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Аннотация. Проанализированы сроки основных фенологических событий и некоторые сопря-
женные с ними черты экологии сибирского углозуба (Salamandrella keyserlingii) в нескольких уда-
ленных популяциях в холодном морском, экстраконтинентальном и арктическом климате на се-
веро-востоке Азии. Показано, что популяции закономерно различаются по продолжительности 
сезона активности: на охотоморском побережье у Магадана он почти в полтора раза длиннее 
(4–4,5 месяца), чем в континентальных популяциях и на Чукотке (3–3,5 месяца). Вместе с тем, 
cроки начала и окончания ключевого момента биологии – размножения, предельные даты, динами-
ка и общая его продолжительность в прибрежных и континентальных популяциях могут совпа-
дать (при существенном варьировании каждого показателя в зависимости от погоды конкретной 
весны). Даты и интенсивность выхода отнерестившихся углозубов из водоемов различаются: в 
одних континентальных популяциях и на арктическом побережье они задерживаются в воде до 
августа, в других континентальных – выходят уже через месяц после начала размножения, как и 
на юге Северо-Востока. Сроки эмбрионального и личиночного развития даже при совпадении дат 
откладки икры варьируют – существенно различаются в расположенных рядом водоемах и совпа-
дают в удаленных популяциях региона и даже ареала. Метаморфоз и выход сеголетков на сушу в 
самых южных популяциях региона начинается примерно на две недели позже, чем в континенталь-
ных и арктических. Размеры метаморфов могут значительно варьировать как в удаленных райо-
нах, так и в расположенных рядом водоемах или в одном и том же водоеме в разные годы; в ряде 
случаев они сопоставимы с размерами сеголетков из других частей ареала. Таким образом, большее 
влияние на рассматриваемые характеристики, несомненно, оказывает многообразие климатиче-
ской и микроклиматической составляющих, чем географическое положение популяций.

Ключевые слова: сезон активности, сроки размножения, эмбриональный и личиночный перио-
ды, размеры метаморфов, выход из водоемов.
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Введение
Сибирский углозуб широко распространен на 

северо-востоке Азии. За исключением п-ова Чу-
котка, он встречается повсюду, где есть подходя-
щие местообитания, – от северного побережья 
Охотского до побережья Восточно-Сибирского 
морей. Несмотря на суровейшие зимние темпе-
ратурные условия, характерные для региона с 
«полюсом холода» Северного полушария (тер-
ритория между метеостанциями Оймякон, Мома, 
Делянкир в северо-восточной Якутии), в окрест-
ностях первых двух названных пунктов угло-
зуб – массовое или обычное животное. На север-
ном побережье Охотского моря в Магаданской 

области и Хабаровском крае он встречается по-
чти повсеместно; в континентальных районах 
поднимается примерно до 1000 м н. у. м. (рай-
он перевала Болотный на Охотско-Колымском 
водоразделе). Широко распространен углозуб и 
на самом севере региона – в тундрах побережья 
Восточно-Сибирского моря.

Обширная территория региона по климату не 
едина: по мере продвижения с юга во внутрен-
ние районы холодный муссонный климат сме-
няется экстраконтинентальным, который господ-
ствует на всей территории Северо-Востока до 
побережий северных морей, где его замещает 
арктический климат. Смена ощущается уже в 
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нескольких километрах от моря и на разных 
участках нарастает различающимися темпами, 
зависящими в основном от рельефа. В Магадан-
ской области, в среднем, примерно в 100 км от 
берега и, гарантированно, – к северу за перева-
лами Гусакова (Тенькинская автотрасса) и Бо-
лотным (за пос. Атка на Центральной трассе) 
климат везде в разной степени экстраконтинен-
тальный. Охотско-Колымский водороздел, мар-
кируемый названными перевалами, – не только 
часть Великого водораздела (Тихий–Северный 
Ледовитый океаны), но и мощный климатиче-
ский рубеж. Достаточно сказать, что температу-
ра –30 °C в континентальных районах оцени-
вается как безусловно «теплая» погода, а на охо-
томорском побережье – как крайне холодная. 
Летняя ситуация имеет обратный знак: темпера-
туры выше 25 °C во многих континентальных 
районах – рядовое явление, тогда как для побе-
режья – близки к абсолютному максимуму. 
Поскольку континентальная территория Се-
веро-Востока представлена сложной системой 
средневысотных хребтов и плоскогорий и изо-
лированных межгорных впадин, здесь форми-
руется большое разнообразие локальных кли-
матов и микроклиматов. 

В литературе по экологии сибирского углозуба 
существуют обобщенные представления о «севе-
ро-восточных» популяциях вида [1]. В них объе-
динены результаты исследований на различаю-
щихся по климату территориях: в отдельных рай-
онах северо-восточной Якутии и Чукотки [2], а 
также в окрестностях стационара Института био-
логических проблем Севера ДВО РАН «Абори-
ген». Биологическая станция, на которой прово-
дили работы сотрудники лаборатории биоцено-
логии в 80-е годы прошлого столетия, находилась 
в верховьях Колымы; полученные данные ча-
стично опубликованы [1, 3–7], но значительная 
их доля оставалась необработанной. В последние 
годы мы начали столь же разносторонние иссле-
дования экологии углозуба на охотоморском по-
бережье [8–12].

Анализ и синтез известных и неопубликован-
ных сведений, полученных при исследовании 
географических популяций, позволяет составить 
цельное представление об экологии вида, един-
стве и различиях ее черт в регионе со столь кон
трастными зональными и локальными климата-
ми. В этом состоит цель настоящей работы.

Конкретные задачи настоящей публикуемой 
ее части – сравнение сроков основных феноло-

гических событий и особенностей развития в 
удаленных популяциях сибирского углозуба на 
Северо-Востоке.

Материалы и методы
Выделим основные физико-географические 

различия исследованных районов. В континен-
тальной части Северо-Востока и к северу от нее 
повсеместно распространена сплошная много-
летняя мерзлота, тогда как на охотоморском 
побережье она имеет «островной» характер: 
занимает в основном морские террасы, поло-
гие заболоченные и северные склоны, шлейфы 
низкогорий. 

На самом юге региона – на охотоморском по-
бережье в окрестностях Магадана (около 60° 
c.ш.) в холодном муссонном климате средние го-
довые температуры воздуха существенно выше 
(–2…–3 °C), чем в континентальных районах, 
где на разных станциях они достигают 
–10…–15 °C. Эта разница формируется не за 
счет летних их значений (средняя самого те-
плого месяца – августа – около 12 °C), а из-за 
более «мягкой» зимы на побережье (средняя ян-
варя –16…–17 °C при минимальной –34…–35 °C). 
Средняя температура мая у Магадана около 0 °C. 
Близость моря обусловливает относительно дли-
тельный безморозный период – с первой декады 
июня до третьей декады сентября [13]. Сумма по-
ложительных температур за теплый сезон состав-
ляет около 1200 °C, но суммы выше 10 °C – лишь 
около 700 °C [14]. Осенью отрицательные сред-
несуточные температуры воздуха наступают обыч-
но во второй декаде октября. Из-за особенностей 
рельефа характер зимы может различаться даже в 
расположенных близко пунктах. 

