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В сообществе донных беспозвоночных мета�
ритрали р. Кедровая амфибиотические насеко�
мые веснянки представлены 15 видами (Теслен�
ко, 2014), 9 из них входят в состав трофической
группировки хищников. Хищные веснянки не
имеют высоких показателей численности или
биомассы, некоторые из них наблюдаются спора�
дически и поэтому в структуре сообщества отно�
сятся лишь к категории второстепенных видов.
Вместе с тем, они играют существенную роль в
перераспределении потока энергии в экосистеме,
являясь промежуточным звеном между проду�

центами, консументами наивысшего порядка и
редуцентами. Кроме того, некоторые из них нахо�
дятся на том же трофическом уровне, что и мо�
лодь лососевых и других бентосоядных рыб (Ле�
ванидов, 1977; Teslenko, 1997). Skwala compacta
(McLachlan 1872), Stavsolus manchuricus Teslenko
1999 (оба из семейства Perlodidae) и Kamimuria
exilis (McLachlan 1872) (семейства Perlidae) более
значимы по численности и биомассе и, следова�
тельно, активнее других участвуют в трансформа�
ции органического вещества. Они обитают не
только в лососевых реках Приморья. Восточно�
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Исследованы жизненные циклы и продукционные характеристики популяций хищных веснянок
Skwala compacta, Stavsolus manchuricus и Kamimuria exilis в малой лососевой р. Кедровая, протекаю�
щей в заповеднике “Кедровая Падь” (ФГУП “Земля леопарда”) на юге Приморского края. Установ�
лено, что для S. compacta и S. manchuricus характерен моновольтинный, переннирующий жизнен�
ный цикл с прямым эмбриональным развитием и медленным ростом в течение 311 и 294 суток со�
ответственно. Жизненный цикл S. compacta – высокая синхронность вылета и пополнения
популяции, непрерывный прирост размеров и массы тела с мая по сентябрь, быстрый рост в октябре–
ноябре и замедленное прибавление массы тела в зимние месяцы вплоть до вылета в апреле–мае.
Цикл развития S. manchuricus отличается продолжительными летним вылетом с мая по июль и по�
полнением популяции, широким разбросом размерно�возрастных характеристик, по�видимому,
связанным со спецификой репродуктивной системы имаго, а также внешней задержкой роста ли�
чинок ранних стадий при высокой температуре воды в конце лета и ранней осенью. Личинки
S. manchuricus активно растут зимой при температуре 0.2°C, что составляет конкурентное преиму�
щество перед S. compacta и K. exilis, у которых рост в зимние месяцы замедляется, либо отсутствует.
Жизненный цикл K. exilis – семивольтинный, с учетом диапаузы в эмбриональном развитии дли�
тельностью 9 месяцев, продолжается около 4 лет. Не синхронизированный летне�осенний вылет
имаго и откладка яиц отмечаются с конца июля по сентябрь. Структура популяции K. exilis сложная,
представлена 3 когортами, размеры которых перекрываются вследствие растянутого вылета имаго
и пополнения популяции личинками новой генерации весной следующего года. Веснянки K. exilis
активно растут в теплое время года, когда личинки S. compacta и S. manchuricus только появляются в
водотоке, либо приостанавливают свой рост при летней относительно высокой температуре воды. 
Значения годовой продукции трех видов изменялись в пределах 0.045–0.383 г сухого в�ва/м2.
P/B коэффициенты: P/Bср 1.1–6.9; P/Bког 6.2–9.1 и P/Bгод 4.1–9.4. Низкие P/Bср и P/Bгод, были заре�
гистрированы у семивольтинного вида K. exilis, а высокие у моновольтинного вида S. compacta. Вес�
нянки S. compacta обладали высокой удельной скоростью роста и удельной продукции 0.026 сут–1.
У K. exilis удельная скорость роста 0.013 сут–1 и удельная продукция 0.004 сут–1 отличалась низкими
показателями. Самые высокие продукционные характеристики отмечены в популяции S. manchuri�
cus, личинки росли с удельной скоростью 0.023 сут–1, а их средняя плотность достигала 59 экз./м2. 

