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Аннотация. Histeridae — семейство хищных жуков, распространенных 
по всему миру и заселяющих биотопы, связанные с их жертвами — 
личинками других групп насекомых. В результате жуков-карапузиков 
часто встречают в разлагающихся органических остатках как животного, 
так и растительного происхождения. Признаки полового аппарата самок 
редко используются для видовой диагностики Histeridae, вероятно, 
вследствие представлений о малой значимости его структур в эволюции 
жуков. В настоящей работе приводятся новые морфологические признаки 
гонококситов, которые были обнаружены при применении методов 
световой микроскопии и сканирующей электронной микроскопии. В 
кутикуле гонококситов были обнаружены поры с хетами и поры без них. 
Поры без хет, возможно, выполняют рецепторную функцию, так как 
образуют регулярно расположенные скопления. В положении отдельных 
хет закономерностей не выявлено, однако обнаружены, вероятно, 
гомологичные скопления, что позволило выделить на поверхности 
гонококситов вентральное, дистальное, дорзальное и медиальное поля 
хет. У видов трибы Histerini впервые обнаружены вооруженные шипами 
хеты, которые, вероятно, способствуют продвижению яиц во время 
яйцекладки. Была отмечена положительная корреляция между площадью 
внутренней поверхности гонококсита, числом хет и микропор.
Ключевые слова: хетотаксия, гонококситы, кокситы, диагностические 
признаки
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Abstract. Histeridae is a globally distributed family of predatory beetles that 
inhabit biotopes associated with their prey, primarily the larvae of other insect 
groups. Consequently, hister beetles are frequently found in decomposing 
organic matter of both animal and plant origin. The features of the female 
genital apparatus are seldom used for species diagnosis in Histeridae, likely 
due to the perception of their limited significance in beetle evolution. This 
study presents new morphological characteristics of the gonocoxites, identified 
using light microscopy and scanning electron microscopy. Pores bearing setae 
and pores without them were found in the gonocoxite cuticle. The pores 
without setae may serve a sensory function, as they form regularly arranged 
clusters. No specific patterns were identified in the arrangement of individual 
setae; however, presumably homologous clusters were found, allowing for 
the identification of ventral, distal, dorsal, and medial chaetal fields on the 
gonocoxite surface. In species of the tribe Histerini, spine-bearing setae were 
discovered for the first time; these likely aid in egg movement during oviposition. 
A positive correlation was noted between the internal surface area of the 
gonocoxite, the number of setae, and the number of micropores.
Keywords: chaetotaxy, gonocoxites, coxites, diagnostic characters
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Введение

В систематике и видовой диагности-
ке применяются признаки расположе-
ния щетинок (хет) на теле насекомых 
(Solodovnikov 2007; Alarie, Michat 2023). 
По Histeridae Gyllenhal, 1808 существуют 
работы, в которых приводятся данные о 
положении хет личинок жуков-карапузи-
ков (Yus-Ramos, García 2009; Zaitsev, Zait-
sev 2019), а также о строении и положении 
хет булавы усиков (De Marzo, Vienna 1982), 
верхней губы, передних и задних голеней 
имаго (Lackner 2010). 

Histeridae — семейство хищных жуков, 
распространенных по всему миру и за-
селяющих биотопы, связанные с их жерт-
вами — личинками других групп насеко-
мых. Вследствие этого жуков-карапузиков 
часто встречают в разлагающихся орга-
нических остатках как животного, так и 
растительного происхождения. Яйцеклад 

жуков-карапузиков представлен VIII и IX 
брюшными сегментами, в состав IX сег-
мента входят гонококситы (Ôhara 1989). 
Гонококситы жуков-карапузиков сильно 
склеротизованы, сплюснуты с двух сторон, 
имеют ложковидную или клиновидную 
форму (Крыжановский, Рейхардт 1976). С 
внутренней (рис. 1b) и наружной (рис. 1c) 
стороны они густо покрыты хетами, каж-
дая из которых соединена с порой в кути-
куле (Шванвич 1949). 

В работе Крыжановского и Рейхардта 
(Крыжановский, Рейхардт 1976) отмеча-
лось диагностическое значение характе-
ра расположения и количества хет на VIII 
стерните самцов рода Saprinus. Однако 
признаки полового аппарата самок редко 
используются для видовой диагностики 
жуков-карапузиков, и работ, посвящен-
ных хетатоксии их яйцеклада, немного. В 
своих исследованиях (Бичевой 2022; 2024a; 
2024b; Козьминых и др. 2025) автор схе-

Рис. 1. Схема положения хетовых полей (a), электронограммы внутренней поверхности 
(b) гонококсита Hister illigeri и внешней поверхности (c) гонококсита Margarinotus 
brunneus: 1 — дорзальное поле; 2 — медиальное поле; 3 — вентральное поле; 4 — 
дистальное поле; 5 — базальная часть гонококсита; 6 — сочленовная мембрана; 7 — 
закраина; 8 — стилус; 9 — дорзальное продольное вдавление 
Fig. 1. Schematic of setal field positions (a); SEM image of the inner (b) surface of the gonocoxa 
for Hister illigeri, and outer (c) surface of the gonocoxite for Margarinotus brunneus. 1 — 
dorsal field; 2 — medial field; 3 — ventral field; 4 — distal field; 5 — base of the gonocoxite; 
6 — articular membrane; 7 — gonocoxite border; 8 — stylus; 9 — longitudinal channel
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матично показывает расположение хет на 
яйцекладе, однако использование этого 
метода ограничено возможностями све-
товой микроскопии и слабой видимостью 
полупрозрачных хет. Кроме того, известна 
работа (Kikuchi, Ôhara 2024), посвящен-
ная исследованию морфологии Sphaerites 
glabratus (Fabricius, 1792), относящегося к 
близкому для жуков-карапузиков семей-
ству Sphaeritidae, в которой приводятся 
данные о расположении хет полового ап-
парата самок.