Основные населяемые углозубом на примор-
ских равнинах биотопы – мохово-осоково-ку-
старничковые и пушициевые кочкарные тундры; 
водоемы – термокарстовые, пойменные и антро-
погенного происхождения. На охотоморском по-
бережье исследованы несколько наиболее юж-
ных в регионе популяций (рис. 1). Они располо-
жены в 1–6 км от моря на разной высоте: 
термокарстовые водоемы в прибрежных лесотун-
дровых ландшафтах (2–4 м н.у.м.) к западу («Боль-
шое» и «Малое Янские») и к востоку («Длинное») 
от Магадана, в том числе – на шлейфе в долине 
р. Танон («Термокарст», 30 м н.у.м) – правого при-
тока р. Ола, реки первого порядка Охотского бас-
сейна; заболоченные водоемы в пойме р. Ойра 
(«Ойра», 2 м н.у.м.) – реки первого порядка Охот-
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ского бассейна; антропогенные водоемы – копани 
и карьеры вдоль дорог («Парные» 13 м н.у.м., «Ко-
пань» 35 м н.у.м., «Натальино» 73 м н.у.м.); распо-
ложенные на высоте 200–210 м н.у.м слабопроточ
ные водоемы «Верхнее» и «Нижнее Венечные» 
на заболоченном пологом шлейфе склона узкого 
сильно выдающегося в море полуострова Стариц-
кого у вершины Каменный Венец.

На большей части континентальной террито-
рии Северо-Востока весна короткая, солнечная, с 
небольшим количеством осадков, что обеспечи-
вает дружное таяние снега. Максимальная тем-
пература к концу мая может достигать 20 °C, но 
на протяжении всего месяца возможны резкие 
похолодания с выпадением снега [15]. Лето уме-
ренно теплое, малооблачное, с жаркими днями 
(максимальная температура превышает 30 °С), 
но с прохладными ночами. В континентальных 
районах разной степени полноты исследования 
проведены нами в Магаданской области: у оз. 
Черное (61° с.ш., 860 м н.у.м.), в верховьях Ко-
лымы в окрестностях стационара ИБПС ДВО 
РАН «Абориген» (62° c.ш., 450–550 м н.у.м.), у 
пос. Сеймчан (63° c.ш., 200 м н.у.м.) (рис. 1), а 
также в Республике Саха (Якутия) в окрестно-
стях пос. Абый (68° c.ш., 40 м н.у.м.). Сотрудник 
ИБПС ДВО РАН Н.Е. Докучаев проводил на-
блюдения в долине р. Омолон (около 66° с.ш. 
160 м н.у.м.) – правого притока Колымы в ее ни-
жнем течение [2].

Наиболее полно исследованы популяции угло-
зуба в окрестностях «Аборигена». Климат это-
го района переходный между холодным муссон-
ным приморских территорий области и экстракон-
тинентальным Восточной Якутии [16]. Средние 
годовые температуры воздуха здесь –9…–11 °C; 
средняя температура января –34…–36 °C при 
среднем из абсолютных минимумов –53...–55 °C. 
Лето относительно теплое — средняя темпера-
тура июля 13–14 °C; сумма положительных тем-
ператур за теплый сезон — около 1300 °C, выше 
10 °C – около 1000 °C, что почти на треть боль-
ше, чем на побережье Охотского моря [14]. Про-
должительность безморозного периода – с нача-
ла июня до конца августа. Сумма осадков – 300–
450 мм в год, бóльшая их часть выпадает во 
вторую половину лета. Отношение возможного 
испарения к количеству выпадающих осадков 
позволяет характеризовать увлажнение района 
как умеренное [17]. 

Заселяемые сибирским углозубом здесь био-
топы – разной степени трансформированные ли-

ственничные редколесья; водоемы – террасовые 
термокарстовые, значительная доля приходится 
на копани, карьеры, автодорожные кюветы и т. п. 
Исследования проводили на многих водоемах, на 
трех из них наблюдения вели систематически. 
Они различаются расположением, типом, раз-
мером и глубиной:

•  открытый (незатененный) водоем (ВДМ-2) – 
два соединяющихся между собой временных ан-
тропогенных озерка в долине ручья Олень (при-
ток р. Сибит-Тыэллах, левый приток Колымы 
первого порядка), площадью 350 и 150 м2 макси-
мальной глубиной 1 и 2 м, не затененные, без 

Рис. 1. Карта-схема исследованных на северо-востоке 
Азии популяций сибирского углозуба. 
Охотоморское побережье: 1 – «Большое и Малое Янские», 
2 – «Ойра», 3 – «Верхнее и Нижнее Венечные», 4 – «Копань 
и Термокарст», 5 – «Натальино», 6 – «Длинное и Парные». 
Континентальная территория: 7 – оз. Черное, 8 – «Абори-
ген», 9 – «Сеймчан», 10 – «Омолон». Арктическое побе-
режье: 11 – «Халерчинская тундра», 12 – «Чаунская тундра».

Fig. 1. Schematic map of the Siberian salamanders popula-
tions studied in northeast Asia. 
Sea of Okhotsk coast: 1 – Bolshoe and Maloye Yanskye, 2 – Oira, 
3 – Verchnee and Nizhnee Venichnye, 4 – Kopan and Termokarst, 
5 – Natal’ino, 6 – Dlinnoe and Parnye. Continental territory: 
7 – l. Chernoe, 8 – Aborigen, 9 – Seimchan, 10 – Omolon. Arctic 
coast: 11 – Khalerchinskaya tundra, 12 – Chaunskaya tundra.
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водной растительности, с отдельными подто-
пленными ивами; 

•  затененный водоем (ВДМ-3) – постоянный, 
антропогенный, расположен в лиственничнике в 
800 м от ВДМ-2, площадью 30 м2 с высокими 
берегами и максимальной глубиной более 2 м;

•  «Пристань» – озерко, примерно 25 × 15 м, 
глубиной 0,5 м, среди заболоченного участка 
первой надпойменной террасы Колымы возле 
лодочной пристани.

На самом севере региона (69° с.ш.) в Ха-
лерчинской тундре и на побережье Чаунской 
губы проводили исследования сотрудники ИБПС 
А.В. Андреев и Г.И. Атрашкевич [2] (см. рис. 1). 
Климат этой приморской низменности арктиче-
ский, с длительной морозной и ветреной зимой, 
с короткими и холодными летом, весной и 
осенью [15]. Переход температуры через 0 °C 
осенью происходит обычно в конце сентября–
начале октября с одновременным формировани-
ем постоянного снежного покрова. Зимние тем-
пературы здесь несколько выше, чем в континен-
тальных районах (в январе средние достигают 
–32…–34 °С), однако сильные метели обуслов-
ливают большую жесткость погоды. Среднесу-
точные температуры переходят в положитель-
ную область обычно лишь в конце мая–начале 
июня. Лето пасмурное, часты туманы и затяж-
ные моросящие дожди, в любой месяц возможен 
мокрый снег. Средняя температура июля 6–11 °C. 
Годовая сумма осадков от 150–180 мм в районе 
дельты Колымы до 250–300 мм и более – в райо-
не Чаунской губы [15]. Основные типы заселяе-
мых углозубом водоемов – термокарстовые и 
старичные озерки в речных поймах [2].

