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АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ПРОСТРАНСТВЕННО·ВРЕМЕННАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ 

;:JJ-!ТОМОКОМПЛП;СОВ СУБАРКТИКИ · 1~90 

И. А БОГАЧЕВА 

ПРОСТРАНСТВЕИНЫЕ АСПЕКТЫ 

ВЗАИМООТНОШЕНИй РАСТИtЕЛЬНОСТИ 
И НАСЕКОМЫХ-ФИЛЛОФАГОВ СУБАРКТИКИ 

Менее трех десятилетий назад еложились представления о 
химической защите растений (20], около десяти лет прошло со 
времени создания концепции их индуцированной защиты (25, 
28]. С тех пор взаимоотношения растений и животных-фитофагов 
все чаще рассматриваются в ракурсе химического фактора. Ин­
тенсивное развитие экологической химии пока не дало каких­
либо крупных обобщений, но позволило, тем не менее, сформи­
ровать точку зрения на растение как на ресурс, гетерогенный во 
времени и в пространстве (39]. Некоторые аспекты пространет­
венной изменчивости, например географическая и биотопическая 
изменчивость, изучаются и в лабораторных экспериментах (36, 
41] с использованием таких показателей, как избирательная 
повреждаемость, «уязвимость» (susceptiЬility) растений, «прием­
лемость» (palatabllity) и др. В природе, однако, взаимоотноше­
ния растений и насекомых-филлофагов в первую очередь опре­
деляются уровнем освоения последними листьев кормового ра­

стения. Этот уровень зависит не только от благоприятности кор­
мовых свойств растения, что можно оценить в лаборатории, но 
и от пригодности данного местообитания для насекомых. Пока­
зать относительную роль названных факторов в формировании 
взаимоотношений растения и насекомого- задача интересная 
и достаточно сложная. Попытаемен решить ее на примере насе­
комых-филлофагов, связанных с древесными растениями в высо­
ких широтах, рассматривая пространствеиную изменчивость этих 

взаимоотношений и обсуждая факторы, их определяющие. 
Говоря о взаимоотношениях растений и насекомых-филЛофа­

гов, будем пользоваться следующими показателями: 1) составом 
консорций отдельных видов растений; 2) поврежденностью 
листьев- доля поврежденных филлофагами листьев от их об­
щего числа; 3) изъятием- доля фотосинтезирующей поверх­
ности, отчуждаемой совместно листагрызущими и минирующими 
насекомыми. При этом надо иметь в виду, что непосредственное 
влияние на взаимоотношения растений и филлофагов оказывает 
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лишь третий показатель. Поврежденнасть листьев, хорошо кор­
релирующая с изъятием, но определяемая гораздо легче, может 

быть использована как показатель в практических целях. Состав 
консорций прямого значения не имеет, так как на основе другого 
видового состава могут сложиться консорции с теми же основ­

ными звеньями и теми же связями с кормовым растением. По­
этому в данном аспекте нас могут интересовать лишь крупные 

перестройки консорций (например, выпадение того или другого 
важного звена), соответственно отражающиеся на показателях 
поврежденности и изъятия. 

Анализируя пространствеиную изменчивость во взаимоотно­
шениях растений и их филлофагов, мы будем обсуждать следую­
щие ее виды: 1) географическую, т. е. различия перечисленных 
выше показателей в географически отдаленных районах; 2) ло­
кальную- различия в пунктах, расположенных на сравнительно 

небольших расстояниях друг от друга (от нескольких километ­
ров до нескольких десятков километров); 3) биотопическую­
различия в точках, находящихся рядом (в пределах одного кило­
метра), но явно различающихся особенностями рельефа и в свя­
зи с этим микроклиматическими условиями; 4) индивидуаль­
ную- различия от растения к растению в пределах одного био­
топа. Из указанных видов пространствеиной изменчивости инди­
видуальная представляет собой прежде всего физиологически и 
генетически обусловленные различия устойчивости растений к 
фитофагам, а биотопическая- в основном различия, обусловлен­
ные абиотическими факторами. Соотношение этих видов измен­
чивости должно дать главную информацию об относительной 
роли а биотических и биоценотических (в данном случае- кор­
мового) факторов во взаимоотношениях растение- филлофаr. 
Конечно, оба эти вида изменчивости включают случайную состав­
ляющую, тем более включают ее локальная и географическая 
изменчивость. В литературе обсуждаются и другие виды прост­
ранствеиной изменчивости, например, различия в поврежденности 
растений в зависимости от размеров их куртин, но они обуслов­
лены другими факторами и нами не рассматриваются. Гетеро­
генность кормового ресурса и условий существования в пределах 
одного растения (т. е. тоже пространствеиная изменчивость, 
только меньшего масштаба) частично рассматривалась ранее 
[6, 7]. 

Материал и методика 

Взаимоотношения насекомых-филлофагов и их кормовых ра­
стений на Приобском Севере начали изучать в 1970 г. на стацио­
наре Харп. С 1977 г. были расширены круг изучаемых растений 
и число обследуемых мест. Кроме трех видов ивы ( филиколист­
ной Salix phylicifolia, мохнатой S. lanata и шерстистопобегай 
S. dasyclados), взяли еще два вида березы (извилистую Betula 
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tortuosa и карликовую В. папа) и ольху кустарниковую Alпus 
fruticosa; время от времени обследовали также смородину 
шершавую Ribes hispidulum и синюю жимолость Loпicera coe­
rulea. 

Работы выполняли на четырех постоянных площадках. Пл. 1 -­
территория стационара ИЭРиЖ в г. Лабытнанги, представляю­
щая собой участок березового редколесья. Исследования прово­
дили на березе извилистой. Пл. 2 располагалась в окрестностях 
г. Лабытнанги. Березы обоих видов обследовали в березовом 
редколесье, на южном склоне долины небольтого ручья, ивы 
мохнатую и филиколистную- в зарослях кустарников вдоль рус­
ла ручья. Пл. 3 была выбрана в 50 км от г. Лабытнанги, на По­
лярном Урале (станция Красный Камень), в долине р. Собь. 
Растительные ассоциации здесь довольно разнообразны, но ивы 
изучали в основном в прибрежных кустарниковых зарослях, а 
березы- в лесных сообществах. Пл. 4 условно называли верх­
нюю границу произрастания той или иной породы в горах. Для 
березы извилистой это был южный склон ближайшей горы на 
высоте 200-250 м, где кончалась лесная и начиналась кустар­
никовая растительность. Рельеф и растительность всех площадок 
подробно описаны ранее [4]. С 1977 г. эти стационарные пло­
щадки обследовали ежегодно. С той или иной специальной целью 
проводили разовые обследования в других точках, они будут 
описаны далее. 

Для изучения видового состава консорций применяли два 
метода. Первый- энтомологическое кошение. Общий объем 
сборов составлял каждый раз 100 взмахов стандартным сач­
ком. Второй метод- анализ повреждений, оставленных насеко­
мыми на листьях. Он более информативен, так как дает пред­
ставление о сумме всех воздействий, производимых насекомыми 
в течение сезона, хотя само обследование проводится однократ­
но в конце сезона. Этот метод применяли только к березе, где 
довольно тщательно определили принадлежиость большинства 
повреждений (они подробно описаны ранее [6], в данной статье 
указана только систематическая принадлежиость повреждений). 

Поврежденнасть филлофагами подсчитывали, находя про­
цент листьев с погрызами и минами от общего числа листьев, 
галлы учитывали особо, повреждения сосущими насекомыми не 
регистрировали. Изъятие- процент общей площади листьев, от­
чужденный листагрызущими насекомыми и минерами; его опре­

деляли методом балльной оценки с последующим перевадом в 
относительные величины площади [3]. Для характеристики 
поврежденности и изъятия на отдельных растениях с каждого 

из них в конце сезона брали пробу, содержащую 400-600 листь­
ев; проба, дающая среднюю оценку поврежденности растения 
для данного биотопа, содержала в среднем 1500 листьРв. Ветки 
брали равномерно по окружности кроны, у березы извилистой­
только из нижней ее части, не выше 2 м. 
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Результаты 

Для изучения индивидуальной и биотопической изменчивости 
поврежденности была выбрана ива филиколистная. 

Индивидуальная изменчивость. В 1984 г. в двух биотопах в 
окрестностях г. Лабытнанги и в четырех биотопах на Красном 
Камне, в долине Соби, заложили учетные площадки (описание 
биотопов приведено ниже). На каждой из площадок определили 
поврежденность и изъятие у четырех растений. В 1985 г. обсле­
дование повторили, взяв теперь по пять растений в биотопе и 
пометив их (табл. 1). В 1986 г. с помеченных растений снова 
взяли пробы, заменив растения с утраченными метками (в табл. 1 
эти повторности отмечены звездочкой) другими. 

Величины освоения и изъятия варьируют от растения к ра­
стению очень· мало. Только при самых низких уровнях изъятия 
различия могут быть четырехкратными, обычно же не превы­
шают и двукратных; поврежде~ность варьирует еще меньше. Та­
кая стабильность не зависит от генетической однородности, так 
как кусты ивы выбирали на расстояниях друг от друга, позво­
ляющих устранить возможность попадания растений одного 
клона. Специальное обследование растений с учетом признаков, 
указанных в [45], проведеиное в 1987 г., дало однозначный от­
вет: выбранные в каждом биотопе растения не принадлежат к 
одному клону. . 

Мы еще вернемся к причинам стабильности. Укажем лишь, 
что картина распределения повреждений листагрызущих насе­
комых создается каждый год заново в зависимости от того, где 
поместят свое потомство высокоподвижные пилильщики и чешуе­

крылые, а также листоеды; перемещения личинок с растения на 

растение, как правило, не происходит. В 1986 г. довольно высо­
кой была поврежденность галлообразующим клещиком Erio­
phyes tetanothrix [9]. Он зимует непосредственно на растении 
и, попав однажды на куст, образует там обособленное поселение. 
Поэтому уровень поврежденности клещиком растений в биото­
пе, в противоположность листагрызущим насекомым, очень ва­

рьирует (табл. 1). То же отмечено и для других малоподвижных 
вредителей, например для щитовок [19]. 

Биотопическая изменчивость. Пользуясь при оценке повреж­
денности ивы на Красном Камне одним и тем же маршрутом в 
течение ряда лет [4], мы со временем стали замечать, что в од­
них местах ива постоянно повреждена сильно, в других- слабо. 
Из табл. 1 видно, что средняя поврежденность растений в таких 
биотопах может различаться в 10-15 раз, хотя находятся они 
на расстоянии лишь сотен метров друг от друга. Различия эти 
не одинаковы в разные годы. Выделив такие биотопы, мы смогли 
разобраться в причинах разной поврежденности, свойственной 
им. Биотопы 1 и 2 (см. табл. 1) являются высокими, хорошо 
дренированными участками; кусты ивы защищены здесь от силь-
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Таблица 1 

Освоение ивы филиколистной насекомыми-филлофагами и клещиком, % 

Место /би:Т~па\ N• растения 1 1984 г. 
1 92,0/29,4 
2 86,4/18,8 

1 3 86,1/19,7 
4 90,8/24,1 
5 Нет. свед. 

Средн. 
1 

88,8/23,0 

1 83,3/15,4 
:= 2 80,1/17,5 
'О 2 3 85,1/17,5 о 
'U 4 72,1/11,9 
0.. 5 Нет. свед. 

"' := 
:= 

1 

<;: 
Средн. 80,2/15,6 о 

1:! 

д 
:= 

1 29,6/0,8 "" ;:;; 
2 34,0/2,4 "' -::.::' 3 3 19,1/2,1 ,= 4 15,8/0,6 

::0 5* Нет свед. := 
(.) 

"' "" :::.::;' 

1 
Средн. 24,6/1,5 

1 53,1/4,1 
2 61,9/6,2 

4 3 62,3/4,6 
4 65,9/3,1 
5* Нет свед. 

Средн. 
1 

60,8/4,5 

1* 28,6/3,5 
:= 2* 41,5/4,7 := t.. 

t-:I: 
5 3* Нет свед. 

<.J"' 
о ;z:: 4 » := 1-
1-:J! 5 » (.)10 

"""' ~~ 
о. 

t.. 
Средн. 35,0/4,1 

1985 г. 

58,4/6,9 
66,0/12,0 
68,5/6,9 
60,0/8,2 
62,D/9,5 . 

1 
63,0/8,7 l 
70,8/12,2 
76,0/14,1 
59,9/9,5 
62,5/12,4 
81,6/17,3 

1 
70,2/13,1 

1 

35,0/4,7 
19,8/1,8 
20,4/1,2 
20,6/1,9 
26,5/3,9 

1 
24,5/2,7 

1 

42,2/3,2 
38,7/2,8 
38,8/2,8 
33,1/2,2 
21,4/2,7 

1 
34,8/2,7 

1 

31,1/2,8 

1 
32,7/3,3 
26,8/3,0 
17,1/2,2 
21,1/2,1 

25,8/2,7 

1986 Г. 

80,5/15,9 
78,5/17,5 
73,1/13,1 
73,6/14,0 
83,5/23,3 

77,8/16,8 

74,0/17,7 
78,3/17,4 
83,0/16,8 
74,D/14,2 
72,5/15,5 

76,4/16,1 

25,7/2,2 
18,8/1,9 
9,0/0,7 
8,7/1,1 

27,0/2,7 

17,8/1,7 

36,1/4,2 
58,4/5,3 
23,7/2,0 
38,2/3,0 
42,3/4,8 

39,7/3,9 

25,9/2,8 
36,4/7,0 
35,7/4,7 
29,6/4,1 
19,3/2,1 

29,4/4,1 

1 

1 

1 

1 

Поврежден­
насть 

клещикоы, 

1986 г 

12,8 
2,8 
9,0 

21,9 
24,5 

0,0 
0,0 
1,8 
0,5 

42,6 

. 0,0 
1,2 
0,0 
2,4 
0,0 

0,0 
0,0 
2,0 
0,0 

10,1 

0,0 
0,2 
2,8 
0,0 
0,0 
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Место /био~~па\ No растения 1 1984 г. 

1* 68,4/12,0 
=: 2* 78,7/16,1 =: <..., 

1- "' 3* 79,0/16,5 u"' 6 о "' 4* 71,2/15,9 
"' 1-~-:а 5* Нет свед. Z::\0 
0..~ 
:.:: ..... 
о ...: 

Среди. 74,3/15,1 

1985 г. 

55,7/13,3 
51,3/9,4 
54,8/11,6 
53,0/11,6 
50,3/9,5 

53,0/11,1 

О к о н ч а н и е т а б л. 1 

1986 г. 

53,7/12,4 
58,0/11,4 
59,1/7,9 
60,2/12,0 
65,7/19,5 

59,3/12,6 

Поврежден­
ность 

клещиком, 

1986 r 

0,4 
0,0 
0,0 
0,8 
0,0 

Пр и меч а н н е. В чис~1ителе- поврежденность, в знаменателе- изъятие. 

ных ветров более высокой окружающей растительностью. Био­
топы 3 и 4- участки приречных кустарниковых зарослей, вес­
ной надолго заливаемые талыми водами. В окрестностях г. Ла­
бытнанги тоже удалось выделить участки с заметно разнящейся 
повреждаемостью ивы, один из которых (см. биотоп 5 в табл. 1) 
расположен в более низком месте- кусты в нем заливает водой 
при весеннем половодье и сильных летних дождях. Интересно, 
что биотопы 5 и 6 расположены рядом и перепад высот очень 
незначителен, не превышает 1 м. 

Биотопическую изменчивость поврежденности растений и со­
став консорций насекомых в 80-е годы мы изучали довольно ин­
тенсивно, и представить в этой статье все накопленные материа­
лы невозможно. Приведем лишь наиболее показательные. В 1986 г. 
для сравнения со стационарной пл. 2 в окрестностях г. Лабыт­
нанги взяли участок березового редколесья, расположенный сов­
сем рядом с ней, но не на южном, а на северном склоне долины 
ручья, очень пологом. Кроме того, примерно в 1,5 км от пл. 2 
выбрали еще одну площадку на восточном склоне небольшага 
холма, на окраине поселка (в табл. 2- соответственно пл. К1 и 
К2). Несколько раз в сезон на этих площадках провели энтомо­
логическое кошение на березе извилистой (результаты учетов, 
выполненных 3-4 августа, представлены в табл. 2). Числен­
ность всех групп Homoptera на пл. К 1 в 4-10 раз ниже, чем на 
пл. 2; сеноеды и слоники здесь, на северном склоне, отсутствуют 
совсем. На пл. К2 численность сосущих насекомых также значи­
тельно ниже, чем на !lЛ. 2, но слоники уже появляются, хотя их 
и немного. 

Биотопические различия можно показать также, сравнивая 
между собой пл. 1 и 2, расположенные на расстоянии 1,5 км 
друг от друга. На пл. 1 по сравнению с пл. 2 очень мало медя­
ниц, зато больше цикадок (табл. 2); здесь же постоянно в боль­
шем количестве присутствуют филлофаги сравнительно редких 
групп: многие минеры, трубковерты, пилильщики-ткачи и груп­
повые виды пилильщиков сем. Tenthredinidae (табл. 3). 
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Таблица 2 

Наш~чие насекомых-филлофагов на березе извилистой в Приобской лесотундре 
и на Полярном Урале, экз/1 00 взмахов сачка 

Систематическая 
принадлежиость 

фи.1лофаrов 

Homoptera 
Aphidoidea 
Cicadoidea 
Psylloidea 

Hemiptera 
Psocoptera 
Coleoptera 

Curcu\ionidae 
Chrysomelidae 

Lepidoptera 
Hymenoptera 

Tenthredinidae 
Pamphiliidae 
Cimblcidae 

Всего 

Общее число видов 

2 

74 40 
414 2::!6 

6 206 
о о 
о 5 

24 18 
о о 
о 1 

12 8 
8 о 
о о 

538 1 514 

8 l 10 

Номера площадок 

3 4 к, 1 к, 1 с, 

150-200 58 4 17 22 
100-150 4 44 84 303 

3 2 55 12 125 
о о о 2 о 
о о о о 8 

о о о 3 60 
1 о о о о 
о о 1 о о 

6 18 4 6 17 
о о 1 о о 
о о о 3 о 

>250 82 109 127 535 

9 5 8 10 9 

Таблица 3 

Поврежденность листьев березы извилистой грызущими и минирующими 
насекомЫми на Приобском Севере в 1983 г. (числитель) и 1984 г. 

(знаменатель), % 
N• типа! 

