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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 

АктУальность темы. ВЫявление биологического равноо6равия на 

организменном. nоnуляционном уровнях дают основу для 

устойчивости и адаnтивных возможностей организмов. 

nонимания 

Изучение 

адаnтивного nотенциаJiа и равнообравия некоторЬIХ водных насекоМЬIХ 

особенно важно nотому. что на равных стадиях развития они явля­

ются обитателями разНЬIХ экосистем. а nричинно-следственные связи 

между структурно-функциональными nараметрами этих систем мaJio 

исследованы. В этой связи актуально изучение кровосос~ кома­

ров (Dipteгa. Culicidae). личинки которых населяют водные эка­

системы. а взрос.пые насекомые. ВЫJlетая на сушу. сnособствуют 

расnределению вещества и энергии. Очень важно эnидемиологическое 

значение кровосос~ комаров для человека и животных. Наряду со 

многими факторами. учитываеМЬIМИ nри борьбе с ними. для nострое­

ния моделей nоnуляционных nроцессов необходимо уделять внимание 

и плотностно-зависимым реакциям комаров на равных стадиях их 

развития (Rogeгs. 1993; Dye. 1984; Расницын. 1985; Reeves е.а .• 
1990; Seгvice. 1993, 1994). 

Развитие многих сообществ животных и растений идет по nу­

ти оnтимизации плотности. Однако в современной литературе нет 

единого мнения о значении nлотностно-зависимых nроцессов в оnре­

делении разноооравия насекомых на личиночной и имагинальной ста­

дии. о связи этих явлений с их толерантностью к другим nриродным 

и антроnогенным факторам. В настоящее время назрела необходи­

мость изучения реакций на плотность и других адаnтаций комаров в 

сравнительно-видовом асnекте с учетом таксономического nоложения 

и экологического своеобразия видов (Шварц, 1980). Это актуально 
в связи с большой экологической nластичностью CUlicidae. nоявле­
нием среди них синантроnных и устойчивых к ядам форм и теориями. 

связывающими экологическую пластичность таксонов. освоение ими 

адаnтивных зон с неравномерностью темnов филогенеза разных 

структур и функций (Тахтаджян. 1966; Северцов. 1990). 
Цель работы. Изучение nлотностно-зависимых реакций кровосо­

с~ комаров, их соответствия другим биологическим характерис­

тикам таксанов в свете nроблем экологической пластичности. оцен­

ка экологического значения nроисходящих nри этом изменений. 

Задачи исследования: 1. Изучить реакции кровосос~ кома­
ров на nовышенную плотность на разных уровнях организации - от 

организменнога до биоценотического; 2. ОХарактеризовать влияние 
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плотности популяций комаров по_важнейmим биологическим парамет­

рам - темпу и синхронности развития. размерам и пропорциям тела 

и органов. выживаемости. продо.шките.nьности жизни. соотношению 

полов. устойчивости к ядам. изменчивости количественных и ка­

чественных морфологических. физиологических и поведенческик 

признаков на разных стадиях развития; 3. Сопоставить характер 

плотностно-зависимых реакций комаров с экологическими характе­

ристиками видов и родов; 4. Изучить взаимодействие личинок в 

конспецифичных и гетереспецифичных популяциях. выровненных и 

разнородных по возрастному составу; 5. Сравнить влияние nлотнос­

ти и ее химических комnонентов; 6~ Исследовать последействие nе­

ренаселенности nоселений личинок на важные характеристики взрос­

JlЬIХ комаров. 

НауЧНая новизна и теоретическое значение работы. ВЫявлен 

комnлекс физиологических. морфологических. поведенческих и nопу­

ляционных реакций кровосос~ комаров. вызываемых повышенной 

плотностью личиночного nоселения. которые проявляются на разных 

стадиях развития и придают качественное своеобразие данной попу­

ляции. Покавана связь этих реакций между собой,их аависимость от 

биологической неоднородности насекомых. участие экэомета6оЛИ'l'ОВ 

личинок во взаимоотношениях комаров одного и нескольких видов. 

Обнаружено. что значительное межтаксонное разнообразие реакций 

на плотность nроявляется у Culicidae в nаралле.nьной изменчивос­
ти. особенностях их межвидовой дифференциации у комаров Aedes, 
Culex и Anopheles. Ярко выраженная неравномерность темпов межви­

довой дифференциации реакций на плотность и другие биологических 

особенности видов рассмотрены в связи с вопросами экологической 

пластичности комаров и nроблемой nоддержания бисразнообразия их 

сообществ. 

Практическое значение диссертации состоит в возможности ис­

пользования ее результатов для решения некоторых воnросов техни­

ческой энтомологии; борьбы с кровососами; для выяснения nричин 

экологической пластичности разных видов комаров; для понимания 

nричин возникновения "остаточных популяций" личинок комаров при 

деларвации водоемов; для обоснования тактики nоиска индикаторных 

видов и индикаторных реакций для экологического мониторинга. 

Апробацмя. материалы диссертации доложены и представлены на 

Всесоюзной научной конференции зоологов педвузов "Современные 
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проблемы зоологии и совершенствование методики ее преподавания в 

вузе и школе (Пермь, 1976); вднх СССР (Москва, 1974, 1988; полу­

чены медали); V Всесоюзной конференции по экалогической физиоло­
гии, биохимии и морфологии (Фрунзе, 1977); молодежных конферен­
циях ИЭРиЖ УНЦ АН СССР (Свердловск, 1973, 1976, 1978, 1979, 
1980, 1981); совещании зоологов ОблСЭС (Свердловск, 1976, 1978); 
конференции по "Охране и рациона.пьному исnо.пьзованию nриродных 

ресурсов Урма" (Челябинск. 1978); Всесоюзном совещании "ЭКо.nо­
гические и морфологические основы систематики двукрылых насеко­

мых" (Воронеж, 1978); I I I Всесоюзном симnозиуме по nоведению 

бесnозвоночных животных (Борок, 1978); совещании гидробиологов 

Урма "Структура и функции водных биоценозов, их рациона.пьное 

исnо.пьзование и охрана на Урме" (Свердловск, 1979); отчетных 

сессиях зоологического отдела ИЭРиЖ УНЦ АН СССР (Свердловск, 

1973, 1974, 1979, 1980, 1981); II Всесоюзном совещании по фене­
тике nоnуляций (Москва, 1979); I I I Всесоюзной конференции "Коли­
чественные методы в экологии животных" (Ленинград, 1980); V Все­
союзном .nимнологическом совещании "Круговорот веществ и энергии 

в водоемах" (Иркутск, 1981); совещании "Фауна и экология насеко­
мых Урала" (Миасс, 1983); IV Всесоюзном совещании "Вид и его 
продуктивность в ареме" (Свердловск, 1984); IX съезде Всесоюз­
ного энтомологического общества (КИев, 1984); XVI I Международном 
конгрессе энтомологов (Гамбург, Германия, 1984); III Всесоюзном 
совещании по фенетике nоnуляций (Саратов, 1985); научно-nракти­
ческой конференции ИЭРиЖ УрО АН СССР и ОблСЭС (Свердловск, 

1985); IV Всесоюзном симnозиуме диnтерологов (Алма-Ата, 1986); 
научном собрании Ура.пьского отделения ВЭО (Свердловск, 1986); 
Всесоюзном совещании "Экология nоnуляций" (Новосибирск, 1988); 
совещании "Насекомые в биогеоценоэах Урма" (Свердловск, 1988); 
совещании "ЖИВотные южного Урма" (Оренбург. 1990); Международ­
ном симnозиуме "Проблемы токсикологии и nрикладной экологии 

(Пермь, 1991); совещании "Насекомые в естественных и антроnоген­
ных биогеоценозах Урала" (Пермь, 1992); VI Международном эколо­
гическом конгрессе (манчестер, Англия, 1994); а также на лабора­
торных семинарах ИНститута экологии растений и животных УрО РАН. 

Публикации. Материалы диссертации изложены в 52 nечатных 
работах. в том числе монографии "Экологический анмиз nеренасе­

ленности личинок кровососущих комаров" ( 1990) . 
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Структура и объем диссертации. Диссертация состоит ив вве­

дения; 5 г .nав. вак.пючения. выводов. при.nожения. Общий объем ру­

кописи ~s-Dcтp. • ив них текст -21'1 стр. • таблиц r7. рисунков 
т7. 8 списке испо.иьвованной литературы.,В"работ. иа которых26о 
на русском языке и 213 на иностранных. 

СОдЕРЖАНИЕ РАБОТЫ 

В рав.иичных климатических вонах у кровососvщпх комаров 

плотность личиночных популяций колеблется в вначите.иьных преде­

лах: от неско.иьких особей до десятков тысяч на квадратный метр 

водной поверхности (Aedes - от 8 до 50000; Culex - от о.з до 

100000; Anopheles - от 0,001 до 50000 экв/м2). При пересыхании 
водоемов п.иотность личинок Aedes может достигать 50 тыс.особей 

на кв.метр (По.иякова. 1966; Мвiге е.а .• 1979). д.ия Culex она 
максиМальна в искусственных и вагрявненных органическими вещест­

вами водоемах. Агрегация личинок. описанная у ряда видов крово­

сосущих комаров. может повысить плотность популяции до еще бо.иь­

mей ве.иичины (IПиnиЦЬIНа. 1949; Nауаг. Sauerman. 1970; Тамарина. 

