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Приводится описание нового вида долгохвостки – Takydromus madaensis sp. nov. из Южного Вьетнама (про-
винция Донгнай, лесной массив Мада). От остальных трех видов рода в фауне Вьетнама новый вид отличает-
ся следующей комбинацией признаков: имеет четыре пары нижнечелюстных щитков; три скуловых щитка с 
каждой стороны; теменные щитки отделены друг от друга межтеменным щитком и чешуйкой позади него; 6 
рядов брюшных чешуй поперек середины туловища. Приводится определитель для видов рода Takydromus 
фауны Вьетнама. 
Ключевые слова: долгохвостки, Takydromus madaensis sp. nov., Южный Вьетнам. 

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

Во время просмотра сборов долгохвосток 
(род Takydromus) из Вьетнама, хранящихся в 
герпетологической коллекции Зоологического 
музея Московского государственного универси-
тета им. М. В. Ломоносова, нами был обнаружен 
экземпляр, определенный ранее как Takydromus 
sexlineatus ocellatus Guerin-Meneville, 1829, но на 
самом деле отличающийся по некоторым при-
знакам фолидоза от этого и от других видов ро-
да. Ниже приводится описание нового вида. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Всего обработано 27 экз. представителей 
рода из Вьетнама, в том числе 20 экз. Takydro-
mus sexlineatus ocellatus (из коллекции ZMMU – 
Зоологический музей Московского государст-
венного университета им. М. В. Ломоносова 
(Москва)), 2 экз. T. hani Chou, Nguyen Quang 
Truong et Pauwels, 2001 и 4 экз. T. kuehnei viet-
namensis Ziegler et Bischoff, 1999 (все – из кол-
лекции IEBR – Институт экологии и биологиче-
ских ресурсов (Ханой)).  

Изученный материал. Takydromus sexlinea-
tus ocellatus – Вьетнам – 20 экз. (ZMMU R-4611, 
R-4947, R-6470, R-6896, R-7517, R-7518, R-7523, 
R-8316,  R-8683,   R-11138,  R-11172,  R-11185, 
R-11196, R-11200, R-11470,  R-11480, R-11496, 
R-11524, R-11977, R-11978); 

Takydromus hani – Вьетнам – 2 экз. (IEBR 
L-100, L-101). 

Takydromus kuehnei veitnamensis – Вьет-
нам – 4 экз. (IEBR № 17, 42, 94, 105). 

При обработке использованы стандартные 
морфологические признаки, используемые при 
описании фолидоза настоящих ящериц и кон-
кретно данного рода: подсчет числа пар нижне-
челюстных щитков, числа скуловых щитков с 
каждой стороны, числа надглазничных, заносо-
вых, верхнегубных и нижнегубных щитков; чис-
ла рядов брюшных чешуй поперек середины ту-
ловища; числа подпальцевых пластинок под чет-
вертым пальцем задней конечности. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Takydromus madaensis Bobrov, sp. nov. 

Материал. Голотип (ZMMU R-7772), 
Вьетнам, провинция Донгнай, лесной массив 
Мада, октябрь 1990 г., взрослая самка (рис. 1, 2). 
Сборщик – Д. Н. Тархнишвили. 

Русское название: мадинская долгохвостка. 
Английское название: Ma Da grass lizard. 
Вьетнамское название: Than lan Ma Ða. 
Диагноз. Четыре пары нижнечелюстных 

щитков; теменные щитки отделены друг от дру-
га межтеменным щитком и чешуйкой позади не-
го; 3 скуловых щитка с каждой стороны; 6 рядов 
брюшных чешуй поперек середины туловища. 

Описание голотипа. Четыре пары нижне-
челюстных щитков, две первые из них находятся 
в контакте. Один заносовой щиток с каждой сто-
роны.  Предлобные  щитки  разделены  дополни- 
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òåëüíûì ùèòêîì. 3 íàäãëàçíè÷íûõ ùèòêà ñ êàæ-
äîé ñòîðîíû. 3 ñêóëîâûõ ùèòêà ñ êàæäîé ñòîðîíû. 
6 âåðõíåãóáíûõ ùèòêîâ ñ êàæäîé ñòîðîíû, 
ïÿòûé – ñàìûé êðóïíûé, íàõîäèòñÿ ïîä ãëàçîì. 6 
íèæíåãóáíûõ ùèòêîâ ñëåâà, 5 íèæíåãóáíûõ ùèò-
êîâ ñïðàâà. Òåìåííûå ùèòêè îòäåëåíû äðóã îò 
äðóãà ìåæòåìåííûì ùèòêîì è ÷åøóéêîé ïîçàäè 
íåãî. 6 ðÿäîâ áðþøíûõ ÷åøóé ïîïåðåê ñåðåäèíû 
òóëîâèùà, êàæäûé ðÿä ÷åøóé ñ õîðîøî âûðàæåí-
íûì ïðîäîëüíûìè êèëÿìè.

Èçìåðåíèÿ. Äëèíà òóëîâèùà ñ ãîëîâîé – 
47.8 ìì, äëèíà ãîëîâû (îò êîí÷èêà ìîðäû äî ïå-
ðåäíåãî êðàÿ ãëàçà) – 5.0 ìì, äëèíà ðåãåíåðèðî-
âàííîãî õâîñòà – 132.7 ìì, äëèíà ÷åòâåðòîãî ïàëü-
öà çàäíåé êîíå÷íîñòè – 8.9 ìì. Ïîä ÷åòâåðòûì 
ïàëüöåì çàäíåé êîíå÷íîñòè 17 ïîäïàëüöåâûõ 
ïëàñòèíîê.

Ïðèæèçíåííàÿ îêðàñêà íåèçâåñòíà. Îêðàñêà 
â ñïèðòó: âåðõíÿÿ ñòîðîíà òóëîâèùà, ãîëîâû è 
õâîñòà ñåðî-êîðè÷íåâàÿ, ñ ìåëêèìè ÷åðíûìè êðà-
ïèíêàìè; îò çàäíåãî êðàÿ ãîëîâû äî îñíîâàíèÿ 
õâîñòà ïî âåðõíåé ñòîðîíå òóëîâèùà ïðîõîäÿò äâå 
ïðîäîëüíûå ñâåòëûå ïîëîñû; íèæíÿÿ ñòîðîíà ãî-
ëîâû è òóëîâèùà ñåðîâàòàÿ, íèæíÿÿ ñòîðîíà 
õâîñòà ñâåòëåå.

Ðàñïðîñòðàíåíèå. Ìàäèíñêàÿ äîëãîõâîñòêà 
èçâåñòíà òîëüêî èç òèïîâîé òåððèòîðèè. Ä. Í. Òàð-
õíèøâèëè ñîáðàë òèïîâîé ýêçåìïëÿð â îêðåñò-
íîñòÿõ ýêîëîãè÷åñêîé ñòàíöèè Ðîññèéñêî-Âüåò-
íàìñêîãî òðîïè÷åñêîãî öåíòðà â ëåñíîì ìàññèâå 
Ìàäà, íàõîäÿùåìñÿ ïðèìåðíî â 100 êì ê ñåâåðî-
âîñòîêó îò ã. Õîøèìèíà. Êîîðäèíàòû ñòàíöèè – 
11°18'50" ñ.ø., 107°04'18" â.ä. (Êóçíåöîâ, 2003). 
Îïèñàíèå ïðèðîäíûõ óñëîâèé ïðèâîäèòñÿ â 
ëèòåðàòóðå (Òàðõíèøâèëè, 1995; Êóçíåöîâ, 2003). 
Â ðàéîíå ñòàíöèè «…ïðåîáëàäàåò ðàâíèííûé ñóê-
öåññèîííûé ñâåòëûé ëåñ èç íåâûñîêèõ äåðåâüåâ,

à                                             á

â

Ðèñ. 2.  Takydromus madaensis  Bobrov, sp. nov.  Ãîëîâà
(à – âèä ñâåðõó, á – âèä ñíèçó, â – âèä ñáîêó)
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перемежающийся с зарослями кустарников на 
вырубках и безлесными участками. Местами 
имеются пятна вторичного диптерокарпового 
леса» (Тархнишвили, 1995, с. 123). 

Этимология. Вид назван по типовой тер-
ритории, которая была первой полевой станцией 
Советско-Вьетнамского (ныне – Российско-Вьет-
намского) тропического научно-исследователь-
ского и технологического центра. 

Сравнительные замечания. Род Takydro-
mus включает около 20 видов, распространенных 
в Восточной и Юго-восточной Азии (Arnold, 
1997; Lin et al., 2002; Ota et al., 2002; Lue et al., 
2008). Во Вьетнаме до настоящего времени было 
известно обитание трех видов: долгохвостки Ха-
на (T. hani Chou, Nguyen Quang Truong et Pauwels, 
2001), вьетнамской долгохвостки (T. kuehnei viet-
namensis Ziegler et Bischoff, 1999) и глазчатой 
долгохвостки (T. sexlineatus ocellatus) (Бобров, 
2007; Бобров, Семенов, 2008). Долгохвостка Ха-
на – эндемик Вьетнама, известна из нескольких 
точек в Центральном Вьетнаме – в провинциях 
Хатинь и Куангнам. Вьетнамская долгохвостка 
распространена в Северном и Центральном 
Вьетнаме, а за его пределами – в Южном Китае. 
Глазчатая долгохвостка во Вьетнаме распро-
странена практически по всей стране, за исклю-
чением сплошных массивов лесов, до высоты 
1500 м н.у.м.; за пределами Вьетнама широко 
распространена в южном Китае, Мьянме, Таи-
ланде, Лаосе, Камбодже и на Малайском полу-
острове. 

Все эти виды хорошо отличаются друг от 
друга (таблица). Глазчатая долгохвостка – един-
ственный представитель рода во вьетнамской 
фауне, который имеет три пары нижнечелюст-
ных щитков. От двух других видов рода, встре-
чающихся во Вьетнаме, имеющих четыре пары 
нижнечелюстных щитков, мадинская долгохво-
стка отличается бóльшим числом скуловых щит-

ков (по три с каждой стороны, у двух других ви-
дов – по два) и разделенными теменными щит-
ками (у двух других видов они соприкасаются 
друг с другом позади межтеменного щитка). 

В лесном массиве Мада обитают два вида 
долгохвосток (T. madaensis и T. sexlineatus ocel-
latus). Это не единичный случай в фауне Вьет-
нама. В национальном парке Кукфыонг (про-
винция Ниньбинь в Северном Вьетнаме) также 
обитают в симпатрии два вида долгохвосток 
(T. kuehnei vietnamensis и T. sexlineatus ocellatus) 
(Бобров, 2003 а). 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Необходимы дальнейшие исследования в 
лесном массиве Мада и его окрестностях. Осо-
бый интерес представляет изучение межвидовых 
отношений двух видов долгохвосток, обитаю-
щих в этом районе. Нами проводились экологи-
ческие исследования в этом районе, и данные по 
экологии глазчатой долгохвостки опубликованы 
(Бобров, 2003 б). Как и большинство видов рода, 
населяющих Юго-Восточную Азию, этот вид на-
селяет травянистые пространства, никогда не 
встречаясь под пологом леса. Очевидно, что но-
вый вид ведет сходный образ жизни и занимает 
сходные местообитания. Вероятно, мадинская 
долгохвостка может обитать и в других районах 
Южного Вьетнама, где есть подходящие для ви-
дов этого рода местообитания, однако просмотр 
коллекций ЗММУ показал, что все экземпляры, 
добытые в Южном Вьетнаме, принадлежат глаз-
чатой долгохвостке. 
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Таблица для определения видов рода Takydromus фауны Вьетнама 

1 (6) Четыре пары нижнечелюстных щитков  
2 (3) Теменные щитки соприкасаются друг с другом позади межтеменного; не более двух скуловых щитков с

каждой стороны; четыре надглазничных щитка с каждой стороны 
3 (2) Теменные щитки отделены друг от друга межтеменным щитком и чешуйкой позади него; три скуловых 

щитка с каждой стороны; три надглазгничных щитка с каждой стороны . . . . . . . . . . . .  T. madaensis sp. nov.
4 (5) Один заносовой щиток с каждой стороны, 8 рядов брюшных чешуй поперек середины туловища . . . . . T. hani
5 (4) Два заносовых щитка с каждой стороны, 6 рядов брюшных чешуй поперек середины туловища . . . . . . . . . . 

. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  . . . . . . . . . . T. kuehnei vietnamensis
6 (1) Три пары нижнечелюстных щитков . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . T. sexlineatus ocellatus
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A NEW SPECIES OF GRASS LIZARD (REPTILIA, SAURIA, LACERTIDAE, TAKYDROMUS) 
FROM SOUTHERN VIETNAM 
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33 Leninsky Prospect, Moscow 119071, Russia 
E-mail: bobrov@sevin.ru 

 
A new lacertid lizard, Takydromus madaensis sp. nov., from the Ma Da forest, the Dong Nai Province 
(Southern Vietnam) is described. This species has 4 pairs of chin shields; 3 loreals on each side; 3 pairs of 
supraoculars on each side; parietals separated by interparietal and occipital ones; an additional shield be-
tween the prefrontals; ventrals in six longitudinal rows; there are 17 lamellae beneath the fourth toe. A di-
chotomous key to four species of the genus Takydromus in Vietnam is provided. 
Key words: Grass lizards, Takydromus madaensis sp. nov., Southern Vietnam. 
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На основании многолетних полевых исследований, проведенных в 2009 – 2013 гг., выявлены особенности 
фенологии нерестовых миграций Bombina bombina, Pelobates fuscus и Rana ridibunda, нерестящихся в трёх 
пойменных озёрах в долине р. Медведица (Саратовская область). Определены даты наступления основных 
фаз этого явления (начало, кульминация, окончание), а также критические значения температуры воды в не-
рестовых водоёмах в момент их наступления. Показана видовая специфичность температурных параметров, 
характеризующая исследованные виды в период наступления каждой фазы нерестовых миграций. Межпопу-
ляционные различия видов незначительны и обусловлены локальными особенностями нерестового водоёма 
(положение в долине реки, особенности режима водного питания, влияние паводков, условия конкретного года 
и удаленность от места зимовки). Обобщение межвидовых различий позволило установить чёткую временную 
последовательность прибытия видов бесхвостых амфибий в нерестовый водоём, устойчиво воспроизводящуюся 
во всех исследованных нерестовых озёрах в течение ряда лет: P. fuscus → B. bombina → R. ridibunda. 
Ключевые слова: бесхвостые амфибии, Pelobates fuscus, Bombina bombina, Rana ridibunda, фенология, ми-
грация. 

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

Фенология нерестовых миграций амфи-
бий – один из ключевых факторов, необходимых 
для понимания сезонных закономерностей фор-
мирования потоков вещества и энергии между 
водными и наземными экосистемами. Такие по-
токи имеют характер реципрокных субсидий 
(Regester et al., 2005; Earl, Semlitch, 2012). Их 
сущность состоит из двух противоположно на-
правленных процессов переноса вещества и 
энергии. С одной стороны, происходит внесение 
вещества половозрелыми особями амфибий в 
водные экосистемы с половыми продуктами (в 
основном кладки икры), а с другой – вынос ве-
щества из водных экосистем в наземные сего-
летками, расселяющимися из водоёмов после 
прохождения метаморфоза. Баланс этих процес-
сов во многом определяется гидрологическим 
режимом нерестовых водоёмов. Гидрологиче-
ские особенности нерестовых водоёмов, в свою 
очередь, зависят от погодно-климатических ус-
ловий конкретного года, а также нескольких 
предыдущих лет: количества осадков в холод-
ный период года, уровня наполнения горизонтов 
грунтовых вод, динамических особенностей па-

водкового режима рек (для водоёмов, располо-
женных в речных долинах) (Ермохин, 2000). Два 
последних фактора в значительной степени оп-
ределяются динамикой сезонного хода темпера-
туры в конкретном регионе. 

В настоящее время имеются общие пред-
ставления о последовательности и датах наступ-
ления сезонных явлений в жизненном цикле бес-
хвостых амфибий, обитающих на юго-востоке 
Европейской части России (Гаранин, 1983; Кузь-
мин, 1999; Шляхтин и др., 2005). Эти представ-
ления сформированы на основании наблюдений 
за отдельными локальными популяциями в ареа-
ле видов, проведенных преимущественно в пер-
вой половине или в середине XX в. Между тем в 
конце XX – в начале XXI в. происходит значи-
тельная трансформация погодно-климатических 
условий в сторону потепления и аридизации 
(Коломыц, 2003; Левицкая и др., 2009). Наблю-
даемые тенденции изменения погоды и климата, 
очевидно, могут оказывать существенное влия-
ние на сезонную ритмику пойкилотермных жи-
вотных. Такое влияние наиболее значимо в тече-
ние весеннего периода годового цикла. Получе-
ние современных данных об изменениях сезонной 
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ритмики бесхвостых амфибий в весенний период 
и выявление видоспецифических термобиологи-
ческих параметров позволит в дальнейшем про-
гнозировать состояние и перспективы транс-
формации популяций этих животных. Поэтому 
исследование данной проблемы в современных 
условиях представляется актуальным. 

Цель данной работы – определить особен-
ности фенологии нерестовых миграций бесхво-
стых амфибий из популяций водоёмов долины 
р. Медведица (Саратовская область). 

Для достижения поставленной цели реша-
ли следующие задачи: 

1) проанализировать динамику сезонного 
хода температуры воздуха, почвы и воды в не-
рестовых водоёмах речной долины; 

2) установить даты наступления ключевых 
событий жизненного цикла бесхвостых амфибий 
в период нерестовых миграций (выход из состоя-
ния зимовки, прибытие в нерестовый водоём); 

3) выявить критические значения темпера-
туры среды, соответствующие началу, кульми-
нации и окончанию нерестовых миграций бес-
хвостых амфибий; 

4) провести сравнительный анализ фено-
логических фаз нерестовых миграций наиболее 
массовых видов бесхвостых амфибий (Pelobates 
fuscus, Rana ridibunda, Bombina bombina). 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Материал собран в период с последней де-
кады марта по вторую декаду мая 2009 – 2013 гг. 
на трех озёрах в пойме р. Медведица (Саратов-
ская область, Лысогорский район, окр. с. Уриц-
кое: оз. Садок (51°21’31’’ с.ш., 44°48’11’’ в.д.), 
оз. Лебяжье (51°20’38’’ с.ш., 44°48’45’’ в.д.) и 
оз. Кругленькое (51°21’55’’ с.ш., 44°49’58’’ в.д.)). 
Бесхвостых амфибий отлавливали методом ли-
нейных заборчиков с ловчими цилиндрами 
(Корн, 2003; Corn, Bury, 1990), установленными 
вокруг исследуемых водоёмов в период схода 
снежного покрова до начала нерестовых мигра-
ций. Учёты заканчивали через неделю после по-
падания в ловчие цилиндры последних половоз-
релых особей исследуемых видов. Применяли 
метод частичного огораживания нерестовых во-
доёмов: вокруг каждого из озёр было установле-
но не менее 10 заборчиков длиной 10 м каждый 
(Ермохин, Табачишин, 2011). Ловчие цилиндры 
осматривали ежедневно один раз в сутки в ут-
ренние часы. Производили учёт количества осо-
бей каждого вида амфибий. На основании дан-
ных учётов для каждого вида бесхвостых амфи-

бий определяли дату наступления трех фаз не-
рестовых миграций: начало миграции (приход 
первых особей в нерестовый водоём), ее куль-
минации (пик прихода амфибий) и окончания 
(прибытие последних особей). 

Температуру воздуха измеряли с точно-
стью до 0.1°С с помощью логгеров DT-172, ус-
тановленных в тени на уровне почвы вблизи 
озёр на расстоянии 50 – 80 м. Регистрация пара-
метров проводилась в течение всего периода ис-
следований круглосуточно с интервалом 3 ч. 
Температуру воды в исследуемых нерестовых 
водоёмах определяли с точностью до 0.5°С с по-
мощью термохронов iButton DS1921-F5, уста-
новленных на глубине 0.5 м от поверхности во-
ды. На каждом из водоёмов было установлено по 
три термохрона. Регистрация температуры воды 
производилась круглосуточно в течение всего 
периода наблюдений с интервалом 3 ч. По ре-
зультатам сопоставления данных учётов амфи-
бий с сезонным ходом температуры определяли 
несколько критических значений температуры, 
существенных для характеристики термобиоло-
гических особенностей видов в период нересто-
вых миграций. Устанавливали минимальные и 
максимальные значения температуры воды и 
воздуха в дни начала, кульминации и окончания 
миграции, а также рассчитывали среднесуточ-
ную температуру. 

Статистическая обработка включала рас-
чёт для каждого из исследуемых параметров (да-
та наступления фенологической фазы нересто-
вых миграций, продолжительность периода не-
рестовых миграций в сутках, температура воды 
и воздуха) средней арифметической, стандартно-
го отклонения (SD) и размаха варьирования 
(min – max). После проверки гипотез о нормаль-
ном распределении (критерий Колмогорова – 
Смирнова) и равенстве дисперсий (F-критерий 
Фишера) для обнаружения различий между 
средними датами наступления фаз фенологиче-
ского явления использовали непараметрический 
критерий Краскелла – Уолиса (множественные 
сравнения популяций). Парные сравнения (post-
hoc тест) проводили по критерию Манн – Уитни. 
Для сравнения температурных параметров (ги-
потеза о нормальности распределения не откло-
няется, дисперсии не равны) применяли диспер-
сионный анализ (F-критерий Фишера в модифи-
кации Уэлча для множественных сравнений ви-
дов и популяций). Парные сравнения (post-hoc 
тест) проводили по критерию Тьюки (при зна-
чимом тесте Левена, P < 0.05) или по критерию 
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Даннета (при незначимом тесте Левена, P > 0.05). 
Различия по статистическим критериям призна-
вали значимыми при P < 0.05. Статистистиче-
скую обработку материала проводили с исполь-
зованием пакетов программ MS Exel (модуль At-
teStat 12.5), PAST 2.04 и Statistica 6.0. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ 

Наиболее ранние сроки прибытия в нерес-
товый водоём после окончания периода зимовки 
характерны для P. fuscus. В период исследований 
нерестовые миграции этого вида начинались в 
среднем с 7 по 11 апреля. Причем данный пока-
затель в различные годы варьировал от 31 марта 
до 9 апреля (табл. 1). Сроки появления первых 
особей этого вида в нерестовых водоёмах для 
различных локальных популяций незначительно 
отличаются по дате (различия составляли 1 – 3 
дня и статистически не значимы) (табл. 2). Толь-
ко в отдельные годы с затяжной прохладной 
весной в популяции оз. Кругленькое эта феноло-
гическая фаза наступила несколько позднее, чем 
на озёрах Садок и Лебяжье. 

Кульминация нерестовых миграций в раз-
личных локальных популяциях P. fuscus насту-
пает в среднем 17 – 19 апреля, варьируя в преде-
лах 12 – 26 апреля (см. табл. 1). Различия по дате 
наступления этой фенологической фазы состав-
ляли от 2 до 6 сут. (статистические различия по 
среднемноголетней дате не значимы) (см. табл. 2). 
Прибытие в нерестовый водоём последних осо-

бей происходит в период со 2 по 16 мая (в сред-
нем 8 – 13 мая). 

P. fuscus характеризуется наиболее про-
должительным периодом нерестовых миграций, 
в среднем 28 – 36 сут. (варьирует в пределах от 
27 до 47 сут.) (см. табл. 1). Во всех изученных 
локальных популяциях продолжительность ми-
грационного периода этого вида значимо боль-
ше, чем у других видов бесхвостых амфибий 
(критерий Краскелла – Уоллиса, P < 0.03; post-
hoc тест, критерий Манна – Уитни, P < 0.03). 

B. bombina начинает нерестовые миграции 
в водоёмы заметно позднее P. fuscus. Средне-
многолетние даты прибытия первых особей это-
го вида в пойменные озёра – 17 – 20 апреля (раз-
личия между популяциями статистически не 
значимы) (см. табл. 2). В исследованных локаль-
ных популяциях эта дата варьирует в диапазоне 
от 16 до 23 апреля (см. табл. 1). 

Кульминация нерестовых миграций B. bom-
bina наступает в среднем 24 – 27 апреля (варьи-
рует в пределах от 22 до 29 апреля). Последние 
особи приходят на нерест в среднем 7 – 10 мая. 
В различные годы эта фенологическая фаза на-
ступает в период со 2 по 13 мая (см. табл. 1). 
Различия между датами наступления этих фено-
логических фаз статистически не значимы (см. 
табл. 2). Продолжительность периода нересто-
вых миграций B. bombina оказалась почти вдвое 
меньше, чем у P. fuscus, и составила в среднем 
18 – 20 сут. (13 – 24 дня). Значительно меньшие 

Таблица 1
Фенология и продолжительность периода нерестовых миграций бесхвостых амфибий 

в долине р. Медведица 
Фенологические фазы явления 

начало кульмина-
ция окончание начало кульмина-

ция окончание начало кульмина-
ция окончаниеПараметры 

оз. Садок 
(2010 – 2013) 

оз. Лебяжье 
(2009, 2010, 2012, 2013) 

оз. Кругленькое 
(2011 – 2013) 

Pelobates fuscus 

Даты 9.04±5 
2.04–15.04 

19.04±4 
14.04–26.04 

8.05±6 
2.05–16.05

7.04±5 
31.03–11.04

18.04±5 
12.04–23.04

13.05±4 
7.05–16.05

11.04±3 
9.04–14.04 

17.04±4 
12.04–20.04

9.05±2 
7.05–11.05

Продолжитель-
ность, сут. 

30±2 
28–31 

36±8 
28–47 

28±2 
27–31 

Rana ridibunda 

Даты 20.04±6 
14.04–25.04

2.05±2 
29.04–5.05 

11.05±3 
7.05–13.05

30.04±1 
28.04–1.05

5.05±2 
2.05–7.05

11.05±2 
9.05–13.05

1.05±2 
29.04–4.05 

7.05±5 
2.05–12.05 

10.05±5 
6.05–12.05

Продолжитель-
ность, сут. 

21±3 
18–23 

12±2 
10–14 

10±3 
6–12 

Bombina bombina 

Даты 19.04±3 
16.04–23.04

26.04±2 
23.04–29.04 

7.05±5 
2.05–13.05

20.04±2 
18.04–22.04

27.04±3 
23.04–29.04

10.05±3 
7.05–13.05

17.04±1 
16.04–18.04 

24.04±2 
22.04–26.04

7.05±5 
3.05–12.05

Продолжитель-
ность, сут. 

18±4 
13–22 

20±3 
17–23 

20±4 
17–24 

Примечание. В числителе – средняя арифметическая и ее стандартное отклонение, в знаменателе – min – max. 
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значения этого показателя, вероятно, обусловле-
ны относительно близким расположением мест 
зимовок половозрелых особей жерлянок и 
меньшей дистанцией их миграции из нерестово-
го водоёма. 

 
Таблица 2 

Межпопуляционные различия по среднемноголетним 
датам наступления фенологических фаз нерестовых 
миграций (множественные сравнения, критерий 

Краскела – Уоллиса, H) 

Вид Фенологическая 
фаза явления P. fuscus R. ridibunda B. bombina

Начало 2.20 
0.33 

0.93 
0.63 

1.45 
0.49 

Кульминация 0.18 
0.91 

0.65 
0.72 

1.35 
0.51 

Окончание 1.45 
0.49 

1.29 
0.53 

0.26 
0.88 

Примечание. В числителе – значение критерия 
Краскела – Уоллиса, в знаменателе – уровень значи-
мости.  

 
R. ridibunda приходит на нерест последней 

среди трёх наиболее массовых видов бесхвостых 
амфибий. Первые особи этого вида появляются 
на нерестилищах в среднем в период с 20 апреля 
до 1 мая (14 апреля – 4 мая). Пик (кульминация) 
нерестовых миграций достигается в среднем 2 – 
7 мая (29 апреля – 12 мая). Последние из при-
бывших на нерест половозрелых особей отмече-
ны в среднем в период с 10 по 11 мая (6 – 13 
мая). Межпопуляционные различия по дате на-
ступления фенологических фаз нерестовых ми-
граций статистически не значимы (критерий 
Краскела – Уоллиса, см. табл. 2). В целом для 
R. ridibunda характерен наименее продолжи-
тельный период прибытия особей на нерестили-
ща. Он составляет в среднем от 10 сут. до 21 дня 
(6 – 23 сут.) (см. табл. 1). 

Сравнение среднемноголетних дат наступ-
ления фенологических фаз нерестовых миграций 
исследованных видов бесхвостых амфибий в трёх 
озёрах показало (критерий Краскала – Уоллиса) 
значимые различия по срокам начала (P < 0.03) и 
кульминации (P < 0.03) этого явления (табл. 3). 
По срокам окончания нерестовых миграций 
межвидовых различий не выявлено (P > 0.41). 

В период начала нерестовых миграций ис-
следованных видов бесхвостых амфибий, не-
смотря на различия по календарным датам, тем-
пература воздуха имела относительно близкие 
значения. Нерестовые миграции начинались при 

достижении среднесуточной температуры воз-
духа 8.6 – 9.4°С (табл. 4). В отдельные годы в 
течение этой фазы миграций B. bombina и 
R. ridibunda наблюдались ночные понижения 
температуры до -3.8 и -2.0°С соответственно, то-
гда как начало миграции у P. fuscus всегда про-
ходило в относительно более узком диапазоне 
положительных температур в течение всего дня, 
но особенно в ночные часы. Вместе с тем темпе-
ратура воздуха в период кульминации нересто-
вых миграций у R. ridibunda была значительно 
более высокой, чем у P. fuscus и B. bombina 
(17.0°С против 12.4 и 12.0 соответственно). Ми-
нимальная температура воздуха в течение суток 
в этот период применительно к P. fuscus и 
B. bombina обычно не опускалась ниже 5°С (в 
среднем 5.8 и 5.2°С, минимум в период наблю-
дений 4.5 и 0.3°С соответственно), а к R. ridi-
bunda – ниже 11.2°С (минимум – 7.9°С). 

 
Таблица 3 

Межвидовые различия по среднемноголетним датам 
наступления фенологических фаз 

нерестовых миграций (множественные сравнения, 
критерий Краскела – Уоллиса, H) 

Фенологическая 
фаза явления Популяция H/P 

Садок 0.74/0.03 
Лебяжье 9.85/0.007 Начало 
Кругленькое 7.20/0.03 
Садок 8.78/0.01 
Лебяжье 9.55/0.008 Кульминация 
Кругленькое 7.20/0.03 
Садок 1.34/0.51 
Лебяжье 0.96/0.62 Окончание 
Кругленькое 1.80/0.41 

Примечание. В числителе – значение критерия 
Краскела – Уоллиса, в знаменателе – уровень значи-
мости; жирным выделено P < 0.05. 

 
Первые особи P. fuscus во всех исследо-

ванных популяциях прибывали в нерестовый во-
доём при среднесуточной температуре воды 
3.7 – 4.5°С (табл. 5). При этом сходная темпера-
тура характерна для горизонтов почвенного 
профиля и зимовальных камер, в которых про-
исходит зимовка этих амфибий (Ермохин и др., 
2013). 

Передвижение особей P. fuscus в период 
нерестовых миграций обычно происходит круг-
лосуточно. Большинство половозрелых особей 
этого вида обитают на расстоянии не более 
600 м от нерестового водоёма (Blab, 1986). По-
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этому, учитывая среднюю скорость движения 
P. fuscus в период нерестовых миграций на ис-
следуемой территории, составлявшую около 
40 м/ч, можно рассчитать, что продолжитель-
ность перемещения конкретной особи от места 
зимовки до нерестового водоёма, вероятно, не 
превышает суток. В связи с данной особенно-
стью, погодные условия, при которых происхо-
дит выход P. fuscus из зимовальных камер, прак-
тически совпадают с таковыми при прибытии в 
нерестовый водоём. В то же время нерестовые 
миграции этого вида могут прерываться в ноч-
ные часы при относительно резком похолодании 
или при наступлении заморозков. В такие пе-
риоды температура воды опускалась на отдель-
ных участках водоёмов до 0°С и наблюдалось 
образование закраин. 