по- Принадлежиость 
вреж- повреждений 
дения 

1 Пяденица Cida-
ria hastata 0,16/0,32 

2 Пяденица Opori-
nia autumnata и 
одиночные Tent-
hredinidae 12,19/15,90 

3 Групповые 
Fenthredinidae 0,08/0,16 

4 Пилильщик, ске-
летирующий 
листья 1,36/5,56 

5 Pamphilius sp. 0,64/0,16 
6 Curculioпidae 43,70/58,66 
7 Deporaus betulae 0,32/0,16 
8 Chrysomelidae 0,48/0;96 
9 Epiocraпia 0,08/0,00 

10 Parornix 0,24/1,75 
11 Lyonetia 0,16/0,16 
12 Leucoptera 0,24/0,64 
13 Scolioneura 0,24/0,16 
14 Fenusa, Messa 0,00/0,00 

1 Суммарное изъ- .1 
ятие .. 3,9/2,7 

Номера площадок 

2 3 

0,32/0,00 0,00/0,00 

15,15/14,29 12,17/24,83 

0,00/0,00 0,00/0,00 

0,64/7,01_ 4,59/8,20 
0,18/0,00 0,00/0,45 

37,48/55,91 0,00/0,00 
0,00/0,00 0,00/0,00 
0,09/1,00 5,56/0,22 
0,00/0,00 0,00/0,00 
0,36/0,51 0,08/0,34 
0,09/0,10 0,35/0,00 
Q,00/0,00 0,53/1,80 
0,27/0,62 0,00/0,67 
0,00/0,00 0,00/0.22 

3,1/3,1 1,2/2,8 

1 4 1 с, 
( 1983) (1984) 

0,00 

12,89 

0,00 

14,58 
0,00 
0,00 
0,00 
9, ll 
О, 13 
О, 13 
0,39 

46,61 
О, 13 
0,00 

1 3' 1 1 

0,09 

17,20 

0,00 

0,44 
0,27 

52,75 
0,00 
1' 15 
0,00 
1' 15 
О, 18 
0,09 
4,61 
0,27 

8,0 
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Таблица 4 

Поврежденность листьев березы извилистой листоrрызущими и минирующими 
насекомыми в березовом редколесье окрестностей r. Лабытнанrи (10.08.83 r.),% 

Ng типа 
поврежде­

ния* 

2 
4 
5 
6 
8 
9 

10 
11 
12 
13 

Суммарное/ 
изъятие . . 

26,86 
0,00 
0,0,0 

32,85 
1,34 
0,00 
0,52 
0,31 
0,00 
0,52 

4,7 

• Те же, что в табл. 3. 

2 

23,03 
0,24 
0,00 
0,08 

14,67 
0,00 
0,16 
0,00 
0,08 
0,08 

2,2 

Номера точек 

3 4 5 

20,90 30.18 21,29 
0,51 0,10 0,18 
0,81 0,00 0,00 
0,10 0,00 24,53 
1,73 5,93 22,46 
0,00 0,10 0,00 
0,20 0,10 0,09 
0,00 0,00 0,27 
0,10 0,00 0,00 
0,31 0,20 0,00 

2,1 2,0 2,7 

Специально для рассмотрения биотопических различий в 
1983 г. в березовом редколесье, протянувшемся на север от 
г. Лабытнанги вдоль Оби, были взяты пробы березовых веток. 
Первая проба взята недалеко от окраины г. Лабытнанги, на 
крутом южном склоне небольшага оврага. Каждую следующую 
пробу брали на маршруте в 1 км от предыдущей. Вторая проба 
пришлась на западный склон холма в нижней его части- место 
избыточно увлажненное. Третью пробу взяли на восточном скло­
не холма, тоже в месте с избыточным увлажнением; кустарни­
ковый ярус в точках 2 и 3 хорошо выражен и представлен в 
основном карликовой березкой. Пробы 4 и 5- из сухих участ­
ков березового редколесья, где кустарниковый ярус почти отсут­
ствовал. Точка 4 располагалась на ровном участке вершины 
холма, точка 5- на сухой гряде, протянувшейся между двумя 
заболоченными участками тундры. 

Оказалось, что консорции березы в местах, расположенных 
сравнительно недалеко друг от друга, слагаются разными вида­

ми фитофагов (табл. 4). Целые систематические группы могут 
доминировать в одних местах и практически отсутствовать в 

других. К таким сильно варьирующим группам относятся сло­
ники и листоеды (см. табл. 3 и 4); видимо, они занимают в пре­
делах территории лишь самые благоприятные биотопы, но в 
них достигают высоких плотностей. Это было ранее показано 
на слонике Polydrusus ruficorni<>, который предпочитает только 
хорошо прогреваемые участки березовых редколесий с нару­
шенным растительны~ покровом. Напротив, пилильщики Tent-
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hredinidae распределены по территории довольно равномерно 
(см. табл. 2-4). 

Во время работы на стационаре Харп мы установили, что 
в тундровых сообществах ивы имеют более простые консорции 
(22 вида против 39) и гораздо меньше повреждаются, чем те же 
виды ив в азональных кустарниковых сообществах [2] (уровень 
изъятия 1,5 % против 7-1 О %) . Различия обусловливаются, 
видимо, в первую очередь микроклиматическими факторами, 
которые влияют на состав сообществ и численность слагающих 
их видов, а через них- на поврежденность кормовых растений; 

микроклиматические условия на открытых тундровых участках 

более суровы. Они за_кономерно изменяются также по мере 
подъема в горы. Вместе с этим меняеrся состав сообществ насе­
комых. На табл. 2 и 3 это можно видеть, сравнивая пл. 3 и 4. 
При подъеме в горы уменьшается обилие сосущих насекомых­
тлей и цикадок, что отмечено и другими исследователями [23]. 
Это, однако, неоднозначный процесс; некоторые виды насеко­
мых в горах, напротив, более многочисленны, например, н-екото­
рые виды пилильщиков (см. табл. 2, 3), листоеды, часть 
минеров (см. табл. 3). Массовое размножение минеров вообще 
отмечалось только в горах (см. табл. 3), на что указывают и 
другие авторы [32]. За счет таких видов уровень изъятия у 
берез на верхнем пределе их распространения в горах может 
быть даже выше, чем в соседних долинных сообществах (см. 
табл. 3). Те же древесные растения, для которых верхним пре­
делом распространения в горах является кустарниковая тундра 

(ива мохнатая, карликовая березка), повреждаются там заметно 
меньше, чем в долинных кустарниковых ассоциациях [5]. 

Локальная изменчивость. Для ее характеристики можно 
сравнить пл. 1 и 2 с пл. 3, удаленной от них на 50 км, или с пло­
щадкой в окрестностях г. Салехарда, отстоящей от них примерно 
на 20 км (на табл. 2 и 3- пл. С 1 ), по рельефу и растительности 
очень сходной с пл. 2. 

Группировки березовых филлофагов в окрестностях г. Сале­
харда также очень напоминают таковые на пл. 2; во всяком слу­
чае, они гораздо более сходны, чем население пл. 2 и К 1 , нахо­
дящихся всего на расстоянии 200 м друг от друга. При кошении 
на пл. 2 и С 1 были зарегистрированы насекомые одних и тех же 
групп и примерно одинаковой численности (см. табл. 2). Но более 
высокая численность одиночных пилильщиков, слоников и неко­

торых минеров приводит к большему уровню изъятия листовой 
массы берез в окрестностях г. Салехарда (см. табл. 3). Из этого 
следует, что сходство видового состава консорций- еЩе не 
гарантия того, что и биоценотические взаимоотношения между 
растительностью и фитофагами окажутся одинаковыми в обоих 
сообществах. · 

Не всегда можно объяснить причину наблюдаемых локаль­
ных различий в составе консорций, но иногда это удается. На 
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Полярном Урале (см. табл. 2, 3, пл. 3), например, нет слоников 
Р. ruficornis, столь многочисленных в окрестностях г. Лабыт­
нанги. Этот вид проникзет в приобскую лесотундру лишь по 
долине Оби. Но заметно меньшее количество медяниц на пл. 3 
по сравнению с пл. 2 и другие различия (см. табл. 2, 3) объяс­
нить трудно; по-видимому, в локальной изменчивости консорций 
сравнительно велика доля ее случайной составляющей. 

Вопрос о локальной изменчивости консорций и поврежденно­
сти растений был изучен- тоже на березе извилистой- фин­
скими исследователями [27, 34]. На протяжении 110 км с севе­
ра на юг они заложили 11 учетных площадок, где проводили 
обследование в 1972-1973 гг. Некоторые из этих площадок 
весьма сходны как по составу консорций, так и по уровню 
поврежденности березы, другие заметно различались, вплоть до 
почти полного выпадения ряда важнейших групп филлофагов. 

Географическая изменчивость. Мы проводили исследования 
в одном географическом районе, поэтому рассмотреть географи­
ческую изменчивость только на собственном материале невоз­
можно. Обсудим ее, сравнивая наши материалы с данными фин­
ских исследователей. Консорции березы извилистой подробно 
изучены на субарктическом стационаре Кево [26] ; в основных 
чертах они очень напоминают те, что еложились в окрестностях 

г. Лабытнанги. Основными потребителями листьев березы и здесь 
и там являются чешуекрылые, пилильщики и слоники; листо­

еды распространены меньше. Многие обычные и массовые виды 
общие для этих двух мест: пяденица Oporinia autumnata, сло­
ник Polydrusus ruficornis, листоед Phyllodecta polaris, тля Euce­
raphis punctipennis и др. Наиболее заметные отличия- преоб­
ладание среди минеров на Приобском Севере пилильщиков, а 
на севере Фенноскандии- чешуекрылых (в первую очередь 
Eriocrania) и широкое распространение там галлообразующих 
Diptera (Massalongia), почти полностью отсутствующих в нашем 
районе. В двух этих местах, таких удаленных друг от друга, 
очень сходными ·оказываются обычно и уровни потребления 
листьев березы. 

Однако следует заметить, что сходство консорций не обес­
печивает автоматически сходства взаимоотношений между 
растением и его фитофагами. Во всей северной Фенноскандии 
с периодичностью в 10 лет происходят вспышки массового раз­
множения пяденицы Oporinia autumnata, уже приведшие к усы­
ханию березовых лесов на громадных территориях. На Приоб­
ском Севере эта пяденица- нормальный член биоцен9зов бере­
зовых редколесий, но возможность массовых размножений 
предотвращается здесь заметно более низкими зимними темпе-
ратурами [8]. ' 

Широкое географическое изучение березовых консорций 
было предпринято финнами [30, 31] в Фенноскандии, Ислан­
дии, Гренландии, Северной Америке. Выявлены большие раз-
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личия в видовом составе березовых консорций; например, в 
Гренландии отсутствуют листоеды, слоники, пилильщики, мини­
рующие чешуекрылые и галлицы. Наиболее значимым фито­
фагом там являются грызущие чешуекрылые, в основном пяде­
ница Operophthera bruceana. Тем не менее Гренландия- это 
единственное место, кроме Фенноскандии, где наблюдалась 
гибель части березовых кустов из-за деятельности филлофагов. 
Консорции карликовой березки на западе (Аляска) и востоке 
(Лабрадор) Северной Америки, напротив, были очень сходны­
ми и по составу, и по численности многих видов филлофа­
гов [33] о 

Обсуждение 

Рассматривая взаимоотношения между древесныС~.ш расте­
ниями и их филлофагами в Субарктике в пространствеином 
аспекте, мы замечаем в первую очередь высокую биотопическую 
изменчивость. Размах ее может быть очень большим. Фактор 
пространствеиного удаления как таковой не играет здесь ника­
кой роли; биотопическая изменчивость создается микроклима­
тическими условиями, т. е. абиотическими факторами- темпе­
ратурой, условиями аэрации почвы и т. д., которые, в свою оче­
редь, обеспечиваются особенностями рельефа. В качестве веду­
щего фактора выступают температурные условия, значение кото­
рых в высоких широтах подчеркивали многие исследователи и 

которые особенно важны для насекомых как холоднокровных 
организмов [18, 35]. Поэтому наиболее легко объяснимы такие 
биотопические различия, как неодинаковость северного и южно­
го склонов, кустарниковых биотопов и открытых тундровых 
площадок, горных и долинных ассоциаций. Любопытно, однако, 
что часто не меньшие по величине различия в составе консор­

ций и поврежденности растений создаются при очень незначи­
тельных изменениях рельефа, и площадка, выбранная вначале 
как однородная, при детальном обследовании может оказаться 
весьма гетерогенной. Необходимо также указать, что степень 
этой гетерогенности в отношении различных видов может быть 
совершенно разной; при этом типичные северные виды распре­
делены по территории более равномерно. 

Анализ литературы дает возможность выявить, чем именно 
определяется биотопическая изменчивость. В наиболее холод­
ных зонах (Арктика и Субарктика) это температурные условия 
[29, 35, 43] . Этот фактор сохраняет свою ведущую роль и в 
суровых условиях севератаежной зоны, ·где на склонах ю:нffiой 
экспозиции повреждаемость деревьев и кустарников выше [ 14], 
вплоть до формирования здесь очагов массовых повреждений 
[ 10, 24]. В более южных зонах, где лимитирующим фактором 
становится влага, .. роль ведущих переходит к условиям увлаж­
ненности и освещенности [12, 15, 1, 13, 44, 22, 40]. Наконец, 
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в тропических лесах, где условия температуры и увлажненности 

однородны на больших пространствах, биотопическая изменчи­
вость не выражена [ 17]. 

При рассмотрении различий между точками, удаленными 
друг от друга на 20-30 км, пространственный фактор сам по 
себе может играть значительную роль; однако, поскольку при 
выборе учетных площадок трудно подобрать полностью сход­
ные биотопы, выявляемые различия опять-таки сводятся к био­
топическим. При исследовании консорций березы извилистой 
в северной Фенноскандии в качестве основных причин локаль­
ного различия консорций авторы [27, 34] называют высоту 
местности над уровнем моря и экспозицию склона. В Аляске 
наиболее бедными оказываются консорции карликовой березки 
в арктических и альпийских местообитаниях [33] . Следователь­
но, и в формировании локальных различий абиотические факто­
ры играют решающую роль. Если подобрать максимально сход­
ные биотопы, то локальные различия оказываются очень не­
большими. 

В формировании географических различиi'I, несомненно, пре­
обладает пространственный фактор. Но для обсуждения гео­
графических различий необходимо собирать материал таким 
образом, чтобы устранить биотопическую и межгодовую измен­
чивость, т. е. в большом числе биотопов (или в сходных биото­
пах) в течение ряда лет. Это, однако, делается далеко не всегда. 

Возвращаясь к индивидуальной изменчивости, следует вспом­
нить, что наши исследования на фоне сильной биотопической 
выявили слабую индивидуальную изменчивость поврежденности 
растений. Ранее такие работы в Субарктике почти не проводи­
лись; встречаются лишь указания [37, 16] на меньшую повреж­
денность молодых растений. В то же время в лесных сообще­
ствах эта форма изменчивости, видимо, велика. Так, сообщается 
о сильной вариабельности поврежденности отдельных деревьев 
лиственницы лиственничной листоверткой Zeiraphera improbana 
в северной тайге [38]. Установлено, что в подмосковном лесу 
у березы уровень изъятия листагрызущими насекомыми колеб­
лется от дерева к дереву от 3 до 12 %, т. е. четырехкратно [ 11] . 
Различия в заселенности почек осины гусеницами листоверток 
в горных лесах США оказались шестикратными [45]. Сообща­
ется о значительной индивидуальной вариации поврежденности 
комплексом насекомых листвы дубов в Румын и и [21] и эвка­
.,1иптов в Австралии [43]. Найдено высокое разнообразие пора­
жениости субантарктического бука Nothofagus moorei в австра­
лийских горных лесах листоедом Novocastria nothofagi [40]. 
Значительная изменчивость поврежденности растений Cecropia 
и Trichilia обнаружена в тропическом лесу на Барро Колорадо 
[ 17] . В качестве причин индивидуальной . изменчивости выдви­
гаются физиологическое состояние растений [21, 42, 38], гене­
тически обусловленная устойчивость [45] либо просто случай-
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ные явления [ 17, 40]. В целом создается впечатление, что в 
южных лесных экасистемах соотношение индивидуальной и био­
топической изменчивости обратное тому, которое наблюдается 
в высоких широтах. Это еще один довод в пользу того, что при 
формировании отношений насекомое- растение на Севере наи­
большее значение имеют абиотичесrше факторы, а в лесах уме­
ренной и тропической зон - биоценотические. 

Находясь под ограничивающим влиянием абиотических фак­
торов, листаГрызущие насекомые на Приобском Севере не могут 
достигнуть того уровня численности, когда определяющим в 

динамике их численности становится влияние корма. Это харак­
терно для южных зон. В Субарктике такое происходит редко, 
причем в биотопах с наиболее благоприятными температурными 
условиями, где влияние температуры сказывается в наимень­

шей степени. О массовых размножениях пяденицы Oporinia 
autumnata в северной Фенноскандии мы У(Ке .упоминали. Но 
и на Приобском Севере некоторые виды могут достигать такой 
численности, что потребляют значительную часть фотосинтези­
рующей поверхности своих кормовых растений. У ив изъятие 
листовой массы на отдельных растениях может достигать 30 % 
(см. табл. 1). Такие повреждения не проходят бесследно для 
растений; во всяком случае, Поврежденнасть последних в таких 
биотопах на следующий год резко снижается, затем возрастает 
снова (см. табл. 1). По-видимому, здесь как раз осуществляет­
ся биоценотическая регуляция путем ухудшения качества кор­
мовых ресурсов. Но микроклиматические условия в таких био­
топах остаются наиболее благоприятными, что по-прежнему при­
влекает сюда имаго, откладывающих яйца. Поэтому и в годы 
снижения численности филлофагов растения на подобных участ­
ках все-таки оказываются более поврежденными, чем в неблаго­
приятных биотопах. Таким образом, и здесь абиотические фак­
торы превалируют, хотя биоценотический контроль также имеет 
место. 

Выводы 

1. Среди всех видов пространствеиной изменчивости консор­
ций и поврежденности растений в Субарктике наиболее велика 
биотопическая. Она создается изменением абиотических (микро­
климатических) факторов, в первую очередь температуры. 

2. Насекомые-филлофаги активно избирают участки, обеспе­
чивающие им оптимальные условия существования в активный 
период и возможность благополучной зимовки: склоны южной 
экспозиции и другие места, хорошо прогреваемые и дрениро· 

ванные, защищенные от сильных ветров. В таких местах 
поврежденность растений наиболее велика. Высокая изменчи­
вость рельефа создает пеструю картину состава сообществ насе­
комых, связанных с тем или иным видом растения, и повреж­

денности последнего. 
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3. Степень неоднородности территории различна для разных 
видов насекомых. Виды и группы, лучше приспособленные к 
условиям Субарктики, равномернее осваивают территорию. 

