b – èìàãî, c-f –
ëè÷èíêè): a – R. scolopaceus; b – Tabanus sp.; c – G. rossi; d – R. scolopaceus; e – A. ibis; f – Tabanus sp.

Fig. 6. Outline of the infraorder members nervous system (a-b – adult, c-f – larvae): a – R. scolopaceus; b –
Tabanus sp.; c – G. rossi; d – R. scolopaceus; e – A. ibis; f – Tabanus sp.



15Îñîáåííîñòè ýâîëþöèè íèçøèõ êîðîòêîóñûõ äâóêðûëûõ èíôðàîòðÿäà Tabanomorpha...

Ïîêðîâû  è  è õ  ïðîè ç âîäíûå

Ïîêðîâû æèâûõ îðãàíèçìîâ íàõîäÿòñÿ â èñêëþ÷èòåëüíûõ óñëîâèÿõ ïî ñðàâíå-
íèþ ñ âíóòðåííèìè îðãàíàìè, ïîñêîëüêó, îáåñïå÷èâàÿ èõ çàùèòó è ïîääåðæèâàÿ
ãîìåîñòàç îðãàíèçìà, îíè ïîñòîÿííî èñïûòûâàþò âîçäåéñòâèå èçìåíÿþùèõñÿ
óñëîâèé âíåøíåé ñðåäû. Òêàíè ïîêðîâîâ è èõ ïðîèçâîäíûå, èñïîëíÿþò ôóíêöèè
ðàçíîîáðàçíûõ îðãàíîâ ÷óâñòâ (ìåõàíî-, òåðìî-, õåìî-, ôîòîðåöåïòîðîâ), ñâîåâðå-
ìåííî âîñïðèíèìàÿ èíôîðìàöèþ îá èçìåíåíèè îêðóæàþùèõ óñëîâèé è îáåñïå÷è-
âàÿ âûæèâàíèå îðãàíèçìîâ. Íàñêîëüêî ðàçíîîáðàçíû ôóíêöèè ïîêðîâîâ (çàùèò-
íàÿ, ñêåëåòíàÿ, áàðüåðíàÿ, ñåíñîðíàÿ, ìàñêèðóþùàÿ), íàñòîëüêî áîãàòà èíôîðìà-
öèÿ îá óñëîâèÿõ æèçíè è àäàïòèâíûõ âîçìîæíîñòÿõ êîíêðåòíîãî îðãàíèçìà.
Æèçíü îáåèõ àêòèâíûõ ôîðì íàñåêîìûõ â ñðåäàõ, êàðäèíàëüíî ðàçëè÷àþùèõñÿ ðàç-
íîîáðàçèåì ôèçè÷åñêèõ ôàêòîðîâ è âîçäåéñòâèåì èõ íà îðãàíèçì, îáóñëîâèëà ðÿä
îñîáåííîñòåé â ñòðîåíèè ïîêðîâîâ è èõ ïðîèçâîäíûõ ó âçðîñëûõ è ëè÷èíîê.

Îäíîòèïíîñòü ñðåäû îáèòàíèÿ âçðîñëûõ íàñåêîìûõ, ãäå èçìåíåíèÿ çàòðàãè-
âàþò â îñíîâíîì ñòåïåíü âëàæíîñòè, èíñîëÿöèè è òåìïåðàòóðû, ñòàëà ïðè÷èíîé
îáùíîñòè ñòðîåíèÿ ïîêðîâîâ íå òîëüêî äâóêðûëûõ, íî è ìíîãèõ äðóãèõ íàñåêî-
ìûõ, âåäóùèõ íàçåìíûé îáðàç æèçíè. Ñâåäåíèÿ î ñòðîåíèè ïîêðîâîâ è ýêçîñêå-
ëåòà èìàãèíàëüíûõ ôîðì, ïî ñî÷åòàíèþ ýëàñòè÷íîñòè è ñêëåðîòèçàöèè, ñîâåðøåí-
íûõ äëÿ âûïîëíåíèÿ ðàçíîîáðàçíûõ æèçíåííûõ ôóíêöèé, ìîæíî íàéòè â ýíòî-
ìîëîãè÷åñêèõ ïîñîáèÿõ (Øâàíâè÷, 1949; Ðîññ è äð., 1985). Ðàçëè÷èÿ â ìîðôîëîãèè
íàðóæíûõ ñòðóêòóð è îðãàíîâ â ïðåäåëàõ èíôðàîòðÿäà î÷åâèäíî áîëåå òåñíî ñâÿ-
çàíû ñ ôèëîãåíåòè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè êàæäîãî èç íàäâèäîâûõ òàêñîíîâ, à òàêæå
îáðàçîì æèçíè.

Îêðàñêà áîëüøèíñòâà âèäîâ â ñåìåéñòâàõ ÷àùå ïîêðîâèòåëüñòâåííàÿ, çà
íåáîëüøèì èñêëþ÷åíèåì; òàê, ó íåêîòîðûõ âèäîâ ðàãèîíèä ÿðêàÿ çîëîòèñòî-
æ¸ëòàÿ îêðàñêà áðþøêà, à ñëåïíè ðîäà Therioplectes Zeller 1842 î÷åíü ïîõîæè íà
øìåëåé ïî îêðàñêå è ãóñòîìó îïóøåíèþ. Ñòåïåíü îïóøåíèÿ èìååò ïðåèìóùåñòâåí-
íî âèäîâóþ ñïåöèôèêó; îáû÷íî âîëîñêè è õåòû ðàñïîëîæåíû íà ãîëîâå è ãðóäè,
íî åñòü è ÷àñòíûå îñîáåííîñòè: ó àòåðèöèä ïëîòíûé ïîêðîâ èç âîëîñêîâ ïîñåã-
ìåíòíî ïîêðûâàåò áðþøêî, ÷òî, âåðîÿòíî, ñîçäàåò ýôôåêò íåñìà÷èâàåìîé ïîâåðõ-
íîñòè; ó âåðìèëåîíèä ãëÿíöåâèòîå òåëî ãóñòî ïîêðûòî êîðîòêèìè ñåòàìè, î÷åâèä-
íî, äëÿ ïðåäîòâðàùåíèÿ íàëèïàíèÿ ïåñêà.

Äåòàëè ñòðîåíèÿ àíòåíí ðàçíîîáðàçíû â ïðåäåëàõ ðàçëè÷íûõ ðîäîâ ñåìåéñòâ,
íî ó âñåõ ïðåäñòàâèòåëåé èíôðàîòðÿäà îíè ñîñòîÿò èç òð¸õ ÷ëåíèêîâ, ïàëüïû –
èç äâóõ ÷ëåíèêîâ. Ôàñåòî÷íûå ãëàçà õîðîøî ðàçâèòû: ó ãëþòîïñ, ðàãèîíèä è àòå-
ðèöèä ðàçäåëåíû ëîáíîé ïîëîñêîé ðàçëè÷íîé øèðèíû, íåñêîëüêî ñáëèæåíû ó âåð-
ìèëåîíèä è çàíèìàþò âñþ âåðõíþþ ÷àñòü ãîëîâû ó ñàìöîâ ñëåïíåé, ó ñàìîê
øèðèíà ëîáíîé ïîëîñêè âàðüèðóåò. Ãðóäíîé îòäåë óìåðåííî ðàçâèò ó ãëþòîïñ,
íåñêîëüêî ñèëüíåå ó âèäîâ îñòàëüíûõ ñåìåéñòâ è îñîáåííî ñèëüíî ó òàáàíèä.
Ñîâåðøåíñòâîâàíèå ë¸òíûõ êà÷åñòâ ó âèäîâ êðóïíûõ è ñðåäíèõ ðàçìåðîâ â ýòîì
ñåìåéñòâå ïîâëåêëî àêòèâíîå ðàçâèòèå ãðóäíûõ ìûøö è îáðàçîâàíèå êðåïêîé ãðóäè.

Ñêîðîñòü è ìàíåâðåííîñòü ïîë¸òà íàñåêîìûõ ïîâûøàëàñü óñèëåíèåì êîñòà-
ëèçàöèè ïåðåäíåãî êðàÿ êðûëà è îïòèìèçàöèåé åãî ôîðìû è ñòðóêòóð, îáåñïå÷è-
âàþùèõ óëó÷øåíèå àýðîäèíàìè÷åñêèõ ñâîéñòâ. Àíàëèçèðóÿ ñ ìîðôîôóíêöèî-
íàëüíûõ ïîçèöèé êðûëüÿ ðàçëè÷íûõ äâóêðûëûõ, Á. Á. Ðîäåíäîðô (1951) êëàññè-
ôèöèðîâàë êðûëüÿ ïðåäñòàâèòåëåé èíôðàîòðÿäà è åù¸ íå ìåíåå 10 ñåìåéñòâ êàê
òÿãîâî-ïîäú¸ìíûé ìíîãîæèëêîâûé òàáàíîèäíûé òèï. Äëÿ ýòîãî òèïà êðûëüåâ íàðÿ-
äó ñ àðõàè÷íîñòüþ æèëêîâàíèÿ èì îòìå÷åíà âûñîêàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ â ñòðîåíèè
áàçèàëè, ÷òî õàðàêòåðèçóåò íàñåêîìûõ ñ àêòèâíûì è áûñòðûì ïîë¸òîì, à òàêæå
ðàñøèðåíèå çàäíèõ ÷àñòåé êðûëà, îáåñïå÷èâàþùåå ìàíåâðåííîñòü ïîë¸òà.
Óâåëè÷åíèå ðàçìåðîâ íàñåêîìûõ (â îñíîâíîì òàáàíèä) ïîâëåêëî çà ñîáîé óòîë-
ùåíèå ïåðåäíèõ æèëîê (êîñòàëüíîé, ðàäèàëüíîé, ñóáêîñòàëüíîé), âîçíèêíîâåíèå



ôðàãìû è óïëîòíåíèå ÿ÷ååê áàçèàëè. ×àñòíûå îòëè÷èÿ êîñòàëèçàöèè, ôîðìû è ðàç-
ìåðà êðûëüåâ, à òàêæå ïîêðîâíûõ îáðàçîâàíèé íà èõ ïëàñòèíêå êîððåëèðóþò ñ ìàñ-
ñîé òåëà íàñåêîìûõ è îáðàçîì æèçíè, îïðåäåëÿþùèì õàðàêòåð ïîë¸òà. Íîãè
âèäîâ èíôðàîòðÿäà êëàññèôèöèðîâàíû êàê «öåïêèå íåâîîðóæåííûå» (Ðîäåíäîðô,
1951). Íîãè òàêîãî òèïà ïîçâîëÿþò ïðî÷íî óäåðæèâàòüñÿ íà ñóáñòðàòå è áûñòðî
ïåðåäâèãàòüñÿ ïî íåìó. Õîðîøî ðàçâèòûå ìàêðîñòðóêòóðû – ïóëüâèëëû è ýìïî-
äèé âìåñòå ñ ïàðîé êîãîòêîâ – îáðàçóþò ñîâåðøåííûé ïî öåïêîñòè è ðåöåïöèè
àïïàðàò. Êîëè÷åñòâî âèäèìûõ ñåãìåíòîâ áðþøêà â ïðåäåëàõ ñåìåéñòâ – 7—9.

Ñòðóêòóðà ïîêðîâîâ è âíåøíèõ êóòèêóëÿðíûõ îáðàçîâàíèé ó ëè÷èíîê ïðåä-
ñòàâèòåëåé èíôðàîòðÿäà î÷åíü ðàçíîîáðàçíà, ÷òî îáóñëîâëåíî óñëîâèÿìè ñðåäû îáè-
òàíèÿ. Áîëüøèíñòâî èç íèõ ðàçâèâàþòñÿ â ïî÷âàõ ðàçëè÷íûõ ïî ñòðóêòóðå è âëàæ-
íîñòè ëèáî íàõîäÿùèõñÿ íà íèõ ñóáñòðàòàõ ðàñòèòåëüíîãî è æèâîòíîãî ïðîèñõîæ-
äåíèÿ. Ñâîéñòâà ñðåäû îáèòàíèÿ îêàçûâàþò âëèÿíèå íå òîëüêî íà îñîáåííîñòè
ñòðîåíèÿ ïîêðîâîâ è èõ ïðîèçâîäíûõ, íî òàêæå è íà ôîðìó òåëà. Ïðÿìàÿ çàâè-
ñèìîñòü ìåæäó ïëîòíîñòüþ ïî÷â è èõ ôîðìîîáðàçóþùèì âëèÿíèåì íà ôîðìó òåëà
è ëîêîìîòîðíûõ ïðèäàòêîâ ëè÷èíîê áûëà ðàññìîòðåíà ðàíåå (Àíäðååâà, 1982, 2005).
Â âîäíîé ñðåäå ðàçâèâàþòñÿ âñå ëè÷èíêè, èçâåñòíûå â íàñòîÿùåå âðåìÿ äëÿ òð¸õ
ðîäîâ àòåðèöèä, îêîëî 10 % âèäîâ òàáàíèä èç ÷åòûðåõ ðîäîâ è îòäåëüíûå âèäû
ðàãèîíèä ðîäà Symphoromyia.

Ïîêðîâû ëè÷èíîê ãëþòîïñ, ðàãèîíèä è áîëüøèíñòâà òàáàíèä óïðóãèå ïðî÷-
íûå ãëÿíöåâûå, ïîëóïðîçðà÷íûå èëè áåëîãî öâåòà îò÷åòëèâî ñåãìåíòèðîâàíû. Ó
÷àñòè âèäîâ òàáàíèä òåëî çåëåíîâàòîãî èëè êîðè÷íåâîãî îòòåíêà, ïîêðûòî ïÿòíà-
ìè è ïîÿñêàìè õåòîèäíûõ ïîëåé, èíîãäà çàíèìàþùèõ áîëüøóþ ÷àñòü åãî ïîâåðõ-
íîñòè. Ñåðîâàòûå èëè îõðèñòûå ìàòîâûå çåðíèñòîé ñòðóêòóðû ïîêðîâû ëè÷èíîê
âåðìèëåîíèä ãóñòî ïîêðûòû ìåëêèìè õåòîèäàìè, çà èñêëþ÷åíèåì ìåæñåãìåíòíûõ
ïîÿñîâ. Íåãëóáîêàÿ ïîïåðå÷íàÿ ñêëàä÷àòîñòü èõ ýëàñòè÷íûõ ïîêðîâîâ â îáëàñòè
ãðóäíûõ ñåãìåíòîâ ñîçäà¸ò âèäèìîñòü äîïîëíèòåëüíîé ñåãìåíòàöèè òåëà. Íà ëàòå-
ðàëüíûõ è âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòÿõ íàõîäÿòñÿ äëèííûå æ¸ñòêèå ùåòèíêè.

Ïîâåðõíîñòü âñåõ ñåãìåíòîâ òåëà ëè÷èíîê àòåðèöèä ïîêðûòà ìåëêèìè ïëîñ-
êèìè õåòîèäàìè óäëèí¸ííîé ôîðìû. Ýòè îáðàçîâàíèÿ, ïîõîæèå íà ÷åøóéêè,
î÷åâèäíî, ÿâëÿþòñÿ ïðîïðèîöåïòèâíûìè îðãàíàìè äëÿ èíôîðìàöèè î ñêîðîñòè
âîäû è ïîëîæåíèè òåëà (ðèñ. 7, à). Íà ëàòåðàëüíûõ è äîðñîëàòåðàëüíûõ ïîâåðõ-
íîñòÿõ áðþøíûõ ñåãìåíòîâ ðàñïîëîæåíû ïàðíûå âûðîñòû; áîêîâûå ïîâåðõíîñòè
ïîäîáíûõ âûðîñòîâ íà òåðìèíàëüíîì ñåãìåíòå ó íåêîòîðûõ âèäîâ íåñóò ðÿäû î÷åíü
äëèííûõ âîëîñêîâ.

Ó âñåõ ëè÷èíîê ñëåïíåé ãëÿíöåâûå ó÷àñòêè ñåãìåíòîâ ïåðåìåæàþòñÿ õîðîøî
çàìåòíûìè ìåæñåãìåíòíûìè ïîÿñàìè, ãóñòî ïîêðûòûìè õåòîèäàìè. Èõ øèðèíà
íåîäèíàêîâà ó ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ ìîðôîýêîëîãè÷åñêèõ òèïîâ, à ôîðìà õåòîèäîâ
óäèâëÿåò ðàçíîîáðàçèåì, íî ñîîòâåòñòâóåò íåêîòîðûì çàêîíîìåðíîñòÿì: ó âîäíûõ
ôîðì îíè çíà÷èòåëüíî óäëèíåíû è èíîãäà ïîõîæè íà âîëîñû (ðèñ. 7, b-f); ó îáè-
òàòåëåé ïëîòíûõ ñóáñòðàòîâ – øèïîâàòûå èëè áóãðèñòûå (ðèñ. 7, g-i). Íàèáîëüøèì
ðàçíîîáðàçèåì íå òîëüêî ôîðìû õåòîèäîâ, à è ðàçëè÷íûõ ïðîèçâîäíûõ ïîêðîâîâ –
âûðîñòîâ, ïðèàíàëüíûõ ñòðóêòóð îòëè÷àþòñÿ ëè÷èíêè ôèëîãåíåòè÷åñêè áîëåå
ðàííèõ òàêñîíîâ; ó âèäîâ áîëåå ïîçäíåãî ôîðìèðîâàíèÿ õåòîèäû îäíîîáðàçíû –
â âèäå ùåòèíîê, óíèôèöèðîâàíû ïðèàíàëüíûå ñêëàäêè, âûðîñòû îòñóòñòâóþò.

Óñëîâèÿ ðàçâèòèÿ îðãàíèçìîâ â ïî÷âå è íàçåìíûõ ñóáñòðàòàõ îïðåäåëÿþòñÿ
ñî÷åòàíèåì ðàçëè÷íûõ õàðàêòåðèñòèê ïî÷âû, íî íàèáîëåå âàæíûì ôàêòîðîì äëÿ
å¸ îáèòàòåëåé ÿâëÿåòñÿ âëàæíîñòü. Èñòîðè÷åñêèé ïðîöåññ îñâîåíèÿ íàñåêîìûìè
âåðõíåãî ñëîÿ ïî÷âû îêàçàëñÿ âîçìîæíûì áëàãîäàðÿ ñîîòâåòñòâóþùèì àäàïòàöèÿì,
è òå èç íèõ, êîòîðûå áûëè íàïðàâëåíû íà ñîõðàíåíèå âîäíîãî áàëàíñà, ïðèçíà-
íû íàèáîëåå âàæíûìè (Ãèëÿðîâ, 1970).

16 Ð. Â. Àíäðååâà
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Ðèñ. 7. Ôîðìà õåòîèäîâ, ðàñïîëîæåííûõ íà ìåæñåãìåíòíûõ ïîÿñàõ ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ æèçíåííûõ ôîðì
(a-f – ðåîôèëû è ãèäðîáèîíòû, g-i – ýäàôîáèîíòû): a – Atherix sp.; b – Chrysops relictus Meigen, 1820;
c – Nemorius caucasicus Olsufjev, 1937; d – C. (T.) hyalipennis Stackelberg, 1926; e – Nagatomia melanica
Murdoch et Takahasi, 1961; f – T. atropathenicus Olsufjev, 1937; g – Stonemyia (probably) tranquilla (Osten-
Sacken, 1875); h – Dasyrhamphis umbrinus (Meigen, 1820); c – Pangonius pyritosus (Loew, 1859).

Fig. 7. The shape of microtrichiae on intersegmental furrows of the different life forms larvae (a-f – reophilous
and hydrobionts, g-i – edaphobionts): a – Atherix sp.; b – Chrysops relictus Meigen, 1820; c – Nemorius cau-
casicus Olsufjev, 1937; d – C. (T.) hyalipennis Stackelberg, 1926; e – Nagatomia melanica Murdoch et Takahasi,
1961; f – T. atropathenicus Olsufjev, 1937; g – Stonemyia (probably) tranquilla (Osten-Sacken, 1875); h –
Dasyrhamphis umbrinus (Meigen, 1820); c – Pangonius pyritosus (Loew, 1859).
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Íåïîñòîÿíñòâî ðåæèìà âëàæíîñòè ïî÷â – íàèáîëåå îïàñíûé ôàêòîð äëÿ
íàñåêîìûõ, è ïðîáëåìà âîäíîãî áàëàíñà â îðãàíèçìå ðåøàåòñÿ â èõ ýâîëþöèè êàê
îïòèìèçàöèåé ñîîòíîøåíèÿ ðàçìåðîâ òåëà, òàê è ñîâåðøåíñòâîâàíèåì ñòðóêòóðû
ïîêðîâîâ. Ó íàñåêîìûõ â îáðàçîâàíèè âîäîíåïðîíèöàåìîãî áàðüåðà ó÷àñòâóþò âñå
ñëîè ïîêðîâîâ, íî ãëàâíàÿ ðîëü ïðèíàäëåæèò ýïèêóòèêóëÿðíîìó ñëîþ, â ñîñòàâ
êîòîðîãî âõîäÿò öåìåíòíûå, âîñêîâûå è ëèïèäíûå ñîåäèíåíèÿ (Baker, 1978;
Hadley, 1980). Èçìåíåíèå ñîîòíîøåíèÿ òîëùèíû ðàçíûõ ñëî¸â êóòèêóëû â çàâè-
ñèìîñòè îò âëàæíîñòè ñðåäû îáèòàíèÿ ó ëè÷èíîê íàñåêîìûõ èç îòðÿäîâ æåñòêî-
êðûëûõ è äâóêðûëûõ áûëî óñòàíîâëåíà ðàíåå (Ñåì¸íîâà, 1960; Ñåì¸íîâà,
Ðîäèîíîâà, 1961). Èçìåðåíèÿ òîëùèíû ýïèêóòèêóëÿðíîãî ñëîÿ è ñîäåðæàíèÿ
æèðîïîäîáíûõ ñîåäèíåíèé â êóòèêóëå ëè÷èíîê ñëåïíåé è íåêîòîðûõ âèäîâ äðó-
ãèõ ñåìåéñòâ, îáèòàþùèõ â ñðåäàõ ðàçëè÷íîé âëàæíîñòè, ïîêàçàëè, ÷òî òîëùèíà
ñëîÿ ýïèêóòèêóëû ó ýäàôîáèîíòîâ â 2,5—3 ðàçà áîëüøå, ÷åì ó ãèäðîáèîíòîâ
(òàáë. 2); ñîäåðæàíèå æèðîïîäîáíûõ ñîåäèíåíèé ñîîòâåòñòâåííî â 2,6 ðàçà âûøå
(òàáë. 3).

Ãèáêîñòü è ïîäâèæíîñòü, îñîáåííî íåîáõîäèìàÿ îáèòàþùèì â ïî÷âå íàñåêî-
ìûì, âî ìíîãîì çàâèñèò îò ñòðóêòóðíûõ èçìåíåíèé ïîêðîâîâ â îáëàñòè ìåæñåã-
ìåíòíûõ ñî÷ëåíåíèé. Ïîñëåäíèå î÷åíü ðàçëè÷àþòñÿ ó ëè÷èíîê âèäîâ êàæäîãî èç
ñåìåéñòâ èíôðàîòðÿäà, ÷òî â ðàçëè÷íîé ñòåïåíè îáåñïå÷èâàåò ñïîñîáíîñòü òåëà ê
òåëåñêîïè÷åñêîìó ñîêðàùåíèþ. Ñëàáî âûðàæåííûå ìåæñåãìåíòíûå ïîÿñà ëè÷è-
íîê ãëþòîïñ ïîêðûòû ñòîëü æå ïëîòíûìè ïîêðîâàìè, êàê è ñðåäèííûå ó÷àñòêè
ñåãìåíòîâ, ÷òî íå ïîçâîëÿåò èì âòÿãèâàòüñÿ òåëåñêîïè÷åñêè äëÿ ñîêðàùåíèÿ òåëà.
Â ìåæñåãìåíòíûõ ó÷àñòêàõ ëè÷èíîê âèäîâ èç ðîäîâ Rhagio è Symphoromyia ñëîé ýïè-
êóòèêóëû íà 15—18 % òîíüøå, ÷åì â ñðåäèííûõ ÷àñòÿõ ñåãìåíòîâ. Ìåæñåãìåíòíûå
ïîÿñà ëè÷èíîê ðàãèîíèä íåñêîëüêî øèðå è âèçóàëüíî áîëåå ÿâñòâåííî âûðàæå-
íû, ÷åì ó ëè÷èíîê ãëþòîïñ, îäíàêî ïðè òåëåñêîïè÷åñêîì ñäâèãàíèè ñåãìåíòîâ
äëèíà èõ òåëà ñîêðàùàåòñÿ ìåíåå ÷åì íà 20 %. Íàèáîëåå âûðàæåíû ìåæñåãìåíò-
íûå ïîÿñà ó ëè÷èíîê òàáàíèä, äëèíà èõ òåëà ïðè ñæàòèè ñîêðàùàåòñÿ ïî÷òè
íàïîëîâèíó. Â îáëàñòè ìåæñåãìåíòíûõ ïîÿñîâ ó ëè÷èíîê áîëüøèíñòâà âèäîâ
ñëåïíåé ýïèêóòèêóëÿðíûé ñëîé òîíüøå íà 25—30 % ïî ñðàâíåíèþ ñî ñðåäèííîé

Òàáëèö à 2. Òîëùèíà ñëîÿ ýïèêóòèêóëû â ñðåäíåé ÷àñòè V—V²² ñåãìåíòîâ ëè÷èíîê íåêîòîðûõ âèäîâ
Ta b l e 2. The thickness of the epicuticular layer in the middle part of V—V²² segments of some species larvae

Æèçíåííàÿ ôîðìà Âèä Òîëùèíà, ìêì xx ( )2xx

Ãèäðîáèîíòû T. atropathenicus 0,64 0,27 0,0729
T. filipjevi 0,83 0,08 0,0064
T. canipalpis terterjani 0,98 0,05 0,0025
H. erberi 0,90 0,01 0,0001
T. leleani 0,98 0,07 0,0049
Ath. ibis 0,97 0,06 0,0036

Ãåìèãèäðîáèîíòû T. miki 0,95 0,04 0,0016
T. spectabilis 0,79 0,12 0,0144
T. autumnalis 1,09 0,28 0,0784
Chrysopilius auratus 1,00 0,09 0,0081

0,91x = 0,046S x =

Ýäàôîáèîíòû T. sudeticus 1,82 0,18 0,0324
P. aprica 1,81 0,19 0,0361
T. persimilis 1,63 0,37 0,1369
T. sabuletorum 2,31 0,31 0,0961
Vermileo vermileo 2,43 0,43 0,1849

2,00x = 0,156S x =
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÷àñòüþ ñåãìåíòîâ; ó îáèòàòåëåé âîäíîé ñðåäû îí ìîæåò áûòü ïðåðûâèñòûì èëè
îòñóòñòâóåò âîîáùå. Ñîîòâåòñòâåííî, ïîêðîâû â ýòèõ ó÷àñòêàõ áîëåå ïðîíèöàåìû
äëÿ âîäû è ðàñòâîðåííûõ â íåé âåùåñòâ, ÷òî ïîäòâåðæäàþò îïûòû ñ âèòàëüíûìè
êðàñèòåëÿìè è èçâåñòíî èç ïóáëèêàöèé (Ñåì¸íîâà, 1962). Ñîîòíîøåíèå ïëîùà-
äè ãëÿíöåâûõ ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ è ïîêðûòûõ õåòîèäàìè ó ëè÷èíîê ãèäðîáèîíòîâ
è ïóñòûííûõ ïñàììîáèîíòîâ ðàçëè÷àåòñÿ íà 30 % (òàáë. 4). Ñîâåðøåííî î÷åâèä-
íî, ÷òî ñîîòâåòñòâèå ó÷àñòêîâ ïîêðîâîâ ñ ðàçëè÷íîé ñòåïåíüþ ïðîíèöàåìîñòè óñëî-
âèÿì ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê ðàçíûõ æèçíåííûõ ôîðì ñâèäåòåëüñòâóåò î âûñîêèõ àäàï-
òèâíûõ ïîòåíöèÿõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà.

Ëîêîìîòîðíûå  ïðèä à òêè

Íå ìåíåå âàæíà ôóíêöèÿ ïîêðîâîâ êàê íàðóæíîãî ñêåëåòà, îáåñïå÷èâàþùå-
ãî âîçìîæíîñòè ïåðåäâèæåíèÿ. Äâèæåíèå – âàæíåéøàÿ ñïîñîáíîñòü æèâûõ îðãà-
íèçìîâ, ñ êîòîðîé ñâÿçàíà ýôôåêòèâíîñòü æèçíåííî âàæíûõ ïîòðåáíîñòåé: ïèòà-
íèÿ, ðàññåëåíèÿ, çàùèòû, ìèãðàöèè. Â çàâèñèìîñòè îò óðîâíÿ îðãàíèçàöèè ïî÷-
âåííûõ ëè÷èíîê, äëÿ êîòîðûõ õàðàêòåðíà óäëèí¸ííàÿ ôîðìà òåëà, äâèæåíèå

Òàá ëèö à 4. Ñîîòíîøåíèå ïëîùàäåé ïîêðîâîâ ñ ðàçíîé ñòåïåíüþ ïðîíèöàåìîñòè ó ëè÷èíîê ñëåïíåé
ðàçëè÷íûõ æèçíåííûõ ôîðì
Ta b l e 4. Proportion of integument areas with various degree of permeability in different morphoecological types
of larvae

Æèçíåííàÿ ôîðìà Âèä
Ãëÿíöåâûå,

%
Õåòîèäíûå,

%
Èõ ñîîòíî-

øåíèå xx ( )2xx

Ãèäðîáèîíòû T. atropathenicus Ols. 57,0 43,0 1,33 0,37 0,2689
T. shelkovnicovi Param. 61,4 38,6 1,59 0,11 0,0228
H. ukrainica Ols. 65,0 35,0 1,86 0,16 0,0534

Ãåìèãèäðîáèîíòû T. autumnalis L. 66,5 33,5 1,99 0,29 0,1721
T. laetetinctus Beck. 58,0 42,0 1,38 0,32 0,2006
T. miki Br. 67,0 33,0 2,03 0,33 0,2222

1,69x = 0,307S x =

Ýäàôîáèîíòû T. sudeticus Zell. 84,0 16,0 5,25 1,14 2,5992
T tergestinus Egg. 85,5 14,5 5,90 0,49 0,4802
T. persimilis Dol. & Andr. 86,5 13,5 6,41 0,02 0,0008
N. crassinervis Villen. 89,0 11,0 8,00 1,61 5,1842

6,39x = 1,173S x =

Òàáëèö à 3. Ïðîöåíòíûé ñîñòàâ æèðîâûõ âåùåñòâ â ïîêðîâàõ ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ æèçíåííûõ ôîðì
Ta b l e 3. The percentage of lipid content in cuticula of different morphoecological types of larvae

Æèçíåííàÿ ôîðìà Âèä 
Ñîäåðæàíèå

æèðîïîäîáíûõ
âåùåñòâ, %

xx ( )2xx

Ãèäðîáèîíòû T. atropathenicus 0,43 0,02 0,0004
T. filipjevi 0,44 0,01 0,0001
Atherix ibis 0,49 0,04 0,0016

0,44x = 0,019S x =

Ýäàôîáèîíòû Fh. aprica 1,05 0,05 0,0025
T. persimilis 1,00 0,10 0,0100
T. semiargentheus 1,03 0,07 0,0049
T. sabuletorum 1,08 0,02 0,0004
Vermileo vermileo 1,36 0,26 0,0676

1,10x = 0,065S x =



îñóùåñòâëÿåòñÿ äâóìÿ ñïîñîáàìè. Íàèáîëåå ïðèìèòèâíûì – ïðè ïîìîùè âîëíî-
îáðàçíîãî èçãèáàíèÿ òåëà è «ãèäðàâëè÷åñêèì». Òîíêîå äëèííîå òåëî ëè÷èíîê
ãëþòîïñ ëèøåíî êàêèõ-ëèáî äâèãàòåëüíûõ ñòðóêòóð; â îáëàñòè áðþøíûõ ñåãìåí-
òîâ ðàçâèòû ëèøü ïðîäîëüíûå ìûøå÷íûå òÿæè, äëèíà êîòîðûõ ïåðåêðûâàåò
äëèíó îòäåëüíûõ ñåãìåíòîâ. Ïðè ïîäîáíîì ñòðîåíèè ìûøå÷íîãî ìåøêà è ñëàáî
ðàçâèòûõ ìåæñåãìåíòíûõ ñî÷ëåíåíèÿõ èõ òåëî íå ñïîñîáíî ê òåëåñêîïè÷åñêîìó ñæà-
òèþ. Åäèíñòâåííàÿ âîçìîæíàÿ äëÿ íèõ ôîðìà äâèæåíèÿ – âîëíîîáðàçíîå èçãè-
áàíèå òåëà. Ëè÷èíêè äðóãèõ ñåìåéñòâ ìîãóò èñïîëüçîâàòü òàêóþ ôîðìó äâèæåíèÿ:
âåðìèëåîíèäû – äëÿ ïîñòðîåíèÿ ëîâ÷èõ âîðîíîê; ãèäðîáèîíòû – â âîäå ïðè îòñóò-
ñòâèè òî÷êè îïîðû; íî äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ â ïî÷âå îíè èñïîëüçóþò «ãèäðàâëè÷å-
ñêèé» ñïîñîá. Ñæèìàíèå êîæíî-ìûøå÷íîãî ìåøêà â çàäíåé ÷àñòè òåëà ïðèâîäèò
ê ïîâûøåíèþ åãî òóðãîðà è ïîñëåäóþùåìó âûäâèæåíèþ ïåðåäíèõ ñåãìåíòîâ.
Òàêîé òèï äâèæåíèÿ íàèáîëåå ýôôåêòèâåí, íå òðåáóåò ðàçâèòèÿ áîëüøîé ìàññû
ìûøå÷íîé òêàíè è âåä¸ò ê ïðîãðåññèâíûì èçìåíåíèÿì êàê âíóòðåííåãî ñòðîåíèÿ,
â ÷àñòíîñòè íåðâíîé ñèñòåìû, òàê è âíåøíåãî – òåëî ñòàíîâèòñÿ áîëåå êîìïàêò-
íûì, óìåíüøàåòñÿ åãî äëèíà (Çåíêåâè÷, 1944).

Ïîìèìî óñîâåðøåíñòâîâàíèÿ òèïà äâèæåíèÿ â ïðîöåññå ýâîëþöèè ó ëè÷èíîê
ñåìåéñòâ èíôðàîòðÿäà, çà èñêëþ÷åíèåì ãëþòîïñ, ïðîèñõîäèëî ðàçâèòèå âíåøíèõ
äâèãàòåëüíûõ ñòðóêòóð, ñîîòâåòñòâóþùèõ óñëîâèÿì èõ îáèòàíèÿ. Ïåðâè÷íûìè
âñïîìîãàòåëüíûìè äâèãàòåëüíûìè îáðàçîâàíèÿìè, ïî ìíåíèþ àâòîðà, ñëåäóåò
ñ÷èòàòü ñêëàä÷àòûå âûñòóïû ýêçîêóòèêóëû ñî ñêëåðîòèçèðîâàííûì çóá÷àòûì
êðàåì. Òàêèå ñòðóêòóðû èìåþòñÿ íà ñëàáî ðàçâèòûõ äâèãàòåëüíûõ âàëèêàõ ëè÷è-
íîê ðàãèîíèä (ðèñ. 8, a, b), à òàêæå íà ìåæñåãìåíòíûõ ïîÿñàõ ëè÷èíîê ôèëîãå-
íåòè÷åñêè áîëåå ðàííåé òðèáû òàáàíèä Pangoniini íàðÿäó ñ äâèãàòåëüíûìè ïðè-
äàòêàìè (ðèñ. 7, i). Ó ëè÷èíîê âåðìèëåîíèä, îáèòàþùèõ â ñûïó÷èõ ñóáñòðàòàõ, îïîð-
íî-äâèãàòåëüíóþ ôóíêöèþ âûïîëíÿþò äëèííûå æåñòêèå ùåòèíû, ðàñïîëîæåííûå
âäîëü òåëà ëàòåðàëüíî è ïîïåðåê òåëà, ïåðåä òåðìèíàëüíûì ñåãìåíòîì. Ïàðàëëåëüíî
ñ ðàçâèòèåì îòìå÷åííûõ äâèãàòåëüíûõ ñòðóêòóð, ó ëè÷èíîê áîëüøèíñòâà ñåìåéñòâ
ïîñòåïåííî óâåëè÷èâàëàñü ðîëü îïîðíûõ îáðàçîâàíèé, âûñòóïàþùèõ íàä ïîâåðõ-
íîñòüþ òåëà – äâèãàòåëüíûõ âàëèêîâ è áóãîðêîâ. Äâèãàòåëüíûå (ëîêîìîòîðíûå)
ïðèäàòêè ëè÷èíîê – íåñî÷ëåí¸ííûå è íåðàñ÷ëåí¸ííûå îáðàçîâàíèÿ, ñíàáæ¸ííûå
ìóñêóëàòóðîé. Èõ ôîðìà, ñòåïåíü ðàçâèòèÿ è âîîðóæåíèå àïèêàëüíîé ÷àñòè ïðå-
èìóùåñòâåííî çàâèñèò îò îáðàçà æèçíè ëè÷èíîê, à êîëè÷åñòâî – îò òàêñîíîìè-
÷åñêîé ïðèíàäëåæíîñòè. Ýòè îáðàçîâàíèÿ èìåþòñÿ íà âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòè
÷àñòè áðþøíûõ ñåãìåíòîâ ó ëè÷èíîê âåðìèëåîíèä, õîðîøî ðàçâèòû ó ëè÷èíîê àòå-
ðèöèä è íàèáîëåå ðàçíîîáðàçíû ó ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ æèçíåííûõ ôîðì â ñåìåé-
ñòâå òàáàíèä, îòëè÷àÿñü êîëè÷åñòâîì è ðàñïîëîæåíèåì â ðàçëè÷íûõ òàêñîíîìè-
÷åñêèõ ãðóïïàõ.

Æèçíü â âîäíîé ñðåäå íå òðåáóåò äëÿ ïåðåäâèæåíèÿ ñòîëü áîëüøèõ óñèëèé,
êàê â ïî÷âå, îäíàêî, ÷òîáû ïðîòèâîñòîÿòü âîëíåíèþ âîäû èëè áûñòðîìó òå÷åíèþ
íåîáõîäèìû ñîîòâåòñòâóþùèå ôèêñèðóþùèå ñòðóêòóðû. Òàêèìè îáðàçîâàíèÿìè
ó ðåîôèëüíûõ ëè÷èíîê àòåðèöèä è òàáàíèä ÿâëÿþòñÿ äâèãàòåëüíûå áóãîðêè, óäëè-
í¸ííûå áîëåå ÷åì âòðîå ïî ñðàâíåíèþ ñ ïî÷âåííûìè ëè÷èíêàìè. Èõ àïèêàëüíûå
÷àñòè âîîðóæåíû êðåïêèìè êðþ÷üÿìè èëè ùåòèíêàìè (ðèñ. 8, c, d).

Ïðè äâèæåíèè ëè÷èíîê ÷àñòü îïîðíîé íàãðóçêè íåñóò ïðèàíàëüíûå áóãðû, ðàñ-
ïîëîæåííûå íà âåíòðàëüíîé ïîâåðõíîñòè òåðìèíàëüíîãî ñåãìåíòà âñåõ ëè÷èíîê
èíôðàîòðÿäà. Â çàâèñèìîñòè îò âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè îíè ìîãóò áûòü ðàçëè÷-
íîé âåëè÷èíû, îêðóæåíû ïðèàíàëüíûìè ñêëàäêàìè – ñïëîøíûìè (ðèñ. 9, ñ, e)
èëè ðàçäåëåííûìè íà ÷àñòè (ðèñ. 9, f), à òàêæå ñíàáæåíû âàëèêàìè èëè ðàçëè÷-
íîé ôîðìû âûðîñòàìè. Óäèâèòåëüíî, ÷òî äî ïîñëåäíåãî âðåìåíè ýòî ðàçíîîáðà-
çèå ñòðóêòóð â ñèñòåìàòèêå íåðåäêî îñòà¸òñÿ áåç âíèìàíèÿ. Íàèáîëåå ðàçâèòû ïðè-
àíàëüíûå áóãðû ó ëè÷èíîê òàáàíèä è àòåðèöèä (ðèñ. 9, d-f), íåñêîëüêî ìåíåå –
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ó ðàãèîíèä (ðèñ. 9, b), à ó ëè÷èíîê âåðìèëåîíèä àíàëüíûå áóãðû â ðóäèìåíòàð-
íîì ñîñòîÿíèè (ðèñ. 9, c). Èññëåäîâàíèå ñòåïåíè ðàçâèòèÿ ïðèàíàëüíûõ áóãðîâ è
ñòðóêòóðû èõ ïîêðîâîâ ó ìóñöèä è òð¸õ ñåìåéñòâ íèçøèõ êîðîòêîóñûõ â çàâèñè-
ìîñòè îò âëàæíîñòè ìåñòîîáèòàíèÿ ëè÷èíîê ïðåäïîëàãàåò èõ îñìîðåãóëÿòîðíóþ
ôóíêöèþ (Stoffolano, 1970; Komnick et al., 1975). Â çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé, â êîòî-
ðûõ ðàçâèâàþòñÿ ëè÷èíêè ðàçëè÷íûõ âèäîâ, ýòè îðãàíû ìîãóò áûòü ðàñïîëîæåíû
íà ðàçíîì ðàññòîÿíèè îò ìåæñåãìåíòíîãî ñî÷ëåíåíèÿ. Ðàñïîëîæåíèå èõ íåïîñðåä-
ñòâåííî ó ãðàíèöû òåðìèíàëüíîãî ñåãìåíòà ÿâíî ñëóæèò çàùèòîé îò ïîòåðè âëàãè
ïðè òåëåñêîïè÷åñêîì ñîêðàùåíèè òåëà è õàðàêòåðíî äëÿ îáèòàòåëåé ïåðèîäè÷å-
ñêè ïåðåñûõàþùèõ ïî÷â. 

Ñîâåðøåíñòâîâàíèå ôîðìû äâèæåíèÿ â ïðîöåññå îñâîåíèÿ íîâûõ ïî ñâîèì
ñâîéñòâàì ñóáñòðàòîâ ïðèâîäèò òàêæå ê âíóòðåííèì èçìåíåíèÿì. Ñðàâíèòåëüíîå

Ðèñ. 8. Ëîêîìîòîðíûå ñòðóêòóðû ëè÷èíîê: à-b – ýêçîêóòèêóëÿðíûå ñêëàä÷àòûå ñòðóêòóðû íà âàëèêàõ
Rhagio sp. (a –ëàòåðàëüíî, b – âåíòðàëüíî); ëîêîìîòîðíûå ïðèäàòêè: c – Atherix sp.; b – T. shelkov-
nikovi Paramonov, 1934.

Fig. 8. Locomotive structures of the larvae: a-b – exsocuticular pleated structures on the moving bridges of Rhagio
sp. (a – laterally, b – ventrally); locomotive appendages c – Atherix sp.; b – T. shelkovnikovi Paramonov, 1934.
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èçó÷åíèå ëè÷èíîê òàáàíèä ôèëîãåíåòè÷åñêè áîëåå ðàííåãî è ïîçäíåãî ôîðìèðî-
âàíèÿ ïîçâîëèëî âûÿâèòü ïðîèñõîäèâøóþ â ïðîöåññå ýâîëþöèè ðåäóêöèþ äèàãî-
íàëüíûõ ìûøå÷íûõ òÿæåé â îáëàñòè ñðåäíå-áðþøíûõ ñåãìåíòîâ è èõ çàìåíó íà
ïîïåðå÷íûå (Àíäðååâà, 2005).

Äûõà ò å ë üíàÿ  ñè ñ ò åìà

Ñòðîåíèå äûõàòåëüíîé ñèñòåìû îáåèõ àêòèâíûõ ôîðì ïðåäñòàâèòåëåé èíôðà-
îòðÿäà â îáùèõ ÷åðòàõ ïîäîáíî áîëüøèíñòâó äâóêðûëûõ. Ïî ïàðå òîðàêàëüíûõ
äûõàëåö èìàãî ðàñïîëîæåíû ëàòåðàëüíî íà ãðàíèöå ïåðåäíå- è ñðåäíåãðóäè, ñðåä-
íå- è çàäíåãðóäè; êàæäûé èç àáäîìèíàëüíûõ ñåãìåíòîâ òàêæå ñíàáæ¸í äûõàëüöà-
ìè. ×åðåç íèõ âîçäóõ ïîïàäàåò â àòðèóì è äàëåå â ïàðíûå ëàòåðàëüíûå òðàõåéíûå
ñòâîëû, îò êîòîðûõ êî âñåì îðãàíàì îòõîäÿò îòâåòâëåíèÿ áîëåå ìåëêèõ òðàõåé è
òðàõåîë. Ñðàâíèòåëüíîå èññëåäîâàíèå äîñòóïíîãî ìàòåðèàëà ïîêàçàëî, ÷òî ó
Tabanus autumnalis Linnaeus, 1761 è T. sudeticus Zeller, 1842 âîçäóøíûå ìåøêè áîëåå
ðàçâèòû, ÷åì ó Rhagio scolopaceus, Chrysopilus auratus è Atherix ibis, òàêæå ó ñëåïíåé
áîëåå ðàçâåòâëåíà ñèñòåìà òðàõåîë â ãðóäíûõ ñåãìåíòàõ è â îáëàñòè ÿè÷íèêîâ ó
ñàìîê.

Â òðàõåéíîé ñèñòåìå ëè÷èíîê îñíîâíûìè ÿâëÿþòñÿ äîðñàëüíûå ñòâîëû; ó ãåìè-
ãèäðîáèîíòûõ ëè÷èíîê íåêîòîðûõ âèäîâ ñëåïíåé îíè ðàñøèðåíû è âûïîëíÿþò ãèä-
ðîñòàòè÷åñêóþ ðîëü. Íà óðîâíå êàæäîãî ñåãìåíòà îñíîâíûå òðàõåéíûå ñòâîëû ñîåäè-
íåíû àíàñòîìîçàìè; â îáëàñòè ðàçëè÷íûõ îðãàíîâ òðàõåè ðàçâåòâëÿþòñÿ, îáðàçóÿ

Ðèñ. 9. Òåðìèíàëüíûé ñåãìåíò ëè÷èíîê (âåíòðàëüíî): a – G. rossi; b – Rhagio sp.; c – Vermileo sp.; d –
Atherix sp.; e – P. pyritosus; f – Silvius (H.) zaitzevi Olsufjev, 1941.

Fig. 9. Terminal segments of larvae body (ventrally): a – G. rossi; b – Rhagio sp.; c – Vermileo sp.; d –
Atherix sp.; e – P. pyritosus; f – Silvius (H.) zaitzevi Olsufjev, 1941.
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ìåëêèå òðàõåîëû, îïëåòàþùèå èõ. Íåêîòîðûå îòëè÷èÿ äëÿ ëè÷èíîê ðàçíûõ
ñåìåéñòâ ìîãóò èìåòü ìåñòî â ðàñïîëîæåíèè ìåëêèõ òðàõåé è ãóñòîòå âåòâëåíèÿ
òðàõåîë â ãðóäíûõ ñåãìåíòàõ (Whitten, 1955). Áîëåå ñïåöèôè÷íû äëÿ ìíîãèõ ãðóïï
äâóêðûëûõ ïåðèôåðè÷åñêèå îòäåëû, êîíòàêòèðóþùèå ñ âíåøíåé ñðåäîé. Õîòÿ
îñíîâíûå ÷åðòû ñòðîåíèÿ äûõàëåö äâóêðûëûõ ñõîäíû ó âñåõ ôîðì è äàæå â ïëà-
ñòðîíå ÿèö, ïîñêîëüêó àïïàðàò äûõàëåö â îñíîâå ñâîåé êîíñåðâàòèâåí (Keilin, 1944),
íî áëàãîäàðÿ ïëàñòè÷íîñòè ýïèòåëèàëüíîé òêàíè èõ íàðóæíîå îôîðìëåíèå â
çíà÷èòåëüíîé ìåðå ïîäâåðæåíî àäàïòàöèÿì. Ñèñòåìà àýðàöèè ó áîëüøèíñòâà
ëè÷èíîê èíôðàîòðÿäà ñîñòîèò èç äâóõ ïàð äûõàëåö – ïðîòîðàêàëüíûõ è òåðìè-
íàëüíûõ. Ïðîòîðàêàëüíûå äûõàëüöà óñòðîåíû ñðàâíèòåëüíî ïðîñòî: íà ñëàáî
îòãðàíè÷åííîé ñòèãìàëüíîé ïëàñòèíêå ðàñïîëîæåíî îò äâóõ äî ñåìè äûõàòåëüíûõ
îòâåðñòèé, êîòîðûå ÷åðåç íåáîëüøîé àòðèóì âåäóò â ïîëîñòü òðàõåé. Íåñêîëüêî
ñëîæíåå óñòðîéñòâî òåðìèíàëüíûõ äûõàëåö: íà îòãðàíè÷åííîé âàëèêîì èëè ïåðè-
òðåìîé îò îñòàëüíîé ÷àñòè ïîêðîâîâ ñòèãìàëüíîé ïëàñòèíêå ïî îêðóæíîñòè ðàñ-
ïîëîæåíû ïðîäîëãîâàòûå èëè îêðóãëûå äûõàòåëüíûå îòâåðñòèÿ, ñíàáæåííûå êóòè-
êóëÿðíûì ôèëüòðîì (ðèñ. 10, à). Îíè âåäóò â áîëåå èëè ìåíåå îáú¸ìíûé àòðèóì,
çàïîëíåííûé ñêîïëåíèåì ñòðóêòóð äûõàëüöåâîãî ôèëüòðà (ðèñ. 10, ñ). Êîëè÷åñòâî,
ðàñïîëîæåíèå è ñòåïåíü ðàçâèòèÿ äûõàëåö ó ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ ñåìåéñòâ íåîäè-
íàêîâî.

Ôóíêöèîíàëüíîñòü ïàðû ïðîòîðàêàëüíûõ äûõàëåö ëè÷èíîê ãëþòîïñ ïîäâåð-
ãàåòñÿ ñîìíåíèþ, ââèäó î÷åíü ìàëûõ ðàçìåðîâ – 0,03 ìì è íàëè÷èÿ ïðîçðà÷íîé
òîíêîé ïë¸íêè, îòäåëÿþùåé äûõàòåëüíûå îòâåðñòèÿ îò ïîëîñòè òðàõåé (Teskey,
1970). Âîçìîæíî, äûõàíèå îñóùåñòâëÿåòñÿ îñìîòè÷åñêèì ïóò¸ì, à ïë¸íêà çàìåíÿåò
ôóíêöèè ôèëüòðà àòðèóìà, â äàííîì ñëó÷àå îòñóòñòâóþùåãî. Ðóäèìåíòû òåðìè-
íàëüíûõ äûõàëåö âèäíû ÷åðåç ïîëóïðîçðà÷íûå ïîêðîâû â óãëóáëåíèè íà âåðøè-
íå çàäíåãî êîíöà òåëà.

Ïðîòîðàêàëüíûå äûõàëüöà ëè÷èíîê ðàãèîíèä ñðàâíèòåëüíî ñëàáî ðàçâèòû; òåð-
ìèíàëüíûå – ðàñïîëîæåíû íà ëèíèè ïåðåãèáà ìåæäó äâóõ ïàð òåðìèíàëüíûõ äîëåé
ó ëè÷èíîê âèäîâ Rhagio – ñìûêàíèå äîëåé çàùèùàåò äûõàëüöà îò âíåøíèõ âîç-
äåéñòâèé (ðèñ. 11, a), à ó âèäîâ Symphoromyia – íà âíóòðåííåé ïîâåðõíîñòè âåðõ-
íèõ òåðìèíàëüíûõ äîëåé (ðèñ. 11, b). Ñòèãìàëüíûå ïëàñòèíû ëè÷èíîê ðàãèîíèä ðàç-
ëè÷íûõ âèäîâ îòëè÷àþòñÿ ôîðìîé è êîëè÷åñòâîì äûõàòåëüíûõ îòâåðñòèé, ñëîæ-
íîñòüþ êóòèêóëÿðíîãî ôèëüòðà, ôîðìîé ëèíî÷íîãî øâà è âåëè÷èíîé àòðèóìà.

