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Резюме. В работе кратко рассматривается история 
классификации жуков-чернотелок трибы Helopini 
Latreille, 1802 (Coleoptera: Tenebrionidae). До настоящего 
времени система Helopini интерпретировалась 
в рамках четырех основных классификаций, 
используемых независимо специалистами из разных 
регионов. Аргументировано выделение трех подтриб 
в составе трибы Helopini: Helopina, Cylindrinotina 
Español, 1956 и Enoplopina Solier, 1848, subtrib. resurr. 
(восстановлена на основании строения передних 
бедер, эпиплевр, гениталий самца, внутреннего 
скелета птероторакса и наличия стридуляционного 
аппарата). Дан критический анализ единственной 
предварительной филогении трибы. Из состава 
трибы исключены роды Gnathelops Gebien, 1922, 
Camarothelops Kolbe, 1910 и Afrohelops Schawaller, 2012 
на основе строения лапок, ротового аппарата (только 
для Gnathelops) и яйцеклада (только для Afrohelops). 
Положение этих родов в системе Tenebrionidae 
остается неясным. Род Physohelops Schuster, 1937, 
без аргументации включенный в трибу Apocryphini 
Lacordaire, 1859, возвращен в состав трибы Helopini.

Abstract. A brief history of classification of the 
tenebrionid beetles of the tribe Helopini Latreille, 1802 
(Coleoptera: Tenebrionidae) is discussed. Until now, the 
system of Helopini had been interpreted in accordance 
with the four main classifications used independently by 
specialists from different regions. Three subtribes within 
the tribe Helopini are proposed: Helopina, Cylindrinotina 
Español, 1956 and Enoplopina Solier, 1848, subtrib. resurr. 

The subtribe Enoplopina is resurrected on the basis of the 
following differential characters (from other Helopini): 
profemora with large tooth on inner side; head and anterior 
margin of pronotum with stridulatory organ; epipleura very 
wide, 3–4 times wider than metepisterna; metaventrite 
very short and strongly widened; metendosternite with 
very short and wide stalk, much shorter than arms, tendons 
basal; sternite VIII of male without deep sharp emargination 
at middle; aedeagus with short triangular alae and without 
spines of setae (as in many Cylindrinotina), but with very 
deep triangle emargination on apical lobe dorsally and 
unusual inner sclerotisation. A critical analysis of the 
only preliminary phylogeny (which can not be used for 
classification) of the tribe is given. Three genera, Gnathelops 
Gebien, 1922, Camarothelops Kolbe, 1910 and Afrohelops 
Schawaller, 2012 are excluded from the tribe Helopini 
based on the structure of the cupuliform penultimate 
tarsomeres, labium (only for Gnathelops) and ovipositor 
(only for Afrohelops). The position of these genera in the 
family Tenebrionidae is unclear. The genus Physohelops 
Schuster, 1937 was included without argumentation in the 
tribe Apocryphini Lacordaire, 1859, but is returned here to 
the tribe Helopini.

Введение

Классификация трибы Helopini Latreille, 1802 
разработана не в полной мере. В XIX веке исследуемая 
группа рассматривалась в ранге подсемейства Helopinae 
c включением в нее множества неродственных групп 



современных подсемейств Lagriinae, Stenochiinae, 
Pimeliinae и Tenebrioninae [Lacordaire, 1859; Allard, 
1876, 1877; Seidlitz, 1896; Reitter, 1922a, b].

C середины XX  века большинство европейских 
специалистов в таксономических работах использует 
систему Антуана [Antoine, 1949], основанную на 
строении гениталий самца. Эта система была 
поддержана и усовершенствована Эспаньолом [Español, 
1956], который разделил подсемейство Helopinae 
на две трибы: Helopini Latreille, 1802 и Cylindrinotini 
Español, 1956. Ранг подсемейства Helopinae был снижен 
до трибы после работ по высшей классификации 
Tenebrioninae [Watt, 1974; Медведев, 1977; Doyen, 
Lawrence, 1979; Tschinkel, Doyen, 1980; Doyen, Tschinkel, 
1982  и  др.]. В  номенклатурном списке Бушара с 
соавторами [Bouchard et al., 2005] был приведен 
список подсемейств, триб и подтриб Tenebrionidae без 
аргументации синонимиии и рангов таксонов. Именно 
эта классификация Tenebrionidae c последующими 
добавлениями используется до настоящего времени 
[Matthews et al., 2010]. В  этой же работе система 
Эспаньола была без объяснений проигнорирована 
и триба Cylindrinotini синонимизирована с трибой 
Helopini. 

