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Резюме. Цель. Целью работы является анализ географических связей Tenebrionidae, результат которого должен 
лечь в основу фауногенеза Тетийской области Палеарктики. Методы. В основу работы был положен материал, 
собранный авторами в различных республиках и областях Кавказа, юга европейской части России, Казахстана и 
Северной Африки за 50 лет (с 1961 по 2016 год), а также обширные литературные данные. Для анализа сходства 
фаун Тетийской области использовался кластерный анализ на основе коэффициента сходства Жаккара, учитываю-
щий положительные совпадения. Инвазивные виды не включались в анализ. Результаты. Дан обширный обзор 
истории изучения Tenebrionidae Западной Палеарктики с середины XIX века до наших дней. Намечены основные 
направления современных исследований. В Тетийской области распространены 403 рода чернотелок, включая лес-
ные группы тропического происхождения, транспалеарктические и космополитные виды, что составляет 63% от всех 
известных палеарктических родов (640 родов) тенебрионид. Три четверти из них (304 рода, или 75%), объединяю-
щих 5674 вида, составляют преимущественно ксерофильные роды, не встречающиеся за пределами области или 
представленные лишь очень небольшим количеством видов из пограничных с ней регионов. Доказательства общего 
исторического развития тенебрионидофауны проявляются в количестве 24 общих (тетийских)  родов, широко рас-
пространенных в Тетийской области или немного выходящих за ее границы, но имеющих очень высокое видовое и 
подродовое разнообразие (вероятно, и центр происхождения) в пределах именно этого региона. Cущественная доля 
(61%) общететийских родов, высокое разнообразие крупных палеарктических родов Tenebrionidae в западной и во-
сточной частях Тетийской области, а также наличие комплекса супралиторальных реликтов древних морей (Запад-
ный Тетис и Восточный Паратетис) из рода Ectromopsis свидетельствуют о единой области формирования фауны 
чернотелок, исторически связанной с эпиконтинентальным палеогеновым океаном Тетис. Выделяется 
2 суперрегиона  (с западно-тетийским и восточно-тетийским комплексами таксонов), каждый из которых разделен на  
несколько субрегонов, отличающихся высоким уровнем таксономического разнообразия. Это деление основано на 
анализе количества видов и родов, а также уровне эндемизма Tenebrionidae. Наибольшее родовое, видовое разно-
образие, а также количество эндемиков отмечается в Северной Африке и Средней Азии. Кластерный анализ общих 
для области родов, тетийских родов, общих для области видов и рода Blaps на всех дендрограммах показывает 
сходство фаун Анатолии и Балкан, Кавказ сходет по видовому и родовому составу с Ираном. На всех дендрограм-
мах с большей или меньшей четкостью выделяются два выделенных ранее супперрегиона. При анализе тетийских 
родов Аравийский полуостров и Северная Африка имеют древние связи с двумя суперрегионами, а при анализе 
всех видов Тетийской области Арабский полуостров и Ближний Восток имеют древние связи с западно-тетийской и 
восточно-тетийской фаунами. Заключение. Тенебрионидофауна ряда регионов Тетийской области формировалась 
по островному типу. Анализ распределения и таксономического разнообразия чернотелок свидетельствует о дли-
тельном развитии тенебрионидофаун прибрежных и островных экосистем океана Тетис, а впоследствии независи-
мом расцвете фауны тенебрионид в различных районах тетийского пустынно-степного пояса по мере отступления 
вод океана, аридизации и орогенеза. При этом в островных горных лесах Анатолии и Атласа с позднетретичной 
флорой сохранились реликтовые элементы палеогенового происхождения. 
Ключевые слова: Западная Палеарктика, Tenebrionidae, история изучения, Тетис, Восточный Паратетис, сходство 
и различие фаун. 
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Abstract. Aim. The aim of the work is to analyze the geographic relationships of the family Tenebrionidae, which should be 
the basis of faunogenesis of the Tethys region of Palaearctic. Methods. The work is based on the material collected by the 
authors in the various regions of the Caucasus, the south of the European part of Russia, Kazakhstan and North Africa dur-
ing 50 years (from 1961 to 2016), as well as the extensive literature data. We used the cluster analysis based on the Jaccard 
similarity coefficient which considers the positive coincidences for analysis the Tethys region tenebrionid faunas. Invasive 
species are not included in the analysis. Results. Extensive review of the history of study of Western Palaearctic Tenebrio-
nidae from the mid-19th Century to the present day is given. The main directions of contemporary research are marked. Four 
hundred three genera of darkling beetles are distributed in the Tethys region including dendrophilous groups with tropical 
origin, transpalaearctic and cosmopolitan species, that represent 63% of all known Palaearctic tenebrionid genera 
(640 genera). Three quarters of them (304 genera or 75%) combining 5674 species include mainly xerophilous genera that 
are not found outside the region or presented only by very small number of species in the neighboring territories. Evidences 
of a common historical development of tenebrionid fauna appear in the 24 common widespread Tethys genera, which may 
be slightly spread beyond the boundaries, but have a very high diversity of species and infrageneric (probably a center of the 
origin) diversity within the Tethys region. The significant part (61%) of common Tethys genera, the high diversity of large 
Palaearctic genera of Tenebrionidae in the western and eastern parts of Tethys region, as well as the presence of complex 
of supralittoral relics of marine paleobassins (Western Tethys and Eastern Paratethys) from the genus Ectromopsis, indi-
cates a single area of faunogenesis of darkling beetles, which is historically related with epicontinental Paleogene Tethys 
Ocean. Two super-regions (with western Tethys and eastern Tethys complexis of taxa) are allocated. These two regions are 
divided on several subregions which differ by high level of taxonomic diversity. The division is based on the analyses of spe-
cies and generic abudance and level of an endemism. Claster analyses of common to the region genera, Tethys genera, 
common to the region species and the genus Blaps shows similarity of Anatolia and the Balkan region faunas; the Caucasus 
is similar to Iran. Two early allocated super-regions are more or less clearly revealed on all dendrograms. The Arabian Pen-
insula and North Africa have ancient relations with both super-regions based on the analyses of Tethys genera, and the Ara-
bian Peninsula and the Middle East have ancient relations with both super-regions using analyses of all tenebrionid species 
of the Tethys region. Conclusion. The faunogenesis of several subregions of the Tethys region was formed as island type. 
Analysis of the distribution and taxonomic diversity of darkling indicates a long-time development of the tenebrionid fauna in 
coastal and island ecosystems of the Tethys Ocean, and later an independent prime of this fauna in different areas of the 
Tethys desert-steppe region with the retreat of ocean water, aridity and orogeny. At the same time, faunistic elements of relic 
type of Paleogene origin are preserved and evoluted in the mountain island forests in Anatolia, the Middle East and the Atlas 
with the Late Tertiary relict flora. 
Keywords: Western Palaearctic, Tenebrionidae, history of study, Tethys, Easten Paratethys, similarity and differences of 
faunas. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Жуки-чернотелки (Tenebrionidae) – круп-

нейшее семейство жесткокрылых, представите-
ли которого распространены на всех континен-

тах, кроме Антарктиды (однако на некоторых 
островах Антарктики тенебриониды обитают). 
Характерной особенностью чернотелок являет-
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ся разделение на две условные экологические 
группы: лесные мезофилы и ксерофильные 
обитатели открытых ландшафтов. В пустынях и 
полупустынях тенебриониды используются в 
качестве группы-эдификатора и часто служат 
объектом модельных исследований адаптаций 
беспозвоночных к аридным условиям среды. 
Чернотелки, за исключением подсемейства Al-
leculinae и трибы Crypticini, не характерны для 
луговых экосистем, что связано с отсутствием 
глубоких трофических (в том числе и историче-
ских) связей с покрытосеменными. При этом 
разнообразие некоторых групп (например три-
бы Helopini, Blaptini, Platyscelidini) в альпий-
ских лугах связано не с растительностью, а 
термо-эдафическим фактором и историческими 
причинами. Недавние исследования подтверди-
ли, что Tenebrionidae не связаны тесно в своей 
эволюции с изменением растительности [1]. 
Большинство тенебрионид являются сапро- и 
детритофагами, значительно в меньшей мере 
неизбирательными фитофагами, личинки дет-
ритофагов часто являются ризофагами, многие 
лесные виды в своем развитии связаны с пло-
довыми телами и мицелием древесных грибов, 
некоторые представители семейства (триба Hy-
pophlaeini) отмечены в качестве факультатив-
ных хищников подкорных жуков. 
О коэволюции лишайников и жуков-
чернотелок, вероятно, может идти речь в случае 
трибы Helopini и некоторых тропических 
групп, имаго которых являются лихенофагами 
(со всем спектром специализации от монофагии 
до полифагии), а личинки почвенными ризо-
фагами [2]. Для тенебрионид (особенно ксеро-
фильных) характерно наличие большого числа 
бескрылых, нелетающих (с различной степени 
редуцированными крыльями) или ограничен-
ных в дальности полета видов. Все перечислен-
ные свойства послужили условием формирова-
ния множества узколокальных эндемичных для 
многих регионов таксонов различного ранга, а 

тесная связь чернотелок с почвой (особенно с 
ее механическим составом) способствовала 
формированию высокоспециализированных 
форм. Таким образом, отсутствие узкой пище-
вой специализации, ограниченные возможности 
к перемещению в пространстве и высочайшее 
таксономическое разнообразие, сопровождаю-
щееся глубокой морфологической специализа-
цией, делают чернотелок очень удобным объ-
ектом для фауно-генетических реконструкций и 
выявления биогеографических связей биот раз-
личных областей земного шара. 

Одним из регионов с высоким разнообра-
зием предствителей семейства Tenebrionidae 
является тетийская пустынно-степная область 
Палеарктики. Для многих тенебрионид Старого 
Света эта территория стала ареной эволюции, 
диверсификации и расселения. Исследования 
биогеографических связей и построение фауно-
генетических реконструкций на основе фауны 
чернотелок этого региона предпринимались 
неоднократно (см. ниже историю изучения), 
однако акцент большинства работ был смещен 
в сторону сравнительной характеристики реги-
ональных фаун этой обширной территории. 
Необходимость всеобъемлющего биогеографи-
ческого анализа с использованием значительно 
дополненных к настоящему времени данных по 
систематике и распространению тенебрионид 
давно уже назрела. В данной работе сделана 
попытка восполнить этот пробел и объединить 
обширные сведения по фауне чернотелок Те-
тийской области от Западного Средиземномо-
рья до Тянь-Шаня и Памиро-Алая в долготном 
направлении и от Казахстана до северо-
западного побережья Индийского океана в ши-
ротном направлении. Целью работы является 
анализ географических связей, результат кото-
рого должен лечь в основу фауногенеза этой 
обширной территории на примере семейства 
Tenebrionidae. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

В основу работы был положен материал, 
собранный авторами в различных республиках 
и областях Кавказа и юга европейской части 
России за 50 лет (с 1961 по 2016 год) и храня-
щийся в различных отечественных и зарубеж-
ных учреждениях, перечень которых приведен 
ранее [3]. При построении дендрограмм ис-
пользовался кластерный анализ на основе ко-
эффициента сходства, учитывающий положи-
тельные совпадения, а именно коэффициента 
Жаккара  (число общих видов к общему числу 
видов в двух списках). Инвазивные виды не 
включались в анализ. Для дендрограммы сход-

ства использовались данные не всех стран Сре-
диземноморья, а только территорий, наиболее 
отражающих региональные особенности, в том 
числе и эндемизм (например, для анализа так-
сонов Северной Африки взят Алжир, в котором 
представлена как Сахара, так и крупнейший 
горный массив Атлас, а фауна тенебрионид по 
уровню эндемизма и таксономической структу-
ре вполне отражает североафриканскую часть 
Палеарктики). 

В целях оптимизации текста и облегче-
ния восприятия авторы и годы таксонов не 
приводятся. Все они указаны в каталоге пале-
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арктических жесткокрылых [4], а также до-
ступны в интернете для работ, опубликованных 
позже. Границы Тетийской области (как и сам 
термин) рассмотрены в работе [5]. 

В работе использованы фотографии 
Pimelia К.В. Макарова и Omophlus С.В. Колова, 

заимствованные с сайта «Жуки и колеоптеро-
логи» 
(https://www.zin.ru/animalia/coleoptera/rus/), за 
что авторы сердечно благодарны web-
редактору сайта А.Л. Лобанову и упомянутым 
коллегам. 

 
КРАТКИЙ ОЧЕРК ИСТОРИИ ИЗУЧЕНИЯ TENEBRIONIDAE  

ЗАПАДНОЙ ПАЛЕАРКТИКИ 
Цель этого раздела – показать, что жуки-

чернотелки являются одной из наиболее изу-
ченных групп Западной Палеарктики и, соот-
ветственно, как нельзя лучше подходят для за-
дач, поставленных выше. Изучением тенебрио-
нид Западной Палеарктики занимались сотни 
исследователей, начиная с К. Линнея, 
Й. Фабрициуса и П.С. Палласа в конце 
XIX века. В рамках представленного обзора мы 
не имеем возможности сделать подробный ис-
торический очерк и вынуждены остановиться 
только на исключительно важных работах и 
ключевых исследователях с середины XIX века, 
что нисколько не умаляет заслуг не упомяну-
тых ниже авторов в познании чернотелок Те-
тийской области. Кроме того, подробные све-
дения об экспедициях и работах отечественных 
энтомологов до 1845 года можно почерпнуть из 
труда В. Мочульского [6], история изучения 
энтомофауны Средней Азии до середины 1960-
х годов тщательно разобрана в монографии [7], 
а полная библиография по чернотелкам Кавказа 
до 2011 года представлена в работе [3]. По-
скольку библиография по таксономическим 
работам приведена в общедоступном каталоге 
палеарктических жесткокрылых [4], мы во мно-
гих случаях опускаем в этом разделе библио-
графические ссылки (это не касается ревизий, 
вышедших после 2008 года). Обзор приводится 
по историческим этапам, преимущественно с 
запада на восток. Работы по общей классифи-
кации чернотелок не учитываются в силу спе-
цифики данной работы.  

 
Первый этап (до последней трети XIX века) 

Первую половину и середину XIX века 
можно назвать описательным периодом, в те-
чение которого были представлены начальные 
обширные списки с новыми таксонами из раз-
личных регионов. После многочисленных опи-
саний видов тенебриоидных групп и построе-
ния классификации жесткокрылых в работах 
выдающегося энтомолога П. Латрейля 
(P. Latreille) в период с 1804 по 1829 год, а так-
же каталогов П. Дежана (P.F.M.A. Dejean), 
опубликованных с 1821 по 1834 год, начали 
выходить обзорные труды по Европе и Север-
ной Африке (в том числе и странам Средизем-

номорья) с описанием значительного количе-
ства видов Tenebrionidae, и связаны они были с 
исследованиями 1832–1838 годов французских 
энтомологов Г. Брулле (G.A. Brullé) и 
Ф. Гверина-Меневиля (F.M. Guérin-Méneville) 
на Балканском полуострове и в Западном Сре-
диземноморье.  

Выдающийся вклад в познание черноте-
лок Западной Палеарктики внес А. Солье 
(A.J.J. Solier), который в период с 1834 по 
1848 год опубликовал таксономические обзоры 
с полной библиографией и описаниями всех 
известных видов тенебрионид из современных 
триб Tentyriini, Pimeliini, Asidiini, Akidini, Ade-
lostomini, Scaurini, Blaptini.  

В 1844–1853 годах под редакцией немец-
кого малаколога из Нюрнберга Г. Кюстера 
(H. Küster) выходит 20-томная серия «Die Käfer 
Europas». В этой работе приводятся все извест-
ные на тот момент европейские виды жуков-
чернотелок (включая европейскую часть Рос-
сийской Империи) с литературными ссылками, 
часто со сравнительным диагнозом и географи-
ческим распространением. В описании новых 
видов Кюстер указывает авторство многих эн-
томологов Европы, предоставивших материал 
для изучения.  