 
Таблица 4 

Температура воздуха 
в течение различных фенологических фаз 
нерестовых миграций бесхвостых амфибий 

Фенологические фазы явления
Вид Темпера-

тура начало кульми-
нация 

оконча-
ние 

Tср 
9.4±1.2 
8.3–11.5 

12.4±2.6 
8.9 – 14.9 

16.9±2.3 
13.5–19.3

Tmin 
5.6±1.8 
4.0–7.6 

5.82±1.3 
4.5–7.4 

12.5±1.6 
10.9–14.2P. fuscus 

Tmax 
13.8±3.1 
9.3–17.1 

17.4±3.9 
12.9–21.3 

21.9±3.3 
17.0–25.5

Tср 
8.9±5.4 
3.8–16.3 

12.0±3.1 
8.8–16.2 

14.9±3.0 
11.3–18.2

Tmin 
2.3±6.0 

-3.8–12.2 
5.2±3.5 
0.3–9.9 

7.2±2.8 
4.2–10.9B. bombina 

Tmax 
14.4±9.0 
1.2–22.9 

18.9±4.8 
12.9–24.3 

20.9±3.8 
16.4–25.8

Tср 
8.6±3.5 
4.6–11.4 

17.0±3.6 
14.0–21.1 

15.4±3.3 
13.1–19.2

Tmin 
1.3±3.2 
-2.0–4.4 

11.2±4.4 
7.9–16.2 

8.1±4.9 
4.1–13.7R. ridibunda 

Tmax 
14.7±4.6 
9.4–17.6 

22.1±4.1 
19.2–26.8 

22.5±2.6 
20.1–25.3

Примечание. В числителе – средняя арифмети-
ческая и ее стандартное отклонение, в знаменателе – 
min – max. 

 
Межпопуляционные различия P. fuscus по 

температурному режиму воды в нерестовых во-
доёмах обнаружены только в период окончания 
нерестовых миграций (ANOVA, табл. 6). Мак-
симальная температура воды в течение суток в 
оз. Садок на 5°С ниже (см. табл. 5), чем в озёрах 
Лебяжье (post-hoc тест, критерий Тьюки: T = 

= 6.14, P = 0.003) и Кругленькое (T = 4.39, 
P = 0.03). В оз. Садок как в прирусловом водо-
ёме наблюдалось значительно более медленное 
прогревание воды в результате поступления па-
водковых вод из р. Медведица. 

B. bombina приходила в нерестовые водо-
ёмы при достижении порогового значения сред-
несуточной температуры воды 8.0 – 10.7°С (см. 
табл. 5). Минимальная температура воды в этот 
период никогда не опускалась ниже 4.0°С. Меж-
популяционные различия по температурному 
режиму воды в нерестовых водоёмах (ANOVA, 
см. табл. 6) обусловлены более низкими значе-
ниями минимальной температуры воды в тече-
ние суток в оз. Садок (см. табл. 5) в период 
кульминации (оз. Кругленькое, post-hoc тест, 
критерий Тьюки: T = 4.68, P = 0.02) и окончания 
(оз. Лебяжье: T = 5.41, P = 0.01; оз. Кругленькое: 
T = 5.83, P = 0.007) нерестовых миграций. 

В большинстве пойменных озёр R. ridi-
bunda регистрировалась при значительно более 
высокой среднесуточной температуре воды 
15.1 – 16.3°С и только в оз. Садок, расположен-
ном ближе других к местам зимовки в русле 
р. Медведица, первые особи R. ridibunda отме-
чены при 8.8°С (лишь в 2013 г. при 5.6°С). От-
личия оз. Садок по параметрам температурного 
режима в период начала нерестовых миграций 
обусловлены наименьшим по сравнению с дру-
гими исследованными водоёмами расстоянием 
от мест зимовки особей данного вида в русле 
р. Медведица. Причем статистически значимые 
отличия от других популяций обнаружены по 
всем трём параметрам температурного режима 
(ANOVA, см. табл. 6): среднесуточной (оз. Ле-
бяжье, post-hoc тест, критерий Тьюки: T = 4.94, 
P = 0.02; оз. Кругленькое: T = 5.90, P = 0.01), 
минимальной (оз. Лебяжье: T = 4.98, P = 0.02; 
оз. Кругленькое: T = 5.03, P = 0.02) и макси-
мальной (оз. Лебяжье: T = 5.53, P = 0.01; 
оз. Кругленькое: T = 7.16, P = 0.004) температуре 
воды в течение суток прибытия первых особей. 

Межвидовые различия по параметрам 
температурного режима водоёмов в сутки насту-
пления фенологических фаз нерестовых мигра-
ций наиболее выражены в периоды начала и 
кульминации этого явления на озёрах Лебяжье и 
Кругленькое (ANOVA, начало – P ≤ 0.001, куль-
минация – P < 0.04) (табл. 7). На оз. Садок по-
добные различия менее выражены из-за раннего 
прибытия R. ridibunda.  На этом водоёме обна-
ружены  только различия по минимальной тем-
пературе   воды  при  наступлении  кульминации 
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(P < 0.001) и окончания (P = 0.003) нерестовых 
миграций. 

Межвидовые различия обусловлены в ос-
новном термобиологическими особенностями 
P. fuscus по сравнению с R. ridibunda и B. bom-
bina, хорошо выраженными в течение всего пе-

риода нерестовых миграций на озёрах Лебяжье и 
Кругленькое (табл. 8). На оз. Садок различия не 
столь четкие, что обусловлено, с одной стороны, 
относительно низкими темпами прогревания во-
ды в этом водоёме, а с другой – ранним прибы-
тием R. ridibunda на нерест. Эти различия зна-

чимы в основном в период на-
чала и кульминации нересто-
вых миграций исследованных 
видов. 

Отличия между R. ridi-
bunda и B. bombina оказались 
несущественными, не носят 
устойчивого характера, выра-
жены только в отдельных озё-
рах и по одному из темпера-
турных параметров. Так, не-
рестовые миграции B. bombina 
на оз. Садок вступают в куль-
минацию и заканчиваются при 
минимальной температуре во-
ды в течение суток соответст-
венно на 6.1 и 6.8°C ниже (см. 
табл. 7; post-hoc тест, критерий 
Тьюки: T = 5.23, P = 0.01; T = 
= 6.03, P = 0.004 соответствен-
но), чем у R. ridibunda (см. 
табл. 5).  

P. fuscus достигает пика 
нерестовых миграций при 

Таблица 5
Температура воды в нерестовых озёрах в течение различных фенологических фаз 

нерестовых миграций бесхвостых амфибий 

P. fuscus B. bombina R. ridibunda 
Фенологические фазы явления Фенологические фазы явления Фенологические фазы явления Озёра T, °С 
начало кульминация окончание начало кульминация окончание начало кульминация окончание

Tср 
4.5±1.6 
2.0–6.1 

7.5±1.9 
5.1–9.7 

14.3±1.6 
12.4–16.9

8.9±5.4 
3.8–16.3

12.0±3.1 
8.8–16.2 

14.8±3.0 
11.3–18.2

8.8±2.8 
5.6–10.9 

14.9±0.3 
14.7–15.2 

17.7±1.7 
15.8–19.1

Tmin 
2.5±1.6 
0–4.1 

5.8±1.3 
4.5–7.4 

12.5±1.6 
10.9–14.2

5.9±1.5 
4.2–6.9 

5.3±3.5 
0.3–9.9 

7.2±2.8 
4.2–10.9 

3.1±5.2 
0–12.2 

11.4±0.9 
10.8–12.4 

14.0±2.4 
12.3–16.7Садок 

Tmax 
6.5±1.8 
4.0–8.1 

17.4±3.9 
12.9–21.3 

21.9±3.3 
17.0–25.5

14.4±9.0
1.2–22.9

18.9±4.8 
12.9–24.3 

20.9±3.8 
16.4–25.8

11.5±2.8 
8.3–13.3 

17.6±0.6 
17.0–18.2 

20.3±0.9 
19.6–21.4

Tср 
4.7±0.7 
4.0–5.3 

8.6±4.3 
4.9–13.3 

16.2±2.0 
14.1–18.2

10.7±1.5
9.9–12.4

15.2±0.8 
14.3–15.7 

16.4±2.0 
14.8–18.7

16.3±1.6 
15.3–18.1 

17.7±2.2 
15.3–19.5 

18.9±4.2 
14.9–23.2

Tmin 
1.0±1.2 
0–2.3 

5.1±3.6 
2.1–9.0 

12.6±1.3 
11.4–14.0

8.4±1.3 
7.2–9.8 

12.2±0.3 
12.0–12.5 

14.0±2.2 
12.3–16.5

11.0±1.3 
10.2–12.5 

14.5±1.5 
13.4–16.2 

16.3±4.2 
12.1–20.4Кругленькое 

Tmax 
7.8±0.8 
6.8–8.3 

11.7±5.3 
7.2–17.5 

20.1±2.6 
17.3–22.5

12.6±1.1
11.3–13.3

19.0±1.2 
17.6–19.8 

18.9±1.9 
17.2–21.0

20.6±1.2 
19.8–22.0 

20.6±2.2 
18.1–22.3 

21.3±3.3 
18.2–24.8

Tср 
3.7±0.9 
2.5–4.6 

7.6±1.8 
5.1–9.3 

16.9±2.0 
14.6–19.3

13.3±3.4
9.3–16.6

12.0±4.2 
7.0–15.9 

18.2±1.4 
16.6–19.5

15.1±2.3 
12.9–18.2 

18.2±3.6 
11.1–19.6 

19.1±3.0 
16.3–23.2

Tmin 
0.8±0.6 
0–1.52 

5.0±1.6 
3.2–7.1 

13.7±1.8 
11.5–15.8

8.3±2.7 
5.7–11.2

8.4±3.0 
5.3–11.5 

13.5±1.4 
12.1–14.8

11.0±2.3 
8.9–14.0 

12.2±3.1 
8.3–15.8 

14.3±2.3 
12.3–17.1Лебяжье 

Tmax 
7.0±1.4 
5.1–8.4 

10.7±1.1 
9.1–11.4 

20.0±1.4 
18.5–21.8

17.2±3.0
14.2–20.1

16.4±3.5 
12.1–19.5 

21.8±0.6 
21.0–22.4

18.6±2.6 
16.1–21.7 

18.5±2.9 
14.5–21.3 

21.7±1.7 
19.8–23.7

Примечание. В числителе – средняя арифметическая и ее стандартное отклонение, в знаменателе – min – max. 

Таблица 6
Межпопуляционные различия по температурным условиям наступления 

фенологических фаз нерестовых миграций бесхвостых амфибий 
(тест Левена, W; однофакторный дисперсионный анализ ANOVA) 

P. fuscus R. ridibunda B. bombina Фенологическая 
фаза явления Температура W, P F 

P W, P F 
P W, P F 

P 

Среднесуточная. 0.25 0.25 
0.52 0.54 9.44 

0.01 0.02 1.13 
0.39 

min 0.21 2.50 
0.14 0.38 8.04 

0.02 0.29 2.71 
0.12 Начало 

max 0.57 0.78 
0.49 0.20 13.14 

0.004 0.03 3.66 
0.10 

Среднесуточная. 0.15 0.19 
0.83 0.20 0.83 

0.47 0.05 2.86 
0.15 

min 0.22 0.11 
0.89 0.49 1.65 

0.26 0.15 5.41 
0.03 Кульминация 

max 0.26 1.03 
0.43 0.28 1.69 

0.25 0.07 0.59 
0.58 

Среднесуточная. 0.86 2.37 
0.15 0.55 0.19 

0.83 0.08 2.24 
0.16 

min 0.90 0.39 
0.69 0.62 0.57 

0.59 0.31 11.93 
0.003 Окончание 

max 0.26 10.76 
0.003 0.25 0.35 

0.72 0.07 0.97 
0.41 

Примечание. Курсивом выделено P < 0.05 по тесту Левена; жирным 
шрифтом показан P < 0.05 для F-критерия. 
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наиболее низкой среднесуточной температуре 
воды – 7.5 – 8.6°С, причем температура воды в 
этот период ни в одном из нерестовых водоёмов 
не опускалась в течение суток ниже 2.1°С. Не-
рестовые миграции B. bombina достигали пика 
при среднесуточной температуре воды 12.0 – 
15.2°С (в течение суток не ниже 0.3°С). Наибо-
лее теплолюбивым видом оказалась R. ridibunda, 
большинство особей которой прибывали в не-
рестовый водоём при среднесуточной темпера-
туре воды 14.9 – 18.2°С (в течение суток не ниже 
8.3°С). 
 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 

Известно, что температура тела P. fuscus и 
других видов амфибий в период зимней спячки 
слабо отличается от окружающей среды (Ермо-
хин и др., 2013), а их выход из состояния зимов-
ки контролируется экзогенной динамикой тем-
пературы среды. Причем фенология сезонных 
явлений в жизни этих животных определяется 
несколькими критическими, пороговыми значе-
ниями температуры среды: температурой почвы 
вдоль профиля до горизонта, в котором разме-
щается зимовальная камера, температурой воз-
духа на территории между местом зимовки и не-
рестовым водоёмом, а также температурой воды 
в нерестовом водоёме. 

На сроки начала миграции P. fuscus оказы-
вает значительное влияние 
глубина промерзания грунта в 
местах зимовки и динамика 
его оттаивания в весенний пе-
риод. Первым фактором опре-
деляется глубина размещения 
этих амфибий в течение пе-
риода зимовки (Ермохин и др., 
2013). В годы с различными 
погодными условиями в зим-
ний период (сроки установле-
ния снежного покрова, его вы-
сота, особенности хода темпе-
ратуры в течение периода до 
установления снежного покро-
ва, температурный режим в 
течение зимы) она варьирует 
от 0.8 до 2 м. Кроме того, сро-
ки прибытия в нерестовый во-
доём зависят от динамики схо-
да ледового покрова, особен-
ностей водного питания нерес-
товых озёр и температурного 
режима воды в этот период. 

Так, например, динамика прогрева водных масс 
различается в годы с различной водностью. После 
малоснежной зимы, как правило, наблюдается за-
полнение озёрных котловин в основном талыми 
водами с водосборной территории, тогда как в 
годы с большими запасами воды в снежном по-
крове и резким потеплением весной происходит 
значительный приток паводковых вод из 
р. Медведица. Часть нерестовых озёр, располо-
женных вблизи русла реки, в такие годы стано-
вятся временно проточными водоёмами. Движе-
ние паводковых вод по пониженным участкам 
поймы через котловины таких озёр замедляет 
прогревание воды в них. 

Нельзя также исключить вероятность тер-
мобиологических преференций в исследованных 
популяциях P. fuscus, обусловленных филогео-
графическими особенностями, проявляющимися 
в специфике гаплотипов особей, слагающих кон-
кретные локальные популяции (Полуконова и 
др., 2013). Однако для детальной проверки дан-
ной гипотезы, очевидно, требуется проведение 
дополнительных молекулярно-биологических и 
эколого-физиологических исследований, сопро-
вождающихся обобщением данных из различ-
ных частей ареала вида. 

На сроки прихода R. ridibunda в конкрет-
ные нерестовые озёра оказывает значительное 
влияние  расстояние   от  мест   зимовки  в  русле 

Таблица 7
Межвидовые различия по температурным условиям наступления 
фенологических фаз нерестовых миграций бесхвостых амфибий 

(тест Левена, W; однофакторный дисперсионный анализ ANOVA) 

Озера 
Садок Лебяжье Кругленькое Фенологическая 

фаза явления Температура 
W, P F 

P W, P F 
P W, P F 

P 

Среднесуточная. 0.008 3.52 
0.12 0.02 45.82 

<0.001 0.18 59.41 
<0.001 

min 0.21 0.84 
0.46 0.01 41.57 

0.001 0.98 49.58 
<0.001 Начало 

max 0.04 0.60 
0.58 0.04 38.24 

<0.001 0.66 113.80 
<0.001 

Среднесуточная. 0.051 10.58 
0.003 0.22 6.33 

0.02 0.11 8.35 
0.02 

min 0.27 26.10 
<0.001 0.36 7.37 

0.01 0.06 14.64 
0.005 Кульминация 

max 0.02 0.16 
0.86 0.12 9.17 

0.007 0.10 5.89 
0.04 

Среднесуточная. 0.10 2.19 
0.16 0.52 0.97 

0.42 0.47 0.80 
0.49 

min 0.37 10.56 
0.003 0.36 0.21 

0.81 0.35 1.36 
0.33 Окончание 

max 0.26 0.25 
0.78 0.32 2.32 

0.15 0.72 0.60 
0.58 

Примечание. Условные обозначения см. табл. 6. 
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р. Медведица. В связи с этим необходимо отме-
тить, что применительно к данному виду вре-
менной промежуток между прибытием первых и 
последних особей на нерестилище не в полной 
мере отражает общую продолжительность не-
рестовых миграций (собственно перемещений от 
мест зимовки к нерестовому водоёму). Такие от-
личия обусловлены значительной удаленностью 
мест зимовки от нерестилищ для особей отдель-
ных локальных популяций, размножающихся в 
пойменных озёрах, а зимующих в русле р. Мед-
ведица, которая является единственным пригод-
ным для данного вида местом зимовки в услови-
ях исследуемой территории. У R. ridibunda по-
добные нерестовые миграции могут составлять 
более 10 сут., в отличие от P. fuscus и B. bom-
bina, которые при благоприятных погодных ус-
ловиях обычно проходят расстояние от мест зи-
мовки до нерестового водоёма не более чем за 1 
сутки. Так, например, R. ridibunda, нерестящиеся 
в оз. Кругленькое, расположенном в 1.4 км от 
русла р. Медведица, затрачивают на миграцию в 
среднем на 5 – 11 сут. больше, чем особи, нерес-
тящиеся в оз. Садок, находящемся в 200 м от 
русла. Причем выше были указаны кратчайшие 
расстояния, измеренные по прямой, тогда как 
фактические маршруты нерестовых миграций, 
как правило, нелинейны и поэтому значительно 
более протяженны. Следует также отметить, что 
R. ridibunda в районе исследований мигрирует не 

сплошным фронтом, а по достаточно узким, 
пространственно ограниченным маршрутам. 
Обычно такие маршруты нерестовых миграций 
относительно устойчиво используются в течение 
ряда лет и в основном приурочены к локальным 
понижениям местности (Шахпаронов, 2011). 
Кроме того, лягушки в этот период перемеща-
ются с непостоянной скоростью, которая во 
многом определяется погодными условиями в 
период миграций. Так, например, мигрирующие 
особи могут задерживаться в транзитных водо-
ёмах по маршруту движения и пережидать в них 
периоды кратковременного похолодания, а так-
же пополнять запасы воды в организме в дни с 
относительно низкой влажностью воздуха. 

Несмотря на значительное число публика-
ций, посвященных сезонным явлениям в попу-
ляциях изучаемых видов бесхвостых амфибий, 
сведения о сроках выхода из состояния зимовки 
и о критических пороговых значениях темпера-
туры, при которых наблюдается приход первых 
особей в нерестовый водоём, весьма противоре-
чивы. Так, например, по данным ряда исследова-
телей (Гаранин, 1983; Дунаев, 1999; Пестов и 
др., 2007; Gelder van, Hoedemaekers, 1971; 
Kowalewski, 1974; Drobenkov et al., 2005; Nöllert 
et al., 2012), первые особи P. fuscus появлялись в 
нерестовых водоёмах при температуре воды в 
диапазоне 9 – 15°С, что отражает сложившееся 
представление об этом виде как об относительно 

Таблица 8
Межвидовые различия P. fuscus от R. ridibunda и B. bombina по термобиологическим особенностям 

в период наступления различных фенологических фаз нерестовых миграций 
(post-hoc тест, критерий Тьюки, критерий Даннета (курсив)) 

Озёра 
Садок Лебяжье Кругленькое Фенофаза Т, °C 

R. ridibunda B. bombina R. ridibunda B. bombina R. ridibunda B. bombina 

Средняя – – 9.28 
<0.001 

7.78 
0.001 

15.41 
<0.001 

8.02 
0.003 

min – – 9.73 
<0.001 

7.21 
0.002 

7.34 
0.005 

10.02 
0.001 Начало 

max – – 9.60 
<0.001 

8.50 
<0.001 

21.11 
<0.001 

7.85 
0.004 

Средняя 6.50 
0.003 

3.98 
0.04 

5.03 
0.02 – 5.59 

0.02 
4.07 
0.05 

min 4.74 
0.02 – 5.43 

0.01 – 7.34 
0.005 

5.53 
0.02 Кульминация 

max – – 5.86 
0.006 

4.25 
0.04 

4.60 
0.04 

3.74 
0.05 

Средняя – – – – – – 

min – 4.96 
0.02 – – – – Окончание 

max – – – – – – 
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теплолюбивом. Вместе с тем некоторые авторы 
обращают внимание на значительно более низ-
кие значения температуры воды, при которых 
первые особи прибывают на нерестилище: 3.8 – 
7.5°С (Juszczyk, 1974) и 8 – 10°С (Щербак, Щер-
бань, 1980; Лада, 1994). Эти данные весьма 
близки к значениям нижнего порога температу-
ры воды, полученным в ходе многолетних ис-
следований трех локальных популяций P. fuscus 
в долине р. Медведица (3.7 – 4.5°С) (см. табл. 3). 

Сходная тенденция к завышению темпера-
туры прибытия в нерестовый водоём сформиро-
валась по результатам исследования B. bombina. 
Большинство исследователей придерживаются 
представлений о приходе первых особей этого 
вида в водоёмы при 14 – 19°С (Щербак, Щер-
бань, 1980; Гаранин, 1983; Дунаев, 1999; Пестов 
и др., 2007; Drobenkov et al., 2005), тогда как 
другие (Juszczyk, 1974) указывают значительно 
более низкие значения – 7.5 – 9.5°С, которые 
оказались близкими к таковым в популяциях до-
лины р. Медведица (в начале миграции 8.0 – 
13.3, в отдельные годы 5.2°С, а во время куль-
минации 10 – 15°С) (см. табл. 3). 

Только по популяциям R. ridibunda дан-
ные, полученные в долине р. Медведица, оказа-
лись близки к имеющимся сведениям о темпера-
турных параметрах начала нерестовых миграций 
8.8 – 16.3°С (см. табл. 3) против 10 – 20°С в дру-
гих частях ареала (Жукова, Широкова, 1979; 
Щербак, Щербань, 1980; Гаранин, 1983; Дунаев, 
1999; Пестов и др., 2007; Иванова, Жигальский, 
2011; Drobenkov et al., 2005). Кроме того, следу-
ет отметить, что в отдельные годы в водоёмах, 
близких к руслу реки, первые особи появляются 
при более низкой среднесуточной температуре 
воды 5.6°С (в ночное время до 4.2°С). 

Продолжительность нерестовых миграций 
P. fuscus в различных частях ареала остается не-
достаточно изученной, что отражает известную 
неопределенность методологии исследований: в 
большинстве работ указывается только прибли-
зительное, с точностью до декады, время обна-
ружения особей в водоёме. В популяциях этого 
вида в долине р. Медведица нерестовые мигра-
ции продолжались в различные годы в течение 
27 – 47 сут. (в среднем 28 – 36 сут.) (см. табл. 1), 
что в 2 – 4 раза превышает установленные ранее 
другими исследователями не только продолжи-
тельность этого периода, но и продолжитель-
ность нереста в целом (Лада, 1994; Gelder van, 
Hoedemaekers, 1971). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Анализ фенологии нерестовых миграций 
B. bombina, P. fuscus, R. ridibunda из популяций, 
размножающихся в пойменных озёрах (Садок, 
Кругленькое, Лебяжье) в долине р. Медведица, 
позволил установить даты наступления основ-
ных фенологических фаз этого явления. На всех 
исследованных озёрах наблюдается достаточно 
чёткая сезонная последовательность прибытия 
видов бесхвостых амфибий в нерестовый водо-
ём. Эти виды располагаются во временном ряду 
P. fuscus → B. bombina → R. ridibunda. Наступ-
ление отдельных фаз нерестовых миграций оп-
ределяется критическими значениями темпера-
туры воздуха и воды в нерестовых водоёмах, 
специфическими для каждого конкретного вида, 
а также особенностями хода температуры в те-
чение конкретного года. Проведенное исследо-
вание позволило выявить региональные особен-
ности и уточнить температурные параметры, ха-
рактеризующие нерестовые миграции массовых 
видов бесхвостых амфибий. 
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SPAWNING MIGRATION PHENOLOGY OF ANURAN AMPHIBIANS 
IN THE MEDVEDITSA RIVER VALLEY (SARATOV REGION) 

 
M. V. Yermokhin 1, G. A. Ivanov 1, and V. G. Tabachishin 2 
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On the basis of our long-term field investigations on three floodplain lakes in the Medveditsa River valley 
(Saratov region) carried out in 2009 – 2013, phenology features of the spawning migrations of Bombina 
bombina, Pelobates fuscus, and Rana ridibunda were revealed. The defined dates of main phases of this 
phenomenon (the beginning, culmination, and termination) and the critical values of water temperature in 
the spawning waterbodies at those times were established. The specific temperature parameters character-
izing the three surveying anuran amphibian species at start of each spawning migration phase is shown. 
The inter-population differences of the species are insignificant and caused by local features of a certain 
spawning waterbody (its location in a river’s valley, high water effects, weather conditions of a certain 
year, and the remoteness from the hibernation place). Generalization of the interspecific differences has 
allowed establishing an exact temporary sequence of the arrival of anuran amphibian species to their 
spawning waterbodies, steadily reproduced in all the studied spawning lakes during a number of years: 
P. fuscus → B. bombina → R. ridibunda.  
Key words: Amphibia, Anura, Pelobates fuscus, Bombina bombina, Rana ridibunda, phenology, migra-
tion. 
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Рассматриваются адаптивные значения некоторых аспектов репродуктивной биологии яйцекладущих видов 
рептилий. Экспериментально доказано, что к моменту откладки яиц зародыши средиземноморской черепахи 
(Testudo graeca ibera Pallas, 1814) и закавказской гюрзы (Macrovipera lebetina obtusa (Dwigubsky, 1832)) в сво-
ем развитии достигают необходимого уровня устойчивости к температурным воздействиям окружающей 
среды. В этом заключается адаптивное значение приуроченности откладки яиц к конкретным стадиям разви-
тия эмбрионов. У средиземноморской черепахи даже перенашивание самками готовых к откладке яиц на не-
которые время (1 – 5 сут.) не вызывает изменений в развитии зародышей. В развитии эмбрионов к моменту 
откладки яиц обнаружена внутривидовая морфологическая изменчивость, которая позволяет этим видам со-
хранить данную стратегию размножения во всех участках ареала. 
Ключевые слова: черепаха, гюрза, откладка яиц, размножение, зародыши, температурная устойчивость, 
адаптивное значение, изменчивость. 

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

Многообразие в стратегиях размножения 
первых наземных позвоночных – рептилий – яв-
ляется результатом их эволюционных приспо-
соблений к наземному образу жизни. Среди 
представителей яйцекладущих рептилий черепа-
хи откладывают яйца на ранних стадиях эмбрио-
генеза, а змеи – на более поздних стадиях мор-
фогенеза зародыша (Корнева, 1976; Зусман, Ис-
кендеров, 1974, 1976; Искендеров, 1978; Наджа-
фов, Искендеров, 1994). 

В чем заключается у яйцекладущих видов 
рептилий адаптивное значение приуроченности 
откладки яиц конкретным стадиям развития за-
родышей? Существует ли в разных популяциях 
морфологическая изменчивость в развитии эм-
брионов в момент откладки яиц? В настоящей 
статье сделана попытка дать ответы на эти во-
просы, путем экспериментального изучения 
термоустойчивости эмбрионов на стадии от-
кладки яиц у средиземноморской черепахи и за-
кавказской гюрзы. Рассматриваются также во-
просы о внутривидовой морфологической из-
менчивости в развитии эмбрионов этих видов в 
момент откладки яиц.  

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Материалы исследования были собраны в 
2005 – 2006 гг. на экспериментальной базе На-

учно-исследовательского Центра «Зоотоксины» 
Министерства здравоохранения Азербайджан-
ской Республики. Особи средиземноморской че-
репахи T. g. ibera (♂ 52 экз., ♀ 12 экз.) и закав-
казской гюрзы M. l. obtusa (♂46 экз., ♀9 экз.) 
были отловлены в сезон размножения (май – 
июнь) и размещены в специально приготовлен-
ные открытые вольеры с необходимыми усло-
виями для размножения. Особи обоих видов бы-
ли отловлены из разных местообитаний (низ-
менность – Бейлаганский район, предгорье – Ах-
суинский район и горное – Хызинский район). 
Животные были помечены индивидуальными 
метками, разделены на группы в соответствии с 
местами отлова (группа А – низменные; группа 
Б – предгорные; группа В – нагорные). Всего 
было получено 161 яйцо черепах и 107 яиц гюрз. 
После сбора яиц животные были возвращены в 
места отлова. Отловленные беременные самки 
гюрз откладывали яйца в вольерах, в специально 
приготовленных подземных укрытиях.  

Для определения термоустойчивости эм-
брионов на стадии откладки яиц эксперимент 
проводился следующим образом:  

- контрольная инкубация при температуре 
28 – 30°С сразу после откладки яиц в течение 8 сут. 
(субстратом для инкубации яиц служили: у че-
репах – песок, у змей – стерилизованные опилки); 

- экспериментальная инкубация с предва-
рительным содержанием яиц при температуре от 
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+15 до +18°С (гипотермия) в течение пяти суток 
или при температуре от +36 до +38°С (гипертер-
мия) двух часов с последующей инкубацией в 
нормальных условиях до 8 суток. Гипо- или ги-
пертермия ранних яиц змей осуществлялась пу-
тем содержания беременных самок при соответ-
ственных температурных условиях. Для провер-
ки термоустойчивости поздних эмбрионов (по-
сле откладки яиц) яйца предварительно инкуби-
ровались при нормальных условиях в течение 
2 сут. 

Для определения стадий развития зароды-
шей из каждой группы яиц были взяты 1 – 2 за-
родыша. У черепах снятие ранних зародышей с 
желтка проводилось по методу В. И. Сорокина 
(1954). Зародыши черепах использованы для 
проведения гистологического анализа по изуче-
нию морфологической изменчивости эмбриоге-
неза. Гистологические исследования проводи-
лись на серийных срезах толщиной 5 – 6 мкм, 
окрашенных гематоксилином Карачи. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Большинство видов герпетофауны Азер-
байджана, а их насчитывается по современным 
представлениям о таксономии пресмыкающихся 
Евразии (Ананьева и др., 2004) около 60, как 
обитатели умеренно-жаркого климата являются 
яйцекладущими.  

У черепахи T. graeca яйца откладываются 
при довольно узком диапазоне развития заро-
дышей. В момент откладки яиц зародыши нахо-
дятся на стадиях начала – середины гаструляции. 
При этом морфологическая изменчивость на-
блюдается лишь в пределах двух стадий: образо-
вание бластопора и образование хордо-
мезодермального канала (рисунок). Эти стадии 
зародышами достигаются в 3-дневном возрасте 
(Искендеров, 1978). Подобная морфологическая 
изменчивость в момент откладки яиц наблюда-
лась не только в популяциях, обитающих в раз-
ных ландшафтных поясах (от 100 м до 1200 м 
н.у.м.), но даже в пределах одного биотопа и в 
одной кладке. Во всех случаях откладка яиц бы-
ла приурочена к узкому диапазону развития ран-
них зародышей: стадиям начала – середины га-
струляции. Это означает, что в развитии заро-
дышей средиземноморской черепахи в момент 
откладки яиц имеется внутривидовая и индиви-
дуальная морфологическая изменчивость.  

