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Резюме. Обсуждаются основные аспекты разномасш-
табных миграций саранчовых. Отмечается хорошая изу-
ченность дальних (межрегиональных и региональных) и
внутрибиогеоценотических перемещений. Подчеркивается
недостаточный уровень наших знаний о миграциях в про-
странственно структурированных ландшафтах. Характе-
ризуются особенности миграций темнокрылой кобылки
в пространственно структурированных ландшафтах юга
Сибири. Полевые эксперименты в Центральном Алтае
показывают, что взрослые саранчовые даже в условиях
высокой численности в оптимальных условиях почти не
мигрируют. Вместе с тем, выявлены перемещения от-
дельных особей и пересечения ими межстациальных барь-
еров, в том числе дорог. В неблагоприятных условиях
кобылки сразу начинают смещаться в более подходящие
стации. Для Новосибирского Академгородка описана уни-
кальная ситуация лета 2013 г., когда резко изменился
характер миграций темнокрылой кобылки, и её особи
были обнаружены в нескольких километрах от постоян-
ных местообитаний этого вида.

Abstract. Main aspects of acridid migrations are discussed
for different spatial scales. These processes are relatively well
studied on both the interregional/regional and biogeocoenotic
scales. However, our knowledge concerning the dispersion of
grasshoppers and locusts over spatially structured landscapes
is scanty. The peculiarities of the Stauroderus scalaris dis-
persal are characterized for the spatially structured landscapes
of South Siberia. The field experiments in the steppes of the
Central Altay Mts. show that, in the optimal environment, the
adults disperse very rarely, even when their abundance is very
high. Wandering of the adults is evidently determined by
distribution of patches of preferable vegetation. However, the
migrations of some specimens over interhabitat barriers, in-
cluding roads, are described. On the contrary, in unfavorable
environment, the grasshoppers tend towards more or less
optimal habitats. All experiments show that the main direction
of wandering is downwards. The unique situation is described
for the summer of 2013 in Novosibirsk Academgorodok: the

dispersion pattern of Stauroderus scalaris changed signifi-
cantly and some specimens were found over several kilometers
from its usual habitats.

Миграции — один из ключевых процессов в под-
держании и развитии популяционных систем мно-
гих видов [Taylor, Taylor, 1977; Baker, 1978; Dingle,
1980; Dingle, Drake, 2007]. Способность особей (и/
или половых продуктов) каждого конкретного вида
перемещаться в пространстве определяет возмож-
ности как установления и поддержания межпопуля-
ционных и внутрипопуляционных контактов [Roff,
1974], так и расселения за пределы ареала
[Andrewartha, Birch, 1954]. Последнее особенно су-
щественно для современной эпохи, когда регистри-
руется всё большее количество успешных инвазий,
нередко приводящих к локальным и региональным
катастрофам [Elton, 1958].

Очевидно, что под миграциями понимают доста-
точно различные, хотя и сходные (в своей основе)
процессы — начиная от более или менее законо-
мерных перемещений целых популяций или даже их
групп и заканчивая передвижением особей внутри
биогеоценоза (из одного яруса в другой либо из
одной микростации в другую) [Kennedy, 1985; Dingle,
Drake, 2007]. Дальние и упорядоченные миграции в
целом изучены сравнительно хорошо, по крайней
мере, выявлена их определённая организованность в
разных таксонах. В значительной степени это спра-
ведливо и для внутрибиогеоценотических переме-
щений, поскольку они обычно связаны с реализаци-
ей разных стадий жизненного цикла. В то же время
локальные миграции, в ходе которых идёт перерасп-
ределение индивидуумов на местном уровне, в пер-
вую очередь внутри ландшафта, во многом остают-
ся ещё не познанными. Однако в подобные миграции
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нередко включено множество особей, что не может
не отражаться на особенностях функционирования
конкретных биогеоценозов и популяций.

В полной мере эта проблема относится к такой
массовой и экологически значимой группе, как са-
ранчовые. Среди них представлены как дальние миг-
ранты (знаменитые пустынная и перелётная саран-
ча), так формы с ярко выраженными локальными
миграциями (многие кобылки и коньки). Есть и виды
с инвазионным потенциалом. Особенно актуальны
их миграции в пространственно структурированных
ландшафтах лесостепной, степной и полупустынной
природных зон. Такие ландшафты стали господству-
ющими на обширных территориях в результате ант-
ропогенной трансформации естественных геосистем.
Их характер определяется в первую очередь ярко вы-
раженной мозаичностью, в том числе возникающей в
результате фрагментации исходного ландшафта, пре-
обладанием резких границ между внутриландшафт-
ными выделами, многочисленными разрывами ра-
нее единых фаций, присутствием разнообразных
линейно вытянутых структур (типа коридоров и барь-
еров) [Naveh, Lieberman, 1984; Сергеев, 1997]. Форми-
рование подобной пространственной структуры со-
здаёт (1) условия для расселения ряда видов, (2)
обеспечивает разнообразные препятствия, ограничи-
вающие перемещения других форм, (3) из-за инсуля-
ризации популяций может привести к элиминации
части из них.