Для исследования перемещений взрослых жи-
вотных с суши в воду и обратно, а также для от-
лова закончивших метаморфоз особей во всех 
популяциях использовали кольцевые или линей-
ные заборчики из полиэтиленовой пленки с зем-
ляными ловушками снаружи и внутри.

При изучении морфологической изменчиво-
сти измеряли длину тела до переднего края 
клоаки (L, мм), общую длину тела с хвостом 
(L.t., мм), определяли массу (P, мг) животных. 

Систематические наблюдения за развитием 
икры проводили во всех трех водоемах в вер-
ховьях Колымы и в части прибрежных охото-
морских. У стационара «Абориген» для этого 
были сооружены системы закрепленных пла-
вучих мостков, позволявших проводить рабо-
ты не только вдоль берегов, но и в централь-
ных частях водоемов.

Статистическая обработка материала прове-
дена с использованием стандартных методов в 
программах Excel и Statistica.

Результаты и обсуждение
Выход с зимовки. Время пробуждения угло-

зубов весной после схода снежного покрова над 
местами зимовки зависит от температуры возду-
ха. На поверхности взрослые углозубы появля-
ются после оттаивания верхних 5–10 см мохово-
го покрова или почвы, что в верховьях Колымы 
происходит обычно в конце второй декады мая 
(с отклонениями в отдельные годы от начала до 
конца месяца). В окрестностях Магадана из-за 
низких весенних температур воздуха почва отта-
ивает в основном за счет тепла талых вод и до-
ждей. Углозубы пробуждаются здесь и выходят 
из зимовки в среднем несколько раньше, чем в 
верховьях Колымы (обычно около 7–12 мая), од-
нако в сухие весны или после холодных бес-
снежных зим могут задерживаться в зимовоч-
ных убежищах, как и в верховьях Колымы, до 
конца месяца. В северных континентальных и 
прибрежных арктических популяциях выход из 
зимовки отмечен не ранее третьей декады мая 
[2; наши наблюдения].

Неполовозрелые углозубы и в верховьях Ко-
лымы, и на приморских территориях у Магадана 
после зимовки начинают встречаться на поверх
ности позже взрослых. Во время хода животных 
на нерест в окрестностях водоемов отлавливает-
ся считанное число ювенильных особей, кратно 
возрастающее через три–четыре недели. Единич-
ные неполовозрелые у водоемов весной – это 
поздно закончившие метаморфоз животные, вы-
шедшие на сушу уже в начале формирования 
снежного покрова и потому оставшиеся на зи-
мовку близ уреза воды. 

Перемещение взрослых особей в воду. В ис-
следованных районах углозубы размножаются 
почти исключительно в полностью промерзаю-
щих водоемах, которые весной поверх льда за-
полняют талые воды, постепенно растапливаю-
щие лед. В непромерзающих водоемах размно-
жение крайне редко, поскольку собирающаяся 
поверх льда талая вода при появлении заберегов 
уходит, лед обсыхает. Температура воды близка 
к 0 °C, она повысится только со сходом значи-
тельной части льда, но к тому времени нерест в 
расположенных рядом промерзающих водоемах 
почти заканчивается. В отличие от северных 
континентальных популяций (в долине р. Омо-
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лон), где углозуб избегает затененных лесных 
водоемов [2], в верховьях Колымы и на побере-
жье Охотского моря подобные озерки использу-
ются для нереста. 

В верховьях Колымы период между пробу-
ждением животных и началом размножения год 
от года может различаться. В годы с дружной ве-
сной углозубы сразу перемещаются в образовав-
шиеся водоемы, и между выходом из убежищ 
после зимовки и началом размножения проходит 
всего 3–6 дней. Максимальная температура воды 

в это время на глубине откладки икры (около 
10 см) достигала 13 °C, у поверхности – 16 °С. 
При затяжной весне, с частыми возвратами хо-
лодов и снегопадами из-за отсутствия временных 
луж или воды в водоемах поверх льда углозубы 
остаются на освободившихся от снега участках 
суши под разного рода укрытиями. В 1986 г. пер-
вые вышедшие из зимовки взрослые особи были 
пойманы на проталинах 29 апреля, но после-
дующее похолодание с обильными снегопадами 
отсрочило начало их перемещения в водоем бо-
лее чем на две недели (до 16 мая) (рис. 2, а). На-
ходясь вне воды, животные питаются (в желуд-
ках – пища), что свидетельствует об отсутствии 
«брачного поста» у углозубов не только в водое-
мах [2, 18], но и сразу после пробуждения. 

Массовое перемещение в воду особей обоих 
полов и в верховьях Колымы, и в прибрежных 
охотоморских популяциях начинается почти од-
новременно. Как и в окрестностях Магадана [8, 9], 
взрослые самцы заканчивают движение в водое-

Рис. 2. Динамика отлова взрослых углозубов (без разде-
ления по полу) весной у нерестовых водоемов: в верховьях 
Колымы на Пристани в 1986 г. (а); на побережье Охотского 
моря у Большого (б) и Малого (в) Янских в 2011 г., у Мало-
го Янского (г) в 2012 г. 
Столбцы серые – отловленные на проталинах животные, 
белые – идущие в воду, черные – выходящие из водоемов, 
штриховая линия – минимальные ночные температуры; 
звездочки – появление первых кладок в водоемах.

Fig. 2. Dynamics of capture adult Siberian salamanders 
(without separation by sex) in spring near spawning water bodies: 
(а) on the upper reaches of the Kolyma on the Pristan in 1986; on 
the coast of the Sea of Okhotsk in 2011 around (б) Bolshoye and 
(в) Maloye Yanskie lakes, (г) Maloye Yanskoye in 2012. 
Gray columns – animals capture on thawed patches, white – go-
ing into the ponds, black – coming out of water bodies, dashed 
line – minimum night temperatures; asterisks – the appearance 
of the first egg clutches in pond.
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мы раньше, чем самки: в водоеме на Пристани 
16 мая 1981 г. насчитывалось более 40 токующих 
самцов, к которым, судя по ловушкам кольцевых 
заборчиков, в последующие шесть дней присо-
единились около 30 самок и лишь 5 самцов; в 
окрестностях ВДМ-2 в это же время было пой-
мано 15 самок и только 6 самцов. 

Длительное пребывание активных животных 
в некоторые годы на суше перед началом сезона 
размножения отличает популяции верховий Ко-
лымы от прибрежных арктических и охотомор-
ских. В последних стабильные популяции угло-
зуба существуют у постоянных термокарстовых 
или антропогенных промерзающих водоемов, 
рано заливаемых талыми водами, что позволя-
ет животным сразу после пробуждения переме-
щаться на нерест (рис. 2, б–г). Здесь, как прави-
ло, обильные снегопады отмечаются даже в на-
чале третьей декады мая, но не сопровождаются 
значительным похолоданием, поэтому не коррек-
тируют динамику входа животных в водоемы и 
ход размножения. 