Даже перенашивание самками по неуста-
новленным причинам готовых к откладке яиц на 
некоторые время (1 – 5 сут.) не вызывает изме-

нений в развитии зародышей к моменту отклад-
ки яиц. Некоторые самки черепах, приступив к 
рытью ямы для откладки яиц в вольерах, по не-
понятным причинам неожиданно прерывали 
этот процесс. Самки продолжили рытье ямы и 
откладку яиц только спустя несколько дней (че-
рез 1 – 5 сут.). Контрольное изучение стадий 
развития зародышей в начале перенашивания, 
полученных с помощью инъекции питуитрина 
(вещество, которое вызывает преждевременную 
откладку яиц у самок), показало, что еще при 
первой попытке откладки яиц зародыши уже на-
ходятся на стадиях развития, встречаемых в 
нормальных кладках яиц. В дальнейшем пере-
ношенные яйца совершенно успешно инкубиро-
вались, так же как яйца в нормальной кладке 
(таблица). Отсутствие сдвигов в развитии заро-
дышей за время перенашивания и нормальная 

инкубация в дальнейшем переношенных яиц 
свидетельствуют о том, что у средиземномор-
ской черепахи во время перенашивания происхо- 

  
                       а                                             б 

  
                       в                                             г 

Внешний вид эмбрионов закавказской гюрзы M. l. ob-
tusa на разных сроках искусственной инкубации яиц: 
а – в момент кладки яиц, б – 12-е сутки инкубации, в –
18-е сутки инкубации, эмбрион в амниотическом меш-
ке,  г – 35-е сутки инкубации, плод перед вылуплением
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дит обратимое торможение процессов развития 
зародышей. Вероятно, это явление также являет-
ся адаптивной особенностью в размножения че-
репахи T. g. ibera, в течение которого самки 
имеют возможность находить более благоприят-
ную местность (биотопы) для откладки яиц.  

В отличие от черепахи T. g. ibera у закав-
казской гюрзы M. l. obtusa зародышевый период 
заканчивается во время нахождения яиц еще в 
половых путях самки (Корнеева, 1976; Искенде-
ров, 1978). У гюрзы откладка яиц приурочена к 
более поздним стадиям морфогенеза эмбрио-
нов – начальным стадиям предплодного периода 
(Искендеров, 1978; Наджафов и др., 1994). В 
момент откладки яиц эмбрионы гюрзы находят-
ся на разных стадиях образования языка, отли-
чаются разными уровнями спирализации туло-
вища и замкнутости краев аллантоиса. Эти ста-
дии достигаются эмбрионами гюрзы на 33-и су-
тки развития, протекающего еще в яйцеводе 
самки (Корнеева, 1976; Искендеров, 1978). Ис-
следования показали, что так же как у черепахи 
у гюрзы тоже существует узкий диапазон внут-
ривидовой и индивидуальной морфологической 
изменчивости, так как в кладках разных популя-
ций и даже в пределах одной кладки эмбрионы 
гюрзы к моменту откладки яиц могут находиться 
на разных начальных стадиях предплодного пе-
риода.  

У средиземноморской черепахи и закав-
казской гюрзы путем эксперимента была уста-
новлена термоустойчивость эмбрионов на раз-
ных стадиях их развития: до, в момент и после 
откладки яиц. В яйцах черепахи, преждевремен-
но вынутых из яйцевода и находящихся на более 
ранних стадиях, чем при откладке яиц, зароды-
ши не выносят воздействия гипо- (от +15 до 
+18°С) и гипертермии (от +36 до +38°С). А за-
родыши естественных и переношенных кладок 
успешно выдерживают температурные воздей-
ствия, нормально развиваются и среди них на-
блюдается высокая выживаемость (68.9 – 
81.2%). Таким образом, экспериментально дока-
зано, что зародыши черепах к моменту откладки 
яиц достигают необходимой устойчивости и ла-
бильности к температурным воздействиям 
внешней среды. Сопоставление данных показа-
ло, что в разных популяциях термоустойчивость 
зародышей в стадиях откладки яиц серьезно не 
отличаются, т.е. они почти одинаково реагируют 
на воздействия гипо- и гипертермии (см. табли-
цу). В этом заключается адаптивное значение 
приуроченности откладки яиц к ранним стадиям 
развития (стадий начала – середины гаструля-
ции) зародышей черепахи. Благодаря специфи-
ческому строению и надежной защищенности 
яиц, ранние зародыши черепах в процессе эво-
люции приобрели термоустойчивость, которая 

Уровень выживаемости эмбрионов T. g. ibera и M. l. obtusa в течение 8-суточной инкубации 
в норме и после температурных воздействий (гипо- и гипертермии) 

Выживаемость зародышей, % 

Вид Местообитания и коли-
чество особей (♂♀), n 

Опытные 
группы 

Количе-
ство яиц, 

n 
Естествен-
ная откладка

Ранние 
кладки 

Переношен-
ные зароды-
ши черепах 

2-суточные 
зародыши 

змей 
Контрольная 32 (-2) 71.1 62.7 70.3 – 
Гипотермия 31 (-2) 68.9 23.1 65.4 – 

Группа А – низменность, 
n = 26  

Гипертермия 33 (-2) 69.2 12.2 67.8 – 
Контрольная 24 (-1) 75.4 49.2 72.6 – 
Гипотермия 28 (-1) 71.9 23.1 68.3 – 

Группа Б – предгорье, 
n = 20 

Гипертермия 21 (-1) 69.2 19.9 66.5 – 
Контрольная 14 (-1) 81.2 42.7 76.5 – 
Гипотермия 21 (-1) 78.7 15.2 77.2 – 

T.
 g

ra
ec

a 

Группа В – нагорье, 
n = 18  

Гипертермия 17 (-1) 77.1 26.8 74.8 – 
Контрольная 20 (-2) 54.4 47.4 – 57.4 
Гипотермия 21 (-2) 12.3 10.1 – 42.2 

Группа А – низменность, 
n = 16  

Гипертермия 23 (-2) 23.6 13.5 – 43.1 
Контрольная 19 (-1) 57.9 49.9 – 38.8 
Гипотермия 22 (-1) 16.7 6.8 – 16.9 

Группа Б – предгорье, 
n = 18 

Гипертермия 20 (-1) 9.2 11.6 – 21.7 
Контрольная 24 (-1) 61.4 51.7 – 45.6 
Гипотермия 21 (-1) 25.1 15.3 – 24.2 

M
. l

eb
et

in
a 

Группа В – нагорье, 
n = 21  

Гипертермия 27 (-1) 19.8 13.3 – 23.5 
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необходима для их выживания при суровых 
температурных условиях внешней среды.  

Этим же путем доказано адаптивное зна-
чение приуроченности откладки яиц предплод-
ным стадиям морфогенеза эмбрионов яйцекла-
дущих змей. Экспериментально был установлен 
уровень температурной устойчивости эмбрионов 
закавказской гюрзы M. l. obtusa до, в момент и 
после откладки яиц. Двухчасовое содержание 
беременных самок гюрзы при гипо- (от +15 до 
+18°С) и гипертермии (от +36 до +38°С) привело 
к гибели большего количества предплодов в те-
чение дальнейшей инкубации, а эмбрионы в ес-
тественных кладках развивались нормально (см. 
таблицу). Достижение эмбрионами змей необхо-
димой температурной устойчивости на более 
поздних стадиях морфогенеза (начальные стадии 
предплодного периода) и приуроченность от-
кладки яиц к этим стадиям объясняются особен-
ностями строения яиц змей. Мягкая внешняя 
оболочка и отсутствие белковой оболочки в яй-
цах змей не обеспечивают эмбрионам надежной 
защиты от губительного воздействия окружаю-
щей среды и поэтому самки вынуждены дона-
шивать яйца до более поздних и термоустойчи-
вых стадий морфогенеза (предплодные стадии). 
Адаптивная особенность размножения яйцекла-
дущих змей выражена в приуроченности отклад-
ки яиц к более поздним и обладающим более 
высокой температурной устойчивостью стадиям 
морфогенеза эмбрионов. 

Исследования показали, что во всех иссле-
дуемых популяциях средиземноморской черепа-
хи и закавказской гюрзы в момент откладки яиц 
эмбрионы одинаково термоустойчивы в преде-
лах имеющейся внутривидовой морфологиче-
ской изменчивости. Таким образом, диапазоны 
внутривидовой изменчивости термоустойчивых 
эмбрионов в момент откладки яиц позволяют 
средиземноморской черепахе и закавказской 
гюрзе сохранить данную стратегию размноже-
ния по всему ареалу, и является адаптивной осо-
бенностью размножения этих видов.  

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

1. Экспериментально доказано, что заро-
дыши средиземноморской черепахи T. g. ibera и 
закавказской гюрзы M. l. obtusa к моменту от-
кладки яиц достигают наибольшей устойчивости 
к температурным воздействиям окружающей 
среды. В этом заключается адаптивное значение 
приуроченности откладки яиц к определенным 

стадиям развития эмбрионов. Даже перенашива-
ние самками готовых к откладке яиц по неуста-
новленным причинам на некоторые время (до 
1 – 5 сут.) не вызывает изменений в развитии за-
родышей.  

2. У средиземноморской черепахи во вре-
мя перенашивания яиц (до 1 – 5 сут.) происходит 
обратимое торможение процессов развития за-
родышей. Вероятно, это явление также является 
адаптивной особенностью в размножении чере-
пахи T. g. ibera, в течение которого самки имеют 
возможность находить более благоприятную ме-
стность (биотопы) для откладки яиц. 

3. В разных популяциях T. g. ibera и M. l. 
obtusa к моменту откладки яиц в развитии эм-
брионов имеется внутривидовая морфологиче-
ская изменчивость, и эмбрионы одинаково тер-
моустойчивы в пределах имеющейся внутриви-
довой морфологической изменчивости.  

4. Внутривидовая морфологическая из-
менчивость в развитии эмбрионов к моменту от-
кладки яиц позволяет средиземноморской чере-
пахе и закавказской гюрзе сохранить данную 
стратегию размножения по всему ареалу и явля-
ется адаптивной особенностью при размножении 
этих видов. 
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AN EXPERIMENTAL STUDY OF SOME ADAPTIVE CHARACTERS 
OF REPTILE REPRODUCTION (TESTUDINES, OPHIDIA) 
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The adaptive significance of some aspects of the reproductive biology of egg laying reptiles is considered. 
Experimental evidence is provided that at the moment of egg laying the embryo of Testudo graeca ibera 
Pallas, 1814 and Macrovipera lebetina obtusa (Dwigubsky, 1832) already have the necessary level of 
steadiness to the ambient temperature. This means the adaptive sense of the egg laying timed to specific 
stages of the embryo development. In T. g. ibera, even postponed egg laying by females for some time 
(1 – 5 days) causes no changes in the embryo development. Some interspecific morphological variability 
in the embryo development by the egg laying stage has been found, which allows these species to retain 
their strategy of reproduction in all parts of their habitat. 
Key words: tortoise, lebetina viper, egg laying, reproduction, embryo, temperature steadiness, adaptive 
significance, variability. 
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Сравнивали участок гена мтДНК – CytB чесночницы обыкновенной (Pelobates fuscus (Laurenti, 1768)) из двух 
локальных популяций (озёра Садок и Кругленькое в долине р. Медведица в Саратовской области). Все опре-
деленные гаплотипы P. fuscus относятся к восточной форме этого вида. Из семи выявленных гаплотипов один 
был известен ранее (E9), а шесть – обнаружены впервые и обозначены как Е12 – Е17. Уникальные гаплотипы 
P. fuscus из популяции оз. Кругленькое (Е15, Е16 и Е17) отличаются значительно большей удаленностью как 
от всех ранее известных гаплотипов восточной формы, так и от новых гаплотипов из популяции оз. Садок. 
Совокупность проанализированных гаплотипов объединяется в три кластера: первый кластер представлен 
новыми гаплотипами Е15 и Е17, второй – новыми гаплотипами Е12 и Е13, а третий – объединяет как уже из-
вестные гаплотипы Е1 – Е7, Е9 – Е11, так и новые – Е14 и Е16. 
Ключевые слова: Pelobates fuscus, гаплотипы, Саратовская область. 

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

Чесночница обыкновенная (Pelobates fus-
cus (Laurenti, 1768)) – широко распространенный 
вид бесхвостых амфибий, достигающий высокой 
численности в долинах рек (Ермохин, Табачи-
шин, 2010, 2011 а, б). Долгое время этот вид счи-
тался морфологически консервативным и моно-
морфным. Однако после привлечения к исследо-
ванию его генетической структуры новых под-
ходов анализа (проточной ДНК-цитометрии, 
электрофореза белков, секвенирования гена 
мтДНК – CytB) стало очевидно, что вид не толь-
ко полиморфен, но и, по-видимому, может ока-
заться политипическим, в настоящее время 
включающим, по крайней мере, две формы – за-
падную и восточную (Халтурин и др., 2003; Бор-
кин и др., 2001; Borkin et al., 2001; Crottini et al., 
2007). В связи с этим было выдвинуто предпо-
ложение о том, что в случае с P. fuscus имеет 
место криптическое видообразование, приводя-
щее к возникновению внешне практически не-
различимых, но генетически различных видов 
(Халтурин и др., 2003). 

В ходе молекулярно-биологических иссле-
дований различных групп животных, в том чис-
ле бесхвостых амфибий, анализ гаплотипов та-
ких генов мтДНК, как COI, COII, CytB, позволил 
достоверно установить внутривидовую и видо-
вую принадлежность, а также оценить генетиче-
ское разнообразие популяций (Полуконова и др., 
2009; Демин и др., 2011; Полуконова и др., 2013; 
Crottini et al., 2007; Cranston et al., 2010). К на-
стоящему времени получены данные по гапло-
типам гена мтДНК – CytB для 61 локальной по-
пуляции P. fuscus (Crottini et al., 2007). Однако 
популяции P. fuscus в Саратовской области до 
настоящего времени изучены недостаточно. 

Цель настоящего исследования – на основе 
анализа участка гена мтДНК – CytB оценить ге-
нетическое разнообразие гаплотипов P. fuscus на 
неисследованной ранее территории, а также ус-
тановить, к какой внутривидовой форме (запад-
ной или восточной) относятся гаплотипы особей 
этого вида, нерестящихся в озёрах Садок и 
Кругленькое долины р. Медведица (Саратовская 
область). 
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

В работе использованы особи чесночницы 
обыкновенной – Pelobates fuscus, собранные в 
2012 г. в озёрах Садок и Кругленькое в долине 
р. Медведица Лысогорского района Саратовской 
области (табл. 1). Всего было исследовано 13 
особей. Материалом для выделения ДНК послу-
жила печень чесночниц, фиксированная в 95%-
ном этиловом спирте. 

 
Таблица 1 

Материал и места сбора 

№ 
п/п 

Популяция Время 
сбора 

Обозначение 
сиквенса 

07.2012 г. S2, S3, S8 1 Саратовская обл., 
оз. Садок 04.2012 г. S9, S11 

04.2012 г. К1, К13, К14, К162 Саратовская обл., 
оз. Кругленькое 07.2012 г. К4, К5, К6, К7 
 
Определена последовательность нуклео-

тидов (п. н.) на участке 14676 – 15378 п. н. гена 
мтДНК – CytB (Gissi et al., 2008). В работе также 
использовано 24 нуклеотидных последователь-
ностей гена CytB, относящихся к восточной 
форме P. fuscus, депонированные в GenBank 
(www.ncbi.nlm.nih.gov), каталожные номера ко-
торых приведены в табл. 2. 

Выделение тотальной ДНК проводилось 
набором Diatomtm DNA Prep 100 «Изоген», ам-
плификация гена CytB – набором GenePak@ 
PCR Core «Изоген» на термоциклере «Терцик». 
ПЦР-амплификация: структура праймеров для 
амплификации гена CytB: L15162 (light chain; 5′-
GCAAGCTTCTACCATGAGGACAAATATC-3′) 
(Taberlet, Bouvet, 1992) и H15915 (heavy chain; 5′-
AACTGCAGTCATCTCCGGTTTACAAGAC-3′). 
Условия ПЦР: I. 94° – 1'; II. 5 циклов: a) 94° – 1', 
b) 45° – 1.5', c) 72° – 1.5'; III. 35 циклов: a) 94° – 
1', b) 50°– 1.5', c) 72° – 1'; IV. 72° – 5'.  

Детекция ПЦР-продуктов проводилась с 
помощью горизонтального электрофореза в 1%-
ном агарозном геле с добавлением бромистого 
этидия. В качестве буфера использовался стан-
дартный трис-ацетатный буфер. Для элюции 
ПЦР-продуктов из геля применялся набор Dia-
tomtm DNA Elution «Изоген». Определение пер-
вичной нуклеотидной последовательности генов 
проводилось на базе ЗАО ЕВРОГЕН (г. Москва) 
на секвенаторе Backman 2000. 

Для коррекции полученных последова-
тельностей использовалась программа Chro-
masPro, множественное выравнивание проводи-
лось в ClustalW, филогенетические построения 

методом Minimum Evolution и анализ генетиче-
ских дистанций выполнялись в программе 
Mega5. Генетические дистанции рассчитывались 
методом Maximum Composite Likelihood. При 
построении дендрограммы в качестве внешней 
группы выбраны сиквенсы западной формы 
P. fuscus (www.ncbi.nlm.nih.gov). 
 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Все полученные сиквенсы гена мтДНК – 
CytB P. fuscus из двух исследованных саратов-
ских популяций свидетельствовали об их при-
надлежности гаплотипам восточной формы это-
го вида. Анализ нуклеотидных последовательно-
стей CytB на основе р-дистанций позволил провес-
ти их распределение по гаплотипам (см. табл. 2). 

 
Таблица 2 

Соответствие гаплотипов  
восточной формы P. fuscus сиквенсам 

Гаплотип

Число исследо-
ванных популя-
ций с данным 
гаплотипом 

Accession 
№ GenBank 

или 
сиквенс 

Источник 

Е1 12 EF133842 
Е2 1 EF133843 
Е3 1 EF133844 
Е4 2 EF133845 
Е5 1 EF133846 
Е6 1 EF133847 
Е7 1 EF133848 
Е8 3 EF133849 

Crottini et al., 
2007 

EF133850 Crottini et al., 
2007 

К1, К4, К5, 
К6, 

Е9 4 

S2, S11 

Собственные 
данные 

Е10 1 EF133851 
Е11 1 EF133852 

Crottini et al., 
2007 

Е12* 1 S3 
К7 Е13* 2 
S8 

Е14* 1 S9 
Е15* 1 К13 
Е16* 1 К14 
Е17* 1 К16 

Собственные 
данные 

* Обозначены впервые описанные гаплотипы. 
 
К одному и тому же описанному ранее га-

плотипу Е9 (Crottini et al., 2007), наряду с н. п. 
EF133850, относятся и отсеквенированные нами 
н. п. чесночниц из оз. Кругленькое (К1, К4, К5, 
К6) и оз. Садок (S2, S11), поскольку между ними 
не выявлено ни одной нуклеотидной замены. 
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Другие же обнаруженные нами гаплотипы ока-
зались новыми для восточной формы P. fuscus: 
Е12 – Е17 (см. табл. 2). 

На основе анализа нуклеотидной последо-
вательности CytB P. fuscus методом минималь-
ной эволюции построена дендрограмма, объеди-
няющая как известные ранее гаплотипы восточ-
ной формы, так и впервые обнаруженные в по-
пуляциях этого вида на территории Саратовской 
области (рисунок). Анализ структуры дендро-
граммы показал присутствие трёх четких кла-
стеров. Первый кластер включает сиквенсы 
P. fuscus из оз. Кругленькое (К13 и К16), пред-
ставляющие собой два новых для вида гаплотипа 
(Е15 и Е17). Второй кластер содержит сиквенсы 
популяций P. fuscus из оз. Кругленькое (К7) и оз. 
Садок (S3 и S8), относящиеся к новым для вида 
гаплотипам (Е12 и Е13). Третий кластер объеди-
няет сиквенсы из GenBank (EF133842, EF133843, 
EF133844, EF133845, EF133846, EF133847, 
EF133848, EF133850, EF133851, EF133852) как 
уже известные для вида гаплотипы (Е1 – Е11), 
так и новые, из популяции из озёр Кругленькое 
(К1, К4, К5, К6, К14) и Садок (S2, S9, 
S11), часть из которых относится к но-
вым для вида гаплотипам – Е14 и Е16 
(см. рисунок). 

Разнообразие гаплотипов в Сара-
товских популяциях P. fuscus несколь-
ко выше в локальной популяции, не-
рестящейся в оз. Садок – из четырех 
проанализированных сиквенсов обна-
ружено три гаплотипа (0.75), по срав-
нению с оз. Кругленькое, в котором из 
девяти сиквенсов были выявлены 
шесть гаплотипов (0.67).  

Гаплотип Е1, по-видимому, от-
носится к гаплотипам-основателям, по-
скольку был отмечен ранее в 12 гео-
графически разобщенных популяциях 
P. fuscus (Crottini et al., 2007). Такой 
гаплотип, как Е9, по-видимому, наибо-
лее близок к гаплотипам-основателям, 
поскольку встречен и в других популя-
циях (см. табл. 2). В то время как но-
вые гаплотипы (Е12 – Е17) встречены 
пока только на территории Саратов-
ской области и, очевидно, образова-
лись позднее. В оз. Садок из четырёх 
гаплотипов P. fuscus два были встрече-
ны также в популяции оз. Кругленькое 
(Е9 и Е13), а другие два (Е12, Е14) бы-
ли уникальными. Из пяти выявленных 

гаплотипов P. fuscus в популяции оз. Круглень-
кое два оказались общими с гаплотипами оз. Са-
док, а остальные три – уникальными (Е15 – Е17). 
Учитывая биологические особенности P. fuscus, 
заключающиеся в репродуктивном консерватиз-
ме (нерест половозрелых особей происходит 
только в том водоёме, в котором они проходили 
личиночное развитие (Hels, 2002), можно пред-
положить, что уникальные гаплотипы, очевидно, 
более молодые и возникли после заселения этими 
амфибиями исследуемых водоёмов. 

Новые для восточной формы P. fuscus гап-
лотипы, обнаруженные в Саратовской области, в 
разной степени отличались от ранее известных. 
Так, по значениям р-дистанции наиболее близким 
к гаплотипу Е14 из популяции оз. Садок следует 
считать ранее известный Е9 (0.001); к гаплотипу 
Е12 – только новый гаплотип Е13 (0.004); к Е13 
наиболее близок Е9 (0.003). Гаплотипы Е12 и 
Е13 наиболее близки и образуют единый кластер 
II (см. рисунок). 

Уникальные гаплотипы P. fuscus из попу-
ляции оз. Кругленькое характеризуются значи-

 
Западная форма

 P. fuscus K13 E15*
 P. fuscus K16 E17* 

I

 P. fuscus S3 E12* 

 P. fuscus S8 E13* 

 P. fuscus K7 E13* 
II 

 P. fuscus EF133849 E8

 P. fuscus EF133852 E11

 P. fuscus EF133843 E2

 P. fuscus K14 E16* 

 P. fuscus EF133847 E6

 P. fuscus S9 E14* 

 P. fuscus EF133850 E9

 P. fuscus EF133842 E1

 P. fuscus K6 E9

 P. fuscus S11 E9

 P. fuscus EF133848 E7

 P. fuscus K1 E9

 P. fuscus EF133845 E4

 P. fuscus K4 E9

 P. fuscus EF133844 E3

 P. fuscus S2 E9

 P. fuscus EF133851 E10

 P. fuscus K5 E9

 P. fuscus EF133846 E5

III 

В
ос
то
чн
ая

 ф
ор
ма

0.005 

 
Дендрограмма сиквенсов гаплотипов P. fuscus, полученная на ос-
нове анализа нуклеотидной последовательности CytB методом 
минимальной эволюции; после видового названия на дендрограмме 
указан Accession № GenBank или полученный нами  сиквенс,  № гап-
лотипа, звездочкой обозначен номер нового для вида гаплотипа 
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тельно большей удаленностью как от ранее из-
вестных гаплотипов, так и от новых из оз. Садок. 
Так, согласно значениям р-дистанции, гаплотип 
Е16 отдален от всех остальных гаплотипов дис-
танцией от 0.004 до 0.011; гаплотип Е17 – дис-
танцией от 0.005 до 0.010. Наиболее удален от 
других гаплотипов Е15 – от 0.017 до 0.026. Гап-
лотипы Е15 и Е17 образуют единый кластер I. 
Такие гаплотипы, как Е1 – Е7, Е9 – Е11, а также 
Е14 и Е16 также образуют единый, третий кла-
стер, куда входят гаплотипы, удаленные от пер-
вых двух кластеров (см. рисунок). 

Полученные результаты дают основание 
полагать, что совокупность гаплотипов P. fuscus 
из популяции оз. Кругленькое могла возникнуть 
позднее при заселении этого озера. Кроме того, 
несмотря на незначительную удаленность иссле-
дованных озёр друг от друга, локальные популя-
ции чесночниц, нерестящиеся в них, оказались в 
значительной степени репродуктивно изолиро-
ванными. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Сиквенсы гена мтДНК – CytB, особей не-
рестящихся в озёрах Садок и Кругленькое доли-
ны р. Медведица (Саратовская область), свиде-
тельствуют об их принадлежности гаплотипам 
восточной формы P. fuscus. Такие результаты 
вполне согласуются с уже имеющимися данны-
ми о распространении чесночниц восточной 
формы в центре и на юго-востоке Европейской 
части России (Халтурин и др., 2003).  

Детальный анализ сиквенсов гена 
мтДНК – CytB P. fuscus позволяет оценить гене-
тическое разнообразие гаплотипов этого вида на 
исследуемой территории. Обнаружение новых 
гаплотипов в неизученных ранее локальных по-
пуляциях P. fuscus в Саратовской области свиде-
тельствует о том, что разнообразие гаплотипов 
митохондриального гена Cyt B у этого вида еще 
недостаточно изучено. Были выявлены семь гап-
лотипов, из которых один был известен ранее 
(E9) (Crottini et al., 2007), а шесть оказались но-
выми для восточной формы этого вида: Е12 – 
Е17. Таким образом, из 61 исследованных ранее 
локальных популяций чесночницы обыкновен-
ной было описано всего 11 гаплотипов, в то вре-
мя как только из двух локальных саратовских 
популяций еще шесть. Поэтому есть основание 
полагать, что исследование генетического раз-
нообразия локальных популяций P. fuscus на 
юго-востоке Европейской части России далеко 
от завершения и, очевидно, должно быть про-

должено. Полученные результаты будут в даль-
нейшем использованы для решения проблемы 
внутренней генетической и экологической 
структуры чесночницы обыкновенной, а также 
для формирования представлений о происхож-
дении локальных популяций этого вида. 
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A part of the mtDNA – CytB gene of Pelobates fuscus from two local populations (Sadok and Krug-
len’koye lakes, the Medveditsa river valley, Saratov region) was compared. All the nucleotide sequences 
of P. fuscus are most similar with the eastern form of this species. Seven gaplotypes were revealed from 
the 13 sequences analyzed. One of them had been known before (E9), and six ones were found for the 
first time and marked as E12 – E17. The unique gaplotypes of the spadefoot toad from the Kruglen’koye 
lake population (E15, E16, and E17) are characterized by significantly longer distances from the other 
known gaplotypes and from the new gaplotypes of the Sadok lake population. A first cluster of the den-
drogram includes the new gaplotypes E15 and E17, a second cluster does the new gaplotypes E12 and 
E13, and a third cluster does the gaplotypes E1 – E7, E9 – E11 known before and two new ones (E14 and 
E16).  
Key words: Pelobates fuscus, gaplotypes, Saratov region. 
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Трофический спектр Rana arvalis и R. temporaria состоял из представителей трех типов беспозвоночных (An-
nelida, Mollusca, Arthropoda). В условиях четырех синтопичных сообществ у бурых лягушек в пище всегда 
встречались такие беспозвоночные, как пауки, клопы, имаго жужелиц, личинки бабочек, имаго долгоножек. 
Перекрывание трофических спектров бурых лягушек сильно варьировало в зависимости от биотопа. В усло-
виях липняка, сосняка и пойменного луга индекс Мориситы составлял 74 – 82%. Наименьшим индексом ха-
рактеризовались спектры питания в ельнике. С возрастом наблюдается уменьшение перекрывания трофиче-
ских спектров у бурых лягушек. 
Ключевые слова: травяная лягушка, остромордая лягушка, спектры питания, синтопия. 

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

Как известно (Пианка, 1981; Одум, 1986), 
экологическая ниша вида определяется его по-
ложением в сообществе и реализацией на факто-
ры гиперпространства данного сообщества. Пе-
рекрывание ниш происходит тогда, когда две 
организменные единицы используют одни и те 
же ресурсы или другие переменные среды. 
Т. В. Шенер (Schoener, 1974) проанализировал 
81 случай совместного обитания близких видов 
животных. Он показал, что трех, а зачастую и 
двух факторов бывает достаточно для разделе-
ния ниш сосуществующих видов. По подсчетам 
(Schoener, 1974), наиболее часто наблюдается 
расхождение видов в пространстве, реже – по 
пище, а наиболее редко – по времени активности.  

Два вида бурых лягушек – остромордая 
(Rana arvalis Nilsson, 1842) и травяная (Rana tem-
poraria Linnaeus, 1758) – на значительной части 
своих ареалов обитают симпатрично и встреча-
ются в одних биотопах (Северцов и др., 1998, 
2001; Ручин, 2013 б). По данным А. С. Северцо-
ва с соавторами (Северцов и др., 1998, 2001), в 
Подмосковье у этих лягушек при синтопии пи-
щевая конкуренция не зафиксирована, хищники 
и другие факторы не оказывают значительного 
влияния, т.е., по выводу авторов, межвидовая 
конкуренция отсутствует. При изучении трофи-
ческих ниш двух близких видов свистунов (глаз-
чатого – Leptodactylus ocellatus и лабиринтового – 

L. labyrinthicus) выяснилось, что у первого вида 
она шире. По пищевым объектам она перекры-
вается только на 68%, что объясняется различ-
ной мобильностью видов, один из которых более 
подвижен в поисках добычи (Franca et al., 2004). 
Сравнение спектра жертв желтобрюхой жерлян-
ки (Bombina variegata pachypus) в Италии с тре-
мя синтопичными видами (Triturus carnifex, Rana 
hispanica, R. italica) показало большее преоблада-
ние у первой наземных жертв (Papa et al., 2001). В 
парке Пинета-ди-Аппьяно (Италия) серая жаба 
(Bufo bufo) во всех микроместообитаниях пред-
почитала муравьев, лягушка – Rana dalmatina – 
двукрылых, пауков и прямокрылых, тогда как 
съедобная лягушка (R. esculenta) – двукрылых и 
перепончатокрылых (Antonelli et al., 2001). Раз-
личия спектров питания остромордой лягушки и 
обыкновенной чесночницы из одной стации бы-
ли обусловлены манерой охоты и временем ак-
тивности (Лукиянов, Ручин, 2007). Цель данной 
работы – изучение трофического спектра и сте-
пени его перекрывания бурых лягушек в различ-
ных биотопах при совместном обитании. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Материал собирали в Калужской области 
(широколиственный лес, ельник, сосняк и чер-
ноольшаник), Владимирской области (липняк) и 
Республике Мордовия (пойменный луг). Сбор 
проводили в одно время и на одном  маршруте  в 
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пределах указанных биотопов (т.е. пространст-
венная и временнáя ниши были одинаковы), 
анализ пищеварительных трактов делали у одно-
размерных особей. Для получения сравнимых 
результатов объем выборок составлял одинако-
вое количество особей (обычно за 2 – 4 суток от-
лова по 2 – 7 равноразмерных экземпляра каж-
дого вида). Амфибий отлавливали модифициро-
ванными ловушками Барбера (диаметр горлыш-
ка 80 мм, объём около 1200 мл) с полиэтилено-
выми навесиками на проволочном каркасе (Ру-
чин, Алексеев, 2007). Всего в каждом биотопе 
было установлено по 30 ловушек, в линию через 
каждые 10 м. В ловушки заливался 2%-ный рас-
твор формалина. 