Íà ñòèãìàëüíîé ïëàñòèíå ïðîòîðàêàëüíûõ äûõàëåö ëè÷èíîê âåðìèëåîíèä
ðàñïîëîæåíî 5—6 äûõàòåëüíûõ îòâåðñòèé; ñëîæíåå ñòðîåíèå òåðìèíàëüíîé ïàðû,

Ðèñ. 10. Ñòðîåíèå äûõàëåö ëè÷èíîê: a – âåðòèêàëüíûé ñðåç ÷åðåç ñòèãìàëüíóþ ïëàñòèíêó òåðìèíàëü-
íîãî äûõàëüöà Rhagio sp.; b – òî æå, ñðåç ÷åðåç àòðèóì; c – âíåøíèé âèä òîðàêàëüíîãî äûõàëüöà êóêîë-
êè T. bovinus.

Fig. 10. The structure of larvae spiracles: a – vertical section of the stigmal plate of Rhagio sp. terminal spir-
acle; b – same, vertical section of atrium; c – external view of thoracal spiracle of T. bovinus pupa.
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ëîêàëèçîâàííîé ïî áîêàì äîðñàëüíîé ïîâåðõíîñòè ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà, áëèæå ê
åãî êîíöó. Íà îòäåë¸ííîé îò îñòàëüíûõ ïîêðîâîâ ïåðèòðåìîé ñòèãìàëüíîé ïëà-
ñòèíêå âååðîîáðàçíî ðàñïîëîæåíû äûõàòåëüíûå îòâåðñòèÿ, âåäóùèå â ¸ìêèé
àòðèóì ñî ñòðóêòóðàìè äûõàëüöåâîãî ôèëüòðà (ðèñ. 11, c, d); ñíàðóæè äûõàëüöà
çàùèùåíû îêðóæàþùèìè åãî æåñòêèìè èçîãíóòûìè ùåòèíêàìè (Vimmer, 1931).

Åäèíñòâåííîå òåðìèíàëüíîå äûõàëüöå ëè÷èíîê àòåðèöèä ðàñïîëîæåíî íà
äîðñàëüíîé ïîâåðõíîñòè â çàäíåé ÷àñòè ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà ìåæäó äâóìÿ òåðìè-
íàëüíûìè âûðîñòàìè (ðèñ. 13, a). Äûõàòåëüíûé ñèôîí íå âûäâèãàåòñÿ íàðóæó áîëåå
÷åì íà âûñîòó ðàñïîëîæåíèÿ ñòèãì, à ïðè âòÿãèâàíèè âîâíóòðü ñåãìåíòà çàùèù¸í
çàìûêàòåëüíûì àïïàðàòîì, ñîñòîÿùèì èç îêðóæàþùåé äûõàëüöå êóòèêóëÿðíîé
ñêëàäêè, êîòîðàÿ ñíàáæåíà ìóñêóëàòóðîé. Íåîáû÷íîå äëÿ äâóêðûëûõ ñòðîåíèå äûõà-
ëåö ñõîäíî ñ òàêîâûì ëè÷èíîê ñëåïíåé è áóäåò ðàññìîòðåíî íèæå.

Ïðîòîðàêàëüíûå äûõàëüöà ëè÷èíîê ñëåïíåé ïîãðóæåíû ïîä ïîêðîâû ïåðåä-
íåãðóäíîãî ñåãìåíòà è ïðîðàñòàþò íàðóæó íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä îêóêëèâàíèåì
(ðèñ. 10, c); òåðìèíàëüíûå – ðàñïîëîæåíû íà àïèêàëüíîé ÷àñòè ïîñëåäíåãî ñåã-
ìåíòà. Ïî íàðóæíîìó ñòðîåíèþ è ôóíêöèîíàëüíîìó óñòðîéñòâó îíè ñîâåðøåííî
îòëè÷íû îò äûõàòåëüíûõ ñòðóêòóð äðóãèõ ëè÷èíîê, ïîìèìî àòåðèöèä. Ïî âíåø-
íåìó âèäó òåðìèíàëüíûå äûõàëüöà àòåðèöèä è òàáàíèä ñõîäíû ñ òàêîâûìè ëèøü
åù¸ â ñåìè ñåìåéñòâàõ îòðÿäà. Êîíå÷íûå ÷àñòè îáîèõ ñòâîëîâ äîðñàëüíûõ òðàõåé
ñæàòû â ìåäèàííîé ïëîñêîñòè, îõâà÷åíû èíòèìîé è êóòèêóëÿðíûì êîëüöîì; íà
èõ àïèêàëüíîé ÷àñòè íàõîäÿòñÿ ùåëåâèäíûå êóòèêóëÿðíûå ôèëüòðû (ðèñ. 12, à;
1, b). ×åðåç ôèëüòðû âîçäóõ ïîïàäàåò â äûõàòåëüíóþ êàìåðó – àòðèóì, ïðåäñòàâ-
ëÿþùèé ñîáîé êîíå÷íûé ó÷àñòîê òðàõåé (ðèñ. 12, a; 2), êîòîðûé ìîæåò âûäâèãàòü-
ñÿ íàðóæó äëÿ äûõàíèÿ, à ïðè íåîáõîäèìîñòè âî âðåìÿ ïîãðóæåíèÿ â âîäó – âòÿ-

Ðèñ. 11. Âíåøíèé âèä òåðìèíàëüíûõ äûõàëåö ëè÷èíîê: à – Rhagio notatus (Meigen, 1820); b –
Symphoromyia sp.; c – Vermileo sp.: d – òî æå, ñòèãìàëüíàÿ ïëàñòèíêà (a-b ïî: Rozkosny, Spitzer, 1965;
c-d ïî: Vimmer, 1931).

Fig. 11. External view of the larvae terminal spiracles: a – Rhagio notatus (Meigen, 1820); b – Symphoromyia sp.;
c – Vermileo sp.: d – same, stigmal plate (a-b after: Rozkosny, Spitzer, 1965; c-d after: Vimmer, 1931).
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Ðèñ. 12. Ñòðîåíèå ðàñïèðàòîðíîãî ñèôîíà ëè÷èíîê Tabanidae è Athericidae: à – ñõåìàòè÷åñêîå èçîá-
ðàæåíèå (1 – ñòèãìàëüíàÿ ùåëü ñ êóòèêóëÿðíûì ôèëüòðîì; 2 – àòðèóì; 3 – äîðñàëüíûå òðàõåè); à* –
ñðåç ÷åðåç àòðèóì (ÑÝÌ); b – ñðåç ÷åðåç êóòèêóëÿðíûé ôèëüòð; c – ñïðàâà – íàðóæíàÿ ñòåíêà àòðèó-
ìà, ñëåâà – âíóòðåííÿÿ ÷àñòü ñî ñòðóêòóðàìè ôèëüòðàöèîííîãî àïïàðàòà.

Fig. 12. The structure of respiratory siphon of the Tabanidae and Athericidae larvae: a – outline of the siphon
(1 – stigmal slit and cuticular filter; 2 – atrium; 3 – dorsal trachea); a* – section through atrium (SEM);
b – section through cuticular filter; c – right – external surface of atrium, left – internal part with the fil-
tering structures.

Ðèñ. 13. Òåðìèíàëüíàÿ ÷àñòü ñèôîíà ëè÷èíêè (à) è ñòðóêòóðû ôèëüòðàöèîííîãî àïïàðàòà àòðèóìà (b-f):
à-b – Atherix sp.; c – Olsufjeviella c. caucasicus Dol. et Andr., 1985; d – Chrysops mlocosievizi Bigot, 1880;
e – Chrysops sp.; f – D. umbrinus.

Fig. 13. Apex of larvae siphon (a) and filtering structures of different larvae atrium (b-f): a-b – Atherix sp.;
c – Olsufjeviella c. caucasicus Dol. et Andr. 1985; d – Chrysops mlocosievizi Bigot, 1880; e – Chrysops sp.;
f – D. umbrinus.



ãèâàòüñÿ âîâíóòðü ñ çàìûêàíèåì äûõàòåëüíîãî îòâåðñòèÿ. Íàèáîëåå âåðîÿòíàÿ âåð-
ñèÿ òðàíñôîðìàöèè òåðìèíàëüíûõ äûõàëåö â âåðòèêàëüíóþ ùåëü ïðåäñòàâëÿåò ñáëè-
æåíèå êðà¸â äûõàëåö ïîäîáíûõ ãðóäíûì (ðèñ. 10, ñ) ñ îáðàçîâàíèåì èç ñòèãì êóòè-
êóëÿðíîãî ôèëüòðà (íèæíÿÿ ïðàâàÿ ÷àñòü ñõåìû). Îáúåäèíåíèå òåðìèíàëüíûõ äûõà-
ëåö ëè÷èíîê ñëåïíåé â öåëüíûé ïîäâèæíûé êîìïëåêñ, ñíàáæ¸ííûé ìóñêóëàòóðîé,
ïðåäñòàâëÿåò óíèêàëüíîå óñîâåðøåíñòâîâàíèå äûõàòåëüíîé ñèñòåìû ëè÷èíî÷íûõ
ôîðì äâóêðûëûõ. Äëèíà àòðèóìà è ñòåïåíü âûäâèæåíèÿ äûõàòåëüíîãî ñèôîíà
íåîäèíàêîâà ó ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ ìîðôîýêîëîãè÷åñêèõ òèïîâ. Íàðóæíàÿ ïîâåðõ-
íîñòü àòðèóìà ïðîíèçàíà ïîðàìè, à èçíóòðè ïîêðûòà îáðàçîâàíèÿìè, ïðåäñòàâ-
ëÿþùèìè ôèëüòðàöèîííûé àïïàðàò (ðèñ. 12, c). Ïëîòíîñòü ðàñïîëîæåíèÿ ýòèõ
ñòðóêòóð çàâèñèò îò âëàæíîñòè ñðåäû îáèòàíèÿ, à ôîðìà î÷åíü ðàçíîîáðàçíà è ñîç-
äàåò ïðè÷óäëèâûå óçîðû ó ëè÷èíîê âèäîâ èç ðàçíûõ ðîäîâ (ðèñ. 13, b-f), íî áîëåå
îäíîîáðàçíà â ïðåäåëàõ áëèçêîðîäñòâåííûõ ãðóïï.

ÌÎÐÔÎËÎÃÈß ÃÎËÎÂÛ È ÐÎÒÎÂÎÃÎ ÀÏÏÀÐÀÒÀ

Êîìïîçèöèÿ ãîëîâíîé êàïñóëû è ñîñòîÿíèå ñòðóêòóð ðîòîâîãî àïïàðàòà
ÿâëÿþòñÿ âàæíûì ñâèäåòåëüñòâîì ïðîéäåííîãî âèäîì èñòîðè÷åñêîãî ïóòè è îñî-
áåííîñòåé åãî ýêîëîãèè, ÷òî ïðåäñòàâëÿåò öåííîñòü äëÿ ñèñòåìàòèêè è ôèëîãåíèè.
Ñòðîåíèå ãîëîâû è äåòàëèçàöèÿ ðîòîâîãî àïïàðàòà îáåèõ ñòàäèé äâóêðûëûõ èçó÷å-
íà â äîñòàòî÷íîé ñòåïåíè (ñì. ñïèñîê ëèòåðàòóðû Woodley, 1989); â íàñòîÿùåé ðàáî-
òå, îñâåùàÿ îáùåå ñîñòîÿíèå, îñíîâíîå âíèìàíèå óäåëåíî ìåíåå èññëåäîâàííûì
äåòàëÿì.

Â ïðåäåëàõ èíôðàîòðÿäà ó âçðîñëûõ íàñåêîìûõ ôóíêöèîíàëüíî ñòîëü âàæíàÿ
÷àñòü òåëà, êàê ãîëîâà, ñîõðàíÿåò îáùèé ïëàí ñòðîåíèÿ, ñâîéñòâåííûé êîðîòêî-
óñûì äâóêðûëûì. Íåêîòîðûå èçìåíåíèÿ âûçâàíû óñèëåíèåì ìûøö, ñâÿçàííûõ ñ
ôóíêöèîíèðîâàíèåì ðîòîâîãî àïïàðàòà ó õèùíûõ è êðîâîñîñóùèõ ôîðì. Â ïðî-
öåññå àäàïòàöèè ê îïðåäåë¸ííûì îñîáåííîñòÿì ïèòàíèÿ ïðîèñõîäèëè ñóùåñòâåí-
íûå ïðåîáðàçîâàíèÿ ñòðóêòóð ðîòîâîãî àïïàðàòà îò èçìåíåíèÿ ìîðôîìåòðè÷åñêèõ
õàðàêòåðèñòèê òàêèõ ýëåìåíòîâ êàê ìàíäèáóëû, ìàêñèëëû, íèæíÿÿ ãóáà, äî ñëèÿ-
íèÿ èëè óòðàòû îòäåëüíûõ äåòàëåé. Â çàâèñèìîñòè îò îáðàçà æèçíè è òèïà ïèòà-
íèÿ, ïðè ñîõðàíåíèè ñîñòàâà ÷ëåíèêîâ, îñîáåííîå ðàçíîîáðàçèå ïðèîáðåëè ñåí-
ñîðíûå ïðèäàòêè – àíòåííû, áîëüøåå ñõîäñòâî îòìå÷àåòñÿ äëÿ ïàëüï. Ñî÷åòàíèå
ëèæóùå-ñîñóùåãî òèïà ïèòàíèÿ ó áîëüøèíñòâà âèäîâ îáåñïå÷èëî õîðîøåå ðàçâè-
òèå õîáîòêà ñ øèðîêèìè ëàáåëëóìàìè íèæíåé ãóáû. Ñîîòâåòñòâåííî ñòðîåíèþ öâå-
òîâ, íà êîòîðûõ îáû÷íî ïèòàþòñÿ òå èëè èíûå âèäû íåêòàðîôàãîâ, èçìåíÿëàñü
äëèíà õîáîòêà. Îí ìîæåò áûòü êîðîòêèì, êàê ó ãëþòîïñ è ìíîãèõ âèäîâ äðóãèõ
ñåìåéñòâ, ìîæåò áûòü óäëèí¸ííûì â ðàçëè÷íîé ñòåïåíè: òàê, ó âèäîâ Lampromyia
îí ñîñòàâëÿåò 3/4 äëèíû òåëà, à ó íåêîòîðûõ Pangoniinae äëèíà õîáîòêà ïðåâîñ-
õîäèò äëèíó òåëà â íåñêîëüêî ðàç. Ó ñàìîê õèùíûõ è êðîâîñîñóùèõ âèäîâ ïðî-
èñõîäèò óêðåïëåíèå ìàíäèáóëÿðíî-ìàêñèëëÿðíîãî êîìïëåêñà ñ óñèëåíèåì ðåæó-
ùèõ è êîëþùèõ ñâîéñòâ ìàíäèáóë è ìàêñèëë. Êðîâîñîñóùèå âèäû èçâåñòíû â
ñåìåéñòâàõ àòåðèöèä è ðàãèîíèä, ñðåäè ïîñëåäíèõ åñòü è õèùíûå âèäû è íåêòà-
ðîôàãè; èõ õîáîòîê èìååò îáùèå ÷åðòû ñ òàêîâûì òàáàíèä, íî ñîñòîèò èç 14 ñêëå-
ðèòîâ. Íàèáîëåå ñîâåðøåíåí ðîòîâîé àïïàðàò ñàìîê ñëåïíåé, ñî÷åòàþùèé êàê ïëå-
çèîìîðôíûå, òàê è ýâîëþöèîííî ïðîäâèíóòûå ÷åðòû. Ãåíåðàëèçîâàííûì ñëåäó-
åò ñ÷èòàòü ñîõðàíåíèå ïîëíîãî, äëÿ íèçøèõ ïðÿìîøîâíûõ, ñîñòàâà ñêëåðèòîâ èç
18 äåòàëåé è ñâÿçàííûõ ñ íèìè ìûøö, à òàêæå êà÷àòåëüíîå äâèæåíèå ìàíäèáóë.
Óñèëåíèå ñêëåðîòèçàöèè ìàíäèáóë è ìàêñèëë ñ îáúåäèíåíèåì èõ â åäèíûé êîëþ-
ùå-ðåæóùèé îðãàí, ïëîòíî ñî÷ëåí¸ííûé ñ ãîëîâíîé êàïñóëîé, äåëàåò íåâîçìîæ-
íûì åãî âûäâèæåíèå è âòÿãèâàíèå. Ïðè òàêîì ñòðîåíèè åäèíñòâåííîé âîçìîæ-
íîñòüþ íàðóøåíèÿ öåëîñòíîñòè ïîêðîâîâ æåðòâû ÿâëÿåòñÿ êðàéíå ïðèìèòèâíûé
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ñïîñîá ñ ïîìîùüþ êà÷àòåëüíîãî äâèæåíèÿ ïðè ïîî÷åð¸äíîì ñîêðàùåíèè ïðèâî-
äÿùèõ è îòâîäÿùèõ ìûøö (Snodgrass, 1928). Ïðîäâèíóòûìè ÷åðòàìè ìîæíî ñ÷è-
òàòü èíòåãðàöèþ â åäèíûé îðãàí êîëþùèõ ÷àñòåé è óñèëåíèå èõ ñêëåðîòèçàöèè,
ñèëüíîå ðàçâèòèå íèæíåé ãóáû äëÿ âûïîëíåíèÿ ðàçëè÷íûõ ôóíêöèé, óñèëåíèå ìóñ-
êóëàòóðû, îáåñïå÷èâàþùåé ðàáîòó ðîòîâîãî àïïàðàòà. Íàëè÷èå ïîëíîãî ñîñòàâà
ðîòîâûõ äåòàëåé äåëàåò åãî óíèâåðñàëüíûì äëÿ âûïîëíåíèÿ êîëþùèõ, ðåæóùèõ,
ëèæóùèõ è ñîñóùèõ äåéñòâèé. Ó ñàìöîâ è íåêðîâîñîñóùèõ ñàìîê ñëåïíåé ïðî-
èçîøëà àòðîôèÿ ìàíäèáóë, óêîðî÷åíèå ìàêñèëë è ãàëåà, ðåäóêöèÿ êàðäî (Ñêóôüèí,
Ñóâîðîâà, 1977; McKeever, French, 1999).

Îòëè÷èòåëüíîé ÷åðòîé ýâîëþöèîííîãî ïóòè ëè÷èíîê çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè
íèçøèõ êîðîòêîóñûõ äâóêðûëûõ ÿâëÿåòñÿ ðàçâèòèå õèùíè÷åñòâà, êîòîðîå â ñî÷å-
òàíèè ñ âíåêèøå÷íûì ïèùåâàðåíèåì îáåñïå÷èëî çíà÷èòåëüíûé óñïåõ â ðàçâèòèè
ýòèõ íàñåêîìûõ, íî âûçâàëî íåîáõîäèìîñòü ïðåîáðàçîâàíèÿ ðîòîâîãî àïïàðàòà è
ãîëîâû â öåëîì. Îñíîâíûì ýëåìåíòîì ñîâåðøåíñòâîâàíèÿ ãîëîâû ó íèçøèõ
êîðîòêîóñûõ áûëî ïðåîáðàçîâàíèå òåíòîðèóìà (Cook, 1949). Ñ ðàçâèòèåì òåíòî-
ðèóìà åãî ïåðåäíèå ðóêè ñòàëè íåîáõîäèìîé òî÷êîé îïîðû äëÿ ìàíäèáóë è ìàê-
ñèëë, îáúåäèí¸ííûõ â åäèíûé êîìïëåêñ, äâèæåíèå êîòîðîãî ñòàëî âîçìîæíûì â
âåðòèêàëüíîé ïëîñêîñòè. Äàëüíåéøàÿ ýâîëþöèÿ ãîëîâû ëè÷èíîê â ïðåäåëàõ
èíôðàîòðÿäà ïðîèñõîäèëà â íàïðàâëåíèè óêðåïëåíèÿ ýïèêðàíèóìà è åãî ñî÷ëå-
íåíèÿ ñ òåíòîðèóìîì, à òàêæå àêòèâíîãî ðàçâèòèÿ ìûøå÷íîãî êîìïëåêñà äëÿ âòÿ-
ãèâàíèÿ ãîëîâû â ãðóäíûå ñåãìåíòû.

Â ïðåäåëàõ èíôðàîòðÿäà ñòðîåíèå ãîëîâû ëè÷èíîê ñîõðàíÿåò îáùèå ÷åðòû, çà
èñêëþ÷åíèåì ðîäà Rhagio, ÷òî áóäåò ðàññìîòðåíî íèæå. Óäëèí¸ííàÿ íåñêîëüêî
ñóæåííàÿ â ïåðåäíåé ÷àñòè ïðîãíàòè÷åñêàÿ ãîëîâà ó âèäîâ ðàçëè÷íûõ ñåìåéñòâ â
3—5 ðàç äëèííåå, ÷åì íàèáîëüøàÿ å¸ øèðèíà â äèñòàëüíîé ÷àñòè; â åñòåñòâåííîì
ñîñòîÿíèè âòÿíóòà â ïåðåäíåãðóäíûå ñåãìåíòû äî óðîâíÿ ðàñïîëîæåíèÿ ñåíñîð-
íûõ ñòðóêòóð. Ñëîæíàÿ ñèñòåìà ìûøå÷íîãî àïïàðàòà, çàíèìàþùàÿ áîëüøóþ ÷àñòü
ãîëîâíîé êàïñóëû, îáåñïå÷èâàåò ðàçíîîáðàçíûå äâèæåíèÿ ãîëîâû. Èñêëþ÷èòåëüíàÿ
ïîäâèæíîñòü ãîëîâû ëè÷èíîê ñëåïíåé ïîçâîëÿåò ñîâåðøàòü âðàùàòåëüíûå äâèæå-
íèÿ íà 90î, âûäâèãàòü å¸ íàðóæó áîëåå ÷åì íà òðåòü äëèíû è, â ñëó÷àå íåáëàãî-
ïðèÿòíûõ óñëîâèé, ïîëíîñòüþ âòÿãèâàòü â ãðóäíûå ñåãìåíòû (Îëñóôüåâ, 1977).
Ãîëîâíàÿ êàïñóëà, èëè ýïèêðàíèóì, íàèáîëåå ñèëüíî óïëîòíåíà â òåìåííîé ÷àñòè,
ñ âåíòðàëüíîé ñòîðîíû å¸ êðàÿ ðàçîìêíóòû (ðèñ. 14, à). Òåíòîðèóì â âèäå äâóõ
ïàðàëëåëüíûõ ïëàñòèí ôðàãìû îòõîäèò îò äîðñàëüíîãî ñâîäà ýïèêðàíèóìà â
ïåðåäíåé åãî ÷àñòè, íåñêîëüêî óäëèíÿÿñü è ðàçäâàèâàÿñü âïåðåäè, – ïåðåäíèå ðóêè
òåíòîðèóìà (ðèñ. 14, b); äâà ñòåðæíÿ, îòõîäÿùèå íàçàä äî êîíöà ýïèêðàíèóìà, –
çàäíèå ðóêè. Ñòåïåíü ðàçâèòèÿ ñàìîé ôðàãìû è ïåðåäíèõ ðóê íåîäèíàêîâà ó
ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ ñåìåéñòâ; íàèáîëåå ýòè ñòðóêòóðû ðàçâèòû ó òàáàíèä, íåñêîëü-
êî ñëàáåå ó àòåðèöèä; ó âåðìèëåîíèä è ãëþòîïñ ïåðåäíèå ðóêè òåíòîðèóìà íå ðàç-
äâîåíû. Ìåæäó âíóòðåííèìè ÷àñòÿìè ïåðåäíèõ ðóê òåíòîðèóìà íàõîäèòñÿ îñíî-
âàíèå âåðõíåé ãóáû, ïî îáåèì ñòîðîíàì êîòîðîé ê íàðóæíûì ÷àñòÿì ïîñðåäñòâîì
áàçàëüíîãî ñêëåðèòà ïðè÷ëåíåíû ïàðíûå ïðèäàòêè ðîòîâîãî àïïàðàòà – ìàíäè-
áóëÿðíî-ìàêñèëëÿðíûé êîìïëåêñ (ðèñ. 14, ñ). Î÷åíü êðåïêèå ñàáëåâèäíûå ìàí-
äèáóëû â ðàçíîé ñòåïåíè èçîãíóòû ó âèäîâ ðàçëè÷íîé òàêñîíîìè÷åñêîé ïðèíàä-
ëåæíîñòè (ðèñ. 15, ñ, d). Èõ íèæíèé êðàé îáû÷íî ñíàáæåí çóáöàìè, íî ó ëè÷è-
íîê âåðìèëåîíèä è åäèíñòâåííîãî ñðåäè òàáàíèä ðîäà Heptatoma Meigen, 1803, à
òàêæå ÷àñòè ðàãèîíèä çàçóáðåííûå ñêëàäêè ïîêðûâàþò è áîêîâûå ïîâåðõíîñòè ìàí-
äèáóë (ðèñ. 15, a, b). Ïî-âèäèìîìó, ïîäîáíàÿ ñòðóêòóðà âíóòðåííåé è áîêîâîé
ïîâåðõíîñòåé ìàíäèáóë ÿâëÿåòñÿ ãåíåðàëèçîâàííûì ñîñòîÿíèåì, ïðåäâàðÿþùèì
îáðàçîâàíèå âíóòðåííåãî êàíàëà. Ó ëè÷èíîê ãëþòîïñ, àòåðèöèä è òàáàíèä âíóò-
ðè ìàíäèáóë íàõîäèòñÿ ñêâîçíîé êàíàë äëÿ ââåäåíèÿ ñåêðåòà ìàíäèáóëÿðíûõ
æåëåç, âîçäåéñòâèå êîòîðîãî ðàçðóøàåò òêàíè æåðòâû. Ñ âíóòðåííåé ñòîðîíû ê ìàí-
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äèáóëàì ïðèìûêàþò ïëîñêèå âûòÿíóòî-òðåóãîëüíîé ôîðìû ìàêñèëëû, êðàÿ êîòî-
ðûõ îáû÷íî ïîêðûòû øèïèêàìè è ùåòèíêàìè. Ó îñíîâàíèÿ êàæäîé èç ìàíäèáóë
õîðîøî çàìåòíû êîìïàêòíûå ãðóïïû ùåòèíîê – ìàíäèáóëÿðíûå ùåòêè (ðèñ. 16,
a), îñíîâàíèåì äëÿ êîòîðûõ ó ïðîäâèíóòûõ ôîðì ñëóæèò âñïîìîãàòåëüíûé ïðî-
äîëãîâàòûé ñêëåðèò, ñî÷ëåí¸ííûé ñ áàçàëüíûì. Ïî ôîðìå, ðàçìåðàì è êîëè÷åñòâó
ùåòèíîê, à ãëàâíîå, õàðàêòåðó èõ ñî÷ëåíåíèÿ, îíè î÷åíü îòëè÷àþòñÿ íå òîëüêî ó
ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ ñåìåéñòâ (ðèñ. 17), íî è â ïðåäåëàõ ìíîãî÷èñëåííîãî ñåìåé-
ñòâà òàáàíèä (Andreeva, 1997). Ó âåðìèëåîíèä ìàíäèáóëÿðíûå ù¸òêè îòñóòñòâóþò,
÷òî îáúÿñíÿåòñÿ íåñîîòâåòñòâèåì ôóíêöèîíàëüíîãî íàçíà÷åíèÿ ýòîé ñòðóêòóðû îñî-
áåííîñòÿì ïèòàíèÿ èõ ëè÷èíîê. Ôóíêöèè ìàíäèáóëÿðíûõ ù¸òîê çàêëþ÷àþòñÿ â
óäåðæàíèè æåðòâû, îñîáåííî â ïåðâûå ìèíóòû, ïîêà íå ïðîÿâèòñÿ äåéñòâèå ñåê-
ðåòà ìàíäèáóëÿðíûõ æåë¸ç. Íåîäíîêðàòíî ïðè íàáëþäåíèè ïðîöåññà íàïàäåíèÿ
è ïèòàíèÿ êðóïíûõ ëè÷èíîê ñëåïíåé àâòîð âèäåëà, êàê ïîñëå ìãíîâåííîãî óäàðà
ìàíäèáóë îäíîâðåìåííî â òåëî ÷åðâÿ ïîãðóæàþòñÿ ìàíäèáóëÿðíûå ù¸òêè. Â ñëó-
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Ðèñ. 15. Ôîðìà ìàíäèáóë ëè÷èíîê: à – Vermileo sp.; b – Heptatoma pellucens (Fabricius, 1776); c – P. pyri-
tosus; d – Therioplectes tricolor Zeller, 1842.

Fig. 15. The shape of mandibles of the larvae: à – Vermileo sp.; b – Heptatoma pellucens (Fabricius, 1776);
c – P. pyritosus; d – Therioplectes tricolor Zeller, 1842.

Ðèñ. 14. Ñòðóêòóðû ãîëîâû ëè÷èíêè Tabanus sp.: à – îáùèé âèä ãîëîâíîé êàïñóëû (ëàòåðàëüíî); b –
ïåðåäíÿÿ ðóêà òåíòîðèóìà P. pyritosus; ñ – ìàíäèáóëÿðíî-ìàêñèëëÿðíûé êîìïëåêñ ñ áàçàëüíûì ñêëå-
ðèòîì.

Fig. 14. Details of the head of Tabanus sp. larvae: a – external view of head capsule (laterally); b – anteri-
or tentorial arm of P. pyritosus; c – mandibular-maxillary complex with basal sclerite.



÷àÿõ, êîãäà äëèíà æåðòâû â 2—3 ðàçà ïðåâîñõîäèëà ðàçìåðû ëè÷èíêè, íåêîòîðîå
âðåìÿ ÷åðâü, ïûòàÿñü óïîëçòè, òÿíóë ëè÷èíêó çà ñîáîé. Îáúåêòû ïèòàíèÿ ëè÷è-
íîê âåðìèëåîíèä – ñðàâíèòåëüíî ìåëêèå ÷ëåíèñòîíîãèå, ïîïàäàþùèå â ëîâ÷èå
ÿìêè, è, î÷åâèäíî, îíè èíà÷å ðàñïðàâëÿþòñÿ ñî ñâîèìè æåðòâàìè. Ðîòîâîé àïïà-
ðàò ëè÷èíîê âåðìèëåîíèä îòëè÷àåòñÿ òàêæå ñëåäóþùèìè äåòàëÿìè: îòñóòñòâóåò íèæ-
íÿÿ ãóáà; ôàðèíêñ ñëèò ñ íèæíèì êðàåì òåíòîðèàëüíîé ôðàãìû è, íåñêîëüêî íå
äîõîäÿ äî êîíöà ýïèêðàíèóìà, ïåðåõîäèò â ïèùåâîä; ñ âåíòðàëüíîé ñòîðîíû
îòñóòñòâóåò ñêëåðîòèçèðîâàííûé ñóáìåíòóì (Teskey, 1981).

Ó ëè÷èíîê ãëþòîïñ, àòåðèöèä è òàáàíèä ïðè ñõîäíîì õàðàêòåðå ïèòàíèÿ
ñòðóêòóðû ðîòîâîãî àïïàðàòà îòëè÷àþòñÿ íåçíà÷èòåëüíî. Âåíòðàëüíî ê ïåðåäíåé
÷àñòè ýïèêðàíèóìà ïðèëåãàåò ãèáêèé ñêëåðèò óäëèí¸ííî ñåðäöåâèäíîé ôîðìû –
ñóáìåíòóì, îõâàòûâàÿ âûñòóïàþùóþ âïåð¸ä íèæíþþ ãóáó. Êîíöåâîé îòäåë íèæ-
íåé ãóáû – ïðåìåíòóì – â äèñòàëüíîé ÷àñòè ðàçäåë¸í íà äâà çàîñòð¸ííûõ âûñòó-
ïà – ãëîññû, ó èõ îñíîâàíèÿ âèäíà ïàðà îäíî÷ëåíèêîâûõ ëàáèàëüíûõ ïàëüï. Â
íà÷àëüíóþ ÷àñòü ïðåìåíòóìà ïëîòíî âëîæåí ãèïîôàðèíêñ, îáðàçóþùèé äíî ðîòî-
âîé ïîëîñòè.

Ñåíñîðíûå ñòðóêòóðû, êàê è ó âçðîñëûõ íàñåêîìûõ, âåñüìà ðàçíîîáðàçíû, íî
ó ëè÷èíîê îíè ìîãóò îòëè÷àòüñÿ ïî ôîðìå, ðàñïîëîæåíèþ è êîëè÷åñòâó ÷ëåíè-
êîâ; áëèæå ê âåíòðàëüíîé ÷àñòè ãîëîâû îáû÷íî íàõîäÿòñÿ ñëîæíî óñòðîåííûå ñåí-
ñîðíûå ùåòèíêè èëè èõ ãðóïïû.

Ãîëîâà ëè÷èíîê ðîäà Rhagio ëèøåíà ñïëîøíîãî ýïèêðàíèóìà, å¸ ìàêñèìàëü-
íàÿ øèðèíà ïðèõîäèòñÿ íà óðîâåíü ðàñïîëîæåíèÿ àíòåíí. Òåìåííóþ ÷àñòü ãîëî-
âû íàêðûâàåò êðåïêèé äîðñàëüíûé ñêëåðèò, ñëèòûé ñ êëèïåóñîì (ðèñ. 18, à: 1),
ê ôðîíòàëüíîìó êðàþ êîòîðîãî ïðèìûêàåò âåðõíÿÿ ãóáà (ðèñ. 18, à: 2). Îò âíóò-
ðåííåãî ñâîäà ñëåãêà âîãíóòîãî äîðñàëüíîãî ñêëåðèòà îòõîäÿò äâå íåáîëüøèå ïëà-
ñòèíû òåíòîðèàëüíîé ôðàãìû (ðèñ. 18, b: 2); å¸ ïåðåäíèå ðóêè ïðåäñòàâëåíû ñëà-
áûìè íåðàçäâîåííûìè âûñòóïàìè, çàäíèå – ïðîäîëæàþòñÿ äî äèñòàëüíîé ÷àñòè,
ãäå ïðî÷íî ñâÿçàíû ñ çàäíèì ñêëåðèòîì (ðèñ. 18, b: 3). Ñ îáåèõ ñòîðîí îò âåðõ-
íåé ãóáû ôðîíòàëüíî ðàñïîëîæåíû íàðóæíûå ëîïàñòè ïðåàíòåííàëüíûõ ñêëåðè-
òîâ (ðèñ. 18, à: 3), èõ âíóòðåííèå ëîïàñòè, ðàñïîëîæåííûå ïî îòíîøåíèþ ê
íàðóæíûì ïî÷òè ïîä ïðÿìûì óãëîì, íèæíèì êðàåì îïèðàþòñÿ íà ïåðåäíèå ðóêè
òåíòîðèóìà, à âåðõíèé êðàé ñëóæèò îïîðîé äëÿ ìàíäèáóë è ìàêñèëë (ðèñ. 18, c).
Ïî áîêàì îò àíòåíí, â ìåñòå ñî÷ëåíåíèÿ ïîñòàíòåííàëüíîãî âûñòóïà äîðñîêëè-
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Ðèñ. 16. Ãîëîâà ëè÷èíêè T. punctifer Osten Sacken, 1876 (à – ìàíäèáóëÿðíàÿ ùåòêà; ïî: Jackman et al.,
1983). Ìàñòàáíàÿ ëèíåéêà 0,2 ìì.

Fig. 16. The head of the larvae T. punctifer Osten Sacken, 1876 (a – mandibular brush; by Jackman et al.,
1983). Scale bar 0.2 mm.



30 Ð. Â. Àíäðååâà

ïåàëüíîãî è ïðåàíòåííàëüíîãî ñêëåðèòîâ, îòõîäÿò óçêèå îïîðíûå ñòåðæíè, êîòî-
ðûå äàëüøå ñðåäèíû ãîëîâû ñîåäèíåíû ñ çàäíèì ñêëåðèòîì. Àíòåííû è ïàëüïû
ñõîäíîãî ñòðîåíèÿ äàëåêî îòñòîÿò äðóã îò äðóãà, ðàçäåëåííûå âíåøíåé ëîïàñòüþ
ïðåàíòåííàëüíîãî ñêëåðèòà (ðèñ. 18, à). Ìåæäó îñíîâàíèåì àíòåííû è çàäíèì êðàåì
ïðåàíòåííàëüíîãî ñêëåðèòà õîðîøî çàìåòíû ùåòèíêè ãîëîâíûõ ù¸òîê, èõ îñíî-
âàíèÿ â ÿ÷åèñòîì ïîðÿäêå ãóñòî ðàñïðåäåëåíû íà ïîâåðõíîñòè ïîêðîâîâ. Ñóáìåíòóì

Ðèñ. 17. Ôîðìà ùåòèíîê ìàíäèáóëÿðíûõ ùåòîê ðàçëè÷íûõ ëè÷èíîê: a – Chrysopilus sp.; b – R. scolopaceus;
c – Atherix sp.; d – P. pyritisus; e – Goniops chrysocoma; f – Ch. nigripes Zetterstedt [1838]; g – T. bovinus;
h – T. b. bromius Linnaeus, 1758; i – T. sabuletorum Loew, 1874; j – Hybomitra semipollinosa Olsufjev, 1937;
k – Hybomitra ciureai (Seguy, 1937).

Fig. 17. The shape of mandibular brush spines of different larvae: a – Chrysopilus sp.; b – R. scolopaceus; c –
Atherix sp.; d – P. pyritisus; e – Goniops chrysocoma; f – Ch. nigripes Zetterstedt [1838]; g – T. bovinus; h –
T. b. bromius Linnaeus, 1758; i – T. sabuletorum Loew, 1874; j – Hybomitra semipollinosa Olsufjev, 1937; k –
Hybomitra ciureai (Seguy, 1937).
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îòñóòñòâóåò, åãî çàìåíÿåò ïðîçðà÷íàÿ ýëàñòè÷íàÿ ïë¸íêà, îõâàòûâàþùàÿ ïðåìåí-
òóì ñ âåíòðàëüíîé ñòîðîíû. Ãîëîâà îõâà÷åíà óïðóãèìè ïîêðîâàìè, óòîëù¸ííû-
ìè ñ áðþøíîé ñòîðîíû. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ó ôèëîãåíåòè÷åñêè áîëåå ïîçäíèõ
âèäîâ Chrysopilus è Symphoromyia ñòåïåíü ñêëåðîòèçàöèè ãîëîâíîé êàïñóëû ëè÷è-
íîê áëèæå ê òàêîâîé äðóãèõ âèäîâ èíôðàîòðÿäà, òåì íå ìåíåå òåíòîðèóì ðàçâèò
ñëàáî è ñî÷ëåí¸í ñ ìàíäèáóëàìè ïîñðåäñòâîì ïðåàíòåííàëüíîãî ñêëåðèòà. Â
ñòðîåíèè ãîëîâû ëè÷èíîê Rhagio îòìå÷åíû òàêèå ñóùåñòâåííûå îòëè÷èÿ êàê:
êîìïîçèöèÿ ãîëîâíîé êàïñóëû èç îòäåëüíûõ ñêëåðèòîâ, ñîåäèí¸ííûõ ñòåðæíÿìè;
ñî÷ëåíåíèå ìàíäèáóë è ìàêñèëë ñ ïåðåäíèìè ðóêàìè òåíòîðèàëüíîé ôðàãìû
ïîñðåäñòâîì âíóòðåííåé ëîïàñòè ïðåàíòåííàëüíîãî ñêëåðèòà; îòñóòñòâèå áàçàëü-
íîãî ñêëåðèòà; ñõîäñòâî â ñòðîåíèè àíòåíí è ïàëüï, ðàçäåë¸ííûõ íàðóæíîé
ëîïàñòüþ ïðåàíòåííàëüíîãî ñêëåðèòà; ðàñïîëîæåíèå ìàíäèáóëÿðíûõ ù¸òîê íà
ïîêðîâàõ, à íå íà âñïîìîãàòåëüíîì ñêëåðèòå. Èñêëþ÷èòåëüíàÿ ïëåçèîìîðôíîñòü
ïåðå÷èñëåííûõ äåòàëåé ñêëîíÿåò ê âûâîäó îá èñõîäíîì ñîñòîÿíèè ïîäîáíîé
«ìîäåëè» â ýâîëþöèè ãîëîâû, à íå å¸ ðåäóêöèè (Êðèâîøåèíà, Çàéöåâ, 1989). Ïî
ìíåíèþ Ý. Ô. Êóêà, äåëèêàòíàÿ ôðàãìà ìåæäó çàäíåé ÷àñòüþ òåíòîðèóìà è äîð-
ñàëüíîé ïîâåðõíîñòüþ ãîëîâû ó òàáàíèä è àòåðèöèä ÿâëÿåòñÿ âòîðè÷íûì îáðàçî-
âàíèåì (Cook, 1949). Óäëèíåíèå ãîëîâíîé êàïñóëû è ðàçâèòèå âíóòðåííåãî ñêå-
ëåòà ãîëîâû êàê îïîðû äëÿ âåðòèêàëüíîãî äâèæåíèÿ ìàíäèáóë è ðàçâèòèÿ ìûøå÷-
íîãî àïïàðàòà, à òàêæå çàùèòû öåíòðà íåéðîãóìîðàëüíîé ñèñòåìû, íà äàííîì ýòàïå
èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ, áåç ñîìíåíèÿ, ÿâëÿëîñü àïîìîðôèåé (Hennig, 1973). Â

Ðèñ. 18. Ñòðóêòóðû ãîëîâíîé êàïñóëû ëè÷èíêè R. scolopaceus: à – îáùèé âèä, äîðñàëüíî (1 – äîðñî -
êëèïåàëüíàÿ ïëàñòèíà; 2 – âåðõíÿÿ ãóáà; 3 – íàðóæíûå ëîïàñòè ïðåàíòåíàëüíûõ ñêëåðèòîâ); b – ïåðåä-
íÿÿ ÷àñòü êîìïëåêñà ñòðóêòóð ãîëîâû, ëàòåðàëüíî (1 – âíóòðåííÿÿ ëîïàñòü ïðåàíòåíàëüíîãî ñêëåðè-
òà; 2 – òåíòîðèàëüíàÿ ôðàãìà; 3 – çàäíÿÿ ðóêà òåíòîðèóìà); ñ – ìàíäèáóëà è ëîïàñòè ïðåàíòåíàëü-
íîãî ñêëåðèòà (1—2: 1 – âíóòðåííÿÿ; 2 – íàðóæíàÿ).

Fig. 18. Head structures of the larvae R. scolopaceus: a – common view of head capsule (dorsally); 1 – dor-
soclypeal plate, 2 – labrum, 3 – external blades of preantenal sclerite; b – anterior part of structures com-
plex of a head (laterally): 1 – internal blade of lateral sclerite; 2 – tentorial fragmata; 3 – posterior tentori-
al arm; c – composition of mandible with preantenal sclerite (1—2): 1 – internal blade; 2 – external one.



äàëüíåéøåì ýòîò ýòàï ðàçâèòèÿ ãîëîâíîé êàïñóëû ñòàë îñíîâîé äëÿ ïîñëåäóþùèõ
ïðåîáðàçîâàíèé.

Ðîòîâîé àïïàðàò ëè÷èíîê ïðèñïîñîáëåí äëÿ âñàñûâàíèÿ æèäêîãî ñóáñòðàòà.
Ïðè õèùíè÷åñòâå – ýòî äåñòðóêòóðèðîâàííûå ñ ïîìîùüþ âíåêèøå÷íîãî ïèùå-
âàðåíèÿ òêàíè æåðòâ; ïðè ñàïðîôàãèè è äåòðèòîôàãèè – îáâîäí¸ííûå ïðîäóêòû
ðàçëîæåíèÿ áåñïîçâîíî÷íûõ, ðàñòåíèé è ìèêðîîðãàíèçìîâ. Õàðàêòåð ïèùè îêà-
çûâàåò âëèÿíèå íà îáùåå ñòðîåíèå ïèùåâàðèòåëüíîé ñèñòåìû íàñåêîìûõ è óðî-
âåíü àêòèâíîñòè ôåðìåíòîâ. Äàííûå î ìîðôîôóíêöèîíàëüíûõ îñîáåííîñòÿõ
ñòðîåíèÿ ïèùåâàðèòåëüíîé ñèñòåìû íàñåêîìûõ ñ ðàçëè÷íûì ðåæèìîì ïèòàíèÿ
(Ãèëÿðîâ, Ñåìåíîâà, 1977) íå ñîãëàñóþòñÿ ñ ðàñïðîñòðàíåííûì ìíåíèåì, ÷òî õèù-
íè÷åñòâî – åäèíñòâåííûé ñïîñîá ïèòàíèÿ ëè÷èíîê ðàãèîíèä, àòåðèöèä è ñëåï-
íåé. Ñîãëàñíî èññëåäîâàíèÿì àâòîðà, äëèíà êèøå÷íèêà ëè÷èíîê ýòèõ ñåìåéñòâ â
1,5—2 ðàçà ïðåâîñõîäèò äëèíó òåëà, ÷òî ñâîéñòâåííî ñàïðîôàãàì. Ïðè èçó÷åíèè
ðåæèìà ïèòàíèÿ ëè÷èíîê òð¸õ âèäîâ ñëåïíåé ñ ðàçëè÷íîé ýêîëîãè÷åñêîé âàëåíò-
íîñòüþ è ïèùåâîé ñïåöèàëèçàöèåé (Ch. pictus Meigen, 1820 – äåòðèòîôàãè; T. autum-
nalis – çîîôàãè è ñàïðîôàãè; H. bimaculata Macquart, 1826 – çîîôàãè è äåòðèòî-
ôàãè) óñòàíîâëåíà êîððåëÿöèÿ ìåæäó óðîâíåì àêòèâíîñòè ïèùåâàðèòåëüíûõ ôåð-
ìåíòîâ è ñòåïåíüþ ñëîæíîñòè ïèùåâîãî ñóáñòðàòà. Â öåëîì ðåçóëüòàòû èñ ñëå äî âàíèé
ïîäòâåðäèëè îáóñëîâëåííîñòü ëîêàëèçàöèè ìåñòîîáèòàíèé ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ
âèäîâ ýâîëþöèîííî ñëîæèâøèìñÿ õàðàêòåðîì ïèòàíèÿ (Àíäðååâà, Íàãîðíàÿ,
1985). Äâîéñòâåííûé õàðàêòåð ïèòàíèÿ îñîáåííî âàæåí äëÿ âûæèâàíèÿ åù¸ íå
îêðåïøèõ ëè÷èíîê ðàííèõ âîçðàñòîâ.

ÁÈÎÍÎÌÈß

Ðàññìîòðåííîå â ïðåäûäóùèõ ðàçäåëàõ ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå
æèçíåííî âàæíûõ ñòðóêòóð è îðãàíîâ ïðåäñòàâèòåëåé èíôðàîòðÿäà îðãàíè÷íî
ñâÿçàíî ñ óñëîâèÿìè îáèòàíèÿ è îáðàçîì æèçíè êàæäîãî âèäà. Ðàçäåëåíèå öèêëà
ðàçâèòèÿ Holometabola íà äâå ôàçû: ïèòàíèÿ è ðîñòà, ðàçìíîæåíèÿ è ðàññåëåíèÿ
ïðåäîñòàâèëî ðàçëè÷íûì ãðóïïàì äâóêðûëûõ øèðîêèå âîçìîæíîñòè îñâîåíèÿ
èñòî÷íèêîâ ïèùè è ìåñò îáèòàíèÿ, ñ ñîîòâåòñòâóþùåé êîððåëÿöèåé îáðàçà æèçíè.
Ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî êîíêðåòíûå ñâåäåíèÿ îá ýêîëîãèè, ÷èñëåííîñòè, ôåíîëî-
ãèè, à, òåì áîëåå – îáðàçå æèçíè, äëÿ áîëüøèíñòâà ïðåäñòàâèòåëåé â ïóáëèêàöèÿõ
âñòðå÷àþòñÿ íå÷àñòî. Ãðóïïû âèäîâ â ñåìåéñòâàõ, ðàçëè÷àþùèåñÿ ýêîëîãè÷åñêè,
ìîðôîëîãè÷åñêè è ôèçèîëîãè÷åñêè, ïðèñïîñîáëåíû ê ñïåöèôè÷åñêèì óñëîâèÿì
îáèòàíèÿ, íî íàðÿäó ñ õàðàêòåðíûìè ÷åðòàìè, èì ñâîéñòâåííû è îáùèå ïîâåäåí-
÷åñêèå ÷åðòû. Äëÿ áîëüøèíñòâà âçðîñëûõ íàñåêîìûõ èíôðàîòðÿäà ìåñòàìè ïèòà-
íèÿ, îòäûõà, à ó íåêîòîðûõ – è ðàçìíîæåíèÿ ÿâëÿþòñÿ òðàâîñòîé è äðåâåñíî-
êóñòàðíèêîâûé ÿðóñ. Àíòîôèëüíûå Vermileonidae è âèäû íåáîëüøèõ ðàçìåðîâ èç
ðîäîâ Glutops, Chrysops è Haematopota â äíåâíîå âðåìÿ îáû÷íû íà òðàâÿíèñòûõ ðàñòå-
íèÿõ è êóñòàðíèêàõ. Êðóïíûå âèäû ñëåïíåé ïîñåùàþò öâåòóùèå ðàñòåíèÿ ïðåèìó-
ùåñòâåííî äëÿ ïèòàíèÿ, ïðåäïî÷èòàÿ ñëîæíîöâåòíûå è çîíòè÷íûå, äí¸ì èõ ÷àñòî
ìîæíî âèäåòü íà ñòâîëàõ äåðåâüåâ, ñòîëáàõ èëè ñòåíàõ ïîñòðîåê. Â îäíîé èç
íåìíîãèõ ïî äåòàëüíîñòè æèçíåîïèñàíèÿ äâóêðûëûõ ðàáîò îòìå÷åíî, ÷òî îáû÷-
íî àòåðèöèäû ïÿòè âèäîâ ðàññðåäîòî÷åíû íà ïðèáðåæíîé ðàñòèòåëüíîñòè (Naga -
tomy, 1962). Ïîäîáíûì îáðàçîì âåäóò ñåáÿ âåðìèëåîíèäû, íå ðàçëåòàÿñü äàëåêî
îò ìåñò âûïëîäà. Ðàãèîíèäû â ïðèðîäå ðàçîáùåíû è íåçàìåòíû; âìåñòå îíè ñîáè-
ðàþòñÿ íåíàäîëãî è â îïðåäåëåííûõ ìåñòàõ – äëÿ ñïàðèâàíèÿ è îòêëàäêè ÿèö
(Oldroyd, 1964), ÷åì îáúÿñíÿåòñÿ áåäíîñòü ñâåäåíèé îá èõ îáðàçå æèçíè. Â íàáëþ-
äåíèÿõ çà ïîâåäåíèåì ñëåïíåé-äîæä¸âîê òàêæå îòìå÷åíà ñêðûòíîñòü è áûñòðûå
êîðîòêèå ïåðåë¸òû (Ïîð÷èíñêèé, 1915). Ïîäîáíîå ïîâåäåíèå ìíîãèõ íåáîëüøî-
ãî ðàçìåðà ìóõ, âèäèìî, ÿâëÿåòñÿ çàùèòîé îò íàïàäåíèÿ õèùíèêîâ. Êðóïíûå
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íàñåêîìûå, â îñíîâíîì ýòî ñëåïíè, îòëè÷àþòñÿ ñòðåìèòåëüíûì ïîë¸òîì è ìîãóò
ïðåîäîëåâàòü çíà÷èòåëüíûå ðàññòîÿíèÿ, â îñîáåííîñòè, ïðåñëåäóÿ æèâîòíûõ.
Ïðèâåäåííûå äàííûå õàðàêòåðèçóþò èíäèâèäóàëüíóþ àêòèâíîñòü âèäîâ ðàçëè÷-
íûõ ñåìåéñòâ è èõ ïîäâèæíîñòü â áèîòîïàõ.

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü æèçíè èìàãî â ñðåäíåì ñîñòàâëÿåò îò 4—14 ñóò ó ãëþòîïñ
è àòåðèöèä; 10—20 ñóò – ðàãèîíèä è 15—35 – ñëåïíåé, íàõîäÿñü â çàâèñèìîñòè
îò ðàçìåðîâ âèäà. Îñòàëüíàÿ ÷àñòü æèçíåííîãî öèêëà, çà èñêëþ÷åíèåì 7—9-ñóòî÷-
íîãî ýìáðèîíàëüíîãî ïåðèîäà, ïðèõîäèòñÿ íà ðîñò è ðàçâèòèå ëè÷èíîê (òàáë. 1).