Ключевые слова: хищные веснянки, Plecoptera, жизненный цикл, моновольтинный, семивольтин�
ный, удельная скорость роста, удельная продукция, P/B коэффициент. 
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палеарктический вид S. compacta широко распро�
странен от бассейна р. Колыма на севере до водо�
токов островов Сахалин, Кунашир и Приморья на
юге. Это один из наиболее массовых видов на п�
ове Камчатка и крупных притоков бассейна р.
Амур. Известен из Алтая, Саян, Восточной Сиби�
ри, Монголии и Японии (о�ва Хоккайдо и Хон�
сю) (Тесленко, Жильцова, 2009). Сходное распро�
странение в Восточной Палеарктике имеет и
K. exilis. Кроме Восточной Сибири и Дальнего
Востока (Амурская обл., юг Хабаровского края и
Приморский край), этот вид зарегистрирована в
Монголии, Китае и Корее. Ареал палеархеаркти�
ческого вида S. manchuricus сравнительно ýже, он
ограничен умеренно холодноводными и холодно�
водными водотоками горного и предгорного типа
юга Дальнего Востока России (Амурская обл., Ха�
баровский и Приморский края), а также Северо�
Восточного Китая и Кореи (Тесленко, 2011). Не�
смотря на широкое распространение и большое
значение в экосистемах рек, жизненные циклы
этих веснянок до сих пор остаются недостаточно
изученными. Вместе с тем, именно аутэкологиче�
ские исследования позволяют оценить значение
популяций и сообществ животных в процессах
биологической продуктивности, превращения
веществ и трансформации энергии в экосистемах
(Алимов, 1981; Resh, Rosenberg, 2010). Развитие и
рост в первую очередь связаны с образованием
биомассы во времени или продукцией (Алимов,
1981; Benke, Huryn, 2010; Алимов и др., 2013).
Продукция представляет собой один из самых
объемлющих критериев успеха популяции, т.к.
заключает в себе плотность, биомассу, скорость
роста, воспроизводство, выживаемость и время
развития особей (Benke, 1993). 

Цель данной работы состоит в определении
стратегии жизненных циклов хищных веснянок
S. compacta, S. manchuricus и K. exilis и их продук�
ционных характеристик. Данная работа представ�
ляет часть многопланового исследования малой
р. Кедровая, типового объекта детального изуче�
ния лососевых экосистем на юге Дальнего Восто�
ка России.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Река Кедровая (43°05′ с.ш., 131°33′ в.д. –
43°09′ с.ш., 131°36′ в.д.) берет свое начало в отро�
гах Восточно�Маньчжурских гор и впадает в
Амурский залив Японского моря (рис. 1). Длина
от истока до устья не превышает 25 км. На протя�
жении 18 км река протекает по заповеднику
“Кедровая падь” (ныне ФГУП “Земля леопар�
да”), далее по заболоченной местности вне
охранной зоны. Большая часть территории запо�
ведника занята горными черно�пихтовыми, кед�
ровыми, пихтовыми и широколиственными леса�
ми. В долине реки встречаются ивняки, чозенни�
ки, ольшаники и ясеневики (Коркишко, 2002).
Обследуемый участок располагался в метаритра�
ли и представлял собой типичный структурный
элемент речной системы “плес�перекат” протя�
женностью около 60 м, его полная характеристи�
ка приведена в работе Тесленко и Холина (2005).
Глубина потока 0.1–0.54 м, расход 0.2–45.0 м3/с.
Река Кедровая протекает в зоне муссонного кли�
мата, где тайфуны и паводки являются необходи�
мым условием ее существования и многолетней
стабильности (Богатов, 1994). Очень сильный па�
водок, при котором водное зеркало увеличилось
во много раз, с максимальной величиной расхода
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Рис. 1. Карта�схема района исследований. Точкой обозначено место сбора материала. 
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до 45 м3/с, отмечен в сентябре и связан с прохож�
дением тайфуна и ливневых дождей. По термиче�
скому режиму р. Кедровая относится к умеренно�
холодноводным водотокам (Леванидов, 1965),
температура воды в период исследований изме�
нялась от 0.2 до 15.5°C (табл. 1). Годовая сумма
тепла для исследуемого участка оценивалась в
2790 градусодней (Леванидова, 1982). Макси�
мальная скорость течения достигала 2 м/с, сред�
ний показатель не превышал 0.5 м/с. Содержание
кислорода в воде близко к полному насыщению,
общая жесткость воды 0.322 мг экв./л, содержа�
ние ионов Са2+ 0.120 мг экв,/л (Тиунова, 1993).
Затененность участка под пологом леса практиче�
ски не выражена. 

Количественные пробы бентоса отбирали мо�
дифицированным бентометром Леванидова
(1976) c площадью захвата 0.075 или 0.0625 м2 (Ти�
унова, 1993), сачок которого покрыт газом № 23,
с апреля 1993 по апрель 1994 гг., за исключением
зимнего периода (декабрь–февраль), когда уча�
сток был покрыт льдом. Сбор материала проводи�
ли дважды в месяц: в мае, июне, августе, октябре,
ноябре 1993 г. и апреле 1994; ежемесячно в апреле,
июле, сентябре 1993 г. и в марте 1994. Всего было
отобрано 410 проб, в которых обнаружено личи�
нок S. compacta 310 экз., S. manchuricus 1132 экз.,
K. exilis 576 экз. Пробы фиксировали 4% раство�
ром формальдегида. У всех личинок веснянок
промеряли ширину головной капсулы (HCW, мм)
с точностью до 0.05 мм с помощью окуляр�мик�
рометра на бинокуляре МБС�10. Взаимосвязь
массы тела (W) и HCW выражалась уравнением
степенной функции: W = c × HCW f, где W – сырая
масса личинок (мг); HCW – ширина головной
капсулы (мм); с – сырая масса тела при HCW = 1
мм; f – константа (Smock, 1980; Балушкина,
1987). 

