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Закономерности эколого-географического распределения 
дальневосточной бескрылой кобылки 
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(Orthoptera: Acrididae: Melanoplinae)
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Резюме. Охарактеризован современный ареал дальневосточной бескрылой кобылки Prumna primnoa (Motschulsky, 
1846) по данным о ее известных местонахождениях. Сгенерированы модели эколого-географического распростране-
ния вида на основе подходов максимальной энтропии и эллипсоидальных многомерных экологических ниш и по на-
бору биоклиматических переменных. Модели (особенно максимальной энтропии) хорошо описывают современное 
распределение кобылки. Оценена значимость разных факторов для распространения вида. Сформулирована гипотеза 
о том, что в условиях глобального потепления благоприятные для дальневосточной бескрылой кобылки территории 
заметно сократятся. Потенциальная вредоносность P. primnoa в перспективе, возможно, будет проявляться только 
в агроландшафтах Нижнего Приамурья и Сахалина, тогда как общий тренд вероятных изменений – сокращение за-
селяемых местообитаний и, скорее всего, числа и численности локальных популяций – будет характерен для большей 
части ареала вида.
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Patterns of ecologo-geographic distribution of the grasshopper Prumna primnoa (Motschulsky, 1846) 
(Orthoptera: Acrididae: Melanoplinae)
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Abstract. Prumna primnoa (Motschulsky, 1846) is the species of the acridid subfamily Melanoplinae. The species is widely 
distributed across the temperate Asia and sometimes can damage different crops. The goals of this article are to characterize 
the actual distribution of the species, to generate species distribution models for the contemporary and future conditions 
and to estimate possible shifts in its distribution patterns. The modern range of the grasshopper P. primnoa is characterized 
by the data on its known localities. The species distribution models are generated on the basis of two approaches, namely 
the maximum entropy and the multidimensional ellipsoid envelope, and the set of bioclimatic variables. These models, 
especially the maximum entropy one, describe well the contemporary distribution of P. primnoa. The predictive contributions 
of bioclimatic variables and their significances were estimated. The hypothesis that as a result of global warming the areas of 
suitable conditions for the species will noticeably decline is proposed. In the future, the potential harmfulness of P. primnoa 
may be revealed in the agricultural landscapes of the Lower Amur region and Sakhalin Island, however, the general trend of 
possible shifts in the species distribution, namely decreasing of habitats, probably, number and abundance of local populations, 
may be evident for the main parts of the species range.
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Введение

Дальневосточная бескрылая кобылка Prumna 
primnoa (Motschulsky, 1846)  – представитель подсе-
мейства Melanoplinae, отличающегося от большинства 
остальных семейств и подсемейств Acridoidea свое-
образным распространением (с одной стороны – пре-
имущественно внетропическая Евразия, с другой  – 

Северная и Южная Америка) и хорошо выраженной у 
многих родов и видов редукцией крылового аппарата. 
Большая часть палеарктических видов подсемейства 
характеризуется очевидными приспособлениями к 
обитанию среди широколистного разнотравья либо на 
листьях деревьев и кустарников [Стебаев и др., 1984]. 
Соответственно, заселяют они преимущественно луга 
и лесные опушки [Sergeev, 1999, 2011]. Преобладание 



короткокрылых или даже бескрылых форм определяет 
высокое видовое богатство и эндемизм представителей 
данного подсемейства в наиболее благоприятных для 
него районах внетропической Евразии, таких как юг 
Европы, Кавказ и юг Дальнего Востока [Sergeev, 1998, 
1999]. Наряду с многочисленными видами с неболь-
шими ареалами подсемейство включает и несколько 
широко распространенных саранчовых, в том числе и 
потенциальных вредителей [Предтеченский и др., 1935; 
Мищенко, 1972]. Таковы бескрылая, или пешая бескры-
лая, и дальневосточная бескрылая кобылки (Podisma 
pedestris (Linnaeus, 1758) и Prumna primnoa). Оба 
вида характеризуются боковыми надкрыльями, хотя 
в некоторых популяциях P. pedestris встречается и ма-
кроптерная форма [Nadig, 1984; Lemonnier-Darcemont, 
Darcemont, 2014]. Ареал P. pedestris охватывает значи-
тельную часть Евразии – от Западной Европы до Цен-
тральной Якутии [Сергеев, Ванькова, 2003], тогда как 
P. primnoa расселен от Тувы до Сахалинской области и 
от Центральной Якутии до северо-востока Монголии и 
Китая [Сергеев, 1986; Стороженко, 1986; Sergeev et al., 
2019]. Это самый широко распространенный предста-
витель рода Prumna Motschulsky, 1859, объединяющего 
25 известных видов [Мищенко, 1974; Ito, 2015; Cigliano 
et al., 2024], ареалы большинства которых невелики и 
ограничены югом Дальнего Востока России, Северо-
Восточным Китаем, Корейским полуостровом и Япон-
скими островами [Sergeev, 1999, 2011]. 