Задачи данной статьи — во-первых, охарактери-
зовать главные результаты изучения миграций, в пер-
вую очередь локальных, полученные в предыдущие
десятилетия разными коллективами исследователей,
и, во-вторых, описать особенности перемещений
темнокрылой кобылки (Stauroderus scalaris (Fischer
de Waldheim)) в условиях пространственно структу-
рированных ландшафтов с хорошо выраженной мо-
заичностью, сформированной в результате взаимо-
действия природных факторов и деятельности
человека.

Общий характер локальных миграций
саранчовых

Миграции являются одним из ведущих призна-
ков разных жизненных стратегий [MacArthur, Wilson,
1967]. Очевидно, что перемещения особей во време-
ни и пространстве во многих случаях носят адаптив-
ный характер, что приводит к их сосредоточению в
первую очередь в самых благоприятных местооби-
таниях [Taylor, Taylor, 1977; Engen et al., 2008]. Миг-
рации — стратегия, максимизирующая репродук-
тивный успех или жизнеспособность в условиях
ресурсов, меняющихся в пространстве и времени
[Farrow, 1990]. Характерной особенностью переме-
щений особей — независимо от расстояния — сле-
дует считать снижение интенсивности или полное
прекращение активности, связанной с питанием, соб-
ственно размножением и т. п.

Разнообразие миграций получило отражение в
попытке их типизации по интенсивности и направ-
ленности: 1) подвижность (mobility) (поиск пищевых
ресурсов и случайные перемещения), 2) расселение
(dispersal) (перемещения, обеспечивающие поток
генетической информации) и 3) собственно мигра-
ции (периодические массовые перемещения)
[Stevens et al., 2010]. Расселение внутри ландшафта, в
том числе пространственно структурированном,
может идти двумя основными способами, различа-
ющимися по поведенческим реакциям: (1) «рутин-
ным», связанным с эксплуатацией какого-то ресур-
са, и (2) «направленным» (часто довольно быстрым
и в той или иной степени организованным) [Van
Dyck, Baguette, 2005].

Закономерности перемещений на межландшаф-
тном и внутриландшафтном уровнях выявлены для
сравнительно небольшого числа видов. В целом, к
настоящему времени на разных группах животных
показано, что структурированность ландшафта не-
редко приводит к расчленению локальных популя-
ций [Samways, Sergeev, 1997].

Саранчовые — одна из немногих групп, включа-
ющих виды, способные не только мигрировать на
значительные расстояния (десятки, сотни и даже ты-
сячи километров), но и совершать такие перелёты
огромными стаями. Естественно, подобная специ-
фика стадных саранчовых, или саранчи, издавна при-
влекала внимание исследователей, тем более что все
подобные виды — известнейшие вредители сельско-
го хозяйства. Это определяет разнообразие источни-
ков и данных по таким перелётам. Б.П. Уваров
[Uvarov, 1977] во второй части свой уникальной свод-
ки по саранчовым, вышедшей через 7 лет после его
кончины, предложил различать брожение (wandering)
и собственно миграцию. С его точки зрения, броже-
ние — это перемещение особи внутри топографи-
ческих границ участка, занимаемого локальной по-
пуляцией (хотя площадь и гетерогенность территории
могут быть значительными). Миграция же — это
межпопуляционные движения или выселения за пре-
делы исходного пространства популяции. Сам Ува-
ров подчёркивал отсутствие четкой границы между
этими двумя типами перемещений. Представления
Уварова были в те же годы несколько уточнены
[Chapman, 1972]. Отмечена значимость вертикаль-
ных перемещений (фактически между геогоризон-
тами/ярусами), сезонных движений внутри место-
обитаний (в значительной степени случайных и
ненаправленных), перемещения кулиг и стай (при-
чём для взрослых особей этот вариант достаточно
хорошо идентифицируется именно по полёту), пе-
ремещения отдельных взрослых (часто реально это
выселение).