Сырая масса тела определялась после подсу�
шивания личинок на фильтровальной бумаге и
взвешивания на торсионных весах типа WTW, су�
хая – после содержания в сушильном шкафу до
постоянной веса при температуре 60–80°C и
взвешивания на аналитических весах типа МВ
210А (дискретность 0.00001 г). При расчете взаи�
мозависимости сырой и сухой массы тела исполь�
зовалось уравнение степенной функции: Wсух =

= n × , где n – свободный член, m – констан�
та, Wсух и Wсыр – сухая и сырая масса тела (мг) со�
ответственно. Статистическая обработка матери�
алов приводилась с помощью программы STA�
TISTICA 10.0.

При исследовании роста личинок полагали,
что он близок к экспоненциальному (Вenke, 1984;
Голубков, 2000; Тесленко, 2006), поэтому продук�
ция популяций за интервал времени Δt, равный
продолжительности их развития рассчитывалась
по удельной скорости роста (Сw, сут–1) (Заика,
1972; Gillespie, Benke, 1979; Benke, 1984). В случае
с K. exilis, когда в реке присутствовали одновре�
менно 3 когорты различного возраста, допускали,
что средняя годовая продукция аппроксимативно
равна продукции одной когорты, при этом все
три когорты имели сходный рост и выживание.
Корректировку годовой продукции для этого ви�
да проводили умножением величины годовой
продукции на величину продукционного интер�
вала когорты (cohort production interval CPI). Для
K. exilis CPI = 12/27 = 0.44. Для всех видов весня�
нок величина коэффициента P/Bког с учетом про�
должительности развития (D) оценивалась по на�
чальной (W0) и конечной (Wdif ) массе тела P/Bког =
= Сw × D, где Сw = ln(Wdif /W0)/D. За год P/Bгод = Сw ×

× 365 (Benke, 1984; Голубков, 2000). Для сравне�
ния эффективности продукционного процесса
использовали также удельную продукцию (С, сут–1),
которая определялась как средневзвешенная ве�
личина удельных скоростей роста веснянок. 

Размеры и массу тела личинок первой стадии,
а также продолжительность эмбрионального раз�
вития определяли в результате инкубирования
нескольких кладок яиц S. compacta, S. manchuricus
и K. exilis в лабораторных условиях в стеклянных
пробирках с завинчивающейся пробкой в чистой
речной воде. Днем в течение лета и осени яйца со�
держали при комнатной температуре до 20.0°C и
10�часовом фотопериоде, ночью в холодильнике
при 6–8°C. Зимой яйца K. exilis находились в хо�
лодильнике постоянно. Весной следующего года
инкубация яиц K. exilis осуществлялась при ком�
натной температуре и 10�часовом фотопериоде до
появления нимфул. 

Wсыр
m

Таблица 1. Динамика минимальных (min), максимальных (max) и средних значений температуры воды (T, °C) в
р. Кедровая в вегетационный период 1993 г.

Показа�
тель Март Апрель Май Июнь Июль Август Сентябрь Октябрь Ноябрь

Min–max 0.2–3.2 2.6–7.8 5.0–12.5 7.5–12.0 10.5–14.0 10.5–15.0 11.5–15.5 7.0–12.5 1.5–7.5
Среднее ±
± cт. откл.

0.6 ± 0.77 5.2 ± 1.19 9.2 ± 1.79 9.6 ± 1.35 11.8 ± 0.87 12.2 ± 1.23 13.5 ± 1.22 10.3 ± 1.60 5.5 ± 1.88

n 31 31 31 30 31 31 30 31 23
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Жизненный цикл Skwala compacta согласно ги�
стограммам размерного состава, моновольтин�
ный переннирующий (рис. 2), c медленным ро�
стом (Hynes, 1970; Леванидова, 1982). Популяция
представлена одной когортой, развитие которой
проходит в течение 311 суток с конца мая по нача�
ло апреля. Синхронный вылет имаго и откладка
яиц отмечены в первой декаде апреля – конце
мая. Число яиц у самок S. compacta 2200–2300, по�
перечный диаметр 0.238 ± 0.007 мм. Эмбриональ�

ное развитие прямое без диапаузы, в эксперимен�
тальных условиях продолжалось около 7 недель.
Выклев личинок первой стадии из яиц, помещен�
ных в воду в лаборатории 10 апреля, установлен
26 мая, а в природе они были найдены 24 мая
(средняя температура воды 9.2°C) (табл. 1). Ли�
чинки S. compacta первой стадии – молочного
цвета, имели 3 церкальных и 9 антеннальных сег�
ментов, HCW = 0.266 ± 0.017 мм, длина тела –
1.138 ± 0.070 мм, Wсыр = 0.025 мг. Линька во 2�ю ста�
дию в лаборатории проходила через сутки. У ли�
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Рис. 2. Динамика размерного состава популяции S. compacta в р. Кедровая в 1993–1994 гг. Здесь и далее указано появ�
ление личинок первой стадии развития, а стрелками – вылет имаго.



