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АННОТАЦИЯ

В статье представлены результаты исследований вылета амфибиотических насекомых из старого  боб- 
рового  пруда на р. Южной заповедника “Приволжская лесостепь” в бассейне Верхнего  Хопра. Для насеко-
мых из 34 семейств и 8 отрядов приводятся показатели численности,  биомассы,  частоты встречаемости,  
указаны сроки их вылета из разных участков пруда. Выявлены доминирующие и массовые виды – ​хиро-
номиды Paramerina cingulata (Walk.),  Cricotopus silvestris (F.),  мокрецы Bezzia bicolor (Mg.),  хаобориды 
Chaoborus flavicans (Mg.) и поденки Cloeon inscriptum (Bgtss.). Интенсивность вылета насекомых 12,10 
экз./м2 в сутки,  среднесуточный перенос биомассы 49,23 мг/м2 в сутки. Проведен анализ жирнокислотного  
состава и содержания основных биогенных элементов в имаго  амфибиотических насекомых. Приводятся 
результаты расчетов переноса энергии и вещества,  в том числе биогенных элементов и полиненасыщен-
ных жирных кислот,  при вылете насекомых из различных отрядов (Ephemeroptera,  Odonata,  Trichoptera 
и Diptera) в прилегающие наземные экосистемы. Перенос сырой биомассы из воды на сушу составил 7,385 
г/м2 в год,  в сухом весе – ​2,216 г/м2 в год;  перенос основных биогенных элементов: углерода – ​1,21 г/м2 
в год,  азота – ​0,25 г/м2 в год,  фосфора – ​0,03 г/м2 в год;  перенос ПНЖК – ​24,16 кг/км2 в год.

Ключевые слова: амфибиотические насекомые,  вылет,  бассейн Верхнего  Хопра,  бобровый пруд,  
перенос вещества и энергии,  разнообразие,  биогенные элементы,  полиненасыщенные жирные кислоты 
(ПНЖК).
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ВВЕДЕНИЕ

Вылет насекомых из водных экосистем – ​
это  глобальное явление,  изучению которого  
посвящены многие работы [Боруцкий,  1963;  
Сазонова,  1970;  Langford, Daffern, 1975; Мар-
тынова,  1985;  Poepperl, 2000; Ballinger, Lake, 
2006; Ramires, 2008; Демина и др.,  2009,  2012,  
2013;  Gratton, Vander Zanden, 2009;  Борисо-
ва и др.,  2016,  2019; Popova et al., 2017]. В по-
следние годы особый интерес представляют 
исследования по  миграции из воды на сушу 
многих веществ и  элементов,  в  том числе 
жизненно  важных незаменимых полинена-
сыщенных жирных кислот (ПНЖК),  игра-
ющих ключевую роль в функционировании 
сердечно-сосудистой,  иммунной и  нервной 
системы консументов различного  порядка 
из беспозвоночных прилегающих наземных 
экосистем,  а также позвоночных,  в том чис-
ле человека [Gladyshev et al., 2009; Гладышев 
и др., 2011а, б; Sushchik et al., 2013; Махутова 
и др., 2017; Martin-Creuzburg at al., 2017; Po- 
pova et al., 2017; Борисова и  др.,  2019;  
Mathieu-Resuge et al., 2021].

Масштабы переноса веществ зависят от 
многих факторов: ландшафтных,  климатиче-
ских и гидрохимических особенностей,  проис-
хождения и стадии сукцессии водоема,  а также 
наличия средообразующих видов,  таких как 
евразийский бобр  Castor fiber L. В результа-
те интенсивной строительной деятельности по  
возведению плотин и особенностей кормодобы-
вания бобров на малых реках и ручьях возни-
кают новые экосистемы с иным составом гидро-
бионтов – ​бобровые пруды,  запруды,  бобровые 
каналы и др. [Завьялов и др.,  2005;  Завьялов,  
2015]. В таких экосистемах в результате транс-
формации их гидрологического  режима проис-
ходит накопление мертвой древесины,  изменя-
ются скорость и объемы седиментации веществ 
[Завьялов,  2016],  реофильные виды макрозоо- 
бентоса замещаются лимнофильными и лим-
нобионтными пелофильными формами,  что  
потенциально  влияет на процессы биогенно-
го  переноса веществ и энергии. Целью наших 
исследований являлось определение видово-
го  состава и роли различных таксономических 
групп насекомых в вылете и переносе биомас-
сы,  в том числе биогенных элементов и ПНЖК 
из малого  бобрового  пруда на территории за-
поведника “Приволжская лесостепь” в Пензен-
ской области.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Место исследований

Место  проведения исследований распола-
гается на территории Колышлейского  р-на 
Пензенской обл. и входит в состав заповедни-
ка “Приволжская лесостепь” и его  охранной 
зоны,  занимая часть водораздела рек Арчады 
и Хопер  и склон разветвленного  оврага [Доб- 
ролюбов и др.,  2013].

Исследование вылета проводилось на ста-
ром бобровом пруде на р. Южной в  долине 
верхнего  Хопра,  в ее правобережной пойме,  
на территории охранной зоны заповедного  
участка “Островцовская лесостепь” заповед-
ника. Река Южная,  по  руслу которой про-
стирается исследуемый пруд,  является при-
током Хопра 2-го  порядка. Длина реки 4 км,  
по  руслу реки находится 26 бобровых плотин 
[Биологическое разнообразие…,  2012;  Bashin-
skiy, Osipov, 2018]. Река впадает в р. Селимут-
ку (приток р. Хопер  1-го  порядка) на границе 
ее среднего  и нижнего  течения.

Исследуемый бобровый пруд (координа-
ты – ​52,49,33.564 с. ш.,  44,25,19.488 в. д.) нахо-
дится на дне широкой балки в южной части 
заповедного  участка,  имеет протяженность 
около  200 м и в течение 4 лет используется 
бобром [Bashinskiy, Osipov, 2018]. Ширина пру-
да достигает 16–18 м,  исследуемая площадь – ​
около  3600 м2,  средняя глубина – ​0,6–2,0 м. 
Концентрация растворенного  кислорода в воде 
пруда в мае 2016 г. составила 4,5 мг/л,  в ав-
густе – ​1,6 мг/л,  рН воды – ​8,0 и 7,3. Разно- 
образие рыб было  низким [Осипов и др.,  2017;  
Осипов,  Башинский,  2018]. Из высших консу-
ментов – ​представителей ихтиофауны – вы-
явлены щука,  карась золотой,  вьюн и верхов-
ка (данные И. В. Башинского,  В. В. Осипова).

Берега пруда пологие,  открытые. В  зоне 
нижней плотины имеются заросли ивняка. 
Зеркало  воды покрыто  массово  разросши-
мися видами рясковых (многокоренник,  ряска 
маленькая и трехраздельная),  по  периферии 
развит осоковый кочкарник,  на мелководьях 
акватории также распространены осоковые 
кочки. Из погруженных макрофитов распро-
странены разреженные ассоциации роголист-
ника темно-зеленого. Грунт представлен круп-
нодетритными и  тонкодисперсными бурыми 
илами. Дно  почти по  всей акватории покры-
то  плотным слоем неразложившихся макро-
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фитов,  в  основном рясковыми. В  пределах 
изучаемой экосистемы обследовано  три пунк- 
та – ​профундаль центрального  участка,  за-
водь в литорали центрального  участка и суб- 
литораль приплотинного  участка.

Учет вылета насекомых

Для учета вылетающих из воды имаго  
и  субимаго  насекомых использовались пла-
вающие конусообразные ловушки высотой 
1 м с площадью охвата водной поверхности 
1 м2. Ловушки изготавливались из мельнич-
ного  газа,  в основании конуса ткань крепи-
лась на металлическое кольцо  диаметром 
112 см. На больших глубинах ловушки уста-
навливали на плавающих деревянных плоти-
ках,  на мелководьях – ​подвешивались на де-
ревянные П-образные стойки [Савицкий и др.,  
1986] к нависшим над водой стволам деревь-
ев,  либо  в прибрежье – ​на шесты,  закреплен-
ные на берегу в виде удочки. Сбор  насекомых 
проводился вручную,  в периоды интенсивно-
го  вылета – ​ежедневно,  в другие периоды – ​
преимущественно  через сутки.

Для выявления основных закономерностей 
вылета и переноса вещества – ​сроков,  коли-
чественных показателей (численности и био-
массы насекомых) и их динамики,  проведено  
174 суточных учета со  2 мая по  20 сентября 
2016 г. Насекомых фиксировали 70 %-м рас-
твором этанола. Взвешивание проводили для 
каждого  вида в  пробе на торсионных весах 
с  точностью 1  мг. Для определения насеко-
мых изготавливались временные (в глицерине) 
и постоянные (в жидкости Фора) препараты 
на предметных стеклах [Шилова,  1976].

Для оценки масштабов потерь бентоса при 
вылете имаго  амфибиотических насекомых 
в тех же пунктах трижды в течение вегета-
ционного  сезона (май,  июль,  сентябрь 2016 г.) 
проведен отбор  количественных и качествен-
ных проб макрозообентоса [Силина,  2018]. Ко-
личественные пробы зообентоса собирали ков-
шовым дночерпателем Петерсена с площадью 
охвата дна 1/40 м2,  по  две выемки грунта на 
каждую пробу,  качественные – ​водным сачком.