Неоднократно демонстрировалось, что миграции
играют существенную роль в экологии, по крайней
мере, ряда массовых видов саранчовых, в том числе
и в периоды рецессии [McAnelly, Rankin, 1986]. Для
разных регионов, в первую очередь аридных и семи-
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аридных, многократно описывались местные пере-
движения саранчовых между участками, на которых
осуществляется питание (food-shelter habitats) и ме-
стами яйцекладки (oviposition habitats) [Key, 1945].
Вместе с тем Г.М. Винокуров и И.А. Рубцов [1930] и
С.Н. Лепёшкин [1934] считали, что сезонные мигра-
ции, по сути, являются простой суммой дневных
перемещений. Для Северо-Западного Прикаспия
И.В. Стебаев [1957] выявил значительное разнообра-
зие по характеру внутриландшафтных передвиже-
ний нестадных видов: наряду с видами, фактически
не выходящими за пределы характерных микроста-
ций, есть формы, совершающие достаточно правиль-
ные миграции между стациями питания и стациями
яйцекладки. Близкую картину описали О.В. Ричардс
и Н. Валова [Richards, Waloff, 1954] для Великобрита-
нии. Позже под руководством Стебаева были выпол-
нены полевые эксперименты в степях Западно-Си-
бирской равнины, в ходе которых отслеживались
перемещения после выпуска на экспериментальном
полигоне меченых самцов и самок малой кресто-
вички Dociostaurus brevicollis (Eversmann) и бело-
полосой кобылки Chorthippus albomarginatus (De
Geer) [Стебаев и др., 1978]. Было показано наличие
ярко выраженных межвидовых и межполовых раз-
личий в расселении по фациям и преодолении не-
благоприятных участков. Результаты позволили ав-
торам сформулировать гипотезу о наличии
оптимальной пространственно-прогностической
стратегии межфациального расселения и оптималь-
ной тактики внутрифациального передвижения.

Для саранчовых в разных ситуациях продемонст-
рировано решающее значение различных факторов:
для стадных форм — температуры, поляризованно-
го света, направления ветра [Uvarov, 1977; Mappes,
Homberg, 2004], для нестадных — высоты раститель-
ного покрова и особенностей топографии [Richards,
Waloff, 1954]. Показано, что средняя и вариации сред-
несуточных перемещений нестадных саранчовых
умеренных широт (а именно белополосой кобылки)
в пределах более или менее гомогенных участков
зависят от температуры [Walters et al., 2006]. Для
изученных видов нестадных саранчовых показано
отсутствие заметных перемещений в ночное время.

Несмотря на многочисленные исследования, при-
чины, вызывающие массовые миграции саранчо-
вых и других прямокрылых во время вспышек мас-
сового размножения, до сих пор почти не известны
[Lorch et al., 2005]. У североамериканского предста-
вителя нестадных саранчовых Melanoplus sangunipes
(Fabricius), проявляющего элементы поведения стад-
ного вида, выявлены миграционные полёты в отсут-
ствие очевидного скучивания [McAnelly, Rankin,
1986]. Методом мечения – повторного отлова для
него продемонстрирована относительная оседлость.
Предполагалось, что миграционное поведение, при-
водящее к активным перемещениям этого вида на
значительные расстояния, связано исключительно с
неблагоприятными условиями [Shotwell, 1930; Pfadt,

1982]. Однако последующие лабораторные экспери-
менты с полётом особи на привязи показали, что в
популяциях данного саранчового практически все-
гда присутствуют индивидуумы, способные летать
довольно долго — на протяжении не менее 1 ч
[McAnelly, Rankin, 1986]. Полевые наблюдения этих
же авторов в одной из популяций M. sanguinipes при
средней плотности подтверждают высокую полёт-
ную активность особей: они были способны подни-
маться на высоту до 6 м, держаться в воздухе больше
1 мин и улетать на расстояние до 50 м. В другой
изученной популяции таких полётов не было. Ана-
логичная картина наблюдалась и после выпускания
особей, принадлежащих к каждой популяции, после
содержания в садках.

В полевых экспериментах для короткокрылого
конька Chorthippus parallelus (Zetterstedt) показа-
но, что общая направленность местных перемеще-
ний особей определяется преимущественно особен-
ностями растительного покрова [Gardiner, Hill, 2004].
Примечательно, что для данного вида установлена
более высокая скорость расселения нимф. Для вос-
точной болотной кобылки Stethophyma magister
(Rehn) выявлены преобладающие направления ло-
кальных миграций на север, северо-запад и запад и
их ограниченность по дальности (до 35 м) [Nakamura
et al., 1964]. Для зелёного травника Omocestus
viridulus (Linnaeus) показана ярко выраженная осед-
лость [Southwood, Waloff, 1967]. Сходная картина
продемонстрирована для пятнистой копьеуски
Myrmeleotettix maculatus (Thunberg) в эксперимен-
те на сравнительно однородном участке [Aikman,
Hewitt, 1972]. Описано значительное варьирование в
перемещениях бескрылой кобылки Podisma pedestris
(Linnaeus) в пределах негомогенных участков [Barton,
Hewitt, 1982]. Различные линейно вытянутые струк-
туры (полосы травы, живые изгороди и т. п.), разде-
ляющие те или иные поля, могут быть эффективны-
ми стациями, обеспечивающими поддержание
разнообразия саранчовых, а также благоприятству-
ющими их возможному расселению [Gardiner et al.,
2008; Badenhausser, Cordeau, 2012].