Нельзя не упомянуть многотомник 
«Fauna Insectorum Europae» известного немец-
кого энтомолога Э. Гермара (E.F. Germar), в 
10 томах которого с 1814 по 1847 год приведе-
ны списки по тенебриоидным семействам с 
описанием новых таксонов.  

Среди европейских работ 40-х годов 
XIX века следует отметить две крупные сводки 
1846 года французского энтомолога 
П.И. Лукаса (P.-H. Lucas), работавшего в рам-
ках комиссии по разведке Алжира и участво-
вавшего в длительной экспедиции на Кипре. 
В одном только обзоре по насекомым Северной 
Африки он описал более 30 видов чернотелок.  

C 1853 по 1870 год французкий фаунист 
М. Мульсан (М.E. Mulsant) с соавторами вы-
пускает обширную серию «Естественная исто-
рия жуков Франции» и ряд обзорных таксоно-
мических работ, где подробнейшим образом 
описывает и переописывает известных к тому 
времени чернотелок Франции (в том числе и 
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новые таксоны). Он приводит исчерпывающую 
библиографию и синонимию по каждому виду 
и дает обширные диагнозы. Важнейшей заслу-
гой М. Мюльсана можно считать усовершен-
ствование родовой и подродовой классифика-
ции некоторых групп тенебрионид, а также 
сведения по экологии и биотопическому рас-
пределению видов, что было не свойственно 
для работ того времени.  

Другой французский исследователь, 
Л. Рейш (L. Reiche), выпустил серию работ по 
энтомофауне французских колоний на Ближнем 
Востоке и в Северной Африке, а также ряд об-
щих обзоров по циркумсредиземноморской фа-
уне в период с 1860 по 1878 год, сделав пре-
красные описания чернотелок с современных 
территорий Израиля, Сирии, Иордании, Тур-
ции, Алжира и др. Следует отметить, что 
Л. Рейш отличался взвешенным подходом к 
оценке таксономического веса признаков и 
учитывал полиморфность видов. Большинство 
его таксонов в настоящее время являются ва-
лидными.  

Существенный вклад в познание Tenebri-
onidae Канарских островов в середине 60-
х годов XIX века внес британский энтомолог 
Т.В. Волластон (T.V. Wollaston), описавший 
80% известных к настоящему времени видов 
чернотелок этого архипелага.  

Обширные пространства Российской 
Империи в означенный период активно иссле-
довались по поручению императоров Алек-
сандра I и Николая I. Наиболее выдающиеся 
работы, содержащие важнейшие сведения по 
тенебрионидам Кавказа и Средней Азии, были 
опубликованы в 4 томах «Entomographia Imperii 
Rossici» (с 1820 по 1821) Г.И. Фишером Вальд-
геймом (G. J. Fischer von Waldheim), в обзорных 
работах Х. Стевена (C. Steven), в том числе в 
обзоре опатроидных и тентирииформных чер-
нотелок юга Российской Империи.  

Немецкий медик и естествоиспытатель 
Ф. Геблер (F. Gebler) в период с 1829 по 
1847 год выпустил ряд фаунистических и так-
сономических работ с описанием тенебрионид 
из Сибири, Северного и Восточного Казахста-
на.  

Б. Зубковым (B. Zoubkoff) была предпри-
нята экспедиция в Закаспийскую область и Ту-
ран (современная территория Казахстана, 
Туркменистана и Кыргызстана), откуда были 
впервые описаны 15 видов чернотелок с 1829 
по 1833 год.  

В 1829 году Академией наук в Санкт-
Петербурге организуется большая естественно-
научная экспедиция на Кавказ, в которой из 
зоологов участвует петербургский энтомолог 

Э. Менетрие (E. Ménétriés). Маршруты экспе-
диции пролегают по Эльбрусу, Дагестану 
(хр. Тарки-Тау, Дербент) и Восточному Закав-
казью (Баку, Зуванд, Ленкорань, Талыш, Шах-
Даг). По материалам экспедиции Э. Менетрие 
описывает 126 новых видов насекомых, в том 
числе и множество чернотелок [8]. В 1839–
1841 годах зоолог Казанского университета 
М. Леман организует экспедицию на юго-
восток европейской части России (Оренбург, 
Башкирия) и в Среднюю Азию (Туркменистан, 
Бухара). Энтомологические сборы этой экспе-
диции обрабатывал Э. Менетрие, существенно 
дополнивший сведения о чернотелках этой тер-
ритории [9]. В конце жизни Менетрие опубли-
ковал небольшую, но информативную работу 
со списком жуков Нахичевани и Северного 
Ирана [10]. Подробная биография и библио-
графия этого выдающего отечественного зоо-
лога даны в отдельном очерке [11]. Очень ак-
тивную экспедиционную, музейную и публика-
ционную деятельность проводил 
В. Мочульский, описавший более 80 видов те-
небрионид из Тетийской области в период с 
1839 по 1872 год. Более половины из описан-
ных им таксонов впоследствии были сведены в 
синонимы.  

Наконец, необходимо упомянуть двух-
томник Ф. Фальдермана (F. Faldermann) «Fauna 
Entomologica Trans-Caucasica» с исчерпываю-
щим на тот момент каталогом закавказских 
чернотелок, в том числе с описанием множе-
ства видов и родов преимущественно из триб 
Pimeliini и Helopini. 

 
Второй этап (последняя треть XIX  – первая 
половина XX века) 

Второй этап заслуженно можно назвать 
ревизионным. Накопление объемного материа-
ла и описание фаун обширных территорий За-
падной Палеарктики  способствовало всплеску 
очень большого количества таксономических 
публикаций и, как следствие, капитальных ре-
визий, но уже не по регионам, а по родам и 
надродовым таксонам. Немалую роль в этом 
сыграли коммерческие энтомологи во главе с 
О. Штаудингером (O. Staudinger) и Э. Райтером 
(E. Reitter), делавшие массовые сборы (или 
оплачивавшие их) в ранее недоступных регио-
нах и подогревавшие страсть к коллекциониро-
ванию в европейском высшем свете.  

Среди выдающихся колеоптерологов 
конца XIX – начала XX века, изучавших тене-
брионидофауну Тетийской области, можно 
назвать Г. Краатца, Л. Хейдена, Э. Райтера, 
Г. Зайдлица, Э. Алларда, А.П. Семенова-Тян-
Шанского и др., ревизовавших многие трибы 
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жуков-чернотелок в объеме Палеарктики или, в 
отдельных случаях, мировой фауны.  

В первую очередь необходимо отметить 
капитальные ревизии Э. Алларда по трибам 
Helopini и Blaptini, родам Asida и Sepidium, 
опубликованным по коллекционным материа-
лам европейских музеев в период с 1865 по 
1882 год.  

Многотомная ревизия палеарктических 
Tenebrionidae с пересмотром системы многих 
родов и обсуждением родственных связей вы-
полнена Г. Зайдлицем (с 1893 по 1898). Глав-
ным достижением этой работы стала усовер-
шенствованная классификация рода Blaps, ис-
пользующаяся, за неимением другой, по сей 
день, а также подробные определительные таб-
лицы для палеарктических тенебрионид, вклю-
чая пыльцеедов.  

Значительно дополнил фауну предгорий 
и среднегорий Тянь-Шаня Г. Краатц (G. Kraatz), 
описавший в течение 8 лет (с 1880 по 1888 год) 
более 20 таксонов чернотелок триб Pimeliini, 
Blaptini, Tentyriini из Маргелана, Оша и Самар-
канда, Туркменистана. Ряд крупных таксоно-
мических работ по тенебрионидам Тянь-Шаня 
и Алая Г. Краатц опубликовал совместно с 
Л. Хейденом (L. Heyden). Главнейшей заслугой 
Г. Краатца была объемная ревизия триб 
Erodiini, Tentyriini, Akidini, Pimeliini и Zophosini 
Палеарктики, где он описал 74 новых таксона 
преимущественно из пустынь Средней Азии, 
Ближнего Востока и Северной Африки [12].  

Следует также отметить 
10 фаунистических работ «кабинетного» энто-
молога Ф. Бауди (F. Baudi), составленных по 
коллекциям итальянских и крымского музеев в 
период с 1874 по 1877, в которых приведено 
распространение, частично синонимия и перео-
писание многих тенебрионид Южной Европы и 
Ближнего Востока.  

Среди работ Э. Райтера особо необходи-
мо выделить его 16 объемных определительных 
таблиц по палеарктическим тенебрионидам, 
опубликованных в период с 1893 по 1922 год, 
многие из которых до настоящего времени не 
потеряли актуальности. В этих таблицах обоб-
щен колоссальный материал, собранный в том 
числе в кавказских и североафриканских экспе-
дициях Г. Ледера, оплаченных Э. Райтером. В 
начале XX века вышла серия работ Э. Райтера 
по жукам-чернотелкам Ирана и Анатолии, со-
бранных в экспедициях Б. Бодемейера (B. 
Bodemeyer), что существенно обогатило знания 
о чернотелках горных систем Эльбурс, Загрос, 
Тавр, Понт, вулканов внутренней Анатолии. 
Особенно много видов было описано среди 
Pedinini, Helopini и Tentyriini (преимуществен-

но Calyptopsis). После экспедиций Г. Ледера и 
существенных дополнений к фауне жесткокры-
лых Кавказа, в конце XIX – начале XX века 
вышел ряд каталогов Европы и Кавказа с уча-
стием Э. Райтера и его коллег [13–15].  

Не менее важны работы А. Шустера 
(A. Schuster) по Ливии, Ближнему Востоку и 
горной части Средней Азии, в которых он реви-
зовал роды Caenoblaps, Pachychilina и Pachychi-
la (Tentyriini), описал ряд видов Blaptini из ро-
дов Dila и Blaps, а также сделал исчерпываю-
щую к тому времени ревизию рода Laena Пале-
арктики с описанием ряда видов из Ближнего 
Востока [16]. Он также внес существенный 
вклад в познание чернотелок Ирана (особенно 
Иранского Белуджистана), Ирака, Сирии, Егип-
та, Палестины, Саудовской Аравии, Ливии, 
Марокко, Средней Азии, опубликовал несколь-
ко десятков таксономических работ с 1914 по 
1940 год.  

В Западной Европе и Северной Африке 
наиболее активно работал известный испанский 
энтомолог М. Эскалера (M. Escalera), внесший 
неоценимый вклад в изучение фауны Tenebrio-
nidae Марокко и Иберийского полуострова. Он 
опубликовал более трех десятков работ по ма-
рокканским чернотелкам (в том числе по Akis, 
Pachychila, Crypticus, Heliotaurus, Sepidium) и 
ревизовал в многочисленных работах очень 
разнообразную и богатую видами в этом реги-
оне трибу Asidini.  

Итальянские колонии в Африке (в основ-
ном Ливию и Египет) в первой половине 
XX века исследовал Е. Гриделли (E. Gridelli), 
описавший более 40 видов (преимущественно 
подсемейства Pimeliinae) из Северной Африки. 
Позже Е. Гриделли обработал обширный мате-
риал, собранный в Афганистане, выпустив ка-
талог чернотелок этой страны, включавший  
более 25 новых видов [17]. До настоящего вре-
мени настольным пособием для европейских 
колеоптерологов служит известный каталог 
жуков Италии, в котором список тенебрионид 
составлял Е. Гриделли [18].  

Несколько сотен коротких описательных 
работ по тенебриоидным жукам Западной Па-
леарктики выпустил М. Пик (M. Pic). Северную 
Африку в первой половине XX века также ис-
следовал П. Пейеримнов (P. Peyerimhoff), опуб-
ликовавший с 1907 по 1949 год несколько де-
сятков заметок «Nouveaux coléoptěres du Nord-
Africain» с описанием многих видов чернотелок 
из подсемейств Pimeliinae, Alleculinae, Lagriinae 
и др.  

Отечественные исследования Tenebrio-
nidae конца XIX – первой половины XX века 
связаны с именами А.П. Семенова-Тян-
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Шанского, Н.Н. Богданова-Катькова, Г.Г. 
Якобсона, А.Н. Рейхардта и А.В. Богачева. От-
дельного обсуждения требуют работы 
А.П. Семёнова-Тян-Шанского. В экспедициях 
русских путешественников (в том числе и его 
отца П.П. Семёнова-Тян-Шанского) велся ин-
тенсивный сбор энтомологического материала, 
в конце 80-х годов XIX столетия попавший на 
обработку к А.П. Семёнову, который описал из 
этого региона и из Ирана более 120 видов чер-
нотелок из 16 родов, включая и многие энде-
мичные псаммофильные роды, среди которых 
высокоспециализированные псаммофильные 
группы Ammozoum, Argyrophana, Earophanta, 
Habrobates, Colphosphena, Leptosphena, Halam-
mobia, Microblemma, Petria, Przewalskia, Reit-
terella, Remipedella, Weisea [19, 20 и многие 
другие]. Столь серьезное дополнение к фауне 
чернотелок, многих других жуков (всего им 
описано более 1000 видов и 120 родов жуков), а 
также анализ ареалов жесткокрылых на основе 
крупнейших каталогов того времени В. Юнка 
(W. Junk, 1910–1934) и А. Винклера  
(A. Winkler, 1924–1932) позволили пересмот-
реть взгляды на географические связи жестко-
крылых Палеарктики и обосновать новое зоо-
географическое деление этой части суши [21], 
выделив Среднюю Азию в отдельную подоб-
ласть как один из центров происхождения и 
разнообразия. Эта работа намного опередила 
зоогеографические постулаты того времени, 
основанные преимущественно на распростра-
нении позвоночных.  

Н.Н. Богданов-Катьков, на заре своей ка-
рьеры (в 1914–1915 годах) занимавшийся так-
сономией трибы Tentyriini, составил полный 
каталог видов этой трибы из коллекции 
В. Мочульского [22], а также описал ряд видов 
из восточной части Средней Азии и Восточного 
Предкавказья. Все его кавказские таксоны были 
сведены в синонимы.  

О деятельности и трагической судьбе 
Г.Г. Якобсона написал О.Л. Крыжановский 
[23]. Колоссальный и прекрасно иллюстриро-
ванный труд Г.Г. Якобсона «Жуки России и 
Западной Европы» [24] до сих пор используется 
отечественными колеоптерологами для биогео-
графических исследований.  

Исключительно важную таксономиче-
скую ревизии опатроидных чернотелок Пале-
арктики сделал А.Н. Рейхардт, в которой он 
представил переописания и описания 46 родов 
и 298 видов [25]. В этой же работе была дана 
зоогеографическая характеристика Opatrini раз-
личных регионов Палеарктики, где 
А.Н. Рейхардт кратко, но очень емко описал 
особенности и степень эндемизма для 

4 областей (в понимании А.П. Семенова-Тян-
Шанского) Палеарктики. Существенную по-
мощь в работе над монографией ему оказал  
упомянутый выше венский энтомолог 
А. Шустер.  

Пожалуй, самый значительный вклад в 
пополнение сведений о кавказских и иранских 
Tenebrionidae в первой половине XX века внес 
А.В. Богачёв, который с 1934 по 1950 год опуб-
ликовал 18 работ по фауне и систематике тене-
брионид этих регионов. Кроме таксономиче-
ских работ этого автора, указанных в палеарк-
тическом каталоге [4], необходимо отметить 
значительный вклад в познание фауны черно-
телок Закавказья, фауногенеза Кавказского пе-
решейка [26–29], в том числе и на основе ана-
лиза плейстоценовых отложений [30, 31]. 
В этих работах была показана глубокая связь 
между тенебрионидофаунами Армении, Южно-
го Азербайджана и Ирана. Наиболее выдающа-
яся работа А.В. Богачёва в соавторстве с 
А.П. Семёновым-Тян-Шанским – обзор рода 
Blaps Средней Азии [32], в которой было опи-
сано два десятка видов и дана обширная сино-
нимия на основе изучения типового материала.  