Расчеты вылета

Для количественного  анализа вылета на-
секомых рассчитывали показатели средне-

суточной численности на единицу площади 
акватории (N,  экз./м2 в сутки),  что  соответ-
ствует интенсивности вылета;  среднесуточ-
ной биомассы (B,  мг/м2 в сутки),  что  соот-
ветствует интенсивности переноса биомассы 
(в сыром весе);  численности и биомассы с еди-
ницы площади (1 м2 или 1 га) в год,  прини-
мая вегетационный период,  в течение которо-
го  встречались насекомые в ловушках,  за 150 
суток,  с начала мая до  конца сентября. Сред-
нюю величину численности и биомассы насе-
комых для пруда вычисляли как среднюю для 
всех суточных величин по  всем биотопам. Для 
средних величин вычисляли ошибку средней 
арифметической численности (N ± mN) и био-
массы (B  ± mB). Кроме того,  рассчитывали 
долю численности и  биомассы (%) для раз-
личных групп и видов и частоту встречаемо-
сти насекомых в ловушках (ЧВ,  %) как долю 
ловушко-суток с наличием насекомых в ло-
вушках по  отношению ко  всему числу отра-
ботанных ловушко-суток для отдельных от-
рядов,  семейств и видов,  для всего  водоема 
и в различных биотопах. Статистические пока-
затели вычисляли с помощью расчетной про-
граммы “Медицинская статистика” [http://
medstatistic.ru/calculators.html].

Зависимость встречаемости видов амфибио-
тических насекомых,  встречаемости,  числен-
ности и биомассы насекомых из различных се-
мейств от исследуемой станции проверялась 
с  помощью перестановочного  дисперсионно-
го  анализа и перестановочного  post-hoc теста 
с поправкой на ошибку I рода (false discovery 
rate). Расчеты сделаны в среде статистического  
анализа R3.6 с использованием пакета permuco.

Для выявления и анализа количественных 
показателей (потоки биомассы и энергии при 
вылете имаго) и качественного  состава (жир-
ные кислоты,  биогенные элементы) собирали 
имаго  насекомых на вылете (из ловушек). Для 
каждого  из семи собранных для анализа видов 
взяты имаго  в количестве,  обеспечивающем 
шесть навесок не менее 50 мг. Поскольку има-
го  насекомых бобрового  пруда представлены 
в пробах преимущественно  мелкими форма-
ми двукрылых,  а более крупные представите-
ли насекомых (стрекозы,  ручейники и др.) – ​
весьма малочисленно  либо  единично,  то  для 
более полной таксономической представленно-
сти и для достижения достаточных для ана-
лиза объемов навесок,  насекомых собирали на 
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близко  расположенных водоемах долины верх-
него  Хопра на территории заповедника “При-
волжская лесостепь” (на площади менее 10 км2) 
в течение вегетационного  сезона 2016 г.: Pota-
mophylax sp. (?rotundipennis Brauer,  1857) (14–
15 мая) и Gomphus vulgatissimus L.,  1758 (16–
18 мая) – ​р. Хопер,  Coenagrion puella L.,  1758 
(22–27 мая) и  Chaoborus flavicans (Meigen,  
1804) (4–5 августа)  – ​ пойменное оз. Хопра,  
Cloeon dipterum L.,  1761 (18–22 мая) – ​бобро-
вый пруд,  Heptagenia flava Rostok,  1878 (22–
28 июня) и Chironomus sp. (1–6 августа) – ​р. 
Селимутка (приток Хопра). Подготовлено  по  
три навески каждого  вида,  зафиксированных 
в стеклянных банках эфирно-спиртовой сме-
сью (хлороформ + этанол) для определения со-
держания полиненасыщенных жирных кислот,  
и по  три навески насекомых для определения 
сухого  веса. Влажные навески до  транспорти-
ровки в лабораторию содержались в морозиль-
ной камере,  переправлялись в  лабораторию 
в упаковке с замороженными хладоагентами,  
сухие навески – ​в коробке с осушителем (хло-
ридом кальция).

При приведении биомассы зообентоса 
к  продукционному эквиваленту использова-
лись известные Р/В-коэффициенты [Соколо-
ва,  Антохина,  1980;  Мирошниченко,  1982;  
Мирошниченко  и  др.,  1984;  и  др.]: для ли-
чинок хирономид – 12,8,  червей – ​6,0,  мол- 
люсков – ​4,8,  для других групп – ​6,0. Вели-
чина продукции бентоса в  весовых едини-
цах составила 23,09 г/м2,  или 30,92 ккал/м2  
в  энергетических (калорийность принима-
лась для хирономид  – ​ 0,63 ккал/г сырого  
веса,  олигохет – ​1,0,  моллюсков – ​3,0,  дру-
гих групп – ​0,9 [Иванова и др.,  1973;  Мирош-
ниченко,  1982].

Для приведения биомассы имаго  насеко-
мых к энергетическому эквиваленту калорий-
ность имаго  стрекоз и поденок в сухом весе 
принималась за 5,45 кал/мг,  жесткокрылых – ​
5,40,  перепончатокрылых – ​5,20,  длинноусых 
двукрылых – ​5,16,  короткоусых двукрылых – ​
5,49 [Запольская,  Шалапенок,  1974],  для про-
чих групп – ​5,30.

Определение влажности  
биомассы насекомых

Для определения влажности биомассы со-
ставляли композитные пробы,  содержащие по  

несколько  (3–20) особей имаго  каждого  ана-
лизируемого  вида насекомых. Влажность био-
массы определяли в лаборатории высушива-
нием проб до  постоянной массы при 75 °С.

Определение содержания  
биогенных элементов (C, N, P)

Пробы биомассы насекомых на определение 
содержания биогенных элементов,  углерода,  
азота и фосфора,  высушивали при 65–70 °С 
и измельчали до  состояния мелкодисперсного  
порошка. Содержание общего  углерода и азота 
в сухой биомассе измеряли на элементном ана-
лизаторе Flash 2000 NC Soil Analyzer (Thermo 
Fisher Scientific, Германия). Калибровку прибо-
ра проводили перед каждой серией анализов 
по  трем значениям стандарта (Thermo Scien-
tific, США). Содержание общего  фосфора оце-
нивали фотоколориметрическим методом со-
гласно  РД 52.24.382–2006. Биомассу окисляли 
в растворе персульфата,  выполняли реакцию 
образования молибденовой сини с молибдатом 
аммония и аскорбиновой кислотой,  оптическую 
плотность растворов измеряли с  помощью 
спектрофотометра КФК‑2МП (ОАО “Загор-
ский оптико-механический завод”,  Россия). 
Для контроля калибровочной зависимости ис-
пользовали растворы стандарта фосфат-ионов 
(7260–96),  изготовленные ОАО “Уральский за-
вод химических реактивов”,  Россия.

Анализ жирных кислот

Подробное описание анализа жирных кис-
лот приведено  в работах [Sushchik et al., 2013; 
Gladyshev et al., 2014]. Анализы выполнялись 
следующим образом. Липиды из влажной био-
массы имаго  насекомых экстрагировали сме-
сью хлороформа и метанола в  соотношении 
2 : 1,  далее жирные кислоты в экстрактах ли-
пидов подвергали метилированию на водяной 
бане при температуре +85 °С. Анализ метило-
вых эфиров ЖК выполнен на газовом хрома-
тографе с масс-спектрометрическим детекто-
ром (модель 6890/5975C,  Agilent Technologies, 
США),  оснащенном капиллярной колонкой 
HP-FFAP. Пики метиловых эфиров жирных 
кислот идентифицировали по  полученным 
масс-спектрам. Количественное содержание 
жирных кислот в биомассе определяли срав-
нением с  сигналом внутреннего  стандарта,   
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нонадекановой кислоты (Sigma-Aldrich,  США),  
 фиксированное количество  которой добавляли 
в пробы перед экстракцией липидов.

Статистическая обработка данных  
по жирным кислотам

Критерий Колмогорова – Смирнова для 
проверки нормальности распределения,  одно-
факторный дисперсионный анализ (ANOVA),  
включающий post-hoc критерий Тьюки,  непа-
раметрический тест Краскела – Уоллиса 
(K – W) рассчитывались общепринятым спо-
собом с использованием программного  паке-
та STATISTICA 9.0 (StatSoft, Inc., Tulsa, USA).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Состав и количественная  
характеристика насекомых,  

вылетающих из бобрового пруда

В результате исследований вылета амфи-
биотических насекомых из старого  боброво-
го  пруда на территории заповедника “При-
волжская лесостепь” в долине верхнего  Хопра 
выявлено  162 вида и таксона амфибиотиче-
ских насекомых из 8 отрядов,  34 семейств 
и 97 родов. Поденки представлены 7 видами 
из 3 семейств,  стрекозы – ​2 видами из 2 се-
мейств,  веснянки – ​одним видом,  жуки – ​8 
видами из 3 семейств,  чешуекрылые – ​одним 
видом,  ручейники – ​4 видами из 3 семейств,  
перепончатокрылые – ​не менее 3 видов (non 
det) из 3 семейств,  двукрылые – ​ 136 видов 
из 18 семейств (табл.  1). Двукрылые пред-
ставлены 9 семействами длинноусых и девя-
тью семействами короткоусых. Наиболее раз-
нообразны среди короткоусых двукрылых 
были Tabanidae, Stratiomyidae и Ephydridae 
(по  пять видов). Среди длинноусых наиболее 
богато  представлены хирономиды – ​66 видов 
из 4 подсемейств. Подсемейство  Tanypodinae 
включало  14 видов,  Diamesinae – ​1, Orthocla-
diinae – ​13, Chironominae – ​38 (28 из трибы 
Chironomini и 10 – ​Tanytarsini). Среди прочих 
длинноусых более разнообразны Ceratopogo-
nidae (15 видов),  Culicidae (9) и Simuliidae (6). 
В различных биотопах видовое разнообразие 
находилось в границах 82–102 видов из 20–
27 семейств и 5–8 отрядов. Наиболее разно- 
образен состав насекомых сублиторали зарос-
шего  приплотинного  участка пруда,  наибо-

лее бедна заводь в мелководной литорали (см.  
табл. 1).