Климатические изменения, особенно последних 
лет, а также трансформация местных экосистем могли 
и могут влиять на характер расселения саранчовых, в 
том числе и дальневосточной бескрылой кобылки, по-
тенциальная вредоносность которой в ходе потепления 
климата и сокращения площади лесов может возрасти. 
Задача исследования – выяснить закономерности эко-
лого-географического распределения Prumna primnoa 
по данным о точках нахождения вида, имеющимся 
оценкам его численности, современным и прогнозным 
биоклиматическим данным, построить модели его рас-
пространения и на основе сопоставления таких моде-
лей выявить основные тренды возможных смещений 
границ ареала и оптимальных для вида районов.

Материал и методы

Исходные данные о распространении P. primnoa в 
пределах ареала собраны в основном в 1977–2022 годах 
как в ходе качественных сборов, так и с помощью мето-

дов, позволяющих оценить численность саранчовых, в 
первую очередь количественных учетов на время стан-
дартным энтомологическим сачком в определенный 
промежуток времени с пересчетом на 1  час [Gause, 
1930; Сергеев, 1986; Sergeev, 2021]. Для каждой точки 
определялись географические координаты, абсолют-
ные высоты, описывалось состояние растительного 
покрова и почв. Проанализированы также материалы 
коллекционных фондов Зоологического института 
РАН (Санкт-Петербург, Россия), Федерального науч-
ного центра биоразнообразия наземной биоты Восточ-
ной Азии ДВО РАН (Владивосток, Россия), Института 
систематики и экологии животных  СО  РАН (Новоси-
бирск, Россия) и Новосибирского государственного 
университета (Новосибирск, Россия), а также доступ-
ные публикации. Для определения географических ко-
ординат точек учетов, проведенных до 2000  года, ис-
пользовали пакет Google Earth Pro 7.3.3 с уточнением 
при необходимости по доступным топографическим 
картам и последующей валидацией. Для построения 
моделей использованы данные по 124 точкам находок 
[Sergeev et al., 2024]. 

Эколого-географическое распространение ви-
дов моделировалось на основе двух разных подходов: 
максимальной энтропии (пакет MaxEnt  3.4.4) [Phillips 
et al., 2006; Morales et al., 2017] и эллипсоидальных 
многомерных экологических ниш (пакет «ellipsenm» в 
среде R) [Cobos et al., 2023]. В качестве параметров мо-
делей использованы данные по климатическим показа-
телям (19 так называемых стандартных биоклиматиче-
ских переменных) для 1970–2000 годов с разрешением 
30 угловых секунд [Fick, Hijmans, 2017]. Из них для по-
строения модели эллипсоида отобраны шесть некорре-
лирующих или очень слабо коррелирующих (в границах 
региона исследований) переменных, поскольку данный 
алгоритм чувствителен к зависимости параметров, а 
именно: среднегодовая температура, максимальная 
температура самого теплого месяца, минимальная 
температура самого холодного месяца, среднегодовая 
сумма осадков, осадки самого теплого квартала, осад-
ки самого холодного квартала. Пакет MaxEnt (3.4.4) от-
личается высоким уровнем стандартизации, довольно 
широкими возможностями пользовательских настроек 
и дружественным интерфейсом. Модели генерирова-
лись с кросс-валидацией (25  повторностей) и оцени-
вались с помощью теста на надежность (по площади 
под кривой отклика – АUC). Значимость переменных 
определялась по учтенной дисперсии и с помощью те-
ста складного ножа. Для прогнозных моделей распро-
странения вида использованы климатические оценки, 
рассчитанные по модели CNRM-ESM2-1 [Séférian et al., 
2019], и предсказание дальнейшего увеличения кон-
центрации парниковых газов в атмосфере по сценари-
ям изменения концентрации парниковых газов 2–4.5 
и  3–7.0 [Meinshausen et al., 2020]. Модель эллипсои-
дальной экологической ниши построена по средним 
значениям для 25 вариантов, при этом по расстоянию 
Махаланобиса оценивалось расстояние от центра эл-
липсоида (по  ковариационной матрице) после отбора 
99% значений. Базовая карта создана в равноугольной 
конической проекции Ламберта, а сами карты распро-
странения построены с помощью пакета QGIS 3.18.3.