В это же время (с 1937 года) начинает 
работать знаменитый венгерский энтомолог 
З. Касаб (Z. Kaszab), внесший колоссальный 
вклад в изучение чернотелок и нарывников ми-
ровой фауны. До 1950 года он выпускает более 
50 работ по тенебриоидным семействам, в том 
числе по фауне тенебрионид Венгрии. За 13 лет 
З. Касаб опубликовал таксономические обзоры 
по многим родам среднеазиатской трибы Plat-
yscelidini, в том числе и капитальную ревизию 
этой группы [33], Cnemeplatiini, Pedinini. Инте-
ресна также его серия фаунистических работ по 
Турции [34, 35].  

Выдающийся французский энтомолог 
М. Антуан (M. Antoine) с 1925 по 1962 год 
опубликовал 69 заметок «Notes d’entomologie 
marocaine» по фауне Tenebrionidae Марокко, 
которые и до сегодняшнего дня являются од-
ними из немногих относительно полных фау-
нистических сводок по чернотелкам Марокко. 
Крайний интерес для фауногенеза чернотелок 
Тетийской области представляют его работы по 
роду Sabularius Escalera, 1914 [36, 37], виды 
которого являются высокоспециализированны-
ми супралиторальными реликтами западной 
части палеогенового Тетиса.  

Знаменательным событием первой поло-
вины XX века стал выход каталогов чернотелок 
мира Г. Гебина [38–45], являющихся настоль-
ными книгами тенебрионидологов по сей день. 
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Третий этап (вторая половина XX века) 
Вторая половина XX века ознаменова-

лась принятием синтетической теории эволю-
ции в качестве основы фундаментальных био-
логических дисциплин, развитием популяцион-
ной генетики, окончательным отказом от типо-
логической концепции вида, и, следовательно, 
пересмотром ранее сделанных таксономиче-
ских ревизий. Кроме того, в обязательную про-
цедуру работы систематиков вошло широкое 
применение генитального аппарата насекомых 
в качестве значимого таксономического при-
знака. Этот период сопровождался масштабны-
ми советскими и восточноевропейскими экспе-
дициями в Среднюю Азию, Монголию, на 
Ближний Восток, а также французскими и ис-
панскими экспедициями в североафриканские 
колонии. Результаты этих полевых работ пуб-
ликовались в многочисленных таксономиче-
ских ревизиях и капитальных трудах. В то же 
время продолжалось активное заполнение про-
белов палеонтологической летописи и мас-
штабные геоботанические и палеоботанические 
исследования, связанные с именем советского 
ботаника А.Н. Криштофовича. Все перечислен-
ные обстоятельства способствовали выходу 
первых серьезных работ по фауногенезу тене-
брионид Западного Средиземноморья (P. Leo), 
Средней Азии и Кавказа (О.Л. Крыжановский, 
Г.М. Абдурахманов и др.), биогеографии иско-
паемых наcекомых (В.В. Жерихин). Жуки-
чернотелки в этих работах занимали централь-
ное место. Этот замечательный период связан с 
именами крупнейших тенебрионидологов в ис-
тории энтомологии: Золтана Касаба (Z. Kaszab), 
Франциско Эспаньола (F. Español), Глеба Сер-
геевича Медведева, Алексея Владимировича 
Богачёва, Николая Георгиевича Скопина. 

З. Касаб, занимавшийся преимуществен-
но чернотелками и нарывниками в объеме ми-
ровой фауны, описал 98 родов Tenebrionidae со 
всех континентов земного шара, в том числе 
более 250 видов и подвидов из Западной Пале-
арктики. С полным списком публикаций 
З. Касаба и описанных им таксонов читатели 
могут ознакомиться в отдельной работе [46]. 
Здесь мы приведем лишь важнейшие ревизии 
по чернотелкам территории Тетийской области. 
Помимо указанных выше ревизий необходимо 
отметить капитальные таксономические обзоры 
по родам Leptodes [47], Microdera [48], 
Philhammus [49], Arthrodosis [50]. Обширная 
серия статей по тенебрионидофауне Афгани-
стана [51–56], являющаяся наиболее полной 
сводкой по чернотелкам этой страны, перевер-
нула представления о центрах происхождения и 
разнообразия многих таксонов. Такую же роль 

сыграли знаменитые венгерско-монгольские, 
советско-венгерские и советско-монгольские 
экспедиции, по результатам которых вышли 
десятки ревизий с описанием сотен видов чер-
нотелок, особенно из трибы Tentyriini, некото-
рые роды которой (Anatolica, Microdera, Scythis 
и др.) имеют центр разнообразия в Монголии. 
Третья серия работ этого выдающегося ученого 
раскрыла богатейшую фауну чернотелок Араб-
ского полуострова [57–59]. Замечательной ста-
тьей З. Касаба является подробный фаунисти-
ческий каталог чернотелок Албании с геогра-
фическими связями Tenebrionidae стран Во-
сточного Средиземноморья [60].  

Западное Средиземноморье активно ис-
следовалось с 1937 по 1983 год известным ка-
таланским энтомологом Ф. Эспаньолом 
(F. Español), существенно дополнившим таксо-
номические и фаунистические данные по тене-
брионидам запада Северной Африки и Испа-
нии, а также островных фаун (Балеарские, Ка-
нарские и Азорские острова). Среди его много-
численных работ необходимо выделить не-
сколько ревизий по трибам Crypticini, Helopini 
[61–63], Dendarini (Dendarus, Phylan, Heliopates, 
Colpotus, Micrositus) [64–66], Opatrini, роду 
Blaps Испании. Достаточно сказать, что 
Ф. Эспаньол описал 130 видов чернотелок, из 
которых не более 10 были впоследствии сино-
нимизированы. Результаты его работ показали 
значительно более высокий уровень видового 
эндемизма жуков-чернотелок на Иберийском 
полуострове.  

Объемные фаунистические труды с по-
дробным зоогеографическим анализом были 
опубликованы по чернотелкам Ирана [67] и 
Греции [68]. Кюнельт впервые рассмотрел гео-
графические связи тенебрионидофаун Ирана, 
Ирака, Кавказа, Туркменистана, Афганистана, 
Пакистана и Европы и выявил высокий видовой 
эндемизм среди иранских чернотелок, особенно 
в фауне Центрального Ирана и Туркмено-
Хорассанских гор. Небольшую обзорную фау-
нистическую работу по пустынным чернотел-
кам Ближнего Востока сделал В. Шаваллер 
[69]. Наконец, большой фаунистический обзор 
семейства Tenebrionidae с описанием несколь-
ких новых видов был опубликован в конце 
XX века [70]. 

Фауну чернотелок Средней Азии можно 
считать наиболее изученной, так как она была 
ревизована по результатам советских экспеди-
ций середины XX века. Огромный вклад в по-
знание чернотелок этого обширного региона 
внес А.В. Богачёв. Несмотря на то, что из 
146 видов, описанных им из Средней Азии, 
Ирана и Закавказья, четверть была сведена в 
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синонимы, он значительно продвинулся в ис-
следовании фауны трибы Blaptini, видов триб 
Pimeliini, Tentyriini. Только в одной трибе Blap-
tini им с соавторами было описано 7 видов 
Prosodes (4 валидных вида к настоящему вре-
мени), 31 вид Blaps (29 валидных видов), по 
одному виду Dila и Dilablaps. Примечательны-
ми являются 2 эндемичных рода Pimeliini, опи-
санных из песчаных ландшафтов Таджикиста-
на, Allotadzhikistania [71] и Tadzhikistania [72], а 
также тетийский реликтовый род Apsheronellus, 
описанный им с Апшеронского полуострова и 
впоследствии дополненный 2 видами из Узбе-
кистана и Катара. На основе богатого материа-
ла А.В. Богачёв рассмотрел известные к тому 
моменту роды чернотелок Средней Азии и вы-
сказал важные предположения об их центрах 
разнообразия и происхождения. Ряд его сужде-
ний оказался ошибочным или был существенно 
откорректирован дальнейшими исследования-
ми, но в целом его работы поддерживали мне-
ние А.П. Семенова-Тян-Шанского и 
О.Л. Крыжановского о Средней Азии как об 
одном из центров происхождения крупнейших 
палеарктических родов Tenebrionidae [73].  

Очень качественные и подробные реви-
зии западнопалеарктических (особенно средне-
азиатских) чернотелок были выполнены из-
вестным русским тенебрионидологом 
Н.Г. Скопиным с 1951 по 1979 год. Он полно-
стью пересмотрел родовой состав многих сред-
неазиатских Pimeliini, ревизовал сложный и 
запутанный древнететийский галофильный род 
Centorus, роды Scythis, Stalagmoptera, Ptero-
coma, Diesia, Platyesia, Trigonoscelis, Sternoplax, 
Melanesthes, Tagona, внес большой вклад в изу-
чение среднеазиатских видов Tentyria, Anatolica 
и Microdera. Неоценим вклад Н.Г. Скопина в 
исследование личиночных стадий среднеазиат-
ских чернотелок, особенно Pimeliini, Blaptini, 
Akidini и Adesmiini. Им было описано 
32 надвидовых таксона, многие из которых бы-
ли впоследствии синонимизированы. Много-
летние исследования тенебрионидофауны Ка-
захстана позволили сделать ему так и не опуб-
ликованный обзор Tenebrionidae этой обшир-
ной территории. Ряд фаунистических обзоров 
по казахстанским чернотелкам очень важен для 
понимания истории формирования тенебрио-
нидофауны Средней Азии [74–76].  

Целая эпоха в советской и российской 
энтомологии связана с именем Г.С. Медведева, 
полный список научных трудов которого при-
веден В.А. Рихтер и Б.А. Коротяевым [77]. Бо-
лее 190 научных трудов, посвященных Tenebri-
onoidea различных регионов мира, ставят его в 
один ряд с самыми выдающимися энтомолога-

ми в истории XX–XXI веков. Его работы, по-
священные морфоэкологическим адаптациям 
пустынных чернотелок, позволили по-новому 
взглянуть на глубину морфологической специ-
ализации тенебрионид, особенно псаммофиль-
ных видов [78–81]. Г.С. Медведев описал около 
300 новых видов и более 10 новых родов Te-
nebrionidae, из которых только единичные виды 
были синонимизированы. Сложно назвать па-
леарктическую группу жуков-чернотелок, по 
которой бы Г.С. Медведев не сделал своих бле-
стящих по исполнению таксономических работ. 
Он ревизовал род Leptodes, описав в общей 
сложности 22 из 48 известных видов этих пе-
щерных чернотелок, в 1965 году выпустил 
классическую монографию по дендароидной 
ветви опатроидных чернотелок Палеарктики, 
тем самым закончив упомянутую выше работу 
А.Н. Рейхардта, сделал ревизию рода Dichillus 
фауны СССР, родов трибы Stenosini и Blaptini в 
объеме мировой фауны, ревизию трибы Hel-
opini Средней Азии и Казахстана, родов Al-
cinoeta, Penthicinus, Lasiostola, Nalassus Сред-
ней Азии и многих других надродовых таксо-
нов, ревизию чернотелок Монголии, определи-
тель чернотелок европейской части СССР, 
Туркменистана [82], Дальнего Востока и Сиби-
ри, каталог и определитель родов Tenebrionidae 
Кавказа [83], обзор тенебрионид Болгарии [84]. 
Г.С. Медведев впервые после Э. Райтера реви-
зовал Prosodes (описав десятки видов от Тур-
ции до Индии) в серии работ с 1995 по 
1999 год, так и не успев выпустить монографию 
по этому громадному роду чернотелок. Капи-
тальный труд с более чем 1200 иллюстрациями 
был опубликован им по трибе Blaptini [85]. 
Большой интерес для фауногенетических ре-
конструкций представляет значимая работа по 
связям псаммофильной фауны тенебрионид 
песчаных пустынь Средней Азии, Ирана и Аф-
ганистана [86].  

С одной из сложнейших и разнообраз-
нейших в горных системах Средней Азии и Ти-
бета трибой Platyscelidini разобрался наш рос-
сийский коллега Л.В. Егоров, описав более 
40 видов из этой трибы и установив ряд сино-
нимов [87–93].  

Наконец, нельзя не отметить колоссаль-
ный по объему и качеству труд М.Л. Пенрит 
(M.L. Penrith), которая в 10 частях сделала ре-
визию рода Zophosis (311 видов) и близких ро-
дов [94].  

Таким образом, к концу XX века вышли 
фаунистические обзоры, охватывающие почти 
все регионы Тетийской области, и таксономи-
ческие ревизии почти по всем группам тене-
брионид. 
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Обширный материал, накопленный в те-
чении XX века, и изученность многих террито-
рий и групп Tenebrionidae и других жесткокры-
лых стали предпосылками для фауногенетиче-
ских реконструкций различных регионов с ис-
пользованием представителей семейства Te-
nebrionidae в качестве основы для анализа гео-
графических связей. Наиболее известные труды 
второй половины XX века касаются генезиса 
тенебрионидофауны Средней Азии [7, 95], Кав-
каза [83, 96–100], Западного [101] и Восточного 
[102] Средиземноморья. Значительным про-
грессом в упомянутых отечественных работах 
является использование палеоботанических, 
ботанико-географических и зоогеографических 
данных для фауногенеза, в то время как ита-
льянские авторы руководствовались в своих 
рассуждениях только ареалогическим анали-
зом. О.Л. Крыжановский, как и А.П. Семёнов-
Тян-Шанский, на основе очень большого мате-
риала, хранящегося в Зоологическом институте 
РАН (Санкт-Петербург), обосновал самобыт-
ность и древность Средней Азии как одного из 
центров происхождения видов, при этом 
наибольшая роль в формообразовании псаммо-
фильной тенебрионидофауны отводилась во-
стоку Средней Азии и Афганистану. 
Г.М. Абдурахманов выявил общность эндемич-
ной фауны Tenebrionidae востока Большого 
Кавказа и Ирана, а также проанализировал об-
ширные географические и исторические связи 
между чернотелками Кавказского перешейка и 
остальных регионов Западной Палеарктики. 
Упомянутые выше П. Пизано и П. Лео анали-
зировали связи Helopini Северной Африки, 
Иберии, Сардинии и Корсики а С. Фатторини 
Восточного Средиземноморья. 

 
Четвертый этап (XXI век) 

Современный этап исследований отлича-
ется широким применением новых методов ис-
следований в таксономии, биогеографии и фи-
логеографии, в том числе молекулярно-
генетическими данными применительно к фи-
логении. Поскольку ревизии многих родов к 
настоящему времени уже выполнены, количе-
ство таксономических ревизионных работ ис-
следуемого региона значительно снизилось. 
Интересы тенебрионидологов сместились в 
Африку и Восточную Азию. Продолжают опи-
сываться новые таксоны с Иберийского полу-
острова (из триб Helopini, Stenosini, Pimeliini, 
Pedinini, Blaptini), по фауне которой активно 
работает Х. Феррер (J. Ferrer). Самые суще-
ственные его дополнения были сделаны в трибе 
Pedinini, в том числе описан эндемичный ибе-
рийский род Phylanmania Ferrer, 2013 [103–

106]. С Арабского полуострова также описан 
новый род Orarabion из этой же трибы [107]. 
Обзор рода Colpotus (триба Pedinini) Малой 
Азии был сделан в 2002 году немецкими колле-
гами Р. Гриммом и В. Шаваллером. Серия ра-
бот по трибе Pedinini фактически завершила 
сделанную Г.С. Медведевым ревизию этой 
группы восточной части Тетийской области. 
Обширные добавления к Pimelia Иберийского 
полуострова и Марокко Х. Феррер компенси-
ровал столь же обширной новой синонимией 
[108].  

Среди других исследователей чернотелок 
Западной Палеарктики можно назвать 
М. Лиллига (M. Lillig), занимающегося Ближ-
ним Востоком и Африкой, преимущественно 
трибами подсемейства Pimeliina: Erodiini, 
Pimeliini, Tentyriini и Adesmiini [109–112]. Бра-
тья Фабьен и Лоран Солдати (Fabien Soldati, 
Laurent Soldati) специализируются на трибе 
Asidiini и ревизовали некоторые группы рода 
Alphasida.  

