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На примере 60 палеарктических видов рода Macropsis (Homoptera, Cicadellidae, Eurymelinae, Mac-
ropsini) исследован вклад симпатрического и аллопатрического видообразования в формирование
биоразнообразия этих насекомых-фитофагов. Согласно реконструированным ранее сценариям
эволюции, в умеренной зоне Палеарктики род расселялся с востока на запад, сформировав 10 есте-
ственных групп, выделяющихся в одних и тех же границах как по морфологическим признакам, так
и по трофической специализации. При формулировке гипотезы о возможных путях видообразова-
ния в каждой группе мы исходили, главным образом, из географического критерия. Если близкие
виды викарируют друг друга в разных зоогеографических регионах, вероятно, они возникли в усло-
виях аллопатрии. Если виды имеют перекрывающиеся ареалы и живут на одном кормовом расте-
нии, предполагается, что они возникли в условиях аллопатрии и стали вторично симпатрическими
за счет последующего расселения. Наконец, если близкие виды имеют сильно перекрывающиеся
ареалы, населяют сходные биотопы, но четко различаются по кормовой специализации, это может
указывать на их происхождение в условиях симпатрии за счет перехода на новые кормовые расте-
ния. Для 31 вида (51.7%) наиболее вероятной или даже единственной возможной является гипотеза
об аллопатрическом видообразовании, тогда как для 20 видов (33.3%) вполне допустима, хотя и не
всегда может быть убедительно обоснована гипотеза о симпатрическом видообразовании. Меха-
низм происхождения 9 видов (15%) остался неясным. Из этого следует, что симпатрическое видо-
образование у Macropsis – явление нередкое, но говорить о его преобладании над аллопатрическим
не приходится. Таким образом, даже в пределах одного рода насекомых-фитофагов видообразова-
ние может происходить разными путями: в условиях аллопатрии, когда смена кормового растения
не обязательна, хотя и возможна, и в условиях симпатрии, при которой именно переход на новое
растение является триггером дивергенции. Отдельно обсуждаются случаи внутривидовой диффе-
ренциации, которые можно рассматривать как начальную стадию видообразования: аллопатриче-
ские цветовые формы, связанные с одним и тем же кормовым растением, аллопатрические цвето-
вые формы, связанные с разными растениями, и формы, живущие на разных видах растений (как
симпатрических, так и аллопатрических), но при этом не различающиеся по окраске. Показано, что
даже у специализированных фитофагов дивергенция не всегда бывает вызвана переходом на новое
кормовое растение.
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Изучение видообразования у насекомых пред-
ставляет особый интерес, поскольку эта группа
достигла максимального видового разнообразия,
практически несравнимого с другими таксонами.
Объем литературы по данному вопросу в послед-

ние десятилетия лавинообразно возрастает; это
касается даже обзорных работ, не говоря уже о
частных исследованиях. В связи с этим в данной
статье мы ограничимся, главным образом, ссыл-
ками на некоторые обзоры и на работы по насе-
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комым-фитофагам, преимущественно, по цика-
довым (Homoptera, Auchenorrhyncha).

Механизм аллопатрического видообразования
понятен и не требует построения сложных гипо-
тез. Существование многочисленных аллопатри-
ческих видов, викарирующих друг друга в разных
биогеографических регионах, на разных островах
или на разных горных хребтах, свидетельствует о
том, что этот вариант видообразования достаточ-
но обычен. Кроме того, практически во всех груп-
пах животных известны внутривидовые геогра-
фические формы, представляющие собой примеры
незавершившегося аллопатрического видообра-
зования. Некоторые из них описаны как подвиды,
другие с уверенностью разграничить не удается.

В последние годы мы подробно исследовали
географическую изменчивость двух видов цика-
деллид (Homoptera, Auchenorrhyncha, Cicadelli-
dae) и одного вида пенниц (Homoptera, Auchenor-
rhyncha, Aphrophoridae) (Tishechkin, 2018, 2019,
2019b). Во всех трех случаях разные формы одного
вида не различаются по биотопическим предпо-
чтениям и кормовой специализации. Разделить
их по морфологическим или акустическим при-
знакам также не удается: два вида образуют под-
виды, соединенные переходной зоной, а у третье-
го наблюдается мозаичное распределение морфо-
логических и акустических вариаций. Все это
свидетельствует о том, что они представляют со-
бой именно внутривидовые формы, а не разные
виды. При этом все три вида имеют практически
непрерывное распространение. Это доказывает,
что у цикадовых образование внутривидовых
форм, во-первых, возможно не только при гео-
графической изоляции, но и в непрерывном ряду
популяций и, во-вторых, не всегда связано с пе-
реходом на другое кормовое растение. Разумеет-
ся, не всем таким формам суждено со временем
стать “хорошими” видами, однако в случае воз-
никновения кратковременной изоляции, напри-
мер, при флуктуациях климата вероятность их
окончательного разделения достаточно велика.

Вопрос о вкладе симпатрического видообразо-
вания в формирование биоразнообразия до сих
пор далек от решения. Еще во второй половине
прошлого столетия некоторые исследователи, в
частности, Майр, вообще отрицали его возмож-
ность или считали такое явление редким исклю-
чением (например, Майр, 1974; Futuyma, Mayer,
1980). Однако после детального описания не-
скольких примеров симпатрического видообра-
зования многие специалисты заняли противопо-
ложную, но столь же радикальную позицию: по
их мнению, этот вариант является основным у
видов с узкой трофической специализацией, в
первую очередь, в некоторых группах насекомых.
При этом у насекомых до сих пор известно срав-
нительно небольшое число хорошо изученных

примеров симпатрического видообразования,
поэтому такая точка зрения остается во многом
дискуссионной.

Впервые гипотеза, объясняющая механизм
симпатрического видообразования у специали-
зированных фитофагов, была сформулирована во
второй половине XIX века (Walsh, 1864). Основа-
нием для этого стало изучение одного из видов
мух семейства Tephritidae (Diptera) – Rhagoletis po-
monella (Walsh 1867), перешедшего с местного ви-
да боярышника на культурную яблоню и нанося-
щего ущерб садоводству. Впоследствии он, а так-
же несколько других видов этого семейства, стали
популярными модельными объектами исследо-
ваний по данной теме (например, Berlocher, 1999;
Feder, Filchak, 1999).

Начиная с 90-х годов прошлого столетия изу-
чение экологического видообразования, при ко-
тором репродуктивная изоляция возникает как
результат разделения экологических ниш, стало
одним из наиболее популярных направлений
эволюционной биологии (Jousselin, Elias, 2019).
У видов с узкой пищевой специализацией, в
первую очередь у насекомых-фитофагов и пара-
зитоидов, экологическое видообразование обыч-
но считают синонимом симпатрического, т.к. в
естественных условиях новый хозяин или кормо-
вое растение, как правило, обитают в той же мест-
ности, что и исходный хозяин или исходное кор-
мовое растение. Переход на нового хозяина, ал-
лопатричного с исходным хозяином, возможен
лишь при расширении ареала и наблюдается пре-
имущественно при интродукции.

Одним из наиболее детальных и широко из-
вестных исследований, убедительно доказываю-
щих существование симпатрического видообра-
зования у насекомых-фитофагов, является цикл
работ Т. Вуда с соавторами по американским гор-
баткам комплекса Enchenopa binotata (Say 1824)
(Homoptera, Auchenorrhyncha, Membracidae)
(Wood, 1980; Wood, Guttman, 1982; Wood, Keese,
1990; Wood et al., 1999 и др.). Комплекс включает
около десяти криптических видов, большинство
из которых до сих пор формально не описано и,
таким образом, не имеет научных названий. Ди-
вергенция в этой группе, по всей вероятности,
началась с перехода предковой формы на разные
симпатрические виды деревьев и кустарников.
Как и большинство других цикадовых, E. binotata
откладывает яйца в сделанные яйцекладом над-
резы на коре кормового растения. Весной стиму-
лом для развития яиц является начало сокодви-
жения в стебле. Поскольку у разных видов расте-
ний оно начинается в разные сроки, это приводит
к расхождению сроков развития популяций гор-
батки, связанных с этими видами растений. За
счет этого поток генов между формами с разных
кормовых растений ослаб, и началась их посте-
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пенная дивергенция; в эксперименте даже при пя-
тидневной разнице в возрасте между разными ла-
бораторными линиями наблюдалось четко выра-
женное ассортативное скрещивание. Спаривание
у видов комплекса E. binotata происходит преиму-
щественно на “своем” кормовом растении, на не-
го же самки предпочитают откладывать яйца; на
других видах хозяев выживаемость яиц и личинок
намного ниже.

Связанные с акустической коммуникации ас-
пекты этой проблемы в деталях исследованы
Р. Кокрофтом с соавторами; чтобы не увеличи-
вать без необходимости число ссылок, сошлемся
на одну из его обзорных работ (Cocroft et al.,
2008). Сигналы всех видов горбаток этой группы
различаются преимущественно по количествен-
ным параметрам, особенно, по несущей частоте и
продолжительности. В опытах с ретрансляцией
сигналов самки отвечали только на сигнал кон-
специфического самца; наиболее ярко эти пред-
почтения были выражены по отношению к часто-
те. На чужом растении самцы пели менее охотно
и издавали более короткие сигналы, что, несо-
мненно, также вносит вклад в репродуктивную
изоляцию, поскольку снижает привлекатель-
ность самца для самки.

Более того, в этой группе наблюдается и пря-
мое влияние экологической дивергенции на
структуру сигналов. Изучение частотных характе-
ристик двух видов растений показало, что живу-
щие на них горбатки издают сигналы на частотах,
распространяющихся с минимальным затухани-
ем именно по “своему” кормовому растению. По-
этому межвидовые различия сигналов по несу-
щей частоте, вероятно, изначально возникли
именно как “частотная настройка” на характери-
стики определенного субстрата (ветвей разных
видов растений) и лишь впоследствии стали од-
ним из факторов репродуктивной изоляции.

Данные о том, что различия в фенологии меж-
ду разными видами кормовых растений могут
стать причиной репродуктивной изоляции, полу-
чены и для других фитофагов, в частности, для
перепончатокрылых семейства Cynipidae (Hyme-
noptera) (Hood et al., 2019).

Огромное видовое разнообразие цикадок три-
бы Erythroneurini (Cicadellidae, Typhlocybinae) в
Новом Свете также, по-видимому, сформирова-
лось, главным образом, за счет симпатрического
видообразования, т.к. эта группа включает мно-
жество симпатрических видов с узкой пищевой
специализацией (Bush, Butlin, 2004). В этой же
статье можно найти и многочисленные ссылки на
работы по симпатрическому видообразованию в
других таксонах насекомых.

Как правило, видообразование в условиях
симпатрии связывают именно со сменой хозяина
(для фитофагов – кормового растения); некото-

рые авторы считают этот вариант наиболее веро-
ятным и легко доказуемым (Bolnick, Fitzpatrick,
2007). Тем не менее, симпатрическое видообразо-
вание у фитофагов возможно и при переходе на
разные органы одного вида растений (листья,
стебли, корни, цветки и плоды) или при смене ти-
пов питания (минирование листьев, галлобразо-
вание и т.п.) (Bruzzese et al., 2019). Однако для видов
рода Macropsis Lewis 1836 (Homoptera, Auchenor-
rhyncha, Cicadellidae, Eurymelinae, Macropsini),
являющихся объектами нашего исследования,
этот вариант исключен, так как все они питаются,
высасывая соки из тонких ветвей, черешков или
крупных жилок листьев.