Среднесуточная численность вылета насе-
комых из прудовой экосистемы в 2016 г. со-
ставила 12,10 экз./м2 в  сутки,  среднесуточ-
ный перенос биомассы – ​49,23 мг/м2 в сутки. 
Это  соответствует вылету 1815 экз./м2 в те-
чение вегетационного  сезона (150 дней в год) 
и 18,15 млн экз. насекомых с 1 га водной по-
верхности (1 млрд 815 млн экз. с 1 км2 в год). 
Перенос сырой биомассы в прилегающие на-
земные биотопы составил 7 г 384,5 мг с 1 м2 
в  год,  или 73,85  кг/га водной поверхности 
(7 т 384,5 кг /км2). Площадь пруда,  по  нашим 
расчетам,  в 2016 г. покинули 6 млн 534 тыс. 
экз. насекомых,  вынося за его  пределы 26 кг 
584,2 г сырой биомассы. Эти значения близ-
ки полученным ранее для пойменного  озера 
р. Усмань в Воронежской обл. (Среднерусская 
лесостепь),  которые составили 11,97 экз./м2  
в сутки и 45,04 мг/м2 в сутки со  сходной по-
грешностью [Силина,  2016].

Роль отдельных отрядов в обилии и био-
массе насекомых различна (табл.  2). По  ин-
тенсивности вылета выделяются три группы 
отрядов: с высокой среднесуточной численно-
стью – ​9,70 экз./м2 в сутки,  или 80,2 %  общей 
численности имаго  (Diptera),  с умеренной – ​
2,15 экз./м2 в  сутки,  или 17,8 %  (Epheme- 
roptera),  и с низкой численностью – ​менее 0,1 
экз./м2 в сутки (все другие отряды).

Биомасса насекомых ввиду большой из-
менчивости размеров распределяется по  
группам иначе. Наибольший и  почти равно-
значный вклад в общую биомассу вносили Dip-
tera и  Ephemeroptera  – ​ 17,27 и  17,17  мг/м2  
в  сутки,  что  составило  соответственно  35,3 
и 35,0 %  общей биомассы насекомых. Умерен-
ной биомассой обладали Odonata (7,25  мг/м2 
в сутки,  или 14,8 %) и Trichoptera (6,24 мг/м2 
в сутки,  или 12,7 %). Биомасса представителей 
прочих отрядов имела низкие значения,  не пре-
вышающие 0,6 мг/м2 в сутки,  их доля в сумме 
составила 2,2 %  от общей биомассы вылетев-
ших насекомых (см. табл. 2). Частота встречае-
мости насекомых в ловушках составила 94,1 %  
и  находилась в  границах 93,2 %  в  литорали 
и по  91,9 %  – ​в других частях пруда.

Наименее интенсивно  вылет происходил из 
литорали пруда,  наиболее интенсивно  – ​ из 
профундали,  его  количественные показате-
ли отличались в  1,8 раза по  интенсивности 
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Т а б л и ц а  1
Таксономическое разнообразие насекомых (число видов), вылетающих из старого бобрового пруда  

в верховье Хопра

Отряд,  семейство Литораль,  заводь Профундаль Сублитораль у плотины ВСЕГО

Отряд Ephemeroptera 4 7 4 7

Baetidae 3 3 3 3

Leptophlebiidae 1 3 1 3

Caenidae – 1 – 1

Отряд Plecoptera – – 1 1

Nemouridae – – 1 1

Отряд Odonata – 2 – 2

Libellulidae – 1 1 1

Aeschnidae – 1 – 1

Отряд Lepidoptera 1 – 1 1

Pyraustidae 1 – 1 1

Отряд Trichoptera – 2 4 4

Phryganeidae – – 1 1

Leptoceridae – – 1 1

Limnephilidae – 2 2 2

Отряд Hymenoptera 3 1 2 3

Chalcidae 1 – 1 1

Braconidae 1 1 1 1

Ichneumonidae 1 – – 1

Отряд Coleoptera 2 5 4 8

Scirtidae 1 1 3 3

Chrysomelidae 1 2 – 3

Curculionidae – 2 1 2

Отряд Diptera 72 70 85 136

Подотряд Brachycera 20 11 11 28

Tabanidae 3 3 2 5

Stratiomyidae 4 2 – 5

Empididae 1 1 2 2

Hybotidae – – 1 1

Dolichopodidae 4 – 1 5

Syrphidae 1 – 1 2

Ephydridae 6 5 3 6

Scatophagidae – – 1 1

Muscidae 1 – – 1

Подотряд Nematocera 25 20 21 108

Tipulidae – – 2 2

Ptychopteridae 1 – – 1

Limoniidae 2 – 3 4

Psychodidae 1 1 1 2

Simuliidae 4 3 4 6

Chaoboridae – 3 3 3

Culicidae 5 4 2 9

Ceratopogonidae 12 9 6 15

Chironomidae 27 39 53 66

П/сем. Tanypodinae 6 6 9 14

П/сем. Diamesinae – 1 – 1

П/сем. Orthocladiinae 9 8 12 13

П/сем. Chironominae 12 24 32 38

Тр. Chironomini 6 15 22 0

Тр. Tanytarsini 6 9 10 10

Всего  видов 82 87 102 162

Всего  семейств 22 20 27 34

Всего  отрядов 5 6 8 8
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Т а б л и ц а  2
Роль насекомых различных отрядов в вылете насекомых из бобрового пруда 

Отряд ЧВ (%) N Доля N,  % B Доля B,  % Сроки вылета

Ephemeroptera 41,4 2,15 + 0,32 17,8 17,17 + 2,74 35,0 2.05–27.08.16

Plecoptera 0,5 0,005 <0,1 0,02 <0,1 5.05.16

Odonata 1,8 0,02 + 0,01 0,2 7,25 + 4,65 14,8 28.07–25.08.16

Hymenoptera 4,5 0,05 + 0,01 0,4 0,08 + 0,04 0,2 26.05–6.08.16

Lepidoptera 3,6 0,04 + 0,01 0,3 0,41 + 0,17 0,8 28.05–12.09.16

Coleoptera 6,3 0,09 + 0,03 0,7 0,59 + 0,27 1,2 11.05–29.07.16

Trichoptera 5,9 0,04 + 0,03 0,3 6,24 + 1,99 12,6 21.05–27.06.16

Diptera 91,9 9,70 + 0,94 80,2 17,27 + 1,93 35,3 1.05–20.09.16

П р и м е ч а н и е.  ЧВ – ​частота встречаемости,  %;  N – ​среднесуточный вылет,  экз./м2 в сутки;  B – ​сред-
несуточный перенос биомассы,  мг/м2 в сутки.

достигавший 33,8 %  численности хироно-
мид,  субдоминировали ортокладиины Crico-
topus silvestris (F.,  1794) (14,2 %),  менее значи-
мыми были Corynoneura scutellata Winnertz,  
1846 (6,4 %) и танитарзины Micropsectra tenel-
lula Goetghebuer,  1921 (7,4 %). Из-за мелких 
размеров роль этих видов в переносе биомас-
сы насекомыми была незначительной. Редки-
ми видами были: таниподин Paramerina divisa 
(Walker,  1856) – ​ редкий европейский крио-
фильный вид,  отмеченный в России только  
в р. Усмань Воронежской обл. [Силина,  Зелен-
цов,  1996],  и танитарзин Zavrelia pentatoma 
Kieffer,  1913, впервые обнаруженный в бас-
сейне Дона.

Кроме хирономид,  среди длинноусых дву-
крылых значительной была роль семейств 
Ceratopogonidae (18,8 %  численности дву-
крылых),  Chaoboridae (7,8 %) и  Simuliidae 
(4,3 %). Доминирующим видом среди мокрецов 
был Bezzia bicolor (Meigen,  1804) (57,7 %  чис-
ленности мокрецов),  среди хаоборид – ​Chao-
borus flavicans (Meigen,  1830) (86,6 %  числен-
ности хаоборид),  среди мошек – ​Nevermannia 
latigonia (Rubzov,  1956) (85,7 %  численности 
мошек). Наибольшая численность хаоборид 
наблюдалась в приплотинном участке,  мошек 
и мокрецов – ​в заводи литоральной зоны пру-
да (см. табл. 3).

Короткоусые двукрылые (Brachycera),  
представленные 28 видами,  были,  как пра-
вило,  малочисленны. Их доля в численности 
двукрылых составила лишь 4,5 %,  при этом 
благодаря более крупным формам доля их 
биомассы достигала 34,4 %  от биомассы выле-
тевших двукрылых. Численно  лидирующими 
семействами были мухи-береговушки (Ephy-

вылета и в 3,1 раза – ​ по  переносу биомас-
сы (табл. 3).

