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Гибридные зоны нередко называют природны�
ми лабораториями, в которых можно исследовать
самые разные процессы, происходящие в ходе ви�
дообразования (Barton, Hewitt, 1985, 1989; Harri�
son, 1986, 1990). Естественная гибридизация сви�
детельствует о неполной репродуктивной изоля�
ции между близкородственными, как правило,
молодыми видами. Примечательно, что у гибри�
дизующих видов часто обнаруживают прекопуля�
ционную, хотя и неполную, изоляцию при пол�
ном отсутствии посткопуляционных изолирую�
щих барьеров (например, Панов, 1989, 1993;
Блинов, Крюков, 1992; Крюков, Гуреев, 1997; Jig�
gins et al., 1997; Rolan�Alvarez et al., 1997; Bailey
et al., 2004). Особый интерес вызывают виды,
сходные по биотопическим и сезонным предпо�
чтениям, но сильно различающиеся по брачным
сигналам и половому поведению. Такие виды
представляют собой прекрасный объект для ис�
следования роли полового отбора в видообразо�
вании, хотя важность и первостепенность этой
формы отбора в дивергенции видов пока остают�
ся предметами яростных дебатов. 

В данной работе мы описываем две новые ги�
бридные зоны между близкородственными вида�
ми саранчовых из группы Chorthippus albomargina�
tus, выделенные на основании анализа сигналов

ухаживания. Три вида из этой группы занимают
относительно широкие, почти не перекрываю�
щиеся ареалы: Ch. albomarginatus обитает в север�
ной и центральной Европе и на востоке доходит
до северного Казахстана и западной Сибири, аре�
ал Ch. oschei тянется от Балкан до Украины, ареал
Ch. karelini – от Турции и юго�восточной части ев�
ропейской России до Иркутской обл., захватывая
Казахстан и Среднюю Азию (Бей�Биенко, Ми�
щенко, 1951; Helversen, 1986; Vedenina, Helversen,
2009). Эти виды не только сходны между собой
морфологически, но и издают сходные призыв�
ные сигналы; в то же время, их сигналы ухажива�
ния хорошо различаются. Более того, у этих видов
ритуал ухаживания чрезвычайно сложен: звуко�
вой сигнал, состоящий из нескольких элементов
с разной амплитудно�временной структурой, со�
провождается демонстрационными движениями
тела, задних ног и антенн (Helversen, 1986; Veden�
ina, Helversen, 2009). Ранее нами была описана
широкая (около 200 км) гибридная зона между
Ch. albomarginatus и Ch. oschei на территории Укра�
ины и Молдавии (Vedenina, Helversen, 2003;
Vedenina, 2011). Анализ изолирующих барьеров
выявил неполную этологическую изоляцию, ос�
нованную на предпочтении конспецифических
сигналов ухаживания (Веденина и др., 2007).
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Примечательно, что в сигналах ухаживания при�
родных гибридов были найдены новые элементы,
не встречающиеся в сигналах родительских ви�
дов. Генетический анализ сигналов ухаживания в
группе Ch. albomarginatus выявил необычный ха�
рактер наследования некоторых параметров пес�
ни, предполагающий участие дуплицированных
локусов в наследовании гомологичных элементов
(Vedenina et al., 2007). В этом случае гибриды мо�
гут получать преимущество перед родительскими
видами, издавая сигналы с новыми элементами,
если такие сигналы будут подхватываться поло�
вым отбором. В то же время, проведенный нами
анализ клинальной изменчивости количествен�
ных признаков в гибридной зоне показал низкую
интрогрессию, свидетельствующую скорее о ста�
бильном равновесии между отбором и гибридиза�
цией (Vedenina, 2011).

Одна из гибридных зон, описываемых в дан�
ной работе, обнаружена нами между Ch. albomar�
ginatus и Ch. karelini в Ульяновской и Самарской

областях России; другая гибридная зона найдена
в Херсонской обл. Украины между Ch. karelini и,
предположительно, Ch. oschei. В данной работе
мы анализируем сигналы ухаживания, причем не
только звуки, но и стридуляционные движения
ног, что дает возможность более надежно класси�
фицировать и измерять амплитудно�временные
параметры сигналов. Мы также сравниваем сиг�
налы ухаживания природных и лабораторных ги�
бридов и на основании этого пытаемся выявить
общие закономерности и различия между ранее
описанной гибридной зоной и новыми зонами. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Новый материал, представленный в данной
работе, был собран в 10 географических точках в
период с 2007 по 2012 гг. (таблица, рис. 1). Кроме
того, в лаборатории были проведены реципрок�
ные скрещивания между Ch. oschei из Греции (Маке�
дония, Граммос) и Ch. karelini из Волгоградской обл.
(26 км восточнее г. Урюпинск) в течение 2003–

Исследованные виды, место сбора и число изученных самцов

№ точки Вид/тип песни Место сбора Дата сбора Число записанных 
самцов (сигналов)

1 albomar�ginatus Россия, Пензенская обл., окрестности 
г. Нижний Ломов, около р. Ломовка, 
53°32′ с.ш., 43°43.2′ в.д.