Рис. 1. Распространение Prumna primnoa. 
Fig. 1. Distribution of Prumna primnoa.
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Особенности распространения и 
экологии вида

Дальневосточная бескрылая кобылка широко рас-
пространена на юге Дальнего Востока России: в Амур-
ской области [Лаптева, 2023], в южной части Хабаров-
ского края, в Приморском крае (кроме юга), на острове 
Сахалин (рис. 1). Указание для острова Кунашир [Ми-
щенко, 1974] нуждается в подтверждении. Как и в дру-
гих частях ареала, на юге Дальнего Востока P. primnoa 
обитает на лесных полянах и опушках [Стебаев и др., 
1988]. Кроме того, попадается под пологом разрежен-
ных дубняков и в зарослях кустарников (особенно 
Lespedeza  spp.), а также на открытых ксеротермных 
участках с присутствием кустарников и разнотравья. 
Обилие вида невелико, обычно от 1 до 8 экз./ч. Кроме 
того, кобылка также указана для северо-востока Мон-
голии [Чогсомжав, 1972; Mařan, Čejchan, 1974] и Китая 
[Bey-Bienko, 1929, 1930; Xia, 2006].

В западной части ареала дальневосточная бес-
крылая кобылка известна из Тувы (рис.  1), откуда 
впервые была указана Бережковым [1951] как Primnoa 
primnoides auct. Позже была установлена ошибочность 
этого определения [Сергеев, 1982] и было показано, 
что Prumna primnoa встречается локально, в основ-
ном на периферии степных котловин центральной и 
южной частей Тувы, где обитает на разнотравных лу-
гах и опушках, в том числе ельников [Сергеев, 1982; 
Sergeev et al., 2019]. Обилие вида здесь выше, на уровне 
10–36 экз./ч. Кобылка также найдена в Усинской кот-
ловине на самом юге Красноярского края, то есть со-
предельно с Тувой [Иванова, 1968]. Вид известен из 
Предбайкалья, обитает также в Забайкалье, причем его 
типовое местонахождение – окрестности Верхнеудин-
ска (сейчас Улан-Удэ) [Fischer de Waldheim, 1849; Ми-
щенко, 1974]. Довольно обычен в Восточном Забайка-
лье [Попов, 1964; Акулова, 2008], но встречается почти 
исключительно в лесной зоне, незначительно проникая 
в лесостепи. В Забайкалье кобылка заселяет луга, лес-
ные опушки, однако проникает и в горно-склоновые 

степи с кустарниками и разнотравьем ([Стороженко, 
1997], данные авторов). Обилие вида примерно на том 
же уровне, что и в Туве. В Якутии вид найден не только 
в ее южной части, но и немного севернее 62°N [Ермако-
ва, 2014]. Здесь он также обитает на лесных опушках и 
полянах, а численность его невелика. 

Модели распространения 

Модели распределения оптимальных для вида ме-
стообитаний, сгенерированные с помощью двух разных 
подходов (рис. 2, 3), очень похожи, однако уровни при-
годности заметно различаются: оценки, полученные в 
результате реализации алгоритма максимальной эн-
тропии, заметно выше рассчитанных для многомерно-

Рис. 2–3. Оценка пригодности местообитаний Prumna primnoa.
2 – по модели максимальной энтропии (все биоклиматические переменные для периода 1970–2000 годов; средние по пикселям по 25 повтор-

ностям с кросс-валидацией) для всех местонахождений; 3 – по модели эллипсоидной многомерной экологической ниши (шесть биоклиматических 
переменных для периода 1970–2000 годов; средние по пикселям по 25 повторностям) для всех местонахождений.

Figs 2–3. Predicted probabilities of suitable conditions for Prumna primnoa.
2 – according to the maximum entropy model (all bioclimatic variables for 1970–2000; point-wise means for 25 replicates with cross-validation) for all 

localities; 3 – according to the ellipsoid envelope model (six bioclimatic variables for 1970–2000; point-wise means for 25 replicates) for all localities.

