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Резюме. Статья основана на анализе архивных мате-
риалов (рукописей и переписки Б.П. Уварова из архивов
Лондона и Санкт-Петербурга), публикаций по проблеме
фазовой изменчивости саранчовых, а также собственных
результатов авторов. Характеризуется общая обстанов-
ка, в которой произошло появление фазовой теории. Опи-
сывается сущность и эволюция представлений Уварова, а
также вклад других исследователей в развитие этой тео-
рии, в том числе её критика. Излагаются современные
представления о фазовом полифенизме у саранчовых.
Обсуждаются взаимоотношения фазовой теории и при-
кладной акридологии. Впервые публикуются характерис-
тики Locusta migratoria  Linnaeus и Dociostaurus
maroccanus (Thunberg) из неопубликованной рукописи
Уварова «Прямокрылые Кавказа», созданной в период
между 1915 и 1920 г.

Abstract. This article is based on an analysis of archive
recordings (B.P. Uvarov’s manuscripts and correspondence
from the archives of London and Saint Petersburg), numerous
publications concerning the problems of the locust phase trans-
formation, and the authors’ own results. The scientific back-
ground at the time when the phase theory was formulated is
characterized. A summary of Uvarov’s ideas and their evolu-
tion are described as well as contributions (including their
critical appraisal) by other scientists to the theory develop-
ment. The modern understanding of phase polyphenism is

outlined for acridid insects, and the relationship between the
phase theory and applied acridology is discussed. The charac-
teristics of Locusta migratoria Linnaeus and Dociostaurus
maroccanus (Thunberg) from Uvarov’s manuscript «Ortho-
ptera of the Cacasus» written between 1915 and 1920 are
published for the first time.

Введение
Летом 1920 г., после долгого путешествия из

независимой тогда Грузинской демократической
республики в Лондон, Борис Петрович Уваров, уже
опытный, но ещё не очень известный исследова-
тель, приступил к работе в Имперском энтомологи-
ческом бюро (Imperial Bureau of Entomology). Не-
смотря на сложности переезда, Уваров быстро
включился в работу Бюро и уже в следующем,
1921 г., т.е. более ста лет назад, в свет вышли 16 его
статей, посвящённых самым разным аспектам ор-
топтерологии. Большинство из них — это описания
новых таксонов [Uvarov, 1921a], однако две —
«A revision of the genus Locusta L. (= Pachytylus
Fieb.), with a new theory as to the periodicity and
migrations of locusts» [Uvarov, 1921b] и «The
geographical distribution of orthopterous insects in
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the Caucasus and in Western Asia» [Uvarov, 1921c] —
оказались знаковыми для энтомологии в целом и
для акридологии в частности. В статье о роде
Locusta L. была впервые сформулирована теория
фаз саранчовых [Wigglesworth, 1971; Waloff, Popov,
1990; Latchininsky et al., 2021; Pflüger, Bräunig,
2021]. Вторая публикация — одно из первых зооге-
ографических исследований, основанных не на пред-
ставлениях о распространении таксонов высокого
ранга, а на значительной (для того времени) сово-
купности данных о конкретных местах нахождения
видов [Sergeev, 2010]. Эта статья была перерабо-
танным и переведённым на английский язык разде-
лом неизданной монографии Уварова «Прямокры-
лые Кавказа». Рукопись последней была создана в
1915–1920 гг. во время работы Уварова в Тифлисе
(ныне Тбилиси) и сохранилась в архивном фонде
Лондонского противосаранчового центра1. Вполне
вероятно, что и некоторые другие статьи, опубли-
кованные Уваровым в начале 1920-х гг., имеют
сходное происхождение — т.е. работа над ними
была начата ещё в Тифлисе.

В данной публикации мы, во-первых, кратко оха-
рактеризуем обстановку, в которой была сформу-
лирована теория фаз, во-вторых, обсудим, как раз-
вивалась эта теория в работах Б.П. Уварова и его
коллег в последующие десятилетия, а в-третьих,
покажем современные тренды её эволюции и при-
ложение к практическим задачам управления попу-
ляциями саранчовых. Статья основана на анализе
архивных материалов Санкт-Петербургского фили-
ала Архива Российской академии наук (далее —
СПФ АРАН) из фондов А.П. Семёнова-Тян-Шанс-
кого2 (Ф. 722), А.К. Мордвилко (Ф. 348), Зоологи-
ческого музея Академии наук (Ф. 55), Российско-
го государственного исторического архива
(далее — РГИА), Национального архива в Кью, Ве-
ликобритания (The National Archive, фонд Лондон-
ского противосаранчового центра, AY 20), публи-
каций по проблеме фазовой изменчивости
саранчовых и оригинальных многолетних данных
А.В. Лачининского и М.Г. Сергеева.

Предыстория
В начале XX в. ситуация с так называемой пере-

лётной саранчой была во многом парадоксальной.
Систематики, исследования которых основывались
преимущественно на музейных материалах, считали,
что род Locusta Linnaeus, 1758 (= Pachytylus Fieber,
1852) включает несколько видов, в том числе тро-
пический L. migratorioides (Reiche et Fairmaire, 1849)
и распространённые главным образом во внетропи-
ческой Евразии L. migratoria Linnaeus, 1758 и
L. danica Linnaeus, 1767 (= L. cinerascens Fabricius,
1781) (рис. 1), причём было очевидным, что ареа-
лы последних двух форм широко перекрываются
[Jacobson, 1905; Kirby, 1910]. В то время в музеях
обычно имелись лишь единичные экземпляры ви-
дов из отдельных частей их ареалов, и поэтому изу-
чать внутривидовую изменчивость по коллекциям
XIX – начала ХХ вв. было весьма затруднительно.
Вместе с тем авторы, писавшие тогда о саранчовых
как сельскохозяйственных вредителях, уделяли
сравнительно мало внимания их видовой принад-
лежности. Однако уже во второй половине XIX в.
некоторые натуралисты предполагали, что таксоны,
включавшиеся в род Locusta могут быть не само-
стоятельными видами, а конспецифичными форма-
ми, притом непостоянными и переходящими одна в
другую. Так рассуждал, к примеру, Ф.П. Кёппен,
имевший большой опыт наблюдений за вспышками

1 The National Archives, Kew, AY 20/85. Óêàçàíèÿ íà àðõèâíûå èñòî÷íèêè ìû ïðèâîäèì â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðèíÿòîé â ñîâðåìåííîé
èñòîðèîãðàôèè ïðàêòèêîé. Äëÿ ïîñòñîâåòñêîãî ïðîñòðàíñòâà îíî ñòðîèòñÿ ñëåäóþùèì îáðàçîì: íàçâàíèå äîêóìåíòà, äàòà,
íàçâàíèå àðõèâà, ôîíä (ô.), îïèñü (îï.), äåëî (ä.), ïðè íåîáõîäèìîñòè — ëèñò èëè ëèñòû (ë. èëè ëë.). Äëÿ äîêóìåíòîâ èç çàïàäíûõ
àðõèâîâ ñòðóêòóðà îïèñàíèÿ îáû÷íî ïðîùå: íàçâàíèå äîêóìåíòà, äàòà, íàçâàíèå àðõèâà, àðõèâíûé øèôð.

2 Àíäðåé Ïåòðîâè÷ Ñåì¸íîâ-Òÿí-Øàíñêèé (1866–1942) — ýíòîìîëîã, çîîãåîãðàô, ïðåçèäåíò Ðóññêîãî ýíòîìîëîãè÷åñêîãî
îáùåñòâà. Â ôîíäàõ ÑÏÔ ÀÐÀÍ è Íàöèîíàëüíîãî àðõèâà â Êüþ (Âåëèêîáðèòàíèÿ) ñîõðàíèëàñü îáøèðíàÿ ïåðåïèñêà Óâàðîâà
è Ñåì¸íîâà-Òÿí-Øàíñêîãî. Óâàðîâ íå ðàç íàçûâàë Ñåì¸íîâà-Òÿí-Øàíñêîãî ñâîèì íàñòàâíèêîì, ìíîãî ñîâåòîâàëñÿ è ñïîðèë
ñ íèì ïî âîïðîñàì ñèñòåìàòèêè è áèîãåîãðàôèè, ÷àñòî îáðàùàëñÿ ñ ïðîñüáàìè î êîíñóëüòàöèÿõ ïî òàêñîíîìè÷åñêîé ëàòûíè
(Ñåì¸íîâ-Òÿí-Øàíñêèé ïðåêðàñíî çíàë ëàòûíü è äàæå ïåðåâîäèë ðèìñêèõ àâòîðîâ).

Ðèñ. 1. Îäèíî÷íîå (1) è ñòàäíîå (2) èìàãî ïåðåë¸òíîé
ñàðàí÷è Locusta migratoria L. (ïî [Makalowskaja, 1925], ñ
èçìåíåíèÿìè).

Fig. 1. Solitarious (1) and gregarious (2) adults of the migratory
locust Locusta migratoria L. (after [Makalowskaja, 1925], with
modifications).
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саранчи в южных губерниях Европейской России. В
своей монографии 1870 г. он посвятил этой идее
несколько страниц [Köppen, 1870: 47–52] и отме-
чал, что ему «самому случалось видеть между мас-
сами личинок красного цвета зелёные личинки са-
ранчи» [Köppen, 1870: 51].

В решении проблемы о формах Locusta решаю-
щую роль сыграл опыт Уварова, который уже на
ранних этапах своей карьеры совмещал исследова-
ния в области систематики, биогеографии и эколо-
гии с работой в сфере прикладной энтомологии
[Fedotova, Kouprianov, 2016, 2018]. Анализ архи-
вных материалов и публикаций показывает: рабочая
гипотеза о том, что так называемая «перелётная» и
«горбатая» саранча (в те годы обычные названия
для Locusta migratoria и L. danica соответствен-
но) являются формами одного и того же полимор-
фного вида, появилась у Уварова во время работы в
Ставропольской губернии (1911–1914 гг.). Эволю-
цию этой гипотезы можно проследить по переписке
Уварова с коллегами, а также по его ранним рабо-
там, как опубликованным, так и неизданным.