15.07.2012 7 (11)

2 Гибридный Россия, Ульяновская обл., пос. Николаевка, 
53°07.4′ с.ш., 47°13.7′ в.д.

15.07.2012 9 (15)

3 Гибридный Россия, Самарская обл., 14 км северо�западнее 
г. Сызрань, с. Заборовка, 
53°12.8′ с.ш., 48°16.6′ в.д.

15.07.2012 5 (14)

4 karelini Россия, Саратовская обл., 29 км юго�западнее 
г. Красный Кут, с. Дьяковка, 
50°43.4′ с.ш., 46°46.2′ в.д.

15–16.07.2010 3 (12)

5 karelini Россия, Самарская обл., 25 км юго�восточнее 
г. Нефтегорск, д. Герасимовка, 
52°42.6′ с.ш., 51°30.6′ в.д.

12.07.2012 1 (3)

6 karelini Россия, 7 км восточнее г. Оренбург, 
около р. Урал, 51°44.3′ с.ш., 55°20.8′ в.д.

13.07.2012 1 (3)

7 karelini Россия, Оренбургская обл., 
53 км северо�восточнее г. Оренбург, 
д. Студенцы, 51°51.6′ с.ш., 55°51.3′ в.д.

14.07.2012 3 (7)

8 Гибридный Украина, Херсонская обл., 
28 км северо�восточнее пос. Чаплинка, 
пос. Аскания�Нова, 46°27.68′ с.ш., 33°52.24′ в.д.

28.07.2007 11(22)

9 karelini Украина, Херсонская обл., 
30 км северо�восточнее пос. Чаплинка, 
окрестности пос. Аскания�Нова, 
46°28.63′ с.ш., 33°52.88′ в.д.

28–29.07.2007 9 (12)

10 Гибридный Украина, Херсонская обл., 24 км восточнее 
пос. Чаплинка, окрестности с. Хлебодаровка, 
46°24′ с.ш., 33°50′ в.д.

14.08.2006 7 (16)
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2004 г.г. Для проведения скрещиваний 10 девствен�
ных самцов одного вида и 10 девственных самок
другого вида помещали в один садок (30 × × 60 ×
40 см) на 3–4 недели при световом режиме 12 ч
день/ 12 ч ночь. Суточная температура варьирова�
ла от 20 до 25°С. В садок ставили кюветы с влаж�
ным песком для откладки яиц. Собранные ку�
бышки помещали во влажный песок в чашки
Петри и ставили в холодильник минимум на 5 ме�
сяцев при температуре +4°С. Затем кубышки вы�
нимали и держали при комнатной температуре;
через 2–4 недели начинался выплод личинок. Ли�

чинок первых стадий кормили Poa annua, подрос�
ших личинок и взрослых особей – Dactylis glomerata. 

Запись сигналов проводили в лаборатории при
температуре 30–35°C. Для записи сигналов уха�
живания самца помещали рядом с самкой. В
большинстве случаев были записаны не только
звуки, но и стридуляционные движения ног. Для
записи стридуляционных движений использова�
ли оптико�электронную установку, собранную в
лаборатории по методике, разработанной немец�
кими авторами (Helversen, Elsner, 1977; Hedwig,
2000). Кусочки светоотражающей фольги наклеи�
вали на наружные дистальные лопасти задних бе�
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Рис. 1. Точки исследования сигналов ухаживания Сhorthippus albomarginatus, Сh. karelini, Ch. oschei на территории Укра�
ины и европейской части России. Новые точки, представленные в данной работе, пронумерованы. Кружки, состав�
ленные из разных секторов, обозначают гибридные популяции. Внизу – увеличенный фрагмент верхней карты: район
Аскания�Нова и окрестностей. 
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дер самца. Две камеры были сфокусированы на
освещенные кусочки фольги таким образом, что
отраженные лучи попадали через систему зеркал
на позиционно�чувствительные фотодиоды,
встроенные в фотокамеры. Световой луч, попада�
ющий на фотодиод, конвертировался в электрон�
ный сигнал и записывался одновременно со зву�
ком. Звуковые сигналы регистрировали с помо�
щью микрофона Брюль и Кьер (Brüel & Kjaer 4191;
диапазон воспринимаемых частот 3 Гц–40 кГц).
Сигналы через усилитель и самодельный АЦП
поступали на компьютер. Частота оцифровки
звуковых сигналов 100 кГц, движений ног 2 кГц.
Измерение амплитудно�временных параметров
сигналов проводили с помощью программ Turbo�
lab 4.0 (Германия, Bressner Technology) и CoolEdit
(США, Syntrillium). В каждом сигнале при воз�
можности проводили по десять измерений каж�
дого параметра. Для статистического анализа сиг�
налов использовали программы Excel и Statistica.
Для сравнительного анализа также использовали
сигналы, описанные в опубликованных ранее ра�
ботах (Vedenina, Helversen, 2009; Vedenina, 2011). 