180

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 94  № 2  2015

ТЕСЛЕНКО

чинок 2�й стадии HCW увеличилась до 0.3 мм;
число церкальных сегментов до четырех, антен�
нальных – до 10. В водотоке пополнение попу�
ляции отмечено до конца июня. Рост личинок
S. compacta продолжался с июня по апрель (рис. 3).
Быстрый соматический рост наблюдался в авгу�
сте–ноябре и особенно в октябре, когда средняя
температура воды в реке снизилась после летнего
максимума с 15.5 до 10.3°C (табл. 1). Средняя
масса тела личинок в этот период увеличилась бо�
лее чем в 44 раза (с 0.484 мг сырого в�ва в начале
августа до 21.63 мг сырого в�ва в конце октября).
В октябре личинки с HCW > 1.5 мм дифференци�
ровались на самцов и самок. В начале ноября у
них появились зачатки крыловых чехликов. По�
видимому, в зимние месяцы соматический рост
замедлялся, в основном происходило созревание
генеративных продуктов, поскольку в марте у ли�
чинок самок в овидуктах были замечены сформи�
рованные яйца. В марте�апреле средний размер
HCW личинок самок был на 18–24% больше, чем
у самцов, однако четкого разграничения линей�
ных размеров самцов и самок выявить не удалось,
размеры НСW самцов и самок перекрывались.

Перед вылетом в апреле зрелые личинки самок
S. compacta имели хорошо склеротизованные яй�
ца, а масса их тела достигала 167 мг сырого в�ва,
при максимальной HCW 3.7 мм и длине 22.5 мм.
При расчете продукционных характеристик
S. compacta учитывалась зависимость Wсыр от HCW,
мм (табл. 2). Принимая во внимание соотноше�

ние Wсух = 0.013 ×  (R = 0.98, n = 32),
Wсух/Wсыр = 24.3%, средняя биомасса S. compacta
за период исследований 0.007 г сухого в�ва/м2,
средняя численность 13 экз./м2. Средняя удель�
ная скорость роста особей (0.026 сут–1) не отлича�
лась от средневзвешенной удельной продукции
популяции (0.026 сут–1) (табл. 3). Величина про�
дукции за время развития 311 сут составила 0.045 г
сухого в�ва/м2. Средняя эффективность продук�
ционного процесса P/Bср = 6.9. Учитывая началь�
ную и конечную массу личинок и продолжитель�
ность их развития, величина P/Bког составляла 8.0,
P/Bгод – 9.4 (табл. 3). 

Цикл развития Stavsolus manchuricus так же как
и у S. compacta моновольтинный переннирую�
щий, с медленным ростом (рис. 4). Популяция
представлена одной когортой, развитие которой
продолжалось в течение 294 сут с начала августа
по начало июня. Период лета S. manchuricus про�
ходил летом с конца мая�начала июня до конца
июля. Число яиц в теле самок 600–900, размер в
поперечном диаметре 0.285 ± 0.007 мм. Эмбрио�
нальное развитие без диапаузы, продолжитель�
ность его по экспериментальным данным соста�
вила немногим более 8 недель. Из яиц, инкубиро�
ванных в лаборатории 23 июня, выклев личинок
отмечен 25 августа. Личинки S. manchuricus 1�й
стадии беловато�молочного цвета имели HCW =
= 0.189 ± 0.006 мм (n = 15). Появление личинок
2�й стадии с темноватой головой и светлыми пе�
редне�, средне� и заднеспинкой зарегистрирова�
но не сразу, как у S. compacta, а через несколько
дней – 4 сентября. При этом размеры HCW увели�
чились до 0.230 ± 0.003 мм (n = 10). В природных
условиях появление личинок новой генерации
отмечено 3 августа (рис. 4, 5). Пополнение попу�
ляции длилось с июля по конец сентября (рис. 4).
Согласно промерам HCW в августе–сентябре
(рис. 5) при максимальных значениях температу�
ры воды до 15.5°C отмечена внешняя задержка
роста на начальных стадиях развития. В октябре с
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Рис. 3. Рост ширины головной капсулы личинок
S. compacta в р. Кедровая в 1993–1994 гг.