Первый весенне-летний сезон Уварова в Ставро-
польской губернии (1911 г.) был посвящён изуче-
нию «биологии перелётной (азиатской) саранчи и её
паразитов и применяемых мер борьбы с ней, причём
специальному изучению подвергнуты были вопросы
экологии»3. В статье, опубликованной в конце этого
полевого сезона, Уваров отмечал, что вопрос, «с
каким видом саранчи мы имеем дело в Ставропольс-
кой губернии», имеет «большой интерес»: «виды
Pachytylus migratoria и P. danicus4 […] весьма близ-
ки и обычно не различаются практиками, незнакомы-
ми близко с систематикой» [Uvarov, 1911: 21]. Здесь
же он указывал, что наблюдал экземпляры
P. danicus в кулигах P. migratoria, а вдали от зара-
жённого района встречались «только отдельные эк-
земпляры саранчи и почти исключительно P. danicus»
[Uvarov, 1911: 22].

Позднее в книге «Саранча и кобылки» Уваров
писал: «В своих первоначальных наблюдениях над
саранчой в природной обстановке (1911) я, однако,
сразу же натолкнулся на тот факт, что между
migratoria и danica существуют отличия не только
морфологические и цветовые, но и биологические;
это заставило меня заподозрить, что мы действи-

тельно имеем дело с двумя разными видами, кото-
рые смешиваются по недоразумению» [Uvarov,
1927: 154–155].

После второго полевого сезона, осенью 1912 г.,
Уваров в письме к Н.Н. Аделунгу5 сообщал, что
собирается «заняться выяснением самостоятель-
ности Pachytylus migratorius и P. danicus» и инте-
ресовался возможностью получения материала из
Зоологического музея в Санкт-Петербурге6. В пос-
ледующих письмах Уваров и Аделунг обсуждали
пересылку материала, а также статей, нужных Ува-
рову для работы по этой теме, но недоступных на
Кавказе7.

Ещё через год, в ноябре 1913 г., Уваров сооб-
щал Семёнову-Тян-Шанскому: «надеюсь закончить
разработку спорных видов Pachytуlus migratorius и
P. danicus, по которым собрал в своих руках боль-
шой материал из всех концов России и из Британско-
го музея»8. В декабре 1914 г. Уваров выражал сожа-
ление, что за время короткого приезда в Петроград
он не смог сделать доклад на эту тему на заседании
Русского энтомологического общества9. Надо от-
метить, что все работы Уварова в сфере «чистой»
энтомологии продвигались в этот период, по его сло-
вам, крайне медленно из-за большой нагрузки по
решению прикладных проблем в связи с огромным
объёмом чисто практических мероприятий по ис-
треблению массовых вредителей и организации мес-
тных энтомологических служб. Дополнительные пре-
пятствия создавали трудности военного времени: в
примечании к ниже приводимому описанию перелёт-
ной саранчи из рукописи «Прямокрылые Кавказа»
Уваров указывал, что работа о видах саранчи
(Locusta/Pachytilus migratoria и L./P. danica) закон-
чена ещё в 1915 г., но не была напечатана по техни-
ческим причинам.

Ниже мы приводим характеристики перелётной
саранчи и мароккской саранчи (Dociostaurus
maroccanus (Thunberg)) (до 1930-х гг. последнюю
обычно называли мароккской кобылкой) из руко-
писи «Прямокрылые Кавказа» почти полностью
(без разделов «даты» и без морфологических опи-
саний)10. На наш взгляд, ценность данных текстов
состоит в том, что они дают представление о на-
чальном этапе формирования концепции теории фаз
Уварова, о его ранних идеях относительно эволю-

3 CV Óâàðîâà, íà÷àëî 1918 ã., The National Archives, Kew, AY 20/29.
4 Â ðàáîòàõ 1910-õ ãã. Óâàðîâ èñïîëüçîâàë ðîäîâîå íàçâàíèå Pachytylus. Âìåñòå ñ äðóãèìè ðîññèéñêèìè ýíòîìîëîãè â ýòîì îòíîøåíèè

îí îðèåíòèðîâàëñÿ íà êàïèòàëüíûé òðóä Ã.Ã. ßêîáñîíà è Â.Ë. Áèàíêè «Ïðÿìîêðûëûå è ëîæíîñåò÷àòîêðûëûå Ðîññèéñêîé Èìïåðèè
è ñîïðåäåëüíûõ ñòðàí» [Jacobson, 1905]. Íåîáõîäèìîñòü ïðèäåðæèâàòüñÿ Ëèííååâñêîãî ðîäîâîãî íàçâàíèÿ Locusta îí îáñóæäàë
â ïèñüìàõ ê À.Ï. Ñåì¸íîâó-Òÿí-Øàíñêîìó è îáîñíîâàë â ñâîåé ðàáîòå [Uvarov, 1921b].

5 Íèêîëàé Íèêîëàåâè÷ Àäåëóíã (1857–1917) — øòàòíûé çîîëîã Çîîëîãè÷åñêîãî ìóçåÿ Èìïåðàòîðñêîé Àêàäåìèè íàóê ïî
îòäåëåíèþ ïðÿìîêðûëûõ, ñåò÷àòîêðûëûõ è ïåðåïîí÷àòîêðûëûõ íàñåêîìûõ (1897–1917).

6  Óâàðîâ — Àäåëóíãó, 7.09.1912, Ñàíêò-Ïåòåðáóðãñêèé ôèëèàë Àðõèâà Ðîññèéñêîé Àêàäåìèè íàóê (äàëåå ÑÏÔ ÀÐÀÍ). Ô.55. Îï.1.
Ä.147. Ë.689.

7 Óâàðîâ — Àäåëóíãó è Àäåëóíã — Óâàðîâó, ÑÏÔ ÀÐÀÍ. Ô.55. Îï.1. Ä.147. Ë.690–693.
8 Óâàðîâ — Ñåì¸íîâó-Òÿí-Øàíñêîìó, 21.11.1913, ÑÏÔ ÀÐÀÍ. Ô.722. Îï.2. Ä.1062. Ë.18îá.
9 Óâàðîâ — Ñåì¸íîâó-Òÿí-Øàíñêîìó, 22.12.1914, ÑÏÔ ÀÐÀÍ. Ô.722. Îï.2. Ä.1062. Ë.28.
10 The National Archives, Kew, AY 20/85; îïèñàíèå ïåðåë¸òíîé ñàðàí÷è — ëèñòû 209–216 ðóêîïèñè, ìàðîêêñêîé — 156–160.
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ции форм Locusta migratoria и о его отношении к
некоторым номенклатурным вопросам.

«Pachytilus danicus L. et Р. m. migratoria L.
Горбатая саранча и перелётная саранча11.

Синонимы: Pachytilus cinarascens Fabr.; Locusta danica L.;
P. migratorius L. (= m. migratoria); Locusta migratoria L.
(= m. migratoria).

 В P. danicus и рассматривавшейся почти всеми пре-
жними авторами в качестве самостоятельного вида
P. migratorius мы имеем дело с одним из интереснейших
случаев изменчивости вида. Вопрос о взаимоотношениях
двух названных «видов» был подвергнут мною всесторон-
нему изучению во всей его полноте, причём образовалось
следующее его решение, которое я приведу здесь лишь с
самой краткой мотивировкой, так как подробное изложе-
ние всего этого сложного вопроса здесь неуместно12.

Основной формой вида надо считать P. danicus, чрез-
вычайно широко распространённую в тропических и суб-
тропических областях, заходящую также и в пределы
Палеарктики довольно далеко на север. Эта форма в
пределах Передней Азии, главным образом — в Туранс-
кой низменности, даёт достаточно резко охарактеризо-
ванную форму migratoria, которая могла бы рассматри-
ваться как раса, если бы обладала большим постоянством
признаков. Этого, однако, мы не наблюдаем — у меня
имеются неоспоримые факты, указывающие на лёгкое
возвращение migratoria в следующем же поколении к
основному типу danicus при изменении условий откладки
яичек. Это обстоятельство указывает на то, что migratoria
является только морфой P. danicus, правда, настолько
обособившейся, что её можно считать стоящей на пути к
превращению в настоящую местную расу.

Что касается собственно систематических отличий
Pachytilus danicus и её m. migratoria, то они сгруппирова-
ны в таблице, причём, однако, всегда следует иметь в
виду наличие переходных форм, стоящих ближе то к ти-
пичной, то к её морфе.

Изменчивость окраски P. danicus typ. значительно
больше, чем у m. migratoria, причём у последней реже
встречаются чисто-зелёные, без всякого рисунка на над-
крыльях экземпляры, весьма обычные у danicus. Личин-
ки последнего вида также окрашены весьма разнообраз-
но — часто бывают одноцветно-зелёными, бурыми и почти
чёрными, но никогда с рисунком красновато-рыжего цве-
та; напротив, личинки m. migratoria отличаются весьма
постоянной окраской, характеризующейся (у личинок стар-
ших возрастов) основным чёрным фоном с рыжевато-
красным рисунком.

Географическое распространение. Ареал обитания
P. danicus, как уже указано выше, колоссален благодаря
прекрасным летательным способностям этого вида, ли-
шающим его всякого значения для зоогеографической
характеристики определённых районов. Вместе с тем ха-
рактерной особенностью распространения P. danicus
typicus является его равномерность, полную противопо-
ложность чему представляет m. migratoria, встречающа-
яся резко спорадически, большими массами в строго оп-
ределённых районах — очагах её постоянного размножения

(см. по поводу этого термина главу о Stauronotus
maroccanus). В качестве последних служат на Северном
Кавказе низовья Калауса, Кумы, Терека, Сулака и Кубани
(в настоящее время, кажется, Кубанский очаг потерял
значение такового, может быть вследствие изменения
естественных условий), а в Закавказье — Куры и Аракса.
Имеются ли очаги перелётной саранчи также и в Персии
(что весьма вероятно) и в Малой Азии — пока неизвестно
с достаточной точностью. Наряду с этим, перелётную
саранчу, подобно её исходной форме P. danicus, можно
встретить всюду в нашем крае благодаря исключитель-
ному развитию летательных способностей и склонности к
массовым перелётам; однако характерным элементом
фауны она является лишь для прикаспийских частей Пред-
кавказья и Закавказья, для приазовской части первого и
может быть для Персии.