У нормально короткокрылых видов, имеющих
длиннокрылые формы, выявлена довольно сложная
картина: во многих популяциях макроптерные фор-
мы не способны летать: следовательно, длиннокры-
лость не даёт никакого преимущества в расселении
[Казакова, Сергеев, 1992; Poniatowski, Fartmann, 2011].
Интересно, что некоторые нелетающие саранчовые
(такие как Podisma pedestris), могут использовать
для миграций экзотические способы, например, в
шерсти овец [Nichols, Hewitt, 1986]. Очевидно, что
подобные виды могут использовать и другие спосо-
бы перемещения: так, в Центральном Алтае в после-
дние десятилетия XX в. область, заселённая
P. pedestris, существенно увеличилась [Сергеев и др.,
1999], причём бескрылая кобылка здесь активно ос-
ваивала придорожную сорную растительность (за-
росли крупных полыней и крапивы коноплевидной).
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Нами в конце прошлого века установлено, что в
степных ландшафтах Северного Казахстана местные
сезонные перемещения разных видов саранчовых
довольно сильно различаются: итальянская саранча
(Calliptamus italicus (Linnaeus)) характеризуется ярко
выраженным сходством картины расселения сам-
цов и самок, тогда как у всех изученных нестадных
видов миграции полов существенно различаются
[Соболев, Сергеев, 1985]. Картирование расположе-
ния кулиг итальянской саранчи на степном полиго-
не, часть которого была обработана инсектицидами,
демонстрирует, что, во-первых, личинки этого вида
при перемещениях избегают полос, в пределах кото-
рых распылялся инсектицид, а во-вторых, в условиях
достаточности корма кулиги, видимо, не мигрируют
в точном смысле этого слова: реально площадь, за-
нимаемая каждой из них, увеличивается и постепен-
но происходит слияние соседних кулиг [Сергеев, Вань-
кова, 2006]. Показано, что перемещение особей
некоторых видов на протяжении онтогенеза в преде-
лах семиаридного структурированного ландшафта
может быть сопряжено с изменением трофических
предпочтений [Пшеницына, 1988].

Для ряда видов продемонстрирована возмож-
ность использования рисуночно-окрасочных при-
знаков для эффективной дифференциации локаль-
ных популяций [Казакова, Сергеев, 1992]. Так,
впервые показано, что на протяжении почти всего
ареала короткокрылый конек характеризуется чет-
кими различиями пойменно-террасных и плакорных
популяций, что, судя по всему, отражает крайне низ-
кую интенсивность межпопуляционного миграци-
онного обмена. Установлено, что сами пойменно-
террасные поселения, очевидно, характеризуются
очень высокой степенью разобщённости. Сравнитель-
ный фенетический анализ пространственно разоб-
щённых, но соседствующих поселений трёх степных
видов саранчовых, характеризующихся различными
способностями к полёту (не способные летать, пло-
хо летающие и хорошо летающие), демонстрирует
их существенные различия [Казакова, Сергеев, 1997].
При этом явно дифференцированы популяции неле-
тающей алтайской короткокрылки Podismopsis
altaica Zubovsky практически идентичны (по рас-
сматриваемым признакам) популяции плохо летаю-
щей евразийской травянки Stenobothrus eurasius
Zubovsky, и по одному признаку достоверно разли-
чаются поселения хорошо летающей ширококры-
лой трещотки Bryodema tuberculatum (Fabricius).
Специально проведённые эксперименты с последним
видом (мечение и последующий отлов) показывают,
что в действительности полёт носит, по всей видимо-
сти, главным образом демонстрационный характер
при ухаживании: особи взлетают, некоторое время
активно летают или парят с использованием восхо-
дящих токов воздуха, а потом опускаются на тот же
участок, с которого поднялись. Эти заключения под-
тверждаются и наблюдениями энтомологов МГУ
(О.С. Корсуновская, личное сообщ.).

Исследование расселения прямокрылых в про-
странственно структурированных агроландшафтах
Швейцарии показывает значимость расположенных
рядом участков, служащих источником для форми-
рования популяций и сообществ [Knop et al., 2011].
Последнее особенно существенно для урбанизиро-
ванных ландшафтов, в которых как бы прорастают
друг в друга естественные и городские участки [Гла-
зычев, 1984] и заселение их животными часто опре-
деляется именно миграциями [Сергеев, 1985, 1987,
2007; Samways, Sergeev, 1997].

