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Исследования проводились на плесе-перекате метаритрали р. Кедровая (43°05'88'' N, 
131°33'12'' E) весной, летом и осенью 1993–1994 гг. В сообществе веснянок, представленного 
14 видами, доминировали по плотности Amphinemura verrucosa, Paracapnia khorensis, Taenionema 
japonicum (55 % 18 и 15 % соответственно). Регрессионный анализ показал значимую корреляцию 
между плотностью растительно-детритоядных видов и температурой воды, количеством листово-
го опада, детрита, глубиной и скоростью течения. Для хищных личинок веснянок регрессионная 
модель не достаточно адекватно описывает взаимосвязь плотности и основных абиотических 
факторов среды. По результатам канонического анализа избыточности пять рассматриваемых на-
ми факторов объясняют 83,3 % изменчивости в пространстве первых двух канонических пере-
менных. Более 60 % общей изменчивости численности веснянок объясняют температура воды и 
количество листового опада. 
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Approximately 17300 specimens of 14 species of stoneflies have been quantitatively sampled at 
riffle-pool structural unit of the Kedrovaya River metarhithral zone (43°05'88'' N, 131°33'12'' E) in the 
spring, summer and autumn seasons 1993–1994. The stoneflies Amphinemura verrucosa, Paracapnia 
khorensis, Taenionema japonicum are clearly dominant on density in taxocenosis (55 %, 18 and 15 %, 
respectively). Multiple regression analysis showed significant correlation between herbivorous-
detritivorous stonefly species densities and water temperature, leaf litter, detritus, depth, and current. In 
the same time the models for predaceous stonefly species have not described adequately the interactions 
of stonefly density distribution and abiotic factors. Using redundancy analysis 5 environmental variables 
explain 83,3 % of the variability. The water temperature and leaf litter have been found the most impor-
tant environmental factor explaining more 60 % of variability in the species density distribution. 

Материал и методы 

Наблюдения за распределением личинок веснянок и основными параметрами сре-
ды проводились в предгорной, умеренно холодноводной, малой лососевой реке Кедро-
вая с апреля 1993 по апрель 1994 г. Подробно характеристика р. Кедровая приведена в 
работе В.Я. Леванидова (1977). Обследуемый плес-перекат, представляющий собой ти-
пичный структурный элемент речной системы, был расположен в метаритрали 
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(43°05'88'' N, 131°33'12'' E). Его 
протяженность составляла около 
60 м, ширина на выходе в перекат 
– 6 м, на плесе – 15 м. Вдоль се-
редины потока была установлена 
нулевая линия, от которой через 
каждые 2 м к правому и левому 
берегу натягивались веревки, мар-
кированные через каждый метр 
(рис. 1). Таким образом была об-
разована сетка для отбора проб, 
состоящая из 29 параллельных 
линий с площадью секции 2×1 м2. 
29–17-я линии ограничивали 
плес, 16–15-я – переход плеса в 
перекат, 14–1-я линии – перекат. 
Пробы бентоса отбирали бенто-
метром с площадью захвата 0,075 
или 0,0625 м2 24 апреля, 9 и 24 
мая, 10 и 26 июня, 18 июля, 3 и 23 
августа, 9 сентября, 8 и 24 октяб-
ря, 8 и 25 ноября 1993 г., 20 марта 
и 3 апреля 1994 г. Единовремен-
ная выборка на эксперименталь-
ном плесе-перекате составляла от 
25 до 30 бентометров, всего за 
указанный период было отобрано 
410 количественных проб бенто-
са, в которых обнаружено около 
17300 экз. веснянок. Перед каж-
дой серией отбора проб составля-
лась карта-схема участка с указа-
ниями скорости потока, глубины, 
структуры грунта, температуры, 
скоплений листового опада 
(рис. 1) и места отбора материала. 

Такая карта за каждую дату позволяла не повторять отбор проб 2 раза в одном и том же 
месте. Характер грунта в период исследований не изменялся и был представлен галькой 
и отдельными крупными валунами на перекате. Самый большой валун располагался на 
плесе в районе 20-й линии, за которым следовала яма глубиной до 1 м. 

Диапазон изменения параметров среды в период исследований приведен в табл. 1. 
Для того чтобы оценить зависимость плотности веснянок от факторов окружающей 

среды, был использован метод множественной регрессии. Данные по плотности весня-
нок преобразовывались логарифмированием по формуле X’=Ln(X + 1). Теоретическая 
зависимость основывалась на предположении, что в течение года распределение плотно-
сти N данного вида являлось функцией распределения глубины H, скорости течения V, 
температуры воды T , количества листового опада L, детрита D и может быть записано в 
виде уравнения множественной регрессии: 

N = b0 + bh H + bt T + bvV + bl L + bd D, 

где bh, bt, bv, bl, bd – оценки соответствующих независимых переменных и свободного 
члена регресии b0. Расчеты проведены с помощью программы Statistica 6.0. 