Во всех случаях по возможности пищевые 
объекты определялись до вида. Когда определе-
ние было затруднено, объект относили к тому 
или иному роду или семейству (в дальнейшем 
все идентифицированные объекты «доводили» 
до одного систематического ранга). Использова-
лись обычные определители по беспозвоночным 
(Определитель насекомых…, 1965; Мамаев и 
др., 1976; Негробов, Черненко, 1989; Горностаев, 
1998, 1999). При расчетах относительного коли-
чества тех или иных объектов питания данные 
округлялись до сотых. Кроме того, была прове-
дена их дифференцировка по степени подвижно-
сти и пространственной группировке. При этом 
за основу подобного разделения взяли моногра-
фию С. Л. Кузьмина (1992). Сравнение проводи-
ли по индексу Мориситы, который мало зависит 
от объема выборки и обычно используется для 
подобных анализов в отношении земноводных 
(Песенко, 1982; Кузьмин, 1992). В этом случае 
расчеты делали, исходя из относительных коли-
честв объектов питания одного систематическо-
го ранга (обычно отрядов или семейств приме-
нительно к имаго Coleoptera, Hymenoptera и Dip-
tera). 
 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Трофический спектр обоих видов состоял 
из представителей трех типов беспозвоночных 
(Annelida, Mollusca, Arthropoda), среди которых 
основную роль в питании играли последние 
(табл. 1). Позвоночные животные в пище не най-
дены. Основную часть объектов питания у ост-
ромордой лягушки составляли несколько таксо-
номических групп, которые варьировали в зави-
симости от биотопа (см. табл. 1). Так, в липняке 
этот вид потреблял в основном брюхоногих 
моллюсков, цикад, жужелиц, стафилинид, личи-

нок бабочек и мух, составлявших в сумме 
71.75% относительного количества. В ельнике 
преобладали другие группы (моллюски, ного-
хвостки, пауки, тли, жужелицы, стафилиниды, 
наездники, двукрылые), на долю которых при-
ходилось 80.79% относительного количества 
объектов. Определенные отличия в спектрах пи-
тания также были выявлены у остромордой ля-
гушки, обитающей в сосняке и на пойменном 
лугу. Сходной особенностью для всех местооби-
таний было наличие в пище этого вида значи-
тельного количества гусениц, пауков и жужелиц. 
С увеличение размеров тела в трофическом 
спектре R. arvalis увеличивается доля крупных 
объектов (имаго жужелиц, личинок бабочек) и 
снижается число групп мелких беспозвоночных 
(клещей, тлей, коллембол, короткоусых кома-
ров) (табл. 2). Аналогичные данные получены и 
другими исследователями (Красавцев, 1939; 
Иноземцев, 1969; Глазов, 1975; Гаранин, 1983; 
Рыжевич, 1985; Лукиянов и др., 2006; Ручин, 
Алексеев, 2007; Ручин и др., 2008; Шляхтин и 
др., 2008 и др.). 

Как и в случае с остромордой лягушкой, 
спектр питания травяной лягушки также варьи-
ровал в зависимости от биотопа. Основная доля 
объектов питания (65.70%) в липняке приходи-
лась на брюхоногих моллюсков, пауков,  цикад, 
жужелиц, личинок бабочек и долгоножек, тогда 
как в ельнике преобладали брюхоногие моллю-
ски, пауки, коллемболы, наездники, типулиды и 
личинки бабочек и двукрылых (58.51%). На 
пойменном лугу в пище травяной лягушки пре-
обладали жужелицы, двукрылые, гусеницы, дол-
гоносики, стафилиниды и цикады (77.34%). У 
взрослых травяных лягушек в пищевом комке 
всегда было большее количество объектов, чем у 
остромордой лягушки (см. табл. 1). Сходные 
пищевые объекты встречались у травяной ля-
гушки в других регионах (Лебединский, 1979; 
Гаранин, 1983; Рыжевич, 1985; Завгородний и 
др., 2001; Ручин, 2013 а). 

Во всех случаях в условиях четырех синто-
пичных сообществ у бурых лягушек в пище все-
гда встречалось всего несколько групп беспозво-
ночных: пауки, клопы, имаго жужелиц, личинки 
бабочек, имаго долгоножек. Перекрывание тро-
фических спектров бурых лягушек сильно варьи-
ровало в зависимости от биотопа (см. табл. 1). В 
условиях липняка, сосняка и пойменного луга 
индекс Мориситы отличался незначительно и 
указывал на сходство трофических спектров, но 
это сходство не было абсолютным. Наименьшим 
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Таблица 1
Спектры питания (относительное количество, %) одноразмерных особей остромордых 

и травяных лягушек в разных биотопах 

Липняк Ельник Сосняк Пойменный луг Таксон добычи arvalis temporaria arvalis temporaria arvalis temporaria arvalis temporaria
1 2 3 4 5 6 7 8 9 

ANNELIDA         
Oligochaeta – – 1.44 1.61 – – – 0.52 
Mollusca         
Gastropoda 7.06 7.85 7.21 7.70 7.94 2.15 5.38 11.98 
Arthropoda         
Crustacea         

Isopoda – 0.98 – 0.81 – – – – 
Arachnida         

Opiliones – – 3.85 4.43 – – 0.77 – 
Aranei 3.53 6.86 14.90 14.92 22.21 12.90 16.14 5.21 
Acarina – – – 2.02 – 2.15 – – 

Myriapoda         
Diplopoda – – 0.48 0.40 – 2.15 – – 
Chilopoda – – 0.48 1.61 – – 0.77 – 

Insecta          
Collembola – – 6.25 10.08 – 6.45 2.31 0.52 
Orthoptera 1.18 0.98 – – – – 3.08 0.52 
Psocodea – – – – – – – – 
Homoptera         

Auchenorrhyncha 23.53 8.82 0.48 0.40 – – 5.38 3.14 
Aphidodea 2.35 – 4.85 0.81 – 3.22 – – 

Heteroptera 2.35 3.92 0.96 4.43 4.76 2.15 2.31 2.08 
Coleoptera, l. (неопред.) 1.18 1.96 0.48 – – – – 1.56 
Coleoptera, im. (неопред.) 2.35 1.96 – – – – – 2.08 

Carabidae, l. 1.18 – – – – 1.08 – 1.04 
Carabidae, im. 14.11 12.75 6.25 4.43 6.35 3.22 19.22 12.50 
Histeridae, im. – 1.96     0.77 – 
Catopidae, im. – – 0.48 – – – – – 
Leiodidae, im. – – – 0.40 1.59 – – – 
Silphidae, l. – – – – – 1.08 – – 
Silphidae, im. – – – – – – – 0.52 
Staphylinidae, l. 1.18 – 0.48 0.40 – – – 2.08 
Staphylinidae, im. 4.71 3.92 12.97 6.85 – 3.22 1.54 3.65 
Tenebrionidae, im. – – – – – – 0.77 – 
Helodidae, im. – – – 0.40 – – – – 
Scarabaeidae, im. – – 0.96 – – – 0.77 1.56 
Anthicidae, im. – – – – – – 3.85 – 
Lagriidae, im. 1.18 0.98 – – – – – 0.52 
Elateridae, l. 1.18 – 0.48 – – – – – 
Elateridae, im. – – 0.96 2.02 14.29 6.45 2.31 1.56 
Cantharidae, im. – – – – – 1.08 2.31 5.21 
Nitidulidae, im. – 0.98 – – – – – – 
Coccinellidae, l. – – – – – – – 1.56 
Coccinellidae, im. – – – – – 1.08 – 1.04 
Mycetophagidae, im. – – – – – – – 0.52 
Chrysomelidae, im. 1.18 1.96 – 0.40 – – 0.77 2.08 
Anthribidae, im. – – – 0.40 – – – 3.14 
Curculionidae, im. – 2.94 2.40 3.63 3.17 2.15 6.15 4.69 

Mecoptera, im. – – – – – – 0.77 – 
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индексом характеризовались спектры питания в 
ельнике, что может обусловливаться большим 
разнообразием жертв в данном типе местообита-
ний в пище остромордой лягушки. Характерно 
уменьшение перекрывания трофических спек-
тров у бурых лягушек с увеличением размеров 
тела (см. табл. 2). Т.е. с возрастом происходит 
разобщение трофических ниш изученных видов. 

Таксономический спектр питания бурых 
лягушек связан с их большей подвижностью и 
активностью при охоте (Ручин, 2013 б). По за-
мечанию С. Л. Кузьмина (1987), чем сильнее раз-

вита у амфибий способность к прыжкам, тем 
выше в их диете доля беспозвоночных травяни-
стого яруса (рис. 1). Именно это и наблюдалось в 
наших исследованиях: доля пищевых объектов 
травянистого яруса в спектре питания бурых ля-
гушек из всех биотопов была неизменно высо-
кой. Кроме того, в рационе остромордой лягуш-
ки доля бегающих беспозвоночных подстилки 
(герпетобия) также была выше (рис. 2), тогда как 
у травяной превалировали ползающие формы.  

У земноводных экологически сходные ви-
ды обитают обычно совместно. У. Хофер с  соав- 

Окончание табл. 1

1 2 3 4 5 6 7 8 9 
Hymenoptera         
Hymenoptera, l. – – 0.48 1.21 – – – – 

Ichneumonidae, im. – 1.96 7.21 6.45 7.94 4.30 – 2.08 
Apidae, im. – 0.98 – – – – – – 
Vespidae, im. 1.18 0.98 – – – – – 0.52 
Formicidae 3.53 1.96 – 0.40 1.59 1.08 3.08 2.08 

Neuroptera, l. – – 0.48 0.40 – 1.08 – – 
Neuroptera, im. – – 0.48 – 1.59 – – – 
Lepidoptera, l. 14.11 23.53 3.36 6.45 7.94 4.30 3.08 8.33 
Lepidoptera, im. 2.35 0.98 0.48 – – – 0.77 2.60 
Diptera – – – – – – 3.85 – 
Diptera, l. – – 6.25 7.26 1.59 1.08 – – 

Tipulidae, im. 2.35 5.89 8.65 5.65 12.69 22.58 8.46 4.17 
Brachycera, im. – 0.98 6.25 4.03 6.35 15.05 1.54 7.29 
Muscidae, im. 8.23 3.92 – – – – 3.85 3.65 

Индекс Мориситы, % 82.16 42.52 78.63 74.29 
Обработано особей 14 14 28 29 10 10 19 19 
Количество объектов 85 102 208 248 63 93 130 192 

Таблица 2
Спектры питания остромордой и травяной лягушек (относительное количество, %) разного размера 

(длина тела, мм) в разных биотопах 

Черноольшаник Широколиственный лес 
arvalis temporaria arvalis temporaria arvalis temporaria arvalis temporaria arvalis temporariaТаксон добычи 

27 – 32 40 – 47 52 – 63 27 – 32 52 – 63 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 

ANNELIDA           
Oligochaeta 1.89 – 1.93 3.85 4.17 4.76 7.89 6.67 4.27 2.60 
Mollusca           
Gastropoda 5.66 10.46 2.58 8.97 8.33 10.71 3.51 5.24 1.71 11.68 
Arthropoda           
Crustacea           

Isopoda – 1.16 3.22 0.64 2.08 – 3.51 – 17.09 10.39 
Arachnida           

Pseudoscorpiones 0.94 – – – – – – – – – 
Opiliones 1.89 8.14 7.74 3.21 6.25 3.57 6.14 5.24 9.40 1.95 
Aranei 10.39 17.45 19.35 17.96 16.67 7.14 12.27 8.56 10.26 7.14 
Acarina 3.77 1.16 1.29 4.49 – – 0.88 0.48 – 0.65 

Myriapoda           
Diplopoda – – 1.29 0.64 2.08 2.39 – 0.48 – 2.60 
Chilopoda 0.94 3.50 – 3.85 – 1.19 – – – 0.65 
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торами (Hofer et al., 2004) предполагают, что для 
них условия абиотической среды (например, ус-
ловия мест размножения) являются более важ-
ными ограничителями, чем межвидовая конку-
ренция за пищу. Для земноводных в большинст-
ве случаев пища не является лимитированным 
ресурсом (Кузьмин, 1987). В их биоценотичек-
сом окружении объектов питания всегда больше, 
чем они потребляют, на что указывают литера-
турные данные (Иноземцев, 1969). 

Однако результаты многих исследований 
указывают на различия в трофических спектрах. 

Например, у сибирской лягушки (Rana 
amurensis) и монгольской жабы (Bufo raddei) та-
кие отличия наблюдались по отдельным эколо-
гическим группам беспозвоночных. В пище пер-
вого вида основную часть объектов составляли 
животные филлобия, а у жабы – герпетобия. В то 
же время спектр питания по стратобионтам и 
геобионтам практически не различался (Кузь-
мин, 1987). Спектры питания серой жабы и бу-
рых лягушек перекрывались незначительно (Ру-
чин, Алексеев, 2008). В условиях синтопии 
Bombina  variegata  больше  поедала  муравьев  в 

Окончание табл. 2

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 
Insecta            

Collembola 0.94 – 6.45 – – 1.19 31.57 42.37 – 5.84 
Blattodea – – – – 2.08 – – – – – 
Psocodea – 1.16 – – – – – 0.48 – – 
Homoptera           

Auchenorrhyncha 1.89 2.32 1.29 1.28 – – 0.88 1.43 4.27 12.33 
Aphidodea 5.66 3.50 – 3.21 – – – – – – 

Heteroptera 6.60 1.16 2.58 3.21 4.17 1.19 2.63 2.86 0.85 2.60 
Coleoptera, l. (неопред.) – 1.16 – – – 2.39 0.88 0.48 – – 
Coleoptera, im. (неоп-

ред.) 
– 2.32 2.58 0.64 4.17 1.19 0.88 – 0.85 – 

Carabidae, l. – – – 0.64 – – – 1.90 – – 
Carabidae, im. 1.89 1.16 4.52 1.92 10.42 10.71 3.51 0.48 12.86 7.14 
Catopidae, im. – – – – – 1.19 0.88 – – – 
Leiodidae, im. 1.89 – – – – – – – – – 
Silphidae, l. – – 0.65 0.64 – – 0.88 – 2.56 3.90 
Silphidae, im. – – – – – – – – 1.71 – 
Staphylinidae, l. – – 2.58 2.56 – – – 0.95 – 0.65 
Staphylinidae, im. 3.77 4.65 4.52 1.92 2.08 3.57 7.01 2.38 5.13 3.25 
Helodidae, im. – – – 0.64 – – – – – – 
Scarabaeidae, im. – – – – – – – – – 0.65 
Elateridae, l. 0.94 – – 1.28 2.08 2.39 – – – – 
Elateridae, im. 0.94 – 1.93 – 2.08 1.19 – – 2.56 0.65 
Cantharidae, l. – – – – – – – 0.48 – 0.65 
Cantharidae, im. 0.94 – 0.65 – – – – – – 1.30 
Nitidulidae, im. – – – 0.64 – – – – – – 
Chrysomelidae, im. 2.83 1.16 – – 2.08 1.19 – – – – 
Curculionidae, im. 0.94 1.16 0.65 0.64 – 1.19 0.88 – 1.71 0.65 

Trichoptera, im. – – – 0.64 – – – – – – 
Hymenoptera           
Hymenoptera, l. – 4.65 0.65 3.85 4.17 – – – 0.85 – 

Ichneumonidae, im. 7.56 8.14 5.16 8.97 – 4.76 5.26 8.09 3.42 5.20 
Vespidae – – – 0.64 – – – – – – 
Formicidae 0.94 – – 0.64 – 17.86 – 0.48 1.71 – 

Rhaphidioptera, l. – – – – – – – – – 0.65 
Neuroptera, l. – – – – – – 0.88 – – 0.65 
Neuroptera, im. – – – 0.64 – – 0.88 – – – 
Lepidoptera, l. 8.49 8.14 7.10 5.13 16.67 7.14 2.63 3.80 9.40 3.25 
Lepidoptera, im. – – 0.65 – – 1.19 – – – 0.65 
Diptera           
Diptera, l. 6.60 3.50 5.81 7.69 10.42 4.76 0.88 – 0.85 – 

Tipulidae, im. 9.43 4.65 5.81 6.41 – 7.14 1.76 0.48 4.27 5.84 
Brachycera, im. 12.27 9.30 9.02 2.56 – – 3.51 6.67 4.27 6.49 

Индекс Мориситы, % 83.52 83.51 62.34 93.99 73.07 
Обработано особей 14 14 14 14 10 10 14 14 11 11 
Количество объектов 106 86 155 156 48 84 114 210 117 154 
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отличие от травяной лягушки (Ferenti, Covaciu-
Marcov, 2011). 

С другой стороны, ряд исследований ука-
зывают на небольшое предпочтение жертв раз-
личными видами земноводных. К примеру, у 
травяной и остромордой лягушек в желудках 
чаще, чем в ловушках, встречаются моллюски, 
пауки, цикады и личинки насекомых (Завгород-
ний и др., 2001). А. Г. Борисовский (1999) выяс-
нил, что бурые лягушки с положительной изби-
рательностью поедают медленно передвигаю-
щихся насекомых средних размеров, обладаю-
щих удлиненной формой тела (щелкунов, стафи-
линов, личинок насекомых). Аналогичные ре-
зультаты изучение избирательности питания бу-
рых лягушек описаны А. А. Иноземцевым (1969). 

Несомненно, что трофические спектры 
амфибий связаны в основном с беспозвоночны-
ми, максимально активными в период наиболь-
шей активности потенциальных добытчиков. 
Одновременно со сбором материала мы прово-
дили наблюдения за поведением и суточной ак-
тивностью изучаемых видов. На постоянных 
маршрутах в биотопах совместного обитания 
первой на охоте в вечернее время (2000 – 2100 ч, 
данные на июнь) появляется остромордая ля-
гушка, которая, активно перемещаясь по участ-
ку, добывает пищу. Сходная активность данного 
вида зарегистрирована Б. А. Красавцевым (1939) 
и К. К. Рыжевичем (1985). Через некоторое вре-
мя (обычно через 30 – 40 мин после появления 
R. arvalis) на маршруте начинают появляться 
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Рис. 1.  Относительное  количество  объектов  питания  в пищевом комке земноводных по их пространственной

группировке 
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Рис. 2. Относительное количество  объектов  питания в  пищевом комке земноводных по степени их подвижности
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травяные лягушки. Часто время их первого по-
явления связано с выпадением росы. Примерно, 
в 100 – 130 ч остромордая лягушка на маршрутах 
уже практически не встречается, а травяная про-
должает активно охотиться. Еще необходимо 
указать, что часто остромордые лягушки встре-
чаются не только вечером, но и гораздо раньше – 
в 1600 – 1800 ч. При этом травяные лягушки могут 
в это же время отмечаться только в качестве ис-
ключений (например, под пологом леса, близ во-
ды, после дождя). Таким образом, различия в 
спектрах питания исследованных видов связаны 
со временем их активности и манерой охоты. 
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A STUDY OF THE TROPHIC SPECTRA OF SYNTOPIC RANA ARVALIS 
AND R. TEMPORARIA UNDER COHABITATION 
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The trophic spectrum of Rana arvalis and R. temporaria consisted of representatives of three invertebrate 
types (Annelida, Mollusca, and Arthropoda). In the conditions of four syntopic communities, such inver-
tebrates as spiders, bugs, ground beetle imago, butterfly larvae, crane fly imago, are always met in the 
brown frog nutrition. The overlap of the trophic spectrum of brown frogs strongly varies depending on 
biotope. Morisita's index was 74 – 82% in a lime wood, pine wood, and inundated meadow. The lowest 
index characterizes the food ranges in a fir grove. The overlap of the trophic spectra of brown frogs re-
duces with age. 
Key words: Rana temporaria, Rana arvalis, nutrition spectra, syntopy. 
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Изучена фауна гельминтов остромордой (Rana arvalis Nilsson, 1842) и травяной (Rana temporaria Linnaeus, 
1758) лягушек при совместном обитании. Материал собран из пяти биотопов Республики Мордовия в 2004 – 
2005 гг. При исследовании 173 экз. животных обнаружено 18 видов гельминтов из трех классов: Monogenea – 
1, Trematoda – 12 и Nematoda – 5. Гельминтофауна бурых лягушек (R. temporaria – 16 видов, R. arvalis – 13) 
отличается и в условиях синтопичности обладает от средней до высокой степени сходством видовых соста-
вов в общих биотопах. Сообщество геогельминтов (нематод) постоянно вне биотопической зависимости ха-
рактеризуется высокими значениями показателей инвазии и индекса Мориситы от 56.06 до 98.93%, тогда как 
по биогельминтам (трематодам) прослеживается обратная тенденция. Последние отвечают за видовое разно-
образие гельминтов лягушек, вносят различия в состав их гельминтофауны и отличаются слабой заражённо-
стью. Полученные результаты свидетельствуют о важной роли абиотических и биотических факторов среды 
в формировании гельминтофауны синтопичных видов земноводных. 
Ключевые слова: гельминтофауна, моногенеи, трематоды, нематоды, Rana arvalis, Rana temporaria, синто-
пичность. 

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

В сообществах организмов часто многие 
близкие в экологическом и систематическом 
плане виды животных обитают совместно (син-
топично). В таких условиях они занимают сход-
ные до определенной степени экологические 
ниши. Сходство или отличие в образе жизни, 
трофической характеристике, биотопическом 
размещении и пространственно-временной ди-
намике популяций обуславливают специфику 
паразитофауны синтопичных видов хозяев. Так, 
В. Ф. Юшков (1998) в своей работе показал, что 
фауна гельминтов, близких в систематическом 
отношении и экологии млекопитающих, обна-
руживает большое сходство, в отличие от тако-
вых, далеких в таксономическом и экологиче-
ском отношениях. Так, гельминтофауна родст-
венных и синтопичных видов ужей – обыкновен-
ного Natrix natrix и водяного N. tessellata – из по-
пуляций Национального парка «Самарская Лука» 
(Змеиный затон, окрестности с. Шелехметь) вклю-
чает 15 и 8 видов паразитических червей соответ-
ственно, из которых 7 являются общими и опре-
деляют среднюю степень их сходства (Бакиев, 

Кириллов, 2000; Кириллов, 2002). Определенная 
общность составов гельминтов наблюдается и 
между филогенетически далекими, но экологи-
чески близкими группами дефинитивных хозяев.  

В наземных сообществах в пределах одно-
го биотопа обычно можно встретить несколько 
видов земноводных, занимающих экологические 
ниши, которые часто перекрываются в значи-
тельной степени (Северцов и др., 1998; Hofer et 
al., 2004). К сожалению, вопрос заражённости 
гельминтами синтопичных видов амфибий раз-
работан очень слабо. Ранее (Ручин и др., 2009) 
нами было установлено, что в условиях совмест-
ного обитания фауна гельминтов филогенетиче-
ски далеких – обыкновенной чесночницы (Pelo-
bates fuscus) и остромордой лягушки (Rana ar-
valis) – имеет среднее сходство (индекс Жаккара 
0.25 – 0.69).  

Цель настоящей работы – изучение гель-
минтофауны двух синтопичных, родственных и 
биологически близких видов бурых лягушек – 
остромордой (Rana arvalis Nilsson, 1842) и тра-
вяной (Rana temporaria Linnaeus, 1758). В задачи 
исследования входит определение   видового  со- 
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става гельминтов и анализ их встречаемости, 
оценка сходства сообществ паразитов и характе-
ристика их видового разнообразия. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Материалом для исследования послужили 
сборы гельминтов от бурых лягушек, отловлен-
ных в апреле – августе 2004 – 2005 гг. в пяти 
местах обитания на территории Республики 
Мордовия: 1) лесопарк г. Саранска с молодым 
лиственным лесом на серой лесной почве; 2) бо-
танический сад Мордовского госуниверситета в 
пойме р. Инсар с разнообразной древесно-
кустарниковой растительностью; 3) дачи на ок-
раине г. Саранска с густым травянистым покро-
вом и культурными сортами растений; 4) влаж-
ный участок сенокосного пойменного луга в Ар-
датовском районе; 5) участок смешанного леса в 
Большеигнатовском районе. Общей чертой всех 
биотопов служит наличие только одного нерес-
тового водоёма для обоих видов амфибий. Для 
снижения вероятности проявления сезонной ди-
намики гельминтофауны отлов в каждом биото-
пе проводили в одинаковые сроки и отбирали 
одноразмерных животных.  

Методом полного гельминтологического 
вскрытия (Скрябин, 1928) обследовано 173 экз. 
амфибий: Rana arvalis – 79, R. temporaria – 94. 
Сбор, фиксация и обработка материала проводи-
лись по общепринятой методике (Быховская-
Павловская, 1985) с учетом дополнений для изу-
чения мезо- и метацеркарий трематод (Судари-
ков, 1965; Судариков, Шигин, 1965; Воейков, 
Ройтман, 1980). При определении гельминтов ис-
пользовали сводки К. М. Рыжикова с соавторами 
(1980), В. Е. Сударикова с соавторами (2002).  

Сходство между составами гельминтов 
оценивали по индексу Мориситы (Песенко, 
1982). При этом учитывались только взрослые 
особи гельминтов, а расчет вели по доле (pi) 
числа особей паразита в общей выборке. Мате-
матическая обработка проводилась в пакетах 
программ Microsoft Excel. 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Гельминтофауна бурых лягушек насчиты-
вает 18 видов паразитических червей из трех 
классов: Monogenea – 1, Trematoda – 12 (в том 
числе 1 на стадии мезо- и 5 – метацеркарий) и 
Nematoda – 5 (1 в личиночной стадии) (табл. 1). 
Ниже приводится систематический список обна-
руженных видов гельминтов:  

MONOGENEA: Polystoma integerrimum 
(Fröhlich, 1798); 

TREMATODA: Gorgodera cygnoides (Ze-
der, 1800), Gorgodera asiatica Pigulevsky, 1945, 
Gorgoderina vitelliloba (Olsson, 1876), Diplodiscus 
subclavatus (Pallas, 1760) Diesing, 1836, Hap-
lometra cylindracea (Zeder, 1800), Looss, 1899, 
Paralepoderma cloacicola (Lühe, 1909), Dollfus, 
1950, mtc., Pleurogenes claviger (Rudolphi, 1819) 
Looss, 1896, Strigea strigis (Schrank, 1788) 
Abildgaard, 1790, mtc., Strigea sphaerula (Rudol-
phi, 1803) Szidat, 1928, mtc., Strigea falconis Szi-
dat, 1928, mtc., Alaria alata (Goeze, 1782), msc., 
Trematoda sp., mtc.; 

NEMATODA: Rhabdias bufonis (Schrank, 
1788), Oswaldocruzia filiformis (Goeze, 1782), Cos-
mocerca ornata (Dujardin, 1845), Neoxysomatium 
brevicaudatum (Zeder, 1800), Nematoda sp., larvae. 

Из состава гельминтов 15 видов являются 
широко специфичными полигостальными пара-
зитами бесхвостых амфибий и 1 (G. asiatica) – 
специфичными олигогостальными для предста-
вителей семейства Ranidae. Видовую принад-
лежность 2 видов трематод и нематод опреде-
лить не удалось. Девять видов гельминтов пара-
зитируют только на взрослой стадии, по отно-
шению к которым бурые лягушки служат окон-
чательными хозяевами. Для 6 видов трематод на 
стадии мезо- (A. alata, msc.) и метацеркарий 
(P. cloacicola, mtc., S. strigis, mtc., S. sphaerula, 
mtc., S. falconis, mtc., Trematoda sp., mtc.) амфи-
бии служат вставочным (мезоцеркарным) и до-
полнительными (метацеркарными) хозяевами 
соответственно; для 1 вида нематод (Nematoda 
sp., larvae) – промежуточным хозяином. Еще 2 
вида трематод (G. vitelliloba, H. cylindracea) ис-
пользуют лягушек одновременно на двух стади-
ях – метацеркарий и мариты, и характеризуют 
земноводных как амфиксенических хозяев.  

Состав гельминтов бурых лягушек вклю-
чает 3 группы паразитов в зависимости от спо-
соба поступления, стадий развития и особенно-
стей жизненного цикла: 1) циркулирующие по 
трофическим связям, половозрелые стадии (ма-
риты) трематод (автогенные биогельминты); 2) 
моногенеи и взрослые формы нематод с прямым 
циклом развития (автогенные геогельминты); 3) 
активно проникающие из воды, личиночные ста-
дии гельминтов (аллогенные биогельминты). 
Для первых двух групп паразитов амфибии яв-
ляются окончательными хозяевами; для послед-
ней – дополнительными, вставочными и/или ре-
зервуарными.  
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Наиболее разнообразна гельминтофауна 
травяной лягушки и включает 16 видов из трех 
классов: Monogenea – 1, Trematoda – 11 (в том 
числе 1 вид на стадии мезо- и 4 – метацеркарий) 
и Nematoda – 4. Фауна паразитических червей 
остромордой лягушки представлена только 13 
видами из двух классов: Trematoda – 8 (включая 
1 вид на стадии мезо- и 5 – метацеркарий) и 
Nematoda – 5 (1 – на личиночной стадии). При-
мечательно, что у травяной лягушки зарегистри-
ровано больше видов трематод на стадии мариты 
(6) и меньше (5) – в личиночной стадии, в отли-

чие от остромордой (2 и 6 видов соответственно) 
(см. табл. 1).  

Составы гельминтов травяной и остромор-
дой лягушек в разных местообитаниях варьиру-
ют как в качественном, так и в количественном 
(6 – 10 видов) отношении. Число общих видов 
гельминтов при этом колеблется от 4 до 6 видов 
и составляет по индексу Мориситы от 25.82 в 
лесопарке г. Саранска до 97.07% в Ардатовском 
(табл. 2). Нетрудно заметить, что состав нематод 
у бурых лягушек из одного биотопа всегда оди-
наков, а моногеней и трематод – часто различа-

Таблица 1
Гельминтофауна остромордой и травяной лягушек при синтопичном обитании 
Лесопарк Ботанический сад Дачные участки Ардатовский р-н Большеигнатовский р-нГельминты R.a. R.t. R.a. R.t. R.a. R.t. R.a. R.t. R.a. R.t. 

