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ВВЕДЕНИЕ

Бесхвостые амфибии – наиболее многочис-
ленная группа наземныхи околоводныхпозвоноч-
ных в долинах рек (Шляхтин и др., 2014, 2015).
Они оказывают значительное влияние на струк-
туру ифункционирование наземныхи водных эко-
систем, формируют систему потоков вещества и
энергии через границу вода – суша (Ермохин,
2014). Комплекс морфо-функциональных особен-
ностей бесхвостых амфибий определяет их уязви-
мость к изменениям погодно-климатических ус-
ловий (Gardner, 2001; Carey, Alexander, 2003; Nys-
tr et al., 2007;Wells, 2007; Todd et al., 2011), свя-
занных с потеплением и снижением водности. В
условиях многолетней тенденции к снижению
водности в долинах рек бассейна Дона, которая
продолжается с 90-х гг.XXв., проявляется в дегра-
дации паводкового режима рек (Ермохин, 2000;
Киреева, 2013). Учащение слабых паводков ведет
к сокращению площади, гидропериода и массо-
вому пересыханию пойменных водоёмов, лишен-
ных подпитки паводковыми водами. Между тем
продолжительность гидропериода считается од-
ним из наиболее важных факторов, определяю-
щих состояние популяций, видовое богатство и
структуру нерестовых сообществ бесхвостых ам-
фибий (Pechmann et al., 1989; Snodgrass et al., 2000;

öm

McMenamin et al., 2008; Church, 2008; Blaustein et
al., 2010; Hossack, 2017). Динамичность популя-
ций бесхвостых амфибий, способная оказать вли-
яние на структуру их сообществ, отмечена во мно-
гих регионах Европы (Антонюк, Панченко, 2017;
Bonk, Pabijan, 2010). Однако до настоящего вре-
мени исследования структуры таксоценозов бес-
хвостых амфибий на нерестилищах относительно
редки (Lizana et al., 1990; Semlitsch et al., 1996;
Skelly et al., 1999; Ficetola, Bernardi, 2004; Gray et
al., 2004; Leite-Filho et al., 2017), но необходимы
для мониторинга их состояния и своевременной
организации необходимых природоохранных ме-
роприятий.

Цель данной статьи – сравнительный анализ
структуры таксоценозов бесхвостых амфибий в
период нереста в экосистемах пойменных озёр в
долине р.Медведица.

Таксоценозы бесхвостых амфибий исследо-
вали в 2009 – 2016 гг. в долине среднего течения
р. Медведица (окрестности с. Урицкое, Лысогор-
ский район, Саратовская область). В качестве мо-
дельных использовали следующие пойменные
озёра: Садок (51°21'31'' с.ш., 44°48'11'' в.д.), Лебя-
жье (51°20'38'' с.ш., 44°48'45'' в.д.), К блово
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Проанализирована структура нерестовых таксоценозов бесхвостых амфибий в пяти пойменных озёрах в долине
р. Медведица в 2009 – 2016 гг. Установлена деградация популяций трех наиболее многочисленных видов, сни-
жение степени доминирования чесночницы обыкновенной. Деградации в большей степени подвержены виды с
большей дистанцией нерестовых миграций – выраженность изменений последовательно убывает в ряду видов

→ → . Показатели структуры в притераррасных озёрах
Лебяжье и Коблово были стабильны. На фоне малой водности и нестабильного гидрологического режима озёр
центральной поймы установлены три периода, характеризующие структуру нерестовых таксоценозов амфибий:
стабильной структуры, резкого снижения доминирования и увеличения выравненности, увеличения вариабель-
ности основныхпоказателей структуры.

:Anura, , , , нерестовый таксоценоз.