Рис. 4. Тест складного ножа для модели распространения Prumna 
primnoa (все биоклиматические переменные для периода 1970–2000 го-
дов; 25 повторностей с кросс-валидацией) для всех местонахождений: 
a – без данной переменной; b – только с этой переменной; c – по всем 
переменным; bio1–bio19 – биоклиматические переменные (см. табл. 1).

Fig. 4. Jackknife test for the Prumna primnoa (Motschulsky) 
distribution model (all bioclimatic variables for 1970–2000; 25 replicates 
with cross-validation) for all localities: a – without a variable; b – with the 
only variable; c – with all variables; bio1–bio19 – bioclimatic variables (see 
Table 1).
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го эллипсоида. При этом уровень статистической под-
держки первой весьма высок (AUC = 0.952), а второй – 
заметно ниже (0.612 для 1000 итераций). Кроме того, на 
карте, построенной на основе первого подхода (рис. 2), 
хорошо видна обширная и находящаяся внутри извест-
ного ареала благоприятная для вида область на севере 
Внутренней Монголии (Китай), в основном вдоль за-
падного макросклона Большого Хингана. Интересны 
и два более или менее изолированных района с опти-
мальными для дальневосточной бескрылой кобылки 
условиями: это остров Хоккайдо и западный макро-
склон Среднего Урала (рис. 2), – но на Хоккайдо этот 
вид замещен близким Prumna fauriei (I. Bolívar, 1890), а 
участок на Урале скорее выглядит потенциально при-
годным для обитания вида. Заметные различия между 
моделями, построенными с помощью двух подходов, 
определяются как принципиальным несходством ал-
горитмов, лежащих в их основе, так и ограниченным 
набором переменных, использованных для генерации 
многомерного эллипсоида.

Моделирование распространения P.  primnoa поз-
воляет оценить значимость различных переменных. 
Как оценка их предсказательного вклада (табл. 1), так и 
метод складного ножа (рис. 4) в первую очередь выде-
ляют две из них, а именно осадки самого влажного ме-
сяца и самого теплого квартала, то есть осадки второй 
половины лета, что типично для региона, находящего-

ся в значительной степени под влияниям летних мус-
сонов. Заметно также влияние сезонных варьирований 
температуры, среднегодовой температуры, средней 
температуры самого засушливого квартала, а также 
минимальной температуры самого холодного месяца. 
Последний параметр может быть существенным в кон-
тинентальной части ареала вида, поскольку малоснеж-
ные зимы могут приводить к глубокому промерзанию 
почвы и гибели яйцекладок. Метод складного ножа 
позволяет добавить к числу основных факторов еще и 
осадки самого влажного квартала. 

Прогнозные модели для двух последовательных 
периодов и разных сценариев увеличения концентра-
ции парниковых газов в атмосфере (рис.  5–8) демон-
стрируют возможное значительное ухудшение условий 
существования вида в западной и особенно в южной 
части его современного ареала  ‒ от северо-востока 
Монголии и Забайкалья до Приморского края. Наи-
более благоприятные для вида районы, вероятно, сме-
стятся в Приохотье и Нижнее Приамурье, а также будут 
охватывать весь Сахалин. 

Таким образом, есть основания предполагать, что 
в условиях глобального потепления благоприятные 
для дальневосточной бескрылой кобылки территории 
заметно сократятся. Потенциальная вредоносность 
P. primnoa в перспективе, возможно, будет проявляться 
только в агроландшафтах Нижнего Приамурья и Саха-

Рис. 5–8. Прогнозируемые вероятности распределения подходящих условий для Prumna primnoa (модель максимальной энтропии, прогнозы 
биоклиматических переменных за 2021–2040 и 2041–2060 годы в соответствии с глобальной климатической моделью CNRM-ESM2-1 [Séférian et 
al., 2019]; средние по пикселям для 25 повторностей с кросс-валидацией, все местонахождения). 

5, 7 – 2021–2040 годы; 6, 8 – 2041–2060 годы; 5–6 – сценарий изменения концентрации парниковых газов в атмосфере 2–4.5, основанный на 
средних уровнях эмиссии парниковых газов; 7–8 – сценарий изменения концентрации парниковых газов в атмосфере 3–7.0, основанный на высо-
ких уровнях эмиссии парниковых газов [Meinshausen et al., 2020].