Сезон размножения. Даты его начала в верхо-
вьях Колымы и на охотоморском побережье мо-
гут варьировать почти на месяц в зависимости от 
погодных условий конкретного года. В окрестно-
стях стационара «Абориген» за годы наблюдений 
самое раннее начало отмечено 6–7 мая, самое 
позднее – 2–3 июня; в приморских популяциях – 
с 4–6 мая до первых чисел июня. Несколько се-
вернее «Аборигена», у пос. Сеймчан (63° с.ш.), в 
незатененных водоемах кладки из года в год по-
являются не ранее третьей декады мая, а в лес
ных водоемах – позже на неделю. Южнее, но 
вблизи верхнего предела распространения вида – 
у оз. Черное (61° с.ш., 830 м н.у.м.) углозуб нере-
стится лишь в начале июня. Столь же поздно 
(первая декада июня) отмечено начало размно-
жения в долине р. Омолон и в Чаунских тундрах, 
и еще позже – во второй–третьей декадах этого 
месяца – на этой же широте в низовьях Колымы 
в Халерчинской тундре [2]. Значительное варьи-
рование дат входа животных в воду в Северо-
восточной Якутии у Верхоянска (около 68° с.ш.), 
где оно происходит с середины мая до первой 
декады июня [19, 20], позволяет предположить 
возможность смещения размножения на более 
ранние сроки в отдельные теплые весны и в кон-
тинентальных популяциях на севере исследо-
ванного нами региона. При значительных пони-
жениях температур нерест может прерываться 
на значительное время, как и в Центральной 

Якутии [19]; в 1985 г. он начался у «Аборигена» 
22–23 мая, но прекратился почти на неделю из-
за резкого похолодания и интенсивно возобно-
вился с приходом тепла только 4 июня.

Начало размножения в верховьях Колымы в 
холодные весны может существенно задержи-
ваться даже после входа животных в воду. На-
пример, в 1980 г., когда прошел длительный за-
морозок, погубивший всю молодую хвою уже 
распустившихся лиственниц (средняя темпера-
тура второй декады мая 0,2 °C, третьей – –3,1 °C), 
первая икра отмечена лишь через две недели 
после начала перемещения углозубов в воду 
(1–3 июня). Обычно же единичные кладки появ-
ляются за несколько суток до массового хода жи-
вотных с суши в водоемы (см. рис. 2). На побере-
жье наиболее ранняя, уже 2–3-суточная кладка 
отмечена нами 30 апреля 2019 г., при массовом 
перемещении животных в водоем 5–6 мая и фор-
мировании брачных скоплений после 8–9 мая. 

В те же самые сроки – в конце первой декады 
мая мы отмечали начало откладки икры во мно-
гие годы на юге Дальнего Востока (южные и 
центральные районы Хабаровского края, Еврей-
ская автономная и Амурская области), несмотря 
на различия климатов. 

В наиболее холодные весны размножение и 
на охотоморском побережье, и в верховьях Ко-
лымы начинается в те же даты, что и обычно в 
наиболее северных континентальных и примор-
ских популяциях (конец мая–начало июня). Ни в 
одном из исследованных нами районов свежие 
кладки не появлялись позже 15 июня, за исклю-
чением Венечных озер, расположенных у Мага-
дана в зоне постоянных холодных морских ту-
манов («выносов»). Здесь размножение из года в 
год, за редкими исключениями, начинается в на-
чале июня, и единичные свежие кладки отмече-
ны вплоть до 20 июня. В годы с поздней весной 
нерест завершается в более короткие сроки, поэ-
тому общая продолжительность его варьирует 
почти вдвое – от 15 суток (поздняя весна) до 
1 месяца (ранняя весна). 

Подавляющая часть икры (до 80 %) в водое-
мах верховий Колымы откладывается в первые 
несколько суток после формирования брачных 
скоплений животных (рис. 3). В приморских по-
пуляциях, где динамика оттаивания почвы, как 
мы сообщали выше, в большей мере связана с 
дождями и половодьем, а не с температурами 
воздуха, после малоснежных и суровых зим вы-
ход углозубов из зимовки и перемещение в нере-
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стовые водоемы могут быть растянуты, что ска-
зывается на динамике нереста. Например, хо-
лодной весной 2020 г. размножение во многих 
водоемах началось только после 20 мая и было 
постепенным – свежие кладки в значительном 
количестве появлялись даже в начале июня, в то 
время как в первых уже завершалось развитие.

Наиболее массовые тока самцов в обоих ре-
гионах, несмотря на существенную протяжен-
ность сезона размножения, приурочены к его 
началу. В верховьях Колымы, как правило, через 
10–14 дней после регистрации первых брачных 
скоплений самцы рассредоточиваются по водое-
му [21]. В приморских популяциях у Магадана 
это происходит еще быстрее – примерно через 
7–10 дней. Исчезновение брачных токов не озна-
чает завершения размножения – оно продолжа-
ется, о чем свидетельствуют свежие кладки (см. 
рис. 3). Например, в середине мая 1981 г. в во-
доеме на Пристани у «Аборигена» токовали 24–
26 самцов, через две недели не было уже ни од-
ного, но свежие кладки появлялись до 12 июня.

Гибель икры и личинок нередка в исследован-
ных водоемах, и причины ее различны. Часть 
икринок не развивается, вероятно, будучи не 
оплодотворена, и сохраняется в неизменном виде 
вплоть до разрушения теки. От 30 до 78 % кла-
док в исследованных водоемах верховий Колы-
мы имели подобные икринки, но в совокупности 
они составляли в разные годы лишь 1,3–4,3 % от 
суммарной популяционной плодовитости. Столь 
же невысокая доля неоплодотворенных икринок 
(менее 5 %) отмечена в долине р. Омолон и на 
Чаунской низменности [2]. Некоторые икринки 
в кладках разрушаются уже на начальных эта-
пах развития: на поверхности появляется бы-
стро увеличивающееся светлое пятно, которое 
через непродолжительное время занимает зна-
чительную ее часть, икринка теряет цельность, ее 
содержимое окрашивает оболочки в серебристо-
серый цвет. Эти непрозрачные «бусины» диаме-
тром около 9 мм могут сохраняться в теках вплоть 
до конца развития соседних неповрежденных эм-
брионов, после чего выпадают в воду через раз-
рывы стенок. 

В некоторых водоемах наблюдается другой 
тип разрушения икринок, при котором яйцеклет-
ки исчезают почти бесследно, – среди нормально 
развивающихся икринок в теке остается, каза-
лось бы, незаполненное пространство, которое, 
между тем, содержит хорошо видимые на про

свет целые оболочки с желтоватыми помутнения-
ми – остатками яйцеклеток. 

В отдельных прибрежных популяциях отме-
чена массовая гибель икры, вероятно, из-за гриб-
ковых заболеваний. Однако она отмечена лишь в 
некоторых водоемах, наблюдается из года в год и 
затрагивает разные доли отложенной икры (ино
гда почти 100 %). Такой же тип гибели более тре-
ти отложенных икринок отмечен в одной из са-
мых северных популяций – в Халерчинской тунд
ре; исследователи связывают ее с аномальной 
холодной летней погодой в год наблюдения [2].