:
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(51°18'38'' с.ш., 44°50'01'' в.д.), Кругленькое
(51°21'55''' с.ш., 44°49'58'' в.д.) и Черепашье
(51°21′52″ с. ш., 44°49′05″ в. д.). Подробная харак-
теристика модельных водоёмов приведена ранее
(Ермохин, Табачишин, 2011 ; Иванов, 2017). Уче-
ты проводили методом линейных заборчиков с
ловчими цилиндрами (Ермохин, Табачишин,
2011 ; Ермохин и др., 2012) в период нерестовых
миграций (с последней декады марта до конца
мая) (Ермохин и др., 2013). Чесночница обыкно-
венная в регионе исследований начинала нерес-
товые миграции раньше других видов бесхвостых
амфибий. Начало этого фенологического явления
было сопряжено с приближением температуры
воды в нерестовом водоёме и в почве на глубине
зимовки к +4.5°С (Ермохин и др., 2014;Yermokhin
et al., 2015), причем эти значения совпадали. Для
получения несмещенных оценок численности
данного наиболее массового вида амфибий было
необходимо корректно определить время начала
нерестовыхмиграций. Поэтому выбор порогового
значения температуры воды в нерестовом водоёме
обусловлен термобиологическими особенностя-
ми именно этого вида. Дату установки определяли
расчетным методом по динамике сезонного хода
температуры, исходя из данных прогнозов погоды
(Ермохини др., 2016 ), при приближении средней
температуры воздуха за 10 сут. к этому порогово-
му значению. При реализации такого подхода от-
клонение расчетной даты начала нерестовых миг-
раций от фактической не превышало 3 сут. в тече-
ние 2009 – 2016 гг. Поэтому заборчики устанавли-
вали за три дня до начала этого явления. Оконча-
нием нерестовых миграций считали период в те-
чение 10 сут. после прихода последних половозре-
лыхособей амфибийв водоёмы.

Определяли численность трёх многочис-
ленных видов бесхвостых амфибий: чесночницы
обыкновенной ( (Laurenti, 1768))
(в регионе исследований обитает восточнаяформа
этого вида (Полуконова и др., 2013 , )), жерлян-
ки краснобрюхой ( (Linnaeus,
1761)) и лягушки озёрной (
(Pallas, 1771)). Объем материала на различных не-
рестовых озёрах приведен в табл. 1. Другие виды
амфибий (остромордая лягушка ( Nils-
son, 1842) и тритон обыкновенный (

(Linnaeus, 1758)) имели низкий уровень чис-
ленности популяций, встречались единично, не
ежегодно и не на всех исследованных озёрах. Оче-
видно, их популяции находились в состоянии,
близком к полной деградации, и не обеспечивали
устойчивого воспроизводства.

Значимость различий в соотношении видов,
нерестившихся в различные годы в конкретном

а

б

а

Pelobates fuscus

а б
Bombina bombina

Pelophylax ridibundus

Ranaarvalis
Lissotriton vul-

garis

Таблица 1
Количество особей бесхвостых амфибий,

нерестившихся в пойменных озёрах в 2009 – 2016 г.

водоёме, оценивали по таблицам сопряженности

(критерий ). Различия признавали значимыми
при < 0.05. Согласованность варьирования сте-
пени снижения численности видов с дальностью
миграции отмест зимовки кнерестилищамоцени-
вали, применяя коэффициент ранговой корреля-
ции Спирмена ( ). Для нерестовых водоёмов, ис-

следованных в течение трёх и более лет, произво-
дили процедуру периодизации на основе кластер-
ного анализа (алгоритм Варда, евклидово рассто-
яние), группируя для дальнейшего анализа годы,
сходные по численности отдельных видов. Обра-
ботка материала включала расчет следующих по-
казателей, характеризующих структуру таксоце-
нозов: индексы доминирования ( ), Шеннона ( )
и Бергера – Паркера ( ). В пределах выделенных
периодов для каждого из перечисленныхиндексов
рассчитывали среднее значение, стандартное от-
клонение и размах варьирования ( – ). Для
обработки собранного материала были использо-
ваны исходные выборочные данные, полученные
при учете бесхвостых амфибий, в том числе при
неполном огораживании заборчиками нерестовых
водоёмов, без пересчета на абсолютную числен-

χ
2

P

r

D H
d

min max
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ность нерестящихся в них особей. Статистичес-
кую обработку данных проводили в пакете про-
граммPAST2.17.