Figs 5–8. Predicted probabilities of suitable conditions for Prumna primnoa (Motschulsky) (maximum entropy model, forecasts of bioclimatic variables 
for 2021–2040 and 2041–2060 according the global climate model CNRM-ESM2-1 [Séférian et al., 2019]; point-wise mean for 25 replicates with cross-
validation, all localities). 

5, 7 – 2021–2040; 6, 8 – 2041–2060; 5–6 – the 2–4.5 Shared Socioeconomic Pathway based on intermediate greenhouse gas emissions; 7–8 – the 3–7.0 
Shared Socioeconomic Pathway based on high greenhouse gas emissions [Meinshausen et al., 2020].
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лина, тогда как общий тренд вероятных изменений  – 
сокращение заселяемых местообитаний и, скорее все-
го, числа и численности локальных популяций – будет 
характерен для большей части ареала вида.

Заключение

Анализ данных о распространении дальневосточ-
ной бескрылой кобылки Prumna primnoa подтвержда-
ет ее широкое распространение на востоке Палеаркти-
ки ‒ от Тувы до Сахалина и от Центральной Якутии до 
примерно 44°N. При этом ареал вида явно сужается с 
востока на запад. Модели распространения кобылки, 
очевидно, отличаются от таковых, сгенерированных 
для других прямокрылых, связанных преимуществен-

Таблица 1. Предсказательный вклад биоклиматических переменных. 
Table 1. Predictive contributions of bioclimatic variables.

Биоклиматическая переменная
Bioclimatic variable

Процентный вклад 
переменной

Percent contribution

Важность перестановки 
Permutation importance

bio1 Cреднегодовая температура 
Average annual temperature 7.1 20.2

bio2 Cредний суточный диапазон температур (помесячно)
Average daily temperature range (monthly) 3 1.1

bio3 Изотермичность 
Isothermality 0.1 0

bio4 Сезонное варьирование температуры 
Seasonal temperature variation 17.3 14.9

bio5 Максимальная температура самого теплого месяца 
Maximum temperature of the warmest month 0.5 1.9

bio6 Минимальная температура самого холодного месяца 
Minimum temperature of the coldest month 6.9 7.7

bio7 Абсолютная амплитуда температур 
Absolute temperature amplitude 4.5 0.6

bio8 Средняя температура самого влажного квартала 
Average temperature of the wettest quarter 3.2 5

bio9 Средняя температура самого засушливого квартала 
Average temperature of the driest quarter 8.6 7.3

bio10 Средняя температура самого теплого квартала 
Average temperature of the warmest quarter 4.4 10.8

bio11 Средняя температура самого холодного квартала 
Average temperature of the coldest quarter 1.8 0.6

bio12 Годовая сумма осадков
Annual precipitation 1.3 3.2

bio13 Осадки самого влажного месяца 
Precipitation of the wettest month 19 5.5

bio14 Осадки самого засушливого месяца 
Precipitation of the driest month 2.2 5.5

bio15 Сезонное варьирование осадков
Seasonal variation of precipitation 1.2 3.1

bio16 Осадки самого влажного квартала
Precipitation of the wettest quarter 1.2 10.4

bio17 Осадки самого засушливого квартала
Precipitation of the driest quarter 0 0

bio18 Осадки самого теплого квартала
Precipitation of the warmest quarter 16.3 2.2

bio19 Осадки самого холодного квартала
Precipitation of the coldest quarter 1.5 0

Примечание. Полужирным шрифтом выделены пять наиболее значимых переменных.
Note. The five most significant variables are highlighted in bold.

но с Дальним Востоком России, таких как Decticus 
nigrescens (Serg. Tarbinsky, 1930) [Sergeev et al., 2023] и 
Paracyphoderris erebeus Storozhenko, 1980 [Storozhenko 
et al., 2023], особенно для периодов 2021–2040 и 
2041–2060  годов, демонстрирующих в основном от-
носительную пространственную устойчивость опти-
мальных для этих видов районов. Прогнозируемое зна-
чительное сокращение благоприятных для P.  primnoa 
территорий не подтверждает гипотезу о вероятном на-
растании хозяйственного значения вида, актуальную, 
например, для чернополосой кобылки Oedaleus decorus 
(Germar, 1817) [Popova et al., 2022], а скорее свидетель-
ствует о возможном сокращении числа популяций и 
снижении численности дальневосточной бескрылой 
кобылки при глобальном потеплении.
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