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Abstract. During two growing seasons, we studied the biomass, the number, and the species composition 
of zoobenthos in three saline lakes, Shira, Shunet, and Uchum, located in arid steppe of South Siberia, 
Russia. We also estimated productivity and export of biomass and physiologically significant omega‑3 
polyunsaturated fatty acids (PUFAs) associated with the emergence of amphibiotic insects from these 
lakes. All zoobenthic communities had low taxonomic diversity with insect larvae of Chironomidae 
and Ceratopogonidae families and amphipod Gammarus lacustris constituting their major portion. 
Overall taxonomic composition and productivity of the lakes differed considerably. Among amphibiotic 
insects, larvae of Polypedilum bicrenatum, Сhironomus nigrifrons, and Glyptotendipes salinus were the 
most abundant in Lake Shira. In Lake Shunet, in addition to the dominant P. bicrenatum, zoobenthos 
was mainly represented by larvae of Chironomus salinarius and two Procladius species. Benthos 
of Lake Uchum was distinctly dominated by the Procladius genus, Orthocladiinae subfamily, and 
Ceratopogonidae family larvae. Production of chironomids in Shira, Shunet, and Uchum was 16.1 ± 
4.1, 45.6 ± 13.6, and 9.6±4.6 g wet weight / m2 for 30 days, respectively, increasing with an increase in 
E. V. Balushkina’s index, which estimates water quality. Potential export of chironomid biomass ranged 
from 0.6 to 3.1 g wet weight / m2 of aquatic area per year. We suggested that productivity and biomass 
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export were related with the quantity of food (organic matter) in the sediments. Glyptotendipes adults, 
which emerged from Lakes Shunet and Shira, and Orthocladiinae adults, which emerged from Lake 
Uchum, had similar contents of omega‑3 PUFAs per unit of wet weight. Thus, productivity rather than 
taxonomic composition of chironomid communities might be a more important factor for export of 
PUFAs from saline lakes.
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Аннотация. В течение двух вегетационных сезонов определяли таксономический состав, 
численность, биомассу зообентоса трех соленых озер: Шира, Шунет и Учум, расположенных 
в аридных степях Южной Сибири. Мы также оценили продукцию, потенциальный экспорт 
биомассы и физиологически ценных омега‑3 полиненасыщенных жирных кислот (ПНЖК) на сушу 
при вылете комаров-звонцов (Diptera, Chironomidae). Зообентосные сообщества изученных 
водоемов характеризовались низким таксономическим разнообразием и были представлены 
в основном личинками насекомых сем. Chironomidae и Ceratopogonidae, а также рачками 
Gammarus lacustris в озерах Шира и Шунет. В целом таксономический состав, численность 
и продуктивность изученных сообществ амфибионтных насекомых существенно различались. 
В оз. Шира доминантами являлись личинки Polypedilum bicrenatum, Сhironomus nigrifrons 
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и Glyptotendipes salinus. В оз. Шунет основную часть численности сообщества обеспечивали 
личинки рода Procladius и Chironomus salinarius, наряду с P. bicrenatum. Бентос оз. Учум был 
представлен личинками рода Procladius, подсем. Orthocladiinae и сем. Ceratopogonidae. Продукция 
хирономид озер Шира, Шунет и Учум за период 30 дней составила в среднем 16,1 ± 4,1, 45,6 ± 13,6 
и 9,6 ± 4,6 г сырой массы / м2, соответственно, увеличиваясь с ростом индекса Е. В. Балушкиной, 
оценивающего степень загрязненности воды. Потенциальный экспорт биомассы имаго хирономид 
из озер колебался от 0,6 до 3,1 г сырой массы / м2 акватории в год. Величина продуктивности 
и экспорта биомассы на сушу, вероятно, определялась количеством пищи (органического 
вещества) в донных отложениях. Имаго Glyptotendipes, вылетающие из озер Шунет и Шира, 
и имаго Orthocladiinae, роившиеся близ озера Учум, имели близкие величины содержания 
ПНЖК на единицу сырой массы. Таким образом, продуктивность, а не таксономический 
состав хирономидного сообщества, может быть более важным фактором при экспорте ПНЖК 
из соленых озер.

Ключевые слова: соленые озера, Chironomidae, продукция, экспорт биомассы, полиненасыщенные 
жирные кислоты.
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Введение

Соленые озера и реки являются обычными 
элементами ландшафта аридных регионов всего 
мира, незначительно уступая по площади пре-
сноводным объектам (Williams, 2002). Экоси-
стемы соленых водоемов весьма чувствительны 
к колебаниям различных факторов, например, 
количеству осадков, температуре и т.п., вызыва-
ющим перестройку таксономического состава 
биоты и функционирования трофических це-
пей. Происходящие изменения климата ведут 
к аридизации некоторых регионов, что способ-
ствует повышению уровня солености водных 
экосистем, деградации и пересыханию соленых 
водоемов (Williams, 2002; Zadereev et al., 2020).

Южная Сибирь представляет собой обшир-
ный регион с аридным климатом, в котором 
расположено большое количество минерали-

зованных озер, варьирующих по морфологи-
ческим характеристикам, степени солености 
и прочим гидрофизическим и гидрохимическим 
показателям (Parnachev, Degermendzhy, 2002). 
Хорошо развитые представления и модели, 
описывающие структуру и функционирование 
соленых водоемов данного региона, основа-
ны на многочисленных данных о динамике 
планктонных сообществ (Задереев и др., 2021; 
Degermendzhy et al., 2010; Rogozin et al., 2018). 
В противоположность этому донная фауна со-
леных водоемов Южной Сибири за последние 
несколько десятков лет была исследована лишь 
для оз. Шира на примере единичного вегетаци-
онного сезона (Толомеев и др., 2018).

Вместе с тем сообщества донной фауны 
могут образовывать не меньшее количество 
продукции соленых экосистем, чем биота 
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планктона. Так, в большинстве изученных озер 
Крымского полуострова при солености от 28 
до 182 г/л продукция зообентоса была в не-
сколько раз больше продукции зоопланктона 
(Golubkov et al., 2018). Высокие значения числен-
ности и биомассы придонной биоты отмечаются 
в многолетних исследованиях экосистем бас-
сейна гипергалинного озера Эльтон (Волгоград-
ская область) (Зинченко и др., 2019). Бентосная 
фауна соленых экосистем зачастую отличается 
низким видовым разнообразием (Williams, 1998; 
Millan et al., 2011; Gutiérrez-Cánovas et al., 2019), 
но вместе с тем значительным доминированием 
амфибионтных насекомых отр. Diptera, прежде 
всего комаров-звонцов (сем. Chironomidae), 
таксона, отличающегося повсеместным рас-
пространением (Ferrington, 2008).