Monogenea           
Polystoma in-
tegerrimum – 3.70 (1) 

0.04 – – – – – – – 20.00 (1-8) 
0.73 

Trematoda           
Gorgodera  
asiatica – 18.52 (1–3) 

0.37 – – – – – – – – 
Gorgodera 
cygnoides – – – – – – – – – 6.67 (1) 

0.07 
Gorgoderina 
vitelliloba – – – 12.50 (1-3)

0.25 – 10.00 (1–3)
0.20 – – – 6.67 (5) 

0.33 
Diplodiscus 
subclavatus – – – – – – – – – 13.33 (2-16)

1.20 
Haplometra 
cylindracea 

42.86 (1–6) 
1.21 

37.04 (1–8) 
1.19 

35.71 (1–12) 
1.36 

18.75 (2-4)
0.63 

23.81 (1–12)
0.90 

15.00 (2–4)
0.50 

21.05 (1–15)
1.58 

6.25 (1) 
0.06 – – 

Pleurogenes 
claviger  

7.14 (1) 
0.07 

48.15 (1–159) 
15.74 – – – – – – – – 

Paralepoderma 
cloacicola, mtc. – – – – – – 5.26 (2) 

0.11 
12.50 (1–5) 

0.38 – – 
Strigea falco-
nis, mtc. – – – – – – – – 9.09 (1) 

0.09 _ 

S. sphaerula,  
mtc. – – – – 9.52 (1–1) 

0.10 – – – – 6.67 (1) 
0.07 

S. strigis, mtc. – – 7.14 (1) 
0.07 – 4.76 (1) 

0.05 – – – – 6.67 (1) 
0.07 

Alaria alata,  
msc. – – 21.43 (1–4) 

0.43 
6.25 (2) 

0.13 
14.29 (1–4)

0.29 
5.00 (2) 

0.10 – – – – 
Trematoda 
sp., mtc. – – – – – – 57.90 (1–39)

5.79 
62.50 (3–88) 

16.19 – – 
Nematoda           
Rhabdias bu-
fonis  

78.57 (1–23) 
4.64 

85.19 (1–51) 
7.48 

78.57 (1–110) 
15.57 

93.75 (1–47)
15.88 

85.71 (1–110)
15.81 

75.00 (1–47)
12.70 

100 (1–21) 
7.00 

93.75 (1–24) 
5.75 

18.18 (1–1)
0.18 

46.67 (1–6)
1.13 

Oswaldocru-
zia filiformis 

92.86 (4–28) 
10.86 

44.44 (1–11) 
1.52 

85.71 (1–24) 
7.86 

50.00 (1–39)
3.00 

80.95 (1–24)
6.43 

45.00 (1–39)
2.75 

100 (1–14) 
6.68 

100 (1–11) 
4.63 

54.55 (1–12)
2.82 

86.67 (1–12)
3.73 

Cosmocerca  
ornata  

57.14 (1–10) 
1.64 

18.52 (1–4) 
0.30 

71.43 (1–10) 
2.00 

31.25 (1–7)
0.88 

66.67 (1–20)
3.14 

40.00 (1–7)
0.95 

57.90 (1–5)
1.84 

25.00 (1–5) 
0.63 

9.09 (1) 
0.09 

20.00 (1–2)
0.27 

Neoxysomatium 
brevicaudatum  

7.14 (1) 
0.07 

7.41 (1–1) 
0.07 – – – – – – 9.09 (2) 

0.18 
13.33 (1–1)

0.13 
Nematoda sp.,  
larvae – – – – – – – – 18.18 (1–12)

1.18 – 

Всего видов 6 8 6(2) 6(1) 7 6 6(2) 6(2) 6(2) 10(2) 
Monogenea – 1 – – – – – – – 1 
Trematoda 2 3 3(2) 2(1) 4 3 3(2) 3(2) 1(1) 5(2) 
Nematoda 4 4 3 3 3 3 3 3 5(1) 4 
Всего 
вскрыто 

14 27 14 16 21 20 19 16 11 15 

Примечание. R.a. – остромордая лягушка (Rana arvalis); R.t. – травяная лягушка (Rana temporaria); в чис-
лителе перед скобками – экстенсивность инвазии (ЭИ, %), в скобках – интенсивность инвазии (ИИ, экз.); в зна-
менателе – индекс обилия паразита (ИО, экз.). 
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ется (от 2 до 8 видов). При этом уменьшение ин-
декса Мориситы происходит на фоне увеличения 
количества видов трематод в гельминтофауне 
амфибий, и наоборот. Таким образом, постоян-
ство видов нематод в значительной мере опреде-
ляет сходство, а непостоянство трематод – раз-
личие составов гельминтов синтопичных видов 
лягушек.  

Маритами трематод земноводные заража-
ются при потреблении водных беспозвоночных 
(насекомых, ракообразных) и позвоночных (мо-
лодь амфибий), являющихся дополнительными 
хозяевами их личиночных стадий. Так, поступ-
ление видов G. cygnoides и G. asiatica происхо-
дит через личинок стрекоз; P. claviger – личинок 
жуков, ручейников, поденок, вислокрылок, дву-
крылых, равноногих ракообразных и бокопла-
вов. Трематодой D. subclavatus лягушки заража-
ются, случайно заглатывая с водой или илом ин-
цистированных адолескариев. Инвазия видами 
G. vitelliloba и H. cylindraceа – результат внутри- 
или межвидового каннибализма. Для последнего 
вероятно также пероральное заражение непо-
средственно церкариями; эксцистирование мета-
церкарий, их миграция к месту локализации и 
маритогония совершаются в той же особи хо-
зяина (Рыжиков и др., 1980; Судариков и др., 
2002).  

Образ жизни бурых лягушек во влажных 
биотопах близ водоёмов определяет возмож-
ность потребления ими водных беспозвоночных 
на протяжении всего сезона активности, за ис-
ключением «брачного поста». Оба вида встре-
чаются в одних стациях и на маршрутах обычно 
учитываются одновременно (вслед за остромор-
дой лягушкой с небольшим опозданием на мар-
шрутах появляется и травяная), что обусловли-
вает высокий уровень перекрывания их трофи-
ческих спектров (Ручин и др., 2013). Обычно в 
таких условиях пищевой ресурс не лимитирован 
и биогельминты должны попадать в организм 
своих хозяев с равной долей вероятности. Одна-
ко степень сходства трематодофауны синтопич-

ных видов бурых лягушек в разных биотопах 
сильно разнится.  

Судя по значениям экстенсивности инва-
зии (ЭИ) и индекса обилия паразитов (ИО), за-
раженность земноводных большинством видов 
половозрелых трематод слабая и не превышает 
20% и 1 экз. соответственно (см. табл. 1). В ка-
честве исключения отметим вид H. cylindracea, 
которым в разных биотопах всегда сильнее ин-
вазирована остромордая лягушка, а также 
P. claviger, напротив, чаще паразитирующий – у 
травяной в лесопарке г. Саранска. Причина сла-
бой заражённости бурых лягушек трематодами 
кроется в сезонных изменениях их питания, от-
раженных под понятием «брачный пост».  

При вычислении индекса Мориситы по 
взрослым стадиям (маритам) трематод (биогель-
минтам) в отдельности от других групп гель-
минтов оказалось, что он варьирует в разных ме-
стообитаниях от 0 до 100% (см. табл. 2). В пер-
вом случае нулевое значение отражает отсутст-
вие у травяной и остромордой лягушек общих 
видов марит трематод; в последнем – указывает 
на полное сходство составов трематод в популя-
циях из Ардатовского района, где у обоих видов 
земноводных выявлен всего 1 вид трематод 
H. cylindracea.  

Для объяснения полученных данных мож-
но выдвинуть ряд предположений. Во-первых, 
оба вида амфибий, несмотря на одинаковую 
встречаемость на маршрутах, микробиотопиче-
ски (микрозонально) все же различаются. При 
этом более гигрофильная травяная лягушка чаще 
держится ближе к воде и вероятность потребле-
ния ею водных беспозвоночных выше, чем у бо-
лее «сухопутной» остромордой. Это подтвер-
ждается нашими исследованиями спектра пита-
ния данных видов бурых лягушек (Ручин и др., 
2013). Во-вторых, не исключена определенная 
степень гостальной специфичности тех или иных 
видов гельминтов к одному из хозяев. В-третьих, 
вероятно наличие межвидовой конкуренции (ан-
тагонизм), что впервые было показано в статье 

Таблица 2
Сравнительная характеристика гельминтоценозов остромордой и травяной лягушек 

при совместном обитании 

Показатель Лесопарк Ботанический 
сад 

Дачные 
участки 

Ардатовский 
район 

Большеигнатовский 
район 

Количество общих видов гельминтов 6 5 5 6 4 
Индекс Мориситы (общий) 25.82 94.25 95.80 97.07 82.54 
Индекс Мориситы по биогельминтам 13.34 1.43 1.43 100 0 
Индекс Мориситы по геогельминтам 56.06 94.56 95.93 98.93 96.15 
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Г. С. Маркова (1955) при изучении гельминто-
фауны травяной лягушки, а в последствии под-
тверждено работами В. Г. Ваккер (1989), Н. М. На-
сурдиновой и О. Н. Жигилевой (2007), Н. Е. Та-
расовской (2009 а, б, 2011 а, б, 2012) на гель-
минтах остромордой. Наконец, скудость фауны 
трематод можно объяснить значительной антро-
погенной нагрузкой на биотоп (сенокос, выпас 
скота, вытаптывание почвы, рекреация), что вы-
зывает разрыв биоценотических связей между 
паразитами и хозяевами разных категорий и при-
водит к уменьшению количества видов (Ручин, 
Чихляев, 2012). 

В сообществе гельминтов только 4 вида 
нематод являются общими, при этом 3 из них – 
Rh. bufonis, O. filiformis и C. ornata – встречают-
ся во всех выборках и составляют «ядро» их 
гельминтофауны. Всего у лягушек по 4 вида не-
матод из группы геогельминтов, инвазия кото-
рыми носит случайный характер и совершается в 
течение всего периода активности. Заражение ви-
дом Rh. bufonis осуществляется в результате пер-
кутанного проникновения из почвы инвазионных 
личинок, мигрирующих затем с лимфо- и крово-
током в легкие хозяина; либо через резервуар-
ных хозяев – олигохет, моллюсков. Остальные 
геонематоды являются паразитами кишечника, 
куда попадают путем перорального переноса при 
контакте хозяина с инвазионными личинками.  

Наличие нематод (геогельминтов), как пра-
вило, не связано с характером биотопа, а опреде-
ляется абиотическими факторами и, главным об-
разом, степенью влажности, что ранее было ука-
зано в работах Г. С. Маркова и М. Л. Рогозы 
(1953, 1955) по травяной лягушке и В. Н. Кура-
новой (1988) – по остромордой. Рассматривая 
роль этой группы паразитов в гельминтофауне 
земноводных, отметим сильную зараженность 
ими, которая значительно выше, чем аналогич-
ная трематодами. Так, экстенсивность инвазии 
бурых лягушек видами Rh. bufonis и O. filiformis 
достигает максимума 100% в Ардатовском рай-
оне, а по индексу обилия – 15.88 и 10.86 экз. в 
биотопах г. Саранска соответственно (см. табл. 
1). Остромордая лягушка сильнее заражена ви-
дами O. filiformis и C. ornata, за исключением 
Большеигнатовского района, где по всем нема-
тодам доминирует травяная. Последняя также 
отличается более высокой степенью инвазии не-
матодой Rh. bufonis в лесопарке и ботаническом 
саду г. Саранска.  

Индекс Мориситы по геогельминтам 
(включая моногенею P. integerrimum) варьирует 

от 56.06 в лесопарке г. Саранска до 98.93% в Ар-
датовском районе, но в большинстве случаев 
превышает 90% (см. табл. 2), что говорит о зна-
чительном сходстве гельминтофауны бурых ля-
гушек по группе геогельминтов. 

Особую категорию гельминтов составляют 
их личиночные стадии, в основном трематод. 
Заражение мезо- и метацеркариями трематод 
происходит вследствие перкутанного и/или пе-
рорального проникновения церкарий из воды с 
последующей миграцией к месту локализации и 
инцистированием. Поступление их начинается 
уже на стадии головастиков и возобновляется 
всякий раз при посещении взрослыми особями 
водоёмов. Окончательными хозяевами метацер-
карий P. cloacicola являются ужи; мезоцеркарий 
A. alata – псовые млекопитающие. Мариты S. 
strigis паразитируют у сов; S. sphaerula – врано-
вых; S. falconis – соколиных птиц (Рыжиков и 
др., 1980; Судариков и др., 2002).  

Значения экстенсивности инвазии и ин-
декса обилия паразитов показывают, что зара-
жённость бурых лягушек большинством видов 
личинок трематод очень низкая и не превышает 
10% и 0.40 экз. соответственно (см. табл. 1). В 
качестве исключения отметим мезоцеркарии 
A. alata, которыми всегда сильнее инвазирована 
остромордая лягушка в биотопах г. Саранска, а 
также метоцеркарии P. cloacicola, mtc. и Trema-
toda sp., напротив, часто встречающиеся – у тра-
вяной в Ардатовском районе. Обобщая вышеска-
занное, можно сказать, что трематоды (биогель-
минты) в целом, несмотря на видовое разнообра-
зие и численное доминирование над нематодами 
(геогельминтами), как правило, редкие или еди-
ничные (случайные) паразиты для обоих видов 
бурых лягушек.  

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Таким образом, сравнительный анализ 
гельминтофауны бурых лягушек показал замет-
ное разнообразие видов гельминтов, в частности 
трематод, у травяной лягушки при совместном 
обитании с остромордой. Обоим видам хозяев 
присуща высокая заражённость геонематодами и 
низкая – большинством трематод. Это отражает 
наземный образ жизни земноводных, обитаю-
щих на влажных участках суши и служит след-
ствием специфики питания (наличия «брачного 
поста»).  

Гельминтофауна травяной и остромордой 
лягушек в условиях синтопичности обладает от 
средней до высокой степени сходством видовых 
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составов в разных биотопах. Особенно сильно 
схожи между собой составы геогельминтов (не-
матод), тогда как по биогельминтам (тремато-
дам) наблюдаются определенные различия: чем 
разнообразнее трематодофауна хозяина, тем 
больше различий.  

Таким образом, нематоды (геогельминты), 
как немногочисленный по видам, но обязатель-
ный компонент сообщества гельминтов бурых 
лягушек, определяют высокую степень их сход-
ства, вне зависимости от биотопической приуро-
ченности того или иного хозяина. Напротив, бо-
лее многочисленные, но редкие трематоды (био-
гельминты) ответственны за видовое разнообра-
зие гельминтов амфибий, но, с другой стороны, 
вносят различия в составы их гельминтофауны и 
служат своеобразными биологическими индика-
торами микробиотопических (микрозональных) 
особенностей местности.  

Полученные результаты свидетельствуют 
о важной роли абиотических (влажность, наличие 
водоёмов) и биотических (состав фауны беспо-
звоночных и позвоночных, объектов питания и 
хищников) факторов среды в формировании гель-
минтофауны синтопичных видов земноводных. 
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A HELMINTHOFAUNA STUDY OF RANA ARVALIS NILSSON, 1842 
AND RANA TEMPORARIA LINNAEUS, 1758 (AMPHIBIA: ANURA) 

UNDER COHABITATION 
 

A. B. Ruchin 1 and I. V. Chikhlyaev 2 

 
1 Mordovian State Nature Reserve named after P. G. Smidovich 

Pushta Town, Temnikov Dist., Republic Mordovia 431230, Russia 
E-mail: sasha_ruchin@rambler.ru 

2 Institute of Ecology of the Volga River Basin, Russian Academy of Sciences 
10 Komzin Str., Togliatti 445003, Russia 

E-mail: diplodiscus@mail.ru 
 
The helminthofauna of Rana arvalis Nilsson, 1842 and Rana temporaria Linnaeus, 1758 under cohabita-
tion was studied. Data were collected from five biotopes of the Republic of Mordovia in 2004 – 2005. 18 
helminthic species from three classes were revealed in 173 animal samples, namely: Monogenea (1), 
Trematoda (12), and Nematoda (5). The helminthofauna of brown frogs (16 species of R. temporaria and 
13 ones of R. arvalis) differs and possesses the average to high similarity degree of the specific composi-
tion in common biotopes when cohabitation. The geohelminth community (nematodes) is characterized 
by high values of the invasion indicators and Morisita's index from 56.06 to 98.93% whereas a reverse 
trend is observed for biohelminths (trematodes). The obtained results speak of an important role of both 
abiotic and biotic environmental factors in the helminthofauna formation of syntopic amphibious species. 
Key words: helminthofauna, monogeneans, trematodes, nematodes, Rana arvalis, Rana temporaria.  
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С помощью проточной ДНК-цитометрии в Республике Марий Эл выявлены три вида зелёных лягушек: озёр-
ная – Pelophylax ridibundus (Pallas, 1771), прудовая – P. lessonae (Camerano, 1882) и съедобная – P. esculentus 
(Linnaeus, 1758). Последний вид, имеющий гибридное происхождение, в республике достоверно обнаружен 
впервые. Все изученные особи оказались диплоидами. Из 28 обследованных локалитетов озёрная лягушка 
обнаружена в 16, прудовая – в 16, съедобная – в 7 пунктах (с помощью ДНК-цитометрии съедобная лягушка 
отмечена в 5 пунктах). Приведена краткая история изучения зелёных лягушек в Марийском крае. Обсуждает-
ся характер их распространения. На территории республики впервые достоверно показано наличие 5 типов 
популяционных систем: R, L, LE, LR и REL. Впервые для Среднего Поволжья найдена популяционная систе-
ма REL-типа, в которой часть самцов P. esculentus продуцировала гаметы с геномом P. ridibundus, а один са-
мец – с геномом P. lessonae. Здесь же была обнаружена гибридная самка, имевшая размер генома, промежу-
точный между таковым у съедобной и озёрной лягушек, что предполагает «неклональную гибридизацию». 
Ключевые слова: Amphibia, Anura, Pelophylax, проточная ДНК-цитометрия, размер генома, распростране-
ние, популяционные системы, Марий Эл. 

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

В Среднем Поволжье зелёные лягушки 
(род Pelophylax Fitzinger, 1843; семейство Rani-
dae Rafinesque, 1814) представлены тремя таксо-
нами: озёрной – P. ridibundus (Pallas, 1771), пру-
довой – P. lessonae (Camerano, 1882) и съедоб-
ной – P. esculentus (Linnaeus, 1758) лягушками 
(Пестов и др., 2002; Боркин и др., 2003 и др.). 
Если первые два таксона представляют собой 
виды, образующие нормальные «менделевские» 
популяции (в терминологии Wright, 1931), то 
съедобная лягушка имеет необычное гибридное 
происхождение от скрещивания озёрной и пру-
довой лягушек (Berger, 1968) и размножается 
мероклонально (Tunner, 1974; Боркин и др., 
1987; Vinogradov et al., 1990; Plötner, 2005). Pelo-
phylax esculentus на большей части ареала обра-
зует смешанные популяционные системы с од-
ним или обоими родительскими видами (Uzzell, 
Berger, 1975) и иногда включает различные по 
плоидности и типу продуцируемых гамет особей 
(Боркин и др., 2005). 

В настоящее время таксономический со-
став и распространение зелёных лягушек в 
Среднем Поволжье с разной степенью подроб-
ности изучены в Нижегородской, Пензенской, 
Ульяновской и Самарской областях (Боркин и 
др., 2003; Borkin et al., 2002), республиках Татар-
стан (Замалетдинов и др., 2005), Чувашия (Ручин 
и др., 2010) и Мордовия (Ручин и др., 2005). Тем 
не менее остались неисследованными довольно 
обширные территории (143.7 тыс. км2) Киров-
ской области и Республики Марий Эл, что обра-
зует пробел в выяснении северо-восточной грани-
цы распространения всех трех видов комплекса.  

Республика Марий Эл расположена на 
восточной окраине Восточно-Европейской рав-
нины. Она находится на территории двух подзон 
лесной зоны – южной тайги и хвойно-
широколиственных лесов и входит в состав трех 
физико-географических областей: лесного низ-
менного Заволжья (Марийская низменность), 
Вятско-Камской возвышенности (Марийско-
Вятский  увал)  и  северной  части  Приволжской 
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возвышенности (Абрамов, 2000). Разнообразие 
ландшафтов, как естественного, так и антропо-
генного происхождения, обнаружение P. esculen-
tus в соседних регионах (Нижегородская об-
ласть, Чувашия и Татарстан), а также данные по 
биотопическому распределению (Лада, 2003; 
Ручин и др., 2009) позволяют предполагать на-
личие в республике всех трех таксонов.  

Целью настоящей работы было выявление 
распространения зелёных лягушек на террито-
рии Республики Марий Эл и определение типов 
образуемых ими популяционных систем. В сле-
дующей работе планируется осветить некоторые 
морфологические особенности популяций ис-
следуемых видов зеленых лягушек. 

Для осуществления поставленной цели 
были выдвинуты следующие задачи: 1) иденти-
фикация видов на основе изучения размера 
ядерного генома соматических клеток; 2) выяв-
ление типов продуцируемых гамет зелёных ля-
гушек в исследуемых биотопах; 3) анализ осо-
бенностей распространения зелёных лягушек в 
Республике Марий Эл; 4) установление типов 
популяционных систем на основании видового 
состава и продуцируемых гамет. 
 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Исследования были проведены в 2008 – 
2013 гг. Первичная идентификация видов зелё-
ных лягушек проводилась на основе морфологи-
ческих признаков (Лада, 1995). Всего было оп-
ределено 483 особи из 28 пунктов (табл. 1, 2). Из 
них 156 особей (37%) из 10 локалитетов были 
определены с помощью метода проточной ДНК-
цитометрии (табл. 3, 4), подробнее описанного 
ранее (Borkin et al., 2001). Тип продуцируемых 
самцами гамет определялся также с помощью 
проточной ДНК-цитометрии (Виноградов и др., 
1988) и был изучен у 54 особей, включая 27 гиб-
ридов (табл. 5). 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ 

Полученные морфологические и цитомет-
рические данные (см. табл. 2 – 4) указывают на 
то, что в Республике Марий Эл обитают три ви-
да зелёных лягушек: озёрная (P. ridibundus), 
прудовая (P. lessonae) и съедобная (P. esculentus).  

Уже первичное определение с помощью 
внешних признаков (форма пяточного бугорка, 
положение голеностопных суставов при сложе-
нии задних конечностей перпендикулярно оси 
тела, цвет резонаторов у самцов, структура по-

верхности кожи, размер тела) показало, что ис-
следуемые особи относятся к указанным трем 
видам. Из 483 особей, изученных по морфологи-
ческим признакам, 255 (или 52.8%) было отнесе-
но к прудовой лягушке, 153 (или 31.7%) – к озёр-
ной лягушке, а 75 особей (или 15.5%) были опре-
делены как гибридные P. esculentus (см. табл. 2). 

Известно, что наиболее надежные сведе-
ния о видовой структуре дают такие методы оп-
ределения видов, как гель-электрофорез белко-
вых маркеров, проточная ДНК-цитометрия, 
идентификация по характерным последователь-
ностям микросателлитной ДНК (Шабанов и др., 
2006). Нами, как и ранее во многих других рабо-
тах, был проведен метод проточной ДНК-
цитометрии на базе Института цитологии РАН 
(Санкт-Петербург), который обеспечивает на-
дежное определение видовой принадлежности 
каждой особи, а также позволяет узнать ее пло-
идность и тип гамет (у самцов).  

Цитометрические данные подтвердили 
морфологическое определение видового состава 
зелёных лягушек, обитающих на исследуемой 
территории. Из 156 особей, отловленных в 10 
пунктах и исследованных с помощью метода 
проточной ДНК-цитометрии, 49 (31.4%) принад-
лежали к озёрной лягушке, 65 (41.7%) – прудо-
вой лягушке, а 41 особь (26.2%) была отнесена к 
съедобной лягушке.  

В пос. Чермышево была поймана гибрид-
ная самка с промежуточным между съедобной и 
озёрной лягушками значением размера генома 
(15.61 пг).  

Все три таксона были представлены толь-
ко диплоидными особями и характеризовались 
не перекрывающимися значениями размера ге-
нома в соматических клетках (см. табл. 3, 4; 
рис. 1). Средний размер генома у озёрной ля-
гушки был равен 16.25 пг, варьируя в пределах 
16.02 – 16.52 пг, тогда как у прудовой лягушки – 
13.85 пг (13.62 – 14.10 пг). Съедобная лягушка 
характеризовалась промежуточными значениями 
размера генома, составлявшими в среднем 15.12 
пг (14.83 – 15.37 пг).  

У особей родительских видов были обна-
ружены нормальные гаметы, тогда как самцы 
гибридного вида либо не продуцировали зрелую 
сперму (44%), либо производили гаплоидные 
гаметы, содержащие геномы озёрной (52%) или 
прудовой (4%) лягушек (см. табл. 5). Во всех ис-
следованных популяциях присутствовали самцы 
P. esculentus, не производящие зрелых спермато-
зоидов.  
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Самцы P. esculentus, продуцировавшие 
зрелую сперму, как правило, имели крупные 
(5 мм и более в длину) и реже (20%) среднего 
размера (3 – 5 мм) семенники. Самцы, не проду-
цировавшие зрелой спермы, обычно (62%) име-
ли мелкие или полностью отсутствовавшие се-
менники. Однако часть из них все же имела 
крупные (15%) или среднего размера (23%) се-
менники. 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ 
Впервые для территории Марий Эл зелёные 

лягушки были отмечены зоологом А. А. Перша-
ковым (1875 – 1942) под названием «водяная ля-
гушка» (Першаков, 1983, с. 99). Из приведенного 
им описания («<...> очень крупная <…> предпо-
читает обширные водоёмы и их берега») можно 
предположить, что речь могла идти об озёрной 
лягушке.  

Таблица 1
Характеристика исследованных местообитаний 

Координаты Номер и название локалитета Тип водоёма  с. ш. в. д. Водный объект  ФГ 

Город Йошкар-Ола 
1 Лесопарк «Сосновая роща» Русло реки 56°37′ 47°55′ 

2 Микрорайоны «Чихайдарово», 
«Большое Чигашево» Карьеры 56°36′ 47°53′ 

Река Малая Кокшага 

3 Микрорайон «Тарханово» Пруд 56°40′ 47°51′ 
4 Лесопарк «Дубовая роща» Русло реки 56°40′ 47°56′ 
5 Микрорайон «Заречный» Пруд 56°37′ 47°58′ 

Медведевский район 
6 Поселок Знаменский Водохр. 56°38′ 47°59′ 
7 Поселок Цибикнур Пруды, русло реки 56°44′ 47°48′ 
8 Поселок Нефедкино Пруды 56°41′ 47°42′ 
9 Поселок Нурма Пруды 56°42′ 47°43′ 

10 Поселок Краснооктябрьский Пруды 56°40′ 47°40′ 
11 Окрестности поселка Куптур Русло реки 56°43′ 47°49′ 
12 Поселок Новотроицк Карьеры 56°33′ 47°52′ 
13 Село Паганур Водохр. 56°38′ 48°05′ 
14 Деревня Ошламучаш Пруд 56°48′ 47°45′ 
15 Поселок Кугуван Пруды 56°47′ 47°46′ 

Река Большая Ошла, 
приток Малой Кокшаги

16 Поселок Крутой овраг Карьеры 56°38′ 47°44′ Река Малая Кокшага 
17 Поселок Кузнецово Русло реки 56°41′ 48°02′ Река Манага 

1а 

18 Поселок Лавровка Пруды 56°34′ 47°42′ 
19 Деревня Кучки Пруды 56°37′ 47°35′ Река Малая Кокшага 

Килемарский район 

20 Заповедник «Большая Кокшага», 
поселок Шушер Русло, старицы 56°40′ 47°16′ 

21 Заповедник «Большая Кокшага» Карьер 56°39′ 47°15′ 

Река Большая Кокшага

22 Деревня Килемары Пруды 56°46′ 46°52′ Река Большой Кундыш
Горномарийский район 

23 Поселок Коротни Старицы 56°21′ 46°32′ Река Волга 

1б 

24 Деревня Сумки Русло реки 56°15′ 46°16′ Река Сумка 
25 Деревня Чермышево Русло реки, водохр. 56°11′ 46°31′ Река Малая Юнга 2 

Советский район 
26 Деревня Ронга Пруд 56°42′ 48°30′ Река Малый Кундыш 

Волжский район 
27 Озеро Яльчик Карстовое озеро 56°00′ 48°23′ 

Озеро Яльчик 
3 

Звениговский район 
28 Поселок Кокшайск Старицы, русло реки 56°07′ 47°50′ Река Волга 1б 

Примечание. ФГ – физико-географический район (по: Абрамов, 2000): 1 – Марийская низменность, 1а –
Оршанско-Кокшагская равнина, 1б – Марийское Полесье, 2 – Приволжская возвышенность, 3 – Марийско-
Вятский увал, водохр. – водохранилище. 
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Таблица 2 
Объемы выборок 

для морфометрических исследований 

Виды Виды № rid esc les № rid esc les 
1 56 – – 16 2 – – 
2 24 – – 17 2 – – 
3 18 – – 18 – – 7 
4 2 – – 19 – – 10 
5 – – 27 20 9 10 41 
6 – – 1 21 – 2 5 
7 2 4 1 22 – – 1 
8 – – 1 23 1 – – 
9 – – 2 24 1 – – 

10 – 8 11 25 25 19 8 
11 1 – – 26 1 – – 
12 – – 2 27 6 – – 
13 – – – 28 3 – – 
14 – 3 3 Всего 153 75 255
15 – 29 135 % 31.7 15.5 52.8

Примечание. les – прудовая лягушка; esc – съе-
добная лягушка; rid – озёрная лягушка; номера мест 
поимки приведены в соответствии с табл. 1. 

 
В работе П. Г. Ефремова с соавторами 

(1984, с. 26) для Марийской АССР отмечено два 
вида зелёных лягушек – озёрная («Rana 
ridibunda») и прудовая («Rana esculenta»). Пру-
довая лягушка «<...> в Марийской республике 
встречается часто в замкнутых притеррасных 
водоёмах поймы Волги и Ветлуги, а также по 
старицам лесных рек и в некоторых озёрах (Яль-
чик, Кузнечиха)» (Ефремов и др., 1984, с. 27). 
Озёрная же лягушка «<...> обычна в юго-
западной части, особенно много ее в пойменных 
водоёмах Волги, Суры, Ветлуги, Большой и Ма-
лой Кокшаги, встречается она также и в лесных 
озёрах – Яльчик, Кузнечиха, Юксары, Аксарт и 
других» (Ефремов и др., 1984, с. 27; см. табл. 6, 
рис. 2). 

 
Таблица 3 

Средний размер генома у исследуемых видов 
зелёных лягушек (n = 155) 

Вид n x ± σ min – max CV 
P. lessonae 65 13.85 ± 0.107 13.62 – 14.10 0.8 
P. esculentus 41 15.12 ± 0.129 14.83 – 15.37 0.9 
P. ridibundus 49 16.25 ± 0.132 16.02 – 16.52 0.2 

Примечание. х – среднее, m – ошибка среднего, 
min – max – пределы вариации признака, σ – стандарт-
ное отклонение, CV – коэффициент вариации, %. 

 
Особенности распространения зеленых ля-

гушек в Волжско-Камском крае, включающего и 

Республику Марий Эл, были обобщены В. И. Га-
раниным (Гаранин, 1983; Garanin, 2000), кото-
рый также отметил присутствие в Марий Эл 
озерной («Rana ridibunda») и прудовой («Rana 
lessonae») лягушек (табл. 6, рис. 2). В 1996 – 
1997 гг. в ходе изучения амфибий и рептилий в 
заповеднике «Большая Кокшага» В. А. Забияки-
ным и Е. А. Родиковой был собран материал по 
численности и морфологии прудовой лягушки 
«Rana esculenta L.» (Забиякин, 1997; Забиякин, 
Родикова, 1996, 1997). И. Г. Ганеев (1981) при-
вел сведения по морфологии и некоторых аспек-
тах экологии полосатой и бесполосой морф 
озерной лягушки из оз. Яльчик (55°50’ – 56°18’ 
с.ш.). Озерная и прудовая лягушки отмечены в 
окрестностях дер. Коркатово (Соловьева, Смир-
нова, 2006).  

 

 
Все приведенные выше исследования ос-

нованы на идентификации видов по морфологи-
ческим признакам. Однако, как известно, значе-
ния многих таких признаков у гибридной P. es-
culentus могут в значительной степени перекры-
ваться с родительскими видами (Борисовский и 
др., 2000). Поэтому более ранние сведения по 
распространению зеленых лягушек в Марий Эл 
могут оказаться неточными.  

 
Распространение зелёных лягушек 

Согласно нашим данным, из 28 обследо-
ванных локалитетов озёрная лягушка была най-
дена в 16 (57%), прудовая – в 16 (57%), а съе-
добная – в 7 (25%) локалитетах. Важно отметить, 
что съедобная лягушка (P. esculentus) нами 
впервые достоверно отмечена для территории 
Республики Марий Эл,  что  заполняет  пробел  в 
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Рис. 1. Количество ядерной ДНК у трёх видов зелёных лягу-

шек рода Pelophylax из Республики Марий Эл 
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изучении распространения гибридного таксона в 
Поволжье (см.: Лада и др., 2011; рис. 1). Кроме 
того, уточнена северная граница этого вида, 
проходящая через окрестности пос. Кугуван (см. 
табл. 1, рис. 3, № 15).  
 