Статистически значимых отличий в пред-
ставленности,  численности и  биомассе вы-
летевших насекомых различных семейств 
в исследуемых пунктах не выявлено. Значи-
мой является меньшая видовая представлен-
ность насекомых в сублиторали приплотинной 
зоны по  сравнению с литоралью и профунда-
лью (уровень значимости p = 0,019,  апосте-
риорный уровень значимости отличий при-
плотинной зоны от литорали p = 0,028,  от 
профундали p = 0,034;  отличия литорали от 
профундали незначимые с p = 0,74).

Во  всех исследуемых пунктах акватории 
численно  преобладали двукрылые (Diptera) 
с частотой встречаемости от 87,8 %  в лито-
рали и 96,0 %  в профундали. Максимальная 
численность и биомасса вылетевших насеко-
мых приходилась на профундаль (13,03 экз./м2  
в  сутки и  25,62  мг/м2 в  сутки),  на других 
участках снижалась в 1,6 раза по  численно-
сти и в 1,9–2,1 раза – ​по  биомассе (см. табл. 2).

Среди двукрылых преобладали длинно- 
усые (Nematocera),  представленные 108 ви-
дами. Их доля составила 95,5 %  численности 
двукрылых и  65,6 %  их биомассы. Числен-
но  лидирующим семейством были хироно-
миды,  вылетавшие с  1 мая по  16  сентября 
и составившие 50 %  численности насекомых 
и 62,4 %  численности двукрылых. Наиболь-
шая численность хирономид наблюдалась 
в профундали (7,69 экз./м2 в сутки),  в других 
пунктах ее величины были почти равнознач-
ны. Численно  доминирующим среди хироно-
мид был европейский эвритермный вид та-
ниподин Paramerina cingulata (Walker,  1856),  
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dridae),  представленные шестью видами [Си-
лина,  Бережнова,  2021]. Доля их численности 
составила 42,9 %  численности мух. Наиболее 
многочисленным был вид Hydrellia sp. (18,6 %  
численности мух).

В  биомассе вылетающих из воды дву-
крылых наибольшее значение имели хироно-
миды (43,5 %  биомассы двукрылых и 15,3 %  
биомассы всех собранных насекомых),  слеп-
ни (Tabanidae) и львинки (Stratiomyidae),  чья 
биомасса достигала 10,7 и 18,9 %  от биомас-
сы двукрылых.

Доминирующими видами в биомассе среди 
мух были львинки O. ornata (40,6 %  биомас-
сы мух и 14,0 %  биомассы двукрылых),  среди 
комаров – ​мокрецы В. bicolor (5,8 %  биомас-
сы двукрылых),  хаобориды C. flavicans (8,6 %  
биомассы двукрылых) и хирономиды Tanypus 
punctipennis Meigen,  1818 (4,2 %  биомассы 
двукрылых).

Второстепенной группой насекомых были 
поденки (Ephemeroptera),  вылетавшие со  
2 мая по  28 августа. Частота встречаемости 
поденок в ловушках составила 41,4 %. В 2016 г. 
выявлено  семь видов поденок из трех се-
мейств – ​ по  три вида из семейств Baetidae 
(Cloeon dipterum L.,  1761,  Сloeon inscriptum 
Bengtsson,  1914 и Cloeon praetextum Bengts-
son, 1936) и Leptophlebiidae (Leptophlebia mar-
ginata (L.,  1768),  Leptophlebia submarginata 
(Stephens, 1835) и Leptophlebia werneri (Ul- 
mer, 1919)),  а также один вид из сем. Caenidae 
(Caenis horaria (L.,  1758). В литорали пруда 
отмечено  четыре вида поденок из двух се-
мейств,  в  профундали и у  бобровой плоти-
ны – ​по  семь видов из трех семейств.

Среднесуточная численность и биомасса по-
денок были минимальными в литорали – ​1,21 
экз./м2 в сутки и 8,10 мг/м2 в сутки,  и макси-
мальными – ​в профундали (2,91 экз./м2 в сут-
ки и  25,84 мг/м2 в  сутки). Доля их в  общей 
численности вылетевших насекомых составила 
17,8 %,  в переносе биомассы – ​35,0 %.

Наиболее часто  встречались представители 
сем. Baetidae,  играющие основную роль в вы-
лете поденок. Общая частота их встречаемости 
в ловушках составила 32 %,  от 20,3 %  в литора-
ли до  41,9 %  в профундали пруда (см. табл. 2,  
3). На долю видов Baetidae приходится 85,1 %  
численности поденок и 93,2 %  их биомассы.

Представители Leptophlebiidae встреча-
лись значительно  реже – ​общая ЧВ составила 

10,8 %,  от 2,7 %  в литорали до  20,3 %  в суб- 
литорали приплотинного  участка. Их доля 
в  общей численности поденок невелика  – ​
14,5 %,  в биомассе – ​6,7 %. Представитель Cae-
nidae обнаружен в единственном экземпляре.

Доминирующим среди поденок был C. in-
scriptum,  на долю которого  приходится бо-
лее половины собранных поденок (57,7 %) и их 
биомассы (62,1 %). Доминирование C. inscrip-
tum проявилось во  всех пунктах. Второсте-
пенным был C. dipterum (24,92 %  от числа 
собранных поденок и  28,8 %  их биомассы),  
менее значима роль L. werneri (13,9 и 5,8 %). 
Доля C. praetextum была низкой (3,2 и 2,3 %),  
роль каждого  из других видов не превышала 
0,5 %  в численности и 0,7 %  в биомассе.

Представители других отрядов менее зна-
чимы в процессе вылета и переноса вещества 
из прудовой экосистемы.

Стрекозы (Odonata) были представлены ис-
ключительно  разнокрылыми (рода Sympetrum 
и  Aeschna),  вылетающими во  второй поло-
вине лета (с 28 июля по  25 августа). Благодаря 
крупным формам,  они играли в этот период 
основную роль в переносе биомассы,  несмотря 
на низкую встречаемость (ЧВ = 1,9 %). Доля 
стрекоз в общем переносе биомассы из пруда 
насекомыми составила 14,8 %.

Ручейники (Trichoptera) включали пред-
ставителей лептоцерид Athripsodes aterri- 
mus (Stephens,  1836),  фриганеид Agrypnia pa-
getana Curtis,  1835,  вылетающих единично,  
и  лимнефилид – ​ Limnephilus rhombicus L.,  
1758 и Limnephilus politus MacLachlan,  1865. 
Вылетали ручейники преимущественно  в пер-
вой половине лета: фриганеиды – ​во  второй 
половине мая,  лептоцериды – ​с 7 по  13 июня,  
лимнефилиды – ​с 7 по  27 июня,  вид L. poli-
tus – ​c 10 по  27 июня,  составляя в этот пери-
од основу переносимой из водоема биомассы. 
Частота встречаемости ручейников низкая – ​
5,9 %. Наиболее часто  они встречались в при-
плотинном участке пруда,  где отмечены все 
виды группы. Доля биомассы ручейников со-
ставила 12,7 %  от общей. Доминировал L. po- 
litus,  составляя 57 %  численности и 68,1 %  
биомассы ручeйников (8,6 %  общей биомассы 
насекомых),  в приплотинном участке его  доля 
достигала 18,3 %  биомассы насекомых.

Жесткокрылые (Coleoptera) встреча-
лись в  ловушках с  11  мая по  29  июля 
и были представлены семействами Scirtidae 
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(виды родов Cyphon и Scirtes),  Chrysomeli-
dae (pода Galerucella и Donacia) и Curculio-
nidae (р. Tanysphyrus и др. (non det)). Листо-
еды встречались в  ловушках единично  во  
всех исследуемых участках пруда,  долгоно-
сики – ​в профундали и приплотинном участ-
ке,  сциртиды – ​преимущественно  в припло-
тинном участке. Частота встречаемости жуков 
выше,  чем ручейников,  – ​7,2 %. Более много-
численными были виды Сyphon sp. и Scirtes 
hemisphaericus (L.,  1767),  составивших 55,6 %  
численности жуков. В  биомассе наибольшее 
значение имели листоеды р. Donacia,  соста-
вившие 59,3 %  биомассы вылетевших жуков. 
В  общей биомассе вылетевших насекомых 
доля жесткокрылых составила 1,2 %.

Для веснянок (Plecoptera) как реофильной 
и преимущественно  криофильной группы дан-
ный водоем не является экологически подхо-
дящим для развития личинок. Единственный 
представитель  – ​ Nemurella pictetii Klapal-
ek, 1900,  отмечен 5 мая в ловушке в припло-
тинном участке,  где проходила ветвь основ-
ного  русла р. Южной. Перепончатокрылые 
(Hymenoptera) в  подобных исследованиях 
всегда относятся к категории редко  встреча-
ющихся и  никогда не играют существенной 
роли в численности и биомассе вылетающих 
из воды насекомых. Как правило,  это  пара- 
зиты водноразвивающихся двукрылых,  чешуе- 
крылых либо  кладок жесткокрылых. Отме-
чены единичные экземпляры имаго  из трех 
семейств,  собранных с 1 мая по  27 августа. 

Чешуекрылые (Lepidoptera) иногда играют 
заметную роль в  переносе биомассы [Сили-
на,  2016],  однако,  как правило,  также отно-
сятся к  редко  встречающимся видам в  по-
добных сборах. Вид Cataclysta lemnata L.,  
1758,  личинки которого  – ​фитофаги,  обитаю-
щие в домиках из ряски,  отмечен единично  
28 мая и 12 сентября. Частота встречаемости 
в  ловушках представителей этих трех ред-
ко  встречающихся групп находилась в преде-
лах 0,5–4,5 %,  суммарная доля их численно-
сти в общем вылете насекомых – ​0,8 %,  доля 
биомассы – ​от менее 0,1 %  до  0,8 %.