Доминирующим видом бесхвостых амфи-
бий в течение всего периода исследований на всех
водоёмах была чесночница обыкновенная. Тен-
денции изменения популяций этого вида наиболее
заметны в озёрах центральной поймы. В экосисте-
мах таких озёр происходит существенная дегра-
дация популяций . . Данный вид даже на
фоне сокращения численности в десятки раз пре-
восходил по количественным показателям два
других вида бесхвостых амфибий – лягушку озёр-
нуюижерлянку краснобрюхую. Статус этих полу-
водных видов в структуре нерестовых таксоцено-
зов определялся степенью удаленности нересто-
вого водоёма от русла реки. Лягушка озёрная дос-
тигала наибольшей численности в оз. Садок, наи-
более близко расположенном к местам зимовки
этого вида в русле р.Медведица.Наименьшая чис-
ленность была отмечена в притеррасных озёрах,
удаленных от русла на расстояние от 0.6 (оз. Коб-
лово) до 1.1 км (оз.Лебяжье).

Соотношение видов бесхвостых амфибий в
нерестовых таксоценозах было устойчивее в тече-
ние ряда лет в притеррасных озёрах Лебяжье и

К блово (критерий , > 0.31) и претерпевало су-
щественные изменения в озёрах центральной пой-

мы (Садок, Кругленькое, Черепашье; критерий ,
< 0.0001) (табл. 2). Для соотношения видов ам-

фибий, нерестившихся в этих трех озёрах, обнару-
жены межгодовые различия в течение ряда пар
смежныхлет исследования.

В течение 2010 г. была отмечена аномально
низкая, по сравнению с последующими пятью го-
дами, численность лягушки озёрной на нерести-
лищах оз. Садок. В течение 2011 – 2015 гг. она ос-
тавалась относительно стабильной с усиливаю-
щейся затем тенденцией к снижению.

Сравнительный анализ вариабельности
численности трех видов амфибий показал, что она
была более стабильной в притеррасных озерах
Лебяжье и К блово ( . : = 1.22 и 8.03
соответственно; . : = 52.92 и 28.28;
. : = 39.74 и 15.71). Вариабельность

была ниже у видов, зимовавших в наземных био-
топах вблизи от нерестовых водоёмов ( . и
. ), и существенно выше у . ,

совершавшего дальние нерестовые миграции. В
то же время для популяций, нерестящихся в озё-
рах центральной поймы, наблюдались существен-
но большие направленные изменения численнос-
ти ( . : = 57.20 – 115.73, в среднем –

РЕЗУЛЬТАТЫ

P fuscus

P

P

P fuscus CV
P ridibundus CV

B bombina CV

P fuscus
B bombina P ridibundus

P fuscus CV

ó

ó

χ

χ

2

2

Таблица 2
Соотношение видов в нерестовых таксоценозах

бесхвостых амфибий

Примечание. Жирным выделен уровень значи
мостипри <

-
0.05.P

80.35; . : = 82.04 – 173.21, в среднем
112.78; . : = 48.56 – 65.49, в среднем –
54.25). Степень вариабельности численности убы-
вала согласованно с уменьшением дальности не-
рестовых миграций (Blab, 1986; Kovar et al., 2009)
у трёх видов бесхвостых амфибий, образуя ряд:
. → . → . .

. характеризовалась в долине
р. Медведица наиболее дальними миграциями.
Этот вид заселял нерестовые озёра, удаленные от
ближайших биотопов зимовки в русла реки на рас-
стояние до 4.5 км. Численность особей .

закономерно убывала по мере удаления нерес-
тового водоёма от русла реки (коэффициент ран-
говой корреляции Спирмена: = -0.60, = 0.007).

Причем на нерестилищах в наиболее удаленных
озёрах поймы (оз. Черепашье) к 2016 г. наблюда-
лась практически полная деградация популяций
этого вида (см. табл. 1).

Для другого полуводного вида бесхвостых
амфибий, . , удаленность нерестового
озера от русла реки также могла оказывать влия-
ние на степень развития популяций. Наблюдалось
согласованное варьирование количества половоз-
релых особей, принимавших участие в размно-
жении с этимпоказателем ( =0.87, < 0.0001).