Таблица 5 
Тип гамет, продуцируемых самцами 

в исследуемых популяциях 

Популяция esc rid les 
1 – 3R – 
7 1N 1R – 
15 8R, 2N – 5L 
18 – – 1L 
20 1N – 2L 
21 1R, 1N – – 
25 5R, 1L, 7N 14R 1L 
Всего 14R, 12N, 1L 18R 9L 

Примечание. Номера локалитетов приводятся в 
соответствии с табл. 1; N – гаметы в небольшом ко-
личестве или их практически нет (менее 15% гапло-
идных клеток в суспензии, полученной из семенни-
ка); R – гаметы, содержащие геном озёрной лягушки; 
L – гаметы, содержащие геном прудовой лягушки. 
 

В отличие от других регионов Волжского 
бассейна, доля мест, в которых была найдена 
P. esculentus, в Республике Марий Эл составила 

25%, что больше напоминает ситуацию в Цен-
трально-Черноземном районе, где гибриды были 
обнаружены в 21% обследованных пунктов 
(Lada et al., 1995), чем в Среднем Поволжье, где 
они явно более редки, составляя менее 10% 
(Borkin et al., 2002, table 5).  

Во всех исследуемых популяциях съедоб-
ная лягушка не уступала по численности роди-
тельским видам, однако и не преобладала над 
ними, составляя 17 – 57% от всех отловленных 
особей. Преобладание P. esculentus в выборке из 
Чермышево (см. рис. 3, № 25) было связано с се-
лективным отловом. К сожалению, малый объем 
обследованных выборок на изучаемой террито-
рии не позволяет нам в полной мере говорить о 
соотношении численности видов в локалитетах и 
данный вопрос нуждается в дополнительном 
изучении.  

Во всех изученных местах озёрные лягуш-
ки заселяют водоёмы открытого типа, встречаясь 
по берегам крупных и небольших рек, в поймен-
ных водоёмах, заболоченных старицах, водохра-
нилищах, а также в неглубоких прудах искусст-
венного происхождения. Прудовые лягушки 
встречались в небольших лесных водоёмах 
«замкнутого» типа; в окрестностях г. Йошкар-
Ола они были найдены и в крупных водохрани-
лищах (см. рис. 3, № 6, 13).  

Таблица 4
Размер генома соматических клеток у зелёных лягушек из исследуемых популяций 

Размер генома, пг Место  
поимки Таксон Число особей x ± σ min – max CV, % 

1 rid 14 4♂♂ + 10♀♀ 16.23 ± 0.029 16.16 – 16.26 0.2 
2 rid 1 1♂ 16.43 – – 

rid 1 1♂ 16.44 – – 7 esc 3 1♂ + 2♀♀ 15.21 ± 0.016 15.19 – 15.22 0.1 
les 42 20♀♀ + 21♂♂ + 1s 13.84 ± 0.116 13.62 – 14.02 0.8 15 esc 17 3♀ + 13♂♂ + 1s 15.10 ± 0.094 14.83 – 15.26 0.6 

16 rid 1 1♀ 16.41 – – 
18 les 7 5♀♀ + 2♂♂ 13.89 ± 0.067 13.77 – 13.97 0.5 

les 4 4♂♂ 13.83 ± 0.043 13.78 – 13.87 0.3 
esc 1 1♂ 15.11 – – 20 
rid 1 1♂ 16.39 – – 
les 5 4♂♂ + 1♀ 13.85 ± 0.082 13.77 – 13.99 0.6 21 esc 2 2♂♂ – 15.12 – 15.18 – 

27 rid 6 2♀♀ + 2♂ + 2j 16.13 ± 0.099 16.02 – 16.26 0.6 
les 7 4♀♀ + 2♂♂ + 1s 13.88 ± 0.141 13.74 – 14.10 1.0 
esc 18 4♀♀ + 13♂♂ + 1s 15.12 ± 0.170 14.87 – 15.37 1.1 
rid 25 8♀♀ + 17♂♂ 16.26 ± 0.155 16.02 – 16.52 1.0 25 

nonkl 1 1♀ 15.61 – – 

Примечание. les – прудовая лягушка; esc – съедобная лягушка; rid – озёрная лягушка; s – полувзрослые; 
j – сеголетки; nonkl – неклональный гибрид между озёрной и съедобной лягушками; номера мест поимки при-
ведены в соответствии с табл. 1. 



А. О. Свинин, С. Н. Литвинчук, Л. Я. Боркин, Ю. М. Розанов 
 

 
142                                                                                  СОВРЕМЕННАЯ ГЕРПЕТОЛОГИЯ   2013   Том 13, вып. 3/4 

Съедобная лягушка отмечена нами в 7 
пунктах, в том числе в 5 из них с помощью про-
точной ДНК-цитометрии. Распространение этого 
гибридогенного вида в основном приурочено к 
экотонным сообществам, расположенным на 
границе леса и открытых ландшафтов и зачас-
тую представляющим «опушечные» водоёмы. 

Из 14 точек, указанных в литературных 
источниках (см. табл. 6), нами проверены только 
3 локалитета (пос. Шушер, оз. Яльчик и г. Йош-
кар-Ола). В оз. Яльчик обнаружить прудовую 
лягушку нам не удалось, хотя, согласно литера-
турным данным, она встречалась там ранее (Еф-
ремов и др., 1984). В пос. Шушер под названием 
«Rana esculenta» (Забиякин, Родикова, 1996), по 
нашим данным, скрываются два таксона – 
P. lessonae и P. esculentus. В черте г. Йошкар-
Ола, помимо отмеченной здесь прудовой лягуш-
ки (Garanin, 2000), встречается и озёрная лягуш-
ка. Если первый вид заселяет периферические, 
прилегающие к лесным массивам биотопы, то 
озёрная лягушка в городе привязана к р. Малая 
Кокшага и крупным водоёмам (котлованам, ста-

рицам, водохранилищам), расположенным непо-
далеку от р. Малая Кокшага. Таким образом, ли-
тературные данные оказываются неполными или 
неверными, и такая ситуация вполне возможна и 
для других мест, перечисленных в табл. 6, что 
требует дополнительных исследований.  

Исходя из вышесказанного, можно сделать 
предположение, что на территории Марийско-
Вятского увала и Правобережья, где имеется 
большое количество открытых крупных водо-
ёмов, будет преобладать озёрная лягушка, тогда 
как на территории Марийского полесья и Ор-
шанско-Кокшагской равнины, покрытых плот-
ными лесными массивами, должна доминиро-
вать прудовая лягушка.  

 
Популяционные системы 

Зелёные лягушки образуют на территории 
Марий Эл 5 типов популяционных систем из 7 
известных для Волжского бассейна (Borkin et al., 
2002) и Русской равнины в целом (Лада и др., 
2011). Такое же число ранее было выявлено в 
Нижегородской области и в Удмуртии (Borkin  et 

Таблица 6
Литературные данные по распространению зелёных лягушек в Республике Марий Эл 

Координаты №№ Локалитет Отмеченные виды с. ш. в. д. Публикация 

1 
Горномарийский район, урочище 

«Соколиная гора» (в настоящее вре-
мя остров Соколиная гора) 

Rana lessonae 56°21′ 46°31′ Garanin, 2000 (по сообщению 
Х.Ф. Балдаева) 

2 Горномарийский район, оз. Аксарт Rana ridibunda 56°32′ 46°36′ Ефремов и др., 1984 

Rana ridibunda Ганеев, 1981; Ефремов и др., 
1984; Garanin, 2000; 3 Волжский район, оз. Яльчик 

«Rana esculenta» 
56°00′ 48°23′ 

Ефремов и др., 1984 

4 Волжский район, д. Бизюргуб Rana ridibunda 
Rana lessonae 55°57′ 48°38′ Garanin, 2000 

5 
Волжский район, д. Большие Па-
раты (в настоящее время д. Новые 
Параты) 

Rana lessonae 56°44′ 47°48′ Garanin, 2000 

6 Килемарский район, заповедник 
«Большая Кокшага», пос. Шушер 

Rana ridibunda 
Rana lessonae 56°40′ 47°16′ Garanin, 2000 (по сообщению 

Е. А. Родиковой, 1996 –1998 гг.)
7 Килемарский район, д. Актаюж Rana lessonae 56°40′ 47°00′ Garanin, 2000 
8 Килемарский район, оз. Юксары Rana ridibunda 56°18′ 47°02′ Ефремов и др., 1984 

9 Медведевский район, оз. Ломашьер Rana lessonae 56°29′ 47°27′ Garanin, 2000 (по сообщению 
Ю. С. Котова, 1973) 

10 Звениговский район, д. Ташнур Rana lessonae 56°09′ 48°15′ Garanin, 2000 
11 Звениговский район, оз. Кузнечиха «Rana esculenta» 56°12′ 47°46′ Ефремов и др., 1984 
12 Город Йошкар-Ола Rana lessonae 56°37′ 47°55′ Garanin, 2000 
13 Сернурский район, д. Василенки  Rana ridibunda 57°09′ 49°05′ Garanin, 2000 

14 Моркинский район, д. Коркатово Озёрная и прудо-
вая лягушки 56°21′ 48°45′ Соловьева, Смирнова, 2006 

Примечание. Координаты точек проставлены авторами данной публикации (за исключением № 3) и в 
указанных литературных источниках не отмечены. 
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Ðèñ. 2. Ðàñïðîñòðàíåíèå çåë¸íûõ ëÿãóøåê â Ðåñïóáëèêå Ìàðèé Ýë (ïî ëèòåðàòóðíûì
äàííûì). Çâåçäî÷êîé îòìå÷åíû ìåñòîîáèòàíèÿ ïðóäîâîé ëÿãóøêè («Rana esculenta» èëè
«Rana lessonae»), âêëþ÷àþùåé ñîâðåìåííûõ ïðóäîâóþ è ñúåäîáíóþ ëÿãóøåê; êðóæ-
êîì îáîçíà÷åíû ìåñòîíàõîæäåíèÿ îç¸ðíîé ëÿãóøêè; íîìåðà òî÷åê ñîîòâåòñòâóþò òàáë. 6

al., 2002, table 6). Ýòî – äâà âàðèàíòà «÷èñòûõ» ïî-
ïóëÿöèé, ñîñòîÿùèõ èç îñîáåé òîëüêî îäíîãî èç 
ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ (ïîïóëÿöèîííûå ñèñòåìû L- 
è R-òèïîâ), è òðè ñìåøàííûå ïîïóëÿöèîííûå ñèñ-
òåìû LE-, LR- è REL-òèïîâ, âêëþ÷àþùèå ãèáðè-
äîâ è ðîäèòåëüñêèå âèäû (òàáë. 7).

Ïîïóëÿöèîííûå ñèñòåìû L- è R-òèïà ïðåä-
ñòàâëÿþò ñîáîé «÷èñòûå» ìåíäåëåâñêèå ïîïóëÿ-

ðîäñêîé îáëàñòÿõ (Borkin et al., 2002; Áîðêèí è äð., 
2003), à òàêæå â Óäìóðòèè (Áîðèñîâñêèé è äð., 
2001), îäíàêî îíè ðåäêè è ñîñòàâëÿþò ìåíåå 3% íà 
Ðóññêîé ðàâíèíå (Ëàäà è äð., 2011). 

Áîëüøîé èíòåðåñ âûçûâàþò ïîïóëÿöèîí-
íûå ñèñòåìû, â êîòîðûõ ãèáðèäíûé òàêñîí 
(P. esculentus) ñîñóùåñòâóåò ñ îäíèì èëè äâóìÿ 
ðîäèòåëüñêèìè âèäàìè.

Ðèñ. 3. Ðàñïðîñòðàíåíèå è òèïû ïîïóëÿöèîííûõ ñèñòåì åâðîïåéñêèõ çåë¸íûõ ëÿãóøåê â Ðåñïóáëèêå Ìàðèé Ýë
(íàøè äàííûå): à – êàðòà-ñõåìà Ðåñïóáëèêè Ìàðèé Ýë, á – êàðòà-ñõåìà ã. Éîøêàð-Îëà è åãî îêðåñòíîñòåé; ñè-
íèé öâåò – îç¸ðíàÿ ëÿãóøêà, çåëåíûé – ñúåäîáíàÿ è êðàñíûé – ïðóäîâàÿ. Ñî÷åòàíèå ýòèõ öâåòîâ õàðàêòåðèçóåò
òèï ïîïóëÿöèîííîé ñèñòåìû: òîëüêî ñèíèå òî÷êè – R-òèï; êðàñíûå – L-òèï; êðàñíûå ñ çåë¸íûì – LE-òèï; ñèíèå
ñ êðàñíûì – RL-òèï; âñå òðè öâåòà – REL–òèï; íîìåðà òî÷åê ïðèâåäåíû â ñîîòâåòñòâèè ñ òàáë. 1 (òî÷êà 2à –

ìèêðîðàéîí «Áîëüøîå ×èãàøåâî»)

öèè ïðóäîâîé è îç¸ðíîé 
ëÿãóøåê ñîîòâåòñòâåííî 
(ñì. òàáë. 7). Èç íèõ íàè-
áîëüøåå ðàñïðîñòðàíå-
íèå èìåþò ñèñòåìû R-
òèïà, âñòðå÷åííûå â 12 
ïóíêòàõ, òîãäà êàê ïîïó-
ëÿöèè ïðóäîâîé ëÿãóøêè 
îáíàðóæåíû â 8. 

Ñîâìåñòíîå îáè-
òàíèå îáîèõ ðîäèòåëü-
ñêèõ âèäîâ áåç îáðàçîâà-
íèÿ ãèáðèäîâ, ò. å. ïîïó-
ëÿöèîííàÿ ñèñòåìà RL-
òèïà, îáíàðóæåíà íàìè 
ëèøü â îäíîì ïóíêòå – 
âîäîõðàíèëèùå â ïîñ. 
Ïàãàíóð (¹ 13), ðàñ-
ïîëîæåííîì íà ð. Ïóÿë-
êà (ïðèòîê ð. Ìàíàãà). 
Òàêèå ñèñòåìû èçâåñòíû 
â Ïîâîëæüå, íàïðèìåð, â 
Èâàíîâñêîé è Íèæåãî-

à á
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                                                                                                  Òàáëèöà 7
Òèïû ïîïóëÿöèîííûõ ñèñòåì (ÏÑ) è ìåñòà îáíàðóæåíèÿ âèäîâ

 â Ðåñïóáëèêå Ìàðèé Ýë

Ðèñ. 4. Ìåñòà îáèòàíèÿ ïîïóëÿöèîííûõ ñèñòåì REL-òèïà:  à – âîäî¸ì  â  îêðåñòíîñòÿõ ä. ×åðìûøåâî   (òàáë. 1,
¹ 25), á – ðóñëî ð. Áîëüøàÿ Êîêøàãà â îêðåñòíîñòÿõ ïîñ. Øóøåð (òàáë. 1, ¹ 20)

à á

Ïðèìå÷àíèå. Íîìåðà ëîêàëèòåòîâ ïðèâîäÿòñÿ â ñîîòâåò-
ñòâèè ñ òàáë. 1 (ñì. òàêæå ðèñ. 3).

Ïîïóëÿöèîííàÿ ñèñòåìà LE-òèïà îòìå÷åíà 
â ÷åòûðåõ ëîêàëèòåòàõ (ñì. òàáë. 7) è ïðåäñòàâëåíà 
â Ðåñïóáëèêå Ìàðèé Ýë ñàìöàìè è ñàìêàìè ïðó-
äîâîé è ñúåäîáíîé ëÿãóøåê. Ãèáðèäíûå ñàìöû â 
òàêèõ ñèñòåìàõ ïðîäóöèðîâàëè ñïåðìó ñ êëîíàëü-
íûì ãåíîìîì ridibundus (èëè íå ïðîäóöèðîâàëè å¸ 
âîâñå). Â çàïîâåäíèêå «Áîëüøàÿ Êîêøàãà» (¹ 21) 
òàêàÿ ñèñòåìà áûëà âñòðå÷åíà â ëåñíîì âîäî¸ìå, 
îáðàçîâàâøåìñÿ íà ìåñòå íåáîëüøîãî ïåñ÷àíîãî 
êàðüåðà. Â ïîñ. Êóãóâàí (¹ 15) ëÿãóøêè îáèòàëè â 
íåáîëüøèõ èñêóññòâåííûõ âîäî¸ìàõ, êîòîðûå 
ðàñïîëàãàëèñü íåäàëåêî äðóã îò äðóãà (öåïü ïî-
æàðíûõ âîäî¸ìîâ, îòäåë¸ííûõ äðóã îò äðóãà ðàñ-
ñòîÿíèåì â 300 ì). Â èñêóññòâåííûõ ïðóäàõ äàí-
íûé òèï ïîïóëÿöèîííûõ ñèñòåì âñòðå÷åí è íà òåð-
ðèòîðèè ïîñ. Êðàñíîîêòÿáðüñêèé (¹ 10). Â ïîñ. 
Îøëà-ìó÷àø (¹ 14), ðàñïîëîæåííîì ñðàâíèòåëü-

íî íåäàëåêî îò ïîñ. Êóãóâàí, ïîïóëÿöè-
îííàÿ ñèñòåìà LE-òèïà áûëà îáíàðóæå-
íà â èñêóññòâåííîì âîäîõðàíèëèùå, 
îáðàçîâàííîì íà áåçûìÿííîé ðå÷êå, âïà-
äàþùåé â Áîëüøóþ Îøëó.

Îñîáîãî ðàññìîòðåíèÿ çàñëóæè-
âàþò òðè ñìåøàííûå ïîïóëÿöèîííûå 
ñèñòåìû REL-òèïà. 

Îäíà èç íèõ áûëà âûÿâëåíà â çà-
ïîâåäíèêå «Áîëüøàÿ Êîêøàãà» â îêðåñò-
íîñòÿõ ïîñ. Øóøåð (ñì. òàáë. 1, ¹ 20). Ó 
åäèíñòâåííîãî ãèáðèäíîãî ñàìöà îòñþ-
äà, èçó÷åííîãî ñ ïîìîùüþ ïðîòî÷íîé 
ÄÍÊ-öèòîìåòðèè, ýëèìèíèðîâàëèñü ãà-
ìåòû ñ ãåíîìîì ridibundus (îò îç¸ðíîé 
ëÿãóøêè) è êëîíàëüíî ïåðåäàâàëñÿ 
ãåíîì ïðóäîâîé, ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ 
P. esculentus èç ïîïóëÿöèîííûõ ñèñòåì

RE-òèïà. Îäíàêî ýòîò ñàìåö èìåë ðåäóöèðîâàí-
íûé ñåìåííèê è ïðàêòè÷åñêè íå ïðîèçâîäèë çðå-
ëîé ñïåðìû (10% ãàïëîèäíûõ êëåòîê â ñóñïåíçèè, 
ïîëó÷åííîé èç ñåìåííèêà). Â äàííîì ïóíêòå îç¸ð-
íûå ëÿãóøêè çàñåëÿþò ðóñëî ð. Áîëüøàÿ Êîêøàãà, 
ïðóäîâûå – ïðóäû, ðàñïîëîæåííûå íà òåððèòîðèè 
ïîñåëêà, â òî âðåìÿ êàê ãèáðèäíûå ñúåäîáíûå ëÿ-
ãóøêè âñòðå÷àþòñÿ è â ïðóäàõ, è â ðóñëå ðåêè. Â 
ðåïðîäóêòèâíûé ïåðèîä âñå òðè âèäà îáðàçóþò 
îáùèå ãðóïïû ðàçìíîæåíèÿ è âñòðå÷àþòñÿ âî âñåõ 
óêàçàííûõ òèïàõ áèîòîïîâ. Îäíàêî â ïðóäàõ çà-
ìåòíî ïðåîáëàäàåò P. lessonae, à ïî áåðåãàì ðåêè – 
P. ridibundus è P. esculentus.

Â ïîñ. Öèáèêíóð è åãî îêðåñòíîñòÿõ (ñì. 
òàáë. 1, ¹ 7) òàêæå çàðåãèñòðèðîâàíî îáèòàíèå 
òðåõ âèäîâ çåë¸íûõ ëÿãóøåê. Îç¸ðíàÿ ëÿãóøêà 
ïðîíèêàåò â äàííûå áèîòîïû ïî ð. Áîëüøàÿ Îøëà

Òèï ÏÑ è òàêñîíû Íîìåðà ëîêàëèòåòîâ 
Êîëè÷åñòâî 
ëîêàëèòåòîâ 

(% îò 28) 
L 5, 6, 8, 9, 12, 18, 19, 22 8 (29%) 
R 1 – 4, 11, 16, 17, 23, 24, 26 – 28 12 (42%) 
LR 13 1 (4%) 
LE 10, 14, 15, 21 4 (14%) 
LER 7, 20, 25 3 (11%) 

Pelophylax ridibundus 
1 – 4, 7, 11, 13, 16, 17, 20, 

23 – 28 
16 (57%) 

Pelophylax lessonae 5 – 10, 12 – 15, 18 – 22, 25 16 (57%) 
Pelophylax esculentus 7, 10, 14, 15, 20, 21, 25 7 (25%) 
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(ниже по течению встречена чистая популяци-
онная система R-типа, № 11). Прудовая лягушка 
заходит из северных лесных территорий. Гибри-
ды встречаются как в русле реки, так и в прудах 
на территории поселка. Однако из-за сильной 
редукции гонад тип продуцируемых местными 
гибридами гамет нам определить не удалось.  

Еще одна популяционная система REL-
типа была отмечена на правобережной части 
Республики Марий Эл. Несмотря на то, что этот 
участок республики относится к полосе хвойно-
широколиственных лесов, в настоящее время 
значительная его часть вырублена и отведена 
под сельскохозяйственные угодья (Абрамов, 
2000). Зелёные лягушки встречены здесь в окре-
стностях д. Чермышево (см. табл. 1, № 25) в не-
большом водохранилище (длина около 1.5 км и 
ширина 0.4 км), образованном на р. Малая Юнга 
недалеко от ее истока (см. рис. 3, № 25).  

Как правило, в данной популяционной 
системе обитали самцы мероклональных гибри-
дов, не продуцировавшие зрелой спермы (54%) 
или дающие гаметы с геномом ridibundus (38%). 
Это говорит о том, что большинство гибридов в 
данной популяции было получено от возвратных 
скрещиваний P. esculentus с P. lessonae. Однако 
в этой же популяции нами был найден один гиб-
рид, продуцирующий гаметы с геномом lessonae, 
что характерно для популяций RE-типа. Таким 
образом, в данной системе REL-типа нами были 
обнаружены самцы P. esculentus, продуцировав-
шие два типа гамет, что ранее в Среднем По-
волжье не отмечалось.  

Еще одной необычной особенностью по-
пуляционной системы REL-типа в пос. Чермы-
шево оказалась гибридная самка, имевшая раз-
мер генома, промежуточный (15.61 пг, рис. 1) 
между таковым у съедобной (15.12±0.170 пг) и 
озёрной лягушками (16.26±0.155 пг) из этой же 
популяции. Предполагаем, что данная особь 
представляла собой результат редко встречаю-
щейся «неклональной гибридизации» между 
съедобной и озёрной лягушками, ранее отмечен-
ный на востоке Украины (Borkin et al., 2004, table 
2) и впервые зарегистрированный нами в Сред-
нем Поволжье.  

Следует заметить, что P. esculentus из 
Чермышевского водохранилища проявляют зна-
чительное сходство с P. ridibundus по внешним 
морфологическим признакам: две особи P. escu-
lentus были изначально идентифицированы как 
P. ridibundus, а одна особь P. ridibundus – как 
P. esculentus. 

Таким образом, полученные авторами ста-
тьи данные по Республике Марий Эл заполняют 
пробел в изучении гибридогенного комплекса 
Среднего Поволжья, существовавший ранее. 
Однако, несмотря на это, вопрос о распростра-
нении зелёных лягушек и образуемых ими попу-
ляционных систем на территории Республики 
Марий Эл, а также соседней Кировской области 
нуждается в дальнейших исследованиях. 
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Three species of green frogs were identified in Mari El Republic by means of the DNA flow cytometry 
analysis, namely: the marsh or lake frog, Pelophylax ridibundus (Pallas, 1771), the pool frog, P. lessonae 
(Camerano, 1882), and the edible frog, P. esculentus (Linnaeus, 1758). The last species (of hybrid origin) 
was reliably recorded in this territory for the first time. All specimens were diploid. Among 28 localities 
studied, the lake frog was found in 16 ones, the pond frog in 16 ones, and the edible frog in 7 localities 
(hybrid specimens in five localities were evidenced by DNA flow cytometry). The history of green frog 
studies in Mari El is briefly outlined. The distribution of each species is discussed. Five types of popula-
tion systems were revealed in the territory of the republic, namely: R, L, RL, LE, and REL. In a REL sys-
tem, some males of P. esculentus produced haploid gametes of ridibundus while others did lessonae. In 
the same REL population system, a hybrid female had a genome size which was intermediate between 
P. esculentus and P. ridibundus suggesting non-clonal hybridization.  
Key words: Amphibia, Anura, Pelophylax, DNA flow cytometry, genome size, distribution, population 
systems, Mari El. 
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Рассмотрены особенности полового диморфизма и морфологической изменчивости обыкновенного щито-
мордника (Gloydius halys) из изолированной популяции на северной периферии ареала (Новосибирская об-
ласть). Выявлен половой диморфизм по четырем показателям из 11 проанализированных. Самцы отличаются 
относительно более длинным хвостом, меньшим количеством брюшных щитков, большим количеством под-
хвостовых щитков и имеют меньший индекс отношения количества брюшных щитков к количеству подхво-
стовых. Показаны значимые различия, как у самцов, так и у самок, со щитомордниками из Западной Монго-
лии по количеству брюшных и подхвостовых щитков. 
Ключевые слова: Gloydius halys, Crotalinae, половой диморфизм, географическая изменчивость, Западная 
Сибирь. 

 
 

ВВЕДЕНИЕ 

Особый интерес для эволюционной биоло-
гии и популяционной экологии представляет ис-
следование периферических популяций видов, 
которые могут иметь эколого-морфологические 
особенности, отличные от таковых в популяциях 
из центральных частей ареала, что связано с су-
ществованием вида в неоптимальных абиотиче-
ских и биотических условиях и формированием 
в связи с этим небольших по размерам и числен-
ности локальных популяций. Что, в свою очередь, 
ведёт к характерному изменению внутри- и меж-
популяционной изменчивости (Ивантер, 2012). 

Обыкновенный, или Палласов, щитоморд-
ник (Gloydius halys (Pallas, 1776)) является наи-
более широко распространенным представите-
лем подсемейства Ямкоголовых змей (Crotalinae) 
на территории Палеарктики (Ананьева и др., 
2004; Кузьмин, Семенов, 2006). Как и многие 
широкоарельные виды, он является политипиче-
ским и имеет сложную внутривидовую система-
тику и не до конца ясные систематические от-
ношения с близкородственными видами. В связи 
с чем принято выделять комплекс Gloydius halys 
или комплекс Gloydius halys – intermedius (Orlov, 
Barabanov, 1999). Недавно было установлено 
существование двух филогенетически обособ-
ленных групп внутри номинативного подвида 
обыкновенного щитомордника G. h. halys sensu 
lato на юге Сибири и в Монголии (Melnikov et 

al., 2010; Simonov, Johnsen, 2012), не распозна-
ваемых ранее на основе морфологической из-
менчивости. Популяция обыкновенного щито-
мордника на юго-востоке Новосибирской облас-
ти относится к одной из этих групп и представ-
ляет собой изолят на северной границе ареала 
вида (Пестов, 2003; Симонов, 2007). Данное по-
селение представлено серией локальных попу-
ляций в долине р. Бердь на расстоянии 2 – 6 км 
друг от друга (Симонов, 2007).  Щитомордник 
населяет  здесь южные каменистые склоны с 
горно-степной растительностью и каменистые 
осыпи.  

Целью настоящей работы является анализ 
морфологической изменчивости и полового ди-
морфизма обыкновенного щитомордника из 
данной периферийной популяции в сравнении с 
литературными данными. Учитывая фрагмен-
тарный характер уже опубликованных данных о 
морфологической изменчивости внутри G. h. 
halys sensu lato (как по географическому охвату, 
так и по размеру выборок), данная работа долж-
на внести дополнительный вклад в представле-
ния о морфологической изменчивости вида. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Полевые исследования в 2007 – 2011 гг. 
осуществлялись на территории Маслянинского и 
Искитимского административных районов Но-
восибирской области, в долине среднего течения 
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р. Бердь. В данном районе р. Бердь пересекает 
северо-западные отроги Салаирского кряжа, ко-
торое представляет собой холмистое, увалистое 
низкогорье с высотами 400 – 450 м н.у.м. В мес-
тах выхода стойких к разрушению пород обра-
зуются останцы, уступы и скалы, что особенно 
характерно для данного участка реки. 

В качестве изучаемых признаков исполь-
зовались традиционные метрические и меристи-
ческие показатели (табл. 1), позволяющие сопос-
тавлять полученные результаты с данными дру-
гих авторов (Банников и др., 1977; Яковлев, 
1984; Ананьева и др., 1997). Всего 9 меристиче-
ских признаков, 3 метрических и 2 индекса. Би-
латеральные признаки (Lab., Sublab., PreOc., 
PostOc., Temp. 1, Temp. 2) учитывались с обеих 
сторон, так как они могут проявлять асиммет-
рию. Для удобства дальнейших расчётов для ка-
ждой особи рассчитывалось среднеарифметиче-
ское значение билатерального признака. Часть 
признаков измерялась непосредственно в поле-
вых условиях (L., L.cd., Sq.), остальные признаки 
описывались на основе цифровых фотографий 
отловленных щитомордников. С этой целью 
пойманные экземпляры фотографировались с 
верхней и нижней стороны тела, голова снима-
лась с четырёх сторон (сверху, снизу, слева и 
справа). Пол змей определялся при помощи зон-
дирования. После осуществления всех измере-
ний змеи выпускались в месте поимки. Всего 
было измерено 226 особей обыкновенного щи-
томордника.  

Статистическая обработка полученных 
данных включала в себя следующие процедуры. 
Проверка нормальности распределения пере-
менных осуществлялась при помощи теста Кол-
могорова – Смирнова, однородность дисперсий 
проверялась при помощи теста Левена. Откло-
нения от нормального распределения зафикси-
рованы для практически всех изучаемых призна-
ков, как у самцов, так и самок. Отклонений не 
было выявлено только для признаков L./L.cd., 
Ventr. и Ventr./Scd. (самки). Дисперсии значимо 
отличались у самцов и самок только по двум 
признакам – L./L.cd. (F (df) = 3.952 (200), p = 
= 0.048) и PostOc (F (df) = 20.162 (209), p < 0.001). 
В связи с этим при сравнении самцов и самок 
для большинства признаков был использован U-
критерий Манна – Уитни. Несмотря на отклоне-
ния от нормальности по признаку Ventr./Scd. у 
самцов, был использован T-критерий Стьюдента, 
так как у самок наблюдалось нормальное рас-
пределение, а дисперсии значимо не отличались. 
Кроме того, T-критерий Стьюдента достаточно 
устойчив к незначительным отклонениям от 
нормального распределения (Laara, 2009). С це-
лью выяснения значимости различий средних 
между нашими и литературными данными (ко-
гда для последних известно только среднее зна-
чение) применялась модификация t-критерия, 
допускающая неравенство дисперсий между вы-
борками. Для всех статистических тестов был 
установлен уровень значимости 0.05. Статисти-
ческие расчёты были выполнены с использова-

Таблица 1
Список метрических и меристических признаков и индексов, использованных 

при описании морфологии G. halys 

№ Условные  
сокращения Наименование Примечание 

1 L.t. Longitudo totalis Длина от кончика морды до кончика хвоста 
2 L. Longitudo corporis От кончика морды до клоакальной щели 
3 L.cd. Longitudo caudalis От клоакальной щели до кончика хвоста 

4 Sq. Squamae Количество спинных чешуй в одном поперечном ряду 
посередине длины туловища 

5 Lab. Labialia Количество верхнегубных щитков (лев./прав.) 
6 Sublab. Sublabialia Количество нижнегубных щитков (лев./прав.) 
7 Ventr. Ventralia Количество брюшных щитков 
8 Scd. Squamae caudalis Количество пар подхвостовых щитков 
9 PreOc. Praeocularia Количество предглазничных щитков (лев./прав.) 