Биология. В отношении биологии наблюдается меж-
ду P. danicus и m. migratoria разница во много раз более
яркая и очевидная, чем их морфологические различия.
Основная форма представляет насекомое, не связанное с
определённой стацией, встречающееся в самых разнооб-
разных условиях, но всюду в единичных экземплярах и
никогда не проявляет инстинкта стадности. Наличие пос-
леднего в весьма высокой степени его развития, напро-
тив, весьма характерно для m. migratoria, весь цикл свое-
го развития проводящей в тесном сообществе себе
подобных. Вторым характерным биологическим призна-
ком перелётной саранчи является её привязанность к весь-
ма строго определённым условиям существования — ти-
пичной для неё стацией являются «плавни» низовьев рек,
впадающих в Каспийское море, представляющие залив-
ные луга, прорезанные многочисленными протоками, за-
росшие преимущественно тростником (Phragmites
communis) который составляет излюбленную и основную
пищу личинок перелётной саранчи. Все очаги постоянного
размножения последней лежат в описанного характера
местностях, причём собственно для откладки яичек ею
избираются пункты ещё более строго определённые по
естественным условиям, но в эти детали мы здесь вхо-
дить не будем. В этих очагах перелётная саранча живёт
всегда, причём количество её колеблется с известной
периодичностью, объясняемой деятельностью паразитов,
и в годы максимума размножения стаи её вылетают из
очагов и предпринимают далёкие перелёты, оседая для
откладки яичек в более или менее подходящих по харак-
теру местностях; таким путём возникают вторичные или
временные очаги, где, однако, размножение саранчи из
года в год идёт на убыль. В некоторых случаях стаи
саранчи достигают половой зрелости, не найдя подходя-
щих условий для кладки яичек и последняя совершается в
условиях необычных, например в степных местностях. В
этих случаях, как мне пришлось наблюдать в Ставрополь-
ской губернии в 1913–14 гг., благодаря, очевидно, измене-
нию условий, вызывающих к жизни данную морфу, проис-
ходит её редукция, возврат к основной форме: среди
потомства происходящего от чистейшей m. migratoria
появляется много особей типичной P. danicus и общая
масса особей даёт уклон всех морфологических призна-
ков в сторону последней формы. Параллельно морфологи-
ческим изменения идут и биологические — наблюдается

11 Îáðàùàåì âíèìàíèå ÷èòàòåëåé, ÷òî Óâàðîâ èñïîëüçîâàë íå îáùåïðèíÿòîå òîãäà íàïèñàíèå ðîäîâîãî íàçâàíèÿ Pachytylus, à
íåìíîãî äðóãîå —Pachytilus.

12 Ïðèìå÷àíèå Óâàðîâà: «óïîìÿíóòàÿ ðàáîòà î âçàèìîîòíîøåíèÿõ P. danicus è migratorius ìíîþ çàêîí÷åíà åù¸ â 1915 ã., íî äî
íàñòîÿùåãî âðåìåíè íå ìîãëà áûòü íàïå÷àòàíà ïî óñëîâèÿì ÷èñòî òåõíè÷åñêèì».
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отсутствие столь тесной как у migratoria спайки пеших
«кулиг» (см. мароккскую кобылку) и лётных стай, а так-
же большое количество совершенно откалывающихся от
последних особей. В итоге возникает опять типичная фор-
ма danicus, которую надо рассматривать как результат
сложной эволюции.

Что касается индивидуальной жизни перелётной са-
ранчи, то она не представляет особого интереса, за ис-
ключением разве явления «брачной окраски», появляю-
щейся при созревании половых продуктов, в виде более
или менее ярко жёлтого цвета и отчасти верха тела. На
других деталях биологии перелётной саранчи мы оста-
навливаться здесь не будем, отсылая интересующихся к
существующей по этому вопросу довольно богатой лите-
ратуре по прикладной энтомологии».

Примечательно, что Уварову уже тогда удалось
проследить некоторые аналогии между перелётной
и мароккской саранчой:

 «Stauronotus maroccanus Thunbg.
Мароккская кобылка

Синонимы: Stauronotus cruciatus Charp., Stauronotus vasta-
tor F.-W., Docistaurus maroccanus Thunbg.

Географическое распространение. Мароккская ко-
былка принадлежит к числу насекомых со значительно
развитым социальным инстинктом, в виде первоначаль-
ной его ступени — инстинкта стадности, пробуждающе-
го её придерживаться себе подобных. Это обстоятель-
ство налагает весьма своеобразный отпечаток на её
географическое распространение: в обширном, населён-
ном ею сплошном ареале мы можем выделить извест-
ные районы, наиболее излюбленные ею, где она встреча-
ется более или менее постоянно в значительных
количествах, по временам размножаясь до громадных
масс; такие районы принято назвать очагами размно-
жения или постоянными гнездилищами мароккской
кобылки. Весь ареал обитания охватывает Северную
Африку, всю Южную Европу, Сирию, Палестину, Ара-
вию, Месопотамию, Малую Азию, Персию, Армению и
всю Арало-Каспийскую котловину. В пределах нашего
края она встречается, следовательно, почти всюду, но
только сравнительно немногие районы могут считаться
постоянными гнездилищами. Последние в настоящее вре-
мя изучены с некоторой точностью лишь в пределах
Закавказья, Северного Кавказа, и в меньшей степени
Малой Азии. В Предкавказье постоянными гнездилища-
ми мароккской кобылки является полоса злаково-полын-
ных полупустынь, занимающая юго-восток Ставрополь-
ской губернии и прилегающие районы Терской области —
так называемые Ногайская и Кара-Ногайская степи.
Северо-западная граница этого района почти точно со-
впадает с границей упомянутой ботанической формации,
южная и восточная пока не изучены. Из этого района как
из центра мароккская кобылка в годы массового её
размножения предпринимает громадными стаями стран-
ствования, направляющиеся преимущественно к северо-
западу. При этом некоторые стаи находят себе подходя-
щие условия обитания на разбросанных здесь в виде
островов среди злаковой степи участков полупустынно-
го характера, где они и останавливаются для откладки

яичек, образуя так называемые очаги временного раз-
множения или временные гнездилища; в последних по
недостаточно изученным пока причинам мароккская ко-
былка не может размножаться постоянно, а только в
течение 2–3 лет подряд, причем количество её из года в
год падает. В качестве таких временных гнездилищ в
пределах Предкавказья отмечены окрестности Бешпа-
гир и Спицевка Ставропольского уезда. Очаги постоян-
ного размножения этой кобылки в Закавказье лежат в
Мильской и Муганской степях (в последней — по обе
стороны Аракса, т.е. и в пределах Персии), представля-
ющих также полынные полупустыни; границы этих оча-
гов недостаточно ясны. Что касается временных оча-
гов, то в Закавказье они не установлены с достаточной
степени точности, и можно лишь констатировать, что
все они лежат в пределах Восточного Закавказья и, мо-
жет быть, (сведения недостаточно определены) в доли-
не Аракса. В Анатолии постоянные очаги лежат в запад-
ной её части к западу от центрального анатолийского
плато, но более точно и определённо местонахождения
отдельных очагов пока не выяснены, так что всю приле-
гающую к Средиземному морю часть Анатолии можно
считать включающей в себя и постоянные, и временные
очаги. Несомненно, что те и другие имеются также в
Северной Персии и Курдистане, но пока совершенно не
подверглись изучению.

Исключительно высоко развитые летательные спо-
собности мароккской кобылки в связи с инстинктом пере-
лётов являются причиной того, что её можно найти не
только в очагах обоих категорий, но и далеко за предела-
ми последних, в местностях по своим природным услови-
ям мало пригодным для её жизни. К этой категории мес-
тонахождений её, объясняемых случайными залётами,
относятся указания на нахождение её в Екатеринодаре,
Сухуме и на нагорьях Анатолии, здесь всюду она встре-
чается лишь единично и случайно, и мы не можем вклю-
чать эти места в ареал её обитания, который в пределах
нашего края очерчивается следовательно так: Восточное
Предкавказье, Восточное Закавказье (несомненно эти
участки соединяются между собой через прибрежный
Дагестан), долина Аракса, Персидский Азербайджан и
низкие части Курдистана и присредиземноморская часть
Анатолии.

Биология. По биологии мароккской кобылки мы рас-
полагаем довольно значительными сведениями, благода-
ря тому что в лице её мы имеем дело с одним из серьез-
нейших вредителей сельского хозяйства некоторых
областей нашего края.

Относительно условий обитания мароккской кобылки
в Предкавказье и Закавказье мы уже говорили выше —
здесь её излюбленной стацией являются полынные и зла-
ково-полынные полупустыни с супесчаными лёссовыми
почвами.

Для Анатолии La Baume указывает, что здесь она
избирает преимущественно холмы и предгорья, почвы
которых характеризуются им как глины со значительной
примесью грубого песка и щебня, растительность же об-
разует формацию, именуемую ботанико-географами
«Phrygano»13, по своей физиономии относящуюся, несом-
ненно, также к полупустыням.