Наименьшая степень воздействия положе-
ния нерестового водоёма в пойме была обнаруже-
на у вида, наиболее приспособленного к обитанию
в наземных биотопах, . ( = 0.16, = 0.59).

Динамика структуры нерестовых группиро-
вок бесхвостых амфибий различалась в озёрах с
различным положением в пойме реки. Так, при-
террасные озёра имели относительно стабильные
показатели структуры в течение ряда лет, а озёра
центральной поймы, напротив, претерпевали

P ridibundus CV
B bombina CV

P ridibundus P fuscus B bombina
P ridibundus

P ridibun-
dus

r P

B bombina

r P

P fuscus r P

s

s

s

Парные различия
Водоём

χ2

P имеются отсутствуют

Лебяжье 4.81

0.31
–

2009–2010,

2010–2013

Садок
352.80

<0.0001

2010–2011,

2014–2015,

2015–2016

2011–2012,

2012–2013,

2013–2014

Кругленькое 402.8

<0.0001
2013–2014,

2014–2015
2015–2016

Черепашье 30.64

<0.0001
2014–2015,

2015–2016
–

К бловоó 0.40

0.82
– 2010–2011
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определенные динамические изменения этих по-
казателей в условиях текущего периода малой
водности (табл. 3).

Анализ результатов учёта численности на
нерестовых водоёмах, исследованных в течение
длительного времени (более трех лет), позволил
выделить ряд периодов, характеризующих раз-
личное состояние нерестовых таксоценозов бес-

Индексы
Водоём Периоды

D H, бит/экз. d

Притеррасные озёра

Лебяжье 2009, 2010, 2013
0.97±0.004

0.96 – 0.97

0.10±0.01

0.09 –0.11

0.98±0.002

0.98–0.99

К бловоó 2010 – 2011
0.80±0.03

0.78–0.82

0.42±0.04

0.39–0.45

0.89±0.02

0.88–0.90

Озёра центральной поймы

2010 0.95 0.13 0.98

2011–2013
0.60±0.01

0.58 –0.61

0.64±0.02

0.63–0.66

0.73±0.01

0.72–0.74Садок

2014–2016
0.61±0.15

0.47–0.77

0.64±0.18

0.46–0.82

0.71±0.17

0.54–0.87

2013 0.89 0.25 0.94

Кругленькое
2014–2016

0.61±0.19

0.48–0.89

0.64±0.26

0.25–0.79

0.70±0.18

0.56–0.94

Черепашье 2014 – 2016
0.75±0.04

0.74–0.80

0.43±0.07

0.35–0.47

0.85±0.03

0.82–0.89

Таблица 3
Динамика структуры таксоценозов бесхвостых амфибий в период
нерестовых миграций на различных озёрах долины р. Медведица

хвостых амфибий (рис. 1). Так, на
оз. Садок было отмечено три от-
четливых периода существования
этих группировок: 2010 г., 2011 –
2013 гг. и 2014 – 2016 гг.; на
оз. Кругленькое – два периода:
2013 и 2014 – 2016 гг. Наличие та-
ких периодов обусловлено, преж-
де всего, существенным преобра-
зованием гидрологического режи-
ма нерестовых водоёмов в пойме
на фоне трансформации паводко-
вого режима р. Медведица, сопря-
женного с резкой аридизацией
климата в 2009 – 2011 гг.

В 2010 г. группировки амфи-
бий оз. Садок отличались особен-
но высоким уровнем доминирова-
ния одного вида – . . При-
чем уровень доминирования был
сопоставимым с таковым в прите-
ррасныхозёрах в течение сходного

P fuscus

Периодизация структурынерестовых таксоценозов бесхвостых амфибийвозерахцентральнойпоймыр.Медведица
Садок ( ) и Кругленькое ( ) (кластерный анализ, евклидово расстояние, алгоритм Варда)а б

