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Резюме. Рассматриваются различные морфоло-
гические структуры представителей трибы Helopini 
sensu Nabozhenko [Набоженко, 2002a], их функцио-
нальная нагрузка, пути эволюции, адаптации видов 
трибы к аридным условиям среды, основные эволюци-
онные тенденции в трибе. Показано, что виды трибы 
Helopini адаптировались к аридным условиям путем 
ухода по крупным полостям почвы. Представители 
Xanthomus отличаются от остальных палеарктических 
групп Helopini передними голенями копательного типа 
и обладают адаптациями для закапывания в грунт. С 
передвижением в полостях почвы связано строение 
некоторых структур: эпиплевр, грудного отдела, пе-
реднеспинки, формы тела. Роды Hedyphanes, Catomus, 
Physohelops имеют хедифаноидный тип грудного отде-
ла, отличающегося возможностью движения в лате-
ральном и дорсовентральном направлении. Остальные 
группы трибы имеют налассоидный тип грудного от-
дела, который подвижен в дорсовентральном направ-
лении. Эпиплевры также делятся на два типа: хедифа-
ноидный и налассоидный. Выделяются типы строения 
гениталий самцов, гастральной спикулы самцов, по-
ловых протоков самок, а также типы личинок. Во всех 
случаях прослеживаются три четкие эволюционные ли-
нии: хелопиоидная (представители подтрибы Helopina), 
цилиндронотоидная (подтриба Cylindronotina, роды 
Cylindronotus, Odocnemis, Armenohelops, Reitterohelops, 
Stenomax) и налассоидная (подтриба Cylindronotina, 
роды Nalassus, Zophohelops, Turcmenohelops, Ectromopsis, 
Pseudoprobaticus, Stygohelops). Коррелятивные связи и 
сопряженность преобразования различных структур 
этих трех морфологических типов показывают до-
статочно четкие границы подтриб и групп родов. Для 
групп с налассоидными гениталиями самцов характер-
ны налассоидные типы гастральной спикулы, половых 
протоков самки, личинки. Соответствующие тенден-
ции наблюдаются в хелопиоидной и цилиндронотоид-
ной линиях. Несмотря на то, что в трибе Helopini тип 
строения половых протоков самки часто коррелирует 
с типом эдеагуса, наличие сложно устроенной комби-
нированной сперматеки у некоторых видов, имеющих 

наименее специализированный эдеагус налассоидного 
типа, наталкивает на предположение о независимом 
преобразовании сперматеки в различных группах три-
бы Helopini. Очевидно, эту корреляцию следует с ос-
торожностью применять в рассуждениях о филогене-
тических связях и эволюционной продвинутости той 
или иной группы Helopini. На основании изложенных 
данных рассматриваются сложные вопросы классифи-
кации трибы. Показана нецелесообразность включения 
налассоидных групп в цилиндронотоидные и вытекаю-
щая из этого полифилетичность рода Cylindronotus. Для 
установления границ этих групп требуется полный ана-
лиз обсуждаемых в данной работе структур. Подтверж-
дается параллельная эволюции двух основных ветвей 
трибы Helopini - подтриб Helopina и Cylindronotina - 
по пути адаптации к аридным условиям среды.

Abstract. Various morphological structures of Helo-
pini [sensu Nabozhenko, 2002a], their functions and evolu-
tion are considered. Some adaptations to arid environmen-
tal conditions and the main evolutionary trends in the tribe 
are discussed. The adaptations to digging are characteristic 
of Xanthomus which inhabits sandy coasts of Mediterra-
nean. Many of Xanthomus have a digging type of fore tibiae 
(tibiae weakly flat, frequently with denticles and erected 
hairs on hide external margin.). The most part of other He-
lopini hide in wide hollows of  ground, so some structures 
are adapted for movement in these hollows (epypleura, 
thoracic part, pronotum, body form). The genera Hedy-
phanes, Catomus, Physohelops have hedyphanous type of 
thoracic part moving in lateral and dorsoventral directions. 
Other groups of the tribe have nalassous type of thoracic 
part moving only in dorsoventral direction. Epypleura can 
be hedyphanous or nalassous also. Three evolutionary 
lines are traced in the tribe: helopious line (the subtribe 
Helopina), cylindronotous line (the subtribe Cylindrono-
tina, the genera Cylindronotus, Odocnemis, Armenohelops, 
Reitterohelops, Stenomax) and “nalassous” line (the sub-
tribe Cylindronotina, the genera Nalassus, Zophohelops, 
Turcmenohelops, Ectromopsis, Pseudoprobaticus, Stygohe-
lops). Correlative connections between various structures 
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of these three morphological types show precise enough 
bounds of the subtribes and groups of genera. Nalassous 
type of larvae, gastral spicula and female sexual ducts are 
characteristic for groups with nalassous type of male 
genitalia. Corresponding tendencies are observed in helo-
pious and cylindronotous lines. Structural type of female 
sexual ducts frequently correlates with male aedeagus type. 
However an intricate structure of combined spermatheca 
in some nalassous groups confirms supposition about 
independent transformation of spermatheca in various 
groups of the tribe Helopini. This correlation can be used 
carefully in reasonings about phylogenetic relations and 
evolutionary advanced Helopini group. Complicate ques-
tions of the tribe classification are considered on the basic 
of outlined data. The analysis of morphological structures 
confirms parallel evolution of two basic Helopini branches 
(the subtribes Helopina and Cylindronotina) in adaptation 
to arid environmental conditions.

Введение
Триба Helopini* sensu Nabozhenko [Набоженко, 

2002а] относится к тенебриоидному стволу семейства 
Tenebrionidae и обладает почти всесветным распро-
странением. Представители трибы Helopini освоили 
очень широкий спектр битопов и обитают почти во 
всех ландшафтно-географических зонах, за исключе-
нием тайги и тундры. Эволюция группы тесно связана 
с переходом от лесного мезофильного образа жизни к 
обитанию в открытых ландшафтах степей и пустынь. По 
пути этого перехода приобретались новые адаптивные 
механизмы и совершенствовались уже существующие, 
в том числе и морфологические. Часто эволюция раз-
личных структур протекала сопряженно, особенно это 
касалось органов, неразрывно связанных между собой 
функциональностью. Однако во многих случаях нам 
неясны причины корреляций в преобразовании струк-
тур, казалось бы независимых в своей функциональной 
нагрузке или имеющих весьма косвенную связь. Тем не 
менее, такие корреляции существуют и используются 
для построения филогенетических связей и эволюци-
онных тенденций. 