4. С увеличением высоты местности над уровнем моря чис­
ленность большинства видов филлофагов закономерно снижа­
ется. Есть, однако, виды, достигающие наивысшей плотности 
не в долинных биогеоценозах, а на границе лесной зоны в горах. 
Какими факторами это обеспечивается, пока неясно. 

5. В наиболее благоприятных биотопах численность насе­
комых-филлофагов может в отдельные годы повышаться до 
такой степени, что ухудшение качества корма резко снижает 
их численность на следующий год. Однако привлекательность 
таких биотопов для насекомых сохраняется, в связи с чем 
поврежденность растений остается в них относительно высокой. 

6. По мере продвижения к югу температура как фактор 
формирования биотопической неоднородности постепенно сме­
няется влажностью, а сама биотопическая изменчивость умень­
шается; на первый план выходит индивидуальная изменчивость 
консорций и поврежденности растений. 

7. На Севере индивидуальная изменчивость поврежденности 
растений внутри биотопа невелика; это показывает, что повреж­
денность определяется не генетически обусловленной устойчи­
востью самих растений, а абиотическими факторами, общими 
для всего биотопа, и случайными причинами. 

8. Локальная изменчивость состава консорций и поврежден­
ности растений, если изучать ее в сходных биотопах, также 
очень невелика. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ПРОСТРАНСТВЕННО-ВРЕМЕННАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ 

ЭНТОМОКОМПЛЕКСОВ СУБАРКТИКИ · 1990 

А. Г. КУПРИЯШКИН, Н. В. НИКОЛАЕВА 

ФЕНОЛОГИЯ РАЗВИТИЯ И ЛЕТА КРОВОСОСУЩИХ КОМАРОВ 

В ЛЕСОТУНДРЕ ТАйМЫРА 

Во всех исследованиях по экологии кровососущих комаров 
в той или иной степени освещаются вопросы их фенологии: сро­
ки личиночного развития, вылета имаго, роения, нападения 

самок. Такие сведения о комарах, населяющих северные районы 
нашей страны, в литературе многочисленны [10, 11, 2, 14]. Как 
правило, приводятся данные о сроках встречаемости преимаги­

нальных стадий в водоемах на территории неопределенной вели­
чины, о масштабах изменения температуры в отдельных водое­
мах, о пределах варьирования плотности личиночного населе­

ния в некоторых про·извольно выбранных группировках. Анализ 
фенологии личинок и имаго практически осуществляется раз­
дельно. Фрагментарность данных, отсутствие единого методиче­
ского подхода к определению количественных характеристик, 

а также сведений о динамике этих параметров на протяжении 
нескольких поколений насекомых затрудняют использование 
этих материалов для изучения сравнительной экологии по­
пуляций. 

Между тем сегодня онтогенетический подход к выявлению 
популяционной специфичности комаров заслуживает присталь­
ного внимания. Использование показателей роста и развития 
для характерИстики популяций предполагает, в первую очередь, 
выяснение механизмов адаптивной стабилизации популяцион­
ного развития в условиях вполне конкретной флуктуации во 
времени факторов внешней среды. Изучение фенологии как 
одного из аспектов экологической структурированности популя­
ции неотделимо от изучения · пространствеиной структуры 
последней [ 15]. 

В условиях Севера высокая гетерогенность мест обитания 
насекомых определяется прежде всего неодинаковым темпера­

турным режимом. Анализ многочисленных работ указывает на 
ярко выраженную неоднородность северных биотопов -по тем­
пературному режиму, а также на крайне неравномерное распре­
деление в них личинок комаров [8]. Эти данные, а также много­
летние наблюдения за динамикой популяционных характери-
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стик комаров в одном из районов Южного Ямала [5, 6, 8, 9] 
свидетельствуют в пользу концепции о том, что сама по себе 
гетерогенность среды оказывается важным фактором поддержа­
ния этолого-генетической гетерогенности популяции [ 15). 

В настоящей статье материалы по фенологии популяций 
массовых видов комаров рода Aedes на юга-западе Таймыра 
обсуждаются в тесной связи с результатами определения их 
численности и пространствеиного распределения. Хотя эти дан­
ные носят предварительный характер, они, на наш взгляд, спо­
собствуют пониманию специфики популяционных процессов у 
комаров указанного региона. 

Материал и методика 

Работу проводили с 5 июня по 10 августа 1986 г. в припой­
менной зоне оз. Туручедо на юга-западе Таймыра (68°51' с. ш., 
87° в. д.). Местом наблюдений был выбран участок площадью 
24 га. По характеру растительности он подразделен на три био­
топа: 13,2 га представлены тундровой растительностью (плоско­
бугристые болота); 7,8 га- лиственничным редколесьем, заку­
етареиным ольховником; 3 га- часть елово-березового леса 
надпойменной террасы оз. Туручедо. Все водоемы участка за­
картированы: 47- на тундровом участке, 24- в лиственнични­
ке, один- в елово-березовом лесу. Озера и водоемы с проточ­
ным режимом из расчетов исключали. Для определения числен­
ности комаров находили площадь водоемов, заселенных личин­

ками, и плотность населения. Последнюю учитывали с помощью 
биоценометра. Проведено 390 учетов, сделана 121 выборка личи­
нок ii куколок из 24 тундровых и 19 лесных водоемов. Опреде­
лена видовая принадлежиость 2710' личинок IV стадии, а также 
возрастной состав 5909 личинок. Регулярно измеряли темпера­
туру придонного слоя воды в нескольких типичных водоемах, 

проводили круглосуточную регистрацию температуры воздуха 

с помощью термографа. Скорость ветра определяли анемомет­
ром на стационаре, расположенном на открытом месте. 

Нападавших самок учитывали стандартным энтомологиче­
ским сачком, делая 30 плавных взмахов вокруг наблюдателя 
в течение 1 мин. Учеты проводили в нескольких постоянных 
точках елово-березового леса и тундры в определенной после­
довательности, как правило, в 15-16 ч, а также на стационаре 
в течение суток. Раз в 10 дней делали круглосуточный учет 
нападающих комаров с интервалом в 3 ч. За период работы 
проведено 350 учетов. Собранных насекомых умерщвляли и 
подсчитывали. Определено до вида 790 экз. 

Результаты и обсуждение 

Район исследований расположен на правом берегу Енисея 
в подзоне лесотундры. Характерный ландшафт создают редко­
лесные группировки, а также обширные сильно заболоченные 

20 



плоскобугристые лишайниково-кустарничкавые тундры. По мере 
удаления от озера они занимают все большую территорию. По 
берегам озер, на возвышенностях, часто встречаются листвен­
ничные редколесья с подлеском из ольхи и карликовой берез­
ки. В поймах и на надпойменных террасах крупных озер обыч­
ны елово-березовые леса с довольно сомкнутым древостоем. 
Растительность плоскобугристых тундровых болот представле­
на в основном багульнико-лишайниковыми сообществами. В по­
ниженных местах обычны пушицево-осоковые болота, на долю 
которых приходится 90 % заселенных личинками водоемов тунд­
ры; остальные 10% пригодных для выплода водоемов пред­
ставляют собой термакарстовые мочажины. Все типичные эле­
менты ландшафта вошли в состав экспериментального учас­
тка. 

Средние размеры тундровых (31 +5,6 м2 ) и лесных водоемов 
(35+10,3 м2 ) практически не различались. Однако распределе­
ние личинок комаров было неодинаковым. При общей площади 
водоемов на тундровом участке 1340 м2 заселено личинками 
780 м2 (58 %) ; на лесном участке общая площадь водоемов 
почти вдвое меньше (637 м2 ), а заселено личинками 599 м2 

(94%) о 
В расчете на единицу площади угодий размеры насе­

ленной водной поверхности были одинаковы: 59 м2 на 1 га 
тундры и 55,4 м2 на 1 га леса. Использование личиночными 
популяциями пространства в тундровом биотопе оказалось сход­
ным с тем, что наблюдалось на Южном Ямале: там личинки 
населяли в среднем 39-74 м2 водоемов на 1 га территории, 
что составляло 36-49 % от общей площади водоемов. Исполь­
зование личинками водного пространства в пределах лесного 

биотопа отличалось от такового на Ямале: там комары населя­
ли от 92 до 222 м2 воды на каждый гектар биотопа (14-30% 
от общей площади воды) [9]. 

Плотность личинок в тундровых водоемах составляла в сред­
нем 149+22 экз/м2 . В лесу все водоемы подразделяли по плот­
ности на три группы: с низкой плотностыо ( 106±22 экз/м2 ) -

57% заселенной площади, с умеренной (438+66 экз/м2)- 15% 
и с высокой (2590+482 экз/м 2 ) - 28 %. 

Произведенные на основании этих данных расчеты показали, 
что абсолютная численность личинок IV стадии составляла в 
водоемах тундрового участка 116220+ 16380 экз. (8800+ 
+ 1240 экз/га), в водоемах лесного участка в це.rюм 500400+ 
+79450 экз. (46330+7356 экз/га). В лиственничном редколесье 
численность была выше (56600 экз/га), чем в елово-березовом 
лесу (33200 экз/га), хотя средняя плотность личиночного насе­
ления там заметно ниже: соответственно 685+ 158 и 1848+ 
+798 экз/м2 . Плотность и численность личинок в обоих биото­
пах в окрестностях оз. Туручедо оказались сходными с таковы­
ми на Южном Ямале [9]. 
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В водоемах тундрового участка встречались личинки пяти 
видов комаров рода Aedes, а в водоемах лесного участка- семи 
видов,.%: 

Вид 
Тундровые Лесные 
водоемы водоемы 

А. communis Deg. 20,4 62,1 
А. excrucians W alk. 4,4 7,1 
А. hexodontus Dyar 39,7 12,9 
А. impiger Walk. 17,6 8,1 
А. pionips Dyar о 0,5 
А. pullatus Coq. о 3,2 
А. punctor К:rЬ. 17,9 6,1 

На основании данных о численности личинок в водоемах и 
процентнам соотношении разных видов рассчитывали числен­

ность каждого вида в обоих биотопах, экз/га: 
Вид Тундра Лес 

А. communis 1795±257 28772±3955 
А. excrucians 386±54 3287±452 
А. hexodontus 3494±417 5977±821 
А. impiger 1549±212 3750±516 
А. pionips о 231±31 
А. pullatus о 1481±204 
А. punctor. 1576±220 2824±388 

При сходстве общей численности личинок Aedes в биотопах 
оз. Туручедо и в соответствующих биотопах Южного Ямала 
можно отметить различия по этому показателю у отдельных 

видов. Так, на тундровом участке оказалась высокой числен­
ность А. impiger и А. punctor. В самые благоприятные годы в 
тундре Южного Ямала численность личинок А. impiger не пре­
вышала 337-601 экз/га, временами сокращаясь до 36-60 экз/га. 
Обилие А. punctor один раз за восемь сезонов достигло там 
1582 экз/га, обычно оно составляло 179-676 экз/га. Численность 
доминирующего вида А. hexodontus в тундре Ямала варьиро­
вала по годам от 1963 до 6153 экз/га, а обилие А. communis 
на границе с лесом держалось на уровне 1578-6065 экз/га. 

Численность личинок А. communis, отмеченная для лесного 
участка оз. Туручедо, в пойменном лесу на Ямале представляла 
собой минимальную для популяции в неблагаприятные годы, 
в остальные сезоны она возрастала до 40123-77158 экз/га. 
Численность А. pullatus в лесном биотопе на Ямале также зна­
чительно выше- 2403-18023 экз/га (при минимуме 1253 экз/га). 
Однако следует подчеркнуть большее обилие в лесном биотопе 
оз. Туручедо личинок А. hexodontus, А. impiger и А. punctor. 
На Южном Ямале численность А. hexodontus в лесу лишь один 
раз за восемь лет достигла 3585 экз/га, в остальные годы не 
превышая 281-1665 экз/га; обилие А. impiger варьировало по 
годам от 70 до 610 экз/га; численность А. punctor достигала 
максимума- 775 экз/га- синхронно с А. hexodontus, обычно 
же она находилась в пределах 46-193 экз/га [9]. 
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Встречаемость разных преимагинальных стадий и нападав­
ших самок комаров на обследованной территории приводится 
на рис. 1. Начиная с 6 июня, весь период наблюдений поделен 
на Б-дневные интервалы, для которых рассчитывали средние 
значения изученных показателей, получаемых ежедневно. 

Личинки 1 стадии были обнаружены на тундровом участке 
3 июня; 4 июня личинки 1 и 11 стадий найдены в одном освобо­
дившемен от снега лесном водоеме. В это время почти все 
тундровые водоемы были населены комарами, тогда как поло­
вина лесных находилась под снегом. 

Переход среднесуточной температуры воздуха через О 0С 
произошел 14 июня. Однако временное повышение температу­
ры днем до положительных значений отмечалось с 18 по 28 мая. 
Известны случаи вылупления личинок Aedes из яиц еще под 
снегом [11]. В начале июня температура придонных слоев воды 
составляла в среднем 9,2 °С для тундровых водоемов и 11 °С 
для лесных (рис. 2, Vl). В лабораторных условиях время раз­
вития личинок А. communis от 1 до III стадии 9-15 сут [13]. 
Судя по срокам появления личинок III стадии ( 4 июня), отрож­
дение первых экземпляров в тундре началось 25 мая. 

Развитие личинок комаров на Таймыре протекает в разные 
сезоны неодинаково. При благоприятных погодных условиях 
личинки 1 ц 11 стадий в окрестностях г. Норильска отмечены 
6 июня, а 19 июня зафиксирован вылет первых самцов [2]. 
В условиях холодной весны развитие там же началось во вто­
рой половине июня, а массовое появление личинок 1 стадии 
отмечалось 23 июня [ 1 О] . Межгодовые различия в сроках появ­
ления первых личинок Aedes в других районах Севера также 
составляют 14-18 дней [8, 14]. 

Исследования, проведеиные на Ямале, показали, что растя­
нутость сроков отрождения личинок из яиц не только обуслов­
лена физиологической разнородностью особей в популяции, но 
в значительной мере связана с неодновременным протаивавнем 
водоемов, т. е. с пространствеиным размещением яиц [8]. Кар­
тина динамики встречаемости преимагинальных стадий (см. 
рис. 1 н 2) также обусловлена специфическим сочетанием двух 
этих факторов. Большая часть лесных водоемов не затенена, 
однако снег там держится дольше, чем в тундре. Два из них, 
расположенные в депрессиях рельефа и сильно затененные, во 
многом определяли характер развития личиночных популяций. 
Хотя они занимали только 25 % заселенной водной площади, 
но продуцировали около 97 % всех личинок в лесном биотопе. 
Развитие личинок в них проходило позднее и медленнее, чем 
в остальных водоемах. Личинки 1 стадии появилИсь в прота­
лине водоема в елово-березовом лесу 14 июня, по мере таяния 
снега отрождение из яиц продолжалось до конца июня, так что 

3 июля еще встречались личинки 11 стадии при преобладании 
IV стадии; к 9 июля в водоеме находились одни куколки. 
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Рис. 1. Фенология преимаrинальноrо развития и лёта комаров на 
всей территории: для преимаrинальных стадий указана доля в вы­
борках, для самок- доля от числа нападающих в течение сезона, %. 

1- IV- стадии личинок; V- куколки; Vl- имаго (доля в %). 
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Рис. 2. Динамика препмаrинальных стадий комаров в тундровых (1) 
и лесных (2) водоемах. 

1 - IV- личиночные стадии, V- куколка, Vl -температура воды, ос. 
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Рис. 3. Изменение числа водоемов с личин­
ками I стадии на тундровом (1) и лесном 

(2) участках. 
•1 
oZ 

В период с 6 по 10 июня в во­
доемах преобладали личинки II ста- ~ 
дии. По мере появления лесных во- ""t 
доемов, а также отрождения новых 

экземшiЯров в уже заселенных во­

доемах наблюдалось увеличение 
доли личинок I стадии в сборах 

!! 

вплоть до 11-15 июня (см. рис. 1) . В ряде тундровых водое­
мов за счет дополнительного отрождения численность личинок 

удвоилась. Одновременно по всему участку шло последователь­
ное снижение доли водоемов с личинками 1 стадии (рис. 3). 

Дифференциация по скорости развития между группами 
личинок в лесных водоемах за счет их экологической неодно­
родности и специфики температурного режима сохраняется до 
конца развития. В тундровых водоемах их большая однород­
ность и иной температурный режим сглаживают (нейтрализуют) 
начальные различия в скорости развития. Так, заметное сниже­
ние температуры в тундровых водоемах (вплоть до замерза­
ния) 11-15 июня в дальнейшем, с началом потепления, быстро 
компенсировалось (см. рис. 2, VI), тогда как в лесных водоеУiах 
температура сохранялась низкой и в последующие пять дней. 
Это свидетельствует об определяющем влиянии температурного 
режима водоемов на все развитие личинок. Личинки водных 
животных способны изменять скорость роста и развития в пре­
делах индивидуальной нормы реакции [ 12]. За счет пластич­
ности онтогенеза и неодинаковой реакции личинок раннего и 
позднего отрождения на изменения температуры различия в тем-
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пах прохождения стадий могут 
сглаживаться. Видимо, в тунд­
ре так и происходи~ и особи 
позднего появления могут осу­

ществлять метаморфоз одно­
временно с ранними. 

Первые I\уколки появились 
в тундре 20 июня, на лесном 
участке- 21 июня (см. рис. 

· 2, V). Монотонное понижение 

Рис. 4. Изменение числа водоемов с 
куколками на. тундровом (1) и лес­

ном (2) участках 
Штриховая линия- температура. 
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среднесуточной температуры воздуха 21-28 июня с 18 до 4°С 
сопровождалось одновременным замедлением темпов окуклива­

ния на всем участке наблюдений (рис. 4). При повышении тем­
пературы до 9 ос 24-26 июня окукливание в тундровых водое­
мах возобновилось. В результате 50 %-й уровень окукливания 
популяции в тундре был достигнут на три дня раньше, чем в 
лесу (см. рис. 2, V). Температурные ус.1Iовия в водоемах обоих 
биотопов выровнялись к началу вылета имаго. В это время 
скорости окукливания и вылета имаго в лесу и тундре были 
сходны. В период 1-5 июля произошло увеличение доли личи­
нок IV стадии за счет метаморфоза части куколок (см. рис. 2, V). 
Начался массовый вылет, который проходил при благоприят­
ном температурном режиме. 