В недавней работе о строении яйце-
клада жуков-карапузиков (Бичевой 2022) 
впервые упоминается о наличии хет соч-
леновной мембраны. Хеты сочленовной 
мембраны были обнаружены у видов из 
подсемейств Histerinae (Hister и Margari-
notus), Saprininae (Saprinus и Chalcionellus) 
и Dendrophilinae (Acritus). У видов рода Hy-
pocaccus из подсемейства Saprininae хеты 
сочленовной мембраны не обнаружены. 
Эти данные позволяют предположить, что 
результат исследования хетома яйцеклада 
может дать новые признаки для видовой 
диагностики жуков-карапузиков. 

Настоящая работа — продолжение ис-
следований (Бичевой 2022; 2024a; 2024b) 
строения полового аппарата самок жу-
ков-карапузиков, цель которой — изучить 
характер положения хет и пор на поверх-
ности гонококситов Histeridae для выяв-
ления новых диагностических признаков. 
Это позволит расширить возможности си-
стематики и видовой диагностики изучае-
мых насекомых.

Материалы и методы исследования

Методика препарирования и обработки 
материала подробно описана ранее (Биче-
вой 2022). Для детального изучения внеш-
него строения гонококситов жуков-кара-
пузиков под сканирующим электронным 
микроскопом (СЭМ) модели Jeol JSM-6380, 
работающим при напряжении 20 кВ, пре-
параты обезвоживали в этаноле возраста-
ющей концентрации и абсолютном ацето-
не. После высыхания на открытом воздухе 
на препараты напыляли слой золота с пал-

ладием толщиной 20 нм в установке Giko 
IB-3 на базе МГУ им. М. В. Ломоносова.

Для исследования при помощи свето-
вой микроскопии гонококситы были про-
светлены в растворе KOH (5–10 %) в тече-
ние суток и сфотографированы при помо-
щи цифровой камеры Toupcam U3CMOS. 
Фотографии гонококсита (рис. 2: 1–3) сде-
ланы камерой Canon EOS-6D с объекти-
вом Canon MP-E 65 мм.

Стекинг фотографий, полученных при 
помощи световой микроскопии, осущест-
вляли в программе Adobe Photoshop 2014. 
Вращение и масштабирование полученных 
изображений выполнено в GIMP 2.10.36. 
При помощи программы ImageJ 1.53e из-
мерена площадь внутренней поверхности 
гонококситов. Построение диаграмм вы-
полнено в GraphPad Prism 8.0.1.
Алгоритм обработки изображений, по-

лучения и визуализации данных
1. Координаты положения хет и пор на 

изображениях получены в программе tps-
Dig2 v.2.32. Для работы с изображениями, 
а не с tps-файлами необходимо в поле вы-
бора «Input source: File» сменить тип файла 
на «All graphics».

2. После расстановки меток в tpsDig2 их 
координаты сохранены в файл с расшире-
нием tps.

3. Далее tps-файлы отредактированы при 
помощи программы Notepad++ v.8.4.7. Пер-
вая строка tps-файла содержит число рас-
ставленных меток, затем следуют их коорди-
наты. В последней строке файла приводится 
название исследуемого изображения.

4. Координаты точек скопированы и пе-
ренесены в таблицу MS Excel 2016 при по-
мощи функции «Мастер импорта текста». 
В полученных данных каждая строка пред-
ставляет собой координаты в двумерном 
пространстве. Первый столбец соответ-
ствует координатам по оси x, второй — y. 

5. Визуализация положения хет выпол-
нена в программе Past 4.01 при помощи 
ядерной оценки плотности точек на карте 
(функция — Kernel density map). Использо-
вались параметры: Kernel function = Gauss-
ian, radius = optimal (Hammer et al. 2001).

Анализ паттернов хетотаксии гонококситов...
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6. Далее полученные сглаженные кар-
ты плотности были сохранены и отредак-
тированы в графическом редакторе Ink-

scape 1.2. С использованием функции про-
зрачности выбранного слоя выполнено 
сопоставление положения карты плотно-

Рис. 2. Строение гонококситов исследованных жуков-карапузиков: 1–3 — гонококсит 
Hister quadrimaculatus, расположенный под разным углом обзора, стрелкой отмечено 
положение продольного желоба;  4 — кутикула гонококсита Margarinotus brunneus; 
5 — кутикула гонококсита Margarinotus bipustulatus. Пунктиром отмечено положение 
микропор; 6 — кутикула гонококсита; 7 — хета сочленовной мембраны; 8 — хета с 
зубчиками со средней части тела гонококсита; 9 — хеты вершины стилуса, стрелочкой 
отмечены хеты разного строения.
Fig. 2. Structure of the gonocoxite in the studied hister beetles: 1–3 — gonocoxite of Hister 
quadrimaculatus from different viewing angles; arrow indicates longitudinal channel; 4 — 
gonocoxite cuticle of Margarinotus brunneus; 5 — gonocoxite cuticle of Margarinotus 
bipustulatus. The dotted line indicates the location of the micropores; 6 — gonocoxite 
cuticle; 7 — seta of the articular membrane; 8 — denticulate seta located in the middle part 
of the gonocoxite; 9 — setae of the stylus apex, arrows show different types of setae. 
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сти с силуэтом гонококсита (пунктирная 
линия на рисунках).