Вопрос о корреляциях между органами был под-
нят впервые основоположником сравнительной ана-
томии Ж. Кювье. Несмотря на развитие в дальнейшем 
концепции целостного организма в онто- и филогенезе, 
на некоторые вопросы не найдено однозначного ответа. 
С одной стороны, корреляции объясняются многими 
морфологами явлением плейотропизма, с другой сто-
роны плейотропизм значительно затрудняет понима-
ние коадаптаций органов [Шмальгаузен, 1982]. Между 
тем существуют межструктурные корреляции, которые 
необъяснимы с точки зрения теории корреляций. А.Н. 
Северцов [1939] относит такие структуры к членам 
разных координационных цепей, между которыми не 
существует никаких непосредственных, доступных на-
шему наблюдению связей. Однако такое объяснение 
не дает полноценного ответа на четкие и однозначные 
корреляции между структурами, необъяснимые с точ-
ки зрения функциональности. В этих случаях нам, воз-
можно, или недоступны косвенные коррелятивные свя-

зи, или ответ действительно лежит в области понятий 
плейотропизма и коррелятивных реакций, возникаю-
щих вследствие интегрированности генного комплекса 
и широкой распространенности плейотропности генов 
[Майр, 1968]. Особенно актуально эта проблема стоит 
при изучении таких сложных групп, как триба Helopini, 
характеризующаяся многочисленными конвергенция-
ми и параллелизмами. 

Целью настоящей работы является анализ основ-
ных морфологических преобразований и межструк-
турных корреляций в эволюции трибы Helopini. В ра-
боте рассматривается возможность использования 
этих данных для выяснения родственных отношений 
внутри группы.

Материалы и методы
В работе были использованы материалы Зоологического 

института РАН (Санкт-Петербург, Россия), Зоологического 
музея РГУ (Ростов-на-Дону, Россия), Мюнхенского зоологи-
ческого музея (Zoologisсhe Staatsammlung München, Munich, 
Germany), а также собственные сборы и наблюдения автора.

При монтировке гениталий самца использовались стан-
дартные методики: гениталии извлекались, помещались в го-
рячий раствор едкого калия (KOH), а через несколько часов 
- в капсулу с глицерином. Для выворачивания эндофаллуса 
использовались шприцы с различными насадками, с помощью 
которых в трубку пениса впрыскивался глицерин или воздух. 
Половые протоки самки после извлечения помещались на 
несколько минут в KOH, после чего свернутая в клубок спер-
матека вручную распутывалась на предметном стекле, затем 
накрывалась покровным стеклом и зарисовывалась. В случае 
сохранения железы сперматеки (у недавно пойманных экзем-
пляров) половые протоки помещались в глицерин.

Результаты и обсуждение
В работе упоминаются следующие надвидовые 

таксоны: Adelphinus Fairmaire, 1866; Armenohelops 
Nabozhenko, 2002; Asyrmatus Canzoneri, 1959; Catomus 
Allard, 1876; Cylindronotus Faldermann, 1837; Delonurops 
Reitter, 1922; Ectromopsis Antoine, 1945; Enoplopus Solier, 
1848; Entomogonus Solier, 1848; Erionura Reitter, 1903; 
Eutelogonus Reitter, 1922; Gunarus Gozis 1886; Hedyphanes 
Fischer de Waldheim, 1822; Helopocerodes Reitter, 1922; 
Heloponotus Reitter, 1922; Helops Fabricius, 1775; Nalassus 
Mulsant, 1854; Nephodinus Gebien, 1942; Nesotes Allard, 
1876; Odocnemis Allard, 1876; Physohelops Schuster, 1937; 
Probaticus Seidlitz, 1895; Pseudoprobaticus Nabozhenko, 
2001; Reitterohelops Skopin, 1960; Stenomax Allard, 
1876; Stygohelops Leo et Liberto, 2003; Turcmenohelops 
Medvedev, 1987; Xanthomus Mulsant, 1854; Zophohelops 
Reitter, 1901.

В предыдущих наших работах [Nabozhenko, 2001; 
Набоженко, 2002а] уже кратко обсуждались основные 
эволюционные тенденции в трибе. Ниже рассмотрены 
структуры, наиболее подвергавшиеся, на наш взгляд, 
преобразованиям. 

Согласно взглядам В.Г. Мордковича [1977], про-
цесс адаптации чернотелок к аридным условиям среды 
шел четырьмя основными путями:

1) уход в почву при помощи закапывания; 
2) уход в почву по мелким, узким полостям; 

* В настоящей работе триба Helopini рассматривается в широком смысле, с двумя подтрибами Helopina и Cylindronotina [Набоженко, 2002а], а не 
по системе Ф. Эспаньола [Español, 1956], где эти группы рассматриваются в ранге самостоятельных триб.
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3) уход в почву по крупным полостям; 
4) жизнь на открытой поверхности почвы и воз-

никновение в связи с этим защитных приспособлений 
для изоляции трахей и полости тела от сухого горячего 
воздуха. 

В соответствии с этим возникали различные 
морфологические приспособления. Для Helopini ха-
рактерны третий и частично первый пути. Адаптации 
для закапывания в некоторой степени развиты лишь 
у видов средиземноморской группы Xanthomus. Виды 
Xanthomus обитают в толще приморских песков по-
бережья Средиземного моря и являются характерным 
элементом литоральной фауны [Ferrer, Whitehead, 
2002]. Передние голени Xanthomus имеют копательный 
облик, уплощены и постепенно расширяются к верши-
не. Внешняя кромка передних голеней у многих видов 
слегка зазубрена и несет короткие щетинки. Окраска 
тела приспособительная: покровы желтые или охрис-
тые. Представители этой группы единственные в трибе 
Helopini, у которых передние конечности выполняют 
копательную функцию.

Остальные герпетобионтные группы Helopini 
адаптировались к переживанию неблагоприятных ус-
ловий путем ухода в крупные полости почвы. Наиболее 
ярко эти адаптации проявились в строении грудного 
отдела у родов Hedyphanes, Physohelops, большинства 

Рис. 1−2. 1 - Hedyphanes kuschkensis Kaszab, 1960, самец; 2 - 
Catomus sulcatus Medvedev, 1964, самец.

Figs. 1−2. 1 - Hedyphanes kuschkensis Kaszab, 1960, male; 2 -
Catomus sulcatus Medvedev, 1964, male.

видов Catomus (рис. 1−4): 1) отвесная закраинка осно-
вания надкрылий, куда обычно упирается переднес-
пинка, отсутствует; 2) плечевые углы отсутствуют или 
выражены очень неясно; 3) отвесная часть основания 
переднегруди в районе задних углов не выражена; 4) 
задние углы переднеспинки, как правило, широко за-
кругленные, не выдаются. Такой тип строения грудного 
отдела можно назвать хедифаноидным. Особенности 
строения грудного отдела говорят о возможности дви-
жения переднегруди не только в дорсовентральном, но 
и в латеральном направлении. Следует отметить, что 
виды вышеуказанных родов являются самыми ксеро-
фильными представителями трибы и обитают в пус-
тынях и полупустынях Средней и Передней Азии, где 
приурочены, как правило, к плотным или супесчаным 
почвам.