В образе жизни мароккской кобылки характерны две
основные черты — инстинкты стадности и странствова-

13 Ôðèãàíà — àíòðîïîãåííûé ñóáêëèìàêñ â ëàíäøàôòàõ ëåñîâ ñðåäèçåìíîìîðñêîãî òèïà, îäíàêî â ñóõèõ ðàéîíàõ íà âîñòîêå
Ñðåäèçåìíîìîðüÿ, âåðîÿòíî, ìîæåò áûòü è åñòåñòâåííîé ýêîñèñòåìîé.
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ния. Следствием первого является то, что яички отклады-
ваются целыми стаями кобылки в определённых местах,
называемых «залежами» яйцевых кубышек, где после-
дние иногда сосредоточены очень густо, тогда как рядом,
в совершенно в таких же условиях, не удается найти ни
одной кубышки. Благодаря этому обстоятельству личин-
ки, вылупляющиеся весной от отложенных предыдущим
летом кубышек, находят вокруг себя немедленно после
вылупления много себе подобных, с которыми и соединя-
ются в силу того же инстинкта стадности в густые скоп-
ления, называемые «кулигами». Кулига личинок представ-
ляет из себя известный социальный организм, живущий
довольно правильной жизнью: ночь проводится всеми вхо-
дящими в кулигу личинками на растениях, которые они
плотно облепляют; утром они питаются этими же расте-
ниями, а затем, как только пригреет солнце, спускаются
на землю и начинают всей кулигой двигаться в каком-
либо определённом направлении; это движение продолжа-
ется до второй половины дня, когда оно постепенно за-
медляется, совершенно прекращаясь за несколько времени
до заката солнца; при этом личинки поднимаются опять
на растения и кормятся. Встречающиеся при странствиях
кулиги сливаются вместе, образуя постепенно всё боль-
шие и большие кулиги, доходящие иногда до громадных
размеров (до 12 км шириной см. L.B. 1814). Личинки пре-
терпевают пять линек, прежде чем превратиться во взрос-
лое насекомое, в биологии которого инстинкты стадности
и странствования играют также первенствующую роль.

В дальнейшие подробности биологии мароккской ко-
былки мы здесь входить не будем, отсылая интересую-
щихся данными вопросами к довольно подробно их трак-
тующей работе La Baume’а [L.B. 18]».

Несмотря на то что в «кавказской» рукописи Ува-
ров указывал, что «работа о взаимоотношениях P.
danicus и migratorius мною закончена ещё в 1915
г.» (см. выше), однако в письмах к Семёнову-Тян-
Шанскому из Лондона он признавал, что более ши-
рокое знакомство со сборами из тропиков заставило
его существенно откорректировать свои таксономи-
ческие построения. Уже в мае 1921 г. он сообщал:
«так как я привлёк теперь к изучению и экзотические
материалы, то получились интересные результаты, к
каким я не мог прийти раньше на основании только
палеарктических материалов, поэтому я нисколько
не жалею, что так задерживал публикование моей
работы по этому вопросу»15. Ещё через два года он
высказался даже более решительно: «Я стал теперь
очень придирчивым критиком и жестоко разношу
целый ряд авторов, в том числе Уварова в его до-
лондонской стадии: определения поверхностны, ос-
нованы на крайне ненадёжных критериях, оценка так-
сономического значения отдельных признаков
крайне наивна, а описания, увы, нередко ставят Ува-
рова 2-ого (лондонского) в тупик!»16. 

В своих статьях Уваров аккуратно отмечал со-
действие со стороны коллег вне зависимости от
статуса последних. Это относится и к его ревизии
рода Locusta. Благодарность авторитетному лепи-
доптерологу Дж.Х. Дюрранту17, который помог Ува-
рову разрешить номенклатурные трудности, связан-
ные с родовыми и видовыми именами перелётной
саранчи, соседствует с признательностью, выска-
занной в адрес рисовальщицы Зоологического му-
зея Академии наук в Петрограде О.М. Соминой.
Именно Сомина обратила внимание Уварова на та-
кой важный для стадной формы признак, как удли-
нённые надкрылья [Uvarov, 1921b: 137].

Теория фаз (phase theory)
Обобщение разнообразных данных по изменчи-

вости перелётной саранчи и по её эколого-геогра-
фическому распределению, в том числе в годы с
подъёмами численности, позволило Уварову, во-
первых, продемонстрировать конспецифичность
L. migratoria, L. danica и L. migratorioides и пока-
зать, что между ними нет чётких границ как по мор-
фологическим, так и по рисуночно-окрасочным при-
знакам. Во-вторых, для обозначения таких форм
Уваров [Uvarov, 1921b: 153], следуя совету
Г. Маршалла18, предложил использовать термин фаза
(phase), однако такие фазы у перелётной саранчи он
продолжал именовать согласно таксономической
традиции (одиночные особи — ph. danica, стад-
ные — ph. migratoria и migratorioides).

Надо отметить, что лейтмотив данного раздела
статьи Уварова — эволюционно-географический.
Он предположил, что тропическая «migra-
torioides» — это предковая форма перелётной са-
ранчи или, по крайней мере, она близка к анцест-
ральным представителям вида, а «danica» появилась
в результате разлёта стай на значительные расстоя-
ния, в том числе за пределы тропиков, и дальнейше-
го освоения видом менее подходящих для него
районов. При этом во внетропической Евразии в
популяциях с господством одиночных особей при
благоприятном сочетании факторов может форми-
роваться местная стадная форма (migratoria). По
мнению Уварова, разнонаправленная трансформа-
ция популяций позволяет таким видам успешно су-
ществовать в изменчивой среде. Стадная фаза во
многом обеспечивает возможности широкого рас-
селения, тогда как одиночная способна эффектив-
но переживать сравнительно неблагоприятные се-
зоны даже за пределами тропиков. Вместе с тем
Уваров обратил внимание и на прикладные аспекты,

14 Ðå÷ü èä¸ò î ïóáëèêàöèè [La Baume, 1918].
15 Óâàðîâ — Ñåì¸íîâó-Òÿí-Øàíñêîìó, 22.05.1921. ÑÏÔ ÀÐÀÍ. Ô.722. Îï.2. Ä.1062. Ë.64.
16 Óâàðîâ — Ñåì¸íîâó-Òÿí-Øàíñêîìó, 29.06.1923, ÑÏÔ ÀÐÀÍ. Ô.722. Îï.2. Ä.1062. Ë.177.
17 Äæîí Õàðòëè Äþððàíò (John Hartley Durrant, 1863–1928) — àíãëèéñêèé ýíòîìîëîã, ñïåöèàëèñò ïî ÷åøóåêðûëûì.
18 Ãàé Ìàðøàëë (Guy Anstruther Knox Marshall, 1871–1959) — êîëåîïòåðîëîã, ïåðâûé äèðåêòîð Èìïåðñêîãî ýíòîìîëîãè÷åñêîãî

áþðî â Ëîíäîíå (Imperial Bureau of Entomology), îäèí èç ó÷ðåäèòåëåé æóðíàëîâ Bulletin of Entomological Research è Review
of Applied Entomology. ×ëåí Êîðîëåâñêîãî îáùåñòâà.
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связанные с фазовой изменчивостью, в частности,
на перспективы воздействия на среду обитания по-
добных видов для снижения их потенциальной вре-
доносности.

Идея Уварова была подхвачена многими акри-
дологами, особенно прикладными [Faure, 1923,
1932; Predtechensky, 1928; Tarbinsky, 1932]. Через
несколько лет Уваров подробно разобрал фазовую
теорию с экологической точки зрения и, что осо-
бенно важно, акцентировал внимание сотрудников
систем защиты растений на многолетних изменени-
ях популяций стадных видов саранчовых [Uvarov,
1927, 1928]. Наконец, в 1929 г. Уваров вместе с
Б.Н. Золотаревским19 [Uvarov, Zolotarevsky, 1929]
предложили универсальную, не ограниченную Меж-
дународным кодексом зоологической номенклату-
ры терминологию для обозначения фаз: solitaria
(одиночная), transiens (переходная) и gregaria (стад-
ная).

Центральное положение фазовой теории — это
представление о стадных саранчовых как о поли-
морфных видах, способных резко изменять образ
жизни при изменении плотности, т.е. при скучивании
или рассеивании. Такие виды обычно очень измен-
чивы, т.е. могут быть представлены в популяциях
целым рядом форм, различающихся по внешнему
строению и окраске, а главное — по поведению.
Крайние формы — одиночная и стадная — связаны
между собой непрерывным рядом промежуточных.
Превращение одиночной фазы в стадную — так
называемая фазовая трансформация — это ключ к
пониманию генезиса массовых вспышек саранчи.
Как писал Уваров [Uvarov, 1927, p. 166], «связь
периодичности [вспышек] стадных саранчовых с
фазами заключается в том, что исключительно бла-
годаря явлению фаз возможно чрезвычайно быст-
рое нарастание количества особей, а после начала
обратного процесса — такое же быстрое и полное
исчезновение масс саранчовых».

Развитие фазовой теории
Судьба теории Уварова оказалась непростой, и

её принятие было далеко не линейным процессом.
Некоторые авторитетные энтомологи её активно
критиковали (см. ниже). Например, в 1930-х гг. раз-
вернулись жаркие дебаты о применимости теории
фаз к южно-американскому виду Schistocerca
cancellata (Audinet-Serville) [Bruch, 1939; Lieber-
mann, 1939]. Более поздние исследования в этой
области показали следующее:

1) Те или иные проявления фазовой изменчиво-
сти обнаружены не только у собственно саранчо-
вых (около 20 видов из подсемейств Cyrtacanth-
acridinae, Locustinae (= Oedipodinae), Calliptaminae,

Melanoplinae, Gomphocerinae и Proctolabinae, ко-
торых принято называть «стадными» [Uvarov, 1966;
Song, 2011]), но и у целого ряда других прямокры-
лых, особенно у кузнечиков из подсемейства
Odonturinae [Chopard, 1935; Bey-Bienko, 1954], а
также у представителей иных отрядов насекомых,
например у гусениц ильмового ногохвоста
(Dicranura ulmi (Denis et Schiffermüller)) [Sharov,
1953]. Оказалось, что отдельные признаки фазовой
изменчивости изредка прослеживаются и у нестад-
ных саранчовых, например, сибирской кобылки
(Gomphocerus sibiricus (Linnaeus)) [Rubtzov, 1935]
и восточного подвида чернополосой кобылки
(Oedaleus decorus asiaticus Bey-Bienko) [Cease et
al., 2010].

