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Влияние плотности посадки на личиночное развитие камышовой жабы 
(Epidalea calamita) (по результатам лабораторных исследований)
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Камышовая жаба (Epidalea calamita) широко распространена в Европе, однако повсеместно сокращает свою 
численность, особенно на севере и востоке ареала. В работе представлены результаты изучения влияния начальной 
плотности посадки на выживаемость, длительность развития и размеры личинок E. calamita в лабораторных усло-
виях. Использовали контейнеры с одинаковой площадью дна (1092 см2), но с разным уровнем воды (14 и 28 см). 
Молодь выращивали при разной плотности посадки на единицу объёма воды (1–3 экз./л) и единицу площади 
дна (82,4–494,5 экз./м2). При всех вариантах выращивания личинки имели очень высокую выживаемость 
(90,7–100,0%). С повышением плотности на единицу объёма воды и на площадь дна длительность личиночного 
развития увеличивалась. Наблюдалась отрицательная корреляция размеров тела с начальной плотностью по-
садки личинок на объём воды (r=-0,52) и на площадь дна (r=-0,62). На длительность личиночного развития  
и длину тела молодых жаб плотность посадки личинок на площадь дна оказывала значимо большее влияние, чем 
плотность на единицу объёма воды. Авторы отмечают, что в лабораторных условиях целесообразно выращивать 
личинок E. calamita при максимальной плотности посадки (3 экз./л и 494,5 экз./м2), так как это позволяет по-
лучать большее количество молодых жаб.

Ключевые слова: зоокультура, лабораторное размножение, бесхвостые земноводные, плотность, выживаемость.

Effect of stocking density on larval development of the Natterjack toad 
(Epidalea calamita), based on the laboratory results
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The Natterjack toad (Epidalea calamita) is widespread in Europe, but it is reducing in numbers, especially in the 
north and east of its range. The paper presents the results of studying the effect of initial stocking density on survival, 
development duration and body length of E. calamita larvae in laboratory conditions. The experiments used containers with 
the same bottom area (1092 cm2), but with different water levels (14 and 28 cm). Larvae were grown at different stocking 
densities per unit volume (1–3 larvae/L) of water and per unit area of the bottom (82.4–494.5 larvae/m2). The studied 
larvae have very high survival rate (90.7–100.0%) and show no differences in this parameter in groups in all variants of 
cultivation. Animals from the lowest density groups were characterized by the shortest developmental duration. With 
an increase in the stocking density per unit volume of water and bottom area the larval development duration increased. 
There was a negative correlation of body length with the initial stocking density per unit volume of water (r=-0.52) and 
bottom area (r=-0.62). The stocking density per the bottom area affected greater the larval developmental duration and 
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body length of juvenile toads, than the stocking density per unit water volume. The authors note that it is advisable to 
grow E. calamita larvae in laboratory conditions at maximum stocking density (3 larvae/L and 494.5 larvae/m2), as this 
allows for a greater number of juvenile toads.

Keywords: zooculture, captive breeding, tailless amphibians, density, survival.

Начальная плотность генерации является 
одним из важнейших факторов, обусловли-
вающих рост, длительность развития и выжи-
ваемость личинок земноводных [1, 2]. Помимо 
конкуренции за ресурсы, увеличение числа 
особей способствует накоплению экзометабо-
литов, тормозящих рост [3, 4]. Традиционно 
плотность размещения личинок амфибий 
рассчитывают на единицу объёма [5–8], зна-
чительно реже – на площадь дна [9]. Вполне 
вероятно, что первая оценка имеет наибольшее 
значение для преимущественно пелагических 
личинок, а вторая – для бентосных. Однако 
влияние на личиночное развитие возрастания 
плотности посадки в объёме воды может кос-
венно свидетельствовать не столько о видовых 
особенностях использования пространства, 
сколько о чувствительности животных к кон-
центрации в воде продуктов обмена. Напри-
мер, у широко распространённой и хорошо 
изученной зелёной жабы (Bufotes viridis) 
личинки питаются со дна, однако наибольшее 
влияние на их рост и развитие оказывает имен-
но объём воды [9]. Установление влияния 
плотности посадки на показатели личиночного 
развития (выживаемость и длительность раз-
вития до метаморфоза, размеры при выходе 
на сушу) является актуальной задачей для 
последующей разработки технологии куль-
тивирования редких и исчезающих видов 
земноводных [10].