Впоследствии две группы Helopini, выделенные на 
основе структуры гениталий самца, половых протоков 
самки и строения личинок, были восстановлены в 
ранге подтриб Cylindrinotina и Helopina в составе 
трибы Helopini [Набоженко, 2005; Nabozhenko, 2008]. 
Спорный род Accanthopus Dejean, 1821, который 
предварительно включался Эспаньолом и Ардуаном 
в трибу Cylindrinotini [Español, 1956; Ardoine, 1958], 
был перенесен в подтрибу Helopina [Nabozhenko, Löbl, 
2008].

В работе использован материал Зоологического 
института РАН (Санкт-Петербург, Россия) и коллекции 
автора.

Результаты и обсуждение

Несмотря на то, что наличие двух филогенетических 
ветвей было обосновано с использованием признаков 
внешней и внутренней морфологии начиная с 
середины XX  века [Antoine, 1949; Español, 1956; 
Ardoine, 1958; Набоженко, 2005], а также подтверждено 
предварительными филогенетическими моделями с 
использованием генетических маркеров Cox1, Cox2 
мДНК и Mp20 яДНК [Stroscio et al., 2009; Alpagut 
Keskin et al., 2012; Набоженко и др., 2013], система 
трибы Helopini не была принята единогласно. До 
настоящего времени специалисты из разных стран 
руководствовались различными классификациями, 
в том числе и устаревшими системами XIX  века. 
Так, система Helopini интерпретировалась в рамках 
четырех основных классификаций, используемых 
независимо специалистами из разных регионов, 
причем применялась только часть системы и только 
для фауны Helopini конкретного региона:

1. Система Алларa [Allard, 1876, 1877], в которой 
роды искусственно были разделены на две группы 
по длине метавентрита, а потом по форме и 

блеску тела, использовалась восточноазиатскими и 
некоторыми европейскими специалистами (обзор 
работ представлен Набоженко и Андо [Nabozhenko, 
Ando, 2018]) только для восточноазиатских 
Helopini, где большинство видов было отнесено к 
центральноамериканскому роду Tarpela Bates, 1870. 
Остальные роды ими не рассматривались.

2. Слегка модифицированную систему Зайдлица 
[Seidlitz, 1896], в которой большинство видов 
Helopini было помещено в род Helops Fabricius, 1775, 
используют американские коллеги, которые, как и в 
середине XX века, признают только 3 рода, обитающие 
в пределах Нового света, а другие роды, выделенные 
в XIX  веке для американских Helopini европейскими 
энтомологами, автоматически и без объяснений были 
синонимизированы с Helops  s.  l. (полная синонимия в 
работе [Bousquet et al., 2018]).

3. Система Helopini  s.  str. Рейттера [Reitter, 
1922a,  b], где множество групп рассматривалось 
в ранге подродов в составе обширного сборного 
рода Cylindrinotus, использовалась до недавнего 
времени большинством отечественных и некоторыми 
европейскими исследователями (обзор работ 
представлен Набоженко [2001]).

4. Наиболее обоснованная система Антуана 
[Antoine, 1949] и Эспаньола [Español, 1956], основанная 
на строении гениталий самца, использовалась 
западноевропейскими специалистами и в общих чертах 
принимается нами [Набоженко, 2005; Nabozhenko, 
Ando, 2018]. До недавнего времени эта классификация 
применялась только в многочисленных работах по 
западнопалеарктическим Helopini, однако недавно 
была унифицирована для Helopini в объеме мировой 
фауны [Nabozhenko et al., 2016; Nabozhenko, Ando, 2018; 
Bousquet et al., 2018].