Таблица 2. Параметры уравнений зависимости массы тела (W, мг сырого в�ва) от ширины головной капсулы
(HCW, мм) хищных видов веснянок в р. Кедровая

Вид n HCW W c f R

Skwala compacta 93 0.25–2.9 0.025–70.6 1.478 3.136 0.986
Stavsolus manchuricus 238 0.20–3.2 0.001–108.5 2.351 3.034 0.990
Kamimuria exilis 326 0.3–6.3 0.05–473.0 1.240 3.141 0.994
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Таблица 3. Продолжительность развития и величины средней удельной скорости роста (Сw, сут–1), удельной про�
дукции (С, сут–1), продукции (P, г сухого в�ва /м2), P/B коэффициентов хищных видов веснянок в р. Кедровая в
1993–1994 гг.

Вид Продолжительность 
развития, сут Сw С P P/Bср P/Bког P/Bгод

Skwala compacta 311 0.026 0.026 0.045 6.9 8.0 9.4
Stavsolus manchuricus 294 0.021 0.023 0.383 4.6 6.2 7.7
Kamimuria exilis 820 0.013 0.004 0.240 1.1 9.1 4.1

понижением температуры воды рост активизиро�
вался, причем средняя масса тела личинок в этот
период увеличилась в 4 раза (с 0.479 мг сырого в�
ва в начале октября до 2.33 мг сырого в�ва в нача�
ле ноября). Развитие популяции S. manchuricus
проходило весьма неоднородно. Крайние показа�
тели HCW личинок значительно сблизились к за�
вершению роста: в октябре они различались в 7.2
раза, в апреле–мае в 2.5–1.3 раза. Активный при�
рост линейных размеров и массы тела S. manchu�
ricus был зарегистрирован и в зимние месяцы
(собственные неопубликованные данные), при
температуре воды 0.2°C. В апреле у личинок за�
фиксирована последняя линька перед вылетом,
после которой соматический рост замещался ге�
неративным. Вылет имаго проходил в конце мая–
июне, в количественных пробах 10 июня личинки
S. manchuricus не были обнаружены. Зрелые ли�
чинки S. manchuricus имели максимальные разме�
ры HCW = 3.2 мм и Wсыр = 80.2 мг, хотя в каче�
ственных сборах масса тела зрелых личинок са�
мок достигала 160 мг. Взаимозависимость массы и
линейных размеров указана в табл. 2. Популяция
S. manchuricus была самой многочисленной, ее
средняя плотность 59 экз./м2, средняя биомасса
0.083 г сухого в�ва/м2, с учетом Wсух = 0.200 ×

×  (R = 0.98, n = 51), Wсух/Wсыр = 23.9%. Ве�
личина продукции за время развития 294 сут со�
ставила 0.383 г сухого в�ва/м2. Средняя удельная
скорость роста особей S. manchuricus (0.021 сут–1) не�
значительно отличалась от средневзвешенной вели�
чины удельной продукции популяции (0.023 сут–1).
Величины P/B�коэффициентов ранжировались в
следующем порядке: P/B ср = 4.6, P/B ког = 6.2,
P/B год = 7.7 (табл. 3). 

Жизненный цикл Kamimuria exilis семиволь�
тинный. Развитие личинок длится в течение 3 лет
(820 суток) с ежегодной зимней приостановкой
роста с декабря по февраль. Не синхронизирован�
ный вылет имаго и откладка яиц продолжались с
конца июля по сентябрь (рис. 6). В результате
экспериментальных исследований установлено,
что эмбриональное развитие K. exilis проходило с
диапаузой длительностью 9 месяцев. В лабора�
торных условиях выклев личинок из яиц, отло�
женных 22 июля, имел место 17 мая следующего
года. При этом у нимфул отсутствовали абдоми�

Wсыр
1.063

нальные и анальные жабры, характерный при�
знак семейства Perlidae. Длина тела личинок 1�й
стадии – 1.064 ± 43 мм (n = 9), HCW = 0.235 ± 12 мм,
антенны состояли из 9 сегментов, церки – из
трех. Согласно гистограммам размерного состава
(рис. 6) структура популяции K. exilis, состояла из
3 когорт разного возраста, линейные размеры ко�
торых перекрывались. В водотоке личинки новой
генерации (первая когорта) на ранних стадиях
развития с HCW = 0.35 мм и зачатками абдоми�
нальных и анальных жабр были обнаружены в
пробах от 10 июня, пополнение популяции про�
должалось до августа (рис. 6), а их активный рост
– по октябрь включительно. Личинки 2�й когор�
ты присутствовали в течение всего времени отбо�
ра проб. Особи третьего года жизни зарегистри�
рованы с апреля до метаморфоза в имаго в июле�
сентябре 1993 г., а также в ноябре 1993 г. и апреле
1994 г. Рост личинок разных когорт происходил
при положительных значениях температуры воды
с апреля по ноябрь (рис. 7). По нашим наблюде�
ниям. линяющих личинок в зимние месяцы не
обнаружено. Рост личинок 2�й когорты после
зимней приостановки возобновлялся в апреле и
завершился в ноябре. Личинки третьего года жиз�
ни росли с апреля до метаморфоза в имаго в конце
июня�сентябре. Перед вылетом максимальная ве�
личина HCW самок достигала 6.4 мм при массе тела
422 мг сырого в�ва. Параметры уравнений взаимо�
зависимости массы тела Wсыр от HCW представлены
в табл. 2. Соотношение сухого и сырого вещества
в теле K. exilis выражалось уравнением: Wсух =