1975; Hiгoshi. 1979). 
Плотности лабораторных личиночных ку.иьтур кровососущпх ко­

маров. которые бы.ии совданы равными исследователями. д.ия Aedes 
лежат в пределах 0,001-16,0 экв/м.и; CUlex - 0,01-10,0; Anophe­
les- 0,0002-4,2; CUliseta- 1.43-17,1; мansonia- 0,02-0,2; Wy­
eomyia - 0,2-0,8 экв/м.и. 

ГЛАВА1 

Мд ТЕРИАЛ И МЕТОдикА . 
Экспериментальные исс.иедования. поJiоженные в основу данной 

работы. проводили в 1972-92 гг на .иичинках кровососущих комаров. 
отловленных в водоемах в окрестностях г.Екатерин6урга (южная 

тайга Среднего Ура.иа). 

В .иаборатории личинок комаров содержали в стеклянных бан­

ках. Объем воды и ку.иьтура.иьных сред составлял 150-350 м.и в за­
висимости от условий опыта. п.иощадь водной поверхности - 5О 

кв.см. Испо.иьэова.ии отстойную водопроводную воду. Воду аэрирова­

ли. личинки равных видов комаров и даже равные особи одного вида 

рав.иичаются по способу nитания. .иичинки равных стадий поедают 

рав.иичную по равмерам пищу. Поэтому их корми.nи сухими растертыми 
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дафниями и цик.nопами, смесью сухого MOJioкa и дроJКЖей, вареными 

листьями оДуванчика. Корм дава.nи в избытке, чтобы иск.пючить кон­

куренцию за пищу. Опыты проводили при комнатной температуре и 

естественном освещении. Условия для всех вариантов одного опыта 

бы.пи равные. Ilnотности личиночных поселений в наших .:nабораторных 

экспериментах составляли 0,029-1,0 экз/мn. В пересчете на кв~­

ратный метр водной nоверхности они соответствуют nриродным (от 

1000 до 40000 экз/м2 ) и лежат в диаnазоне личиночных nлотностей, 
наибОJiее часто встреч~ся в лабораторных опытах других иссле­

дователей. Куколок, nоявивmихся в ходе развития комаров, nереса­

живали в банки с чистой водой. Имаго отлав.nивали с nомощью экс­

гаустера и.пи стеклянной nробиркой. 

В работе исnользовали наиболее расnространенный nокаватель 

роста комаров - изменение их веса. ЛИЧИНок и куколок перед взве­

mиванием подсушивали на фильтрова.nьной бумаге. Взвешивание nро­

водили на торсионных весах (ВТ до 20 мг). Комаров измеряли с nо­
мощью окуляр-микрометра бивокуляра МВС. О сроках развития насе­

комых судили no времени nоявления куколок и имаго. 
ВЛИяние плотности изуча.nи на одновидовых nоселениях Aedes 

doгsalis Мg., Ae.communis Deg., Ae.flavescens Mull., Ае.саtарг 
hylla Dyar, Culex p1p1ens pip1ens L., Cx.p.molestus Foгsk. Ис-

4 

nольвовали смеси видов ив nриродных водоемов: 1) Aedes doгsalis, 
Ae.cataphylla и Ae.leucomelas Мg.; 2) Ae.communis и Ae.flaves­
cens; 3) Ae.doгsalis и Culex pipiens. КОJIИЧественные и качест­

венные nризнаки крыльев рассмотрели у комаров Ae.doгsalis. Оце­

нили билатеральную асимметрию nризнаков крыла. 

Экалого-физиологические эксnерименты nровели на комарах Ае. 

doгsalis и cx.p.pipiens. Потребление кислорода личинками оnреде­
ляли с nомощью nOJiяpoгpal)a. Изучали фотокивез личинок, нырок 

опасности .пичинок и куколок, реакцию личинок на хлорофос, имаго 

на эфир. личинок и куколок брали из лабораторных культур и nри­

родных водоемов с разной личиночной плотностью. При изучении ре­

акции бегства и дыхания комаров помеща.пи по одному в мерные ци­

линдры с водой (50 мn, высота стОJlба 13 см). В течение 5 минут 
их сnугивали с поверхности, заставляя нырять. ИНтерва.nы между 

нырками измеряли с nомощью секундомера. В опытах с инсектицидом 

исnользовали 80% хлорофос. Применя.nи растворы яда концентрацией 

0,2; 0,4; 0,8 мг АДВ/л, nредварительно оnреде.nив LDso и концент-
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рации, nри которых выяВJIЯется разнородность комаров по времени 

их отравления (Некрасова, 1978). 
влияние личиночной nлотности на имаго рассмотрели на 

CX.p.pipiens и Ae.flavescens. Имаго содержали в марлевых садках 

(20х20х20 см). nодкармливая раствором сахара. Ежедневно отмеча.nи 

число nогибших насекомых. 

Влияние возрастного состава на рост, развитие и выживае­

мость личинок изучали на комарах CX.p.pipiens и CX.p.molestus. 
Д.nя эксnеримента от6ира.nи .пичинок I и I I I стадий. В OIIЪITax 6ьшо 

пять вариантов: 1 вк.пюча.п культуры из пяти личинок I стадии и 

пяти личинок III стадии, 2 и 3 - из десяти и nяти личинок только 

I стадии. 4 и 5 - иэ десяти и пяти личинок I I I стадии. II.nотность 

nоселений культур составляла 0,03 и 0,07 экз/м.n. 
В серии экспериментов изучали действие культура.пьных сред с 

nродуктами жизнедеятельности личинок на рост, развитие и выжива­

емость комаров как своего, так и чужого вида. Среды с метаболи­

тами nолучали, выращивая личинок 11 I - IV стадий при плотности 
0,5-1 экэ/м.n ("вода скоnлений") и 0,05 экэ/мл (среда иэ-nод не­

эагущенных поселений). Когда большинство личинок окукливалось, 

среды nроnуска.пи.череэ бумажные фильтры. Затем в них nомещали 

личинок-реципиентов начала I I стадии. Д.nя сохранения растворен­

ных в культуральных средах биологически активных веществ, имити­

рования ими действия нативных культуральных сред в эксnериментах 

исnользовали их лиофилиэат. Сухой остаток культура.пьных сред по­

лучили на лабораторном лиофилиэаторе Е-960. Донорами 6ьши .пичин­

ки Ae.leucomelas, рециnиентами- личинки Cx.p.pipiens. 
В 38 эксnериментах выnолнено 1500 повторностей, около 30 

000 взвешиваний и nромеров насекомых. Бы.nо nроана.nиэировано бо­

лее 5О раэличных nараметров. детали методики nриведены в соот­

ветствующих разделах диссертации, условия экспериментов - в таб­

.пице nриложении. 

При обработке полученных данных по.nьэовались биометрически­

ми методами. Применяли критерии Стьюдента, Фишера, Х2 , S-метод 
Шеффе, критерий знаков, использовали корреляционный, регрессион­

ный, дисперсионный, кластерВЬIЙ, автокорреляционный анализы, один 

из методов фенетического анализа. 
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ГЛАВА 2 
МОРФОФИЗИОJЮГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ КРОВОСОСУЩИХ K(JdAPOB 

ИЗ ПЕРЕНАСЕЛЕННЫХ ЭКСПЕРИМЕНТАJIЬНЫХ ПОПУЛЯЦИй 

2. 1. РОСТ И РАЗВИТИЕ 
в поселениях повышенной плотности (0,14 и 0,29 экз./мл) 

рост и развитие личинок Ae.doгsalis, Ae.cammunis и Cx.p.pipiens 
заметно отличаnись от контрольных (0,029 экэ./м.л). личинки, ку­

колки и вэроСJIЫе насекомые имели меньший средний вес; Основное 

число куколок появилась ПOЭ.Jite. Процесс окукливания и выплода 

имаго продОJDКаJiся дольше , чем при малой плотности. Начало окук­
ливания и вылета комаров иэ перенаселенных культур почти не за­

поздало. При сравнении веса куколок, появившихся в разное время, 

оказалось, что сначала окукливались быстро развивавшиеся мелкие 

личинки комаров. Особенно четко это проявилось в культурах боль­

шой плотности. Однако вместе с крупными личинками одними из пос­

ледних окукливались и мелкие, у которых рост и развитие были эв­

держаны. Важно отметить увеличенную разнородность темпов разви­

тия насекомых в условиях повышенной плотности, а также устойчи­

вость темпов развития некоторых особей к средовым условиям. 