Таким образом, развитие всех комаров на исследованном 
участке продолжалось с 25 мая по 15 июля (52 дня). Личинки 
1 стадии встречались с 25 мая по 28 июня (35 дней), их отрож­
дение из яиц длилось 28-30 дней, а основная масса особей 
появилась в период с 1 по 14 июня ( 14 дней). Личинки II ста­
дии отмечены с 31 мая по 3 июля (на протяжении 34 дней): 
основная масса личинок Aedes группы «communis» проходила 
эту стадию в период с 1 по 21 июня (21 день). Личинки III ста­
дии встречались с 4 июня по 10 июля (37 дней), а основная 
масса особей находилась на этой стадии с 5 по 17 июня 
( 13 дней). Личинок IV стадии наблюдали с 10 июня по 10 июля 
(31 день), комары группы «communis» находились на этой ста­
дии до 6 июля (26 дней). Стадия куколки встречалась с 15 июня 
по 15 июля (31 день), основная масса комаров прошла ее в 
период с 21 июня по 6 июля (16 дней). При длительности раз­
вития куколки три-четыре дня сроки вылета комаров группы 

«communis» составляли 26 дней (с 20 июня по 15 июля), а 
массовый вылет длился 10 дней (с 1 по 10 июля). Сроки инди­
видуального развития особей варьировали от 15 до 25 дней. 
По наблюдениям Н. П. Мезенева [2], развитие комаров также 
продолжалось три-четыре недели. 

Сроки встречаемости преимагинальных стадий комаров в 
районе оз. Туручедо более растянуты, чем на южном Ямале: 
там они встречались на лесном участке 34-45 дней, на тундро­
вом- 27-41 день. Для других районов Севера обычно указы­
вают период в 34-47 дней [8] , однако для Таймыра отмечены 
случаи, когда развитие личинок затягивалось с начала июня 

до первой- второй декады августа [3, 10]. 
Сроки вылета имаго на Ямале составляли в тундре в раз­

ные годы 9-14 дней, в лесу- 13-28 дней. Там вылет проис­
ходил в диапазоне температур воздуха (средних) от 8,9 до 
15,9 ос; сочетание низкой температурь! и растянутого отрожде­
ния личинок из яиц приводило к увеличению длительности выле­

та имаго до 23-28 дней. В настоящем исследовании вылет про­
ходил при средней суточной температуре воздуха 11,7 °С. Про-
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Рис. 5. Сезонные изменения средней численности нападающих самок на 11сей 
территории. 

Показавы ошибки средних значений. 

Рис. 6. Сезонные изменения средней численности нападающих самок на разных 
участках: 

1- в тундре; 2- в лесу; 3- на стационаре. Штриховая линия- скорость ветра, М/С. 

должительность вылета имаго совпадала с длительностью от­

рождения личинок из яиц, что свидетельствует об отсутствии 
каких-либо существенных модификаций сроков развития группи­
ровок комаров в отдельных водоемах (по крайней мере, лесных, 
которые и определяют длительность популяционного развития 

в целом). 
Хотя векоторая часть самок Aedes приступила к нападению 

сразу после вылета в конце июня, из-за сильного ветра оно 

было эпизодическим. Массовое нападение началось 3 июля, 
8 июля численность нападавших достигла максимального зна­
чения, а после 13 июля она снизилась (рис. 5, 6). Период мас­
сового нападения ограничивалея 10 днями и совпадал с массо­
вым вылетом из куколок. Наибольшая численность самок в уче­
тах отмечена на стационаре 7 июля (330 экз), а на лесном 
участке-8 июля (435 экз). По данным П. Е. Поляковой [10], 
в теплое лето массовое нападение самок Aedes происходис'IО 
в окрестностях г. Норильска во второй декаде июля, в третьей 
декаде оно резко снизилось, но вновь возросло в первой декаде 
августа. Там же отмечали среднюю численность нападающих 
в течение сезона- 46 экз/учет, при максимальном значении 
456-715 экз/учет [1]. 

В период с 1 по 12 июля погодные условия были сравнительно 
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благоприятными для лёта комаров: ослаблен~е ветра, средне­
суточные температуры в пределах 12-17 °С, периодическое 
выnадение дождей. В последующие дни вновь наблюдалось уси­
ление ветра, часто до 10-15 м/с, повышение температуры воз­
духа до 20-24 °С при малом количестве осадков. Видимо, не­
благоприятные абиотические условия и привели к. сокращению 
числа нападавших особей от 76-85 экз/учет до 4,5-19,6 экз/учет 
(см. рис. 5). После 1 августа нападали единичные особи. Хотя 
имаго встречались 46 дней, нападение продолжалось 30 дней 
при средней численности 32,7 экз/учет. 

Уровень нападения различался в трех точках учета (см. 
рис. 6): численность нападавших комаров в тундре в начале 
июля в 1,5-2 раза превышала их обилие в- лесу и на стацио­
наре. При снижении скорости ветра и температуры в период 
с 20 по 26 июля активность нападения комаров в тундре вновь 
незначительно возросла. Характер рельефа допускает локаль­
ные персмещения из других биотопов ·В тундру ча.сти особей 
А. hexodontus, А. punctor и А. excrilcians. Можно также пред­
положить, что подъем числа нападавших к 21 июля произошел 
за счет изменения активности тундровых комаров, обилие кото­
рых с момента их массового вылета сократилось на 82 %. Срав­
нение динамики вылета из куколок с динамикой числа нападаю­
щих самок показывает, что продолжительность индивидуальной 
жизни последних не превышала 25-27 дней. 

Соотношение видов среди нападавших самок отличалось от 
ранее описанного для личинок. К семи видам следует добавить 
А. nigripes и А. cinereus cinereus Mg. В целом для всей терри­
тории соотношение видов среди самок было следующим, %: 
А. communis- 10,2; А. excrucians -12,1; А. hexodontus- 60,3; 
А. impiger- 2,5; А. nigripes- 1 ,25; А. pionips- 2,1; А. pulla­
tus- 0,05; А. punctor- 11,5. На долю А. hexodontus от общего 
числа нападавших комаров в лесу приходилось 54%, в тунд­
ре -62,5, на долю А. communis- соответственно 15 и 8,5 %, 
А. excrucians- 12,3 и 27 %. Н. Ц. Мезенев отмечает еще более 
выраженное доминирование А. hexodontus среди нападавших 
самок- 80,8-90,3 %; доля А. communis ограничивалась 2-3,8 % 
[ 1] . Было высказано предположение, что самки А. communis 
являются на Таймыре факультативными кровососами. 

Специальное изучение явления автогенного развития яични­
ков у комаров на Южном Ямале показала, что там это свойство 
в равной мере присуще А. communis и А. hexodontus (6]. Тем 
не менее, отложив первую порцию яиц без кровососания, авто­
генные особи обоих видов в дальнейшем приступали к актив­
ному нападению; в результате этого кривая динамики нападаю­

щих в течение сезона особей имела двувершинный характер 
(4, 7]. В пойменном лесу на Ямале второй пик числа нападав­
ших был выражен особенно заметно за счет активной мигра­
ции туда самок А. hexodontus из тундры; в результате этого 
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соотношение видов среди нападавших самок в биотопе также 
изменялось в пользу А. hexodontus [4]. 

Таким образом, не исключено, что встречаемость (пенетрант­
ность) признака автогении в популяциях А. hexodontus и 
А. communis в окрестностях оз. Туручедо одинакова. Однако 
эти виды могут различаться по степени выраженности (экспрес­
сивности) автогении у отдельных особей, прежде всего это отно­
сится к поведению. Более сильное генетическое закрепление 
признака в поведении А. communis может полностью исклю­
чать таких самок из числа нападающих. Возможны также каче­
ственные различия по экспрессивности автогении между по­

пуляциями А. communis на Ямале и Таймыре, о чем свидетель­
ствует сравнение данных о числе нападавших особей в первом 
и втором районах (рис. 7). Среднее количество напаДавших 
самок двух видов в учетах за весь сезон следующее, экз/учет: 

Биотоп А. hexodontus 

Участок в целом 13,8±3,3 
(со стационаром) 
Лес 10,2±3,4 
Тундра 10,5±2,7 

А. communis 

2,0±0,5 

2,0±0,7 
3,0±1,5 

При сходстве численности личинок количество нападавших 
в течение сезона самок А. communis составляло на Ямале в лес­
ном биотопе 16-58, в тундровом- 21-46 экз/учет; количество 
нападавших А. hexodontus в среднем за сезон составляло в лесу 
17-44, в тунДре 62-81 экз/учет [4, 7]. 

Таким образом, обзор предварительных данных о ходе личи­
ночного развития и лёта кровососущих комаров в районе оз. Ту­
ручедо выявил особенности этих. процессов в лесном и тундро­
вом биотопах. Отмечена. тесная связь отрождения личинок из 
яиц с экологическими особенностями и температурным режимом 
водоемов. Для лесных водоемов характерна неравномерность в 
распределении личинок (концентрация более 90 % особей в двух 
водоемах). Растянутое отрожде-
ние личинок из яиц, связанное с 

неодновременным протаиванием 

водоемов, приводит в дальней­
шем к дифференциации особей 
по срокам окукливания и вылета. 

Однако такая дифференциация 
не сказывается на сроках напа­

дения особей, которые именно в 
лесном биотопе оказались в изу-

!Рис. 7. Сезонные изменения численности 
нападающих самок двух видов комаров 

на всей территории. 

1 -А. communis; 2- А. hexodontus. 
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ченном сезоне особенно сжатыми. Поскольку подавляющая часть 
личинок развивается в двух главных лесных водоемах, их мор­

фафизиологические характеристики более однородны, чем было 
бы в случае распределения особей в пространстве многочислен­
ными группами (микропопуляциями). 

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ 

1. М е з е н е в Н. П. Кровососущие комары (Cu1icinae) юго-заnадной 
части Таймыра// Паразитология. 1967. Т. 1, вып. 5. С. 422-430. 

2. М е з е н е в Н. П. Кровососущие двукрылые (преимущественно кома­
ры) Таймыра и защита от них северных оленей репеллентами: Автореф. дис . 
... канд. биол. наук. Л., 1970. 

3. М е з е н е в Н. П. Фауна и экология кровососущих комаров (Diptera, 
Culicidae) Эвенкии // Паразитология. 1976. Т. 10, вып. 6. С. 536-543. 

4. Н и к о л а е в а Н. В. Факторы, определяющие активность нападения 
кровососущих комаров на севере Западной Сибири// Экологические аспекты 
nоведения животных. Свердловск, 1980. С. 15-26. 

5. Н и к о л а е в а Н. В. Экология личинок кровососущих комаров Южно­
го Ямала: Препринт. Свердловск: УНЦ АН СССР. 1980. 67 с. 

6. Н и к о л а е в а Н. В. Автогениость в nопуляциях кровососущих кома­
ров на Южном Ямале// Паразитология. 1982. Т. 16, вып. 4. С. 300-305. 

7. Н и к о л а е в а Н. В. Соотношение самок разных физиологических 
групп в популяциях кровососущих комаров на Южном Ямале// Зоол. жури. 
1984. Т. 63, вып. 6. С. 853-858. 

8. Н и к о л а е в а Н. В. Особенности личиночного развития кровососущих 
комаров в условиях Севера// Энергетика роста и развития животных. Сверд­
ловск, 1985. с. 109-130. 

9. Н и к о л а е в а Н. В. Соотношение факторов динамики численности 
северных популяций кровососущих комаров// Регуляция численности и плот­
ности nопуляций животных Субарктики. Свердловск, 1986. С. 26-54. 

10. По л я к о в а П. Е. Кровососущие комары (Diptera, Culicinae) оче­
стностей Норильска// Изв. СО АН СССР. Сер. биол.-мед. наук. 1966. Т. 4, 
вып. 1. С. 151-153. 

11. По л я к о в а П. Е. Кровососущие комары севера Сибири: Автореф. 
дис .... канд. биол. наук. Пермь, 1970. 

12. С е в ер ц е в А. Н., С у ров а Г. Г. Индивидуальная изменчивость 
нормы реакции и адаптации nопуляции// Жури. общ. биологии. 1981. Т. 42, 
N2 2. С. 181-192. 

13. С орок и н а В. В. О nериодичности в развитии личинок кровососу­
щих комаров// Кровососущие членистоногие Европейского Севера. Петроза­
заводск: Карелия, 1980. 96 с. 

14. Шар к о в А. А. Кровососущие комары Мурманской области. Петро­
заводск: Карелия, 1980. 96 с. 

15. Я б л о к о в А. В. Популяционная биология. М.: Высш. шк., 1987. 303 с. 



АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ПРОСТРАНСТВЕННО-ВРЕМЕННАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ 

ЭНТОМОКОМПЛЕК:СОВ СУБАРКТИКИ · 1990 

Н. В. НИКОЛАЕВА 

СЕЗОННАЯ ДИНАМИКА АКТИВНОСТИ САМОК 

КРОВОСОСУЩИХ КОМАРОВ В ЮЖНОЯ ТУНДРЕ 

Ранее отмечалась необходимость многолетних исследований 
динамики численности· для выявления особенностей функциони­
рования популяций разных видов комаров в конкретных биоце­
нозах [5]. Показано, что наиболее плодотворный подход к реше­
нию этой проблемы заключается в сопоставлении количественных 
данных, характеризующих численность, рост и развитие личи­

нок, с одной стороны, и активность нападения, спаривание и 
особенности размножения- с другой [6, 7]. В настоящей рабо­
те обобщаются материалы многолетнего изучения сезонной дина­
мики численности нападающих самок комаров рода Aedes в 
одном из районов Южного Ямала. 

Материал и методика 

f!сследования проводили в 1972-1983 гг. (за исключением 
1975, 1976 и 1978 гг.) в среднем течении р. Хадытаяхи (67°20' 
с. ш.) на стационаре Хадыта. Как и в других районах подзоны 
южных тундр, типичная лесная растительность приурочена там 

к пойме и представляет собой полосу шириной от 0,2 до 2 км. 
Регулярные учеты численности нападающих комаров проводи­
ли на участке пойменного елово-березового леса площадью 5 га 
и смежном участке тундры площадью 25 га. Кроме того, отлав­
ливали комаров в разных точках поймы на протяжении 100 км 
по теченИю реки. Учеты нападающих на человека комаров про­
изводили энтомологическим сачком ежедневно в пяти- семи 

точках лесного участка и двух-трех точках- тундрового, совер­

шая в течение 1 мин 30 взмахов вокруг себя. Учеты были при­
урочены к часам, благоприятным для лёта комаров. Наряду 
с этим вели ежечасные записи о наличии или отсутствии напа­

дения в течение каждых суток. Проводили также учеты чис­
ленности комаров методом кошения по растительности [5]. 
Комаров умерщвляли в полиэтиленовых мешочках с ватным 
тампоном, смоченным хлороформом. Для определения видового 
состава комаров отлавливали пробиркой. Получив соотношение 
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видов, рассчитывали среднюю численность нападающих самок 

каждого из семи видов комаров: Aedes communis Deg., А. excru­
cians W alk., А. hexodontus Dyar., А. impiger Walk., А. nigripes 
Zett., А. pullatus Coq., А. punctor Krb. 

Весь период нападения подразделяли на Б-дневные интер­
валы, для которых рассчитывали среднее арифметическое по 
всем данным об общей численности и численности отдельных 
видов, полученным ежедневными учетами. Этот интервал мал, 
чтобы уловить сезонные изменения активности комаров, и в то 
же время достаточно велик для преодоления излишнего «эколо­

гического шума», связанного с высокой изменчивостью внешних 
условий. Данные о численности и видовом составе личинок 
опубликованы [7] . В дальнейшем по величинам, характеризую­
щим нападение каждого вида за 5-дневный интервал, рассчи­
тывали его среднюю численность для каждого сезона. При этом 
в расчет принимали только те периоды, когда данный вид 
встречался в выборках нападающих самок. Всего проведено 
980 учетов нападающих и 425 учетов кошением, собрано 
152760 комаров, из них определено 43560. 

В 1979-1983 гг. в исследованиях принимали участие сту­
дентки Удмуртского государственного университета В. М. Один­
цова и И. В. Селезнева, которым автор приносит благодарность. 

Результаты и обсуждение 

Анализ сезонных изменений обилия нападающих самок в 
долине р. Хадытаяхи в 1972-1974 гг. показал, что оно не толь­
ко обусловлено исходной численностью личиночных популяций, 
но в значительной степени зависит от погодных условий сезо­
на [5]. Изученные сезоны отличались своеобразным сочета­
нием основных абиотических факторов (табл. 1). Наиболее 
благоприятные условия для лёта и нападения комаров склады­
вались в 1974, 1979, 1982 и 1983 гг. Хотя длительность лёта 
достигала сходных величин · (от 42 до 59 дней), фактически 
период нападения самок в большей или меньшей степени сужал­
ся под влиянием резких ухудшений погоды. В случае ранней 
весны возрастал риск гибели комаров наиболее раннего выле­
та. Так, в 1979 г. вылет из куколок начался 25 июня. Однако 
из-за возврата холодов (с ~выпадением ливневых дождей и сне­
га) нормальная активность самок стала возможной только с 
3 июля; более того, значительная часть вылетевших в этот 
период имаго, особенно самцов, погибла. Наблюдения за выпло­
дом комаров в садках .показали, что в течение пяти дней смерт­
Iюсть новорожденных имаго в незащищенных от ветра водое­

мах составила 62-95 %. Однако в дальнейшем устойчиво благо­
приятная погода способствовала поддержанию высокой чис­
ленности нападающих комаров в течение вс~го сезона. Пик 
сезонной активности наблюдался в обычные для данной мест-
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Некоторые характеристики сезонов наблюдений 

Фенологические 
и метеорологические 

данные 

Вылет из куколок, дни 

Период лёта, дни 
Период нападения, дни 
Средняя температура 

июля, ос 
Количество осадков в 

июле, мм 

Средняя скорость ветра 

в июле, м/с 
Средняя численность на-

падающих, экз/учет 

Фенологические 
и метеорологические 

данные 

Вылет из куколок, дни 

Период лёта, дни 
Период нападения, дни 
Средняя температура 

июля, ос 

Количество осадков в 

июле, мм 

Средняя скорость ветра 

в июле, м/с 
Средняя численность на-

падающих, экз(учет 

1972 

18/9 
45 

35/31 
12, 1 

82,4 

5,0 

110/159 

1980 

24/13 
47 

35/34 
11,2 

26,6 

3,3 

71/146 

1973 1974 1977 

23/11 16/ 11 -
59 52 50 

54/49 45/43 32/-
12,3 16,4 14,7 

90,7 32,2 41,8 

6,0 3,8 3,4 

36/ 113 201/178 114/-

1981 1982 

28/11 13/10 
59 50 

50/47 44/45 
12,6 16,0 

25,4 77,8 

2,9 3,1 

74/142 102/112 

П р и ы е ч а н и е. В числителе- лес, в знаменате.1е- тундра. 