Ñîïðÿæåííîñòü ïðîèñõîäÿùèõ â îðãàíèçìå áèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ ñ öèê-
ëè÷åñêèìè èçìåíåíèÿìè îêðóæàþùåé ñðåäû îáåñïå÷èëà ïðèóðî÷åííîñòü ôåíîëî-
ãè÷åñêîé àêòèâíîñòè ðàçíûõ âèäîâ ê íàèáîëåå îïòèìàëüíûì ñðîêàì äëÿ âûæèâà-
íèÿ è ïðîèçâîäñòâà ïîòîìñòâà. Êîíêðåòíûå äàííûå î ïëîäîâèòîñòè ðàññìàòðèâàå-
ìûõ äâóêðûëûõ îòíîñÿòñÿ ê àòåðèöèäàì è ñëåïíÿì. Ïðè âñêðûòèè ïÿòè ñàìîê
Atherix ibis â ÿè÷íèêàõ áûëî îáíàðóæåíî îò 422 äî 575 ÿèö, à ó îäíîé ñàìêè – 1164.
Â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ ñàìêà îòêëàäûâàåò âñå ÿéöà îäíîâðåìåííî, ïîñëå ÷åãî
îáû÷íî óìèðàåò. Ñõîäíûå ïî êîëè÷åñòâó ÿèö äàííûå ïðèâåäåíû òàêæå äëÿ ñàìîê
äâóõ âèäîâ ðîäà Atrichops Werrall, 1909 è îäíîãî âèäà Suragina Walker, 1860
(Nagatomi, 1962). Äëÿ ñëåïíåé, â çàâèñèìîñòè îò òåìïåðàòóðíûõ ïîêàçàòåëåé
ñåçîíà, â óìåðåííîì ïîÿñå õàðàêòåðíû 2—3, ðåäêî 4 ãîíîòðîôè÷åñêèõ öèêëà, à â
óñëîâèÿõ Ñðåäíåé Àçèè 3—4 öèêëà îáû÷íû. Â êëàäêå Tabanus unifasciatus Loew, 1858
àâòîð íàñ÷èòàë 561 ÿéöî, à â òð¸õ êëàäêàõ Chrysops caecutiens Linne, 1758 îò 72 äî
123 ÿèö. Ó êðóïíûõ âèäîâ Tabanus è Therioplectes êëàäêè ìîãóò ñîäåðæàòü
600—1000 ÿèö (Ïàåíêî, 1968; Îëñóôüåâ, 1977). Íî êàê áû âûñîêà íè áûëà ïîòåí-
öèàëüíàÿ ïðîäóêòèâíîñòü âèäà, åãî ÷èñëåííîñòü â ïðèðîäå ðåäêî èçìåíÿåòñÿ
çíà÷èòåëüíî, ïîñêîëüêó âåðîÿòíîñòü âûæèâàíèÿ îñîáè â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ íåâå-
ëèêà.

Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ë¸òà ó áîëüøèíñòâà ïðåäñòàâèòåëåé èíôðàîòðÿäà îãðàíè÷å-
íà ñðîêîì èõ æèçíè â ñóììå ñ íåáîëüøèì ïðîìåæóòêîì âðåìåíè, íåîáõîäèìûì
äëÿ çàâåðøåíèÿ ìåòàìîðôîçà âñåõ æèçíåñïîñîáíûõ îñîáåé ãåíåðàöèè.
Ñèíõðîííîñòü ë¸òà ãåíåðàöèè îáåñïå÷èâàåò îïòèìàëüíóþ ïëîòíîñòü íàñåêîìûõ â
áèîòîïå è ñîâïàäåíèå èõ àêòèâíîñòè ñ îïðåäåë¸ííûìè ïðèðîäíûìè ÿâëåíèÿìè.
Âìåñòå ñ òåì â ñîñòàâå áîëåå êðóïíûõ ñåìåéñòâ, à èìåííî: Athericidae, Rhagionidae
è Tabanidae îòìå÷åíû âèäû, ó êîòîðûõ ë¸ò ïðîäîëæàåòñÿ îò äâóõ – â óìåðåííîé
çîíå äî ÷åòûð¸õ ìåñÿöåâ â þæíûõ îáëàñòÿõ (Lindner, 1924; Nagatomi, 1962;
Îëñóôüåâ, 1977). Óâåëè÷åíèå ñðîêîâ ë¸òà òàêèõ âèäîâ ïðîèñõîäèò çà ñ÷¸ò íåîäè-
íàêîâûõ òåìïîâ ðàçâèòèÿ èõ ëè÷èíîê, ïðåäñòàâëÿþùèõ îäíó ãåíåðàöèþ, à ó ñëåï-
íåé, ÷àñòî âûõîäÿùèõ èç îäíîé êëàäêè. Ýòî ïðèâîäèò ê ðàçíîâðåìåííîñòè äîñòè-
æåíèÿ èìè çðåëîñòè â òå÷åíèå òåïëîâîãî ñåçîíà è ïîñëåäóþùåãî ìåòàìîðôîçà, ÷òî
óäëèíÿåò îáùèé ñðîê ôåíîëîãèè âèäà, à ñëåäîâàòåëüíî, è ïåðèîäà âîñïðîèçâîä-
ñòâà (ðèñ. 19). Â þæíûõ ðàéîíàõ ðàçíèöà ìåæäó âðåìåíåì îñóùåñòâëåíèÿ ïåðâûõ
è ïîñëåäíèõ êëàäîê ÿèö ñàìêàìè Tabanus leleani Austen, 1820 ìîæåò äîñòèãàòü ÷åòû-
ð¸õ ìåñÿöåâ. Ëè÷èíêè òàêèõ âèäîâ, îñîáåííî ïðè äâóõëåòíåì è áîëåå öèêëå ðàç-
âèòèÿ, ïðåäñòàâëåíû â àññîöèàöèÿõ îñîáÿìè ðàçëè÷íûõ âîçðàñòíûõ ãðóïï ïðàê-
òè÷åñêè â ëþáîå âðåìÿ ãîäà, â îòëè÷èå îò âèäîâ ñ ñèíõðîííûì ïåðèîäîì âûïëî-
äà. Íàçâàííûå «ãåíåðàëèñòàìè» (Ìàðêîâ, Ñîëîâü¸â, 1995), èëè «ïðîöâåòàþùèìè»
(Îëñóôüåâ, 1977), â ôàóíå ñëåïíåé Ïàëåàðêòèêè îíè ñîñòàâëÿþò îêîëî 13 %. Ñðåäè
íèõ áîëåå òðåòè èìåþò òðàíñçîíàëüíûå àðåàëû, îñòàëüíûå òàêæå ðàñïðîñòðàíåíû
íà ïðîòÿæ¸ííûõ òåððèòîðèÿõ è íà îñíîâíîé ÷àñòè àðåàëîâ õàðàêòåðèçóþòñÿ êàê
äîìèíèðóþùèå ïî ÷èñëåííîñòè àêòèâíûå êðîâîñîñû (Àíäðååâà, 1998).

Ðåàëüíîå ñóùåñòâîâàíèå ëþáîãî âèäà â ïðèðîäå ñâÿçàíî ñ åñòåñòâåííî-èñòî-
ðè÷åñêèìè ãðóïïèðîâêàìè îñîáåé, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ «ýëåìåíòàðíûìè ôîðìàìè
ñóùåñòâîâàíèÿ âèäà» – ïîïóëÿöèÿìè (Øâàðö, 1967). Íà ïîïóëÿöèîííîì óðîâíå
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ïðåäñòàâèòåëè ñåìåéñòâ, âêëþ÷àÿ íàèáîëåå èçó÷åííûõ òàáàíèä, íå èññëåäîâàíû.
Ìîæíî ïîëó÷èòü òîëüêî êîñâåííîå ïðåäñòàâëåíèå î õàðàêòåðå ïîïóëÿöèé òåõ èëè
èíûõ âèäîâ, ó÷èòûâàÿ òàêèå äàííûå, êàê: ïðîòÿæåííîñòü çàíèìàåìûõ ýêîñèñòåì;
÷èñëåííîñòü è ïëîòíîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ â èõ ïðåäåëàõ; èíäèâèäóàëüíàÿ àêòèâíîñòü.
Âåëè÷èíà ýòèõ õàðàêòåðèñòèê êîððåëèðóåò ñ îáîãàùåíèåì ôîíäà íàñëåäñòâåííî-
ñòè ãåíåòè÷åñêèìè êîìáèíàöèÿìè, ÷òî ñïîñîáñòâóåò «ïîääåðæàíèþ àäàïòèâíîãî
ïîëèìîðôèçìà ïîïóëÿöèè» (Ãåðøåíçîí, 1941). Ïîïóëÿöèè ïðåäñòàâèòåëåé èíôðà-
îòðÿäà, ñîãëàñíî êëàññèôèêàöèè À. À. Ìàëèíîâñêîãî (1970: 167), ìîæíî îõàðàê-
òåðèçîâàòü êàê «ñèñòåìû ñ ìàëîé ñòåïåíüþ öåëîñòíîñòè, ñòðóêòóðà êîòîðûõ ñîñòîèò
èç îäíîòèïíûõ ýëåìåíòîâ è ñîõðàíÿåòñÿ áëàãîäàðÿ îäèíàêîâîìó îòíîøåíèþ ê ñðåäå
è ñõîäñòâó ðåàêöèé íà å¸ èçìåíåíèÿ». Âçàèìîäåéñòâèå ìåæäó ýëåìåíòàìè òàêèõ
ñèñòåì âîçíèêàåò â ïåðèîä ðåïðîäóêöèè, ïðîÿâëÿÿ ïîïóëÿöèîííóþ öåëîñòíîñòü.

Î ÷èñëåííîñòè è ðàñïðåäåëåíèè â áèîòîïàõ âèäîâ ðîäà Glutops ìîæíî ñóäèòü
ëèøü ïî ïðåèìàãèíàëüíûì ôîðìàì: íà îòäåëüíûõ ó÷àñòêàõ èçáûòî÷íî óâëàæí¸í-
íûõ íàäïîéìåííûõ òåððàñ íà Äàëüíåì Âîñòîêå îòìå÷åíà ïëîòíîñòü ëè÷èíîê
5 ýêç./0,25 ì2, «â îñòàëüíûõ ÷àñòÿõ – ðàâíîìåðíî, íî åäèíè÷íî» (Êðèâîøåèíà,
1971); â Êàíàäå âäîëü ïåñ÷àíûõ áåðåãîâ õîëîäíîãî ðó÷üÿ íà ðàññòîÿíèè 0,5 êì áûëî
îáíàðóæåíî 16 âçðîñëûõ ëè÷èíîê è 10 êóêîëîê (Teskey, 1970).

×èñëåííîñòü àòåðèöèä ïÿòè èññëåäîâàííûõ À. Íàãàòîìè âèäîâ â ïðåäåëàõ ìåñò
èõ îáèòàíèÿ îáîçíà÷åíà êàê: «ìíîãî», «ëåòàëè â áîëüøîì êîëè÷åñòâå» (Nagatomi,
1979); áîëåå êîíêðåòíûå äàííûå ïðèâåäåíû äëÿ îêðåñòíîñòåé Áîëüøèõ Êàðëîâèö
â ×åõèè. Âî âðåìÿ ðåãóëÿðíûõ ýêñêóðñèé âäîëü áåðåãîâ äâóõ ðó÷ü¸â ñî ñðåäèíû
ìàÿ ïî êîíåö èþíÿ áûëî ñîáðàíî 719 ëè÷èíîê Atherix marginata Fabricius, 1781 ñ
ìîíîâîëüòèííûì ðàçâèòèåì (Vanhara, 1975). Íà îñíîâàíèè ëèòåðàòóðíûõ ñâåäå-
íèé è íàáëþäåíèé àâòîðà ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ó ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ê ðàçâèòèþ
â îïðåäåë¸ííûõ óñëîâèÿõ âèäîâ ãëþòîïñ, âåðìèëåîíèä è àòåðèöèä, íå óëåòàþùèõ
äàëåêî îò ìåñò ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê, èíäèâèäóàëüíàÿ àêòèâíîñòü íåâûñîêà. Ïðè

Ðèñ. 19. Ñõåìà æèçíåííûõ öèêëîâ ñëåïíåé ñ ñèíõðîííûì è àñèíõðîííûì âûïëîäîì: 1 – ñòàäèÿ êóêîë-
êè; 2 – ñòàäèÿ èìàãî; 3 – ïåðèîä êëàäêè ÿèö.

Fig. 19. Outline of horse flies life cycles with synchronous and asynchronous period of emerging: 1 – stage of
pupa; 2 – stage of adult; 3 – period of oviposition.



ñêðûòîì îáðàçå æèçíè, íî äîñòàòî÷íî ÷àñòîé âñòðå÷àåìîñòè, ïëîòíîñòü ðàñïðå-
äåëåíèÿ â áèîòîïàõ è àêòèâíîñòü ðàãèîíèä ìîæíî îöåíèòü êàê óìåðåííóþ. Îáèëèå
è âèäîâîå áîãàòñòâî ñëåïíåé â ðàçëè÷íûõ ýêîñèñòåìàõ ìíîãèõ ãåîãðàôè÷åñêèõ ðàé-
îíîâ èññëåäîâàíû çíà÷èòåëüíî ïîëíåå â ñðàâíåíèè ñ áîëåå ÷åì ñêðîìíûìè ñâå-
äåíèÿìè î ÷èñëåííîñòè è àêòèâíîñòè â ïðèðîäå âèäîâ îáñóæäàåìûõ ñåìåéñòâ. Â
ïåðèîä àêòèâíîñòè â ðàçëè÷íûõ áèîòîïàõ îäíîâðåìåííî ìîæåò ëåòàòü îò 13 äî
35 âèäîâ. Íî äàæå íà ñàìûõ íåáëàãîïîëó÷íûõ ïî àãðåññèâíîñòè ýòèõ êðîâîñîñîâ
çàáîëî÷åííûõ òåððèòîðèÿõ, êîãäà íà òåïëîêðîâíûõ ìîæåò íàïàäàòü íåñêîëüêî äåñÿò-
êîâ îñîáåé â ìèíóòó, ÷èñëåííîå ñîîòíîøåíèå îòäåëüíûõ âèäîâ äàëåêî íå îäèíà-
êîâî. Ïðè çíà÷èòåëüíîì ðàçíîîáðàçèè ñîñòàâà ñëåïíåé â òàêèõ çîíàõ ìàññîâûå,
øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå ýëåìåíòû ñîñòàâëÿþò ëèøü íåáîëüøóþ ÷àñòü âèäîâ,
îñòàëüíûå – îòíîñÿòñÿ ê êàòåãîðèè íåìíîãî÷èñëåííûõ, ðåäêèõ èëè åäèíè÷íûõ
(Øåâöîâà, 1975). Íàãëÿäíûì ïðèìåðîì ó÷¸òà ÷èñëåííîñòè ñëåïíåé â ïðèðîäå ìîæåò
ñëóæèòü îïûò, ïðîäåëàííûé È. À. Ïîð÷èíñêèì (1915). Åæåäíåâíî â îäíî è òî æå
âðåìÿ îí ïðîõîäèë ñ êëååâûì ùèòîì ïî îäíîìó ìàðøðóòó îêîëî 700 ì, çà 3 äíÿ
åãî óëîâ ñîñòàâèë 283 + 90 + 28 = 401 (}) Haematopota pluvialis (Linnaeus, 1758),
ïîñëå ÷åãî äîæä¸âêè ïðàêòè÷åñêè îòñóòñòâîâàëè íà ìåñòå îïûòà äî êîíöà ñåçîíà.

Ëè÷èíêè. Ðàçâèòèå ëè÷èíî÷íûõ ôîðì áîëüøèíñòâà âèäîâ èíôðàîòðÿäà
ñîñòàâëÿåò íàèáîëåå äëèòåëüíûé ïåðèîä îíòîãåíåçà, ïî ñóòè îïðåäåëÿÿ ïðîäîëæè-
òåëüíîñòü èõ æèçíåííûõ öèêëîâ. Øèðîòíûå èçìåíåíèÿ êëèìàòà, ðåëüåô è ãèäðî-
ãðàôè÷åñêèå ôàêòîðû, õàðàêòåðíûå äëÿ îñíîâíûõ ëàíäøàôòíûõ çîí, îêàçûâàþò
áîëüøîå âëèÿíèå íà ôîðìèðîâàíèå îïðåäåë¸ííîãî ñîñòàâà ôëîðû è ôàóíû. Íî ðàñ-
ïðåäåëåíèå òåõ èëè èíûõ âèäîâ èíôðàîòðÿäà â êîíêðåòíûõ çîíàõ è áèîòîïàõ çàâè-
ñèò ïðåæäå âñåãî îò íàëè÷èÿ êîìïëåêñà óñëîâèé, íåîáõîäèìûõ äëÿ ðàçâèòèÿ èõ
ëè÷èíîê. Ïî ïðèíàäëåæíîñòè ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ âèäîâ ê êîíêðåòíîé æèçíåí-
íîé ôîðìå ìîæíî îïðåäåëèòü òèï èõ ìåñòîîáèòàíèÿ. Òàê, íàïðèìåð, áîëüøèíñòâî
âèäîâ, ëè÷èíêè êîòîðûõ îòíîñÿòñÿ ê êëàññó ðåîôèëîâ èç òèïà ãèäðîáèîíòîâ,
ðàñïðîñòðàíåíû â îïðåäåë¸ííîì ïîÿñå ãîðíûõ ñèñòåì è ïðèëåãàþùèõ ê íèì
ïðåäãîðüÿì. Ëèøü 3 âèäà àòåðèöèä è 2 âèäà òàáàíèä «îñâîèëè» ðå÷íûå ñèñòåìû
ðàâíèí, ÷àñòè÷íî äîñòèãíóâ ñåâåðà Åâðîïåéñêîé ÷àñòè Ïàëåàðêòèêè. Â ðó÷üÿõ è
íåáîëüøèõ ðå÷êàõ ëè÷èíêè ðåîôèëîâ íàõîäÿòñÿ â äîííîì ñóáñòðàòå, ÷àùå ïîä êàì-
íÿìè, ïî âñåé øèðèíå ðóñëà è äî ãëóáèíû – 1 ì (ïðè ìåòîäèêå ñáîðà àâòîðà).
Ëèìíîôèëîâ ìîæíî îáíàðóæèòü â ãóñòûõ çàðîñëÿõ âîäíîé ðàñòèòåëüíîñòè –
áëèæå ê äîííîìó ñóáñòðàòó – íà ïåðåêàòàõ íåãëóáîêèõ âîäîòîêîâ, à â çàòîêàõ è
ïðèáðåæíûõ ó÷àñòêàõ – â ñêîïëåíèÿõ îòìèðàþùèõ ðàñòåíèé. Æèçíåííàÿ ôîðìà
ãåìèãèäðîáèîíòîâ ëèäèðóåò ïî ðàçíîîáðàçèþ ìåñòîîáèòàíèé è ñîñòàâó âèäîâ.
Ïðåèìóùåñòâî ðàçâèòèÿ â ñðåäàõ ñ íàä¸æíûìè óñëîâèÿìè óâëàæíåíèÿ «îöåíèëè»
îêîëî 60 % âèäîâ íàèáîëåå ïëàñòè÷íîãî ñåìåéñòâà òàáàíèä, íåêîòîðûå âèäû
ðàãèîíèä è íàèáîëåå ãåíåðàëèçîâàííûå âèäû ãëþòîïñ. Ìåñòà èõ ðàçâèòèÿ ðàñïî-
ëîæåíû âáëèçè óðåçà âîäû âäîëü ïîëîãèõ áåðåãîâ âñåâîçìîæíûõ âîäîòîêîâ, âîäî-
¸ìîâ, áîëîò è çàáîëî÷åííîñòåé. Ëè÷èíêè îêîëî 35 % âñåõ âèäîâ èíôðàîòðÿäà èç
ñåìåéñòâ Vermileonidae, Rhagionidae è Tabanidae îòíîñÿòñÿ ê ýêîëîãè÷åñêè íàèìå-
íåå èçó÷åííîé æèçíåííîé ôîðìå – ýäàôîáèîíòîâ. Â çàâèñèìîñòè îò ôèçè÷åñêèõ
ñâîéñòâ ïî÷â, â êîòîðûõ ðàçâèâàþòñÿ ëè÷èíêè ýäàôîáèîíòîâ, îíè ñîñòàâëÿþò äâà
êëàññà: ïñàììîáèîíòîâ – îáèòàòåëåé ñûïó÷èõ ñóáñòðàòîâ, â îñíîâíîì – ïåñ÷à-
íûõ, è öåñïèòîáèîíòîâ, – íàñåëÿþùèõ äåðíîâèíó. Ïåðâûå ïðåäñòàâëåíû èçâåñò-
íûìè ëè÷èíêàìè âåðìèëåîíèä è òàáàíèä ãðóïïû T. sabuletorum, âòîðûå – ïðåîáëà-
äàþùèì áîëüøèíñòâîì èçâåñòíûõ ëè÷èíîê ðàãèîíèä è ëè÷èíêàìè îêîëî 27 %
âèäîâ òàáàíèä ôàóíû Ïàëåàðêòèêè. Ìåñòîîáèòàíèÿ öåñïèòîáèîíòîâ â óñëîâèÿõ ðàâ-
íèíû ëîêàëèçîâàíû ïðåèìóùåñòâåííî â èíòðàçîíàëüíûõ áèîòîïàõ – ðå÷íûõ
äîëèíàõ, áàëêàõ, äåïðåññèÿõ, ïîðîñøèõ äðåâåñíîé èëè êóñòàðíèêîâîé ðàñòèòåëü-
íîñòüþ, ëèáî â îïðåäåë¸ííîì ïîÿñå ãîðíûõ ñèñòåì. Íåðàâíîìåðíîñòü ðàçìåùå-
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íèÿ ó÷àñòêîâ ïî÷âû ñ îïòèìàëüíûìè äëÿ ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê óñëîâèÿìè âëàæíî-
ñòè, èíñîëÿöèè, ñîäåðæàíèÿ îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ – ïðè÷èíà èõ ïÿòíèñòîãî ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ. Â îòäåëüíûõ àññîöèàöèÿõ ðåäêî îáíàðóæèâàþòñÿ ëè÷èíêè áîëåå òð¸õ
âèäîâ, à ñðåäíÿÿ âåëè÷èíà ïëîòíîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ – 2—3 ýêç./ì2.

Ðàçíîîáðàçèå æèçíåííûõ ôîðì ëè÷èíîê âèäîâ èíôðàîòðÿäà îòðàæàåò ïîòåí-
öèàë èõ àäàïòèâíîé íîðìû – âîçìîæíîñòü ïîñòåïåííîãî ïåðåõîäà îò îäíèõ óñëî-
âèé ñóùåñòâîâàíèÿ ê äðóãèì. Âåäóùàÿ ðîëü àäàïòèâíîé ðàäèàöèè ëè÷èíî÷íûõ ôîðì
â ýâîëþöèîííîì ðàçâèòèè ìíîãèõ ãðóïï äâóêðûëûõ áûëà îòìå÷åíà èçâåñòíûìè
äèïòåðîëîãàìè (Ðîäåíäîðô, 1964; Hennig, 1981). «Èçìåíåíèå ñðåäû â îïðåäåëåí-
íîì íàïðàâëåíèè íåèçáåæíî âëå÷åò èçìåíåíèå îðãàíèçìà (÷åðåç ïðîöåññ åñòåñòâåí-
íîãî îòáîðà), ñîïðîâîæäàþùååñÿ âûðàáîòêîé íîâûõ ïðèñïîñîáèòåëüíûõ íîðì»
(Øìàëüãàóçåí, 1969: 381). Àäàïòèâíàÿ ðàäèàöèÿ îêàçûâàåò âëèÿíèå íà âñå ñôåðû
ñóùåñòâîâàíèÿ îðãàíèçìà îò ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðåîáðàçîâàíèé äî äèâåðãåíöèè
âèäîâ. Â ïðîöåññå ðàññåëåíèÿ íàñåêîìûõ ïðîèñõîäèò èõ ïðèñïîñîáëåíèå êàê ê
ôèçè÷åñêèì ôàêòîðàì íîâîé ñðåäû, òàê è êëèìàòè÷åñêèì óñëîâèÿì ðàçíûõ ïðè-
ðîäíûõ çîí. Ïðåîáðàçîâàíèå íàðóæíîé ìîðôîëîãèè ïðîèñõîäèò ïîä âëèÿíèåì
ôèçè÷åñêèõ ñâîéñòâ ñðåäû îáèòàíèÿ – ïëîòíîñòè, îáâîäíåíèÿ, ðåàêòèâíîñòè.
Ïðèìåðîì ôîðìèðîâàíèÿ ãàáèòóñà òåëà, ñîîòâåòñòâóþùåãî óñëîâèÿì îáèòàíèÿ,
ìîãóò ñëóæèòü ëè÷èíêè ñëåïíåé, æèâóùèå â ñðåäàõ ðàçëè÷íûõ ïî ïëîòíîñòè è
óâëàæíåíèþ (Àíäðååâà, 1990). Ôîðìà îïîðíûõ è ëîêîìîòîðíûõ ïðèäàòêîâ, îáðà-
çóþùèõñÿ â ïðîöåññå ýâîëþöèè, òàêæå ñîîòâåòñòâóåò óñëîâèÿì ñðåäû îáèòàíèÿ –
ýòî äëèííûå êðåïêèå ùåòèíêè âåðìèëåîíèä, ñíàáæåííûå ÷åøóé÷àòûìè âûðîñòà-
ìè, âàëèêè ðàãèîíèä è íàèáîëåå ðàçâèòûå äâèãàòåëüíûå è ôèêñèðóþùèå ïðèäàò-
êè àòåðèöèä è òàáàíèä (ðèñ. 8). Â çàâèñèìîñòè îò âëàæíîñòè ñðåäû, ó ëè÷èíîê íàè-
áîëåå ïðîäâèíóòîãî ñåìåéñòâà òàáàíèä ïðîèçîøëà ñòðóêòóðèçàöèÿ ïîêðîâîâ íà ó÷à-
ñòêè ñ ðàçëè÷íîé ïðîíèöàåìîñòüþ (òàáë. 4).

Îñâîåíèå âèäàìè áîëüøèíñòâà ñåìåéñòâ òåððèòîðèé ðàçíûõ ïðèðîäíûõ çîí,
ñóùåñòâåííî îòëè÷àþùèõñÿ ïî êëèìàòè÷åñêèì óñëîâèÿì, îêàçàëîñü âîçìîæíûì
áëàãîäàðÿ ïàññèâíîìó òèïó àäàïòàöèé èõ ëè÷èíîê. Òàê îïðåäåëåíû Þ. È. ×åðíîâûì
(2008: 427) «ýêîëîãî-ôèçèîëîãè÷åñêèå ïðèñïîñîáëåíèÿ, êîòîðûå ïîä÷èíÿþò
èíòåíñèâíîñòü æèçíåäåÿòåëüíîñòè îðãàíèçìîâ óñëîâèÿì îêðóæàþùåé ñðåäû, íî
â òî æå âðåìÿ ïîâûøàþò èõ ðåçèñòåíòíîñòü ê íåáëàãîïðèÿòíûì âîçäåéñòâèÿì è
ñïîñîáñòâóþò áîëåå ýêîíîìíîìó èñïîëüçîâàíèþ ýíåðãåòè÷åñêèõ ðåñóðñîâ». Íèçøèå
êîðîòêîóñûå ââèäó èñõîäíîé ïðèìèòèâíîñòè îðãàíèçàöèè, ïðèñïîñàáëèâàëèñü ê
ïåññèìàëüíûì óñëîâèÿì ïóò¸ì çàìåäëåíèÿ ðîñòà è ðàçâèòèÿ çà ñ÷¸ò óâåëè÷åíèÿ
îáùåé ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíåííîãî öèêëà. Ìíîãîëåòíèå æèçíåííûå öèêëû
èçâåñòíû äëÿ ìíîãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ è, â ÷àñòíîñòè, ñâîéñòâåííû îáèòàòåëÿì
âûñîêèõ øèðîò, âûñîêîãîðèé, ãîðíûõ âîäîòîêîâ è âîäî¸ìîâ, à òàêæå ïóñòûíü
(Ñàóëè÷, 2010). Ðåçêèå ñóòî÷íûå è ñåçîííûå ïåðåïàäû òåìïåðàòóðû, íåäîñòàòîê
âëàãè, êðàòêîñòü òåïëîâîãî ïåðèîäà, íåäîñòàòîê êîðìà è äðóãèå ôàêòîðû òðåáóþò
âûðàáîòêè ñïåöèàëüíûõ ïðèñïîñîáëåíèé, ñïîñîáñòâóþùèõ àäàïòàöèè æèçíåííî-
ãî öèêëà ê êîíêðåòíûì óñëîâèÿì îáèòàíèÿ. Ïåðåõîä ê ìíîãîëåòíèì æèçíåííûì
öèêëàì ñòàë âîçìîæíûì áëàãîäàðÿ âûðàáîòêå ñïîñîáíîñòè íàñåêîìûõ ê íåîäíî-
êðàòíîìó ïðåðûâàíèþ àêòèâíîé æèçíåäåÿòåëüíîñòè è ôîðìèðîâàíèþ ïîêîÿùåé-
ñÿ ñòàäèè, îáëàäàþùåé ïîâûøåííîé óñòîé÷èâîñòüþ. Ñðåäè âèäîâ èíôðàîòðÿäà äëè-
òåëüíîñòü æèçíåííûõ öèêëîâ óâåëè÷èâàåòñÿ çà ñ÷¸ò ñðîêîâ ðàçâèòèÿ þâåíèëüíîé
ñòàäèè. Ëè÷èíêè ðÿäà âèäîâ ðàãèîíèä è òàáàíèä ïåðåæèâàþò çèìíèé ïåðèîä â
ñîñòîÿíèè îöåïåíåíèÿ, íàñòóïàþùåãî íåçàâèñèìî îò âîçðàñòà ëè÷èíîê, â îòâåò íà
ïðÿìîå âîçäåéñòâèå ñíèæåíèÿ òåìïåðàòóðû è íå òðåáóþò äëèòåëüíîãî ïåðèîäà äëÿ
àêòèâàöèè. Ê ïîâåäåí÷åñêèì ïðèñïîñîáëåíèÿì ëè÷èíîê ìîæíî îòíåñòè èçáèðà-
òåëüíîñòü ïðè âûáîðå â áèîòîïå ñî÷åòàíèÿ ïîäõîäÿùèõ óñëîâèé – «ñâÿçü ñ èíòðà-
çîíàëüíûìè ýëåìåíòàìè ëàíäøàôòà îáóñëàâëèâàåò ìåíüøóþ çàâèñèìîñòü îò
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çîíàëüíî-êëèìàòè÷åñêèõ ñìåí è ïîçâîëÿþò ñîõðàíèòü ñïåöèôè÷åñêèå îñîáåííî-
ñòè âèäà» (×åðíîâ, 2008: 405). Ïðèìåð – îáèòàíèå ëè÷èíîê ðàãèîíèä ðîäà Ptiolina
è òàáàíèä ðîäà Hybomitra â ìîõîâûõ ñëîåâèùàõ â òóíäðå, ãäå ïî÷âà ïðàêòè÷åñêè
íåïðèãîäíà äëÿ æèçíè. Çíà÷èòåëüíîìó ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêîìó ñîâåðøåíñòâîâà-
íèþ è âîçðàñòàíèþ òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ íàñåêîìûõ áëàãîïðèÿòñòâî-
âàëî îñâîåíèå ëè÷èíî÷íûìè ôîðìàìè íîâûõ ëàíäøàôòíûõ ôîðìàöèé è áèîòî-
ïîâ, îáðàçîâàâøèõñÿ â ïåðèîäû ãëîáàëüíûõ ïàëåîêëèìàòè÷åñêèõ ðåêîíñòðóêöèé.
Âîçäåéñòâèå âîçðàñòàþùåé äèôôåðåíöèàöèè ëàíäøàôòíî-êëèìàòè÷åñêèõ óñëîâèé
ïðîâîöèðóåò ó ëè÷èíîê ðÿäà âèäîâ ñïîñîáíîñòè ê ïðîëîíãèðîâàíèþ ðàçâèòèÿ ïðè
ñîêðàùåíèè ñåçîíà âåãåòàöèè íà ñåâåðå è èñïîëüçîâàíèþ çîíàëüíûõ òðàíñëîêà-
öèé íà þãå. Ðåçóëüòàòîì ôîðìèðîâàâøåéñÿ ôèçèîëîãè÷åñêîé ðàçíîêà÷åñòâåííî-
ñòè ëè÷èíîê ñòàëî ïîÿâëåíèå «ïðîöâåòàþùèõ» âèäîâ â ñîñòàâå íàèáîëåå êðóïíûõ
ñåìåéñòâ èíôðàîòðÿäà. Îáðàçîâàíèå â âîñòî÷íîé ÷àñòè Äðåâíåãî Ñðåäèçåìüÿ íå
ñâîéñòâåííûõ ðàíåå ýòîé òåððèòîðèè çíà÷èòåëüíûõ ìàññèâîâ ïóñòûíü è àêòèâíûé
îðîãåíåç ïîâëåêëè ïàðàëëåëüíûé ïðîöåññ ôîðìîîáðàçîâàíèÿ â ïðîäâèíóòûõ
ñåìåéñòâàõ. Ìîðôîàäàïòàöèè ëè÷èíî÷íûõ è âçðîñëûõ ôîðì êà÷åñòâåííî íîâûõ ýëå-
ìåíòîâ ôàóíû Çàêàâêàçñêî-Ìàëîàçèéñêîãî, Èðàíî-Òóðàíñêîãî, Ñðåäíåàçèàòñêîãî
è Öåíòðàëüíîàçèàòñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, ïðåäñòàâëÿþùèå êëàññû ïñàììîáèîíòîâ,
ðåîôèëîâ, ñóáðåîôèëîâ è âûñîêîãîðíûõ ýäàôîáèîíòîâ, ñîîòâåòñòâóþò óñëîâèÿì
æèçíè âî âíîâü îáðàçîâàâøèõñÿ áèîòîïàõ. Ýòè çîíû àêòèâíûõ ëàíäøàôòíî-êëè-
ìàòè÷åñêèõ ïðåîáðàçîâàíèé ñûãðàëè áîëüøóþ ðîëü â ôîðìèðîâàíèè ôàóíû
ñåìåéñòâ ðàãèîíèä, àòåðèöèä è òàáàíèä. Ðàñïðåäåëåíèå öåíòðîâ íàèáîëüøåãî
ðàçíîîáðàçèÿ è ÷èñëåííîñòè âèäîâ â ïðåäåëàõ ýòèõ çîí ïðåäïîëàãàåò, ÷òî øèðî-
òà àäàïòèâíîé ïîòåíöèè è åñòü óñëîâèå, îáåñïå÷èâøåå òàêñîíîìè÷åñêîå áîãàòñòâî,
ò. å. ðàçíîîáðàçèå. Íà ïðèìåðå òàáàíèä, íàèáîëåå ïðîãðåññèâíîãî è íàèáîëåå èçó-
÷åííîãî ñåìåéñòâà èíôðàîòðÿäà, âûÿâëåíà ñëåäóþùàÿ ýâîëþöèîííàÿ çàêîíîìåð-
íîñòü ôîðìèðîâàíèÿ ôàóíû. Ïðè ñîïîñòàâëåíèè ðàçëè÷íûõ íàäâèäîâûõ òàêñîíîâ
îòíîñèòåëüíî øèðîòû ñïåêòðà ìîðôîýêîëîãè÷åñêèõ ôîðì ëè÷èíîê ïðîÿâëÿåòñÿ
îò÷åòëèâàÿ òåíäåíöèÿ – âîçðàñòàíèå øèðîòû ñïåêòðà ñ óìåíüøåíèåì âîçðàñòà òàê-
ñîíîâ. Åñëè äëÿ ðåöåíòíûõ ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà èç ðîäîâ, îòíåñåííûõ ê áîëåå
ðàííèì ïî ýâîëþöèîííîìó ïðîèñõîæäåíèþ: Pangonius, Chrysops, Silvius, Nemorius,
Olsufjeviella, Nanorhynchus, õàðàêòåðíà ïðèíàäëåæíîñòü ëè÷èíîê ëèøü ê îäíîé
æèçíåííîé ôîðìå, òî â ñîñòàâå ïîçäíåå ôîðìèðîâàâøèõñÿ âèäîâ íàèáîëåå ìíî-
ãî÷èñëåííîãî ðîäà Tabanus, ëè÷èíêè ïðåäñòàâëåíû âñåìè æèçíåííûìè ôîðìàìè
è, áîëåå òîãî, äèàïàçîí ïîñëåäíèõ ñðåäè ëè÷èíîê îòäåëüíûõ ãðóïï ñîñòîèò èç 2—3,
à â ãðóïïå T. bromius – 4 êàòåãîðèé (òàáë. 5). Â õîäå ýâîëþöèè ñ óñëîæíåíèåì áèî-
ëîãè÷åñêîé îðãàíèçàöèè óñëîæíÿåòñÿ ãåíîì âèäà. Ñðàâíèòåëüíûé êàðèîòèïè÷å-
ñêèé àíàëèç ñëåïíåé ïîêàçàë, ÷òî ñ óìåíüøåíèåì ýâîëþöèîííîãî âîçðàñòà òàê-
ñîíîâ â äèïëîèäíîì íàáîðå óâåëè÷èâàåòñÿ ÷èñëî õðîìîñîì: Chrysops (5 âèäîâ) –
10; Tabanus (10 âèäîâ) – 10—14; Hybomitra (8 âèäîâ) – 10—18; Atylotus (1 âèä) –
18; Haematopota (5 âèäîâ) – 18—26 (Èâàíèùóê, 1984 à). Îñîáåííîñòè ýòîãî ïðî-
öåññà èçó÷åíû åù¸ î÷åíü ñëàáî, íî îïðåäåë¸ííàÿ ðîëü, î÷åâèäíî, ïðèíàäëåæèò ðåãó-
ëÿöèè ïîâûøåíèÿ íàä¸æíîñòè èíôîðìàöèè, ÷òî äîñòèãàåòñÿ ïóò¸ì ìíîæåñòâåí-
íîãî ïîâòîðåíèÿ ãåíîâ â ïîëèãåííûõ ñèñòåìàõ è äîëæíî ïðèâîäèòü ê óñòîé÷èâî-
ñòè ýòèõ ñèñòåì, êàê ñðåäñòâ ïåðåäà÷è íàñëåäñòâåííîé èíôîðìàöèè (Àíòîíîâ, 1969).

Îäíàêî äàæå âíóòðè íàèáîëåå ïðîãðåññèâíîãî ñåìåéñòâà òàáàíèä ïðè îòíî-
ñèòåëüíî ñõîäíîì óðîâíå ðàçâèòèÿ îáùåé îðãàíèçàöèè, ðàçíûå åãî òàêñîíû
äîñòèãëè äàëåêî íå îäèíàêîâîãî ýâîëþöèîííîãî óñïåõà, î ÷¸ì ìîæíî ñóäèòü,
ñðàâíèâàÿ âåëè÷èíó èõ àðåàëîâ è ïëîòíîñòü ïîïóëÿöèé. Ïðîòÿæ¸ííîñòü àðåàëà âèäà
è ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèé âî ìíîãîì çàâèñÿò îò íàëè÷èÿ íà äàííîé òåððèòîðèè
áèîòîïîâ, ïðèãîäíûõ äëÿ ðàçâèòèÿ ëè÷èíîê è èõ ïðîäóêòèâíîñòè. Íàèáîëåå
ïðîäóêòèâíû êîíñåðâàòèâíûå ïî õàðàêòåðó ìåñòîîáèòàíèÿ ñî ñëîæèâøèìñÿ è
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Òàáëèöà 5. Ñîîòíîøåíèå æèçíåííûõ ôîðì ëè÷èíîê â òàêñîíàõ ôèëîãåíåòè÷åñêîé ñèñòåìû Tabanidae
Table 5. The proportion of the larval morphoecological types on the Tabanidae phylogenetical taxa

Ã. Ï. 
Òàêñîí

ãèäðîáèîíòû
Êîë-âî
âèäîâ

Ýäàôîáèîíòû
h/h

Ãèäðîáèîíòû
ps. c. tr. f. l. s. rh. 

Ïàëåîãåí –
íåîãåí
The
Paleogene –
Neogene

Tabaninae 442

Tabanini 357

Atylotus 33 * * *

Hybomitra 102

Hybomitra s. str. 89 * * * *

Sypala 4 *

Mouhaemyia 4 *

Íåîãåí
The Neogene

Tabanus 216

T. bromius group 19 * * * *

T. autumnalis group 5 * *

T. bovinus group 20 * *

T. chrysurus group 2 * *

T. iyoensis group 9 * *

Ïàëåîãåí
The Paleogene

T. cordiger group 8 *

T. zimini 1 *

T. argenteomaculatus group 5 *

T. atropathenicus 1 *

T. subuletorum group 8 *

T. bifarius group 15 *

Therioplectes 7 *

Haematopotini 66

Haematopota 66 * *

Heptatomini 1

Heptatoma 1 *

Ìåë
The
Cretaceoous

Diachlorini 17

Philipomyia 3 *

Nanorrhynchus 1 *

Dasyrhamphis 13 *

Ïàëåîãåí
The Paleogene

Chrysopsinae 79

Chrysopsini 76

Chrysops 54 

Turanochrysops 2 *

Chrysops s. str. 50 * *

Silvius s. str. 6 *

Heterosilvius 5 *

Neosilvius 1 *

Nemorius 7 *

Olsufjeviella 1 *

Ìåë
The Cretaceous

Bouveromiini 3

Nagatomyia 1 *

Þðà
The Jurassic

Pangoniinae 35

Pangoniini 34?

Pangonius 30 *

Stonemyia 4? * *

Óñëîâíûå  îáîçíà÷åíèÿ. Ã. Ï. – ïðåäïîëàãàåìûé ïåðèîä ôîðìèðîâàíèÿ òàêñîíà; ps. – ïñàì-
ìîáèîíòû; c. – öåñïèòîáèîíòû; tr. f. – òðàíçèòíûå ôîðìû îò ýäàôîáèîíòîâ ê ãåìèãèäðîáèîíòàì; h/h –
ãåìèãèäðîáèîíòû; l. – ëèìíîôèëû; s. – ñóáðåîôèëû; rh. – ðåîôèëû. 

No t e. Ã. Ï. – presumed geological period of the taxa formation; ps. – psammobionts; c. – cespito-
bionts; tr. f. –transitional forms from edaphobionts to hemihydrobionts; h/h - hemihydrobionts; l.– limnophiles;
s.– subrheophiles; rh. – rheophiles.



îòíîñèòåëüíî íåèçìåííûì êîìïëåêñîì óñëîâèé, ÷òî îòíîñèòñÿ ê îáøèðíûì çàáî-
ëî÷åííûì ïðîñòðàíñòâàì, à òàêæå áåðåãîâîé ëèíèè âîäî¸ìîâ è âîäîòîêîâ. Óçêàÿ
ñïåöèàëèçàöèÿ ëè÷èíîê îáû÷íî îãðàíè÷èâàåò òåððèòîðèþ ìåñò ðàçâèòèÿ è ÷àñòî
ñëóæèò ïðè÷èíîé èçîëÿöèè ïîïóëÿöèé, ÷òî â êîíå÷íîì èòîãå ïðèâîäèò ê óìåíü-
øåíèþ íàñëåäñòâåííîé èçìåí÷èâîñòè èç-çà ïðåîáëàäàíèÿ ðîäñòâåííûõ ñêðåùè-
âàíèé. Àíàëèç ìåñòîîáèòàíèé ëè÷èíîê òð¸õ ãðóïï ðåîôèëîâ: (ãðóïïà T. cordiger –
ïðèäîííûé ñóáñòðàò ðàâíèííûõ, ïóñòûííî-ñòåïíûõ è íèçêîãîðíûõ âîäîòîêîâ; ãðóï-
ïà T. argenteomaculatus – äîííûé ñóáñòðàò ïîä êàìíÿìè â âûñîêîãîðíûõ ðåêàõ è
ðó÷üÿõ; Ch. (T.) stackelbergi Olsufjev, 1937 – ïðèäîííûé ñëîé ïåñêà ÷èñòûõ ïóñòûí-
íûõ íåáîëüøèõ ðåê) ïîêàçûâàåò ïðåèìóùåñòâî âèäîâ ãðóïïû T. cordiger. Ðàçâèòèå
èõ ëè÷èíîê íå îãðàíè÷åíî ñïåöèôè÷íîñòüþ íåîáõîäèìûõ óñëîâèé, à äëÿ âèäîâ
õàðàêòåðíû îáøèðíûå àðåàëû è çíà÷èòåëüíàÿ ÷èñëåííîñòü. Äâà âèäà ýòîé ãðóï-
ïû T. golovi Olsufjev, 1936 è T. leleani – âõîäÿò â ÷èñëî «ïðîöâåòàþùèõ».

Îðãàíèçàöèÿ êîíñòèòóöèîííûõ îñîáåííîñòåé ñåìåéñòâ èíôðàîòðÿäà, ñëî-
æèâøàÿñÿ ïîä âëèÿíèåì óñëîâèé, ê êîòîðûì â ïðîöåññå ñòàíîâëåíèÿ ïðèñïîñàá-
ëèâàëèñü ïðåäêîâûå âèäû, îïðåäåëèëà íàïðàâëåíèå èõ äàëüíåéøåé ýâîëþöèè.
Ãåíåðàëèçîâàííîñòü îðãàíèçàöèè ëè÷èíîê âèäîâ ðîäà Glutops, à òàêæå ôèëîãåíå-
òè÷åñêàÿ îáîñîáëåííîñòü, äèçúþíêòèâíûé àðåàë, ëîêàëüíîñòü ðåöåíòíîãî ðàñïðî-
ñòðàíåíèÿ è íåçíà÷èòåëüíàÿ òàêñîíîìè÷åñêàÿ ðàçäðîáëåííîñòü õàðàêòåðèçóþò
âèäû ðîäà â êà÷åñòâå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ðåëèêòîâ. Âûæèâàíèþ ðåëèêòîâ îáû÷íî
ñïîñîáñòâóåò ïîñòîÿíñòâî áèîòè÷åñêèõ óñëîâèé ñðåäû (Ðîäåíäîðô, 1976).

Èçâåñòíûå ëè÷èíêè àòåðèöèä è âåðìèëåîíèä – óçêèå ñòåíîòîïû; ïî õàðàê-
òåðó ñðåäû îáèòàíèÿ îíè àíòèïîäû, ðàçäåëèâøèå, òåì íå ìåíåå, â ôèëîãåíåçå ñõîä-
íóþ ñóäüáó. Îòñóòñòâèå ïîòåíöèàëüíîé âîçìîæíîñòè âûéòè çà ïðåäåëû íèøè, ê
óñëîâèÿì êîòîðîé ïðèñïîñîáëåíî ïèòàíèå ëè÷èíîê âåðìèëåîíèä, îãðàíè÷èâàåò èõ
ðàñïðîñòðàíåíèå èñòîðè÷åñêè ñëîæèâøèìèñÿ àðåàëàìè. Ôàêòû ñõîäíîé ýêîëîãèè
ëè÷èíîê âåðìèëåîíèä èç Íîâîãî Ñâåòà è Îðèåíòàëüíîé îáëàñòè ïðåäïîëàãàþò èõ
ðàííþþ ñïåöèàëèçàöèþ, ò. å. íàïðàâëåííîñòü âåòâè àäàïòèâíîé ðàäèàöèè èñõîä-
íîãî òàêñîíà â óçêóþ àáåððàíòíóþ àäàïòèâíóþ çîíó. Ðåöåíòíûå âèäû ïðè çàìåä-
ëåíèè òåìïîâ ýâîëþöèè îñòàþòñÿ â íåé â êà÷åñòâå ïåðñèñòåíòíûõ ôîðì. Ïóòü ê
ðåîôèëèè ëè÷èíîê àòåðèöèä, î÷åâèäíî, èñòîðè÷åñêè ñêëàäûâàëñÿ ïîäîáíûì îáðà-
çîì. Íî äëÿ ðàññåëåíèÿ àòåðèöèä îòêðûòû áîëåå øèðîêèå âîçìîæíîñòè, ó÷èòû-
âàÿ óìåðåííîñòü òåìïåðàòóðíîãî îïòèìóìà ðàçâèòèÿ, à òàêæå ãóñòîòó ðå÷íîé ñåòè,
÷òî îáåñïå÷èâàåò áîëåå îáøèðíûé àðåàë è, ñîîòâåòñòâåííî, òàêñîíîìè÷åñêîå ðàç-
íîîáðàçèå.

Àäàïòèâíàÿ ðàäèàöèÿ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì âòîðîãî â èíôðàîòðÿäå ïî ÷èñëåí-
íîñòè ñåìåéñòâà – ðàãèîíèä ïðîèñõîäèëà â îñíîâíîì çà ñ÷¸ò îñâîåíèÿ ñóáñòðà-
òîâ ðàçëè÷íîé ñòåïåíè âëàæíîñòè. Äàæå ïðè ñëàáîé èçó÷åííîñòè ôàóíû â öåíò-
ðàëüíîé ÷àñòè Ïàëåàðêòèêè, ïî÷òè ÷åòâåðòü èçâåñòíûõ âèäîâ ðîäîâ Rhagio è
Symphoromyia õàðàêòåðèçóåòñÿ ïîëèçîíàëüíûìè îáøèðíûìè àðåàëàìè. Ëè÷èíêè
Ptiolina, îñâîèâøèå çîíó òóíäðû, ïðèñïîñîáèëèñü ê æèçíè â ìîõîâûõ ñëîåâèùàõ,
â ïðèäîííîé ðàñòèòåëüíîñòè îáíàðóæåíû ëè÷èíêè Crysopilus. Ìîðôîýêîëîãè÷åñêàÿ
îöåíêà ëè÷èíîê ñåìåéñòâà ïîêà îãðàíè÷åíà âèäàìè èç ÷åòûð¸õ ðîäîâ, íî è ýòîò
ñêðîìíûé ìàòåðèàë ñâèäåòåëüñòâóåò îá àäàïòèâíûõ ïîòåíöèÿõ, ïîçâîëèâøèõ â ïðå-
äåëàõ àëëîìîðôíîãî ïóòè ýâîëþöèè îñâîèòü îòäåëüíûì ãðóïïàì íîâûå ëàíä-
øàôòíûå çîíû.

Â äîïîëíåíèå ê ïðèâåä¸ííûì ðàíåå õàðàêòåðèñòèêàì óñïåøíîé ýâîëþöèè
ñåìåéñòâà òàáàíèä ñëåäóåò îñòàíîâèòüñÿ íà çíà÷åíèè íîâàöèé, îáåñïå÷èâøèõ
øèðîòó àäàïòèâíîé ðàäèàöèè ëè÷èíî÷íûõ ôîðì è îáùåå ïðîöâåòàíèå ìíîãèõ åãî
òàêñîíîâ. Ñàìûì âàæíûì ÿâëåíèåì â îðãàíèçàöèè ëè÷èíîê, îáåñïå÷èâøèì ìîð-
ôîôèçèîëîãè÷åñêîå ñîâåðøåíñòâî è âûñîêóþ àêòèâíîñòü, ñòàëî ïîëíîå ñëèÿíèå
âñåõ íåðâíûõ ãàíãëèåâ â åäèíûé êîìïëåêñ. Â ñòðîåíèè òåðìèíàëüíûõ äûõàëåö âìå-
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ñòî ïàðû ñòèãì, îáû÷íûõ ïî÷òè äëÿ âñåõ ëè÷èíîê äâóêðûëûõ, ó àòåðèöèä è òàáà-
íèä ñôîðìèðîâàëîñü êà÷åñòâåííî íîâîå îáðàçîâàíèå – äûõàòåëüíûé ñèôîí.
Òðàõåè îáúåäèíåíû â îäèí ïîäâèæíûé îðãàí ñ çàìûêàòåëüíûì àïïàðàòîì, êîòî-
ðûé áîëåå óäîáåí äëÿ äûõàíèÿ â ïîëóïîãðóæåííîì ñîñòîÿíèè. Åñëè ó÷åñòü, ÷òî
ëè÷èíêè íàèáîëåå ìàññîâûõ è øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ âèäîâ 60 % ôàóíû ñëåï-
íåé Ïàëåàðêòèêè ÿâëÿþòñÿ ãåìèãèäðîáèîíòàìè (Andreeva, 1999), ýòî ïðåîáðàçî-
âàíèå â êîìïëåêñå ñ äðóãèìè êà÷åñòâàìè áûëî î÷åíü âàæíîé ñòóïåíüþ è äëÿ îñâîå-
íèÿ îáøèðíûõ çàáîëî÷åííûõ ïðîñòðàíñòâ, â ìàññå ïîÿâëÿâøèõñÿ â ïëåéñòîöåíå,
è äëÿ âèäîîáðàçîâàíèÿ â ñåìåéñòâå. Íå ìåíåå âàæíûì ïðèñïîñîáëåíèåì äëÿ
æèçíè â âîäíîé ñðåäå ñòàëà íå îòìå÷åííàÿ â äðóãèõ ñåìåéñòâàõ èíôðàîòðÿäà
äèôôåðåíöèàöèÿ ïîêðîâîâ íà ó÷àñòêè ñ ðàçëè÷íîé ïðîíèöàåìîñòüþ è çàâèñèìîñòü
ñîîòíîøåíèÿ èõ ïëîùàäè îò ïðèíàäëåæíîñòè ê æèçíåííîé ôîðìå. Ôàêò ïèòàíèÿ
ñàìîê êðîâüþ, èçâåñòíûé äëÿ íåêîòîðûõ âèäîâ ðàãèîíèä è àòåðèöèä, ïðèîáð¸ë
ïðàêòè÷åñêè ìàññîâûé õàðàêòåð ñðåäè âèäîâ ñåìåéñòâà òàáàíèä. Â äîïîëíåíèå ê
óãëåâîäíîìó áåëêîâîå ïèòàíèå îáåñïå÷èâàåò çíà÷èòåëüíîå ïîâûøåíèå ïëîäîâè-
òîñòè, ïðîäîëæèòåëüíîñòè æèçíè è èíäèâèäóàëüíîé àêòèâíîñòè â ñðàâíåíèè ñ âèäà-
ìè äðóãèõ ñåìåéñòâ.