периода. Однако позднее происходило резкое из-
менение комплекса показателей, характеризую-
щих выравненность и доминирование в нересто-
вых группировках. Период времени, в течение ко-
торого происходили такие изменения, отчетливо
разделяется на два этапа. В течение первого этапа
в 2011 – 2013 гг. установился более выровненный
характер группировки (см. табл. 3), что было обус-
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ловлено снижением численности популяции доми-
нирующего . на фоне увеличения числен-
ности второго по значимости вида – . .
Следует также отметить, что в течение этих трех
лет уровень показателей, характеризующих струк-
туру таксоценоза амфибий, был относительно ста-
билен ( : = 2.24 = 2.79; = 1.86). На
втором этапе трансформации структуры таксоце-
ноза амфибий в 2014 – 2016 гг. при сохранении
сходной степени выравненности и доминирования
(см. табл. 3) происходило резкое увеличение вариа-
бельности этих основных пока зателей ( : =
=24.38 =28.31; : = 23.28).

Внерестовом таксоценозе амфибийоз. Круг-
ленькое наблюдались близкие по характеристикам
процессы: к 2014 – 2016 гг., при снижении роли до-
минирующего вида, установился идентичный так-
соценозу оз. Садок уровень количественных значе-
ний индексов доминирования и выравненности
(см. табл. 3). Хотя вариабельность этих индексов
была в целом ниже, чем в оз. Садок в те же годы
( : = 8.95 =4.04; : = 13.92).

Количественные характеристики нересто-
вого таксоценоза амфибий оз. Черепашье, сходно
го по топологическим особенностям с двумя дру
гими озёрами центральной поймы, имели более
стабильный уровень (см. табл. 3). Однако степень
выравненности таксоценоза была ближе к таковой
в притеррасных озёрах и оказалась более стабиль
ной по уровню вариабельности в отличие от озёр
ЧерепашьеиСадок.

В 2009 – 2016 гг. происходит существенная
деградация системы пойменных озёр в долине
р. Медведица. Сокращение гидропериода этих не-
рестовых водоёмов бесхвостых амфибий ведет к
невозможности завершения развития головасти-
ков до полного пересыхания озёрных котловин.
Учитывая сложившуюся гидрологическую обста
новку, характеризующуюпойменные озёра в тече-
ние достаточно длительного периода времени,
приходится констатировать значимое уменьшение
количественных показателей популяций практи
чески всех видов бесхвостых амфибий. Уменьше
ние числа пойменных водоёмов в период нересто
вых миграций и, особенно, при расселении сего
летков во второй половине лета ведет к усложне
нию условий транзитных перемещений бесхвос
тых амфибий между нерестовыми водоёмами и
зимовальными биотопами. Подобные изменения
наиболее негативно сказываются на состоянии по
пуляций . , вынужденных совершать
дальние миграции от притеррасных озёр и самых
удаленных озёр центральной поймы к руслу

P fuscus
P ridibundus

CV CV CV

CV
CV CV

CV CV CV

P ridibundus

D H d

D
H d

D H d

; : :

-
; :

; :

-
-

-

-

-
-
-
-
-
-

-

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

р.Медведица.При невозможности пополнения за-
пасов воды в теле в этот период создаются условия
для повышенной смертности сеголетков и поло-
возрелых особей этого вида. Поэтому наибольшая
степень деградации популяций лягушки озёрной
характерна, прежде всего, для водоёмов, имею-
щихдальнее от русла рекиположение впойме.

Кроме того, высокийуровень вариабельнос-
ти численности лягушки озёрной на нерестилище
оз. Садок может быть обусловлен изменением
траектории миграции этого вида в течение ано-
мальножаркойи сухой весны2010 г.Преимущест-
венная траектория перемещения особей .

от зимовального биотопа (русла р. Медве-
дица) вполне может определяться эффектом пио-
нерных самцов, оставивших запаховый «след» на
поверхности грунта по маршруту движения. В пе-
риод 1 – 12 мая, когда проходили нерестовые миг-
рации . , относительная влажность
воздуха в ночные часы была в среднем 48%. В ус-
ловиях низкой влажности воздуха в период дли-
тельной засухи, возможно, наблюдается наруше-
ние условий для длительного сохранения запаха
на поверхности субстрата. Важность ольфактор-
ного фактора в ориентации бесхвостых амфибий в
период их миграций к нерестовому водоёму была
ранее показана, в том числе на примере .