= 0.193 ×  (R = 0.98, n = 33), Wсух/Wсыр =
= 24.6%. Средняя численность популяции за пе�
риод исследований 21 экз./м2, средняя биомасса
0.226 г сухого в�ва/м2. Средняя удельная скорость
роста (0.013 сут–1) была выше, чем средневзвешен�
ная удельная продукция популяции (0.004 сут–1).
Величина продукции популяции за год, рассчи�
танная по удельной скорости роста с учетом CPI =
= 0.44 составила 0.240 г сухого в�ва/м2, средняя
эффективность продуцирования P/Bср = 1.1. Учи�
тывая продолжительность развития 820 суток, на�
чальную и конечную массу личинок, величина
P/B коэффициента для когорты P/Bког = 9.1,
P/Bгод = 4.1 (табл. 3).

Wсыр
1.074
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ОБСУЖДЕНИЕ

Жизненный цикл S. compacta и S. manchuricus
классифицируется как моновольтинный, перен�
нирующий с прямым эмбриональным развитием
и медленным ростом в течение 311 и 294 суток со�
ответственно, в том числе при низких зимних
температурах воды. Популяции обоих видов
представлены одной когортой и имеют простую
возрастную структуру, сравнительно короткий
период размножения и относительно длительную
фазу соматического роста одновременно рожден�
ных особей, численность которых со временем
монотонно убывает. Вместе с тем для каждого ви�
да характерна своя стратегия развития. Личинки
S. compacta отсутствуют в водотоке не более двух
месяцев. Жизненный цикл S. compacta характери�
зуется высокой синхронностью вылета и попол�
нения популяции, непрерывным приростом ли�
нейных размеров и массы тела с мая по сентябрь,
быстрым ростом в октябре–ноябре и замедлен�
ным прибавлением массы тела в зимние месяцы
вплоть до вылета весной. Синхронизация разви�
тия и вылета S. compacta имеет адаптивное значе�
ние, поскольку снижает смертность в популяции.
Такая стратегия жизненного цикла выгодна при
относительно стабильных условиях внешней сре�
ды, поскольку возможности освоения новых био�
топов за счет откладки яиц ограничены сравни�
тельно коротким промежутком времени (Hynes,
1976; Голубков, 2000). Результаты наших исследо�
ваний совпадают с итогами изучения жизненного
цикла S. compacta в реках о�ва Хоккайдо (Otsuki,
Iwakuma, 2008). Общая продолжительность син�
хронизованного развития когорты, динамика
удельной скорости роста, короткие сроки вылета
имаго, отсутствие диапаузы, непродолжитель�
ность эмбрионального развития по нашим дан�
ным полностью согласуются со сведениями
японских коллег. Сходный жизненный цикл вы�
явлен ранее у неарктических видов Skwala ameri�
cana (Klapalek 1912) и S. curvata (Hanson 1942).
Он также определялся быстрым ростом летом и
осенью, замедлением развития зимой и вылетом в
феврале (Short, Ward, 1980; Hassage, Stewart, 1990;
DeWalt, Stewart, 1995). В горной реке штата Коло�
радо средняя плотность S. americana была схожей
и не превышала 18 экз./м2, однако величина про�
дукции была значительно выше, чем в р. Кедро�
вая и достигала 0.395 г сухого в�ва/м2. При этом
P/Bгод составлял 4.4. а P/Bког – 3.7 (Short, Ward,
1980). С учетом одинаковых методов расчета вы�
сокая величина продукции S. americana по�види�
мому, определялась бóльшей массой тела особей
и высокой удельной скоростью роста, которая бо�
лее чем на порядок была выше, чем в популяции
S. compacta в р. Кедровая.