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Ïðèðîäà íå âåäàåò ñèñòåìàòèêè, îíà ïðîâîöèðóåò ìíîãîîáðàçèå îðãàíèçìîâ
â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðîèñõîäÿùèìè â íåé èçìåíåíèÿìè. Ñèñòåìàòèêà – òâîðåíèå
÷åëîâå÷åñêîãî ðàçóìà è å¸ íàäåæíîñòü çàêëþ÷åíà â ïîíèìàíèè çàêîíîìåðíîñòåé
îðãàíèçàöèè è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ æèâûõ ñèñòåì, ïîñêîëüêó ðåçóëüòàòîì áèîëî-
ãè÷åñêîé ýâîëþöèè âñåãäà ÿâëÿåòñÿ ñîîòâåòñòâèå ðàçâèâàþùåéñÿ ñèñòåìû óñëî-
âèÿì å¸ ñóùåñòâîâàíèÿ. Ðàññìàòðèâàÿ ïðåäñòàâèòåëåé èíôðàîòðÿäà êàê áîëåå èëè
ìåíåå ôèëåòè÷åñêè áëèçêèå ãðóïïû, â íàñòîÿùåé ðàáîòå ñ ýêîëîãî-ôóíêöèîíàëü-
íûõ ïîçèöèé ïðîâåä¸í ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ñîñòîÿíèÿ æèçíåííî âàæíûõ îðãà-
íîâ è ñòðóêòóð ðåöåíòíûõ âèäîâ, ïðåäñòàâëåííûõ ðàçëè÷íûìè ìîðôîýêîëîãè÷å-
ñêèìè òèïàìè, ÷òî ïîçâîëèëî â îïðåäåëåííîé ñòåïåíè îöåíèòü ïðîøåäøèå ýòàïû
èõ ðàçâèòèÿ. Ïîäõîä ñ ýâîëþöèîííûõ ïîçèöèé î÷åðòèë ñîîòíîøåíèå æèçíåííûõ
ïðîöåññîâ, ñâîéñòâåííûõ ðàçâèâàþùåéñÿ (ëè÷èíî÷íîé) è äåôèíèòèâíîé ñòàäèÿì
â îíòîãåíåçå, êîòîðûå ñëîæèëèñü çà âðåìÿ èñòîðè÷åñêîãî ôîðìèðîâàíèÿ ñåìåéñòâ
è íàøëè îòðàæåíèå â èõ ôèëîãåíåçå, ôàóíîãåíåçå è ëàíäøàôòíîì ðàñïðåäåëåíèè
òàêñîíîâ. Õàðàêòåðèñòèêè ñåìåéñòâ (òàáë. 1) ïîêàçûâàþò, ÷òî îñíîâíûì ôàêòî-
ðîì ôîðìèðîâàíèÿ òàêñîíîìè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ, íåñîìíåííî, ñëåäóåò ñ÷èòàòü
èçìåíåíèå óñëîâèé ðàçâèòèÿ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì, ìíîãîêðàòíî ïðîèñõîäèâøåå çà
äëèòåëüíûé ïåðèîä èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ. Àäàïòèâíàÿ ðàäèàöèÿ – îäíî èç
ôóíäàìåíòàëüíûõ ïîíÿòèé ýâîëþöèîííîé òåîðèè, ó÷èòûâàÿ å¸ ðîëü â îïòèìèçà-
öèè ïîòîêà ãåíîâ è âèäîîáðàçîâàíèè. Ïîêàçàòåëüíûì ïðèìåðîì â ýòîì îòíîøå-
íèè ÿâëÿåòñÿ èñòîðè÷åñêîå ðàçâèòèå òàáàíèä – îäíîãî èç íàèáîëåå ïðåäñòàâèòåëü-
íûõ ñåìåéñòâ îòðÿäà ïî âèäîâîìó áîãàòñòâó è ðàñïðîñòðàíåíèþ.

Æèçíü â íåèçìåííûõ, ñòàáèëüíûõ óñëîâèÿõ ñðåäû, êîãäà â ðÿäó ïîêîëåíèé âîñ-
ïðîèçâîäèòñÿ îäíà àäàïòèâíàÿ íîðìà, à äðóãèå âàðèàíòû îñòàþòñÿ «íåâîñòðåáî-
âàííûìè», ïðèâîäèò ê ïîñòåïåííîé ïîòåðå ñïîñîáíîñòè èõ ðåàëèçàöèè (Ìåäíèêîâ,
1987). Óçêàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ – ñóæåíèå íîðìû ðåàêöèè – ïðèâåëà ê ìîíîâàëåíò-
íîñòè âåðìèëåîíèä è àòåðèöèä. Ìåñòîîáèòàíèÿ ëè÷èíî÷íûõ ôîðì â ýâîëþöèîí-
íî áîëåå ðàííèõ ñåìåéñòâàõ ïåëåêîðèíõèä, âåðìèëåîíèä è ðàãèîíèä ïðèóðî÷åíû
ê ïî÷âàì ðàçëè÷íîé ñòåïåíè âëàæíîñòè, è ëèøü ëè÷èíêè àòåðèöèä ðàçâèâàþòñÿ
â âîäíîé ñðåäå. Ñëåäîâàòåëüíî, îðãàíèçàöèîííûå ïðåäïîñûëêè ïðåäêîâûõ ôîðì
òàáàíèä ïîçâîëèëè ïðèñïîñàáëèâàòüñÿ äèâåðãèðîâàâøèì âíóòðè ñåìåéñòâà òàêñî-
íàì ê æèçíè â øèðîêîì ñïåêòðå óñëîâèé. Íî ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ôèëîãåíåòè-
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÷åñêè áîëåå ðàííèå íàäâèäîâûå òàêñîíû òîæå óçêî ñïåöèàëèçèðîâàíû (òàáë. 5).
Ïî-âèäèìîìó, ïðåèìóùåñòâî íîâàöèè â ñòðîåíèè äûõàëåö ëè÷èíîê ñìîãëè îáåñ-
ïå÷èòü çíà÷èòåëüíîå ðàñøèðåíèå àäàïòèâíîé çîíû ïðè îáðàçîâàíèè áëàãîïðèÿòíûõ
óñëîâèé – îáøèðíûõ çàáîëî÷åííîñòåé. Ñâîéñòâåííàÿ ðàçíûì ãðóïïàì âèäîâ
íåîäèíàêîâàÿ ñêîðîñòü ïðîöåññîâ ïîâûøåíèÿ èíôîðìàöèîííîãî óðîâíÿ è îðãà-
íèçàöèè ïðè âçàèìîäåéñòâèè îðãàíèçìà ñ íîâûìè óñëîâèÿìè, ñî÷åòàþùèõ ê òîìó
æå ïðèìèòèâíûå è ïðîäâèíóòûå ÷åðòû, ñòàëè ïðè÷èíîé ñóùåñòâåííûõ ðàçëè÷èé
îëèãîìåðèçàöèè íåðâíîé ñèñòåìû (Ðîäåíäîðô, 1964) è ðàçìàõà âàðèàáåëüíîñòè õðî-
ìîñîìíûõ ÷èñåë (Èâàíèùóê, 1984), îòìå÷åííûå äëÿ íèçøèõ êîðîòêîóñûõ.

Êðàòêèé ïåðå÷åíü îñíîâíûõ ìîðôîôóíêöèîíàëüíûõ ïðåîáðàçîâàíèé, ñîïðî-
âîæäàâøèé àäàïòèâíóþ ðàäèàöèþ ëè÷èíîê áîëåå ïðîäâèíóòûõ ïðåäñòàâèòåëåé
èíôðàîòðÿäà, îõâàòûâàåò: êîíöåíòðàöèþ íåðâíîé ñèñòåìû è ðàçâèòèå ðåöåïòîð-
íûõ ñòðóêòóð; àäàïòàöèþ ñèñòåìû ïîêðîâîâ ê óñëîâèÿì ñðåäû îáèòàíèÿ; ñîâåð-
øåíñòâîâàíèå ñèñòåìû ëîêîìîöèè è îáåñïå÷èâàþùåé å¸ ôóíêöèè ìûøå÷íîé
ñèñòåìû; ïðåîáðàçîâàíèå ãîëîâû è ðîòîâîãî àïïàðàòà, îáåñïå÷èâøåå äâîéñòâåí-
íûé õàðàêòåð ïèòàíèÿ. Èñòîðè÷åñêèé àñïåêò ýòîãî ïðîöåññà ïðîÿâèëñÿ â òîì, ÷òî
çà äëèòåëüíûé ïåðèîä ôèëîãåíåçà ïÿòè òðîïè÷åñêèõ ïî ïðîèñõîæäåíèþ ñåìåéñòâ,
ïðåäñòàâèòåëè òð¸õ èç íèõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ èìåþò ïîëèçîíàëüíîå âñåñâåòíîå ðàñ-
ïðîñòðàíåíèå.

Îäíàêî ïðåîáðàçîâàíèÿ îðãàíèçàöèè, îáåñïå÷èâøèå óñïåõ èñòîðè÷åñêîãî
ðàçâèòèÿ âèäîâ, êà÷åñòâåííî íåðàâíîöåííû ó âçðîñëîé è ëè÷èíî÷íîé ôîðì.
Ñîâåðøåíñòâîâàíèå ôóíêöèé íåðâíîé ñèñòåìû, ïèòàíèÿ, ïîë¸òà è íåêîòîðûõ
äðóãèõ ó èìàãî, çàâåðøèâøèõ ðàçâèòèå, ïðîèñõîäèëî ïóò¸ì óñîâåðøåíñòâîâàíèÿ
èñõîäíî ïðèìèòèâíûõ îðãàíîâ è ñòðóêòóð. Îíòîãåíåòè÷åñêèé ñòàòóñ ëè÷èíî÷íûõ
ôîðì, ó êîòîðûõ «ôóíêöèÿ èãðàåò ðóêîâîäÿùóþ ðîëü óæå íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ôîð-
ìèðîâàíèÿ îòäåëüíûõ îðãàíîâ» (Øìàëüãàóçåí, 1969: 331), ñîõðàíÿåò âîçìîæíîñòü
äëÿ êîðåííûõ ïåðåñòðîåê îðãàíèçàöèè, ÷òî ÿâëÿåòñÿ óíèêàëüíûì ðåøåíèåì ïðî-
áëåìû å¸ ñîîòâåòñòâèÿ èçìåíÿþùèìñÿ óñëîâèÿì æèçíè, à òàêæå íåîáõîäèìîñòè
ñîâåðøåíñòâîâàíèÿ äëÿ âûæèâàíèÿ. Ïðåîáðàçîâàíèå âíóòðåííåãî ñêåëåòà ãîëîâû,
îáðàçîâàíèå ëîêîìîòîðíûõ ïðèäàòêîâ, ñòðóêòóðèçàöèÿ ïîêðîâîâ, ïîÿâëåíèå «ïðî-
öâåòàþùèõ» âèäîâ – âíå ñîìíåíèÿ ïðåäñòàâëÿþò ýëåìåíòû íîâîîáðàçîâàíèé.
Ðàçâèòèå ëè÷èíîê áîëüøèíñòâà íèçøèõ êîðîòêîóñûõ, ñîñòàâëÿþùåå îêîëî 90 %
äëèòåëüíîñòè îíòîãåíåçà, ïðîèñõîäèò â ðàçëè÷íûõ åñòåñòâåííûõ ñðåäàõ â ïîèñêàõ
èñòî÷íèêîâ ïèùè è ïîäâåðæåíî ïðÿìîìó âîçäåéñòâèþ ïðèðîäíûõ ôàêòîðîâ. Ýòî
íà ïîñëåäóþùèõ ýòàïàõ ýâîëþöèè îíòîãåíåçà äâóêðûëûõ ñôîðìèðóþòñÿ ñåìåéñòâà
ïîäîòðÿäà êðóãëîøîâíûõ, ëè÷èíêè êîòîðûõ áóäóò îáåñïå÷åíû ïðåáûâàíèåì íåïî-
ñðåäñòâåííî â ïèùåâîì ñóáñòðàòå, ÷òî èñêëþ÷èò íåîáõîäèìîñòü ìèãðàöèé è
ñîêðàòèò ñðîê èõ ðàçâèòèÿ äî íåñêîëüêèõ äíåé (Ãèëÿðîâ, 1966). Â îòðÿäå äâóêðû-
ëûõ, íàñ÷èòûâàþùåì îêîëî 134 000 âèäîâ, çíà÷èòåëüíîå ñîêðàùåíèå ñðîêà ðàç-
âèòèÿ ëè÷èíîê ïðîèçîøëî íå áîëåå ÷åì ó 2—3 % âèäîâ è ýêñòðàïîëèðîâàòü îñî-
áåííîñòè èõ ðàçâèòèÿ íà îñòàëüíóþ ÷àñòü, êàê ýòî òðàêòóåòñÿ â íåêîòîðûõ àâòî-
ðèòåòíûõ ïóáëèêàöèÿõ, ïðîñòî íåêîððåêòíî.

«Ïðèñïîñîáëåíèå ëè÷èíî÷íûõ ôîðì ê óñëîâèÿì ñðåäû – îäèí èç ïðîöåññîâ
ýâîëþöèè îíòîãåíåçà» (Øìàëüãàóçåí, 1969: 331), êîòîðûé îñóùåñòâëÿåòñÿ íà
óðîâíå èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ. À ïîñêîëüêó ñóùåñòâîâàíèå âèäà âîçìîæíî ëèøü
â ôîðìå ïîïóëÿöèè, óñïåøíîñòü åãî èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ çàâèñèò îò ïîääåð-
æàíèÿ íà íåîáõîäèìîì óðîâíå ãåíåòè÷åñêîé ðàçíîêà÷åñòâåííîñòè âñåé ñèñòåìû
â öåëîì. Ôåíîòèï âçðîñëîé îñîáè ôîðìèðóåòñÿ â îñíîâíîì ïðè âîçäåéñòâèè íà
ãåíîòèï òåõ óñëîâèé ñðåäû, â êîòîðûõ ðàçâèâàåòñÿ ëè÷èíî÷íàÿ ôîðìà. Áîãàòñòâî
ïðèðîäíîãî ðàçíîîáðàçèÿ, ðàñøèðÿÿ ñïåêòð ôàêòîðîâ âîçäåéñòâèÿ íà îðãàíèçì â
ïðîöåññå ïðåèìàãèíàëüíîãî ðàçâèòèÿ, áëàãîïðèÿòñòâóåò âîçðàñòàíèþ ãåíîìíîãî
ïîëèìîðôèçìà. Ñëåäîâàòåëüíî ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ðàçíîîáðàçèå, ÷èñëåííîñòü,
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ëàíäøàôòíîå ðàñïðåäåëåíèå, ðàñïðîñòðàíåíèå è â êîíå÷íîì èòîãå âûæèâàíèå íàñå-
êîìûõ çàâèñèò îò ñòåïåíè ñîâåðøåíñòâà ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêîé îðãàíèçàöèè è
àäàïòèâíîãî ïîòåíöèàëà îáåèõ àêòèâíûõ ôîðì åäèíîãî îðãàíèçìà – âçðîñëîé è
ëè÷èíî÷íîé.

ÂÛÂÎÄÛ

Â ïðîöåññå èñòîðè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ñåìåéñòâ èíôðàîòðÿäà â çàâèñèìîñòè îò
íîðìû ðåàêöèè âèäà ïðîèñõîäèëî ïîñòåïåííîå ñîâåðøåíñòâîâàíèå èñõîäíî àðõàè-
÷åñêèõ îðãàíîâ, ñîïðîâîæäàâøååñÿ ñîîòâåòñòâóþùèìè ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèìè
ïðåîáðàçîâàíèÿìè.

Îòëè÷èå îáðàçà æèçíè îáåèõ àêòèâíûõ ñòàäèé îíòîãåíåçà îáóñëîâèëî ýâîëþ-
öèþ æèçíåííî âàæíûõ ôóíêöèé êàæäîé èç íèõ â íåîäèíàêîâîé ìåðå, ÷òî íàøëî
îòðàæåíèå â ñóùåñòâåííûõ ðàçëè÷èÿõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, àäàïòèâíîé
ïîòåíöèè, ïðîäîëæèòåëüíîñòè ñóùåñòâîâàíèÿ, èíäèâèäóàëüíîé àêòèâíîñòè è ðÿäà
äðóãèõ ÷åðò.

Ó÷èòûâàÿ èñõîäíóþ ïðèìèòèâíîñòü îðãàíèçàöèè íèçøèõ êîðîòêîóñûõ, îáó-
ñëîâèâøóþ îñîáåííîñòè áèîíîìèè âèäîâ, íà äàííîé ñòóïåíè ýâîëþöèîííîãî
ðàçâèòèÿ äâóêðûëûõ îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ æèâîãî – àäàïòàöèÿ ê èçìåíÿþùèìñÿ óñëî-
âèÿì ðåàëèçóåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî íà þâåíèëüíîé ñòàäèè.

Â îíòîãåíåçå îñíîâíàÿ ÷àñòü ñóììû âîçäåéñòâèÿ àáèîòè÷åñêèõ è áèîòè÷åñêèõ
ôàêòîðîâ ïðèõîäèòñÿ íà ëè÷èíî÷íóþ ñòàäèþ, ÷òî â çíà÷èòåëüíîé ìåðå îïðåäåëÿåò
ñòåïåíü ôåíîòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè.

Øèðîòà àäàïòèâíîé ðàäèàöèè è, ñîîòâåòñòâåííî, âèäîâîå áîãàòñòâî êàæäîãî
èç ñåìåéñòâ îïðåäåëÿþòñÿ ïîòåíöèàëîì àäàïòèâíîé íîðìû ëè÷èíî÷íûõ ôîðì èõ
âèäîâ.

Îñíîâíûå ôóíêöèè äåôèíèòèâíîé ñòàäèè – ðåïðîäóêöèÿ è ðàññåëåíèå. Â
ñâÿçè ñ ýòèì äëÿ óñïåøíîãî ðàçâèòèÿ âèäà áîëüøîå çíà÷åíèå ïðèîáðåòàþò ðàçìåð
àðåàëà è ñòðóêòóðà ïîïóëÿöèé, êîòîðàÿ îáåñïå÷èâàåò ïðîöåññû èíòåãðàöèè ãåíå-
òè÷åñêîãî íàñëåäñòâà.

CONCLUSIONS

In the historical development of the infraorder families, depending on the norm of
reaction of the species, the gradual improvement of the initially archaic organs occurred
that was accompanied by the relevant physiological and morphological transformations.

The differences in life mode between two active life stages were responsible for dif-
ferent degree of evolution of functions most important for each of them. That is reflect-
ed in significant differences in morphophysiological processes, adaptive potential, dura-
tion of life, activity of individual species and some other features.

Taking into account primitiveness of original organization of the lower Brachycera,
that caused individuality of their bionomy, at this stage of evolutionary development of
order Diptera the main function of living beings, namely, the adaptation to changing con-
ditions, is realized mainly in the juvenile stage. 

In the ontogeny, the influence of abiotic and biotic factors is directed mainly on the
larval stage, and that largely determines the degree of phenotypic variability.

Extent of adaptive radiation and, therefore, the species richness of each infraorder
family are the result of their larvae adaptive norm.

The main functions of the definitive stage are reproduction and distribution. In this
regard, the width of the area and structure of populations, which provides integration of
genetic material, are important for successful evolution of the species.

Ñ÷èòàþ ïðèÿòíûì äîëãîì âûðàçèòü áëàãîäàðíîñòü Äæ. Ô. Áóðãåðó èç Óíèâåðñèòåòà øòàòà Íüþ-
Ãåìïøèð, ÑØÀ (Prof. J. F. Burger, University of New Hampshire, Durham, N. H., U. S. A.) çà ïðåäî-
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ñòàâëåííóþ âîçìîæíîñòü âûïîëíåíèÿ çíà÷èòåëüíîãî îáú¸ìà ðàáîòû â åãî ëàáîðàòîðèè è Â. Ã. Ðàä÷åíêî
(Èíñòèòóò çîîëîãèè ÍÀÍ Óêðàèíû, Êèåâ) çà öåííûå çàìå÷àíèÿ ïðè ïîäãîòîâêå ðóêîïèñè.
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ÓÄÊ 595.762:591.9

Ëè÷èíêè æóêîâ-ñêàêóíîâ ïîäòðèáû Cicindelina (Coleoptera, Cicindelidae) Ïàëåàðêòèêè (ìîðôîëîãèÿ,
òàêñîíîìèÿ, òàáëèöà äëÿ îïðåäåëåíèÿ âèäîâ). Ïó÷êîâ À. Â. – Ïðåäñòàâëåí îáçîð îáùåé ìîðôî-
ëîãèè ëè÷èíîê æóêîâ-ñêàêóíîâ Ïàëåàðêòèêè. Ïðîàíàëèçèðîâàíû òàêñîíîìè÷åñêè âàæíûå ìîð-
ôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè ïðè õàðàêòåðèñòèêå ðîäîâ è ãðóïï âèäîâ – ñòðîåíèå ïåðåäíåñïèíêè, ïðè-
äàòêîâ áðþøêà è îñîáåííîñòè õåòîòàêñèè ðàçëè÷íûõ ñòðóêòóð òåëà. Îõàðàêòåðèçîâàíû êà÷åñòâåí-
íî-êîëè÷åñòâåííûå îíòîãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ â ìîðôîëîãèè ëè÷èíîê æóêîâ-ñêàêóíîâ.
Ïðèâåäåí êðàòêèé òàêñîíîìè÷åñêèé àíàëèç ïîäòðèáû Cicindelina Ïàëåàðêòèêè íà îñíîâå ëè÷è-
íî÷íûõ ïðèçíàêîâ (ñ ïðèâëå÷åíèåì äàííûõ ïî èìàãî) è âïåðâûå äàíà íàèáîëåå ïîëíàÿ òàáëè-
öà äëÿ îïðåäåëåíèÿ ëè÷èíîê (57 âèäîâ èç 11 ðîäîâ). Â ïðåäåëàõ ïîäòðèáû Cicindelina Ïàëåàðêòèêè
óòî÷íåíû ãðàíèöû òð¸õ ãðóïï âèäîâ ðîäà Cicindela è ïîêàçàíî îáîñîáëåííîå ïîëîæåíèå âèäà
Cicindela clypeata. Îáîñíîâàíû âûäåëåíèå äâóõ ãðóïï âèäîâ â ïðåäåëàõ ðîäà Cephalota è ñóùåñòâåí-
íûå ìîðôîëîãè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ó ëè÷èíîê ïîäðîäîâ Cylindera s. str. è Eugrapha ðîäà Cylindera.

Êëþ÷åâûå  ñ ëî â à: Coleoptera, Cicindelina, Ïàëåàðêòèêà, ëè÷èíêè, ìîðôîëîãèÿ, ïðèçíàêè,
òàêñîíîìèÿ, òàáëèöà äëÿ îïðåäåëåíèÿ âèäîâ.

The Tiger Beetles Larvae of Cicindelina Subtribe (Coleoptera, Cicindelidae) of Palearctic Region
(Morphology, Taxonomy, Key). Putchkov A. V. – The morphology of tiger beetle larvae of the Palearctic
Region is studied in details. Complex of taxonomically important characters (morphology of pronotum,
abdomen, chaetotaxy of body structures) are analysed. The ontogenetic changes of larval morphology are
presented and its comparative characters are discussed. Short preliminar taxonomic analysis is given for
several genera of Cicindelina tribe of the Palearctic Region and key to larvae (57 species of 11 genera)
is complited. The borders of three groups of Cicindela genus are disscused and separate position of Cicindela
clypeata is recognized. Two groups of species of Cephalota genus are distinguished and all the differences
of Cylindera s. str. and Eugrapha subgenera are confirmed.

Ke y  wo r d s: Coleoptera, Cicindelina, Palearctic, larvae, morphology, characters, taxonomy, key.

Ëè÷èíêè æóê³â-ñòðèáóí³â ï³äòðèáè Cicindelina (Coleoptera, Cicindelidae) Ïàëåàðêòèêè (ìîðôîëîã³ÿ, òàê-
ñîíîì³ÿ, òàáëèöÿ äëÿ âèçíà÷åííÿ âèä³â). Ïó÷êîâ Î. Â. – Íàäàíî îãëÿä çàãàëüíî¿ ìîðôîëîã³¿ ëè÷è-
íîê æóê³â-ñòðèáóí³â Ïàëåàðêòèêè. Ïðîàíàë³çîâàíî òàêñîíîì³÷íî âàæëèâ³ ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè
ðîä³â òà ãðóï âèä³â: áóäîâó ïåðåäíüîñïèíêè ³ ïðèäàòê³â ÷åðåâöÿ òà îñîáëèâîñò³ õåòîòàêñ³¿ ð³çíèõ
ñòðóêòóð ò³ëà. Îõàðàêòåðèçîâàíî ÿê³ñíî-ê³ëüê³ñí³ îíòîãåíåòè÷í³ çì³íè â ìîðôîëîã³¿ ëè÷èíîê
æóê³â-ñòðèáóí³â. Íàâåäåíî êîðîòêèé òàêñîíîì³÷íèé àíàë³ç ï³äòðèáè Cicindelina Ïàëåàðêòèêè íà
îñíîâ³ ëè÷èíêîâèõ îçíàê (ç âèêîðèñòàííÿì äàííèõ ïî ³ìàãî) ³ âïåðøå óêëàäåíî íàéïîâí³øó òàá-
ëèöþ äëÿ âèçíà÷åííÿ ëè÷èíîê (57 âèä³â ç 11 ðîä³â). Ó ìåæàõ ï³äòðèáè Cicindelina Ïàëåàðêòèêè
óòî÷íåíî îáñÿã òðüîõ ãðóï âèä³â ðîäó Cicindela ³ ïîêàçàíî â³äîêðåìëåíå ïîëîæåííÿ âèäó Cicindela
clypeata. Îá´ðóíòîâàíî âèä³ëåííÿ äâîõ ãðóï âèä³â ó ìåæàõ ðîäó Cephalota òà ³ñòîòí³ ìîðôîëîã³÷-
í³ â³äì³ííîñò³ ó ëè÷èíîê ï³äðîä³â Cylindera s. str. ³ Eugrapha ðîäó Cylindera.

Êëþ÷îâ ³  ñ ëîâ à: Coleoptera, Cicindelina, Ïàëåàðêòèêà, ëè÷èíêè, ìîðôîëîã³ÿ, îçíàêè, òàêñîíî-
ì³ÿ, òàáëèöÿ äëÿ âèçíà÷åííÿ âèä³â.



ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Æóêè-ñêàêóíû (Coleoptera, Cicindelidae) – îäíî èç êðóïíûõ ñåìåéñòâ æóêîâ ïîäîòðÿäà Adephaga,
íàñ÷èòûâàþùåå â ìèðîâîé ôàóíå áîëåå 2000 âèäîâ èç 125 ðîäîâ, 12 ïîäòðèá, 5 òðèá è 2 ïîäñåìåéñòâà
(Wiesner, 1992). Êðóïíåéøåé ÿâëåòñÿ ïîäòðèáà Cicindelina, ïðåäñòàâëåííàÿ áîëåå ÷åì 1200 âèäàìè èç
60 ðîäîâ, ðàñïðîñòðàíåííûõ ïî÷òè âñåñâåòíî è íàñåëÿþùèõ ðàçëè÷íûå áèîòîïû – îò ìîðñêèõ ïîáå-
ðåæèé äî ãîðíûõ ëóãîâ, ãäå îíè èãðàþò ñóùåñòâåííóþ ðåãóëÿòîðíóþ ðîëü êàê àêòèâíûå õèùíèêè. Êðîìå
òîãî, æóêîâ-ñêàêóíîâ èñïîëüçóþò êàê óäîáíûå ìîäåëüíûå îáúåêòû äëÿ ìîíèòîðèíãà ðàçëè÷íûõ ýêî-
ñèñòåì, íàïðèìåð, â òðîïè÷åñêèõ ðåãèîíàõ ïðè èçó÷åíèè ñòåïåíè èõ òðàíñôîðìàöèè â ðåçóëüòàòå àíòðî-
ïè÷åñêîé íàãðóçêè (Rodriquez et al., 1998; Carroll, Pearson, 1998; Cassola, Pearson, 2000).

Äëÿ Ïàëåàðêòèêè èçâåñòíî îêîëî 220 âèäîâ èç 22 ðîäîâ ïîäòðèáû Cicindelina (Putchkov, Matalin,
2003; Ïó÷êîâ, 2004). Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè íàêîïëåí çíà÷èòåëüíûé ìàòåðèàë (áîëåå 1000 èñòî÷íè-
êîâ) ïî èìàãî ïîäòðèáû ýòîãî ðåãèîíà, ïîñâÿù¸ííûé î÷åíü øèðîêîìó êðóãó âîïðîñîâ ïî ñèñòåìàòè-
êå, ìîðôîëîãèè, ôèëîãåíèè, ýêîëîãèè è áèîíîìèè. Ëè÷èíêè îêàçàëèñü ãîðàçäî ìåíåå èçó÷åííûìè.
Ýòî ñâÿçàíî (êàê è â ñëó÷àÿõ èçó÷åíèÿ äðóãèõ íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì ïðåâðàùåíèåì) ñ òðóäíîñòÿìè â
èõ èäåíòèôèêàöèè, ñêðûòûì îáðàçîì æèçíè, îñîáåííîñòÿìè áèîíîìèè, ñëàáîé èçó÷åííîñòüþ ìîð-
ôîëîãèè ïðåèìàãèíàëüíûõ ñòàäèé. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçâåñòíû ëè÷èíêè ïî÷òè 60 âèäîâ èç 10 ðîäîâ
Cicindelina Ïàëåàðêòèêè (ñì. òàáëèöó äëÿ îïðåäåëåíèÿ ëè÷èíîê), ñâåäåíèÿ î êîòîðûõ ïðåäñòàâëåíû
â ðÿäå ðàáîò (Hamilton, 1925; Ãèëÿðîâ, Øàðîâà, 1954, 1964; Kurosa, 1959; Hurka, 1970; Serrano, 1985,
1987, 1990, 1995; Putchkov, 1988, 1994, 1996, 1997; Ïó÷êîâ, 1990, 1991 à, á, 1993, 2003, 2004, 2005, 2011;
Ïó÷êîâ, Øèëåíêîâ, 1992; Putchkov, Arndt, 1994; Putchkov, Cassola, 1994; Putchkov, Schilenkov, 1996; Arndt,
Putchkov, 1994; Putchkov et al., 2008). Òàêèì îáðàçîì, â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçâåñòíû ëè÷èíêè ïî÷òè òðåòè
âèäîâ è áîëåå ïîëîâèíû ðîäîâ Cicindelina ôàóíû Ïàëåàðêòèêè. Íàçðåëà íåîáõîäèìîñòü îáîáùåíèÿ ýòîãî
ìàòåðèàëà, îñîáåííî äàííûõ ïî ìîðôîëîãèè è òàêñîíîìèè ëè÷èíîê, à òàêæå ñîçäàíèÿ íàèáîëåå ïîë-
íîé òàáëèöû äëÿ îïðåäåëåíèÿ âèäîâ, âñòðå÷àþùèõñÿ â Ïàëåàðêòèêå. Äàëüíåéøåå èçó÷åíèå ëè÷èíîê
æóêîâ-ñêàêóíîâ èìååò îñîáîå çíà÷åíèå äëÿ ïîñòðîåíèÿ èõ åñòåñòâåííîé êëàññèôèêàöèè, ðåêîíñòðóê-
öèè ôèëîãåíèè è óãëóáëåííîãî ïîçíàíèÿ ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé.

Íàñòîÿùàÿ ðàáîòà ïðåäñòàâëÿåò èòîã ìíîãîëåòíèõ èññëåäîâàíèé (1986—2011 ãã.) àâòîðîì ìîðôî-
ëîãèè, ñèñòåìàòèêè è ýêîëîãèè ëè÷èíîê è èìàãî æóêîâ-ñêàóíîâ Ïàëåàðêòèêè, îñîáåííî ïðåäñòàâè-
òåëåé ïîäòðèáû Cicindelina, êàê íàèáîëåå êðóïíîãî òàêñîíà. Îñíîâîé ïîñëóæèëè ìàòåðèàëû, ñîáðàí-
íûõ âî ìíîãèõ ðåãèîíàõ Óêðàèíû (À. Â. Ïó÷êîâ), Ðîññèè: Êàâêàç, Äàëüíèé Âîñòîê (À. Â. Ïó÷êîâ),
Àðìåíèè, Òóðêìåíèñòàíà, Êàçàõñòàíà, Êèðãûçñòñòàíà, Óçáåêèñòàíà (À. Â. Ïó÷êîâ, Â. Ã. Øèëåíêîâ,
Ê. Â. Ìàêàðîâ, Ì. À. Íåñòåðîâ), Ñåâåðíîé Àôðèêè (Ý. Àðíäò) è Åâðîïû (Ô. Êàññîëÿ, È. Ïðîáñò).
Îäíèì èç âàæíûõ àñïåêòîâ â ïðîâåäåíèè íàñòîÿùåé ðàáîòû ïîñëóæèëè òàêæå îáðàáîòêà è èçó÷åíèå
îáøèðíûõ êîëëåêöèé, õðàíÿùèõñÿ â âåäóùèõ áèîëîãè÷åñêèõ ó÷ðåæäåíèÿõ ÑÍÃ è Åâðîïû – Ãåðìàíñêîãî
ýíòîìîëîãè÷åñêîãî èíñòèòóòà (ã. Ýáåðñâàëüä, ÔÐÃ), Ìîñêîâñêîãî ãîñóäàðñòâåííîãî ïåäàãîãè÷åñêîãî
óíèâåðñèòåòà èì. Ì. Ãîðüêîãî (ã. Ìîñêâà, Ðîññèÿ), Çîîëîãè÷åñêîãî èíñòèòóòà ÐÀÍ (ã. Ñ.-Ïåòåðáóðã,
Ðîññèÿ), Âåíñêîãî ïðèðîäîâåä÷åñêîãî ìóçåÿ (ã. Âåíà, Àâñòðèÿ).

Ëè÷èíîê â ïðèðîäå, çíàÿ èõ ìåñòîîáèòàíèÿ, îòëàâëèâàëè ïðÿìî â ïîëå ñ ïîìîùüþ ìàðêåðà (îáû÷-
íî òîíêàÿ è äëèííàÿ òðàâèíêà êðåïêîãî çëàêà), êîòîðûé âñòàâëÿëñÿ â íîðêó, à ðÿäîì ïàðàëëåëüíî êîïà-
ëè ÿìó, ïîñòåïåííî îáíàæàÿ õîä íîðû. Ýòî äîïîëíèòåëüíî ïîçâîëÿëî óñòàíîâèòü ôîðìó íîðêè, å¸
íàïðàâëåíèå, îñîáåííîñòè îòâåòâëåíèé õîäà è äðóãèå õàðàêòåðèñòèêè. Â êàæäîì áèîòîïå áðàëè äëÿ âûâå-
äåíèÿ íå ìåíåå 10 ëè÷èíîê ñ î÷åíü ïîëíûì ýòèêåòèðîâàíèåì, íàïðèìåð, âïëîòü äî ± 5 ñì îò ïðèëå-
ãàþùåãî âîäî¸ìà, ãëóáèíû íîðû, óðîâíÿ âëàæíîñòè ïî÷âû. Ëè÷èíîê âûâîäèëè äî èìàãî â ëàáîðàòîð-
íûõ ñòåêëÿííûõ ïðîáèðêàõ, à ýêçóâèé ñîõðàíÿëè. Âñåãî (íà îñíîâå âûâåäåíèÿ, à òàêæå çíàíèé áèî-
òîïè÷åñêîãî è ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ) ñàìîñòîÿòåëüíî èäåíòèôèöèðîâàíû ëè÷èíêè 42 âèäîâ
èç 7 ðîäîâ. Ïîëó÷åííûé ìàòåðèàë äàë âîçìîæíîñòü èçó÷èòü ëè÷èíîê ïîäòðèáû ïî÷òè âñåé Ïàëåàðêòèêè
íà óðîâíå ãëàâíåéøèõ ðîäîâ (îêîëî 60 % âñåõ òàêñîíîâ), à äëÿ áîëüøèíñòâà èç íèõ – è íà óðîâíå
îñíîâíûõ ãðóïï âèäîâ.

Èçó÷åíèå ëè÷èíîê ñêàêóíîâ ïîäòðèáû Cicindelina ïîçâîëèëî íå òîëüêî îáîáùèòü âñå èçâåñòíûå
äàííûå, íî è îáåñïå÷èòü íàèáîëåå îáúåêòèâíûé àíàëèç ìîðôîëîãèè ïðåèìàãèíàëüíûõ ñòàäèé ñ øèðî-
êèì èñïîëüçîâàíèåì åãî â êëàññèôèêàöèè è ôèëîãåíèè Cicindelidae (Arndt, Putchkov, 1996; Ïó÷êîâ,
2004, 2011; Putchkov, Ñassola, 2005).
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ÌÎÐÔÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÅ ÎÑÎÁÅÍÍÎÑÒÈ 
ËÈ×ÈÍÎÊ ÑÊÀÊÓÍÎÂ ÏÎÄÒÐÈÁÛ CICINDELINA

Â ðÿäå ðàáîò (Hamilton, 1925; Ãèëÿðîâ, Øàðîâà, 1954; Øàðîâà, 1964; Knisley,
Pearson, 1984) ïðèâåäåíû îòíîñèòåëüíî äåòàëüíûå îïèñàíèÿ îáùåé ìîðôîëîãèè
ëè÷èíîê ïîäòðèáû Cicindelina, áàçèðóþùèåñÿ, ãëàâíûì îáðàçîì, íà ïðåäñòàâèòå-
ëÿõ ðîäà Cicindela s. l. Îäíàêî ìîðôîëîãè÷åñêèå îáîáùåíèÿ ïî ëè÷èíêàì âñ¸ æå
áûëè ïîâåðõíîñòíûìè, à íåêîòîðûå äàííûå ñîäåðæàëè ðÿä íåòî÷íîñòåé è ïðîòè-
âîðå÷èé èç-çà íåäîñòàòêà ìàòåðèàëà. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå, ïðè ñîñòàâëåíèè îáùåé
ìîðôîëîãè÷åñêîé õàðàêòåðèñòèêè ëè÷èíîê ñêàêóíîâ, çà îñíîâó áûëà âçÿòà ñõåìà
îïèñàíèÿ, ïðåäëîæåííàÿ ýòèìè àâòîðàìè, ñ ÷àñòè÷íûì èñïîëüçîâàíèåì èõ òåð-
ìèíîëîãèè, íî ñóùåñòâåííî äîïîëíåííàÿ ìíîãèìè íîâûìè è îðèãèíàëüíûìè ïðè-
çíàêàìè ñòðóêòóð òåëà (áîëåå ÷åì äëÿ 30 ðîäîâ ìèðîâîé ôàíû), èìåþùèìè çíà÷å-
íèå äëÿ ñèñòåìàòèêè è ôèëîãåíèè ãðóïïû. Îáùèé àíàëèç îñíîâàí íà èçó÷åíèè
ëè÷èíîê ñòàðøèõ âîçðàñòîâ (îñîáåííî III), êàê íàèáîëåå êîëè÷åñòâåííî ïðåäñòàâ-
ëåííûõ â ñîáñòâåííûõ ñáîðàõ è äðóãèõ êîëëåêöèÿõ, è â ìåíüøåé ìåðå ñ èñïîëü-
çîâàíèåì ìàòåðèàëîâ ïî ëè÷èíêàì ìëàäøèõ âîçðàñòîâ. Ýòî ïîçâîëèëî â äîñòàòî÷-
íî ïîëíîé ìåðå ïðîñëåäèòü íå òîëüêî îíòîãåíåòè÷åñêèå èçìåíåíèÿ, íî è ïîëó÷èòü
çíà÷èòåëüíóþ èíôîðìàöèþ äëÿ òàêñîíîìè÷åñêîãî è ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà
ñêàêóíîâ íà îñíîâå èõ ëè÷èíî÷íûõ ïðèçíàêîâ.

Òåëî ëè÷èíêè æóêîâ-ñêàêóíîâ òèïè÷íî êàìïîäåîâèäíîå, äëèííîå, èçîãíóòî
âåíòðàëüíî-äîðñàëüíî îò ãîëîâû äî âåðøèíû áðþøêà. Äëèíà (äëÿ III âîçðàñòà)
êîëåáëåòñÿ îò 15 äî 30 ìì.

Ãîëîâà. Öâåò ñâåðõó îò êîðè÷íåâîãî äî ïî÷òè ÷¸ðíîãî, ÷àñòî ñ ÿðêèì ìåòàë-
ëè÷åñêèì áëåñêîì ðàçëè÷íûõ îòòåíêîâ. Íèæíÿÿ ïîâåðõíîñòü îò ñâåòëî-êîðè÷íå-
âîé äî êàøòàíîâîé ñ áîëåå ò¸ìíûìè áîêîâûìè êðàÿìè. Ñâåðõó ôîðìà ãîëîâû ñëåã-
êà òðàïåöèåâèäíàÿ, áîëåå èëè ìåíåå âäàâëåíà ïîñðåäèíå (êîâøåîáðàçíàÿ), ñíèçó
ñèëüíî âûïóêëàÿ. Å¸ çàäíÿÿ ÷àñòü ïî÷òè ïîëóêðóãëî âûðåçàíà âîâíóòðü, îòíîñè-
òåëüíî ïîïåðå÷íàÿ (ðèñ. 1, 1). Íàèáîëüøàÿ øèðèíà ãîëîâíîé êàïñóëû â çàäíåé
÷àñòè, ìåæäó ãëàçàìè. Ëîáíûå øâû äåëÿò ãîëîâíóþ êàïñóëó íà ÷åðåïíóþ êîðîá-
êó è ëîáíî-ëèöåâóþ ÷àñòü. Òåìåííîé (åïèêðàíèàëüíûé) øîâ (es) êîðîòêèé.
Ãîðëîâîé øîâ (gs) Ò-îáðàçíûé (ðèñ. 1, 5). Ëîáíûé øîâ (fs) áîëåå èëè ìåíåå èçî-
ãíóò â ñðåäíåé ÷àñòè (ðèñ. 1, 1). Òåìÿ çàíèìàåò ïðîñòðàíñòâî îò çàòûëêà äî ëîá-
íûõ øâîâ è ìåñòà ïðèêðåïëåíèÿ óñèêîâ. Ù¸êè ïðîñòèðàþòñÿ îò çàòûëêà âïåð¸ä
è âíèç äî ãîðëîâîãî øâà. Çàòûëî÷íûé êèëü (or) òÿíåòñÿ îò êðàÿ çàäíåãî ãëàçêà äî
ëîáíîé ïëàñòèíêè è îòäåëåí ëîáíûì øâîì îò ïîäêîâîîáðàçíîãî çàäíå-ëîáíîãî êèëÿ
(vr) (ðèñ. 1, 1). Ñíèçó ãîëîâû, âïåðåäè íàõîäèòñÿ ãèïîñòîìà (hy) – ïàðíûé ñêëå-
ðèò, íåÿâñòâåííî îòäåëåííûé îò îñòàëüíîé ÷åðåïíîé êîðîáêè ò¸ìíîé îâàëüíîé
ëèíèåé (ðèñ. 1, 5). Ê ïåðåäíåìó êðàþ ãèïîñòîìà ïðèêðåïëÿþòñÿ ìàêñèëëû è íèæ-
íÿÿ ãóáà. Ãëàçêîâ (îñ) – øåñòü. Îíè íåðàâíîé âåëè÷èíû è ðàñïîëîæåíû â âåðõ-
íåé è áîêîâîé ÷àñòÿõ ÷åðåïíîé êîðîáêè. Íàèáîëåå êðóïíûå – äîðñàëüíûå: çàä-
íèé (oc1) è ïåðåäíèé (oc2). Ãëàçîê 1 îáû÷íî ñëåãêà áîëüøå ãëàçêà 2 (ðèñ. 1, 1).
Ãëàçíàÿ ïëîùàäêà ñëåãêà ïðèïîäíÿòà. Ìåæäó ãëàçêàìè 1—2 èëè ÷óòü íèæå èõ ñíà-
ðóæè èíîãäà ðàñïîëîæåíû áîëåå èëè ìåíåå âûðàæåííûå áóãîðêè. Ãëàçîê 3 íàõî-
äèòñÿ íèæå ãëàçêà 2, ãëàçîê 4 – ïîçàäè òðåòüåãî, à ãëàçîê 5 – åù¸ íèæå ÷åòâ¸ð-
òîãî. Ðóäèìåíòàðíûé øåñòîé ãëàçîê î÷åíü ìàëåíüêèé, ðàñïîëîæåí ìåæäó 1 è 2,
íî ñëåãêà ñìåù¸í âíóòðü (ñì. 1, 1).

Ëîáíî-ëèöåâàÿ ïëàñòèíêà ñëàáî ðîìáîâèäíàÿ, áîëåå èëè ìåíåå êîâøåîáðàç-
íî âäàâëåíà äèñêàëüíî. Å¸ ïîâåðõíîñòü çåðíèñòî-øåðîõîâàòàÿ, ñ ìåëêèìè ìîðùèí-
êàìè èëè áóãîðêàìè è ñ îäíèì-äâóìÿìÿ íåáîëüøèìè ïîïåðå÷íûìè êèëÿìè â öåíò-
ðàëüíîé ÷àñòè. Ïî áîêàì ëîáíîé ïëàñòèíêè (ñ âíóòðåííåé ñòîðîíû îò ïðèêðåï-
ëåíèÿ óñèêîâ) èìåþòñÿ íåáîëüøèå òðåóãîëüíûå ñêëåðèòû (ïàðàêëèïåóñû) (ðèñ. 1,



1). Íàëè÷íèê è âåðõíÿÿ ãóáà ñëèòû è îáðàçóþò íàçàëå (nz), øèðèíà êîòîðîãî ÷óòü
áîëüøå îñíîâàíèÿ ìàíäèáóë. Ïåðåäíèé êðàé íàçàëå îáû÷íî ñëàáî òðàïåöèåâèä-
íûé ñ ðîâíûì êðàåì. Ïî áîêàì íàçàëå ðàñïîëîæåíû ÿâñòâåííûå áîêîâûå çóá÷è-
êè – àäíàçàëèè. Êíàðóæè îò íèõ íàõîäÿòñÿ áîêîâûå ïëàñòèíû, îòäåëåííûå
äîâîëüíî ãëóáîêîé ïðîäîëüíîé áîðîçäêîé.

Àíòåííû (an) êîðîòêèå (íå ìåíåå ÷åì â 1,5 ðàçà êîðî÷å ìàíäèáóë), ÷åòûð¸õ-
÷ëåíèêîâûå, èç êîòîðûõ âòîðîé áîëåå äëèííûé, à ïîñëåäíèé – ñàìûé êîðîòêèé.
1—2-é ÷ëåíèêè øèðîêèå, â 1,5—2 ðàçà òîëùå îñòàëüíûõ (ðèñ. 1, 1). Ìàíäèáóëû (mb)
èçîãíóòûå ñ ðåòèêóëàíóìîì â íèæíåé òðåòè (ðèñ. 1, 1), óäëèí¸ííûå, ñåðïîâèäíûå,
ñ çàòåìí¸ííîé âåðõíåé (ïîñëå ðåòèêóëàíóìà) ïîëîâèíîé, ñíàðóæè ñ îòäåëüíûìè
ùåòèíêàìè ïîñðåäèíå. Ìàêñèëëû óïëîùåíû. Êàðäî òðåóãîëüíîå. Ñòèïåñ (st)
óäëèí¸ííûé ñ íåñêîëüêèìè çóáöàìè è ðÿäàìè ùåòèíîê ðàçíîé ãóñòîòû íà âíóò-
ðåííåì êðàå (ðèñ. 1, 2). Âåðõíÿÿ ïîâåðõíîñòü ñòèïåñà ñèëüíåå îïóøåíà äèñêàëü-
íî, ÷åì íèæíÿÿ. Åãî çàäíèé êðàé ñ îòäåëüíûìè äëèííûìè ùåòèíêàìè. Ëàöèíèÿ
îáû÷íî îòñóòñòâóåò. Ãàìèëüòîí (Hamilton, 1925) ñ÷èòàåò ñêëåðèò (slr) ñ 1—3 ùåòèí-
êàìè ìåæäó ñòèïåñîì è ãàëååé å¸ ðóäèìåíòîì (ðèñ. 1, 2). Îäíàêî Âàí Ýìäåí (Emden
van, 1935) îòîæäåñòâëÿåò ëàöèíèþ ñ íåáîëüøèì çóá÷èêîì íà âåðõíåé âíóòðåííåé
÷àñòè ñòèïåñà, èìåþùåãîñÿ òîëüêî ó òðîïè÷åñêèõ ëè÷èíîê ðîäîâ Omus è Plathychilå.
Îáà ìíåíèÿ ñïîðíû è òðåáóþò èçó÷åíèÿ ñòðîåíèÿ âíóòðåííèõ ñòðóêòóð ýòèõ îáðà-
çîâàíèé. Ãàëåÿ (gl) äâó÷ëåíèêîâàÿ, å¸ âåðõíèé ñåãìåíò ñëåãêà êîðî÷å íèæíåãî
(ðèñ. 1, 2). Ïåðâûé ÷ëåíèê ãàëåè ñëèò ñ ùóïèêîíîñöåì (ïàëüïèãåðîì – plf).
Íèæíå÷åëþñòíûå ùóïèêè (lm) îáû÷íî òð¸õ÷ëåíèêîâûå, íå äëèííåå ãàëåè (ðèñ. 1,
2). Êîëè÷åñòâî è ðàñïîëîæåíèå ùåòèíîê íà ãàëåå è ùóïèêàõ ïî÷òè íåèçìåííî ó
ëè÷èíîê ðàçíûõ òàêñîíîâ. Íèæíÿÿ ãóáà ïðèêðåïëåíà ê ãîëîâíîé êàïñóëå ñëàáî
õèòèíèçèðîâàííîé ïåðåïîí÷àòîé ÷àñòüþ çàäíåïîäáîðîäêà ñ ãèïîñòîìîé (ðèñ. 1,
5), ÷òî îáåñïå÷èâàåò å¸ çíà÷èòåëüíóþ ïîäâèæíîñòü. Ïîäáîðîäîê (mt) ñîñòîèò èç
äâóõ ñëèòûõ äîëåé (ðèñ. 1, 3). Íèæíåãóáíûå ñòèïåñû ñëèòû. Ïî áîêàì èõ íàõî-
äèòñÿ ïàëüïèãåð (sp) ñ äâóìÿ ðàçäåëåííûìè ñêëåðèòàìè (ðèñ. 1, 3). Ùóïèêè íèæ-
íåé ãóáû (lp) äâó÷ëåíèêîâûå. Ïåðâûé ÷ëåíèê øèðå âòîðîãî, îñîáåííî â âåðõíåé
ïîëîâèíå. Åãî âåðøèíà ñ 2—3 òîíêèìè ùåòèíêàìè è 2—3 øèïîîáðàçíûìè çóá÷è-
êàìè ïîñðåäèíå (ðèñ. 1, 3). Âòîðîé ÷ëåíèê ùóïèêîâ ñ 1 ùåòèíêîé, ðàñïîëîæåí-
íîé îáû÷íî ó ñåðåäèíû.