Таблица 1 

1979 

18/10 
42 

35/34 
13,5 

67,3 

5,2 

208/471 

1983 

18/14 
52 

38/35 
14,6 

112,7 

3,6 

247/403 

ности сроки- с 15 по 24 июля, когда численность самок достиг­
ла 287-387 экз/учет в лесу и 524-539- в тундре (рис. 1, 2). 

Весна 1980 г. была ранней и затяжной, а также сухой; 
в период вылета из куколок (с 18 июня по 11 июля) была отме­
чена гибель части новорожденных комаров из-за пересыхания 
водоемов в начале вылета и в конце. Этот сезон оказался также 
неблагаприятным для нападения комаров из-за резкого похо­
лодания в период с 11 по 15 июля. На фоне избыточного увлаж­
нения (относительная влажность составляла 92-100 %) темпе­
ратура воздуха регулярно опускалась по ночам до 0°С, а днем 
не превышала 6,5-8 °С. Это привело к массовой гибели и рез­
кому снижению численности А. communis, А. pullatus и А. excru­
cians; А. hexodontus заметно не пострадал и с наступлением 
тепла оказался почти единственным среди нападавших видов 

комаров. Таким образом, хотя численность личинок в 1980 г. 
была высокой [7], среднее обилие нападавших самок выгля­
дело сравнительно низким: 71 в лесу и 146 экз/учет в тундре 
(см. таб.1. 1). 
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чение 9 лет. 
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Рис. 2. Сезонные изменения численности нападающих самок в тундровом 
биотопе в течение 8 лет. 
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Сезон 1981 г. характеризовался поздней затяжной весной, 
растянутым развитием личинок и вылетом имаго в условиях 

повышенной температуры воздуха в конце июня. В связи с этим 
отмечена гибель части куколок от высыхания водоемов. Срав­
нительно низкая активность нападения самок в этот сезон (см. 

рис. 1, 2) обусловлена сочетанием следующих факторов: малой 
исходной числе~ности популяций комаров при вылете [7] и низ­
кой влажности воздуха в последующий период (см. табл. 1). 
По данным гигрографа, влажность воздуха на протяжении боль­
шей части суток даже в пойменном лесу не превышала 53-60 % 
и только в ночные часы повышалась до 100%. Засушливая 
погода сильно ограничивала возможности самок к разлету от 

мест выплода. Хотя средняя скорость ветра в июле была невы­
сокой (см. табл. 1), преобладание его в вечерние часы также 
ограничивало летную активность. Для этого сезона характерны 
концентрация самок вблизи водоемов и полное отсутствие напа­
дения на открытых местах. 

В 1982 г. отмечено (как и в 1977 г.) самое раннее по срокам 
наступление весны. Исходная численность личиночных популя­
ций была невысокой [7] .В начале июня произошло резкое по­
холодание, с выпадением мокрого снега, который сохранялся в 
течение шести дней. Это привело к гибели части куколок и пер­
вых вылетевших имаго. Из-за пересыхания ряда водоемов от­
мечалась также гибель куколок с наиболее поЗдними сроками 
развития. В результате нормальный вылет из лесных водоемов 
ограничивалея сроком в 13 дней, а из тундровых- 10 дней. 
В дальнейшем погодные условия были исключительно благо­
приятными для лёта комаров, особенно в пойме реки (см. 
рис. 1, 2). 

В 1983 г. личиночное развитие и вылет комаров проходили 
в нормальные сроки и не сопровождались заметной гибелью осо­
бей. Исходная численность популяций в лесу была высокой [7], 
погодные условия благоприятствовали нападению, поэтому и 
численность нападавших самок была выше, чем в прежние се­
зоны (см. рис. 1, 2). Не отмечено отклонений и в сезонной ди­
намике числа нападавших, достигавшего максимальных значе­

ний на лесном участке (240-324 экз/учет) в период с 16 по 
25 июля. На тундровом участке численность популяций к мо­
менту вылета из водоемов в 1982 и 1983 rr. была низкой, но 
обилие нападавших самок достигало высоких значений, особен­
но в 1983 г. 

Уже этот краткий обзор показывает, насколько велико влия­
ние внешних факторов на численность нападавших комаров. 
Круглосуточные учеты выявили, что количество комаров, напа­
дающих в одних и тех же точках пойменного леса, сильно варь­
ирует по часам: максимальная численность может превышать 

минимальную в 7-27 раз. Даже при постоянно благоnриятных 
условиях лёта (например, в 1979 и 1982 гг.) численность нэпа~ 
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давших особей менялась день ото дня. Это связано с необходи­
мостью пополнения самками энергетических запасов за счет 

углеводного питания, с роением, с суточными и сезонными био­
логическими ритмами. Так, у комара А. taeniorhynchus установ­
лен индивидуальный ритм активности продолжительностью в 
3-5 дней [20]. Сходные Б-дневные флуктуации активности на­
падения описаны для лабораторных колоний А. aegypti; возмож­
но, это эндогенный ритм, отличный от гонатрофического цикла 
[13]. Потребность в питании нектаром цветов сохраняется у 
самок многих видов Aedes на протяжении всей жизни, на всех 
фазах гонатрофического цикла. Для А. communis из северной 
тайги экспериментально уточнены сроки возникновения пищевой 
(углеводной и белковой) мотивации; показано, что углеводную 
пищу комары начинают употреблять на 2-й день после вылета, 
а нападать на человека- на 4-й день, наибольшее число на­
падений отмечено на 9-12-й дни после выплода [3]. В силу 
действия всех этих факторов численность нападающих самок 
даже в пределах одного биотопа сильно варьирует на протяже­
нии сезона (см. рис. 1). 

Был проведен анализ взаимосвязи многолетних характери­
стик численности личиночных популяций, сроков вылета, тем­
пературы и численности нападавших в тот или иной сезон кома­
ров. Не установлено достоверной связи между численностью 
личинок в лесу и тундре и средней численностью нападающих 
самок на этих участках: соответственно r= +0,285+0,325 и 
r=+0,310+0,320. Ранее отмечалось, что плотность личинок в 
водоемах не оказывает воздействия на численность нападающих 
комаров [7]. 

Синхронность нападения во многом определяется тем, на­
сколько дружно происходит вылет имаго. В лесном биотопе с 
высокой гетерогенностью водоемов длительность вылета разных 
внутрипопуляционных группировок комаров доминирующих ви­

дов варьировала по годам от 13 до 28 дней, в среднем составляя 
19,7 дня [6]. Здесь намечается обратная зависимость среднего 
числа нападающих в тот или иной сезон от общей длительности 
вылета (r=-0,469+0,276). Из более однородных водоемов тунд­
ры вылет комаров проходил в более стабильные сроки- от 9 
до 14 дней. Незначительные межгодовые различия в темпах вы­
лета не влияли на синхронность нападения самок в тундре 

(r=+0,162±0,344). 
Проанализирована связь между средней численностью напа­

дающих самок и фактической длительностью периода нападения 
(см. табл. 1). Обнаружены также различия между лесным и тунд­
ровым биотопами. На лесном участке проявилась тенденция к уве­
личению числа нападающих самок в сезоны с более коротким пе­
риодом нападения (r=-0,412+0,293). В тундре длительность 
периода нападения не связана с численностью комаров (r= 
=-0,120+0,349). Различия в активности их нападения в лес-
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ном и тундровом биотопах не зависели от того, что средняя мно­
голетняя продол2Кительность нападения была одинаковой (42 и 
40 дней). Для лесного биотопа проявлялась слабая поло2Китель­
ная связь ме2Кду длительностью вылета комаров из куколок и 

периодом лёта самок (r= +0,430+0,288): чем продол2Кительнее 
вылет, тем более растянут период нападения. В тундре связь 
ме2Кду этими параметрами отсутствовала (r=+0,247+0,322). 

Для лесного биотопа отмечена высокая корреляция числен­
ности нападающих комаров с температурой воздуха в июле 
(r=+0,505+0,263). Поло2Кительное влияние повышенных тем­
ператур на активность нападения в пойме проявляется на фоне 
достаточно высокой вла2Кности воздуха, а так2Ке благодаря на· 
личию более эффективной защиты от ветра. В тундре темпера­
тура воздуха в июле не влияла на активность нападения в тот 

или иной сезон (r=+0,122+0,327). Ветер со скоростью более 
5 м/с препятствовал полету комаров на открытых местах. Из-за 
холодной ветренной погоды нападение самок в лесу прерыва­
лось в разные годы на 5-14 дней. В тундре лёт комаров пол­
ностью прекращался на 8-18 дней, а в течение многих 2Карких 
и ветреиных дней нападение ограничивалось 4-5 часами. dсо­
бенно часто неблагаприятные погодные условия складывались 
в тундре летом 1977, 1981 и 1983 гг. На фоне ограничения актив­
ности комаров в тундре за счет низкой вла2Кности и ветра влия­
ние температуры не проявлялось. 

К факторам, влиявшим на численность нападавших комаров, 
следует добавить их миграции как в пределах пойменного леса, 
так и ме2КдУ лесным и тундровым биотопами [5]. В значитель­
ной степени по этой причине не проявлялась зависимость сред­
ней численности нападавших комаров в лесу или тундре от чис­
ленности личинок. Анализ данных о плотности распределения 
имаго по растительности в пойменном лесу, учтенной методом 
кошения, показал, что активный разлет самок от мест выплода 
начинался с первых 2Ке дней. Их численность, несмотря на есте­
ственную смертность, постоянно увеличивалась и достигла мак­

симума спустя 10-15 дней после массового вылета из куколок. 
Так, в 1979 г. обилие комаров на растительности за указанное 
время увеличилось (за счет самок) от 9,2 до 51,9 экз/м2 . Типич­
ная картина сезонной динамики комаров на растительности на­
рушалась только в 1981 г., когда погод_ные условия препятство­
вали миграциям: плотность комаров на растительности сокра­

тилась за 10 дней с 10,4 до 4,9 экз/м2 • 
Концентрация самок вокруг человека в лесу и тундре про­

исходит с разной скоростью и, по-видимому, с неодинаковой 
площади. Получены доказательства того, что условия видимости 
заметно влияют на темпы концентрации голодных самок Aedes 
вокруг добычи [9]. Авторы обнару2Кили, что на открытом месте 
с расстояния в 350-500 м к наблюдателю прилетало в 10-
35 раз большее количество самок, чем на пересеченной мест-
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ности, экранированной растительностью. Этим достатщшо хо­
рошо объясняется тот факт, что среднее количество нападавших 
на тундровом участке было соизмеримым или большим, чем в 
то же время в лесу (см. рис. 1, 2). Хотя численность личинок 
в расчете на 1 га лесного биотопа в 5-17 раз превышала их 
обилие в водоемах тундрового биотопа, отсутствие преград для 
разлета комаров в тундре при нападении нивелировало эти раз­

личия (см. табл. 1). Средняя (для 8 лет) численность нападаю­
щих самок в лесу составила 131+21, в тундре 215+84 экз/учет 
(различия между этими величинами недостоверны). Численность 
личинок в лесном биотопе различалась по годам максимально 
в 4, в тундровом- в 3,3 раза [7]. Средняя численность напа­
дающих самок различалась по годам в лесном биотопе макси­
мально в 6,9, в тундровом- в 4,2 раза (см. табл. 1). 

Есть основания считать, что комары в исследованном районе 
отличаются не только крупными размерами популяций, но и 

способностью к интенсивным миграциям. Для сравнения ука­
жем, что многие виды Aedes и Culex в зоне южных лиственных 
или тропических лесов не удаляются от мест выплода более, чем 
на 20-30 м, в результате чего отдельные группировки могут 
долго находиться в изолированном состоянии [15, 17, 18]. Как 
показало массовое мечение комаров Aedes в северных и умерен­
ных широтах, разлет происходит в течение всей жизни самок 
и обычно достигает 4,5 км и более [2, 4, 12]. В северной тайге 
(Якутия) максимальная дальность разлета обнаружена у А. hexo­
dontus (17 км); самки А. communis и А. punctor преодолевали 
расстояние в 7-8 км, А. excгucians- в 10 км [8]. Распростра­
нение комаров происходит главным образом в сторону пониже­
ния речных долин, затем они перемешаются вниз по долине, не­

зависимо от направления господствующих ветров [ 1, 8] . На 
Ямале сложная обширная система· речных долин, несомненно, 
способствует разлету комаров, как и у многих других видов сем. 
Culicidae (16]. Массовый перелет комаров рода Aedes проис­
ходит по градиенту возрастающей влажности воздуха, поэтому 
вечером комары летят из леса на открытые участки территории, 

тогда как утром увеличивается поток мигрантов с открытых 

мест в более влажные лесные биотопы [14]. Быстрее и дальше 
комары обычно разлетаются в tеплый сезон, медленнее и не­
далеко- в холодный [ 11]. 

В 1972 г. в конце июля наблюдали результаты интенсивной 
миграции комаров из верховьев вниз по пойме реки: 27-28 июля 
численность нападающих самок на стационаре в среднем тече­

нии реки составила 81 экз/учет, тогда как на 30 км ниже по те­
чению она увеличилась к этому времени до 225 экз/учет (числен­
ность личинок в низовьях реки ежегодно была в 15-20 раз 
ниже, чем в среднем течении). В 1973 г., очевидно, не было 
столь значительных перемещений комаров вдоль поймы, так как 
на протяжении всего сезона наблюдали изменения численности 
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нападающих самок в разных точках облесенной поймы с увели­
чением ее до 207-248 экз/учет во второй декаде июля и паде­
нием до 20-28 экз/учет в начале августа. Наоборот, в 1974 г. 
интенсивное перемещение комаров вдоль поймы, а также из 
тундры в лес способствовало поддержанию одинаково высокой 
численности нападавших самок на различных участках леса: на 

·стационаре обилие комаров 18-19 июля составляло 233 экз/учет, 
в 30 км выше по течению- 225, в 30 км ниже- 230. В засуш­
ливом 1977 г. уцелевшие от заморозков и пересыхания водоемов 
комары мигрировали в пойму из тундры сразу после вылета 
( 12-20 июня), и в дальнейшем ваблюдался поток мигрантов 
из верховьев реки вниз по течению. В начале июля численность 
нападавших самок на стационаре составляла в среднем 

163 экз/учет, тогда как в 30-50 км выше по течению- только 
'95, а в 30-40 км ниже- 198. В 1979 г., когда условия благо­
приятствовали миграции, численность нападавших на стационаре 

в середине июля поддерживалась на уровне 102 экз/учет (от 98 
до 334), но уже в 10-20 км ниже по течению она увеличивалась 
в это время до 403 экз/учет (от 285 до 534). 

Величина миграций массовых видов из одного биотопа в дру­
гой показана на рис. 3, 4. Были рассчитаны средние величины 
числа нападавших самок для каждого сезона в каждом биотопе 
и сопоставлены с численностью личинок на соответствующих 

участках (7]. Для А. communis не проявлялось достоверной 
связи между численностью личиночной популяции на лесном 
участке и средним обилием нападавших в разные сезоны самок 
(r=+0,329+0,315). В то же время обнаружена сильная поло­
жительная корреляция между численностью личинок А. commu­
nis в лесу с обилием нападавших самок этого вида в тундре 
(r=+0,513+0,260). Это свидетельствует об интенсивной мигра­
ции самок А. communis на тундровый участок. Хотя в последние 
rоды наблюдалось повышение численности ли;~инок А. commu­
nis в отдельных тундровых водоемах, но в силу некоторых фи­
зиологических особенностей комары из этих локальных группи­
ровок не обладали способностью к разлету и не влияли на оби­
лие нападавших в тундре самок А. communis (r=-0, 145+0,346). 

Для А. hexodontus установлена высокая положительная связь 
между численностью личинок в тундре и численностью нападав­

ших комаров на этом же участке (r=+0,674+0,193). Поскольку 
площадь тундрового биотопа значительно больше, чем остров­
ного пойменного леса, естественно, поток мигрантов из тундры 
многократно превышал число комаров, мигрировавших в обрат­
ном направлении. Поэтому численность Jшчиночных популяций 
А. hexodontus в тундре определяла обилие нападавших самок 
этого вида не только в самой тундре, но также и в пойменном 
лесу (r=+~0,500±0,265). В то же время численность личиноч­
ных популяций А. hexodontus на исследованном участке леса 
была настолько невелика, что не оказывала никакого влияния на 

40 



80 

и о 

fOr е 

:lв.~.l ... rn .•. m. ,., 

J~ х 

1 t~.~.fШJ.~.rn.rn. , ,r!il, 
1972 197J 1971f li77 !979 tШJ 1981 19ВZ tJ8J 
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Таблица 2 

Средняя за 8 лет численность нападающих самок массовых видов в лесном 
(а) и тундровом (б) биотопах 

Вид Биотоп 
Средняя числен-
ность, экзjучет п. экз. 

А. communis а 37,7±4,6 55 
б 36,9±1,5 41 

А. hexodontus а 34,6±4,7 57 
б 81,7±10,4 47 

А. pullatus а 24,0±3,4 47 
б 15,9±2,2 36 

А. excrucians а 16,0±2,4 36 
б 29,3±5,7 28 

число нападавших особей этого вида в лесу в тот или иной се­
зон (r=-0,136±0,347). 

У другого массового вида- А. pullatus- не установлено 
связи между численностью личинок на лесном участке и обили­
ем нападающих самок в том же биотопе ( r = -0,205 ± 0,339). 
Не обнаружено также влияния численности личинок А. pullatus 
в лесу на обилие нападающих самок этого вида в тундре (r= 
=.+.0,375±0,307). Можно предполагать, что самкам этого вида 
в большей мере свойственны перемещения в пределах поймен­
ного леса, а их разлет в тундру носит периодический и обрати­
мый характер. Интенсивный разлет за пределы исследованного 
участка леса характерен и для А. excrucians, у которого также 
не выявлено определенной связи между численностью личинок 
влесуиобилием нападавших здесь же самок (r=-0,390±300). 

На основании данных о нападении самок массовых видов в 
Б-дневные периоды получены средние показатели их численно­
сти для каждого сезона и всех в целом (см. рис. 3, 4, табл. 2). 
Численность нападающих самок А. communis и А. hexodontus 
достигала наиболее высоких значений и сравнительно мало ко­
лебалась по годам. Наиболее высокие ее значения отмечены в 
пойменном лесу в 197 4, 1979, 1983 гг., а наиболее низкие- в 1973 
и 1980 гг. Эти величины различаются не более, чем в 5 раз. На 
тундровом участке численность нападающих самок А. communis 
до 1982 г. варьировала незначительно; в 1982 г. была минималь­
ной, а в 1983 г. достигла максимума, увеличившись в 7 раз. 