Жизненный цикл S. manchuricus отличался от
S. compacta более продолжительным вылетом, по�

полнением популяции личинками новой генера�
ции и широким разбросом размерно�возрастных
характеристик личинок в процессе развития. Ре�
зультаты наших исследований жизненного цикла
S. manchuricus полностью согласуются с получен�
ными ранее (Николаева, 1979). Вероятно, широ�
кий разброс размерно�возрастных характеристик
личинок в определенной степени был связан с
особенностями строения репродуктивной систе�
мы данного вида. В отличие от S. compacta, имаго
S. manchuricus не имели способности спариваться
сразу после вылета, поскольку их репродуктив�
ные органы еще не созрели для спаривания. Со�
гласно литературным данным созревание ооци�
тов и семенных фолликул в теле имаго японского
вида Stavsolus japonicus (Okamoto 1912) продолжа�
лось в течение недели, и первое успешное спари�
вание было возможным лишь после указанного
срока (Yoshimura, 2009). Пик созревания ооцитов
приходился на 20�й день после вылета, а самки спо�
собны продуцировать несколько кладок. В связи, с
чем выклев нимфул первой стадии растягивался
во времени и пополнение популяции личинками
новой генерации продолжалось с начала августа
по октябрь. Гетерогенность размерно�возрастно�
го состава S. manchuricus усиливалась также и в ре�
зультате внешней задержки роста личинок на на�
чальных стадиях развития при максимальных
значениях температуры воды 15.5°C летом и ран�
ней осенью. Отличительная особенность жизнен�
ного цикла S. manchuricus состояла в активном ро�
сте личинок зимой, когда температура снижалась
до 0.2°C, что являлось конкурентным преимуще�
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Рис. 6. Динамика размерного состава популяции K. exilis в р. Кедровая в 1993–1994 гг.
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ством S. manchuricus перед S. compacta и K. exilis,
рост которых в зимние месяцы замедлялся или
отсутствовал вовсе. Возможно и поэтому популя�
ция S. manchuricus на обследованном участке
р. Кедровая была самой многочисленной и про�
дуктивной, величина ее продукции в 1.6–8.5 раза
превышала этот показатель у K. exilis и S. compacta
соответственно. 

Жизненный цикл K. exilis семивольтинный, с
учетом 9�месячной диапаузы в эмбриональном
развитии он продолжается около 4 лет. Наши дан�
ные в целом согласуются с результатами исследо�
вания жизненного цикла K. exilis, полученными
ранее (Николаева, 1977) и дополняют их. Струк�
тура популяция K. exilis в отличие от S. compacta и
S. manchuricus, более сложная, представлена 3 ко�
гортами, размеры которых перекрывались вслед�
ствие растянутого вылета имаго и пополнения
популяции весной следующего года. Размерная
неоднородность когорт указывает на пластичную
и высоко адаптированную стратегию видов с мед�
ленным жизненным циклом (Harper, 1973; Bunn,
1988). Семивольтинный жизненный цикл, как
правило, сопровождается диапаузой на стадии
яйца и приостановкой роста на стадии личинки,
которые являются основными механизмами его
регуляции и позволяют переносить неблагопри�
ятные условия среды в латентном состоянии,
синхронизировать эти процессы в наиболее бла�
гоприятный период вегетационного сезона (Го�
лубков, 2000).

Личинки K. exilis присутствовали в водотоке
круглый год, однако их рост проходил лишь в теп�
лое время года с апреля по ноябрь, в зимние меся�
цы линек не зарегистрировано. Следовательно,
веснянки K. exilis сохраняли конкурентное пре�
имущество развития в теплое время года, когда
личинки S. compacta и S. manchuricus только появ�
лялись в водотоке либо приостанавливали свой
рост при летней относительно высокой темпера�
туре воды. Семивольтинный жизненный цикл
продолжительностью от 2 до 3 лет с вылетом има�
го в мае�августе и поздним выклевом личинок но�
вой генерации выявлен также у Kamimuria сoreana
Ra, Kim, Kang et Ham 1994 в горном водотоке про�
винции Кванджу (Южная Корея) (Kim, Ra, 1996).
А для японского вида Kamimuria tibialis (Pictet
1841) установлен моновольтинный жизненный
цикл (Otsuki, Iwakuma, 2008). Созревание яиц
протекало 1–2 месяца без диапаузы, а личинкам
было необходимо лишь 10–11 месяцев, чтобы за�
вершить свое развитие. 

Значения годовой продукции хищных весня�
нок 0.045–0.383 г сухого в�ва/м2 относительно не�
велики. Вместе с тем они превышали величины
годовой продукции (0.013–0.131 г сухого в�ва/м2)
массовых растительно�детритоядных видов вес�
нянок Paracapnia khorensis, Аmphinemura verrucosa
и Taenionema japonicum на этом же участке реки в

1993–1994 гг. (Тесленко, 2014). Величины Р/В ко�
эффициентов, важнейших и существенных пока�
зателей продукционного процесса, сравнимы с
известными для речных макробеспозвоночных
(Huryn, Wallace, 2000) и веснянок в частности (Го�
лубков, 2000). В нашем исследовании P/Bср и
P/Bгод, свидетельствующие о числе оборотов био�
массы или энергии, показывают обратную взаи�
мосвязь с продолжительностью жизненного цик�
ла изученных видов. Самые низкие P/Bср и P/Bгод