10 PostOc. Postocularia Количество заглазничных щитков (лев./прав.) 
11 Temp. 1 Temporalia Количество височных щитков в первом ряду (лев./прав.)
12 Temp. 2 Temporalia Количество височных щитков во втором ряду (лев./прав.) 
13 L./L.cd. – Отношение длины тела к длине хвоста 

14 Ventr./Scd. – Отношение количества брюшных щитков к количеству 
пар подхвостовых 
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нием программ Excel 2003, Statistica for Windows 
6.0 и SciDAVis 0.2.4. 
 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Половой диморфизм. Результаты сравне-
ния самцов и самок обыкновенного щитоморд-
ника по исследованным признакам представле-
ны в табл. 2. В рассматриваемой популяции сам-
цы и самки значимо различаются по четырем 
показателям из 11 проанализированных. Самки 
обладают достоверно большим количеством 
брюшных щитков (Ventr.), меньшим количест-
вом подхвостовых щитков (Scd.) и, соответст-
венно, имеют более высокий индекс отношения 
количества брюшных щитков к количеству под-
хвостовых (Ventr./Scd) (см. табл. 2). Отношение 
длины туловища к длине хвоста (L./L.cd.) мень-
ше у самцов, т. е. они обладают относительно 
более длинным хвостом. Диаграмма рассеивания 
и полиномиальная регрессия указывают на на-
личие полового диморфизма по относительной 
длине хвоста и у неполовозрелых особей 
(рис. 1), хотя данных о морфологии особей дли-
ной менее 400 мм пока еще недостаточно. Это 
наблюдение подтверждается результатами ис-
следований на других видах змей (King et al., 
1999). Согласно литературным сведениям, поло-
вой диморфизм по количеству брюшных и под-
хвостовых щитков выявлен и в других популя-
циях G. halys. В частности, Н. Б. Ананьева с со-
авторами (1997) отмечают разницу в количестве 
подхвостовых и брюшных щитков у самцов и 
самок обыкновенного щитомордника из Монго-
лии. Самцы щитомордника с территории Алтай-
ского заповедника тоже имеют большее количе-
ство подхвостовых щитков (Яковлев, 1984). 

Ю. М. Коротков (1981) на основе большого ко-
личества музейных экземпляров установил сле-
дующие средние значения Ventr. и Scd. для сам-
цов и самок Палласова щитомордника, соответ-
ственно: 162.0±1.2 и 44.6±0.4 против 166.6±1.4 и 
41.1±0.7. Немаловажно отметить, что существу-
ет значительное перекрывание значений данных 
признаков и индексов для отдельно взятых осо-
бей того или иного пола (см. табл. 2, рис. 1), сле-
довательно, эти показатели нельзя использовать 
для надежной диагностики пола. 

Половой диморфизм у змей чаще всего 
проявляется в виде отличий в абсолютных и от-
носительных размерах хвоста, туловища, головы 
(Табачишин, Ждокова, 2002; Tomovic et al., 
2007); в количестве тех или иных чешуй и щит-
ков (Табачишина и др., 2002; Moravec, Böhme, 
2005); в окраске и рисунке у самцов и самок 
(Банников и др., 1977; Островских, 2006; Milto, 
Zinenko, 2005). Значительные отличия по ряду 
признаков у обыкновенного щитомордника впи-
сываются в общие закономерности проявления 
полового диморфизма у змей. В частности, более 
длинный хвост относительно длины туловища и, 
соответственно, большее количество подхвосто-
вых щитков характерно для самцов многих ви-
дов змей из разных семейств (Shine, 1978; Fitch, 
1981; King, 1989; King et al., 1999). Очевидно, 
что внутривидовые различия в количестве 
брюшных и подхвостовых щитков у самцов и 
самок связаны с различиями в относительной 
длине туловища и хвоста, т. е. являются вторич-
ными проявлениями полового диморфизма по 
индексу L./L.cd. Традиционно относительно бо-
лее длинные хвосты у самцов змей объясняются 
тремя гипотезами: (1)  морфологическое  ограни- 

Таблица 2
Половой диморфизм в популяции щитомордника обыкновенного на территории Новосибирской области 

Самцы Самки T-критерий Стьюдента Признак n M±SE Min-Max n M±SE Min-Max CI df t P 
Ventr. 76 162.3±0.40 155–171 115 167.3±0.33 160–177 3.9–6.0 189 9.549 <0.001 
Scd. 75 43.9±0.34 35–49 112 38.4±0.25 31–45 4.6–6.3 185 13.404 <0.001 
Ventr./Scd. 73 3.7±0.04 3.2–4.8 111 4.4±0.03 3.7–5.5 0.56–0.76 182 13.130 <0.001 

U-критерий Манна – Уитни  U Z P 
L./L.cd. 79 6.66±0.06 5.56–8.28 123 7.93±0.07 6.47–11.18 711.0 10.230 <0.001 
Lab. 81 7.09±0.04 6–8 127 7.10±0.04 6–9 5064.5 -0.187 0.852 
Sublab. 81 10.11±0.05 9–11 124 10.17±0.06 8–12 4888.0 0.323 0.747 
PreOc. 81 2.04±0.03 1–4 127 2.00±0.02 1–3 4967.5 -0.416 0.678 
PostOc. 81 2.00±0.00 2–2 127 1.96±0.02 1–3 4900.5 -0.574 0.566 
Temp.1 81 1.95±0.02 1–2 127 2.02±0.02 1–4 4757.0 0.913 0.361 
Temp.2 81 3.44±0.05 2–5 125 3.57±0.04 2–5 4344.0 1.719 0.086 
Sq. 83 22.19±0.11 19–23 127 22.34±0.08 19–23 4900.5 0.859 0.390 
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чение длины хвоста у самцов, обусловленное 
расположенными в его основании гемипенисом 
и  сократительными  мышцами;  (2)  уменьшение 

относительной длины хвоста у самок 
как результат отбора на увеличение 
длины туловища и повышения ре-
продуктивной способности и (3) уве-
личение относительной длины хво-
ста у самцов посредством полового 
отбора в результате конкуренции 
при спаривании (King, 1989). Так как 
данные гипотезы не являются взаи-
моисключающими, были получены 
эмпирические данные, поддержи-
вающие каждую из них (Shine, 1978; 
King, 1989; Shine et al., 1999). Тем не 
менее, последние исследования в 
этой области указывают ведущую 
роль действия полового отбора. В 
частности, было показано, что отно-
сительная длина хвоста определяет 
успех спаривания у подвязочных 
змей (Thamnophis sirtalis (Linnaeus, 
1766)) (Shine et al., 1999). При этом 
действие полового отбора должно 
быть особенно сильным для змей, 

образующих «брачные клубки», с непосредст-
венной конкуренцией «хвостов» за спаривание с 
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Рис. 1. Отношение длины хвоста (L.cd.) к длине туловища (L.) у сам-
цов и самок обыкновенного щитомордника в популяции  из  Новоси-

бирской области. Даны уравнения полиномиальной регрессии 

Таблица 3
Сравнение морфологических показателей G. halys из Новосибирской области 

с данными из других частей ареала 

Признак 

Новосибирская  
область 
min–max 
M±m (n) 

Алтайский ГПЗ 1 
min–max 

M (n) 

Западная Монголия 2 
min–max 
M±m (n) 
p* (df) 

Восточная Монголия 2
min–max 
M±m (n) 
p* (df) 

Sq. ♀+♂ 19–24 
22.29±0.06 (222) 

20–27 
23.1 (15) 

19–23 
21.3 (28) 

– 

21–23 
22.5 (29) 

– 
Ventr. ♂♂ 155–171  

162.3±0.40 (76) 
158–180 
169.4 (8) 

167–184 
176.1±1.5 (11) 
< 0.001 (11.5) 

152–169 
162.1±1.0 (18) 

0.854 (22.7) 
Ventr. ♀♀ 160–177  

167.3±0.33 (115) 
170–179 
174.4 (7) 

176–187 
182.3±0.9 (17) 
< 0.001 (20.5) 

155–168 
160.1±1.5 (11) 

0.001 (11) 
Scd. ♂♂ 35–49  

43.9±0.34 (75) 
45–56 

49.4 (8) 

45–52 
49.1±0.8 (11) 
< 0.001 (13.9) 

35–44 
40.2±0.7 (18) 
< 0.001 (15.2) 

Scd. ♀♀ 31–45 
38.4±0.25 (112) 

30–44 
36.3 (7) 

39–53 
43.3±0.8 (17) 
< 0.001 (19.2) 

35–42 
37.9±0.7 (11) 
0.514 (12.7) 

Lab. ♀+♂ 6–9 
7.09±0.02 (223) 

7–8 
7.5 (15) 

5–9 
7.0 (28) 

– 

6–9 
7.3 (29) 

– 
Sublab. ♀+♂ 8–12 

10.14±0.04 (220) 
9–11 

10.65 (15) 

6–12 
8.65 (28) 

– 

9–11 
10.25 (29) 

– 
Примечание. * – p-значение t-критерия для выборок с неравной дисперсией при сравнении с популяци-

ей из Новосибирской области; 1  Яковлев, 1984; 2  Ананьева и др., 1997.  
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самкой. К змеям с таким типом брачных агрега-
ций относится и обыкновенный щитомордник. 
Существование высокой конкуренции за спари-
вание подтверждает и зафиксированное в данной 
популяции явление множественного отцовства 
(Simonov, Wink, 2011). Таким образом, рассматри-
ваемая популяция может служить хорошим при-
мером для тестирования гипотезы о влиянии поло-
вого отбора на длину хвоста у гадюковых змей.  

Географическая изменчивость. Результаты 
сравнения морфологических особенностей Пал-
ласова щитомордника из Новосибирской облас-
ти с данными из других частей ареала G. h. halys 
sensu lato представлены в табл. 3. Признаки, для 
которых установлен половой диморфизм, анали-
зировались отдельно для самцов и самок. Стати-
стическая значимость различий оценивалась в 
том случае, если были известны стандартные 
ошибки средних. Необходимо учитывать, что 
сравнение с большинством литературных дан-
ных затруднено ввиду таксономических сложно-
стей и разного понимания границ вида и подви-
дов у разных авторов. 

Как самцы, так и самки щитомордников из 
Новосибирской области обладают достоверно 
меньшим количеством брюшных (Ventr.) и под-
хвостовых (Scd.) щитков по сравнению со змея-
ми из Западной Монголии и достоверно боль-
шим количеством брюшных щитков у самок и 
подхвостовых щитков у самцов при сравнении 
со змеями из Восточной Монголии (см. табл. 3). 

При этом степень отличий выше при сравнении 
со щитомордниками из Западной Монголии 
(рис. 2).  

Как было отмечено во введении, сущест-
вуют две филогенетически обособленные груп-
пы внутри номинативного подвида обыкновен-
ного щитомордника на юге Сибири и в Монго-
лии (Melnikov et al., 2010; Simonov, Johnsen, 
2012). При этом форма, населяющая Новосибир-
скую область, обитает также и в восточной Мон-
голии, а другая форма населяет Алтай, юг Тувы, 
западную и центральную Монголию. Таким об-
разом, морфологические данные согласуются с 
генетическими и подтверждают сходство Ново-
сибирской популяции с Восточно-Монголь-ской 
и их отличия от щитомордников из Западной 
Монголии, которые отличаются большим коли-
чеством брюшных и подхвостовых щитков. 
Дальнейшие исследования, объединяющие вы-
борки из разных регионов, позволят глубже про-
яснить вопрос о морфо-генетической дифферен-
циации вида на юге Сибири. 
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SEXUAL DIMORPHISM AND MORPHOLOGICAL VARIABILITY 
OF HALYS PIT VIPER (GLOYDIUS HALYS) 
AT ITS NORTHERN HABITAT BOUNDARY 

 
E. P. Simonov 

 
Institute of Systematics and Ecology of Animals,  
Siberian Branch of Russian Academy of Sciences 

11 Frunze Str., Novosibirsk 630091, Russia 
E-mail: ev.simonov@gmail.com 

 
The sexual dimorphism and morphological variability of Halys pit viper (Gloydius halys) in an isolated 
population at the northern habitat boundary (Novosibirsk Region, West Siberia, Russia) were examined. 
Sexual dimorphism by four morphological traits (of 11 analyzed in total) was revealed. Males have a rela-
tively longer tail, fewer ventral scales, more subcaudal scales, and a lower ratio of the ventral to subcau-
dal scales. Significant differences in the number of ventral and subcaudal scales were found between the 
studied population and the pit vipers from Western Mongolia. 
Key words: Gloydius halys, Crotalinae, sexual dimorphism, geographic variability, West Siberia. 
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Изучение питания чесночницы обыкновенной основано на анализе проб содержимого желудков, собранных в 
разных типах биотопов в Калужской области в сентябре 2007, 2010, 2011 гг. Выявлено, что в зависимости от 
биотопа состав пищи чесночницы меняется, но в целом в нем преобладают наземные жуки, муравьи и пауки. 
Наиболее часто чесночницы потребляли бегающих беспозвоночных наземного и подстилочного ярусов. 
Ключевые слова: Anura, Pelobates fuscus, питание, беспозвоночные животные, Калужская область. 

 
 
В Восточной Европе по генетическим дан-

ным распознаются две географические популя-
ции чесночницы обыкновенной. «Западная фор-
ма» имеет меньший размер генома, обнаружена 
в Ярославской, Московской и Тульской облас-
тях, ее ареал идет на запад в сторону Прибалти-
ки, Беларуси, Украины и Молдовы. «Восточная 
форма» имеет больший размер генома, занимает 
всю оставшуюся часть Волжского бассейна, ее 
ареал идет на восток от Нижегородской, Рязан-
ской и Тамбовской областей (Боркин и др., 2003; 
Borkin et al., 2003). На основании современных 
данных чесночница обыкновенная на террито-
рии России представлена двумя видами: Pelo-
bates fuscus и Pelobates vespertinus (Litvinchuk et 
al., 2013). На территории Калужской области 
обитает «западная» Pelobates fuscus. В Калуж-
ской области чесночница обыкновенная распро-
странена значительно реже других видов земно-
водных (Кунаков, 1979; Завгородний, 2001; Зав-
городний и др., 2001; Алексеев и др., 2011). 
Здесь она приурочена к агроценозам, поймен-
ным и материковым лугам, обычно избегая лес-
ных массивов. Предпочитает легкие песчаные и 
супесчаные почвы, а также пахотные земли (Зав-
городний, 1996; Алексеев и др., 2011). Питание 
чесночницы на территории Калужской области 
изучалось в июне 1982 г., в течение 19 дней бы-
ло изучено содержимое желудков 60 особей, 

обитавших на песчаной пустоши распаханного 
пойменного луга и в мохово-лишайниковом со-
сняке в низовьях р. Угра (Горбунов, 1989). 

Для анализа спектра питания чесночницы 
в осенний период нами были использованы ма-
териалы, собранные осенью (сентябрь) в 2007, 
2010 – 2011 гг. в пяти биотопах: три ксерофит-
ных луга на легких почвах, гигрофитный пой-
менный луг и пойменный ленточный ивовый 
лес. Учёты земноводных проводилось при по-
мощи 50-метровых ловчих канавок с цилиндра-
ми (Новиков, 1949). В качестве цилиндров ис-
пользовались пластиковые ведра объёмом 10 
литров. В 2007 г. учёты проводились на терри-
тории Юхновского района, близ д. Суковка 
(N 54°44'55,51'' / E 35°08'0,15''; материковый су-
ходольный полынно-злаковый луг: Solidago vir-
gaurea L., Hieracium sp., Pimpinella saxifraga L., 
Festuca ovina L.,  Erigeron annuus (L.)).  В 2010 – 
2011 гг.  на территории Перемышльского рай-
она: д. Андреевское, левый берег р. Ока 
(N 54°22'06.6'' / E 36°11'05.2''; ленточный пой-
менный ивово-крапивный лес: древесно-кустар-
никовый ярус – Salix cinerea L., Salix triandra L.; 
лианы – Echinocýstis lobáta (Michx.) Torr. et 
A. Gray, Húmulus lúpulus L.; травянистый ярус – 
Urtica dioica L., Filipendula ulmaria (L.) и др.), 
южнее с. Корекозево  (N 54°18'21/4'' / E 36°10'57/1'', 
материковый   суходольный   злаково-полынный 
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луг: Artemisia absinthium L., Astemisia campestris 
(L.), Agrostis stolonifera, Verbascum nigrum L., 
Alopecurus aequalis Sobol., Deschampsia caespito-
sa (L.)). Близ д. Желохово: берег оз. Тишь 
(N 54°22'04'' / E 36°09'44.4'', пойменный гигро-
фитный злаково-осоко-таволговый луг: Phalaroi-
des arundinacea (L.), Carex acuta L., Filipendula 
ulmaria (L.), Bromopsis inermis, Ranunculus repens 
L. и др.) и подножье склона коренного левого 
берега р. Ока (ксерофитный злаковый луг на су-
песях: N 54°21'46'' / E 36°08'24.3'', травянистый 
ярус: Solidago virgaurea L., Hieracium sp., 
Pimpinella saxifraga L., Festuca ovina L., Erigeron 
annuus (L.), Artemisia vulgaris L.). 

Всего было проанализировано содержимое 
около 68 желудков чесночницы обыкновенной. 
Во всех случаях, по возможности, пищевые объ-
екты определялись до вида, а в дальнейшем все 
объекты объединялись в соответствующие так-
соны высшего ранга (таблица). Использовались 
наиболее популярные определители по беспо-
звоночным (Определитель насекомых..., 1965; 
Мамаев и др., 1976; Негробов, Черненко, 1989; 
Горностаев, 1998). Кроме того, был проведен 
анализ видов по степени подвижности и про-
странственной группировке (Ручин и др., 2007). 
За основу подобного разделения взяли сведения 
из монографии по трофологии С. Л. Кузьмина 
(1992). 

Осенний спектр питания чесночниц в каж-
дом из указанных выше биотопов имел свою 
специфику (см. таблицу). Питание чесночницы с 
ксерофитного луга близ д. Суковка представлено 
тремя основными группами беспозвоночных. 
Доминирующее место в питании занимали жуки 
(46.8%) из 8 семейств, среди которых лидирова-
ли долгоносики (24.65%). Важными для питания 
были клопы и бабочки, которых в других выбор-
ках было значительно меньше. 

У чесночниц, пойманных на гигрофитном 
лугу оз. Тишь, число основных групп беспозво-
ночных составили только две. Доминирующей 
группой здесь были жуки (72.22%), большая 
часть которых представлена жужелицами 
(25.93%). Здесь также присутствовали водолюбы 
(11.11%), которые не характерны для пищевого 
комка чесночницы. Наличие водолюбов в этом 
биотопе, видимо, обусловлено непосредственной 
близостью к оз. Тишь. 

В местообитании «ксерофитный луг» на 
супесях оз. Тишь близ д. Желохово число основ-
ных групп беспозвоночных было больше (пять). 
Наблюдалось преобладание муравьев (34.58%). 

Чесночницы обыкновенные пойменного 
ивового леса левого берега р. Ока потребляли 
наибольшее число основных групп беспозвоноч-
ных (шесть). Наиболее важными в питании здесь 
были жуки, перепончатокрылые, паукообразные. 
Из других групп следует отметить многоножек, 
встречающихся здесь чаще, чем в других биото-
пах (9.14%). 

В биотопе «ксерофитный луг» возле д. Ко-
рекозево питание чесночниц представлено тремя 
основными группами беспозвоночных. В пита-
нии чесночниц преобладали жуки (51.26%) и 
муравьи (28.57%). Паукообразные в питании 
встречались реже, чем в других местообитаниях 
(7.56%), а прямокрылые, наоборот, здесь встре-
чались чаще (5.04%). 

Обобщая данные выборок, можно заклю-
чить, что в исследованных биотопах основными 
компонентами питания были жуки, муравьи, 
паукообразные. Позвоночных животных в пище-
вом комке обнаружено не было. Если учитывать 
осеннюю специфику погодных условий сентября 
района исследований, а именно низкие вечерние 
и в начале ночи температуры (когда чесночницы 
обычно охотятся), то понятно высокое видовое и 
численное обилие перечисленных выше групп, 
которые сохраняют высокую активность в это 
время суток и являются обычными видами дан-
ного сезона года. Анализ фауны беспозвоноч-
ных, собранных в цилиндры вместе с чесночни-
цами, показал, что в целом в пищевых комках 
присутствовали самые обычные и доминантные 
виды этого сезона. Следует отметить, что при 
высокой численности кивсяков – Julida (Myria-
poda: Diplopoda), в мезофауне данных биотопов, 
ни одного экземпляра в пищевых комках чес-
ночницы не обнаружено, хотя там же они отме-
чены в желудках серой жабы (Bufo bufo) и тра-
вяной лягушки (Rana temporaria). Нет указаний 
о питании чесночницы кивсяками и в работе 
А. Б. Ручина с соавторами (2007). Вероятно, в 
данных  условиях  чесночница  обыкновенная 
избегает употреблять в пищу эту группу много-
ножек. 

Сравнивая наши результаты с данными 
Е. П. Горбунова (1989) по питанию чесночницы 
обыкновенной в Калужской области в сходных 
биотопах, следует отметить близкие значения по 
количеству жуков. Двукрылые отмечались почти 
в 10 раз больше, чем в наших исследованиях. 
Вероятно, это связано с сезонной активностью 
данной группы, если учитывать время исследо-
ваний Е. П. Горбунова (июнь).  
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Спектры питания чесночницы обыкновенной (% от общего числа объектов питания) 

Территории и биотопы Таксон добычи 
д. Суковка, 
ксерофитный 

луг 

оз. Тишь,  
гигрофитный 

луг 

оз. Тишь,  
ксерофитный 

луг 

р. Ока,  
пойменный 

лес 

с. Корекозево, 
ксерофитный 

луг 

Среднее  
по Калужской 

области 

ANNELIDA 4.9 0.0 1.9 1.1 0.0 1.8 
Oligochaeta  4.9 0.0 1.9 1.1 0.0 1.8 

MOLLUSCA 0.0 0.0 1.9 1.7 0.0 0.8 
Gastropoda  0.0 0.0 1.9 1.7 0.0 0.8 

ARTHROPODA 95.1 100.0 96.3 97.1 100.0 97.3 
Crustacea  0.0 0.0 0.0 2.9 0.0 0.8 

Isopoda  0.0 0.0 0.0 2.9 0.0 0.8 
Arachnida: 11.3 20.4 21.5 25.1 7.6 17.3 

Opiliones 1.4 5.6 13.1 20.0 5.0 10.1 
Aranei 9.9 14.8 8.4 5.1 2.5 7.2 

Myriapoda:  0.0 0.0 4.7 9.1 0.8 3.7 
Chilopoda:  0.0 0.0 4.7 9.1 0.8 3.7 
  Geophilomorpha  0.0 0.0 0.9 0.0 0.0 0.2 
  Lithobiomorpha  0.0 0.0 3.7 9.1 0.8 3.5 

Insecta 83.8 79.6 70.1 60.0 91.6 75.5 
Dermaptera  2.8 0.0 0.0 0.0 0.8 0.8 
Orthoptera  4.9 0.0 0.0 0.0 5.0 2.2 

Ensifera  2.8 0.0 0.0 0.0 1.7 1.0 
Caelifera  2.1 0.0 0.0 0.0 3.4 1.2 

Homoptera  0.0 0.0 2.8 2.9 1.7 1.7 
Auchenorrhyncha  0.0 0.0 2.8 2.3 1.7 1.5 
Aphidodea  0.0 0.0 0.0 0.6 0.0 0.2 
Heteroptera  10.6 0.0 1.9 1.1 3.4 3.9 
Coleoptera  46.5 72.2 27.1 28.6 51.3 41.0 

Coleoptera, l. (неопр.) 0.7 1.9 0.9 1.1 0.8 1.0 
Coleoptera, im.(неопр.) 2.8 11.1 4.7 4.6 5.0 4.9 

Carabidae, l. 0.0 0.0 0.9 0.0 0.8 0.3 
Carabidae, im. 12.0 25.9 4,7 17.1 19.3 14.9 
Hydrophilidae, l. 0.0 11.1 0.0 0.0 0.0 1.0 
Catopidae, im. 0.0 0.0 0.0 0.6 0.0 0.2 
Leiodidae, im. 0.0 0.0 1.9 0.0 0.0 0.3 
Silphidae, l. 0.0 0.0 0.0 0.0 0.8 0.2 
Silphidae, im. 0.0 9.3 0.0 2.3 0.0 1.5 
Staphylinidae, l. 0.7 1.9 0.0 0.6 0.0 0.5 
Staphylinidae, im. 0.7 5.6 1.9 1.7 3.4 2.2 
Scarabaeidae, im. 0.0 0.0 0.0 0.0 1.7 0.3 
Byrrhidae, im. 0.0 1.9 0.0 0.0 0.8 0.3 
Elateridae, im. 0.0 0.0 1.9 0.0 1.7 0.7 
Cryptophagidae, im. 0.0 0.0 0.9 0.0 3.4 0.8 
Coccinellidae, l. 0.7 0.0 0.0 0.0 0.0 0.2 
Tenebrionidae, im. 0.7 0.0 0.9 0.0 0.0 0.3 
Chrysomelidae, im. 3.5 3.7 0.9 0.6 2.5 2.0 
Curculionidae, im. 24.6 0.0 7.5 0.0 10.9 9.4 
Hymenoptera  4.2 0.0 35.5 21.7 28.6 19.4 
Tenthredinoidea, l.   0.7 0.0 0.0 1.7 0.0 0.7 
Ichneumonidae, im. 0.0 0.0 0.9 1.1 0.0 0.5 
Formicidae  3.5 0.0 34.6 18.9 28.6 18.3 
Lepidoptera 14.1 7.4 2.8 5.1 0.8 6.2 
Lepidoptera, l. 14.1 7.4 2.8 4.6 0.8 6.0 
Lepidoptera, im. 0.0 0.0 0.0 0.6 0.0 0.2 
Diptera 0.7 0.0 0.0 0.6 0.0 0.3 
Diptera, l. 0.0 0.0 0.0 0.6 0.0 0.2 
Tipulidae, im. 0.7 0.0 0.0 0.0 0.0 0.2 

Обработано особей 12 10 11 17 18 68 
Количество объектов 142 54 107 175 119 597 
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По степени подвижности в осенний пери-
од основную массу объектов питания составляли 
бегающие виды – около 85%, а летающие соста-
вили всего 1%. Относительно высокий процент в 
питании составили ползающие объекты – 9% 
(рис. 1). Водные объекты были отмечены только 
у чесночниц, отловленных на прибрежном гиг-
рофитном лугу, где составили 11%.  
 

 
В результате мы видим, что принципиаль-

ных различий в осеннем питании чесночниц в 
сравнении с летним периодом нет. Как в работе 
А. Б. Ручина с соавторами (2007), так и в иссле-
дованиях А. П. Горбунова (1989) отмечено, что в 
питании преобладают жуки и муравьи, осталь-
ные объекты встречаются реже. Специфика в 
питании по отдельным биотопам связана с до-
минированием тех или иных групп и сезоном 
проявления их активности на поверхности почвы 
в вечернее и ночное время. Вероятно, это явля-
ется причиной значительного доминирования в 
пище бегающих видов. 
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Рис. 1.  Соотношение  групп  организмов  в пище чес-
ночницы обыкновенной по степени подвижности 

 
По ярусу обитания пищевых объектов

преобладали виды, связанные в поверхностью
земли (77%) и подстилкой (7%), а также с ниж-
ними ярусами травостоя – 13% (рис. 2). 
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Рис. 2.  Соотношение  групп  организмов  в  пище 
чесночницы  обыкновенной  в  зависимости  от  яруса

обитания 
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PELOBATES FUSCUS (LINNAEUS, 1768) AUTUMN FOOD RATION 
IN KALUGA REGION, RUSSIA 
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Analysis of the Pelobates fuscus nutrition is presented. Our study was based on a collection of stomach 
content samples obtained in different types of the Kaluga region biotopes in 2007, 2010, and 2011. A bio-
topical dependence of the P. fuscus food composition was found. But, in general, their nutrition consists 
of epigeious beetles, ants, and spiders. Cursorial invertebrates of herpetobium and stratobium was the 
most frequent food of the common spadefoot toad.  
Key words: Anura, Pelobates fuscus, nutrition, invertebrates, Kaluga region. 
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Описана методика инкубации яиц рептилий с использованием чашек Петри и аналогичных ёмкостей больше-
го объема. При таком способе инкубации яйца получают воду из воздуха повышенной влажности, а не из 
влажного субстрата. Методика успешно применена при содержании настоящих ящериц и узорчатого полоза 
(Elaphe dione (Pallas, 1773)). 
Ключевые слова: рептилии, разведение, инкубация яиц, чашка Петри. 

 
 
Содержание и разведение ящериц и змей в 

неволе связано с необходимостью инкубации 
яиц яйцекладущих видов. Методика этого про-
цесса освещена в литературе по содержанию 
рептилий в искусственных условиях (Кудрявцев 
и др., 1991, 1995). Искусственная инкубация яиц 
предполагает проведение процесса в специаль-
ных устройствах – инкубаторах. Инкубатор 
представляет собой конструкцию из нескольких 
контейнеров с системами поддержания темпера-
туры и влажности и приборов, контролирующих 
эти параметры. Инкубируемые яйца помещаются 
во влажный субстрат, который используется в 
качестве источника влаги. 

С 2002 г. в лабораторных условиях нами 
проводилось изучение биологии размножения 
настоящих ящериц трех видов: Eremias arguta 
(Pallas, 1773), Lacerta agilis Linnaeus, 1758 и 
L. strigata Eichwald, 1831. Яйца этих ящериц 
имеют пергаментную оболочку, и для их инку-
бации необходимо поддержание постоянной 
влажности. Но, как показывают наблюдения, 
контакт с влажным субстратом, используемым 
для этой цели, может способствовать развитию 
патогенных микроорганизмов на оболочках и 
внутри яиц, что приводит к гибели эмбрионов. 
Кроме того, инкубация с использованием суб-
страта – мха или песка, затрудняет проведение 
таких манипуляций, как измерение и взвешива-
ние, из-за налипших частиц субстрата на мягкие 
оболочки яиц. 

Некоторые изменения методики инкуба-
ции с применением микробиологических чашек 
Петри позволили устранить вышеуказанные не-

удобства (Епланова, 2008). Конструктивно это 
выглядело следующим образом (рис. 1). 

 

 
 

Рис. 1. Конструкция из чашек Петри разного диаметра  
для инкубации яиц ящериц 

 
Брали пластиковые одноразовые чашки 

Петри диаметром 10 см. Бумажные фильтры, 4-5 
штук, используемые в качестве субстрата, укла-
дывали на дно чашки Петри. Выбор фильтро-
вальной бумаги обусловлен тем, что ее влагоем-
кость, по нашим расчетам, значительно больше 
(220%), чем, например, у песка (20%). Для 
уменьшения возможности микробного загрязне-
ния использовали стерильные фильтры и дис-
тиллированную или кипяченую воду. В боль-
шую чашку Петри ставили несколько чашек 
Петри меньшего диаметра (4 см) без крышек. В 
каждую чашку диаметром 4 см помещали 2–3 
яйца и кусочки сухой фильтровальной бумаги 
для их фиксации. Маленькие чашки  использова- 
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лись в качестве подложки, изолирующей яйца от 
влажного субстрата. 

Чашку Петри с инкубируемыми яйцами 
устанавливали в термостат с заданной 
температурой. Благодаря неплотно прилегающей 
крышке, в закрытой чашке Петри одновременно 
осуществляется воздухообмен и сохраняется 
высокий уровень влажности (около 100%), для 
поддержания которого достаточно наливать 
несколько капель воды по мере испарения на 
фильтровальную бумагу. Как показала практика, 
добавление воды требуется один раз в пять дней 
и реже. 

