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Резюме. С помощью молекулярно-генетических 
исследований установлено, что общепринятое 
деление подсемейства Lixinae на несколько триб 
не поддерживается. Выяснено, что традиционная 
система подсемейства по существу является 
системой, группирующей таксоны по месту 
локализации личиночной стадии, и может считаться 
системой жизненных  форм.  Филогенетическое  
дерево,  полученное на основе различий в анализе 
последовательности ДНК гена Е-1a методами 
минимальной эволюции (ME) и максимального 
правдоподобия (ML), практически полностью отражает 
естественное распределение таксонов по трофическому 
предпочтению, причем образованные кластеры 
включают представителей различных традиционных 
триб подсемейства Lixinae.

Abstract. Traditional division of the subfamily 
Lixinae into two or three tribes by Ter-Minassian and 
Alonso-Zarasaga and Lyal is not supported after molecular-
genetic study using Ef-1a (elongation factor 1-alpha) of 
nuclear DNA. It is established that the traditional system 
of Lixinae is actually system of taxa of life forms with 
grouping of taxa by place localization of larval stage. The 
phylogenetic tree obtained on the basis of differences in 
DNA sequence analysis of Ef-1a gene by the methods of 
minimum evolution and maximum likelihood fully reflects 
the natural distribution of taxa by trophic preferences with 
clasters including taxa of different traditional tribes of 
Lixinae.

Введение

Долгоносики подсемейства Lixinae широко 
распространены в аридных ландшафтах мира, кроме 
Южной Америки и Австралии. Преобладающее число 
таксонов представлено в Евразии и Африке, лишь 
несколько из них выходит за пределы Палеарктики и 

встречается в пограничных районах Ориентальной 
области. Большинство представителей подсемейства 
обитает в открытых стациях, в степях и пустынях, 
развиваясь главным образом на растениях семейств 
Амарантовых (=  Маревых) и Сложноцветных. 
Некоторые виды являются вредителями сахарной 
свеклы, некоторые могут использоваться как агенты 
контроля за развитием сорной растительности. 
Подсемейство насчитывает около 90 родов и более 
1500 видов [Meregalli, Fremuth, 2013].

Систематика долгоносиков Lixinae разработана 
в начале XIX  столетия Шенхером [Schoenherr, 
1823] и до сих пор не претерпевала существенной 
перестройки. Шенхером [Schoenherr, 1823, 1826] 
проведено также деление подсемейства на трибы 
Lixini и Cleonini. Выделенная несколько позже 
триба Rhinocyllini [Lacordaire, 1863] далеко не у всех 
последующих исследователей получила подтверждение 
и в настоящее время упразднена [Colonnelli, 2003]. 
Большинство современных родов установлено в 
XIX  веке. Неоднократно высказывалось мнение, что 
существующая система Lixinae построена с учетом 
экологических критериев и по существу является 
классификацией жизненных форм  [Тер-Минасян, 
1988; Жерихин, Егоров, 1990; Арзанов, 2009], а не 
естественной системой. Такое суждение появилось в 
результате того, что ряд морфологических признаков, 
на основании которых выделяются трибы, не является 
строгим и может одновременно встречаться у 
представителей как одной, так и другой трибы. Много 
сложностей возникает в распределении видов в 
подродах крупных родов, таких как Larinus Dejean, 1821 
и Lixus Fabricius, 1801. Обоснования для выделения 
этих подродов довольно условны и искусственны. 
Обращает на себя внимание существенная разница 
в числе установленных родов в практически 
равнозначных по числу видов трибах – в Lixini 15 родов 
и в Cleonini 78 родов. Все эти сложности, возникшие 



в процессе работы по реконструкции филогении 
долгоносиков подсемейства Lixinae, побудили нас 
к частичному отказу от традиционных признаков, 
ранее используемых в таксономических работах, и к 
применению молекулярно-генетических методов для 
решения поставленной задачи.