2) До сих пор мы сталкиваемся с несколько нео-
пределённым использованием терминов стадная, оди-
ночная и переходная фаза. Фактически они применя-
ются, во-первых, для различения особей (одиночные
личинки — стадные личинки), во-вторых, при описа-
нии состояния популяций (одиночная популяция —
стадная популяция) и, в-третьих, при характеристике
видов (одиночные/нестадные виды — стадные виды).

3) Фазовая изменчивость проявляется по-раз-
ному у различных представителей саранчовых. У
наиболее типичных стадных видов, в первую оче-
редь перелётной и пустынной саранчи (Schistocerca
gregaria (Forskål)), стадная фаза значительно от-
личается от одиночной по морфологии переднег-
рудного отдела, по более длинным надкрыльям и
относительно коротким задним бёдрам, а также по
общим размерам тела. У других видов морфологи-
ческие фазовые признаки выражены не так чётко.
Например, у итальянского пруса (Calliptamus
italicus (Linnaeus)) заметно удлинены только над-
крылья. Кроме того, особи одиночной и стадной
фаз обычно резко различаются по окраске, но у
большинства видов это прослеживается лишь на
личиночной стадии. Чаще всего заметна разница в
поведении: если личинки одиночной фазы суще-
ствуют разрозненно, то личинки стадной фазы, на-
чиная с самых ранних возрастов, образуют плотные
группы, или кулиги, которые совместно передвига-
ются в одном направлении. В англоязычной литера-
туре такое согласованное передвижение кулиг обо-
значают термином «маршировка» (marching).
Кулиги постепенно объединяются, а после появле-
ния имаго образуются стаи, которые могут переле-
тать на большие расстояния (в обычных условиях
до 150 км в день). Способность к активным и мас-
совым миграциям — ещё одно свойство стадной
фазы саранчовых. Вместе с тем очевидно, что пол-
ный набор характеристик стадной и одиночной фаз
прослеживается далеко не всегда и не у всех видов.
Это показано, например, для коричневой (или бу-

19 Áîðèñ Íèêîëàåâè÷ Çîëîòàðåâñêèé (1892–1964) — àêðèäîëîã, îäèí èç ïðàêòèêàíòîâ Óâàðîâà â åãî «ñòàâðîïîëüñêèé» ïåðèîä
(1912–1914). Ýìèãðèðîâàë èç Ðîññèè â ãîäû Ãðàæäàíñêîé âîéíû è ðàáîòàë ãëàâíûì îáðàçîì âî Ôðàíöèè è å¸ àôðèêàíñêèõ
êîëîíèÿõ. Ìíîãèå ãîäû áûë íå òîëüêî êîëëåãîé, íî è äîáðûì äðóãîì ñåìüè Óâàðîâûõ.
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рой) саранчи (Locustana pardalina (F. Walker))
[Faure, 1937] и того же итальянского пруса [Sergeev,
Van’kova, 2008a, b; Sergeev, 2021; Sergeev et al.,
2022].

4) Очевидно, что изменения в каждой популя-
ции того или иного вида, когда поколение одиноч-
ных особей (или с их преобладанием) сменяют по-
коления с численным перевесом стадной фазы и
наоборот, очень сложны и регулируются как на
уровне взаимодействия между особями, так и на
уровне отдельных организмов. Нередко важными
оказываются визуальные и ольфакторные контак-
ты, например в период массовой яйцекладки, когда
в пределах одного небольшого участка скаплива-
ются многочисленные самки, и(или) в результате
почти одновременного отрождения огромного чис-
ла личинок. Самки в ходе яйцекладки могут выде-
лять вещества, влияющие на дальнейшее развитие
особей следующего поколения. У отродившихся в
условиях плотных скоплений личинок значительно
модифицируется гормональная регуляция, опреде-
ляющая морфологические, окрасочно-рисуночные,
поведенческие и физиологические особенности
стадных особей.

Опубликованные данные о регуляторных систе-
мах у перелётной, австралийской (Chortoicetes
terminifera (F. Walker)) и пустынной саранчи сви-
детельствуют о том, что возникновение фазовой
изменчивости в разных подсемействах саранчовых
происходило независимо и её становление являет-
ся результатом конвергентной эволюции, отражаю-
щей определённое сходство в освоении изменчи-
вой среды [Song, 2011; Cullen et al., 2017]. Вместе
с тем в картине превращения одиночной фазы в
стадную и наоборот до сих пор остаётся много
неясного. В общих чертах можно сказать, что из-
менение эколого-климатических условий обитания
саранчовых приводит к изменению плотности попу-
ляций (скучиванию или рассеиванию), а это, в свою
очередь, приводит к трансформации фаз. При этом
экологические условия, благоприятствующие об-
разованию стадной фазы, заметно различаются в
зависимости от вида. Например, для пустынной и
австралийской саранчи толчком к скучиванию яв-
ляется выпадение обильных осадков и последую-
щее локальное развитие зелёного покрова в пусты-
нях, в то время как для мароккской саранчи
стимулирующим является, наоборот, высыхание ра-
стительности из-за недостатка осадков, в результа-
те чего особи начинают концентрироваться на уце-
левших зелёных участках.

Следует отметить, что исторически наблюдает-
ся изменение эколого-географического распреде-

ления некоторых стадных Orthoptera. Так, неоднок-
ратно обсуждалась замечательная ситуация с един-
ственным в Северной Америке стадным видом —
так называемой саранчой Скалистых гор, Melanoplus
spretus (Walsh), — ставшим, по данным Дж.А. Лок-
вуда и его коллег [Lockwood, DeBrey, 1990; Lock-
wood, 2004], жертвой совпадения общей депрессии
его численности и интенсивной распашки истори-
ческих очагов его обитания. В итоге, вид, который
наводил ужас на пионеров Среднего Запада США и
Канады во второй половине XIX в. и стая которого
размером 510 тыс. км2 (что больше площади Испа-
нии) вошла в книгу рекордов Гиннесса как самое
большое скопление наземных животных, исчез с
лица Земли в начале ХХ в. Последний раз вид реги-
стрировали в 1902 г. на юге Канады [Lockwood,
2004].

Фактически исчезли европейские популяции пе-
релётной саранчи, хотя, по данным Алейниковой
[Alejnikova,1950], ещё в 1947–1948 гг. этот вид был
массовым на юге Татарстана. Итальянский прус в
северо-западной части ареала стал настолько ре-
док, что его уже включают в Красные книги неко-
торых стран и отдельных регионов, например, Крас-
ную книгу Польши [Liana, 2004]. Противоположную
тенденцию можно проследить в распределении ма-
роккской саранчи. Если во второй половине XX в.
этот вид в Крыму, на Северном Кавказе и в Ферган-
ской долине почти исчез [Latchininsky, 1998], то в
XXI в. он снова стал массовым, особенно на Став-
рополье [Stamo et al., 2013, 2017].

Критика фазовой теории
Необходимо отметить, что фазовая теория ни-

когда не была чётко сформулирована, и некоторые
её постулаты, например, в книге «Саранча и кобыл-
ки» [Uvarov, 1927: 165–168] весьма расплывчаты.
За это Уварова критиковали многие акридологи как
в СССР [Makalowskaja, 1925; Nikolsky, 1925;
Plotnikov, 1927; Stsherbinovskij, 1952], так и за ру-
бежом [Kennedy, 1937; Key, 1950]. В середине про-
шлого века ведущий австралийский акридолог Кен-
нет Ки20 даже выразил удивление тому, что «ясного
и чёткого утверждения, что же такое теория фаз,
нет» [Key, 1950: 400].

У многих энтомологов — А. П. Семёнова-Тян-
Шанского, Н. С. Щербиновского, Р. Паскье, К. Ки
и др. — вызывал неприятие использованный Уваро-
вым термин «фаза». Семёнов-Тян-Шанский в своих
письмах Уварову настаивал на том, что этот термин
неудачен, поскольку он уже «пущен в ход
D. Sharp’ом21, а за ним, по-русски, Н.Я. Кузнецо-

20 Êåííåò Êè (Kenneth Hedley Lewis Key) (1911–2002) — þæíî-àôðèêàíñêèé ýíòîìîëîã, ïðîðàáîòàâøèé ïî÷òè âñþ æèçíü â
Àâñòðàëèè è àêòèâíî çàíèìàâøèéñÿ íå òîëüêî ñèñòåìàòèêîé è ýêîëîãèåé ïðÿìîêðûëûõ, íî è ïðèêëàäíîé àêðèäîëîãèåé. Îäèí
èç îñíîâàòåëåé Ýêîëîãè÷åñêîãî îáùåñòâà Àâñòðàëèè è Àâñòðàëèéñêîãî ýíòîìîëîãè÷åñêîãî îáùåñòâà, ÷ëåí Àâñòðàëèéñêîé
àêàäåìèè íàóê.

21 Äýâèä Øàðï (David Sharp) (1840–1922) — êîëåïòåðîëîã, ðåäàêòîð Zoological Record â òå÷åíèå òð¸õ äåñÿòèëåòèé, ÷ëåí
Êîðîëåâñêîãî îáùåñòâà.
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вым22 для обозначения явлений (не состояния —
стадий, а именно явлений) постэмбрионального раз-
вития: фаза личиночная (ларвальная), нимфальная,
имагинальная. И сделано это с полным успехом»23.
Однако предлагавшиеся термину «фаза» альтерна-
тивы («форма», «разновидность», «аберрация» и
более сложные конструкции, такие как «поведен-
ческая фаза», «цветовая фаза», «кентроморфная
фаза» и т. п.) оказались менее удачными и не про-
шли проверку временем.