Таким образом,  среди выявленных групп 
насекомых четыре семейства играют ключе-
вую роль в численности вылетающих из воды 
имаго: Baetidae (Ephemeroptera), Chaoboridae, 
Ceratopogonidae и Chironomidae (Diptera),  со-
вместно  составившие 86 %  численности насе-
комых. Значимыми в переносе биомассы явля-
ются семь семейств – ​Baetidae, Leptophlebiidae 
(Ephemeroptera), Libelullidae, Aeschnidae (Od-
onata), Limnephilidae (Trichoptera), Chironomi-
dae и  Stratiomyidae (Diptera), суммарно  со-
ставляющих 92,1 %  биомассы насекомых,  
вылетевших из прудовой экосистемы в вер-
ховье Хопра в 2016 г. (табл. 4).

Наиболее значимыми в численности насе-
комых оказались виды средних и преимуще-
ственно  мелких форм: поденки (C. inscriptum 
(9,9 %),  C. dipterum (2,1 %),  L. werneri (2,1 %)) 
и двукрылые (мошки N. latigonia (3,0 %),  хао-
бориды C. flavicans (5,5 %),  мокрецы B. bicolor 
(8,7 %),  хирономиды P. cingulata (16,9 %),  
C. silvestris (3,2 %) и C. scutellata (2,4 %)). Эти 
виды составили более половины численности 
вылетающих насекомых (53,8 %).

В переносе биомассы из воды на сушу наи-
большее значение имеют массовые виды сред-
них форм и  малочисленные виды крупных 
форм: поденки (C. inscriptum (21,6 %),  C. dip-
terum (5,2 %)),  стрекозы (S. vulgatum L.,  
1758 (5,9 %) и Aeschna viridis Eversman,  1836 
(8,9 %)),  ручейники (L. politus (8,6 %),  L. rhom-
bicus (2,3 %)),  короткоусые двукрылые (O. or-
nata (4,9 %)),  суммарная биомасса которых 
составляет 57,4 %  от общего  переноса. Выра-
женного  супердоминирования видов не выявле-
но. Поэтому группа значимых видов довольно  
представительна,  и доля их в вылете и перено-
се биомассы составляет немногим более полови-
ны численности и биомассы насекомых.

Т а б л и ц а  4
Доля среднесезонной численности и биомассы  

насекомых из наиболее значимых семейств,  
вылетающих из старого бобрового пруда в 2016 г.

Семейство Доля N,  % Доля B,  %

Ephemeroptera
Baetidae 15,1 35,5

Leptophlediidae 7,0

Odonata
Libellulidae 5,9

Aeschnidae 8,9

Trichoptera
Limnephilidae 12,0

Diptera
Stratiomyidae 7,5

Chaoboridae 6,2

Ceratopogonidae 15,0

Chironomidae 49,7 15,3

ВСЕГО 86 92,1



883

Потери биомассы, энергии и вторичной 
продукции зообентоса

Среднегодовой перенос сырой биомас-
сы из прудовой экосистемы в 2016  г. соста-
вил 49,23 мг/м2 в сутки,  или (×150 суток) 7,  
385 г/м2 за год,  73,  85 кг/га в год (в расчете 
на 1 км2 – ​7385 кг/км2 в год).

В  сухом весе перенос биомассы насеко-
мыми из пруда составил 14,77 мг/м2 в  сут-
ки,  2215,5 мг/м2 в год,  или 22,155 кг/га в год 
(в расчете на 1 км2 – ​2 т 215,5 кг/км2 в год).

В  энергетических единицах перенос био-
массы (в сухом весе) при вылете насекомых 
составил 79,07 кал/м2 в сутки или 11,86 ккал/
м2 в год. Это  соответствует переносу в при-
легающие наземные экосистемы 42 696 ккал 
из исследуемой площади бобрового  пру-
да в  год,  или 118  тыс. 600 ккал/га в  год 
(11,86 млн ккал/км2 в год).

Таким образом,  потери вторичной продук-
ции бентоса прудовой экосистемой при выле-
те насекомых в сыром весе составили 32,0 %,  
в  энергетических единицах в  сухом весе  – ​
38,3 %  (данные по  биомассе зообентоса пруда 

взяты из [Силина,  2018] – ​3,66 г/м2). Это  бо-
лее высокий показатель по  сравнению с дан-
ными исследований переходной болотной эко-
системы в среднерусской лесостепи,  где эта 
величина составляла 2,6–8,0 %,  при сниже-
нии этого  показателя по  мере сукцессионной 
зрелости биоценоза [Силина,  2007]. Очевид-
но,  этот факт объясняется,  во‑первых,  на-
личием крупных генерализующих хищников 
(в  качественных пробах зообентоса  – ​ пла-
вунцы р. Dytiscus, а  среди вылетевших на-
секомых – ​разнокрылые стрекозы),  подъеда-
ющих весь мелкий бентос,  переходящий на 
питание представителями планктонного  зве-
на,  и,  во‑вторых,  большим значением в вы-
лете хаоборид (планкто-бентонтов) и плаваю-
щих на личиночной стадии поденок р. Cloeon,  
в силу чего  не в полной мере учитывающихся 
при дночерпательной съемке зообентоса.

Перенос биогенных элементов

Исходя из данных табл.  5 и  6,  наиболь-
шее значение в переносе биогенных элемен-
тов из прудовой экосистемы играют поден-

Т а б л и ц а  5
Содержание биогенных элементов в имаго доминирующих видов амфибиотических насекомых  

в бассейне Верхнего Хопра в 2016 г., %

Вид Углерод Азот Фосфор

Trichoptera

Potamophylax sp.
54,5±1,8
53,2–56,6

10,5±0,9
9,6–11,3

1,1±0,1
0,9–1,2

Odonata

Gomphus vulgatissimus L.,  1758
47,7±0,3
47,4–48,0

12,7±0,2
12,6–12,9

1,2±0,1
1,2–1,3

Coenagrion puella L.,  1758
48,4±0,8
47,7–49,3

12,7±0,5
12,2–13,2

1,3±0,1
1,2–1,4

Ephemeroptera

Cloeon dipterum L.,  1761
63,7±6,9
56,8–68,5

11,1±1,3
9,7–12,2

1,2±0,1
1,1–1,2

Heptagenia flava Rostok,  1878
50,3±0,2
50,0–50,5

12,1±0,4
11,7–12,5

1,3±0,02
1,26–1,30

Diptera

Chironomus sp.
48,4±0,2
48,2–48,5

11,5±0,3
11,2–11,7

1,3±0,2
1,17–1,47

Chaoborus flavicans (Meigen,  1804)
48,9±0,3
48,7–49,2

11,3±0,7
10,8–12,0

1,3±0,1
1,20–1,33
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ки (3,10 мг/м2 в сутки углерода,  0,54 мг/м2 
в  сутки азота и  0,06  мг/м2 в  сутки фосфо-
ра),  и двукрылые (2,79 мг/м2 в  сутки угле-
рода,  0,65 мг/м2 в сутки ​азота и 0,08 мг/м2 
в сутки фосфора). Второстепенную роль игра-
ли стрекозы и  ручейники. Общий перенос 
углерода амфибиотическими насекомыми со-
ставил 8,05 мг/м2 в сутки,  что  соответству-
ет 1207,5 мг/м2 в  год (1 т 208 кг/км2 в  год). 
Перенос азота многократно  ниже и составля-
ет 1,64 мг/м2 в  сутки,  246 мг/м2 в  год или 
246 кг/км2,  транспорт фосфора минимален – ​
0,185 мг/м2 в сутки и 27,75 мг/м2 в год или 
27,75 кг/  км2 в год.

Содержание ПНЖК и влажность

Средние значения содержания ЭПК в сы-
рой биомассе двух видов поденок были выше,  

чем у остальных таксонов,  но  в некоторых 
случаях различия были статистически недо-
стоверны (табл. 7). Значимые количества ДГК 
обнаружены только  у C. flavicans,  различия 
статистически достоверны (наибольшая сумма 
рангов K – W,  отнесенная к числу проб) (см. 
табл. 7). Содержание суммы ЭПК + ДГК в био-
массе стрекоз C. puella,  поденок C. dipterum,  
Heptagenia flava. и хаоборид C. flavicans было  
достоверно  выше,  чем у  ручейников Pota- 
mophylax sp.,  стрекоз G. vulgatissimus и хи-
рономид Chironomus sp. (табл. 8).

Средняя влажность изученных таксо-
нов варьировала в пределах 63,9–77,7 %  (см. 
табл.  8),  однако  по  результатам ANOVA,  
различия между таксонами оказались стати-
стически недостоверными: p = 0,096. Содер-
жание суммы ЭПК и ДГК в сухой массе так-
сонов в целом отображало  содержание этих 

Т а б л и ц а  7
Средние значения (± стандартная ошибка) содержания (мг/г сырой массы) эйкозапентаеновой (ЭПК)  

и докозагексаеновой (ДГК) кислот и их суммы в биомассе имаго насекомых  
(заповедник “Приволжская лесостепь”, май – ​сентябрь 2016 г.)