были зарегистрированы у семивольтинного вида
K. exilis, а самые высокие – у моновольтинного
вида S. compacta (табл. 2). Величины Р/В коэффи�
циентов и удельной продукции в значительной
степени определяются скоростью прироста био�
массы, которая связана со скоростью роста кон�
кретного вида, возрастной структурой и числен�
ностью особей в популяции (Алимов, 1981). Так,
веснянки S. compacta характеризовались самыми
высокими значениями удельной скорости роста и
удельной продукции, однако величина продук�
ции этого вида была минимальной из�за низкой
численности популяции на данном участке реки.
И наоборот, удельная скорость роста и удельная
продукция K. exilis отличалась самыми низкими
показателями, а продукция популяции вслед�
ствие относительно высокой плотности личинок
имела среднюю величину и была выше, чем у
S. compacta. Самой продуктивной на данном
участке реки была популяция S. manchuricus, в ко�
торой зарегистрированы высокие показатели
удельной скорости роста и плотности личинок.
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Величины P/Bког у исследованных видов были
пропорциональны конечным размерам тела вес�
нянок и возрастали в ряду S. manchuricus, S. com�
pacta и K. exilis (табл. 2).

Таким образом, хотя S. compacta, S. manchuricus
и K. exilis совместно присутствуют в водотоке в те�
чение большей части года, их жизненные циклы
имеют разные стратегии. Дискретные различия в
периоде и времени вылета имаго, прямое эмбри�
ональное развитие или присутствие диапаузы на
стадии яйца, неодинаковая продолжительность
пополнения популяций личинками новых гене�
раций и приостановка роста в разные сезоны бы�
ли изолированы во времени, что, в целом, по�ви�
димому, способствовало их успешному совмест�
ному существованию. Для выявления факторов,
контролирующих скорость роста хищных личи�
нок веснянок, необходимы исследования пище�
вого поведения, сезонной динамики обилия пи�
щи и ее количества. 
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LIFE CYCLES AND PRODUCTION OF THREE PREDATORY STONEFLY 
SPECIES (PLECOPTERA, INSECTA) IN THE KEDROVAYA RIVER

(SOUTHERN PRIMORYE)

V. A. Teslenko
Institute of Biology and Soil Science, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences,

Vladivostok 690022, Russia
e�mail: teslenko@ibss.dvo.ru

The life cycle and production of predatory stonefly (Skwala compacta, Stavsolus manchuricus, and Kamimuria
exilis) populations were studied in a small salmon river (the Kedrovaya stream) at the “Kedrovaya Pad” Re�
serve in southern Primorye. S. compacta and S. manchuricus are univoltine with direct embryonic develop�
ment and slow nymphal growth during 311 and 294 days, respectively, including the growth at low water tem�
peratures in winter. The life history of S. compacta was characterized by the synchronous emergence and re�
cruitment of its population, continuous increase in the nymphal body weight from May to September, rapid
growth in October�November, and the sustained weight gain during winter months until emergence in April–
May. The life history of S. manchuricus was distinguished by the long�term emergence in May–July and the
recruitment of the population from July to September, as well as by a wide range of age�length features, pre�
sumably related to the specificity of the reproductive system in adults and an external delay of the nymphal
growth of early instars at high water temperature in late summer and early autumn. Nymphs of S. manchuricus
grow actively at 0.2°С in winter providing a competitive advantage for this species over S. compacta and
K. exilis. The growth of the latter slowed down or was absent in winter months. The semivoltine life history of
K. exilis, with a diapause in the embryonic development during 9 months lasted about 4 years with the under�
went winter nymphal quiescence from December to February. The extended emergence and oviposition were
registered from the end of July to September. The structure of the K. exilis population is complex; it is repre�
sented by 3 cohorts, the sizes of which were overlapped due to the extended flight period and recruitment of
the population with nymphs of a new generation in the spring of the next year. Stoneflies K. exilis grow fast in
warm time, when S. compacta and S. manchuricus just appeared in the stream, or interrupted their growth
at relatively high water temperatures in summer. The annual production of three species varied from 0.045
to 0.383 g DM/m2, P/Bannual was 1.1–6.9; P/Bcohort = 6.2–9.1, and P/Byear = 4.1–9.4. The low values of
P/Bannual and P/Byear were found in semivoltine K. exilis, and high ones – in univoltine S. compacta. The latter
had the higher cohort specific growth rate; its specific production was 0.026 day–1. In the K. exilis population,
the cohort specific growth rate (0.013 day–1) and specific production (0.004 day–1) were characterized by the
low values. The highest production was observed in the S. manchuricus population, where nymphs grew with
the specific rate of 0.023 day–1, and their average density reached 59 ind./m2.

Keywords: predatory stoneflies, Plecoptera, life history, univoltine, semivoltine, specific growth rate, specific
production, P/B coefficient.
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