Появление новых кормовых рас, в перспективе
способных дивергировать до уровня видов, может
быть вызвано и человеческой деятельностью – вве-
дением растений в культуру или их интродукци-
ей. В частности, становление одного из основных
вредителей риса в Тихоокеанском регионе – Ni-
laparvata lugens (Stål 1854) (Homoptera, Auchenor-
rhyncha, Delphacidae) – объясняют переходом
этого вида с одного из дикорастущих злаков на
рис, выращиваемый в тех же условиях. В настоя-
щее время первичное кормовое растение растет
по краям рисовых полей в качестве сорняка, но
две кормовые расы N. lugens (“рисовая” и “ди-
кая”) по структуре призывных сигналов уже
обособились до уровня самостоятельных видов
(Claridge et al., 1985). Аналогично, генетическая
дифференциация цикадки Dalbulus maidis (De-
Long 1923) (Homoptera, Auchenorrhyncha, Cicadel-
lidae, Deltocephalinae), вероятно, связана с введе-
нием в культуру кукурузы и ее распространением
в разных частях Нового Света (Bernal et al., 2019).

В итоге, в настоящее время принципиальную
возможность симпатрического видообразования
уже никто не отрицает. На первый план вышли
два других вопроса: во-первых, как определить,
сформировалась данная группа видов в процессе
аллопатрического или симпатрического видооб-
разования и, во-вторых, насколько распростра-
нен второй вариант видообразования в природе?

Неопровержимым доказательством того, что
видообразование происходило в условиях сим-
патрии, может быть лишь прямое наблюдение
всего процесса дивергенции. На практике это по-
ка невозможно, что заставляет обращаться к кос-
венным доказательствам, т.е. к поиску признаков
или особенностей, которые с большей вероятно-
стью соответствуют симпатрической, нежели ал-
лопатрической модели видообразования. Разные
авторы предлагают разные косвенные критерии
для выявления случаев симпатрического видооб-
разования (например, восемь критериев у Берло-
хера и Федера (Berlocher, Feder, 2002), четыре –
у Болника и Фицпатрика (Bolnick, Fitzpatrick,
2007). При использовании большинства из этих
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критериев необходимо проведение генетических
исследований или лабораторных экспериментов,
что заставляет ограничиваться небольшой груп-
пой модельных таксонов. Поскольку наша зада-
ча, напротив, заключается в изучении как можно
большего числа видов, в данном случае приме-
ним, главным образом, лишь один критерий, а
именно, географический. Если сестринские виды
симпатричны, но живут на разных растениях, ве-
роятно, они возникли в условиях симпатрии, ес-
ли же они аллопатричны, скорее всего, их дивер-
генция происходила за счет аллопатрии. Кроме
того, по мнению авторов двух цитированных вы-
ше работ, для таксона, в котором с большей веро-
ятностью возможно симпатрическое видообразо-
вание, должны быть характерны следующие черты.

1. Виды такого таксона должны обладать узкой
пищевой специализацией (Berlocher, Feder, 2002).

У являющихся объектами нашего исследова-
ния представителей рода Macropsis дело обстоит
именно так, вплоть до того, что иногда для опре-
деления вида достаточно знать его кормовое рас-
тение.

2. Группа кормовых растений, используемых
разными видами, должна обладать достаточно
большим видовым разнообразием (Berlocher,
Feder, 2002).

Рода Populus, Salix и Rosa, с которыми связаны
виды Macropsis, предположительно возникшие в
результате симпатрического видообразования,
включают значительное число видов, в том числе
встречающихся в одном растительном сообще-
стве.

3. Спаривание должно происходить на кормо-
вом растении. Это способствует репродуктивной
изоляции как за счет пространственной сегрега-
ции (популяции живут на разных растениях), так
и из-за фенологических различий (популяции,
живущие на разных растениях, расходятся по се-
зонам размножения) (Berlocher, Feder, 2002).

Повышение вероятности симпатрического ви-
дообразования обусловлено не только именно
спариванием на растении-хозяине, но и в целом
привязанностью к этому растению в сочетании с
низкой расселительной способностью. Виды
Macropsis проходят на своих кормовых растениях
весь цикл развития и неохотно покидают их. Кро-
ме того, как и все мелкие цикадовые, они исполь-
зуют для поиска полового партнера вибрацион-
ную коммуникацию. Вибрационные сигналы мо-
гут передаваться с растения на растение только
при физическом контакте корней, стеблей или
листьев, а дальность их распространения по пря-
мой ветви ограничена 1–2 метрами. Поэтому да-
же у симпатрических форм, связанных с разными
видами деревьев и кустарников, различия в пи-
щевых предпочтениях способствуют акустиче-
ской изоляции.

4. Видообразование должно быть завершен-
ным. Состояние частичной дивергенции может
оказаться стабильным и не приведет к формиро-
ванию репродуктивно изолированных форм, по-
этому интерпретировать такие случаи как приме-
ры симпатрического видообразования нельзя
(Bolnick, Fitzpatrick, 2007). В нашем случае видо-
вая самостоятельность всех криптических видов
подтверждается анализом морфологических и
акустических признаков.

Таким образом, род Macropsis полностью соот-
ветствует всем перечисленным критериям.

Нужно добавить, что географический крите-
рий становится менее надежным с течением вре-
мени, прошедшего после акта видообразования.
Виды, имеющие аллопатрическое происхожде-
ние, могут стать вторично симпатрическими за
счет последующего расселения, а изначально
симпатрические виды могут, наоборот, исчезнуть
в зоне симпатрии и сформировать аллопатриче-
ские ареалы. Подобные изменения, в частности,
вызванные плейстоценовыми флуктуациями кли-
мата, возможны даже в сравнительно молодых
группах. Несмотря на это, географический крите-
рий, по мнению ряда авторов, не теряет своего
значения и даже продолжает играть основную
роль в исследованиях видообразования (Bolnick,
Fitzpatrick, 2007).

В умеренной зоне Палеарктики род Macropsis
представлен молодыми, недавно разошедшимися
видами, порой практически неразличимыми по
морфологическим признакам; видовой статус
многих из них удалось доказать только при помо-
щи анализа призывных сигналов самцов (напри-
мер, Tishechkin, 1999, 2002, 2015a). Поэтому веро-
ятность значительных изменений ареалов в этой
группе существенно меньше, чем в большинстве
других таксонов палеарктических цикадовых, где
виды достаточно легко различимы по морфоло-
гии и, по-видимому, сформировались сравни-
тельно давно. Тем не менее у Macropsis нам из-
вестны случаи вторичной симпатрии; они будет
рассмотрены ниже.

Относительно распространенности симпатри-
ческого видообразования в литературе существу-
ет весь спектр возможных мнений. Ряд специали-
стов, в частности Г. Буш (обзор: Bush, Butlin, 2004
и другие работы первого автора), полагает, что
разнообразие паразитоидов и специализирован-
ных фитофагов, в сумме составляющих порядка
25–40% от общего числа видов животных (Ber-
locher, Feder, 2002), формируется преимуще-
ственно за счет симпатрического видообразова-
ния. Напротив, в неспециализированных в плане
питания группах, по-видимому, преобладает ал-
лопатрическое видообразование. Такая позиция
обосновывается, в частности, тем, что за счет од-
ного лишь перехода на новое кормовое растение
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поток генов между популяциями иногда сокра-
щается настолько, что различия в сигналах, слу-
жащих для распознавания конспецифического
партнера, могут возникнуть просто в результате
дрейфа генов, т.е. без влияния разнонаправлен-
ного отбора (Butlin, 1996).

Другие авторы придерживаются более умерен-
ной точки зрения. Безусловно соглашаясь с тем,
что симпатрическое видообразование существу-
ет, они полагают, что имеющиеся данные все же
свидетельствуют в пользу преобладания аллопат-
рического видообразования даже у специализи-
рованных фитофагов (Claridge, de Vrijer, 1994;
Bolnick, Fitzpatrick, 2007). Например, в двух свя-
занных со злаками родах неарктических Delto-
cephalinae (Homoptera, Auchenorrhyncha, Cicadell-
idae) – Flexamia DeLong 1926 (более 40 видов) и
Athysanella Baker 1898 (более 150 видов) – дивер-
генция на ранних этапах эволюции, вероятно,
происходила за счет перехода на новые кормовые
растения, т.е. в условиях симпатрии, а на более
поздних – за счет разделения ареалов предковых
форм, т.е. в условиях аллопатрии (Dietrich, 1999).
Аналогичные результаты были недавно получены
и для одного из родов тропических Tephritidae
(Diptera) (Winkler et al., 2018).

Таким образом, недооценивать роль разных
вариантов видообразования не следует, посколь-
ку маловероятно, что все огромное разнообразие
организмов сформировалось неким единым об-
разом (Claridge, 1993; Drosopoulos, 1993). Даже са-
мо разграничение двух типов видообразования
представляется условным, т.к. между строго ал-
лопатрическим и строго симпатрическим видо-
образованием существует континуум вариантов.
Признание промежуточного типа – парапатриче-
ского видообразования – хотя и позволяет не-
сколько точнее описать реальное положение ве-
щей, но представляет собой лишь условность
(Butlin et al., 2008; Fitzpatrick et al., 2008; Claridge,
2010).

Оценить распространенность симпатрическо-
го видообразования отчасти позволяют количе-
ственные исследования роли смены хозяина в
этом процессе. Изучение 21 описанного в литера-
туре примера перехода насекомых-фитофагов на
новые кормовые растения показало, что у трех
видов популяции с разных растений безусловно
можно считать кормовыми расами, представляю-
щими собой первую стадию симпатрического ви-
дообразования, а еще у восьми видов можно от-
нести к категории кормовых рас с большой долей
вероятности (Drès, Mallet, 2002). Форбс с соавто-
рами, рассмотрев данные по 85 видам насекомых,
подсчитал, что у 43 из них переход на нового хо-
зяина привел к формированию новых репродук-
тивных барьеров, причем в 26 случаях это способ-
ствовало видообразованию (Forbes et al., 2017).

Примечательно, что доля таксонов, в которых пе-
реход на новое кормовое растение вероятно стал
триггером дивергенции, в обоих исследованиях
примерно одинакова и составляет чуть более 50%.

Подсчеты других авторов (Bolnick, Fitzpatrick,
2007) дают совершенно иные результаты: из 309
рассмотренных ими актов видообразования лишь
в 9.4% случаев возникшие сестринские виды име-
ли ареалы, перекрывающиеся более чем на 90%, и
потенциально могли сформироваться в условиях
симпатрии. Однако в этом исследовании не были
учтены озерные рыбы и насекомые-фитофаги,
т.е. именно те две группы, в которых описано
наибольшее число случаев потенциально симпат-
рического видообразования. Такое расхождение
результатов (более 50% и менее 10%) явно свиде-
тельствует о том, что в разных таксонах “склон-
ность” к симпатрическому видообразованию вы-
ражена в разной степени. Поэтому лишь сумми-
рование многочисленных частных исследований,
выполненных на разных группах, позволит оце-
нить вклад разных типов видообразования в фор-
мирование биоразнообразия.

Данная работа представляет собой как раз та-
кое частное исследование, однако мы используем
иной подход, нежели большинство авторов, рабо-
тающих на единичных модельных объектах. Взяв
одну большую группу специализированных фи-
тофагов, а именно, палеарктические виды цика-
довых рода Macropsis, мы делаем попытку оценить
в ней число видов, сформировавшихся в условиях
симпатрии и аллопатрии.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Исследованный материал был собран автором
в период с 1985 по 2019 г. на территории европей-
ской России от Подмосковья до Крыма и полупу-
стынь Заволжья, на Северном Кавказе, Южном
Урале, в Южной Сибири от Алтая до Забайкалья,
на Дальнем Востоке (Амурская обл., Хабаровский
и Приморский края, о-в Сахалин), а также в Юж-
ном и Юго-восточном Казахстане и Кыргызста-
не. Использованные в работе данные по морфо-
логии, распространению, кормовым растениям и
акустическим сигналам изложены в наших обзор-
ных работах по роду Macropsis (Tishechkin, 1999,
2002, 2015a), а также в многочисленных частных
статьях, ссылки на которые здесь не приводятся.
Из этих же статей взята часть приведенных ниже
морфологических рисунков.