Камышовая жаба (Epidalea calamita 
(Laurenti, 1768)) принадлежит к наибо-
лее широко распространённым в Западной  
и Центральной Европе амфибиям, однако 
на большей части территории сокращается  
в численности. Особенно заметны негативные 
тенденции в состоянии вида на восточной  
и северной перифериях ареала [11, 12], вклю-
чая Россию и Белоруссию [13, 14]. В России  
E. calamita известна только по старым (до 
конца 1980-х гг.) местам находок в Калинин-
градской области [14], в связи с чем внесена 
в федеральную Красную книгу [15]. По всей 
видимости, сохранение вида в стране уже 
невозможно без применения специальных 
мер, включая разведение в искусственных 
условиях и последующую реинтродукцию  
в восстановленные местообитания [16]. К на-
стоящему времени разработана методика лабо-

раторного получения потомства от камышовой 
жабы [17], и последующим этапом в создании 
устойчивой зоокультуры этого вида должен 
стать подбор условий выращивания, обеспечи-
вающих наиболее высокие показатели роста, 
развития и выживаемости [10].

Ранее на особях этого вида проводили ис-
следования по влиянию плотности посадки 
на показатели личиночного развития [18], но 
авторами были созданы экстремальные усло-
вия (плотность составляла от 4 до 32 экз./л 
при размещении 56,6–452,9 экз./м2), приво-
дившие к повышенной элиминации, что не по-
зволяет использовать полученные ими данные 
для успешного лабораторного выращивания.

Целью настоящего исследования являлось 
установление влияния плотности посадки ли-
чинок камышовой жабы на единицу объёма 
воды и площади дна при выращивании в ис-
кусственно созданной среде обитания. 

Объекты и методы исследования

В исследованиях задействовали по-
томство от одной пары камышовых жаб из 
окрестностей г. Бреста (Белоруссия). Яйца 
получали в искусственных условиях при по-
мощи гормональной стимуляции нереста по 
многократно апробированной схеме [19, 20]. 
Личинок после начала экзогенного питания 
рассаживали в наполненные отстоянной 
водой полипропиленовые контейнеры мар-
ки Samla (производитель – ИКЕА, Россия) 
размером 39×28×14 см и 39×28×28 см. Таким 
образом, оба типа контейнеров имели равную 
площадь дна (1092 см2), но разный уровень 
водного столба (14 и 28 см соответственно), 
что позволяло добиваться разной плотности 
посадки животных на единицу площади при 
равной плотности на единицу объёма и наобо-
рот (табл. 1). Каждый вариант выращивания 
осуществляли в двукратной повторности.

Температура воды в период исследований 
колебалась в пределах 19,0–22,5 оС, составляя 
в среднем за 80 сут 21,2±1,3 оС. Личинок еже-
дневно кормили вволю хлопьевидными полно-
рационными кормами для рыб «TetraMin 
Flakes» (производитель – Tetra GmbH, 
Германия) с добавлением размороженных 
листьев шпината и ошпаренных кипятком 
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листьев крапивы. Замену 2/3 объёма воды на 
отстоянную водопроводную того же состава 
осуществляли через день. Принудительной 
аэрации и фильтрации не использовали.

При выходе молоди на сушу после проры-
ва передних конечностей и резорбции хвоста 
(47 стадия по таблице нормального развития 
Госнера [21]) оценивали длительность ли-
чиночного развития, выживаемость и длину 
тела (L).

Статистическую обработку и визуали-
зацию полученных данных выполняли в 
программе OriginPro 2022. Рассчитывали 
среднюю арифметическую и стандартное от-
клонение (M±SD), а также размах (min–max) 
исследуемых признаков. Гипотезы о нормаль-
ности и гомогенности распределения выборок 
проверяли с помощью критериев Лиллиефор-
са и Левена. Статистическую значимость на-
блюдаемых различий оценивали при помощи 
однофакторного дисперсионного анализа (F), 
а при попарном сравнении использовали тест 
Тьюки (Q-value). Взаимосвязь между длитель-
ностью личиночного развития и длиной тела 
определяли расчётом коэффициента ранговой 
корреляции Спирмена (r). Для характеристи-
ки влияния мультиколлинеарных (r=0,79, 
p<0,05) факторов (начальная плотность 
посадки на объём воды и площадь дна) на 
длительность личиночного развития и морфо-
метрические показатели молоди камышовой 
жабы использовали регрессионный анализ.