 
Рис. 1. Схема экспериментального участка плес–перекат 

в метаритрали р. Кедровая в 1993–1994 г. с нанесенной стан-
дартной сеткой отбора проб и указанием мест сбора (темная 
точка) материала 9 мая 1993 г. Заштрихованные участки озна-
чают скопления листового опада 
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Т а б л и ц а  1  

Диапазон изменений основных параметров окружающей среды метаритрали р. Кедровая  
с апреля 1993 по апрель1994 г. 

Значение 
Фактор 

среднее минимальное максимальное 

Глубина потока (H), м 0,24 0,01 0,54 

Температура (T ), °С 8,85 0,50 15,20 
Скорость течения (V), м/с 0,50 0,0 2,00 
Листовой опад (L), г сух. в-ва/м2  66,05 0,0 2124,53 

Детрит (D), г cух. в-ва/м2  13,27 0,0 113,33 

В дополнение к регрессионному был проведен статистический анализ методом 
RDA (redundancy analysis – т.н. анализ избыточности), программа CANOCO, версия 3.11 
(Ter Braak, 1988), который позволил оценить влияние факторов среды на плотность ви-
дов всего сообщества веснянок метаритрали р. Кедровая. Ни один из выбранных нами 
факторов среды статистически значимо не коррелировал друг с другом. Логарифмиче-
ское преобразование данных по плотности не использовали, поскольку численность ви-
дов была пересчитана на 1м2. В анализ были включены виды, встречающиеся в трех или 
более выборках. Виды, отмеченные в одной или двух пробах, были исключены из анали-
за. Те виды, аббревиатура имен которых отсутствует в табл. 2, также не включены в 
данный анализ. 

Peзультаты и обсуждение 

В результате исследований 
было установлено, что биоценоз 
метаритрали р. Кедровая включает 
более 212 видов и форм донных 
беспозвоночных. По биомассе и 
численности на протяжении 30 лет 
стабильно доминировали личинки 
ручейников Stenopsyche marmorata 
и поденок Baetis sp., соответствен-
но (Леванидов, 1977; Кочарина и 
др., 1988; Tiunova et al., 1998). Ли-
чинки веснянок, обнаруженные в 
количественных сборах 1993 – 
1994 гг., принадлежали к 14 видам 
из 8 семейств и 14 родов (табл. 2). 
Среднегодовая биомасса личинок 
веснянок в 1993 – 1994 гг. состави-
ла 1,520 г /м2, среднегодовая чис-
ленность 835 экз./м2, эти показате-
ли отличались от аналогичных 
1980 г. – 4, 32 ± 0,97 г/м2 

и 916± 
±174 экз./м2. Вариабельность ди-
намики биомассы можно рассмат-
ривать как одну из важнейших ха-
рактеристик сообществ и экоси-
стем водотоков (Алимов, 2000). 
Вместе с тем, уменьшение биомас-
сы в 3 раза в данном случае, по 

Т а б л и ц а  2  

Видовой состав сообщества веснянок в метаритрали р. 
Кедровая 1993–1994 гг. 

Вид Аббревиатура  

Cем. Taeniopterygidae  

Taenionema japonicum (Okamoto, 1922) TAE JAP 

Cем. Nemouridae  

Amphinemura verrucosa Zwick, 1973 AMP VER 

Nemoura papilla Okamoto, 1922 NEM PAP 

Cем. Capniidae  

Paracapnia khorensis Zhiltzova, 1972 PAR KHO 

Cем. Leuctridae  

Perlomyia smithae (Nelson et Hanson, 1973)  

Cем. Pteronarcyidae  

Pteronarcys sachalina Klapalek, 1908 PTE SAC 

Cем. Perlodidae  

Megarcys ochracea Klapalek, 1912 MEG OCH 

Stavsolus manchuricus Teslenko, 1999 STA MAN 

Diura knowltoni (Frison,1937)  

Skwala pusilla (Klapalek,1912) SKW PUS 

Isoperla sp. ISO SPM 

Cем. Perlidae  

Kamimuria exilis (McLachlan, 1872) KAM EXI 

Cем. Chloroperlidae  

Paraperla lepnevae, Zhiltzova,1978 PAR LEP 

Alloperla rostellata (Klapalek, 1923)  

Sweltsa colorata Zhiltzova, 1978 SWE COL 
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нашему мнению, связано с сокращением площади бентометра. Поскольку личинки 
крупных видов веснянок Megarcys ochracea, Pteronarcys sachalina и др. предпочитали 
обитать под большими камнями, не входящими в рамку площадью захвата 0,075 или 
0,0625 м2, они не были учтены количественными пробами, что в конечном итоге и при-
вело к сокращению среднегодовых показателей биомассы веснянок. В сообществе вес-
нянок по плотности по-прежнему преобладали личинки Аmphinemura verrucosa, Paraca-
pnia khorensis, Taenionema japonicum (от 55 до 15% соответственно); личинки Stavsolus 
manchuricus входили в категорию субдоминантов (7%), а Kamimuria exilis, Skwala pusilla 
и Megarcys ochracea – в категорию второстепенных видов (3–1%). Численность осталь-
ных 7 видов составляла ниже 1 % (рис. 2). 