Виды большинства остальных палеарктических 
родов Helopini не потеряли первичной связи с дре-
весно-кустарниковой растительностью, и в этом слу-
чае морфологические преобразования шли в другом 
направлении. Грудной отдел у них не претерпел таких 
коренных изменений, как хедифаноидный, и характе-
ризуется следующими чертами: 1) отвесная закраин-
ка основания надкрылий, куда упирается задний край 
переднеспинки, хорошо выражена; 2) плечевые углы 
отчетливо выраженные; 3) отвесная часть основания 
переднегруди в районе задних углов переднеспинки хо-
рошо выражена; 4) задние углы переднеспинки могут 
быть тупыми, но всегда отчетливые, часто выдаются. 
Такое строение грудного отдела говорит об ограничен-
ной возможности латерального движения переднегру-
ди относительно заднегруди. Подобный тип строения 
грудного отдела можно назвать налассоидным (рис. 
5).

С передвижением в полостях и трещинах почвы 
связаны также форма тела и особенности строения 
эпиплевр. Для родов Hedyphanes и Catomus характерна 
заметно удлиненная, цилиндрическая форма тела (рис. 
1−2). Верхний край эпиплевр в этих группах выражен 
только на вершине брюшка, остальная поверхность 
эпиплевр плавно сливается с плоскостью надкрылий, 
отделяясь от собственно надкрылий лишь слабо замет-
ной кромкой; часто верхний край эпиплевр выражен, 
но образует очень узкую кромку (хедифаноидный тип 
строения). Для большинства других родов Helopini 
(подтриба Cylindronotina, за исключением рода 
Ectromopsis; большинство родов подтрибы Helopina) 
характерны, в той или иной степени, дорсо-вентрально 
уплощенное тело и хорошо выраженный верхний край 
эпиплевр (боковая кромка надкрылий), который на 
вершине надкрылий может быть шире 8 и 9 междуря-
дий вместе взятых (рис. 5). Необходимо отметить, что 
для многих мезофильных лесных групп трибы Helopini 
характерны именно такой габитус и строение эпиплевр 
(налассоидный тип строения)

Наиболее ярко адаптации к передвижению по 
крупным полостям в почве выражены в роде Enoplopus, 
виды которого обладают заметно уплощенным дорсо-
вентрально телом и развитым зубцом на передних бед-
рах, способствующим расширению площади прикреп-
ления мышц, а следовательно, увеличивающим силу 
передних конечностей.
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Рис. 3−4. Physohelops freyi Schuster, 1931, самка. 3 - вид сбоку; 
4 - вид сверху.

Figs. 3−4. Physohelops freyi Schuster, 1931, female. 3 - lateral view; 
4 - dorsal view.

Процесс адаптации к передвижению в полостях 
субстрата, будь то почва или отставшая кора деревьев, 
реализовывался в трибе разными путями, как и у пред-
ставителей трибы Platyscelidini, обладающих сходными 
с Helopini эволюционными тенденциями [Егоров, 2002]. 
Представители родов Hedyphanes, Catomus, Physohelops 
обладают очень подвижным соединением переднегру-
ди и среднегруди. Большинство остальных родов, осо-
бенно лесных мезофильных, имеют грудной отдел с ог-
раниченным дорсовентральным движением.

Несложно заметить, что строение грудного отдела 
коррелирует с формой тела и особенностями строения 
эпиплевр, то есть для групп с хедифаноидным типом 
строения грудного отдела характерны хедифаноидные 
форма тела и строение эпиплевр, а для групп с налассо-
идным грудным отделом - налассоидные форма тела и 
эпиплевры. Очевидно, что эта корреляция проявляет-
ся на фоне общей функциональности этих структур, а 
именно - способа передвижения в полостях субстра-
та. Однако использование только этих признаков для 
определения и утверждения межродового родства мо-
жет привести к ошибочным выводам. Так, Э. Рейттер 
[Reitter, 1922a] только на основании отсутствия отвес-
ной закраинки надкрылий объединил совершенно раз-
нородные роды Hedyphanes и Catomus в одну подтрибу 
Hedyphanina (название в настоящее время валидно, 
хотя редко используется тенебрионидологами). Для 
построения системы и филогенеза группы необходимо 
использовать значительно больший спектр признаков.

Рассмотрим пути прямых адаптаций к дефициту 
влаги в трибе Helopini. Наиболее четким показателем 
ксероморфности в различных группах трибы являет-
ся развитие субэлитральной полости. Наибольшего 
развития она достигает у единственного представите-
ля рода Physohelops - Ph. freyi Schuster, 1931 (рис. 3−4). 
Форма надкрылий этого вида почти шаровидная, с 
плотно сомкнутыми по шву надкрыльями. В меньшей 
степени субэлитральная полость развита у видов ро-
дов Hedyphanes, Entomogonus, Catomus, Cylindronotus. 

Рис. 5. Nalassus faldermanni (Falderman, 1837), самец.
Fig. 5. Nalassus faldermanni (Falderman, 1837), male.

Возникновение субэлитральной полости сопровожда-
ется перестройкой надкрылий. Наиболее важным мо-
ментом является изоляция полости от проникновения 
сухого горячего воздуха. При этом наблюдаются следу-
ющие тенденции: 1) расширение эпиплевр на вершине 
(эпиплевры достигают шовного угла надкрылий) (рис. 
7, 10, 12); 2) образование горизонтальной площадки на 
вершинном скате надкрылий (рис. 1); 3) очень плот-
ное сочленение надкрылий и образование сросшихся 
хвостовидных отростков на их вершине. Тенденция 
расширения эпиплевр на вершине наблюдается во 
многих группах Helopini, приуроченных к субаридным 
ландшафтам (виды родов Cylindronotus, Armenohelops, 
Odocnemis, отдельные средне- и малоазиатские пред-
ставители подрода Helopocerodes рода Nalassus). Пос-
ледние две особенности характерны для некоторых 
групп Helopini - родов Hedyphanes (хвостовидные от-
ростки выражены у H. seidlitzi Reitter, 1913), Entomogonus 
(хвостовидные отростки выражены у видов подродов 
Eutelogonus и частично Delonurops) и очень близкого 
к Entomogonus рода Erionura. Хвостовидные отростки 
развиты также у некоторых ближневосточных видов 
Odocnemis (например, O. caudatus Allard, 1876). У видов 
рода Stenomax (в частности Stenomax aeneus Scopoli, 
1763, в гораздо меньшей степени у подрода Asyrmatus) 
вершина надкрылий также вытянута в хвостовидные 
отростки (рис. 11). Однако образование и функции их 
не связаны с ксероморфностью. У многих мезофильных 
представителей трибы Helopini (Nalassus, Zophohelops, 
Probaticus, Helops) эпиплевры не доходят до шовного 
угла надкрылий (рис. 6, 8, 11), в отдельных случаях лишь 
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образуя утолщенный валик на вершине (род Probaticus). 
Подобное строение эпиплевр наблюдается и у более 
ксерофильных родов (Catomus, Gunarus, Ectromopsis, 
Xanthomus), не обладающих развитой субэлитральной 
полостью (рис. 9).