Полной ревизии подверглась триба Hel-
opini, в результате чего сместились центры 
многообразия многих родов, а реликтовые леса 
и альпийский пояс Анатолии (в которой ранее 
отсутствовали эндемичные роды чернотелок) и 
горы Кавказа и Средней Азии оказались мощ-
ными центрами родового и видового разнооб-
разия этой группы. Из наиболее важных работ 
следует назвать ревизию супралиторального 
средиземноморского рода Xanthomus [113], ре-
визии родов Nalassus, Cylindrinotus, Odocnemis 
[114–116]; Nabozhenko, Keskin (в печати)), 
Hedyphanes Кавказа и Ближнего Востока [3, 
117, 118], а также описания новых родов: 
Eustenomacidius из Средней Азии, Ирана и За-
кавказья и Xanthohelops из Туркменистана 
[115], ирано-анатолийского рода Armenohelops 
[119], Idahelops, Microdocnemis, Pseudoprobati-
cus, Taurohelops и Turkonalassus Keskin, 
Nabozhenko et Alpagut Keskin (в печати) из 
Анатолии [114, 120–122], Stygohelops из Греции 
[123]. 

Как и в первой половине XIX века, воз-
обновляются ревизии тенебрионид отдельных 
регионов. Вышел ряд таксономических работ с 
новой синонимией, описанием таксонов, ико-
нографией или определительными таблицами: 
по Иберийскому полуострову [124], Италии 
[125], Франции [126], Мальте [127], Синайско-
му полуострову [128], ОАЭ [129], Катару [130], 
Кавказу [3]. Два обширных фаунистических 
обзора опубликованы по чернотелкам Турции 
[131, 132]. 

Современный период характеризуется 
выходом крупнейшего каталога Tenebrionidae 
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Палеарктики [4], который в большой мере под-
толкнул систематиков к упорядочиванию си-
стемы семейства, пересмотру запутанных групп 
и таксономическим ревизиям. Существенный 
вклад в познание очень богатой таксонами в 
Северной Африке подтрибы Melambiina трибы 
Pedinini внес М. Каминский [133], выпустив 
мировой каталог по этой группе. Очень кропот-
ливую работу проделали Д. Иван (D. Iwan) с 
соавторами по составлению мирового каталога 
одного из самых самых крупных родов черно-
телок Gonocephalum [134, 135]. 

Колоссальные накопленные данные по 
жукам-чернотелок позволили проанализировать 
этапы фауногенеза чернотелок восточной части 
Тетийской области (особенно Кавказа), выявить 
вероятные пути формирования тенебрионидо-
фауны Прикаспия (в том числе и островных 
фаун), географические связи псаммофильных 
чернотелок понто-каспийского региона, обос-
новать применение морфоэкологических адап-
таций Tenebrionidae и некоторых псаммофиль-
ных жуков из других семейств для палеорекон-
струкций биот [5, 136–140]. 

В последние годы заметный прогресс 
наметился в изучении ископаемых тенебрионид 

[116, 141–145], которое дает весомое основание 
для фауногенетических реконструкций, а также 
приоткрывает завесу над ландшафтами и свя-
занными с ними энтомофаунами, существовав-
шими в различные эпохи. Описаны древнейшие 
представители триб Helopini, Cteniopodini, 
Opatrini, Alleculini из Балтийского янтаря и ян-
таря Уазы, нижнемеловых отложений Восточ-
ного Китая, палеоцена французского Мена. 
Стоит отметить, что многие старые работы по 
палеоэнтомологии требуют ревизии материалов 
и описанных таксонов, поэтому векторы буду-
щих исследований, помимо указанных, должны 
быть сосредоточены на этом направлении. 

Подводя итоги, можно с уверенностью 
сказать, что хорошая изученность чернотелок к 
настоящему времени позволяет провести объ-
ективное сравнение и анализ географических 
связей фаун обширных регионов Западной Па-
леарктики. Будущие работы по таксономии те-
небрионид в пределах Тетийской области, ко-
торые, без сомнения, будут содержать новые 
синонимы и таксоны, уже не смогут серьезно 
повлиять на результаты фауногенетического 
анализа и дендрограммы сходства фаун. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

 
РОДОВОЙ АНАЛИЗ 

Состав родов Tenebrionidae и уровень ро-
дового и видового эндемизма в разных частях 
Тетийской области позволяют выделить (как и 
в общих чертах О.Л. Крыжановскому [7]) два 
крупнейших комплекса таксономического раз-
нообразия чернотелок Тетийской области: во-
сточно-тетийский (Средняя и Малая Азия, 
Ближний Восток, Иран, Закавказье, Афгани-
стан) и западно-тетийский (Северная Африка и 
Южная Европа). Границы этого деления не мо-
гут быть четкими и связаны транзитными пере-
ходными зонами (например юг европейской 
части России, Эгейский регион Анатолии, Си-
найский полуостров, Большой Кавказ), через 
которые осуществлялся (и осуществляется) об-
мен фаунами. 

В Тетийской области распространены 
403 рода чернотелок, включая лесные группы 
тропического происхождения, транспалеаркти-
ческие и космополитные виды, что составляет 
63% от всех известных палеарктических родов 
(640 родов) тенебрионид. Три четверти из них 
(304 рода, или 75%), объединяющих 5674 вида, 
составляют преимущественно ксерофильные 
роды, не встречающиеся за пределами области 
или представленные лишь очень небольшим 
количеством видов из пограничных с ней реги-

онов (Монголия и пустыни Синьцзяна, граница 
Эфиопской области и Сахары, Кашмир и т. д.). 
Такое родовое своеобразие свидетельствует о 
древности формирования фауны этого обшир-
ного региона. Доказательства общего историче-
ского развития тенебрионидофауны можно 
найти, если подсчитать количество общих (те-
тийских)  родов, широко распространенных в 
Тетийской области или немного выходящих за 
ее границы, но имеющих очень высокое видо-
вое и подродовое разнообразие (вероятно, и 
центр происхождения) в пределах именно этого 
региона. Таких родов насчитывается 24, что 
составляет всего 6% от всех родов Tenebrio-
nidae, представленных в этом регионе: 
Centorus, Adesmia, Pimelia, Trachyderma, Dichil-
lus, Eutagenia, Microtelus, Stenosis, Cyphostethe, 
Tentyria, Blaps, Ectromopsis, Adelphinus, Cato-
mus, Melanimon, Dilamus, Opatroides, Sclerum, 
Leichenum, Crypticus, Phtora, Mycetocharina, 
Omophlus, Cteniopus. 

Если исключить роды, центры разнооб-
разия которых находятся за пределами Тетий-
ской области, включая тропические и космопо-
литные группы, то доля широкотетийских ро-
дов увеличится до 8%. Это небольшой процент, 
однако в состав этих родов входят крупнейшие 
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группы чернотелок в Палеарктике и мире: 
Pimelia (более 310 видов и подвидов), Blaps 
(более 250 видов и подвидов), Omophlus 
(215 видов), Stenosis (126 видов и подвидов), 
Adesmia (более 120 видов и подвидов в Пале-
арктике), Tentyria (немногим более 120 видов), 
Dichillus (более 80 видов), Catomus (более 
70 видов), Crypticus (70 видов), Centorus 
(42 вида и подвида, не считая нескольких мон-
гольских и западнокитайских), Trachyderma 
(29 видов). Оставшиеся роды имеют либо разо-
рванные ареалы реликтового типа в восточной 
и западной частях Тетийской области (напри-

мер Adelphinus, Sphenaria, Leptonychus), либо 
их виды весьма спорадично распространены 
(например Ectromopsis, Phtora, Leichenum) и 
обитают в биотопах, свидетельствующими об 
их связях (или их предков) с морской супрали-
торалью.  Некоторые отмеченные широкоте-
тийские группы сформировались, вероятно, в 
разных частях области, о чем могут косвенно 
свидетельствовать центры разнообразия, в том 
числе и инфрародового. Так, род Pimelia имеет 
наибольшее разнообразие в Западном Среди-
земноморье, особенно в Северной Африке 
(рис. 1).  

 

 
Рис. 1. Видовое разнообразие рода Pimelia в Тетийской области.  

Серый фон – восточно-тетийский комплекс, белый фон – западно-тетийский комплекс. 
Fig. 1. Species diversity of the genus Pimelia in the Tethys region. 

Grey background: the eastern Tethys comlex; white: the western Tethys complex. 1 – North Africa, 2 – Iberia,  
3 – Italia, 4 – Balkan Region and Eastern Europe, 5 – the Big Caucasus, 6 – the Lesser Caucasus,  

7 – the Arabian Peninsula, 8 – the Middle East (without Arabian Peninsula and Anatolia), 9 – Anatolia,  
10 – Iran, 11 – the Middle Asia and Kazakhstan, 12 – Afghanistan.  

 
Наибольшее число видов Blaps сосредоточено в 
Средней Азии (70), тем не менее в Западном 
Средиземноморье также расположен мощный 
центр видового разнообразия рода (59 видов). 
Однако все западносредиземноморские виды 
относятся к одной группе (Lithoblaps), а пред-

ковый вид происходит из Ближнего Востока [7, 
146] (рис. 2). Еще один вариант демонстрири-
рует род Omophlus, центр многообразия кото-
рого тяготеет к Анатолии и смежным террито-
рям Малого Кавказа и Ближнего Востока (осо-
бенно Леванта и Антилеванта) (рис. 3). Распро-
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странение ряда широкотетийских родов обу-
словлено их древними связями с берегами Те-
тиса и Паратетиса. Так, виды рода Centorus ха-
рактерны исключительно для солончаков или 
засоленных морских песков и имеют фрагмен-
тарное распространение по берегам рек и соле-
ных внутриконтинентальных или эпиконтинен-
тальных водоемов. Виды рода Leichenum при-

урочены к прибрежным пескам морей и внут-
риконтинентальных водоемов, что также свиде-
тельствует об их древних связях с супралитора-
лью. Исключительно на песках внутриконти-
нентальных водоемов, оконтуривающих Среди-
земное море и эпиконтинентальный палеоокеан 
Восточный Паратетис, обитают виды реликто-
вого супралиторального рода Ectromopsis [147]. 

 

 
Рис. 2. Видовое разнообразие рода Blaps в Тетийской области. Обозначения как на рис. 1. 

Fig. 2. Species diversity of the genus Blaps in the Tethys region. Notes as on Fig. 1. 
 

При сравнительной характеристике тене-
брионидофауны исследуемой территории необ-
ходимо также учитывать роды, распространен-
ные и в западной, и восточной частях Тетий-
ской области (например от Ирана до востока 
Северной Африки), но не имеющих широкого 
распространения по всему региону. Хорошим 
примером служат роды Micipsa, Oxycara, 
Eurycaulus, Mesostena, представители которых 
наиболее разнообразны на Аравийском полу-
острове и Ближнем Востоке (Иран, Сирия, Из-
раиль, Иордания, Синайский полуостров), от-
сутствуют в Европе, но встречаются в Северной 
Африке. Другой тип распространения демон-
стрируют Pedinus, Gnaptor, Dendarus, которые 

распространены по северной дуге от запада Се-
верной Африки до Ирана, но отсутствуют на 
Аравийском полуострове и Ближнем Востоке. 
Таких родов насчитывается 185 (61% от всех 
тетийских родов) (рис. 4). Наибольшую долю 
среди них составляют сахаро-аравийские пу-
стынные группы, которые могут на востоке до-
стигать пакистанского Белуджистана. Мень-
шую долю составляют дендрофильные черно-
телки, представители которых известны из Па-
леоцена (например триба Helopini) [143]. 

В тетийской области широкое распро-
странение и дифференциацию получили неко-
торые центральноазиатские роды, имеющие 
колоссальное разнообразие в пустынных райо-
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нах Монголии и Китая (Pterocoma, Platyope, 
Anatolica, Scythis, Epitrichia и др.). Эти роды 
нельзя считать тетийскими, хотя они и пред-
ставлены рядом видов в Восточном Казахстане. 
Такие же группы есть и среди африканских 
чернотелок. Так, большой род Zophosis и триба 
Zophosini в целом имеют высочайшее видовое, 
подродовое и родовое разнообразие в Афро-
тропической (Эфиопской) области. 
В Тетийскую область проник только один род 
Zophosis, где он представлен 49 видами (всего 
лишь 16% от всех 311 известных видов), 
10 из которых распространены южнее Сахары. 
Наибольшего видового и инфрародового раз-
нообразия (84% видов) род достигает в Афро-
тропике, особенно в пустыне Калахари [94], 
поэтому не может считаться тетийским по про-
исхождению. Три близких опатроидных рода 
Scleropatrum, Scleropatroides и Polycoelogastrid-
ion широко распространены от экваториальной 
Африки до Юго-Восточной Азии, а второй род 
с одним эндемичным видом недавно найден 
даже в Австралии [148]. Следовательно, эти 
роды имеют более древнее происхождение, чем 

тетийские, хотя приуроченность первых двух 
родов к солончакам может свидетельствовать о 
связях их предковых форм с побережьями мор-
ских палеобассейнов. Ниже приведена таблица, 
суммирующая данные (родовой состав, количе-
ство видов, родовой эндемизм, распростране-
ние в различных географических регионах Те-
тийской области) (табл. 1). Перечисленные вы-
ше афротропические и центральноазиатские 
роды, которые мы не считаем тетийскими, не 
включены в данную таблицу. По этой же при-
чине мы не включили в нее широко распро-
страненные в Евразии, в том числе в Ориен-
тальной и даже Австралийской областях, роды 
Gonocephalum и Laena, центры многообразия 
которых расположены в Восточной Азии. Род 
Nalassus, ранее считавшийся средиземномор-
ским, является голарктическим и имеет релик-
товые дизъюнкции в ареале, а центры его мно-
гообразия изолированы друг от друга: Европа, 
Иран и Кавказ, Восточный Казахстан, Восточ-
ная Азия (Япония, Корея, Восточный Китай) и 
Северная Америка [140, 149]. 

 

 
Рис. 3. Видовое разнообразие рода Omophlus в Тетийской области. Обозначения как на рис. 1. 

Fig. 3. Species diversity of the genus Omophlus in the Tethys region. Notes as on Fig. 1. 
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Рис. 4. Соотношение родов чернотелок в Тетийской области 

Fig. 4. Ratio of tenebrionid genera in the Tethys region. 1 – common Tethys genera, 2 – western  
Tethys, 3 – eastern Tethys, 4 – North African, 5 – Balkan, 6 – Italian, 7 – Iberian, 8 – Middle Asian,  

9 – Afghanian, 10 – Arabian, 11 – Middle Eastern, 12 – Anatolian, 13 – Iranian. 
 