Анализ распределения массовых видов веснянок в период исследований показал, 
что все они предпочитали концентрироваться на перекате (рис. 3). 

В результате проведенного множественного регрессионного анализа для каждого 
массового вида была получена регрессионная модель, отражающая количественную за-
висимость их плотности от температуры воды, скорости течения, глубины потока, коли-
чества детрита и листового опада. 

Рис. 3. Распределение хищных (А) и детритоядных (Б) личинок веснянок на участке плес–перекат в ме-
таритрали р. Кедровая с апреля 1993 по апрель 1994 г. 

 
Рис. 2. Структура сообщества веснянок по плотности на участке плес–перекат в метаритрали р. Кедро-

вая с апреля 1993 по апрель 1994 г. 
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При выявлении зави-
симости плотности личинок 
Amphinemura verrucosa от 
основных факторов среды 
была показана статистиче-
ская незначимость скорости 
течения (V) и количества 
детрита (D), что позволило 
исключить эти переменные 
из дальнейшего анализа. В 
полученной модели (табл. 3) 
значение коэффициента де-
терминации R2 = 0,53 указы-
вает на то, что построенная 
регрессия объясняет >51% 
разброса значений плотности 
личинок Amphinemura verru-
cosa относительно среднего. 
Отрицательные коэффици-
енты при независимых пере-
менных T и H показывают, 

что плотность личинок Amphinеmura обратно пропорциональна температуре воды и глу-
бине потока, и прямо пропорциональна количеству листового опада. Причем, судя по ве-
личине коэффициентов, температура воды является определяющим фактором плотности 
личинок данного вида. Анализ остатков также указывает на адекватность модели, по-
скольку распределение остатков симметрично и близко к нормальному (рис. 4 А). 

Предварительная оценка модели линейной зависимости плотности личинок 
Paracapnia khorensis от факторов среды выявила статистическую незначимость пере-
менных – скорость течения и количество листового опада. Регрессионная модель зави-
симости плотности от температуры, глубины потока и количества детрита объясняет не 
более 19 % случаев разброса значений плотности личинок Paracapnia относительно 
среднего, хотя модель статистически значима (табл. 3). Согласно общему уравнению 
модели (табл. 3.) распределение личинок P. khorensis на участке плес-перекат р. Кедро-
вая с апреля 1993 по апрель 1994 г. отрицательно коррелирует с температурой воды в 
большей степени, чем с глубиной и количеством детрита. 

Первичный анализ данных при построении модели распределения личинок 
Taenionema japonicum выявил статистическую незначимость переменной количества 
детрита D, которая не учитывалась в дальнейшем (табл. 3). Значимое влияние на плот-
ность личинок T. japonicum оказывают температура воды, количество листового опада, 
глубина потока и скорость течения. Согласно модели плотность личинок отрицательно 
зависит от глубины потока и температуры воды. Причем наибольшая величина коэффи-
циента в уравнении отмечена для температуры воды и количества листового опада. Сле-
довательно, можно предположить, что холодолюбивые личинки T. japonicum предпочи-
тают концентрироваться в листовых подушках на мелких перекатах, где скорость тече-
ния выше, чем на плесах. В полученной модели коэффициент детерминации R2=0,319 
означает, что построенная модель линейной зависимости распределения объясняет око-
ло 32 % разброса значений относительно среднего (табл. 3). 

В результате анализа определено, что только 3 фактора окружающей среды из пяти 
значимо влияют на плотность личинок веснянок Kamimuria exilis (табл. 3), а именно, 
температура воды, скорость течения и количество листового опада. Статистически не-
значимые переменные глубина и количество детрита в дальнейшем были исключены из 
анализа. В соответствие с моделью, плотность личинок Kamimuria положительно корре-
лирует со скоростью течения и температурой воды, но в большей степени зависит от 

Т а б л и ц а  3  

Уравнения множественной регрессии для прогнозирования 
численности веснянок  

по результатам измерений на участке плес–перекат в 
метаритрали р. Кедровая  

с апреля1993 по апрель1994 г. 