Наряду со значением для водных пищевых 
цепей бентосные сообщества играют важную 
роль и в трофических взаимодействиях с на-
земными экосистемами за счет распростра-
ненности бентосной жизненной формы у ли-
чинок амфибионтных насекомых (Armitage 
et al., 1995; Shadrin et al., 2019). Как известно, 
бентосные сообщества поставляют значитель-
ное количество органического вещества, так 
называемые водные субсидии (aquatic subsidies), 
на сушу при вылете имаго амфибионтных на-
секомых (Schindler, Smits, 2017). Субсидии во-
дного органического вещества имеют особое 
значение для территорий аридных ландшаф-
тов, обладающих относительно низкой про-
дуктивностью (Gutiérrez-Cánovas et al., 2019). 
Продукция водных экосистем, выносимая 
при вылете амфибионтных насекомых, отли-
чается от наземной биохимическим составом, 
а именно содержит значительные количества 
омега‑3 полиненасыщенных жирных кислот 
(ПНЖК). Эти вещества необходимы многим 
всеядным и хищным животным, поскольку 
входят в состав клеточных мембран и регу-
лируют физиологические процессы, являясь 

предшественниками специфических медиа-
торов (Arts, Kohler, 2009; Twining et al., 2016). 
В то же время омега‑3 ПНЖК не синтезируются 
продуцентами суши и большинством наземных 
консументов в нужных количествах, поэтому 
основным источником для последних являются 
субсидии водной продукции, в том числе био-
масса амфибионтных насекомых (Gladyshev et 
al., 2013, 2019; Moyo, 2020).

Показано, что представители сем. 
Chironomidae характеризуются значительной 
вариабельностью содержания незаменимых 
омега‑3 ПНЖК в зависимости от таксономи-
ческой принадлежности и источников питания 
на личиночных стадиях (Zinchenko et al., 2014; 
Makhutova et al., 2016, 2017). Однако в отноше-
нии обитателей соленых экосистем это заключе-
ние основывается лишь на ограниченном числе 
видов из небольшого числа местообитаний.

Таким образом, целью настоящей работы 
была оценка значения бентосных сообществ 
хирономид для экспорта органического ве-
щества и незаменимых ПНЖК в экосистемы 
суши аридного ландшафта Южной Сибири. 
Для достижения поставленной цели решали 
следующие задачи: i) определить таксономиче-
ский состав и количественные характеристики 
зообентоса (численность, биомассу, продукцию) 
в трех соленых озерах с близкими гидрохими-
ческими и гидрофизическими характеристи-
ками; ii) оценить роль хирономид в донных 
сообществах исследованных озер; iii) сравнить 
содержание ПНЖК у доминирующих пред-
ставителей сем. Chironomidae при вылете их 
имаго на сушу.

Материалы и методы

Исследуемые озера Шира (54°30' N, 90°12' 
E), Шунет (54°36' N, 90°20' E) и Учум (55°05' N, 
89°43' E) находятся в регионе, занятом суббо-
реальными континентальными межгорными 
и предгорными равнинами с типично-степными 
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ландшафтами (Ландшафтная карта СССР, 1980). 
Водоемы, выбранные для данного исследова-
ния, меромиктические, являются характерными 
водными объектами для данного типа ланд-
шафта (Rogozin et al., 2018). Все три водоема 
относятся к типу соленых озер (соленость выше 
10,0 г/л), классификация и значения солености 
приведены согласно работе (Задереев и др., 
2021). Наиболее крупное из них, озеро Шира 
площадью ~36 км2, имеет соленость 14–16 г/л. 
Озера Шунет и Учум имеют меньшую площадь 
0,5 и 4 км2 и соленость 28 и 18 г/л соответствен-
но. На части мелководья озер присутствует 
высшая водная растительность (тростник), име-
ются заболоченные участки, рыбы в озерах нет. 
Вокруг озер расположены травянистые степные 
экосистемы с колками кустарниковых зарослей 
(Природный комплекс.., 2011).

Пробы донных сообществ отбирали дно-
черпателем Экмана-Берджи (площадь захвата 
0,01 м2) в июне – ​августе 2019 г. (3 даты про-
боотбора) и мае – ​июле 2020 г. (3 даты про-
боотбора). Одновременно проводили замеры 
температуры воды в пробе с помощью ручного 
термометра Cole-Parmer. На оз. Шира пробы 
были собраны на станциях 1 и 3, расположение 
станций соответствовало указанным в работе 
(Толомеев и др., 2018); на озерах Шунет и Учум 
отбирали по одной станции. На каждом озере/
станции пробы бентоса отбирали на глубинах 
1, 3 и 5–6 метров, что соответствовало окси-
генным зонам. В грунтах всех озер отмечены 
глина, ил, детрит, в оз. Шира и Шунет – ​также 
песок и каменистые обломочные породы.

Пробы промывали через мельничный газ 
с размером ячеи 200 мкм, дальнейшая обработ-
ка проб происходила в лабораторных условиях. 
В лаборатории живые организмы беспозвоноч-
ных (макрозообентоса) выбирали из пробы 
с помощью пинцетов и фиксировали в 80 %-ном 
этаноле. При камеральной обработке проб 
бентосных животных разбирали по группам, 

учитывали численность и взвешивали на ана-
литических весах (Mettler-Toledo, Швейцария) 
с дискретностью определения массы до 0,1 мг.