РЕЗУЛЬТАТЫ

Сигналы ухаживания трех видов 
группы Ch. albomarginatus

Сигналы ухаживания Ch. albomarginatus, Ch.
karelini и Ch. oschei были подробно описаны ранее
(Helversen, 1986; Vedenina, Helversen, 2003, 2009);
однако в данной работе мы кратко повторяем их
описание, т.к. это необходимо для сравнительно�
го анализа. Сигнал ухаживания Ch. albomarginatus
состоит из трех элементов, чередующихся в ха�
рактерном порядке (рис. 2а, 2б). После чередова�
ния 4–8 пар элементов А и В следует элемент С.
Элементы А и В генерируются при синхронном
движении двух ног с разной частотой, в результа�
те чего частота звуковых пульсов элемента А вы�
ше частоты пульсов элемента В. В середине по�
следнего элемента В, предшествующего элементу
С (элемент В1), всегда присутствует характерная
пауза. Элемент С издается в результате движений
двух ног в противофазе, причем рисунок движе�
ний ног сложнее, чем в элементах А и В (рис. 2б).
После генерации элемента С опять следует чере�
дование А/В пар, после чего элемент С повторя�
ется, и т.д. Схема сигнала Ch. oschei сложнее: по�
сле чередования 15�30 А/В пар следует комплекс
из трех элементов, В1�А1�С (рис. 2в, 2г). Элемент
В1, который издается в результате синхронных
высокоамплитудных движений ног с постепенно
увеличивающейся частотой – самый продолжи�
тельный и громкий. В начале элемента С следует
очень характерный высокоамплитудный взмах
задними ногами и голенями. Затем ноги возвра�
щаются в исходную позицию и колеблются в про�
тивофазе. Рисунок движения ног в элементе С так

же сложен, как и у Ch. albomarginatus. Соотноше�
ние амплитуд звуковых серий А и В у двух видов
различно: элемент А тише, чем элемент В у Ch. os�
chei, и громче, чем элемент В у Ch. albomarginatus.
В сигнале Ch. karelini (рис. 2д–2ж) также можно
выделить пять элементов. Сигнал начинается с
чередования элементов А и В, причем эта фаза,
как правило, гораздо продолжительнее, чем в сиг�
нале Ch. oschei. Элементы А и В в сигнале Ch. kare�
lini сходны по амплитуде, но различаются по дли�
тельности и периоду повторения пульсов. Эле�
мент А издается в результате синхронных и
простых движений двух ног, тогда как элемент В
издается в результате более сложного паттерна:
взмахи каждой ноги сдвоены и две ноги работают
со сдвигом фаз. Частота взмахов ног в элементе В
сходна в сигналах всех трех видов; напротив, ча�
стота взмахов в элементе А сигнала Ch. karelini
сильно отличается от таковой в сигналах других
двух видов. После чередования А/В пар следуют
очень продолжительный элемент В1 и короткие
элементы А1 и С. Паттерны движений ног во вре�
мя генерации элементов В и В1 практически
идентичны. Элемент С в сигнале Ch. karelini, так
же как и у Ch. oschei, сопровождается демонстра�
ционными движениями, однако в них можно раз�
личить две фазы: вначале происходит взмах толь�
ко бедрами, а затем брюшком, бедрами и голеня�
ми (рис. 2ж). Характерной особенностью сигнала
Ch. karelini является генерация двух�трех пар
А1/С, тогда как в сигналах двух других видов эле�
мент С издается однократно, после чего весь цикл
повторяется. 

Для сравнительного анализа сигналов ухажи�
вания мы выбрали 8 амплитудно�временных па�
раметров, достоверно различающихся по крайне
мере у двух из трех видов: число А/В пар между
соседними элементами С, отношение средней
амплитуды пульсов в элементах А и В, отношение
частоты пульсов в элементах А и В, отношение
длительности элементов А, В, В1 и А1 к длительно�
сти элемента С, а также число комплексов А1�С,
издаваемых подряд (рис. 3). Поскольку мы опери�
ровали в основном относительными параметра�
ми, для анализа мы использовали не абсолютные,
а логарифмированные значения.