Смертность на средних и поздних этапах раз-
вития, как правило, существенно выше, чем на 
ранних, – в отдельных изученных нами кладках 
она достигает 75 %. Эмбрионы при этом маце-
рируются и могут сохраняться в оболочках, или 
же разрушение захватывает и оболочки. 

Значителен риск гибели икры от хищников, в 
первую очередь – личинок ручейников, которые 
обнаружены на кладках в ряде водоемов как в 
окрестностях Магадана, так и в верховьях Колы-
мы. Летом 1981 г. в водоеме у пристани все поя-
вившиеся в начале нереста кладки были уничто-
жены ими, уцелели немногие поздние благодаря 
снижению численности хищников, и к середине 
июня сохранились лишь 11 кладок возрастом 
1–7 дней из многих десятков отложенных. Отно-
сительная редкость массовой гибели кладок от 
ручейников связана с более поздним, как прави-
ло, появлением последних в столь значительных 
количествах.

Риск обсыхания икры и гибели личинок су-
ществует, как и везде в ареале, в неглубоких во-
доемах и на мелководье. В 2019 г. в одном из во-
доемов в окрестностях Магадана более 85 % 

Рис. 3. Динамика появления кладок в водоеме ВДМ-2 
(верховья Колымы) в 1982 г. 
Штриховые линии – даты образования и исчезновения не-
рестовых скоплений самцов.

Fig. 3. The appearance of egg clutches in the pond VDM-2 
(upper of the Kolyma) in 1982. 
Dashed lines are the dates of formation and disappearance of 
spawning aggregations of males. 
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кладок погибли на ранних стадиях развития из-
за быстрого отступления аномально высоких та-
лых вод, заливших весной отлогие берега, на 
которые была отложена значительная доля икры. 

Пересыхание водоемов, приводящее к ката-
строфической гибели личинок, происходит в вер-
ховьях Колымы из-за высоких июньских темпе-
ратур и отсутствия осадков. Например, в 1981 г. 
некоторые исследованные водоемы сохранялись 
только благодаря искусственному подпружива-
нию; в отдельные моменты они представляли со-
бой мелкие лужицы, в которых резко возрастала 
плотность личинок и отмечалась высокая смерт
ность, вероятно, в том числе, и от перегрева.

Суммарная гибель икринок, эмбрионов и ли-
чинок может быть очень значительной. Так, в 
верховьях Колымы в ВДМ-2 в 1980 г. закончили 
развитие 877 сеголеток (более 20 % от числа 
икринок из 29 отложенных весной кладок), а за-
сушливым летом 1981 г. – менее 5 % (197 вы-
живших особей из 28 кладок). На приморских 
территориях в 2020 г. в водоемах поймы Ойры 
развитие завершилось менее чем в 3 % кладок. 

Гибель личинок поздних стадий развития, не 
успевших пройти метаморфоз, наблюдается из 
года в год во всех популяциях региона осенью 
при образовании льда на водоемах. Она велика, 
но трудно оценима количественно.

Выход из водоемов половозрелых животных 
различается в исследованных популяциях, преж
де всего, по срокам. В верховьях Колымы взро-
слые углозубы остаются в нерестовых водоемах 
долго, лишь незначительная доля самок покидает 
их сразу после откладки икры. Заметное число 
животных выходит почти через месяц после нача-
ла размножения (в годы с ранней весной – с сере-

дины июня, с поздней – с конца июня) и продол-
жается в июле, а то и до середины августа. Даже в 
расположенных рядом водоемах динамика выхо-
да может различаться – из затененных лесных во-
доемов животные начинают выходить позже, чем 
из незатененных открытых (рис. 4). 

В окрестностях Магадана углозубы, напротив, 
не задерживаются в воде. Самки появляются на 
суше сразу после нереста – уже в третьей декаде 
мая в 2011, 2012 и 2016 гг. Янские озера покину-
ло до трети самок и подавляющее число – до 
начала июня. Массовый выход участвовавших в 
размножении самцов здесь из года в год наблю-
дается примерно через месяц после входа в воду. 
Столь же сильно различаются по времени выхо-
да взрослых углозубов из нерестовых водоемов 
более северные популяции: в Чаунских тундрах 
они покидают воду в период с конца июня до на-
чала августа, а в континентальных популяциях 
долины р. Омолон – уже к концу июня [2]. 

Выход животных обоих полов, как и актив-
ность на суше, в верховьях Колымы прерывают-
ся в сухие жаркие периоды. В конце июня и пер-
вой половине июля 1981 г. углозубы почти не 
попадались в ловушки из-за крайней сухости: 
еще не вышедшие оставались в воде, а покинув-
ших водоемы можно было обнаружить лишь в 
сырых местах (на недавно обсохших берегах 
или дне пересохших луж) под укрытиями. Пере-
мещения и наземная активность резко возобнов-
ляются во время дождей. Во влажном климате 
приморских территорий при умеренных темпе-
ратурах воздуха, напротив, связи «пиков» выхо-
да взрослых животных из воды ни с минималь-
ными, ни с максимальными температурами воз-
духа или осадками не выявлено.

Продолжительность развития эмбрионов 
и личинок различается как в разных кладках в 
одном водоеме, так и в одном и том же водоеме 
в разные годы и между водоемами в один и тот 
же год. 

Значительная растянутость нереста на охо-
томорском побережье и в верховьях Колымы 
(до месяца) часто обусловливает одновременное 
присутствие в водоеме и первых личинок, и не-
давно отложенных кладок. Самые ранние сроки 
появления личинок из «передовых» кладок на по-
бережье – первые числа июня, завершение разви-
тия в наиболее поздних – конец июня. В конти-
нентальных популяциях, расположенных вблизи 
высотного предела встречаемости вида – в окрест-
ностях оз. Черное, появление личинок происхо-

Рис. 4. Выход взрослых сибирских углозубов из водое-
мов в окрестностях стационара «Абориген» в 1980 г.
Черная заливка – незатененный водоем (ВДМ-2), белая за-
ливка – лесной (ВДМ-3). 

Fig. 4. The emergence of adult Siberian salamanders from 
water bodies in the vicinity of the «Aborigen» station in 1980.
Black – unshaded pond (VDM-2), white – forest pond (VDM-3).
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дит не ранее конца июня, т. е. в то же время, что 
отмечено Г.И. Атрашкевичем [2] на самом севере 
ареала – в Чаунских тундрах. В верховьях Колы-
мы наиболее ранние сроки появления личинок – 
7 июня, поздние – 25 июня (продолжительность 
развития в разные годы и в разных водоемах – 
12–31 день). Чуть позже – во второй декаде июня 
(при средней продолжительности эмбрионально-
го развития около 15 суток) появляются личинки 
в долине р. Омолон, но в слабо прогреваемых во-
доемах здесь развитие почти вдвое длиннее. Еще 
позднее оно происходит в Халерчинской тундре – 
лишь в первой декаде июля, хотя эмбриональное 
развитие занимает 17–19 суток [2]. 