Численность нападающих самок А. hexodontus в тундре на 
протяжении ряда сезонов была стабильной, увеличившись в 
1979-1980 rr. Максимальные межгодовые различия не превы­
шали 3 раз. В пойменном лесу она также характеризуется ста­
бильными величинами с резким падением только в 1973 г. и подъ­
емом в 1979 г. Разница между двумя этими параметрами шести­
кратная. На примере самок, хотя и в менее яркой форме, можно 
проследить тенденцию к меньшим межгодовым колебаниям чис-
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лениости в пределах предпочитаемого биотопа, как это уже 
отмечалось для А. communis и А. hexodontus в период личиноч­
ного развития [7]. По сравнению с А. communis, численность 
самок А. pullatus достигла в среднем более низких значений и 
сильнее менялась по годам (см. рис. 3). На лесном участке низ­
кая активность этого вида отмечена в 1973, 1977 и 1980 гг., а 
наиболее высокая- в 1974 и 1983 гг., когда среднее обилие в 
7 раз превысило минимальное значение. В тундре средняя чис­
ленность нападающих особей А. pullatus различалась по годам 
максимально в 14 раз, при этом низкая численность отмечена в 
1972, 1973 и 1982 rr., а высокая-в 1979 и 1983 rr. (см. рис. 4). 
Сильно также варьировала по годам (в 8 раз) численность на­
падающих А. nigripes и А. excrucians (см. рис. 3, 4). Сходные 
изменения численности по годам отмечены у других видов ко­

маров. Так, в пойме Енисея обилие самок массового вида 
А. vexans за 7 лет варьировало в 4 раза, А. sticticus- в 5-6 раз 
[ 10]. Популяции Culex pipiens в Индии испытывают сезонные 
колебания численности в 4,4 раза [ 19] . 

Численность нападавших особей А. pullatus меньше, чем 
обилие А. communis, и период высокой активности второго вида 
всегда короче. В сезоны с неблагаприятными для лёта комаров 
условиями :нападения самок А. pullatus продолжалось на 5-
12 дней меньше, чем А. communis. Сходное явление отмечено 
при сравненИи активности А. hexodontus и А. nigripes в тундре. 
В то время, как численность нападающих А. hexodontus сохраня­
лась относительно высокой на протяжении 25-30 дней, обилие 
А. nigripes наблюдалось не более 5-10 дней, после чего резко 
уменьшалось. Наиболее продолжительное (25 дней) нападение 
А. nigripes отмечено в 1973 г., в 1979 г. произошел подъем чис­
ленности этого вида, однако павыщенная активность самок не 

сопровождалась успешным размножением, так как в последую­

щие годы численность личинок и имаго оставалась низкой. 
Приведеиные в статье данные по динамике сезонной актив­

ности самок разных видов комаров представляют материал для 

сравнения с аналогичными показателями в других районах се­
верных и умеренных широт. Это сравнение позволит оценить 
степень влияния абиотических факторов на численность напа­
дающих, а также проанализировать роль популяционных осо­

бенностей в поведении и обеспечении размножения на уровне, 
достаточном для поддержания численности популяций во вре­
мени и пространстве. 
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АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ПРОСТРАНСТВЕИНО-ВРЕМЕННАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ 

ЭНТОМОКОМПЛЕКСОВ СУБАРКТИКИ • 1990 

Ю.И.КОРОБЕИНИКОВ 

СЕЗОННАЯ ДИНАМИКА АКТИВНОСТИ ЖУЖЕЛИЦ 

В БИОЦЕНОЗАХ ЮЖНОГО ЯМАЛА 

Активность имаго жужелиц на поверхности почвы зависит 
<>т периода размножения, выхода молодых жуков и расселения. 

Время активности и ее сезонный ход во многом определяются 
-совокупностью абиотических факторов, свойственных широте 
местности (климатическому поясу), и имеют адаптивный харак­
тер. Для Субарктики это низкие летние температуры и краткий 
-сезон вегетации. 

К настоящему времени накоплены данные по сезонной дина­
мике активности жужелиц в таежной [J 3, 11, 4, 5] , лесостепной 
[7, 3], степной [8, 1], полупустынной [10] зонах и сделано об­
общение [ 12] . Материалы по сезонной динамике активности 
жужешщ тундровой зоньt в литературе практически отсутствуют. 
Наши сведения относятся к ее южной части, подзоне кустар­
никовой тундры. Работа выполнена на Южном Ямале в сред­
нем течении р. Хадытаяха (стационар Института экологии ра­
-стений и животных УНЦ АН СССР) в 1978-1982 гг. Природ­
ные условия района исследования (структурно-функциональная 
<>рганизация биоценозов хадытинского комплекса) описаны в [9]. 

Материал собран с помощью стандартных почвенных лову­
шек (стеклянные банки емкостью 0,5 л) в пойме реки и тундре. 
Ловушки проверили преимущественно через 1-3 сут. Для ха­
рактеристики активности использовали . среднюю уловистость 

жужелиц на 10 ловушка-суток. К доминантным относили виды, 
составляющие при оценке численного обилия 10% и более, суб­
доминантным- 3-10, дополнительным- 1-3, редким- до 
1 % от общего числа жужелиц в биотопе. Всего отловлено около 
10 тыс. жужелиц, относящихся к 64 видам (виды трех первых 
групп приведены в таблице). 

Сезонная динамика активности жужелиц 
в пойменных биоценозах 

Пойма р. Хадытаяха в районе стационара представляет собой 
реликтовый лесной массив, имеющий островной характер в пре­
делах тундрового ландшафта. Лесной массив неоднороден по 
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Состав и биотопическое распределение массовых видов жужелиц 

Пойма Тундра 

6= "' "'" '"' =" .,= "' »<О 

Вид "'" :oi:i "' :.:о 

"""" "' '"' "'"' "'"" о о= 

"' 
,..., 

"' "' :.: "'= "':О = о.,_ 
и и., ..... и и = ""' ~ »:а » "'о "" о,.. ::..-., t::; t::::.: "' :>:u 

с. henningi F.-W. 6,6 2.0 42,4 +* о 5,5 
с. odoгatus Motsch. о· о о о о 6,2 
С. truncaticollis Esch. о о о о 3,8 18,6 
Р. borealis Pk. о 8,7 о о 64,0 5,6 
D. polita Gyll. . . 34,2 4,3 о о о 7,5 
Е. lapponicus Gyll. о о о о о 7,7 
Р. septentriornis Dej. 10, 1 25,6 о о 10,0 13, 1 
Р. lepidus Leske. · . о о о + о о 
Р. montanus Motsch. 20,4 30,8 о о 4,6 6,0 
Р. dilutipes Motsch. о о 38,5 о о о 
Р. vermiculosus Men. о о о о о 10,7 
Р. brevicornis Kyrby 6,5 7,0 о о 2,4 3,4 
Р. haematopus Dej. о о о о 5,6 о 
Р. pinguindineus Esch. о о о о о 5,4 
с. melanocephalus L. о о 3,3 о о о 
А. brunnea Gyll. 12. 1 8,4 7,7 о 3, 1 о 
с. alpinus F. о о 4,2 о 4,7 о 
Общее число видов 14 27 26 29 23 22 
Обилие масовых видов,% 89,9 86,8 96, 1 - 98,2 89,7 
у ловистость, экзjна 10 л-с 2,0 2,0 8,0 - 6,0 2,0 

• Единичная встреча. 

составу биоценозов. В пределах долины (общая длина реки 
120 км) наибольшая площадь приходится на кустарниковые со­
общества, распространенные узкими полосами вдоль русла реки 
и стариц. Площадь лугов значительно меньше, но они являются 
важным элементом пойменного ландшафта. Экологическая обста­
новка речной долины отличается сравнительно меньшей, чем в тун­
дре, экстремальностью условий существования в почве [9] . Поэто­
му сюда проникает довольно значительное число видов (около 
40%) представителей более южных широт (лесные, лесостепс 
ные, степные, горные виды). В целом они совместно с тундро­
выми в различных биоценозах поймы и тундры составляли 87-
98 % от общего числа жужелиц в биотопе. Их уловистость су­
щественно изменялась по годам и в среднем за период наблю­
дений была выше на пойменных лугах и в ерниковой тундре 
(8,0 и 6,0 экз/10 л-с соответственно). Началу активности всегда 
предшествовали положительные температуры, хотя бы на немного, 
но превышающие 10 °С. Характер активности жужелиц соответст­
вовал погодным условиям сезона и был специфичен для каждого 
года. О сезонном ходе изменений температур воздуха в различ­
ные годы дает представление рис. 1. Кроме того, сезонный ход 
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Рис. 1. Сезонная динамика среднедекадных (1-III) температур воздуха, по 
данным метеостанции г. Салехарда. 

1-5- 1978-1982 гг. соответственно. 

2-ктивности определялся особенностями жизненного цикла до­
минирующих видов. 

Кустарниковые заросли. Pterostichus montanus Моtsсh.­
арктоальпийский вид, распространенный в горах Полярного 
Урала и Южной Сибири [13]. В тундровой зоне доходит до се­
вера-восточной части Евразии [2]. По типу размножения от­
носится к весенним видам с активным периодом перезимовав­

ших жуков в июне и молодых- в июле-августе [ 13]. Обитает 
повсеместно, но доминирует в пойменном лесу и кустарниковых 
зарослях, в тундре отмечен как субдоминант (см. таблицу). Акти­
вен с начала III декады июня до конца июля (рис. 2). Макси­
мума численности достигает в I декаде июля, за счет перезимо­
вавших жуков. Выход молодых жуков и период яйцекладки 
растянуты. Половозрелые самки встречаются с конца июня 
(28.06.1979) до начала августа (6.08.1981). Patrobus septentrior­
nis Dej.- бореомонтанный вид [6]. Встречается повсеместно, 
доминирует в кустарниковыхзарослях, лесах, моховых и кустар­

никовых тундрах, гигрофилен (см. таблицу). Активен с конца 
III декады июня до конца июля (см. рис. 2). Максимум актив­
ности наблюдался в I декаде июля (1978-1979 гг.) и III декаде 
июля (1981-1982 гг.). Отмечена тесная взаимосвязь темпера­
туры воздуха и активности. Сопоставление сезонной активности 
разных лет показывает, что ее максимумы во многом обуслов­
лены сезонным ходом среднедекадных температур (см. рис. 1). 
Половозрелые самки встречаются до конца июля (30.07.1981). 
Молодые жуки нового поколения появляются в конце августа 
(28.08.1986). Перезимовывают имаго. 

Луга. Carabus henningi F.- W.- таежный сибирский вид 
[6] . На Южном Ямале обитает преимущественно в поймах рек 
на луговинах, окруженных кустарниковыми зарослями, и на 

опушках кустарниковых зарослей, проникающих в тундру в ме­
стах депрессии рельефа. Активен со второй половины июня до 
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Рис. 2. Сезонная динамика активности доминирующих видов жужелиц в 
пойменных кустарниковых зарослях р. Хадытаяхи (Южный Ямал). 
а-Р. montanus; б- Р. septenlriornis. Уел. обозн. те же, что на рис. !. 

середины августа (рис. 3). Кривая сезонной динамики актив­
ности имеет двухвершинный характер. Период первого подъема 
численности связан с щпивностью перезимовавших имаго, вто­

рого- с появлением молодых жуков. Как было показано ранее, 
субарктические популяции Carabus henningi F.- W. в период 
максимума численности (конец июня- начало июля) состоят 
из пяти генераций предшествующих лет, участвующих в размноо 
жении [14]. Перезимовавшие жуки приступают к размножению 
сразу же после выхода с зимовки. Половозрелые самки встре­
чаются практически в течение всего лета (20.06.- 3.08.1982) с 
наибольшим числом яиц в июле. Основная часть молодых жу­
ков начинает размножение только на следующий сезон. Ptero­
stichus dilutipes Motsch.-:- сибирский вид, заселяет горы южной 
Сибири и Полярного Урала [6]. Массовый вид, приурочен в ос­
новном к поймам рек, доминирует исключительно на лугах (см. 
таблицу), по типу размножения известен как осенний [ 13]. Акти­
вен с III декады июня до середины августа (см. рис. 3). Макси­
мума численности достигает в конце июня за счет перезимовав­

ших жуков прошлых генераций и в июле за счет молодых жуков, 
зимовавших на личиночной стадии. Перезимовывают жуки и 
личинки. Calathus melanocephalus L.- транспалеарктический 
вид. По типу размножения относится к осенним видам [ 12] . 
Встречается в основном в поймах рек, где сравнительно много­
числен на лугах (см. таблицу). Активен с III декады июня по 
III декаду июля, иногда до середины августа (см. рис. 3). В от­
дельные годы ( 1982) максимума численности достигает в конце 
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Рис. 3. Сезонная динамика активности доминирующих видов жу. 
желиц в пойменных лугах р. Хадытаяха (Южный Ямал). 

а- С. henningi; б- Р. dilutipes; в- А. brunnea; г- С. melanocepha/us. 
Уел. обозн. те же, что на рнс. 1. 
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Рис. 4. Сезонная динамика активности доминирующих видов жужелиц в 
ерникавой тундре (Южный Ямал, р. Хадытаяха). 

а- С. alpinus; б- Р.. borealis. Уел. обозн. те же, что на рис. 1. 

июня- начале июля. Яйцекладка растянута. Половозрелые сам­
ки встречаются с конца июня (27.06.1982) до конца июля 
(30.07.1981). Молодые жуки появляются со второй половины 
июля до середины сентября ( 14.09.1986). Зимуют имаго и ли­
чинки. Amara brunnea Gyll.- циркумбореальный вид [6]. Встре­
чается повсеместно в пойме- в лесу, на лугах и в кустарнико­
вых зарослях- и в различных типах тундр (см. таблицу). Акти­
вен с конца II декады июня до конца июля, с максимумом чис­
ленности в конце июля- начале августа (см. рис. 3). Полово­
зрелые самки встречаются до конца июля (30.07.1981). 
Отрождение молодых жуков отмечено в начале августа 
(5.08.1981). 

Сезонная динамика активности 
в тундровых биоценозах 

В тундровых ландшафтах распределение и численность жу­
желиц неравномерны и носят мозаичный характер. Как в пла­
корных, так и в долинных тундрах основная масса жужелиц 

приурочена к различного рода депрессиям рельефа с кустарни­
ковой и травянистой растительностью. И вместе с тем тундро­
вые виды жужелиц передки в сухих типах тундр. Curtonotus 
alpinus F.- типично тундровый вид [6]. На Ямале встречается 
чаще в сухих долинных тундрах, на плакорах. Осваивает поймы 
рек, особенно луговые участки (см. таблицу). Перезимовывает 
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на стадии имаго и личинки. Активен с III декады июня по ав­
густ (рис. 4). Максимальная численность перезимовавших жу­
ков- в конце июня- начале июля. Жуки, зимующие на стадии 
личинки, появляются в конце июля. Приступая к размножению, 
самки для откладки яиц прорывают ходы в песчаной почве, ли­
шенной растительности. В кладке можно обнаружить 8-16 яиц. 
Pterostichus haematopus Dej.- типично тундровый вид, встре­
чающийся в арктических областях Евразии и Аляски [17, 16]. 
На Южном Ямале заселяет сухие пятнистые тундры с песча­
ными почвами, а также пойменные луговые участки, примыкаю­
щие к песчаным берегам рек. Перезимовывает на стадии личин­
ки и имаго. Активен с III декады июня по август. Молодые жуки 
появляются в первой половине июля (7-12.07.1981). В это 
время на участках, лишенных растительности (кромках троп, 
морозобойных пятнах и др.), хорошо заметны отверстия норок 
с выброшенным холмиком из песка. Это следы деятельности са­
мок, строящих гнездовые камеры для яиц. В одной кладке мо­
жет быть от 27 до 48 яиц. Яйцекладки встречаются до начала 
августа. Личинки первого возраста отмечены в конце июля 
(29.07.1981). Pelophila borealis Pk.- циркумбореальный вид [6]. 
Многочислен во влажных кустарниковых тундрах, заходит в 
пойму. Жужелицы хорошо летают, приурочены к кустарниковой 
растительности. Отмечены резкие колебания численности по го­
дам. В ключевых кустарниковых тундрах активны со II декады 
июня по I декаду августа (см. рис. 4). Перезимовывают жуки. 
Diacheila polita Gyll.- циркумбореальный вид, типичен для 
тундры [6] . Гигрофилен, предпочитает торфяные почвы в от­
крытой тундре [16]. На Южном Ямале многочислен в мохово­
кустарниковых тундрах и особенно в пойменных лесах (см. таб­
лицу). В тундре активен с конца июня до середины августа, в 
пойменном лесу- с III декады июня до августа (рис. 5). По­
ловозрелые самки встречаются до начала августа ( 4.08.1981). 
В это же время появляются молодые жуки. Перезимовывают 
жуки и личинки. Pterostichus vermiculosus Men.- циркумбо­
реальный, типичный тундровый вид [6] . На Южном Ямале 
встречается в основном в мохово-кустарниковых тундрах, при­

уроченных к межеклановым ложбинам. В пойменном лесу редок. 
В тундре активен с III декады июня до середины августа. (см. 
рис. 5). Максимум численности отмечен в конце июня за счет 
перезимовавших жуков. Половозрелые самки встречаются до 
конца июля. Кладки яиц обнаружены во второй половине июля 
(19.07.1985) в каменистой тундре на Полярном Урале (гора 
Сланцевая). Молодые жуки появляются в начале августа 
( 4.08.1981). Carabus odoratus Motsch.- бореомонтанный вид, 
встречается на севере Сибири, в горах Полярного Урала и Юж­
ной Сибири [6]. Известен как весенний вид с периодом размно­
жения в июне- начале июля и появлением молодых жуков в 

конце июля [ 14]. На Южном Ямале обитает в мохово-кустар-
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Рис. 5. Сезонная динамика активности· доминирующих видов жужелиц в 
мохово-кустарниковой тундре и в пойменном лесу (Южный Ямал, р. Хады­

таяха). 
а- D. polita; б- Р. vermiculosus; в- С. odoratus; г -С. truncaticollis. Уел. обозн. те 

же, что на рис. !. 

никовых тундрах, на Полярном Урале- в каменистых тундрах 
межеклановых ложбин. Активен с III декады июня по середину 
августа (см. рис. 5). На Полярном Урале встречен молодой жук 
в куколочной колыбельке в конце июля (21.07.1985). Перези­
мовывают личинки третьего возраста и взрослые жуки, которые 

способны к размножению до 3 лет. Carabus truncati'collis Еsсh.­
типично тундровый вид, предпочитает умеренно влажную почву 
с луговой растительностью [16]. На Южном Ямале обитает в 
различных типах тундр-от долинных до сухих плакорных с 

кустарниковой растительностью. Активен с III декады июня до 
начала августа (см. рис. 5). Максимум численности приходится 
на конец июня- начало июля за счет перезимовавших жуков 

нескольких генераций (не менее 3 .Тiет). Половозрелые самки 
встречаются с июня до августа (27.06- 12.07- 4.08.1981). Пере-
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зимовывает на стадии имаго и личинки третьего возраста. Мо­
лодые жуки из перезимовавших личинок появляются в начале 

августа (7.08.1981). В садках личинки первого возраста обна­
ружены во второй половине июля (21.07.1981). 