Данный подход к картированию рас-
положения хет на поверхности струк-
туры насекомого впервые предложен в 
работе Шилдса и Хильдебранда (Shields, 
Hildebrand 1999). Основное отличие на-
стоящего исследования от их работы за-
ключается в применении метода оценки 
плотности хет, что позволило выявить их 
скопления на поверхности гонококсита.

Терминология. Термины, используемые в 
настоящей работе, в основном соответствуют 
терминам из предыдущей работы автора (Биче-
вой 2022). Однако для более точного описания 
положения хет на внутренней поверхности го-
нококсита были введены новые обозначения. 
На рисунке 1 приведена схема (a) расположения 
выделенных полей хет гонококсита Hister illigeri 
Duftschmid, 1805. Установлено, что хеты фор-
мируют закономерные скопления, которые 
были классифицированы на четыре поля:

1. Вентральное поле — находится на 
вентральном скате гонококсита (рис. 1: 1). 

2. Дистальное поле — дугой окружает 
сочленовную мембрану со стороны осно-
вания (рис. 1: 4).

3. Дорзальное поле — находится на дор-
зальном скате гонококсита (рис. 1: 3).  

4. Медиальное поле — находится в сред-
ней части внутренней поверхности гоно-
коксита (рис. 1: 2).

Основание гонококсита (рис. 1: 5) обыч-
но лишено хет. За стилусом у некоторых ви-
дов находится канал, в который вкладыва-
ется стилус. Канал также лишен пор и хет. 

Далее приведен материал, который ис-
пользовался в настоящей работе.
Материал, исследованный при помощи 

СЭМ
Histerinae Gyllenhal, 1808
Histerini Gyllenhal, 1808

Hister illigeri Duftschmid, 1805: Узбекистан, 
Байсун, 19.06.2023, А. С. Просвиров leg., 1 ♀. 
H. quadrimaculatus Linnaeus, 1758: Россия, 
Волгоградская обл., Волгоград, Совет-
ский р-н, опытно-производственное хо-
зяйство «Орошаемое», 2019, 2♀. 

Margarinotus bipustulatus (Schrank, 1781): 
Россия, Волгоградская обл., Камышен-
ский р-н, территория природного парка 
«Щербаковский», 02.05.2010, 1♀. 
M. brunneus (Fabricius, 1775): Россия, Вол-
гоградская обл., Светлоярский р-н, Чапур-
никовская балка, 27.04–28.05.2018, 3♀. 
M. obscurus (Kugelann, 1792): Россия, Астра-
ханская обл., Красноярский р-н, пос. До-
санг, 07.05.2016, И. А. Забалуев leg., 1♀. 

Hololeptini Hope, 1840
Hololepta plana (Sulzer, 1776): Киргизия, 
Сары-Челек, 19.05–24.05. ГОД??, 1♀. 
Tribalinae Bickhardt, 1914
Pseudepierus italicus (Paykull, 1811): Россия, 
Краснодарский край, Геленджик, долина 
р. Яшамба, 16.05.2023, И. А. Забалуев leg., 1♀. 

Saprininae Blanchard, 1845
Saprinini Blanchard, 1845

Saprinus biguttatus (Steven, 1806): Россия, 
Астраханская обл., Красноярский р-н, 
пос. Досанг, 16–18.04.2021, 2♀. 
S. caerulescens (Hoffmann, 1803): Россия, 
Астраханская обл., Харабалинский р-н, 
пос. Сероглазово, 07.05.2016, И. А. Забалу-
ев leg., 2♀. 
S. virescens (Paykull, 1798): Россия, «Облив-
ка» [вероятно, Ростовская обл., станица 
Обливская], 20–28.05.1984, 1♀.
Материал, исследованный при помощи 

световой микроскопии
Histerinae Gyllenhal, 1808
Histerini Gyllenhal, 1808

Atholus scutellaris (Erichson, 1834): Ю. Таджи-
кистан, Курган-Тюбе, 25.07.1939, О. Л. Кры-
жановский leg. et det., 1♀; 
Eudiplister sp.: Волгоградская обл., Светлояр-
ский р-н, к ЮЗ от п. Киров, 12.05.2019, 1♀; 
Hister illigeri: Киргизстан, Бишкек, 2.5 км Ю 
Кок-Джара, 02–07.05.2014, С. К. Корб leg., 
3♀; Волгоградская обл., Иловлинский р-н, 
Козья гора, 09.05.2021, О. Г. Брехов leg., 1♀; 
Hister quadrinotatus Scriba, 1790: Россия, 
Волгоградская обл., Камышенский р-н, 
территория природного парка «Щербаков-
ский», 24–29.05.2021, нора байбака, 1♀; 
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Margarinotus bipustulatus: Казахстан, За-
падно-Казахстанская обл., станция «Джа-
ныбек», 09.04.1973, Лесополоса, 1 ♀; 

Saprininae
Saprinus planiusculus Motschulsky‚ 1849: 
Волгоградская обл., Светлоярский р-н, 
песчаный карьер к Ю-З от п. Киров, 19–
31.07.2022, ловушка с куриным мясом, 2♀; 
Saprinus rugifer (Paykull, 1809): Волгоград-
ская обл., Светлоярский р-н, песчаный ка-
рьер к Ю-З от п. Киров, 19–31.07.2022, ло-
вушка с куриным мясом, 1♀; 
Saprinus subnitescens Bickhardt, 1909: Волго-
градская обл., Светлоярский р-н, песчаный 
карьер к Ю-З от п. Киров, 19–31.07.2022, 
ловушка с куриным мясом, 4♀.