Среднее время эмбрионального развития су-
щественно различается даже в один и тот же год 
в двух однотипных открытых водоемах, располо-
женных в нескольких метрах или сотнях метров 
друг от друга при совпадении сроков откладки 
икры, но различающихся глубиной, отчасти, ха-
рактером дна и, соответственно, температурой 
воды [22]. Так, в верховьях Колымы в 1980 г. в 
ВДМ-2, состоящем из двух соединяющихся озер-
ков, в более мелком (до 1 м) и лучше прогревае-
мом, оно завершилось почти на четверть быстрее, 
чем в более глубоком (около 2 м). Подобное на-
блюдается и на юге региона: в Малом Янском 
озере эмбрионы ни в одной из отложенных на 
донную растительность на глубине 20–30 см 
кладок (температура во время наиболее массо-
вого нереста около 9 °C) через три недели не 
завершили развитие, в то время как в Большом 
Янском за это время вышли все личинки из кла-
док, расположенных на илистых или заросших 
травой мелководьях, покрытых не более чем 
10 см воды, температура которой достигала 17 °C. 

Скорость эмбриогенеза увеличивается по мере 
прогревания водоема – в верховьях Колымы его 
продолжительность в кладках, появившихся в 
конце сезона нереста, была вдвое короче (12 сут), 
чем у отложенных почти тремя неделями раньше 
в еще холодную воду (24 сут). Несомненно, это 
«ускорение» повышает вероятность завершения 
развития личинок даже из наиболее поздно отло-
женных кладок. 

Существенные различия в продолжительно-
сти эмбрионального развития вызывают и погод-
ные условия: в верховьях Колымы в теплые годы 
в одних и тех же незатененных водоемах оно 
было на 3–12 сут короче, чем в холодные, что 
весьма важно при коротком лете. Иная ситуация 

наблюдается в затененных лесных водоемах с 
более низкими и менее вариабельными темпера-
турами воды: несмотря на контрастность погод, 
сроки эмбрионального развития в них почти не 
различались. Подобное явление отмечено и в на-
иболее холодных водоемах на охотоморском по-
бережье: в Венечных озерах, находящихся в зоне 
действия холодных морских туманов, где начало 
размножения, как правило, приходится на нача-
ло июня, сроки завершения развития личинок 
менее вариабельны по годам и приходятся в 
среднем на конец второй декады месяца. 

Минимальный период личиночного развития 
(от появления первых личинок до выхода на 
сушу первых сеголеток) в верховьях Колымы в 
благоприятное по погоде лето колебался от 34 су-
ток в открытых незатененных водоемах до 52 су-
ток – в лесном. Еще более короткое развитие 
описано в открытых водоемах в долине р. Омо-
лон – менее 1 месяца, однако в слабо прогревае-
мых лесных водоемах часть личинок не успе-
вает развиться и к середине сентября [2]. В по
пуляциях на побережье Охотского моря даже в 
наиболее «теплых» открытых озерках минималь-
ный период достигает 2 месяцев, т. е. вдвое боль-
ше, чем в континентальных районах. 

Таким образом, различия в минимальных сро-
ках развития между водоемами, а также между 
минимальной и максимальной его продолжи-
тельностью в одном водоеме может быть весьма 
значительными и близкими к варьированию про-
должительности развития, известному для ареа-
ла в целом [1, 23].

Выход сеголетков на сушу. Минимальный 
совокупный срок эмбрионального и личиночно-
го развития (от появления первых кладок до вы-
хода из водоема первых сеголетков) в благопри-
ятных по термическим условиям водоемах вер-
ховий Колымы в годы как с ранними, так и 
поздними веснами занимает примерно два меся-
ца; в менее прогреваемых водоемах – на 2–4 не-
дели продолжительнее. В прибрежных охото-
морских популяциях даже в теплых водоемах он 
более двух с половиной месяцев, а в наиболее 
холодных – не менее трех. Значительно быстрее 
происходит развитие в изученных северных по-
пуляциях – около 1,5 месяцев на Омолоне и Ча-
унской тундре [2], что требует дополнительных 
исследований. В последних числах июля в мел-
ких водоемах в окрестностях п. Абый (68° с.ш.) 
оставалось лишь незначительное число личинок 
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поздних стадий развития; вышедшие из воды се-
голетки встречались в мезофитных условиях под 
укрытиями. 

В отличие от взрослых особей, которые мо-
гут длительное время находиться в воде, пребы-
вание заканчивающих развитие личинок в водо-
емах, вероятно, ограниченно. По нашим наблю-
дениям, завершившие метаморфоз (утратившие 
жабры) животные, попав в ловушки с водой, 
погибают в течение 1–2 суток (в сухих ловушках 
они остаются живы, как и взрослые животные в 
залитых ловушках) и, вероятно, по этой причине 
вынуждены сразу покидать водоемы. 

Даты начала выхода из воды метаморфов в 
верховьях Колымы сильно варьируют как в од-
ном и том же водоеме в зависимости от погоды 
весны и лета (т. е. от сроков нереста и скоростей 
развития), так и в разных водоемах в один и тот 
же год (рис. 5). В открытых хорошо прогреваемых 
озерках в годы с теплым летом выход начинается 
с середины июля, с холодным – на две недели поз
же. Так, в 1981 г. первый сеголеток в ВДМ-2 был 
отловлен 12 июля и, начиная с 17 июля, они со-
ставляли существенную долю среди пойманных 
во внутренние цилиндры животных. В холодном 
1980 г. в том же водоеме эти события пришлись 
на 27 июля и 4 августа соответственно (т. е. на 
16–19 суток позже). В затененных водоемах, в 
которых длительно сохраняются остатки льда 

и температуры воды в течение лета низки, раз-
витие длится дольше, но продолжительность его 
меняется мало: в теплые годы оно не бывает зна-
чительно более коротким, чем в холодные. Выход 
сеголетков из ВДМ-3 в 1981 г. начался 10 августа 
(см. рис. 5), в 1980 г. – 18 августа, т. е. сроки 
завершения развития вдвое менее вариабельны, 
чем в открытых. Миграция метаморфов на сушу в 
верховьях Колымы может быть спровоцирована 
погодными условиям – обнаружена связь выхода 
отдельных их групп с дождливыми погодами [22].

Выход сеголетков из воды в верховьях Колы-
мы начинается за полтора–два месяца до наступ-
ления зимы. В годы, когда массовый выход про-
исходит рано (с середины июля), он завершается 
задолго до холодов (см. рис. 5), но чаще наблюда-
ется с начала–середины августа и ограничивает-
ся заморозками в сентябре. Часть личинок и на 
побережье, и на Колыме в этом случае не успева-
ет завершить развитие и погибает – мы неодно-
кратно видели их в октябре плавающими под мо-
лодым и прозрачным льдом. Ряд водоемов часть 
особей покидает очень поздно и остается на зи-
мовку на берегу (весной они попадают в ловуш-
ки, установленные у самой кромки воды). Таким 
образом, предположение о возможности прохож
дения метаморфоза на второй год, высказываемое 
рядом авторов [24], не находит подтверждения на 
Северо-Востоке. 

Рис. 5. Выход сеголетков сибирского углозуба из незатененного водоема (ВДМ-2) холодным летом 1980 г. (серые стол-
бцы) и теплым засушливым летом 1981 г. (белые столбцы) и из лесного водоема (ВДМ-3) в 1981 г. (черные столбцы).