Результаты наблюдений показывают, что для тундровых ви­
дов и субарктических популяций жужелиц умеренных широт 
характерен летний тип размножения. Сезонная активность има­
го жужелиц обусловлена, с одной стороны, сезонным ходом 
метеорологических показателей и приходится на период с сред­
несуточными температурами воздуха, превышающими. 10 ос 
(III декада июня- I декада августа), а с другой- особенностя­
ми их жизненного цикла, что обусловлено краткостью периода 
размножения. Сокращеннасть периода размножения жужелиц 
приводит к увеличению продолжительности жизненного цикла. 

Для большинства тундровых видов, в частности, некоторых ви­
дов жужелиц более широкого распространения, характерны на­
личие зимующих личинок и продолжительное существование 

имаго. Среди жужелиц южных широт в тундровых биоценозах 
преобладают виды с осенним типом размножения. Можно пред­
полагать, что некоторые особенности жизненного цикла осенних 
видов [15] -необходимая предпосылка (преадаптация) успеш­
ного освоения ими биоценозов южной тундры. 

СПИСОК ЛИТЕРАТУРЫ 

1. А р н о ль д и К. В., Ш а р о в а И. Х., К люк а н о в а Г. Н., Б у т р и­
н а Н. Н. Жужелицы (Coleoptera, Carabldae) Стрелецкой степи под Курском­
и их сезонная динамика активности// Фауна и экология животных. М., 1972. 
с. 215-230. 

2. Будар и н А. М., М а т и с Э. Г. Жужелицы (Carabldae, Coleoptera) 
юга Магаданской области// Фауна и экология наземных членистоногих Си­
бири. Иркутск, 1981. С. 3-21. 

3. В а с и ль е в а Р. М. Сезонная динамика активности доминантных ви­
дов жужелиц (Carabldae) в условиях контакта леса и лесостепи в Ерянекой 
области// Фауна и экология животных. М., 1972. С. 53-64. 

4. Ж ер е б ц о в А. К. Фауна и экология жужелиц (Coleoptera, Carabl­
dae) естественных биогеоценозов подзоны южной тайги Среднего Поволжья: 
Автореф. дис .... канд. биол. наук. Казань, 1979. · 

5. К о р о бей н и к о в Ю. И. Жужелицы Ильменекого заповедника и их 
сезонная динамика активности// Структурно-функциональные взаимосвязи в 
биогеоценозах Южного Урала. Свердловск, 1979. С. 44-62. 

6. Крыж а н о в с кий О. Л. Фауна СССР. Жесткокрылые. Т. 1, вып. 2. 
Л., 1983. 341 с. 

7. Лапши н Л. В. Сезонная активность доминантных видов жужелиц 
(Carabldae) в лесостепи Оренбургского Зауралья // Зоол. жури. 1971. Т. 50, 
N2 6. С. 825-830. 

8. Па в л о в а Г. Н. Сезонная динамика активности жужелиц (Carabldae) 
южных типчаконо-ковыльных степей// Фауна и экология беспозвоночных жи­
вотных. М., 1976. Ч. 1. С. 91-102. 

9. Плот н и к о в В. В. Динамика лесных систем Субарктики. Сверд­
ловск: УНЦ АН СССР, 1984. 128 с. 

10. По т а по в а Н. А. Сезонная динамика активности жужелиц (Cara­
bldae, Coleoptera) в полупустыне Северо-Западного Казахстана// Зоол. жури. 
1972. Т. 51, N2 11. С. 1651-1658. 

53 



11. Феоктист о в В. Ф., Душ е н к о в В. М. Сезонная динамика актив­
ности жужелиц (Carabldae, Coleoptera) в различных типах леса у южной 
rраницы тайги// Зоол. жури. 1982. Т. 61, Jlfg 2. С. 227-232. 

12. Шар о в а И. Х., Душ е н к о в В. М. Типы развития и типы сезон­
ной активности жужелиц (Coleoptera, Carabldae) //Фауна и экология бес­
nозвоночных. М., 1979. С. 15-25. 

13. Шил е н к о в В. Г. Особенности биологии массовых видов жужелиц 
(Co!eoptera, Carabldae) фауны Южного Прибайкалья // Энтомол. обозр. 1978. 
Т. 57, вып. 2. С. 290-301, 

14. К о r о Ь е у n i k о v J. 1. Life cycle and age in Carabus henningi F.-
W. (Со\. Carabldae) in the subarctic of' the Southern Yamal // XVII Interna­
tional congress of Entomology. Hamburg, 1984. Р. 359. 

15. L а r s s оn S. J. Entwicklungstypen und Entwicklungszeiten der dii­
nischen Carablden // Ent. Medd. 1939. Bd 20. S. 277-560. 

16. L i n d r о t h С. Н. The Ground- Beetles (Carabldae, ех. с!. Cicendeli­
nae) of Canada and Alaska // Opuscula Entomologica supplementum. 1962. ХХ. 
Р. 1-200. 

17. Р о р р i u s В. Die Coleopteren des arctischen Gebltes // Fauna Arctica. 
Jena, 1910. Bd 5. S. 291-447. 



АКАДЕМИЯ НАУК СССР · УРАЛЬСКОЕ ОТДЕЛЕНИЕ 

ПРОСТРАНСТВЕИНО-ВРЕМЕННАЯ ОРГАНИЗАЦИЯ 

ЭНТОМОКОМПЛЕКСОВ СУБАРКТИКИ • 1990 

В. Н. ОЛЬШВАНГ 

СТРУКТУРА И ДИНАМИКА НАСЕЛЕНИЯ 

ТИПУЛИД ПРИОБСКОГО СЕВЕРА 

Комары-долгоножки (Diptera, ТipuHdae) -характерный и 
достаточно важный компонент энтомоценозов высоких широт_ 
Эти насекомые относительно хорошо представлены (в видовом 
и количественном отношении) в Субарктике и Арктике, в целом 
по северу Палеарктики изучены неплохо. В сводке П. Лакше­
вича [ 1] указано 62 вида типулид для арктической Евразии. 
Долгоножки- одно из немногих семейств двукрылых, изучен­
ных на территории СССР наиболее подробно [6-8] . Имеются 
данные и по фауне и экологии типулид по отдельным районам 
Севера [2-5, 10, 11, 13, 17, 18]. Тем не менее, почти отсутству­
ют данные по разногодичной динамике этого комплекса насе­
комых, особенно на Севере. 

Исследование типулид как фоновых видов приобской лесо­
тундры мы проводили с 1970 г. в цикле работ по изучению про­
дуктивности наземных беспозвоночных. Настоящая статья пред­
ставляет собой фрагмент исследований по многолетней динамИке 
двукрылых в южной тундре Ямала и сопредельных территорий. 

Характеристика места исследования 

Материал собран в 1970-1987 гг. на нескольких стациона­
рах на Приобском Севере, в основном- на стационаре Хадыта, 
в среднем течении р. Хадытаяха на Южном Ямале. Участок, на 
котором проводили ежегодные учеты, находился на плакорной 
части территории стационара и представлял собой осокаво-ку­
старничково-багульниковую лишайниково-зеленомошную тундру. 
На этой же территории находились травяно-сфагновые болоти­
стые участки и осокаво-пушицевые топи по берегам озер и мел­
ких водоемов. По берегу реки и притоков располагались заросли 
кустарников (ольхи и ивы) и пижмаво-хвощево-злаковые луга. 
Кроме того, в эти же годы были собраны типулиды в окрестно­
стях г. Лабытнанги и на Полярном Урале (станция Красный 
Камень). 
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Анализ климатических условий проводили по данным метео­
станций г. Салехарда и пас. Салемал. За период исследований 
средняя температура года изменялась от -8,1 до -3,9 °С, летом 
от +9.8 до +20,2 ос. Осадков выпадало от 320 до 593 мм в год 
и от 75 до 239 мм за лето. Продолжительность безморозного 
периода от 66 до 127 дней. Самые теплые летние сезоны (со 
<:редней температурой + 12- +20 °С) были в 1976, 1977, 1981, 
1984, 1987 гг., самые холодные-в 1978, 1980 и 1986 гг. По со­
-отношению количества осадков и температуры (индекс арид­
ности) самые сухие сезоны были в 1974, 1976, 1977 и 1985 гг., 
а самые влажные- в 1975, 1978, 1982, 1986 гг. 

Методика исследований 

Проводили регулярные учеты личинок и имаго типулид. Чис­
ленность личинок и куколок определяли с помощью биоцено­
метра: рамкой 25Х25 см вырезали квадрат моховой дернины и 
почвы на глубину до 10 см. Всего брали от 10 до 20 проб такого 
размера на линейном маршруте, через 10 м друг от друга, обыч­
но в начале и в середине сезона, в период с 25 июня по 20-
25 июля. Взрослых насекомых учитывали ежегодно на одних и 
тех же маршрутах, определяли количество комаров, отловленных 

за 1 ч в период максимальной активности имаго, в хорошую 
погоду. ~·читывали только самцов, так как видовая диагностика 
самок еще недостаточно разработана. Численность имаго (без 
учета пола) определяли в учетной полосе длиной 50 и шириной 
2 м. Обычно проводили семь- десять учетов численности и 
два- пять количественных отловов самцов за сезон. Всего со­
брано и учтено более 1 тыс. типулид. Сборы 1970-1972 гг. опре­
делены Е. Н. Савченко, 1973-1987 гг.- автором. 

Систематический обзор видов 

В данный раздел включены все виды типулид, собранные с 
1970 по 1987 г. Сроки лёта указаны в табл. 1. Систематика, 
данные по характеру географического распространения и сведе­
ния о находках в районе исследования (до 1970 г.) даны по 
Е. Н. Савченко [7 -9] . Виды, встречавшиеся в количестве более 
5 экз/учет, считались доминирующими. 

Prionocera turcica (F) - трансбореальный вид. Известен с 
Полярного Урала (5.07.1909, Зайцев) и из тундры Зауралья 
(22.06.1913, Шухов). Нами на Полярном Урале не найден, в При­
обье и на Южном Ямале встречался нерегулярно, отмечен в 
1970, 1971, 1976, 1980, 1986 гr. Летает над переувлажненными 
моховыми участками тундры, около водоемов. Доминировал в 
1971 г. в окрестностях г. Лабытнанrи и в 1977 r. на Южно:v1 
Ямале. 
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Таблица 1 

Сроки лёта типулид Приобского Севера 

Вид 

Prionocera turcica F. 
Р. tjederi Mg. 
Р. proxima Lack. 
Р. lapponica Tjed. 
Р. abscondita Lack. 
Р. serricornis Zt. 
Р. ringdahli Tjed. 
Tipula invenusta Ried. 
Т. postposita Ried. 
Т. solstitialis Westh. 
Т. lackschewitzi Mannh. 
Т. middendorffii Lack. 
Т. hirsutipes Lack. 
Т. tristriata Lund. 
Т. excisa Schum. 
Т. excisoides А\. 
Т. arctica Curt. 
Т. laccata Frey. 
Т. subexcisa Lund. 
Т. illinoiensis А\. 
Т. lunata L. 
Т. trispinosa Lund. 
Т. kamchatkensis А\. 
Т. pribllofensis А\. 
Tanyptera atrata Mg. 

Май Июнь Июль Август 1 Сентябрь 

······--
• • • * •• ---···· ------· *. * * --. ..... . 
-- ••• * • 

- - - -- .. --- ----·-- -----
• * *. * * * * * *. --------

- * •• -
- ------- •• * ••• ----------· ...... . 

----· *. * ·--­. ····-­---*••••-
* * * * • 

-----·· **** ·------···-
-- - - -· • * * - - - --········-----

----- ---••••о~:••­

••••••*•----
--------- ** ----

---·· * ----
- - - ------ --· ---

ПР и меч а н и е ****- лёт на Ямале (собственные данные), -----в Субарк· 
ТИI<е (литературные данные), - - - -в бореальной зоне (литературные данные). 

Р. tjederi Mg.- арктический вид. Распространен на Крайнем 
Севере Евразии, от северных берегов Скандинавии до побережья 
Восточно-Сибирского моря. В районе исследования известен из 
<>крестностей г. Салехарда (19.07.1925, Фридолин; 18-22.06.1957, 
Кривошеина; 22 .. 06.1957, Седых). Встречался в тех же стациях, 
что и предыдущий вид, во всех обследованных районах. Отме­
чен в 1971, 1972, 1974, 1977-1979, 1985, 1986 гг. На Южном Яма­
ле доминировал в 1977 г. 

Р. pгoxima Lack.- трансбореальный вид. Встречается от Анг­
лии до Курильских островов. В районе исследований ранее не 
упоминался. Отмечался на всех участках в 1971, 1972, 1974, 1976, 
1980 и 1987 гг. Доминировал в 1980 г. 

Р. lapponica Tjed.- арктический вид. Распространен от Се­
верной Скандинавии до Камчатки. Ранее указан для Карской 
тундры (19.07.1909, Зайцев}, Полярного Урала (5.06.1909; 27.06, 
5.07.1909, Зайцев) и окрестностей Салехарда (15.07.1925, Го­
родков). Редок. Нами обнаружен в окрестностях г. Лабытнанги 
(29.06.1972, 1 d'} и на Южном Ямале (19.07.1981, 1 d') в тундре. 
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Р. abscondita Lack.- арктический вид. Распространен на Край­
нем Севере Европы, от Скандинавии дсi Таймыра. Ранее не от­
мечен в районе исследования. Встречался единично на всех уча­
стках в 1972, 1976 и 1978 rr. 

Р. serricornis Ztt.- арктический вид. Распространен от Скан­
динавии до Якутии, на юг- до средней тайги. В районе иссле­
дований ранее не известен. Найден в моховой тундре на Южном 
Ямале (9.07.1974, 1 d'; 10.07.1976, 1 d'). 

Р. ringdahli Tjed.- арктоальпийский вид. Распространен в 
тундре, от Скандинавии до Курильских островов, известен с гор­
Казахстана. В районе исследований отмечен ранее на Полярном 
Урале (22.07.1964, Сейда; 07.1965, Седых) и из окрестностей 
г. Салехарда (20.06.1967, Кривошеина). Найден в окрестностях 
г. Лабытнанги (3.07.1983, Богачева). 

Tipula ( Ptetelachisus) invenusta Ried- ар ктоальпийский вид. 
Распространен в тундрах Евразии и высокогорьях Европы. Из­
вестен из Полярного Урала (19-23.08.1909, Зайцев) и окрест­
ностей г. Салехарда (31.08.1925, Фридолин). Единично отмечал­
ся на всех участках в мохово-кустарничкавой тундре в 1970, 
1982 и 1985 rr. 

Т. (Р.) postposita Ried.- арктический вид. Все известные на­
ходки относятся к району Полярного Урала, от Югарекого полу­
острова до Салехарда (26.06.1909, Зайцев; 15-16.07.1925, Фри­
долин и Городков; 26.06-6.07.1957, Чернов. Всего собрано 
12 экз.). Нами найден в горной кустарниковой тундре на Поляр­
ном Урале (станция Красный Камень, 28.06-4.07.1983, 14 d' d'). 

Т. (Yamatotipula) solstitialis Westh.- широко распространен­
ный транспалеаркт, в лесотундре имеет северную границу ареа­
ла. Из окрестностей г. Салехарда известен по сборам В. Фри­
долина (3.06.1925, 1 d'). Нами обнаружен в горной тундре (стан­
ция Красный Камень, 28.06.1983, 1 О'). В окрестностях г. Лабыт­
нанги.найден И. Богачевой (20.07.1982, 1 d'; 3.07.1983, 1 d'). 

Т. (Arctotipula) lackschewitzi Mannh.- арктический вид. От­
мечен в тундре по всей Евразии. Один из самых распространен­
ных видов в исследуемом районе. Встречался ежегодно, доми­
нировал в 1971, 1972, 1976, 1985 и 1987 rr. Неоднократно отме­
чался и ранее (окрестности г. Салехарда, 22.06.1957, Кривошеи­
на; Полярный Урал, 19-29.06.1909, Зайцев; 12-24.07.1925, 
Фридолин). 

Т. (Geotipula) middendorffii Lack.- арктический вид. Встре­
чается по всей тундре Евразии. Был известен с Полярного Ура­
ла (3-5.07.1909, Зайцев) и Южного Ямала (5.07.1908, Житков). 
Нами отмечался во всех участках в 1972, 1976 и 1977 rr. Доми­
нировал в 1976 г. на Южном Ямале. 

Т. (Oreomyza) hirsutipes Lack.- арктический азиатский вид, 
встречается в тундре от Полярного Урала до Чукотки. Известен 
с Полярного Урала (долина р. Собь, 19.07.1925, 1 ~, Фридолин). 
Нами обнаружен там же (23.06.1976, 1 d'). 
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Т. О tristriata Lund.- арктический вид. Встречается от Но­
вой Земли до Камчатки в тундре. В районе Полярного Урала 
ранее не отмечен. Один из многочисленных видов типулид в ис­
следуемом районе на всех участках. Насекомые летают в мохово­
осоковой и мохово-лишайниковой тундре. Встречался ежегодно, 
доминировал в 1976, 1978, 1981, 1985 и 1987 гг. 

Т. (Vestiplex) excisa Schum.- широко распространенный 
.арктоальпийский вид. Встречается в высоких широтах и в вы­
сокогорьях умеренной Евразии от Европы до Камчатки. Изве­
стен из окрестностей г. Салехарда (24.07.1925, Фридолин). Нами 
.отмечался единично на всех обследованных участках в 1977, 
1978, 1979, 1981, 1983, 1986 гг. в моховой тундре. 

Т. (V.) excisoides Al.- широко распространенный арктоаль­
пийский вид. Встречается вместе с предыдущим видом, но по 
сравнению с ним более многочислен в восточной части ареала. 
Один из самых обычных видов типулид в районе исследований. 
Встречался ежегодно, доминировал в 1977, 1980, 1981, 1983 и 
1985 гг. 

Т. (V.) arctica Curt.- арктический вид с циркулярным ареа­
лом. Известен ранее из окрестностей г. Салехарда (10.07.1909, 
Зайцев). В районе исследований отмечен дважды: в окрестно­
стях г. Лабытнанги (11.07.1972, О' и ~) и в горной тундре По­
лярного Урала (19.07.1980, 1 О'). 