Ãðóäü. Â ñèëó îñîáåííîñòåé îáðàçà æèçíè è ðÿäà àäàïòàöèé, îäíîé èç ñàìûõ
ñïåöèôè÷åñêèõ ÷àñòåé òåëà ó ëè÷èíîê ñêàêóíîâ ÿâëÿåòñÿ ïåðâûé òåðãèò èëè
ïåðåäíåñïèíêà (ñîãëàñíî òåðìèíîëîãèè áîëüøèíñòâà àâòîðîâ). Îíà ñèëüíî õèòè-
íèçèðîâàíà è çàòåìíåíà ñðàâíèòåëüíî ñ äðóãèìè òåðãèòàìè ãðóäè. Öâåò ñâåðõó –
îò ñâåòëî-êîðè÷íåâîãî äî ïî÷òè ÷¸ðíîãî, ÷àñòî ñ ìåòàëëè÷åñêèì áëåñêîì ðàçíî-
ãî îòòåíêà. Ìåìáðàíà (mb) ïåðåäíåãî êðàÿ ïåðåäíåñïèíêè íåáîëüøàÿ (ðèñ. 1, 4).
Ôîðìà ïåðåäíåñïèíêè ïîëóêðóãëî-ïîïåðå÷íàÿ èëè ùèòîâèäíàÿ (òåðìèíîëîãèÿ ïî:
Hamilton, 1925, Ãèëÿðîâ, Øàðîâà, 1954). Å¸ ïåðåäíèé êðàé âûðåçàí òàê, ÷òî îáåñ-
ïå÷èâàåò ôóíêöèîíàëüíîå ñîïðèêîñíîâåíèå ñ ãîëîâîé. Îí áîëåå èëè ìåíåå âûïóê-
ëûé (ðèñ. 1, 4). Ïåðåäíèå óãëû (PNa) ÿâñòâåííûå (íî ðàçíûõ ðàçìåðîâ), íàïðàâ-
ëåíû âïåðåä èëè ñëåãêà îòòÿíóòû â ñòîðîíû. Áîêîâîé è çàäíèé êðàÿ ïåðåäíåñïèí-
êè îáû÷íî ñ íåáîëüøèì âàëèêîì. Ïîâåðõíîñòü ïåðåäíåñïèíêè ñ ÿâñòâåííûìè
ñòðóêòóðàìè – âàëèêàìè ó îñíîâàíèÿ áîêîâûõ (ïåðåäíèõ) óãëîâ (PNa), ïðèïîä-
íÿòîñòÿìè èëè «ìîçîëèñòûìè âîçâûøåíèÿìè» (CE) è óãëóáëåíèÿìè íà äèñêå, ðàç-
íîé ñòåïåíè ðåëüåôíîñòè (ðèñ. 1, 4). Ïîñðåäèíå ïåðåäíåñïèíêè ïðîëåãàåò äîâîëü-
íî ãëóáîêèé øîâ èëè «ñðåäèííàÿ ëèíèÿ» (PNm), âäîëü êîòîðîãî òÿíåòñÿ ðÿä ùåòè-
íîê. Âåñü ïåðèìåòð ïåðåäíåñïèíêè ñ áàõðîìîé ùåòèíîê, íî âñåãäà áîëåå ãóñòîé
êçàäè. Äèñê íåñ¸ò îòäåëüíûå èëè ìíîãî÷èñëåííûå ùåòèíêè ðàçíîé äëèíû (ðèñ. 1,
4). Èõ êîëè÷åñòâî è ðàñïîëîæåíèå èìååò çíà÷åíèå äëÿ îïðåäåëåíèÿ ðàçíûõ òàê-
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Ðèñ. 1. Ãîëîâà ñ ïðèäàòêàìè è ïåðåäíåñïèíêà ëè÷èíêè ñêàêóíà (Cicindela sylvatica): 1 – ãîëîâíàÿ êàï-
ñóëà äîðñàëüíî (mb – ìàíäèáóëà; nz – íàçàëå; an – 1—2-é ÷ëåíèêè óñèêîâ; oc1—6 – 1—6-é ãëàçêè;
or – çàòûëî÷íèé êèëü; vr – ëîáíûé êèëü; es – ýïèêðàíèàëüíûé øîâ; fr – ëîáíûé øîâ), 2 – ëåâàÿ
ìàêñèëëà äîðñàëüíî (st – còèïåñ; slr – ñêëåðèò; plf – ùóïèêîíîñåö; lm1—3 – 1—3-é ÷ëåíèêè íèæ-
íå÷åëþñòíûõ ùóïèêîâ; gl1—2 – 1—2-é ÷ëåíèêè ãàëåè), 3 – íèæíÿÿ ãóáà è ïîäáîðîäîê âåíòðàëüíî (mt –
ïîäáîðîäîê; sp – ñêëåðîòèçèðîâàííàÿ äîëÿ; lp1—2 – 1—2-é ÷ëåíèêè íèæíåé ãóáû), 4 – ïåðåäíåñïèí-
êà äîðñàëüíî (mb – ìåìáðàíà); PNl – ëåâàÿ ïîëîâèíà ïåðåäíåñïèíêè ñ áîêîâûì âàëèêîì; PNa –
ïåðåäíèå óãëû; ridge of PNa – âàëèê ïåðåäíèõ óãëîâ; CE – ìîçîëèñòûå âîçâûøåíèÿ; PNm – ñðåäèí-
íàÿ ëèíèÿ); 5 – ãîëîâíàÿ êàïñóëà âåíòðàëüíî (hy – ãèïîñòîì; gs – ãîðëîâîé øîâ).

Fig. 1. Head with appendinstar s and pronotum of tiger-beetles larva (Cicindela sylvatica): 1 – head dorsally
(mb – mandible; nz – nazale; an – 1—2 – antennal segments 1 and 2; oc1—6 – ocelli1—6; or – ridge of
occupit; vr – ridge of vertex; es – epicranian suture; fr – frontal suture), 2 – left maxille dorasally (st –
stipes; slr – sclerite; plf – palpifer; lm1—3 – maxilary palpus1—3; gl1—2 – palpus of galea 1 and 2), 3 –
labium and mentum ventrally (mt – mentum; sp – sclerotized lobe; lp1—2 – segments of labium palpus 1 and
2), 4 – pronotum dorsally (mb – membrane); PNl – one half of pronotum with lateral ridge; PNa – cephalo-
lateral angles; CE – callous elevation; PNm – median line of pronotum); 5 – head ventrally (hy – hypos-
tom; gs – gular suture).



ñîíîâ è òðàäèöèîííî óêàçûâàåòñÿ äëÿ ïîëîâèíû ïåðåäíåñïèíêè (PN1). Ýïèïëåâðû
è ñòåðíàëüíàÿ îáëàñòü ïåðåäíåñïèíêè ïåðåïîí÷àòûå.

Ñðåäíå- è çàäíåãðóäü îäíîòèïíû, ãîðàçäî óæå ïåðåäíåãðóäè, ñëàáî õèòèíè-
çèðîâàíû, âñåãäà áåç ìåòàëëè÷åñêîãî îòëèâà. Îíè ñëàáîñåðäöåâèäíûå, ñëåãêà
âûïóêëûå, ñ òîíêèì øâîì âäîëü ñðåäèííîé ëèíèè, çàòåìíåíû ïî áîêàì è ñçàäè.
Èõ ïîâåðõíîñòü ïîêðûòà íåáîëüøèìè, íî äîâîëüíî ìíîãî÷èñëåííûìè ùåòèíêà-
ìè, èçðåæåííûìè íà äèñêå. Ïëåâðàëüíàÿ îáëàñòü ñ ñèëüíî õèòèíèçèðîâàííûìè
ò¸ìíûìè êîêñàëüíûìè îòðîñòêàìè. Ýïèïëåéðèò – â âèäå íåáîëüøîé õèòèíèçè-
ðîâàííîé äîëè ñ îòäåëüíûìè ùåòèíêàìè. Ñòåðíàëüíàÿ ïîâåðõíîñòü ñðåäíå- è çàä-
íåãðóäè ïåðåïîí÷àòàÿ ñ îâàëüíûì ñëàáîõèòèíèçèðîâàííûì ñêëåðèòîì ñðåäíèõ ðàç-
ìåðîâ êàæäàÿ. Îáùåå ñòðîåíèå íîã îäíîòèïíî, îäíàêî S-îáðàçíàÿ ôîðìà òåëà ëè÷è-
íîê ñêàêóíîâ, ñèäÿùèõ â íîðêå, îïðåäåëÿåò èõ íåðàâíóþ äëèíó. Ïåðåäíèå íîãè
áîëåå êîðîòêèå, à çàäíèå – ñàìûå äëèííûå. Ó âñåõ íàçåìíûõ ëè÷èíîê ñêàêóíîâ
òàçèêè óäëèí¸ííûå, ïî÷òè öèëèíäðè÷åñêèå. Âåðòëóã îáðàçóåò «êîëåíî» íîãè è
øèðîêî ñîåäèí¸í ñ òàçèêîì êàóäàëüíî è ñ áåäðîì äèñòàëüíî. Áåäðà äëèííûå, ñ
ðÿäàìè ùåòèíîê ïî âíóòðåííåìó, íàðóæíîìó êðàÿì è íà âåðøèíå. Ãîëåíü äîâîëü-
íî êîðîòêàÿ, îáû÷íî ïðÿìàÿ. Íàðóæíàÿ ÷àñòü ãîëåíè óñàæåíà áîëåå ÷åì äåñÿòêîì
øèïèêîâ è ùåòèíîê. Ëàïêà êîðî÷å ãîëåíè, ñî ùåòèíêàìè ñíàðóæè è äâóìÿ ïîä-
âèæíûìè êîãîòêàìè, èç êîòîðûõ ïåðåäíèé ïî÷òè â 1,5 ðàçà äëèííåå çàäíåãî.

Áðþøêî 10-ñåãìåíòíîå, ïî÷òè öèëèíäðè÷åñêîå. Åãî ìàêñèìàëüíàÿ øèðèíà
ïîñåðåäèíå, â îáëàñòè ïÿòîãî ñåãìåíòà. Îáùåå ñòðîåíèå I—IV, à òàêæå VI—VIII ñåã-
ìåíòîâ îäíîòèïíî, à îñòàëüíûõ – áîëåå ñïåöèôè÷íî. Äîðñàëüíî ïåðâûå áðþø-
íûå ñåãìåíòû íåñóò ïî äâà ïî÷òè ïðÿìîóãîëüíûõ èëè îâàëüíûõ òåðãèòà (TE) ñ
íåñêîëüêèìè äëèííûìè è áîëåå ìíîãî÷èñëåííûìè êîðîòêèìè ùåòèíêàìè, ðàñ-
ïîëîæåííûìè, ãëàâíûì îáðàçîì, ïî çàäíåìó êðàþ (ðèñ. 2, 4, 5). Ñáîêó, ÷óòü íèæå
äûõàëåö, ðàñïîëîæåíû ýïèïëåéðèòû (EU), ïî îäíîìó ñ êàæäîé ñòîðîíû. Èíîãäà
ïåðåä íèìè ïðèñóòñòâóþò íåñêîëüêî ñêëåðîòèçèðîâàííûõ áëÿøåê (êàæäàÿ ñ
îòäåëüíîé ùåòèíêîé) èëè ðåæå îäèí êðóïíûé äîïîëíèòåëüíûé ñêëåðèò (ðèñ. 2,
4). Íèæå ýïèïëåéðèòà íàõîäèòñÿ ãèïîïëåéðèò (HY), ñîñòîÿùèé èç îäíîãî áîëü-
øîãî è íåñêîëüêèõ ìàëåíüêèõ ñêëåðèòîâ (òèï I) (ðèñ. 2, 4), äâóõ îòíîñèòåëüíî áîëü-
øèõ ñêëåðèòîâ (òèï II) (ðèñ. 2, 5) èëè êðîìå ýòèõ äâóõ åù¸ ñ äîïîëíèòåëüíûìè
õèòèíèçèðîâàííûìè áëÿøêàìè (òèï IIÀ) (Leffler, 1979). Ñòåðíàëüíàÿ îáëàñòü
ïðåäñòàâëåíà íåñêîëüêèìè ñêëåðèòàìè. Â ïåðåäíåé ÷àñòè íàõîäèòñÿ îäèí áîëü-
øîé îâàëüíûé ñòåðíèò (ST) ñ 2—4 ïàðàìè äëèííûõ è íåñêîëüêèìè êîðîòêèìè
ùåòèíêàìè, ãëàâíûì îáðàçîì, ïî çàäíåìó êðàþ. Ïîçàäè íåãî ñ îáåèõ ñòîðîí ñðå-
äèííîé ëèíèè ðàñïîëîæåíî ïî îäíîìó íåáîëüøîìó ïîñòñêëåðèòó (Pst). Âûøå íèõ
íàõîäÿòñÿ äîâîëüíî êðóïíûå ïðîäîëüíûå êîêñàëüíûå äîëè (Cx), âïåðåäè êîòîðûõ
èíîãäà ïðèñóòñòâóþò íåñêîëüêî ñêëåðîòèçèðîâàííûõ áëÿøåê (ðèñ. 2, 5). Õàðàêòåð
õèòèíèçàöèè ñêëåðèòîâ áðþøêà ó ðàçíûõ òàêñîíîâ íåîäèíàêîâ, íî îòíîñèòåëüíî
îäíîòèïåí ó áîëüøèíñòâà áëèçêèõ âèäîâ.

Íàèáîëåå ñïåöèôè÷íûì ÿâëÿåòñÿ ñòðîåíèå ñêëåðèòîâ ãîðáîâèäíî âçäóòîé
ñïèííîé ïîâåðõíîñòè ïÿòîãî áðþøíîãî ñåãìåíòà èëè ãîðáà (ðèñ. 2, 3). Òåðãèòîâ
íà ãîðáå òðè: àïèêàëüíûé (AT5), ëàòåðàëüíûé èëè êàóäàëüíî-ëàòåðàëüíûé (CTL5),
îøèáî÷íî íàçûâàåìûé èíîãäà ýïèïëåéðèòîì (Knisley, Pearson, 1984) è êàóäàëü-
íûé (CT5) (ðèñ. 2, 3). Ëàòåðàëüíûé è êàóäàëüíûé òåðãèòû âñåãäà ÷àñòè÷íî ñëèòû
áîêîâûìè êðàÿìè. Àïèêàëüíûé òåðãèò ìîæåò áûòü îòäåë¸í îò äðóãèõ òåðãèòîâ,
ñîïðèêàñàòüñÿ èëè ñëèâàòüñÿ ñ êàóäàëüíûì ïî âíóòðåííåìó èëè ñ ëàòåðàëüíûì ïî
âíåøíåìó êðàþ. Àïèêàëüíûé òåðãèò íåñ¸ò íåñêîëüêî äëèííûõ è êîðîòêèõ (èíîã-
äà ìíîãî÷èñëåííûõ) ùåòèíîê. Ëàòåðàëüíûé òåðãèò îáû÷íî òîëüêî ñ äëèííûìè
ùåòèíêàìè. Êàóäàëüíûé òåðãèò íåñ¸ò îäèí èëè íåñêîëüêî ðÿäîâ øèïîîáðàçíûõ
óêîðî÷åííûõ ùåòèíîê â âåðõíåé ïîëîâèíå (ðèñ. 2, 3), òîãäà êàê íèæå ùåòèíêè óòîí-
÷àþòñÿ, à êîëè÷åñòâî èõ êçàäè ñíèæàåòñÿ. Ìåæäó òåðãèòàìè íàõîäÿòñÿ äâà îïîð-
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íûõ îòðîñòêà èëè «êðþ÷üÿ». Óêîðî÷åííûé îòðîñòîê (IH), ïðèáëèæåííûé ê ñåðå-
äèíå ñåãìåíòà íàçûâàåòñÿ âíóòðåííèì. Åãî âåðøèíà îáû÷íî çàîñòðåíà â âèäå øèïà.
Íèæå öåíòðàëüíîãî øèïà íàõîäÿòñÿ äâà è áîëåå òîíêèõ øèïèêîâ èëè êðåïêèõ
ùåòèíîê, ñõîäíûõ ïî ôîðìå ñ òàêîâûìè âåðõíåé ïîëîâèíû êàóäàëüíîãî òåðãèòà
(ðèñ. 2, 3). Èíîãäà (ó ðîäà Myriochile, âèäîâ ïîäðîäà Eugrapha) öåíòðàëüíûé øèï
îòñóòñòâóåò èëè î÷åíü ìàëåíüêèé. Ðàñïîëîæåíèå øèïèêîâ íà âíóòðåííèõ îòðîñò-
êàõ ïî îòíîøåíèþ äðóã ê äðóãó ìîæåò áûòü ñèììåòðè÷íûì èëè ñäâèíóòûì ó ðàç-
íûõ òàêñîíîâ. Êíàðóæè îò âíóòðåííèõ íàõîäÿòñÿ ñðåäíèå îòðîñòêè (MH). Îíè
çíà÷èòåëüíî äëèííåå, ó îñíîâàíèÿ ðàñøèðåíû, ÷àñòî èçîãíóòû â âåðõíåé òðåòè
(ðèñ. 2, 3). Ñðåäíèå îòðîñòêè îáû÷íî íåñóò 2—4 (ðåäêî áîëüøå) ùåòèíêè èëè óêî-
ðî÷åííûå øèïèêè, ðàñïîëîæåííûå â ðÿä èëè ñìåùåííûå îòíîñèòåëüíî äðóã
äðóãà. Â öåëîì ñòðîåíèå òåðãèòîâ è îòðîñòêîâ ãîðáà âåñüìà ñïåöèôè÷íî è íåîäè-
íàêîâî ó ëè÷èíîê ðàçëè÷íûõ òàêñîíîâ è èìååò îñîáîå çíà÷åíèå äëÿ ñèñòåìàòèêè
ñåìåéñòâà è îïðåäåëåíèÿ áîëüøèíñòâà ðîäîâ è âèäîâ. Äûõàëüöà èìåþòñÿ íà
I—VIII ñåãìåíòàõ áðþøêà. Íà âîñüìîì ñåãìåíòå äîðñàëüíûå è ëàòåðàëüíûå ñêëå-
ðèòû ñõîäíû ñ òàêîâûìè I—IV ñåãìåíòîâ, à âåíòðàëüíî-êîêñàëüíûå äîëè è ñòåð-
íèòû ñëèòû â îäèí áîëüøîé ñêëåðèò. Âåíòðàëüíûå ñêëåðèòû äåâÿòîãî ñåãìåíòà
ñëèòû è ñ ãèïîïëåéðàëüíûìè, à òåðãèòû ñîåäèíåíû â îäèí îáùèé ñêëåðèò (ðèñ. 2,
1). Çàäíèé êðàé äåâÿòîãî ñòåðíèòà (ST9) íåñåò 6—12 (èíîãäà áîëüøå) äëèííûõ ùåòè-
íîê, ðàçäåë¸ííûõ íà 2 ãðóïïû ïî 3—6 ùåòèíîê êàæäàÿ (ðèñ. 2, 1). Äåñÿòûé áðþø-
íîé ñåãìåíò èëè ïèãîïîä (PY) ãîðàçäî óæå äðóãèõ áðþøíûõ ñåãìåíòîâ è õàðàê-
òåðèçóåòñÿ ïîëíûì ñëèÿíèåì òåðãèòîâ, ïëåéðèòîâ è ñòåðíèòîâ â åäèíîå ñïëîø-
íîå êîëüöî. Çàäíèé êðàé åãî âîîðóæ¸í ïðî÷íûìè îïîðíûìè ùåòèíêàìè èëè
øèïèêàìè, áîëåå ãóñòî ðàñïîëîæåííûìè äîðñàëüíî (ðèñ. 2, 2). Âåðõíÿÿ ïîâåðõ-
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Ðèñ. 2. Îñîáåííîñòè ìîðôîëîãèè îòäåëüíûõ ñåãìåíòîâ òåëà ëè÷èíêè ñêàêóíà: 1 – äåâÿòûé ñåãìåíò
áðþøêà è ïèãîïîä (âåíòðàëüíî); 2 – òî æå (äîðñàëüíî); 3 – òåðãèòû 5-ãî ñåãìåíòà áðþøêà (ãîðáà)
ñ ïðèäàòêàìè (äîðñàëüíî); 4 – ñêëåðèòû 3-ãî ñåãìåíòà áðþøêà, ãèïîïëåéðèò – òèï II; 5 – òî æå, ãèïîï-
ëåéðèò – òèï I; 1, 2, 3 – Cicindela sylvatica; 4 – C. coerulea; 5 – C. gemmata. ST9 – 9-é ñòåðíèò áðþø-
êà; PY – ïèãîïîä; AT – àïèêàëüíûé òåðãèò; CT – êàóäàëüíûé òåðãèò; CLT – ëàòåðàëüíûé òåðãèò;
MH – ñðåäíèå îòðîñòêè; IH – âíóòðåííèå îòðîñòêè; TE – òåðãèò; EU – ýïèïëåéðèò; HY – ãèïîï-
ëåéðèò; Cx – êîêñàëüíàÿ äîëÿ; ST – ñòåðíèò; Pst – ïîñòñòåðíèò.

Fig. 2. Peculiarities of morphology of separate segments of body of tiger-beetles larva: 1 – ninth segment of
abdomen and pygopod ventrally; 2 – the same dorsally; 3 – tergites of 5th segment of abdomen (hump) with
appendinstar s dorsally; 4 – sclerites of 3th segment of abdomen with type II hypopleuron; 5 – the same with
type I hypopleuron; 1, 2, 3 – Cicindela sylvatica; 4 – C. coerulea; 5 – C. gemmata. ST9 – ninth sternite of
abdomen; PY – pygopod; AT – apical (anterior) tergite of 5th segment of abdomen (hump); CT – caudal
tergite of 5th segment of abdomen (hump); CLT – lateral tergite of 5th segment of abdomen (hump); MH –
median hook; IH – inner hook; TE – tergite; EU – eupleurite (eupleuron); HY – hypopleuron; Cx – coxal
lobe; ST – sternite; Pst – poststernite.



íîñòü 10 ñåãìåíòà â îòäåëüíûõ èëè ìíîãî÷èñëåííûõ ùåòèíêàõ ðàçíûõ ðàçìåðîâ
(ðèñ. 2, 2). Âåíòðàëüíî ïèãîïîä íåñ¸ò ìåíüøåå ÷èñëî áîëåå òîíêèõ ùåòèíîê, ðàñ-
ïîëîæåííûõ îáû÷íî â âåðõíåé òðåòè.

ÎÍÒÎÃÅÍÅÒÈ×ÅÑÊÈÅ ÈÇÌÅÍÅÍÈß

Õàðàêòåð îíòîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé ëè÷èíîê ñêàêóíîâ ðàññìàòðèâàëñÿ â
íåêîòîðûõ ðàáîòàõ òîëüêî ïîâåðõíîñòíî (Hamilton, 1925; Emden van, 1935). Ýòè
ñâåäåíèÿ áûëè îãðàíè÷åíû îòðûâî÷íûìè äàííûìè ïî îòäåëüíûì òàêñîíàì è
êàñàëèñü â îñíîâíîì ðàçìåðîâ ãîëîâíîé êàïñóëû è ïåðåäíåãî ãðóäíîãî ñåãìåíòà.
Èíîãäà ðåãèñòðèðîâàëè èçìåíåíèå ÷èñëà è ðàñïîëîæåíèÿ ùåòèíîê íà íåêîòîðûõ
÷àñòÿõ òåëà. Íåñîìíåííî, ðàçìåðû ãîëîâû èëè ïåðåäíåñïèíêè ïîçâîëÿþò âåñüìà
íàä¸æíî ðàçëè÷àòü âîçðàñòû ëè÷èíîê, íî òîëüêî â ïðåäåëàõ îäíîãî òàêñîíà èëè
ñõîäíûõ ïî ðàçìåðàì ãðóïï âèäîâ. Ïðîâåä¸ííûå èññëåäîâàíèÿ ìîðôîìåòðè÷åñêèõ
ñîîòíîøåíèé ðàçìåðîâ ãîëîâû è ïåðåäíåñïèíêè ðàçíûõ âîçðàñòîâ ëè÷èíîê ñêà-
êóíîâ (Putchkov, 1988; Ïó÷êîâ, 1990), ïîäòâåðäèëè ýòó çàêîíîìåðíîñòü, èçâåñòíóþ
êàê ïðàâèëî Äèàðà èëè Ïðèçáàíà (Cole, 1980). Íàïðèìåð, ñîîòíîøåíèÿ êîëè÷å-
ñòâåííûõ ïîêàçàòåëåé ó ðàçíûõ ðîäîâ ïîäòðèáû Cicindelina ìåæäó ëè÷èíêàìè
II è I âîçðàñòîâ êîëåáàëèñü â ïðåäåëàõ îò 1,37—1,62 (øèðèíà ãîëîâû) äî 1,41—1,72
(øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè), ìåæäó III è II âîçðàñòàìè – îò 1,43—1,68 äî 1,29—1,68,
à ìåæäó III è I âîçðàñòàìè – îò 2,06—2,72 äî 2,15—2,93 ñîîòâåòñòâåííî (òàáë. 1).
Ñõîäíàÿ òåíäåíöèÿ íàáëþäàåòñÿ è ïðè ñðàâíåíèè ñîîòíîøåíèé ðàçìåðîâ äëèíû
ãîëîâû è ïåðåäíåñïèíêè ó ëè÷èíîê äðóãèõ òðèá è ïîäòðèá æóêîâ-ñêàêóíîâ.
Îäíàêî, êðîìå ðàçìåðîâ, ñïåêòð îíòîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé ó ëè÷èíîê ñêàêó-
íîâ ãîðàçäî øèðå è åãî ìîæíî ðàçäåëèòü íà äâå óñëîâíûå áîëüøèå ãðóïïû ïðè-
çíàêîâ: êîëè÷åñòâåííûå è êà÷åñòâåííûå (Ïó÷êîâ, 2005).

Êîëè÷åñòâåííîå èçìåíåíèå ïðèçíàêîâ. Â êîëè÷åñòâåííîì îòíîøåíèè îñíîâíûì
èçìåíåíèåì â îíòîãåíåçå ó ëè÷èíîê ÿâëÿåòñÿ ðàçëè÷èå õåòîìà ðÿäà ÷àñòåé òåëà ó
îòäåëüíûõ âîçðàñòîâ íåçàâèñèìî îò òàêñîíà. Ê. Ãàìèëüòîí (Hamilton, 1925) ïðåä-
ëîæèë ñõåìó íóìåðàöèè ùåòèíîê ïåðåäíåñïèíêè ó ïåðâîãî âîçðàñòà, îáîçíà÷èâ
èõ êàê «ïåðâè÷íûå», à äîïîëíèòåëüíî ïîÿâëÿþùèåñÿ ó ñòàðøèõ âîçðàñòîâ – êàê
«âòîðè÷íûå». Îäíàêî íà îñíîâå ýòîãî êàêèõ-ëèáî âûâîäîâ, ïîçâîëÿþùèõ ðàçëè-
÷àòü ëè÷èíîê îòäåëüíûõ âîçðàñòîâ, ñäåëàíî íå áûëî. Ïîäîáíàÿ ñõåìà õåòîòàêñèè
ãîëîâû, ïåðåäíåñïèíêè è òåðãèòîâ ãðóäè áûëà äîïîëíåíà è èñïîëüçîâàíà Ô. Âàí
Ýìäåíîì (Emden van, 1935), íî â îñíîâíîì äëÿ ïîäñåìåéñòâà Collyrinae. Ýòèì àâòî-
ðîì äëÿ èäåíòèôèêàöèè âîçðàñòà ëè÷èíêè, íåçàâèñèìî îò âèäîâîé ïðèíàäëåæíî-
ñòè, áûë ïðåäëîæåí äðóãîé íàä¸æíûé ïðèçíàê – ïî ÷èñëó ùåòèíîê íà âíóòðåí-
íåì êðàå ïåðâîãî ÷ëåíèêà ãàëåè: äëÿ ïåðâîãî âîçðàñòà – 1, âòîðîãî – 2, òðåòüå-
ãî – 3—4 ùåòèíêè. Áûë çàðåãèñòðèðîâàí è ðÿä èíûõ çàêîíîìåðíîñòåé â óâåëè÷åíèè
÷èñëà ùåòèíîê îò ïåðâîãî äî òðåòüåãî âîçðàñòà íà ñåãìåíòàõ äðóãèõ ïðèäàòêîâ ãîëî-
âû, ãðóäè, ñòðóêòóðàõ ãîðáà è ïèãîïîäà (Leffler, 1979; Knisley, Pearson, 1984;
Serrano, 1990), íî êàñàþùèõñÿ â áîëüøåé ìåðå íåàðêòè÷åñêèõ âèäîâ ðîäà
Cicindela s. l.

Îáðàáîòàííûé è ïðîàíàëèçèðîâàííûé îáøèðíûé ìàòåðèàë, îõâàòûâàþùèé
ìíîãèõ ëè÷èíîê ïîäòðèáû Cicindelina Ïàëåàðêòèêè, ïîçâîëèë ïðîñëåäèòü, ñóùå-
ñòâåííî äîïîëíèòü è ðàñøèðèòü çàêîíîìåðíîñòè îñíîâíûõ èçìåíåíèé áîëüøèí-
ñòâà ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ó ëè÷èíîê ñêàêóíîâ ðàçíûõ âîçðàñòîâ (Putchkov,
1988; Ïó÷êîâ, 1990, Putchkov, Cassola, 1994) êàê êîëè÷åñòâåííîãî, òàê è êà÷åñòâåí-
íîãî õàðàêòåðà. Íåñìîòðÿ íà ðÿä îáùèõ òåíäåíöèé, õàðàêòåð òàêèõ èçìåíåíèé îêà-
çàëñÿ íåîäèíàêîâûì ó íåêîòîðûõ òàêñîíîâ.

Ïåðâûé ÷ëåíèê óñèêîâ ó áîëüøèíñòâà ëè÷èíîê Cicindelina ïåðâîãî âîçðàñòà
âñåãäà ãîëûé, òîãäà êàê ó âòîðîãî îí ñ 4—6, à ó òðåòüåãî ñ 8 è áîëåå ùåòèíêàìè
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(òàáë. 2). Ïåðâûé ÷ëåíèê íèæíåé ãóáû ó ëè÷èíîê ìëàäøåãî âîçðàñòà òðèáû
Cicindelini ñ äâóìÿ ùåòèíêàìè è íåáîëüøèì øèïèêîì ïîñðåäèíå, òîãäà êàê ó
II—III âîçðàñòîâ ÷èñëî òàêèõ øèïèêîâ âîçðàñòàåò äî 3—4. ×èñëî õåò íà ñåãìåíòàõ
ãðóäè (îñîáåííî ïåðåäíåñïèíêå) ó ëè÷èíîê ñòàðøèõ âîçðàñòîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ ïåð-
âûì âîçðàñòàåò â íåñêîëüêî (èíîãäà â äåñÿòêè) ðàç (òàáë. 2). Ñõîäíàÿ òåíäåíöèÿ
íàáëþäàåòñÿ è â èçìåíåíèè õåòîòàêñèè áðþøíûõ ñêëåðèòîâ è îòðîñòêîâ ãîðáà. Äëÿ
ìíîãèõ, ïî-âèäèìîìó áîëåå ïðèìèòèâíûõ òàêñîíîâ, ÷èñëî õåò íà âåðøèíå ïèãî-
ïîäà â îíòîãåíåçå îñòàåòñÿ ïî÷òè íåèçìåííûì (ïðåäñòàâèòåëè ðîäîâ Cephalota,
Myriochile, Cylindera s. str), òîãäà êàê ó áîëüøèíñòâà äðóãèõ Cicindelinà ÷èñëî
ùåòèíîê íà ïèãîïîäå ñ âîçðàñòîì ñóùåñòâåííî âîçðàñòàåò. Ýòè çàêîíîìåðíîñòè
ìîãóò áûòü ëåãêî ïðîñëåæåíû â ïðåäåëàõ áîëüøèíñòâà ðîäîâ èëè ãðóïï âèäîâ.
Îäíàêî òàêîé îáùèé àíàëèç äëÿ âñåé ïîäòðèáû ïîêà åù¸ çàòðóäíèòåëåí èç-çà ñëîæ-
íîñòè ãîìîëîãèçàöèè áîëüøèíñòâà ùåòèíîê (èëè èõ ãðóïï), à òàêæå íåäîñòàòêà
ìàòåðèàëà ïî ëè÷èíêàì ïåðâûõ âîçðàñòîâ, õîòÿ èññëåäîâàíèÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè
îòêðûâàþò øèðîêèå âîçìîæíîñòè èñïîëüçîâàíèÿ ïðåèìàãèíàëüíûõ ñòàäèé â ýâî-
ëþöèîííûõ èññëåäîâàíèÿõ ãðóïïû (Ìàêàðîâ, 1997).

Â ðåçóëüòàòå îáîáùåíèÿ äàííûõ ïî êîëè÷åñòâåííûì îíòîãåíåòè÷åñêèì èçìå-
íåíèÿì â õåòîòàêñèè ëè÷èíîê ðàçíûõ âîçðàñòîâ ìîæíî âûäåëèòü íåñêîëüêî òèïîâ
ñòðóêòóð èõ òåëà ïî õàðàêòåðó èçìåíåíèÿ íà íèõ ÷èñëà ùåòèíîê èëè øèïîâ. Ýòè
òèïû ïðîñëåæèâàþòñÿ (ñ íåáîëüøèìè èñêëþ÷åíèÿìè) äëÿ ëè÷èíîê âñåõ ïðîàíà-
ëèçèðîâàííûõ òàêñîíîâ.

1. Õåòîòàêñèÿ ñòðóêòóð òåëà íåèçìåííà âî âñåõ âîçðàñòàõ. Ýòî ëèãóëà, 3—4-é
÷ëåíèêè óñèêîâ, âòîðîé ÷ëåíèê íèæíå÷åëþñòíûõ ùóïèêîâ è íèæíåé ãóáû.

2. Íà ñòðóêòóðàõ òåëà ïîÿâëÿþòñÿ äîïîëíèòåëüíûå ùåòèíêè óæå âî âòîðîì âîç-
ðàñòå, íî ó òðåòüåãî – èõ ÷èñëî îñòà¸òñÿ íåèçìåííûì. Ýòî âòîðîé ÷ëåíèê ãàëåè,
âíóòðåííèå îòðîñòêè ãîðáà, çàäíèé êðàé äåâÿòîãî ñòåðíèòà è âåðøèíà ïèãîïîäà,
à ó îòäåëüíûõ òàêñîíîâ (íåêîòîðûå ðîäà ïîäòðèáû Cicindelina – Cylindera,
Cephalota) è ïåðåäíåñïèíêà.

3. ×èñëî ùåòèíîê íà ñòðóêòóðàõ òåëà óâåëè÷èâàåòñÿ ñ êàæäûì âîçðàñòîì. Ýòîò
òèï âêëþ÷àåò ïåðâûé ÷ëåíèê ãàëåè, âòîðîé ÷ëåíèê óñèêîâ, áîëüøèíñòâî ñêëåðè-
òîâ áðþøêà è ñðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà.
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Òà á ë è ö à 1. Ñîîòíîøåíèå ðàçìåðîâ ãîëîâû è ïåðåäíåñïèíêè ó ëè÷èíîê ðàçíûõ âîçðàñòîâ îñíîâíûõ
òàêñîíîâ òðèáû Cicindelina

T a b l e 1. Linear ratio of head and pronotal width and length for different instar larvae of main taxa of
Cicindelina subtribe

Òàêñîíû 
(êîëè÷åñòâî

âèäîâ)

Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè Äëèíà ïåðåäíåñïèíêè Øèðèíà ãîëîâû Äëèíà ãîëîâû

II : I
âîçðàñò

III : II
âîçðàñò

III : I
âîçðàñò

II : I
âîçðàñò

III : II
âîçðàñò

III : I
âîçðàñò

II : I
âîçðàñò

III : II
âîçðàñò

III : I
âîçðàñò

II : I
âîçðàñò

III : II
âîçðàñò

III : I
âîçðàñò

Cicindela
(10 âèäîâ)

1,55—
1,74

1,67—
1,68

2,58—
2,93

1,65—
1,70

1,57—
1,68

2,59—
2,93

1,55—
1,62

1,61—
1,68

2,58—
2,72

1,50—
1,63

1,45—
1,60

2,37—
2,40

Cylindera
(2 âèäà)

1,51—
1,66

1,47—
1,58

2,22—
2,62

1,55—
1,75

1,37—
1,40

2,24—
2,44

1,43—
1,61

1,44—
1,61

2,06—
2,60

– – –

Eugrapha
(4 âèäà)

1,41—
1,62

1,48—
1,52

2,15—
2,40

1,49—
1,65

1,46—
1,55

2,31—
2,42

1,40—
1,50

1,42—
1,50

2,10—
2,13

1,43—
1,83

1,44—
1,47

2,09—
2,63

Cephalota
(4 âèäà)

1,52—
1,59

1,48—
1,57

2,24—
2,30

1,56—
2,00

1,48—
1,56

2,43—
2,52

1,45—
1,53

1,43—
1,55

2,18—
2,36

1,63—
1,56

1,44—
1,55

2,34—
2,42

Calomera
(1 âèä)

1,64 1,50 2,46 1,82 1,50 2,74 1,63 1,56 2,55 1,83 1,58 2,89

Habrodera
(2 âèäà)

1,45—
1,50

1,48—
1,57

2,22—
2,37

1,34—
1,83

1,29—
1,61

2,16—
2,39

1,37—
1,45

1,54—
1,50

2,06—
2,25

– – –

Lophyra
(2 âèäà)

1,52—
1,64

1,45—
1,51

2,21—
2,39

1,41—
1,56

1,49—
1,59

2,10—
2,48

1,52—
1,54

1,49—
1,58

2,32—
2,47

1,51—
1,56

1,49—
1,58

2,21—
2,47



4. Ùåòèíêè íà íåêîòîðûõ ñòðóêòóðàõ òåëà îòñóòñòâóþò ó ïåðâîãî âîçðàñòà, íî
ïîÿâëÿþòñÿ, îáû÷íî ïî âîçðîñòàþùåé (èíîãäà â çíà÷èòåëüíîì êîëè÷åñòâå), âî
II—III âîçðàñòàõ. Ê íåìó îòíîñÿòñÿ ïåðâûé ÷ëåíèê óñèêîâ, çàäíåëîáíûé êèëü, êàó-
äàëüíûé òåðãèò ïÿòîãî ñåãìåíòà áðþøêà (êðîìå íåêîòîðûõ âèäîâ ðîäà Cephalota).

5. Ñòðóêòóðû, íà êîòîðûõ äàæå êîëè÷åñòâî ïåðâè÷íûõ ùåòèíîê íåïîñòîÿííî,
õîòÿ êîëè÷åñòâî èõ îíòîãåíåòè÷åñêè âñ¸ æå óâåëè÷èâàåòñÿ. Òàêîé òèï íàáëþäàëñÿ
òîëüêî ó îòäåëüíûõ òàêñîíîâ è íå ÿâëÿëñÿ îáùèì äëÿ áîëüøèíñòâà ëè÷èíîê. Ýòî
âòîðîé ùóïèê íèæíåé ãóáû, ïåðåäíåñïèíêà è êàóäàëüíûé òåðãèò ãîðáà ó îòäåëüíûõ
âèäîâ ðîäà Cicindela.

Ðàçäåëåíèå ñòðóêòóð òåëà ëè÷èíîê íà îòäåëüíûå òèïû (êðîìå ïÿòîãî) áûëî
âïåðâûå ïðåäëîæåíî ïðè àíàëèçå îíòîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé ó íåàðêòè÷åñêèõ
âèäîâ ðîäà Cicindela (Knisley, Pearson, 1984). Äëÿ ïàëåàðêòè÷åñêèõ âèäîâ òàêèå èññëå-
äîâàíèÿ ïðîâåäåíû âïåðâûå. Îíè äåìîíñòðèðóþò îïðåäåëåííîå ìîðôîëîãè÷åñêîå
ïîñòîÿíñòâî ëè÷èíîê ñêàêóíîâ è ïðåäïîëàãàþò çíà÷èòåëüíûé ýâîëþöèîííûé
êîíñåðâàòèçì ðÿäà òàêñîíîâ, îñîáåííî áîëüøèíñòâà ðîäîâ ïîäòðèáû Cicindelina.

Êà÷åñòâåííûå èçìåíåíèÿ ïðèçíàêîâ. Îòðûâî÷íûå ñâåäåíèÿ î ìîðôîëîãè÷å-
ñêèõ èçìåíåíèÿõ êà÷åñòâåííîãî õàðàêòåðà îòäåëüíûõ ñòðóêòóð òåëà ëè÷èíîê ðàç-
íûõ âîçðàñòîâ, èìåëèñü òîëüêî äëÿ íåêîòîðûõ âèäîâ ïîäñåìåéñòâà Collyrinae
(Emden van, 1935) è íåàðêòè÷åñêèõ Cicindela s. l. (Knisley, Pearson, 1984). Ýòèìè
àâòîðàìè áûëè îòìå÷åíû ðàçëè÷èÿ â ôîðìå ïåðåäíåñïèíêè, îñîáåííî å¸ ïåðåä-
íèõ óãëîâ è ñîîòíîøåíèé äëèíû è øèðèíû ÷ëåíèêîâ óñèêîâ ó ïåðâîãî âîçðàñòà
ïî ñðàâíåíèþ ñî ñòàðøèìè ëè÷èíêàìè. Ñîáñòâåííûå èññëåäîâàíèÿ (Puchkov,
1988; Ïó÷êîâ, 1993, 2005) ïîçâîëèëè ñóùåñòâåííî ðàñøèðèòü ñïåêòð êà÷åñòâåí-
íûõ èçìåíåíèé ëè÷èíîê ðÿäà òàêñîíîâ â îíòîãåíåçå. Ïðè ýòîì çíà÷èòåëüíûõ êà÷å-
ñòâåííûõ ðàçëè÷èé ìåæäó âòîðûì è òðåòüèì âîçðàñòàìè íå íàáëþäàëîñü, òîãäà êàê
íåêîòîðûå ôîðìû ñòðóêòóð òåëà ó ëè÷èíîê ïåðâîãî âîçðàñòà õîðîøî îòëè÷àëèñü

57Ëè÷èíêè æóê³â-ñòðèáóí³â ï³äòðèáè Cicindelina (Coleoptera, Cicindelidae) Ïàëåàðêòèêè...

Òàáëèö à 2. Êîëè÷åñòâî ùåòèíîê íà îòäåëüíûõ ñòðóêòóðàõ òåëà ó ëè÷èíîê ðàçíûõ âîçðàñòîâ îñíîâíûõ
ðîäîâ ïîäòðèáû Cicindelina Ïàëåàðêòèêè

Ta b l e 2. Number of setae of some bodies structures for different instar larvae of main genera of Cicindelina sub-
tribe of Palearctic region

Òàêñîí Âîçðàñò
Ñòðóêòóða òåëà

A1 A2 PN1 T3 MH CTL5 CT5 EU9 PY

Cicindela I 0 3 8—10 5—6 1 1—2 0—16 6—8 10—14
II 4—7 6—10 8—45 10—18 2—3 3—5 20—38 6—8 16—28
III 8—14 12—16 8—>60 13—28 2—4 7—10 30—52 6—8 20—28

Cylindera I 0 2 7 2—5 1 1 0 6 10
II 4—6 5—6 7—16 4—8 2—5 3—5 15—26 6—10 12—18
III 4—6 5—10 7—22 9—18 2—5 6—10 20—46 6—10 12—20

Cephalota I 0 2 6—7 3—4 1 1 0 6 6
II 5 6 8—12 8—10 2 5—6 16—20 8 10—12
III 5 6—7 8—14 9—11 2 7—8 18—22 8 10—12

Lophyra I 0 2 7 3 1 1 0 6 10
II 4—5 7 30—45 11—15 2—3 3—4 16—24 6 19—21
III 6—10 8—12 35—70 16—22 2—4 5—8 16—38 6 18—23

Calomeras I 0 3 8 3 1 1 0 6—8 10
II 4—5 5—6 8—10 7—10 2 3—4 18—24 8 16—18
III 5—8 8—10 8—14 8—14 3—4 6—8 18—32 8 17—20

Habrodera I 0 2 7—8 3—4 1 1 0 6 10
II 5—6 6—7 50—60 5—8 2 3 14—18 6 14—15
III 6—8 8—10 ~100 9—11 2 5—6 14—20 6 14—16

Myriochile I 0 2 9—10 3 1 1 0 6 10
II 6 6 20 4—5 2 4 14—17 8 10
III 8 9 20—26 5—6 2—3 4—5 16—18 8 12



îò òàêîâûõ ó ñòàðøèõ îñîáåé. Òàê, çàäíåëîáíûé (U-îáðàçíûé) êèëü, âûïîëíÿþ-
ùèé äîïîëíèòåëüíóþ ôóíêöèþ ðàçðûâà õîðèîíà ïðè âûëóïëåíèè, âñåãäà áûë âûøå
è ñèëüíåå ñêîøåí êçàäè ó ëè÷èíîê ìëàäøèõ âîçðàñòîâ. Êðîìå òîãî, ðóäèìåíòû
ÿéöåâûõ çóá÷èêîâ (îáû÷íûõ ó æóæåëèö, íî ðåäêî âñòðå÷àþùèõñÿ ó ñêàêóíîâ) èíîã-
äà ïðîñìàòðèâàëèñü ó ïåðâûõ âîçðàñòîâ ëè÷èíîê íåêîòîðûõ âèäîâ ðîäîâ Cicindela,
Habrodera è Lophyra, íî òîëüêî ñ ïðèìåíåíèåì îñîáîãî ìåòîäà ïðåïàðèðîâàíèÿ
(Arndt, Putchkov, 1994). Ó äðóãèõ ëè÷èíîê Cicindelidae ÿéöåâûå çóá÷èêè âñåãäà îòñóò-
ñòâîâàëè, à íàëè÷èå èõ ó âûøåïðèâåäåííûõ òàêñîíîâ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê àòà-
âèçì, íî äåìîíñòðèðóþùèé ðîäñòâåííîñòü ñêàêóíîâ è æóæåëèö.

Äëÿ ëè÷èíîê ìëàäøèõ âîçðàñòîâ íåêîòîðûõ Cicindelina õàðàêòåðíî áîëüøåå ÷èñëî
óïëîùåííûõ è ðàñøèðåííûõ êâåðõó ùåòèíîê íà çàäíåì êðàå ãîëîâû è ïåðåäíåñïèí-
êè, òîãäà êàê ó ñòàðøèõ îñîáåé êîëè÷åñòâî èõ ñíèæàåòñÿ èëè îíè èç÷åçàþò âîîáùå.
Ó ëè÷èíîê òðåòüåãî âîçðàñòà ðîäà Habrodera áîëüøèíñòâî ùåòèíîê ïåðåäíåñïèíêè
êîðîòêèå è òðåóãîëüíî ðàñøèðåíû, òîãäà êàê ó ïåðâîãî è âòîðîãî âîçðàñòîâ îíè âñå-
ãäà áûëè îáû÷íîé ôîðìû, õàðàêòåðíîé äëÿ áîëüøèíñòâà âèäîâ ïîäòðèáû.

Äëÿ ìíîãèõ ëè÷èíîê ïåðâîãî âîçðàñòà õàðàêòåðíû (ñðàâíèòåëüíî ñ äðóãèìè
âîçðàñòàìè) îòíîñèòåëüíî óêîðî÷åííûå è ñèëüíåå çàêðóãë¸ííûå íà âåðøèíå
ïåðåäíèå óãëû ïåðåäíåñïèíêè è áîëåå ðîâíûé èëè âûïóêëûé (à èíîãäà ÷óòü
âîãíóòûé) åå ïåðåäíèé êðàé. Òèï ãèïîïëåéðèòà ó ëè÷èíîê ïåðâîãî âîçðàñòà îïðå-
äåëèòü íåâîçìîæíî, òàê êàê îí âñåãäà ïðåäñòàâëåí îäíèì ñêëåðèòîì, òîãäà êàê ó
ñòàðøèõ âîçðàñòîâ ïîÿâëÿþòñÿ äîïîëíèòåëüíûå ñêëåðèòû. Òåðãèòû ïÿòîãî ñåãìåí-
òà áðþøêà (ãîðáà) ó ìëàäøèõ ëè÷èíîê òðèáû Cicindelini âñåãäà ðàçäåëåíû. Íî óæå
âî âòîðîì âîçðàñòå îíè ñëèòû ó íåêîòîðûõ âèäîâ ïî âíóòðåííåìó èëè ïî âíåø-
íåìó êðàÿì (îòäåëüíûå âèäà ðîäîâ Cephalota, Cylindera). Òîëüêî ó ëè÷èíîê ïîä-
ðîäà Eugrapha àïèêàëüíûé òåðãèò ãîðáà ïåðâè÷íî ñîñòîèò èç äâóõ ñêëåðèòîâ,
êîòîðûå â ïîñëåäóþùåì ñëèâàþòñÿ â îäèí îáùèé òåðãèò.

Ñóùåñòâåííûå âîçðàñòíûå ðàçëè÷èÿ äëÿ íåêîòîðûõ òàêñîíîâ íàáëþäàþòñÿ â
ñòðîåíèè îòðîñòêîâ ãîðáà. Âíóòðåííèé îòðîñòîê ó ëè÷èíîê ìëàäøèõ âîçðàñòîâ
îáû÷íî âñåãäà ñèëüíåå ðàñøèðåí áàçàëüíî, à áîêîâûå øèïîîáðàçíûå ùåòèíêè âñå-
ãäà îòíîñèòåëüíî äëèííåå, ÷åì ó ëè÷èíîê ñòàðøèõ âîçðàñòîâ. Ó ëè÷èíîê ñòàðøèõ
âîçðàñòîâ ïîäðîäà Eugrapha öåíòðàëüíûé øèï âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ðåäóöèðîâàí
(èëè î÷åíü ìàëåíüêèé), òîãäà êàê ó ïåðâîãî âîçðàñòà ýòè îòðîñòêè òàêîé æå
ôîðìû, êàê è ó áîëüøèíñòâà äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé ïîäòðèáû Cicindelina. Cõîäíàÿ
çàêîíîìåðíîñòü, íî â ìåíüøåé ñòåïåíè, íàáëþäàåòñÿ è äëÿ ðÿäà âèäîâ ðîäîâ
Cephalota, Calomera è Cicindela. Òàêàÿ ôîðìà âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ (äëèííûå
áîêîâûå ùåòèíêè è öåíòðàëüíûé øèï), ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿåòñÿ ïåðâè÷íîé äëÿ âñåõ
ëè÷èíîê Cicindelidae (êàê è ðÿä äðóãèõ ðàññìîòðåííûõ âûøå ïðèçíàêîâ, èçìåíÿþ-
ùèõñÿ â îíòîãåíåçå), ÷òî ìîæåò äîñòîâåðíî ñâèäåòåëüñòâîâàòü îá îáùíîñòè ïðî-
èñõîæäåíèÿ ðåöåíòíûõ âèäîâ òðèáû.

Òàêèì îáðàçîì, ïîçíàíèå îíòîãåíåòè÷åñêèõ çàêîíîìåðíîñòåé èçìåíåíèé
êà÷åñòâåííîãî è êîëè÷åñòâåííîãî õàðàêòåðà ó ëè÷èíîê æóêîâ-ñêàêóíîâ ïîçâîëÿåò
â çíà÷èòåëüíîé ìåðå ïðîñëåäèòü íå òîëüêî îñîáåííîñòè èçìåíåíèé ðàçëè÷íûõ
ñòðóêòóð òåëà, íî è èñïîëüçîâàòü ýòè äàííûå â ñâåòå ïîçíàíèé ýâîëþöèè è ôèëî-
ãåíèè ñåìåéñòâà. Áîëüøèíñòâî ïðèâåäåííûõ âûøå ñâåäåíèé ìîãóò áûòü èñïîëü-
çîâàíû ïðè òàêñîíîìè÷åñêîì àíàëèçå ëè÷èíîê Cicindelina.