Анализ таксономического состава (до ли-
чиночной группы) зообентоса проводили со-
гласно следующим определителям (Панкра-
това, 1977, 1983; Определитель.., 1994, 1997, 
1999). Видовая принадлежность хирономид 
р. Glyptotendipes была ранее уточнена по има-
го выплодившихся самцов (Толомееев и др., 
2018). Также по препаратам имаго самцов, 
собранных близ озер Шира и Шунет, уточ-
няли видовую принадлежность хирономид р. 
Chironomus. При характеристике структуры 
бентосных сообществ использована класси-
фикация Чельцова-Бебутова в модификации 
В. Я. Леванидова: доминанты – ​15 % и более, 
субдоминанты – ​5,0–14,9 %, второстепенные 
виды – ​1,0–4,9 % (Чебанова, 2009).

Для сравнительной оценки качества воды 
в исследованных озерах был рассчитан хиро-
номидный индекс Е. В. Балушкиной. Значения 
индекса от 0,136 до 1,08 характеризуют чи-
стые воды; 1,08–6,5 – ​умеренно загрязненные; 
6,5–9,0 – ​загрязненные, 9,0–11,5 – ​грязные (Ру-
ководство по гидробиологическому…, 1992).

Суточную продукцию сообщества хироно-
мид бентоса озер вычисляли с использованием 
уравнений, связывающих продукцию популяции 
со скоростью энергетического обмена и удель-
ную скорость роста с температурой воды (Го-
лубков, 2000). Рассчитывали среднесуточное 
значение продукции за весь период наблюдений 
(2 вегетационных сезона) и вычисляли величину 
продукции за 30-дневный период, отражавший 
«условный» летний месяц. С использованием 
среднесуточных значений вторичной продук-
ции для каждого озера оценили годовой вылет 
амфибионтных насекомых (мг сырой массы / 
м2 акватории), приняв длительность периода, 
в течение которого может происходить выплод 
хирономид из водоемов в исследуемом регионе, 



– 512 –

Irina A. Demina, Svetlana P. Shulepina… Characterization of Zoobenthos and Export of Biomass and Polyunsaturated

за 112 суток (Борисова и др., 2019). Рассчитали 
максимально возможный вылет, основанный 
на обобщении ряда данных, согласно которому 
вылет амфибионтных насекомых составляет 
около 24 % от годовой вторичной продукции 
бентосных личинок (Huryn, Wallace, 2000). 
Также был рассчитан вылет с применением ре-
гионального коэффициента 1,8 %, вычисленно-
го из сопоставления уловистости плавающих 
и полупогруженных ловушек и среднесуточной 
вторичной продукции, измеренных ранее на оз. 
Шира (Борисова и др., 2019).

В течение летнего периода 2020 г. в при-
брежной зоне c помощью энтомологического 
сачка были собраны пробы имаго вылетев-
ших хирономид: подсем. Orthocladiinae (n=4) 
близ оз. Учум и р. Glyptotendipes (n=3) близ оз. 
Шунет для определения состава и содержания 
жирных кислот в биомассе. Отловленных осо-
бей имаго усыпляли быстрым охлаждением, 
взвешивали на  весах HR‑150AZ (А&D, Япо-
ния) с точностью до 0,1 мг. Далее биомассу по-
мещали в смесь хлороформ-метанол и храни-
ли при –20 оС до последующей обработки.

Анализ жирных кислот подробно описан 
в работе (Gladyshev et al., 2020). Липиды экс-
трагировали хлороформом и метанолом в со-
отношении 2:1, далее жирные кислоты (ЖК) 
суммарных липидов пошагово омыляли и ме-
тилировали при температуре 85  °C. Анализ 
метиловых эфиров ЖК выполнен на  газовом 
хроматографе с  масс-спектрометрическим 
детектором (модель 6890N/5975, «Agilent 
Technologies”, США), оснащенном капилляр-
ной колонкой HP-FFAP длиной 30 м, внутрен-
ним диаметром 0,25 мм. Условия анализа были 
следующими: скорость газа-носителя гелия 
1,2 мл/мин, температура инжекционного пор-
та 230  °C, программирование температуры 
печи от 120 до 180 °C со скоростью 5 °C/мин, 
10 минут изотермально, затем до 220 °C со ско-
ростью 3 °C/мин, 5 минут изотермально, затем 

до 230 °C со скоростью 10 °C/мин и 20 минут 
изотермально; температура хромато-масс-
интерфейса 230 °C, источника ионов – ​230 °C, 
квадруполя – ​180 °C; энергия ионизации детек-
тора 70 эВ, сканирование в диапазоне 45–500 
атомных единиц со  скоростью 0,5 сек/скан. 
Данные анализировали и обсчитывали в про-
грамме ChemStation (“Agilent Technologies”, 
США). Пики метиловых эфиров жирных 
кислот идентифицированы по  полученным 
масс-спектрам. Количественное содержа-
ние жирных кислот в биомассе определялось 
по величине пика внутреннего стандарта, но-
надекановой кислоты (Sigma-Aldrich, США), 
фиксированное количество которой добавля-
ли в пробы перед экстракцией липидов.

Для проведения сравнительного стати-
стического анализа были использованы дан-
ные о  жирнокислотном составе имаго хиро-
номид р. Glyptotendipes, собранных в летние 
периоды 2016–2019 гг. в прибрежье оз. Шира 
(Sushchik et al., 2021). Достоверность разли-
чий между средними значениями содержа-
ния ЖК в биомассе хирономид разных таксо-
нов и  местообитаний оценивали с  помощью 
однофакторного дисперсионного анализа 
и  HSD‑теста Тьюки, а  при отсутствии нор-
мального распределения  – ​с  помощью теста 
Крускалла-Уоллиса. Различия считали досто-
верными при р < 0,05. Вычисления проводили 
в  стандартном пакете программ Statistica‑9 
(StatSoft Inc., Tulsa, OK, США).

Результаты

В  составе зообентоса трех изученных 
соленых озер обнаружено 18  таксонов раз-
личного уровня с  преобладанием личинок 
сем. Chironomidae (отр. Diptera) и  рачков-
бокоплавов Amphipoda; также встречались 
личинки сем. Ceratopogonidae (отр. Diptera), 
отр. Trichoptera, имаго видов отр. Сoleoptera 
и  Heteroptera (табл.  1). Следует отметить 
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отсутствие представителей Oligochaeta 
(Annelida) и Mollusca.