Сравнение опытов на личинках Aedes и CUlex показало видовые 
особенности роста и развития. Ae.communis развивалея быстрей, 

чем два других вида. При этом перенаселенность сказалась у него 

в большей мере на изменении веса тела, чем на скорости преимаги­

нального развития. У Ae.doгsalis наоборот: сильней задерживалось 

развитие, чем изменился вес насекомых. СИНхронизация окукливания 

большинства комаров Ae.doгsalis сочеталась с повышенной вариа­

бельностью темпов преимагинального развития. Комщ:)ы этого вида 

реагировали на плотность гораздо сильнее. чем Сх. р. pipiens. 
Ряд эффектов плотности объясняют выделением в среду продук­

тов жизнедеятельности (экзометаболитов). У Ae.doгsalis культу­

ральная среда из-под популяЦИЙ высокой плотности задерживала 

рост и развитие. Среды из-под культур большой и малой плотности 

по-разному влияли на рост,развитие и выживаемость комаров, что 

позволяет говорить о качественном различии в действии таких 

сред. 

По реакциям на культуральвые среды мы ВЪIЯВИЛИ и видовые 

различия комаров Ae.doгsalis и Cx.p.pipiens. Оба сложных фактора 
- повышенная плотность и экзометаболиты - почти одинаково снижа­

ли вес, сдерживали развитие Ае. doгsalis, растягивали вылет · и 
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увеличивали смертность. На Cx.p.pipiens высокая nлотность влияла 
иначе. чем экзометаболиты: не влияя на вес личинок. уменьшала 

вес куколок и имаго. экзомета6олиты содействовали росту личинок. 

не сказываясь на весе куколок и самцов имаго. Оба фактора сдви­

гали сроки рвавития Ae.dorsalis самое большее на 6 дней. у 

Cx.p.pipiens высокая nлотность сдвигала сроки рвавития на 3-4 
дня. а культуральвые среды - на 1-2 дня. 

2. 2. ЭКОЛОГО-ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ 
Чтобы более равносторонне охарактеризовать биологические 

особенности комаров. выращенных в условиях равной плотности. 

провели эколого-физиологические опыты по действию света. испуга, 

хлорофоса. эфира и других факторов на насекомых равных стадий 

раавития. Наряду с непосредственным изучением дыхания личинок 

полярографическим методом, эти опыты позволили судить о состоя­

нии центрального и периферических звеньев нервной системы кома­

ров и косвенно судить о наnряженности дыхательного обмена (Бек­

лемишев. 1944; Кузнецов. 1953; Гар, 1974; Пономаренко и др .• 
1975; ТЫщенко. 1986; Флеров. 1989; Duhrkopf, Benny, 1990). 

личинки Ae.doгsalis из поселений большой nлотности быстро 

уходили со светлой половины на темную половину чашки Петри. ли­

чинки CX.pipiens тоже предпочитали находиться на затемненной по­
ловине чашки. Однако у них не на6Людалось зависимости избегания 

света от условий выр~ания. ЛИЧИНКИ Aedes сильнее сильнее реа­
гировали на свет. чем Culex. 

Среди реакций личинок комаров на равные рвадражении встре­

чаются "реакция бегства" или нырок. При первом погружении личин­

ки Ae.doгsalis из поселений малой плотности находились под водой 

в 2,5 рааа дольше, чем при большой (83 и 32 с соответственно). 
При последующих нырках их длительность постепенно уменьшалась. У 

личинок из загущенных популяций длительность нырков увеличива­

лась от первого к третьему. а потом мало менялась. 

Определение потребления кислорода с помощрю поляраграфа по­

казало, что у личинок Ae,doгsalis уровень дыхания был выше в ус­

ловиях большой nлотности. чем при малой (1,25 мг/г.час и 1.0 
мг/г.час соответственно); у Cx.p.pipiens. наоборот. ниже (1,25 
мг/г.час и 1,65 мг/г.час). 

У куколок из поселений с большей плотностью проявилась тен­

денция увеличения длительности нырка (у самцов и самок Ae.doгsa-
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lis, самок Cx.p.pipiens ). 
Для изучения nериодической структуры процессов, оnределяю­

щих д.nитеJIЬность нырков куко.пки, рассчитапи значения автокорре­

ляционных функций по длительностям последовательных нырков. 

Связь между длительностями смежных нырков была отрицательной 

(-0,201 у Ae.doгsalis, -0,345 у Cx.p.pipiens). Условия содержа­
ния .nичинок повлияли на nериодичность автокорреляционной функ­

ции. У куколок Ae.doгsalis ив поселений бОJIЬшой плотности период 

колебаний функций был равен двум шагам. Несмотря на почти одина­

ковую среднюю длительность нырков (21,6 с при ма.nой плотности и 

19,6 с при бОJIЬшой), у куколок ив поселений ма.nой плотности пе­

риод и амплитуда колебаний автокорреляционной функции бы.nи вдвое 

бOJIЬme. ПохОJКе повлияли условия выращивания личинок и на авто­

корреляционную структуру процесса у куколок Cx.p.pipiens. 
Изменение структуры биохимических nроцессов, обеспечивающих 

газообмен личинки, изменение nериодической структуры процессов, 

оnреде~ длительность нырков у куколок. свидетельствуют о 

том, что при повышенно~ плотности содержания изменениям подвер­

гаются достаточно глубокие физиологические процессы насекомого. 

Чтобы выяснить влияет ли плотность попу.nядмй на физиологи­

ческие процессы, идущие в центральной и перифермческой нервной 

системе, nровели опыты с хлорофосом, действующим на синаптичес­

ком уровне. В опытах на Ae.doгsalis и Cx.p.pipiens личинки ив 
плотных куJIЬтур гибли быстрей. Более устойчивы были личинки ив 

поселений ма.nой плотности. Как у Ae.doгsalis, так и у Cx.pipiens 
"вода скоплений" ускоряла действие хлорофоса, что указывает на 

синергивм этих двух факторов. личинки Ae.doгsalis оказаnись бо­

лее чувствитеJIЬны к хлорофосу. Они нача.nи гибнуть гораздо рань­

ше: на отравление 50% комаров этого вида nотребовалОсь почти 

вдвое меньше времени (7,7-9 ч), чем д.nя Cx.pipiens (18,1-18,8 
ч). 

Опыт с эфиром nоставили для того, чтобы выяснить ведет ли 

nеренаселенность личинок к изменениям нейрофивиологических функ­

ций комаров на стадии имаго. Быстрее вnадали в нарков самцы и 

самки Ae.doгsalis и самцы Cx.p.pipiens ив вагущенных nоселений. 
Это не объясняется тем, что комары ив поселений боJIЬшей плотнос­

ти бы.nи ме.nьче, так как nрямая зависимость между весом имаго и 

временем наступления эфирного наркоза отсутствовала. Различия по 
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устойчивости к наркотическим средствам указывают на важные физи­

ологические изменения имаго nосле выращивания личинок nри боль­

шей nлотности. 

2. 3. МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ 
Оравмерах комаров судят как по весу, так и линейным харак­

теристикам - по д.пине крьша, хоботка, д.пине различных отделов 

конечностей. Размеры кры.nа и других частей тела комаров связаны 

с nлодовитостью, продоткительностью жизни (Мвгkiуа, Sakurai, 
1975; Воловина, 1977 а, б; 8аqаг е. а., 1980; Абдуллаев и др., 
1983; Haгamis, 1983; МOrky, 1984; Nasci, 1986; Renshaw е.а., 
1994). 

Измельчание Ae.dorsalis в результате повышенной nлотности 

экспериментальных поселений личинок соnровождалось уменьшением 

хоботка, крыльев. Крылья стали короче и уже на 4-6%. Соотношение 

между средней nлощsдью крыла и средним весом комаров увеличилось 

на 2,8-3,8%, что более выгодно для разлета комаров. Д.пина кры.nа 

сильнее связана с длиной вершинных (дистальных) жилок, чем сере­

динных. Плотность личиночных культур достоверно уменьшила эту 

связь длины крыла с размерами жилок rз и mz у самцов, а у самок 

отмечена лишь тенденция к ее ослаблению. У самцов и самок из 

nлотных культур левые крылья были шире правых, а у самцов, кроме 

того, и уже. 

В зависимости от nлотности личиночных культур у самцов и 

самок Ae.dorsalis nроисходили разнонаправленные изменения морфо­
логических корреляций. Изменения зависимостей между частями тела 

имаго, как и билатеральная асимметрия кры.nьев, указывает на то, 

что nлотность поселений может влиять на стабильность развития 

комаров. 

Морфологические изменения имаго, вызванные nлотностью, мо­

гут сказываться на биологическом разнообразии комаров, проот­

ранетвенной неоднородности популяции, характере nереноса комара­

ми веществ, вынесенных из водных экосистем, контактах между nо­

пуляциями и эпидемиологической опасности комаров. 