Вид ЭПК ДГК* ЭПК + ДГК

Potamophylax sp. 1,09 ± 0,09A 0,00 ± 0.00 1,09 ± 0,09A

Gomphus vulgatissimus 2,14 ± 0,29A 0,00 ± 0.00 2,14 ± 0,29A

Coenagrion puella 3,61 ± 0,21BC 0,09 ± 0.01 3,70 ± 0,20B

Cloeon dipterum 4,52 ± 0,53B 0,01 ± 0.01 4,53 ± 0,54B

Heptagenia flava 4,57 ± 0,10B 0,00 ± 0.00 4,57 ± 0,10B

Chironomus sp. 2,32 ± 0,13AC 0,00 ± 0.00 2,32 ± 0,13A

Chaoborus flavicans 3,73±0,27B 0,35 ± 0.04 4,07 ± 0,30B

П р и м е ч а н и е.  Средние,  обозначенные одинаковыми буквами в  столбцах,  достоверно  не отличаются  
(р > 0,05) по  post-hoc критерию Тьюки в однофакторном дисперсионном анализе (ANOVA). При недостоверном ANOVA 
буквенные обозначения отсутствуют. В случае ненормального  распределения по  критерию Колмогорова – ​Смирнова 
(обозначено  *) достоверность различий определена по  непараметрическому тесту Краскела – ​Уоллиса.

Т а б л и ц а  6
Перенос основных биогенных элементов насекомыми различных отрядов при вылете имаго  

из старого бобрового пруда в верховье Хопра, мг/м2 в сутки

Группа Углерод Азот Фосфор

Ephemeroptera 3,10 0,54 0,06

Odonata 0,77 0,21 0,02

Trichoptera 1,20 0,21 0,02

Diptera 2,79 0,65 0,08

Прочие (включая Lepidoptera,  Coleoptera,  
Hymenoptera,  Plecoptera)

0,19 0,03 0,005

Всего, мг/м2 в сутки 8,05 1,64 0,185
Всего,  мг/м2 в год 1207,5 246 27,75

Всего,  кг/га в год 12,08 2,46 277,5

Всего,  кг/км2 в год 1 208 246 27,75
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ПНЖК в  сырой массе,  минимальное содер-
жание отмечено  у ручейников Potamophylax 
sp. (см.  табл. 8).

Перенос ПНЖК

Для расчета переноса полиненасыщен-
ных жирных кислот при вылете насекомых 
использовались значения их концентраций 
в биомассе представителей различных отрядов 
насекомых (см. табл. 7,  8). Средняя суммарная 
концентрации ПНЖК составила 10,77 мг/г су-
хого  веса и 3,20 мг/г сырого  веса имаго  на-
секомых,  что  близко  к рассчитанному ранее 
среднему глобальному значению – ​11,4 мг/г 
сухого  веса [Gladyshev et al., 2019]. Выявле-
но,  что  при вылете насекомых за пределы 
прудовой экосистемы переносится 24,16 мг/
м2 полиненасыщенных жирных кислот,  или 
86,976 г с акватории бобрового  пруда в год,  
241,6 г/га (24 кг 160 г/км2 в год). При этом по-

денки в год выносят 11,62 мг/м2 ПНЖК,  дву-
крылые – ​8,66 мг/м2,  стрекозы – ​2,34 мг/м2,   
ручейники  – ​ 1,02  мг/м2,  прочие группы 
(жуки,  перепончатокрылые,  чешуекрылые,  
веснянки) – ​0,52 мг/м2 в год (табл. 9).

ОБСУЖДЕНИЕ

Наиболее исследованной группой амфибио-
тических насекомых в аспекте переноса ве-
ществ из воды на сушу при вылете являют-
ся хирономиды. Данные по  годовому переносу 
сухой биомассы хирономидами из разнотип-
ных водоемов,  в частности озер,  в различных 
климатических ландшафтах обобщены в ра-
боте Е. В. Борисовой с соавт. [2019]. Для озер  
зоны бореальных и  таежных лесов указана 
величина 1,9 г/м2 в  год [Dreyer et al., 2015, 
цит. по  Борисовой и  др.,  2019],  для хвой
ных лесов умеренного  климата – ​0,1–0,2 г/м2 
[Борисова и др.,  2016;  Sherk, Rau, 1992,  цит. 

Т а б л и ц а  9
Биомасса и перенос ПНЖК (ЭПК + ДГК) насекомыми из различных отрядов при вылете имаго  

из старого бобрового пруда в верховье Хопра

Группа

Биомасса вылетевших насекомых,   
г/м2 в год

Содержание в биомассе ПНЖК  
(ЭПК + ДГК),  мг/м2 в год

В сыром весе В сухом весе В сыром весе В сухом весе

Ephemeroptera 2,58 0,73 11,66 11,62

Odonata 1,09 0,24 2,33 2,34

Trichoptera 0,94 0,33 1,02 1,02

Diptera 2,59 0,86 8,28 8,66

В том числе Chironomidae 1,13 0,41 2,62 2,65

Прочие (включая Lepidoptera,  
Plecoptera,  Coleoptera,  Hymenoptera)

0,18 0,05 0,47 0,52

ВСЕГО в год 7,38 2,22 23,76 24,16

Т а б л и ц а  8
Средние значения (± стандартная ошибка) влажности (%) в биомассе имаго насекомых и содержания суммы 

эйкозапентаеновой и докозагексаеновой (ЭПК + ДГК) кислот в пересчете на сухой вес (мг/г)  
(заповедник “Приволжская лесостепь”, май – ​сентябрь 2016 г.)

Вид Влажность биомассы ЭПК + ДГК

Potamophylax sp. 64,6* 3,07±0,26A

Gomphus vulgatissimus 77,7±0,4 9,65±1,49AB

Coenagrion puella 73,7±0,4 14,11±0,95B

Cloeon dipterum 71,7±2,1 15,94±1,22B

Heptagenia flava 59,8±8,9 12,50±2,60BC

Chironomus sp. 63,9±2,8 6,50±0,52AC

Chaoborus flavicans 69,7±1,5 13,63±1,58B

П р и м е ч а н и е.  Средние,  обозначенные одинаковыми буквами в  столбцах,  достоверно  не отличаются  
(р > 0,05) по  post-hoc критерию Тьюки в однофакторном дисперсионном анализе (ANOVA). При недостоверном ANOVA 
буквенные обозначения отсутствуют. * – ​единичное измерение.



886

по  Борисовой и др.,  2019],  широколиствен-
ных и смешанных лесов умеренного  пояса – ​
0,2 г/м2 [Демина и др.,  2013],  в соленом озере 
степной зоны умеренного  климата – ​0,2 г/м2  
[Борисова и др.,  2019],  в ручье в Сонорской 
пустыне – ​1,9 г/м2 [Jackson, Fisher, 1986]. По  
нашим более ранним исследованиям для пой-
менного  озера р. Усмань [Силина,  2016],  где 
доминировали поденки и  хаобориды,  эта 
величина для хирономид вдвое ниже дан-
ных И. В. Деминой и др.,  [2013] – ​0,101 г/м2,   
а по  нашим данным для бобрового  пруда – ​
0,41 г/м2 в год.

Что  касается численности вылетающих из 
воды насекомых,  то  для стоячих водоемов Се-
верной Америки [Butler, 1980; MacKenzie, 2004; 
Ramirez, 2008] и  Европы (Германия) [Poep-
perl, 2000] она находилась в  пределах 300– 
10600 экз./м2 в год. В водоемах нашей широтной 
зоны численность вылетающих насекомых со-
ставляла преимущественно  1000–5000 экз./м2  
[Демина и др.,  2013]. В лесостепной зоне в бас-
сейне Дона этот показатель для озера в пойме 
р. Усмань в Воронежской обл. [Силина,  2016] 
соответствует умеренному значению числен-
ности (1795,5 экз./м2 в год),  что  практически 
совпадает с нашими данными для бобрового  
пруда.

Значения содержания основных биоген-
ных элементов в насекомых (в сухом весе) (см. 
табл. 5) в целом сходны либо  совпадают с при-
водимыми ранее в литературе для этих групп 
[Сазонова,  1984;  Мартынова,  1985;  Силина,  
2007]. Перенос основных биогенных элементов 
из бобрового  пруда в прилегающие наземные 
экосистемы воды на сушу для углерода и азо-
та практически совпадает с данными для пой-
менного  оз. Усмани и на треть превышает та-
ковой для фосфора [Силина,  2016]. Значения 
переноса биогенов насекомыми,  полученные 
в более ранних исследованиях для различных 
биоценозов переходного  болота в лесостепной 
зоне,  были ниже более чем на порядок для 
углерода и фосфора (136 и 3,0 кг/км2),  и пя-
тикратно  – ​для азота (44,6 кг/км2) [Силина,  
2007]. Это  обусловлено  тем,  что  перенос био-
массы при вылете имаго  насекомых из сук-
цессионно  более зрелой болотной экосистемы 
многократно  менее интенсивен,  чем из озер-
ной и речной экосистем долины Усмани.

В более ранних исследованиях выявлено,  
что  вылет амфибиотических насекомых со-

ставляет в среднем 19,1 %  их общей вторич-
ной продукции (в сухом весе) при размахе ко-
лебаний от 2 до  29 %  (в Сонорской пустыне,  
штат Аризона США) [Jackson, Fisher, 1986],  
в другой обобщающей работе – ​24 %  вторич-
ной продукции личинок амфибиотических на-
секомых [Huryn, Wallace, 2000]. Показано,  что  
в ручьях более низкое отношение вылета насе-
комых к продукции зообентоса в водной среде 
(0,19 против 0,30),  притом что  в целом в ручь-
ях зообентос более продуктивен,  чем в озерах 
(6,67 против 1,46 г/см2 в год) [Gratton, Vander 
Zanden, 2009]. Наши данные для прудовой эко-
системы находятся в русле данной тенденции.