Определение кормовых растений из семейства
ивовых (Salicaceae) производили по монографии
Скворцова (1968), а также по ключам в регио-
нальных “Флорах” (Большаков, 1992; Недолуж-
ко, 1995; Скворцов, 1972); валидные названия
секций и видов ив приведены по Валягиной-Ма-
лютиной (2018). Растения из других семейств
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определяли по многочисленным региональным
определителям, список которых мы не приводим.

Для регистрации вибрационных сигналов ци-
кадовых использовали пьезокристаллический
адаптер (головку звукоснимателя) ГЗП-311 от
проигрывателя для виниловых дисков, сигнал с
которого подавали на микрофонный вход запи-
сывающего устройства через согласующий уси-
литель. Запись производили на кассетный магни-
тофон “Электроника-302-1” (до 2005 г.), мини-
дисковый рекордер Sony Walkman MZ-NH900
(2005–2016 г.г.) или WAV/MP3 рекордер Roland
R-05 (начиная с 2017 г.). Во всех случаях во избе-
жание амплитудных искажений использовали ре-
жим ручной регулировки уровня записи. Обра-
ботку полученных записей производили в про-
грамме Cool Edit Pro 2.1.

При формулировке гипотезы о возможных пу-
тях видообразования в каждой группе видов мы
основывались на ряде соображений и априорных
допущений, о которых нужно сказать подробнее.

1. По мнению Гамильтона (Hamilton, 1983),
Macropsini возникли в Ориентальной области,
т.к. именно в этом регионе наблюдается наиболь-
шее разнообразие родов, а виды четко различают-
ся по морфологическим признакам. Оттуда они
проникли на юг, в Австралию, где сформировали
богатую, весьма оригинальную и до сих пор мало-
изученную фауну, и на север, в Голарктику. Не-
которые рода (например, Pediopsoides Matsumura
1912) достигают максимального разнообразия в
юго-восточных районах Палеарктики, преиму-
щественно в Китае. Они почти не заходят в уме-
ренную зону и представлены хорошо различаю-
щимися по морфологическим признакам видами.
Oncopsis Burmeister 1838, Macropsis и Macropsidius
Ribaut 1952, напротив, широко расселились
именно в районах с умеренным климатом, где
включают большое число трудноразличимых
видов.

Закономерности эволюции подсемейства в це-
лом и рода Macropsis во многом схожи (Tishechkin,
2016). На юго-востоке Палеарктики виды этого
рода наиболее разнообразны в морфологическим
плане, вплоть до того, что один из них был выде-
лен в отдельный подрод (Li et al., 2013). По мере
продвижения на север и на запад их морфологи-
ческое разнообразие резко уменьшается, и в лес-
ной зоне, за исключением южной части Дальнего
Востока, остается несколько близкородственных
и крайне однородных групп, включающих боль-
шое число криптических видов. В горах Средней
Азии представители рода перешли на неосвоен-
ные ранее виды растений и сформировали на них
отдельные небольшие группы видов, некоторые
представители которых впоследствии вышли за
пределы этого региона. Кроме того, одна “юж-
ная” ветвь Macropsis, связанная с мимозовыми

(Mimosaceae), проникла, вероятно, через Индию,
Пакистан, южный Иран и Аравийский п-ов в Аф-
рику, где образовала большое число видов на
огромном роде Acacia (Tishechkin, 2019c).

Таким образом, в наших последующих рас-
суждениях мы исходим из того, что в умеренной
зоне Палеарктики род расселялся с востока на за-
пад, образовав ряд своеобразных таксонов в
Средней Азии.

2. Изученные виды рода образуют 10 есте-
ственных групп, выделяющихся в одних и тех же
границах как по морфологическим признакам,
так и по трофической специализации. Это позво-
ляет утверждать, что виды в пределах каждой
группы представляют собой сестринские формы,
возникшие при освоении новой адаптивной зо-
ны, т.е. группы кормовых растений (Tishechkin,
2016).

3. При определении наиболее вероятного сце-
нария видообразования мы исходим преимуще-
ственно из географического критерия.

Если близкие виды викарируют друг друга в
разных географических регионах, можно пола-
гать, что они возникли в результате аллопатрии.

Если близкие виды имеют в той или иной мере
перекрывающиеся ареалы и живут на одном кор-
мовом растении, мы предполагаем, что они воз-
никли в условиях аллопатрии и стали вторично
симпатрическими за счет последующего расселе-
ния (Tishechkin, 2015). Хотя расселение за преде-
лы изначального ареала требует определенного
времени и, казалось бы, маловероятно для недав-
но возникших и почти не дивергировавших по
морфологическим признакам видов, тем не менее,
в нашем материале есть немало таких примеров.

Наконец, если близкие виды имеют сильно пе-
рекрывающиеся ареалы, населяют сходные био-
топы, но четко различаются по кормовой специа-
лизации, это может указывать на их возникновение
в результате симпатрического видообразования
за счет расхождения по разным кормовым расте-
ниям.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Случаи симпатрического и аллопатрического 

видообразования у палеарктических 
видов рода Macropsis

В этом разделе мы рассмотрим 10 упомянутых
выше групп видов и сделаем попытку реконстру-
ировать сценарий видообразования в каждой
из них.

1. Виды, развивающиеся на дубах (Quercus spp.,
Fagaceae). Наиболее сильно отличаются от
остальных палеарктических групп. Достигают
максимального разнообразия на юго-востоке Па-
леарктики и в прилежащих частях Ориентальной
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области, где находится один из центров видового
разнообразия дубов (Меницкий, 1984). Передние
крылья обычно с беспорядочно расположенными
темными крапинками, верхняя часть лица, пе-
реднеспинка, и, как правило, щиток с четким
продольным серединным килем (рис. 1, 1), вось-
мой стернит брюшка самцов по бокам с пучками
хет (рис. 1, 2), отростки пигофора разнообразной
формы в отличие от простых шиловидных у видов
из других групп (рис. 1, 3), ствол пениса в про-
филь узкий, параллельносторонний, нередко с
широко закругленной вершиной (рис. 1, 4) (Li
et al., 2014).

В России два вида на Дальнем Востоке. M. mat-
sumurana (China 1925) распространен от юга
Амурской обл. до Южного Приморья, о-ва Куна-
шир и Японии, M. jozankeana (Matsumura 1912) из-
вестен только из Южного Приморья, с о-ва Куна-
шир и из Японии. Таким образом, ареалы этих
видов полностью перекрываются. Первый вид
был собран в Приморье на Quercus dentata Thunb.;
в Амурской обл., за неимением последнего, живет
на Q. mongolica Fisch. ex Ledeb. Второй вид досто-
верно известен только с Q. dentata, хотя тоже, не-
сомненно, способен питаться и на других видах
дубов, поскольку на Кунашире Q. dentata не рас-
тет. На юге Приморья мы неоднократно собирали
оба вида с одного дерева Q. dentata.

Учитывая способность M. matsumurana и
M. jozankeana развиваться на разных видах дубов,
т.е. отсутствие у них узкой кормовой специализа-
ции, мы предполагаем, что они возникли в усло-
виях аллопатрии и стали вторично симпатриче-
скими в ходе последующего расширения ареалов.
Такой сценарий представляется более вероятным
еще и потому, что, помимо материка, оба вида
распространены также на островах (Южные Ку-
рилы и Япония), т.е. в условиях, способствующих
аллопатрическому видообразованию.

2. Виды, связанные с двумя родами семейства
ивовых (Salicaceae) – ивами (Salix) и тополями
(Populus). Характеризуются следующей комбина-
цией признаков: тергальные аподемы II брюшно-
го сегмента самцов обычно короткие, разделены
широкой округлой выемкой, если по длине пре-
вышают собственную ширину в основании, то
вершины лопастей не расширены (рис. 1, 5–9,
16–17, 18, 21, 24); ствол пениса в профиль сравни-
тельно широкий, расширенный в середине или
параллельносторонний, всегда постепенно сужа-
ющийся к вершине (рис. 1, 10–12, 19–20, 22–23,
25–26, 30–32, 34), отростки пигофора простые,
шиловидные (рис. 1, 13).

Самая большая группа, включающая ряд до
сих пор не описанных видов. Некоторые из них
образуют комплексы близкородственных, часто
практически неразличимых по морфологическим
признакам форм, другие, напротив, не вписыва-

ются ни в один из таких комплексов, и их род-
ственные связи неясны. Здесь рассмотрены
39 видов; несколько форм, видовой статус кото-
рых не доказан, исключены из анализа.

Отдельный комплекс образуют пять видов,
связанных с родом Populus. Это довольно круп-
ные виды, имеющие на внутренних створках яй-
цеклада, помимо трех предвершинных, 1–3 до-
полнительных зубца (рис. 1, 14–15). Поскольку у
Macropsis число дополнительных зубцов подвер-
жено внутривидовой изменчивости, на рисунках
для каждого вида мы приводим лишь один более
или менее типичный вариант. Отличаются от всех
остальных изученных представителей рода свое-
образной структурой призывных сигналов и сиг-
налов ухаживания, а также отсутствием четкой
границы между сигналами этих двух типов.
В норме одиночный самец издает простые сигна-
лы, основным компонентом которых является
трель пульсов, иногда разделенная на несколько
частей, – призывные сигналы в узком смысле
слова (рис. 2, 1–3). Реже он спонтанно исполняет
сложные многокомпонентные фразы, состоящие
из одной или нескольких трелей пульсов и окан-
чивающиеся высокоамплитудной последователь-
ностью серий (рис. 2, 4–6). Такой же сигнал са-
мец издает и при ухаживании за самкой непо-
средственно перед попыткой копуляции.
Необходимо пояснить, что сигналы мелких цика-
довых отличаются очень широкой внутривидо-
вой изменчивостью (Tishechkin, 2010; см. также
рис. 2, 11–12 и 13–14). Поэтому при сравнении
осциллограмм следует учитывать, что длитель-
ность фразы в целом и ее отдельных частей, а так-
же соотношение амплитуд разных компонентов
может меняться в широких пределах даже в песне
одного самца.

Три внешне очень сходных вида имеют алло-
патрическое распространение; все они питаются
на так называемых “черных тополях” (виды сек-
ций Aigeiros и Tacamahaca). Это европейско-кав-
казский M. graminea (Fabricius 1798), среднеазиат-
ский M. validiuscula Dubovsky 1966 и встречаю-
щийся от Восточного Казахстана до Дальнего
Востока M. suspecta Tishechkin 1994. Первые два
живут на тополях секции Aigeiros, однако могут
переходить на культивируемые бальзамические
тополя (секция Tacamahaca) и гибридные формы,
третий пока известен только с тополей секции Ta-
camahaca; таким образом, полного расхождения
по разным кормовым растениям у них не наблю-
дается. На наш взгляд, эти три вида представляют
собой типичный пример аллопатрического видо-
образования.