На  исследованных станциях 1 и  3 оз. 
Шира в 2019–2020 гг. доминировали по чис-
ленности и биомассе некто-бентосные рачки 
Gammarus lacustris (табл.  1). Личинки сем. 
Chironomidae в общей численности и биомас-
се бентоса составляли 44–75 % и 19–89 % со-
ответственно (рис. 1). Доминировали следую-
щие виды хирономид: Polypedilum bicrenatum, 
Chironomus nigrifrons, Glyptotendipes salinus, 
частота встречаемости которых находилась 
в пределах 33–76 % (табл. 1). Перечисленные 
таксоны составляли в сумме до 95 % от значе-
ния средней численности сем. Chironomidae 
(рис.  2). Общая численность и  биомасса зо-
обентосных организмов, численность сем. 
Chironomidae на ст. 1 и 3 имели близкие зна-
чения, тогда как биомасса сем. Chironomidae 
была заметно выше на станции 3 (табл. 1).

В бентосе оз. Шунет также присутствова-
ли некто-бентосные рачки Gammarus lacustris 
с  существенными межгодовыми колебания-
ми численности (табл. 1). Вместе с тем в этом 
озере выраженными доминантами бентосно-

го сообщества являлись личинки хирономид, 
обеспечивавшие 87–93 % общей численности 
и  62–82  % общей биомассы (рис.  1). Преоб-
ладали следующие виды данного таксона: 
Procladius ferrugineus, P. choreus, Chironomus 
salinarius, P. bicrenatum (табл. 1). Относитель-
ный вклад этих и иных видов хирономид в об-
щую численность приведен на рис. 2. Среди 
обнаруженных в бентосе озер Шира и Шунет 
9-ти таксонов хирономид общими являлись 
4  таксона. При этом структура бентосных 
сообществ этих озер отличалась по  видам-
доминантам и субдоминантам.

Бентосное сообщество оз. Учум харак-
теризовалось значительным преобладани-
ем в  общей численности представителей 
семейств Ceratopogonidae и  Chironomidae 
и  отр. Coleoptera (рис.  1). Имаго и  личинки 
отр. Coleoptera и  Heteroptera характеризова-
лись относительно большой встречаемостью 
(табл. 1). Доля хирономид в общей численно-
сти и биомассе варьировала в разные годы от 5 
до 66 % и от 17 до 72 % (рис. 1). Среди личи-
нок хирономид доминировали Psectrocladius 
nevalis (подсем. Orthocladiinae) и  виды рода 

Рис.  1. Вклад таксонов (%) в  средние численность и  биомассу зообентоса озер Шира, Шунет, Учум 
в 2019–2020 гг.

Fig. 1. Portions (% of the total) of major taxa in the mean number and biomass of zoobenthos in Lakes Shira, 
Shunet, and Uchum, 2019–2020
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Procladius (подсем. Tanypodinae) (табл.  1, 
рис. 2). В целом нужно отметить заметное от-
личие структуры бентосного сообщества оз. 
Учум от таковых оз. Шира и Шунет по встре-
чаемости и  доминированию всех таксонов. 
Только в оз. Учум встречались ортокладиины 
P. nevalis, жуки Hydrotus pectoralis, а  также 
клопы сем. Corixidae (табл.  1). Вместе с  тем 
структура бентоса озер Учум и  Шунет ха-
рактеризовалась сходством в отношении вы-
сокой численности и встречаемости личинок 
хирономид подсем. Tanypodinae (рис. 2).

Хирономидный индекс Е. В.  Балушки-
ной изменялся от  1,26 (оз.Учум) до  10,0 (оз. 
Шунет), имея среднее значение для бентоса 
оз. Шира – ​6,5.

Общая численность зообентоса в оз. Шу-
нет была максимальной, тогда как в оз. Шира – ​
минимальной среди изученных соленых озер 
в оба вегетационных сезона (табл. 1). Таким же 
было и  распределение численности личинок 
хирономид в  озерах, за  исключением очень 
низкой численности хирономид в  оз. Учум 
в 2019 г. В свою очередь, биомасса зообентоса 

была максимальной в оз. Шунет, и минималь-
ной  – ​в  оз. Учум (табл.  1). Средняя биомасса 
хирономид, рассчитанная по данным двух ве-
гетационных сезонов, в оз. Шунет превышала 
таковую в Шира и Учум в ~ 2 и 3 раза соответ-
ственно, хотя различия были статистически 
недостоверны (критерий Фишера F = 2,96, р > 
0,05 при числах степеней свободы ν1=2, ν2=37) 
(рис. 3). При этом следует отметить значитель-
ный размах колебаний биомассы хирономид 
в оз. Шунет (табл. 1, рис. 3). Различия средних 
величин суточной продукции в  изученных 
озерах были статистически достоверны: F = 
5,51, р < 0,05 при ν1=2, ν2=37. Средняя суточная 
продукция сообщества хирономид оз. Шунет 
значительно и достоверно превышала таковые 
для двух других озер (рис. 3). При этом про-
дуктивность хирономид оз. Учум была наи-
меньшей, но достоверно не отличалась от су-
точной продукции в оз. Шира (рис. 3).

Продукция личинок хирономид озер 
Шира, Шунет и Учум за период 30 дней (ус-
ловный месяц летнего сезона) составила 
в среднем 16,1 ± 4,1, 45,6 ± 13,6 и 9,6 ± 4,6  г 

Рис.  2. Вклад таксонов (%) в  среднюю численность личинок хирономид (Diptera: Chironomidae) озер 
Шира, Шунет, Учум в 2019–2020 гг. Указаны процентные значения для таксонов с вкладом > 3 %

Fig. 2. Portions (% of the total) of species in the mean number of chironomid larvae (Diptera: Chironomidae) 
from Lakes Shira, Shunet and Uchum, 2019–2020. Percentages of taxa higher than 3 % are shown
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сырой массы / м2 соответственно. В свою оче-
редь, максимально возможный годовой вылет 
имаго хирономид из  исследуемых соленых 
водоемов колебался от  8,6 до  40,1  г сырой 
массы / м2. Вылет хирономид, рассчитанный 
с применением регионального коэффициента 
(см. Материалы и Методы), был равен 0,6, 1,1 
и 3,1 г сырой массы / м2 акватории в год для 
озер Учум, Шира и Шунет соответственно.