Результаты
Проанализировано положение и строение 

хет на внутренней поверхности гонококситов 
у 16 видов жуков-карапузиков при помощи 
световой микроскопии (8 видов, 14 экз.) и ска-
нирующего электронного микроскопа (10 ви-
дов, 24 экз.). Для Hister illigeri и Margarinotus 
bipustulatus были использованы оба метода.

У Hister illigeri дорзальное хетовое поле 
разделено продольным ребром на две по-
ловины (рис. 1). На половине, которая со-
седствует с медиальным хетовым полем, 
находится крупное скопление хет. Это ско-
пление начинается у основания гонококси-
та и достигает вершины (рис. 3: 3–8). Чис-
ло и плотность хет на скате желоба умень-
шается, так же как у Hister quadrimaculatus 
(рис. 2: 1–3, стрелка). Вентральное хетовое 
поле узкое и вытянуто вдоль длины гоно-
коксита; число и близость расположения 
хет увеличиваются к вершине (рис. 3: 7–8). 
Основание гонококсита широкое, без хет. 
Дистальное хетовое поле неплотное, соот-
ветствует медиальному полю. Микропоры 
обнаружены на всей внутренней поверхно-
сти гонококсита. Они отличаются чрезвы-
чайно небольшими размерами, из-за чего 
не удалось их полное картирование. Чис-
ло микропор увеличивается к вершине го-
нококсита, особенно вокруг сочленовной 
мембраны.

У Hister quadrimaculatus, так же  как и у 
H. illigeri, дорзальное поле разделено на две 
половины. На рисунке 2 (1–3) стрелками 
обозначено положение продольного жело-
ба, также на рисунке видно отличие в числе 
и плотности хет, расположенных на скате и 
на ребре гонококсита. Дорзальное поле хет 
сильнее смещено к краю гонококсита, чем у 
H. illigeri. Наибольшая плотность хет обнару-
жена на дорзальном и в меньшей степени на 
вентральном поле. Медиальное поле хет не-
плотное, соответствует дистальному полю. 
Основание гонококсита широкое, без хет. 

У Hister quadrinotatus хеты распределе-
ны, по сравнению с другими видами Hister, 
более равномерно, что качественно отли-
чает строение гонококситов этого вида 
от предыдущих. Дорзальное поле хет не 
разделено желобом. Плотность хет уве-
личивается у основания дорзального поля 
(рис. 3: 9), дистальное поле хет неплотное, 
соответствует медиальному полю.

Margarinotus bipustulatus имеет повы-
шенную плотность хет в апикальной части 
дорзального поля (рис. 4: 6–8) и базальной 
части вентрального поля (рис. 4: 6–8). Как у 
Hister quadrinotatus, хеты расположены рав-
номерно. В средней части гонококсита  плот-
ность хет несколько уменьшается, но по срав-
нению с видами рода Hister плотность хет дис-
тального поля выше. В вершине вентрального 
хетового поля находится скопление микропор 
(рис. 8: 3–5). В области медиального хетового 
поля микропоры ассоциированы с хетами та-
ким образом, что в основании каждой хеты на-
ходится пара микропор (рис. 2: 5), этот признак 
отличает M. bipustulatus от остальных видов.

У Eudiplister sp. хеты образуют скопле-
ние в вершине и в основании дорзального 
хетового поля (рис. 3: 2). У Eudiplister sp., в 
отличие от всех остальных исследованных 
Histerini, меньше всего хет на внутренней 
поверхности гонококситов (табл. 1). Дор-
зальный желоб не был обнаружен. Дис-
тальное и медиальное поля неплотные.

У Atholus scutellaris хеты распределены 
равномерно, с относительно небольшим 
скоплением в основании вентрального и в 
вершине дорзального поля (рис. 3: 1). Дис-

В. В. Бичевой
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Рис. 3. Сглаженная карта плотности положения хет внутренней поверхности 
гонококсита. Шкалы — значения координат точек в пикселях. От красного до синего 
отмечена плотность хет: красный — максимальная плотность, синий — минимальная. 
Здесь и далее: el — данные, полученные на основании электронограмм, light — данные, 
полученные на основании световой микроскопии: 1 — Atholus scutellaris (light); 2 — 
Eudiplister sp. (light); 3–6 — Hister illigeri (light), стилус утерян; 7, 8 — Hister illigeri (el); 
9 — Hister quadrinotatus (light)
Fig. 3. Smooth color map of setal density on the inner surface of the gonocoxite. The scales 
show the coordinates of the setae in the image. Density is color-coded from red (maximum) 
to blue (minimum). Abbreviations: el — data from SEM; light — data from light microscopy: 
1 — Atholus scutellaris  (light); 2 —Eudiplister pejroni  (light); 3–6 — Hister illigeri  (light), 
stylus lost; 7, 8 — Hister illigeri (el); 9 — Hister quadrinotatus (light)