Сигналы самцов из точки №1 достоверно не
отличались от сигналов самцов Сh. albomarginatus
из Москвы (Vedenina, Helversen, 2009) по семи па�
раметрам; различия были найдены лишь по числу
комплексов А1�С (критерий Манна–Уитни, p =
= 0.03). Сигналы самцов из точек № 4–7 досто�
верно не отличались от сигналов изученных ранее
самцов Ch. karelini из Волгоградской обл. и Аска�
нийской степи Украины (Vedenina, Helversen,
2009) по шести параметрам; различия были най�
дены по числу А/В пар и отношению частоты
пульсов в элементах А и В (p < 0.05). 
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Рис. 2. Осциллограммы сигналов ухаживания Сhorthippus albomarginatus (а, б), Ch. oschei (в, г) и Сh. karelini (д–ж). Фраг�
менты осциллограмм (а, в, д) представлены на (б, г, е, ж) при больших скоростях развертки. Над каждой осциллограм�
мой в том же масштабе времени приведены траектории движения задних ног. А, В, В1, А1 и С – элементы сигнала. Ри�
сунки демонстрируют положение задних ног и брюшка в разные моменты генерации элемента С (г, ж).
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Гибридная зона между Ch. albomarginatus 
и Ch. karelini в Ульяновской

и Самарской областях России

Гибридные сигналы ухаживания были записа�
ны у самцов из двух точек: из Ульяновской и Са�
марской областей (точки № 2 и 3, соответственно,
в таблице). Расстояние между этими точками со�
ставляло около 70 км. В гибридных сигналах мож�
но было найти практически все переходные эле�
менты (А, В, В1, А1 и С) между Ch. albomarginatus
и Ch. karelini (рис. 4а, 4б; 5; 6). Например, элемент
В, в котором присутствовали сдвоенные взмахи
каждой ноги и фазовый сдвиг между двумя нога�
ми, характерные для сигнала Ch. karelini, мог че�
редоваться с элементом А типа albomarginatus

Число А/В пар между элементами С

Относительная
амплитуда
элементов А и В

длительность элементов:
В А В1 А1 С

…… …

Относительная
частота пульсов в
элементах А и В

Рис. 3. Схема сигнала ухаживания Сhorthippus oschei,
иллюстрирующая параметры, использованные для
сравнительного анализа сигналов в группе Сhorthippus
albomarginatus.

5 c

а

б

в

г

д

е

Рис. 4. Осциллограммы сигналов ухаживания двух самцов из точек № 2 и 3 (а, б), двух самцов из точки № 10 (в, г) и
двух самцов F1 гибридов между Сhorthippus karelini и Ch. oschei (д–е). Над каждой осциллограммой (а, б, д, е) в том же
масштабе времени приведены траектории движения задних ног. На (д) показана траектория движения лишь одной ноги.
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(рис. 5в). В одном сигнале могли сочетаться два
варианта элемента А: типа albomarginatus и типа
karelini (рис. 5г). В гибридных сигналах можно
было также найти промежуточные варианты ком�
плекса элементов В1�А1�С (рис. 6). Например, в
сигнале типа albomarginatus пауза в элементе В1
практически отсутствовала, а звуковой элемент
А1 не отличался по амплитуде от элемента В1
(рис. 6б), что не характерно для типичного сигна�
ла Ch. albomarginatus. В начале элемента С пер�
вый взмах ногами, характерный для сигнала ти�
па karelini, мог быть уже заметен, но последую�
щая часть элемента напоминала таковой сигнала
albomarginatus (рис. 6в). В целом, в паттерне дви�
жения ног сигналов разных особей из двух ги�
бридных точек, представленных на рис. 6, можно

проследить почти плавный переход структуры
элемента С от одного вида к другому. 

Сравнение средних значений каждого пара�
метра между гибридными и аллопатрическими
популяциями показало, что в гибридных популя�
циях большинство параметров имеют промежу�
точные значения (рис. 7). Статистическая про�
верка с использованием критерия Манна�Уитни
(уровень значимости 0.05) свидетельствует, что по�
пуляция из точки № 2 отличалась от московской
популяции Ch. albomarginatus по шести параметрам,
а от аллопатрических популяций Ch. karelini – по
четырем параметрам. Изменчивость таких пара�
метров сигнала как длительность элементов В и
В1 и число комплексов А1�С у особей из гибрид�
ных популяций № 2 и 3 была существенно выше,

а

б

в

г

д

A B
Ch. albomarginatus

A B

A B

B

A B

A типа albomarginatusA типа karelini

Ch. karelini

Рис. 5. Трансформация элементов А и В при переходе от сигнала ухаживания Сhorthippus albomarginatus (а) к сигналу
Сh. karelini (д) через промежуточные варианты сигналов, записанных в зоне гибридизации в точке № 2 (б–г). Над каж�
дой осциллограммой в том же масштабе времени приведены траектории движения задних ног.

0.4 с
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чем у особей из аллопатрических популяций Ch.
albomarginatus и Ch. karelini (рис. 4а, 4б ; 7д, 7е, 7з).
Более высокий уровень изменчивости гибридных
сигналов в целом также заметен по результатам
анализа главных компонент (рис. 8). 