Результаты и обсуждение 

При всех вариантах выращивания личин-
ки характеризовались очень высокой выжи-
ваемостью до метаморфоза (90,7–100,0%) и не 

имели отличий по этому показателю в группах 
с различной плотностью посадки (F

7, 8
=3,258; 

p=0,060) (табл. 2).
Длительность личиночного развития 

различалась у разных групп статистически 
значимо (F

7, 373
=19,928; p≤0,001). Наименьшей 

продолжительностью развития характери-
зовались животные из групп с наименьшей 
плотностью посадки. С повышением плотно-
сти как на объём воды (r=0,52; p<0,05), так и 
на площадь дна (r=0,57; p<0,05), длительность 
личиночного развития увеличивалась (рис. 1).

Средние размеры выходящих на сушу 
молодых жаб статистически значимо различа-
лись в группах с разной плотностью посадки 
личинок (F

7, 373
=42,440; p≤0,001). Наблюдалась 

отрицательная корреляция размеров тела вы-
ходящей на сушу молоди с начальной плотно-
стью посадки личинок на объём воды (r=-0,52, 
p<0,05) и на площадь дна (r=-0,62, p<0,05). 
Наиболее крупные особи (средняя длина 
тела более 11 мм) выходили на сушу из кон-
тейнеров, где была низкая плотность посадки 
личинок, а самые мелкие (средняя длина тела 
менее 10 мм) в контейнерах с наибольшей 
плотностью (табл. 2). Статистически значимая 
корреляция между продолжительностью ли-
чиночного развития и размерами тела молоди 
при выходе на сушу была отмечена только в 
группах 3 (r=0,39, p<0,05), 5 (r=0,58, p<0,05), 
6 (r=0,28, p<0,05) и 7 (r=0,42, p<0,05).

В целом, на длительность личиночного 
развития и длину тела молоди E. calamita 
при выходе на сушу начальная плотность 
посадки личинок на площадь дна оказывала 
значимо большее влияние, чем плотность на 
единицу объёма воды (стандартизированный 
коэффициент Beta равнялся, соответственно, 

Таблица 1 / Table 1
Начальная плотность посадки личинок Epidalea calamita на единицу объёма воды и площади дна 
в разных экспериментальных группах / Initial stocking density of Epidalea calamita larvae per unit 

of water volume and bottom area in different experimental groups

Номер группы
Group number

Плотность посадки
Stocking density

Полезный объём воды 
в контейнере, л

Useful water volume 
in container, L

Количество личинок 
в одном контейнере, экз. 

Number of larvae 
in one container, ind.

экз./л
larvae/L

экз./м²
larvae/m2

1 1 82,4 9 9

2 2 164,8 9 18
3 3 247,3 9 27
4 0,5 82,4 18 9
5 1 164,8 18 18
6 1,5 247,3 18 27
7 2 329,6 18 36
8 3 494,5 18 54
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0,455 и 0,136 для длительности личиночного 
развития, -0,570 и -0,090 для длины тела). При 
увеличении начальной плотности посадки на 
100 экз./м2 дна длительность личиночного 
развития увеличивалась на 2,76±0,21 сут 
(p≤0,001; R2=0,316), а длина тела уменьшалась 
на 0,410±0,025 мм (p≤0,001; R2=0,417) (рис. 2).