Т. (V.) laccata Frey.- арктический вид. Распространен в 
тундре от Скандинавии до Камчатки. В районе наших исследо­
ваний не указан. Отмечался единично, но регулярно в мохово­
осоковой тундре в окрестностях г. Лабытнанги (1971 г.) и на 
Южном Ямале (1972, 1974, 1976, 1977, 1980, 1982, 1986 и 1987 гг.). 

Т. (Lunatipula) subexcisa Lund.- арктоальпийский вид. Встре­
чается в тундре Евразии и в горах Урала и Восточной Сибири. 
Ранее для района исследований не указывался. Отмечался ре­
гулярно во всех участках в 1971, 1974, 1977, 1978, 1980-1982, 
1985-1987 гг., доминировал в кустарниковой тундре Южного 
Ямала в 1981 г. 

Т. (L.) illinoiensis Al.- голарктический вид с прерывистым 
ареалом. До сих пор был известен с Камчатки и северо-восточ­
ной части Северной Америки. Единственная находка этого 
вида- в мохово-кустарничкавой тундре в пойме р. Хадытаяха 
(10.07.1976, 1 0'). 

Т. (L.) lunata L.- транспалеарктический бореальный вид. 
Встречается всюду, кроме аридных районов, в тундре- северная 
граница ареала. Известен из Нижнего Приобья (29.06.1921, Бы­
ков) и окрестностей г. Салехарда (20.08.1925, Фридолин). До 
1976 г. нами не встречен, позднее отмечался на всех участках в 
1976, 1978, 1980-1982 и 1987 гг. В 1981 г. доминировал на Юж­
ном Ямале, в луговых стациях. 

Т. (L) trispinosa Lund.- арктоальпийский вид. Основной 
.ареал- в лесотундре Евразии, от Скандинавии до Камчатки, 
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Таблица Z 

Соотношение зоогеографических групп типулид на Приобском Севере 

Тип ареала 

Арктический 
Арктоальпийский 
Трансбореальный . 
Амфигола рктический 

Южный Ямал 

8/42,1 
6/31,5 
4/21,1 
1/5,3 

Приобская 
.~1есотундра 

' 
8/44,4 
6/33,3 
4/22,3 

1 Полярный Урал 

. 7/50,0 
5/35,7 
2/14,3 

Пр и меч а н и е. В числителе- кол-во видов; :а знаменателе- процент от нх об­
щего числа. 

экстразональна известен из Тувы. В районе исследований ранее 
был отмечен Зайцевым ( 1.09.1909). Встречался регулярно на 
всех участках, обычно во второй половине лета. В 1972, 1975, 
1977, 1980 и 1986 гг. лёт проходил во второй половине июля, в 
1979, 1981 и 1982 гг.- в начале июля. Многочисленный вид, до­
минировал в 1977, 1980 и 1982 гг. 

Т. (Odonatisca) kamchatkensis Al.- воеточно-палеарктиче­
ский вид ангарс~ого происхождения. Известен из Северо-Восточ­
ной Сибири, а экстразональна-из Примарья и Монголии. Ра­
нее в районе исследований не отмечался. Найден на песчаной 
косе р. Хадытаяха (4.07.1980, 1 d'). 

Т. (0.) pribllofensis Al.- воеточно-палеарктический арктиче­
ский вид, известный от Ямала до Камчатки и островов Прибы­
лова. Отмечен в районе г. Салехарда (25.06.1914; 1.07.1914, Шу­
хов) и на Ямале (06.07.1908, Житков). Встречен на песчаной 
косе р. Хадытаяха (7.07.1980, 2 d'; 11.07.1980, 1 d' ) . 

Tanyptera atrata Mg.- трансбореальный вид.· Широко рас­
пространен по всей лесной зоне. В лесотундре имеет северную 
границу распространения. Найден на Южном Ямале в редко­
лесье (19.07.1974, 1 о). 

Таким образом, в исследуемом районе найдено 25 видов ти­
пулид. На стационаре Хадыта обнаружено 19 видов, в окрестно­
стях г. Лабытнанги- 18, на Полярном Урале- 14. Аналогичные 
данные приводят и другие исследователи. В 1909 г. на Поляр­
ном Урале было отмечено 13 видов типулид [22], для Лапландии 
указан 21 вид [19]. Такое видовое разнообразие в определенном 
районе, видимо, характерно для типулид везде. Для севера США 
указано 24 вида [20], для Белорусского Полесья- 21 вид [ 12]. 
Всего же в районе Полярного Урала и Приобского Севера, 
включая Ямал и Малоземельскую тундру, известно 50 видов ти­
пулид [7, 8]. 

По характеру географического распространения на исследуе­
мых участках преобладает комплекс арктических и арктоаль­
пийских видов (табл. 2) 

По соотношению представителей зоогеографических групп 
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исследуемые сообщества типулид очень сходны. По видовому 
составу эти участки различаются сильнее, и различие возраста­

ет с увеличением расстояния между сравниваемыми террито­

риями: 

Сравниваемые территории 

Приобская лесотундра-
Полярный Урал . . . 

Приобская лесотундра-
Южный Ямал . . . . 

Южный Ямал- Полярный 
Урал ...... . 

Расстояние, 
к м 

70 

170 

Более 200 

Коэффи­
циент 

сходства 

по Жаккару, 

% 

60 

54 

37 

)Jинамика численности населения типулид далее будет рас­
сматриваться по материалам со стационара Хадыта на Южном 
Ямале, где количественные учеты проводили ежегодно с 1976 г. 
(нет данных только за 1984 г.) 

Динамика численности типулид 

Динамика численности личинок. Количество личинок типулид 
в мохово-кустарничково-осоковой тундре с 1975 по 1986 г. из­
менялось от 0,3 до 58 экз/м2 и от 10 до 334 мг/м2 по биомассе 
(в живом виде). Выделяются по размерам две группы личинок: 
в начале лета одна часть их достигает 10 мм при массе 20-
40 мг, другая- 15-25 мм при массе более 100 мг. Последние 
окукливаются в конце июня- начале июля, из них в этом се­

зоне вылетят имаго. Очевидно, что большинство типулид имеют 
на Южном Ямале двухлетний период развития. В умеренных 
широтах типулиды имеют одну или две генерации в год [9]. На 
Крайнем Севере срок развития из-за краткости лета удлиняется 
и может проходить, как указано в [2, 3] для Tipula glaucocine­
rea и Т. carinifrons, за пять или даже восемь лет (на севере 
Таймыра). )Jвухгодичный срок развития установлен для Т. excisa 
в горной тундре Норвегии [14]. 

Наибольшая численность личинок последнего возраста на­
блюдалась в 1976 и 1979 гг., а первого года развития-в 1981 г. 

Сроки лёта имаго. )Jлительность лёта различных видов ти­
пулид указана в табл. 1. Первые комары появляются обычно в 
конце июня. Большинство видов летают до середины- конца 
июля, и только три вида- Т. lunata, Т. tri'spinosa и Т. invenusta­
отмечались почти до конца августа. В высоких широтах не вы-
деляются по срокам лёта- весенние или осенние виды, период 
лётной активности короткий, и обычно в течение 10 дней выле­
тают все представители фауны типулид. Сроки начала вылета 
имаго хорошо коррелируют с датой перехода среднесуточной 
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Рис. 1. Зависимость начала вылета имаго типулид от сроков начала лёта. 
1 -сроки начала массового лёта типулид; 2- даты перехода среднесуточной температу­

ры через +10 'С. 

Рис. 2. Продолжительность лёта имаго типулид. 
1- среднедекадная температура лёта; 2- продолжительность периода лёта типулид, дни. 

температуры через + 10 °С (рис. 1). В годы с ранней весной 
долгоножки начинают летать раньше. За время наших наблю­
дений срок начала вылета типулид изменялся в интервале от 
23 июня до 6 июля. Продолжительность лёта имаго также за­
висит от погодных условий. Если в период вылупления комаров 
хорошая погода держится довольно продолжительное время (что 
на Севере бывает редко), то лёт долгоножек довольно быстро 
заканчивается. Такие короткие периоды наблюдались в 1976 г. 
(с 7 по 18.07) и в 1987 г. (с 1 по 10.07). Если благоприятный 
для лёта период прерывается ненастьем, когда типулиды прак­
тически не летают, то общий срок лёта увеличивается, как это 
было в 1977 г. (с 23.06 по 24.07), в 1980 г. (с 24.06 по 24.07), 
в 1986 г. (с 6.07 до 3.08). Продолжительность лёта имаго кор­
релирует со среднедекадной температурой лёта (рис. 2). 

Динамика численности и видового состава. Численность има­
го типулид изменялась в период наблюдений с 1976 по 1987 г. 
от 10 до 45 экз. 0 0 за часовой учет. Обилие комаров изменя-
лось от 0,4 до 1,7 экз/м2 • Такие показатели обилия, по-видимому. 
характерны для типулид Севера. В. И. Ланцов [2, 3] определял 
обилие типулид в тундре Таймыра величиной 1,5-1,7 экз/м2 • 

По данным наших наблюдений, численность типулид в тунд­
рах Нижнего Приобья такая: 

1976 1977 1978 1979 1980 1981 1982 1983 1985 1986 1987 

Обилие экзfм2 1 , 1 
Кол-во, экз/учет 28 
Кол-во видов 9 

1,5 0,6 0,4 
39 17 10 
7 7 . 5 

1,6 1,2 0,9 1.4 1,7 0,3 1,0 
45 37 25 29 45 17 27 
11 7 6 7 10 7 3 

При высокой численности наблюдались большее обилие типулид 
и большее видовое разнообразие, возрастала вероятность отлова 
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редкого вида. При коротком периоде исследований некоторые 
редкие или находившиеся в состоянии депрессии численности 

виды не отмечаются сборщиками и сведения по видовому со­
ставу оказываются явно заниженными. За три года наблюдений 
в Финсе (Северная Норвегия) отмечено 12 видов типулид [14]. 
По материалам экспедиции Э. Толля в 1900-1903 rr. для Край­
него Севера Восточной Сибири указано восемь видов [ 16] . Даль­
нейшие исследования [20] позволили увеличить этот список до 
20 видов. По нашим данным, в окрестностях г. Лабытнанги в 
1970-1972 гг. было обнаружено девять видов типулид, к 1987 г. 
нам было известно уже 18 [4]. 

Влияние климатических факторов на динамику численности 
типулид. Известно, что типулиды в своем развитии, как и все 
насекомые, сильно зависят от температурного режима и осо­

бенно от условий влажности в период личиночного развития [9, 
21]. Ч. Кенди [ 15] на основании анализа многолетней динами­
ки численности насекомых в листопадном лесу в США показал, 
что изменение численности имаго типулид определяется следую­

щими климатическими факторами. Численность имаго в данном 
году зависит от температуры в мае и июне этого года и майской 
и минимальной зимней температуры предыдущего года, а также 
количества осадков и уровня снега в нем. При этом в течение 
сезона там успевает развиваться одно-два поколения типу­

лид. При исследовании динамики населения беспозвоночных ~ 
моховой дернине и почве нами было показано ранее [6], что 
основными факторами, определяющими динамику численности 
и биомассы этого комплекса, являются климатические показа­
тели предыдущего года: количество осадков за лето, средняя 

подекадная температура лета, относительная влажность воздуха 

и продолжительность безморозного периода. По нашим данным, 
численность имаго типулид определяется в основном климатиче­

скими условиями позапрошлого года, и в первую очередь, по­

видимому, количеством летних осадков, а также температурой 
лета предыдущего года (рис. 3). 

Вероятно, решающий фактор- режим увлажнения почвы и 
моховой дернины в год откладки яиц, когда начинают разви­
ваться личинки первых возрастов. Неблагаприятные условия в 
этот период вызывают высокую смертность молодых личинок, 

и это отразится на количестве вылетающих имаго через два 

года. В следующем году, после первой зимовки, имеют значение, 
видимо, температурные условия. Возможно, что в холодное лето 
личинки не успевают закончить развитие из~а замедления об­
менных процессов (при низких температурах), они могут погиб­
нуть или растянуть сроки развития еще на один сезон. Несом­
ненно, численность вылетающих имаго зависит и от условий 
зимовки. Но эти показатели, по-видимому, имеют большую зна­
чимость для бореальных лесных видов, которые в лесотундре 
находятся на северной границе ареала (Prionocera turcica, 
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Р. proxima, Т. lunata). Данные виды явно сильнее реагируют на 
зимние температуры и уровень снежного покрова, чем адапти­

рованные к суровым условиям арктические и арктоальпийские 
виды (рис. 4). 

Выводы 

1. Локальные фауны типулид Приобского Севера насчиты­
вают около 20 видов. Различие видового состава возрастает с 
увеличением расстояния между сравниваемыми территориями. 

2. Наблюдается заметная разногодичная изменчивость на­
селения типулид, характер динамики численности различных 

видов неодинаковый. 
3. Факторами, определяющими динамику численности имаго, 

являются погодные условия двух предыдущих лет. 

4. Метеообстановка данного года обусловливает только на­
чало и продолжительность лёта и не влияет на численность има­
го В ЭТОМ ГОду. 
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УДК 591.5+591.531.1+591.9(211) 
Пространствеиные аспекты взаимоотношений растительности 
и насекомых-филлофаrов Субарктики. Б о г а ч е в а И. А.// 
Пространствеино-временная организация энтомокомлексов Суб­
арктики. Свердловск: УрО АН СССР, 1990. 

Рассматриваются индивидуальная, биотопическая, локаль­
ная и географическая изменчивость состава консорций насе­
комых-филлофагов на древесных растениях Приобского Севера 
и изменчивость поврежденнести растений. Показано, что наи­
более высока бистопическая изменчивость, она обеспечивается· 
вариабельностью абиотических (микроклиматических) факто­
ров, которые, в свою очередь, возникают благодаря особен­
ностям рельефа. В наиболее благоприятных биотопах созда­
ется возможность биоценотической регуляции численности 
филлоф;:tгов. Индивидуальные различия поврежденнести расте­
ний внутри биотопа невелики, так как абиотические факторы 
одинаковы; локальная изменчивость, если изучать ее в сход­

ных биотопах, также небольшая. 
Табл. 4. Библиогр. 45 назв. 

УДК 595.771+591.134 

Фенология развития и лёта кровососущих комаров в лесотунд­
ре Таймыра. К упри я ш к и н А. Г., Н и к о л а е в а Н. В.// 
Пространствеино-временная организация энтомокомплексов. 
Субарктики. tвердловск: УрО АН СССР, 1990. 

Приводятся результаты исслещований по экологии крово­
сосущих комаров, проведеиных летом 1986 г. в районе оз. Ту­
ручедо. Обсуждаются данные о сроках преимагинального раз­
вития комаров в связи с особенностями пространствеиного 
распределения личинок в лесном и тундровом биотопах. Вы­
явлены различия в темпах развития личиночных группировок 

в этих биотопах, обусловленные неодинаковым температурным 
режимом водоемов. Показано, что вылет комаров из куколок 
проходил при благоприятных погодных условиях, а его про­
должительнос.ть совпадала с длительностью отрождения ли­

чинок из яиц. Лёт комаров наблюдался в течение 46 дней_ 
Массовое нападение продолжалось 10 дней, в период интен­
сивного вылета имаго из водоемов. Обнаружены существен­
ные различия в активности нападения видов-доминантов. 

Ил. 7. Библиогр. 15 назв. 

УдК 591.5+595.771.19 
Сезонная динамика активности самок кровососущих комаров 
в южной тундре. Н и к о л а е в а Н. В.// Пространствеино-вре­
менная организация энтомокомплексов Субарктики. Сверд­
ловск: УрО АН СССР, 1990. 

Приводятся результаты многолетних наблюдений за ди­
намикой численности нападающих самок комаров рода Aedes 
в среднем течении р. Хадытаяхи. Значительные различия в. 
количестве нападающих самок по годам обусловлены специ­
фическим сочетанием основных абиотических факторов, они 
же определяли особенности нападения комаров в лесном и 
тундровом биотопах. Не обнаружено зависимости числа на­
падающих самок от численности личинок на исследованных 

участках и плотности их населения. В условиях лесного био­
топа отмечена высокая положительная корреляция между оби­
лием нападавших комаров и температурой воздуха в июле; 
в тундре влияние температуры на активность комаров маски-
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руется более сильным воздействием ветра и влажности воз­
духа. Наблюдались миграции комаров из одного биотопа в 
другой, интенсивность которых неодинакова в разные сезоны. 

Обсуждаются сезонные и годовые изменения численности на­
падающих самок семи видов комаров. 

Ил. 4. Табл. 2. Библиогр. 20 назв. 

УДК 595.7-152.6,595.762.12-19 

Сезонная динамика активности жужелиц в биоценозах Южно­
го Ямала. К оробей н и к о в Ю. И.// Пространствеино-вре­
менная организация энтомокомплексов Субарктики. Сверд­
ловск: УрО АН СССР, 1990. 

В течение 1978-1982 гг. на Южном Ямале (подзона ку­
старниковой тундры) методом почвенных ,1овушек получены 
данные о сезонной динамике активности 13 доминирующих ви­
дов жужелиц. Показано, что для тундровых видов и субаркти­
ческих популяций жужелиц широко распространенных видов 
характерен летний тип размножения. Сокращенный период 
размножения приводит к увеличению продолжительности жиз­

ненного цикла. Для тундровых и некоторых видов средних 
широт характерны на,1ичие зимующих личпнок и продо,1ЖИ­

те.%ное существование имаго. 

Ил. 5. Табл. 1. Библиогр. 17 назв. 

УДК 595.771-19+595.7-152.6+595.7-15.004 

Структура и динамика населения типулид Приобского Севера. 
Ольшва н г В. Н.// Пространственпо-временная организация 
энтомокомплексов Субарктики. Свердловск: УрО АН СССР, 
1990. 

Исследовали комаров-долгоножек (Diptera, Tipulidae) на 
нескольких стационарных участках в низовье р. Оби. Основ­
ной материал собран на Южном Ямале, в тундре среднего 
течения р. Хадытаяха. Отмечено 25 видов типулид, большин­
ство которых (70-80 %) имеют арктическое или арктоаль­
пийское распространение. Определяли численность имаго сам­
цов типулид в тундре, изменявшуюся в период непрерывных 

наблюдений с 1976 по 1987 г. от 10 до 45 экз/ч, при обилии 
от 0,4 до 1,7 экз/м 2 • Наблюдали заметную разногодичную из­
менчивость населения типулид, характер динамики различных 

видов был несходным. Показано, что факторами. определяю­
ш,ими динамику численности имаго, являются погодные ус.~о­

вия двух предыдущих летних сезонов. Метеообстановка дан­
ного года определяет только начало и продолжительность лёта 
кома ров и не влияет на чис.1енность. 

Ил. 4. Табл. 2. Библиогр. 22 назв. 
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