Данные по распределению прямокрылых в раз-
ных городах внетропической Евразии позволяют оп-
ределить основные пути расселения и источники
формирования их населения в урбанизированных
ландшафтах [Сергеев, 1984, 1987]. Показано значение
дальних миграций. Отмечено, что в качестве источ-
ников расселения могут использоваться различные
резерваты, обычно сохраняющиеся в том или ином
виде даже внутри мегаполисов (лесопарковые луга,
поймы, придорожные полосы и т. п.) [Сергеев, 1987].
Выяснено, что распространение инвазионных видов
в урбоценозах связано в первую очередь с использо-
ванием линейных структур, фактически коридоров
(таких как придорожные полосы и газоны) [Сергеев,
1984, 2007]. Выявлена концентрация личинок саран-
човых на краях при заселении полей зерновых и кор-
мовых культур [Сергеев и др., 1988; Сергеев и др.,
2002; Сергеев, Ванькова, 2005]. В ходе полевых экспе-
риментов с применением инсектицидов показано,
что восстановление численности саранчовых и дру-
гих прямокрылых идёт из сравнительно стабильных
резерватов, не подвергавшихся воздействию челове-
ка [Сергеев и др., 1988].

Локальные миграции темнокрылой
кобылки

Stauroderus scalaris широко распространён в
Палеарктике от Европы до Забайкалья. Заходит на юг
таёжной зоны, достаточно обычен в лесостепной и
на севере степной зоны, южнее встречается локаль-
но [Бережков, 1956]. Кобылка часто многочисленна
в горах юга Сибири, в Тянь-Шане, на Северном Па-
мире и на Кавказе, известна с Эльбурса. В целом
локальные популяции вида в той или иной степени
локализованы и, видимо, в большинстве случаев явно
изолированы друг от друга. Вероятно, такие особен-
ности современного распределения во многом оп-
ределяются стациальными предпочтениями темно-
крылой кобылки: она обычно тяготеет к
лугово-степной растительности средней высоты (де-
сятки сантиметров) с большой долей разнотравья.
Подобные открытые участки осваивались и осваи-
ваются человеком в первую очередь. Можно пред-
полагать, что в результате многие местные поселе-
ния вида просто исчезли, а оставшиеся оказались
размещёнными дискретно. Именно поэтому темно-
крылая кобылка используется некоторыми исследо-
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вателями в качестве модельного объекта для оценки
многолетней динамики пространственной популя-
ционной структуры (в первую очередь на уровне
вымирания–появления новых локальных популяций)
[Carlsson, Kindvall, 2001].

Миграционные особенности темнокрылой ко-
былки в пространственно структурированных ланд-
шафтах изучались в 1988–1989 гг. в середине лета на
двух полигонах в Центральном Алтае (долина р. Эди-
ган, правый приток р. Катунь) и в 2013–2014 гг. в
Новосибирском Академгородке. Оба алтайских по-
лигона были сопоставимы по площади и характе-
ризовались хорошо выраженной пространственной
структурированностью, определяемой преимуще-
ственно микрорельефом, а частично — деятельнос-
тью человека. Один из них (основной) находился на
краю долины реки: его большая, центральная часть —
это очень пологий конус выноса, занятый луговой
степью с более или менее однородной растительно-
стью. По периферии располагались крутой север-
ный склон с кустарниками, отсечённый полевой до-
рогой участок с высокотравьем, более пологий
северо-западный склон с высокотравьем, фрагмент,
разрушенный при ремонте дороги, постоянно ис-
пользуемая грунтовая дорога, идущая по краю тер-
расы, на основной поверхности которой была также
представлена луговая степь. Второй полигон распо-
лагался на краю древней высокой террасы со степ-
ной растительностью и не был разделён какими-то
явными барьерными структурами.

Для проведения экспериментов на основном по-
лигоне отлавливались серии имаго по 200 особей с
равным соотношением самцов и самок. Пойманные
особи метились групповой меткой: точки на пере-
днеспинке наносились цветным лаком для ногтей.
Варианты красок предварительно проверялись по
адгезионной способности. После мечения особи
выпускались на соответствующем полигоне в одной
точке. В последующие дни проводились учёты рас-
пределения как меченых, так и немеченых особей
кобылки.

На основном полигоне выполнено три экспери-
мента. В одном оценивалось перераспределение
меченых особей в пределах участка. В двух экспери-
ментах на центральном участке лугово-степного по-
лигона в Центральном Алтае, а также в эксперимен-
те на втором полигоне, предварительно были
размечены по две трансекты шириной 1 м, кресто-
образно пересекающие друг друга. Выпуск мече-
ных особей осуществлялся в точке пересечения
трансект. Последующие учёты меченых и немече-
ных особей велись на площадках по одному квадрат-
ному метру каждой трансекты.