ÑÐÀÂÍÈÒÅËÜÍÀß ÒÀÊÑÎÍÎÌÈ×ÅÑÊÀß ÖÅÍÍÎÑÒÜ
ÌÎÐÔÎËÎÃÈ×ÅÑÊÈÕ ÏÐÈÇÍÀÊÎÂ

Èñïîëüçîâàíèå ïðèçíàêîâ ëè÷èíîê â ñèñòåìàòèêå è òàêñîíîìèè ìíîãèõ
ñåìåéñòâ æóêîâ õîðîøî èçâåñòíû (Emden van, 1957; Gilarov, 1969; Viedna, Nelson,
1976; Klausnitzer, 1988; Ìàêàðîâ, 2002; Äîëèí, 2000). Íå ÿâëÿþòñÿ èñêëþ÷åíèåì
è æóêè-ñêàêóíû. Öåëåíàïðàâëåííîå èçó÷åíèå è àíàëèç ïîëó÷åííûõ ìíîãî÷èñëåí-
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íûõ äàííûõ ïî ìîðôîëîãèè èõ ëè÷èíîê ïîçâîëÿþò íå òîëüêî îáëåã÷èòü èõ èäåí-
òèôèêàöèþ, íî è óòî÷íèòü ñèñòåìàòèêó è òàêñîíîìèþ òðèáû â öåëîì (Ïó÷êîâ,
2003, 2011, Arndt, Putchkov, 1996). Âíåøíåå ñòðîåíèå ëè÷èíîê ñêàêóíîâ õàðàêòå-
ðèçóåòñÿ âåñüìà øèðîêèì íàáîðîì ïðèçíàêîâ, ÷òî â ñî÷åòàíèè èõ îïðåäåë¸ííûõ
êîìáèíàöèé äà¸ò âîçìîæíîñòü ðàçðàáîòàòü óíèôèöèðîâàííóþ ñõåìó îïèñàíèÿ òàê-
ñîíîâ ðàçëè÷íîãî ðàíãà, èõ îïðåäåëåíèÿ è âûÿâëåíèÿ ñèñòåìàòè÷åñêîé öåííîñòè
ðÿäà ìîðôîëîãè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê.

Îñîáîå çíà÷åíèå â äèôôåðåíöèàöèè ïîäñåìåéñòâ, òðèá è ïîäòðèá èìåþò
ôîðìû ãîëîâíûõ êèëåé è øâîâ, à òàêæå ñòðîåíèå íèæíåé ãóáû. Ìîðôîëîãè÷åñêèå
îñîáåííîñòè è ñïåöèôè÷íîñòü äðóãèõ ïðèäàòêîâ ãîëîâû (óñèêîâ, ÷åëþñòåé, íàçà-
ëå, ðàñïîëîæåíèå è ôîðìà ãëàçêîâ) íåìàëîâàæíî ïðè õàðàêòåðèñòèêå îòäåëüíûõ
ðîäîâ, ðåæå ïîäòðèá. Ôîðìà ïåðåäíåñïèíêè ìíîãèõ ëè÷èíîê òðèáû Ñicindelini îòíî-
ñèòåëüíî îäíîòèïíà, íî ìîæåò áûòü óñïåøíî èñïîëüçîâàíà êàê äîïîëíèòåëüíûé
ïðèçíàê ïðè èäåíòèôèêàöèè ãðóïï âèäîâ è äàæå îòäåëüíûõ ðîäîâ. Ñòðîåíèå òåð-
ãèòîâ ãîðáà, îñîáåííî åãî îòðîñòêîâ, ÿâëÿåòñÿ âåñüìà âàæíûì êðèòåðèåì ïðè
õàðàêòåðèñòèêå ìíîãèõ òàêñîíîâ ðîäîâîãî è âèäîâîãî ðàíãîâ. Ñîîòíîøåíèå ðàç-
ìåðîâ îòðîñòêîâ èìååò çíà÷åíèå òîëüêî íà óðîâíå âèäîâîé ïðèíàäëåæíîñòè. Ôîðìà
îòðîñòêîâ è ðàñïîëîæåíèå íà íèõ ùåòèíîê èìååò áîëüøåå òàêñîíîìè÷åñêîå çíà÷å-
íèå äëÿ ðîäîâîé äèàãíîñòèêè. Òèï ãèïîïëåéðèòà èìååò çíà÷åíèå òîëüêî äëÿ èäåí-
òèôèêàöèè ëè÷èíîê îòäåëüíûõ âèäîâ, êðàéíå ðåäêî èõ ãðóïï, è íèêîãäà – ðîäîâ
èëè ïîäðîäîâ. Ñòðîåíèå ïîñëåäíåãî ñåãìåíòà áðþøêà (ïèãîïîäà) ëè÷èíîê ñêàêó-
íîâ, â îòëè÷èå îò ëè÷èíîê ìíîãèõ äðóãèõ ñåìåéñòâ æóêîâ (æóæåëèö, ïëàñòèí÷à-
òîóñûõ, ùåëêóíîâ, ÷åðíîòåëîê è äðóãèõ æåñòêîêðûëûõ) èìååò ìåíüøåå çíà÷åíèå
ïðè èäåíòèôèêàöèè êðóïíûõ òàêñîíîâ ñåìåéñòà, íî ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàíî äëÿ
äèàãíîñòèêè ðîäîâ è âèäîâ, ðåæå – ïîäòðèá. Ðàçìåðû, ðàñïîëîæåíèå è ôîðìà ùåòè-
íîê âåðøèíû ïèãîïîäà ó ìíîãèõ, äàæå ñëàáîðîäñòâåííûõ òàêñîíîâ, îáû÷íî ñðàâíè-
òåëüíî îäíîîáðàçíû. ×àùå îíè ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû êàê äîïîëíèòåëüíûå ïðè-
çíàêè ïðè îïðåäåëåíèè ëè÷èíîê òîëüêî îòäåëüíûõ ðîäîâ. Êîíôèãóðàöèÿ õåò, ñòå-
ïåíü èõ ðàçâèòèÿ íà îòäåëüíûõ ñòðóêòóðàõ, ìîãóò õîðîøî îòëè÷àòüñÿ ó âèäîâ äàæå
â ïðåäåëàõ îäíîãî ðîäà. Ýòî, ïî-âèäèìîìó, îáóñëîâëåíî àäàïòèâíîé ïðèðîäîé ôîð-
ìèðîâàíèÿ ýëåìåíòîâ õåòîìà â ïðîöåññå ýâîëþöèè, îñîáåííî ó âèäîâ, îáèòàþùèõ
â îòíîñèòåëüíî ñõîäíûõ áèîòîïàõ ñ îáùèìè àáèîòè÷åñêèìè óñëîâèÿìè (òèï ïî÷âû,
òåìïåðàòóðíûé ðåæèì, âëàæíîñòü). Òîëüêî â ðåçóëüòàòå óãëóáë¸ííîãî ñðàâíèòåëü-
íîãî àíàëèçà âûÿâëåíî, ÷òî õåòîòàêñèÿ îòäåëüíûõ ÷àñòåé òåëà ëè÷èíîê (ïåðâûõ ÷ëå-
íèêîâ óñèêîâ, ïåðåäíåñïèíêè, òåðãèòîâ ãîðáà) ìîæåò áûòü îòíîñèòåëüíî îðèãèíàëü-
íîé äëÿ íåêîòîðûõ ðîäîâ èëè ãðóïï âèäîâ. Îíà ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàíà ïðè èäåí-
òèôèêàöèè ëè÷èíîê, íî òîëüêî â êîìïëåêñå ñ äðóãèìè (äîñòàòî÷íî
ìíîãî÷èñëåííûìè) ïðèçíàêàìè âíåøíåé ìîðôîëîãèè.

Îäíàêî èçó÷åíèå õåòîìà ëè÷èíîê (êàê óêàçûâàëîñü âûøå) èìååò îñîáîå
çíà÷åíèå äëÿ ñðàâíèòåëüíîãî èçó÷åíèÿ ðîäñòâåííûõ ñâÿçåé ðàçëè÷íûõ òàêñîíîâ,
òî åñòü èõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé íà îñíîâå ãîìîëîãèé êóòèêóëÿðíûõ
ñòðóêòóð ýêçîñêåëåòà è âûÿâëåíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ðÿäîâ ïðèçíàêîâ. Âàæíîñòü
òàêîãî ðîäà èññëåäîâàíèé óáåäèòåëüíî ïðîäåìîíñòðèðîâàíà ïðè èçó÷åíèè ëè÷è-
íîê æóæåëèö (Ìàêàðîâ, 1997, 2002). Ëè÷èíêè ñêàêóíîâ â ýòîì íàïðàâëåíèè íå
èçó÷àëè. Ýòî îáóñëîâëåíî ñëîæíîñòüþ ãîìîëîãèçàöèè ðàçëè÷íûõ ñîñòàâëÿþùèõ
õåòîìà, ðàçëè÷àþùèõñÿ èíîãäà äàæå ó ëè÷èíîê ïåðâîãî âîçðàñòà îäíîãî âèäà, çíà÷è-
òåëüíîé âàðèàáåëüíîñòüþ â ðàñïîëîæåíèè è ôîðìå õåò, à òàêæå èñïîëüçîâàíèåì
ñïåöèàëüíûõ (èíîãäà òðóäîåìêèõ) ìåòîäîâ èçó÷åíèÿ êóòèêóëÿðíûõ ñåíñîðíûõ
ñòðóêòóð (Goulet, 1979 à, á; Bousquet, Goulet, 1984; Bousquet, Smetana, 1995; Arndt,
1989, 1993, 1998; Beutel, 1993, 1996). Ïîýòîìó èññëåäîâàíèÿ îñîáåííîñòåé õåòîòàê-
ñèè ëè÷èíîê ñêàêóíîâ â áóäóùåì ìîæåò çíà÷èòåëüíî îáëåã÷èòü ðåøåíèå ðÿäà âîïðî-
ñîâ ïðè ðåêîíñòðóêöèè ýâîëþöèè ñåìåéñòâà è ïîñòðîåíèå íàèáîëåå åñòåñòâåííîé
å¸ êëàññèôèêàöèè.
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ÑÐÀÂÍÈÒÅËÜÍÀß ÊËÀÑÑÈÔÈÊÀÖÈß ÎÑÍÎÂÍÛÕ ÐÎÄÎÂ, 
ÏÎÄÐÎÄÎÂ È ÃÐÓÏÏ ÂÈÄÎÂ ÏÎÄÒÐÈÁÛ CICINDELINA ÏÀËÅÀÐÊÒÈÊÈ

Ñîâðåìåííàÿ êëàññèôèêàöèÿ ñêàêóíîâ ïîäòðèáû Cicindelina, ïîñòðîåííàÿ
ïî èìàãî, ïîêà îñòà¸òñÿ îáùåïðèçíàííîé è íå ïîäâåðãàåòñÿ óãëóáëåííîé ðåâèçèè.
Îäíàêî, íåñìîòðÿ íà å¸ íåïëîõóþ îáîñíîâàííîñòü, ðÿä âîïðîñîâ î ñèñòåìàòè÷å-
ñêîì ïîëîæåíèè îòäåëüíûõ òàêñîíîâ âíóòðè ñåìåéñòâà âñ¸ æå ÿâëÿåòñÿ ñïîðíûì.

Â öåëîì ñèñòåìà ïîäòðèáû Cicindelina Ïàëåàðêòèêè, îñíîâàííàÿ íà ìîðôî-
ëîãèè âçðîñëûõ æóêîâ, äîñòàòî÷íî õîðîøî ðàçðàáîòàíà Ý. Ðèâàëüå (Rivalier, 1950,
1971) â îòëè÷èå îò ïðèìåíÿâøåéñÿ ðàíåå (Horn, 1926). Ïðåäëîæåííîå â ðàáîòå Â.
Õîðíà (Horn, 1926) îáúåäèíåíèå ìíîãèõ òàêñîíîâ ñêàêóíîâ ïîäòðèáû Cicindelina
â îäíîì ãèãàíòñêîì, î÷åíü ïîëèìîðôíîì è ïî÷òè âñåñâåòíî ðàñïðîñòðàíåííîì ðîäå
Cicindela, áåç ãëóáîêîãî ó÷¸òà ðÿäà ìîðôîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé è àðåàëîâ
âèäîâ ïðåäñòàâëÿåòñÿ ñèñòåìàòè÷åñêè áåññìûñëåííûì. Íàïðîòèâ, ñèñòåìà Ðèâàëüå,
ïðåäëîæåííàÿ äëÿ ïàëåàðêòè÷åñêèõ âèäîâ (Rivalier, 1950, 1971) ëó÷øå îáîñíîâà-
íà íå òîëüêî íà îñíîâå èçó÷åíèÿ ðÿäà ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð (â ïåðâóþ î÷å-
ðåäü ãåíèòàëèé ñàìöîâ), íî è ñ èñïîëüçîâàíèåì çîîãåîãðàôè÷åñêèõ äàííûõ.
Îãðîìíûé ðîä Cicindela áûë ðàçäåë¸í íà íåñêîëüêî ñàìîñòîÿòåëüíûõ ðîäîâ, âíóò-
ðè êîòîðûõ âûäåëåíû îòäåëüíûå ïîäðîäû è ãðóïïû âèäîâ êàê ïîñëåäîâàòåëüíî åñòå-
ñòâåííûå òàêñîíû. Òàêàÿ êëàññèôèêàöèÿ ïîäòðèáû, îñîáåííî â ïðåäåëàõ êðóïíûõ
áèîãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíîâ (â òîì ÷èñëå è Ïàëåàðêòèêè), âïîëíå îïðàâäàíà.

Íåñìîòðÿ íà ìåíüøóþ èçó÷åííîñòü ïðåèìàãèíàëüíûõ ñòàäèé, ñðàíèòåëüíûé
òàêñîíîìè÷åñêèé àíàëèç ïîäòðèáû Cicindelina Ïàëåàðêòèêè íà îñíîâå ïðèçíàêîâ
èõ ëè÷èíîê ïîçâîëÿåò óòî÷íèòü è îáñóäèòü ðÿä ñïîðíûõ ìîìåíòîâ â òàêñîíîìèè
ïîäòðèáû. Ïî îñíîâíûì ïîëîæåíèÿì, ïîëó÷åííûå äàííûå ïîäòâåðæäàþò ñîâðå-
ìåííóþ êëàññèôèêàöèþ, ðàçðàáîòàííóþ ïî èìàãî, îñîáåííî íà óðîâíå áîëüøèí-
ñòâà ðîäîâ, íî ñ îòäåëüíûìè èçìåíåíèÿìè è äîïîëíåíèÿìè (Putchkov, Cassola, 1994;
Ïó÷êîâ, 2011). Îäíàêî òàêîãî ðîäà èññëåäîâàíèÿ òðåáóþò áîëåå äåòàëüíîãî àíà-
ëèçà è áóäóò ïðåäñòàâëåíû â îòäåëüíîé ðàáîòå ñ äîïîëíèòåëüíûì ïðèâëå÷åíèåì
äàííûõ ïî ìîðôîëîãèè èìàãî, à òàêæå ñâåäåíèé ïî ýêîëîãèè è ðàñïðîñòðàíåíèþ
ðîäîâ è âèäîâ. Íî ïðåäâàðèòåëüíî ñëåäóåò îòìåòèòü îïðåäåëåííûå çàêîíîìåðíî-
ñòè â õàðàêòåðèñòèêå îñíîâíûõ ðîäîâ ïîäòðèáû Cicindelina Ïàëåàðêòèêè, ïðåäñòàâ-
ëåííûõ íèæå (â àëôàâèòíîì ïîðÿäêå íàçâàíèé ðîäîâ).

Ëè÷èíêè ðîäà Calochroa ïî îêðàñêå è õàðàêòåðó õåòîòàêñèè ïåðåäíåñïèíêè,
ãîðáà, ñêëåðèòîâ áðþøêà è ïèãîïîäà (Hurka, 1970) ñõîäíû ñ íåêîòîðûìè ïðåä-
ñòàâèòåëÿìè ðîäà Cicindela, íàïðèìåð ãðóïïû «sylvatica», íî îñîáåííî ñ âèäîì C. gra-
nulata (ðèñ. 6, 17; 10, 1, 2). Ýòî êàñàåòñÿ ðàçìåðîâ è îêðàñêè ãîëîâû è ïåðåäíå-
ñïèíêè, îòíîñèòåëüíî óêîðî÷åííûõ è ìàññèâíûõ îòðîñòêîâ ãîðáà (ñ êðóïíûì öåíò-
ðàëüíûì øèïîì íà âíóòðåííèõ îòðîñòêàõ). Îäíàêî ñàìîñòîÿòåëüíîñòü Calochroa
êàê ðîäà ìîæåò áûòü ïîäòâåðæäåíà íà îñíîâå ìîðôîëîãèè èìàãî.

Âåñüìà ñâîåîáðàçíîé ÿâëÿåòñÿ ëè÷èíêà ìîíîòèïè÷íîãî ðîäà Cassolaia (Serrano,
1990). Ñïåöèôè÷íîñòü ôîðìû òåðãèòîâ ãîðáà (êðóïíûõ è ñîåäèí¸ííûõ), î÷åíü
äëèííûõ âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ, à òàêæå îñîáåííîñòåé õåòîòàêñèè ãîëîâû è ïåðåä-
íåñïèíêè ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü îá èçîëèðîâàííîé ïîçèöèè ðîäà â ïîäòðèáå.
Âìåñòå ñ òåì ïî ñòðîåíèþ ñðåäíèõ îòðîñòêîâ è õåòîòàêñèÿ ïèãîïîäà ëè÷èíêà
Cassolaia îêàçàëàñü îòíîñèòåëüíî áëèçêà ê íåêîòîðûì ïðåäñòàâèòåëÿì ðîäà Cephalota
(íàïðèìåð, C. atrata). Îäíàêî ñ ó÷¸òîì ñïåöèôè÷íîé ìîðôîëîãèè èìàãî – ñàìî-
ñòîÿòåëüíîñòü Cassolaia êàê ðîäà â ïîäòðèáå ïîäòâåðæäàåòñÿ.

Ëè÷èíêè Cephalota òàêæå ÿâëÿþòñÿ âåñüìà ñïåöèôè÷íûìè ñðåäè äðóãèõ ðîäîâ
ïîäòðèáû. Äëÿ íèõ õàðàêòåðíû íåìíîãî÷èñëåííûå ùåòèíêè íà ïåðåäíåñïèíêå;
àññèìåòðè÷íîñòü øèïîâ è ùåòèíîê íà îòðîñòêàõ ãîðáà è îðèãèíàëüíîñòü õåòîòàê-
ñèè ïèãîïîäà (ðèñ. 3, 8—11; 4, 3; 6, 1, 2, 7, 12; 8, 1, 2, 5, 7; 9, 1—2, 5—10). Ñîãëàñíî
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ìîðôîëîãèè ëè÷èíîê, â ïðåäåëàõ ïîäðîäà Taenidia, ìîæíî âûçäåëèòü äâå ãðóïïû.
Ê ïåðâîé îòíåñåíû âèäû Cephalota elegans, C. deserticola, C. chiloleuca, C. littorea. Äëÿ
íèõ õàðàêòåðíû: äëèííûå, ñëàáî ðàñøèðåííûå áàçàëüíî, ñðåäíèå îòðîñòêè; îäíà
(âåðõíÿÿ) øèïîîáðàçíàÿ ùåòèíêà íà ñðåäíèõ îòðîñòêàõ; êîðîòêèå âíóòðåííèå îòðî-
ñòêè ñ äâóìÿ ñëåãêà àñèììåòðè÷íûìè áîêîâûìè õåòàìè; êàóäàëüíûé òåðãèò ñ
áîëåå ÷åì 15 øèïîîáðàçíûìè ùåòèíêàìè (ðèñ. 3, 9—11; 6, 1, 2, 7; 8, 5; 9, 5—6,
8—9). Êî âòîðîé ãðóïïå ïðèíàäëåæàò âèäû C. atrata è besseri, ó êîòîðûõ: óêîðî÷åí-
íûå ñðåäíèå îòðîñòêè ñèëüíåå ðàñøèðåíû áàçàëüíî è íåñóò øèïîîáðàçíûå ùåòèí-
êè; âíóòðåííèå îòðîñòêè ñ äâóìÿ ÿâñòâåííî àñèììåòðè÷íûìè øèïèêàìè; êàóäàëü-
íûé òåðãèò ãîðáà íåñ¸ò ìåíüøå 15 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê (ðèñ. 3, 8; 4, 3; 6, 12;
8, 1; 9, 1—2, 7, 10). Êðîìå òîãî, âèäû ïåðâîé ãðóïïû îòëè÷àþòñÿ îò âòîðîé è ðÿäîì
ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé. Ïðåäñòàâèòåëè ãðóïïû «atrata» ïðåäïî÷èòàþò óìå-
ðåííî çàñîëåííûå áèîòîïû, îáû÷íî áîëåå-ìåíåå ïîêðûòûõ ðàñòèòåëüíîñòüþ,
òîãäà êàê âèäû ãðóïïû «littorea» ÿâëÿþòñÿ òèïè÷íûìè ãàëîôèëàìè è âñòðå÷àþòñÿ
íà ïî÷òè îãîë¸ííûõ ñîëîí÷àêàõ. Ìîðôîëîãè÷åñêè ëè÷èíêè Cephalota îòíîñè-
òåëüíî ñõîäíû ñ òàêîâûìè íåêîòîðûõ òðîïè÷åñêèõ Cicindelina, íàïðèìåð ñ ðîäîì
Thopeutica (Th. clara) è äàæå îòäåëüíûõ Prothymina (Putchkov, 1997). Åäèíñòâåííàÿ
èçâåñòíàÿ ëè÷èíêà íîìèíàòèâíîãî ïîäðîäà – C. hispanica, ìîðôîëîãè÷åñêè áîëåå
áëèçêà ê ïðåäñòàâèòåëÿì âòîðîé ãðóïïû (ðèñ. 8, 2). Â öåëîì ðîä Cephalota ÿâëÿåò-
ñÿ õîðîøî îáîñîáëåííûì òàêñîíîì íå òîëüêî ïî ïðèçíàêàì ëè÷èíîê, íî è âçðîñ-
ëûõ æóêîâ. Ýòî ïîäòâåðæäàåòñÿ òàêæå äàííûìè ïî èõ ýêîëîãèè (ìíîãèå âèäû òÿãî-
òåþò ê ãàëîôèòíûì áèîòîïàì) è ãåîãðàôè÷åñêèì àðåàëàì (Äðåâíåñðåäèçåìíîìîð-
ñêàÿ îáëàñòü).

Ëè÷èíêè êðóïíîãî ðîäà Cicindela îáëàäàþò øèðîêèì ñïåêòðîì ïðèçíàêîâ,
íåïëîõî î÷åð÷èâàþùèõ îòäåëüíûå ãðóïïû âèäîâ. Ïðè ýòîì òîëüêî îêîëî ïîëîâè-
íû èç ãðóïï, âûäåëåííûõ ïî ìîðôîëîãèè ëè÷èíîê, ñîâïàäàþò ñ òàêîâûìè, ïðåä-
ëîæåííûìè äëÿ èìàãî êàê Ý. Ðèâàëüå (1950), òàê è Â. Õîðíîì (1926) (òàáë. 3).
Îñîáåííî ïîëèìîðôíûìè îêàçàëàñü ëè÷èíêè ãðóïïû «sylvatica» (sensu Rivalir,
1950). Íà îñíîâå ïðèçíàêîâ è ýêîëîãèè ëè÷èíîê å¸ öåëåñîîáðàçíî ðàçäåëèòü íà
3 ãðóïïû (òàáë. 3): «soluta» (C. soluta, C. nordmanni), «lacteola» (C. lacteola) è ñîáñò-
âåííî «sylvatica» (C. sólvatica, C. granulata, C. japana, C. gemmata, C. sachalinensis).
Äëÿ ëè÷èíîê ãðóïïû «soluta» õàðàêòåðíû: ÿðêî-ìåòàëëè÷åñêàÿ îêðàñêà è ñòðîåíèå
ãîëîâû è ïåðåäíåñïèíêè, ìíîãî÷èñëåííûå ùåòèíêè ãîðáà (îñîáåííî åãî òåðãè-
òîâ) è ïèãîïîäà (ðèñ. 5, 7; 12, 9). Êðîìå òîãî, ýòà ãðóïïà òàêæå íåïëîõî îòëè÷àþò-
ñÿ îò äðóãèõ ìîðôîëîãèåé èìàãî (íàïðèìåð, ôîðìîé âåðõíåé ãóáû, îïóøåí-
íîñòüþ ïëå÷ è õàðàêòåðíûì ðèñóíêîì íàäêðûëèé) è îñîáåííîñòÿìè ýêîëîãèè (âñå
îíè – îáèòàòåëè ïåñ÷àíûõ ïåðåëåñêîâ). Ëè÷èíêà C. lacteola õîðîøî îòëè÷àëàñü îò
äðóãèõ âèäîâ ôîðìîé ïåðåäíåñïèíêè ñ î÷åíü øèðîêèìè ïåðåäíèìè óãëàìè; ñòðîå-
íèåì è ðàñïîëîæåíèåì ùåòèíîê íà ñðåäíèõ îòðîñòêàõ ãîðáà (âåðõíÿÿ óòîëùåíà,
óêîðî÷åíà è ñëåãêà ñìåùåíà ââåðõ) è õåòîòàêñèåé ïèãîïîäà (ðèñ. 4, 6; 7, 1; 12, 8).
Äëÿ èìàãî C. lacteola õàðàêòåðíû ãëóáîêèå áîðîçäêè ëáà, ñïåöèôè÷íàÿ ôîðìà âåðõ-
íåé ãóáû è î÷åíü îðèãèíàëüíûé ðèñóíîê íàäêðûëèé. Ýêîëîãè÷åñêè ýòîò âèä
ïðèóðî÷åí ê ñóõèì ñòåïÿì, òîãäà êàê îñòàëüíûå òàêñîíû ãðóïï òÿãîòåþò ê ëåñíûì
áèîòîïàì. Ïîýòîìó âûäåëåíèå C. lacteola â îòäåëüíóþ ãðóïïó ÿâëÿåòñÿ âïîëíå ïðè-
åìëåìûì è â áîëüøåé ìåðå ñîãëàñîâûâàåòñÿ ñ ïðåäëîæåíèÿìè Â. Õîðíà (1926),
÷åì Ý. Ðèâàëüå (1950). Íå ìåíåå ñïåöèôè÷íîé, â ñðàâíåíèè ñ âûøå ðàññìîòðåí-
íûìè, ÿâëÿåòñÿ ãðóïïà êðóïíûõ âèäîâ, âñòðå÷àþùèõñÿ â îñíîâíîì â ëåñàõ (C. gem-
mata, C. sólvatica, C. sachalinensis) èëè íà ãîðíûõ ëóãàõ (C. granulata). Äëÿ íèõ õàðàê-
òåðíû: íåìíîãî÷èñëåííûå õåòû ïåðåäíåñïèíêè, å¸ êðóïíûå ïåðåäíèå óãëû, îòñóò-
ñòâèå ìåòàëè÷åñêîãî áëåñêà; ìíîãî÷èñëåííûå ùåòèíêè íà ñêëåðèòàõ áðþøêà è
ïèãîïîäå, áîëåå èëè ìåíåå ñëèòûå òåðãèòû ãîðáà (ðèñ. 1; 2, 1—3; 4, 4, 8; 7, 5; 12,
1, 2). Ñîãëàñíî ýòèì äàííûì, âûäåëåííàÿ ãðóïïà «sólvatica» âî ìíîãîì ñîâïàäàåò
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ñ òàêîâîé Ý. Ðèâàëüå (1950), åñëè áû îí íå îòí¸ñ C. sachalinensis ê ãðóïïå «hybri-
da». Ýòî òåì áîëåå ñòðàííî, ÷òî âèä ïî áîëüøèíñòâó ïðèçíàêîâ èìàãî è ýêîëîãè-
÷åñêèì îñîáåííîñòÿì áîëåå áëèçîê ê îñòàëüíûì âèäàì ãðóïïû «sólvatica» è îòëè-
÷àåòñÿ îò íèõ òîëüêî ñòðîåíèåì íåêîòîðûõ ñòðóêòóð ãåíèòàëèé. Îäíàêî ïîñëåä-
íþþ õàðàêòåðèñòèêó ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ýëåìåíò ìåõàíè÷åñêîé èçîëÿöèè
âèäà, òàê êàê íåêîòîðûå ïðåäñòàâèòåëè ãðóïïû ìîãóò âñòðå÷àòüñÿ ñîâìåñòíî
(íàïðèìåð, âèäû C. sylvatica è C. sachalinensis). Òàêèì îáðàçîì, íà îñíîâå âûøå-
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Òàáëèö à 3. Ðàçëè÷íûå êëàññèôèêàöèè (ïî ðàçëè÷íûì ïðèçíàêàì) ñêàêóíîâ ïîäðîäà Cicindela s. str.
Ïàëåàðêòèêè

Ta b l e 3. Different classifications (on different trait) of subgenus Cicindela s. str. of Palearctic region

Èìàãî Ëè÷èíêè è èìàãî
(ïðåäëàãàåòñÿ àâòîðîì)Horn, 1926 Rivalier, 1950

* Ñîâðåìåííîå íàçâàíèå òàêñîíà – Platydela coquerelii Fairmaire, 1867 (Rivalier, 1950; Putchkov,
Matalin, 2003).

** Ñîâðåìåííîå íàçâàíèå òàêñîíà – Homodela ismenia Hory, 1833 (Rivalier, 1950; Putchkov,
Matalin, 2003).

ãðóïïà 1 “soluta”:
C. nordmanni Chaudoir, 1848
C. soluta Dejean, 1822, 
ãðóïïà 2 “lacteola”:
C. lacteola Pallas, 1776
ãðóïïà 3
sylvatica”+“hybrida”+“campestris”:
C. altaica Eschscholtz, 1829,
C. campestris Linnaeus, 1758,
C. clypeata Fischer von Waldheim,
1821, C. coerulea Pallas, 1773,
C. coquerelii Fairmaire, 1867*
C. desertorum Dejean, 1825, C. gal-
lica Brulle, 1834, C. gemmata
Faldermann, 1835, C. granulata
Gebler, 1843, C. herbacea Klug,
1832, C. hybrida Linnaeus, 1758,
C. ja pana Motschulsky, 1858,
C. javetii Chaudoir, 1861,
C. lagunensis Gautier des Cottes,
1872, C. lewisi Bates, 1873, C. ma -
ri tima Dejean, 1822, C. maroccana
Fabricius, 1801, C. monticola
Menetries, 1832, C. reitteri W. Horn,
1897, C. re stricta Fischer von
Waldheim, 1828, C. rhodoterena
Tschitscherine, 1903, C. sachali -
nen sis A. Morawitz, 1862, C. sylva -
tica Linnaeus, 1758, C. sylvicola
Dejean, 1822, C. songorica
Motschulsky, 1845, C. talychensis
Chaudoir, 1846, C. transbaicalica
Motschulsky, 1844, C. transversalis
Dejean, 1822, C. turkestanica
Ballion, 1871
ãðóïïà 4 “resplendens”:
C. resplendens Dokhtouroff, 1888
ãðóïïà 5 “asiatica”:
C. asiatica Audouin & Brulle, 1839,
C. ismenia Hory, 1833**

ãðóïïà 1:
C. gemmata Faldermann, 1835,
C. granulata Gebler, 1843,
C. japana Motschulsky, 1858,
C. lacteola Pallas, 1776, C. nord-
manni Chaudoir, 1848, C. sylvatica
Linnaeus, 1758, C. soluta Dejean, 1822
ãðóïïà 2:
C. altaica Eschscholtz, 1829,
C. coerulea Pallas, 1773, C. gallica
Brulle, 1834, C. hybrida Linnaeus,
1758, C. lagunensis Gautier des
Cottes, 1872, C. lewisi Bates, 1873,
C. lusitanica Mandl, 1935,
C. majalis Mandl, 1935, C. monti-
cola Menetries, 1832, C. sachali-
nensis A. Morawitz, 1862,
C. sahlbergi Fischer von Waldheim,
1824, C. sylvicola Dejean, 1822,
C. songorica Motschulsky, 1845,
C. transversalis Dejean, 1822
ãðóïïà 3:
C. resplendes Dokhtouroff, 1888,
C. transbaicalica Motschulsky, 1844
ãðóïïà 4:
C. maritima Dejean, 1822, C. reit-
teri W. Horn, 1897, C. restricta
Fischer von Waldheim, 1828
ãðóïïà 5:
C. asiatica Audouin & Brulle,
1839, C. campestris Linnaeus, 1758,
C. clypeata Fischer von Waldheim,
1821, C. desertorum Dejean, 1825,
C. herbacea Klug, 1832, C. javetii
Chaudoir, 1861, C. maroccana
Fabricius, 1801, C. rhodoterena
Tschitscherine, 1903, C. talychensis
Chaudoir, 1846, C. turkestanica
Ballion, 1871

ãðóïïà 1 “soluta”:
C. nordmanni Chaudoir, 1848
C. soluta Dejean, 1822
ãðóïïà 2 “lacteola”:
C. lacteola Pallas, 1776
ãðóïïà 3 “sylvatica”:
C. gemma ta Faldermann, 1835,
C. gra nu lata Gebler, 1843, C. ja pa -
na Motschulsky, 1858, C. sa cha -
linensis A. Mora witz, 1862, C. syl -
va tica Linnaeus, 1758
ãðóïïà 4 “hybrida”:
C. altaica Eschscholtz, 1829, C. co -
e rulea Pallas, 1773, C. gallica
Brulle, 1834, C. hybrida Linnaeus,
1758, C. lagunensis Gautier des
Cottes, 1872, C. lewisi Bates, 1873,
C. lusitanica Mandl, 1935,
C. majalis Mandl, 1935, C. monti-
cola Menetries, 1832, C. sahlbergi
Fischer von Waldheim, 1824,
C. sylvicola Dejean, 1822, C.
songorica Motschulsky, 1845,
C. transversalis Dejean, 1822
ãðóïïà 5 “transbaicalica”:
C. resplendens Dokhtouroff, 1888,
C. transbaicalica Motschulsky, 1844
ãðóïïà 6 “maritima”:
C. maritima Dejean, 1822, C. reit-
teri W. Horn, 1897, C. restricta
Fischer von Waldheim, 1828
ãðóïïà 7 “campestris”:
C. asiatica Audouin & Brulle,
1839, C. campestris Linnaeus, 1758,
C. desertorum Dejean, 1825,
C. herbacea Klug, 1832, C. javetii
Chaudoir, 1861, C. maroccana
Fabricius, 1801, C. talychensis
Chaudoir, 1846, C. turkestanica
Ballion, 1871

Ñì. ãðóïïà 3 Ñì. ãðóïïà 5 ãðóïïà 8 «clypeata»
C. clypeata Fischer von Waldheim,
1821, C. rho doterena Tschitsche -
rine, 1903



èçëîæåííîãî, îáúåäèíåíèå âñåõ âûøåïåðå÷èñëåííûõ âèäîâ â îäíó ãðóïïó, ñäåëàí-
íîå ïî èìàãî (Rivalier, 1950) ïðåäñòàâëÿåòñÿ ñïîðíûì è áîëåå ïðàâîìåðíî èõ äåëå-
íèå íà òðè ãðóïïû (òàáë. 3).

Â îòíîøåíèè îñòàëüíûõ ãðóïï âèäîâ ðîäà Cicindela íà îñíîâå äàííûõ ïî
ëè÷èíêàì, öåëåñîîáðàçíî ñîãëàñèòüñÿ ñ ïðåäëîæåííîé ðàíåå êëàññèôèêàöèåé.
Ãðóïïû «transbaicalica», «maritima» è «hybrida», ïî ïðèçíàêàì ëè÷èíîê (òàáë. 3), ñëå-
äóåò ïðèçíàòü ìîðôîëîãè÷åñêè áëèçêèìè (ðèñ. 4, 5, 7; 5, 6; 7, 3; 8, 6; 10, 3, 4; 12,
7). Ïî ìåðå íàêîïëåíèÿ äîïîëíèòåëüíîãî ìàòåðèàëà, âîçìîæíî óòî÷íåíèå ïîëî-
æåíèÿ ðÿäà âèäîâ â ïðåäåëàõ íàèáîëåå êðóïíîé ãðóïïû «hybrida», ãäå â ðåçóëüòàòå
ïîëó÷åííûõ äàííûõ îòìå÷åíû äâå îòíîñèòåëüíî íåïëîõî î÷åð÷åííûå ãðóïïèðîâ-
êè âèäîâ: 1) C. sylvicola, C. gallica, C. coerulea è 2) C. hybrida, C. sahlbergi, C. majalis,
C. altaica, C. lewisi. Îòäåëüíûå íåñîâïàäåíèÿ ïðèâåííûõ äàííûõ è ðåçóëüòàòîâ àíà-
ëèçà ãðóïïû «hybrida» ïî èìàãî, èçëîæåííûõ â ðàáîòå À. Â. Ìàòàëèíà (Ìàòàëèí,
1999; Matalin, 1998, 1999), íàïðèìåð îòíîñèòåëüíàÿ óäàëåííîñòü C. sahlbergi îò C. hyb-
rida èëè áëèçîñòü C. altaica è C. maritima, òîëüêî ïîäòâåðæäàåò íåîáõîäèìîñòü
äàëüíåéøèõ èññëåäîâàíèé. Â ïðåäåëàõ ãðóïïû «hybrida», ëè÷èíîê C. hybrida, C. sahl-
bergi, C. altaica îáúåäèíÿþò öâåò, ôîðìà è õåòîòàêñèÿ ïåðåäíåñïèíêè, òåðãèòîâ, îòðî-
ñòêîâ ãîðáà, à òàêæå ïèãîïîäà (ðèñ. 4, 5; 7, 3; 10, 3, 4; 12, 7). Ëè÷èíêà C. sylvicola
äîñòàòî÷íî õîðîøî îòëè÷àåòñÿ îò äðóãèõ âèäîâ ãðóïïû ñëèòûìè òåðãèòàìè ãîðáà
è òóñêëûì áëåñêîì ãîëîâû è ïåðåäíåñïèíêè ñ íåìíîãî÷èñëåííûìè ùåòèíêàìè.
Ëè÷èíêà C. coerulea ïî ðÿäó ïðèçíàêîâ çàíèìàåò ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå ìåæäó
âûøå ðàññìîòðåííûìè âèäàìè (ðèñ. 7, 4; 12, 5, 6). Î÷åíü áëèçêèìè ìîðôîëîãè-
÷åñêè ê âèäàì ãðóïïû «hybrida» îêàçàëèñü è ïðåäñòàâèòåëè ãðóïï «maritima-restric-
ta» è «transbaicalica». Äëÿ íèõ õàðàêòåðíû ÿðêèé ìåòàëëè÷åñêèé áëåñê ãîëîâû è ïåðåä-
íåñïèíêè, à òàêæå ñõîäíîå ñòðîåíèå îòðîñòêîâ ãîðáà è ïèãîïîäà (ðèñ. 4, 7; 5, 6; 8,
6). Ðàçëè÷èÿ íàáëþäàëèñü òîëüêî â êîëè÷åñòâå ùåòèíîê íà îòäåëüíûõ ñêëåðèòàõ.

Íàèáîëåå îáîñîáëåííûìè ñðåäè íîìèíàòèâíîãî ïîäðîäà ÿâëÿþòñÿ ïðåäñòàâè-
òåëè ãðóïïû «campestris». Îäíàêî ëè÷èíêà C. clypeata (è, ïî-âèäèìîìó, î÷åíü áëèç-
êîãî C. rhodoterena), ïîìåùåííàÿ â ãðóïïó «campestris» íà îñíîâàíèè íåêîòîðûõ ïðè-
çíàêîâ èìàãî (Rivalier, 1950), îêàçàëàñü êðàéíå ñïåöèôè÷íîé ìîðôîëîãè÷åñêè. Òàê,
å¸ ëè÷èíêè (ïðè÷¸ì âñåõ âîçðàñòîâ) îòëè÷àëèñü îò òàêîâûõ äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé
ðîäà ñèëüíåå, ÷åì ëè÷èíêè íåêîòîðûõ ðîäîâ ïîäòðèáû ìåæäó ñîáîé. Ëè÷èíêè C. cly-
peata õàðàêòåðèçîâàëèñü (ðèñ. 3, 13; 6, 18; 10, 7, 8) ñëåäóþùèìè ïðèçíàêàìè:

– ñëàáîé õèòèíèçàöèåé ñêëåðèòîâ áðþøêà; îñîáåííîé ôîðìîé ïåðåäíå-
ñïèíêè ñ äëèííûìè ïåðåäíèìè óãëàìè;

– ñðåäíèìè îòðîñòêàìè ãîðáà ñ êîðîòêîé àñèììåòðè÷íîé àïèêàëüíîé ùåòèí-
êîé (êàê ó âèäîâ ðîäà Cephalota);

– äëèííûìè âíóòðåííèìè îòðîñòêàìè ñ êîðîòêèìè áîêîâûìè ùåòèíêàìè, íå
ïðåâûøàþùèìè äëèíó ñðåäèííîãî çóáöà;

– íåáîëüøèì âçäóòèåì (áóãîðêîì) ñ äâóìÿ ùåòèíêàìè íà áîêîâîì êðàå êàó-
äàëüíîãî òåðãèòà ãîðáà (êàê ó ëè÷èíîê ðîäà Myriochile);

– ìíîãî÷èñëåííûìè õåòàìè íà çàäíåì êðàå 9-ãî ñòåðíèòà è âåðøèíå ïèãîïîäà.
Ýòè äàííûå ïîäòâåðæäàþò íåîáõîäèìîñòü ïåðåñìîòðà òàêñîíîìè÷åñêîãî ïîëî-

æåíèÿ ýòîãî (è áëèçêèõ ê íåìó) âèäà è ñòàâÿò ïîä ñîìíåíèå ïðèíàäëåæíîñòü Ñ. cly-
peata íå òîëüêî ê ãðóïïå «campestris», íî äàæå ê íîìèíàòèâíîìó ïîäðîäó. Áîëåå òîãî,
ðÿä ñóùåñòâåííûõ îòëè÷èé õàðàêòåðåí è äëÿ èìàãî. Òîëüêî ó ýòèõ âèäîâ øîâíàÿ
áîðîçäêà íàäêðûëèé â çåðíûøêàõ è òîíêèõ âîëîñêàõ; ñëàáàÿ îïóøåííîñòü èìå-
åòñÿ è íà îñòàëüíîé ÷àñòè íàäêðûëèé; 1-é ÷ëåíèê óñèêîâ íåñ¸ò çíà÷èòåëüíîå ÷èñëî
(12—28) ùåòèíîê è äîðñàëüíûõ ïîð; íàäêðûëüÿ óïëîùåíû (îñîáåííî êçàäè) è ñ
î÷åíü íåæíûìè ç¸ðíûøêàìè, ÷òî ñîçäà¸ò âèäèìîñòü èõ øåëêîâèñòîñòè. Êðîìå òîãî,
âèäû ýòîé ãðóïïû, â îòëè÷èå îò äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Cicindela, ÿâëÿþòñÿ
òèïè÷íûìè ýôåìåðàìè, âñòðå÷àÿñü òîëüêî ðàííåé âåñíîé â çàñóøëèâûõ (èíîãäà
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Ðèñ. 3. Ïåðåäíåñïèíêè, III âîçðàñò (äîðñàëüíî): 1 – Myriochile melancholica; 2 – M. orientalis; 3 – Cylindera
(s. str.) obliquefasciata; 4 – C. (s. str.) germanica; 5 – C. (Eugrapha) litterifera; 6 – C. (Eugrapha) sublacer-
ata; 7 – Calomera fischeri; 8 – Cephalota atrata; 9 – C. chiloleuca; 10 – C. elegans; 11 – C. deserticola; 12 –
Cicindela campestris; 13 – C. clypeata; 14 – C. granulata; 15 – Calomera sturmi; 16 – C. littoralis.
Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè 1 ìì.

Fig. 3. Pronotum, III instar (dorsally): 1 – Myriochile melancholica; 2 – M. orientalis; 3 – Cylindera (s. str.)
obliquefasciata; 4 – C. (s. str.) germanica; 5 – C. (Eugrapha) litterifera; 6 – C. (Eugrapha) sublacerata; 7 –
Calomera fischeri; 8 – Cephalota atrata; 9 – C. chiloleuca; 10 – C. elegans; 11 – C. deserticola; 12 – Cicindela
campestris; 13 – C. clypeata; 14 – C. granulata; 15 – Calomera sturmi; 16 – C. littoralis. Scale bars 1 mm. 

ñëàáî çàñîëåííûõ), ïîëóïóñòûííûõ áèîòîïàõ ðàâíèí è ïðåäãîðèé Ñðåäíåé Àçèè.
Íà îñíîâàíèè ïðèâåä¸ííûõ ñâåäåíèé âèäû C. clypeata è C. rhodoterena ìîãóò áûòü
âûäåëåíû â ñàìîñòîÿòåëüíóþ ãðóïïó èëè äàæå ïîäðîä. Ïðè ýòîì, ñëåäóåò îòìå-
òèòü, ÷òî ëè÷èíêà âèäà Cicindela (Sophiodela) chinensis DeGeer, 1774, èñõîäÿ èç îïè-
ñàíèÿ, ìîðôîëîãè÷åñêè (è ýêîëîãè÷åñêè) î÷åíü áëèçêà ê ëè÷èíêàì áîëüøèíñòâà
âèäîâ íîìèíàòèâíîãî ïîäðîäà (Kurosa, 1959; Hori, 1982) Âìåñòå ñ òåì íà îñíîâà-



íèè òîëüêî ïðèçíàêîâ èìàãî (â îñíîâíîì ãåíèòàëèé) ýòîò âèä (è åù¸ 2 áëèçêèõ
òàêñîíà) çàñëóæèë âûäåëåíèÿ â îòäåëüíûé ïîäðîä.

Äëÿ îñòàëüíûõ ëè÷èíîê ãðóïïû «campestris» õàðàêòåðíû: îäíîöâåòíàÿ, áåç
ìåòàëëè÷åñêîãî áëåñêà ãîëîâà è ïåðåäíåñïèíêà; íåìíîãî÷èñëåííûå ùåòèíêè íà
áîëüøèíñòâå ñêëåðèòîâ òåëà è ðàçäåëåííûå òåðãèòû ãîðáà (ðèñ. 6, 11, 15; 9, 11—13;
10, 5, 6; 11, 14). Â ïðåäåëàõ ýòîé ãðóïïû òîëüêî ëè÷èíêà C. asiatica ìîðôîëîãè÷å-
ñêè ñëåãêà óêëîíÿåòñÿ îò äðóãèõ âèäîâ, îñîáåííî ôîðìîé îòðîñòêîâ ãîðáà (ðèñ. 6,
11) è õåòîòàêñèåé ïîñëåäíèõ ñåãìåíòîâ áðþøêà (ðèñ. 9, 11—12). Íåïëîõèå îòëè-
÷èÿ õàðàêòåðíû è äëÿ èìàãî ýòîãî âèäà, ÷òî ïîçâîëèëî ðàíåå îòíåñòè åãî ê îòäåëü-
íîé ãðóïïå (Horn, 1926), îäíàêî íå ïîëó÷èâøåé â äàëüíåéøåì ïðèçíàíèÿ.

Îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ ëè÷èíêè ðîäà Cosmodela (C. batesi) âåñüìà ñõîäíû ñ òàêî-
âûì êàê ìíîãèõ âèäîâ ðîäà Cicindela (íàïðèìåð, C. sylvicola, C. gemmata), òàê è
ëè÷èíêîé ðîäà Calochroa. Îòíîñèòåëüíî ñïåöèôè÷íûìè äëÿ ëè÷èíêè C. batesi
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Ðèñ. 4. Ïåðåäíåñïèíêè, III âîçðàñò (äîðñàëüíî): 1 – Cicindela coerulea; 2 – Ñylindera (Eugrapha) are-
naria; 3 – Cephalota besseri; 4 – Cicindela sachalinensis; 5 – C. altaica; 6 – C. lacteola; 7 – C. restricta;
8 – C. gemmata. Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè 1 ìì.

Fig. 4. Pronotum, III instar (dorsally): 1 – Cicindela coerulea; 2 – Ñylindera (Eugrapha) arenaria; 3 – Cephalota
besseri; 4 – Cicindela sachalinensis; 5 – C. altaica; 6 – C. lacteola; 7 – C. restricta; 8 – C. gemmata. Scale
bars 1 mm.



ÿâëÿþòñÿ òîíêèå è äëèííûå ñðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà ñî ñëåãêà ñìåù¸ííîé âåðõ-
íåé ùåòèíêîé è áîëüøèå, ñ äëèííûì öåíòðàëüíûì øèïîì, âíóòðåííèå îòðîñòêè.
Â ìåíüøåé ìåðå äëÿ ëè÷èíêè Cosmodela îðèãèíàëüíûìè ìîãóò áûòü ðàçìåðû òåð-
ãèòîâ ãîðáà è èõ õåòîòàêñèÿ (ðèñ. 8, 3). Âìåñòå ñ òåì ñàìîñòîÿòåëüíîñòü Cosmodela
êàê ðîäà, îñíîâàííàÿ íà ìîðôîëîãèè èìàãî (Rivalier, 1961), ìîæåò áûòü âïîëíå
ïðàâîìåðíîé.

Äëÿ êðóïíåéøåãî ðîäà Cylindera èçâåñòíî îòíîñèòåëüíî ìàëî ëè÷èíîê, è ðàâ-
íîöåííûé àíàëèç ïîäðîäîâ ñåé÷àñ ïðåäñòàâèòü çàòðóäíèòåëüíî. Èçâåñòíûå ïàëå-
àðêòè÷åñêèå ëè÷èíêè íîìèíàòèâíîãî ïîäðîäà õàðàêòåðèçóþòñÿ õîðîøèì íàáîðîì
îðèãèíàëüíûõ ïðèçíàêîâ (ðèñ. 3, 3—4; 6, 6, 8; 11, 1, 2, 5):

– ïîïåðå÷íîé (ñ íåìíîãî÷èñëåííûìè ùåòèíêàìè) ïåðåäíåñïèíêîé, áåç áëåñêà;
– óêîðî÷åííûìè ñðåäíèìè è óäëèí¸ííûìè âíóòðåííèìè îòðîñòêàìè ãîðáà;
– àñèììåòðè÷íûì ðàñïîëîæåíèåì íà íèõ ùåòèíîê.
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Ðèñ. 5. Ïåðåäíåñïèíêè (äîðñàëüíî), ëåâàÿ ïîëîâèíà: 1 – Neolaphyra leucosticta; 2 – Habrodera nilotica;
3 – Cosmodela batesi; 4 – Lophyra flexuosa; 5 – L. neglecta; 6 – Ñicindela transbaicalica; 7 – C. nordman-
ni; 8 – Ñylindera (Eugrapha) elisae. Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè 1 ìì.

Fig. 5. Pronotum, left half (dorsally): 1 – Neolaphyra leucosticta; 2 – Habrodera nilotica; 3 – Cosmodela bate-
si; 4 – Lophyra flexuosa; 5 – L. neglecta; 6 – Ñicindela transbaicalica; 7 – C. nordmanni; 8 – Ñylindera
(Eugrapha) elisae. Scale bars 1 mm.
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Ðèñ. 6. Òåðãèòû ïÿòîãî ñåãìåíòà áðþøêà ñ ïðèäàòêàìè, III âîçðàñò (äîðñàëüíî): 1 – Cephalota deser-
ticola; 2 – C. elegans; 3 – Cylindera (Eugrapha) litterifera; 4 – Myriochile orientalis; 5 – Cicindela campestris;
6 – Cylindera (s. str.) obliquefasciata; 7 – Cephalota chiloleuca; 8 – Cylindera (s. str.) germanica; 9 –
C. (Eugrapha) sublacerata; 10 – Myriochile melancholica; 11 – Cicindela asiatica; 12 – Cephalota atrata; 13 –
Calomera fischeri; 14 – C. littoralis; 15 – Cicindela turkestanica; 16 – Calomera sturmi; 17 – Cicindela gran-
ulata; 18 – C. clypeata; 1—6, 12—15, 17—18 – ëåâàÿ ïîëîâèíà; 7—11, 16 – ïðàâàÿ ïîëîâèíà. Ìàñøòàáíûå
ëèíåéêè 1 ìì.

Fig. 6. Tergites of 5th segment of abdomen with appendexes, III instar (dorsally): 1 – Cephalota deserticola;
2 – C. elegans; 3 – Cylindera (Eugrapha) litterifera; 4 – Myriochile orientalis; 5 – Cicindela campestris; 6 –
Cylindera (s. str.) obliquefasciata; 7 – Cephalota chiloleuca; 8 – Cylindera (s. str.) germanica; 9 – C. (Eugrapha)
sublacerata; 10 – Myriochile melancholica; 11 – Cicindela asiatica; 12 – Cephalota atrata; 13 – Calomera fis-
cheri; 14 – C. littoralis; 15 – Cicindela turkestanica; 16 – Calomera sturmi; 17 – Cicindela granulata; 18 –
C. clypeata; 1—6, 12—15, 17—18 – left half; 7—11, 16 – right half. Scale bars 1 mm.