Триба Lixini представлена таксонами, личинки 
которых развиваются в надземной части растений  – 
в стеблях, листовых черешках или соцветиях. 
Центральное место в трибе занимают два крупных 
рода  – Lixus и Larinus, включающие подавляющее 
число видов в трибе. Род Lixus первоначально был 
хорошо очерчен и представлен видами, имеющими 
вытянутую форму тела, в отличие от близкого к 
нему роду Larinus, имаго которого представлены 
коренастыми формами. Система внутри рода Lixus 
была построена по ряду довольно устойчивых 
морфологических признаков переднеспинки и 
надкрылий    [Reitter, 1916;  Тер-Минасян,  1967]  с 
выделением самостоятельных подродов. Некоторые 
подроды в дальнейшем пересматривались или 
поднимались в ранге до самостоятельных родов, 
но в целом система трибы не менялась и осталась 
прежней. Подроды Lixus в большинстве случаев 
сгруппированы по трофическому предпочтению 
определенных семейств растений. Кормовые связи 
с растениями у рода Lixus довольно разнообразны и 
очерчены более чем 10 семействами покрытосеменных 
растений. Род Larinus так же, как род Lixus, разделен 
на ряд подродов, установленных главным образом на 
основании морфологических особенностей строения 
головотрубки. В  отличие от Lixus все представители 
рода Larinus трофически приурочены лишь к растениям 
семейства сложноцветных. 

Триба Cleonini представлена таксонами, личинки 
которых развиваются в корнях, прикорневой части 
растений, в корневых галлах или в почве. В  трибе по 
числу видов доминирует лишь 1  род Stephanocleonus 
Motschulsky, 1860, включающий более 100 видов [Тер-
Минасян, 1979], остальные относительно небольшие – 
по 1–5  видов, лишь несколько родов насчитывают 
10–15  видов. Все многообразие родов трибы делится 
по строению ног на две неравные группы [Арзанов, 
2008]. К  первой относятся роды, имеющие широкие 
и короткие лапки с хорошо развитыми войлочными 
подошвами, вторая включает роды с узкими и 
длинными лапками без войлочных подошв. Хотя 
морфологические признаки установленных групп 
имеют явно адаптивный характер, связанный с 
особенностью субстрата, следует отметить, что имаго 
видов первой группы, кроме того, питаются не только 
корнями, но и надземными частями растений, для чего 
с помощью своих цепких широких лапок взбираются на 
стебли и соцветия.

Материал и методы

Материалом для настоящей работы послужили 
сборы авторов и ряда наших коллег, осуществленные 
главным образом с поверхности почвы и с 
кормовых растений. Собранных жуков помещали 

в 96%-й  этиловый  спирт.  Современные названия 
родов и видов приведены по последнему каталогу 
палеарктической фауны [Gültekin, Fremuth, 2013; 
Meregalli, Fremuth, 2013].

В работе проведен анализ участка ядерной ДНК, 
выделенной из тканей имаго 31  вида долгоносиков 
подсемейства  Lixinae. Из  них  16  видов  относятся 
к  трибе  Cleonini  и 15  видов  – к  трибе  Lixini  
(табл. 1). Материал хранится в коллекции образцов 
генетического анализа в отделе аридной экологии 
Института аридных зон ЮНЦ РАН. Каждый образец 
снабжен коллекционным номером.  

Суммарную ДНК выделяли с использованием 
фенол-хлороформного метода экстракции. Участки 
гена Ef-1a (elongation factor 1-alpha) ядерной 
ДНК амплифицировали с применением метода 
полимеразной цепной реакции (ПЦР). 

Для получения ПЦР-продуктов использовали 
следующие праймеры: прямой (CaEfF 5’-TGA AGG 
CCG AAC GTG AAC GTG G-3’) и обратный (СaEfR 5’-
CTT CAG CTT TTC CTT CTT TAC G-3’). 

Параметры метода амплификации первичных 
нуклеотидных последовательностей описаны в работе 
одного из авторов [Водолажский, Страдомский, 2008].

Определение первичной нуклеотидной 
последовательности гена проводили на секвенаторе 
Applied Biosystems 3500.

Первичные нуклеотидные последовательности 
обрабатывали с использованием программы MEGA  5, 
модель Tamura-Nei, алгоритмы NJ – ближайших соседей, 
ME  – минимальной эволюции, ML  – максимального 
правдоподобия и графически представляли в виде 
дендрограмм. 