Мы сравнили жирнокислотный состав 
имаго хирономид, собранных в  прибрежье 
исследованных озер. Близ озер Шира и  Шу-
нет роились имаго р. Glyptotendipes. Про-
центное содержание кислот 15:0, br15–17 
(сумма насыщенных и моноеновых ЖК с раз-
ветвленной цепью), 18:3n‑6 и 20:4n‑6 в особях 
имаго этого таксона, вылетающих из оз. Шу-
нет, было достоверно выше, а таковое кисло-
ты 18:3n‑3 достоверно ниже, по  сравнению 
со значениями у имаго того же рода, собран-
ных близ оз. Шира (табл. 2). В свою очередь, 
в  прибрежье оз. Учум наблюдалось роение 
имаго подсем. Orthocladiinae. Ортокладии-

ны, вылетавшие из оз. Учум, отличались до-
стоверно большими процентными уровнями 
короткоцепочечных кислот, а  именно 12:0, 
14:0, суммы 12:1–14:1 изомеров, и меньшими 
значениями насыщенных и моноеновых кис-
лот с 18–20 атомами, 18:0, 18:1n‑7, 20:0, суммы 
20:1 изомеров, а также 20:5n‑3, по сравнению 
с  хирономидами р. Glyptotendipes, вылетав-
шими из  двух других озер (табл.  2). Кроме 
того, средние значения некоторых ЖК у орто-
кладиин Учума достоверно отличались от та-
ковых у глиптотендипесов из одного из водо-
емов: например, уровни 16:0, 18:3n‑3, 18:4n‑3 
были ниже, а 15:0, br15–17, 16:1n‑7 – ​выше, чем 
у имаго из оз. Шира (табл. 2). Важно отметить, 
что количественное содержание незаменимой 
эйкозапентаеновой кислоты (ЭПК, 20:5n‑3, мг 
на г сырой массы) у рассмотренных таксонов 
в изученных местообитаниях не различалось, 
тогда как содержание общей суммы жирных 
кислот у хирономид, населявших прибрежье 
оз. Учум, было почти в  два раза выше, чем 
у остальных имаго (табл. 2).

Рис. 3. Средние за 2 вегетационных сезона (2019–2020 гг.) биомасса и суточная продукция сообществ 
личинок хирономид, обитавших на глубинах 1–6 метров озер Шира, Шунет, Учум. Указаны величины 
стандартных ошибок средних. Средние, обозначенные одинаковыми буквами, достоверно не отличались 
по  критерию HSD (наиболее значимого различия) Тьюки для post hoc-теста в  однофакторном 
дисперсионном анализе

Fig. 3. Means for 2 growing seasons (2019–2020) of biomass and daily production of chironomid larvae 
communities inhabiting Lakes Shira, Shunet, and Uchum at 1–6 meter depths. Lines show values of standard 
errors. Means labelled with the same letters are not significantly different according to Tukey HSD post hoc test 
in ANOVA
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Таблица 2. Содержание жирных кислот (% от суммы или мг/г сырой массы, среднее значение ± стандартная 
ошибка) в биомассе имаго хирономид, отловленных близ озер Учум, Шунет, Шира, май–август 2016–
2020  гг., n  – ​число проб. ЖК, имеющие статистически достоверные различия средних значений (p  < 
0.05), приведены жирным шрифтом. Средние, обозначенные одинаковой буквой (по строкам), не имеют 
достоверных различий по HSD‑тесту Тьюки либо тесту Крускалла-Уоллиса

Table 2. Levels and contents of fatty acids (% of total or mg/g of wet weight, mean ± standard error) in biomass 
of chironomidae adults caught near Lakes Uchum, Shunet, Shira, May-August 2016–2020, n – ​sample number. 
Fatty acid values that are in bold differ statistically significantly (p < 0.05) in ANOVA. Means labelled with the 
same letter are not significantly different according to the relevant test, Tukey HSD post hoc or Kruskal-Wallis

ЖК
оз. Учум

Orthocladiinae
оз. Шунет

Glyptotendipes
оз. Шира  

Glyptotendipes
n = 4 n= 3 n=17

%
12:0 9,2 ± 0,6A 0,2 ± 0,0B 0,3 ± 0,0B

14:0 5,2 ± 0,2A 1,3 ± 0,0B 1,3 ± 0,1B

Σ12:1–14:1 7,6 ± 0,3A 0,1 ± 0,0B 0,2 ± 0,0B

15:0 0,5 ± 0,0B 0,4 ± 0,0B 0,2 ± 0,0A

16:0 12,6 ± 0,2B 15,3 ± 0,7AB 15,9 ± 0,4A

16:1n‑9 0,9 ± 0,1 0,5 ± 0,0 0,8 ± 0,1
16:1n‑7 8,7 ± 0,2B 5,6 ± 0,3AB 4,4 ± 0,5A

16:2n‑4 0,8 ± 0,0 0,8 ± 0,1 0,8 ± 0,0
Σbr15–17 1,1 ± 0,0B 0,9 ± 0,0B 0,5 ± 0,0A

17:0 0,8 ± 0,0 1,0 ± 0,0 0,8 ± 0,0
Σ17:1 0,7 ± 0,0 0,4 ± 0,0 0,3 ± 0,0
18:0 4,2 ± 0,1A 8,1 ± 0,3B 7,9 ± 0,2B

18:1n‑9 8,7 ± 0,2 8,4 ± 0,3 8,3 ± 0,2
18:1n‑7 2,0 ± 0,0A 7,9 ± 0,2B 7,5 ± 0,1B

18:2n‑6 14,7 ± 1,0 18,1 ± 0,2 15,0 ± 0,6
18:3n‑6 0,1 ± 0,0B 0,6 ± 0,0A 0,1 ± 0,0B

18:3n‑3 5,0 ± 0,2A 4,7 ± 0,4A 11,1 ± 0,1B

18:4n‑3 0,3 ± 0,0A 1,3 ± 0,1AB 1,5 ± 0,2B

20:0 0,6 ± 0,0A 1,5 ± 0,1B 1,7 ± 0,1B

Σ20:1 0,1 ± 0,0A 0,4 ± 0,0B 0,4 ± 0,0B

20:4n‑6 1,7 ± 0,1A 2,5 ± 0,1B 1,7 ± 0,0A

20:5n‑3 11,1 ± 0,5A 18,6 ± 1,1B 17,4 ± 0,6B

мг/г
20:5n‑3 3,5 ± 0,1 3,5 ± 0,3 3,1 ± 0,2
cумма ЖК 31,8 ± 0,8A 18,8 ± 0,6B 18,5 ± 1,6B