Таблица 1 
Состав, распространение тетийских родов Tenebrionidae  

в различных регионах Тетийской области 
 Table 1 

Composition, distribution of the Tethys genera of Tenebrionidae in different subregions of the Tethys region 

Роды / Genera 
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subfam. Lagriini 
tribe Lagriini 

*Adynata  1            
*Chrysolagria  1 1           

tribe Belopini 
Centorus  12 2 4 5 5 2 1 5 3 4 16 6 

subfam. Pimeliinae 
tribe Epitragini 

Colposphena            1  
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Роды / Genera 

Западно-тетийский 
Комплекс 

The western Tethys complex 

Восточно-тетийский 
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The eastern Tethys comlex 
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Cyphostethe  3     2 4 2  6 4 3 
*Eschatostena            1  
*Leptosphena            1  
Sphenaria  1         2 9  

tribe Adesmiini 
Adesmia  31     2 27 24 5 23 9 19 

tribe Akidiini 
Akis  23 17 3 3    5 4 3   
Cyphogenia     1 1 1  1 1 6 8 4 
Morica  6 3           
Sarothropus            4 1 

tribe Asidini 
Alphasida  129 119 5     1     
Asida  33 92 45 18 1        

tribe Ceratanisini 
Ceratanisus     7  3   7 1 1  

tribe Cnemeplatiini 
Cnemeplatia  3 3 1 1  1 1 1 1 1 2 2 

tribe Elenophorini 
*Leptoderis  1 1 1 1         

tribe Erodiini 
Ammodoides        4      
Ammozoides            1 2 
*Ammozoum            1 1 
Amnodeis         8 4 1   
Apentanodes     1   3 6  4   
Arthrodeis  17      2 2     
*Arthrodibius        1      
Arthrodosis       1    7 7 12 
*Arthrohyalosis           1   
*Bulbulus        1      
Capricephalius        1   2   
Diaphanidus      1     4 6  
Erodiontes           3   
Erodius  76 11 5 5   12 20 2 3  1 
*Farsarthrosis           1   
*Foleya  1            
*Histeromimus        1      
*Hyalarthrodosis           1   
*Hyalerodius           1   
*Iranerodius           4   
*Leptonychoides        1      
Leptonychus  7           1 
*Piestognathus  1            
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Роды / Genera 

Западно-тетийский 
Комплекс 

The western Tethys complex 

Восточно-тетийский 
комплекс  

The eastern Tethys comlex 
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*Piestognathoides        1      
tribe Kuhitangiini 

*Kuhitangia            1  
tribe Lachnogyini 

*Klewaria            1  
*Lachnodactylus            1  
Lachnogya      1 1     1 1 

tribe Leptodini 
Leptodes      3 2    9 32 6 
*Tapenopsis           1  1 

tribe Pimeliini 
Afghanopachys             4 
Allotadzhikistania            2  
*Argyradelpha             1 
Argyrophana            4  
Astorthocnemis        1 1     
*Balachowskya  1            
*Bogatshevia           1   
Diesia           1 7 1 
*Dietomorpha           1   
Earophanta            7 2 
*Euryostola           1   
Euthriptera  2            
Gedeon        1 4 1 3 1 1 
Habrobates           1 2  
Idiesa            3 1 
*Iranolasiostola           1   
*Iranopachyscelis           2   
Kawiria           1   
Lasiostola      1     5 33 15 
Leucolaephus  4            
*Meladiesia            1  
Ocnera         1  3 5 4 
*Pachylodera  1            
*Pachyscelina             1 
Pachyscelis  1   3 1 2  5 6 5 3 4 
Pachyscelodes  9            
Paraplatyope        5      
Pelorocnemis           1 3 1 
Phymatiotris     5     2    
Pimelia  150 27 12 15 2 5 19 31 17 22 8 17 
*Pimeliocnera            1  
Pimelipachys            3  
Pisterotarsa            5 2 
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Роды / Genera 

Западно-тетийский 
Комплекс 

The western Tethys complex 

Восточно-тетийский 
комплекс  

The eastern Tethys comlex 
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Platyesia      1     1 5 1 
Podhomala            6  
Prionotheca  1      1 3  1   
Pseudopachyscelis           1 5 2 
*Pseudoplatyope  1            
Pseudopodhomala           3  1 
Pseudostorthocnemi
s  

3            

Pterolasia  1      1 1     
*Spectrocnera        1      
Stalagmoptera           2 27 1 
*Sternocnera            1  
Sternodes           1 2 1 
Sternoplax      1 2   1 4 12 3 
Storthocnemis  3      1      
Tadzhikistania            1 1 
Thriptera  7      3 4  4 3 7 
Trachyderma  7  1 2 1 2 3 6 3 9 6 10 
*Trigonopachys            1  
Trigonoscelis       1    2 26 4 
*Urielina           1 1 1 
Waterhousia           1  2 

tribe Sepidiini 
Sepidium  32 3 1    1 2     
Vieta  4      4 1     

tribe Stenosini 
*Afghanillus             1 
*Aspidocephalus      1 1     1  
Dichillus  7 3 5 5  4  15 9 5 20 20 
Eutagenia  2  2 1   1 6 3  1 1 
Microblemma            1 5 
Microtelus  4   1   3 6 1 2  1 
Mitotagenia  2      3 1    1 
Oogaster       1    2 1 1 
Platamodes       1     1 2 
Reitterella            3  
Stenosis  68 18 10 18 1 1 2 9 9 1 3 1 
Tagenostola  1    1 1    1 2  

tribe Tentyriini 
Abigopsis  2            
Alcinoeta           1 3 1 
*Amblycarenum  1            
Ammogiton  3      5      
Calyptopsis     3 4 5  5 7 13 3 1 
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Роды / Genera 
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The western Tethys complex 
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комплекс  

The eastern Tethys comlex 
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*Cantopipleurus        1      
Capnisiceps        4      
Catomulus  2            
Cimipsa  5            
Colposcelis 20 из 36 
видов 

         1 15 6 

Dailognatha     7 2 3  4 8 1 6 4 
Dengitha            4  
*Dichomma     1    1 1    
Eulipus  5            
*Falsocatomulus         1  1   
Gnathosia       1    4 25 28 
*Hegeterocara         1     
Herlesa  3            
Hionthis  2       4     
Homoeonota        2      
Hyonthosoma  7            
Hyperops  1      2   2  1 
Kokeniella           9  3 
Megagenius  2            
Mesostena  11     1 16 9  3   
Micipsa  17      1 6  3   
Microdera      3 2    10 42 7 
*Neognathosia            1  
Oterophloeus  12       2     
Oxycara  12      12 7  5  1 
Pachychila  103 12 7 1         
*Parabigopsis  1            
Paracirta  4            
Prochoma        3 3  5   
Psammocryptus            3 1 
Psammoica  3            
Scelosodis  4      2 1     
Schweinfurthia  1      1 2     
Stegastopsis        1 1 1 2   
Tentyria  29 28 15 15 3 2 3 17 11 10 7 2 
Tentyrina  9      8 3  4   
Tentyronota  4            
Thalpobia  8            
Thraustocolus  3      5 1  1  2 

subfam. Tenebrioninae 
tribe Apocryphini 

Diplocyrtus  16            
*Physohelops         1     
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Роды / Genera 
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tribe Blaptini 
Blaps  59 15 6 15 7 14 8 25 25 29 70 26 
Caenoblaps      1 1   3 2   
Dila          1 5 4 4 
*Dilablaps            1  
Gnaptor     2     3 1   
Prosodes      1 1   2 16 164 31 
Tagona            4 1 
Remipedella            2  

tribe Dissonomini 
Bradyus            3 1 
Dissonomus      1 1  1 3 9 9 3 

tribe Helopini 
Armenohelops       1   6 1   
Cylindrinotus       4   8 1   
Ectromopsis  1 1  2 1 1   2  1  
Eustenomacidius       2   1 3 3  
*Idahelops          1    
*Microdocnemis          1    
Odocnemis  11 4 5 16    6 34 4   
*Pseudoprobaticus          1    
Reitterohelops           1 7 1 
Stenomax    3 1         
*Stygohelops     1         
Taurohelops          2    
Turkmenohelops            2  
Turkonalassus 
Keskin et al. (in 
press.) 

   1     6    

*Xanthohelops            1  
Xanthomus  5 1 3 3    2 1    
Zophohelops       1   1 1 29  
Accanthopus    1 2     1    
Adelphinus  3     1    1  1 
Allardius    2          
Catomus  41 5 1 1  1 1 7 3 5 13 1 
*Ceratopelius  1            
Entomogonus       2  6 10    
*Erionura     1         
*Euboeus     1     1    
Gunarus  5 5 1 3         
Hedyphanes      1 3  1 4 11 7 2 
Helopelius  4 2  2     1    
Helops  2 1 2 4 1 2  3 3 1   
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*Italohelops    1          
*Mamorina  1            
Nephodinus  5 3 1          
Nesotes  18 6           
Probaticus  11 11 8 11 1 3  1 17 5 1  
Raiboscelis     9    3 6    
Sabularius  7            
Stenohelops  5 11 2 1  1       

tribe Melanimini 
Melanimon  1 1 1 2 1 1   1  1  

tribe Opatrini 
*Dolamara            1  
Adavius       1     1 1 
*Amphithrixoides  1            
Asiocaedius            2  
Brachyesthes  8        1    
*Caediexis            1  
Dilamus  9 1 2    1 3  3 6  
Eurycaulus  12      2 2   1 2 
*Falsocaedius  1            
Mateuina  1            
Moragacinella  2            
Opatroides  1  1 1  1 3 4 3 1 1 1 
Opatrum  30 7 19 7 4 2  4 5 3 2  
Penthicinus            4  
Perithrix  2            
Platynosum  1   1  1 2 2     
Proscheimus  1      1 1   1  
Psammestus            3 1 
Pseudolamus  2 1           
*Sinorus    1          
Tidiguinia  1            
Weisea            1  

tribe Pedinini 
*Bioplanes    1          
Dendarus  6 17 5 37 2 3  17 18 5 4  
Heliopates  10 25 5          
Neoisocerus  3 2           
Micrositus     1     2    
Phylan  15 52 1 1         
Phylanmania   2           
Apsheronellus       1 1    1  
Allophylax  10 5           
*Bermejoina  1            
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*Guildia  1            
Hoplarion  30            
Litoborus  16 1           
Melambius  29            
*Orarabion        1      
Otinia  9            
*Peyerimhoffius  1            
*Psammoardoinellus    1          
Cabirutus  1   1    18 4 5 15 1 
Colpotus   3 5 4 1 1  2 8    
Pedinus    9 35 4 2  3 15 2 1  

tribe Platyscelidini 
Bioramix Subgenera: 
Faustia 
Nudoplatyscelis  
Ovalobioramix 
Planoplatyscelis  
Platynoscelis  
Trichochianalis  
Tricholeipopleura  
Trichoplatyscelis  

           
 
2 
1 
2 
8 
7 
1 
6 
2 

 
 
 
1 
 
1 
26 
 
 
2 

*Microplatyscelis            1 1 
Oodescelis (кроме 
подрода / except 
subgenus Acutoodes-
celis) 

   2 2      38  

Somocoelia            4  
*Somocoeloplatys            1  
Trichomyatis            5 2 

tribe Scaurini 
Cephalostenus     2    2 3    
Scaurus  34 7 6 3  1 1 6 4 1   

tribe Bolitophagini 
Eledonoprius   2 2 1 1 2  1     

subfam. Diaperinae 
tribe Crypticini 

Crypticus  22 9 4 2 2 2  1 6  5 3 
Lamprocrypticus  1 5 1          
Oochrotus  1 2 3 2    1 1    
Pseudoseriscius  11 5 6 1   1 3  1   

tribe Phalerini 
Halammobia    1 1         
Phtora  6 4 1 1 3 2  4 1  4 1 

subfam. Alleculinae 
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Роды / Genera 

Западно-тетийский 
Комплекс 

The western Tethys complex 

Восточно-тетийский 
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The eastern Tethys comlex 
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tribe Alleculini 
Balassogloa            2  
Mycetocharina  6    1 2 5 3 3 6 3  
Copistethus     2         
*Cornucistela        1      
*Gerandryus    1 1         
Gonodera   1 2 3 2 2  2 6 1   

tribe Cteniopodini 
*Brachycryptus  1            
Cteniopus  2 1 3 4 2 3  5 13 5 1 1 
Cnecosochara            2  
Gastrhaema  14 2           
Heliomophlus  8            
Heliosthraema  7            
Heliotaurus  51 12 1     1     
*Holdhausia         1 1    
Megischia   1 1 4    1 1    
Megischina   1 1 2    1 3    
Omophlina         2 2 2 11 1 
Omophlus  3 3 12 27 4 39  28 55 30 9 3 
Petria            4  
Podonta    1 19 2 5  6 20 4   
*Podontinus         1     
Proctenius   8           
Stenerophlina            2  
Steneryx            4  

subfam. Stenochiinae 
tribe Cnodalonini 

Cybopiestes  1            
Misolampus  3 6           
Teles          1    

Всего / Total: 14
82

 

59
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0 

36
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79
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20
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43
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41
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5 

35
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Примечание: последовательность таксонов дана по каталогу [4], за исключением незаслуженно забытой в 
нем трибы Epitragini; в ячейках дано количество видов и подвидов; звездочкой (*) обозначены монотипичные 
роды; серым фоном окрашены ячейки с эндемичными для конкретного региона родами. 
Notes: order of taxa is given by the catalogue [4], with the exception of the unfairly forgotten tribe Epitragini;  
cells contains the number of species and subspecies; asterisk (*) marks monotypic genera; cells with gray  
background mark an endemic genus for an region. 

 
Таким образом, существенная доля (61%) 

общететийских родов, высокое разнообразие 
крупных палеарктических родов Tenebrionidae 
в западной и восточной частях Тетийской обла-

сти, а также наличие комплекса супралиторал-
ных реликтов Западного Тетиса и Восточного 
Паратетиса свидетельствуют о единой области 
формирования фауны чернотелок, исторически 
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связанной с эпиконтинентальным океаном Те-
тис. Гипотеза о происхождении псаммофиль-
ных среднеазиатских родов на берегах этого 
гигантского водоема (включая острова этого 
палеоокеана) и последующей их диверсифика-
ции выдвигалась О.Л. Крыжановским [7, 95] и 
была поддержана дальнейшими исследования-
ми [5]. Обсуждаемые здесь результаты также 
свидетельствуют в пользу ключевой роли Тети-
са в эволюции чернотелок и других жесткокры-
лых в Западной Палеарктике. 

Кроме свидетельств общего историче-
ского развития тенебрионид исследуемой тер-
ритории необходимо проанализировать ориги-
нальность фаун ее различных регионов. Как 
уже отмечалось, Тетийская область неоднород-
ная по таксономическим структуре и разнооб-
разию. Нами выделяется 2 суперрегиона (с за-
падно-тетийским и восточно-тетийским ком-
плексами таксонов), каждый из которых разде-
лен на несколько субрегонов, отличающихся 
высоким уровнем таксономического разнообра-
зия. Это деление основано на анализе видового 
и родового обилия, а также уровне эндемизма 
Tenebrionidae. Наибольшее количество тетий-
ских родов отмечается в Северной Африке и 
Средней Азии (рис. 5), при этом в составе за-
падно-тетийского комплекса Северная Африка 
содержит в 2 раза больше родов, чем другие 
субрегионы. В восточно-тетийском комплексе 
эта разница не столь заметна, так как террито-
рии Ирана, Аравийского полуострова, Ближне-
го Востока и Афганистана также отличаются 
существенным родовым обилием. В ряде слу-
чаев это связано с транзитным характером не-
которых регионов, например Ближнего Востока 
и Аравийского полуострова, где представлены 
многие надвидовые таксоны, с центрами мно-
гообразия в Средиземноморье и Средней Азии. 
Однако большое количество изолированных 
горных систем и обширных пустынь (также 
изолированных горными хребтами) также явля-
ется причиной таксономического обилия в во-
сточной части Тетийской области. Для под-
тверждения этого суждения достаточно взгля-
нуть на распределение эндемичных надвидовых 
таксонов среди тетийских родов (рис. 6), где 
разница в двух комплексах и два центра родо-
вого разнообразия вырисовываются гораздо 
нагляднее. В сумме восточно-тетийский ком-
плекс несколько превосходит по количеству 
родов западно-тетийский (рис. 4). Однако как 
для Азии, так и для Западного Средиземномо-
рья характерны целые эндемичные трибы: 
среднеазиатскиая псаммофильная монотипич-
ная Kugitangiini, ирано-туранская нагорно-
ксерофильная Dissonomini, ирано-туранская 

триба Leptodini, включающая только пещерные 
виды, а на западе Тетийской области это триба 
Asidiini. Все это свидетельствует о длительном 
изолированном процессе фауногенеза этих двух 
центров разнообразия. Такую же четкую зако-
номерность в распределении таксонов иллю-
стрирует видовое обилие тетийских родов чер-
нотелок (рис. 7). Таким образом, регионы для 
анализа географических связей выбраны нами 
не провизорно. 