В качестве внешней группы при анализе генно-
молекулярной последовательности выбран Tranes 
lyteroides Paskoe, 1875, представитель подсемейства 
Molytinae, обитающий в Австралии. Выбор этого вида 
в качестве внешней группы продиктован тем, что 
долгоносики Molytinae традиционно рассматриваются 
как наиболее близкая к подсемейству Lixinae, но 
обособленная группа. 

Результаты

Анализ полученных результатов исследования 
нуклеотидных последовательностей с применением 
алгоритмов NJ  – ближайших соседей, ME  – 
минимальной эволюции, ML  – максимального 
правдоподобия показал наличие трех обособленных 
групп в дендрограмме. 

При анализе двух представленных дендрограмм 
(Color plate 9: 1; Color plate 10: 2) обращает на себя 
внимание их довольно большая близость. Большинство 
кластеров в одной и другой дендрограммах имеет 
практически схожий набор видов. В  дендрограмме 
минимальной эволюции (Color plate 9: 1) дерево 
представлено 6  основными кластерами (A–F). На 
дендрограмме максимального правдоподобия (Color 
plate 10: 2) дерево включает лишь 3 основных кластера, 
при этом кластер  I полностью повторяет кластер  F, 
кластер H вмещает в себя кластеры из дендрограммы 

64                                                                                      Ю.Г. Арзанов, Б.В. Страдомский



Таблица 1. Материал и места сборов долгоносиков подсемейства Lixinae. 
Table 1. Material and places of collection of weevils of the subfamily Lixinae.
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Таблица 1 (продолжение).
Table 1 (continued).
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Кластер D включает двух представителей рода 
Lixus (L.  fasciculatus и L.  furcatus). Объединение 
этих видов в одну группу также неожиданно. Хотя 
виды относятся к одному роду, их морфология и 
биология столь различны, что в настоящее время они 
рассматриваются в разных подродах.

Кластер  E представлен  2  ветвями, одна  из  
которых распадается еще на две дополнительные. 
В  первой ветви объединены два неродственных вида 
рода Lixus (L. rubicundus и L. bardanae), они относятся 
в настоящее время к разным подродам [Gültekin, 
Fremuth, 2013], хотя ранее рассматривались в одном 
подроде Dilixellus Reitter, 1916 [Тер-Минасян, 1967], 
и развиваются на растениях различных семейств. 
Вторая ветвь распадается на две: в первую входят 
исключительно виды рода Larinus (L. latus, L. turbinatus 
и L.  iaceae), вторая ветвь сборная  – в ней также, 
развивающиеся на сложноцветных, закономерно стоят 
рядом оба вида рода Pseudocleonus Chevrolat, 1872 
(Ps. cinereus и Ps. grammicus) и Lixus cardui и, несколько 
неожиданно, Coniocleonus hollbergii, для которого 
характерны узкие и длинные лапки, что свойственно 
открыто живущим герпетобионтам. 

Клада F объединяет 7  родов, развитие которых 
осуществляется на амарантовых. Из них базальными 
ветвями являются таксоны трибы Lixini (Lixus и 
Hypolixus Desbrochers des Loges, 1898), а роды трибы 
Cleonini (Maximus Alonso-Zarazaga et Lyal, 2009, 
Asproparthenis Gozis, 1886, Conorhynchus Motschulsky, 
1960, Menecleonus Faust, 1904 и Bothynoderes Schoenherr, 
1823) занимают удаленное положение. Особое 
внимание заслуживает то, что роды трибы Cleonini, 
кроме последнего, обладают длинными узкими 
лапками, более или менее развитыми зернами на 
дорсальной поверхности тела и прямой головотрубкой. 
Род Bothynoderes располагается на дендрограмме (Color 
plate  9) близко к представителям трибы Lixini, также 
имеющим широкие лапки. 

Для выявления таксономической близости 
таксонов по разным экологическим или 
морфологическим характеристикам подобраны пары 
таксонов, для которых вычислены степени различия 
(табл. 2). Приведенные в таблице 2 показатели сильно 
разнятся от – 0.7 до 8.4%. 