Fig. 5. The emergence of Siberian salamanders after metamorphosis from an unshaded pond (VDM-2) in the cold summer of 
1980 (gray) and in warm dry summer of 1981 (white) and from a forest pond (VDM-3) in 1981 (black). 
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На приморской равнине (т. е. почти на 250 км 
к югу или более чем на 2° широты южнее верхо-
вий Колымы) первые сеголетки выходят на сушу 
из наиболее прогреваемых водоемов в годы с теп
лой весной в последних числах июля, с холод-
ной – с середины августа; массовый же выход 
начинается через 10–15 дней. Как правило, он 
растягивается на полтора–два месяца вплоть до 
образования льда. В расположенных на высоте 
200 м н. ур. м. Венечных озерах появление пер-
вых метаморфов даже в аномально теплые годы 
отмечено лишь в конце первой декады августа, а 
массовый выход – через две–три недели (изред-
ка – в конце августа, но чаще – уже в сентябре) 
(рис. 6). В годы с холодным летом сроки выхода 
метаморфов здесь, как и в наиболее холодных 
лесных водоемах в верховьях Колымы, сдвигают-
ся незначительно. 

На протяжении ареала сибирского углозуба 
(от Свердловской области до Сахалина) выход 
сеголетков из водоемов на сушу приходится на 
середину июля–середину августа [1], т. е. варьи-
рует столь же сильно, как в исследованных на 
Северо-Востоке популяциях.

Появление молодых животных на суше и в 
прибрежных охотоморских популяциях, и в вер-
ховьях Колымы может происходить равномерно, 
как на ВДМ-3 в 1981 г. (см. рис. 5) и Парных озе-
рах в 2016 г. (рис. 7), так и с выраженными «пи-
ками» (см. рис. 5–7). При этом на территории с 
влажным морским климатом, в отличие от конти-
нентальных районов, эти «пики» не связаны с до-
ждливыми погодами [22; наши данные]. «Пики» 
выхода приходятся на разные даты – от начала 
массового хода до конца сентября. В наиболее хо-
лодных приморских Венечных водоемах они из 
года в год смещены на середину–конец сентября 

(рис. 6). Даже в годы с очень ранним началом раз-
множения (например, в 2005 г., когда кладки по-
являлись с 15 мая по 4 июня) лишь отдельные 
сеголетки завершили развитие в августе, массо-
вый же выход пришелся на 10–30 сентября. 

Значительное варьирование сроков заверше-
ния метаморфоза в каждой из рассмотренных по-
пуляций и на Северо-Востоке в целом (1–2 мес.) 
обусловливает существенную разницу продол-
жительности периода роста ювенильных живот-

Рис. 6. Выход метаморфов в наиболее холодных место-
обитаниях на охотоморском побережье: из Нижнего (а) и 
Верхнего (б) Венечных озер. 
Черная заливка – 2005 г. [22], белая – 2016 г., серая – 2017 г.

Fig. 6. The emergence of Siberian salamanders after meta-
morphosis from the coldest ecotopes on the Okhotsk sea coast: 
Nizhnee (a) and Verkhnee (б) Venechnye lakes. 
Black – 2005 [21], white – 2016, gray – 2017.

Рис. 7. Выход метаморфов из равнинных прибрежных водоемов в 2016 (а) и 2017 (б) гг. 
Серые столбики – Натальино, черные – «Парные», белые – «Термокарст».

Fig. 7. The emergence of Siberian salamanders after metamorphosis from lowland ponds on the Okhotsk sea coast in 2016 (a) 
and 2017 (б). 
Gray – Natal’ino, black – Parnye, white – Termokarst.
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ных до наступления холодов, т. е. в конечном ито-
ге – их размеров при уходе на первую зимовку. 

Размеры личинок перед завершением мета-
морфоза. Из исследованных нами водоемов вы-
ходят на сушу не только полностью метаморфи-
зировавшие особи, но и те, чье развитие близко к 
завершению, но не окончено: с жабрами и остат-
ками плавниковой складки на хвосте и заднем 
конце туловища (45–47 стадии развития [25]). 
Появление их на суше не связано с календарны-
ми сроками и не обусловлено, казалось бы, необ-
ходимостью покидать водоемы перед наступле-
нием зимы – они попадают в ловушки на суше с 
июля и до самого конца хода сеголетков из воды. 
Доля их может быть велика – в 1981 г. 30 из 44 
вышедших из ВДМ-3 сеголетков имели остатки 
жабр и плавниковую складку. Наблюдение в ла-
боратории свидетельствует о том, что личиноч-
ные признаки исчезают через несколько дней 
пребывания животных вне воды. Способность 
выживать не завершивших метаморфоз личинок 
во влажных местах на суше показана и в Цен-
тральной Якутии [19].

Размеры особей, выходящих на сушу с руди-
ментами личиночных признаков, в различных 
популяциях варьируют незначительно – Cv дли-
ны тела 3,5–10,5 %, общей длины – 4,8–11,9 % и 
лишь масса более вариабельна – 13,7–31,2 %. 
В водоемах, исследованных в течение несколь-

ких лет, размеры углозубов на этой стадии раз-
вития могут достоверно различаться между го-
дами (табл. 1). 

Размеры завершивших развитие особей. Тен-
денция изменчивости размеров метаморфизиро-
вавших животных аналогична вышеописанной: 
масса тела варьирует значительно (15,2–34 %), а 
линейные размеры – слабо (5,1–11,6 и 8,0–13,4 % 
соответственно). В ряде популяций обоих регио-
нов завершившие метаморфоз животные по раз-
мерам отличаются от особей с остатками личи-
ночных признаков (см. табл. 1, 2). 

Межпопуляционная изменчивость сеголетков. 
Анализ объединенных выборок по каждому 
исследованному нами водоему за ряд лет свиде-
тельствует о том, что, хотя по размерам сеголет-
ки из континентального района достоверно от-
личаются от особей некоторых прибрежных по-
пуляций (p ≤ 0,05), их линейные характеристики и 
масса находятся в диапазоне изменчивости этих 
показателей в популяциях окрестностей Мага-
дана (см. табл. 2). Иными словами, и минималь-
ные, и максимальные средние значения указан-
ных признаков выявлены в прибрежных охото-
морских популяциях. Одними из самых мелких 
оказались животные из Венечных озер, а самыми 
крупными – в выборках из придорожных карье-
ров в пойме р. Танон («Копань») и естественных 
водоемов в пойме р. Ойра. При этом животные с 

Т а б л и ц а  1 
Размеры и межгодовые различия личинок Salamandrella keyserlingii,  

выходящих из водоемов на сушу на 45–47 стадиях развития 

T a b l e  1
Sizes and interannual differences of Salamandrella keyserlingii larvae  
emerging from water bodies on land at 45–47 stages of development

Популяция Год n L, мм p Ltot, мм p P, мг p
ВДМ-2 1981 13 24,3±0,2 н/д 41,9±0,6 н/д 531,0±19,5 н/д
Натальино 2016 23 23,5±0,3 * 39,7±1,0 * 507,0±22,0 –

2017 12 21,8±0,3 36,4±1,1 н/д –
Нижнее Венечное  2002 60 23,9±0,2 * 42,4±0,5 * 577,8±13,1 *

2016 36 21,6±0,3 – 36,0±0,5 * 460,3±19,8
2017 18 21,0±0,3 34,0±0,5 н/д

Верхнее Венечное 2016 69 22,0±0,3 – 33,5±0,4 – 352,4±13,9 –
2017 10 21,2±0,4 34,5±0,8 н/д

Малое Янское 2002 97 23,4±0,2 н/д 41,7±0,4 н/д 565,3±10,8 н/д

Примечание. Здесь и в табл. 2 и 3: * – различия достоверны (p ≤ 0,05), прочерк – различия недостоверны, 
н/д – нет данных.