Чтобы понять причины такого разнооб-
разия, следует обратиться к составу родов. Ос-
новы эндемизма надвидовых таксонов тенебри-
онид кроются не только в географической изо-
ляции, характерной для групп, освоивших 
нагорно-ксерофитные и альпийские ландшаф-
ты, но и в экологической изоляции, свойствен-
ной высокоспециализированным псаммобион-
там. Так, специализация многих псаммофиль-
ных чернотелок подсемейства Pimeliinae (триб 
Erodiini, Pimeliini, Tentyriini) связана с адапта-
цией к различным типам песков, особенно ме-
ханическому составу песка, его сыпучести и 
подвижности, что прекрасно показано в рабо-
тах Г.С. Медведева [79, 80] и 
Г.М. Абдурахманова с соавторами [5]. Вероят-
но, это может являться причиной формирова-
ния многочисленных монотипичных (часто уз-
колокальных) родов среди этих групп (рис. 8). 
Хорошим примером географической горной 
изоляции как фактора эволюции монотипичных 
родов является триба Pedinini, в состав которой 
входит 6 монопичных узколокальных родов 
(табл. 1), характерных для гор Атласа и в 
меньшей степени для Иберийского полуостро-
ва. Безусловно, прекрасной иллюстрацией гор-
ной изоляции служат такие хорошо дифферен-
цированные роды, как Prosodes, Dissonomus, 
Alphasida, Pimelia, Pachychila, Oodescelis, Bio-
ramix и др. Наличие значительного числа моно-
типичных родов в трибе Helopini связано как с 
экологическим, так и с географическим факто-
ром. Большинство представителей этой трибы 
являются лихенофагами и, в отличие от других 
чернотелок, имеют пищевую специализацию. 
Многие из них являются олигофагами и даже 
монофагами. Помимо этого, формирование уз-
колокальных эндемиков среди Helopini связано 
с географической изоляцией островного типа. 
Многие виды этой группы обитают в реликто-
вых лесах из ливанского кедра, можжевельни-
ков высокого и колючего, черной сосны, турец-
кого и каштанолистного дубов, которые сохра-
нились очень локально в высоко- и среднегорь-
ях Анатолии, Кипра, Балкан, горной системы 
Атласа. 
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Рис. 5. Родовое количественное разнообразие чернотелок в Тетийской области.  

Обозначения как на рис. 1. 
Fig. 5. Generic quantity diversity of Tenebrionidae in the Tethys region. 

Notes as on Fig. 1. 
 

 
Рис. 6. Количество эндемичных родов чернотелок для разных субрегионов 

Тетийской области. Обозначения как на рис. 1. 
Fig. 6. Number of endemic tenebrionid genera in different subregions of the Tethys region. 

Notes as on Fig. 1. 
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Отдельного обсуждения достойны супра-
литоральные представители трибы Helopini, 
обитающие на побережье Средиземного моря 
или вокруг реликтовых внутриконтиненталь-
ных водоемов  [147]. В первую очередь это 
представители родов Xanthomus и Ectromopsis 
(рис. 9). Виды первого рода широко распро-
странены в Средиземноморье и на берегах Се-
веро-Восточной Атлантики и приурочены ис-
ключительно к песчаным дюнам морских побе-
режий. В настоящее время известны 
9 описанных и ряд неописанных видов 
Xanthomus. Виды слабо изученного рода 
Ectromopsis распространены шире и известны с 
северных побережий Каспийского моря, 
оз. Севан (Армения), оз. Егирдир (Анатолия), 
внутренних пересыхающих водоемов Северной 
Африки (Алжир, Марокко, Египет, Ливия) и 
Южной Европы (Болгария, Греция, Испания). 
Эти 2 рода чернотелок очень близки морфоло-
гически, однако Xanthomus, являясь, видимо, 
дериватом рода Ectromopsis, более специализи-
рованная группа и имеет ряд апоморфий, свя-
занных с обитанием в толще песка: желтые, 
часто полупрозрачные покровы, уплощенные в 
разной степени передние голени, густые тор-
чащие щетинки на внешнем крае передних го-
леней, иногда опушенные надкрылья. Распро-
странение Ectromopsis свидетельствует о ре-

ликтовом характере дизъюнктивного ареала 
этого рода, предковые виды которого были свя-
заны с побережьем Паратетиса. При этом в за-
падной части ареала представители этого рода 
обитают недалеко от побережья Средиземного 
моря (E. mendizabali – Альмерия; E. politicollis – 
пересыхающий себх на плато Телль-Атласа; 
E. bulgaricus – бассейн р. Струма; E. ovipennis – 
водораздел рек Нестос и Струма в нижнем те-
чении). В восточной части ареала представите-
ли рода Ectromopsis привязаны к реликтовым 
континентальным водоемам (E. tantilla – пески 
Северного Прикаспия; E. bogatschevi – Арак-
синская низменность между оз. Севан и Арак-
сом; Е. sp. n. 1 – побережье реликтового 
оз. Эгирдир; E. sp. n. 2 – вулканические пески 
вокруг озер Меке и Аджигёль в Центральной 
Анатолии). Распространение этих двух родов 
объясняется неравномерностью трангрессий и 
регрессий морских бассейнов в позднем палео-
гене – неогене. Так, основные очертания среди-
земноморского бассейна были сформированы 
уже к верхнему миоцену, тогда как Восточный 
Паратетис претерпевал мощные трансгрессии и 
регрессии вплоть до верхнего плейстоцена, 
оставив после себя ряд крупных и мелких кон-
тинентальных водоемов со своеобразной вод-
ной и прибрежной фауной. 

 

 
Рис. 7. Видовое количественное разнообразие чернотелок в Тетийской области. 

Обозначения как на рис. 1. 
Fig. 7. Species quantity diversity of Tenebrionidae in the Tethys region. Notes as on Fig. 1. 
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Различия между западным и восточным 
комплексами выявлены не только в составе мо-
нотипичных узколокальных родов, но и в рас-
пределении и видовом обилии крупных, хоро-
шо дифференцированных надвидовых таксо-
нов. Ниже приводится анализ наиболее круп-
ных триб. 

 
Триба Pedinini 

Для Западного Средиземноморья очень 
характерна триба Pedinini, особенно подтрибы 
Dendarina и Melambiina. Наибольшее разнооб-
разие имеют нагорно-ксерофитные группы 
Hoplarion, Litoborus, Melambius, распростране-
ние которых ограничено, за небольшим исклю-
чением, Средним и Высоким Атласом, а также 
Тель-Атласом. Не менее разнообразны денда-
роидные роды Heliopates и Phylan, 71% и 
78% видов которых обитают на Иберийском 
полуострове, 29% и 22% соотвественно извест-

ны в Северной Африке (преимущественно Ма-
рокко) и единичные виды отмечены в Италии. 
Dendarus также характерен для Иберии, однако 
центр многообразия этого рода смещается на 
Балканы, где распространено 32% известных 
видов. В восточной части Dendarus очень раз-
нообразен в Анатолии и на Ближнем Востоке, а 
через Закавказье виды рода проникли в Иран и 
на юг Туркменистана. Такой же балкано-
анатолийский центр разнообразия имеет род 
Pedinus, виды которого, однако, не достигают 
Иберии и Северной Африки. Для восточной 
части Тетийской области характерен только 
один род Cabirutus из Pedinini, с двумя центра-
ми разнообразия, в Леванте и среднегорьях 
Средней Азии (подроды Asiobrius и Dentibirus 
известны из Тянь-Шаня, Кугитанга, Копет-
Дага). 

 

 
Рис. 8. Доля монотипичных родов чернотелок в разных трибах. 

Обозначения как на рис. 1. 
Fig. 8. Proportion of monotypical tenebrionid genera in different tribes.  

Notes as on Fig. 1. 
 

Триба Asidini 
Другая группа, претерпевшая адаптив-

ную радиацию в западной части Средиземно-
морья, это Asidini, два весьма дифференциро-
ванных рода которой достигли высочайшего 
разнообразия в горах Иберии и Северной Аф-

рики (табл. 1). Более 200 видов Alphasida насе-
ляют гористый Иберийский полуостров и все 
горные системы Атласа. Только один сомни-
тельный таксон Alphasida известен в фауне во-
сточного комплекса (Левант). Род Asida вклю-
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чает около 100 видов с центром разнообразия в 
Иберии и Италии, а наиболее далеко на восток 
(до Восточного Кавказа) заходит лишь вид 
Asida lutosa, который достигает только Большо-
го Кавказа. Таким образом, триба Asidiini явля-
ется эндемичной для западной части Тетийской 
области. 

 
Триба Erodiini 

Из псаммофильной трибы Erodiini лишь 
немногим более 20% родов представлено в за-
падном комплексе, однако некоторые из них 
очень разнообразны. Так, род Erodius распада-
ется на 79 видов и подвидов (56% от общего 
объема рода) и множество подродов в Северной 

Африке, вторичный центр разнообразия распо-
ложен на Ближнем Востоке и Аравийском по-
луострове, некоторые виды известны из Южно-
го Ирана. Другой сахаро-аравийский род Ar-
throdeis имеет сходное распространение и раз-
нообразие. Только два монотипичных узколо-
кальных рода являются эндемичными для за-
падной части Тетийской области. В восточном 
комплексе родовое разнообразие трибы гораздо 
выше, а наибольшее количество эндемичных и 
субэндемичных родов приходится на песчаные 
пустыни Средней Азии и Аравийского полу-
острова (табл. 1). 

 

 
Рис. 9. Распространение родов Xanthomus и Ectromopsis 

Fig. 9. Distribution of the genera Xanthomus and Ectromopsis 
 

Триба Pimeliini 
Сходное с Pedinini распределение родов 

имеет триба Pimeliini: западно-тетийский ком-
плекс содержит лишь 26% родов, и только род 
Pimelia достигает в Северной Африке, Иберии, 
Италии и на Балканах высочайшего разнообра-
зия (рис. 1), в то время как в восточном ком-
плексе множество дифференцированных родов 
и даже субэндемичный платиопоидный родо-
вой комплекс (бывшая триба Platyopini), многие 
группы которой претерпели очень глубокую 
специализацию. Например, полупрозрачные 
Habrobates, обитающие в Каракумах, из насто-
ящих Pimeliini Sternodes, Trigonoscelis, Diesia и 

Platyesia, со строением лапок, напоминающим 
лыжи для скольжения в сыпучих песках, 
Meladiesia, имеющие длинные пучки в виде 
зонтиков на задних тарзомерах для увеличения 
площади соприкосновения с песчаной поверх-
ностью и отбрасывания песка [5]. Из Pimeliini, 
обитающих на твердом субстрате (глинистые, 
каменистые почвы) в восточном комплексе 
представлены крупный тянь-шаньский род 
Stalagmoptera, ближневосточно-иранский 
Pachyscelis, среднеазиатский Pseudopachyscelis. 
 
 
 



ЮГ РОССИИ: ЭКОЛОГИЯ, РАЗВИТИЕ  Том 11   N 3   2016 
SOUTH OF RUSSIA: ECOLOGY, DEVELOPMENT  Vol.11  no.3  2016  

ЭКОЛОГИЯ ЖИВОТНЫХ 
ECOLOGY OF ANIMALS 

 

 63 

Триба Stenosini 
Древняя группа, так как ее представи-

тели распространены на всех континентах, 
кроме Австралии, но наибольшего обилия и 
диверсификации она достигает в Палеарктике и 
Ориентальной области. В западно-тетийском 
комплексе распространение трибы сходно с 
таковыми у Pimeliini и Blaptini. Эндемичные 
роды здесь отсутствуют, а из шести немного-
численных общететийских родов только род 
Stenosis достигает высокого разнообразия в Се-
верной Африке, Иберии, Италии и на Балканах, 
составляя 81% от всех известных видов рода. 
67% из всех тетийских родов трибы (включая 
2 узколокальных эндемичных в Средней Азии и 
Афганистане) известно в восточно-тетийском 
комплексе. Виды наиболее разнообразного и 
хорошо дифференцированного рода Dichillus, 
представители которого отсутствуют только на 
Большом Кавказе и в Саудовской Аравии, со-
ставляют в восточной части области 78% от 
известных видов рода. Представители трибы 
Stenosini включают только мирмекофильных 
специализированных чернотелок небольшого 
размера, в дифференциации которых большую 
роль, вероятно, играла не географическая изо-
ляция, а экологические связи с различными ви-
дами и родами муравьев. 

 
Триба Tentyriini 

Наибольшего разнообразия достигает и 
в западно-тетийском, и в восточно-тетийском 
комплексе, причем как псаммобионты, так и 
обитатели твердой почвы. Общих родов среди 
тентирин немного: широкотетийский Tentyria, 
балкано-среднеазиатский Dailognatha, ирано-
анатолийский Calyptopsis, несколько видов ко-
торого обитает на Балканах, и сахаро-
аравийский Ammogiton, имеющий большой раз-
рыв в ареале между Тель-Атласом и Аравией. 
Остальные роды характерны только для одной 
из двух частей Тетийской области. В западной 
части Тетийской области среди обитатей твер-
дых субстратов в Северной Африке необходи-
мо отметить род Pachychila, многочисленные 
виды которого населяют склоны Большого и 
Среднего Атласа, а некоторые характерны для 
закрепленных песков атлантического и среди-
земноморского побережий, представители рода 
Thalpobia приурочены к каменистым биотопам 
Антиатласа и глинистых пустынь Западной Са-
хары. Среди псаммобионтов весьма разнооб-
разными являются роды Micipsa, Oterophloeus, 
Tentyrina, Tentyronota и Oxycara. Следует отме-
тить, что в европейской части Западного Сре-
диземноморья представлены только 2 рода 
Tentyriini: Tentyria, множество видов которого 

населяют Иберию, Италию и Балканы, и Pachy-
chila с десятком видов в Испании и Италии, а 
эндемичные роды и вовсе отсутствуют. 
В восточной части Тетийской области 
наибольшего разнообразия достигают средне-
азиатские псаммофильные группы Colposcelis 
(один из центров разнообразия рода располо-
жен в Гоби и Такла-Макане), Microdera с 
42 видами в Средней Азии, Gnathosia, 53 вида 
которого населяют песчаные и глинистые пу-
стыни Средней Азии и Афганистана, и обита-
тели каменистых горных ландшафтов Calyp-
topsis c ирано-анатолийским центром разнооб-
разия. Таким образом, дифференциация трибы 
происходила в сахаро-аравийском и среднеази-
атском субрегионах. 

 
Трибы Blaptini и Platyscelidini 

Очень разнообразная в Азии триба 
Blaptini представлена в Западном Средиземно-
морье только одним родом Blaps, а 2 вида ана-
толийского рода Gnaptor населяют степи и сре-
диземноморские ландшафты Восточной Евро-
пы и Балкан, в то время как в Средней Азии, 
Иране и Восточной Анатолии распространены 
8 родов Blaptini, среди которых два эндемич-
ных среднеазиатских, Dilablaps и глубоко спе-
циализированный псаммофил Remipedella с 
двумя каракумскими видами. Один из самых 
крупных родов чернотелок Prosodes, предста-
вители которого населяют, за небольшим ис-
ключением, нагорно-ксерофитные ландшафты, 
распадается в Средней Азии, Афганистане и 
Иране на ряд четких подродов и 213 видов, не-
большой подрод известен также из Гималаев. 
Специализированный псаммофильный род 
Tagona отмечен только в песчаных пустынях 
Средней Азии, Казахстана и Северо-Западного 
Афганистана. Очень характерными представи-
телями среднеазиатской горной тенебрионидо-
фауны являются виды близкой к Blaptini трибы 
Platiscelidini, крупнейшие роды которой (Bio-
ramix, Oodescelis, Platyscelis) имеют сходное с 
Prosodes распространение. Лишь 3 вида из этой 
трибы по скифским степям продвинулись до 
Восточной Европы. 