Предварительный 
филогенетический паттерн 

подсемейства Lixinae, основанный 
на традиционных морфологических 

признаках 

Палеонтологический материал, который 
бы прояснил вопрос о филогении долгоносиков 
подсемейства Lixinae, очень небольшой и в основном 
относится к неогену, т.е. не позволяет взглянуть на 
начальные этапы формирования группы. Близкой 
таксономической группой, с которой можно было 
бы сравнить Lixinae, и, видимо, их предками могут 
считаться долгоносики подсемейства Molytinae из 

минимальной эволюции (C–D), а кластер G объединяет 
кластеры A и B.

Кластеры A и B, как и кластер G, включают по 
2  самостоятельные ветви. Одна из них представлена 
двумя близкими родами Lachnaeus Schoenherr, 1826 
и Rhinocyllus Germar, 1817 (A), в настоящее время 
рассматриваемыми в одной трибе Lixini. Объединение 
этих таксонов в одном кластере может быть определено 
тем, что оба они встречаются на растениях семейства 
сложноцветных и личинки их развиваются за счет 
соцветий этих растений. Таким же образом развиваются 
и представители рода Larinus, однако они удалены от 
этих двух родов. Кластер  B представлен также двумя 
родами  – Terminasiania Alonso-Zarazaga et Lyal, 1999 
и Leucophyes Marshall, 1946,  – рассматриваемыми в 
одной трибе Cleonini, но отличие между этими родами 
достаточно существенное. Terminasiania имеет длинные 
тонкие ноги и узкие лапки с удлиненными члениками 
без войлочных подошв, личинки и жуки развиваются 
на растениях семейства амарантовых (Amaranthaceae), 
встречаются на солончаках. Второй род, входящий в 
этот кластер – Leucophyes – имеет широкие и короткие 
лапки с хорошо развитыми войлочными подошвами, 
личинки его развиваются на зонтичных, что является 
довольно редким явлением в трибе Cleonini (еще 
также род Mecaspis Schoenherr, 1823) и в подсемействе 
Lixinae в целом (также несколько видов рода Lixus). 
Основное многообразие рода Leucophyes ограничено 
средиземноморской подобластью, простирающейся 
от северного побережья Средиземного моря до 
лесостепной зоны, один представитель известен с 
Индостана [Арзанов, 2008]. Логичнее было бы род 
Terminasiania видеть в кластерах I или  F, среди 
родов, которые объединяют виды, развивающиеся на 
солончаках, на растениях семейства амарантовых, а 
род Leucophyes сблизить с олигофагом зонтичных Lixus 
furcatus (кластеры H и D). В то же время, в отличие от 
остальных, роды Terminasiania и Leucophyes имеют 
узкие, удлиненно-овальные глаза и особое строение 
дорсальной стороны головотрубки, что характерно 
многим пустынным сахаро-гобийским родам. 

Кластер C представлен 2  ветвями, каждая из 
которых включает родственные таксоны. В  первой 
ветви это Pachycerus Schoenherr, 1823 и Rhabdorrhynchus 
Motschulsky, 1860, ранее рассматриваемые в одном 
роде на основании особого строения усика с короткой 
рукоятью и коротким и толстым жгутиком и 
трофической приуроченности к растениям семейства 
бурачниковых, что отличает их от остальных 
таксонов подсемейства. В  то же время роды разнятся 
по строению ног и формой поверхностных чешуек 
на надкрыльях. Во второй ветви объединены два 
родственных рода – Cleonis Dejean, 1821 и Cyphocleonus 
Motschulsky, 1860 (C. achates и C. dealbatus), – которые 
чрезвычайно близки по морфологии и оба питаются 
на корнях сложноцветных, и также связанный со 
сложноцветными, но развивающийся в стеблях 
Lixus punctiventris. Нахождение последнего в кластере 
c Cleonini по крайней мере неожиданно, в кластере H 
этот вид входит в кластер вместе с Pachycerus и 
Rhabdorrhynchus, что тоже не вполне понятно. 
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трибы Paipallesomini [Тер-Минасян, 1963]. Наиболее 
морфологически близок из этой трибы род Peribleptus 
Schoenherr, 1843, который визуально похож на 
представителей рода Lixus, но принципиально 
отличается от последнего строением ног и ротового 
аппарата. Род Peribleptus распространен на Индостане 
и в Юго-Восточной Азии и, следовательно, можно 
предположить, что предками первичных форм 
подсемейства Lixinae должны быть выходцы из этих 
областей. Так как современные Lixinae являются 
обитателями открытых ландшафтов, то можно 
допустить, что зарождение Lixinae проходило по 
границам тропических лесов, на опушках и в скребах, 
при этом они являлись обитателями пионерских 
растительных сообществ на гарях, осыпях и иных 
нарушенных сообществах тропического леса.