M. fuscinervis (Boheman 1845) живет на осине
(Populus tremula L.) и распространен по всей Пале-
арктике в пределах ее ареала. M. vicina (Horváth
1897) связан с серебристым тополем (P. alba L.) и
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населяет всю Европу, Западную Сибирь, Казах-
стан и Среднюю Азию. Тем не менее, его есте-
ственный ареал, вероятно, не столь широк, т.к. по

мнению Скворцова (1972), в Азии серебристый
тополь в диком виде встречается лишь на востоке
Казахстана и, возможно, кое-где на Сырдарьин-

Рис. 1. Цикадки рода Macropsis. 1–4 – группа 1, вид с дуба (M. matsumurana), 5–13 – группа 2, виды с ивовых, принад-
лежащие к разным комплексам (5 – M. vicina, 6 – M. validiuscula, 7, 10, 13 – M. viridobrunnea, 8, 11 – M. ocellata, 9 –
M. iliensis, 12 – M. hinganensis); 14–15 – группа 2, виды с тополей (14 – M. suspecta, 15 – M. fuscinervis); 16–17 – группа 2,
ивовые виды из первого комплекса (16 – M. arvicolaria, 17 – M. leporina); 18–31 – группа 2, ивовые виды из второго
комплекса (18–20, 27 – M. flavida, 21–23, 28 – M. multa, 24–26, 29 – M. impura, 30–31 – M. remota); 32–35 – ивовые
виды из третьего комплекса (32–33 – M. viridinervis, 34–35 – M. verbae). 1 – внешний вид, 2 – VIII стернит брюшка сам-
ца, 3, 13 – отросток доли пигофора, 4, 10–12, 19–20, 22–23, 25–26, 30–32, 34 – пенис сбоку, 5–9, 16–17 – аподемы II
брюшного тергита самца, 14–15, 27–29, 33, 35 – внутренние створки яйцеклада, 18, 21, 24 – тергальные и стернальные
аподемы II брюшного сегмента самца.
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Рис. 2. Осциллограммы сигналов самцов рода Macropsis. 1–3 – виды с тополей, призывные сигналы; 4–6 – то же, сиг-
налы ухаживания; 7–14 – ивовые виды из второго комплекса, призывные сигналы. 1, 4 – M. suspecta; 2, 5 – M. graminea;
3, 6 – M. fuscinervis; 7 – M. impura; 8 – M. flavida; 9 – M. remota; 10 – M. daurica; 11–12 – M. microcera; 13–14 – M. multa.
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ском Каратау, а в остальных районах представля-
ет собой культурный или одичавший вид. В итоге
ареалы M. fuscinervis и M. vicina перекрываются
почти полностью, за исключением “сомнитель-
ной” среднеазиатской части, где серебристый то-
поль, скорее всего, интродуцирован, а осина не
растет.

Для этой пары видов вполне возможен сим-
патрический сценарий видообразования за счет
перехода предковой формы с осины на серебри-
стый тополь при расселении с востока на запад.
В его пользу свидетельствует еще и то, что оба
кормовых растения филогенетически очень близ-
ки, нередко образуют гибриды (Скворцов, 1972),
и их обычно относят к одной секции Populus.

Остальные виды этой группы развиваются на
ивах. Среди них наблюдается максимальное чис-
ло потенциальных случаев симпатрического ви-
дообразования. Этому, вероятно, во многом спо-
собствуют особенности биологии кормовых рас-
тений. Во-первых, многие виды ив образуют по
долинам рек смешанные заросли, тянущиеся
практически непрерывной полосой по всем раз-
ветвлениям речной сети. В такой ситуации труд-
но представить возникновение эффективной гео-
графической изоляции между популяциями в
разных участках речного бассейна, особенно на
равнине. Во-вторых, разные виды ив в пределах
одного растительного сообщества расходятся по
фенологии, в частности, по срокам распускания
листьев (Валягина-Малютина, 2018), что немину-
емо приводит к различиям в сроках развития свя-
занных с ними фитофагов. Здесь усматривается
явная аналогия с горбатками группы Enchenopa
binotata (см. введение), которые тоже сформиро-
вались в условиях симпатрии за счет перехода на
различающиеся по фенологии кормовые растения.

Первый комплекс “ивовых” видов включает
три криптических вида, обладающих очень длин-
ными и широкими аподемами II брюшного тер-
гита самцов (рис. 1, 16–17); все они живут на ивах
подрода Vetrix. M. ochotonaria Tishechkin 1994 и
M. arvicolaria Tishechkin 1994 связаны с ивами
секции Helix, но первый распространен от Тывы
до Амурской обл. (долина р. Зея), а второй изве-
стен только из Южного Приморья. M. leporina
Tishechkin 1997, в отличие от двух предыдущих
видов, живет на ивах секции Viminella и распро-
странен от Забайкалья до Дальнего Востока, т.е.
симпатричен с ними. В зоне симпатрии он неред-
ко встречается в одном биотопе с M. ochotonaria
или M. arvicolaria, поскольку по берегам рек их
кормовые растения могут образовывать смешан-
ные заросли. По морфологическим признакам
эти виды неразличимы. Сигналы M. leporina и
M. ochotonaria содержат сходные элементы, в то
время как сигнал M. arvicolaria принципиально

отличается от них по амплитудно-временнóму ри-
сунку.

Можно предположить, что M. leporina и
M. ochotonaria сформировались в результате сим-
патрического видообразования за счет расхожде-
ния по разным видам кормовых растений, а M. ar-
vicolaria возник в условиях аллопатрии, отделив-
шись от второго из них или от их общего предка.

Второй комплекс образуют шесть видов, раз-
личающихся по окраске, размерам и трофиче-
ской специализации. Об их родстве свидетель-
ствуют сходное строение аподем II брюшного
сегмента и гениталий самцов (некоторые виды по
этим признакам вообще неразличимы, рис. 1, 18–
26), внутренних створок яйцеклада (у всех видов
несут от 7 до 13 мелких дополнительных зубцов,
рис. 1, 27–29) и наличие сходных элементов в
призывных сигналах (рис. 2, 7–14). В этом ком-
плексе тоже есть как аллопатрические, так и сим-
патрические формы.

Три вида викарируют друг друга в разных реги-
онах. M. impura (Boheman 1847) распространен в
западной части Палеарктики до Казахстана и
Средней Азии включительно; питается на Salix
repens L. и S. rosmarinifolia L. (подрод Vetrix, секция
Incubaceae). Сходный с ним по строению, но от-
личающийся по окраске и сигналам M. flavida Vil-
baste 1980, напротив, населяет восточную часть
Палеарктики от Западной Сибири до материко-
вой части Дальнего Востока; характеризуется ши-
рокой кормовой специализацией и был отмечен
на многих видах ив подрода Vetrix из секций Vimi-
nella (S. schwerinii Wolf, S. udensis Trautv. et Mey),
Cinerella (S. bebbiana Sarg., S. abscondita Laksch.),
Arbuscella (S. rhamnifolia Pall.), Daphnella (S. rorida
Laksch.), Helix (S. ledebouriana Trautv. и S. miy-
abeana Seem.) и Glaucae (S. glauca L.). При этом
M. flavida сохраняет определенную избиратель-
ность даже в смешанных зарослях нескольких ви-
дов ив. Наконец, M. remota Tishechkin 1998 обита-
ет только на Сахалине и отличается от своего ма-
терикового соседа M. flavida морфологией
внутренних структур, в частности, более узким и
вытянутым пенисом (рис. 1, 19–20 и 30–31), и
размерами, но издает такие же сигналы (рис. 2, 8
и 9); питается только на S. schwerinii и S. udensis
(подрод Vetrix, секция Viminella) (Tishechkin, 2019a).

Кроме того, существуют еще три вида, частич-
но или полностью симпатрические с M. flavida,
сходные с ним по строению гениталий, но отли-
чающиеся от него размерами, структурой сигна-
лов и, отчасти, окраской и кормовой специализа-
цией. M. microcera Vilbaste 1980 встречается в ев-
ропейской России и в Западной и Центральной
Сибири (Тыва), однако восточнее не проникает;
питается на S. viminalis L. и S. gmelinii Pall. (подрод
Vetrix, секция Viminella). M. multa Tishechkin 1997
населяет всю Сибирь и Дальний Восток. В Забай-
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калье и на Дальнем Востоке питается на S. brachy-
poda (Trautv. et Mey) Kom. (подрод Vetrix, секция
Incubaceae), за пределами ее ареала в Тыве и в Ир-
кутской обл. был найден на ивах секции Arbuscella
(также подрод Vetrix). M. daurica Tishechkin 1997
известен только из восточного Забайкалья и
Амурской обл., хотя, по всей вероятности, дохо-
дит до Южного Приморья; живет на S. triandra
nipponica (Franch. et Sav.) A. Skvorts. (подрод Salix,
секция Amygdalinae).

История формирования этой группы пред-
ставляется нам следующим образом. Предковым
видом в данном комплексе, по-видимому, следу-
ет считать M. flavida или некую очень близкую к
нему форму; широкая кормовая специализация,
вероятно, способствовала ее разделению на ряд
более специализированных видов-олигофагов
или монофагов. Сахалинский эндемик M. remota,
безусловно, возник в результате аллопатрическо-
го видообразования в условиях островной изоля-
ции. M. impura, замещающий M. flavida в запад-
ной половине Палеарктики, вероятно, также
сформировался в условиях аллопатрии; его
обособлению от родительского вида могла спо-
собствовать и специализация в питании на двух
близких видах четко очерченной секции Incubaceae.

Ситуация с M. microcera допускает разные сце-
нарии: он мог обособиться в сибирской части
ареала в условиях симпатрии с M. flavida за счет
перехода на S. viminalis и S. gmelinii из секции Vi-
minella, а мог и сформироваться на них в европей-
ской части ареала в условиях аллопатрии. Нам
представляется более вероятным первое предпо-
ложение. Во-первых, потенциальный “родитель-
ский” вид M. flavida хотя и может жить на ивах
секции Viminella, но именно на S. viminalis и
S. gmelinii не обнаружен. Во-вторых, в Западной
Сибири M. microcera достаточно обычен, в то вре-
мя как в европейской части России встречается
редко и спорадически, что явно указывает на его
“сибирское” происхождение.

Наконец, два последних вида, по-видимому,
также возникли в результате симпатрического
видообразования за счет перехода на другие кор-
мовые растения, поскольку их ареалы полностью
перекрываются с ареалом M. flavida. M. multa, ве-
роятно, изначально специализировался на пита-
нии S. brachypoda (секция Incubaceae) и лишь при
расселении за пределы ее ареала к западу от Бай-
кала начал переходить на ивы из других секций,
растущие в сходных биотопах; напомним, что его
западнопалеарктический родственник M. impura
тоже “ушел” на ивы секции Incubaceae. M. daurica
стал монофагом S. triandra nipponica; ни на каких
других видах ив мы его не находили.

Третий комплекс включает два крупных одно-
цветно-зеленых европейских вида со сравнитель-
но узким, почти не расширенным в середине

стволом пениса и большим (7–12) числом мелких
дополнительных зубцов на внутренних створках
яйцеклада (рис. 1, 32–35). M. viridinervis Wagner
1950 распространен от Западной Европы до За-
уралья (Оренбургская обл.) и Северного Кавказа;
питается на S. triandra L. (подрод Salix, секция
Amygdalinae). Ареал M. verbae Anufriev et Zhiltsova
1982 полностью совпадает с ареалом кормового
растения – S. acutifolia Willd. (подрод Vetrix, сек-
ция Daphnella) – и включает восточную Европу и
северо-запад Казахстана. Он почти целиком ле-
жит в пределах ареала M. viridinervis; последний
пока не найден лишь на северо-западе Казахста-
на, но известен из приграничных районов Орен-
бургской обл. На аллювиальных наносах по бере-
гам рек S. triandra и S. acutifolia вместе с рядом
других видов ив нередко образуют смешанные за-
росли, поэтому M. viridinervis и M. verbae часто
встречаются в одном биотопе. В таких условиях
более вероятен сценарий симпатрического видо-
образования, поэтому мы полагаем, что эти два
вида сформировались в условиях симпатрии за
счет расхождения по разным кормовым растениям.