Для расчётов использовано лицензионное
[StatSoft, Inc., 2011. STATISTICA (data analysis
software system), version 10; Microsoft Corporation,
2006. Microsoft® Office Excel® 2007 SP3 MSO, Part of
Microsoft Office Standard 2007] и свободно распрост-
раняемое программное обеспечение PAST, version
2.16 [Hammer, Harper, 2012].

Центральный Алтай. Во время исследований,
по оценкам, основанным на средней плотности осо-
бей и площади, на центральном участке основного
полигона обитало около 4000 имаго данного вида,
плотность на периферийных участках, занятых луго-
во-степной растительностью и кустарниками с раз-
нотравьем была несколько ниже. Можно предпола-
гать, что на всём полигоне жило примерно 6000–7000
кобылок.

Эксперимент 1. Серия из 100 самцов и 100 самок
была отловлена на центральном участке, помечена
и выпущена на нём же (в центре). Через сутки на
этом участке были обнаружены 21 самец и 9 самок,
единичные меченые особи были также найдены на
сопредельных участках, в том числе на участке, отде-
лённом от центрального дорогой (ширина до 3 м).
Ещ` через сутки ситуация принципиально не изме-
нилась, хотя удалось выявить всего 6 меченых осо-
бей: 4 на центральном участке и по одной — на
остепнённом пологом склоне и на террасе через
дорогу. Через две недели на центральном участке
оставалась значительная часть меченых особей
(46,9 % от числа найденных), но часть из них (25 %,
причём преимущественно самки) сосредоточилась
на высокотравном участке, кроме того, некоторые
особи были обнаружены на других участках полиго-
на, сходных с центральным по характеру раститель-
ности. Существенно, что дорогу пересекли три сам-
ца и две самки. Кроме того, важно, что меченые в
эксперименте особи встречались на протяжении
месяца, т.е. используемые краски держаться доволь-
но хорошо. Следует отметить, что край центрально-
го участок был местами нарушен при реконструк-
ции дороги, что, возможно, повлияло на
распределение части имаго.

Эксперимент 2. Серия из 100 самцов и 100 самок
была отловлена на центральном участке, помечена
и выпущена на месте пересечения учётных трансект.
Через сутки было обнаружено 44 меченые особи,
причём почти половина сместилась вниз по склону
(рис. 1), а одна найдена на расстоянии 25 м от пло-
щадки выпуска. В последующие два дня эта тенден-
ция сохранялась, хотя число найденных особей было
незначительным.

Эксперимент 3. Через 5 дней на этом же участке
был поставлен эксперимент по аналогичной схеме.
Был выявлен сходный тренд, однако в отличие от
предыдущего эксперимента значительное число ме-
ченых особей было обнаружено на 5-е и 7-е сутки
(соответственно 31 и 16).

Эксперимент 4 был проведён на втором полиго-
не со степной растительностью, на котором исход-
ная плотность темнокрылой кобылки была очень
низкой. Схема проведения эксперимента отличалась
тем, что особи отлавливались за пределами данного
полигона. Очевидно, что выпуск здесь 200 особей
кобылки привёл к существенному увеличению её
общей численности. В целом, картина перераспре-
деления имаго темнокрылой кобылки оказалась сход-
ной с выявленной в ходе экспериментов 2 и 3, однако
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здесь наблюдали лишь незначительную часть мече-
ных особей. Можно предполагать, что в сравнитель-
но неподходящих для данного вида условиях и повы-
шенной численности основная часть имаго активно
выселялась на луговые участки за пределы полиго-
на.

Общая тенденция для всех экспериментов — сме-
щение особей вниз по склону.

Неравномерность распределения особей на экс-
периментальных участках оценена с помощью ин-
декса Мориситы [Morisita, 1959]:
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где M — суммарное число площадок, N — сум-
марное число особей на всех площадках, ni — число
особей на i-ой площадке.

На лугово-степном полигоне распределение не-
меченых особей темнокрылой кобылки в целом
можно считать равномерным (табл. 1), хотя в отдель-
ные дни эксперимента выявляются небольшие скоп-
ления особей. Наоборот, меченые особи явно агре-
гированы, особенно в первые несколько суток после
его начала: фактически их большая часть остаётся
сосредоточенной в районе точки выпуска (см. рис. 1).
В ходе эксперимента 3 явно прослеживается посте-
пенное «растворение» таких кобылок в местной по-
пуляции.

На степном полигоне распределение как немече-
ных, так и меченых особей S. scalaris, очевидно,
носит пятнистый характер, что, несомненно, опреде-
ляется немногочисленностью микростаций, благо-
приятных для этого вида. При этом степень агреги-
рованности меченых особей постепенно
увеличивается, что, вероятно, связано, с одной сто-
роны, с выселением большей их части за пределы

участка, а с другой — с накоплением оставшихся в
оптимальных местообитаниях.