Уравнение регрессии R F p 

Аmphinemura verrucosa    
N = 8,110 – 0,185H – 0,524T +0,337L 0,53 139,85 <0,00001 

Paracapnia khorensis    
N = 8,079 – 0,210H – 0,328T – 0,166D 0,19 21,12 <0,00001 

Taenionema japonicum    
N = 3,772 – 0,176H – 0,356T + 0,136V+0,325L 0,31 40,10 <0,00001 

Stavsolus manchuricus    

N = 1,666 + 0,242L 0,06 19,92 <0,00001 

Kamimuria exilis    

N = 0,096Т + 0,232V + 0,320L -0,791 0,16 25,40 <0,00001 

П р и м е ч а н и е. R – коэффициент детерминации множест-
венной регрессии, F –критерий Фишера, p – уровень значимости. 
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количества листового опада. Следует, однако, отметить, что, по нашим данным (Tes-
lenko, 1997) личинки Kamimuria являются облигатными хищниками и листовым опадом 
не питаются. Присутствие в местах скопления листового опада обусловлено их пище-
вым поведением, связанным с поиском жертв, использующих пакеты листьев в качестве 
субстрата или убежищ. Таким образом, распределение личинок Kamimuria, возможно, в 
большей степени зависит от биотических факторов среды, которые в данном анализе не 
учитывались. Полученная модель 

объясняет лишь около 16% случаев разброса значений 
плотности личинок Kamimuria exilis относительно среднего (R2 = 0,16; табл. 3). Таким 
образом, полученные коэффициенты регрессии только в первом приближении оценива-
ют предлагаемую зависимость. 

Анализ плотности личинок Stavsolus manchuricus на участке плес–перекат выявил 
статистическую незначимость четырех переменных: глубины, температуры, скорости 
течения и количества детрита. Статистически значимой переменной является количество 
листового опада. Однако коэффициент детерминации намного ниже, чем у других ви-
дов. Модель объясняет лишь не более 6 % случаев разброса значений плотности личи-
нок S. manchuricus относительно среднего (табл. 3), говоря, таким образом, о низком 
уровне соответствия модели наблюдаемым данным. Анализ остатков также указывает на 
недостаточную адекватность предложенной модели (рис.4 Б). Остатки зависимой пере-
менной распределены асимметрично ожидаемой нормальной кривой, а на нормальном 
графике они образуют S-образную линию. Следовательно, предложенная линейная мо-
дель описывает влияние листового опада на распределение личинок S. manchuricus не-
достаточно адекватно наблюдаемым данным. С экологической точки зрения, присутст-
вие личинок Stavsolus в скоплениях листьев можно объяснить с позиции пищевого пове-
дения. Всеядные личинки Stavsolus используют пакеты листьев не как субстрат, а в каче-
стве мест охоты с высокой концентрацией жертв. Возможно, чтобы подтвердить данное 
предположение, необходимо учитывать биотические факторы, как, например, биомассу 
хирономид или поденок, пользуемых личинками Stavsolus в качестве жертв. 

В соответствии с результатами анализа избыточности (RDA) пять рассматриваемых 
нами факторов объясняют 83,3 % изменчивости в пространстве первых двух канониче-
ских переменных. Тест на влияние факторов подтверждает статистическую значимость 
только четырех из них: листовой опад (F=13,25; p<0,001), температура воды (F=13,19; 
p<0,001), глубина (F=5,67; p<0,001), скорость течения (F=2,50; p=0,016). Влияние детри-
та статистически незначимо (F=1,82; p=0,093). Более 60 % общей изменчивости плотно-
сти веснянок объясняют два фактора – температура воды и количество листового опада 
(рис. 5). В целом результаты данного анализа соответствуют результатам регрессионно-
го. Так, на диаграмме ординации личинки веснянок Amphinemura, Paracapnia и Taenio-
nema показывают свое предпочтение низким температурам воды и количеству листового 
опада, а плотность личинок Kamimuria положительно коррелирует с количеством листо-
вого опада, повышением температуры и скоростью течения. 

 
Рис. 4. Распределение остатков ожидаемых значений, вычисленных по уравнениям регрессии для чис-

ленности личинок Amphinemura verrucosa (А) и Stavsolus manchuricus (Б) 
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Рис. 5. RDA–ординация веснянок на плесе–перекате в метаритрали р. Кедровая относительно пяти фак-

торов среды. Обозначения видов см. в табл. 2 

Таким образом, в результате проведенного нами исследования было выявлено, что 
распределение веснянок в метаритрали в большей степени приурочено к перекатам, где 
значительное влияние оказывают два фактора: температура и количество листового опа-
да, используемое детритоядными видами веснянок в качестве субстрата или источника 
пищи. Для хищных личинок веснянок количество листового опада является также опре-
деляющим фактором распределения их численности. Следует, однако, отметить, что 
этот фактор по отношению к хищным веснянкам следует рассматривать как биотиче-
ский, определяющий их пищевые отношения и пищевую активность при высокой кон-
центрации жертв в скоплении листьев. 
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