В настоящее время существует только одна 
филогенетическая модель для Helopini, основанная 
на признаках морфологии [Cifuentes-Ruiz et al., 2014], 
которую следует рассматривать как предварительную и 
неудачную. В этой модели использовались 30 видов из 
9  родов (результат неверной интерпретации, на самом 
деле  11), 67  морфологических признаков, однако не 
было представлено обоснование выбора модальности 
признаков. Для многих из них модальность была 
неверно определена, в ряде случаев признаки вообще 
приводились ошибочно. В  результате монофилия 
каждой из подтриб, Helopina и Cylindrinotina, остается 
недоказанной. В обсуждаемой модели использовалось 
множество признаков, в которых не выражены 
филогенетические отношения и с широким диапазоном 
изменчивости в пределах родов, подродов и даже 
популяций одного вида: форма антенн (нитевидные  / 
почти чётковидные), длина антенн (короткие, едва 
заходят за основание переднеспинки  / значительно 
заходят за основание переднеспинки), густота 
пунктировки (густая  / умеренно густая  / редкая), 
опушение (голова и переднеспинка с щетинками  / 
без щетинок), задние крылья (отсутствуют или плохо 
выражены  / полностью выражены), щетинки на 
парамерах (представлены / неочевидно), соотношение 
длины и ширины переднеспинки и т.д. Ряд признаков 
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в этой модели неверно интерпретирован. Так, у Helops 
perforatus Horn, 1880 железа сперматеки оказалась 
почему-то терминальной, а на самом деле железа у 
этого вида впадает вместе со сперматекой в вагину 
(вероятно, она в рассматриваемом случае повредилась 
в процессе изготовления препарата), у Helops cisteloides 
Germar, 1823 почему-то вся апикальная доля оказалась 
густо покрыта щетинками, тогда как это единственный 
неарктический вид, у которого только апикальная 
треть этой доли покрыта шипиками (не щетинками) 
и одновершинный эдеагус имеет очень сходное 
строение с таковым у палеарктической группы родов 
Helops (Helops, Raiboscelis Allard, 1876, Entomogonus 
Solier, 1848, Erionura Reitter, 1903, Hedyphanes 
Fischer von Waldheim, 1820). Такой тип апикальной 
доли эдеагуса интерпретируется авторами как 
плезиоморфный, хотя большинство Helopini мира, в 
том числе и ископаемые Helopina, имеет апикальную 
долю, равномерно полностью покрытую щетинками, 
и именно такой, катомоидный, тип эдеагуса может 
считаться плезиоморфным. Модальность всех более 
или менее пригодных для реконструкции филогении 
признаков почти во всех случаях определена авторами 
неверно. Наконец, Чифуентес-Руис с соавторами 
[Cifuentes-Ruiz et al., 2014] не использовали важнейшие 
признаки строения эдеагуса (алы апикальной доли, 
строение медиальной доли и  т.д.), стернита  VIII 
самца, гастральной спикулы, половых протоков 
самки, торакального соединения (лишь частично 
использован для неарктических видов), мембранозных 
образований ротового аппарата и брюшного отдела, 
характер окаймления абдоминальных вентритов 
и многие другие. В  результате подтриба Helopina 
оказалась в этой модели полифилетичной, а две 
монофилетические ветви трибы Helopini указанными 
авторами не принимаются. Учитывая многочисленные 
ошибки и неверную интерпретацию признаков, эта 
филогенетическая модель не может обсуждаться в 
дальнейшем.

Роды, положение которых в системе 
Tenebrionidae остается неясным. Нерешенной 
проблемой остаются афротропические роды 
Gnathelops Gebien, 1922, Camarothelops Kolbe, 1910, 
Afrohelops Schawaller, 2012, Microcatomus Pic, 1925, 
по формальным признакам отнесенные к Helopini. 
Гебин [Gebien, 1922] ревизовал сейшельский род 
Camarothelops и описал еще один род с Сейшельских 
островов  – Gnathelops. В  обоих случаях Гебин 
указал, что положение этих родов в семействе 
Tenebrionidae неясное, но предварительно они 
могут быть помещены в «Helopinae», поскольку 
внешне напоминают их. В  то же время Гебин сам 
отмечал крайне необычный для чернотелок ротовой 
аппарат, особенно строение прементума у Gnathelops. 
Ряд признаков свидетельствует о том, что этот род 
не может относиться к Helopini: предпоследний 
членик всех лапок с лопастинкой; субментум 
очень широкий, шире ментума, ментум с острыми 
выступающими передними углами, максиллярные 
апикальные пальпомеры неправильной формы, сильно 
асимметричные, четыре вершинных антенномера 

очень крупные, гораздо крупнее, чем предыдущие, 
все вместе такой же длины, как и антенномеры  1–7, 
образуют неясную булаву. Camarothelops также 
имеет лопастинку на предпоследнем тарзомере всех 
лапок и волосяную щетку на подошвенной пластике 
между коготками (Helopini без волосяной щетки) и не 
может быть отнесен к Helopini. Afrohelops Schawaller, 
2012, описанный из дождевых горных лесов Кении 
и Мозамбика [Schawaller, 2012], с сомнением может 
быть отнесен к Helopini. По меньшей мере яйцеклад 
Afrohelops kenyaense Schawaller, 2012, изображенный 
в статье, совершенно не похож на таковой у Helopini, 
поскольку коксит состоит только из 2 долей (у Helopini 
выражены 4  доли), 1-я  доля коксита не поперечная и 
без поперечных бакулей, вершинная доля коксита 
удлиненная (у  Helopini короткая, дисковидная), а 
гоностили апикальные (у  Helopini терминальные). 
Таким образом, этот род должен быть исключен из 
состава трибы Helopini.