Полученные нами величины потерь био-
массы бентоса при вылете насекомых в  ус-
ловиях прудовой экосистемы значительно  
превосходят данные И. В. Деминой с соавто-
рами для пойменного  озера в бассейне Вол-
ги [Демина и др.,  2009,  2012,  2013],  где не на-
блюдалось массового  вылета Chaoboridae и 
Baetidae. В таксономическом аспекте макро-
зообентос бобрового  пруда на р. Южной был 
представлен наиболее бедно  среди исследу-
емых водоемов заповедника и в 2016 г. сла-
гался преимущественно  мелкими формами,  
что  обусловило  низкое значение его  биомас-
сы – ​3,65 г/м2 [Силина,  2018]. Это  объясня-
ется ландшафтными особенностями участка,  
а  также низкой концентрацией растворен-
ного  кислорода,  способной приводить к  ги-
бели беспозвоночных. Судя по  немногочис-
ленным данным для других бобровых прудов 
и  запруд,  биомасса зообентоса обычно  су-
щественно  выше. К примеру,  биомасса зоо- 
бентоса бобровых прудов на малых реках 
Дарвинского  заповедника [Завьялов и  др.,  
2005] находилась в границах 1,21–26,76 г/м2  
(в среднем около  5,0 г/м2),  в бобровых запру-
дах на ручье в Острасьевом яру (заповедник 
“Белогорье”,  Белгородская обл.)  – ​ 6,12 г/м2  
[Летопись природы…,  2020]. Для прудов на 
малой р. Черная в Костромской обл. приводят-
ся величины 44,0 г/м2 в жилом пруду и 44,12–
57,97 – ​в нежилом [Сиротина и др.,  2021],  со-
поставимые с данными для пойменных озер  
р. Усмань,  заселенных бобром в Воронежской 
обл. – ​29,3–44,1 г/м2 [Хицова и др.,  2010].

Основной длинноцепочечной жирной кис-
лотой омега‑3 в биомассе изученных таксонов 
была ЭПК,  содержание которой варьировало  
от 1,09 мг/г сырой массы у ручейников Pota-
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mophylax sp. до  4,57 мг/г у поденок H. flava. 
Значимые количества ДГК обнаружены толь-
ко  у C. flavicans,  тогда как содержание этой 
кислоты в биомассе ручейников Potamophylax 
sp.,  стрекоз G. vulgatissimus,  поденок H. fla-
va и хирономид Chironomus sp. равнялось ана-
литическому нулю. Полученные результаты 
хорошо  согласуются с  данными других ав-
торов [Гладышев и  др.,  2011а,   б;  Борисова 
и  др.,  2016;  Махутова и  др.,  2017;  Martin-
Creuzburg et al., 2017; Popova et al., 2017;  Су-
щик и др.,  2021;  Mathieu-Resuge et al., 2021]. 
Следует отметить,  что  в нашем исследова-
нии максимальное среднее содержание суммы  
ЭПК + ДГК в сухой массе 15,94 мг/г обнару-
жено  у поденки C. dipterum,  тогда как в ли-
тературе максимальная величина 33,7  мг/г 
приводится для хаобориды C. flavicans [Mar- 
tin-Creuzburg et al., 2017]. Однако  в изученном 
нами регионе среднее содержание ЭПК + ДГК 
у C. flavicans составило  всего  лишь 13,63 мг/г 
сухой массы. Тем не менее в целом содержание 
ЭПК + ДГК в сухой массе изученных таксо-
нов соответствовало  аналогичным величинам,  
обобщенным в работе [Gladyshev et al., 2019].

Полученная величина суммарного  переноса 
ПНЖК из бобрового  пруда на р. Южной близ-
ка по  значению к расcчитанной по  глобально-
му среднему значению ПНЖК для пойменного  
озера р. Усмань в  Воронежской обл. [Сили-
на,  2016]. В результате обобщающего  анали-
за переноса биомассы в  сухом эквиваленте 
и транспортируемых из воды на сушу ПНЖК 
(ЭПК + ДГК),  проведенных в  различных 
биомах,  приводятся цифры 0,04–4,39  мг/м2  
[Gladyshev et al., 2019],  т. е. полученная нами 
величина превышает верхнюю границу сред-
него  глобального  значения более чем пяти-
кратно.

Что  касается роли различных групп в пе-
реносе ПНЖК из водных экосистем,  то  по-
казатели для большинства из анализируемых 
нами групп сходны с приводимыми в лите-
ратуре. Рассчитанный поток ПНЖК из озер-
ной экосистемы на сушу при вылете стрекоз 
в  условиях юга Западной Сибири (Чанов-
ская экспедиционная база на территории 
Барабинской лесостепи) составил 6,9  мг/м2  
в  год [Гладышев и др.,  2011б;  Попова,  Ха-
ритонов,  2012],  т. е. втрое выше полученно-
го  нами значения для прудовой экосистемы 
в условиях Приволжской лесостепи. В нашем 

случае это  обусловлено  низким обилием стре-
коз и в прудовом зообентосе,  и в вылете. При 
этом концентрации ПНЖК в сырой биомас-
се были близки: для разнокрылых стрекоз – ​
2,11 мг/г в Барабинской лесостепи (рассчи-
тано  по  табл. 2 из: [Гладышев и др.,  2011б]) 
и 2,14 мг/г – ​в Приволжской,  а для равно-
крылых стрекоз – ​3,20 мг/г и 3,70 мг/г. Усред-
ненные показатели содержания ПНЖК для 
стрекоз Приволжской лесостепи (2,92 мг/г сы-
рой и 11,88 мг/г сухой биомассы) не очень су-
щественно  превышают таковые для Барабин-
ской лесостепи (2,66 мг/г сырой и 7,98 мг/г 
сухой биомассы [Гладышев и  др.,  2011б]  – ​
в 1,1 и 1,5 раза.

Среди двукрылых  – ​ наиболее многочис-
ленной и часто  самой значительной группой 
насекомых,  в процессе переноса веществ из 
воды на сушу известны значения концентра-
ции и масштабов транспорта ПНЖК для кро-
вососущих комаров [Гладышев и др.,  2011а],  
хирономид [Махутова и  др.,  2017;  Борисо-
ва и др.,  2019] и хаоборид [Martin-Creuzburg 
et al.,  2017]. Содержание ПНЖК в личинках 
и  имаго  кровососущих комаров,  собранных 
в Северо-Кулундинской степи (Новосибирская 
обл.) достоверно  не отличалось и составило  
8,11 мг/г сухой биомассы,  перенос ПНЖК – ​
3,9 мг/м2 в год [Гладышев и др.,  2011а]. В на-
ших исследованиях кровососущие комары 
были малочисленны (9 видов с численностью 
9,0 экз./м2 в год) и составили лишь 0,45 %  об-
щей биомассы амфибиотических насекомых. 
Перенос ПНЖК кровососущими комарами 
был несущественным и по  расчетным данным 
для длинноусых двукрылых в сухой биомас-
се составлял 0,109 мг/м2 в год. Это  на поря-
док ниже вышеприведенного  значения для 
Северо-Кулундинской степи,  где,  очевидно,  
сборы осуществлялись в наиболее благоприят-
ных местообитаниях для Culicidae – ​времен-
ных и постоянных хорошо  прогреваемых пой-
менных водоемах.

По  результатам обобщающей сводки со-
держания ПНЖК в биомассе хирономид [Ма-
хутова и др.,  2017] выявлены концентрация 
и доля ЭПК по  отношению к суммарному со-
держанию жирных кислот для 19 видов хи-
рономид из более чем 15 водоемов и водото-
ков России (5 рек,  4 озера и водохранилище),  
Турции,  Японии и Западной Европы (Шве-
ции,  Шотландии и  Сербии). К  настоящему  
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времени известно,  что  содержание ЭПК 
может различаться более чем на порядок  
у различных видов (от 0,2 до  5,1 мг/г сырой 
массы),  при этом наиболее низкие значения 
характерны для видов р. Chironomus,  являю-
щихся сестоно-фитодетритофагами фильтра-
торами + собирателями,  и хищных таниподин 
р. Procladius,  наиболее высокими – ​у всеяд-
ного  эвритермного  пелофильного  вида про-
диамезин Prodiamesa olivacea и,   в меньшей 
мере,  – галофильного  вида ортокладиин Cri- 
cotopus salinophilus. Выявлено  также,  что  ли-
чинки и имаго  Glyptotendipes barbipes не име-
ют достоверных отличий по  содержанию ЭПК 
[Махутова и др.,  2017].

Содержание ПНЖК в  биомассе хироно-
мид,  по  нашим данным (для р. Chironomus),  
составляет 6,50 мг/г в сухом весе и 2,32 мг/г – ​
в сыром,  что  значительно  выше,  чем в ис-
следованиях хирономид р. Chironomus из со-
леного  сибирского  оз. Шира [Махутова и др.,  
2017]  – ​ 0,2–0,3  мг/г в  сыром весе. Для хи-
рономид горного  оз. Ойское в Южной Сиби-
ри (Западный Саян) эта величина составила 
4,22 мг/г сырой массы [Борисова и др.,  2016].