Рис. 6−12. Вершина брюшка и надкрылий снизу. 
6 - Helops coeruleus steveni Krynicky, 1834; 7 - Armenohelops 

armeniacus Nabozhenko, 2002; 8 - Zophohelops koheri Skopin, 1960; 9 - 
Catomus antoniae Reitter, 1890; 10 - Cylindronotus gibbicollis Faldermann, 
1837; 11 - Stenomax aeneus (Scopoli, 1763); 12 - Hedyphanes laticollis 
Fischer in Ménétriés, 1832.

Figs. 6−12. Apical part of elytra and abdomen, ventral view. 
6 - Helops coeruleus steveni Krynicky, 1834; 7 - Armenohelops 

armeniacus Nabozhenko, 2002; 8 - Zophohelops koheri Skopin, 1960; 9 - 
Catomus antoniae Reitter, 1890; 10 - Cylindronotus gibbicollis Faldermann, 
1837; 11 - Stenomax aeneus (Scopoli, 1763); 12 - Hedyphanes laticollis 
Fischer in Ménétriés, 1832.

Несмотря на ксерофильность многих групп 
Helopini, они сохранили ряд признаков, которые го-
ворят о невозможности обитания в резко засушливых 
условиях (как представители подсемейства Tentyriinae 
и другие пустынные чернотелки): наличие хорошо раз-
витых мембранозных образований в ротовом аппарате 
и между стернитами брюшка [Медведев, 1959] (харак-
терно для всей трибы); слабая склеротизация покровов 
по сравнению с другими пустынными чернотелками.

Важным аспектом в филогенетическом отноше-
нии считаются особенности строения гениталий сам-
цов Helopini. Впервые строение генитального аппара-
та самцов для систематики трибы было использовано 
французским исследователем М. Антуаном [Antoine, 
1947]. Работа этого автора перевернула представления 
специалистов о классификации и родственных отноше-
ниях внутри трибы Helopini. В дальнейшем Ф. Эспаньол 
[Español, 1956] на основании строения гениталий раз-
делил трибу на две трибы - Helopini и Cylindronotini. 
М. В. Набоженко [2002а] предложил, используя особен-

ности строения гениталий самцов, половых протоков 
самок и морфологии личинок, cнизить ранг этих триб 
до подтриб (Helopina и Cylindronotina) в составе трибы 
Helopini.

Схематичное изображение строения эдеагуса 
самцов трибы Helopini было представлено в вышеу-
помянутых работах М. Антуана [Antoine, 1947] и Ф. 
Эспаньола [Español, 1956]. С.М. Яблоков-Хнзорян 
[Iablokoff-Khnzorian, 1964] также анализировал строе-
ние эдеагусов самцов Helopini, выделив несколько их 
типов. До настоящего времени строение эдеагуса сам-
цов Helopini является ключевым признаком для опре-
деления межродового родства в трибе. Тем не менее, 
строение генитального аппарата изучено недостаточно, 
многие признаки недооцениваются, другим, наоборот, 
придается излишне высокая таксономическая значи-
мость. Так, в роде Xanthomus форма парамер практи-
чески не имеет таксономического значения, обладая 
широкой изменчивостью или деформируясь по той или 
иной причине [Ferrer & Whitehead, 2002]. Некоторые 
структуры пениса, напрямую связанные с копуляцией, 
вообще не рассматриваются ни в одной работе (напри-
мер, эндофаллус). С другой стороны, описания генита-
лий самцов в работах многих авторов страдают неточ-
ностью, а рисунки сделаны не очень корректно. Так, на 
рисунке Ф. Эспаньола [Español, 1956, fig. 1b] края фалло-
базы закрывают ее вентральную сторону у Сylindronotus 
funestus Faldermann, 1837. На самом деле края фаллоба-
зы у видов Cylindronotus не полностью прикрывают ее 
вентральную сторону, эту роль выполняет мембрана. В 
работе Дж. Феррера и П. Уайтхеда [Ferrer & Whitehead, 
2002] эдеагусы видов рода Xanthomus нарисованы не-
точно, не изображены не только диагностические при-
знаки, но важнейшие структуры эдеагуса (пенис и его 
склериты, вентральные отростки парамер). В результате 
авторы использовали диагностические признаки, кото-
рые имеют небольшое таксономическое значение. Ис-
ходя из вышесказанного, мы считаем необходимым еще 
раз остановиться на строении эдеагуса самцов различ-
ных групп трибы (табл. 1). В предыдущих наших работах 
уже давались ключевые характеристики этих структур и 
классификация типов гениталий Helopini [Nabozhenko, 
2001; Набоженко, 2002 а, 2002 б].

Помимо приведенных в таблице 1 признаков, пе-
нис Helopini имеет внутренний мешок (эндофаллус). 
Форма эндофаллуса простая, в виде угловидно или сла-
бо изогнутого мешка, часто со сглаженной поперечной 
морщинистостью в основании.

Исходным типом эдеагуса в трибе Helopini мож-
но, вероятно, считать налассоидный, а наиболее про-
двинутым - хелопиоидный [Nabozhenko, 2001]. Для 
налассоидного эдеагуса характерны плезиморфные 
черты строения: несросшиеся вентральные отростки 
парамер, отсутствие щетинок или шипиков на параме-
рах (не характерных для тенебрионид в целом), края 
фаллобазы на вентральной стороне соединяются с по-
мощью мембраны. Хелопиоидный тип эдеагуса харак-
теризуется противоположными апоморфными призна-
ками (табл. 1).

C эдеагусом самца тесно связаны и другие струк-
туры, не относящиеся к генитальному аппарату. К VIII 
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Подтриба Тип эдеагуса Основные характеристики
Helopina Хелопиоидный 

(все роды подтрибы Helopina)
(рис. 17)

Парамеры сильно склеротизованные, уплощенные дор-
совентрально; поверхность парамер покрыта шипиками или 
очень тонкими щетинками, направленными назад; вентраль-
ные отростки парамер срастаются в длинную пластинку и 
прикрывают пенис с вентральной стороны по всей длине 
фаллобазы; парные склериты пениса почти всегда сросши-
еся с основной трети или очень сближенные.