'9. 2. 4. ВЛИЯНИЕ .ЛИЧИНОtffiОЙ ПЛОТНОСТИ НА ПРОДОЛЖИТЕЛЬНОСТЬ 
ЖИЗНИ ИМАГО 

В опытах на Ae.flavescens и Cx.p.pipiens в садках оnредели-
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.nи продОJDitИте.пьность жизни имаго, появивmихся из .пичиночных по­

селений разной плотности (0,05, 0,5, 1,0 экз./мл). 
По обобщенным данным по всем садкам у самцов и у самок 

Ae.flavescens из поселений бо.пьшой плотности наблюдалась тенден­
ция уве.nичения д.nите.пьности их жизни (14,0 и 27,3 суток по срав­
нению с 12,7 и 24,8 сутками для имаго ив поселений маnой nлот­
ности) . Подробный ана.nиа данных по дням их вьm.nода покааа.n неод­
ноэначную картину зависимости жизни взрос.пых комаров от ПJiотнос­

ти .nичинок. У Ae.flavescens ив ПJiотных поселений обнаружена пря­
мая зависимость между продолжите.пьностью жиэни имаго и временем 

преимагинального развития комаров (r=0,758 для самцов и r=0,898 
для самок) • при ма.nой nлотности ее не наблюдаnось (соответствен­

но r=0,367 и r=-0,093). Найдена отрицате.пьная зависимость между 

весом куколок Ае. flavescens и продОJDitИте.пьностью жиэни имаго. 
выmедmих иэ них. Неаависимо от личиночной nлотности самки 

Ae.flavescens жили в садках до.пьmе. чем самцы. 
Несмотря на повышенную гибе.пь личинок комаров Cx.p.pipiens, 

задержку их развития. имаго Cx.p.pipiens из плотных ку.пьтур об­
ладали бо.пьmей продОJDitИте.пьностью жизни, чем комары из поселений 

меньшей плотности. 

В главе 2 диссертации покааано, что nовыmенная nлотность 

nоселений личинок уменьшает размеры имаго Ae.dorsalis, Ae.cammu­
nis, cx.p.pipiens. В этих же условиях у комаров Ае. aegypti и 
Ае. alЬopictus была снижена nлодовитость (Moore, Fisher, 1969; 
Bentley, Day, 1989), улучшились летные возможности (Wada, 1965; 
Мori, 1979), а у комаров Ае. taeniorhynchus уменьшилась доля са­
мок, сnособных к автогенному развитию (Nayar. 1969; Nayar. Sa­
uennan, 1969). У комаров An. quadrimaculatus ив n.потных nоселений 
nродолжите.пьность жизни имаго ста.nа меньше (Terzian, sthaler. 
1949), а у Ae.flavescens и Cx.p.pipiens- бо.пьше, чем в контро­

ле. Таким образом. плотность nоселений .пичинок характерным для 

вида образом влияет на важные биологические свойства имаго. 

ГЛАВА3 

ВЛИЯНИЕ IlЛОТНОСТИ НА дЕМОГРАФИЧЕСКИЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ 

КРОВОСОСУЩИХ КОМАРОВ 

3.1. ВЫЖИВАЕМОСТЬ 
один из ярких покавателей действия nлотности - изменение 
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выживаемости. В эксnериментальных nопуляциях Ae.dorsalis плот­
ностью 0,14 и 0,29 экв./мл смертность личинок Qыла в 2-3 раза 

(60 и 79,9%), а куколок- в 2,5-2,6 раза (13,1 и 13,7%) выше. 

чем в ку.nьтурах малой п.nотности (29% и 5,3%). 
Анализ динамики смертности личинок и куколок Ae.doгsalis в 

культурах nовцщенной плотности nоказал следующее: если исходное 

число личинок в варианте 2 Qыno 50. а в третьем - 100 экземnля­
ров, то черев б дней их осталось в среднем 41,3 и 59,4 экв.на 

сосуд. Среднее число куколок окаэаnось равным 23,4 и 23,8 экз .• 
а имаго - 20. о и 20. 1 экз. на сосуд. В QQoиx тиnах ку.nьтур число 

особей уменьшилось почти до одинаковой величины, несмотря на из­

менения роста и развития комаров и на различия этих nокавателей 

ме:ж;цу 2 и 3 вариантами. Условия среды ограничивают выживаемость. 
рост и развитие до оnределенного nредела -"оптимума" для данного 

тиnа культур с данНЬIМИ объемом воды. темnературным, световым и 

nищевым режимом. В итоге вылетает nримерно одинаковое число има­

го. Такие явления, известные и для An. messeae (Олифан и др .• 
1934) и An. sachaгovi (Захарова и др., 1990). можно считать nро­
явлением "закона nостоянства конечного урожая". обнаруженного 

экологами растений (Кiга et al., 1953). 
Как и у Ae.doгsalis. смертность комаров Ae.co11111unis была 

прямо проnорциона.nьна плотности nоnуляций (г=О,98). Коэффициент 

корреляции ме:ж;цу смертностью и nлотностью у cx.p.pipiens соста­
вил 0,53. У этих симnатрических видов комаров реакции личинок на 
nовышенную nлотность неодинаковы, а связи между реакциями зави­

сят от уровня п.nотности. 

В оnытах на двух разных видах кровососущих комаров (Ае. doг­

salis, Cx.p.pipiens) выявили. что ку.nьтура.nьная среда из-nод nо­
nуляций высокой плотности отрицате.nьно влияет на выживаемость 

насекомых. Среды ив-nод личиночных поселений большой и малой 

плотности no-разному влияли на :выживаемость. 
3.2. СООТНОШЕНИЕ ПОЛОВ 
Из загущенных культур (0,14 и 0,29 экз./мл) личинок Ae.doг­

salis взрослых самок вылетело в 1,7 и 2,3 раза больше. чем сам­

цо:в. Соотношение самцов и самок имаго Ае. c011111unis при малой 
nлотности (0,029 экз./мл) было близко 1:1. В плотных культурах 

Ae.communis половая структура неско.nько менялась как в nо.nьзу 

самок, так и в nо.nьзу самцов. соотношение самцов и самок среди 
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имаго комаров Cx.p.pipiens окаэа.nось бJIИзко 1:1. 
Из культура.nьных сред с nродуктами жизнедеятельности личи­

нок nоивилось больше самок Ae.dorsalis. У Сх.р. pipiens в куль­
туральных средах также npeoo.naдa.nи самки, nричем в "воде скоn.пе­

ний" их бwю в два раза больше, чем самцов. В чистой воде мы 

наблюдали обратное ив.пение: здесь выn.поди.пось в 1,47 раза больше 
самцов. Сравнение этих результатов с данными других авторов nо­

каэа.nо, что выеокав n.потность личиночных nоnу.пиций может вызвать 

уве.пичение дОJIИ самок или самцов, и.пи не изменить соотношения 

no.noв. 

3. 3. Ва3РАСТНАЯ НЕОДНОРОДНОСТЬ ЛИЧИНОК КОМАРОВ 
Возрастной состав nриродных nоnуляций личинок комаров до­

вольно изменчив из-за неравномерного отрождении из яиц, индиви­

дуальной изменчивости темnов развития. Неодинаковые смертность 

комаров в разные nериоды их nреимагинального развитии и nродол­

жительность развитии раз.nичных стадий - это другие nричины из­

менчивости возрастного состава nоnуJIЯции. Чтобы nроверить воз­

можное nрисnособительное значение возрастной разнородности, мы 

изучали рост, развитие и выживаемость комаров в nосе.пениях nовы­

шенной n.потности, сформированных из JIИЧИНок разного возраста. 

В оnыте на Cx.p.molestus nрисутствие личинок старшего воз­

раста сдержива.nо рост м.падших сильнее, чем повышенная n.потность. 

созданная личинками одного только МJiадшего возраста. Присутствие 

старших личинок почти не вJIИя.nо на скорость развитии м.nадmих, а 

пос.педних, в свою очередь, - на развитие старших. Следовательно, 

у комаров этого nодвида n.потность в.nияет на развитие JIИЧИНОК 

г.павным Образом в однородных по возрасту посе.пениях. Особенность 

Cx.p.pipiens проявилась в том, что nрисутствие м.nадmих JIИЧИНОК 

в.пияло на рост старших, хотя это ВJIИяние бЫJiо слабее, чем ВJIИЯ­

ние личинок более поздних стадий на младших. 

ЛИЧИНки Cx.pipiens разного возраста подвергаются в nлотных 

nопу.пициях воздействию раз.nичных внешних условий, то есть разным 

силам отбора (Peters, 1981; Оуе, 1982). Поэтому опредеJIЯемая 

разными механизмами и завися~ от плотности дифференциация ко­

маров по возрасту, наряду с разной смертностью в разных возрас­

тах, согласно nредставлениям С. С. Шварца (1980), до.nжна сказы­

ваться на биологической специфике поnуляций с разным возрастным 

составом. на усnешности и темnах приспосооления животных данного 
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вида к меняющпмся условиям среды. 

3. 4. ИЗМЕНЧИВОСТЬ КОЛИЧЕСТВЕННЫХ И КАЧЕСТВЕННЫХ ПРИЗНАКОВ 
ЛИЧинок Ae.doгsalis ив вагущенных куJIЬтур отличали CSOJIЬmиe 

коэффициенты вариации веса тела (Cv около 40%). Изменчивость ве­

са комаров на стадии кyКOJIIOI в куJIЬтурах малой и высокой ПJiот­

ности бЫJiа почти сходной (Cv 15-16%). Подобное явление на6JIЮда­

лось и у комаров Ae.cornmunis, Cx.p.pipiens. Проявизrась тенденция 

снижения вариа6еJIЬности куколок этих видов с повышением плотнос­

ти. 

Под взrиянием плотности личинок сократизrись хоботок, длина и 

ширина крЫJiа, жи.nки крЫJiа имаго Ae.doгsalis. Несмотря на умень­

шение величин приэнаков, у некоторых nонизилась их изменчивость. 