Обсуждение

В период исследований, включавший два 
вегетационных сезона, выявлены существен-
ные различия таксономического состава 
и продуктивности трех соленых озер аридно-

го ландшафта. В зообентосе оз. Шира в 2019–
2020  гг. сохраняются те  же доминирующие 
виды, что и  при наблюдениях несколькими 
годами ранее, а именно амфиподы G. lacustris, 
личинки хирономид G. salinus, C. nigrifrons, 
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P. bicrenatum (Толомеев и  др., 2018). Однако 
средняя продуктивность хирономидного со-
общества оз. Шира за условный летний месяц 
была заметно ниже, чем в предыдущий пери-
од исследований (17,9 и 46,2 г сырой массы / 
м2 для глубин 1 и 6 м соответственно) (Толо-
меев и др., 2018).

Зообентос некоторых озер данного ре-
гиона, включая оз. Шунет, был ранее рассмо-
трен в односезонном мониторинговом иссле-
довании (Андрианова и др., 2015). Так же, как 
и в цитируемой работе, мы обнаружили в оз. 
Шунет доминирование G. lacustris, тогда как 
видовой состав хирономид заметно отличал-
ся. Общая биомасса и  численность бентоса 
в  2019–2020  годах оказались заметно выше, 
чем ранее.

В свою очередь, данные о зообентосном 
сообществе соленого озера Учум получены 
впервые.

Гидробиологические исследования из-
ученных водоемов были сосредоточены пре-
имущественно на характеристиках планктон-
ных сообществ (Tolomeev et al., 2010; Rogozin 
et al., 2018). Хотя многие гидрофизические 
и  гидрохимические показатели водной тол-
щи изученных трех озер близки, водоемы 
различаются по  уровню солености, а  также 
по составу планктонной биоты (Rogozin et al., 
2018). Например, в оз. Учум не был обнаружен 
некто-бентосный рачок G. lacustris, распро-
страненный в оз. Шира и Шунет. Также были 
отмечены различия в таксономическом соста-
ве сообществ водорослей и микроорганизмов 
с доминированием зеленых водорослей и ци-
анобактерий в  оз. Шира, и  криптофитовых, 
гетеротрофных флагеллят и  инфузорий  – ​
в оз. Шунет (Tolomeev et al., 2010). Получен-
ные нами данные о  бентосных сообществах 
выявили большее сходство видового состава 
озер Шира и Шунет, хотя они почти вдвое от-
личаются по уровню солености.

Следует отметить появление в  субдоми-
нантах бентоса оз. Шунет личинок C. salinarius, 
распространенного обитателя водоемов и рек 
Центральной Европы, Америки и Азии с раз-
личной степенью солености (Зинченко и  др., 
2019; Fuentes et al., 2005; Cartier et al., 2010). 
В  условиях лабораторного эксперимента по-
казано, что данный вид обладает наибольшей 
толерантностью к водам с низкой соленостью, 
до 5 г/л, и водам с высокой соленостью, 20–30 
г/л (Cartier et al., 2011). Возможно, именно от-
носительно высокая соленость оз. Шунет 
являлась фактором, обеспечивающим субдо-
минирующую позицию данного таксона в хи-
рономидном сообществе. С  другой стороны, 
некоторые авторы отмечают, что C. salinarius 
предпочитал водоемы с большей степенью эв-
трофирования (Fuentes et al., 2005). Однако со-
гласно обзорному исследованию озер данного 
региона по параметрам прозрачности по дис-
ку Секки, мутности и  концентрации общего 
фосфора оз. Шунет не следует относить к эв-
трофированным (Задереев и др., 2021). Вместе 
с тем этот водоем активно используется в ре-
креационных целях (как место отдыха неор-
ганизованных туристов), а  также, по  нашим 
полевым наблюдениям, для водопоя скота, 
что с учетом небольших размеров озера может 
давать заметную биогенную нагрузку. В  оз. 
Шунет доминантами по численности были ли-
чинки рода Procladius из подсем. Tanypodinae. 
Виды этого подсемейства предпочитают дон-
ные отложения, обогащенные органическим 
веществом (Яныгина, Крылова, 2007).

Озеро Учум характеризовалось совсем 
другим населением бентоса по  сравнению 
с оз. Шира, имеющим близкую величину со-
лености. Наряду с доминирующими хироно-
мидами здесь с  высокой частотой встреча-
емости присутствовали личинки мокрецов, 
личинки и  имаго водных жуков и  клопов. 
Наличие упомянутых таксонов нередко для 
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соленых и  слабоминерализованных водо-
емов. Так, личинки мокрецов были многочис-
ленными в соленых реках Приэльтонья Вол-
гоградской области (Golovatyuk et al., 2018), 
а  кориксиды были фоновыми таксонами во-
доемов степей и лесостепей Западной Сибири 
(Sushchik et al., 2016). В свою очередь, личин-
ки подсемейства Orthocladiinae, относящиеся 
к роду Psectrocladius, также встречаются в со-
леных и  олигогалинных водоемах (Armitage 
et al., 1995; Reuss et al., 2013). Но  чаще при-
сутствие личинок Psectrocladius отмечается 
в  олиготрофных холодноводных экосисте-
мах, расположенных, например, в  Гренлан-
дии, на  Камчатке, в  Мурманской области 
(Reuss et al., 2013; Nazarova et al., 2017; Denisov 
et al., 2020). В целом же доминирование орто-
кладиин в  хирономидных сообществах ука-
зывает на относительно чистые воды (Яныги-
на, Крылова, 2007). Действительно, оз. Учум 
отличалось наименьшим значением хиро-
номидного индекса Е. В.  Балушкиной (1,26), 
близким по величине к порогу, установленно-
му для чистых вод (1,08).

Следует отметить, что значения данного 
индекса увеличивались с  ростом биомассы 
и продуктивности хирономидных сообществ 
исследованных водоемов: так, в оз. Учум на-
блюдалась минимальная среднесуточная про-
дуктивность сообщества хирономид, тогда 
как в  оз. Шунет, где индекс был равен 10,0, 
среднесуточное значение продукции было 
выше почти в пять раз.