Гибридная зона в Херсонской области Украины

Гибридные сигналы были записаны у самцов
из двух точек Украины: на территории пос. Аска�
ния�Нова (точка № 8) и около с. Хлебодаровка

(точка № 10) (рис. 1, таблица). Точка № 8 распо�
лагалась очень близко (меньше 1 км) от Большого
Чапельского Пода – биотопа, где ранее была за�
регистрирована популяция Ch. karelini (Vedenina,
Helversen, 2009). В точке № 8, однако, лишь три из
11 самцов издавали гибридные сигналы. Напро�
тив, в точке № 10, которая отстояла на 12 км от
пос. Аскания�Нова, большинство записанных
самцов издавало гибридные сигналы (рис. 4в, 4г).
Мы предполагаем наличие гибридизации скорее
между Ch. karelini и Ch. oschei, чем между другими

а
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B

A1
C

B1

B1

B1
A1

C

A1

C

A1

C

B1

Ch. karelini

Рис. 6. Трансформация элементов В1, А1 и С при переходе от сигнала ухаживания Сhorthippus albomarginatus (а) к сиг�
налу Сh. karelini (д) через промежуточные варианты сигналов, записанных в гибридной популяции в точке № 2 (б–г).
Над каждой осциллограммой в том же масштабе времени приведены траектории движения задних ног. 
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Рис. 7. Значения (средние и доверительные интервалы) восьми параметров сигнала ухаживания для разных популяций
и F1 гибридов в группе Сhorthippus albomarginatus.
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парами видов, что подробнее обсуждается ниже.
На рис. 9 промежуточные варианты сигналов пред�
ставлены таким образом, что переход от Ch. karelini
к Ch. oschei хорошо прослеживается. В частности,
очевидно изменение элемента С как по длитель�
ности, так и по амплитудной модуляции. 

Значения всех восьми параметров сигналов,
записанных из точки № 10, в большинстве случа�
ев оказались промежуточными между таковыми
сигналов Ch. karelini и Ch. oschei из аллопатриче�
ских популяций (рис. 7). Достоверные отличия от
Ch. oschei были выявлены по всем параметрам, от
Ch. karelini – по шести из восьми параметров
(критерий Манна�Уитни, p < 0.05). Примечатель�
но, что значения одного из параметров, числа А/В
пар, были меньше, чем значения соответствую�

щего параметра в обоих родительских сигналах.
Так же как и в гибридной зоне между Ch. albomar�
ginatus и Ch. karelini, изменчивость некоторых па�
раметров сигнала (число А/В пар, частота пульсов
в элементах А и В, длительность элемента А1,
число А1�С комплексов) в украинских гибридных
популяциях превышала таковую в сигналах
Ch. karelini и Ch. oschei (рис. 7, 10). По результатам
анализа главных компонент видно, что разброс
параметров сигналов в точке № 10 существенно
выше, чем в аллопатрических популяциях.

Сигналы лабораторных гибридов

Сигналы реципрокных F1 гибридов между
Ch. karelini и Ch. oschei достоверно не различались
ни по одному из исследованных параметров сиг�
нала ухаживания, поэтому эти сигналы анализи�
руются вместе. Так же как и в сигналах ранее ис�
следованных F1 гибридов между Ch. albomargina�
tus и Ch. oschei, а также природных гибридов, в
сигналах F1 гибридов между Ch. karelini и Ch. os�
chei наблюдалось большое разнообразие паттер�
нов. На рис. 4д, 4е представлены сигналы двух ги�
бридных самцов. В одном сигнале сильно варьи�
ровали число А/В пар между элементами С, а
также число самих А1�С комплексов; в другом
сигнале наблюдалась высокая изменчивость дли�
тельности элементов В и В1. 

Необходимо отметить высокую степень сход�
ства между сигналами F1 гибридов и сигналами
самцов из гибридных точек района Аскания�Но�
ва. Если сравнивать результаты анализа главных
компонент (рис. 10 и 11), то можно констатиро�
вать высокую долю перекрытия значений первых
двух факторов для сигналов этих групп. Досто�
верные различия между сигналами F1 гибридов и
сигналами, записанными в зоне гибридизации в
точке № 10, были найдены по трем параметрам:
длительности элементов В и В1 и числу С элемен�
тов (критерий Манна�Уитни, p < 0.05). Примеча�
тельно, что самцы F1 гибридов издавали сигналы,
в среднем больше напоминавшие сигналы
Ch. karelini, чем Ch. oschei (рис. 11). Такая же тен�
денция наблюдалась и для природных гибридов
вокруг Аскания�Нова (рис. 10). 