Она увеличизrась лишь у двух поперечных nромерев и тоJIЬко у самок 

(ширина крЫJiа и жи.пка rncu). 
Заметной индивидуаJIЬной изменчивости по девяти изученным 

качественным nризнакам были nодвержены средняя и вершинная части 

крыла Ae.doгsalis. ТОJIЬКО у самок nлотность nовлияла на встреча­

емость 7-го и 8-го nризнаков С расnоложение углов радиаJIЬного и 

медиального секторов по отношению друг друга и перпендикузrяру, 

построенному к жилке Г4+s). В перенаселенных культурах частота 

признака 7 бЫJiа вдвое меньше (10,4% nротив 27,6% при малой ПJiот~ 
НОС'l'И) • а встречаемость бOJiee расnространенного признака 8 -
CSOJIЬшe. 

3. 5. СООТНОШЕНИЕ ИЗМЕНЧИВОСТИ МОРФОЛОГИЧЕСКИХ 
И ФИЗИОЛОГИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ 

Сопоставляя изменчивость признаков и направленность ее из­

менений, мы рассчитывали обнаружить связь между функциональными 

системами комаров. участвующиuи в реакциях на плотность. 

На комарах Aedes изучали, в какой мере процесс отравления 

личинок хлорофосом связан с их морфологической изменчивостью, 

которая. в свою очередь. зависит от условий развития. Комары, 

погибmие в равное время, были морфо.погически раэJlИЧНЪI. Казалось 

бы, что мелкие комары дОJDКВЪ\ погибнуть раньше. чем крупные. од­

нако не на6JIЮДалось такой прямой зависимости между сроками гибе­

ли комаро:j3 и размерами их тела. Судя по размерам гОJiовы и груди. 

у комаров, выращенных при повышенвой ПJiотности, в растворах яда 

происходит nоследоватеJIЬная, волнообразная гибель групп зrичинок, 

морфологически раэJIИЧ~ся друг от друга. ЭКстремумы графиков, 
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отражающих время гибе.nи таких групп. совпада.пи для равных проме­

ров насекомого и равных вариантов опыта. Это доказывает реаnь­

ность груnп и биологическую неоднородность выборок АИЧИНок кома­

ров. 

Ивучая соотношение изменчивости морфологических и физиоnо­

гических признаков комаров на разных стадиях развития. мы ис­

ПОJIЬзовали резуJIЬтаты экспериментов на Ae.dorsalis. в уСJiовиях 

повышенной плотности достоверно увеЛИЧИJiаеь изменчивость трех 

морфологических и двух физиологических признаков: длитеJIЬности 

нырка самок куКОJiок. сроков ги6е.nи АИЧИНОК от хлорофоса. веса 

личинок, ширины крша самок. Кроме того. уменьmи.nась изменчи­

вость пяти морфологических и двух физиоnогических признаков: 

длитеJIЬности нырка JIИЧинок. сроков наступления эфирного наркоза 

у самцов имаго, веса куКОJiок и самок имаго. длины хоботка самок. 

д.nины и ширины крша самцов. Вариа6еJIЬность физиОJiогических 

приэваков комаров. в отличие от бОJIЬmинства морфологических. в 

основном является бОJIЬmой (коэффициенты вариации бOJIЬme 20 %). 
На стадии JIИЧИНКИ у комаров мы на6.пюда.пи однозначные изме­

нения в вариа6еJIЬности веса тела и нырка опасности под вJIИянием 

повышенной плотности. У имаго самцов происходи.nи однонаправлен­

ные сдвиги в изменчивости ДJIИНЫ, ширины крыла и времени наступ­

ления эфирного наркоза. у самок имаго - веса тела и дJIИНы хобот­

ка. Можно думать. что знаки сдвигов в изменчивости этих призна­

ков совпа.пи не СJiучайно. а в основе этого явления лежит врожден­

ная гетерогенность фенатипических адаптаций. 

ГЛАВА 4 
МЕЖВИДОВЫЕ ЮАИМОдЕйСТВИЯ ЛИЧИНОК КОМАРОВ 

В ПОСЕЛЕНИЯХ РАЗНОЙ ПЛОТНОСТИ 
В одном водоеме часто встречаются JIИЧИВКИ кровососу~ ко­

маров разных видов. Распространение тех и.nи иных подвидов Anop­
heles, разных видов Aedes связывают с JIИЧИНочной конкуренцией 
(Беклемишев, 1944; Новиков и др .• 1983; Russell, 1986; HornЬy, 

Орр, 1994). Зависимость оои.nия JIИЧИНОК Ае. hexodontus от ПJIОТНОС­
ти Ae.comrnunis выражена в nриродных популяциях лесотундры Таймы­
ра (Куnрияmкин, 1992). В лабораторных опытах установлено. что 

при некоторых сочетаниях видов JIИЧИНКИ хорошо развиваются даже 

nри общей высокой плотности ~Мас.nов, 1955; Juliano, 1989). при 



- 18 -

других личинки одного вида вытесняют личинок Другого (Wilton, 
1968; Peteгs е.а .• 1973; Мohsen, Al-Saady, 1995). В большинстве 
случаев смертность личинок одного или обоих видов в смешанной 

культуре увеJIИЧИВаJiась. а развитие комаров задерживаJiось (MacDo­
nald, 1956; Lowrie, 1973; Fisher е.а .• 1990). 

4. 1. ВЛИЯНИЕ ruютности в СМЕШАННЫХ ПОСЕ'JIЕНИЯХ 
ПРоведено три опыта со смешанными nоселениями личинок кома­

ров. В nервый опыт были взяты .nичинки трех видов рода Aedes: 
Ae.dorsalis Ae.cataphylla и· Ae.leucomelas в соотношении 

87:11:2%. Во второй оnыт взяли личинок Ae.dorsalis и Cx.p.pipi­
ens. в третий - Ae.communis и Ae.flavescens. 

В nервом опыте реакции комаров на nлотность были nодобны 

реакциям в nоселениях одного Ae.dorsalis. В смесях личинок 

Ae.communis и Ae.flavescens nовышенная nлотность увеличила 

смертность главным образом nервого вида. В смесях личинок 

Ae.dorsalis и Cx.p.pipiens. несмотря на nовышенную nлотность,вы­
живаемость была выше. т.е. nроисходило как бы разбавление одного 

вида другим. 

4.2. ВЛИЯНИЕ КУЛЬТУРАЛЬНОЙ СРЕдЫ КОМАРОВ AEDES 
НА ЛИЧИНОК CULEX 

Были исnытаны культуральвые среды из-nод личинок рода Aedes 
на личинок рода Culex. ОказаJiось, что цельные и разведенные сре­

ды из nоселений большой nлотности и среды от культур меньшей 

nлотности обладают равным действием. Однако в обоих опытах ско­

рость развития комаров Cx.p.molestus и Cx.p.pipiens в средах от 
nлотных nоселений личинок другого рода (Ae.dorsalis и Ae.ve­
xans) была больше контрольной. Так же развивались Cx.p.pipiens и 
в средах от менее nлотных культур личинок Ae.vexans. СМертность 

комаров здесь была невелика. ВЫсокая выживаемость Ha6JIIOдaJiacь у 

Cx.p.molestus и в среде из-nод везагущенных культур (81,7%). Ко­

мары Cx.p.pipiens росли лучше в среде из-nод nлотных культур Ае. 
vexans. чем в других средах. 

В некоторых оnытах был вариант с чистой водой (отстойной 

водоnроводной). CX.p.pipiens в такой воде раввивались медленнее. 
а куколки и имаго оказались мельче. чем в остальных средах. Рост 

личинок Cx.p.pipiens в чистой воде и культуральных средах личи­

нок Ae.vexans рав.nичаJiся меньше, но и в этом случае развитие ли-
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чинок в чистой воде шло медленнее. Наиболее замедленное развитие 

в чистой воде на6J1Юдаnось у Cx.p.molestus. хотя росли личинки 

здесь лучше. чем в культуральных средах чужого вида (Ae.doгsa­

lis). все эти стороны действия культуральных сред- nримеры того 

важного ередавого значения. которым могут Qбладать экаометаболи­

ты своего и чужого видов . 
Результаты опытов по действию экзомета6олитов на личинок 

своего и чужого видов кровосос~ комаров позволяют считать. 

что их влияние на развитие более видаспецифично. чем на выживае­

мость комаров. 

ГЛАВА 5 
РАЗНООБРАЗИЕ РЕАКЦИЙ НА IlЛОТНОСТЬ РАЗНЫХ 

ВИДОВ КРОВОСОСУЩИХ КОМАРОВ 

Межвидовая изменчивость плотностных реакций комаров nредс­

тавляет значительный интерес. так как благодаря ей можно оценить 

одну ив форм адаптационного разнообразия видов - компонентов 

водных экосистем. а также масштабы. направления и соnряженность 

дифференциации этих реакций внутри таксанов в связи с адаптация­

ми комаров к другим факторам среды. 