Анализ паттернов хетотаксии гонококситов...
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Рис. 4. Сглаженная карта плотности положения хет внутренней поверхности 
гонококсита: 1–3 — Hister quadrimaculatus (el); 4, 5 — Hololepta plana (el); 6 — 
Margarinotus bipustulatus (light); 7, 8 — Margarinotus bipustulatus (el); 9 — Margarinotus 
obscurus (el). 1, 2, 4, 5, 9 — стилус утерян. Обозначения см. к рис. 3
Fig. 4. Smooth density map of setae on the inner surface of the gonocoxite: 1–3 — Hister 
quadrimaculatus (el); 4, 5 — Hololepta plana (el); 6 — Margarinotus bipustulatus (light); 7, 
8 — Margarinotus bipustulatus (el); 9 — Margarinotus obscurus (el). 1, 2, 4, 5, 9 — stylus lost. 
Labels as in Fig. 3
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тальное поле неплотное. У A. Scutellaris, 
в отличие от Eudiplister sp., в медиальном 
хетовом поле было обнаружено умеренное 
скопление хет.

У Margarinotus obscurus было обнару-
жено скопление хет в основании вентраль-
ного хетового поля (рис. 4: 9). Подобное 
скопление хет в основании вентрального 
поля было обнаружено у Atholus scutellaris 

и Margarinotus bipustulatus. Дистальное 
поле у M. obscurus неплотное.

Для Margarinotus brunneus характерно 
наличие скопления хет в вершине дорзаль-
ного и в основании вентрального хетового 
поля (рис. 5: 1–5). Медиальное хетовое поле 
неплотное. Микропоры образуют скопле-
ния в вершине дорзального и в основании 
вентрального хетовых полей (рис. 8: 5–8).

Таблица 1
Средние значения числа обнаруженных хет, микропор, а также средние значения 

площади внутренней поверхности гонококситов у исследованных видов 
Histeridae (n — число исследованных экземпляров; прочерк означает, что число 

микропор измерить не удалось)
Table 1 

Average values for the number of setae, micropores, and internal surface area of 
gonocoxites in the studied Histeridae species; n is the number of specimens studied; 

the symbol «–» means that the number of micropores was not determined

Подсемейство Триба Вид (species)
Среднее число 

хет (average 
number of setae)

Среднее 
число 

микропор 
(average 

number of 
micropore)

Площадь 
гонококсита, мм2 

(area of gonocoxtie, 
mm2)

Histerinae
Histerini

Atholus 
scutellaris 148 (n = 1) — 0,33 (n = 1)

Eudiplister sp. 74 (n = 1) — 0,33 (n = 1)
Hister illigeri 167 ± 5,96 (n = 6) — 0,55 ± 0,02 (n = 6)
Hister 
quadrimaculatus 211,5 ± 0,7 (n = 2) — 1,25 ± 0,06 (n = 2)

Hister 
quadrinotatus 111 (n = 1) — 0,371 (n = 1)

Margarinotus 
bipustulatus 131,5 ± 7,5 (n = 2) 84 ± 19 

(n = 2) 0,43 ± 0,00 (n = 2)

Margarinotus 
brunneus 130,5 ± 4,8 (n = 4) 60,3 ± 5,6 

(n = 3) 0,59 ± 0,01 (n = 4)

Margarinotus 
obscurus 96 (n = 1) — 0,26 (n = 1)

Hololeptini Hololepta plana 88 ± 5 (n = 2) 37 ± 8 
(n = 2) 0,11 ± 0,03 (n =2)

Tribalinae Pseudepierus 
italicus 24 (n = 1) 0 (n = 1) 0,05 (n = 1)

Saprininae Saprinini

Saprinus 
biguttatus 105,6 ± 1,8 (n = 3) 21 (n = 1) 0,2 ± 0,00 (n = 3)

Saprinus 
caerulescens 155 ± 1,15 (n = 3) — 0,45 ± 0,02 (n = 3)

Saprinus 
planiusculus 140,5 ± 4,5 (n = 2) 32 (n = 1) 0,25 ± 0,00 (n = 2)

Saprinus rugifer 75 (n = 1) — 0,12 (n = 1)
Saprinus 
subnitecens 115,5 ± 4,6 (n = 4) — 0,21 ± 0,00 (n = 4)

Saprinus 
veriscens 62 (n = 1) — 0,116 (n = 1)

Анализ паттернов хетотаксии гонококситов...
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У видов трибы Histerini было обнару-
жено два типа хет — с шипиками по краю 
и без шипиков. Хеты, вооруженные ши-
пиками, были обнаружены на всей вну-
тренней поверхности тела гонококситов 
(рис. 2: 8; 10). Хеты без шипиков были об-
наружены на вершине стилуса (рис. 2: 9) 
и на поверхности сочленовной мембраны 
(рис. 2: 7). У Margarinotus brunneus удалось 
исследовать строение внешней поверхно-

сти гонококсита (рис. 1 c), хеты внешней 
поверхности также лишены шипиков.

У Hololepta plana, в отличие от видов 
трибы Histerini, все хеты гонококсита 
без шипиков, а дорзальное, медиальное 
и вентральное поля слились с дисталь-
ным полем, где образуют единое скопле-
ние хет (рис. 4: 4, 5). У дорзального поля 
осталось несколько хет у самого края 
(рис. 4: 4, 5).