(Бабенко и др., 1973). В описанных выше по-
годных условиях эффективность сохранения, пе-
редачи и восприятия амфибиями запахового сиг-
нала, очевидно, сильно снижается. Поэтому пере-
мещение особей этого вида происходит не по ка-
нализированному маршруту (по следам первых
самцов), а широким фронтом, в створе которого
распределениеихболее равномерное.

У . деградация популяций опреде-
ляется в первую очередь из-за длительности пе-
риода личиночного развития и пересыхания не-
рестовых водоёмов до его завершения. Выпадение

P ridi-
bundus

P ridibundus

P ridibun-
dus

P fuscus

из популяций генераций, появлявшихся в засуш
ливые годы, ведет к сокращениюколичества поло
возрелых особей, принимающих участие в раз
множении.

Низкая степень влиянияфактора положения
нерестового водоёма в пойме на нерестовые попу
ляции . обусловлена, с одной стороны, на
личием комплекса физиологических и поведен
ческих адаптаций, позволяющих этому виду пере
живать длительные периоды с низкой относи
тельной влажностью воздуха. С другой стороны,
для популяций этого вида характерна более слож
ная возрастная структура, включающая до 16 воз
растных групп (Rot-Nik evi et al., 2001), тогда как
для полуводных видов . и .
в различных частях ареала – не более 5 – 6 (
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gălniceanu, Miaud, 2003; Yilmaz et al., 2005; Kyri-
akopoulou-Sklavounou et al., 2008; Ashkavandi et 
al., 2012; Zhelev et al., 2014; Ivanova, 2017). Такие 
особенности позволяют чесночницам в течение 
более длительного времени переживать неблаго-
приятные условия воспроизводства, связанные с 
пересыханием нерестовых водоёмов до заверше-
ния метаморфоза головастиков. Однако мало-
водная фаза 36 – 38-летнего цикла водности 
Брикнера, характерного для регионов с конти-
нентальным климатом (Шнитников, 1950), в на-
чале XXI в. продолжается гораздо дольше, чем 
это было характерно для сходных периодов в 
предыдущем веке. Поэтому в течение 2010 – 
2016 гг. на фоне существенных изменений раз-
мерно-весовой и половой структуры (Ермохин и 
др., 2016 б) возможна деградация многих ло-
кальных популяций даже этого наземного вида. 

Изменение состояния популяции доми-
нантного вида во всех исследованных водоёмах 
ведет к увеличению выравненности таксоцено-
зов и сокращению доминирования. Такие изме-
нения обычно связывают с улучшением состоя-
ния сообщества и его стабилизацией (Мэгарран, 
1992). В условиях длительных нарушений гид-
рологического режима пойменных озёр, ключе-
вых для существования нерестовых таксоцено-
зов бесхвостых амфибий, происходит очевидная 
деградация их популяций. Поэтому наблюдае-
мые особенности динамики структуры таксоце-
нозов выглядят весьма противоречиво и требуют 
дополнительных исследований.  
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The structure of the spawning anuran taxocenoses in five floodplain lakes in the Medveditsa river valley 
in 2009 – 2016 was analyzed. Degradation of the populations of the three most numerous species and a 
decreased degree of dominance of the spadefoot toad were established. This degradation strongly affects 
the species with a longer distance of spawning migrations – the severity of the changes sequentially de-
creases in the row: Pelophylax ridibundus → Pelobates fuscus → Bombina bombina. The structural pa-
rameters in the lakes of Lebyazhye and Koblovo were stable. Against the background of low water avail-
ability and unstable hydrological regime of the lakes in the central floodplain, three periods characterizing 
the structure of spawning taxocenoses of amphibians were established, namely: that of a stable structure, 
that of a sharp dominance decrease and an increased equitability, and that with an increased variability of 
the basic parameters of the structure. 
Key words: Anura, Pelophylax ridibundus, Pelobates fuscus, Bombina bombina, spawning taxocenosis. 
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