Свои данные сопоставили с данными других исследователей в 

диапазоне плотности до О. 3 экз/м.n (для некоторых видов - до 1 
экэ/м.n). а nри выявлении nороговой плотности. начиная с которой 

ее эксnериментальное увеличение полностью компенсирует смерт­

ность. - до 3 экэ/м.n. сОпоставили данные о реакциях на плотность 
Ю видов и видовых форм CUlicidae. 

В указанном диапазоне плотности nреимагинальная выживае­
мость комаров Culex была меньше контрольной в среднем в 1.3 ра­
за. Aedes- в 3.1. Anopheles- в 251 раз. Кратностью задержек 

преимагина.иьного развития эти роды различались меньше ( 1. 22. 
1.35 и 1.43 соответственно). Такой же была последовательность 

родов комаров по величине морфологической реакции на плотность -
кратности уменьшения веса насекомых- (1.18, 1.4 и 1.95). Сред­
няя оnтимальная nлотность в том же ряду изменялась неваканомерно 

(О. 34, О. 37 и о. 28 экэ/м.n). а nорог компенсации снижа.nся (2.85, 
1.45 и 0.75 экэ/мл). Межвидовая изменчивость по большинству ре­

акций была меньше у CUlex. больше - у Anopheles. однако по опти­

мальной nлотности. nорогу компенсации и кратности задержки раз-
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вития изменчивее других были комары Aedes. 
Два явления - си.nъная межвидовая изменчивость. от.nичающаяся 

у комаров разных родов, и napa.n.ne.nьнaя изменчивость nризнаков 

бы.nи nричиной того, что средние ве.пичины реакций раз.nича.nись 

.nиmь на уровне тенденций. Ряды пара.nле.nьной изменчивости комаров 

трех родов бы.nи хорошо заметны по .любой из б характеристик реак­

ций: знаку и кратности вызванных п.nотностью изменений выживае­

мости. сроков преимагина.nьного развития, веса комаров, соотноше­

ния по.nов, оnтима.nьной n.nотности и nорагу компенсации. В каждом 

из трех родов выде.nя.nись виды. слабо, умеренно и си.nьно реагиру­

ющих на n.nотность. Ранг вида по одной реакции на n.nотность не 

совпадал с рангом, определенным по другой. Состав групп видов, 

выделенных по отде.nьным n.nотностным реакциям и.nи их сочетаниям, 

не совпадал. Одинаковые сочетания реакций наб.nюдались у комаров 

из равных родов. Виды комаров, .личинки которых обита.nи вместе в 

водоемах Белоруссии и.nи Сибири (по данным Трухан, пахо.nкина, 

1984; Кухарчук, 1981), по сочетаниям реакций на п.nотность поnа­
дали в равные группы. Различия между комарами Anopheles чаще 

nроявля.nись по изменениям выживаемости. задержке развития и ве­

личине оптима.nьной n.nотности. СХодство между комарами Culex наб­
людалось по кратности задержки развития. а раэ.nичия - по сдвига­

ми смертности, величине оптима.nьной п.nотности. порагу компенса­

ции. Комары Aedes походили друг на друга кратностью задержки 

развития и порогом компенсации, а раа.nичались- порогами компен­

сации, сдвигами вЬDКИВаемости и сроков развития. Таким образом, 

три рода Culicidae различаются комп.nексами реакций на nовышенную 
nлотность. уровнем и направлением их межвидовой дифференциации. 

Наряду с napa.n.ne.nьнoй изменчивостью реакций на плотность у кома­

ров равных родовс заметна неравномерность темпов их эво.nюционных 

преобразований. которая проявляется в масштабах и несогласован­

ности их межвидовой дифференциации. 

Реэу.nьтаты изучения корреляций тоже не позво.nяют говорить 

оо единстве совокупности реакций комаров на повьппенную n.nот­

ность. Наряду с некоторыми тенденциями (морфологическая реакция 

комаров соответствует задержке преимагина.nьного развития. опти­

ма.nьная п.nотность - порагу компенсации), связи между видовыми 

реакциями на nлотность оказались незначите.nьными. 

Несогласованность реакций на nлотность хорошо заметна и nри 
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изучении их внутривидовой изменчивости. По результатам опытов на 

Ae.doгsalis и CX.p.pipiens (главы 2 и 3) при каждом уровне плот­

ности по 10 новторностям изучили связь между реакциями. в подс­

четах использовали не кратность изменений, а конкретные значения 

выживаемости, веса комаров, длительности развития. Среднее время 

развития личинок у Ae.doгsalis при плотности 0.029 и 0.14 экз/мл 
отрицательно коррелировало с весом личинок (г от - 0.67 до 
-0.92; р < 0.05), и лишь при плотности 0.29 экз/мл было связано 
с выживаемостью личинок и весом самцов имаго (г= о. 601 и о. 603) . 
ИНЫми были связи между реакциями у Cx.p.pipiens. При малой плот­
ности со временем развития 6ыл отрицательно связан вес личинок, 

при средней и большой плотности проявились четкие Ср < 0.05) от­
рицательные связи с весом куколок, самцов и самок имаго, преима­

гинальной выживаемостью комаров. 

Разн~структур~ связей между плотностными реакциями у этих 

двух видов, как и неравномерность межвидовой дифференциации ре­

акций у 30 видов, можно объяснить неоднородностью, многоуровне­

востью реакций комаров на плотность и тем, что, наряду с истин­

ными адаптациями (и преадаптациями) • под которыми подразумевает­
ся благоприятный исход. вовлечены и неспецифические реакции, по­

добные стрессовым, а также реакции разных (физиологического и 

популяционного) уровней. Особенности реакций комаров разных ро­

дов, групn видов- обитателей временных (Wy.srnithii, C.Ьeгgгothi, 

Ae.aegypti ) и постоянных водных экасистем (Anopheles) nозволяют 
думать, что выраженность, изменчивость и '~оnряженность реакций 

отражает этапы и наnравления исторического развития CUlicidae. 
Для предварительного отбора характеристик комаров, связан­

ных с реакциями на плотность, nровели 14 серий кластерного ана­
лиза. Для них исnользовали данные о географическом распростране­

нии видов комаров в Голарктике, Сибири, на Евроnейском Севере (в 

каждом случае по 6-11 nризнаков для 14 видов комаров), о местах 

выплода комаров на Севере или в СИбири (тиn водоемов, темnера­

турные и гидрохимические условия развития яиц и личинок) , о ха­

рактеристиках имаго (продОJDitИтельность лета, в.nаголюбивость, 

число гонатрофических циклов, обилие и др. ) . Окавалось, что ви­
ды, умеренно и сильно уменьшающие выживаемость под действием 

nлотности, чаще различались между собой типом водоемов, где оби­

тают личинки, их гидрохимическими характеристиками. Сильно реа-
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гирующие на nлотность виды больше походили друг на друга по тем­

пературным уСJiовиям развития яиц и .nичинок, нежели виды. преима­

гина.nьная выживаемость которых менялась CJI&iee. 
Изучение связей между ре~ми на nлотность и другими эко­

лого-физихогическими характеристиками видов nомогло найти нес­

колько интересных тенденций. При nереходе от стенога.nинной к 

средней (по диапазону минера.nизации водоемов) и эврига.nинной 

групnе комаров выживаемость их .nичинок в уСJiовиях n.noтнblx ку.nь­

тур nадает резче (в 1.62 , 2.13 и 204.5 раза соответственно), а 
межвидовая изменчивость реакции нарастает. Чем бо.nьше бы.nи пре­

де.пы рН, выдерживаемые личинками, тем меньше бы.nа оnтима.nьная 

nлотность эксперимента.nьных ку.nьтур, тем си.nьнее п.nотность за­

держива.nа развитие и увеличива.nа смертность личинок. Верхняя и 

нижняя температуры, nреде.nьиые д.nя развития личинок. а также оn­

тима.nьная д.nя вида темnература по.nожите.nьно коррелирова.nа с 

кратностью уменьшения веса комаров (г от О. 77 до О. 79, хотя ста­

тистически из-за небольшага чиСJiа видов (5-6) связи бы.nи незна­
чимы. Нижний темnературный предел бы.n отрицате.nьно связан с 

кратностью изменений ВЬIЖИВаемооти (г= - 0.49 д.nя 9 видов). Кома­

ры, .nичинки которых обитают в постоянных и временных водоемах 

ихи только в nостоянных водоемах, гораздо си.nьнее. чем во вре­

менных, снижают под действием nлотности nреимагина.nьную выживае­

мость (в 4.6 • в 335 и 1.7 раза соответственно; р < 0.05). Из­

менчивость реакций у обитателей временных водоемов бы.nа меньше. 

При расnределении видов на две группы no n.nодовитости (до 150, 
150-350 и более яиц в к.nадке) значимых раз.nичий между комарами 

по сдвигам в выживаемости не оказа.nось. Замечена лишь тенденция: 

комары бо.nее плодовитых видов в среднем си.nьнее уменьшают выжи­

ваемость при повышенной плотности и отстают в развитии. ПOCJie 

расnределения видов по д.nите.nьности nреимагина.nьного развития 

при оптима.nьной темnературе на три группы (7-10, 10-15 суток. 22 
дня) выясвихось. что комары nервой групnы почти в 1. 5 раза си.nь­
нее ме.nьча.nи в п.nотных ку.nьтурах, чем комары, средние no скорос­
ти развития (кратности изменения веса- 1.625 и 1.16; р =0.01). 