ОБСУЖДЕНИЕ

Ранее нами была исследована широкая ги�
бридная зона между Ch. albomarginatus и Ch. oschei
на территории Украины и Молдовы (Vedenina,
Helversen, 2003; Vedenina, 2011). Обнаружение но�
вых гибридных зон, описанных в данной работе,
свидетельствует о том, что случаи гибридизации в
группе Ch. albomarginatus не являются редкостью,
и три вида из этой группы, Ch. albomarginatus,
Ch. karelini и Ch. oschei, могут гибридизировать в
природе. Анализ сигналов природных и лабора�

Рис. 8. Результаты анализа главных компонент, осно�
ванного на восьми параметрах сигнала ухаживания. a –
Значения первых двух факторов для аллопатрических
популяций Сhorthippus albomarginatus, Ch. oschei и Сh.
karelini и гибридных популяций из Ульяновской (№ 2)
и Самарской (№ 3) областей. б – Вклад исследован�
ных параметров в факторы 1 и 2.
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Рис. 9. Трансформация элементов А1 и С при переходе от сигнала ухаживания Сhorthippus karelini (а) к сигналу Ch. os�
chei (ж) через промежуточные варианты сигналов, записанных в гибридной популяции из точки № 10 в Херсонской
обл. Украины (б–е).



172

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 94  № 2  2015

ВЕДЕНИНА

торных гибридов показал, что гибридизация меж�
ду тремя видами может происходить в разных
комбинациях. 

Опубликованные в последние годы обзоры о
роли гибридизации в видообразовании показыва�
ют, что гибридизация чрезвычайно широко рас�
пространена в природе, очень разнообразна по
формам и в гораздо большей степени влияет на
видообразование, чем это считалось ранее. При
одних сценариях гибридизация может приводить
к разрушению изолирующих барьеров и полной
потере дифференциации между популяциями
(например, Gow et al., 2006). В других случаях она
приводит к усилению изолирующих барьеров и

образованию “хороших” видов (Wu, 2001; Via,
2009). В частности, в результате появления не�
приспособленных гибридов может происходить
усиление этологической изоляции между гибри�
дизирующими видами (“reinforcement”, Servedio,
Noor, 2003). Последний сценарий привлекает к
себе большое внимание исследователей, т.к., не�
смотря на наличие многочисленных убедитель�
ных моделей, пока получено мало эмпирических
данных, подтверждающих эту гипотезу. В�тре�
тьих, гибридизация может способствовать адап�
тивной дивергенции между популяциями и воз�
никновению новой популяции гибридного про�
исхождения, изолированной от родительских

Рис. 10. Результаты анализа главных компонент, ос�
нованного на восьми параметрах сигнала ухажива�
ния. a – Значения первых двух факторов для аллопат�
рических популяций Сhorthippus albomarginatus,
Ch. oschei и Сh. karelini и гибридных популяций из то�
чек № 8–10 из Херсонской области Украины. б –
Вклад исследованных параметров в факторы 1 и 2.

Рис. 11. Результаты анализа главных компонент, ос�
нованного на восьми параметрах сигнала ухажива�
ния. а – Значения первых двух факторов для аллопат�
рических популяций Сhorthippus albomarginatus,
Ch. oschei и Сh. karelini и F1 гибридов между Сhorthip�
pus karelini и Ch. oschei (ОK) и между Сh. albomarginatus
и Ch. oschei (АО). б – Вклад исследованных парамет�
ров в факторы 1 и 2.
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популяций (“гибридное видообразование”, Лав�
ренченко, 2013; Mallet, 2007; Abbott et al., 2010).
Наконец, между отбором и гибридизацией может
устанавливаться стабильное равновесие, при ко�
тором происходит интрогрессия лишь некоторой
части генома между популяциями (Barton, Hewitt,
1985; Nosil et al., 2009). В таких случаях усиления
изолирующих барьеров обычно не происходит, но
гибридная зона представляет собой потенциаль�
ный источник видообразования при изменении
окружающих условий.