Cylindronotina Цилиндронотоидный
(роды Cylindronotus, Odocnemis, 
Stenomax, Armenohelops, Reit-
terohelops, Stygohelops) 
(рис. 13−14)

Парамеры сильно склеротизованные, уплощенные дор-
совентрально, могут быть сильно удлиненными и узкими или 
короткими и загнутыми вершиной вверх; поверхность пара-
мер гладкая; с дорсальной стороны парамеры часто с глубо-
ким продольным желобовидным вдавлением; вентральные 
отростки парамер короткие, не сросшиеся или сросшиеся 
только на самой вершине, пенис с вентральной стороны 
прикрывает мембрана; парные склериты пениса могут быть 
соединены по всей длине или вообще не соединены

Налассоидный
(роды Nalassus, Xanthomus, Ectro-
mopsis (part..), Turcmenohelops, 
Pseudoprobaticus, Zophohelops) 
(рис. 15−16)

Парамеры слабо склеротизованные, полупрозрачные, 
на вершине вытянуты в латерально уплощенный киль; по-
верхность парамер гладкая, иногда с редкой пунктировкой; 
вентральные отростки парамер такие же, как у цилиндроно-
тоидного типа; парные склериты пениса не слитые

Таблица 1.  Типы эдеагуса в трибе Helopini и их основные морфологические характеристики

стерниту брюшка самца прикрепляется гастральная 
спикула (spiculum gastrale), по характеру своих фун-
кций связанная с половым аппаратом самца. Она со-
стоит из двух стержневидных склеритов, несущих на 
вершине лопасти и отделенных от склеритов швом, 
что говорит об их независимом возникновении в ре-
зультате склеротизации мембранозных поверхностей. 
Стержневидные склериты соединены двумя мембрана-
ми, нижняя из которых направляется к заднему краю 
VII стернита, а верхняя образует дно мембранозного 
вместилища эдеагуса [Медведев, 2001]. Стержневид-
ные склериты всегда слиты на вершине в длинный или 
короткий общий ствол. Длина общего ствола напря-
мую коррелирует с длиной фаллобазы эдеагуса, так как 
вершинный ствол соединяется мышцой с основанием 
фаллобазы [Медведев, 2001]. Функциональное зна-
чение гастральной спикулы состоит в увеличении на-
дежности фиксации эдеагуса при копуляции, которая 
достигается различными путями. В первую очередь, 
это сильная S-образная изогнутость стержневидных 
склеритов при рассмотрении сбоку, что коррелиру-
ет, как правило, с небольшой длиной общего ствола и 
значительным утолщением стержней (рис. 23−24). Та-
кое строение гастральной спикулы наблюдается у ряда 
видов Cylindronotus и Odocnemis (подрод Heloponotus). 
Слабая S-образная изогнутость спикулы и длинный 
общий ствол с полностью сросшимися или слитыми 
только на вершине склеритами характерен для ци-
линдронотоидных видов подтрибы Сylindronotina из 
родов Armenohelops, Odocnemis (s. str.), Reitterohelops 
(рис. 21−22). Налассоидные представители этой под-
трибы (Nalassus, Ectromopsis, Zophohelops, Xanthomus, 
Pseudoprobaticus) имеют довольно широко расставлен-
ные стержневидные склериты с коротким общим ство-
лом (рис. 19−20). У видов подтрибы Helopina строение 

Рис. 13−16. 13 - эдеагус Reitterohelops kulzeri (Skopin, 1960), 
вентральная сторона; 14 - то же, вид сбоку; 15 - эдеагус Zophohelops 
pangazensis Medvedev, 1987, вентральная сторона; 16 - то же, вид 
сбоку.

Figs. 13−16. 13 - aedeagus of Reitterohelops kulzeri (Skopin, 1960), 
ventral view; 14 - the same, lateral view; 15 - aedeagus of Zophohelops 
pangazensis Medvedev, 1987, ventral view; 16 - the same, lateral view.

гастральной спикулы более однообразное и характе-
ризуется утолщенными и прямыми стержневидными 
склеритами, которые полностью сливаются в длинный 
общий ствол (рис. 18−25). Лишь у Adelphinus (подтриба 
Nephodina) склериты на вершине не слиты (рис. 26).

Некоторые закономерности можно проследить и в 
строении вершинных лопастей гастральной спикулы. В 
подтрибе Helopina лопасти спикулы очень удлиненные, 
сильно склеротизованные и расположены отвесно от-
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Таблица 2.  Типы гастральной спикулы в трибе Helopini и их основные морфологические характеристики

Подтриба Тип гастральной спикулы Морфологические характеристики
Helopina Хелопиоидный 

(рис. 18−25)
Стержни утолщенные, сильно сближенные, при 

рассмотрении сбоку прямые, на вершине сливающиеся 
в относительно длинный общий ствол; лопасти спикулы 
расположены заметно отвесно относительно стержней; 
наружный край лопастей в основании часто вытянутый 
в длинный отросток.

Адельфиноидный
(виды трибы Nephodiini) 
(рис. 26)

Такое же строение, как и предыдущий тип, только 
стержневидные склериты на вершине вообще не слитые, 
а наружный край лопастей без отростка.

Cylindronotina Цилиндронотоидный (виды рода 
Cylindronotus, подрод Heloponotus 
рода Odocnemis) 
(рис. 23−24)

Стержни утолщенные, широко раздвинутые; общий 
ствол короткий, очень редко длинный; стержни при рас-
смотрении сбоку сильно S-образно изогнутые; лопасти 
спикулы расположены заметно отвесно относительно 
стержней.

Одокнемоидный 
(виды рода Odocnemis, кро-
ме подрода Heloponotus, роды 
Armenohelops, Reitterohelops) 
(рис. 21−22)

Стержни сближенные, при рассмотрении сбоку пря-
мые, лопасти расположены слабо отвесно относительно 
стержней

Налассоидный
(все остальные роды Helopini) 
(рис. 19−20)

Стержни широко раздвинутые, при рассмотрении 
сбоку очень слабо S-образно изогнутые; общий ствол ко-
роткий или не выражен. 

носительно ветвей гастральной спикулы (рис. 18−25). 
Из представителей подтрибы Cylindronotina строение 
вершинных лопастей, приближающееся к указанному, 
имеют некоторые виды рода Cylindronotus, Odocnemis. 
Остальные виды цилиндронотоидной ветви подтрибы 
Cylindronotina имеют слабо склеротизованные, доста-

точно короткие лопасти, расположенные практически 
горизонтально относительно ветвей гастральной спи-
кулы. Мускулатура, связанная с гастральной спику-
лой, подробно описана в работе Г.С. Медведева [2001]. 
Можно выделить несколько типов строения гастраль-
ной спикулы: (табл. 2). 

S-образную изогнутость и длинный общий ствол 
мы рассматриваем как продвинутые признаки.