Средняя биомасса личинок хирономид, 
составлявших донные сообщества соленых 
озер юга Сибири, была сопоставима с таковой 
в  ряде минерализованных водных объектов, 
расположенных в  аридных регионах России 
и  мира: Приэльтонье Волгоградской обла-
сти (Зинченко и др., 2019), Крыму (Golubkov 
et al., 2018), Забайкальском крае (Matafonov, 
Bazarova, 2018), Центральной и Западной Ка-

наде (Cannings, Scudder, 1978; Hammer et al., 
1990). Однако в большинстве вышеуказанных 
регионов имелись соленые реки либо озера, 
в  которых биомасса бентосных сообществ 
в несколько раз превышала уровень, найден-
ный в исследованных сибирских озерах. Ис-
ключение составило озеро Зун-Торей, распо-
ложенное в гористом районе Забайкальского 
края (Matafonov, Bazarova, 2018), где биомасса 
доминирующих хирономид была ниже, чем 
в оз. Шира и Шунет.

Разрозненные исследования, рассматри-
вающие продуктивность донных сообществ 
и  экспорт биомассы амфибионтных насеко-
мых, включая хирономид, на сушу из различ-
ных водоемов и  водотоков, либо нескольких 
объектов в  одном регионе интенсивно про-
водятся несколько десятилетий (например, 
Kimerle, Anderson, 1971; Gray, 1989). Но лишь 
в  последние годы появились обобщающие 
работы, сравнивающие экспорт биомассы 
при вылете амфибионтных насекомых из во-
доемов и  водотоков различных географи-
ческих и  климатических регионов  – ​биомов 
(Gladyshev et al., 2019; Moyo, 2020). Все дан-
ные приводятся, как правило, на  единицу 
сухой массы с  квадратного метра акватории 
в год, и получены в результате прямых изме-
рений потока с помощью ловушек различных 
конструкционных типов, за исключением из-
мерений вылета насекомых с  развитыми ле-
тательными способностями.

Мы пересчитали средние величины экс-
порта биомассы с  учетом измеренной влаж-
ности имаго одного из доминирующих видов 
хирономид – ​G. salinus, 71,5 % (Makhutova et 
al., 2017). Они составили 0,18, 0,31 и 0,87 г су-
хой массы / м2 акватории в год для озер Учум, 
Шира и Шунет соответственно. Следует так-
же подчеркнуть, что эти данные хоть и полу-
чены путем расчета из  величин вторичной 
продукции хирономидных сообществ, вы-
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числены с  применением коэффициента, свя-
зывающего продукцию и  прямые измерения 
вылета с литорали одного из водоемов данно-
го региона (Борисова и др., 2019). Сравнение 
полученных нами значений с таковыми в вы-
шеупомянутых обзорах показывает, что они 
находятся в  приводимом диапазоне величин 
экспорта для биомов умеренного и  холод-
ного климата, но  заметно меньше значений 
экспорта биомассы в биомах с более теплым 
климатом (Gladуshev et al., 2019). Отличия 
от водоемов, расположенных в более теплом 
климате, объясняются, как очевидно, менее 
продолжительным вегетационным сезоном, 
позволяющим осуществить всего 1–2 пика 
массового вылета в год. Вместе с тем величи-
ны экспорта биомассы хирономид из изучен-
ных соленых озер были меньше и многих зна-
чений вылета той же группы амфибионтных 
насекомых, измеренных для водных систем 
умеренного климата, например озера Ми-
ватн, находящегося в  геотермальном районе 
Исландии (Dreyer et al., 2015), болот Финлян-
дии (Paasivirta et al., 1988), ветландов юго-
восточной части США (Stagliano et al., 1998), 
ручьев и  прудов Германии (Rolauffs et al., 
2001). Очевидно, что относительно неболь-
шие величины вылета хирономид отражали 
невысокую продуктивность бентосных со-
обществ изученных озер. Причиной послед-
ней была, вероятно, совокупность факторов: 
достаточно суровый  – ​засушливый и  вместе 
с тем выраженно континентальный – ​климат 
изученного региона, высокая соленость воды 
и отсутствие выраженной биогенной и антро-
погенной нагрузки на водоемы.

В  литературе имеется достаточно све-
дений о жирнокислотном составе и содержа-
нии незаменимых ПНЖК у личинок различ-
ных таксонов сем. Chironomidae (Goedkoop 
et al., 2000; Sauvanet et al., 2013; Makhutova et 
al., 2016, 2017; Vesterinen et al., 2021). Вместе 

с  тем данные о  биохимическом составе вы-
летевших имаго, доступных для питания на-
земных консументов, немногочисленны, что 
отмечено в обзорном мета-анализе (Gladyshev 
et al., 2019), а также в экспериментальном ис-
следовании вылета хирономид из мезокосмов 
(Scharnweber et al., 2020). Известно, что содер-
жание различных ЖК у личинок хирономид 
может изменяться в зависимости от питания 
(Strandberg et al., 2020). Кроме того, содер-
жание ЖК являлось таксон-специфичным 
для подсемейств и  родов данного семейства 
(Makhutova et al., 2017), отличающегося боль-
шим филогенетическим разнообразием (Зин-
ченко, 2011; Armitage et al., 1995).

Как очевидно, жирнокислотный состав 
короткоживущих имаго в  значительной сте-
пени отражает питание особей на  «водных» 
личиночных стадиях. Мы сравнили ЖК со-
став у имаго одного и того же вида хироно-
мид, G. salinus, вылетавшего из двух разных 
соленых озер Шира и  Шунет. Процентные 
уровни большинства ЖК у  двух популяций 
были близкими, за  исключением различий 
в содержании некоторых кислот, являющихся 
биомаркёрами отдельных источников пищи 
в водных трофических цепях. Так, повышен-
ный уровень 18:3n‑3 у хирономид, роивших-
ся близ оз. Шира, мог быть связан с большей 
долей зеленых водорослей в  диете личи-
нок в  этом водоеме (Napolitano, 1999; Kelly, 
Scheibling, 2012). Более высокое содержание 
суммы разветвленных 15–17ЖК, маркёров 
гетеротрофных бактерий (Napolitano, 1999) 
и омега‑6 ПНЖК, маркёров органики назем-
ного происхождения (Gladyshev et al., 2015), 
у хирономид, вылетавших из оз. Шунет, ско-
рее всего, было обусловлено большей долей 
детрита наземного органического вещества 
в питании личинок в этом биотопе.