Данная методика отличается от опублико-
ванных (Либерман, Покровская, 1943; Захаров и 
др., 1982, Кудрявцев и др., 1991, 1995) тем, что в 
ходе инкубации яйца получают воду из воздуха 
повышенной влажности, а не из влажного суб-
страта. 

Следует отметить, что при таком способе 
инкубации отсутствовали случаи, когда яйца с 
эмбрионами поражались микроорганизмами. 
При помещении в чашку Петри восстанавливал-
ся тургор яиц, деформированных вследствие вы-
сыхания после проведения измерений или 
транспортировки кладок, добытых в природе, и в 
них благополучно развивались эмбрионы. 

В целом применение данной методики по-
зволило: во-первых, поддерживать постоянный 
уровень влажности при отсутствии приборного 
контроля; во-вторых, снизить риск инфицирова-
ния патогенной микрофлорой; в-третьих, облег-
чить визуальный контроль состояния кладки в 
ходе инкубации и проведение измерений и 
взвешивания яиц. Недостатком использования 
чашки Петри является то, что ее небольшой объ-
ем (около 130 см3) и высота (17 мм) лимитируют 
количество и размеры инкубируемых яиц. 

В 2011 – 2012 гг. инкубация яиц прыткой 
ящерицы проводилась нами по такому же прин-
ципу, но в конструкции большего размера. Для 
этого использовали стеклянные банки объемом 
250 мл, закрытые половинками чашек Петри, а в 
качестве субстрата – вермикулит. Влагоёмкость 
вермикулита (290%) значительно выше, чем у 
других материалов, применяемых для этих це-
лей. Банки с инкубируемыми кладками разме-
щали на полках лабораторного стола в комнате c 
кондиционером. Инкубацию проводили при 
температуре 25ºC, соответствующей оптималь-
ному температурному режиму, эксперименталь-

но выявленному для этого вида (Захаров и др., 
1982; Жданова, 2003). 

Результаты инкубации яиц из 80 кладок 
прыткой ящерицы отражены в таблице. Из 496 
яиц, помещенных на инкубацию, вышло 289 де-
тенышей, что составило 58.3%. В 5 яйцах (1.0%) 
эмбрионы сформировались, но погибли на позд-
них стадиях развития. Жировыми оказались 202 
яйца (40.7%). На момент откладки такие яйца 
внешне не отличались от других, в которых впо-
следствии развились эмбрионы. В ходе инкуба-
ции жировые яйца не увеличивались в размерах, 
и со временем их оболочки деформировались. 
Небольшая часть таких яиц, без особых внешних 
изменений, лежала до окончания сроков инкуба-
ции (около 45 дней). При вскрытии жировых яиц 
было обнаружено только желточное содержимое. 

По нашим данным, количество вылупив-
шихся детенышей в выборках прыткой ящерицы 
варьирует в разные годы. В 2011 и 2012 гг. доля 
новорожденных от количества инкубируемых 
яиц составила 57.2% (n = 185) и 60.0% (n = 311) 
соответственно. Эти значения достоверно не 
различаются с показателем, полученным при ин-
кубации яиц L. agilis – 66.7% (n = 63) В. М. Заха-
ровым с соавторами (1982).  

В 2012 г. данную методику применили для 
инкубации яиц узорчатого полоза. С учетом зна-
чительных размеров кладки этой змеи использо-
вали одноразовые пищевые пластиковые кон-
тейнеры с крышками объемом 2 литра (рис. 2). 
1/3 объема контейнера заполняли вермикулитом 
и на него помещали кладку на изолирующей пе-
нопластовой кювете-подложке. Всего проинку-
бировано 12 кладок узорчатого полоза общей 

 
Рис. 2. Контейнер с кладкой узорчатого полоза 
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численностью 125 яиц (см. таблицу). Из них вы-
велось 118 детенышей, что составило 94.4%. В 4 
яйцах (3.2%) эмбрионы, полностью сформиро-
ванные, погибли, 2 из них были с врожденными 
уродствами. Из всех кладок 3 яйца (2.4%) оказа-
лись жировыми. 

Характерной особенностью кладок узорча-
того полоза является то, что яйца в них склеены. 
Это является защитным приспособлением от из-
лишних влагопотерь. Возникновение микробно-
го заражения при инкубации в этом случае явля-
ется угрожающим фактором для всей кладки. В 
ходе проведенной инкубации яиц полоза узорча-
того нами не отмечено каких-либо инфекцион-
ных процессов. Кроме того, эмбрионы развились 
из двух яиц, случайно поврежденных при изме-
рении штангенциркулем. Оболочки в местах по-
вреждения были обработаны медицинским кле-
ем БФ-6. Впоследствии из этих яиц вышли жиз-
неспособные детеныши, не отличающиеся по 
внешним признакам, размерам и массе от ос-
тальных. 

В литературе (Кудрявцев и др., 1991) име-
ются сведения, что инкубация яиц некоторых 
змей требует сохранения первичной пространст-
венной ориентации кладки. Нами это условие не 
соблюдалось, но высокий процент вышедших 
новорожденных узорчатого полоза (94.4%), воз-
можно, говорит в пользу его необязательного 
выполнения применительно к данному виду.  

Полагаем, что предложенная нами мето-
дика может найти применение и для инкубации 
яиц других видов рептилий. Она может быть ис-
пользована даже в полевых условиях при нали-
чии места с температурой, необходимой для ин-
кубации. 
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Результаты инкубации яиц прыткой ящерицы и узорчатого полоза 

Количество 
инкубируемых яиц новорожденных мертвых детенышей жировых яиц Вид рептилий 

экз. экз. % экз. % экз. % 
Lacerta agilis 496 289 58.3 5 1.0 202 40.7 
Elaphe dione 125 118 94.4 4 3.2 3 2.4 
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TO THE METHOD OF REPTILE EGG INCUBATION 
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A procedure of reptile egg incubation with the application of Petri dishes and analogous containers of lar-
ger sizes is described. During this method of incubation, the eggs get water from the humid air rather than 
from the wet substrate. This method has been successfully used for terrarium keeping of lacertid lizards 
and Pallas′s coluber. 
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Описан случай обнаружения водяного ужа в желудке обыкновенной медянки. 
Ключевые слова: Coronella austriaca, Natrix tessellata, пищевые связи. 

 
 
Информацию о водяном уже (Natrix tessel-

lata (Laurenti, 1768)) как объекте питания обык-
новенной медянки (Coronella austriaca Laurenti, 
1768) в доступных источниках найти не удалось. 
По имеющимся сведениям (Бакиев, 2007; Дуна-
ев, Орлова, 2012), к потребителям водяного ужа 
относятся некоторые змеи: обыкновенная гадю-
ка (Vipera berus (Linnaeus, 1758)), каспийский 
полоз (Hierophis caspius (Gmelin, 1779)) и боль-
шеглазый полоз (Ptyas mucosus (Linnaeus, 1758)). 
Известно (Сорокин, 1959; Киреев, 1983; Бакиев, 
2007; Vlašín, 2001 и др.), что обыкновенная ме-
дянка в природе поедает змей четырех видов: 
обыкновенного ужа (N. natrix (Linnaeus, 1758)), 
обыкновенную медянку, обыкновенную гадюку 
(V. berus), гадюку Ренара (V. renardi (Christoph, 
1861)). 

Цель настоящего сообщения – описание 
случая поедания водяного ужа обыкновенной 
медянкой. 

23 мая 2011 г. на Самарской Луке, в окре-
стностях с. Переволоки (Сызранский район Са-
марской области), автором статьи была поймана 
самка обыкновенной медянки с наполненным 
желудком. Длина ее туловища с голо-
вой L. corp. 510 мм, длина хвоста L.cd. 
95 мм, масса 80.7 г. Методом провоци-
рованного отрыгивания из желудка 
этой змеи была извлечена другая змея с 
уже переваренными головой и перед-
ней частью туловища. По особенностям 
фолидоза и характерной окраске брюха 
удалось установить, что это – водяной 
уж (Natrix tessellata) (рисунок). Длина 
сохранившейся части туловища водя-
ного ужа 310 мм, длина хвоста L.cd. 85 
мм, число оставшихся брюшных щит-

ков 141, число подхвостовых щитков Scd. 58, 
масса полупереваренного тела 19.3 г. Данный 
экземпляр хранится в коллекции пресмыкаю-
щихся Института экологии Волжского бассейна 
РАН (RO 291/874). 

По числу подхвостовых щитков установ-
лена половая принадлежность полупереваренной 
змеи – самка. Согласно опубликованным дан-
ным (Бакиев и др., 2009), лимиты Scd. у водяных 
ужей на Самарской Луке составляют 50 – 70 для 
самок и 59 – 73 для самцов. У полупереваренно-
го ужа Scd.= 58, что вписывается только в пре-
делы, указанные для самок. Известные из того 
же источника лимиты количества брюшных 
щитков для самок составляют 160 – 194, а у по-
лупереваренного ужа сохранился только 141 щи-
ток; можем предположить, что отсутствующая 
часть включала в себя от 19 до 53 щитков. Сле-
довательно, переваренной оказалась значитель-
ная часть туловища. Рассчитаем длину туловища 
с головой (L. corp.) этой самки, используя из-
вестные для Самарской Луки лимиты изменчи-
вости индекса L. corp./L.cd. самок водяного 
ужа – от 3.89  до  5.65  (Бакиев и др., 2009).  Зная 

 
Обыкновенная медянка (Coronella austriaca) и водяной уж (Natrix

tessellata), извлеченный из ее желудка 
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длину хвоста (L.cd. = 85 мм), получаем длину 
туловища с головой 331 – 480 мм.  

Добавим, что данная медянка оказалась 
беременной и родила 28 августа 8 здоровых де-
тенышей. Все змеи были возвращены в природу, 
в место отлова беременной самки. 

Место, где добыта медянка обыкновенная 
с водяным ужом в желудке, расположено при-
мерно в 10 м от уреза воды и представляет собой 
каменистый берег р. Волга с примыкающим к 
нему крутым склоном южной экспозиции, по-
росшим кустарником. На этом склоне попадают-
ся не только змеи  двух  названных  видов, но  и  
обыкновенный уж, узорчатый полоз (Elaphe 
dione (Pallas, 1773)).  

Синтопическое обитание водяного ужа и 
обыкновенной медянки – явление нетипичное. 
На Самарской Луке эти виды предпочитают раз-
ные биотопы. Первый вид встречается вдоль 
скалистых берегов рек и пойменных озёр. Вто-
рой – придерживается лесных полян, вырубок и 
опушек. 

Таким образом, описанный случай расширяет 
известный ранее спектр пищевых объектов обык-
новенной медянки и потребителей водяного ужа. 
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Приводятся результаты изучения питания зелёной жабы в заповеднике «Галичья гора» путём анализа содер-
жимого её экскрементов. Выявлено, что в питании преобладают насекомые, преимущественно жесткокры-
лые, им количественно уступают перепончатокрылые и полужесткокрылые. Также в питании небольшой, но 
регулярный вклад вносят пауки. Отмечено, что кормовое разнообразие к концу лета падает, и пищевой раци-
он главным образом формируют жесткокрылые и перепончатокрылые. 
Ключевые слова: земноводные, зелёная жаба, питание, экология, заповедник, Липецкая область, Россия. 

 
 
Зелёная жаба, Pseudepidalea viridis 

(Laurenti, 1768), остаётся обычным видом, 
встречающимся на территории заповедника «Га-
личья гора» (Ушаков, 2005 б). Сам заповедник 
находится в западной части Липецкой области 
(Россия) и имеет кластерную структуру из 6 уча-
стков общей площадью в 231 га. Территория 
имеет невысокую облесённость с преобладаю-
щими ксеро- и мезофитными условиями. Герпе-
тофауна заповедника большей частью формиру-
ется за счёт миграций подавляющего числа зем-
новодных и немногих резидентных видов пре-
смыкающихся (Ушаков, 2005 а, 2007). 

Ещё два десятилетия назад зелёная жаба 
была многочисленным видом. Однако к концу 
девяностых годов прошлого столетия её числен-
ность резко сократилась и в настоящее время она 
представлена немногими особями (Ушаков, 
2007, 2011). Территория заповедника жабой ис-
пользуется в качестве летней стации, здесь же 
она и зимует. Однако размножается за его пре-
делами. 

Во время своих перемещений P. viridis час-
то выбирает дороги и тропы, на которых оставля-
ет испражнения из непереваренных остатков пи-
щи в виде продолговатых экскрементов 10 – 
30 мм длиной. Они представляют собой плотно 
упакованные хитиновые покровы беспозвоноч-
ных. Это позволяет по содержимому экскремен-
тов дистанционно исследовать питание земно-
водного, не нанося вреда самому животному. 

Задачей нашей работы стояло изучение 
питания зелёной жабы в заповеднике «Галичья 
гора» по содержимому её экскрементов. 

Материал собирался на территории запо-
ведника во время маршрутных экскурсий вдоль 
дорог и троп в период с 2007 по 2012 гг. Всего 
собрано 25 экскрементов: 2 с урочища Плющань 
и 23 с урочища Морозова гора. Восемь экскре-
ментов собрано 17 апреля, три – 9 мая, два – 16 
мая, пять – 20 мая и один – 27 мая 2007 года, ос-
тальные собраны в 2012 г.: четыре – 11 августа и 
два – 20 августа. 

Определение остатков беспозвоночных 
производил сотрудник заповедника «Галичья 
гора» М. Н. Цуриков. 

Все данные для обнаружения сезонных 
изменений в питании сгруппированы по трём 
месяцам: апрелю, маю и августу. При этом рас-
считывались среднее количество особей в остат-
ках таксона (RT) и его встречаемость в экскре-
ментах в долях от общего числа экскрементов 
(CT). 

Разнообразие питания жабы оценивалась с 
использованием индексов доминирования Симп-
сона (D и 1/D) и Бергера-Паркера (d и 1/d), а 
также информационного индекса Шеннона (H´ и 
E) (Мэгарран, 1992). Для этого в расчётах ис-
пользовалось среднее количество особей в ос-
татках таксона (RT). Вычисления осуществля-
лись в MS Office Excel 2003 и MathCAD 2001. 

Изучение питания по содержимому экс-
крементов зелёной жабы помимо очевидных 
достоинств имеет также ряд недостатков. Так, в 
экскрементах не сохраняются остатки беспозво-
ночных, не имеющих твёрдые покровы, например 
кольчатых червей или моллюсков. Поэтому дан-
ная группа животных оказывается не учтённой.  



ИЗУЧЕНИЕ ПИТАНИЯ ЗЕЛЁНОЙ ЖАБЫ 
 

 
СОВРЕМЕННАЯ ГЕРПЕТОЛОГИЯ   2013   Том 13, вып. 3/4                                                                                  167 

Среди животных в пище P. viridis отмече-
ны представители трёх классов: пауки, двупар-
ноногие многоножки и насекомые. Пауков ран-
гом ниже класса идентифицировать не удалось. 
Выявленные многоножки относятся к отряду 
кивсяки, Julida Brandt, 1833. Наиболее разнооб-
разным оказался класс насекомые, в котором об-
наружились представители шести отрядов 
(табл. 1). 

Основной вклад в питание жабы делают 
жесткокрылые. Они встречаются в 92% всех 
экскрементов. В значительной степени это раз-
ные виды жужелиц. Их отмечено 17 видов из 11 
родов. Также существенна роль пластинчато-
усых жуков и жуков-нарывников в питании зем-
новодного. При их сходной встречаемости в экс-
крементах (32%) в количественном отношении 
от общей «массы» испражнения преобладают 
пластинчатоусые. 

После жуков по количеству остатков в 
убывающем порядке следуют клопы и перепон-
чатокрылые. Они встречаются в более чем поло-

вине числа экскрементов. Однако количествен-
ное содержание перепончатокрылых в них пре-
обладает. Большей частью они представлены 
муравьями, а также пчелиными. Из клопов жаба 
в основном потребляла настоящих щитников. 

Почти в 30% экскрементов содержатся ос-
татки бабочек. Они все принадлежат совкам. 
Уховёртки и двукрылые в питании жабы играют 
незначительную роль. 

В целом остатки насекомых отмечаются во 
всех найденных экскрементах (табл. 2). Причём 
их доля в количественном отношении возрастает 
с весны по осень. Так, в апреле – мае в среднем 
на один экскремент приходится менее 7 особей 
этого класса, а в августе их уже более 30. При-
чём  этот рост осуществляется за счёт увеличе-
ния потребления жесткокрылых и перепончато-
крылых. 

Пауки в рационе зелёной жабы составляют 
небольшую, но, можно сказать, относительно 
постоянную часть питания. Лишь в мае не было 
обнаружено их остатков,  а  в  апреле  они  оказа- 

Таблица 1
Данные по остаткам насекомых в экскрементах зелёной жабы в заповеднике «Галичья гора» (N = 25) 

Таксон Среднее количество 
остатков таксона, RT 

Встречаемость так-
сона в экскрементах,

CT 
Отряд Уховёртки, Dermaptera De Geer, 1773 0.04 ± 0.040 0.04 

Семейство Forficulidae Stephens, 1829 0.04 ± 0.040 0.04 
Отряд Полужесткокрылые, Hemiptera Linnaeus, 1758 1.08 ± 0.288 0.52 

Семейство Гребляки, Corixidae Leach, 1815 0.08 ± 0.055 0.08 
Семейство Краевики, Coreidae Amyot & Serville, 1843 0.08 ± 0.055 0.08 
Семейство Настоящие щитники, Pentatomidae Leach, 1815 0.44 ± 0.164 0.28 

Отряд Жесткокрылые, Coleoptera Linnaeus, 1758 5.44 ± 1.505 0.92 
Семейство Пилюльщики, Byrrhidae Leach, 1815 0.36 ± 0.151 0.20 
Семейство Жужелицы, Carabidae Latreille, 1802 2.96 ± 1.067 0.72 
Семейство Усачи, Cerambycidae Latreille, 1802 0.08 ± 0.055 0.08 
Семейство Долгоносики, Curculionidae Latreille, 1802 0.40 ± 0.231 0.16 
Семейство Плавунцы, Dytiscidae Latreille, 1802 0.04 ± 0.040 0.04 
Семейство Нарывники, Meloidae Gyllenhal, 1810 0.36 ± 0.114 0.32 
Семейство Мертвоеды, Silphidae Latreille, 1807 0.12 ± 0.066 0.12 
Семейство Навозники, Geotrupidae Latreille, 1802 0.04 ± 0.040 0.04 
Семейство Пластинчатоусые, Scarabaeidae Latreille, 1802 0.80 ± 0.351 0.32 
Семейство Чернотелки, Tenebrionidae Latreille, 1802 0.20 ± 0.163 0.08 

Отряд Перепончатокрылые, Hymenoptera Linnaeus, 1758 4.56 ± 3.413 0.52 
Семейство Настоящие пчёлы, Apidae 0.24 ± 0.087 0.24 
Семейство Муравьи, Formicidae Latreille, 1802 4.28 ± 3.425 0.32 
Семейство Настоящие наездники, Ichneumonidae Haliday, 1838 0.04 ± 0.040 0.04 

Отряд Чешуекрылые, Lepidoptera Linnaeus, 1758 0.52 ± 0.252 0.28 
Семейство Совки-ленточницы, Erebidae 0.12 ± 0.120 0.04 
Семейство Совки, Noctuidae Latreille, 1809 0.12 ± 0.120 0.04 

Отряд Двукрылые, Diptera Linnaeus, 1758 0.04 ± 0.040 0.04 
Семейство Зимние комары, Trichoceridae Rondani, 1841 0.04 ± 0.040 0.04 

Всего 11.68 ± 3.845 1.00 
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лись представлены во всех собранных экскре-
ментах, в августе они содержались в трети экс-
крементов. 
 

Таблица 3 
Помесячные изменения разнообразия 

питания зелёной жабы в заповеднике «Галичья гора» 

Показатель 
разнообразия Апрель Май Август 

Индекс Симпсона 
D 0.07 0.19 0.41 
1/D 14.72 5.18 2.43 

Индекс Бергера – Паркера 
d 0.31 0.48 0.48 
1/d 3.19 2.08 2.07 

Информационный индекс Шеннона 
H´ 1.62 1.44 0.99 
E 0.91 0.80 0.62 

 
В экскрементах зелёной жабы также были 

обнаружены нижняя челюсть обыкновенной бу-
розубки (Sorex (Sorex) araneus Linnaeus, 1758) и 
живущий на жуках клещ, которые, скорее всего, 
являются случайной добычей, захваченной по-
путно с другими организмами. 

Сезонные изменения в питании в общем 
выражаются в изменении структуры и состава 

потребления насекомых. При этом на уровне от-
рядов беспозвоночных наблюдается сокращение 
спектра питания к концу лета, в котором основ-
ными компонентами оказываются жесткокрылые 
и перепончатокрылые. Эти изменения в питании 
улавливают и индексы разнообразия (табл. 3). 
Применённые индикаторы согласовано указы-
вают на вариативный характер потребления пи-
щи жабой в весенний период и её более однооб-
разный «стол» к концу лета. 

Полученные данные по питанию P. viridis 
путём анализа её экскрементов в заповеднике 
«Галичья гора» в целом согласуются с результа-
тами изучения традиционными способами пи-
щевого рациона жабы на севере Нижнего По-
волжья (Шляхтин, Табачишин, 2011). Наши ис-
следования также показывают, что ведущую 
роль в питании земноводного играют насекомые, 
в первую очередь жесткокрылые, в количествен-
ном отношении им уступают перепончатокры-
лые и в большей степени – полужесткокрылые. 
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Класс Пауки, Araneae Clerck, 1757 2.0±0.378 1.00 0 0 0.7±0.422 0.33 
Класс Двупарноногие многоножки, Diplopoda de
Blainville, 1844 

0 0 1.0±0.684 0.18 1.0±1.000 0.17 

Отряд Кивсяки, Julida Brandt, 1833 0 0 1.0±0.684 0.18 1.0±1.000 0.17 
Класс Насекомые, Insecta (Linnaeus, 1758) 4.4±1.281 1.00 6.5±0.898 1.00 30.8±13.87 1.00 

Отряд Уховёртки, Dermaptera De Geer, 1773 0 0 0.1±0.091 0.09 0 0 
Отряд Полужесткокрылые, Hemiptera Linnaeus, 

1758 
1.0±0.378 0.63 1.3±0.574 0.45 0.8±0.401 0.50 

Отряд Жесткокрылые, Coleoptera Linnaeus, 1758 1.3±0.313 0.75 3.6±0.592 1.00 14.3±4.702 1.00 
Отряд Перепончатокрылые, Hymenoptera Lin-
naeus, 1758 

1.3±0.840 0.50 0.9±0.368 0.45 15.7±14.10 0.67 

Отряд Чешуекрылые, Lepidoptera Linnaeus, 1758 0.8±0.250 0.63 0.6±0.544 0.18 0 0 
Отряд Двукрылые, Diptera Linnaeus, 1758 0.1±0.125 0.13 0 0 0 0 

Всего 6.4±1.322 1.00 7.5±0.666 1.00 32.5±13.76 1.00 
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This paper presents the results of studying the nutrition of green toads in the Galichiya Gora Nature Re-
serve by analyzing the contents of their excrement. It has been revealed that the main part of food con-
tains insects, mainly Coleoptera, they quantitatively concede Hemiptera and Hymenoptera. Small but 
regular contributions into the diet are made by spiders. It has been noted that the fodder variety falls by 
the end of summer and the diet is mainly formed by Coleoptera and Hymenoptera. 
Key words: amphibians, Green Toad, Pseudepidalea viridis, nutrition, ecology, nature reserve, Lipetsk 
region, Russia. 
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Äèðåêöèÿ Èíñòèòóòà áèîëîãèè ìîðÿ 
èì. À. Â. Æèðìóíñêîãî ÄÂÎ ÐÀÍ ñ ãëóáîêèì 
ïðèñêîðáèåì ñîîáùàåò, ÷òî 20 ìàÿ 2013 ã. íà 57 
ãîäó æèçíè ñêîí÷àëñÿ ñòàðøèé íàó÷íûé ñîòðóä-
íèê ëàáîðàòîðèè èõòèîëîãèè ÈÁÌ ÄÂÎ ÐÀÍ 
êàíäèäàò áèîëîãè÷åñêèõ íàóê Âëàäèìèð Åìåëü-
ÿíîâè÷ Õàðèí.

Âëàäèìèð Åìåëüÿíîâè÷ Õàðèí – âåäóùèé 
ñïåöèàëèñò â îáëàñòè òàêñîíîìèè ìîðñêèõ ïîçâî-
íî÷íûõ, àâòîð áîëåå 80 íàó÷íûõ ðàáîò â ýòîé 
îáëàñòè.

Â. Å. Õàðèí ðîäèëñÿ 3 íîÿáðÿ 1957 ã. âî Âëà-
äèâîñòîêå. Ïîñëå îêîí÷àíèÿ øêîëû â 1974 ã. Âëà-
äèìèð Åìåëüÿíîâè÷ ïîñòóïèë íà áèîëîãè÷åñêèé 
ôàêóëüòåò Äàëüíåâîñòî÷íîãî ãîñóäàðñòâåííîãî 
óíèâåðñèòåòà. Îòó÷èâøèñü 3 êóðñà íà äíåâíîì 
îòäåëåíèè, îí â 1977 ã. ïåðåâåëñÿ íà çàî÷íîå îòäå-
ëåíèå, êîòîðîå è îêîí÷èë â 1981 ã. Ïîñëå íåäîëãî-
ãî ïåðèîäà ïîèñêîâ ðàáîòû ïî äóøå (ñíà÷àëà âåòå-
ðèíàðíûì âðà÷îì Íàäåæäèíñêîé ïòèöåôàáðèêè, 
çàòåì ëàáîðàíòîì â Áèîëîãî-ïî÷âåííîì èíñòèòó-
òå ÄÂ ÍÖ ÀÍ ÑÑÑÐ) Âëàäèìèð Åìåëüÿíîâè÷ íà-
øåë ñâîþ ïðîôåññèþ â Òèõîîêåàíñêîì íàó÷íî-
èññëåäîâàòåëüñêîì èíñòèòóòå ðûáíîãî õîçÿéñòâà 
è îêåàíîãðàôèè (ÒÈÍÐÎ). 

Èìåííî â ÒÈÍÐÎ â 1980-ì ã., åùå äàæå íå 
ïîëó÷èâ äèïëîìà î âûñøåì îáðàçîâàíèè, îí ïó-
áëèêóåò ñâîþ ïåðâóþ ïå÷àòíóþ ðàáîòó (Õàðèí, 
1980). Ðàçóìååòñÿ, ýòî áûëà ïåðâàÿ ïðîáà ïåðà, 
ïîäãîòîâëåííàÿ â ñïåøêå è îòòîãî âî ìíîãîì íå-
óäà÷íàÿ (ñàì îí âñïîìèíàë î íåé ñ âèíîâàòîé 
óñìåøêîé), îäíàêî óæå â ñëåäóþùåì ãîäó çà åãî 
àâòîðñòâîì íà÷èíàþò âûõîäèòü ïóáëèêàöèè, 
ïîñâÿùåííûå òàêñîíîìèè ìîðñêèõ çìåé, êîòîðûå 
óæå íåëüçÿ ïðè÷èñëèòü ê ó÷åíè÷åñêèì (Õàðèí 
1981), è â äàëüíåéøåì ïîòîê ïå÷àòíûõ ðàáîò òîëü-
êî íàðàñòàåò. Ìîëîäîé òàëàíòëèâûé ó÷åíûé ðàáî-
òàåò â ïîëíóþ ñèëó, ïóáëèêóÿ â öåíòðàëüíûõ ñî-
âåòñêèõ íàó÷íûõ æóðíàëàõ ïî 4 – 5 ñòàòåé â ãîä, íî 
íà ñàìîì âçëåòå, â 1984 ã., àðåñòîâàí, îáâèíåí ïî 
ïîëèòè÷åñêèì ìîòèâàì è ïîìåùåí íà ïðèíóäè-
òåëüíîå ëå÷åíèå. 

Âåðíóòüñÿ ïîñëå ýòîãî ê íàó÷íîé äåÿòåëü-
íîñòè Âëàäèìèð Åìåëüÿíîâè÷ ñìîã òîëüêî â 
2003 ã., áóäó÷è ïðèíÿò íà ðàáîòó â Èíñòèòóò áèî-

ÏÎÒÅÐÈ ÍÀÓÊÈ

ÏÀÌßÒÈ ÂËÀÄÈÌÈÐÀ ÅÌÅËÜßÍÎÂÈ×À ÕÀÐÈÍÀ
(1957 – 2013)

ëîãèè ìîðÿ ÄÂÎ ÐÀÍ. Ìàëî êòî âåðèë, ÷òî ïîñëå 
ïî÷òè äâàäöàòèëåòíåãî ïåðåðûâà Â. Å. Õàðèí ñìî-
æåò ïîëíîöåííî ðàáîòàòü â íàóêå. Íî âîïðåêè 
ñêåïòèêàì, çà íåïîëíûå 10 ëåò â Èíñòèòóòå áèîëî-
ãèè ìîðÿ ÄÂÎ ÐÀÍ, îí óñïåøíî çàùèòèë â 2006 ã. 
êàíäèäàòñêóþ äèññåðòàöèþ, à òàêæå îïóáëèêîâàë 
áîëåå 60 íàó÷íûõ ðàáîò â ðåöåíçèðóåìûõ æóðíà-
ëàõ è ìîíîãðàôèþ (Õàðèí, 2008).

Êðóã íàó÷íûõ èíòåðåñîâ Â. Å. Õàðèíà áûë 
î÷åíü øèðîê. ßâëÿÿñü ïðèçíàííûì àâòîðèòåòîì â 
îáëàñòè òàêñîíîìèè ìîðñêèõ çìåé (Kharin, 2012) 
(â íàñòîÿùåå âðåìÿ åãî ñèñòåìà ïðèíÿòà áîëüøèí-
ñòâîì ñïåöèàëèñòîâ), îí íå îáõîäèë âíèìàíèåì è 
çìåé íàçåìíûõ (Õàðèí, Àêóëåíêî, 2008; Õàðèí, 
2011; Kharin et al., 2011). Òàêæå èì áûëî îïèñàíî 7 
íîâûõ äëÿ íàóêè âèäîâ ðûá (Õàðèí, Äóäàðåâ, 
1983; Õàðèí, 1983, 1984, 1987, 1989; Markevich, 
Kharin, 2011) è â îáùåì ñïèñêå ðàáîò Â. Å. Õàðèíà 
ðûáàì ïîñâÿùåíà ðîâíî ïîëîâèíà ïóáëèêàöèé. 
Áîëåå âñåãî âíèìàíèå Â. Å. Õàðèíà ïðèâëåêàëè 
ãëóáîêîâîäíûå óäèëüùèêè, äâà íîâûõ âèäà êîòî-
ðûõ îí îïèñàë åùå â ïåðèîä ðàáîòû â ÒÈÍÐÎ (Õà-
ðèí, 1984), à âñåãî èì îïóáëèêîâàíî 11 ñòàòåé ïî 
èõ òàêñîíîìèè. Íî âñå æå ñàìîé ãëàâíîé òåìîé â 
åãî íàó÷íîé æèçíè áûëè ìîðñêèå çìåè – ñìåðòü
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безжалостно оборвала работу над монографией, 
обобщающей все его исследования. Мировое 
герпетологическое сообщество по праву считало 
его одним из ведущих экспертов по систематике 
этих рептилий. 

Отдельной его страстью была история – 
им составлен список монархов мира, насчиты-
вающий более 5 000 имен, с разбиением по ди-
настиям и с указанием времени правления.  

В памяти коллег Владимира Емельяновича 
он навсегда останется общительным, дружелюб-
ным и чутким товарищем, всегда готовым вы-
слушать и поддержать в трудную минуту. 
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