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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-



ФЕНОЛОГИЯ НЕРЕСТОВЫХ МИГРАЦИЙ БЕСХВОСТЫХ АМФИБИЙ 
 

 
СОВРЕМЕННАЯ ГЕРПЕТОЛОГИЯ   2013   Том 13, вып. 3/4                                                                                  105 

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) 
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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. 