Èíòåðåñíî, ÷òî ïî áîëüøèíñòâó ýòèõ îñîáåííîñòåé ëè÷èíêè ïàëåàðêòè÷åñêèõ
Cylindera s. str. î÷åíü ñõîäíû ñ íåêîòîðûìè âèäàìè ðîäà Cephalota (îñîáåííî ñ
C. atrata). Âìåñòå ñ òåì áîëüøèíñòâî ëè÷èíîê íåàðêòè÷åñêèõ âèäîâ (Leffler, 1979)
íîìèíàòèâíîãî ïîäðîäà (Cylindera viridistricta, C. lemniscata, C. unipunctata) ìîðôî-
ëîãè÷åñêè áëèçêè êî ìíîãèì âèäàì Cicindela s. str. Ýòî ïîäòâåðæäàåò ñëàáóþ ðàç-
ðàáîòàííîñòü òàêñîíîìèè ðîäà Cylindera â öåëîì.

Íå ìåíåå ñâîåáðàçíûìè ïî êîìïëåêñó ñòðóêòóð òåëà ÿâëÿþòñÿ è ëè÷èíêè ïîä-
ðîäà Eugrapha. Äëÿ íèõ õàðàêòåðíû (ðèñ. 6, 3, 9; 11, 3, 4):

– ìàëåíüêèå ïåðåäíèå óãëû ïåðåäíåñïèíêè è âíóòðåííèå îòðîñòêè ãîðáà;
– îòñóòñòâèå èëè ðåäóêöèÿ íà âíóòðåííèõ îòðîñòêàõ öåíòðàëüíîãî çóáöà

(õîòÿ ó I âîçðàñòà îí ÿâñòâåííûé);
– òîíêèå ñðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà.
Íà îñíîâàíèè ýòèõ ïðèçíàêîâ ëè÷èíêè ïîäðîäà Eugrapha îòíîñèòåëüíî áîëåå

ñõîäíû ñ íåêîòîðûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè ðîäîâ Calomera, Lophyra è äàæå Habrodera,
÷åì Cylindera. Áîëåå òîãî, ëè÷èíêà þæíîàìåðèêàíñêîãî ïîäðîäà Plectographa ýòîãî
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Ðèñ. 7. Òåðãèòû ïÿòîãî ñåãìåíòà áðþøêà ñ ïðèäàòêàìè, III âîçðàñò (äîðñàëüíî): 1, 2 – Cicindela lacte-
ola (2 – âíóòðåííèé îòðîñòîê c òðåìÿ áîêîâûìè ùåòèíêàìè); 3 – C. altaica; 4 – C. coerulea; 5 – C. gem-
mata; 6 – Lophyra flexuosa; 7 – Habrodera nilotica. Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè 1 ìì.

Fig. 7. Tergites of 5th segment of abdomen with appendexes, III instar (dorsally): 1, 2 – Cicindela lacteola
(2 – inner hook with 3 lateral setae); 3 – C. altaica; 4 – C. coerulea; 5 – C. gemmata; 6 – Lophyra flexu-
osa; 7 – Habrodera nilotica. Scale bars 1 mm.



æå ðîäà (Cekalovic, Reyes, 1985) ìîðôîëîãè÷åñêè òàêæå áëèçêà ê Eugrapha, ÷åì ê
ïðåäñòàâèòåëÿì íîìèíàòèâíîãî ïîäðîäà. Êðîìå òîãî, èìàãî Eugrapha î÷åíü õîðî-
øî îòëè÷àþòñÿ îò äðóãèõ Cylindera, îñîáåííî ôîðìîé è ðèñóíêîì íàäêðûëèé,
ÿâñòâåííîé îïóøåííîñòüþ áîêîâ ïåðåäíåñïèíêè è òî÷å÷íîñòüþ áðþøêà. Òîëüêî
îòíîñèòåëüíîå ñõîäñòâî â ñòðîåíèè ãåíèòàëèé Eugrapha (îñîáåííî ñïèêóëû) è äðó-
ãèõ ïàëåàðêòè÷åñêèõ Cylindera ìîæåò êîñâåííî ïîäòâåðæäàòü åäèíñòâî ðîäà. Ðÿä
îòëè÷èé îòìå÷åí òàêæå â ýêîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòÿõ èìàãî è ëè÷èíîê ýòèõ òàê-
ñîíîâ. Áîëüøèíñòâî âèäîâ ïîäðîäà Eugrapha âñòðå÷àþòñÿ âáëèçè âîäî¸ìîâ, ÷àùå
íà ïåñ÷àíîé ïî÷âå, òîãäà êàê âèäû ïîäðîäà Cylindera ïðåäïî÷èòàþò ëóãà èëè
ñòåïè ñ ãëèíèñòûìè ïî÷âàìè, à ïðåäñòàâèòåëè ïîäðîäà Ifasina çàðåãèñòðèðîâàíû
â óâëàæí¸ííûõ, îòêðûòûõ ëåñíûõ è êóñòàðíèêîâûõ áèîòîïàõ. Ñîãëàñíî âûøåïðè-
âåä¸ííîìó, ïîäðîä Eugrapha âïîëíå öåëåñîîáðàçíî áûëî áû âûäåëèòü â ñàìîñòîÿ-
òåëüíûé ðîä. Îäíàêî íåäîñòàòîê ìàòåðèàëà ïî ëè÷èíêàì äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé
òàêîãî êðóïíîãî ðîäà, êàê Cylindera, íå ïîçâîëÿåò ñäåëàòü ýòî â íàñòîÿùåå âðåìÿ.

Âåñüìà ñïåöèôè÷íûìè îêàçàëèñü ëè÷èíêè ðîäà Habrodera (ðèñ. 5, 2; 7, 7).
Íàèáîëåå óíèêàëüíûìè ïðèçíàêàìè ÿâëÿþòñÿ: ìíîãî÷èñëåííûå, î÷åíü êîðîòêèå
òðåóãîëüíîóïëîù¸ííûå õåòû ïåðåäíåñïèíêè; ìàëåíüêèé çóáåö âíóòðåííèõ îòðî-
ñòêîâ ãîðáà ñ 2—5 áîêîâûìè ùåòèíêàìè; ñëàáî õèòèíèçèðîâàííûå ñêëåðèòû
áðþøêà. Âñå ýòî â ïîëíîé ìåðå ïîäòâåðæäàåò ðîäîâîé ñòàòóñ Habrodera. Ëè÷èíêè
ðîäà Hypaetha, âñòðå÷àþùèåñÿ â Ïàëåàðêòèêå, íåèçâåñòíû, îäíàêî ñïåöèôè÷-
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Ðèñ. 8. Òåðãèòû ñåãìåíòà ïÿòîãî áðþøêà ñ ïðèäàòêàìè, III âîçðàñò (äîðñàëüíî): 1 – Cepalota besseri;
2 – C. hispanica (ïî: Serrano, 1985); 3 – Cosmodela batesi; 4 – Cicindela restricta; 5 – Cephalota littorea
goudoti (ïî: Serrano, 1985); 6 – Cicindela transbaicalica. Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè 1 ìì.

Fig. 8. Tergites of 5th segment of abdomen with appendexes, III instar (dorsally): 1 – Cepalota besseri; 2 –
C. hispanica (after: Serrano, 1985); 3 – Cosmodela batesi; 4 – Cicindela restricta; 5 – Cephalota littorea goudoti
(after: Serrano, 1985); 6 – Cicindela transbaicalica. Scale bars 1 mm.



70 À. Â. Ïó÷êîâ

Ðèñ. 9. Äåâÿòûé ñåãìåíò áðþøêà è ïèãîïîä, III âîçðàñò: 1—2 – Cephalota besseri; 3—4 – Cicindela lacte-
ola; 5—6 – Cephalota deserticola; 7, 10 – C. atrata; 8—9 – C. chiloleuca; 11—12 – Cicindela asiatica; 13 –
C. campestris; 1, 3, 5, 7, 8, 12 – äîðñàëüíî; 2, 4, 6, 9—11, 13 – âåíòðàëüíî. Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè 1 ìì.

Fig. 9. 9th segment of abdomen and pygopod, III instar: 1—2 – Cephalota besseri; 3—4 – Cicindela lacteola;
5—6 – Cephalota deserticola; 7, 10 – C. atrata; 8—9 – C. chiloleuca; 11—12 – Cicindela asiatica; 13 –
C. campestris; 1, 3, 5, 7, 8, 12 – dorsally; 2, 4, 6, 9—11, 13 – ventrally. Scale bars 1 mm.

íîñòü ëè÷èíêè H. biromosa, îïèñàííîé Ë. Ãàìèëüòîíîì (Hamilton, 1925), – äâó-
÷ëåíèêîâûå ùóïèêè ìàêñèëë, î÷åíü âûïóêëûé ïåðåäíèé êðàé ïåðåäíåñïèíêè, ìíî-
ãî÷èñëåííûå ùåòèíêè â àïèêàëüíîé ÷àñòè âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ è îòñóòñòâèå ñðå-
äèííîãî çóáöà – ñâèäåòåëüñòâóåò î âûñîêîé îáîñîáëåííîñòè òàêñîíà êàê ðîäà.



Õàðàêòåðíûìè îñîáåííîñòÿìè ëè÷èíîê Lophyra ÿâëÿþòñÿ òîíêèå, ñòðîéíûå
ñðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà ñ äëèííûìè ùåòèíêàìè; ìàëåíüêèé ñðåäèííûé çóáåö ñ
3—5 áîêîâûìè õåòàìè; ïåðåäíåñïèíêà ñ óïëîù¸ííûìè àïèêàëüíî ùåòèíêàìè
(ðèñ. 5, 4, 5; 7, 7). Âìåñòå ñ òåì êîìïëåêñ äðóãèõ ïðèçíàêîâ ëè÷èíîê ðîäà Lophyra
ñõîäåí ñ òàêîâûìè ðîäîâ Neolophyra è Calomera. Îäíàêî ïî ïðèçíàêàì èìàãî è êîì-
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Ðèñ. 10. Äåâÿòûé ñåãìåíò áðþøêà è ïèãîïîä, III âîçðàñò: 1—2 – Cicindela granulata; 3—4 – C. altaica;
5—6 – C. turkestanica; 7—8 – C. clypeata; 1, 4, 6, 7 – âåíòðàëüíî; 2, 3, 5, 8 – äîðñàëüíî.  Ìàñøòàáíûå
ëèíåéêè 1 ìì.

Fig. 10. 9th segment of abdomen and pygopod, III instar: 1—2 – Cicindela granulata; 3—4 – C. altaica; 5—6 –
C. turkestanica; 7—8 – C. clypeata; 1, 4, 6, 7 – ventrally; 2, 3, 5, 8 – dorsally. Scale bars 1 mm.



ïëåêñó õàðàêòåðèñòèê ëè÷èíîê ñòàðøèõ âîçðàñòîâ òàêñîíîìè÷åñêàÿ ñàìîñòîÿ-
òåëüíîñòü Lophyra íåñîìíåííà.

Ðÿä ïðèçíàêîâ (ìîðôîëîãèÿ ïåðåäíåñïèíêè, ãîðáà è ïèãîïîäà) ëè÷èíîê ðîäà
Calomera â îïðåäåëåííîé ñòåïåíè ïåðåêðûâàåòñÿ ñ òàêîâûìè õàðàêòåðèñòèêàìè íåêî-
òîðûõ âèäîâ ðîäà Cicindela (Ñ. altaica, Ñ. hybrida, Ñ. transbaicalica). Îäíàêî ðÿä îñî-

72 À. Â. Ïó÷êîâ

Ðèñ. 11. Äåâÿòûé ñåãìåíò áðþøêà è ïèãîïîä, III âîçðàñò: 1—2 – Cylindera obliquefasciata; 3—4 – C. sub-
lacerata; 5 – C. germanica; 6—7 – C. litterifera; 8—9 – Calomera littoralis; 10—11 – C. sturmi; 12—13 – C. fis-
cheri; 14 – Cicindela campestris; 1, 4, 7, 8, 10, 12, 14 – äîðñàëüíî; 1, 3, 5, 6, 9, 11, 13 – âåíòðàëüíî.
Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè 1 ìì.

Fig. 11. 9th segment of abdomen and pygopod, III instar: 1—2 – Cylindera obliquefasciata; 3—4 – C. sublacer-
ata; 5 – C. germanica; 6—7 – C. litterifera; 8—9 – Calomera littoralis; 10—11 – C. sturmi; 12—13 – C. fischeri;
14 – Cicindela campestris; 1, 4, 7, 8, 10, 12, 14 – dorsally; 1, 3, 5, 6, 9, 11, 13 – ventrally. Scale bars 1 mm.
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Ðèñ. 12. Äåâÿòûé ñåãìåíò è ïèãîïîä, III âîçðàñò: 1—2 – Ñicindela gemmata; 3—4 – Myriochile orientalis;
5—6 – Cicindela coerulea; 7 – C. hybrida; 8 – C. lacteola; 9 – C. nordmanni; 1, 3, 6—9 – äîðñàëüíî; 2, 4,
5 – âåíòðàëüíî. Ìàñøòàáíûå ëèíåéêè 1 ìì.

Fig. 12. 9th segment of abdomen and pygopod, III instar: 1—2 – Ñicindela gemmata; 3—4 – Myriochile ori-
entalis; 5—6 – Cicindela coerulea; 7 – C. hybrida; 8 – C. lacteola; 9 – C. nordmanni; 1, 3, 6—9 – dorsally;
2, 4, 5 – ventrally. Scale bars 1 mm.



áåííîñòåé (íî òîëüêî ó ëè÷èíîê ñòàðøèõ âîçðàñòîâ) â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïîç-
âîëÿåò íàäåæíî îòëè÷àòü Calomera îò äðóãèõ òàêñîíîâ ïîäòðèáû (ñì. òàáëèöó äëÿ
îïðåäåëåíèÿ), à çíà÷èòåëüíàÿ ìîðôîëîãè÷åñêàÿ îáîñîáëåííîñòü âçðîñëûõ æóêîâ ïîç-
âîëÿåò ïîäòâåðäèòü ðîäîâîé ñòàòóñ Calomera (ðèñ. 3, 15, 16; 6, 13—14, 16; 11, 8—13).

Ñõîäñòâî ñ äâóìÿ ïîñëåäíèìè ðîäàìè íàáëþäàåòñÿ è ó ëè÷èíîê ðîäà Neolaphyra
(ôîðìà è õåòîòàêñèÿ ïåðåäíåñïèíêè, òåðãèòîâ è îòðîñòêîâ ãîðáà, à òàêæå ïèãîïî-
äà). Ðÿä îòëè÷èé îòìå÷åí òîëüêî â êîëè÷åñòâå õåò íà âåðøèíå ïèãîïîäà, III—IV òåð-
ãèòîâ áðþøêà, õèòèíèçàöèè ñêëåðèòîâ è íàëè÷èåì 4—5 äëèííûõ áîêîâûõ ùåòèíîê
íà âíóòðåííèõ îòðîñòêàõ ãîðáà. Ýêîëîãè÷åñêè ðîäà Lophyra, Calomera è Neolaphyra
òàêæå îòíîñèòåëüíî áëèçêè, à èõ ëè÷èíêè ïðèóðî÷åíû ê ë¸ãêèì (îáû÷íî ïåñ÷àíûì)
ïî÷âàì, ÷àùå äþíàì, íî âáëèçè âîäî¸ìîâ, ÷àñòî óìåðåííî çàñîëåííûì.

Ëè÷èíêè ðîäà Myriochile (ðèñ. 3, 1—2; 6, 4, 10; 12, 3, 4) ÿâëÿþòñÿ îäíèìè èç
íàèáîëåå ñïåöèôè÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé ïîäòðèáû Cicindelini. Äëÿ íèõ õàðàêòåð-
íà î÷åíü ñëàáàÿ õèòèíèçàöèÿ áðþøíûõ ñêëåðèòîâ è íàëè÷èå î÷åíü äëèííûõ è òîí-
êèõ ùåòèíîê, ñðåäíèå îòðîñòêè èçîãíóòû òîëüêî â ïîñëåäíåé òðåòè è íåñóò øèï
(êàê ó Cephalota), íàïðàâëåííûé êîñî ââåðõ; âíóòðåííèå îòðîñòêè äëèííûå ñ
äâóìÿ ñáëèæåííûìè øèïèêàìè àïèêàëüíî, à ñðåäíèé çóáåö îòñóòñòâóåò; ïåðåäíå-
áîêîâîé íàðóæíûé êðàé êàóäàëüíîãî òåðãèòà áóãîðêîâèäíî âçäóò è íåñ¸ò 2—3 øèïî-
îáðàçíûõ ùåòèíêè; ùåòèíêè êàóäàëüíîãî òåðãèòà èçðåæåíû. Ïðè ýòîì ëè÷èíêè
íîìèíàòèâíîãî ïîäðîäà è Monelica ðàçëè÷àþòñÿ íåçíà÷èòåëüíî. Âñå ýòè ñòðóêòóð-
íûå îñîáåííîñòè â ïîëíîé ìåðå ïîäòâåðæäàþò ñàìîñòîÿòåëüíîñòü Myriochile êàê
ðîäà. Âìåñòå ñ òåì èìåþùèåñÿ ñêóäíûå äàííûå (íà ÿïîíñêîì ÿçûêå) î ëè÷èíêå
íîìèíàòèâíîãî ïîäðîäà – M. speculifera Chevrolat, 1845 (Kurosa, 1959) íå â ïîë-
íîé ìåðå ñîâïàäàþò ñ âûøåïðèâåäåííûìè õàðàêòåðèñòèêàìè ðîäà. Äëÿ ëè÷èíêè
M. speculifera ñïåöèôè÷íîé ÿâëÿåòñÿ ôîðìà ðàñøèðåííûõ áàçàëüíî âíóòðåííèõ îòðî-
ñòêîâ ãîðáà ñ 2 äëèííûìè øèïîîáðàçíûìè ùåòèíêàìè, ðàñïîëîæåííûìè àñèì-
ìåòðè÷íî è ÿâñòâåííûì öåíòðàëüíûì øèïîì. Ñðåäíèå îòðîñòêè òàêæå ðàñøèðå-
íû áàçàëüíî è ñèëüíåå èçîãíóòû â âåðõíåé òðåòè. Ñîãëàñíî ýòèì õàðàêòåðèñòèêàì
ëè÷èíêà M. speculifera â íåêîòîðîé ìåðå ñõîäíà ñ íåêîòîðûìè ïðåäñòàâèòåëÿìè ðîäà
Cephalota (ãðóïïà «atrata»). Ôîðìà ïåðåäíåñïèíêè íåçíà÷èòåëüíî îòëè÷àåòñÿ îò òàêî-
âûîé äðóãèõ ëè÷èíîê ðîäà Myriochile. Âñå ýòî ïîäòâåðæäàåò íåîáõîäèìîñòü äàëü-
íåéøåãî, áîëåå ïîëíîãî, èçó÷åíèÿ ïðåèìàãèíàëüíûõ ñòàäèé Cicindelini ñ îõâàòîì
ìàêñèìàëüíîãî êîëè÷åñòâà âèäîâ.

Òàêèì îáðàçîì, òàêñîíîìè÷åñêèé ñòàòóñ ðîäîâ ïîäòðèáû Cicindelina íà îñíî-
âå èçó÷åíèÿ ëè÷èíîê âî ìíîãîì ïîäòâåðæäàåòñÿ, ðàâíî êàê è èõ ïîëîæåíèå â ãðóï-
ïàõ ðîäîâ, ðàçðàáîòàííîé ïî âçðîñëûì æóêàì, íî ñ íåêîòîðûìè äîïîëíåíèÿìè ðÿäà
ãðóïï âèäîâ â ïðåäåëàõ ðîäà Cicindela (òàáë. 3).

Íà îñíîâàíèè ìîðôîëîãèè ëè÷èíîê â ïðåäåëàõ òàêñîíà Cicindela s. l. ñëåäóåò
îòìåòèòü ñóùåñòâåííóþ îáîñîáëåííîñòü ðîäîâ Cephalota + Cassolaia, Habrodera,
Myriochile, Cylindera. Íå ìåíåå ñïåöèôè÷íû, ïî-âèäèìîìó è ëè÷èíêè ðîäà Hypaetha,
èçâåñòíûå ïîêà òîëüêî ïî îäíîìó èíäîìàëàéñêîìó âèäó. Êîìïëåêñ ðîäîâ Calochroa,
Calomera, Cicindela, Cosmodela, Lophyra, Neolaphyra ãàáèòóàëüíî äîâîëüíî ñõîäíû
è ìîãóò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê îòíîñèòåëüíî áëèçêèå òàêñîíû. Îïðåäåë¸ííîå ñõîä-
ñòâî ñ ýòèì êîìïëåêñîì íàáëþäàåòñÿ (íà îñíîâàíèè ñòðîåíèÿ ëè÷èíîê) è ó ïðåä-
ñòàâèòåëåé ïîäðîäà Eugrapha. Îäíàêî âåñüìà èçîëèðîâàííîå ïîëîæåíèå â ðîäå
Cicindela çàíèìàåò ëè÷èíêà âèäà C. clypeata (è, ïî-âèäèìîìó, î÷åíü áëèçêîãî òàê-
ñîíà – C. rhodoterena), ñòàòóñ êîòîðîãî ìîæåò áûòü èçìåí¸í. Íî òîëüêî äîïîëíè-
òåëüíîå ïðèâëå÷åíèå íîâûõ äàííûõ ïî íåèçâåñòíûì åù¸ ëè÷èíêàì ïîäòðèáû,
èçó÷åíèå èõ ýêîëîãèè, â êîìïëåêñå ñ âûøåïðèâåäåííûìè äàííûìè, ïîçâîëÿò
ðàçðàáîòàòü, îáîñíîâàòü è ïðåäëîæèòü íàèáîëåå ïðèåìëåìóþ ñèñòåìó ïîäòðèáû
Cicindelina è îáîñíîâàòü å¸ ôèëîãåíèþ.

74 À. Â. Ïó÷êîâ



ÈÄÅÍÒÈÔÈÊÀÖÈß ÎÑÍÎÂÍÛÕ ÐÎÄÎÂ È ÂÈÄÎÂ
ËÈ×ÈÍÎÊ ÑÊÀÊÓÍÎÂ ÏÎÄÒÐÈÁÛ CICINDELINA ÏÀËÅÀÐÊÒÈÊÈ
(È ÑÎÏÐÅÄÅËÜÍÛÕ ÐÅÃÈÎÍÎÂ)

Ïðè ñîñòàâëåíèè òàáëèöû äëÿ îïðåäåëåíèÿ ëè÷èíîê ðîäîâ è âèäîâ ïîäòðè-
áû Cicindelina Ïàëåàðêòèêè. ïðåäñòàâëåííîé íèæå, èñïîëüçîâàíû, ãëàâíûì îáðà-
çîì, ñîáñòâåííûå äàííûå (áîëåå 70% òàêñîíîâ), íî ÷àñòè÷íî äîïîëíåííûå îïè-
ñàíèÿìè ëè÷èíîê äðóãèõ àâòîðîâ (Øàðîâà, Ãèëÿðîâ, 1954; Øàðîâà, 1964; Serrano,
1985 a, b, 1987, 1990; Hurka, 1970). Äëÿ ñðàâíåíèÿ (è ïîëíîòû ìîðôîëîãè÷åñêèõ
äàííûõ), â òàáëèöó âêëþ÷åíû è îòäåëüíûå âèäû, îòñóòñòâóþùèå â Ïàëåàðêòèêå,
íî ÿâëÿþùèåñÿ ïðåäñòàâèòåëÿìè ïàëåàðêòè÷åñêèõ ðîäîâ (íåêîòîðûå âèäû ðîäîâ
Habrodera, Lophyra). Îäíàêî â òàáëèöó íå âêëþ÷åíû ëè÷èíêè âèäîâ Cicindela
(Sophiodela) chinense è Myriochile speculifera, îïèñàíèÿ êîòîðûõ (íà ÿïîíñêîì ÿçûêå)
î÷åíü ïîâåðõíîñòíû è íå ïîçâîëÿþò äîñòîâåðíî èõ îïðåäåëÿòü. Âèäû Cicindela hyb-
rida è C. sahlbergi ïðåäñòàâëåíû â òàáëèöå âìåñòå, ò. ê. èõ ëè÷èíêè ìîðôîëîãè÷å-
ñêè î÷åíü ñõîäíû è èäåíòèôèêàöèÿ èõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ êðàéíå çàòðóäíèòåëü-
íà (è âîçìîæíà òîëüêî ïî äàííûì èõ áèîòîïè÷åñêîé ïðèóðî÷åííîñòè è ãåîãðà-
ôè÷åñêîãî ðàñïðîñòðàíåíèÿ).

Òàáëèöà äëÿ îïðåäåëåíèÿ îñíîâíûõ ðîäîâ è âèäîâ ëè÷èíîê ñêàêóíîâ ïîäòðèáû Cicindelina Ïàëåàðêòèêè
(è ñîïðåäåëüíûõ ðåãèîíîâ)

Key to the Palearctic larvae of main genera and species of Cicindelini subtribe

1 (4). Ñêëåðèòû áðþøêà áëåäíûå, ñëàáî ñêëåðîòèçèðîâàííûå, ñ î÷åíü òîíêèìè ñâåòëî-æ¸ëòûìè
ùåòèíêàìè. Íàðóæíûå îòðîñòêè ãîðáà ñ øèïîì â âåðõíåé ÷åòâåðòè, íàïðàâëåííûì êîñî
ââåðõ, à â îñíîâíîé è ñðåäíåé ÷àñòÿõ ñ 2—3 òîíêèìè ùåòèíêàìè. Âíóòðåííèå îòðîñòêè äëèí-
íûå, ñ äâóìÿ øèïîîáðàçíûìè ùåòèíêàìè àïèêàëüíî, ñðåäèííûé øèï îòñóòñòâóåò. Áóãîðîê â
ïåðåäíåáîêîâîé ÷àñòè êàóäàëüíîãî òåðãèòà ãîðáà ñ 3 ùåòèíêàìè (ðèñ. 6, 4, 10). Íà âåðøèíå
ïèãîïîäà 12—14 øèïèêîâ, ñìåùåííûõ ëàòåðàëüíî (ðèñ. 12, 3, 4).
[Sclerites of abdomen pale, indistinct, with very thin, long and pale-yellow setae. MH with spine in
upper quarter, directed obliquely upward and with 2—3 thin setae lower. IH long, with two stout setae
apically, central spine is absent. Bump in anterolateral part of CT5 with 3 setae (fig. 6, 4, 10). Tip of
PY with 12—14 stout setae, displaced laterally. (fig. 12, 3, 4).] Genus Myriochile Motschulsky, 1858. 

2 (3). Ïåðåäíèé êðàé ïåðåäíåñïèíêè ñëåãêà âûïóêëûé, íå êîðî÷å áîêîâûõ óãëîâ, êîòîðûå íàïðàâ-
ëåíû íåìíîãî â ñòîðîíû (ðèñ. 3, 1). Ñðåäíèå îòðîñòêè ñèëüíåå èçîãíóòû â âåðõíåé òðåòè, îáû÷-
íî ñ 2 òîíêèìè ùåòèíêàìè. Áóãîðîê â ïåðåäíåáîêîâîé ÷àñòè êàóäàëüíîãî òåðãèòà ãîðáà ñ
2 ùåòèíêàìè (ðèñ. 6, 4). Ñåâåðíàÿ Àôðèêà, Þæíàÿ Åâðîïà, Àçèÿ.
[Anterior margin of PN slightly prominent. not shorter than PNa, which directed slightly laterally (fig. 3,
1). MH more curved near apex and usually with 2 setae. Bump in anterolateral part of CT5 with 2 setae
(fig. 6, 4). North Africa, Southern Europe, Asia.] ........................ M. melancholica Fabricius, 1798.

3 (2). Ïåðåäíèé êðàé ïåðåäíåñïèíêè ñèëüíåå âûïóêëûé, ñëåãêà äëèííåå áîêîâûõ óãëîâ, êîòîðûå
íàïðàâëåíû âïåð¸ä (ðèñ. 3, 2). Ñðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà ñëàáåå èçîãíóòû â âåðõíåé òðåòè, ñ
2—3 òîíêèìè ùåòèíêàìè. Áóãîðîê ïåðåäíåáîêîâîé ÷àñòè êàóäàëüíîãî òåðãèòà ãîðáà ñ 3 ùåòèí-
êàìè (ðèñ. 6, 10). Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû áðþøêà äîðñàëüíî è âåíòðàëüíî (ðèñ. 12, 3, 4).
Çàêàâêàçüå, Ñðåäíÿÿ Àçèÿ.
[Anterior margin of PN more prominent, slightly longer than PNa, which directed almost forward (fig. 3,
2). MH less curved in upper third and with 2—3 setae. Bump in anterolateral part of CT5 with 3 setae
(fig. 6, 10). Dorsal and ventral view of last abdominal segments (fig. 12, 3, 4). South Caucasus, Middle
Asia.] ...................................................................................................... M. orientalis Dejean, 1825. 

4 (1). Ñêëåðèòû áðþøêà ÿâñòâåííî ñêëåðîòèçèðîâàíû (èíîãäà ñëàáî ñêëåðîòèçîâàíû, íî òîãäà âíóò-
ðåííèé îòðîñòîê ñ ÿâñòâåííûì ñðåäíèì øèïîì), æ¸ëòûå èëè êîðè÷íåâûå è ñ ðûæèìè îòíî-
ñèòåëüíî óêîðî÷åííûìè ùåòèíêàìè. Íàðóæíûå îòðîñòêè ãîðáà îáû÷íî ñ òîíêîé ùåòèíêîé â
âåðõíåé òðåòè, íî åñëè ñ øèïîì, òî âíóòðåííèå îòðîñòêè ìàëåíüêèå èëè öåíòðàëüíûé øèï íà
íèõ èìååòñÿ. Áóãîðîê â ïåðåäíåáîêîâîé ÷àñòè êàóäàëüíîãî òåðãèòà ãîðáà îòñóòñòâóåò.
[Abdominal sclerites distinctly sclerotized (sometimes only slightly distinct, but in this case central spine
of IH is present), yellow, red or brown with relatively shortened reddish setae. MH usually with thin
seta near apex or with stout setae in upper third. IH with central spine (sometimes small) or if cen-
tral spine lacking, IH short. Bumps in anterolateral part of the CT5 are absent.] 

5 (8). Íà îäíîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå ìåíåå 100 ùåòèíîê, èç êîòîðûõ òîëüêî îòäåëüíûå –
äëèííûå è òîíêèå, à îñòàëüíûå êîðîòêèå, óòîëùåíû è òðåóãîëüíî ðàñøèðåíû íà âåðøèíå (ðèñ. 5,

75Ëè÷èíêè æóê³â-ñòðèáóí³â ï³äòðèáè Cicindelina (Coleoptera, Cicindelidae) Ïàëåàðêòèêè...



ãëàäêàÿ. Áîëüøèíñòâî ùåòèíîê 1—2-ãî òåðãèòîâ áðþøêà  êîðî÷å  è  íå äîñòèãàþò  ñåðåäèíû
3-ãî òåðãèòà.
[PN1 have not more than 50 (III instar) or 40 (II instar) setae. Surface of pronotal disk without dis-
tinct granular microsculpture, almost smooth. Most setae of abdominal tergites 1—2nd shorter and does
not reached the middle of the third tergite.] 

16 (17). Òèï ãèïîïëåéðèòà – II. 3-é áðþøíîé òåðãèò íåñ¸ò íå áîëåå 14 ùåòèíîê íà êàæäîé ïîëîâè-
íå. Íà êàóäàëüíîì òåðãèòå ãîðáà – íå ìåíåå 20 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê. Þæíàÿ Àôðèêà.
[Type II of HY. Third abdominal tergite with not more than 14 setae on each half. CT5 have at least
20 stout setae. South Africa.] .................................................................... L. candida Dejean, 1825. 

17 (16). Òèï ãèïîïëåéðèòà – I. 3-é áðþøíîé òåðãèò íåñ¸ò áîëåå 15 ùåòèíîê íà êàæäîé ïîëîâèíå. Íà
êàóäàëüíîì òåðãèòå ãîðáà – áîëåå 20 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê.
[Type I of HY. Third abdominal tergite with more than 15 setae on each half. CT5 with more than
20 stout setae.]

18 (19). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 2,6 ìì (III âîçðàñò). Óñèêè æ¸ëòî-êîðè÷íåâûå.
Ïåðåäíåáîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè çíà÷èòåëüíî ñâåòëåå äèñêà. 3-é áðþøíîé òåðãèò ñ
10—14 ùå òèíêàìè. Êàóäàëüíûé òåðãèò ãîðáà íåñ¸ò áîëåå 20 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê. Àôðèêà.
[Width of PN is not more than 2.6 mm (III instar). Antennae yellowish brown. PNa lighter than prono-
tal disc. Third abdominal tergite with 10—14 setae. CT5 with not more than 20 stout setae. Africa.] 
.................................................................................................................... L. neglecta Dejean, 1825. 

19 (18). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè áîëåå 2,8 ìì (III âîçðàñò). Óñèêè êîðè÷íåâûå èëè ò¸ìíî-êîðè÷íå-
âûå. Ïåðåäíåáîêîâûå óãëû è äèñê ïåðåäíåñïèíêè îäíîöâåòíûå. 3-é áðþøíîé òåðãèò ñ
16—22 ùåòèíêàìè; êàóäàëüíûé òåðãèò ãîðáà íåñ¸ò áîëåå 25 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê (ðèñ. 7, 6).
Ñåâåðíàÿ Àôðèêà è Þæíàÿ Åâðîïà.
[Width of PN more than 2.8 mm (III instar). Antennae brown or dark brown. PNa and pronotal disc
monochromatic. Third abdominal tergite with 16—22 setae. CT5 with more than 25 stout setae (fig. 7,
6). North Africa and Southern Europe.] ................................................ L. flexuosa Fabricius, 1787. 

20 (9). Âñå ùåòèíêè ïåðåäíåñïèíêè è ãîëîâû òîíêèå è çàîñòðåíû àïèêàëüíî. Âíóòðåííèå îòðîñòêè
ãîðáà òîëüêî ñ äâóìÿ áîêîâûìè ùåòèíêàìè, êðàéíå ðåäêî (îòäåëüíûå îñîáè Cicindela lacteo-
la, C. hybrida) ñ òðåìÿ (ðèñ. 7, 2).
[All setae of PN and head are thin and acuted apically. IH with two lateral setae, rarely (some spec-
imens of Cicindela lacteola, C. hybrida) with 3 setae (fig. 7, 2).] 

21 (34). Øèðèíà ãîëîâû (â îáëàñòè ãëàç) è ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 2,8 ìì (III âîçðàñò) èëè 1,8 (II âîç-
ðàñò).
[Width of the head and PN no more than 2.8 mm (III instar) or 1.8 (II instar).] 

22 (25). Áîêîâûå ùåòèíêè âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ãîðáà øèïîîáðàçíûå, êîðîòêèå è ðàñïîëîæåíû
àñèììåòðè÷íî. Ñðåäíèé øèï äëèííûé. Íàðóæíûå îòðîñòêè ãîðáà íåñóò 2—3 ùåòèíêè, èç êîòî-
ðûõ âåðõíÿÿ – øèïîîáðàçíàÿ, êîðîòêàÿ è íàïðàâëåíà êîñî ââåðõ, à îñòàëüíûå òîíêèå è
íàïðàâëåíû êîñî íàðóæó (ðèñ. 6, 6, 8). Âåíòðàëüíàÿ ÷àñòü ïèãîïîäà îáû÷íî ãîëàÿ, åãî âåðøè-
íà ñ 16 øèïîîáðàçíûìè ùåòèíêàìè.
[Lateral setae of IH asymmetrical very stout. Central spine long. MH with 2—3 setae, but upper seta –
stout, short and directed obliquely upwards. Other setae thin and directed obliquely outward (fig. 6,
6, 8). Ventral part of PY almost bare, its tip with 16 stout setae.] ......................................................
...................................................................................... Subgenus Cylindera s. str. Westwood, 1831. 

23 (24). Áîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè ñëàáîîêðóãëåíû, äëèííåå è øèðå (ðèñ. 3, 4). Ïåðåäíåñïèíêà øèðå
íà îñíîâàíèè (ðèñ. 3, 4). Êàóäàëüíûé òåðãèò ãîðáà îáû÷íî íåñ¸ò íå áîëåå 12 øèïîîáðàçíûõ
ùåòèíîê (ðèñ. 6, 8). Âåðøèíà ïèãîïîäà âåíòðàëüíî ñ 7—8 øèïîîáðàçíûìè ùåòèíêàìè (ðèñ. 11,
5). Åâðîïà, Çàïàäíàÿ Ñèáèðü, Êàçàõñòàí.
[PNa slightly rounded, longer and wider (fig. 3, 4). PN broader basally (fig. 3, 4). CT5 with no more
than 12 stout setae (fig. 6, 8). Tip of PY with 7—8 setae ventrally (fig. 11, 5). Europe, Western Siberia,
Kazakhstan.] ...................................................................................... Ñ. germanica Linnaeus, 1758. 

24 (23). Áîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè êîðî÷å è óæå (ðèñ. 3, 3). Êàóäàëüíûé òåðãèò ãîðáà îáû÷íî íåñåò
áîëåå 12 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê (ðèñ. 6, 6). Âåðøèíà ïèãîïîäà âåíòðàëüíî ñ 6 (ðåäêî 7) øèïî-
îáðàçíûìè ùåòèíêàìè (ðèñ. 11, 1). Öåíòðàëüíàÿ Àçèÿ.
[PNa shorter and narrower (fig. 3, 3). CT5 usually with more than 12 stout setae (fig. 6, 6). Tip of
PY with 6 (rarely 7) stout setae ventrally (fig. 11, 1). Central Asia.] ................................................
.............................................................................................. Ñ. obliquefasciata M. F. Adams, 1817. 

25 (22). Áîêîâûå ùåòèíêè ãîðáà òîíêèå è äëèííûå, ðàñïîëîæåíû â ðÿä. Öåíòðàëüíûé çóáåö âíóòðåí-
íèõ îòðîñòêîâ ãîðáà îòñóòñòâóåò èëè î÷åíü ìàëåíüêèé. Ñðåäíèå îòðîñòêè îáû÷íî òîíêèå è äëèí-
íûå ñ 2—3 ùåòèíêàìè, íàïðàâëåííûìè íàðóæó (ðèñ. 6, 3, 9). Âåðøèíà ïèãîïîäà ñ 18—20 ùåòèí-
êàìè.
[Lateral setae of hump thin and long, placed in liner. Central spine of IH is absent or very small. MH
usually thin and long with 2—3 setae, directed outward (fig. 6, 3, 9). Tip of PY with 18—20 setae.] 
.................................................................................................... Subgenus Eugrapha Rivalier, 1950. 

76 À. Â. Ïó÷êîâ



2). Âòîðîé ãóáíîé ùóïèê ñ 2 ùåòèíêàìè. Íàðóæíûå îòðîñòêè î÷åíü òîíêèå, äëèííûå è ñèëü-
íî èçîãíóòû â âåðõíåé òðåòè. Âíóòðåííèå îòðîñòêè ñ 3—5 ùåòèíêàìè àïèêàëüíî, èõ ñðåäíèé
çóáåö î÷åíü ìàëåíüêèé (ðèñ. 7, 7).
[PN1 with no less than 100 bristles and most of them are short, thick and triangular expanded on the
apexes. Only a few setae are long and thin (fig. 5, 2). Second labial palpus with 2 setae. MH very thin,
long and more curved in upper third. IH with 3—5 setae apically, middle spine is very small (fig. 7,
7).] ........................................................................................ Genus Habrodera Motschulsky, 1862. 

6 (7). Àïèêàëüíûé è êàóäàëüíûé òåðãèòû øèðîêî ðàçäåëåíû. Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè
îêîëî 100 ùåòèíîê, à áîëüøèíñòâî ùåòèíîê å¸ ïåðåäíåãî êðàÿ óïëîùåíû è ðàñøèðåíû íà âåð-
øèíå. Âíóòðåííèå îòðîñòêè ãîðáà ñ 3 ùåòèíêàìè àïèêàëüíî (ðèñ. 7, 7).
[AT5 and CT5 widely separated. PN1 with about 100 setae. Most setae of anterior margin of PN are
flattened and widened apically. IH with 3 setae apically (fig. 7, 7). North Africa.] ..........................
.................................................................................................................... H. nilotica Dejean, 1825. 

7 (6). Àïèêàëüíûé è êàóäàëüíûé òåðãèòû ãîðáà ïî÷òè ñëèòû ïî âíóòðåííåìó êðàþ. Íà êàæäîé
ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè áîëüøå 120 ùåòèíîê è òîëüêî îòäåëüíûå ùåòèíêè å¸ ïåðåäíåãî êðàÿ
óïëîùåíû àïèêàëüíî. Âíóòðåííèå îòðîñòêè ãîðáà ñ 4—5 äëèííûìè ùåòèíêàìè àïèêàëüíî.
Þæíàÿ Àôðèêà.
[AT5 and CT5 almost fused on inner margin. PN1 with more than 120 setae. Only a few setae of ante-
rior margin of PN flattened apically. IH with 4—5 long setae apically. South Africa.] ......................
................................................................................................................ H. capensis Linnaeus, 1764. 

8 (5). Íà îäíîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè îáû÷íî ìåíüøå 100 ùåòèíîê, íî åñëè áîëüøå, òî îíè íå
òðåóãîëüíûå àïèêàëüíî. Âòîðîé ãóáíîé ùóïèê ñ îäíîé ùåòèíêîé. Íàðóæíûå îòðîñòêè ãîðáà
îáû÷íî áîëåå ìàññèâíûå, ñèëüíåå ðàñøèðåíû â íèæíåé òðåòè è óìåðåííî èçîãíóòû. Ñðåäíèé
øèï âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ãîðáà îáû÷íî ÿâñòâåííûé, ðåæå ìàëåíüêèé èëè îòñóòñòâóåò.
[PN1 with less than 100 setae, but if more, they are not triangular apically. Second labial palpus with
one seta. MH more massive, widened basally and moderately curved. Central spine of IH usually dis-
tinct, but sometimes small or absent.] 

9 (20). Îòäåëüíûå ùåòèíêè ïåðåäíåñïèíêè, îñîáåííî å¸ ïåðåäíåãî êðàÿ, óïëîùåíû è ñëåãêà ðàçäâîå-
íû àïèêàëüíî. Âíóòðåííèå îòðîñòêè ãîðáà ñ 3—6 áîêîâûìè ùåòèíêàìè, åñëè èõ òîëüêî äâå,
òî âíóòðåííèå îòðîñòêè î÷åíü äëèííûå, à íà îäíîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 10 ùåòè-
íîê.
[Only a few setae of PN (mostly on anterior margin) are flattened and slightly bifurcated apically. IH
with 3—6 lateral setae, if only two – IH are very long and PN1 have not more than 10 setae.] 

10 (11). Àïèêàëüíûé è êàóäàëüíûé òåðãèòû ãîðáà ïî÷òè ñîïðèêàñàþòñÿ ïî âíóòðåííåìó êðàþ. Íà êàæ-
äîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 10 ùåòèíîê; âíóòðåííèå îòðîñòêè ãîðáà î÷åíü äëèí-
íûå, íå áîëåå ÷åì â 2,4 ðàçà êîðî÷å íàðóæíûõ îòðîñòêîâ, à áîêîâûõ ùåòèíîê – äâå. Þæíàÿ
Åâðîïà, Ñåâåðíàÿ Àôðèêà.
[AT5 and CT5 nearly in contact on inner margin. PN1 with not more than 10 setae. IH very long,
no more than a in 2.4 times shorter than MH, and with 2 lateral setaes. Southern Europe, North 
Africa.] ................................................ Genus Ñassolaia Wiesner, 1985 (C. maura Linnaeus, 1758). 

11 (10). Àïèêàëüíûé è êàóäàëüíûé òåðãèòû ãîðáà øèðîêî ðàçäåëåíû. Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíå-
ñïèíêè íå ìåíåå 20 ùåòèíîê. Âíóòðåííèå îòðîñòêè ãîðáà áîëåå ÷åì â 3,0 ðàçà êîðî÷å íàðóæ-
íûõ, ñ 3—6 áîêîâûìè ùåòèíêàìè (ðèñ. 7, 6).
[Apical and caudal tergites of hump widely separated. PN1 with no less than 20 setae. IH with 3—6
lateral setae and in 3.0 times shorter than MH (fig. 7, 6). 

12 (13). Øèðèíà ãîëîâû è ïåðåäíåñïèíêè (III âîçðàñò) íå ìåíåå 3,4 ìì, îíà ñ çåëåíîâàòî-ãîëóáûì îòëè-
âîì. Áîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè îòíîñèòåëüíî óçêèå è ñëåãêà çàîñòðåíû íà âåðøèíå (ðèñ. 5,
1). Òåðãèòû áðþøêà ÿâñòâåííî ñêëåðîòèçèðîâàíû, êîðè÷íåâûå. Ñåâåðíàÿ Àôðèêà.
[The width of head and PN (III instar) not less than 3.4 mm, with greenish-blue luster. PNa narrow-
er and slightly acuted at the tips (fig. 5, 1). Tergites of abdomen distinctly sclerotized, brown. North
Africa.] ...................................... Genus Neolaphyra Bedel, 1895 (N. ? leucosticta Fairmaire, 1859). 

13 (12). Øèðèíà ãîëîâû è ïåðåäíåñïèíêè (III âîçðàñò) íå ïðåâûøàåò 3,2 ìì, îíè ñ áðîíçîâûì èëè
ìåäíûì îòëèâîì. Ïåðåäíåáîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè øèðîêèå, ÿâñòâåííî çàêðóãëåíû íà âåð-
øèíå (ðèñ. 5, 4, 5). Òåðãèòû áðþøêà ñëàáîñêëåðîòèçèðîâàíû, ñâåòëî-êîðè÷íåâûå.
[The width of the head and PN (III instar) not more than 3,2 mm, with bronze or copper tint. PNa
widened, distinctly rounded on the tips (fig. 5, 4, 5). Abdominal tergites slightly sclerotized, light 
brown.] ...................................................................................... Genus Lophyra Motschulsky, 1859. 

14 (15). Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè îêîëî 70 (III âîçðàñò) èëè áîëåå 40 ùåòèíîê (II âîçðàñò).
Ìèêðîñêóëüïòóðà  äèñêà  ïåðåäíåñïèíêè  ìåëêîãðàíóëèðîâàííàÿ. Áîëüøèíñòâî ùåòèíîê
1—2-ãî òåðãèòîâ áðþøêà î÷åíü äëèííûå è äîñòèãàþò ñåðåäèíû 3-ãî òåðãèòà. Þæíàÿ Àôðèêà.
[PN1 with about 70 (III instar) or 40 setae (II instar). Microsculpture of pronotal disc fine-grain. Most
setae of abdominal tergites 1—2nd are very long and reached the middle of the third tergite. South 
Africa.] ............................................................................................ L. brevicollis Wiedemann, 1823. 

15 (14). Íà îäíîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 50 (III âîçðàñò) èëè – 40 (II âîçðàñò) ùåòèíîê.
Ïîâåðõíîñòü äèñêà ïåðåäíåñïèíêè áåç ÿâñòâåííîé ãðàíóëèðîâàííîé ìèêðîñêóëüïòóðû, ïî÷òè
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26 (27). Òèï ãèïîïëåéðèòà – I. Áîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè íàïðàâëåíû âïåð¸ä, äëèííåå å¸ ñëàáî-
âûïóêëîãî ïåðåäíåãî êðàÿ (ðèñ. 3, 6). 9-é ñåãìåíò áðþøêà è ïèãîïîä – ðèñ. 11, 3, 4.
Öåíòðàëüíàÿ Àçèÿ.
[Type I of HY. PNa directed forward, and longer than anterior margin of PN, which is slightly promi-
nent (fig. 3, 6). 9th abdominal segment and pygopod – fig. 11, 3, 4. Central Asia.] ........................
........................................................................................................ C. (E.) sublacerata Solsky, 1874. 

27 (26). Òèï ãèïîïëåéðèòà – II. Áîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè îòòÿíóòû â ñòîðîíû, âûðåçêè ïåðåä íèìè
áîëåå ãëóáîêèå (ðèñ. 3, 5; 4, 2; 5, 8).
[Type II of HY. PNa directed slightly laterally. Anterior margin of PN distinctly prominent (fig. 3,
5; 4, 2; 5, 8).] 

28 (29). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå ÷åì â 1,50 ðàçà áîëüøå å¸ äëèíû. Íà âàëèêàõ å¸ áîêîâûõ óãëîâ
1—2 ùåòèíêè (ðèñ. 4, 2). Þæíàÿ è Ñðåäíÿÿ Åâðîïà.

[Linear ratio width/length of PN no more more than 1.50. Ridge of PNa with 1—2 setae (fig. 4, 2). South and
Central Europe.] .............................................................................. Ñ. (E.) arenaria Füessly, 1775. 

29 (28). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè áîëåå ÷åì â 1,60 ðàç áîëüøå å¸ äëèíû. Íà âàëèêàõ å¸ áîêîâûõ óãëîâ
îáû÷íî áîëåå äâóõ ùåòèíîê.
[Linear ratio width/length of PN more than 1,60. Ridge of PNa usually with more than 2 setae.]

30 (31). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå ÷åì â 1,65 ðàç áîëüøå å¸ äëèíû. Äîðñàëüíàÿ ÷àñòü ïèãîïî-
äà ñ áîëåå ÷åì 20 ùåòèíêàìè. Þæíàÿ Åâðîïà.
[Linear ratio width/length of PN no more than 1.65. Dorsal part of PYwith more than 20 setae. Southern
Europe.] .......................................................................................... C. (E.) trisignata Dejean, 1822. 

31 (30). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè áîëåå ÷åì â 1,7 ðàç áîëüøå å¸ äëèíû. Äîðñàëüíàÿ ÷àñòü ïèãîïîäà íåñ¸ò
íå áîëåå 15 ùåòèíîê. Àçèÿ.
[Linear ratio width/length of PN more than 1.7. Dorsal part of PY with not more than 15 setae. Asia.] 

32 (33). Êàóäàëüíûé òåðãèò V ñåãìåíòà áðþøêà îáû÷íî íåñ¸ò íå áîëåå 17 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê.
Âàëèêè áîêîâûõ óãëîâ ïåðåäíåñïèíêè ñ 4—5 ùåòèíêàìè (ðèñ. 5, 8). Äàëüíèé Âîñòîê.
[CT5 with less than 17 stout setae. Ridge of PNa with 4—5 setae (fig. 5, 8). The Far East.] ............
...................................................................................................... C. (E.) elisae Motschulsky, 1859.

33 (32). Êàóäàëüíûé òåðãèò V ñåãìåíòà áðþøêà íåñ¸ò îáû÷íî 18—20 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê (ðèñ. 6,
3). Âàëèêè áîêîâûõ óãëîâ ïåðåäíåñïèíêè ñ 2—4 ùåòèíêàìè. 9-é ñåãìåíò áðþøêà è ïèãîïîä –
ðèñ. 11, 6, 7. Êàâêàç, Ñðåäíÿÿ Àçèÿ.
[CT5 usually with 18—20 stout setae (fig. 6, 3). Ridge of PNa with 2—4 setae. 9th abdominal segment
and pygopod – fig. 11, 6, 7). Caucasus, Central Asia.] .............. C. (E.) litterifera Chaudoir, 1842. 

34 (21). Øèðèíà ãîëîâû è ïåðåäíåñèíêè âñåãäà áîëüøå 3,0 ìì ó III âîçðàñòà è 2,1 ìì ó ëè÷èíîê
II âîçðàñòà.
[Width of head and PN more than 3.0 mm (III instar) and 2,1 (II instar). ].

35 (50). Ùåòèíêè íàðóæíûõ îòðîñòêîâ ãîðáà ðàñïîëîæåíû ÿâñòâåííî àñèììåòðè÷íî – âåðõíÿÿ óêî-
ðî÷åíà, øèïîîáðàçíàÿ è íàïðàâëåíà êîñî ââåðõ, à îñòàëüíûå òîíêèå è íàïðàâëåíû íàðóæó. Äëèíà
âåðõíåé øèïîîáðàçíîé ùåòèíêè íàðóæíûõ îòðîñòêîâ íå ìåíåå ÷åì â 2 ðàçà êîðî÷å íèæíèõ
(ðèñ. 6, 1, 2, 7, 18).
[Setae of MH are distinctly asymmetrical – upper seta stout, shortened and directed obliquely
upwards, others are thin and directed outwards. Length of the upper seta of MH at least in 2 times
shorter than lower thin setae (fig. 6, 1, 2, 7, 18).] 