Таким образом, увеличение плотности по-
садки в апробированных нами значениях не 
оказывало влияния на выживаемость личинок 
камышовой жабы в отличие от большинства 
других исследований на бесхвостых земно-

Таблица 2 / Table 2
Показатели личиночного развития Epidalea calamita при различной плотности посадки

Indicators of Epidalea calamita larval development at different stocking density

Номер 
группы
Group 

number

Повторность
Replicate

Выживаемость, %
Survival, %

Длительность 
личиночного развития, 

сутки
Larval developmental 

duration, days

Длина тела при выходе 
на сушу, мм
Larval length 

at land emergence, mm

M±SD min–max M±SD min–max

1

1 100 50±4 45–57 10,7±0,5 9,56–11,12
2 100 47±2 43–51 11,2±0,6 10,43–12,11

среднее
average

100 49±3 43–57 10,9±0,6 9,56–12,11

2

1 100 51±4 46–59 10,4±0,8 8,74–11,57
2 100 50±6 44–67 10,4±0,7 9,17–11,91

среднее
average

100 51±5 44–67 10,4±0,7 8,74–11,91

3

1 96,3 53±5 44–63 10,0±0,5 9,02–11,24
2 85,2 50±4 45–59 10,1±0,6 8,96–11,33

среднее
average

90,8 52±4 44–63 10,0±0,6 8,96–11,33

4

1 100 45±2 42–47 11,3±0,5 10,77–12,16
2 100 44±2 42–49 11,3±0,4 10,68–11,63

среднее
average

100 44±2 42–49 11,3±0,4 10,68–12,16

5

1 100 48±3 43–53 10,3±0,6 9,18–11,34
2 94,4 49±4 44–59 10,2±0,5 9,12–11,04

среднее
average

97,2 48±4 43–59 10,2±0,6 9,12–11,34

6

1 88,8 51±4 45–63 10,3±0,5 9,09–11,84
2 92,6 50±5 45–71 10,0±0,8 8,54–11,69

среднее
average

90,7 51±5 45–71 10,1±0,7 8,54–11,84

7

1 94,4 53±6 45–70 9,9±0,6 8,76–11,10
2 94,4 53±5 46–65 10,0±0,7 8,88–11,75

среднее
average

94,4 53±6 45–70 9,9±0,7 8,76–11,75

8

1 100 56±6 46–66 9,4±0,7 7,93–10,76

2 100 60±8 48–80 8,9±0,7 7,91–11,10
среднее
average

100 58±8 46–80 9,2±0,7 7,91–11,76

водных [22–24]. Вероятно, это обусловле- 
но адаптацией E. calamita к размножению 
в эфемерных водоёмах, в которых, по мере вы-
сыхания, число личинок на единицу объёма  
и площади постоянно возрастает.

Длительность личиночного развития 
камышовой жабы в большинстве опытных 
групп была близкой к отмеченной у этого вида 
в природе (42–50 сут [25] или 45–60 сут [26]) 
и лаборатории (от 47–69 [17] до 80 сут [18]).

В то же время, повышение плотности спо-
собствовало значимому увеличению длитель-
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Рис. 1. Динамика выхода на сушу молоди Epidalea calamita в разных экспериментальных группах 
в течение эксперимента (описания групп указаны в таблице 1)

Fig. 1. Dynamics of juvenile Epidalea calamita land emergence in different experimental groups
 in the experiment (group descriptions are given in table 1)

Рис. 2. Длительность личиночного развития и длина тела молоди Epidalea calamita 
в зависимости от начальной плотности посадки на площадь дна

Fig. 2. Larval development duration and body length of juvenile Epidalea calamita 
depending on initial stocking density per bottom area
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ности личиночного развития. Традиционно эту 
зависимость в природных водоёмах объясняют 
обостряющейся конкуренцией за пищевые 
ресурсы [27], однако в условиях экспери-
мента все личинки постоянно имели доступ 
к корму. Многие авторы отмечают [6, 18, 22, 
23], что темпы роста личинок отрицательно 
коррелируют с интенсивностью конкуренции, 
вызываемой, в том числе, высокой плотно-
стью, даже при изобильном питании. Всегда 
отмечаются личинки, демонстрирующие наи-
более активный рост, но тормозящие развитие 
конспецификов из той же популяции за счёт 
экзометаболитов [3, 4]. По всей видимости, 
именно этой причиной должна объясняться 
задержка в личиночном развитии E. calamita 
при повышении плотности посадки.