К четвертому комплексу относятся пять видов:
M. costalis (Matsumura 1911), M. notata (Prohaska
1923), M. regalis Tishechkin 1996, M. murina
Tishechkin 1998 и M. perpetua Tishechkin 1996
(рис. 3). Они характеризуются хорошо развитым
черным рисунком на голове, переднеспинке и
щитке (рис. 3, 1–6, 13–15, 22, 26, 30), наличием
выступа на внутренней части аподем II брюшного
тергита (рис. 3, 7, 16, 23, 27, 31), коротким широ-
ким пенисом (рис. 3, 10–11, 19–20, 24, 28, 32) и 2–
4 дополнительными зубцами на внутренних
створках яйцеклада (рис. 3, 12, 21, 25, 29, 33).

M. costalis и M. notata представляют собой сест-
ринские виды. Они отличаются от остальных
представителей этого комплекса очень широки-
ми, более или менее треугольными, аподемами
II брюшного стернита (рис. 3, 8–9 и 17–18) и из-
дают сигналы со сходным амплитудно-времен-
ным рисунком (рис. 4, 1–3 и 4–6). M. costalis насе-
ляет Дальний Восток России, включая Сахалин и
Южные Курилы, а также Японию; питается на
S. schwerinii и, реже, на S. udensis (подрод Vetrix,
секция Viminella). M. notata известен из материко-
вой части Дальнего Востока и из Японии, где жи-
вет на S. pierotii Miq. (подрод Salix, секция Subal-
bae), отсутствует в Сибири, но далее при продви-
жении на запад вновь появляется в Восточном
Казахстане откуда доходит до Западной Европы.
В этой части своего ареала он, за неимением
S. pierotii, питается на S. triandra (подрод Salix,
секция Amygdalinae), лишь изредка переходя на
S. euxina I.V. Belyaeva (подрод Salix, секция Salix).
Исходя из того, что расселение Macropsis в Пале-
арктике происходило с востока на запад, мы по-
лагаем, что эти два вида возникли на Дальнем Во-
стоке в условиях симпатрии за счет расхождения
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Рис. 3. Ивовые виды рода Macropsis из четвертого комплекса. 1–12 – M. notata (1–3 – особи с Дальнего Востока, 4–6 –
особи из европейской России); 13–21 – M. costalis; 22–25 – M. regalis; 26–29 – M. perpetua; 30–33 – M. murina. 1–6, 13–
15, 22, 26, 30 – внешний вид, 7, 16 – аподемы II брюшного тергита самца, 8–9, 17–18 – аподемы II брюшного стернита
самца, 10–11, 19–20, 24, 28, 32 – пенис сбоку, 12, 21, 25, 29, 33 – внутренние створки яйцеклада, 23, 27, 31 – тергальные
и стернальные аподемы II брюшного сегмента самца.
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по разным кормовым растениям, и лишь позднее
второй из них расширил свой ареал, проникнув в
западную половину Палеарктики.

Ареалы M. regalis и M. murina охватывают мате-
риковую часть Дальнего Востока России, незна-
чительно заходя в Восточное Забайкалье и в при-
лежащие районы Монголии. Оба вида питаются
на S. schwerinii и нередко встречаются вместе или
совместно с M. costalis. M. perpetua обычен в мате-
риковой части Дальнего Востока, где живет на
S. pierotii совместно с M. notata. Кроме того, он
крайне редко и спорадически встречается по всей
южной Сибири, так же, как и M. notata, переходя
в западной части ареала на S. triandra.

Поскольку эти три вида живут на тех же кор-
мовых растениях, что M. costalis и M. notata, и пол-
ностью симпатричны с ними, более вероятным
для них представляется сценарий аллопатриче-
ского видообразования с последующим расшире-
нием ареалов и возникновением вторичной сим-
патрии.

В пятый комплекс входят M. ocellata Provancher
1872, M. vocalis Tishechkin, 1994 и M. gravesteini
Wagner 1953, в норме живущие на S. alba L. (под-
род Salix, секция Salix); лишь последний изредка
переходит на S. euxina из той же секции. Это од-
ноцветно-зеленые виды, нередко с черным пят-
ном на вершине темени; у M. ocellata в некоторых
популяциях также присутствуют светло-желтые
особи с темными рисунком на верхней стороне
тела (как на рис. 3, 6). Внутренние створки яйце-
клада у всех видов с 3–5 дополнительными зубца-
ми (рис. 5, 1, 4, 7), пенис умеренно расширен
(рис. 5, 2–3, 5–6, 8–9).

M. ocellata и M. gravesteini распространены по
всей Европе и в северной половине Казахстана до
широты Балхаша за исключением безводных рай-
онов, где ивы не растут; на востоке они заходят
даже южнее: по долине р. Лепсы – до северо-во-
сточных предгорий Джунгарского Алатау. При
этом в европейской России северная граница рас-
пространения M. ocellata проходит севернее Мос-
ковской обл., в то время как M. gravesteini доходит
лишь до севера Саратовской обл. Третий вид –
M. vocalis – известен только из предгорий Север-
ного Кавказа от Черноморского побережья до
Чечни; в районе Анапы был собран совместно с
M. ocellata.

Представить симпатрическое возникновение
трех видов, связанных с одним кормовым расте-
нием, невозможно; единственным вариантом
остается аллопатрическое видообразование с по-
следующим расселением и вторичным перекры-
ванием ареалов. В числе прочего, расширению
ареалов могло способствовать и то, что S. alba
представляет собой один из самых обычных ви-
дов ив и повсеместно широко культивируется.
В настоящее время распространение этих видов,

вероятно, ограничивается климатическими фак-
торами, так как они заселяют не весь ареал кор-
мового растения. В частности, M. ocellata прони-
кает на север существенно дальше по сравнению
с M. gravesteini, а M. vocalis, будучи теплолюбивым
видом, сформировавшимся в Предкавказье, ве-
роятно, не смог выйти за пределы этого региона;
данных о его находках в Закавказье тоже пока нет.

Шестой комплекс образуют восемь видов, рас-
пространенных в Средней Азии и Казахстане:
M. iliensis Mitjaev 1971, M. tarbagataica Mitjaev 1971,
M. anufrievi Tishechkin 2015, M. tienschanica
Tishechkin 2014, M. milkoi Tishechkin 2015, M. ab-
dullaevi Dubovsky 1966, M. ibragimovi Dubovsky 1966
и M. asiatica Dubovsky 1966. Это в большинстве
своем сравнительно мелкие одноцветно-зеленые
формы, иногда с более или менее затемненными
передними крыльями, особенно у самцов. Внут-
ренние створки яйцеклада с 2–4 дополнительны-
ми зубцами (рис. 5, 10, 13, 16), пенис, как прави-
ло, широкий с явственным расширением в
средней части (рис. 5, 11–12, 14–15, 17–18);
большинство видов морфологически различается
лишь по форме аподем II брюшного сегмента
самцов.

Ареалы M. ibragimovi и M. asiatica перекрыва-
ются почти полностью и ограничиваются Запад-
ным Тянь-Шанем; второй вид также проникает в
южную часть Сырдарьинского Каратау. Чрезвы-
чайно близкий к ним M. abdullaevi встречается не
только на Западном Тянь-Шане, но и спорадиче-
ски – на Внутреннем и Северном Тянь-Шане.
Морфологически все три вида крайне схожи;
трудноуловимые различия имеются только в фор-
ме аподем II брюшного сегмента самцов. M. ab-
dullaevi и M. ibragimovi живут на S. niedzwieckii Go-
erz и часто встречаются вместе, M. asiatica разви-
вается на S. pycnostachya Anderss. (оба вида
относятся к секции Helix подрода Vetrix). Сигналы
M. ibragimovi и M. asiatica сильно различаются по
продолжительности, но при этом содержат сход-
ные элементы (рис. 4, 7–8 и 9–10), сигнал M. ab-
dullaevi, напротив, не имеет с ними ничего общего
(рис. 4, 11–12). Можно предположить, что пер-
вые два вида сформировались в условиях симпат-
рии за счет расхождения по разным кормовым
растениям; поскольку при этом они практически
перестали вступать в акустический контакт, не-
которое сходство сигналов не мешает успешной
внутривидовой коммуникации. M. abdullaevi, ве-
роятно, возник на том же кормовом растении, что
и M. ibragimovi, в условиях аллопатрии. В ходе по-
следующего расселения эти виды стали симпат-
рическими; этому способствовали и четкие раз-
личия в структуре сигналов, позволившие им су-
ществовать совместно.

M. tienschanica, M. milkoi и M. tarbagataica рас-
пространены гораздо шире. M. tienschanica изве-
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Рис. 4. Осциллограммы призывных сигналов самцов рода Macropsis. 1–3 – M. notata; 4–6 – M. costalis; 7–8 – M. asiatica;
9–10 – M. ibragimovi; 11–12 – M. abdullaevi. Фрагменты сигналов, помеченные цифрами “2–3”, “5–6”, “8”, “10” и
“12”, представлены на осциллограммах под такими же номерами.
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Рис. 5. Цикадки рода Macropsis. 1–9 – группа 2, ивовые виды из пятого комплекса (1–3 – M. ocellata, 4–6 – M. gravestei-
ni, 7–9 – M. vocalis); 10–18 – группа 2, ивовые виды из шестого комплекса (10–12 – M. iliensis, 13–15 – M. tarbagataica,
16–18 – M. asiatica); 19–26 – группа 3, виды с Ulmus (19–22 – M. illota, 23–26 – M. glandacea), 27–36 – группа 4, виды
сo Spiraea (27–31 – M. sibirica, 32–36 – M. brunnescens); 37–39 – группа 5, вид с Rubus (M. fuscula); 40–42 – группа 6, вид
с шиповника (M. megerlei); 43–45 – группа 7, вид с облепихи (M. mulsanti); 46–48 – группа 9, вид с Elaeagnus (M. elaeag-
ni). 1, 4, 7, 10, 13, 16 – внутренние створки яйцеклада, 2–3, 5–6, 8–9, 11–12, 14–15, 17–18, 21–22, 25–26, 30–31, 35–
36, 39, 42, 45, 48 – пенис сбоку, 19–20, 23–24, 27–28, 32–33 – аподемы II брюшного тергита самца, 29, 34 – стилус, 37,
40, 43, 46 – тергальные и стернальные аподемы II брюшного сегмента самца, 38, 41, 44, 47 – вершина стилуса.
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стен из Таджикистана, Кыргызстана и Южного
Казахстана; собран на S. alba (подрод Salix, сек-
ция Salix). M. milkoi имеет сходный, но более ши-
рокий ареал, на северо-востоке доходящий до
юго-западной оконечности Тарбагатая; питается
на S. alba (подрод Salix, секция Salix) и на видах
секции Helix (подрод Vetrix). Наконец, M. tarbaga-
taica встречается по всему Казахстану, заходя на
северо-западе на Южный Урал (Губерлинские го-
ры), на северо-востоке – в западную Монголию,
а на юге – в горы Кыргызстана; он также питается
на S. alba и на видах секции Helix. Учитывая почти
полное перекрывание ареалов этих видов, можно
было бы предположить, что они возникли в усло-
виях симпатрии. Однако сходная кормовая спе-
циализация заставляет отказаться от этой гипоте-
зы. По всей видимости, они сформировались в
результате аллопатрического видообразования и
стали вторично симпатрическими в ходе последу-
ющего расширения ареалов. Как и в случае с ви-
дами предыдущего комплекса, расселению в не-
малой степени могло способствовать широкое
распространение их кормовых растений: в Казах-
стане и Средней Азии виды секции Helix являют-
ся самыми обычными растениями во всех при-
речных местообитаниях, а S. alba, как уже говори-
лось, встречается там повсеместно, в том числе в
культуре.