Реакции на nлотность и сочетания реакций не соответствуют 

систематическому по.nожению комаров. Например, виды в подроде 

steganyia (Ае. aegypti. Ае. alЬopictus) различа.nись no реакциям 
бо.nьше, чем виды разных подродов (те же виды и Ае. c011111unis, Ае. 
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caspius из nодрода Ochleгotatus). ВИды ив nодрода Ochleгotatus 

весьNа рав.пичаnись реакцияNИ на n.nотность. Морфологически и эко­

логически nрИNИТИВНЬIЙ (Мвс.nов, 1967) вид Culiseta Ьergrothi не 
выде.nя.nся в ряду иэNенчивости n.nотностных реакций Culicidae. 
Рав.nичия комаров на дендрограмt.tах, построенных по цитогенетичес­

ким данным (Воловина, 1980). не соответствовали их реакциm.t на 

n.nотность. Наnример, особенностяNИ хромосом Ае. cantans от.nичал­
ся от Ае. communis и Ae.dorsalis, а реакцияNИ на nлотности среди 
этих видов выде.nя.nся Ае. dorsalis. 

Ряд соответствий, найденных на межвидовом уровне между ре­

акциями на nлотность и отдеJIЬНЪJМИ nрисnосоолениями (к nределам 

рН, температурным условиям водоемов. а у такой nары видов, как 

An.messeae и An.sacharovi - к СОJiености) обсуждается в этой г.nа­

ве как воэмОЖНЬiе nримеры "n.nаты за адаnтацию" (С.nоним, 1979). а 
свявь nлотностных реакций на внутривидовом уровне- как nример 

феномена "селфинга" (Лекявичус, 1986), nри котором стратегии, 

nреследуемые отдельНЫNИ структурами, входят в конфликт одна с 

другой. Отсутствие корреляций между n.nотностными реакциями и 

комплексными бИологическими характеристиками комаров, отсутствие 

nрямой свяви между плотностными реакциЯNи и эколого-климатичес­

кой пластичностью видов. соnряженной у малярийных комаров с ин­

версионным поJIИМорфивмом хромосом (Стегний, 1991), укавывает на 

то, что яВJiения типы "n.nаты эа адаnтацию" и.nи "селфинга" ярче 

проявляются у Culicidae на уровне частных адаnтаций - к солоно­

ватым водам и широкому nределу рН, более nростым по составу со­

обществам или ста!SИJIЬНЫМ экосистемам. Совокуnность реакций на 

nлотность можно рассматривать и как набор nрисnособлений, помо­

гающих комарам, не ограничиваясь nределами реаливаванных ниш. 

максимально исnоJIЬзовать фундамента.nьНЬiе ниши своих видов. Исто­

рия сообществ и nроблемы, которые nриходится решать в них кома­

рам, накладывают отnечаток на адаnтивное равнообравие видов, 

слагающих соообщества. в том числе и на равнообравие реакций на 

плотность населения. Даже при сравнении Ю видов комаров по ре­

акциям на nлотность, на другие факторы среды. по хромосомным и 

иными характеристикам ярко прояв.nяется неравномерность масшта­

бов, наnравлений и. nо-видимому. скоростей эвОJIЮционных nреобра­

зований всех этих систем nризнаков в семействе Culicidae. Эти 

явления соответствуют nредставлениям о мозаичной эволюции и 
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принцилу гетеробатмин (de Веег, 1954; Тахтаджян. 1966; Воронцов. 
1967. 1980). Явление гетеробатмин обоснованно связывают с уров­

нем эКО.Jiогической П.Jiастичности. позвО.JIЯЮщей такссну освоить но­

вую адаптивную зону (Тахтаджян. 1966; Северцов. 1990). С незави­
симостью фИ.Jiогенеза групп признаков стоит связать 6О.JIЬшую эколо­

гическую пластичность комаров. сложность 6орь6ы с ними и появле­

ние новых синантропных форм. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

ПЛотностные реакции комаров 6Ы.JIИ изучены в двух аспектах. в 

nервом случае изучали разнообразие и глу6ину изменений комаров. 

вызванных жизнью личинок в условиях nовышенной П.Jiотности. связь 

между реакциями и их экологическое значение. Во втором случае 
интересовало межтаксонное разноо6разие nлотностных реакций CU11-
c1dae. связь их межвидовой дифференциацией с другими эКО.Jiого-фи­

зиологическими адаптациями. таксономической принадлежиостью и 

иными свойствами комаров. 

При соnоставлении резу.JIЬтатов опытов. проведеиных нами с 

данными других исследователей ·(всего 60.Jiee 30 видов и видовых 

форм комаров). установИ.JIИ. что в диапазоне nриродных П.Jiотностей 

эффект высокой nлотности затрагивает несКО.JIЬко уровней - от ге­

нетико-физиО.Jiогического до nоnуляционного и ценотического. У ко­

маров nроисходят изменения в состоянии синаптической nередачи. 

окислите.JIЬном обмене. 

нести жизни имаго. 

смертность. 

выживаемости. nлодовитости, nродо.JIЖИТе.JIЬ­

дифференциальная и недифференцированная 

CИ.Jia и направление эффектов П.Jiотности зависят от физиО.Jiоги­

ческой и морфологической неоднородности и возраста личинок, ви­

довой и nодвидовой nринадлежности. реакций на другие фаКторы 

среды (например. температуру воды). Связь реакций на П.Jiотность 

(задержки развития - уменьшения выживаемости и размеров комаров) 

зависит от вида и величины_. созданной в эксперименте П.Jiотности. 

Реакции комаров на экэометабО.JIИты личинок во многом не совnадают 

с реакциями на плотность. Это объясняется тем. что в эффект 

ПЛОТНОСТИ ВОВ.JiеЧеНЫ реакции разНОГО уровня ( фИЭИО.JIОГИЧеСКОГО, 
популяЦионного) и разной стеnени сnеЦИФИчности в отношении С.JIОЖ­
ного ф8кт6ра. Ряд факторов. В.JIИЯЮЩИХ на личинок (nовышенная 
nлотность. xO.Jioд). судя по кривым выживания. nочти одинаково из-
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меняют nродОJJЖИте.пьность жизни имаго в садках. В nрироде пищевая 

конкуренция личинок, действие хищников, ветра, КОJiебаний темnе­

ратуры воды, микро- и а.nьгоф.nоры nланктона и бентоса, инсоляция 

и ГидРОхимические ус.nовия действуют как синергентно, так и анта­

гонистично nлотности (Гоженко и Титова, 1982; Service, 1973; 
Carpenter, 1983; Stiling, 1988). 

Обсуждается небо.пьшое сходство между реакциями CUlicidae на 
nлотность и фазовой изменчивостью саранчовых и чеmуекрЫJIЫХ. На­

ряду с регуляцией взаимоотношений JIИЧИНок в сообществах, одной 

из главных ролей nлотностных реакций можно считать nоддержание 

.nока.пьного своеобразия, nространственной разнокачественности nо­

nу.nяции. В этом могут участвовать сдвиги темnов развития, синх­

ронности вшета, nродо.nжите.пьности жизни имаго. nотери nлодови­

тости из-за уменьшения размеров, изменения в ВЬDКИВаемости ("ран­

них" и nоздних", самцов, самок, склонных к автогении и других), 

изменения nроnорций и ЖИJIКОвания крЫJIЬев, nоведения комаров на­

ряду с тем, что n.nотность бывает nовышена в одних и тех же водо­

емах. Дальность и равномерность nереноса комарами веществ из 

водных экосистем, контакты между nоnу.nяциями, их эnидемиОJiоги­

чес~ оnасность стоит считать зависящими от nлотности. 
Дифf)еренциация nлотностных реакций, nо-видимому, m.na сход­

ными nутями КОJIИЧественных и качественных изменений в фИJiогенезе 

CUlicidae. В родах комаров обнаруживаются груnnы слабо, средне и 

си.пьно реагирующих видов. Это выражается как в nаралле.пьной из­

менчивости реакций Aedes, Culex и Anopheles, так и в том, что на 

nлотность могут одинаково реагировать комары из разных nодродов, 

родов и цитогенетических групn, как порознь, так и совместно 

обитающие в водоемах. 