Пользуясь принципом актуализма, следует 
предположить, что наибольший прогресс в развитии 
долгоносики Lixinae получили с появлением 
открытых безлесных  пространств  аридных  зон  –  
степей  и  пустынь. С  появлением зональности у 
растительноядных групп насекомых возникают 
сложности с сохранением влаги в период развития 
слабоподвижной личиночной стадии. Для этого 
личинки должны быть скрыты в растительной ткани 
кормового растения либо развиваться в почве. 
У  долгоносиков Lixinae присутствуют обе эти 
стратегии сохранения влаги. У  представителей трибы 
Lixini личинки развиваются внутри растительной 
ткани стеблей, листьев и соцветий, у Cleonini они 
скрыты внутри корня или в ризосфере. У  обеих триб 
окукливание происходит в почве или, как у некоторых 
Cleonini, в корневых галлах. Имаго большинства Lixini 
приурочены к вегетативными частям растения или 
соцветиям. В связи с этим жуки свободно перемещаются 
по вертикальным поверхностям за счет широких 
лапок с хорошо развитыми войлочными подошвами 
и цепких коготков. В  отличие от них большинство 
Cleonini обитает на поверхности почвы и вынуждено 
быстро перемещаться в поисках затенения. В  связи с 
этим большая часть из них характеризуется узкими и 
удлиненными лапками без войлочных подошв. Лишь 
некоторые виды Cleonini имеют широкие и короткие 
лапки с войлочными подошвами, что определено 
необходимостью взбираться на вертикальные 
поверхности растений в поисках дополнительного 
питания. По существу, эти отличия в экологических 
нишах и сопутствующие морфологические особенности 
послужили основой обоснования классических триб 
подсемейства Lixinae. 

Дальнейшая филогения и расхождение триб 
были обусловлены особенностями ландшафтов, в 
которых проходила их эволюция. Для трибы Lixini 
такими ландшафтами стали главным образом луговые, 
степные, рудеральные и пионерские сообщества; для 
большинства Cleonini – зональные степные и пустынные 
и в незначительной степени луговые биотопы и 
местообитания с рудеральной растительностью.

Анализ трофических предпочтений долгоносиков 
подсемейства Lixinae показал, что из 126  таксонов 
родового и подродового рангов олигофагия 

Таблица 2. Сравниваемые пары таксонов.
Table 2. Compared pairs of taxa.
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Рис. 1. Филогенетическое  дерево,  полученное  на основе анализа различий последовательностей ДНК гена Ef-1a с применением метода 
ME – минимальной эволюции. 

Fig. 1. The phylogenetic tree obtained on the basis of differences in DNA sequence analysis of Ef-1a gene by the method of ME – minimum evolution.
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Рис. 2.  Филогенетическое  дерево,  полученное на основе анализа различий последовательностей ДНК гена Ef-1a с применением метода 
ML – максимального правдоподобия.

Fig. 2. The phylogenetic tree obtained on the basis of differences in DNA sequence analysis of Ef-1a gene by the method of ML – maximum likelihood.



Построенная дендрограмма практически 
полностью отражает естественное распределение 
таксонов по трофическому предпочтению. Так, 
большинство родов или подродов, для которых 
установлены кормовые связи, развивается на 
растениях семейства амарантовых, несколько меньшее 
их число – на сложноцветных и уже чрезвычайно 
редко они связаны с бурачниковыми, зонтичными и 
крестоцветными.