Практически такой же ареал, как M. tarbagata-
ica, имеет питающийся на S. turanica Nasarov
(подрод Vetrix, секция Viminella) M. iliensis. В Кыр-
гызстане и Казахстане мы неоднократно собира-
ли его в одной точке с другими видами этого ком-
плекса. Формирование M. iliensis вполне могло
происходить в условиях симпатрии за счет пере-
хода на новое кормовое растение, тем более что
другие азиатские виды рода Macropsis на ивах сек-
ции Viminella не живут; лишь однажды в Губер-
линских горах на Южном Урале мы собрали на
S. viminalis небольшую серию M. tarbagataica.

Малоизученный M. anufrievi описан нами из
Таджикистана (Гиссаро-Дарваз) по коллекцион-
ному материалу; его кормовые растения и при-
зывные сигналы неизвестны. Также остаются не-
ясными родственные связи семи видов, не вклю-
ченных ни в один из вышеперечисленных
комплексов, – это европейские M. marginata
(Herrich-Schäffer 1836) и M. haupti Wagner 1941,
распространенные от Западной Европы до Бай-
кала M. prasina (Boheman 1852) и M. infuscata
(J. Sahlberg 1871), дальневосточный M. hinganensis
Tishechkin 2004, встречающийся по всей Средней
Азии и югу Казахстана, весьма своеобразный
M. viridobrunnea Dlabola, 1961 и транспалеаркти-
ческий M. cerea (Germar 1837). Сформулировать
сколько-нибудь убедительную гипотезу о проис-
хождении этих восьми видов мы не можем.

Таким образом, для 18 видов второй группы
наиболее вероятным вариантом представляется
возникновение в условиях аллопатрии, для 13 ви-
дов – в условиях симпатрии; происхождение
8 видов остается неясным.

3. Два вида, живущих на вязах (Ulmus spp., Ul-
maceae). Она характеризуется следующей комби-
нацией признаков: аподемы II брюшного тергита
самца удлиненные, обычно с расширенными вер-
шинами (рис. 5, 19–20, 23–24), пенис несколько
более узкий, чем у представителей предыдущей
группы (рис. 5, 21–22, 25–26).

M. glandacea (Fieber 1868) населяет южную по-
ловину Европы, а также завезен в Северную Аме-
рику (Hamilton, 1983). M. illota (Horvath 1899) в
естественных условиях обитает в Японии, Китае,
на Дальнем Востоке России, а также в степях За-
байкалья и Монголии, куда проникает вслед за
своим кормовым растением Ulmus pumila L. Эти
виды представляют собой типичный пример ал-
лопатрического видообразования в результате так
называемой неморальной дизъюнкции – разде-
ления некогда единого пояса широколиственных
лесов во время плейстоценовых оледенений; слу-
чаи такого рода известны во многих группах насе-
комых, связанных с широколиственными поро-
дами.

Эти виды интересны в том отношении, что
они стали вторично симпатрическими в результа-
те интродукции второго из них в Западную Пале-
арктику. В Казахстане, Средней Азии и на юге ев-
ропейской России U. pumila представляет собой
один из наиболее широко культивируемых видов
деревьев: его повсеместно выращивают в насе-
ленных пунктах, по краям полей и вдоль транс-
портных магистралей. Вместе с ним в эти районы
проник и M. illota; в настоящее время он уже стал
обычным в Кыргызстане и Южном Казахстане, а
также в Нижнем Поволжье, однако в дикой при-
роде пока не найден. Тем не менее, рано или
поздно он начнет проникать за пределы антропо-
генных ландшафтов. В результате данная пара ви-
дов будет производить впечатление возникшей в
условиях симпатрии, поскольку M. glandacea, хо-
тя и питается на нескольких видах вязов, на
U. pumila не отмечен, в отличие от M. illota. Таким
образом, антропогенный фактор, наряду с есте-
ственными изменениями ареала, способен вно-
сить искажения в оценку числа видов, сформиро-
вавшихся тем или иным образом.

4. Два вида, питающихся на Spiraea spp. (Rosa-
ceae). Отличаются от представителей других
групп широкими округлыми, разделенными уз-
кой выемкой аподемами II брюшного тергита
самца (рис. 5, 27–28, 32–33) и закругленными ло-
пастевидными вершинами стилусов (рис. 5, 29,
34); по форме пениса они отчасти сходны с пред-
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ставителями предыдущей группы (рис. 5, 30–31,
35–36).

Эти виды также, по всей видимости, возникли
в условиях аллопатрии. Ареал M. sibirica Kusnezov
1929 охватывает степную зону от европейской
России до Забайкалья, а также равнинные и гор-
ные степи Казахстана и Средней Азии. M. brun-
nescens Vilbaste 1968 распространен по всему югу
Дальнего Востока России и в юго-восточном За-
байкалье. Таким образом, эти виды практически
полностью викарируют друг друга. Незначитель-
ное перекрывание их ареалов в Забайкалье пред-
ставляет собой вполне ординарное явление, по-
скольку как среди животных, так и среди расте-
ний известно немало примеров проникновения
маньчжурских видов к западу от Большого Хинга-
на, главным образом, по долинам крупных рек
бассейна Амура.

Оставшиеся шесть групп объединяют виды с
узким пенисом, постепенно сужающимся к вер-
шине, и с заостренной вершиной стилуса; отро-
сток пигофора простой, шиловидный. Нередко
даже виды из разных групп практически неразли-
чимы по строению брюшных аподем и гениталий
(рис. 5, 37–48), хотя хорошо различаются по
окраске (рис. 6).

5. Виды с бледно-желтой фоновой окраской и
сильно развитым черным или темно-коричневым
рисунком, связанные преимущественно с кустар-
никами рода Rubus (Rosaceae); лишь один вид жи-
вет на крапиве (Urtica spp., Urticaceae). На терри-
тории России и сопредельных стран – два вида
(рис. 6, 1 и 2–3), еще один вид и несколько форм
неясного статуса известны из Западной Европы.

M. scutellata (Boheman 1845) распространен по
всей Европе, на Кавказе и в Закавказье, а на во-
сток проникает по югу Западной Сибири и Се-
верному Казахстану до Алтая; питается на крапи-
ве. M. fuscula (Zetterstedt 1828) имеет практически
такой же ареал, но в Казахстане доходит на юг до
предгорий Тянь-Шаня, а также изредка встреча-
ется в отрыве от основного ареала на Дальнем Во-
стоке, включая Сахалин и Южные Курилы; пита-
ется на кустарниках рода Rubus. Таким образом,
ареалы этих видов перекрываются практически
полностью, что свидетельствует в пользу гипоте-
зы об их симпатрическом видообразовании. Кро-
ме того, крапива и виды Rubus (малина и ежеви-
ки) часто растут вместе по опушкам, полянам, в
оврагах, зарослях кустарников и т.п., что облегча-
ет переход с одного кормового растения на дру-
гое. Нужно отметить, что случаи перехода на не-
родственные кормовые растения известны у мно-
гих фитофагов; ярким примером могут служить
первичное и вторичное кормовые растения у дву-
домных видов тлей.

6. Виды, связанные с шиповниками (Rosa spp.,
Rosaceae). Группа включает пять видов, разделя-
ющихся на две подгруппы.

Первую образуют M. megerlei (Fieber 1868),
M. idae Emeljanov 1964 и M. formosa Dubovsky 1966.
Это виды со светлыми головой, переднеспинкой
и щитком и коричневыми надкрыльями (полу-
прозрачные у самок M. idae); рисунок на голове
слабо выражен или отсутствует (рис. 6, 4, 5–6 и 7).
Ареал M. megerlei охватывает всю Европу, Закав-
казье, лесостепные и степные районы Сибири до
Байкала, Восточный Казахстан и северную Мон-
голию. M. idae населяет горные системы Казах-
стана, Кыргызстана и Таджикистана в пределах
низкогорий и среднегорий, а также спорадически
встречается на равнинах Казахстана, на северо-
западе проникая за его пределы на Южный Урал
и в Заволжье. M. formosa встречается лишь в ку-
старниково-степном поясе гор, окружающих
Ферганскую долину, только на одном низкорос-
лом виде шиповника, определить который нам не
удалось.

Поскольку M. megerlei, в отличие от остальных
видов, предпочитает равнинные районы, лишь
изредка заходя в низкогорья, можно предполо-
жить, что он возник в условиях аллопатрии. На-
против, ареалы M. formosa и M. idae полностью пе-
рекрываются; при этом они живут на разных ви-
дах шиповника, что согласуется с гипотезой их
симпатрического происхождения.

M. ornata Lindberg 1926 и M. bimaculata
Korolevskaya 1963 образуют вторую подгруппу; от
трех предыдущих видов они отличаются сильно
развитым черным рисунком на голове, переднес-
пинке и щитке (рис. 6, 8–9). Ареал первого вида
охватывает низкогорья и среднегорья Тянь-Ша-
ня, Памиро-Алая и Гиссаро-Дарваза. Второй вид
мы в природе не изучали, он известен нам только
по сборам из нескольких точек на хребтах Гисса-
ро-Дарваза. Тем не менее, имеющиеся данные о
распространении этих видов вполне допускают
симпатрический сценарий их формирования.

7. Три вида, связанных с облепихой Hippophae
rhamnoides L. (Elaeagnaceae). По особенностям
темного рисунка схожи с некоторыми видами из
групп 5 и 6 (рис. 6, 10–12) и неотличимы от них по
строению аподем и гениталий (рис. 5, 43–45 и
37–42).

M. mulsanti (Fieber 1868) распространен в гор-
ных районах Европы в пределах ареала облепихи,
на Северном Кавказе и в горах Средней Азии и
Казахстана. Ареал M. pictipes (Horvath 1904) вклю-
чает восточную часть Северного Кавказа, горы
Средней Азии и Казахстана, Западную Монго-
лию и юг Центральной Сибири (Тыва). Ареал
M. emeljanovi Dubovsky 1966 охватывает горы
Средней Азии и Казахстана, Западную Монго-
лию и юг Центральной Сибири (Тыва). Таким об-
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Рис. 6. Цикадки рода Macropsis. 1–3 – группа 5, виды с Urtica и Rubus (1 – M. scutellata, 2 – M. fuscula, самец из Казах-
стана, 3 – то же, самец с Дальнего Востока); 4–9 – группа 6, виды с шиповника (4 – M. megerlei, 5 – M. idae, самец, 6 –
то же, самка, 7 – M. formosa, 8 – M. ornata, 9 – M. bimaculata); 10–12 – группа 7, виды с облепихи (10 – M. mulsanti, 11 –
M. pictipes, 12 – M. emeljanovi); 14–22 – группа 8, виды с Berberis integerrima (13–14 – M. berberidis berberidis, 15–16 –
M. berberidis arkytica, 17–18 – M. berberidis pallidicephala, 19–20 – M. berberidicola berberidicola, 21–22 – M. berberidicola
narynensis); 23 – группа 9, вид с Elaeagnus (M. elaeagni). 1–12, 14, 16, 18, 20, 22–23 – внешний вид, 13, 15, 17, 19, 21 –
лицо.
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разом, ареалы эти видов перекрываются в значи-
тельной мере, но не полностью. В Средней Азии
и в Казахстане мы находили их в условиях стро-
гой симпатрии, т.е. на одном растении; при этом
у всех трех видов самцы были акустически актив-
ны. Такую же ситуацию наблюдали в южной Тыве
у M. pictipes и M. emeljanovi.