Рис. 5. Сглаженная карта плотности положения хет внутренней поверхности 
гонококсита: 1–5 — Margarinotus brunneus (el); 6 — Pseudepierus italicus (el); 7–9 — 
Saprinus biguttatus (el). 3, 7, 8, 9 — стилус утерян. Обозначения см. к рис. 3
Fig. 5. Smooth density map of setae on the inner surface of the gonocoxite: 1–5 —Margarinotus 
brunneus (el); 6 — Pseudepierus italicus (el); 7–9 — Saprinus biguttatus (el). 3, 7–9 — stylus 
lost. Labels as in Fig. 3

В. В. Бичевой
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Рис. 6. Сглаженная карта плотности положения хет внутренней поверхности 
гонококсита: 1–4 — Saprinus caerulescens (el); 5, 6 — Saprinus planiusculus (light); 
7 — Saprinus rugifer (light); 8, 9 — Saprinus subnitecens (light). 1, 2, 4 — стилус утерян. 
Обозначения см. к рис. 3
Fig. 6. Smooth density map of setae on the inner surface of the gonocoxite: 1–4 — Saprinus 
caerulescens  (el); 5, 6 — Saprinus planiusculus  (light); 7 —  Saprinus rugifer  (light); 
8, 9 — Saprinus subnitescens (light). 1, 2, 4 — stylus lost. Labels as in Fig. 3

Анализ паттернов хетотаксии гонококситов...
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Для Pseudepierus italicus (Tribalinae) харак-
терно наличие небольшого числа хет (табл. 1), 
расположенных преимущественно на вен-
тральном и дорзальном полях (рис. 5: 6), в ме-
диальной части хеты практически отсутству-
ют. Микропоры у этого вида не обнаружены.

У Saprinus biguttatus дорзальное и вентраль-
ное поля почти сливаются с медиальным. Не 
обнаружена четкая граница между полями, и 
происходит плавный переход от вентрального 
к дорзальному скоплению хет (рис. 5: 7–9). 

Для Saprinus caerulescens характерно ско-
пление хет в дистальном поле (рис. 6: 1–4), 
также было обнаружено скопление пор в осно-
вании вентрального поля (рис. 6: 1–4), у одного 
экземпляра зарегистрировано скопление пор 
в основании дорзального поля (рис. 6: 2).

У близких видов Saprinus planiusculus 
и S. subnitecens обнаружено похожее рас-
положение скоплений хет. На рисунках 6 
и 7 у этих видов отмечено скопление хет в 
дистальном поле и в основании вентраль-
ного. Однако виды отличаются формой 
гонококситов. У S. planiusculus гонокок-
ситы более вытянутые вдоль длины тела, 
а S. subnitecens имеет более широкие и ко-
роткие гонококситы. Удалось исследовать 
положение микропор у одного экземпляра 
S. planiusculus (рис. 8: 9): выявлено скопле-
ние микропор в области дистального поля.

Обнаружено, что у Saprinus rugifer в ос-
новании дорзального поля происходит сни-
жение числа и плотности хет (рис. 6: 7); так 
же как у S. planiusculus и S. subnitecens, было 
обнаружено скопление хет в дистальном 
поле и в основании вентрального (рис. 6: 7).

У Saprinus veriscens выявлено умень-
шение числа и плотности хет в основании 
дорзального поля (рис. 7: 3), как у S. rugifer, 
и увеличение числа и плотности хет вен-
трального поля (рис. 7: 3).

У всех исследованных видов отмечена хета 
сочленовной мембраны, у M. bipustulatus соч-
леновная мембрана имеет две хеты (табл. 2).

Обсуждение
Изменчивость формы гонококситов и 

организация их порового аппарата. 
Обнаружено, что микропоры у Hister 

illigeri, H. quadrimaculatus, Hololepta plana, 
M. bipustulatus и S. planiusculus образуют 
скопления в области дистального поля. У 
M. bipustulatus положение микропор сопря-
жено с положением щетинок (рис. 2: 5), а у 
M. brunneus обнаружены закономерно по-
вторяющиеся скопления микропор в верши-
не дорзального поля. Форма гонококситов 
Hister illigeri сильно варьирует. На схемах вид-
но, что у части видов апикальный край гоно-
кокситов имеет зазубрины. Вероятно, после 

Рис. 7. Сглаженная карта плотности положения хет внутренней поверхности 
гонококсита: 1, 2 — Saprinus subnitecens (light); 3 — Saprinus veriscens (el). Обозначения 
см. к рис. 3
Fig. 7. Smooth density map of setae on the inner surface of the gonocoxite: 1, 2 — Saprinus 
subnitescens (light); 3 — Saprinus virescens (el). Labels as in Fig. 3

В. В. Бичевой
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Таблица 2
Строение и распределение хет на внутренней поверхности гонококситов у 

различных видов Histeridae
Table 2

Structure and distribution of setae on the internal surface of the gonocoxites in various 
species of Histeridae

Вид / Таксон Дорзальное поле Вентральное 
поле

Медиальное 
/ Дистальное 

поле

Микропоры и уникальные 
признаки

1 2 3 4 5
Триба  Histerini

Hister illigeri

Разделено продольным 
ребром (вмятиной). 
Крупное скопление 
хет от основания до 

вершины на половине, 
соседней с медиальным 

полем.

Узкое, 
вытянутое. 

Число и 
плотность хет 
увеличивается 

к вершине.

Дистальное 
поле 

неплотное, 
соответствует 
медиальному.

Обнаружены по 
всей поверхности, 

крайне мелкие. Число 
увеличивается к 

вершине. Хеты двух 
типов: с шипиками (тело 

гонококсита) и без (на 
стилусе и сочленовной 

мембране).

Hister 
quadrimaculatus

Разделено продольным 
ребром (вмятиной). 

Плотность хет на скате 
уменьшается. Сильнее 
смещено к краю, чем 

у H. illigeri.