Для уточнения статуса установленных таксонов 
по традиционным морфологическим признакам 
проведен расчет процентов различия генетического 
материала у близких таксонов. Для анализа выбраны 
пары видов, относящиеся к разным трибам; к одному 
роду; к одному подроду; виды, развивающиеся на 
родственных и неродственных семействах растений и 
имеющие сходное или различное строение. 

Попытка установить границы между таксонами по 
степени различия генетического материала показало, 
что критерием для отнесения таксона к одному и 
тому же роду является значение от 1.8 до 3% замен 
нуклеотидных последовательностей. Так, сравнение 
близких видов рода Larinus, относящихся к разным 
подродам  – L.  (Larinomesius) turbinatus и L.  (Larinus) 
latus, – дает показатель 0.7%, т.е. в некоторой степени 
ставит под сомнение выделение подродов в роде. 
Морфологические признаки, на основании которых 
выделены подроды, довольно весомы: для первого 
вида характерна коническая головотрубка, для 
второго – прямая с плоской дорсальной стороной и с 
седловидным вдавлением на ней. Виды развиваются 
на соцветиях растений семейства сложноцветных, 
но на различных родах. Первый на чертополохах, 
второй  – на мордовниках. Сравнение двух других 
видов этого же рода Larinus, L.  turbinatus и L.  iaceae, 
относящихся к одному подроду Larinomesius, показало 
2.9%. Сравнение пары долгоносиков из трибы Cleonini, 
видов рода Cyphocleonus, относящихся к разным 
подродам, C.  achates и C.  dealbatus, дало результат 
2.1%, а видов рода Pseudocleonus, также относящихся к 
разным подродам, Ps. cinereus и Ps. grammicus – 2.3%.

Сравнение родственных родов, олигофагов 
одних и тех же семейств растений показало от 1.8 до 
3.9%. Так, виды родов трибы Cleonini, Asproparthenis, 
Maximus и Menecleonus, ранее рассматриваемых в 
едином роде Bothynoderes  в  ранге  подродов,  при 
попарном  сравнении имеют следующие проценты 
различия: A. punctiventris и M. strabus – 1.8% и M. anxius 
и M.  strabus  – 3.8%. Виды заведомо разных родов, 
хорошо морфологически отличные, но развивающиеся 
в одних и тех же условиях на растениях одного 
семейства маревых, Conorhynchus nigrivittis и Maximus 
strabus, имеют показатель 3%. Так же и виды, ранее 
объединенные в один род Pachycerus – Rhabdorrhynchus 
echii и Pachycerus segnis,  – имеют показатель 3.8%. 
В  связи с этим очень интересно сравнение двух 
пар видов из рода Lixus: L.  subtilis  –L.  subulatus и 
L.  subtilis  –L.  kraatzi,  – ранее рассматриваемых в 
разных родах (Lixus и Broconius) и в настоящее время 
объединенных в род Lixus в одном подроде Phillixus. 
Показатели для этих сравниваемых видов, 3.9% и 4.1% 

характерна лишь для 58  таксонов. Среди таксонов с 
неустановленными трофическими связями имеется 
около 10  родов, у которых наблюдаются полифагия, 
развитие на растениях из близких семейств (в пределах 
порядка) или на неродственных таксонах растений, 
обладающих крупными корнями, подходящими для 
эндобионтного развития личинки и используемыми 
как дополнительное питание или для восполнения 
дефицита влаги в аридных условиях. 

Из 17 таксонов трибы Lixini олигофаги    
приурочены к растениям 4  порядков. Наибольшее  
число связано с растениями порядка Asterales  – 
9  олигофагов, на растениях порядков Capparales и 
Caryophylales обитают по 3  олигофага и на Rutales  – 
1 олигофаг. 

Из 41 таксона трибы Cleonini олигофаги отмечены 
на растениях 8 порядков. Наибольшее число таксонов 
является олигофагами Caryophyllales  –  15, несколько 
уступает им число олигофагов Asterales  –  11, на 
растениях порядков Boraginales, Capparales и Fabales 
обитают по 3–4 олигофага и на Tamaricales, Apiales и 
Plumbaginales – по 1.