Анализ полученных данных с помощью подходов
непараметрической статистики (часть сравниваемых
параметров — номинальные признаки, распределе-
ние других признаков существенно отличается от
нормального) проведён с использованием ANOVA
Фридмана и Краскела-Уоллиса, коэффициента со-
гласованности Кендалла и коэффициента ранговой
корреляции Спирмена. Оценена связь распределе-
ния особей кобылки (отдельно самцы и самки, мече-
ные и немеченые, суммарно — меченые и немече-
ные, общая численность) по отношению к полигонам
(луговой, степной), направлению смещения (вверх,
вниз, вправо, влево), расстоянию от точки выпуска,
суткам после выпуска.

Общая сопряжённость всех признаков очень вы-
ñî êà: F(1300, 11) = 12324,01 при p < 0,00000, а коэффи-
циент согласованности равен 0,86182. Оценка связи
перераспределения меченых особей с другими по-
казателями показывает, что есть достаточно слабая,
но достоверная отрицательная корреляция с рассто-
янием от точки выпуска: самцы  – 0,280148, самки –
0,279229 (p < 0,00000), все меченые особи  – 0,352042
при p < 0,005. Аналогичный результат даёт и ANOVA
Краскела–Уоллиса. В целом это соответствует рас-
пределению значений индекса Мориситы. Достовер-
ные различия между полигонами проявляются в рас-
пределении немеченых особей, что отражает разные
уровни плотности кобылки. ANOVA Краскела–Уол-
лиса также демонстрирует достоверную связь изме-
нения в распределении как меченых, так и немече-
ных особей с числом дней с начала каждого
эксперимента и с их размещением по отношению к
центральной площадке.

Новосибирский Академгородок. Уникальная си-
туация с расселением темнокрылой кобылки в про-

Ðèñ. 1. Èçìåíåíèÿ ðàñïðåäåëåíèÿ ìå÷åíûõ îñîáåé òåìíîêðûëîé êîáûëêè ïî ðàçíûì íàïðàâëåíèÿì (äîëÿ îò ÷èñëà
çàðåãèñòðèðîâàííûõ): à — ýêñïåðèìåíò 2; á — ýêñïåðèìåíò 3.

Fig. 1. Changes in distribution of marked Stauroderus scalaris grasshoppers along different directions (portion of observed
specimens): à — 2d experiment; á — 3d experiment.
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странственно структурированном ландшафте была
выявлена летом 2013 г. в Новосибирском Академго-
родке и его окрестностях. Исследования населения
прямокрылых насекомых, которые велись на данной
территории с 1979 г., показывают, что здесь представ-
лено всего несколько островных популяций этого вида,
причём по крайней мере две из них были в последние
десятилетия уничтожены в результате строительных
работ. О редкости поселений темнокрылой кобылки
наглядно свидетельствуют данные учётов 1981 и 1984
г., когда было обследовано подавляющее большин-
ство местных открытых участков: встречаемость вида
была меньше 2 % (для сравнения — встречаемость
изменчивого конька Glyptobothrus biguttulus (L.), как
правило, существенно превышала 50 %).

В серии из 20 участков, на которых учёты прово-
дились в 1981 г. (начиная с 1984 г. — ежегодно),
темнокрылая кобылка была обнаружена только в
1985 и 1991 г., причём находки были сделаны рядом с
постоянными её поселениями. Только в одном слу-
чае в 1991 г. кобылка была найдена на луговом учас-
тке в центральной части Академгородка (400 м от
края ближайшего постоянно существующего локаль-
ного поселения). Но в 2013 г. темнокрылая кобылка
(исключительно самцы) была обнаружена на 5 из 20
ежегодно обследуемых участков, причём все они
располагались на довольно большом расстоянии
(1,8–2,5 км) от известных постоянных поселений ко-
былки. Более того, значительная часть находок была
сделана в бору на песках, то есть в совершенно не
типичных для вида местообитаниях. Важно, что тёп-
лый сезон 2013 г. не был самым благоприятным для
прямокрылых: температуры июня и июля были ниже

средних, а количество выпавших осадков было выше
среднего. Таким образом, по неизвестным нам пока
причинам темнокрылая кобылка начала активно ос-
ваивать территории за пределами оптимальных для
неё местообитаний, пересекая при этом различные
барьерные структуры (такие как асфальтированные
улицы) и, видимо, используя для проникновения
внутрь бора более или менее открытые участки по
просекам.