Длина тела молодых жаб, полученных  
в настоящем исследовании (8,74–12,16 мм), 
в целом соответствует данным, приводимым  
в других работах (9,60–10,40 мм [17] и 10,86–
11,74 мм [28]), но размах этого показателя 
был выше. Средние размеры выходящей на 
сушу молоди уменьшались с увеличением 
плотности посадки личинок, что отмечалось 
и для других буфонид [6, 9]. Предыдущими 
исследователями было показано [29, 30], что 
размер молоди амфибий не влияет на выжи-
ваемость после метаморфоза в течение корот-
кого периода (3 месяца), однако мелкие особи 
в последующем имеют меньшую скорость ро-
ста, требуют больших затрат корма на прирост 
массы в сравнении со своими более крупными 
конспецификами и не способны догнать их 
по размерам [30]. Тугорослые экземпляры 
могут затрачивать больше энергии в период 
зимовки, что обусловливает их более высокую 
элиминацию [31]. Затянутый личиночный пе-
риод также может повлиять на выживаемость 
молоди во время гибернации из-за позднего 
метаморфоза и недостатка времени для нако-
пления необходимого количества питательных 
веществ перед зимовкой [32]. Небольшие раз-
меры молоди в дальнейшем могут повлиять 
на возраст достижения половой зрелости и 
плодовитость самок [33–35].

Предыдущие исследователи отмечали 
[18], что при выращивании личинок E. ca-
lamita с относительно низкой плотностью по-с относительно низкой плотностью по-
садки (4 и 8 экз./л) размер тела молоди при 
выходе на сушу был обратно пропорционален 
продолжительности личиночного периода (со-
ответственно, r=-0,541, p<0,0003 и r=-0,369, 
p<0,02), но при дальнейшем повышении плот-
ности (16 экз./л) тренд приобретает боковой 
характер (r=-0,054), затем (при 32 экз./л) 

продолжает развиваться противоположная 
тенденция (r=0,415, 0,10<p<0,15). По нашим 
данным, в половине опытных групп длина тела 
молоди достоверно зависела от длительности их 
личиночного развития, а в других также отме-
чена такая тенденция, не получившая, однако, 
статистического подтверждения. Таким образом, 
наиболее крупные жабы чаще проходили мета-
морфоз одними из последних в своих группах.

Интересно, что повышение плотности по-
садки на площадь дна влияло на показатели 
личиночного развития E. calamita сильнее, 
чем повышение плотности на единицу объёма 
воды. Ранее это явление не отмечалось для на-
стоящих жаб [9]. Вероятно, адаптированные 
к развитию при высокой плотности посадки 
в эфемерных водоёмах, личинки камышовой 
жабы обладают высокой устойчивостью к 
продуктам обмена конспецификов, что делает 
объём воды для них менее значимым в сравне-
нии с площадью дна, на котором они проводят 
большую часть времени.

Оценка воздействия повышения плотности 
размещения на личинок разных видов земно-
водных важна для прогнозирования послед-
ствий глобального изменения климата, так как 
увеличение среднегодовых температур вместе 
с сокращением количества осадков [36, 37] 
приводит к исчезновению или сокращению пе-
риода существования водоёмов, пригодных для 
размножения. Это способствует перенаселён-
ности оставшихся местообитаний, в которых 
возрастает внутри- и межвидовая конкуренция.

Заключение

Экстраполируя полученные результаты 
наших и других лабораторных исследований 
на природные условия, можно заключить, что 
увеличение плотности посадки при усили-
вающейся аридизации будет способствовать 
повышенной смертности личинок E. calamita 
при раннем пересыхании водоёмов в связи со 
значительным удлинением периода развития 
в воде. Также выходящие при этом мелкие мо-
лодые жабы могут массово погибать в первую 
зимовку, а в последующем будут поздно созре-
вать и иметь пониженную плодовитость, что 
негативно скажется на состоянии популяций.

В то же время, при разведении в искус-
ственных условиях для последующей реинтро-
дукции, кладки яиц можно получать до периода 
размножения в природе (например, в зимние 
месяцы), выращивать личинок при макси-
мальной из апробированных нами плотностей 
посадки (3 экз./л и 494,5 экз./м2) и выпускать 
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молодь в природу уже весной, задолго до при-
родных сроков метаморфоза, что позволит 
молодым жабам набрать необходимую массу 
к первой зимовке и увеличить выживаемость.

Работа выполнена за счёт средств Про-
граммы развития РГАУ – МСХА имени К.А. Ти-
мирязева в рамках Программы стратегического 
академического лидерства «Приоритет-2030».
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