Если ЖК‑состав некоторых таксонов има-
го подсемейств Chironominae и  Tanypodinae 
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ранее был охарактеризован (Borisova et al., 
2016; Makhutova et al., 2017), то данные о био-
химическом составе имаго подсемейства 
Orthocladiinae получены впервые. ЖК‑состав 
этого таксона хирономид имел уникальные 
черты: суммарный вклад короткоцепочечных 
(12–14 атомов в  углеродной цепи молекулы) 
насыщенных и моноеновых кислот составлял 
в среднем 22 % от общей суммы, при том что 
эти ЖК обычно составляют не  более 6–8  % 
у различных водных и наземных насекомых 
(Sanchez-Muros et al., 2014). Высокие уровни 
С12–14 ЖК сопровождались снижением отно-
сительной доли длинноцепочечных ЖК (с 18–
20 атомами углерода). Среди амфибионтных 
насекомых повышенный уровень короткоце-
почечных ЖК ранее наблюдали лишь у  не-
которых видов кровососущих комаров сем. 
Culicidae (Sushchik et al., 2013). Также есть 
сведения о способности некоторых наземных 
представителей отр. Diptera, личинок черной 
львинки Hermetia ilucens и  мухи-журчалки 
ильиницы Eristalis tenax, накапливать до 22–
52 % таких ЖК от общей суммы (Barroso et 
al., 2014). Короткоцепочечные насыщенные 
ЖК, содержащиеся в перечисленных двукры-
лых насекомых, являются, скорее всего, про-
дуктом собственного биосинтеза, благодаря 
наличию специфической ацилтиоэстеразы 
(Stanley-Samuelson et al., 1988). Физиологиче-
ское значение накопления короткоцепочеч-
ных ЖК у отдельных видов насекомых оста-
ется неясным. Хотя данные ЖК и не являются 
уникальными веществами, их повышенное 
содержание у вновь изученного таксона хиро-
номид может быть использовано как важный 
маркёрный признак при рассмотрении водно-
наземных трофических связей. Подобным 
образом, в  качестве биомаркёров вещества 
водного происхождения, ранее были исполь-
зованы уровни 20:5n‑3 и  суммы омега‑3 ЖК 
у пауков, обитавших на различном удалении 

от берега реки Кови, ЮАР (Chari et al., 2020). 
В  работе отмечена зависимость содержания 
этих веществ в телах наземных консументов 
от расстояния до береговой линии, указываю-
щая на увеличенное потребление имаго амфи-
бионтных насекомых в прибрежном биотопе.

Поскольку вылетающие имаго хироно-
мид выносят на сушу не только органическое 
вещество, но  и  омега‑3 ПНЖК, являющиеся 
физиологически важными веществами для 
многих всеядных и  хищных наземных жи-
вотных (Gladyshev et al., 2019), мы сравнили 
их количественное содержание у особей, от-
ловленных близ исследованных озер. Не-
смотря на  различия пищевых источников 
одновидовых популяций озер Шира и Шунет, 
а  также таксон-специфичные различия под-
семейств Chironominae и  Orthocladiinae, все 
три исследованные популяции хирономид 
характеризовались практически одинаковым 
содержанием незаменимых ПНЖК (обна-
ружена только ЭПК), что с  учетом средней 
влажности биомассы имаго – ​71,5 % состав-
ляло 10,9–12,3  мг/г сухой массы. Этот диа-
пазон соответствовал медианному значению 
содержания незаменимых ПНЖК у имаго ам-
фибионтных насекомых, 11,4 мг/г сухой мас-
сы, из  различных местообитаний (Gladyshev 
et al., 2019). Расчеты величины экспорта неза-
менимых веществ при вылете имаго на сушу 
обычно выполняются как произведение про-
дуктивности (или вылета на сушу) биомассы 
за  единицу времени на  содержание ПНЖК 
в биомассе вылетающих амфибионтных насе-
комых (Zinchenko et al., 2014; Gladyshev et al., 
2019). Близкие значения содержания омега‑3 
ПНЖК у  хирономид из  изученных соленых 
озер позволяют сделать вывод о большем вли-
янии продуктивности, чем таксономического 
состава хирономидного сообщества на вели-
чину экспорта этих незаменимых веществ 
на сушу. Этот вывод согласуется с данными 
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эксперимента на  мезокосмах K.  Scharnweber 
и  коллег (2020), исследовавших экспорт 
ПНЖК при вылете пяти видов хирономид 
в условиях трофического градиента.

Заключение

Несмотря на  локализацию в  одном 
и  том  же климатическом регионе и  схожие 
гидрофизические и  гидрохимические харак-
теристики, исследованные соленые озера юга 
Сибири отличались как по  структуре, так 
и  по  продуктивности бентосных сообществ. 
Наиболее продуктивным и,  следовательно, 
обеспечивающим наибольшую величину вы-
лета амфибионтных насекомых оказалось 
оз. Шунет, имеющее малые размеры, отно-
сительно высокую соленость, за  счет доми-
нирования в бентосном сообществе личинок 
двух подсемейств, хирономид и  таниподин. 

Изучение жирнокислотного состава доми-
нирующих в озерах таксонов на стадии има-
го выявило специфичность ЖК‑маркёров 
у представителей разных подсемейств, а так-
же различия в  содержании маркёров, свя-
занных с  пищевыми источниками водоёма. 
Выявленные ЖК‑маркёры хирономид могут 
быть использованы в  дальнейшем для оцен-
ки вклада органического вещества водно-
го происхождения в  наземные трофические 
сети. Вместе с тем пищевая ценность изучен-
ных имаго хирономид из  всех трех соленых 
озер, как источников омега‑3 ПНЖК для на-
земных консументов, была одинакова. Та-
ким образом, продуктивность соленых озер, 
а не таксономический состав хирономидного 
сообщества, может быть более важным фак-
тором для величины экспорта ПНЖК из воды 
на сушу в данном ландшафте.
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