Уникальность картины, наблюдавшейся в 2013 г.,
подчеркивается тем, что летом 2014 г. этот вид встре-
чался единично: он был найден только на остепнён-
ном лугу на водоразделе рек Зырянка и Шадриха
(здесь же кобылка была обнаружена и в 2013 г.).
Такая малая численность имаго определялась не-
благоприятными погодными условиями мая и июня
(низкие температуры и дожди). В первую очередь
это отразилось на рано отрождающихся видах, к чис-
лу которых относится S. scalaris [Бережков, 1956].

Выявленная резкая перестройка характера миг-
раций, вероятно, отражает какие-то общие свойства
популяций темнокрылой кобылки. Так, Carlsson и
Kindvall [2001] показали возможность колонизации
этим видом участков, расположенных на значитель-
ном удалении (в пределах нескольких километров)
от ранее заселённых фрагментов, а также высказали
предположение, что миграционная способность вида
(или его отдельных локальных популяций) может
меняться во времени: для некоторых сезонов сред-
нее расстояние миграций кобылки оценивается эти-
ми авторами как незначительное (меньше 5 м), тогда
как в отдельные годы оно может быть на порядки
больше.

Òàáëèöà 1. Çíà÷åíèÿ èíäåêñà Ìîðèñèòû äëÿ ìå÷åíûõ è íåìå÷åíûõ îñîáåé òåìíîêðûëîé êîáûëêè íà ëóãîâî-ñòåïíîì
è ñòåïíîì ïîëèãîíå â Öåíòðàëüíîì Àëòàå

Table 1. Morisita’s index for marked and unmarked Stauroderus scalaris grasshoppers on the meadow-steppe and steppe
experimental plots (Central Altay)

Сутки после 

выпуска 

Лугово-степной полигон Степной полигон 

эксперимент 2 эксперимент 3 эксперимент 4 

меченые немеченые меченые немеченые меченые немеченые 

1 2,73** 0,87 2,32** 1,03 4,83** 2,2 

2 5,13** 1,52** 2,11** 0,9 3,54** 4,55** 

3 0 0,97 — — 3,69** 7,12** 

4 — — — — — — 

5 — — 2,02* 1,55** 3** 6,67* 

6 — — — — — — 

7 — — 0,83 0,93 — — 

8 — — — — — — 

9 — — — — 2,5 5,71* 

10 — — — — — — 

11 — — — — 3,57 9,52* 

 
Âåðîÿòíîñòü ïðèíÿòèÿ ãèïîòåçû ñëó÷àéíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ îñîáåé: * — p < 0,05, ** — p < 0,01
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Заключение
Итак, миграции саранчовых в пространственно

структурированных ландшафтах весьма разнообраз-
ны и варьируются от внутрифациальных перемеще-
ний до достаточно далёких выселений в необычные
для вида местообитания либо даже районы. При этом
масштабы дальних миграций во многом определя-
ются сочетанием морфологических, физиологичес-
ких и поведенческих приспособлений. Так, взрослые
стадные саранчовые могут залетать на расстояния в
десятки, сотни и тысячи километров (хотя часто де-
лают это поэтапно), тогда как нестадные формы обыч-
но ограничены в перемещениях десятками и сотня-
ми метров, реже — первыми километрами. В любом
случае до сих пор не вполне ясно, что может являть-
ся «спусковым крючком» дальних миграций. Оче-
видно, в некоторых случаях подобные перемещения
инициируются недостатком пищевых ресурсов.

Миграционная активность прослеживается у ряда
видов, не имеющих морфологических приспособле-
ний к полёту, в первую очередь, с редуцированным
крыловым аппаратом. Например, у той же бескры-
лой кобылки (см. выше). Соответственно, способ-
ность к перемещениям на более или менее большие
расстояния не всегда можно оценить по морфологи-
ческим особенностям. И, наоборот, виды, явно спо-
собные хорошо летать (такие как ширококрылая тре-
щотка), далеко не всегда расселяются за пределы
исходного урочища или даже фации.

Есть основания предполагать, что в популяциях
многих, если не всех, видов присутствуют особи, в
той или иной степени склонные к расселению, актив-
но преодолевающие местные барьеры, в том числе
превышающие по ширине возможное однократное
перемещение (прыжок, перелёт). Способы мигра-
ции при этом также могут быть достаточно разны-
ми: от последовательных прыжков без применения
крыльев до длительного полёта и от использования
природных возможностей (попутный ветер, потоки
поднимающегося воздуха) до задействования дея-
тельности человека (перемещение с транспортом,
сельскохозяйственными животными, по антропоген-
ным линейным структурам и т. п.). Вероятно, при-
сутствие именно таких особей в своеобразных по-
годных условиях лета 2013 г. привело к уникальной
ситуации резкой перестройки миграционной актив-
ности темнокрылой кобылки в пространственно
структурированном ландшафте.
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