Обращает на себя внимание то, что олигофаги 
Asterales у Lixini составляют 52% от известных, а у 
Cleonini  – лишь 26%. При этом у Cleonini олигофаги 
растений порядка Caryophylales составляют 33.3%. 

Обсуждение 

Ранее уже высказывалось мнение о том, что 
система подсемейства Lixinae, включающая две   
[Тер-Минасян, 1967] или три  [Alonso-Zarazaga, Lyal, 
1999]  трибы, является искусственной, построенной 
на   экологическом принципе, в основе которого 
предпочтение таксонами той или иной экологической 
ниши [Жерихин, Егоров, 1990; Арзанов, 2009]. 
Анализируя полученные результаты, мы также   приходим 
к выводу, что существующая система долгоносиков 
подсемейства Lixinae [Gültekin, Fremuth, 2013; Meregalli, 
Fremuth, 2013] несовершенна и представляет собой 
сборную группу. Особенности строения головотрубки 
и места локализации личиночной стадии оказались 
недостаточными для установления естественных групп. 
По результатам проведенных анализов видно, что 
виды группируются по трофическому предпочтению 
тех  или  иных   семейств   растений, при этом 
место локализации личинки не столь существенно. 
Представители традиционных триб распределены в 
разных кластерах. Так, кластеры A, C, E, F полностью 
сложены из олигофагов, в кластерах B и D наблюдаются 
некоторые нестыковки с этим правилом, которые 
следует рассматривать как исключение. Обращает на 
себя внимание и то, что внутри кластеров, сложенных 
из олигофагов, присутствуют представители разных 
традиционных триб, в некоторых случаях олигофаги 
одного семейства могут находится в разных кластерах. 
Так, кластер  A с олигофагами сложноцветных, 
развивающихся в соцветиях (роды Rhinocyllus и 
Lachnaeus), имеет морфологически и экологически 
близких представителей рода Larinus в кластере E.
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соответственно, по всей видимости, могут говорить 
о необоснованности объединения этих видов в 
границах одного рода и необходимости возврата к их 
прежнему положению в разных родах, тем более, что 
они принципиально отличаются степенью сращения 
коготков лапки. Интересно, что сравнение видов 
Terminasiania granosa и Leucophyes pedestris из заведомо 
разных родов, относящихся к одной трибе Cleonini, но 
развивающихся на растениях различных семейств, дает 
также относительно низкий показатель – 3.9%.

Сравнение пары видов рода Lixus, L. rubicundum – 
L.  subtilis, развивающихся на галофильных маревых, 
в настоящее время отнесенных к разным подродам 
(Broconius и Phillixus), дает различие в 4.4%, который 
говорит о правомочности их рассматривания в разных 
подродах. Это подтверждает также и сравнение между 
двумя родами, Larinus и Lixus, развивающихся на 
одних и тех же растениях,  – для Larinus turbinatus и 
Lixus  cardui различия cоставили 4.5%. При сравнении 
Asproparthenis punctiventris – Bothynoderes affinis (триба 
Cleonini) и Hypolixus astrachanicus  – Lixus subtilis 
(триба Lixini), связанных с галофильными маревыми, 
различия составили 4.5–4.7%.

Сравнение пары Larinus (Larinomesius) 
turbinatus  – Rhinocyllus conicus, развитие которых 
проходит на одном и том же растении и в одинаковых 
экологических нишах, показало 5.7%. Неродственные 
таксоны, имеющие существенные морфологические 
отличия и развивающиеся на различных растениях, но 
личиночная стадия которых проходит в однотипных 
экологических нишах (подземные части растений), 
такие как Leucophyes pedestris  – Cleonis pigra, 
Asproparthenis punctiventris  – Coniocleonus hollbergii, 
Cleonis pigra  – Coniocleonus hollbergii, Terminasiania 
granosa  – Asproparthenis punctiventris, Terminasiania 
granosa  – Leucomigus candidates, Leucomigus 
candidatus  – Cyphocleonus dealbatus и Terminasiania 
granosa – Pachycerus segnis имеют показатель 5.7–8.4%. 
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