Наибольшая 
плотность.

Медиальное 
поле 

неплотное, 
соответствует 
дистальному.

Основание широкое, без 
хет. Хеты двух типов.

Hister 
quadrinotatus

Не разделено 
желобом. Распределение 
равномерное. Плотность 
увеличена у основания.

 

Дистальное 
поле 

неплотное, 
соответствует 
медиальному.

Качественно отличается от 
других Hister равномерным 
распределением хет. Хеты 

двух типов.

Margarinotus 
bipustulatus

Повышенная плотность 
хет в апикальной части.

Повышенная 
плотность 

в базальной 
части.

Плотность 
дистального 
поля выше, 
чем у Hister.

Уникальный признак: в 
медиальном поле 
пара микропор в 

основании каждой хеты. 
Скопление микропор в 
вершине вентрального 

поля. Сочленовная 
мембрана имеет две 

хеты. Хеты двух типов.

Eudiplister sp.
Скопление в вершине 

и основании. Желоб не 
обнаружен.

  Неплотное.
Наименьшее число 

хет среди исследованных 
Histerini.

Atholus 
scutellaris

Равномерное 
распределение, 

небольшое скопление в 
вершине.

Равномерное 
распределение, 

небольшое 
скопление в 
основании.

Умеренное 
скопление хет 
в медиальном 

поле.

Дистальное поле 
неплотное.

Анализ паттернов хетотаксии гонококситов...
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Таблица 2. Окончание
Table 2. End

1 2 3 4 5

Margarinotus 
obscurus   Скопление хет 

в основании.  

Дистальное поле 
неплотное. Подобное 

скопление в основании 
вентрального поля 

есть у A. scutellaris и M. 
bipustulatus.

Margarinotus 
brunneus

Скопление хет в 
вершине.

Скопление хет 
в основании.

Медиальное 
поле 

неплотное.

Скопление микропор в 
вершине дорзального и в 
основании вентрального 
полей. Хеты на внешней 

поверхности лишены 
шипиков.

Триба Hololeptini 

Hololepta plana

Несколько хет у 
края. Все поля слиты в 
единое скопление хет в 

дистальной области.

(Слито с 
другими 
полями)

(Слито с 
другими 
полями)

Все хеты без 
шипиков. Сильно 

отличается от Histerini.

Подсемейство Tribalinae

Pseudepierus 
italicus Хеты присутствуют. Хеты 

присутствуют.

Хеты 
практически 
отсутствуют.

Микропоры не 
обнаружены. Характерно 
небольшое общее число 

хет.
Подсемейство Saprininae

Saprinus 
biguttatus

Практически сливается 
с медиальным и 

вентральным. Четких 
границ нет, плавный 

переход.

(Слито с 
дорзальным 

полем)

(Слито с 
дорзальным 

полем)
 

Saprinus 
caerulescens   Скопление пор 

в основании.

Скопление 
хет в 

дистальном 
поле.

У одного экземпляра также 
скопление пор в основании 

дорзального поля.

Saprinus 
planiusculus   Скопление хет 

в основании.

Скопление 
хет в 

дистальном 
поле.

Скопление микропор в 
дистальном поле (у одного 
экземпляра). Гонококситы 

вытянутые.

Saprinus 
subnitecens   Скопление хет 

в основании.

Скопление 
хет в 

дистальном 
поле.

Похоже на S. planiusculus, 
но гонококситы более 
широкие и короткие.

Saprinus rugifer
Уменьшение числа 
и плотности хет в 

основании.

Скопление 
хет в 

основании.

Скопление 
хет в 

дистальном 
поле.

 

Saprinus 
veriscens

Уменьшение числа 
и плотности хет в 

основании.

Увеличение 
числа и 

плотности хет.
   

В. В. Бичевой
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Рис. 8. Сглаженная карта плотности положения микропор на внутренней поверхности 
гонококсита: 1, 2 — Hololepta plana (el); 3, 4 — Margarinotus bipustulatus (el); 5–8 — 
Margarinotus brunneus (el); 9 — Saprinus planiusculus (light). Обозначения см. к рис. 3 
Fig. 8.  Smooth density map showing the location of micropores on the inner surface of 
the gonocoxite: 1, 2 — Hololepta plana (el); 3, 4 — Margarinotus bipustulatus (el); 5–8 — 
Margarinotus brunneus (el); 9 — Saprinus planiusculus (light). Labels as in Fig. 3

Анализ паттернов хетотаксии гонококситов...
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откладывания яиц и контакта с субстратом 
часть кутикулы края гонококсита разрушается 
из-за трения. Было выявлено два типа пор: со-
единенные со щетинками и микропоры без ще-
тинок. Микропоры без щетинок, вероятно, со-
ответствуют каналам в кутикуле гонококсита.

Функциональная морфология гонококси-
тов Histeridae. Регулярное расположение 
микропор на гонококситах указывает на их 
функциональную значимость. Увеличение 
плотности микропор вблизи дистального 
поля позволяет предположить, что их функ-
ция связана с работой стилуса, возможно, 
являясь рецепторной. В отличие от других 
частей гениталий, гонококситы обильно по-
крыты щетинками, что подчеркивает их клю-
чевую роль в процессе откладки яиц. При 
этом основание гонококситов, не участву-
ющее в этом процессе, лишено хет. Разделе-
ние дорзального хетового поля продольным 
ребром у Hister illigeri и H. quadrimaculatus, 
вероятно, связано с функциональным разде-
лением поверхности гонококсита. 