Согласно Г.С. Медведеву [2001], в трибе Blaptini 
стержневидные склериты исходно были расположены 
обособленно, а в процессе эволюции происходило сли-
яние стержневидных склеритов в их передней части с 
образованием общего ствола. В трибе Helopini наблю-
даются аналогичные тенденции в эволюции спикулы, 
но преобразования в разных группах происходят в 
противоположных направлениях. Так, Cylindronotus и 
Heloponotus (род Odocnemis), при утолщенности и силь-
ной S-образной изогнутости склеритов, имеют очень 
короткий общий ствол, тогда как в других близких 
родах при наличии длинного общего ствола с хорошо 
слитыми склеритами наблюдается слабая S-образная 
изогнутость и небольшая толщина стержней.

Можно проследить коррелятивные связи в строе-
нии эдеагуса и гастральной спикулы самца. Для видов 
с хелопиоидным типом эдеагуса свойственна гастраль-
ная спикула хелопиоидного типа (подтриба Helopina). 
В подтрибе Cylindronotina три основных типа гаст-
ральной спикулы. Налассоидный эдеагус коррелиру-
ет с налассоидной гастральной спикулой. Для видов с 
цилиндронотоидным типом эдеагуса характерны два 
типа гастральной спикулы - одокнемоидный и цилин-
дронотоидный.

Строение половых протоков самок в трибе 
Helopini также имеет немаловажное таксономическое 
значение. В. Чинкель и Дж. Дойен [Tschinkel, Doyen, 
1980] в своей классификации помещают половые про-
токи самок Helopini в тенебриоидный комплекс. При 
этом авторы представили рисунок только одного вида 
(Helops cisteloides Germar, 1824) со свернутой в клубок 
сперматекой. Кратко строение сперматеки Helopini 
и ее таксономическое значение рассмотрено в наших 
предыдущих работах [Nabozhenko, 2001; Набоженко, 
2002а, 2002в].

Половые протоки самок в трибе Helopini харак-
теризуются следующими особенностями: вагина не 
несет хетовых полей или склеритов; копулятивная сум-
ка отсутствует (выражена только у неописанного еще 
рода из пустыни Каракум); сперматека относительно 
длинная, может нести латеральные отростки (очень 
редко резервуары) или ветвиться на каналы; в той или 
иной степени выражен базальный проток сперматеки 
- часть сперматеки между впадением в нее протока же-
лезы и вагиной; железа впадает в сперматеку посредс-
твом протока, который образован в результате выпя-
чивания самой сперматеки и имеет склеротизованные 
стенки; железа тонкая и длинная, в развернутом состо-
янии одной длины со сперматекой или может превы-
шать длину тела самого жука. 
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Рис. 19−26. 19 - гастральная спикула Zophohelops pangazensis 
Medvedev, 1987, вентральная сторона; 20 - то же, вид сбоку; 21 - гас-
тральная спикула Reitterohelops kulzeri (Skopin, 1960), вентральная сто-
рона; 22 - то же, вид сбоку; 23 - гастральная спикула Cylindronotus 
batesi Allard, 1877, вентральная сторона; 24 - то же, вид сбоку; 25 - гас-
тральная спикула Probaticus subrugosus (Duftschmidt, 1812), вентраль-
ная сторона; 26 - гастральная спикула Adelphinus ordubadensis Reitter, 
1890, вентральная сторона.

Figs. 19−26. 19 - gastral spicula of Zophohelops pangazensis 
Medvedev, 1987, ventral view; 20 - the same, lateral view; 21 - gastral 
spicula of Reitterohelops kulzeri (Skopin, 1960), ventral view; 22 - the 
same, lateral view; 23 - gastral spicula of Cylindronotus batesi Allard, 1877, 
ventral view; 24 - the same, lateral view; 25 - gastral spicula of Probaticus 
subrugosus (Duftschmidt, 1812), ventral view; 26 - gastral spicula of 
Adelphinus ordubadensis Reitter, 1890, ventral view.

По типу строения половых протоков самок три-
бу Helopini можно довольно четко разделить на три 
группы, которые в точности соответствуют группам по 
типу эдеагуса самца. Первая группа включает подтри-
бу Helopina, для которой характерен хелопиоидный 
тип половых путей самки (рис. 27): канал сперматеки 
длинный, дихотомически или латерально делится на 
несколько длинных каналов, которые, в свою очередь, 
могут нести несколько достаточно длинных боковых 
отростков; железа обычно длинная, как правило равна 
или немного превышает по длине сперматеку; базаль-
ный проток сперматеки хорошо выражен; в базальной 
части железы иногда присутствует клапан в виде пере-
тяжки и складки стенки канала (род Helops). Второй и 
третий типы половых протоков наблюдаются в подтри-
бе Cylindronotina. Налассоидный тип строения харак-
терен для группы родов Nalassus (Nalassus, Zophohelops, 
Turcmenohelops, Ectromopsis и др.) (рис. 28): сперматека 
довольно короткая, представляет собой единый не-
ветвящийся канал без латеральных отростков; железа 
короткая, не превышает или слегка превышает по дли-
не сперматеку; базальный проток сперматеки очень 
короткий, иногда почти не заметный. Исключение из 
налассоидного типа строения протоков представляет 
сперматека представителей подрода Helopondrus (род 
Nalassus), которая имеет очень короткие латеральные 
отростки и приближается к цилиндронотоидному типу 
строения. У этого подрода наблюдается также про-
межуточный, между группами родов Cylindronotus и 
Nalassus, характер строения эдеагуса самца. Цилинд-

ронотоидный тип половых протоков характерен для 
группы родов Cylindronotus (Cylindronotus, Odocnemis, 
Reitterohelops и др.) (рис. 29): сперматека длинная, с 
многочисленными латеральными отростками; желе-
за длинная, в 2 и более раза длиннее сперматеки; ба-
зальный проток сперматеки может быть длинный или 
едва заметный. Строение сперматеки у представителей 
цилиндронотоидной ветви трибы может быть и более 
сложным. Так, у неописанной еще группы Caucasohelops 
[Nabozhenko, in litt.] сперматека имеет сложное строе-
ние, ветвится на три очень длинных канала, которые, в 
свою очередь, несут более тонкие и короткие каналы, а 
в основании расположены короткие отростки. По всем 
признакам сперматека у видов этой группы имеет хело-
пиоидный облик.

Наиболее специализированную сперматеку, несу-
щую два крупных резервуара (один в базальной части 
сперматеки, другой - ближе к вершине канала) и корот-
кие латеральные отростки, имеет монотипический род 
Pseudoprobaticus (рис. 30), сочетающий в себе как весь-
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Рис. 17−18. 
17 - эдеагус Probaticus vicinus (Allard, 1877), вентральная сторо-

на; 18 - гастральная спикула Probaticus vicinus, вентральная сторона.
Fig. 17−18. 
17 - aedeagus of Probaticus vicinus (Allard, 1877), ventral view; 

18 - gastral spicula of Probaticus vicinus, ventral view.