Еще один род, Erulipus Fairmaire, 1903, который с 
XIX века находился в составе трибы Helopini, недавно 
был перенесен в качестве подрода в род Ainu Lewis, 
1894 (подсемейство Stenochiinae) [Yuan et al., 2018].

Неясным остается и положение монотипичного 
рода Microcatomus с Занзибара [Pic, 1925]. Очень 
краткое описание может подходить ко многим 
чернотелкам. В  качестве отличий Microcatomus от 
Helops  s.  l. и Catomus Allard, 1876 Пик указывает 
мелкозубчатые боковые стороны переднеспинки. Это 
вид пока остается в Helopini в неясном положении до 
изучения типового материала.

Положение рода Physohelops Schuster, 1937. Род 
Physohelops (Ирак, Бакуба) был описан в составе трибы 
Helopini, но впоследствии по непонятным причинам и 
без аргументации был перемещен в трибу Apocryphini 
Lacordaire, 1859 [Löbl et al., 2008]. Нам не удалось 
выяснить, кто и почему это сделал. На основе изучения 
типового материала [Nabozhenko, 2005] нами было 
установлено, что род относится к подрибе Helopina 
трибы Helopini и близок, вероятно, к номинативному 
подроду Euboeus  s.  str. Boieldieu, 1865 по строению 
головы и проторакса, имея при этом полушаровидные 
надкрылья и объемную субэлитральную полость. 
Изображение паратипа дано в работе Набоженко 
[Nabozhenko, 2005]. Таким образом, род должен быть 
исключен из трибы Apocryphini и помещен в Helopini.

Положение рода Accanthopus в трибе Helopini. 
Род Accanthopus с двумя видами из Южной Европы 
длительное время относился к трибе Helopini в ранге 
отдельной подтрибы Enoplopina Solier, 1848 [Reitter, 
1922a], в составе трибы Cylindrinotini [Ardoine, 1958] 
или подтрибы Helopina [Nabozhenko, Löbl, 2008], 
однако отличия этого рода от остальных Helopini столь 
существенны, что целесообразно восстановить для 
него отдельную подтрибу Enoplopina. Принадлежность 
Accanthopus к трибе Helopini подтверждается 
молекулярно-генетическими исследованиями [Kergoat 
et al., 2014; Soldati et al., 2017]. Ниже дана его краткая 
морфологическая характеристика (приводятся только 
признаки, которые отличают подтрибу от остальных 
Helopini). Подробный диагноз для двух других 
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Рис. 1–8. Accanthopus velikensis, детали строения.
1 – эпифарингеальная поверхность лабрума; 2 – внутренний скелет птероторакса; 3 – защитные железы; 4 – внутренний стернит VIII самца; 

5 – гастральная спикула; 6 – эдеагус, вид снизу; 7 – апикальная доля эдеагуса, вид сверху; 8 – половые протоки самки. msfa – мезапофиз, mtfa – 
метапофиз, mspl – мезоплеврон, mtpl – метаплеврон, ten – тендон (прикрепление жилы), msci – мезококсальная выпуклость, st – ствол; v – вагина, 
vscl – вагинальная склеротизация, ov – яйцевод, bds – базальный проток сперматеки, sp – сперматека, ag – железа сперматеки.

Figs 1–8. Accanthopus velikensis, details of structure.
1 – epipharyngeal surface of labrum; 2 – inner skeleton of pterothorax; 3 – defensive glands; 4 – male sternite VIII; 5 – gastral spicula; 6 – aedeagus, 

ventral view; 7 – apical lobe of aedeagus, dorsal view; 8 – female genital tubes. msfa – mesofurcal arm, mtfa – metafurcal arm, mspl – mesopleuron, mtpl – 
metapleuron, ten – tendon, msci – mesocoxal inflection, st – stalk; v – vagina, vscl – vaginal sclerotisation, ov – oviduct, bds – basal duct of spermatheca, 
sp – spermatheca, ag – accessory gland.