Поскольку эти виды связаны с одним и тем же
кормовым растением, мы полагаем, что они
сформировались в условиях аллопатрии. Это тем
более вероятно еще и потому, что облепиха – рас-
тение горное и за счет этого имеет дизъюнктив-
ный ареал. Частичное перекрывание ареалов, по-
видимому, произошло позднее в результате рас-
селения этих видов из мест их возникновения.
Можно добавить, что в настоящее время M. mul-
santi расселяется по европейской России с куль-
тивируемой облепихой и уже стал обычным на
всех приусадебных участках в Подмосковье; два
других вида за пределами естественного ареала
пока не найдены.

8. Два среднеазиатских вида, связанных с бар-
барисом Berberis integerrima Bunge (Berberidaceae):
M. berberidis Dubovsky 1966 и M. berberidicola Du-
bovsky 1966 (рис. 6, 13–22). От видов с узким пе-
нисом и заостренными вершинами стилусов из
групп 5–7 отличаются широкими, разделенными
узкой выемкой аподемами II брюшного тергита
самцов (как у видов из группы 4) и очень длин-
ным яйцекладом, далеко выходящим за конец
брюшка (рис. 6, 16, 22). Распространены в арид-
ных низкогорьях и среднегорьях Западного Тянь-
Шаня, Памиро-Алая и Гиссаро-Дарваза; M. ber-
beridicola также незначительно заходит во Внут-
ренний Тянь-Шань по бассейну Нарына. Ареалы
обоих видов имеют достаточно сложную конфи-
гурацию, однако за несколько лет исследований
во многих районах Средней Азии нам ни разу не
удалось обнаружить их в одной точке. Ранее мы
ошибочно полагали, что они могут отчасти разли-
чаться по кормовой специализации: первый
предпочитает Berberis oblonga (Regel) Schneid.,
второй – B. integerrima Bunge (Тишечкин, 2012).
Однако в современной ботанической литературе
эти названия считаются синонимами (Черепа-
нов, 1995: 218), следовательно оба вида являются
монофагами на одном и том же кормовом рас-
тении.

В такой ситуации можно допустить лишь один
сценарий – возникновение этих видов в условиях
аллопатрии, что достаточно типично для горных
районов.

9. Два вида, связанных с лохом (Elaeagnaceae,
Elaeagnus spp.). По форме пениса и стилусов отча-
сти сходны с видами из групп 5–8 (рис. 5, 46–48 и
37–45), но отличаются от них стройными про-
порциями тела и одноцветной бледно-зеленой

окраской без всяких следов темного рисунка
(рис. 6, 23).

Естественный ареал M. elaeagni Emeljanov
1964, по-видимому, охватывает Казахстан и
Среднюю Азию. В настоящее время его точные
границы установить трудно, т.к. вслед за одним из
своих кормовых растений – Elaeagnus angustifolia L.,
широко культивируемым в декоративных целях,
этот вид быстро расселяется и на севере уже до-
шел до Москвы, а на западе – до Германии.
M. elaeagnicola Dubovsky 1966 способен питаться
на тех же видах Elaeagnus (мы неоднократно соби-
рали оба вида на одном дереве), однако до сих пор
найден только в Средней Азии. Таким образом,
ареалы этих видов полностью перекрываются.

Так же как и для представителей двух предыду-
щих групп в этой ситуации возможен только один
сценарий – возникновение в условиях аллопат-
рии с последующим расселением и формирова-
нием вторичной симпатрии.

10. Один своеобразный азиатский вид M. sca-
brosa Korolevskaja 1963, питающийся на пустын-
ных тополях подрода Turanga. По морфологиче-
ским признакам он не имеет ничего общего с ви-
дами из группы 2 и, по всей видимости, перешел
на тополя независимо от них, тем более что по-
следние на подроде Turanga не обнаружены. Хотя
по форме пениса M. scabrosa тяготеет к группам
5–9, его происхождение и родственные связи нам
неясны.

Примеры внутривидовой дифференциации 
у видов Macropsis

Выше были рассмотрены примеры завершив-
шегося как симпатрического, так и аллопатриче-
ского видообразования. В этом разделе мы рассмот-
рим случаи незавершившегося видообразования,
иными словами, речь пойдет о внутривидовых
формах, которые различаются лишь по окраске
и/или кормовой специализации, но неразличимы
ни по морфологическим признакам, ни по струк-
туре призывных сигналов. Напомним, что эти
формы в перспективе вовсе не обязательно долж-
ны стать хорошими видами, поскольку такое со-
стояние может оказаться стабильным и процесс
дивергенции на этой стадии может остановиться.

Среди них можно выделить три категории: ал-
лопатрические цветовые формы, связанные с од-
ним и тем же кормовым растением, аллопатриче-
ские цветовые формы, связанные с разными рас-
тениями и, наконец, формы, живущие на разных
видах кормовых растений (как симпатрических,
так и аллопатрических), но при этом не различа-
ющиеся по окраске.

1. Аллопатрические цветовые формы, питаю-
щиеся на одном и том же растении в пределах все-
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го ареала. Среди изученных видов Macropsis нам
известно два таких примера.

Первый представляют собой два среднеазиат-
ских вида – M. berberidis и M. berberidicola, живу-
щих на барбарисе Berberis integerrima. Один из них
распадается на три (рис. 6, 13–18), а другой – на
две (рис. 6, 19–22) дискретные аллопатрические
цветовые формы, описанные в ранге подвидов
(Тишечкин, 2012); за все годы исследований в
Средней Азии нам не удалось обнаружить проме-
жуточных вариантов между ними. Вместе с тем
оба вида на протяжении своих ареалов сохраняют
однородность по строению гениталий и паттерну
сигналов.

Второй пример – M. impura, распространен-
ный от Западной Европы до Казахстана и Сред-
ней Азии. На территории России и сопредельных
стран, за исключением крайнего северо-запада,
он развивается на S. rosmarinifolia (подрод Vetrix,
секция Incubaceae). Этот вид ивы способен расти
в разных экологических условиях: по болотам,
сырым лугам и опушкам в центральных районах
европейской России, в песчаных степях в Ниж-
нем Поволжье, вдоль ручьев и речек в межгорных
котловинах в Средней Азии. Несмотря на это,
M. impura всюду следует за своим кормовым рас-
тением. В Западной Европе, в центральных райо-
нах европейской России, в Казахстане и Средней
Азии встречается только коричневая цветовая
форма с хорошо развитым черным рисунком
(рис. 7, 1–2). В популяциях из песчаных степей
Поволжья у большинства самцов в окраске отчет-
ливо заметен зеленоватый оттенок (рис. 7, 3–5),
а у самок преобладает зеленая форма (рис. 7, 6–7);
коричневые особи окрашены светлее, чем в попу-
ляциях из центральной России и составляют
лишь небольшой процент. Кроме того, у самок из
Нижнего Поволжья черный рисунок, как прави-
ло, в той или иной мере редуцирован, а нередко и
вовсе отсутствует. По-видимому, подобная степ-
ная или близкая к ней форма была описана Дла-
болой (Dlabola, 1967) из реликтового песчаного
биотопа на берегах Дуная в южной Словакии под
названием M. impura cencovica Dlabola 1967.

На равнинах европейской части России вы-
явить какие-либо географические барьеры между
лесной (коричневой) и степной (зеленой) форма-
ми M. impura невозможно. Ареалы питающихся
на барбарисе видов и подвидов образуют доволь-
но сложную картину, но никаких географических
барьеров, с очевидностью маркирующих их гра-
ницы, не выявляется. B. integerrima, на котором
они развиваются, достаточно обычен по всему
Приферганью, а высота хребтов и глубина уще-
лий в пределах ареала практически любого из
подвидов не отличается от таковых на границах
между подвидами или даже видами.

2. Аллопатрические цветовые формы, питаю-
щиеся на разных видах растений. Нам известно
три примера подобного рода.

У обитающего на Дальнем Востоке M. hingan-
ensis набор цветовых форм в изученной материко-
вой популяции существенно меньше, чем на юж-
ном Сахалине (рис. 7, 8–10 и 11–16). На материке
этот вид был собран на Salix bebbiana Sarg., а на
Сахалине – на S. caprea и S. taraikensis Kimura (все
три вида ив – из секции Cinerella подрода Vetrix).
Чем вызваны такие различия – географической
изоляцией или сменой кормовых растений, су-
дить трудно.

Следующие два вида имеют дизъюнктивные
ареалы: они распространены в Западной Пале-
арктике на восток до Алтая, отсутствуют в боль-
шей части Сибири и вновь возникают на Дальнем
Востоке.

Особи M. notata из дальневосточных популя-
ций отличаются от западнопалеарктических не-
сколько более развитым рисунком из темных пя-
тен на голове, переднеспинке и щитке (рис. 3, 1–2 и
4–5). Кроме того, на Дальнем Востоке встречает-
ся цветовая форма с косой черной полосой на пе-
редних крыльях (рис. 3, 3), а в большинстве евро-
пейских популяций – бледно-желтая цветовая
форма с двумя продольными темными полосами
на верхней стороне тела (рис. 3, 6). Как уже гово-
рилось выше, на Дальнем Востоке этот вид пита-
ется на S. pierotii, а в западной Палеарктике –
на S. triandra, лишь изредка переходя на S. euxina.
Являются ли различия в окраске этого вида след-
ствием дизъюнкции ареала или разной кормовой
специализации в данном случае также неясно, но
нужно отметить, что европейские формы с S. tri-
andra и S. euxina по окраске не различаются.

Аналогичная картина наблюдается у M. fuscula.
Особи из западной части ареала (рис. 6, 2) отлича-
ются от дальневосточных (рис. 6, 3) более разви-
тым темным рисунком. В Западной Палеарктике
этот вид живет на Rubus idaeus L., R. caesius L. и
R. nessensis W. Hall., а на Дальнем Востоке – на
R. sachalinensis Lévl., который очень близок к
R. idaeus и иногда считается его синонимом (Яку-
бов и др., 1996). При этом, как и предыдущий вид,
в западнопалеарктических популяциях M. fuscula
не образует цветовых форм на разных кормовых
растениях.

3. Олигофаги, способные жить на нескольких
видах кормовых растений, но не образующие на
них разных цветовых вариаций. В роде Macropsis
имеется множество таких примеров: из 60 изучен-
ных видов по крайней мере 27 были отмечены на
двух и более кормовых растениях.

У одних видов расширение кормовой специа-
лизации, по-видимому, связано с тем, что при
расселении за пределы ареала первичного хозяи-
на они вынуждены были перейти на другие виды
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растений. В этой ситуации популяции с разных
кормовых растений оказываются аллопатриче-
скими или лишь отчасти симпатрическими. На-
пример, M. suspecta, живущий на Дальнем Восто-
ке преимущественно на Populus maximowiczii, пе-
реходит в Восточной Сибири на P. suaveolens, в
Западной Сибири и на Тарбагатае – на P. laurifo-
lia, а на крайнем западе своего ареала на Джунгар-
ском Алатау – на P. talassica Kom.

Альтернативные растения-хозяева из разный
частей ареала, как правило, относятся к одной
секции; переход на виды из других секций также
возможен, но случаи перехода на растения друго-
го рода у Macropsis нам неизвестны.