В лесостепной зоне европейской части Рос-
сии годовой перенос ПНЖК при вылете хи-
рономид из бобрового  пруда на р. Южной 
в 2016 г.,  по  нашим данным,  в сухой биомас-
се составил 2,67 мг/м2 в год,  для пойменно-
го  озера р. Усмань [Силина,  2016,  расчет по  
табл. 4] – ​0,66 мг/м2 в год. В то  же время для 
стоячих водоемов различного  генеза,  уровня 
минерализации и трофности данные для хи-
рономид могут почти не отличаться. К приме-
ру,  для соленого  оз. Шира в Сибири годовой 
средневзвешенный поток ПНЖК при вылете 
хирономид составил 1,78 мг/м2 в год [Борисо-
ва и др.,  2019,  табл. 2],  для малопродуктив-
ного  горного  оз. Ойское в Южной Сибири – ​
1,75 мг/м2 в год [Борисова и др.,  2016].

Содержание ПНЖК в биомассе поденок из-
вестно  лишь для оз. Ойское – ​11,3 мг/м2 [Gla-
dyshev et al., 2019],  что  сопоставимо  с наши-
ми данными: 15,94 мг/г для массового  вида 
C. dipterum,  массово  развивающегося в бо-
бровом пруде на р. Южной и пойменном озе-
ре в верховье Хопра,  и 12,50 мг/г – ​для более 
крупного  вида Heptagenia flava,  обитающего  
в малой р. Селимутка (притоке Хопра).

Для ручейников,  как и для поденок,  при-
веденная в литературе концентрация ПНЖК 

известна из одного  исследования (р. Ени-
сей)  – ​ 9,4  мг/г сухой биомассы [Gladyshev 
et al.,  2019]. Эта величина в  3,06 раза пре-
вышает установленную в  наших исследова-
ниях для представителя сем. Limnephilidae,  
преобладающему по  биомассе в  зообентосе 
и среди вылетающих насекомых из водоемов 
исследуемого  участка долины Верхнего  Хоп- 
ра – ​пойменного  озера,  р. Хопер  и боброво-
го  пруда – ​3,07 мг/г по  сухой биомассе. Та-
кой разброс значений,  теоретически,  может 
быть связан с типом питания личинок,  кото-
рый сильно  отличается у представителей раз-
личных семейств – ​от хищников-хватателей 
(Polycentropodidae),  планктофагов-цедителей 
(Hydropsychidae),  всеядных (Phryganeidae) 
и фито-зоофагов (Leptoceridae) до  альгофа-
гов (Hydroptilidae) и фитодетритофагов (Lim-
nephilidae и др.).

Известно,  что  качественный состав выле-
тающих из воды насекомых может менять-
ся не только  в зависимости от климатической 
зоны,  но  и других факторов,  не всегда стро-
го  зависящих от широтной зоны: трофности,  
продуктивности,  особенностей минерализа-
ции,  аутэкологических и ареалогических осо-
бенностей видов,  зоогенного  и многогранного  
хозяйственно-промышленного  влияния на во-
доем и др. Поэтому в пределах одного  биома 
данные для водоемов единого  сукцессионно-
го  ряда  – ​ от родников и  ручьев до  болот-
ных экосистем – могут отличаться более кар-
динально,  чем между обобщенными данными 
для различных биомов,  где проанализированы 
различные энтомокомплексы вылетающих на-
секомых – ​от монохирономидных в сукцесси-
онно  старых стоячих водоемах до  весняночно-
поденочных и других реофильных комплексов 
в ручьях и малых реках. На наш взгляд,  это  
необходимо  учитывать при планировании ис-
следований процессов транспорта веществ 
в границах ключевых частей биома,  где в ка-
честве основной структурной единицы для из-
учения следует выдвигать,  к примеру,  сук-
цессионный ряд водоемов речной (ручьевой) 
долины: русло  реки (ручья) – ​придаточный 
водоем (заводь,  залив,  либо  затон) – ​поймен-
ное озеро  – ​террасное озеро  – ​болото. Срав-
нительный анализ для различных биомов при 
этом будет более адекватен при сравнении во-
доемов единой сукцессионной стадии (хотя бы 
в таких широких рамках).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате исследований получены дан-
ные по  качественному (таксономическому) 
составу комплекса амфибиотических насеко-
мых,  формирующих при вылете имаго  пото-
ки вещества и энергии,  накопленных в водо-
еме,  и поступающие в прилегающие наземные 
экосистемы на территории заповедника “При-
волжская лесостепь”.

В результате исследований выявлено  162 
вида амфибиотических насекомых из восьми 
отрядов. Общая интенсивность вылета насеко-
мых из прудовой экосистемы в 2016 г. состави-
ла 12,10 ± 1,11 экз./м2 в сутки,  интенсивность 
переноса биомассы – ​49,23 ± 6,17 мг/м2 в сут-
ки. Наиболее значительна и равнозначна в пе-
реносе биомассы из прудовой экосистемы роль 
двукрылых (Diptera) и поденок (Ephemerop-
tera) – ​суммарно  70,3 %. Главную роль в пере-
носе биомассы играли представители семейств 
Baetidae (Ephemeroptera),  Chironomidae (Dip-
tera) и Limnephilidae (Trichoptera). Наиболее 
интенсивный перенос биомассы из прудовой 
экосистемы происходил в  центральной ча-
сти (профундали),  минимальный,  с отличием 
в 3,1 раза,  – ​в литорали.

Потери вторичной продукции зообентоса 
в  результате вылета имаго  и  субимаго  ам-
фибиотических насекомых в  сыром весе со-
ставили 32,0 %. Перенос сырой биомассы со-
ставил 7,385 г/м2 в  год (7385 кг/км2 в  год),  
в сухом весе – ​14,77 мг/м2 в сутки,  2,2155 г/м2  
в год (2215,5 кг/км2 в год);  перенос основных 
биогенных элементов: углерода – 1,21 г/м2,  
или 1210 кг/км2 в год,  азота – 0,25 г/м2 в год,  
или 246  кг/км2 в  год,  фосфора – 0,03 г/м2,  
или 27,8 кг/км2 в год;  перенос ПНЖК – ​24,  
16 кг/км2 в год.

Проверка правильности определения трудно  

идентифицируемых видов жуков проведена канд. 

биол. наук А. А. Прокиным,  хирономид (р. Chi-

ronomus) – ​канд. биол. наук Л. П. Гребенюк (ИБВВ 

РАН),  двукрылых из сем. Simuliidae, Tabanidae, 

Ceratopogonidae  – ​ канд. биол. наук И. А. Будае-

вой),  имаго  Brachycera – ​канд. биол. наук О. Н. Бе-

режновой,  канд. биол. наук О. Н. Селивановой 

(Dolichopodidae) (Воронежский госуниверситет). 

Большую помощь в организации исследований ока-

зал М. В. Ермохин (Саратовский государственный 

университет им. Н. Г. Чернышевского),  в осущест-

влении полевых работ – ​руководство  и сотрудники 

заповедника: А. Н. Добролюбов,  В. В. Осипов,  а так-

же сотрудники РАН – ​Л. А. Неймарк,  И. В. Башин-

ский,  и СарГУ – ​А. А. Оськина. Без этой поддерж-

ки работа не могла бы состояться,  авторы очень 

признательны и благодарны за оказанную помощь.

Работа поддержана грантом РНФ 22-24-
00920 (рук. Ю. Ю. Дгебуадзе).

Авторы заявляют,  что  у  них нет конфликта 

интересов.

Статья не содержит никаких исследований 

с участием животных в экспериментах,  выполнен-

ных авторами.
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Emergence of amphibious insects from an old beaver  
pond in the Upper Khoper valley under the conditions  

of the Forest-Steppe
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The work presents the results of studies of the emergence of amphibiotic insects from the old beaver 
pond on the Yuzhny stream of the “Privolzhskaya lesostep’” reserve in the Upper Khoper basin. For insects 
from 34 families and 8 orders, the indicators of abundance, biomass, frequency of occurrence are given, the 
timing of their emergence in different parts of the pond is indicated. The dominant and common species 
were identified – ​chironomids Paramerina cingulata (Walk.), Cricotopus silvestris (F.), biting midges (Bezzia 
bicolor (Mg.), chaoborids Chaoborus flavicans (Mg.) and mayflies Cloeon inscriptum (Bgtss.). The intensity 
of the emergence of insects was 12.10 ind./m2 per day, the average daily transfer of biomass was 49.23 mg/
m2 per day. The analysis of the fatty acid composition and content of the main biogenic elements in adults of 
amphibiotic insects was carried out. The results of calculations of the removal of energy and matter, includ-
ing biogenic elements (carbon, phosphorus, nitrogen) and polyunsaturated fatty acids during the emergence 
of insects from various orders (Ephemeroptera, Odonata, Trichoptera and Diptera) into adjacent terrestrial 
ecosystems. The transfer of raw biomass from water to land was 7.385 g/m2 per year, in dry weight – ​2.216 
g/m2 per year; transfer of the main nutrients – ​1.21 g/m2 per year – ​carbon, 0.25 g/m2 per year – ​nitrogen, 
and 0.03 g/m2 per year – ​phosphorus; PUFA transfer – ​24.16 kg/km2 per year.

Key words: amphibiotic insects, emergence, Upper Khoper basin, beaver pond, matter and energy removal, 
diversity, biogenic elements, polyunsaturated fatty acids (PUFAs).