 
Триба Helopini 

Очень богатая родами и видами триба, 
эволюция которой связана с лишайниками. 
Лишь немногие виды в процессе адаптации в 
аридных ландшафтах внутренней Анатолии, 
Ирана и Средней Азии перешли на фитофагию. 
Известны только 3 близких ксерофильных рода 
Helopini, Entomogonus, Hedyphanes и 
Raiboscelis, которые не питаются лишайниками. 
Супралиторальные псаммофильные виды родов 
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Ectromopsis, Xanthomus, Gunarus, Sabularius, 
возможно, также перешли на фитофагию, кото-
рая, по крайней мере, отмечена для Ectromopsis. 
Helopini это древняя группа (известна из палео-
цена (60 млн л. н.) [143], а современный род 
Nalassus описан из балтийского янтаря [144]), 
представленная значительным числом видовых 
и надвидовых таксонов в реликтовых лесах и 
редколесьях Анатолии и Ближнего Востока, 
Атласа, Калифорнии, в реликтовых высокогор-
ных туманных дубовых и сосновых массивах 
Южной Африки и Центральной Америки, в па-
леарктических высокогорьях Лаоса и Вьетнама, 
в туманных лесных массивах острова Сокотра. 
Наибольшее родовое разнообразие трибы в 
пределах Тетийской области выявлено в Ана-
толии и горах Атласа, эндемичные роды также 
представлены на островах Сицилия и Сарди-
ния, 2 эндемичных рода отмечено на Балканах. 
На территории Анатолии и в Атласе наиболь-
шее количество родов и видов Helopini сосре-
доточено в лесах из ливанского и атласского 
кедров, черной сосны и турецкого дуба, а также 
в редколесьях из древовидных можжевельни-
ков. Поскольку эти леса имеют очень фрагмен-
тированный характер распространения и отде-
лены друг от друга большими площадями 
аридных ландшафтов или растительностью бо-
лее позднего плейстоценового времени, основ-
ную роль в дифференциации трибы сыграла 
географическая изоляция островного типа, а 
также трофическая специализация. Помимо 
4 эндемичных родов в Анатолии очень высоко-
го видового богатства достигают субэндемич-
ные Armenohelops и Turkonalassus, 
Cylindrinotus, а также род Odocnemis, для кото-
рого эта территория является центром много-
образия. Благодаря такому высокому родовому 
разнообразию Турция, в которой ранее был из-
вестен только один эндемичный дендрофиль-
ный род Teles из тропической (!) трибы Cno-
dalonini, требует выделения в отдельную био-
географическую провинцию. Ранее 
А.П. Семёнов-Тян-Шанский [21] и 
О.Л. Крыжановский [7] выделяли в качестве 
таковой (с реликтовыми третичными элемента-
ми) территорию Леванта, который также дол-
жен быть включен в эту провинцию, но имеет 
несопоставимо меньшее видовое и родовое 
обилие реликтовых элементов. 
О супралиторальных реликтах трибы Helopini 
говорилось выше, но хотелось бы добавить, что 
недавно проведенный молекулярно-
генетический анализ, основанный на сравнении 
молекулярных маркеров митохондриальной 
ДНК (Cox1) и ядерной ДНК (ген мышечного 
белка Mp20), показал высокую степень генети-

ческой близости голарктического рода Nalassus 
(известен из балтийского янтаря, 45 млн л. н., 
большинство видов дендрофилы) и средизем-
номорского высокоспециализированного су-
пралиторального Xanthomus (все виды псаммо-
филы) [150]. Эти данные свидетельствуют о 
том, что лесные обитатели прошлых эпох (Na-
lassus) с легкостью перешли к обитанию на су-
пралиторали Тетиса, дав при этом ряд новых 
высокоспециализированных родов (Gunarus, 
Ectromopsis, Xanthomus). 

 
Триба Opatrini 

Шесть общих родов (29%) выявлено 
для западной и восточной частей Тетийской 
области. Наибольшей оригинальностью, как и в 
большинстве случаев, отличаются фауны 
опатрин Северной Африки и Средней Азии, 
которые содержат соответственно 6 и 
4 эндемичных рода (табл. 1). Из субэндемиков 
необходимо отметить для западно-тетийского 
комплекса Pseudolamus (иберо-магрибский), а 
для восточно-тетийского комплекса афгано-
туранский Psammestus. Как и для родов триб 
Pimeliini и Pedinini, для крупнейшего рода три-
бы Opatrum характерно неравномерное распре-
деление на территории Тетийской области. 
Центр многообразия рода находится в Север-
ной Африке, откуда известно 37% видов и под-
видов тетийских Opatrum, второй центр много-
образия расположен в Италии. Большинство 
представителей трибы характерно для твердых 
каменистых или глинистых почв и часто имеет 
сложную скульптуру надкрылий и переднес-
пинки или щетинки, которые задерживают ча-
стицы субстрата. В результате многие виды 
Opatrini покрыты глинистой коркой, что скры-
вает их на почве. Большинство эндемичных 
узколокальных таксонов среди тетийских 
Opatrini составляют высокоспециализирован-
ные псаммофильные формы, причем в песках 
Сахары и Средней Азии наблюдается парал-
лельная эволюция опатроидных обитателей 
песка. Так, почти эродиоидную (триба Erodiini), 
шаровидную, очень сходную форму тела и го-
лени имеют северо-африканский Mateuina и 
среднеазиатский Asiocaedius. Глубокие адапта-
ции к обитанию в толще песка (сильно расши-
ренные передние голени с двумя широкими 
зубцами, сильно опушенное по бокам выпуклое 
овальное тело) имеют также северо-
африканские Falsocaedius и Sinorus и средне-
азиатские Caediexis и Psammestus. 

 
Трибы Crypticini и Phalerini 

Большинство представителей подсе-
мейства Diaperinae, к которому относятся эти 
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трибы, являются лесными обитателями, часто 
трофически связанными с мицелием или дре-
весными грибами. Phalerini, в отличие от дру-
гих диаперин, потеряли связь с древесной рас-
тительностью и освоили морскую супралито-
раль, причем обе трибы имеют всемирное рас-
пространение и ленточные ареалы в береговой 
зоне морских бассейнов [151]. Лишь некоторые 
группы (в тетийской области Paranemia и 
Phora) освоили континентальные аридные 
ландшафты, так как являются исключительно 
галофилами и встречаются на солончаках 
(Paranemia на мокрых солончаках и по берегам 
соленых озер) или засоленных песках. Мы под-
держиваем гипотезу Г.С. Медведева (личное 
сообщение) о том, что предки 2 указанных ро-
дов являлись обитателями прибрежной зоны 
эпиконтинентального Тетиса. Ряд групп трибы 
Crypticini также адаптировались к обитанию на 
берегах морей (например Pseudoseriscius), од-
нако Crypticus и Lamprocrypticus характерны 
как для горных, так и для степных и пустынных 
ландшафтов. Необходимо отметить, что виды 
этих родов являются одними из немногих пред-
ставителей наземной луговой фауны среди Te-
nebrionidae, так как даже в условиях пустынь 
они встречаются преимущественно в интразо-
нальных мезофитных участках ландшафта. Из 
6 родов этих триб 4 являются общими для двух 
частей Тетийской области, а 2 рода относятся к 
западно-тетийскому комплексу, причем 2 вида 
Halammobia встречаются только на средизем-
номорском побережье Италии и Греции, а 
Lamprocrypticus имеет центр разнообразия в 
Иберии. Восточный комплекс не содержит эн-
демиков, а из всех родов только Crypticus и 
Phtora имеют относительно высокое разнообра-
зие в Средней Азии, Анатолии и на Ближнем 
Востоке. 

 
Триба Alleculini 

Эта древняя, всемирно распространен-
ная и очень дифференцированная группа пыль-
цеедов, известная еще из верхней юры и ниж-
него мела [116], тяготеет к лесным ландшаф-
там, и лишь эндемичный среднеазиатский род 
Balassogloa, широко распространенный в во-
сточной части Тетийской области и в Северной 
Африке Mycetopharina и аравийский эндемик 
Cornucistela являются специализированными 
обитателями пустынь. Эндемичные роды раз-
бросаны по всей территории Тетийской обла-
сти, причем 2 лесных рода характерны для за-
падно-тетийского комплекса, а 2 пустынных – 
для восточно-тетийского комплекса. Одним из 
немногих родов, имеющих центр разнообразия 
в центральной, транзитной, части (Анатолия, 

Ближний Восток, Большой Кавказ, Балканы), 
является Gonodera, представители которого 
обитают во влажных широколиственных и 
смешанных лесах. 

 
Триба Cteniopodini 

Палеарктическая группа, древнейший 
представитель которой известен из нижнего 
мела Исяня [145]. Почти все виды трибы явля-
ются хорошо летающими антофагами. 
В тетийской области распространены 
2 широкотетийских рода Cteniopus и Omophlus, 
причем видовое разнообразие последнего, а 
также рода Podonta, приходится, как и в случае 
с Gonodera, на центральную часть Тетийской 
области, особенно Анатолию, Малый Кавказ, 
Ближний Восток, Балканы и Иран. В западно-
тетийском и восточно-тетийском комплексах 
представлено по 4 узкоэндемичных рода, опи-
санных преимущественно из Северной Африки 
и Средней Азии. Более широко распространен-
ных оригинальных родов для двух частей Те-
тийской области также отмечено почти поровну 
(47% на западе и 59% на востоке). Из всех 
представителей Cteniopodini только виды рода 
Petria являются глубоко специализированными 
обитателями песчаных пустынь Средней Азии. 

 
Применяя формалистические методы 

для выявления сходства фаун, можно наблю-
дать такие же закономерности, как при описа-
тельном анализе. Так, при использовании ко-
эффициента сходства Жаккара и полного родо-
вого состава (403 тетийских и не тетийских ро-
да) четко выделяются территории Средней 
Азии и Саудовской Аравии, прослеживается 
также сходство ближневосточной тенебриони-
дофауны на уровне родов с западно-тетийским 
комплексом, что объясняется значительным 
количеством общих родов на территории гор-
ной западной части Ближнейго Востока – Ле-
ванта (рис. 10). Сходные по родовому составу 
Турция и Греция, которые имеют много общих 
надвидовых таксонов в Эгейском регионе, в 
том числе и на островах Эгейского моря, а так-
же в европейской части Турции, по которой 
проходит восточная граница Балкан. Очевидна 
связь Ирана и Кавказкого перешейка прежде 
всего за счет Малого Кавказа, который является 
составной частью ирано-анатолийской суши со 
среднего миоцена  [152]. Сходство Ирана, Кав-
каза, Турции, Сирии с западно-тетийским ком-
плексом объясняется значительным количе-
ством общих не тетийских преимущественно 
лесных родов, особенно среди триб подсемей-
ства Diaperinae и трибы Bolitophagini.  
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Если исключить не тетийские роды, а 
сделать кластерный анализ на основе табли-
цы 1, используя субрегионы, в которые входят 
все страны территории Тетийской области, то 
мы получим более объективную картину, а не-
которые связи закономерно меняются (рис. 11). 
Анатолия и Ближний Восток по-прежнему 
остаются наиболее сходными по фауне с Бал-
канами, Большой и Малый Кавказ по-прежнему 
имеют более отдаленное сходство с западным 

комплексом и достаточно близки между собой 
по составу родов благодаря широкому распро-
странению ксерофильной фауны восточной ча-
сти Большого Кавказа, а также выявляется 
ожидаемое сходство Ирана со Средней Азией и 
Афганистаном. Как и в других работах по гео-
графическим связям чернотелок Западной Па-
леарктики [102], на дендрограмме (рис. 11) 
проявилась древняя связь Саудовской Аравии с 
Северной Африкой. 

 

 
Рис. 10. Дендрограмма сходства (коэффициет Жаккара) фаун различных районов  

Тетийской области на основе распространения родов 
Fig. 10. The dendrogram of faunistic similarity (the Jaccard similarity coefficient)  

of different parts of the Tethys region based on distribution of genera.  
The geographical symbols the same as in the Palearctic Catalogue [4] 

 
ВИДОВОЙ АНАЛИЗ 

Анализ распределения видов суще-
ственно отличается от такового родов, а денд-
рограмма более четко отражает сходство фаун 
даже с учетом не тетийских родов (рис. 12). 
В этом случае совершенно ясное отражение и 
объективность находят соображения, высказан-
ные ранее, о двух центрах таксономического 
разнообразия, а также о выделении западно-
тетийского и восточно-тетийского фаунистиче-

ских комплекса. Фауна Tenebrionidae разделя-
ется на две отдельные ветви: азиатские и евро-
пейские с североафриканскими виды. Тенебри-
онидофауна Ближнего Востока и Саудовской 
Аравии как транзитных регионов имеет отда-
ленное общее сходство на видовом уровне с 
обоими комплексами, а Турция по-прежнему 
тяготеет к Балканам. Сходство фаун чернотелок 
Анатолии и Балкан и связи этих регионов с се-
вером Саудовской Аравии и Северной Африкой 
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на видовом уровне были наглядно показаны 
С. Фатторини с соавторами [102], которые так-
же использовали кластерный анализ на основа-
нии индекса сходства Жаккара. 

Для дополнительной поддержки дан-
ных дендрограммы (рис. 11) необходимо про-
демонстрировать закономерности географиче-
ского распределения, используя один из 
24 широкотетийских родов. На рисунке 13 гра-
фически отображен кластерный анализ рода 
Blaps на основе коэффициента сходства Жакка-
ра. В состав рода включены 166 видов и подви-
дов из 25 стран, территории которых располо-

жены в Тетийской области (табл. 2). Как видно 
из дендрограммы (рис. 13), род Blaps демон-
стрирует те же тенденции и географические 
связи, что и все остальные виды, вместе взятые. 
Отчетливо выделяются два кластера с восточ-
но-тетийским и западно-тетийским комплекса-
ми видов, фауна Турции по-прежнему сходна с 
таковой Греции, а Кавказ на всех трех дендро-
граммах показывает сходство с Ираном (за счет 
общих видов на Малом Кавказе). Сходная фи-
логеографическая картина по роду Blaps выяв-
лена французскими коллегами [146]. 

 
Рис. 11. Дендрограмма сходства (коэффициет Жаккара) фаун субрегионов  

Тетийской области на основе распространения тетийских родов 
Fig. 11. The dendrogram of faunistic similarity (the Jaccard similarity coefficient)  

of subregions of the Tethys region based on distribution of the Tethys genera 
 
Подводя итоги, необходимо также 

учесть возможные ранее не упоминавшиеся 
причины высокого таксономического разнооб-
разия отдельных крупных субрегионов Тетий-
ской области. Прежде всего, необходимо учи-
тывать, что фауна многих регионов формиро-
валась по островному типу. Так, Анатолия была 
гигантским островом в центре Тетиса с мини-
мум позднего эоцена до раннего миоцена [152]. 
Реликтовые лесные массивы из черной сосны, 
ливанского кедра и турецкого дуба сохрани-
лись благодаря мягкому климату с миоцена, так 
как хвойные леса из Cedrus, Picea, Abies и Pinus 
известны в Центральной Анатолии минимум со 
среднего миоцена [153].  

Благодаря тому, что влияние плейсто-
ценовых оледенений было минимальным, эти 
хвойные массивы сохранились также в горах 
Атласа. Возможно, что эндемичные роды Hel-
opini сформировались позже, однако островная 
изоляция и сохранность реликтовых лесных 
массивов были предпосылками для формирова-
ния впоследствии высокого родового эндемиз-
ма. Начиная с середины позднего миоцена Ана-
толийская суша широко соединяется с Балка-
нами, с конца среднего миоцена устанавливает-
ся прочная связь Анатолии с Иранской сушей, а 
начиная с поздего миоцена и на протяжении 
плиоцена аридизация климата, затронувшая и 
Центральную Анатолию, существенно сократи-
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ла и фрагментировала реликтовые миоценовые 
лесные массивы, что уже внутри самой Анато-
лии послужило фактором островной изоляции 
для чернотелок трибы Helopini. Иберийская 
суша еще с позднего эоцена существовала как 
полуостров, который позже был изолирован от 
континента Пиренеями, поэтому и здесь при-
меним островной принцип формирования фау-
ны. В середине миоцена Италия (Калабрия) на 
востоке и Иберийская суша на западе соединя-

лись через Пелоританскую сушу (отделявшую 
западносредиземноморский бассейн от восточ-
носредиземноморского) с горами Атласа, пери-
одическая связь Иберии с Северной Африкой 
существовала до плиоцена. Именно этим объ-
ясняется близость фауны Иберии, Италии и гор 
Атласа. Прочная связь Арабского полуострова 
с Иранской сушей установилась также в позд-
нем миоцене, а до этого периода он существо-
вал как полуостров Африканского континента. 