С другой стороны, хорошо заметна разная межвидовая дифферен­

циация комаров по реакциям на n.nотность и другие факторы среды 

(рН, темnературные и гидрохимические ус.nовия развития JIИЧИНок, 

временные ИJIИ постоянные водоемы). чаще всего отрицате.пьные, эти 

связи указывают на относите.пьную независимость адаnтаций, а для 

таких видовых комnлексов, как An. maculipennis и Cx.pipiens, на 
то, что на уровне частных адаnтаций (к рН, темnературам, гидро­

химическому режиму ИJIИ стаби.пьности водоема) заметнее яВJiения 

наnодобие "цены адаnтации" и "се.nфинга". неже.nи на уровне широ­

ких адаnтаций, наnример, эКОJiого-КJIИМатической пластичности, 



- 26 -

свивавной у малярийных комаров с инверсионным полимерфивмом ~­
носюм 
~. Неравномерность эво.пюции этих · реакций и.nи даже одних 

только реакций на плотность являgтся причиной того. что картина 

отбора в популяциях и видах комаров. многие ив которых прояв.nяют 

Черты К-стратегов. гораада сложнее. чем обычно принимаемая сово­
купность г- и К-отбора. Отражая этапы и направления историческо­

го раввития Culicidae, неравномерность фи.nогенева групп призна­

ков (адаптаций к плотности и другим факторам, комплексов видовых 

экологических особенностей личинок и имаго, строения их хромосом 

и др.) стоит считать одной ив причин. опредеJIЯЮщих большую эко­

логическую пластичность этих насекомых. Несовпадение плотностНых 

реакций у совместно обитающих видов. равная ивменчивость их во 

временных и постоянных экосистемах, отсутствие свяви между плот­

ностью и числом видов в природных водоемах укавывает на значение 

адаптационного равнообравия в сосуществовании комаров. 

выводы 

1. Повышенная плотность экспериментальных популяций JIИЧИнок 
CUlicidae. затрагивая деятеJIЬность многих функциональных систем. 

вывывает комплекс реакций. который свидетельствует о качествен­

ном своеооравии данной популяции комаров. В диапавоне природных 

плотностей она вJIИЯет на рост и темпы преимагинального раввития. 

окисJIИТельный обмен. состояние синаптической передачи. устойчи­

вость к наркотическим средствам. Поведенческие ивменения видны в 

реакциях личинок и куКОJiок на свет и опасность. поведении имаго 

при нападении на жертву и откладывании яиц. Морфологические про­

являются в раемерах личинок. куколок и имаго, равмерах и пропор­

циях частей тела (сифона, хоботка, крЫJIЬев. конечностей) , запа­
сах энергетических веществ. Популяционные ивменения ваметны по 

выживаемости~ изменчивости, соотношению полов. 

2. свивъ реакций (сроки раевития - выживаемость. равмеры 

комаров) неодинакова у видов и при равной плотности в си.nу того. 

что плотность воВJiекает реакции равного уровня (физиологическо­

го. попу.пяционного), равной специфичности в отношении действую­

щего фактора. ВЫявлен синергивм действия эквометаболитов личинок 

Ae.doгsalis, Cx.p.pipiens с инсектицидами. Повышенная плотность 
и холод однонаправленно наменяют выживаемость имаго в садках. 

ЭкэометабОJiиты личинок далеко не пОJiностью имитируют действие 
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плотности. а nри межвидовом взаимодействии комаров влияют асим­

метрично и неоднозначно. 

Плотностные реакции CUlicidae обладают меньшей оnределен­

ностью. чем фазовая изменчивость саранчовых и чешуекрЬIЛЬIХ. На 

нее больше nоходит изменения комаров. вызываемые кратковременной 

nеренаселенностью. 

3. Сила и наnравленность эффекта nлотности зависят от воз­

раста личинок, принадлежности к внутрипопуляционным груnnам 

("ранним". "nоздним"). Плотность и яды (хлорофос) выяВJIЯЮт физи­

ологическую и морфологическую неоднородность личинок даже после 

выравнивания их по возрасту. Неоднородность комаров, nроявляемая 

nлотностью. является nолем nриложении разных сил отбора. 

4. Изменения темпов развития. вылета и nродОJDКИтельности 

жизни имаго, наряду с nотерей плодовитости (иэ-за nотерь в ве­

се). изменениями nоведения имаго снижают их реnродуктивный успех 

и могут вести к локальным сдвигам состава nопуляции. Изменения 

выживаемости, изменчивости. соотношения полов. nропорций и жил­

кования крыльев, биотоnячеекие особенности nлотности и плотност­

ных реакций, привлечение имаго экзометаболитами личинок - все 

это должно влиять на локальное своеобразие преетранетвенную 

разнокачественность. общую приспособленность популяции. Даль­

ность и равномерность переноса комарами веществ из водных эка­

систем. контакты между nопуляциями. их эпидемиологическую опас­

ность стоит рассматривать зависящими от nлотности. 

5. В оnытах на смесях личинок разных видов одного рода об­

наружили сильную асимметрию в видовой конкуренции. Чужие экзоме­

таболиты влияют на выживаемость и рост личинок неоднозначно. 

Межвидовое напряжение у личинок CUlicidae оказалось не более 

значительным, чем во внутривидовых отношениях. В оnытах на сме­

сях видов или_одном виде обнаружили действие "закона постоянства 

конечного урожая". В отличие от других насекомых эфемерных эка­

систем, где им свойственна небольтая смертность. у некоторых ви­

дов комаров даже в умеренном диапазоне плотностей преимагиналь­

ная смертность полностью компенсирует ее дальнейшее увеличение. 

однако в цел~ у комаров из временных водоемов выживаемость 

меньше зависит от плотности. а реакция на нее более однородна. 

б. Для семейства Culicidae характерно значительное межтак­
сонное разнообразие nлотностных реакций, однако ни одна из них 
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(кратность изменений выживаемости, веса, сроков развития, сдвиг 

соотношения полов. оптимальная плотность и "nорог комnенсации" 

смертностью) не связаны с морфологической или хромосомной измен­

чивостью, коМIIJiексами видовых nризнаков личинок и имаго. У 30 
видов и ~идовых форм они не соответствуют систематическому nОJiо­

жению комаров. Виды ив одного nодрода различаются бOJIЬme, чем ив 

разных nодродов. 

Три рода (Culex. Aedes и Anopheles) несдинаковы по величине 
и наnравлениям межвидовой дифференциации реакций на nлотность. 

Это и различия в реакциях видов, обитаю~ во временных и nосто­

янных водоемах, nозволяет nредnоложить, что в них отражены этаnы 

и наnравления исторического развития Culicidae. 
7. По 6 изученным реакциям на повышенную nлотность у Culi­

cidae вnервые обнаружена параллельная изменчивость. Имея в осно­
ве, вероятно, гомологическую изменчивость и отражая общие тен­

денции в эволюции адаnтаций и функций, она затушевывает своеоб­

разие nлотностных реакций комаров ив разных родов. 

Наряду с ней ярко выражена неравномерность темnов межвидо­

вой дифференциации разных реакций Culicidae на nлотность. Груnnы 
видов, выделенные по отдельным реакциям или их сочетаниям, не 

совпадают, не соответствуют nодродовой и родовой принадлежности 

комаров и совместному обитанию их в nриродных водоемах. 

Применение к 30 видам Culicidae характерных nризнаков г- и 

К-отбора (реакций на nлотность, типов кривых выживания, плодови­

тости, скорости развития личинок, nринадлежности к биоценозам в 

разных стадиях сукцессии) дает неодновначные ревультаты, ряд ви­

дов наnомин~т К-стратегов. 

8. При сравнении пар и групп видов комаров вnервые обнару­

жены соответствия между реакциями на nлотность и некоторые эко­

логические факторы (nределы рН, оптима.nьные и nредельные темnе­

ратуры развития личинок, гидрохимические характеристики водое­

мов. Преобладание отрицате.nьных свявей между реакциями можно 

рассматривать не как nрояв.nение "nерекрестных адаnтаций", а как 

примеры "цены адаnтации", относительной невависимости адаnтаций, 

повво.nяющей не ограничиваться пределами реа.nивованных ниш. В от­

личие от широких адаnтаций (экОJiого-к.лиматическая п.nастичность, 

связанная у малярийных комаров с ПОJIИМорфизмом хромосом), явле­

ния наnодобие "цены адаnтации" и "селфинга" заметны у Culicidae 
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на уровне частных адаптаций (к со.nоноватым водам, nреде.nам рН, 

nростым по составу сообществам, ста6и.nьным экосистемам). Разная 

межвидовая ивменчивость реакций на n.nотность у видовых комn.nек­

сов Cx.pipiens и An.maculipennis nоказывает, что идущие в них 

nреооразования неодинаково затрагивают адаптации к жизни в соо6-

ществах. 

9.масmта6 и направления дифференциации видов CUlicidae по 
реакциям на nЛотность и другие факторы среды, хромосомным и иным 

характеристикам свидете.nьствуют о неравномерности темnов эво.nю­

ционных nреобразований этих систем nризнаков в семействе. Такие 

ив.nения (мозаичной эво.nюции, гетеробатмии) обоснованно свявывают 

с экологической п.nастичностью таксона, неооходимой nри освоении 

адаптивных зон. с независимостью фи.nогенеза этих nризнаков стоит 

связать бо.nьmую экологическую n.nастичность комаров. 

10. Данные об особенностих реакций комаров на плотность, 

яды, экстрема.nьные факторы среды, о связях разных форм толерант­

ности могут сориентировать nри выборе видов-индикаторов д.nя эко­

логического мониторинга. изучении nричин устойчивости видов к 

загрязнениям и появ.nения "остаточных nоnу.nяций" noc.ne де.nарва­
ции. Исnытанные в диссертации простые nриемы изучения своеобра­

зия комаров (в оnытах с ядами, по жи.nкованию кры.nьев) удобны nри 

слежении реакции nоnу.nяций на средавые факторы. 
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