Одним из активных противников фазовой теории
был заведующий энтомологической станцией в Таш-
кенте В.И. Плотников24. Результаты проведённых им
разнообразных экспериментов оказались противоре-
чивыми и, скорее, свидетельствовали в пользу тео-
рии фаз. Однако сам Плотников пытался использо-
вать их для опровержения как конспецифичности
L. danica и L. migratoria, так и зависимости фазово-
го превращения от плотности популяции, в которой
развиваются личинки [Plotnikov, 1915, 1923]. На про-
тяжении всей своей жизни Плотников был убеждён в
генетических различиях между L. danica и
L. migratoria (см., например, его посмертно вышед-
шую статью о гетерозисе как о причине массовых
размножений [Plotnikov, 1962]). Получив в лабора-
тории переходные формы между типичной одиноч-
ной и типичной стадной, Плотников посчитал их «гиб-
ридными аберрациями». Oднако более поздние
исследования показали несостоятельность точки зре-
ния о строго генетической основе фазовых различий
(см. ниже). Факт наличия параллельных проявлений
фазовой изменчивости даже у далеко отстоящих друг
от друга в систематическом плане родов саранчо-
вых (например в родах Locusta Linnaeus и Schistocerca
Stål) он трактовал как частный случай гомологичес-
ких рядов Н.И. Вавилова [Plotnikov, 1927]. Уваров
хорошо знал о работах Плотникова и использовал
результаты его экспериментов как в ревизии рода
Locusta 1921 г. [Uvarov, 1921b], так и в более по-
здних работах и обсуждал их с Семёновым-Тян-Шан-
ским25. Более того, в первом томе своего капиталь-
ного труда «Grasshoppers and Locusts» он
подчёркивал, что эксперименты Плотникова, наряду
с таковыми южно-африканского энтомолога Я. Фора
(Faure) и собственными наблюдениями легли в ос-
нову теории фаз [Uvarov, 1966, p. 380]. Таким обра-
зом, по иронии судьбы исследования Плотникова,
вопреки желанию самого автора, только укрепили
положения фазовой теории.

Фазовая теория стимулировала многочисленные
исследования биономии стадных саранчовых, и ока-
залось, что некоторые из ранних положений теории
были неверными. Например, основываясь на выше-

упомянутых экспериментах Плотникова [Plotnikov,
1927] с перелётной саранчой, Уваров [Uvarov, 1928]
посчитал, что особи одиночной фазы всегда разви-
ваются без эмбриональной диапаузы и могут давать
несколько поколений в год, в то время как развитие
особей стадной фазы обязательно происходит с диа-
паузой, и поэтому стадная фаза унивольтинна. Даль-
нейшие исследования показали, что эмбриональное
развитие зависит от внешних условий, прежде всего
температуры и влажности, но не от фазовой принад-
лежности. Например, у пустынной саранчи развитие
яиц всегда происходит без диапаузы, а у мароккской
саранчи — всегда с диапаузой, независимо от фазы.
Позже Уваров признал, что эти ранние предположе-
ния об отсутствии эмбриональной диапаузы у особей
одиночной фазы оказались ошибочными [Uvarov,
1966: 357].

В ранних работах Уваров также предполагал, что,
раз начавшись, переход от одиночной фазы в стадную
уже не остановится и будет продолжаться и нарастать
независимо от окружающей среды. В частности, он
писал: «раз образование стадной фазы началось, как
результат скучивания, этот процесс может только уси-
ливаться в своей интенсивности, а не ослабевать, со-
вершенно уже независимо от непосредственных вли-
яний внешних условий...» [Uvarov, 1927: 166]. За такой
«механистический» подход и отрицание условий сре-
ды он позже подвергся справедливой, хотя и излишне
жёсткой критике со стороны Н.С. Щербиновского
[Stsherbinovskij, 1952: 112–115].

Пожалуй, наиболее многосторонняя и аргумен-
тированная критика теории фаз содержится в уже
упомянутой выше работе К. Ки, который подверг
сомнению одно из центральных положений фазовой
теории о причинно-следственной связи между фазо-
выми изменениями и формированием стай. Он был
убеждён, что появление стадных «фазовых» черт при
повышении плотности — это лишь следствие, но
никак не предпосылка формирования кулиг и стай и
их массовых миграций [Key, 1950]. Однако исследо-
вания последних десятилетий убедительно доказали
главенствующую роль феномена фазовой трансфор-
мации (начиная с появления стадного поведения) в
образовании кулиг и стай саранчи [Buhl et al., 2006;
Sword et al., 2010; Cullen et al., 2017].

Современные представления о
фазовом полифенизме у
саранчовых

Несмотря на оживлённую критику, центральный
постулат фазовой теории выдержал проверку вре-

22 Íèêîëàé ßêîâëåâè÷ Êóçíåöîâ (1873–1948) — ëåïèäîïòåðîëîã, ñîòðóäíèê Çîîëîãè÷åñêîãî ìóçåÿ ÈÀÍ / Çîîëîãè÷åñêîãî èíñòèòóòà
ÀÍ ÑÑÐ, äîöåíò, çàòåì ïðîôåññîð Ïåòðîãðàäñêîãî / Ëåíèíãðàäñêîãî óíèâåðñèòåòà, ìíîãèå ãîäû — ðåäàêòîð èçäàíèé ÐÝÎ.

23 Ñåì¸íîâ-Òÿí-Øàíñêèé — Óâàðîâó, 3.11.1921, The National Archives, Kew, AY 20/74, pt. 2.
24 Âàñèëèé Èëüè÷ Ïëîòíèêîâ (1877/1878–1957) — ýíòîìîëîã, ìíîãî ëåò ïðîðàáîòàâøèé â Ñðåäíåé Àçèè, â òîì ÷èñëå â ñèñòåìå

çàùèòû ðàñòåíèé.
25 Ñåì¸íîâ-Òÿí-Øàíñêèé — Á. Ï. Óâàðîâó, 17.06.1923, The National Archives, Kew, AY 20/74, pt. 2.
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менем и не претерпел кардинальных корректировок
с первой его формулировки Уваровым более ста
лет назад. Его основная идея состоит в том, что
стадные саранчовые представляют собой полимор-
фные, фенотипически пластичные виды, способные
резко менять образ жизни и фенотип при скучива-
нии или рассеивании. Скученный образ жизни повы-
шает метаболизм и двигательную активность са-
ранчовых, а изменения в поведении приводят к
изменениям в фенотипе — окраске и морфологии.
Так, пигментация личинок стадной фазы часто пред-
ставляет собой сочетание ярких и контрастирую-
щих чёрно-оранжевых или чёрно-жёлтых тонов, тог-
да как одиночные личинки окрашены однотонно,
нередко в зеленоватый или сероватый цвет. У взрос-
лых особей одиночной фазы крылья обычно коро-
че, а задние бёдра длиннее, чем у стадной. Однако,
как уже отмечалось, у разных видов фазовая фено-
типическая пластичность проявляется по-разному.
Например, если у азиатской перелётной саранчи
(Locusta migratoria migratoria) особи одиночной
фазы крупнее, чем стадной, то у мароккской саран-
чи, наоборот, стадные особи крупнее одиночных.
Считается, что фенотипическая пластичность (или
фазовый полифенизм) возникала несколько раз в
разных подсемействах саранчовых семейства
Acrididae независимо друг от друга, что привело к
появлению 10–12 видов стадных саранчовых, как
минимум, в нескольких подсемействах. Возможно,
подобных видов ещё больше — около 20 [Song,
2011]. Есть также ряд Orthoptera, у которых фазо-
вая фенотипическая пластичность выражена менее
отчётливо и различия между крайними (одиночной
и стадной) фазами не такие резкие. Такие виды зани-
мают промежуточное положение между типично
одиночными и типично стадными саранчовыми. К
ним относится, например, богарный прус
(Calliptamus turanicus Serg. Tarbinsky). Понятно
также, что крайние одиночная и стадная фазы у всех
видов соединены непрерывным рядом промежуточ-
ных (или переходных) форм.

Эволюцию фазовой теории Уварова можно про-
следить по соответствующим обзорам [Uvarov,
1927, 1928, 1966, 1977; Pener, 1991; Simpson,
Sword, 2009; Pener, Simpson, 2009; Sword et al.,
2010; Cullen et al., 2017]. Важно, что в настоящее
время вместо используемого Уваровым термина
«фазовый полиморфизм» употребляется более точ-
ный термин «фазовый полифенизм», подчёркиваю-
щий, что в данном случае фенотипическая измен-
чивость саранчовых не обусловлена генетически.

Как же, по современным представлениям, про-
исходит переход от одиночной фазы в стадную?
Трансформация фаз — это ключевое явление в ге-
незисе вспышек массового размножения стадных
видов саранчовых. Лучше всего механизм транс-
формации фаз изучен у пустынной саранчи, обитаю-
щей в аридных регионах Африки и Юго-Западной
Азии. В течение длительных промежутков времени

(иногда даже десятков лет) большинство популя-
ций данного вида может находится в одиночной
фазе, особи живут изолированно, встречаясь толь-
ко во время спаривания. Однако в какой-то момент
в определённом месте в пустыне выпадают ано-
мально обильные осадки. Нередко их приносят с
собой циклоны, которые в последнее время стали
более частыми, что считается одним из проявлений
изменения климата. Получив необходимое количе-
ство влаги, сохранившиеся в верхних слоях почвы
семена растений прорастают, а многолетники акти-
визируются, и на короткое время в пустыне возни-
кают небольшие оазисы свежей зелёной раститель-
ности. Они привлекают имаго пустынной саранчи,
которые прилетают в такие оазисы. Начинается по-
ловое созревание имаго, затем спаривание, и вско-
ре самки приступают к яйцекладке, причём концен-
трация самок в местах яйцекладки может достигать
тысяч особей на квадратный метр. Скопление има-
го поддерживается и усиливается благодаря испус-
каемым ими феромонам. Установлено, что даже
песок, в который происходит откладка кубышек,
привлекает других самок за счёт летучих веществ,
выделяемых их придаточными железами для скреп-
ления яиц в кубышке. Здесь следует заметить, что
кубышка пустынной саранчи очень простая, не име-
ет стенок и пенистый секрет с такими соединения-
ми находится просто над гроздью яиц. Таким обра-
зом происходит первый этап перехода к стадному
образу жизни — скопление самок в местах яйцек-
ладки.