184                                                                                                   М.В. Набоженко



подтриб (Helopina и Cylindrinotina) приведен в работе 
Набоженко и Андо [Nabozhenko, Ando, 2018].

Подтриба Enoplopina Solier, 1848, subtrib. resurr.

Типовой род Accanthopus Dejean, 1821 (= Enoplopus 
Solier, 1848) (рис. 1–8).

Диагноз. Тело черное, умеренно блестящее, очень 
широкое, сильно выпуклое, полушаровидное.

Голова. Важнейшим отличием Accanthopus 
от Helopina, Cylindrinotina и вообще от всех 
тенебрионид является стридуляционный аппарат, 
расположенный в основании эпикраниума и на 
внутренней стороне переднего края пронотума. 
Стридуляционный аппарат состоит из длинного 
резкого узкого поднятия, начинающегося в районе 
окципута и продолжающегося до основания лобной 
части (у A. velikensis Piller et Mitterpacher, 1783), или 
спрятан под переднеспинкой (у  A.  reitteri (Brenske, 
1884)). На поднятии расположено от 135 до 150 
очень мелких поперечных насечек, которые при 
дорсовентральном движении головы трутся о 
выемку на внутренней стороне пронотума и создают 
стридуляцию [Dudich, 1920]. Ментум с медиальным 
выступающим бугром у самцов и медиальным 
поднятием у самок. Эпикраниум без височных 
бороздок, отходящих от глаз с вентральной стороны. 
Эпифаринкс такого же строения, как в подтрибе 
Helopina трибы Helopini, с вырезкой посередине 
(рис. 1).

Проторакс сильно поперечный, с наибольшей 
шириной в основании, с сильно уплощенными 
наружными краями прогипомер. Внутренняя сторона 
пронотума с углублением, входящим в состав 
стридуляционного аппарата.

Надкрылья полушаровидные, с глубокими рядами 
бороздок. Эпиплевры очень широкие, их ширина 
примерно равна ширине метавентрита, в 5  раза 
шире, чем боковые стерниты птероторакса (мез- и 
метэпистерны).

Метавентрит очень короткий и очень 
широкий, его ширина в 5  раз больше длины, а длина 
примерно равна диаметру мезококсальных впадин. 
Метэндостернит (рис. 2)  без ламины, тендоны отходят 
от полукруглых выростов в основании метапофизов, 
ствол метэндостернита очень короткий и широкий, в 
передней части ствола выражена короткая поперечная 
загнутая вниз пластинка.

Брюшные защитные железы почти не отличаются 
от таковых у Helopini, но микроскульптура из 
пузыревидных бугорков с внутренней стороны 
отсутствует, а размер правой и левой желез одинаковый 
(рис. 3). 

Гениталии и терминалии самца. VIII  стернит 
без глубокой вырезки посередине, только широко 
дуговидно выемчатый (рис.  4). Гастральная спикула 
с несоединенными вершинами ветвей, ветви сильно 
расширенные посередине, ее лопасти крупные, сильно 
вогнутые, лунковидные (рис.  5). Эдеагус сильно 
отличается от любого типа у Helopini: апикальная доля 
с короткими алами в виде треугольника с вентральной 

стороны, которые прикрывают только часть базальной 
доли; апикальная доля без видимых щетинок 
или шипиков, короткая, сильно утолщенная (при 
рассмотрении сбоку), посередине с очень глубоким 
и резким продольным вдавлением в вершинной 
части, разделяющим ее на две половины, вдавление 
доходит до вершины; внутренняя часть апикальной 
доли с резкой отчетливой продольной областью 
склеротизации, которая раздваивается на вершине 
(рис. 6, 7).

Гениталии и половые протоки самки. Яйцеклад не 
отличается от такового у остальных Helopini. Вагина 
на вершине склеротизованная, базальный проток 
выражен, сперматека с двумя длинными каналами (как 
у Catomus), но железа не превышает сперматеку по 
длине (рис. 8).

Ноги. Передние бедра с очень крупным зубцом на 
внутренней стороне. Передние и средние лапки самца 
не расширенные. Передние голени слабо изогнутые. Все 
голени с золотистым густым опушением в вершинной 
четверти на внутренней стороне.

Состав подтрибы: Accanthopus velikensis Piller et 
Mitterpacher, 1783, Accanthopus reitteri (Brenske, 1884).
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