Конспецифичность большинства исследован-
ных аллопатрических популяций с разных кормо-
вых растений была проверена при помощи анали-

за сигналов. Мы не нашли никаких устойчивых
различий между сибирскими и дальневосточны-
ми популяциями M. suspecta с разных видов топо-
лей, между популяциями M. ochotonaria с S. lede-
bouriana в Тыве и с S. miyabeana в Забайкалье и в
Амурской обл., между популяциями M. perpetua с
S. pierotii на Дальнем Востоке и с S. triandra из Ир-
кутской обл., между популяциями M. multa с
S. brachypoda на Дальнем Востоке и с ив секции
Arbuscella в Восточной Сибири, между популяци-
ями M. marginata и M. haupti с S. purpurea в Ниж-
нем Поволжье и с S. elbursensis в Краснодарском
крае и между популяциями M. sibirica со Spiraea
hypericifolia L. из степей европейской России и
Казахстана и со S. aquilegifolia Pallas из Забайкалья.

Другие виды-олигофаги могут питаться на не-
скольких симпатрических видах растений, хотя,

Рис. 7. Внутривидовые цветовые формы у цикадок рода Macropsis. 1–2 – M. impura из лесных районов европейской
России; 3–7 – то же, из степей Нижнего Поволжья; 8–10 – M. hinganensis из Хабаровского края; 11–16 – то же, с Са-
халина.
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как правило, отдают предпочтение только одному
из них, а на остальных встречаются лишь изредка.
В этих случаях разные кормовые растения также
чаще принадлежат к одной секции. Например,
M. leporina, M. costalis и M. remota, питающиеся на
S. schwerinii (секция Viminella подрода Vetrix), ино-
гда переходят на S. udensis из той же секции, а
M. gravesteini, обычно встречающийся на S. alba,
может жить и на S. euxina (обе – из секции Salix
номинативного подрода).

Известны и виды, способные развиваться на
растениях из разных секций или подродов. M. va-
lidiuscula питается на тополях из секций Aigeiros,
но изредка переходит на культивируемые тополя
секции Tacamahaca и на гибридные формы.
M. prasina, как правило, живет на S. cinerea (сек-
ция Cinerella подрода Vetrix), но изредка перехо-
дит на виды секции Viminella из того же подрода.
В Иркутской обл. мы находили этот вид только на
S. viminalis (секция Viminella подрода Vetrix), но
никаких отличий от европейской формы с S. cine-
rea ни по морфологическим признакам, ни по
сигналам нам выявить не удалось. M. tarbagataica
и M. milkoi питаются на ивах секции Helix (подрод
Vetrix) и на S. alba из номинативного подрода;
конспецифичность форм с разных растений под-
тверждена анализом призывных сигналов.

Наиболее широкой кормовой специализацией
среди изученных видов обладают M. flavida,
M. cerea и M. viridobrunnea. Все они отличаются
широким цветовым полиморфизмом, встречают-
ся на ивах из разных секций и даже подродов и яв-
но не принадлежат к числу недавно сформиро-
вавшихся, т.к. имеют весьма обширные ареалы.
При этом у каждого из этих видов популяции с
разных кормовых растений не различаются ни по
сигналам, ни по набору цветовых вариаций.

В заключение добавим, что симпатрические
внутривидовые формы, связанные с разными
кормовыми растениями, т.е. различающиеся по
окраске или морфологии кормовые расы, кото-
рые можно было бы рассматривать как пример
незавершенного симпатрического видообразова-
ния, в нашем материале не выявлены.

ОБСУЖДЕНИЕ

Итак, всего нами было рассмотрено 60 видов
рода Macropsis из десяти групп. Для 31 из них
(51.7%) наиболее вероятной или даже единствен-
но возможной представляется гипотеза об алло-
патрическом видообразовании. Для 20 видов
(33.3%) гипотеза о симпатрическом видообразо-
вании если и не может быть убедительно обосно-
вана, то, по крайней мере, вполне допустима. Ме-
ханизм происхождения 9 видов (15%) остался не-
выясненным. Напомним, что, по мнению ряда
авторов, формирование биоразнообразия у спе-

циализированных фитофагов и паразитоидов
происходит преимущественно за счет симпатри-
ческого видообразования (Bush, Butlin, 2004). Од-
нако, несмотря на явную “предрасположен-
ность” изученной нами группы к симпатрическо-
му видообразованию, полученная цифра (33.3%)
не столь уж и велика. Тем не менее она значитель-
но превышает оценки, сделанные без учета дан-
ных по насекомым-фитофагам и озерным рыбам
(9.4%; Bolnick, Fitzpatrick, 2007). Из этого можно
заключить, что симпатрическое видообразование
в роде Macropsis – явление нередкое, но говорить
о его преобладании над аллопатрическим не при-
ходится.

При использовании географического крите-
рия для определения типа видообразования нель-
зя недооценивать возможность возникновения
вторичной симпатрии за счет расселения видов
из центра их происхождения.

Мы считаем виды сформировавшимися в ре-
зультате аллопатрического видообразования, а их
симпатрию вторичной, только в случаях, если
они живут на одном кормовом растении. Очевид-
но, что допустить их симпатрическое возникно-
вение за счет смены хозяина в такой ситуации не-
возможно. В нашем материале насчитывается
18 таких видов (30%). Для симпатрических видов,
живущих на разных растениях, мы во всех случаях
принимаем гипотезу о симпатрическом видооб-
разовании. Однако вполне вероятно, что среди
них тоже есть случаи аллопатрического видооб-
разования с возникновением вторичной симпат-
рии, но выявить их невозможно. Поэтому в дей-
ствительности доля видов, возникших в результате
симпатрического видообразования, может ока-
заться еще меньше, чем в наших расчетах.

Говоря о последующем расселении и вторич-
ной симпатрии, нужно учитывать и антропоген-
ный фактор, т.к. в роде Macropsis, как и среди
других фитофагов, немало видов, связанных с де-
коративными деревьями и кустарниками. По-
скольку эти растения обычно высаживают не се-
менами, а саженцами, вероятность интродукции
покоящихся стадий (у цикадовых – яиц, отло-
женных под кору тонких ветвей) с посадочным
материалом очень велика. Действительно, неко-
торые виды, в частности питающиеся на мелко-
листном вязе, лохе и облепихе, в настоящее время
уже завезены далеко за пределы их естественного
ареала.

В отличие от вторичной симпатрии, возник-
новение вторичной аллопатрии требует, помимо
расселения на новых территориях, еще и вымира-
ния в пределах изначального ареала. В нашей си-
туации такой сценарий представляется слишком
сложным и маловероятным, поскольку трудно
представить себе причину, вызвавшую вымира-
ние одного из близких видов, но практически не
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повлиявшую на другой. Поэтому случаи суще-
ствования близких аллопатрических видов на
разных кормовых растениях мы интерпретируем
как аллопатрическое видообразование со сменой
хозяина. В группе 2 это три очень близких алло-
патрических вида с тополей секций Aigeiros и Tac-
amahaca, а также M. impura и M. flavida из второго
комплекса ивовых видов. Такая же картина на-
блюдается у двух видов, живущих на вязах
(группа 3).

Рассмотренные примеры как завершившего-
ся, так и незавершенного видообразования пока-
зывают, что даже у специализированных фитофа-
гов дивергенция отнюдь не всегда бывает вызвана
переходом на новое кормовое растение. В роде
Macropsis немало видов, связанных с одним и тем
же растением (виды с лоха, облепихи, близкие ви-
ды, живущие на S. alba); их возникновение никак
не связано со сменой растений-хозяев. Это отно-
сится и к внутривидовым формам, развивающим-
ся на одном растении (лесная и степная формы
M. impura и подвиды у среднеазиатских видов с
барбариса). Наконец, у двух видов, имеющих
дизъюнктивные ареалы и различающихся по на-
бору цветовых форм в западных и восточных по-
пуляциях (M. notata и M. fuscula), дифференциа-
ция также, скорее всего, связана с географиче-
ской изоляцией, а не со сменой хозяина, т.к. в
западных популяциях каждый из них может пи-
таться на нескольких видах растений, но разных
цветовых форм на них не образует. И наоборот,
переход на новое кормовое растение вовсе не
обязательно приводит к формированию разных
кормовых рас и к видообразованию. Как уже го-
ворилось выше, существуют виды, способные
развиваться на разных кормовых растениях, но
при этом не демонстрирующие внутривидовой
дифференциации. Это касается как видов, пере-
ходящих с одного растения на другое на протяже-
нии своего ареала, так и видов, питающихся на
нескольких видах растений в одной местности.

Географическая изоляция также не всегда
приводит к дивергенции. Например, у трех из ше-
сти изученных видов Macropsis с Сахалина ника-
ких различий между островными и материковы-
ми популяциями выявлено не было (Tishechkin,
2019a).

Таким образом, даже в пределах одного рода
насекомых-фитофагов видообразование может
происходить разными путями: в условиях алло-
патрии, когда смена кормового растения не обя-
зательна, хотя и возможна, и в условиях симпат-
рии, при которой именно переход на новое расте-
ние является триггером дивергенции. Наконец, в
некоторых случаях, несмотря на благоприятству-
ющие условия – переход на новое кормовое рас-
тение или географическую изоляцию, внутриви-
довая дифференциация вообще не выявляется.
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THE ROLE OF SYMPATRIC AND ALLOPATRIC SPECIATION IN THE ORIGIN 
OF THE BIODIVERSITY OF HERBIVOROUS INSECTS, PALAEARCTIC 

SPECIES OF THE GENUS MACROPSIS LEWIS 1836 TAKEN AS AN EXAMPLE 
(HOMOPTERA, AUCHENORRHYNCHA, CICADELLIDAE,

EURYMELINAE, MACROPSINI)
D. Yu. Tishechkin*

Faculty of Biology, M. V. Lomonosov Moscow State University, Moscow, 119234 Russia
*e-mail: macropsis@yandex.ru

Using 60 Palaearctic species of the leafhopper genus Macropsis as an example, the contribution of sympatric
and allopathic speciation to the origin of herbivorous insect biodiversity is studied. According to the previ-
ously reconstructed evolutionary scenarios, in the temperate zone of the Palaearctic Region the genus Mac-
ropsis could have dispersed from east to west and formed 10 natural groups, with species within each group
being similar both in morphological traits and host specialization. In formulating the possible speciation
modes hypothesized in each group, we mainly base on geography. If related species replace each other in dif-
ferent zoogeographic regions, they are likely to have arisen as a result of allopatric speciation. If they show
overlapping distributions and live on the same host plant, they are assumed to have originated with allopatry
and become secondarily sympatric due to subsequent dispersions. Finally, if related species have strongly
overlapping distribution ranges, populate similar habitats, but differ in host specializations, this may indicate
their origins as a result of sympatric speciation due to host plant shifts. For 31 species (51.7%), the hypothesis
of allopatric speciation seems to be the most likely or even the only possible mode. For 20 species (33.3%),
the hypothesis of sympatric speciation, if it cannot be convincingly substantiated, is at least quite acceptable.
The origins of the remaining 9 species (15%) are unclear. Accordingly, sympatric speciation in Macropsis is
not rare, but by no means does it predominate over the allopatric mode. Thus, even within the same genus of
phytophagous insects, speciation can occur in different ways: in the allopatric mode, when a host plant shift
is not necessary, although possible, and in the sympatric mode, when the host shift plays the role of a neces-
sary divergence trigger. Cases of intraspecific differentiation, which can be considered as the initial stages of
speciation, are also discussed. These are allopatric colour forms associated with the same host plant, allopat-
ric colour forms associated with different plants and, finally, the forms living on different sympatric or allo-
patric hosts, but without difference in coloration. Divergence is shown to not always be caused by the transi-
tion to a new host plant even in specialized feeders.

Keywords: herbivorous insects, sympatric speciation, allopatric speciation, evolution, leafhoppers, host
plants, Cicadellidae, Macropsini, Macropsis
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