Эмбриональное развитие пустынной саранчи
происходит без диапаузы, характерной для подав-
ляющего большинства саранчовых умеренных
широт. Личинки отрождаются уже через две неде-
ли после откладки кубышек. Из-за высокой плот-
ности яйцекладок плотность личинок 1-го возрас-
та оказывается тоже очень большой и продолжает
постепенно увеличиваться за счёт всё новых и но-
вых личинок, выходящих из кубышек. При увели-
чении плотности личинок усиливается и физичес-
кий контакт между ними, при котором происходит
раздражение механорецепторов на волосках внеш-
ней стороны задних бёдер [Simpson et al., 2001]. У
другого хорошо изученного вида — австралийс-
кой саранчи — за грегаризацию отвечают механо-
рецепторы на антеннах [Cullen et al., 2010]. Такая
механостимуляция в свою очередь запускает вы-
работку гормона серотонина, повышение уровня
которого заставляет саранчуков держаться вмес-
те [Anstey et al., 2009]. Группа не распадается и в
неё вовлекаются всё новые особи. Этот процесс
называется скулиживанием, или грегаризацией. Та-
ким образом обеспечивается и поддерживается
стадный образ жизни. Личинки образуют плотные
группы — кулиги — и начинают согласованно пе-
редвигаться вместе, продолжая стимулировать
друг друга при постоянных контактах, т.е. проис-
ходит усиление стадного поведения.



129К 100-летию теории фаз Б.П. Уварова

По мнению некоторых авторов, согласованное
движение кулиг личинок определяется каннибализ-
мом [Bazazi et al., 2008; Hansen et al., 2011]. Личин-
ки стремятся восполнить недостаток белков и со-
лей, и поэтому находящиеся в задних рядах особи
нападают на тех, что перед ними, а передние, в свою
очередь, двигаются вперёд, чтобы избежать атаки
конспецифичных особей. Это отмечено для не-
скольких видов саранчовых [Buhl et al., 2006; Hansen
et al., 2011], а также для неспособных летать кузне-
чиков [Simpson et al., 2006]. На наш взгляд, роль
каннибализма в эволюции стадного поведения не-
сколько преувеличена, поскольку это не столь час-
тое явление в природе (хотя и распространённое
при разведении саранчовых в садках).

С повышением плотности и усилением стадного
поведения постепенно начинает изменяться и ок-
раска личинок: если одиночные особи имеют обыч-
но покровительственную, «камуфляжную» окрас-
ку, то при стадном образе жизни с каждой линькой у
многих видов усиливаются контрастные элементы
окраски (у личинок пустынной саранчи это сочета-
ние чёрного и жёлтого цветов). Считается, что ли-
чинки держатся вместе благодаря зрению (и в этом
им помогает яркая окраска) и обонянию. Трансфор-
мация фаз — это кумулятивный, но в то же время и
обратимый процесс: если по какой-то причине (на-
пример, из-за сильного ливня, града или нападения
хищников — той же стаи птиц) произойдёт рассеи-
вание кулиги, то поведение личинок изменится и
станет одиночным, а затем постепенно вернётся к
одиночной и окраска. Полный переход от крайней
одиночной к крайней стадной фазе на популяцион-
ном уровне происходит, как правило, за несколько
(обычно от двух до четырёх) последовательных
поколений. Фазовые черты могут не только накап-
ливаться в течение жизни, но и передаваться от
поколения к поколению. Судя по всему, нередко
это определяется эпигенетически, в первую оче-
редь за счёт наследуемости регуляции активности
генов, не связанной с изменением самих последо-
вательностей нуклеотидов ДНК, например, в ре-
зультате её метилирования/деметилирования, аце-
тилирования/деацетилирования гистонов и т.п.
[Robinson et al., 2011; Ernst et al., 2015; Lo et al.,
2018]. Это может также обеспечиваться путём реа-
лизации регуляторных механизмов, не связанных с
ДНК, в частности, благодаря веществам, содержа-
щимся в пенистом секрете из придаточных желёз
самок, которым обволакиваются яйца во время от-
кладки. Все детали подобных механизмов пока ещё
не ясны. После изменений поведения и окраски на-
ступает черёд изменений и в морфологии, но такие
изменения становятся заметными не сразу, а через
одно–два поколения после начала грегаризации. Во-
обще же одиночная и стадная фазы могут разли-
чаться, помимо поведения, окраски и морфологии,
по целому ряду параметров: трофическим предпоч-
тениям, метаболизму, нейрофизиологии, эндокри-

нологии, плодовитости, выработке феромонов, про-
должительности жизни, миграционным способнос-
тям...

Но вернёмся к пустынной саранче. Описанные
выше постепенные и кумулятивные изменения при-
водят к формированию огромных стай, состоящих
преимущественно из особей стадной фазы, кото-
рые совершают дальние, иногда трансконтиненталь-
ные миграции и наводят ужас на земледельцев в
более чем 60 странах мира. Причины подобных пе-
релётов до конца не ясны. Обычно считается, что
стаи мигрируют в поисках пищи, но это не всегда
так. Например, описаны ситуации, в которых стаи
пустынной саранчи покидали места, где было дос-
таточно зелёного корма, и улетали в пустыню или в
океан, где и погибали. В 1988 г. несколько крупных
стай пустынной саранчи перелетели из Западной
Африки через Атлантический океан до островов в
Карибском море, при этом расстояние примерно в
5 000 км они преодолели за 6–10 дней [Ritchie,
Pedgley, 1989]. По оценкам исследователей, энер-
гетических запасов (жира) в теле саранчи достаточ-
но для непрерывного полёта на протяжении не бо-
лее трёх дней, даже при сильном попутном ветре.
Как же саранча летела 6–10 дней? Наиболее прав-
доподобной выглядит гипотеза «дозаправки на
воде»: когда обессиленные длительным перелётом
саранчуки падали на поверхность океана, другие
«приземлялись» на них, пополняли силы за счёт кан-
нибализма и, подкрепившись, летели дальше. Доб-
равшиеся до Карибских островов стаи не оставили
потомства, поскольку особи потеряли более 70 %
своего веса, но сам факт подобного перелёта гово-
рит о том, что такое могло случаться и прежде. Это
представляет огромный интерес для эволюционной
географии рода Schistocerca, поскольку пустынная
саранча — единственный его представитель в Ста-
ром Свете, тогда как в Северной и Южной Америке
живёт около 40 его видов. По одной из гипотез,
стаи пустынной саранчи когда-то пересекли Атлан-
тику подобно тому, как это произошло в 1988 г., и,
достигнув Америки, расселились по разным её ре-
гионам и экосистемам, дав адаптивную радиацию
[Song, 2004].

В ХХI в. в результате появления новых методов
изучения поведения саранчи в лабораторных усло-
виях (в частности, использования круговой пове-
денческой арены с автоматизированной видеозапи-
сью и статистической расшифровкой актов
поведения — см. обзор [Cullen et al., 2017]), мы
значительно продвинулись в понимании происхож-
дения стадного поведения у саранчовых. Большой
шаг вперёд сделала геномика (т.е. изучение после-
довательностей генов и их структуры, функциони-
рования и эволюции геномов) и транскриптомика
(т.е. изучение всей совокупности РНК-транскрип-
тов) данной группы насекомых [Wang, Kang, 2014;
Bakkali, Martin-Blázquez, 2018]. Сложность заклю-
чается в том, что геном саранчовых очень боль-
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шой, поэтому его расшифровка и аннотация генов —
трудоёмкий процесс, требующий высокой техни-
ческой оснащённости, временных затрат и финан-
сового обеспечения. К 2014 г. было завершено
предварительное секвенирование полного генома
перелётной саранчи [Wang et al., 2014]. В 2020 г.
были опубликованы первые результаты полногеном-
ного секвенирования ещё одного представителя
семейства Acrididae — пустынной саранчи [Verlin-
den et al., 2021].

Уникальность стадных саранчовых в том, что на
основе одного и того же генома могут формиро-
ваться разные фенотипы (т.е. различающиеся внеш-
не фазы). В этом плане саранчовых можно сравнить
с персонажем знаменитой повести Роберта Луиса
Стивенсона «Странная история доктора Джекила и
мистера Хайда» [1886], в которой один и тот же
человек (один геном!) был то благообразным и доб-
ропорядочным доктором, то отвратительным пре-
ступником. Нечто подобное существует и у обще-
ственных (эусоциальных) насекомых, у которых на
основе одного и того же генома образуются раз-
личные касты. Оказалось, что хотя в последова-
тельностях геномов особей одиночной и стадной
фаз саранчовых не найдены различия, которые
объясняли бы непохожесть фенотипов, тем не ме-
нее у разных фаз обнаружены заметные несовпаде-
ния в экспрессии генов.

Не так давно выяснено, что особи стадной фазы
пустынной саранчи имеют мозг примерно на
30 % больше, чем одиночные [Ott, Rogers, 2010].
Предполагается, что это определяется более слож-
ными взаимоотношениями стадных особей как меж-
ду собой, так и с окружающей средой по сравнению
с одиночными особями. Также показано, что стад-
ные особи обладают способностью к научению
[Geva et al., 2010] и в лабораторных условиях их
можно довольно быстро обучить распознавать раз-
личные внешние стимулы, например, привлекающие
или отталкивающие запахи. Однако передавать эти
«знания» другим особям, подобно тому как это де-
лают, например, медоносные пчёлы, саранчовые не
могут, т.е. их нельзя считать по-настоящему обще-
ственными, эусоциальными насекомыми [Simöes et
al., 2012].