Относительно большое расстояние между дву�
мя гибридными популяциями в Ульяновской и
Самарской областях предполагает наличие широ�
кой зоны гибридизации между Ch. albomarginatus
и Ch. karelini. Она может быть сравнима с гибрид�
ной зоной между Сh. albomarginatus и Ch. oschei
(Vedenina, 2011) как по структуре, так и по проис�
ходящим в ней процессам. Так же как и сигналы
гибридов между Сh. albomarginatus и Ch. oschei,
сигналы гибридов между Ch. albomarginatus и
Ch. karelini демонстрируют более высокую измен�
чивость, чем сигналы родительских видов, и не�
сут в себе новые признаки. Например, некоторые
сигналы из точки № 2 содержат два варианта эле�
мента А, типа albomarginatus и типа karelini (рис.
5г); длительность элемента В в других гибридных
сигналах превышает длительность этого элемента
в сигналах обоих родительских видов (рис. 7д).
Гибридные сигналы ухаживания с новыми харак�
теристиками могут предпочитаться самками в
смешанных популяциях и подхватываться поло�
вым отбором. В условиях высокой плотности по�
пуляции, которая нередко наблюдается у саран�
човых, особи противоположного пола могут слу�
чайно оказаться рядом друг с другом, и самцы
могут начать ухаживать, не издавая призывного
сигнала (Kriegbaum, 1989; Kriegbaum, Helversen,
1992). Полевые наблюдения за представителями
группы Ch. albomarginatus показывают, что не�
сколько самцов могут одновременно ухаживать за
одной или несколькими самками, сидящими ря�
дом. Эту ситуацию можно сравнить с токами
птиц. В таких ситуациях имеются все условия для
одновременного сравнения ухаживающих сам�
цов, что может существенно влиять на выбор са�
мок. Согласно теории Киркпатрика и Райана
(Kirckpatrick, Ryan, 1991), самки на токовищах
нередко предпочитают самца, который издает
наиболее сложный брачный сигнал.

Ранее проведенный нами анализ выявил не�
обычный характер наследования паттерна сигна�
лов ухаживания у Ch. albomarginatus и Ch. oschei
(Vedenina et al., 2007). Было показано, что сигналы
F1 гибридов между Ch. albomarginatus и Ch. oschei
несут в себе новые признаки, что хорошо иллю�
стрирует анализ главных компонент (рис. 11). Эти
новые признаки часто проявляются в том, что
значения некоторых параметров в гибридных

сигналах имеют “зашкаливающие” значения, т.е.
оказываются либо достоверно выше, либо ниже
таковых в родительских сигналах. Нами была
предложена гипотеза, объясняющая необычное
наследование структуры песни в группе Ch. al�
bomarginatus (Vedenina et al., 2007). Согласно этой
гипотезе, в наследовании гомологичных элемен�
тов песни участвуют дуплицированные локусы
(тип III генетической архитектуры по Темплтону)
(Templeton, 1981). У гибридов обе родительские
копии таких дуплицированных локусов экспрес�
сируются, в результате чего работа нейронной се�
ти, лежащая в основе генерации песни, может да�
вать непредсказуемый паттерн. Возможно, такой
же характер наследования проявится и при скре�
щивании Ch. albomarginatus и Ch. karelini, хотя не
все элементы песни оказываются гомологичны�
ми у этих видов. Если гомология элементов В и С
не вызывает сомнений, то элемент А, по�видимо�
му, не гомологичен. Массовых скрещиваний
между Ch. albomarginatus и Ch. karelini в лаборато�
рии пока не проводилось, хотя было поставлено
несколько пилотных скрещиваний, в результате
которых получено несколько гибридных особей в
F1 и записаны их сигналы ухаживания.

Анализ гибридных сигналов и поведенческих
предпочтений в гибридной зоне между Ch. al�
bomarginatus и Ch. oschei выявил достоверную
асимметрию. Гибридные сигналы существенно
больше похожи на сигналы Ch. albomarginatus, чем
Ch. oschei, и самки Ch. albomarginatus отличаются
меньшей избирательностью, чем самки Ch. oschei
(Веденина и др., 2007). Такое сильное доминиро�
вание Ch. albomarginatus можно частично объяс�
нить более древним происхождением этого вида,
у которого сигнал ухаживания проще по структу�
ре, чем сигнал Ch. oschei. Эти факторы, несомнен�
но, влияют на динамику гибридной зоны: пред�
положительно, она сдвигается в сторону Ch. al�
bomarginatus (Vedenina, 2011). Можно пред�
положить, что самки Ch. albomarginatus также ока�
жутся менее избирательными, чем самки
Ch. karelini, поскольку сигнал Ch. karelini содер�
жит больше элементов и потому может считаться
более сложным по структуре, чем сигнал Ch. al�
bomarginatus. В этом случае также можно предска�
зать сдвигание гибридной зоны в сторону Ch. al�
bomarginatus. Ранее исследованная контактная зо�
на между Ch. albomarginatus и Ch. oschei показала
мозаичный характер пространственного распре�
деления популяций в силу разных биотопических
предпочтений двух видов. Вопрос, имеются ли та�
кие различия между Ch. albomarginatus и Ch. kare�
lini, требует дальнейших исследований. 

Особенность второй гибридной зоны заключа�
ется в том, что на территории Украины Ch. karelini
встречается очень локально, лишь в Асканийской
степи, тогда как на остальной территории Украи�
ны обитают Ch. albomarginatus и Ch. oschei. Таким
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образом, ареал Ch. karelini на Украине можно
сравнить по площади с шириной гибридной зоны
этого вида; такая ситуация может приводить к со�
вершенно иным процессам, чем случаи, когда
площадь ареала вида существенно больше шири�
ны контактной зоны. Кроме того, в районе Аска�
ния�Нова скрещивания Сh. karelini возможны как
с Ch. albomarginatus, так и с Ch. oschei. Все эти фак�
торы чрезвычайно осложняют анализ этой ги�
бридной зоны. 