 

 
Рис. 12. Дендрограмма сходства (коэффициет Жаккара) фаун различных районов 

Тетийской области на основе распространения видов 
Fig. 12. The dendrogram of faunistic similarity (the Jaccard similarity coefficient)  

of different parts of the Tethys region based on distribution of species.  
The geographical symbols the same as in the Palearctic Catalogue [4] 

 
Большой Кавказ начал формироваться как ост-
ров значительно позже, чем Анатолия, Иберия 
и Калабрия, в раннем миоцене. А прочная его 
связь с Ирано-Анатолийской сушей установи-
лась в поздем миоцене – раннем плиоцене. Со-
ответственно, фауна Большого Кавказа форми-
ровалась как островная, однако этого отрезка 
времени, вероятно, не хватило для эволюции 
чернотелок родового уровня. Тем не менее бла-
годаря сохранившейся позднетретичной флоре 

в фауне Большого Кавказа наблюдается боль-
шое видовое разнообразие среди лесных черно-
телок, особенно среди древнего голарктическо-
го рода Nalassus, для которого Большой Кавказ 
стал центром мирового разнообразия, а также 
для южнопалеарктическо-палеотропического 
рода Laena, большинство видов которого в за-
падной части Палеарктики обитают в лесной 
подстилке [136]. Благодаря миоцено-
плиоценовой связи с Иранской сушей Большой 
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Кавказ обогатился родами иранского проис-
хождения (Calyptopsis, Caenoblaps, 
Hedyphanes), а также некоторыми гирканскими 
лесными видами (Laena hispida), что также от-

ражается на связях Большого Кавказа с восточ-
ным комплексом.  

 

 

 
Рис. 13. Дендрограмма сходства (коэффициет Жаккара) фаун различных районов 

Тетийской области на основе распространения видов рода Blaps 
Fig. 13. The dendrogram of faunistic similarity (the Jaccard similarity coefficient)  

of different parts of the Tethys region based on distribution of species of the genus Blaps.  
The geographical symbols the same as in the Palearctic Catalogue [4] 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Таким образом, анализ распределения и 
таксономического разнообразия чернотелок 
свидетельствует о длительном развитии тене-
брионидофаун прибрежных и островных экоси-
стем океана Тетис, а впоследствии независимом 

расцвете этих фаун в различных районах Те-
тийской пустынно-степной области по мере 
отступления вод океана, аридизации и  
орогенеза. 
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Таблица 2 
Особенности географического распространения видов рода Blaps в Тетийском регионе 

Table 2 
Features of the geographical distribution of species Blaps of the Tethys region 

 

 
 

№ 
 

 
 

Наименование 
вида 

Name of Species 
 А

лж
ир

 / 
A

lg
er

ia
 

И
сп

ан
ия

 / 
Sp

ai
n 

И
та

ли
я 

/ I
ta

ly
 

А
лб

ан
ия

 / 
A

lb
an

ia
 

Бо
сн

ия
 и

 Г
ер

це
го

ви
на

 / 
Bo

sn
ia

 a
nd

 H
er

ze
go

vi
na

 
Бо

лг
ар

ия
 / 

Bu
lg

ar
ia

 
Х

ор
ва

ти
я 

/ C
ro

at
ia

 
Гр

ец
ия

 / 
G

re
ec

e 
М

ак
ед

он
ия

 / 
M

ac
ed

on
ia

 
Ру

мы
ни

я 
/ R

om
an

ia
 

С
ло

ве
ни

я 
/ S

lo
ve

ni
a 

Ю
го

сл
ав

ия
 / 

Y
ug

os
la

vi
a 

К
ры

м 
/ C

ri
m

ea
 

К
ав

ка
з /

 C
au

ca
su

s 
Ту

рц
ия

 / 
Tu

rk
ey

 
Л

ив
ан

 / 
Le

ba
no

n 
С

ир
ия

 / 
Sy

ri
a 

С
ау

до
вс

ка
я 

А
ра

ви
я 

/ S
au

di
 A

ra
bi

a 

И
ра

н 
/ I

ra
n 

А
фг

ан
ис

та
н 

/ A
fg

ha
ni

st
an

 
К

аз
ах

ст
ан

 / 
K

az
ak

hs
ta

n 
К

ир
ги

зи
я 

/ K
yr

gy
zs

ta
n 

Ту
рк

ме
ни

я 
/ T

ur
km

en
ist

an
 

Та
дж

ик
ис

та
н 

/ T
aj

ik
ist

an
 

У
зб

ек
ис

та
н 

/ U
zb

ek
ist

an
 

 Genus Blaps 
Fabricius, 1775                          

 
Subgenus Areno-
blaps G. S. 
Medvedev, 1999 

                         

1. hiemalis Semenov & 
Bogatchev, 1940                       +  +

 Subgenus Blaps 
Fabricius, 1775                          

2. abbreviata abbrevi-
ata Ménétriés, 1836      + + + + + + +   +  +  +       

3. *adelae L. Soldati 
& F. Soldati, 1999               +           

4. *afghanistanica 
Gridelli, 1954                    +      

5. *angusta Seidlitz, 
1893                   +       

6. anura Seidlitz, 1893                    +    + +

7. appendiculata 
Motschulsky, 1851 +                         

8. aruktavikus G. S. 
Medvedev, 2004                        + +

9. armeniaca Baudi di 
Selve, 1876              +            

10. badakschanica 
Kaszab, 1960                    +    +  

11. 
*balashovi Bo-
gatchev & G. S. 
Medvedev, 1974 

                      +   

12. ballioni Skopin, 
1977                      +    

13. barrancoi Castro 
Tovar, 2014*  +                        

14. batesi Allard, 1880                  +        

15. *bedeli bedeli Chat-
anay, 1914 +                         

16. *bedeli torresallai 
Español, 1961  +                        

17. bengalensis Hope, 
1831                   + +      
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18. bifurcata strauchii 
Reiche, 1861 +                         

19. binominata Escalera, 
1914 +                         

20. bogatshevi G. S. 
Medvedev, 1964                       + +  

21. *bucharensis Seid-
litz, 1893                         +

22. *bushirensis 
Kaszab, 1959                   +       

23. caraboides cara-
boides Allard, 1882                    + + +  +  

24. 
*caraboides inter-
mittens Kaszab, 
1962 

                    +     

25. 

*caspica Chigray, 
Nabozhenko, Ab-
durakhmanov & 
Shapovalov, 2016* 

                    +     

26. clotzeri Fischer von 
Waldheim, 1844                   +    +   

27. conradtii Seidlitz, 
1893                     + + + + +

28. cordicollis Solier, 
1848                 +         

29. *cretensis Koch, 
1948        +                  

30. cribrosa Solier, 
1848               +  +         

31. dehaani Baudi di 
Selve, 1875                   + +   +   

32. deplanata Ménétriés, 
1832              +     +  +  +  +

33. dispar Seidlitz, 1893                       +   

34. elliptica  Seidlitz, 
1893                       +   

35. emondi Solier, 1848 +                         

36. *evanida Seidlitz, 
1893                     +     

37. eximia Semenov & 
Bogatchev, 1936                     +     

38. *faustii bactriana 
Bogatchev, 1959                        +  

39. faustii faustii Seid-
litz, 1893                    + +  + + +

40. felix Waterhouse,                   + +   +   
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1889 

41. *ferganica 
Bogatchev, 1959                      +    

42. *freibergi Skopin, 
1969                       +   

43. gibba Laporte, 1840  + +    + +                  

44. gigas Linnaeus, 
1767 + + + +  + + +   +  +  +      +     

45. 
*glazunovi Se-
menov & Bo-
gatchev, 1936 

                  +       

46. graeca Solier, 1848        +       +           

47. 
*granulata 
altynemelis Skopin, 
1966 

                    +     

48. granulata granulata 
Gebler, 1825                     + +    

49. granulata granulosa 
Ménétriés, 1854                      +    

50. *granulata kirgisica 
Skopin, 1966                      +    

51. *granulata oblitera-
ta Ménétriés, 1849                     +     

52. 
*granulata stackel-
bergi Bogatchev, 
1952 

                    +     

53. 
granulata turcoma-
na Fischer von 
Waldheim, 1843 

                    + +   +

54. *granulipennis 
Skopin, 1966                     +     

55. haarlovi Gridelli, 
1954                    +    +  

56. haberti Peyerimhoff, 
1931 +                         

57. *hispanica Laporte, 
1840  +                        

58. holconota Fischer 
von Waldheim, 1844                    + +  +  +

59. indicola Bates, 1879                   + +      

60. *inflatipennis J.R. 
Sahlberg, 1908                +          

61. inflexa Zubkov, 
1833                     +  +   

62. jakovlevi Semenov 
& Bogatchev, 1936                    +   +   
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63. *jeannei J. Ferrer 
& L. Soldati, 1999               +           

64. judaeorum Miller, 
1861                + +         

65. *kabuliensis 
Kaszab, 1960                    +      

66. *kadyrbekovi G. S. 
Medvedev, 2004                     +     

67. 
*kasatkini Chigray 
& Nabozhenko, 
2016 

                  +       

68. *klapperichi 
Kaszab, 1960                    +      

69. kollari kollari Seid-
litz, 1893                  +        

70. 
*kovali Nabozhen-
ko et Abdurakh-
manov, 2011 

             +            

71. *lata Seidlitz, 1893               +           

72. lethifera lethifera 
Marsham, 1802 + + + + + + + + + +   + + +    +  +  +   

73. 

lethifera pterotapha 
Fischer von Wald-
heim in Ménétriés, 
1832 

             + +    +    +   

74. *lindbergi Kaszab, 
1959               +           

75. *lineata Laporte, 
1840 +                         

76. longicornis Kraatz, 
1882                      +   +

77. longula Reiche & 
Saulcy, 1857               +           

78. pudica Ballion, 1888              + +    +       

79. *lusitanica ceballosi 
Koch, 1944  +                        

80. *lusitanica Españoli 
Koch, 1944  +                        

81. lusitanica lusitanica 
Herbst, 1799  +                        

82. *magica Erichson, 
1841 +                         

83. medvedevi Bo-
gatchev, 1961                       + +  

84. *menetrisiana  Bo-
gatchev, 1948              +            
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85. mortisaga Linnaeus, 
1758  + +  +  + +  + +  + + +    +    +   

86. motschulskiana Bo-
gatchev, 1947                    +   +   

87. mucronata Latreille, 
1804 + + +   + + +  +   +  +           

88. murgabensis Bo-
gatchev, 1961                       + +  

89. mutata Gemminger, 
1870               + + +         

90. *neoscabiosa 
Nabozhenko, 2008                   +       

91. *nitens rachyuran 
Küster, 1848  +                        

92. *nitens mercatii 
Canzoneri, 1969   +                       

93. nitens nitens 
Laporte, 1840 +                         

94. nitens praedeserta 
Koch, 1944 +                         

95. nitens requieni So-
lier, 1848 +                         

96. nitida Fischer von 
Waldheim, 1844                     +     

97. *nuristanica 
Kaszab, 1959                    +      

98. oblonga Kraatz, 
1883                        + +

99. ocreata Allard, 1880        +       +           

100 oertzenii Seidlitz, 
1893        +       +           

101 *oglobini Semenov 
& Bogatchev, 1936                         +

102 ominosa Ménétriés, 
1832              + +    + +      

103 *paludani Kaszab, 
1959                    +      

104 parvicollis Zubkov, 
1829              +       +     

105 *pavlovskii 
Bogatchev, 1959                        +  

106 *persica Seidlitz, 
1893                   +       

107 *persicola Seidlitz, 
1893                   +       

108 *petiti Pierre, 1964                +          
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109
*petra Chirgay, 
Nabozhenko & 
Keskin, 2015 

               +          

110 plana Solier, 1848 + +          +   +           

111 *platythorax Gem-
minger, 1870                   +       

112 *povolnyi Kaszab, 
1970                    +      

113 *prodigiosa 
Erichson, 1841 +                         

114 propheta propheta 
Reiche, 1861 +                         

115 pruinosa Eversmann 
in Faldermann, 1836              +       +  +   

116 *pseudocaudata 
Kaszab, 1960                    +      

117 pterosticha Fischer 
von Waldheim, 1844                     + +    

118 puella Allard, 1880               +           

119 *punctostriata 
Solier, 1848                   +       

120 putrida 
Motschulsky, 1845                     +     

121 reichardti Semenov 
& Bogatchev, 1936                      +  + +

122 rotundata Solier, 
1848               +  +         

123 *scabiosa Baudi di 
Selve, 1874                         +

124
*scabriuscula  
scabriuscula Mene-
teries, 1832 

             +            

125
*scabriuscula 
subalpina 
Ménétriés, 1832 

                         

126 scutellata Fischer 
von Waldheim, 1844                    + +  +   

127 *semenovi Bo-
gatchev, 1939                      +    

128 seriata Fischer von 
Waldheim, 1820                   +    +  +

129 *shach Kaszab, 
1970                    +      

130 *simplex Kaszab, 
1960                    +      

131 splichall Gebien,               +           
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1913 

132 *stoliczkana Bates, 
1879                        +  

133 *subcordata 
Seidlitz, 1893                     +     

134
*superstitlosa ico-
siensls Peyerimhoff, 
1925 

+                         

135
superstitiosa super-
stitlosa Erichson, 
1841 

+                         

136 taeniolata Ménétri-
és, 1832        +      + + + +  +    +   

137 *tenuicauda 
Seidlitz, 1893                     +     

138 tenulcollis Solier, 
1848        +        +          

139 *tenuepunctata 
Motschulsky, 1860                     +     

140 tibialis Reiche & 
Saulcy, 1857      +  +     +  +           

141 *tibiella Seidlitz, 
1893               +           

142 titanus Ménétriés, 
1849                   +    +   

143 transversalls Fischer 
von Waldheim, 1844                     +     

144 *trapezoldalis 
Kaszab, 1970                    +      

145 *tridentata Water-
house, 1889                    +      

146
*tsharynensis bal-
chashensis Skopin, 
1966 

                    +     

147
*tsharynensls 
tsharynensis Skop-
in, 1961 

                    +     

148 *turcomanorum 
Seidlitz, 1893                         +

149 *turkestanica Seid-
litz, 1893                         +

150 *tuxeni Gridelli, 
1954                    +      

151 variolosa Falder-
mann, 1835                       +   

152 *verrucosa Adams,              +            
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1817 

153 vialattei Peyerim-
hoff, 1920 +                         

154 virgo Seidlitz, 1893                      +    
155 waltlii Seidlitz, 1893  +                        

156 wiedemannii Solier, 
1848                  +        

157 *wolinskii 
Bodemeyer, 1927                   +       

158
*zarudniana cho-
rassanica Semenov 
& Bogatchev, 1936 

                  +       

159
*zarudniana persis 
Semenov & Bo-
gatchev, 1936 

                  +       

160
*zarudniana zarud-
niana Semenov & 
Bogatchev, 1936 

                  +       

161 zugmayeri Schuster, 
1935                   +       

 Subgenus Dineria 
Motschulsky, 1860                          

162 halophila Fischer 
von Waldheim, 1820      + +  + + + + + +       +     

163 *lar Bogatchev, 
1947                         +

 
Subgenus 
Prosoblapsia 
Skopin & Kaszab, 
1978 

                         

164
*allardiana 
alaiensis Seidlitz, 
1893 

                        +

165 maeander Kraatz, 
1885                      +   +

166
transversimsulcata 
meanderoides Skop-
in, 1977 

                     +   +

 Всего / Total: 20
 

14
 

6 2 2 6 7 13
 

3 5 4 3 6 15
 

25
 

7 7 3 29
 

26
 

32
 

15
 

27
 

15
 

21
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