Как уже отмечалось, основной вид стадных са-
ранчовых, на котором проводилась и проводится
львиная доля описанных выше исследований, — это
пустынная саранча. Также в качестве объектов ла-
бораторных экспериментов часто используется пе-
релётная саранча, с которой, собственно, и нача-
лось изучение фаз Уваровым. Эти два вида Х. Сонг
назвал «модельными» [Song, 2011]. Что касается
других стадных видов, то какие именно физиологи-
ческие стимулы обеспечивают запуск и нарастание
грегаризации, остаётся пока ещё невыясненным,
поскольку эксперименты над такими «немодельны-
ми» видами (за исключением, пожалуй, австралийс-
кой саранчи) практически не проводились. Также не

до конца выяснены и экологические условия, за-
пускающие процесс скулиживания и появления стад-
ной фазы в природе. Например, не совсем понятно,
как это происходит у итальянского пруса [Sergeev
et al., 2022].

Фазовая теория и прикладная
акридология

За прошедшее столетие укрепилось понимание
того, что феномен фазовой трансформации лежит в
основе периодичности вспышек массового размно-
жения стадных видов саранчовых. Теория фаз Ува-
рова дала толчок изучению не только тонких физи-
ологических механизмов фазового полифенизма,
но и экологических его предпосылок — совокуп-
ности условий среды, благоприятствующих грега-
ризации. Оказалось, что хотя многие виды стадных
саранчовых (особенно пустынная и перелётная) име-
ют огромные ареалы, ресурсы на протяжении этих
ареалов распределены неравномерно. Поэтому под-
ходящие обстановки для вспышек существуют да-
леко не везде, а лишь в определённых участках
ареалов, называемых «очагами грегаризации», в рус-
скоязычной традиции— «гнездилищами». У неко-
торых видов, таких как перелётная, красная
(Nomadacris septemfasciata (Audinet-Serville)) или
мароккская саранча, эти очаги достаточно стабиль-
ны, в то время как, например, у пустынной саранчи
они весьма изменчивы в пространственно-времен-
нум контексте и функционируют в зависимости от
сезона (т.е. весной — в одних регионах, летом — в
других, а зимой — в третьих). Когда при благопри-
ятных условиях в очагах накапливается большое
количество особей и кормовых ресурсов начинает
не хватать, могут произойти вылеты стай за преде-
лы гнездилища. Подобные вторжения — катастро-
фа для продовольственной безопасности целых ре-
гионов. Чтобы предотвратить такие чрезвычайные
ситуации, у специалистов по борьбе с саранчой
сформировалось понимание того, что раннее обна-
ружение и раннее реагирование на локальные подъё-
мы численности в очагах — наиболее эффективный
подход к управлению популяциями саранчовых. Та-
кой подход получил название превентивной страте-
гии борьбы и считается наиболее эффективным, эко-
номичным и безопасным для здоровья человека и
окружающей среды [Latchininsky et al., 2002].

Разработка концепции превентивной стратегии
борьбы с саранчой основывается на фазовой тео-
рии Уварова [Uvarov, 1937]. Если образование стад-
ной фазы (а значит, кулиг и стай) происходит из
одиночных популяций на ограниченных участках
(очагах), то целью борьбы является скорейшее об-
наружение таких участков, на которых создаются
благоприятные обстановки для трансформации фаз.
Данный подход позволяет существенно уменьшить
масштаб необходимого мониторинга, а значит, сни-
зить затраты времени и ресурсов. В качестве при-
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мера можно привести пустынную саранчу: вместо
того, чтобы обследовать 31 млн км2 (ареал инва-
зии) или 16 млн км2 (ареал рецессии), постоянный
мониторинг надо проводить в очагах, площадь ко-
торых составляет 250 тыс. км2 (0,8 % от площади
инвазии) [Sword et al., 2010]. Подобная стратегия
может использоваться и для других видов стадных
саранчовых, у которых изучены пространственно-
временные характеристики очагов вспышек. Основ-
ное внимание необходимо уделять мониторингу этих
очагов, и в случае обнаружения в них скоплений
саранчовых применять локальные истребительные
меры. Цель — «погасить возгорание» на раннем
этапе и не дать ему развиться в широкомасштабный
«пожар» [Latchininsky et al., 2002; Sergeev,
Latchininsky, 2022].

Понятно, что для того чтобы превентивная стра-
тегия была эффективной, необходимо качественно
улучшить систему мониторинга гнездилищ. В XXI в.
наряду с традиционными методами наземного мар-
шрутного визуального обследования всё шире вне-
дряются геоинформационные технологии, позволя-
ющие автоматизировать процесс сбора информации
в поле и её последующего анализа. Например, Про-
довольственной и сельскохозяйственной организа-
цией Объединённых Наций (ФАО) для пустынной
саранчи разработана система eLocust3, а для ма-
роккской, перелётной и итальянской саранчи —
Автоматизированная система сбора данных (ASDC).
Обе программы работают на планшетах и смартфо-
нах и позволяют собирать и передавать на централь-
ный сервер информацию по саранчовым с геолока-
ционной привязкой. Обязательным компонентом
информации, собираемой при обследованиях, явля-
ются данные по фазовой принадлежности личинок
и(или) имаго. Имея такие данные за ряд лет, можно
достаточно точно предсказать тренд динамики по-
пуляций саранчовых. Следующий этап — анализ ин-
формации и разработка прогноза, который создаёт-
ся на основе географических информационных
систем (ГИС), причём полевые данные объединя-
ются с различными слоями спутниковой, метеоро-
логической и картографической информации. Для
пространственно-временного прогнозирования пер-
спективны и современные возможности эколого-
географического моделирования распределения
видов [Kimathi et al., 2020; Popova et al., 2022].

Работает ли превентивная стратегия? Мировой
опыт показывает, что да, и благодаря ей удаётся
избежать значительного урона посевам и пастбищам
и предотвратить голод на подверженных нашестви-
ям саранчи территориях [Brader et al., 2006]. Соотно-
шение затрат и прибыли (cost/benefit) от крупномас-
штабных программ по борьбе с саранчой составляет
от 1 к 18 до 1 к 29 [Zhang et al., 2019]. Несмотря на
положительный опыт превентивной борьбы, риск са-
ранчовых нашествий по-прежнему велик, о чём сви-
детельствуют участившиеся в последние десятиле-
тия вспышки различных видов саранчовых, связанные
прежде всего с изменениями климата, а значит тре-

буется поддержание и совершенствование систем
мониторинга [Latchininsky, 2017].

В знак признания огромного вклада Б.П. Уваро-
ва в практику борьбы с саранчой Международное
ортоптерологическое общество (The Orthopterists’
Society) учредило международную премию сэра
Бориса Уварова в прикладной акридологии (Sir Boris
Uvarov Award in Applied Acridology), которая вру-
чается каждые три-четыре года. Её лауреатами ста-
ли Мохамед Абделлахи Улд Баба (Мавритания,
2005), Питер Спурджин (Австралия, 2009), Р. Нель-
сон Фостер (США, 2013), Дэвид Хантер (Австра-
лия, 2016), Лонг Жанг (Китай, 2019) и Фуркат Гап-
паров (Узбекистан, 2019).

Заключение
Анализ переписки, рукописей и ранних публика-

ций Б.П. Уварова позволяет говорить о том, что,
во-первых, интерес к соотношению линнеевских
Locusta mirgaroria и L. danica у него возник уже в
первый сезон саранчовых работ — в Ставропольс-
кой губернии в 1911 г., во-вторых, к 1915 г. сфор-
мировались представления о конспецифичности этих
двух таксонов и возникла общая идея фазовой тео-
рии, тогда же их планировалось опубликовать, но
последнее не было сделано по обстоятельствам
военного времени. В-третьих, первый год работы с
коллекциями Музея естественной истории в Лон-
доне (Natural History Museum), в том числе из тро-
пических регионов, позволил Уварову по-иному
взглянуть на разнообразие рода Locusta и значи-
тельно усовершенствовать ревизию этого рода.

Фазовая теория — крупнейшее открытие в акри-
дологии, стимулировавшее исследования в области
биологии, экологии и популяционной динамики са-
ранчовых на много лет вперёд. Вместе с тем иссле-
дования последних десятилетий выявили высокую
сложность взаимоотношений в системе «саранчо-
вое – среда обитания». Характер этой сложности
задаётся, по крайней мере, тремя основными ком-
понентами:

(1) Пространственно-временная неоднород-
ность, выражающаяся в первую очередь в том, что
каждый район, каждый участок не похож на другой.
Более того, состояние любого участка, включая
столь важные для жизни саранчовых показатели,
как уровни увлажнения и теплообеспеченности, осо-
бенности почв и растительного покрова, постоянно
меняется. Весьма специфична в каждом конкрет-
ном случае и деятельность человека.

(2) Эволюционно-экологические различия ви-
дов. Известно, что даже близкие виды не похожи
друг на друга. Эти различия могут проявляться очень
резко, но нередко прослеживаются только при тща-
тельном исследовании.

(3) Межпопуляционные различия связаны с ге-
нетическими особенностями и обычно менее за-
метны. Но принципиальные различия между попу-
ляциями регионального масштаба тех же пустынной
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и перелётной саранчи, известны давно. Здесь умес-
тно вспомнить слова Уварова [Uvarov, 1927, 1977]
о необходимости исследования динамики популя-
ций саранчовых в одиночной фазе, в период между
массовыми вспышками.

Очевидно, что дальнейшее развитие теории фаз
требует нового синтеза, основанного на комплекс-
ном изучении с использованием современных ме-
тодов, во-первых, характера фазовой изменчивости
на фоне многолетней динамики популяций у всех
стадных саранчовых, а также у представителей не-
стадных видов, у которых время от времени про-
слеживаются поведенческие и фенотипические при-
знаки грегаризации, во-вторых, познании
эколого-эволюционных закономерностей формиро-
вания фазовой изменчивости как возможных парал-
лелизмов и(или) конвергенций, а в-третьих, оценки
роли пространственной неоднородности среды в раз-
нообразии проявлений фазовой изменчивости и соб-
ственно фазовых переходов. В прикладном аспекте
по-прежнему принципиально важным остаётся воп-
рос о ведущих факторах, определяющих переход
их одного фазового состояния в другое.
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