Сигналы гибридов из точки № 10 и сигналы F1
гибридов между Сh. karelini и Ch. oschei достовер�
но не различались по пяти из восьми параметров.
В то же время, сравнение сигналов гибридов из
двух гибридных точек, № 2 (где гибридизируют
Сh. karelini и Ch. albomarginatus) и № 10, выявило
достоверное сходство по четырем из восьми пара�
метров. Таким образом, в районе Аскания�Нова
чаще происходит гибридизация между Сh. karelini и
Ch. oschei, но мы не можем исключить гибридиза�
ции и в других сочетаниях. Более того, как свиде�
тельствуют результаты предыдущих работ (Vedenina
et al., 2007; Vedenina, 2011), в гибридных популяциях
в группе Ch. albomarginatus обычно доминируют
потомки возвратных скрещиваний, которые
могут быть очень схожи по песне при разных
комбинациях видов. Например, cигнал гибрида
(albomarginatus × karelini) ×karelini может быть не�
отличим от сигнала гибрида (oschei × karelini) ×
× karelini. Различия между такими гибридами мо�
гут быть выявлены лишь с помощью молекуляр�
ных маркеров.

Локальное распространение Сh. karelini в рай�
оне Аскания�Нова, по�видимому, обусловлено
тем, что на Украине этот вид приурочен только к
типчаково�ковыльным степям. Такой тип степи
сохранился лишь на территории заповедника Ас�
кания�Нова. Мы предполагаем, что 200–300 лет
назад этот вид был широко распространен на тер�
ритории Украины, которая во многом представ�
ляла собой степной регион наподобие существу�
ющего ныне заповедного степного участка Аска�
ния�Нова. По мере распространения земледелия
и активной распашки земель Сh. karelini вытес�
нялся двумя другими видами, Ch. albomarginatus и
Ch. oschei, которые, скорее всего, продвигались на
север из Балканских рефугиумов и, по�видимому,
оказались более приспособленными к новым
условиям (Vedenina, Helversen, 2009). На данный
момент нами обнаружено две популяции Сh. kare�
lini, которые мы считаем “чистыми”: популяция
на территории Большого Чапельского Пода, опи�
санная ранее (Vedenina, Helversen, 2009), и попу�
ляция из точки № 9, расположенная в нескольких
десятках метров от этого заповедного участка
(рис. 1). Если допустить, что Сh. karelini обитает
преимущественно на территории Большого Ча�
пельского Пода, площадь которого равна 24 км2,
то гибридизация этого вида может вести к совер�

шенно иным последствиям, чем гибридизация
Сh. karelini в Ульяновской и Самарской областях.
В последнем случае мы склонны, скорее, предпо�
лагать стабильное равновесие без расширения ги�
бридной зоны, наподобие того, как это происхо�
дит в гибридной зоне между Ch. albomarginatus и
Ch. oschei на территории Украины (Vedenina,
2011). В случае Сh. karelini из Асканийской степи
можно допустить иной сценарий – с разрушени�
ем изолирующих барьеров и потерей дифферен�
циации популяцией этого вида. Сh. karelini, встре�
чающийся столь локально, гораздо более уязвим,
чем тот же вид в своем основном ареале. Любые
природные изменения или антропогенное влия�
ние могут оказаться критичными, т.к. они запу�
стят новые механизмы, результат действия кото�
рых мы затрудняемся предсказать. 
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COURTSHIP SONG ANALYSIS IN TWO HYBRID ZONES 
BETWEEN SIBLING SPECIES OF THE CHORTHIPPUS 

ALBOMARGINATUS GROUP (ORTHOPTERA, GOMPHOCERINAE)

V. Yu. Vedenina 
Kharkevich Institute for Information Transmission Problems, Moscow 127994, Russia

e�mail: vedenin@iitp.ru 

Two new hybrid zones between sibling species of the Chorthippus albomarginatus group were described on the
basis of the courtship song analysis. Not only sound but also underlying stridulatory movements of hind legs
were analyzed, which allowed classifying temporal parameters and conducting comparative analysis more re�
liably. One hybrid zone, between Ch. albomarginatus and Ch. karelini, was found in Ul’yanovsk and Samara
regions of Russia. Another hybrid zone was found in Kherson region of Ukraine, around the reserved steppe
Askaniya�Nova, presumably between Ch. karelini and Ch. oschei. A comparison of the natural and laboratory
hybrids allowed suggesting the structure and fate of the hybrid zones.

Keywords: grasshoppers, stridulation, courtship songs, hybridization, reproductive isolation.
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