Рис. 27−30. Половые протоки самок 
Figs. 27−30. Female genital tubes
27 - Catomus karakalensis Medvedev, 1964; 28 - Nalassus brevicollis 

(Steven in Krynicky, 1832); 29 - Odocnemis recticollis (Allard, 1876); 30 - 
Pseudoprobaticus granipennis (Allard, 1876).

ма продвинутые, так и архаичные черты [Nabozhenko, 
2001].

Учитывая, что в исходном состоянии половые 
пути самки у тенебрионид включают в себя вагину, в 
которую открывается проток железы, а сперматека от-
сутствует, можно предположить, что всякое усложне-
ние структуры канала сперматеки, будь то образование 
резервуаров, отростков или ветвление, можно считать 

Таблица 3.  Типы личинок трибы Helopini и их морфологические особенности

Подтриба Тип личинки Морфологические особенности
Helopina Хелопиоидный

(рис. 37−39)
На урогомфах не выражены небольшие бугорковидные 

выросты.
Cylindronotina Цилиндронотоидный 

(рис. 33−34)
Урогомфы с бугорковидными выростами. Верхняя губа на 

наружной поверхности диска с 10 краевыми хетами. Выше уро-
гомф находятся 2 неглубоких ямковидных вдавления.

Налассоидный 
(рис. 31−32)

 Урогомфы с бугорковидными выростами. Верхняя губа 
на наружной поверхности диска с 8 краевыми хетами. Выше 
урогомф находятся 2 глубоких каналовидных впячивания.

эволюционно продвинутым состоянием. Согласно это-
му, самым архаичным в трибе Helopini можно считать 
налассоидный тип половых протоков, а наиболее про-
двинутым - хелопиоидный.

Несмотря на то, что в трибе Helopini тип строения 
половых протоков самки часто коррелирует с типом 
эдеагуса (рис. 40), наличие сложно устроенной комби-
нированной сперматеки у Pseudoprobaticus granipennis 
[Allard, 1876], имеющего наименее специализирован-
ный эдеагус налассоидного типа, а также сперматеки 
хелопиоидного типа у Caucasohelops [Nabozhenko, in 
litt.], обладающих эдеагусом цилиндронотоидного типа, 
наталкивает на предположение о независимом пре-
образовании сперматеки в различных группах трибы 
Helopini. Очевидно, эту корреляцию (рис. 40) следует с 
осторожностью применять в рассуждениях о филоге-
нетических связях и эволюционной продвинутости той 
или иной группы Helopini. С другой стороны, преоб-
разования сперматеки также имеют определенные за-
кономерности. Так, независимо от конкретного строе-
ния канала сперматеки в каждом случае, налассоидные 
группы, за небольшим исключением, имеют простую 
сперматеку без отростков и ветвлений и короткую же-
лезу, цилиндронотоидные - сперматеку с короткими 
боковыми отростками и длинную железу, а хелопиоид-
ные - обязательное наличие нескольких каналов спер-
матеки. Таким образом, строение сперматеки может 
иметь таксономическое значение на надродовом уров-
не (например, для выделения групп родов).

Сопряженность строения половых протоков сам-
ки и эдеагуса самца не всегда объяснима с точки зрения 
функций этих структур. Основная функция сперматеки 
состоит в накапливании самкой спермы с целью после-
дующего оплодотворения яйцевой продукции, поэтому, 
чем больше объем внутри ее канала, тем большее коли-
чество спермы может в него вместиться. Увеличение 
объема может достигаться разными путями. В одном 
случае это простое расширение сперматеки и преобра-
зование ее в шаровидную или мешковидную структу-
ру (у многих Adephaga, Polyphaga). В другом случае это 
вытягивание канала сперматеки в длину и дальнейшее 
усложнение его структуры за счет образования различ-
ных боковых выростов и резервуаров (характерно для 
тенебриоидных семейств жуков). Для чернотелок три-
бы Helopini характерен второй путь. Функции железы 
сперматеки не выяснены, и на этот счет существуют 
различные мнения. Ряд авторов склоняется к мысли, 
что железа служит для разжижения спермы при даль-
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Рис. 31−39. 31 - верхняя губа личинки Nalassus faldermanni 
(Faldermann, 1837) [по Бызовой, Гилярову, 1956]; 32 - верхняя губа ли-
чинки Zophohelops sp.; 33 - верхняя губа личинки Odocnemis perplexus 
(Ménétriés, 1848) [по Бызовой, Гилярову, 1956]; 34 - верхняя губа ли-
чинки Odocnemis douei (Allard, 1876) [по Бызовой, Гилярову, 1956]; 35 
- VIII и IX сегменты личинки Nalassus brevicollis (Krynicky, 1832), вид 
сбоку; 36 - VIII и IX сегменты личинки Zophohelops sp., вид сбоку; 37 - 
VIII и IX сегменты личинки Helops coeruleus steveni (Krynicky, 1834), вид 
сбоку; 38 - VIII и IX сегменты личинки Nalassus brevicollis (Krynicky, 
1832), дорсальная сторона; 39 - VIII и IX сегменты личинки Helops 
coeruleus steveni (Krynicky, 1834), дорсальная сторона.

Figs. 31−39. 31 - larval labium of Nalassus faldermanni (Faldermann, 
1837) [after Bysova, Ghilarov, 1956]; 32 - larval labium of Zophohelops 
sp.; 33 - larval labium of Odocnemis perplexus (Ménétriés, 1848) [after 
Bysova, Ghilarov, 1956]; 34 - larval labium of Odocnemis douei (Allard, 
1876) [after Bysova, Ghilarov, 1956]; 35 - VIII and IX larval segments of 
Nalassus brevicollis (Krynicky, 1832), lateral view; 36 - VIII and IX larval 
segments of Zophohelops sp., lateral view; 37 - VIII and IX larval segments 
of Helops coeruleus steveni (Krynicky, 1834), lateral view; 38 - VIII and IX 
larval segments of Nalassus brevicollis (Krynicky, 1832), dorsal view; 39 - 
VIII and IX larval segments of Helops coeruleus steveni (Krynicky, 1834), 
dorsal view.

нейшем оплодотворении [Шванвич, 1949]. Не исклю-
чено, что секретистые выделения железы необходимы 
для временной консервации спермы перед выходом 
яиц.

Вероятно, увеличение объема за счет усложнения 
сперматеки у Helopini связано с длительностью перио-
да размножения и поэтапным созреванием яиц.

Эдеагус выполняет, как известно, копулятивную 
функцию. Связь строения эдеагуса самцов с опреде-
ленным строением половых протоков самок не просле-
живается. В данном случае мы считаем этот факт невы-
ясненной межструктурной корреляцией.