36 (37). Òåðãèòû áðþøêà ñëàáî ñêëåðîòèçèðîâàíû, æ¸ëòûå. Áîêîâûå ùåòèíêè âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ
ãîðáà ðàñïîëîæåíû ñèììåòðè÷íî (ðèñ. 6, 18). Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåðíèòà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè ïî
6 ùåòèíîê (ðèñ. 10, 7). Âåðøèíà ïèãîïîäà íåñ¸ò áîëåå 20 ùåòèíîê (ðèñ. 10, 7, 8). Øèðèíà ïåðåä-
íåñïèíêè áîëåå 4,0 ìì (III âîçðàñò), å¸ ïåðåäíèå óãëû çàîñòð¸ííûå, ÿâñòâåííî äëèííå ïåðåä-
íåãî êðàÿ è íàïðàâëåíû âïåð¸ä (ðèñ. 3, 13). Ñðåäíÿÿ Àçèÿ.
[Abdominal tergites slightly sclerotized, yellow. Lateral setae of IH located symmetrically (fig. 6, 18).
ST9 with two groups of 6 setae on caudal margin (fig. 10, 7). The tip of PY has more than 20 setae
(fig. 10, 7, 8). Width of PN more than 4,0 mm (III instar), PNa acuted, directed forward and dis-
tinctly longer than anterior margin of PN (fig. 3, 13). Central Asia.] ................................................
................................................................................ Cicindela clypeata Fischer von Waldheim, 1821. 

37 (36). Òåðãèòû áðþøêà ÿâñòâåííî ñêëåðîòèçèðîâàíû, ðûæèå. Áîêîâûå ùåòèíêè âíóòðåííèõ îòðî-
ñòêîâ ãîðáà ñìåùåíû è ðàñïîëîæåíû àñèììåòðè÷íî (ðèñ. 6, 1, 2, 7). Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåð-
íèòà áðþøêà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè èç 3—4 ùåòèíîê êàæäàÿ (ðèñ. 9, 2, 6, 9, 10). Âåðøèíà ïèãî-
ïîäà íåñ¸ò íå áîëåå 18 ùåòèíîê. Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè âñåãäà ìåíüøå 4,0 ìì (III âîçðàñò).
[Abdominal tergites distinctly sclerotized, reddish. Lateral setae of IH, located asymmetrically (fig. 6,
1, 2, 7). ST9 with two groups of 3—4 setae on caudal margin (fig. 9, 2, 6, 9, 10). Tip of PY whis no
more than 18 setae. Width of PN is always less than 4,0 mm (III instar). ........................................
.................................................................................................. Genus Cephalota Dokhtouroff, 1883. 

38 (43). Âíóòðåííèå îòðîñòêè ãîðáà íå ìåíåå ÷åì â 2,5—3,0 ðàçà êîðî÷å íàðóæíûõ îòðîñòêîâ. Áîêîâûå
ùåòèíêè âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ãîðáà ðàñïîëîæåíû ÿâñòâåííî àñèììåòðè÷íî (ðèñ. 6, 12; 8, 1).
Áîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè øèðîêèå, íå äëèííåå å¸ ïåðåäíåãî êðàÿ (ðèñ. 3, 8; 4, 3).
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[IH at least in 2.5—3.0 times shorter than MH. Lateral setae of IH located distinctly asymmetrically
(fig. 6, 12; 8, 1). PNa widened, no longer than anterior margin of PN (fig. 3, 8; 4, 3). 

39 (40). Âåðøèíà ïèãîïîäà ñ 8—9 øèïîîáðàçíûìè ùåòèíêàìè äîðñàëüíî (ðèñ. 9, 7, 10). Çàäíèé êðàé
9-ãî ñòåðíèòà áðþøêà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè ïî 4 ùåòèíêè êàæäàÿ (ðèñ. 9, 7). Íàðóæíûå îòðîñòêè
ãîðáà ò¸ìíî-êîðè÷íåâûå ñ äâóìÿ êîðîòêèìè øèïîîáðàçíûìè ùåòèíêàìè (ðèñ. 6, 12).
Ïåðåäíåñïèíêà îäíîöâåòíî êîðè÷íåâàÿ, å¸ áîêîâûå óãëû ÿâñòâåííî äëèííåå ïåðåäíåãî êðàÿ
(ðèñ. 3, 8). Þã Âîñòî÷íîé Åâðîïû, Çàïàäíûé Êàçàõñòàí.
[Tip of PY with 8—9 setae dorsally (fig. 9, 7, 10). ST9 with two groups of 4 setae on caudal margin
(fig. 9, 7). MH dark-brown with two short stout setae (fig. 6, 12). PN unicolor brown, PNa distinct-
ly longer than anterior margin of PN (fig. 3, 8). South Eastern Europe, Western Kazakhstan.] ........
.......................................................................................................................... C. atrata Pallas, 1776

40 (39). Âåðøèíà ïèãîïîäà ñ 10 ùåòèíêàìè äîðñàëüíî (ðèñ. 9, 1—2). Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåðíèòà
áðþøêà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè èç 3 ùåòèíîê êàæäàÿ (ðèñ. 9, 2). Äèñê ïåðåäíåñïèíêè – êîðè÷íå-
âûé, å¸ áîêîâûå óãëû – ñâåòëî-êîðè÷íåâûå. Íèæíÿÿ ùåòèíêà íàðóæíûõ îòðîñòêîâ ãîðáà äëèí-
íåå è òîíüøå âåðõíåé (ðèñ. 8, 1). Âåðøèíû áîêîâûõ óãëîâ ñëåãêà äëèííåå ïåðåäíåãî êðàÿ ïåðåä-
íåñïèíêè (ðèñ. 4, 3).
[Tip of PY with 10 setae dorsally (fig. 9, 1—2). ST9 with two groups of 3 setae on caudal margin (fig. 9,
2). Pronotal disc – brown, but PNa – light brown. Lower seta of MH longer and thinner than upper
seta (fig. 8, 1). PNa slightly longer than anterior margin of PN (fig. 4, 3).]

41 (42). Òèï ãèïîïëåéðèòà – II. Ñðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà ñèëüíî ðàñøèðåíû áàçàëüíî, à èõ âåðøèíû
ñèëüíåå çàòåìíåíû è äîñòèãàþò çàäíåãî êðàÿ àïèêàëüíîãî òåðãèòà (ðèñ. 8, 1). Ïèãîïîä âåíò-
ðàëüíî ñ 10—12 ìàëåíüêèìè ùåòèíêàìè â âåðõíåé òðåòè (ðèñ. 9, 2). Þã Âîñòî÷íîé Åâðîïû,
Êàçàõñòàí.
[Type II of HY. MH is broadened basally, darkened apically and their tips reached posterior margin
of AT5 (fig. 8, 1). PY with 10—12 small setae ventrally in upper third (fig. 9, 2). South Eastern Europe,
Kazakhstan.] ................................................................................................ C. besseri Dejean, 1826. 

42 (41). Òèï ãèïîïëåéðèòà – I. Ñðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà ñëàáî ðàñøèðåíû áàçàëüíî, èõ âåðøèíû ÷óòü
òåìíåå íèæíåé ÷àñòè è ïî÷òè äîñòèãàþò ïåðåäíåãî êðàÿ àïèêàëüíîãî òåðãèòà (ðèñ. 8, 2). Ïèãîïîä
âåíòðàëüíî c ðÿäîì ìàëåíüêèõ ùåòèíîê ïî÷òè ïîñðåäèíå. Þæíàÿ Åâðîïà.
[Type I of HY. MH slightly widened basally and darkened apically. Their tips reached posterior mar-
gin of AT5 (fig. 8, 2). PY with small setae near the middle ventrally. Southern Europe.] ................
.................................................................................................................... Ñ. hispanica Gory, 1833. 

43 (38). Âíóòðåííèå îòðîñòêè ãîðáà â 3,5—4,0 ðàçà êîðî÷å íàðóæíûõ, èõ áîêîâûå ùåòèíêè äëèííåå è
òîëüêî ñëåãêà ñìåùåíû îòíîñèòåëüíî äðóã äðóãà. Íàðóæíûå îòðîñòêè áîëåå äëèííûå è ñëàáî
ðàñøèðåíû áàçàëüíî (ðèñ. 6, 1, 2, 7; 8, 5). Âåðøèíû áîêîâûõ óãëîâ íå äëèííåå ïåðåäíåãî êðàÿ
ïåðåäíåñèíêè (ðèñ. 3, 9—11).
[IH in 3.5—4.0 times shorter than MH, their lateral setae long and only slightly displaced each from
other. MH are longer and slightly widened basally (fig. 6, 1, 2, 7; 8, 5). PNa no longer than anteri-
or margin of PN (fig. 3, 9—11).]

44 (47). Äëèíà íàðóæíûõ îòðîñòêîâ ãîðáà â 3,0—3,5 ðàçà áîëüøå øèðèíû ó îñíîâàíèÿ, îíè ñèëüíåå
èçîãíóòû â âåðõíåé òðåòè. Òåðãèòû 3-ãî ñåãìåíòà áðþøêà íåñóò íå ìåíåå 17 ùåòèíîê êàæäûé.
Êàóäàëüíûé òåðãèò ãîðáà ñ 16—19 øèïîîáðàçíûìè ùåòèíêàìè (ðèñ. 6, 1, 2, 7; 8, 5).
[MH in 3.0—3.5 times more than width at the base, they are more curved in upper third. Tergites of
third abdominal segment with no less than 17 setae each. CT5 with 16—19 stout setae (fig. 6, 1, 2, 7;
8, 5).] 

45 (46). Ïåðåäíåñïèíêà êîðè÷íåâàÿ, òîëüêî å¸ áîêîâûå óãëû ñâåòëåå. Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåðíèòà
áðþøêà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè èç 3 ùåòèíîê (ðèñ. 9, 9). Áîêîâûå ùåòèíêè âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ
ãîðáà ðàñïîëîæåíû ñëåãêà àñèììåòðè÷íî (ðèñ. 6, 7). Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû áðþøêà äîðñàëü-
íî – ðèñ. 9, 8. Þæíàÿ Åâðîïà, Êàçàõñòàí.
[PN brown, but PNa lighter. ST9 with two groups of 3 setae on caudal margin (fig. 9, 9). Lateral setae
of IH located slightly asymmetrically (fig. 6, 7). Last abdominal segments dorsally – fig. 9, 8.
Southern Europe, Kazakhstan.] ...................................... C. chiloleuca Fischer von Waldheim, 1820. 

46 (45). Ïåðåäíåñïèíêà äâóöâåòíàÿ – ïåðåäíÿÿ ïîëîâèíà êðàñíî-êîðè÷íåâàÿ, çàäíÿÿ ïî÷òè ÷¸ðíàÿ.
Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåðíèòà áðþøêà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè èç 4 ùåòèíîê êàæäàÿ. Áîêîâûå ùåòèí-
êè âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ãîðáà ðàñïîëîæåíû ïî÷òè ñèììåòðè÷íî, à ñðåäíèé øèï î÷åíü
ìàëåíüêèé (ðèñ. 8, 5). Þæíàÿ Åâðîïà. Áëèæíèé Âîñòîê.
[Anterior half of PN red-brown, posterior – almost black. ST9 with two groups of 4 setae on caudal
margin. Lateral setae of IH located almost symmetrically (fig. 8, 5). Southern Europe. Middle East.] 
........................................................................................................ C. littorea goudoti Dejean, 1829. 

47 (44). Äëèíà íàðóæíûõ îòðîñòêîâ ãîðáà â 4—5 ðàç áîëüøå øèðèíû ó îñíîâàíèÿ. Îíè ñëàáî èçîãíó-
òû â âåðõíåé òðåòè (ðèñ. 6, 1—2). Òåðãèòû 3-ãî ñåãìåíòà áðþøêà ñ 12—16 ùåòèíêàìè êàæäûé.
[Length of MH in 4—5 times more than its width at the base. MH slightly curved in upper third (fig. 6,
1—2). Tergites of third abdominal segment with 12—16 setae each.] 

48 (49). Ïåðåäíèé êðàé ïåðåäíåñïèíêè ïî÷òè ðîâíûé (ðèñ. 3, 10). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè â 1,5—1,6 ðàç
áîëüøå äëèíû. Å¸ ìàêñèìàëüíàÿ øèðèíà ÷óòü íèæå áîêîâûõ óãëîâ. Áîêîâûå óãëû øèðîêèå,
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íà âåðøèíå ñëåãêà îêðóãëåíû (ðèñ. 3, 10). Àïèêàëüíûé è êàóäàëüíûé òåðãèòû ãîðáà ïî÷òè ñëèòû
ïî âíóòðåííåìó êðàþ. Êàóäàëüíûé òåðãèò íåñ¸ò 12—16 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê (ðèñ. 6, 2). Þã
Âîñòî÷íîé Åâðîïû, Öåíòðàëüíàÿ Àçèÿ.
[Anterior margin of PN almost even (fig. 3, 10). Linear ratio width/length of PN is 1.5—1.6. PNa are
broad, slightly rounded at the tips (fig. 3, 10). Maximun width of PN slightly lower PNa. AT5 and
CT5 almost fused on inner margin. CT5 with 12—16 stout setae (fig. 6, 2), South Eastern Europe, Central
Asia.] .................................................................................. Ñ. elegans Fischer von Waldheim, 1823. 

49 (48). Ïåðåäíèé êðàé ïåðåäíåñïèíêè ñëåãêà âûïóêëûé è èçîãíóòûé (ðèñ. 3, 11). Øèðèíà ïåðåäíå-
ñïèíêè â 1,65—1,70 ðàç áîëüøå äëèíû. Å¸ ìàêñèìàëüíàÿ øèðèíà ïîñåðåäèíå (ðèñ. 3, 11).
Àïèêàëüíûé è êàóäàëüíûé òåðãèòû ãîðáà òîëüêî ñîïðèêàñàþòñÿ ïî âíóòðåííåìó êðàþ.
Êàóäàëüíûé òåðãèò íåñ¸ò 15—18 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê (ðèñ. 6, 1). Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû
áðþøêà äîðñàëüíî – ðèñ. 9, 5, 6. Þã Âîñòî÷íîé Åâðîïû, Êàâêàç, Öåíòðàëüíàÿ Àçèÿ.
[Anterior margin of PN slightly convexed (fig. 3, 11). Linear ratio width/length of PN is 1.65—1.70 (fig. 3,
11). Maximun width of PN near middle. AT5 and CT5 only connected on inner margin CT5 with
15—18 stout setae (fig. 6, 1). Last abdominal segments dorsally – fig. 9, 5, 6. South Eastern Europe,
the Caucasus, Central Asia.] .......................................................... C. deserticola Faldermann, 1836. 

50 (35). Âñå ùåòèíêè íàðóæíûõ îòðîñòêîâ ãîðáà òîíêèå è äëèííûå, ðàñïîëîæåíû â ðÿä è íàïðàâëå-
íû êîñî íàðóæó, ðåäêî âåðõíÿÿ ùåòèíêà ñëåãêà óêîðî÷åíà (íå áîëåå ÷åì â 1,5 ðàçà äëèíû äðó-
ãèõ ùåòèíîê) è ÷óòü ñìåùåíà ââåðõ. Öåíòðàëüíûé øèï âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ãîðáà õîðîøî
ðàçâèò, à åãî áîêîâûå ùåòèíêè äëèííûå è ðàñïîëîæåíû ñèììåòðè÷íî.
[All setae of MH thin, long, arranged in a row and directed obliquely outwards. Rarely upper seta short-
ened (not more than 1.5 times length of other setae) and slightly directed upward. Central spine of
IH is well developed. Lateral setae of IH long and located symmetrically.] 

51 (52). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè íå ìåíåå ÷åì â 2,0 ðàçà áîëüøå äëèíû, à íà êàæäîé å¸ ïîëîâèíå íå
áîëåå 8—9 ðûæèõ ùåòèíîê. Ãîëîâà è ïåðåäíåñïèíêà ïî÷òè ÷¸ðíûå, áåç ìåòàëëè÷åñêîãî áëåñ-
êà. Ñðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà â 2,5 ðàç äëèííåå âíóòðåííèõ, à êàóäàëüíûé òåðãèò ñ 45—50 øèïî-
îáðàçíûìè ùåòèíêàìè. Ñðåäíèé øèï âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ãîðáà ìàññèâíûé è øèðîêèé ó
îñíîâàíèÿ.
[Linear ratio width/length of PN is no less than 2. PN1 with 8—9 red setae. Head and PN black, with-
out metallic luster. MH in 2.5 times longer IH. CT5 with 45—50 stout setae. Central spine of IH mas-
sive and widened basally.] .................................................................. Genus Càlochroa Hope, 1838. 

52 (51). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè ìåíåå ÷åì â 2,0 ðàçà áîëüøå äëèíû, à íà êàæäîé å¸ ïîëîâèíå îáû÷-
íî áîëüøå 10 ùåòèíîê. Ãîëîâà è ïåðåäíåñïèíêà êîðè÷íåâûå èëè ò¸ìíî-êîðè÷íåâûå, ðåäêî ãîëî-
âà ïî÷òè ÷¸ðíàÿ è ÷àñòî õîòÿ áû ñî ñëàáûì ìåòàëëè÷åñêèì áëåñêîì. Ñðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà
áîëåå ÷åì â 2,5 ðàç äëèííåå âíóòðåííèõ. Ñðåäíèé øèï âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ãîðáà îáû÷íî
ñëàáî ðàñøèðåí ó îñíîâàíèÿ.
[Linear ratio width/length of PN less than 2.0. PN1 with more than 10 setae usually. Head and PN
brown or dark-brown (head rarely almost black and with light metallic luster). MH more than in 2.5 times
longer IH. Central spine of IH usually slightly widened basally.] 

53 (68). Ãîëîâà è ïåðåäíåñïèíêà ò¸ìíî-êîðè÷íåâûå, ñ ìåäíî-êðàñíûì, ÿðêî-ìåòàëëè÷åñêèì (èíîãäà
çåëåíîâàòûì) îòëèâîì. Íà îäíîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå ìåíåå 20 ùåòèíîê, åñëè ìåíü-
øå, òî ïåðåäíåáîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè âñåãäà ñâåòëåå å¸ äèñêà.
[Head and PN dark-brown with copper-red, bright metallic (sometimes greenish) luster. PN1 at least
with 20 setae or PNa always lighter than disk of PN.] .................. Genus Cicindela Linnaeus, 1958. 

54 (59). Øèðèíà ãîëîâû è ïåðåäíåñïèíêè íå ìåíåå 3,6 ìì (III âîçðàñò) èëè 2,2 ìì (II âîçðàñò). Íà
êàóäàëüíîì òåðãèòå ãîðáà îáû÷íî áîëüøå 45 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê, åñëè ìåíüøå, òî áîêî-
âûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè ñâåòëåå å¸ äèñêà, à òèï ãèïîïëåéðèòà – I. Íà âåðøèíå ïèãîïîäà íå
ìåíåå 20 ùåòèíîê (ðèñ. 12, 5—7, 9).
[Width of head and PN no less than 3.6 mm (III instar) or 2.2 mm (II instar). CT5 usually with more
than 45 stout setae, if less – PNa lighter than pronotal disk Type I of HY. Tip of PY with no less
than 20 setae (fig. 12, 5—7, 9).] 

55 (56). Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåðíèòà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè èç 3 äëèííûõ ùåòèíîê êàæäàÿ (íå ñ÷èòàÿ
5—6 î÷åíü êîðîòêèõ) (ðèñ. 12, 5). Áîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè æ¸ëòûå, à äèñê êîðè÷íåâûé
èëè ñâåòëî-êîðè÷íåâûé. Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 15 ùåòèíîê (ðèñ. 4, 1).
Òèï ãèïîïëåéðèòà – II (ðèñ. 2, 4). Òåðãèòû ãîðáà ñîïðèêàñàþòñÿ ïî âíóòðåííåìó êðàþ (ðèñ. 7,
4). Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû áðþøêà äîðñàëüíî – ðèñ. 12, 6. Þã Ñèáèðè, ñåâåð Öåíòðàëüíîé Àçèè.
[ST9 with two groups of 3 long setae on caudal margin (fig. 12, 5). PNa yellow, disk of PN brown
or light-brown. PN1 with no more 15 setae (fig. 4, 1). Type II of HY (fig. 2, 4). Tergites of hump in
contact on inner margin (fig. 7, 4). Last abdominal segments dorsally – fig. 12, 6. South Siberia, north
of Central Asia.] .......................................................................................... C. coerulea Pallas, 1773. 

56 (55). Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåðíèòà áðþøêà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè èç 4 äëèííûõ (îäíà âíóòðåííÿÿ ñëåãêà
óêîðî÷åíà) ùåòèíîê êàæäàÿ. Áîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè íå ñâåòëåå èëè ÷óòü ñâåòëåå å¸ äèñêà.
Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè áîëåå 20 ùåòèíîê. Òèï ãèïîïëåéðèòà – IA.
[ST9 with two groups of 4 long setae on caudal margin. PNa not lighter (or slightly lighter) than prono-
tal disk. PN1 with more than 20 setae. Type IA of HY.] 
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57 (58). Íà îäíîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå ìåíåå 35 ùåòèíîê, èç íèõ íà âàëèêàõ áîêîâûõ óãëîâ –
4—8 (ðåäêî 3) ùåòèíîê, à âäîëü ñðåäèííîé ëèíèè – 8—12 (ðèñ. 5, 7). Ïèãîïîä äîðñàëüíî ñ
ìíîãî÷èñëåííûìè ùåòèíêàìè (ðèñ. 12, 9). Ïåñêè Þæíîé Óêðàèíû (þã Õåðñîíñêîé îáë.).
[PN1 at least with 35 setae, ridges of PNa with 4—8 (rarely 3), PNm with – 8—12 setae (fig. 5, 7).
PY with numerous setae dorsally (fig. 12, 9) The sanda of South Ukraine (Kherson. region).] ........
............................................................................................................ C. nordmanni Chaudoir, 1848.

58 (57). Íà îäíîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 30 ùåòèíîê, èç íèõ íà âàëèêàõ áîêîâûõ óãëîâ
1—3 (ðåäêî 4), à âäîëü ñðåäèííîé ëèíèè 6—10 ùåòèíîê. Ñðåäíÿÿ è Âîñòî÷íàÿ Åâðîïà.
[PN1 with no more than 30 setae, ridges of PNa with 1—3 (rarely 4), PNm with 6—10 setae. Central
and Eastern Europe.] .................................................................................... C. soluta Dejean, 1822. 

59 (54). Øèðèíà ãîëîâû è ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 3,5 ìì (III âîçðàñò) èëè 2,2 (II âîçðàñò). Íà êàóäàëü-
íîì òåðãèòå ãîðáà íå áîëåå 45 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê, à íà âåðøèíå ïèãîïîäà íå áîëåå 20.
[Width of head and PN not more than 3.5 mm (III instar) or 2.2 (II instar). CT5 with no more than
45 stout setae. Tip of PY with no more than 20 stout setae.] 

60 (61). Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 12—13 ùåòèíîê (ðèñ. 5, 6). Êàóäàëüíûé òåðãèò
ãîðáà íåñ¸ò áîëåå 25 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê (ðèñ. 8, 6). Áîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè âñåãäà
ñâåòëåå å¸ äèñêà. Þã Âîñòî÷íîé Ñèáèðè, Äàëüíèé Âîñòîê.
[PN1 with no more than 12—13 setae (fig. 5, 6). CT5 with more 25 stout setae (fig. 8, 6). PNa always
lighter than pronotal disk. South of Eastern Siberia and Far East.] ....................................................
.................................................................................................. C. transbaicalica Motschulsky, 1844. 

61 (60). Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè âñåãäà áîëåå 40 ùåòèíîê. Êàóäàëüíûé òåðãèò ãîðáà íåñ¸ò
áîëåå 30 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê. Áîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè îáû÷íî íå ñâåòëåå (èíîãäà ÷óòü
ñâåòëåå) å¸ äèñêà.
[PN1 always with more than 40 setae. CT5 have more than 30 stout setae. PNa usually lighter (some-
times slightly) than pronotal disk.] 

62 (65). Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 50 ùåòèíîê, èç íèõ – íà âàëèêàõ áîêîâûõ óãëîâ
íå áîëåå 4—8 ùåòèíîê
[PN1 with no more than 50 setae. Ridges of PNa have no more than 4—8 setae each.] 

63 (64). Òèï ãèïîïëåéðèòà – I. Íà  âàëèêàõ áîêîâûõ óãëîâ ïåðåäíåñïèíêè 5—8, à âäîëü ñðåäèííîé ëèíèè
íå  ìåíåå 10 ùåòèíîê  (ðèñ. 4, 5). Òåðãèòû ãîðáà ñëèòû ïî âíóòðåííåìó  êðàþ. Âíóòðåííèå
îòðîñòêè ñ òîíêèì è äëèííûì öåíòðàëüíûì øèïîì (ðèñ. 7, 3). Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåðíèòà áðþø-
êà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè èç 3 äëèííûõ ùåòèíîê êàæäàÿ (ðèñ. 10, 4). Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû áðþø-
êà äîðñàëüíî è âåíòðàëüíî – ðèñ. 10, 3, 4). Ñðåäíÿÿ Àçèÿ, þã Ñèáèðè.
[Type I of HY. Ridges of PNa have 5—8 setae each, PNm with no less than 10 setae (fig. 4, 5). Tergites
of hump fused on inner margin. IH with long and thin central spine (fig. 7, 3). ST9 with two groups
of 3 long setae on caudal margin (fig. 10, 4). Last abdominal segments dorsally and ventrally – fig. 10,
3, 4). Central Asia, South Siberia.] ...................................................... C. altaica Eschscholtz, 1829. 

64 (63). Òèï ãèïîïëåéðèòà – II. Íà âàëèêàõ áîêîâûõ óãëîâ ïåðåäíåñïèíêè 4—5 (ðåäêî 6) ùåòèíîê.
Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåðíèòà áðþøêà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè èç 4 äëèííûõ ùåòèíîê êàæäàÿ (èç íèõ
âíóòðåííÿÿ áîëåå êîðîòêàÿ). Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû áðþøêà äîðñàëüíî – ðèñ. 12, 7. Åâðîïà.
[Type II of HY. Ridges of PNa with 4—5 (rarely 6) setae each. ST9 with two groups of 4 long setae
each on caudal margin. Last abdominal segments dorsally – fig. 12, 7. Europe.] ............................
.............................................. Ñ. hybrida Linnaeus, 1758, C. sahlbergi Fischer von Waldheim, 1824. 

65 (62). Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå ìåíåå 80 ùåòèíîê (III âîçðàñò), áîëüøèíñòâî êîòî-
ðûõ óêîðî÷åíû (ðèñ. 4, 7). Òèï ãèïîïëåéðèòà – I.
[PN1 have at least 80 setae (III instar), most of them are short (fig. 4, 7). Type I of HY.] 

66 (67). Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè áîëåå 130 ùåòèíîê, ïðåîáëàäàþùåå áîëüøèíñòâî êîòî-
ðûõ êîðîòêèå è óòîëù¸ííûå. Äëèíà ïåðåäíåñïèíêè íå áîëüøå 2,0 ìì (III âîçðàñò), îíà ïî÷òè
ïîëóêðóãëàÿ ó îñíîâàíèÿ. Åâðîïà. Ó âîäû.
[PN1 have more than 130 setae, most of them are short and thick. PN is almost semicircular basal-
ly, its length no more than 2.0 mm (III instar). Europe. Near water.] ..............................................
.................................................................................................................. Ñ. maritima Dejean, 1822. 

67 (66). Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 120 ùåòèíîê (ðèñ. 4, 7), áîëüøèíñòâî êîòîðûõ
êîðîòêèå, íî íå óòîëùåííûå. Äëèíà ïåðåäíåñïèíêè áîëåå 2,0 ìì (III âîçðàñò), îíà îòíîñè-
òåëüíî ñèëüíåå ñóæåíà ó îñíîâàíèÿ. Òåðãèòû ãîðáà ñ ïðèäàòêàìè – ðèñ. 8, 4. Ñåâåðíàÿ
Åâðîïà, Ñèáèðü, Äàëüíèé Âîñòîê.
[PN1 with no more than 120 setae (fig. 4, 7). Most of them are short, but not thickened. Length of
PN more than 2.0 mm (III instar), its base relatively constricted. Tergites of hump with appandages –
fig. 8, 4. Northern Europe, Siberia, and the Far East.] ......................................................................
.......................................................................................... C. restricta Fischer von Waldheim, 1828. 

68 (53). Öâåò ãîëîâû è ïåðåäíåñïèíêè îò ñâåòëî-êîðè÷íåâîãî äî ïî÷òè ÷¸ðíîãî, áåç áëåñêà èëè èíîã-
äà ñ çåë¸íûì, ìåäíî-ôèîëåòîâûì, êðàñíîâàòûì èëè ìåäíî-ñèíèì, íî ñëàáûì ìåòàëëè÷åñêèì
îòòåíêîì. Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 20 ùåòèíîê.
[Head and PN light-brown or almost black, without luster or sometimes with green, copper-purple,
reddish or copper-blue, but with lightl metallic tint. PN1 have no more than 20 setae.] 

81Ëè÷èíêè æóê³â-ñòðèáóí³â ï³äòðèáè Cicindelina (Coleoptera, Cicindelidae) Ïàëåàðêòèêè...



69 (78). Àïèêàëüíûé è êàóäàëüíûé òåðãèòû ãîðáà ïî êðàéíåé ìåðå ñîïðèêàñàþòñÿ èëè ñëèòû ïî
âíóòðåííåìó êðàþ (ðèñ. 7, 5; 8, 3). Øèðèíà ãîëîâû è ïåðåäíåñïèíêè âñåãäà áîëüøå 3,5 ìì
(III âîçðàñò) èëè 2,3 (II âîçðàñò). Êîëè÷åñòâî øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê íà êàóäàëüíîì òåðãèòå
ãîðáà áîëåå 20, îíè òîíêèå è äëèííûå.
[CT5 and AT5 at least in contact or almost fused at the inner margin (fig. 7, 5; 8, 3). Width of the
head and PN always more 3.5 mm (III instar) or 2.3 (II instar). CT5 have no less than 20 long stout
setae.] 

70 (71). Ñðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà òîíêèå è ñòðîéíûå, èõ äëèíà íå ìåíåå ÷åì â 5 ðàç áîëüøå øèðèíû
ó îñíîâàíèÿ. Âåðõíÿÿ ùåòèíêà ñðåäíèõ îòðîñòêîâ ñëåãêà ñìåùåíà ââåðõ, íèæíèå ùåòèíêè
íàïðàâëåíû íàðóæó (ðèñ. 8, 3). Âíóòðåííèå îòðîñòêè áîëüøèå, ñ äëèííûì öåíòðàëüíûì
øèïîì, ìåíåå ÷åì â 2,5 ðàçà ìåíüøå ñðåäíèõ îòðîñòêîâ. Ïåðåäíåñïèíêà – ðèñ. 5, 3. Þãî-
Âîñòî÷íàÿ Àçèÿ.
[MH thin, their length is not less than in 5 times more width of MH basally. Upper setae of MH slight-
ly directed upward, other setae directed outside (fig. 8, 3). Length of IH no more than in 2.5 times
less than length of MH. Central spine of IH large and long. Pronotum – fig. 5, 3. South-East Asia.]
............................................................ Genus Cosmodela Rivalier, 1961 (C. batesi Fleutiaux, 1894). 

71 (70). Ñðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà áîëåå ìàññèâíûå, èõ äëèíà íå áîëåå ÷åì â 4 ðàçà áîëüøå øèðèíû ó
îñíîâàíèÿ. Âñå ùåòèíêè ñðåäíèõ îòðîñòêîâ íàïðàëåíû íàðóæó. Âíóòðåííèå îòðîñòêè íå
ìåíåå ÷åì â 3 ðàçà ìåíüøå ñðåäíèõ îòðîñòêîâ (ðèñ. 1, 4; 5, 8; 6, 17; 7, 5).
[MH massive, its length is more than in 4 times more width of MH basally. All setae of MH direct-
ed outside. Length of IH at least in 3 times less MH length (fig. 1, 4; 5, 8; 6, 17; 7, 5).] ................
........................................................................................................ Genus Cicindela Linnaeus, 1758. 

72 (73). Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè 14—20 ùåòèíîê, èç êîòîðûõ 3 – íà âàëèêàõ áîêîâûõ óãëîâ,
à 5—6 ùåòèíîê – âäîëü ñðåäèííîé ëèíèè (ðèñ. 4, 8). Òèï ãèïîïëåéðèòà – I (ðèñ. 2, 5).
Àïèêàëüíûé è êàóäàëüíûé òåðãèòû ãîðáà ïî÷òè ñëèòû ïî âíóòðåííåìó, íî ÿâñòâåííî ðàçäå-
ëåíû ïî íàðóæíîìó êðàÿì (ðèñ. 7, 5). Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû áðþøêà – ðèñ. 12, 1—2. Þã
Âîñòî÷íîé Ñèáèðè, Äàëüíèé Âîñòîê.
[PN1 with 14—20 setae: ridge of PNa with 3 setae, PNm with 5—6 setae (fig. 4, 8). Type I of HY (fig. 2,
5). AT5 and CT5 almost fused on inner margin, but clearly divided on the outer edge (fig. 7, 5). Last
abdominal segments – fig. 12, 1, 2). South of Eastern Siberia and Far East.] ..................................
.......................................................................................................... C. gemmata Faldermann, 1835. 

73 (72). Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè íå áîëåå 10—12 ùåòèíîê, èç êîòîðûõ 1—2 – íà âàëèêàõ
áîêîâûõ óãëîâ, à 3—4 ùåòèíêè – âäîëü ñðåäèííîé ëèíèè (ðèñ. 1, 4; 4, 4). Àïèêàëüíûé è êàó-
äàëüíûé òåðãèòû ãîðáà âñåãäà ÿâñòâåííî ñëèòû õîòÿ áû ïî âíóòðåííåìó êðàþ (ðèñ. 2, 3).
[PN1 with 10—12 setae, ridge of PNa with 1—2 setae, PNm with 3—4 setae (fig. 1, 4; 4, 4). AT5 and
CT5 always clearly fused on inner margin (fig. 2, 3).] 

74 (75). Òåðãèòû ãîðáà ñëèòû ïî âíóòðåííåìó è ñîïðèêàñàþòñÿ ïî âíåøíåìó êðàþ (ðèñ. 2, 3). Íà
III—IV òåðãèòàõ áðþøêà âñåãäà áîëåå 18 ùåòèíîê. Òèï ãèïîïëåéðèòà – II, à åãî âòîðîé ñêëå-
ðèò ñ 5—7 ùåòèíêàìè (ðèñ. 2, 4). Ãîëîâà çåë¸íàÿ, ïåðåäíåñïèíêà ò¸ìíî-çåë¸íàÿ, ðåäêî ñî ñëà-
áûì ìåäíî-ôèîëåòîâì áëåñêîì. Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû áðþøêà – ðèñ. 2, 1, 2. Åâðîïà, Ñèáèðü,
Äàëüíèé Âîñòîê.
[Tergites of hump fused on inside and almost in contact outside margins (fig. 2, 3). Abdominal ter-
gites III—IV always have more than 18 setae. Type II of HY (fig. 2, 4). Head green, PN – dark-green,
rarely with light copper-fiolet shine. Last abdominal segments – fig. 2, 1, 2. Europe, Siberia, and Far
East.] ...................................................................................................... C. sólvatica Linnaeus, 1758. 

75 (74). Òåðãèòû ãîðáà ñëèòû ïî âíóòðåííåìó êðàþ, à ïî íàðóæíîìó ðàçäåëåíû èëè ñáëèæåíû. Íà
III—IV òåðãèòàõ áðþøêà ìåíüøå 17 ùåòèíîê.
[Tergites of hump fused on the inner margin only. Abdominal tergites III—IV with less than 17 setae.] 

76 (77). Òèï ãèïîïëåéðèòà – II, à åãî âòîðîé ñêëåðèò ñ 3—4 ùåòèíêàìè. Ïåðåäíåñïèíêà ñ 8, ðåäêî –
10 ùåòèíêàìè íà êàæäîé ïîëîâèíå, â òîì ÷èñëå ñ 1 (ðåäêî ñ 2) õåòîé íà âàëèêàõ ïåðåäíèõ óãëîâ
(ðèñ. 4, 4). Ïåðåäíåñïèíêà ñâåòëî-êîðè÷íåâàÿ ñ áîëåå èëè ìåíåå ÿâñòâåííûì ìåäíî-êðàñíûì
îòòåíêîì, å¸ ïåðåäíèå óãëû íå ñâåòëåå (èíîãäà ÷óòü ñâåòëåå) äèñêà. Äàëüíèé Âîñòîê.
[Type II of HY, its second sclerite with 3—4 setae. PN1 with 8—10 setae, ridges of PNa with 1 (rarely 2)
seta (fig. 4, 4). PN light-brown with copper-red shine. The Far East.] ..............................................
.................................................................................................... C. sachalinensis A. Morawitz, 1862

77 (76). Òèï ãèïîïëåéðèòà – I, à íà åãî ìåëêèõ ñêëåðèòàõ ïî 1—2 ùåòèíêå. Ïåðåäíåñïèíêà êîðè÷íå-
âàÿ ñî ñëàáûì ìåäíî-ôèîëåòîâûì îòòåíêîì, å¸ ïåðåäíèå óãëû ñâåòëåå äèñêà. Âåðøèíå ïèãî-
ïîäà ñ 18—20 øèïîîáîðàçíûìè ùåòèíêàìè. Åâðîïà.
[Type I of HY, its small sclerites with no more than 1—2 setae each. PN brown with light copper-
purple shine. PNa lighter than disk of PN. Tip of PY with 18—20 stout setae. Europe.] ..................
.................................................................................................................... C. sólvicola Dejean, 1822 

78 (69). Àïèêàëüíûé è êàóäàëüíûé òåðãèòû ãîðáà âñåãäà øèðîêî ðàçäåëåíû è äàæå íå ñîïðèêàñàþò-
ñÿ êðàÿìè. Íà êàóäàëüíîì òåðãèòå ãîðáà âñåãäà ìåíüøå 20 øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê. Ãîëîâà è
ïåðåäíåñïèíêà áåç áëåñêà (ðåäêî ñ ë¸ãêèì ìåòàëëè÷åñêèì îòòåíêîì). Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåä-
íåñïèíêè íå áîëåå 12 ùåòèíîê.

82 À. Â. Ïó÷êîâ



[AT5 and CT5 always widely separated. CT5 with less than 20 stout setae. Head and PN without metal-
lic luster (rarely with a light metallic shine). PN1 have no more than 12 setae.] 

79 (88). Ñðåäíèé øèï âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ãîðáà äëèííûé, íå áîëåå ÷åì â äâà ðàçà êîðî÷å áîêîâûõ
ùåòèíîê. Êàæäàÿ äîëÿ ïåðåäíåñïèíêè ñ 7—12 ùåòèíêàìè (ðèñ. 3, 12, 14). Ãîëîâà è ïåðåäíå-
ñïèíêà îäíîöâåòíûå.
[Central spine of IH long, in 2 times shorter than lateral setae. PN1 with 7—12 setae (fig. 3, 12, 14).
Head and PN monochromatic.] 

80 (81). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè áîëüøå 3,6 ìì (III âîçðàñò). Ãîëîâà è ïåðåäíåñïèíêà ò¸ìíî-êîðè÷-
íåâûå èëè ïî÷òè ÷¸ðíûå Ñðåäíèé çóáåö âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ãîðáà äëèííåå áîêîâûõ ùåòè-
íîê (ðèñ. 6, 17). Áîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè ÿâñòâåííî ñóæåíû ê âåðøèíàì, (ðèñ. 3, 14) Çàäíèé
êðàé 9-ãî ñòåðíèòà áðþøêà ñ ãðóïïîé èç 4 ùåòèíîê êàæäàÿ. Âåðøèíà ïèãîïîäà ñ 18—20 øèïî-
îáðàçíûìè ùåòèíêàìè (ðèñ. 10, 1, 2). Ãîðû Ñðåäíåé Àçèè.
[Width of PN more 3.6 mm (III instar). Head and PN dark-brown or almost black. Central spine of
IH longer than lateral setae (fig. 6, 17). PNa distinctly narrowed to the tips (fig. 3, 14). Posterior mar-
gin of ST9 with group of 4 setae each on caudal margin. The tip of PY with 18—20 stout setae (fig. 10,
1, 2). Mountains of Central Asia.] .......................................................... C. granulata Gebler, 1843. 

81 (80). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè ìåíüøå 3,5 ìì (III âîçðàñò). Ãîëîâà è ïåðåäíåñïèíêà êîðè÷íåâûå.
Ñðåäíèé øèï âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ãîðáà íå äëèííåå áîêîâûõ ùåòèíîê. Áîêîâûå óãëû ïåðåä-
íåñïèíêè ñëàáî ñóæåíû ê âåðøèíàì è äëèííåå å¸ ïåðåäíåãî êðàÿ.
[Width of the PN less than 3.5 mm (III instar). Head and PN brown. Central spine of IH is not longer
than lateral setae. PNa slightly narrowed to the apexes and longer than anterior margin of PN.] 

82 (83). Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåðíèòà áðþøêà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè èç 5 ùåòèíîê êàæäàÿ (ðèñ. 9, 11). Äëèíà
âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ãîðáà â 1,5 ðàçà áîëüøå èõ øèðèíû ó îñíîâàíèÿ, åãî áîêîâûå ùåòèí-
êè ñëåãêà äëèííåå ñðåäíåãî çóáöà (ðèñ. 6, 11). Âåðøèíà ïèãîïîäà ñ 12—14 ùåòèíêàìè (ðèñ. 9,
11, 12). Êàâêàç, Âîñòî÷íàÿ Òóðöèÿ, Èðàí, Êîïåò-Äàã.
[Posterior margin of ST9 with two groups of 5 setae on caudal margin (fig. 9, 11). The length of IH
in 1.5 times more its width basally. Lateral setae of IH slightly longer than central spine (fig. 6, 11).
The tip of PY with 12—14 stout setae (fig. 9, 11, 12). Caucasus, Eastern Turkey, Iran and Kopet Dag
Mnts.] ........................................................................................ C. asiatica Audouin et Brullé, 1839

83 (82). Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåðíèòà áðþøêà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè èç 4 ùåòèíîê êàæäàÿ. Äëèíà âíóòðåí-
íèõ îòðîñòêîâ ãîðáà òîëüêî â 1,2—1,3 ðàçà äëèííåå èõ øèðèíû ó îñíîâàíèÿ, à èõ áîêîâûå ùåòèí-
êè ïî÷òè â äâà ðàçà äëèííåå ñðåäíåãî çóáöà. Âåðøèíà ïèãîïîäà ñ 10 (ðåäêî 11) øèïîîáîðàç-
íûìè ùåòèíêàìè (ðèñ. 9, 13).
[ST9 with 2 groups of 4 setae on caudal margin. The length of IH in 1.2—1.3 times longer than its
width basally. Lateral setae of IH almost in 2 times longer than central spine. The tip of PY with 10 (rare-
ly 11) stout setae (fig. 9, 13).] 

84 (85). Äëèíà ñðåäíèõ îòðîñòêîâ ãîðáà ïî÷òè â 4,0—4,5 ðàçà áîëüøå èõ øèðèíû ó îñíîâàíèÿ, à èõ âåð-
øèíû âñåãäà çàõîäÿò çà ñåðåäèíó àïèêàëüíîãî òåðãèòà (ðèñ. 6, 15). Äèñê ïåðåäíåñïèíêè êîðè÷-
íåâûé, à áîêîâûå óãëû – ñâåòëî-êîðè÷íåâûå. Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû áðþøêà – ðèñ. 10, 5, 6).
[Length of MH almost in 4.0—4.5 times more than its width basally. Its tips reached the middle of
AT5 (fig. 6, 15). Disk of PN brown, PNa – light brown. Last abdominal segments – fig. 10, 5, 6).] 
............................................................................................................ C. turkestanica Ballion, 1871. 

85 (84). Äëèíà ñðåäíèõ îòðîñòêîâ ãîðáà â 3,0—3,5 ðàçà áîëüøå èõ øèðèíû ó îñíîâàíèÿ, èõ âåðøèíû
ðåäêî äîñòèãàþò ñåðåäèíû àïèêàëüíîãî òåðãèòà. Âñÿ ïåðåäíåñïèíêà îäíîöâåòíàÿ (èíîãäà
áîêîâûå óãëû ÷óòü ñâåòëåå äèñêà).
[Length of MH in 3.0—3.5 times more than its width basally. Its tips rarely reached middle of AT5.
PN unicolor brown (sometimes PNa slightly lighter as pronotal disc).] 

86 (87). Íàðóæíûå îòðîñòêè ãîðáà â âåðõíåé òðåòè òîíüøå è ñèëüíåå èçîãíóòû. Íà êàóäàëüíîì òåðãè-
òå ãîðáà ÷èñëî øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê ðåäêî äîñòèãàåò 20 (îáû÷íî 12—18) (ðèñ. 6, 5). Äâå ïàðû
âíóòðåííèõ ùåòèíîê çàäíåãî êðàÿ 9-ãî òåðãèòà áðþøêà ðåäêî äîõîäÿò äî îñíîâàíèÿ ïèãîïî-
äà. Îáùåå ÷èñëî ùåòèíîê 9-ãî òåðãèòà â ñðåäíåì âñåãäà ìåíüøå (ðèñ. 11, 14). Åâðîïà, Àçèÿ.
[MH thinner and more curved in the upper third. CT5 with no more than 20 (usually 12—18) stout
setae (fig. 6, 5). Two pairs of inner setae of ST9 on caudal margin rarely reached the base of PY. The
total number of setae of ST9 is less always (fig. 11, 14). Europe, Asia. ]. ..........................................
............................................................................................................ Ñ. campestris Linnaeus, 1758.

87 (86). Íàðóæíûå îòðîñòêè â âåðõíåé òðåòè ñëàáåå èçîãíóòû. ×èñëî øèïîîáðàçíûõ ùåòèíîê êàóäàëü-
íîãî òåðãèòà ãîðáà îáû÷íî áîëüøå 20. Âíóòðåííèå ùåòèíêè çàäíåãî êðàÿ 9-ãî òåðãèòà çàõî-
äÿò çà îñíîâàíèå ïèãîïîäà. Îáùåå êîëè÷åñòâî ùåòèíîê 9-ãî òåðãèòà â ñðåäíåì áîëüøå. Ãîðíûå
ëóãà Êàâêàçà.
[MH less curved in upper third. CT5 with more than 20 stout setae usually. Inner setae of ST9 on
caudal margin almost reached middle of PY. The total number of setae of ST9 is more always. Alpine
meadows of Caucasus.] ........................................................................ C. desertorum Dejean, 1825. 

88 (79). Ñðåäíèé çóáåö âíóòðåííèõ îòðîñòêîâ ãîðáà êîðîòêèé, ïî÷òè â 3—4 ðàçà ìåíüøå áîêîâûõ ùåòè-
íîê. Ïåðåäíåñïèíêà êîðè÷íåâàÿ ñ ë¸ãêèì ìåäíî-ôèîëåòîâûì áëåñêîì, ãîëîâà îáû÷íî òåìíåå.
Áîêîâûå óãëû ïåðåäíåñïèíêè ñâåòëåå, æåëòîâàòî-êîðè÷íåâûå.
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[Central spine of IH short, its length almost in 3—4 times less than lateral setae. PN brown with a light
copper-violet luster. The head usually darkened. PNa yellowish-brown.] 

89 (90). Ñðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà ñ 2—3 ñëåãêà ñìåù¸ííûìè ùåòèíêàìè, ïðè÷¸ì âåðõíÿÿ ùåòèíêà êîðî-
÷å è òîëùå (ðèñ. 7, 1). Äëèíà ñðåäíèõ îòðîñòêîâ ïî÷òè â 3,5 ðàçà áîëüøå èõ øèðèíû ó îñíî-
âàíèÿ. Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè â 1,8—1,9 ðàç áîëüøå äëèíû, à å¸ áîêîâûå óãëû î÷åíü øèðî-
êèå (ðèñ. 4, 6). Âåðøèíà ïèãîïîäà ñ 11—12 ùåòèíêàìè äîðñàëüíî (ðèñ. 12, 8). Öåíòðàëüíàÿ
Àçèÿ.
[MH with 2—3 slightly displaced setae and upper setae shorter and thicker (fig. 7, 1). CT5 almost in
3.5 times more width dasally. Width of PN in 1.8—1.9 times more the length. PNa are very wide (fig. 4,
6). The tip of PYwith 11—12 stout setae dorsally (fig. 12, 8). Kazakhstan, Central Asia.] ................
...................................................................................................................... C. lacteola Pallas, 1776. 

90 (89). Cðåäíèå îòðîñòêè ãîðáà ñ 3—4 òîíêèìè ùåòèíêàìè, ðàñïîëîæåííûìè â ðÿä è íàïðàâëåííû-
ìè íàðóæó (ðèc. 6, 13, 14, 16). Äëèíà ñðåäíèõ îòðîñòêîâ â 3,8—4,0 ðàçà áîëüøå èõ øèðèíû ó
îñíîâàíèÿ (ðèñ. 3, 7, 15, 16). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè â 1,6—1,7 ðàçà áîëüøå äëèíû, à å¸ áîêî-
âûå óãëû óæå. Âåðøèíà ïèãîïîäà ñ 10 ùåòèíêàìè äîðñàëüíî (ðèñ. 11, 8—13).
[MH with 3—4 thin setae, which arranged in a row and directed outward (fig. 6, 13, 14, 16). The length
of MH in 3.8—4.0 times more as its widthe basally (fig. 3, 7, 15, 16). Width of PN in 1.6—1.7 times
more than length and PNA narrower. The tip of PYwith 10 stout setae (fig. 11, 8—13).] ................
.................................................................................................. Genus Calomera Motschulsky, 1862. 

91 (92). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè ìåíüøå 3,2 ìì (III âîçðàñò). Âåðøèíû ñðåäíèõ îòðîñòêîâ ãîðáà
ïî÷òè äîñòèãàþò ïåðåäíåãî êðàÿ àïèêàëüíîãî òåðãèòà ãîðáà (ðèñ. 6, 13). Íà êàæäîé ïîëîâèíå
ïåðåäíåñïèíêè 12—20 ùåòèíîê (ðèñ. 3, 7). Ïîñëåäíèå ñåãìåíòû áðþøêà – ðèñ. 11, 12, 13.
Êàâêàç, Öåíòðàëüíàÿ Àçèÿ.
[Width of PN less than 3.2 mm (III instar). The tips of MH almost reached anterior margin of AT5
(fig. 6, 13). PN1 with 12—20 setae (fig. 3, 7). The last abdominal segments – fig. 11, 12, 13).] ......
.......................................................................................................... Ñ. fischeri M. F. Adams, 1817.

92 (91). Øèðèíà ïåðåäíåñïèíêè áîëüøå 3,2 ìì. Âåðøèíû ñðåäíèõ îòðîñòêîâ ãîðáà äîñòèãàþò ñåðå-
äèíû àïèêàëüíîãî òåðãèòà.
[Width of PN more 3.2 mm (III instar). The tips of MH reached the middle of AT5.] 

93 (94). Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåðíèòà áðþøêà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè èç 3 (ðåäêî 4) ùåòèíîê êàæäàÿ (ðèñ. 11,
10, 11). Òèï ãèïîïëåéðèòà – I. Àïèêàëüíûé è êàóäàëüíûé òåðãèòû ãîðáà ïî÷òè ñîïðèêàñàþò-
ñÿ ïî âíóòðåííåìó êðàþ (ðèñ. 6, 16). Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè áîëåå 20 ùåòèíîê
(ðèñ. 3, 15). Êàâêàç, Öåíòðàëüíàÿ Àçèÿ.
[ST9 with 2 groups of 3 (rarely 4) setae on caudal margin (fig. 11, 10, 11). Type I of HY. AT5 and
CT5 almost in contact on inner margin (fig. 6, 16). PN1 with more than 20 setae (fig. 3, 15).] ......
.................................................................................................................. Ñ. sturmi Ménétriés, 1832. 

94 (93). Çàäíèé êðàé 9-ãî ñòåðíèòà áðþøêà ñ äâóìÿ ãðóïïàìè èç 4 ùåòèíîê êàæäàÿ (ðèñ. 11, 9). Òèï
ãèïîïëåéðèòà – II. Íà êàæäîé ïîëîâèíå ïåðåäíåñïèíêè 8—12 ùåòèíîê (ðèñ. 3, 16). Àïèêàëüíûé
è êàóäàëüíûé òåðãèòû ãîðáà øèðîêî ðàçäåëåíû (ðèñ. 6, 14).
[ST9 with 2 groups of 4 setae on caudal margin (fig. 11, 9). Type II of HY. PN1 with 8—12 setae (fig. 3,
16). AT5 and CT5 widely separated (fig. 6, 14).] .................................. Ñ. littoralis Fabricius, 1787. 
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