Обнаружена положительная корреляция 
между площадью внутренней поверхности 
гонококсита и числом хет (r = 0,82; p < 0,05) 
(рис. 9). Кроме того, отмечена корреляция 
между числом микропор и площадью вну-

тренней поверхности гонококсита (r = 0,8; 
p = 0,052). Этот вывод согласуется с дан-
ными Макаровой и соавторов (Макарова и 
др. 2022). В их работе приводятся данные по 
корреляции между размером тела и числом 
сенсилл для основных отрядов насекомых. 

Сравнительная  морфология хетома 
гонококситов Histeridae. Сопоставление 
карт положения полей хет показало, что не су-
ществует паттернов в положении отдельных 
щетинок у исследованных видов жуков-кара-
пузиков. У вида Sphaerites glabratus, который 
относится к близкому семейству Sphaeritidae, 
гонококситы имеют небольшое число щети-
нок (Kikuchi, Ôhara 2024), что качественно 
отличает его от исследованных видов под-
семейств Saprininae и Histerinae. Видимо, го-
нококситы Sphaerites glabratus не обладают 
функциональным разделением щетинковых 
полей. Внешняя поверхность гонококситов 
Sphaerites glabratus гладкая и покрыта ще-
тинками (Kikuchi, Ôhara 2024). У исследован-
ных видов трибы Histerini внешняя поверх-
ность гонококситов сплошь морщинистая. 
Сочленовная мембрана Sphaerites glabratus 
имеет шесть щетинок; по данному состоя-
нию признака этот вид сближается с Saprinus 
maculatus (Rossi, 1792), у которого обнаруже-

Рис. 9. Диаграмма, отражающая зависимость между площадью гонококсита (мм2) 
и числом хет (слева) и микропор (справа). Кругами отмечены средние значения 
параметров (табл. 1) для исследованных видов Histeridae. Красным цветом выделена 
линия тренда. Над диаграммой приведены значения корреляций
Fig. 9. Diagram showing the correlation between gonocoxite surface area (mm²), the number 
of setae (left), and the number of micropores (right). Circles represent mean values for the 
studied Histeridae species (Table 1). The red line indicates the trend. Correlation coefficients 
are shown above the diagram.
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но три щетинки сочленовной мембраны (Би-
чевой 2022). Щетинка, расположенная на соч-
леновной мембране гонококсита, была обна-
ружена также у видов рода Zabrus (Carabidae: 
Zabrini) (Ortuño et al. 2003).

Известно о наличии зубчиков на сово-
купительной сумке у Chrysomelidae (Schmitt 
et al. 2023) и у Elateridae (Просвиров, Савиц-
кий 2011). Для жуков-карапузиков, однако, 
наличие зубчиков на совокупительной сумке 
не характерно (Caterino, Vogler 2002). В рабо-
тах (Austin, Browning 1981; Ortuño et al. 2003) 
приводятся данные о наличии чешуек или 
шипиков на внутренней поверхности ку-
тикулы яйцеклада у насекомых из отрядов 
Coleoptera, Hemiptera: Homoptera, Orthoptera 

и Hymenoptera. Шипики кутикулы «захва-
тывают поверхность яйца при его выходе из 
яйцевода и перемещают его вдоль яйцекла-
да при колебании створок вперед и назад» 
(Austin, Browning 1981). В настоящей работе 
впервые обнаружено наличие шипиков на 
щетинках гонококситов у жуков-карапузиков 
из трибы Histerini (рис. 10). Щетинки с шипи-
ками расположены на внутренней поверхно-
сти гонококситов. Они, вероятно, помогают 
продвижению яиц во время яйцекладки.

Щетинки у Saprinus распределены более 
равномерно, чем у Hister, Eudiplister и Marga-
rinotus. А отсутствие шипиков на щетинках, 
видимо, говорит о низкой специализации хе-
тома гонококситов к функции откладки яиц.

Рис. 10. Электронограммы строения хет, расположенных в основной части внутренней 
поверхности гонококсита: 1 — Eudiplister pejroni; 2 — Hister quadrimaculatus; 3 — 
Hololepta plana; 4 — Margarinotus brunneus; 5 — Margarinotus obscurus; 6 — Pseudepierus 
italicus; 7 — Saprinus biguttatus; 8 — Saprinus caerulescens; 9 — Saprinus veriscens
Fig 10. SEM images of setae located in the medial part of the gonocoxites: 1 — Eudiplister 
pejroni; 2 — Hister quadrimaculatus; 3 — Hololepta plana; 4 — Margarinotus brunneus; 5 — 
Margarinotus obscurus; 6 — Pseudepierus italicus; 7 — Saprinus biguttatus; 8 — Saprinus 
caerulescens; 9 — Saprinus veriscens

Анализ паттернов хетотаксии гонококситов...
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Таким образом, можно сделать следую-
щие выводы:

1. Обнаружены и картированы четыре 
четких поля хет на гонококситах. 

2. Впервые у видов трибы Histerini обнаруже-
ны уникальные хеты, вооруженные шипиками. 

3. Выявлена положительная корреля-
ция между размером гонококсита, коли-
чеством хет и микропор. Это указывает 
на согласованное эволюционное развитие 
этих структур.

4. Обнаружены и картированы скопле-
ния микропор, выполняющих вероятную 
рецепторную функцию.

5. Установлено, что хетотаксия гонокок-
ситов Histeridae является таксономически 
информативным признаком. 
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