В связи с вышесказанным встает вопрос о совре-
менной системе трибы. Подтриба Helopina трактуется 
современными западноевропейскими специалистами в 
ранге трибы практически в тех границах, которые были 
установлены Ф. Эспаньолом [Español, 1956]. Мнения о 
системе подтрибы Cylindronotina (триба Cylindronotini 
sensu Español, 1956) расходятся. Кратко рассмотрим ис-
торию наиболее спорных вопросов системы подтрибы.

Э. Аллард [Allard, 1876; 1877] считал таксоны 
Cylindronotus, Nalassus, Stenomax, Odocnemis самосто-
ятельными родами, а Omaleis - подродом Stenomax. Г. 
Зейдлиц [Seidlitz, 1895] эти же таксоны считал подрода-
ми рода Helops. Э. Рейттер [Reitter, 1922b] трактовал вы-
шеуказанные группы как подроды рода Cylindronotus.

До начала 80-х годов ХХ столетия род Nalassus 
западноевропейские исследователи считали само-
стоятельной группой [Español, 1956, 1959, 1961, 1974; 
Ardoin, 1958; Canzoneri, 1960, 1972]. Лишь в работе М. 
Антуана [Antoine, 1947] род Nalassus фигурировал как 
подрод рода Stenomax. Однако российские исследова-
тели [Медведев, 1965, 1987а, 1987б; Медведев, Непесо-
ва, 1985; Ангелов, Медведев, 1981] не признавали эту 
классификацию и придерживались системы Э. Рейтте-
ра [Reitter, 1922b]. Начиная с 80-х годов ХХ столетия, 
некоторые западноевропейские исследователи со-
шлись на мнении, что таксоны Nalassus, Odocnemis не 
могут существовать в ранге самостоятельных родов и 
должны быть включены в род Cylindronotus в качестве 
подродов. Таким образом, род Cylindronotus был значи-
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Корреляции наблюдаются не только в различных 
структурах имаго, но и в строении личиночных и има-
гинальных стадий Helopini. Особенности морфологии 
позволяют выделить три типа личинок представителей 
трибы (табл. 3)

Как и в предыдущих случаях, корреляция наблю-
дается по трем морфологическим линиям. В данном 
случае можно отметить, что урогомфы играют роль в 
формировании генитального аппарата и их строение 
напрямую коррелирует со строением гениталий сам-
цов имаго. Вооружение верхней губы дает нам возмож-
ность проследить родственные связи отдельных родов 
и подтвердить обособленность цилиндронотоидных и 
налассоидных групп, однако не отвечает на вопрос о 
коррелятивных связях строения ротового аппарата ли-
чинок со многими имагинальными структурами.

Таким образом, мы можем наметить три основ-
ных морфологических типа различных структур и, 
соответственно, три эволюционных направления (хе-
лопиоидные, цилиндронотоидные и налассоидные). 
Коррелятивные связи различных структур этих трех 
морфологических типов показывают достаточно чет-
кие границы подтриб и групп родов (рис. 40). Так, эде-
агус, половые протоки, гастральная спикула и личинка 
хелопиоидного типа характерны только для представи-
телей подтрибы Helopina. Те же самые структуры ци-
линдронотоидного типа характерны для цилиндроно-
тоидной ветви подтрибы Cylindronotina: Cylindronotus, 
Odocnemis, Stenomax, Reitterohelops, Armenohelops. 
Наконец налассоидный морфотип упомянутых струк-
тур характерен для налассоидной ветви подтрибы 
Cylindronotina:  Nalassus, Ectromopsis,  Xanthomus,  
Zophohelops, Turcmenohelops.



Рис. 40. Схема эволюции структур и межструктурных корреляций в трибе Helopini.
А - адельфиноидный тип; С - цилиндронотоидный тип; H - хелопиоидный тип; N - налассоидный тип; О - одокнемоидный тип; Ps - тип 

Pseudoprobaticus; Ch - тип Caucasohelops; П - предковая форма. 
1 - гастральная спикула; 2 - эдеагус самцов; 3 - половые протоки самок; 4 - личинка.
                  межструктурные корреляции (structural correlations).
                  эволюция структур (evolution of structures).
                  отсутствие корреляции (without correlation).
Fig. 40. Evolution of structures and structural correlations in the tribe Helopini.
A - type Adelphinus; C - type Cylindronotus; H - type Helops; N - type Nalassus; O - type Odocnemis; Ps - type Pseudoprobaticus; 

П - ancestral form.
1 - gastral specula; 2 - aedeagus; 3 - female genital tubes; 4 - larvae.

тельно расширен и получился, на наш взгляд, сборным. 
В результате современная система мало отличается от 
классификации Э. Рейттера [Reitter, 1922b], не считая 
исключения из рода Cylindronotus хелопиоидного рода 
Nesotes. Однако работы, в которых бы обсуждалась и 
аргументировалась эта система, отсутствуют, поэтому 
причины, по которым вышеуказанные таксоны поме-
щены в род Cylindronotus, не совсем понятны.

Как показано в данной работе, налассоидные и 
цилиндронотоидные роды – две различные эволюци-
онные ветви, поэтому нецелесообразность включения 
налассоидных родов в род Cylindronotus, на наш взгляд, 
очевидна [Набоженко, 2001], так как род становится 
полифилетичным. Род Nalassus, вероятно, также явля-
ется полифилетичным, так как некоторые группы явно 
обладают цилиндронотоидными чертами, например 
подрод Helopondrus. Однако пока нам неизвестны ли-
чиночные стадии видов этого подрода, мы не можем 
с уверенностью отнести эту группу к какому-либо из 
цилиндронотоидных родов. Сборными или полифи-
летичными являются также роды Catomus, Gunarus, 
Probaticus, Odocnemis. Для установления границ этих 
групп требуется полный анализ обсуждаемых в данной 
работе структур.

В заключение необходимо сказать о параллельной 
эволюции и сходных эволюционных тенденциях двух 
основных ветвей трибы Helopini - подтриб Helopina и 
Cylindronotina, по пути адаптации к аридным условиям 
среды, отмеченной еще С.М. Яблоковым-Хнзоряном 
[Iablokoff-Khnzorian, 1964]. Общими являются тенден-
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ции утолщения эпиплевр на вершине при развитии 
субэлитральной полости. Некоторые группы из обеих 
подтриб имеют сходные тенденции преобразования 
грудного отдела. Некоторые роды (например Gunarus 
и Ectromopsis) имеют общие тенденции в морфологи-
ческой адаптации к жизни в полупустынях (форма тела, 
глаз, строение переднеспинки и эпиплевр). Практичес-
ки идентичны адаптации личинок представителей двух 
подтриб к обитанию в почве.
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