Note. Here and in Tables 2 and 3: * – significant differences (p ≤ 0,05), dash – not significant differences, н/д – no data.
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наименьшей средней длиной тела могут быть не 
самыми мелкими по общей длине и массе (см. 
табл. 2). Подобное же можно сказать и о макси-
мальных размерах: наибольшую массу и общую 
длину имеют сеголетки в Малом Янском озере, 
не отличающиеся значительной длиной тела (см. 
табл. 2).

Средние размеры сеголеток могут варьировать 
даже в выборках из однотипных водоемов, рас-
положенных в одинаковых мезоклиматических 
и ландшафтных условиях. Например, в располо-
женных примерно в 100 м друг от друга Верхнем 
и Нижнем Венечных озерах метаморфы отли-
чались друг от друга по массе и длине тела 
(p = 0,00). Различия наблюдались и между жи-
вотными из расположенных рядом, но разнотип-
ных водоемов: в долине р. Танон в старом при-
дорожном карьере (оз. «Копань») они значимо 
крупнее (p ≤ 0,05), чем в отстоящих менее чем в 
1 км от него термокарстовых озерках («Термо-
карст»). 

Внутрипопуляционная изменчивость сеголет-
ков. В пределах каждой выборки длина тела, как 

и общая длина сеголетков, варьировали слабо: в 
верховьях Колымы Cv длины тела – 7–9 %, на 
охотоморском побережье – 5–12 %, общей дли-
ны – 6–7 % и 8–13 % соответственно. Иначе изме-
няется масса – коэффициент ее вариации в конти-
нентальном районе составил 20–21 %, в то время 
как на побережье – 15–34 %. 

Средние размеры (длина тела, общая длина и 
масса) сеголетков, закончивших метаморфоз в 
верховьях Колымы в 1981 г. раньше в сезоне, 
были достоверно меньше (p ≤ 0,05), чем выходя-
щих из воды в конце его; ни в одной из исследо-
ванных прибрежных популяций такой тенден-
ции не отмечено. Зависимость средних размеров 
сеголетков от длительности личиночного перио-
да в одних водоемах и отсутствие этой связи в 
других ранее были показаны в популяциях на 
противоположном краю ареала вида – под Ека-
теринбургом [24]. Таким образом, северо-восточ-
ные популяции по этому признаку не отличаются 
от наиболее западных.

Анализ выборок за отдельные годы изменя-
ет картину варьирования размеров метаморфов, 

Т а б л и ц а  2 
Длина тела (L), общая длина (L.t.) и масса (P) завершивших метаморфоз  

особей Salamandrella keyserlingii в континентальной и прибрежных популяциях Северо-Востока 

T a b l e  2
Body length (L), total length (L.t.), and weight (P) of Salamandrella keyserlingii individuals  

after metamorphosis in continental and coastal northeastern populations

Популяции
ВДМ-2 Натальино Длинное Парные Малое Янское

год 1980, 1981 2016, 2017 2018 2016 2002
n 185 107 9 46 29
L, мм 23,6±0,1

15,6–27,4
23,0±0,2
17,8–29,2

23,0±0,8
20,4–26,8

23,1±0,3
18,3–27,2

23,8±0,4
21,0–27,0

L.t., мм 40,0±0,2
29,4–47,0

38,4±0,4
25,8–47,6

40,2±1,6
33,6–47,5

39,5±0,6
28,5–47,8

43,2±0,7
37,0–48,0

P, мг 456,6±6,4
222–682

480,0±11,0
300–690

н/д 506,3±16,8
360–840

592,4±16,2
387–793

Популяции
Копань Термокарст Ойра Верхнее Венечное Нижнее Венечное

год 2015 2017, 2018 2011, 2018 2015-2017 2016, 2017 
n 22 88 19 134 142
L, мм 25,2±0,3

22,9–28,7
23,1±0,2
19,0–29,9

24,6±0,6
20,9–32,0

21,8±0,2
17,1–26,8

21,2±0,2
18,1–28,9

L.t., мм 43,1±0,7
38,9–53,8

38,5±0,4
26,8–51,1

41,9±1,1
28,5–50,5

34,3±0,3
23,9–44,6

34,6±0,3
25,6–48,2

P, мг 423,5±34,9
200–700

н/д н/д 297,9±12,0
160–780

445,8±23,5
150–900
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полученную при их объединении (см. табл. 2): 
выходящие из одного и того же водоема в раз-
ные годы животные могут как иметь близкие 
размеры, так и значимо различаться (табл. 3). 
В верховьях Колымы в смежные годы можно от-
ловить как самых мелких животных (1980 г.) в 
исследованных на Северо-Востоке популяциях, 
так и одних из самых крупных (1981 г.). Даже в 
наиболее холодном местообитании на побере-
жье (Верхнее Венечное озеро) длина тела сего-
летков может существенно различаться в раз-
ные годы (см. табл. 3). Таким образом, какой-ли-
бо закономерности изменчивости выходящих из 
воды метаморфов в исследованных популяциях 
выявить не удается, за исключением того, что в 
среднем более мелкие животные отлавливаются 
в некоторых (но не всех) водоемах, расположен-
ных в наиболее холодных местообитаниях. Оче-
видно, что и размеры при метаморфозе, и время 
его наступления относительно сроков начала ле-
достава могут иметь значение при формировании 
размерной структуры последующих возрастных 
классов конкретной популяции. 

Уход на зимовку. В верховьях Колымы значи-
тельная часть взрослых животных к началу ав-
густа покидает водоемы и вместе с ювениль-
ными встречается в их ближайших окрестностях 
(не далее 2–3 десятков метров). В начале послед-
ней декады месяца взрослые и неполовозрелые 
углозубы (за исключением сеголетков) почти не 
попадаются в ловушки. Их можно обнаружить 
только во всевозможных убежищах, во мху и под 
ним, а также в самом верхнем слое почвы. Все 
собранные в конце августа и начале сентября в 
убежищах животные уже прекратили питаться, 
что свидетельствует о подготовке к зимовке. Ко-
нец наземной активности здесь, как и в примор-
ских популяциях, отмечен задолго до наступле-
ния климатической зимы, лишь единичные сего-
летки продолжают выходить из воды даже после 
периодических заморозков вплоть до формиро-
вания льда. В более северных континентальных 
популяциях Северо-Востока (долина р. Омолон) 
сезон активности сопоставим с таковым в вер-
ховьях Колымы – продолжается немногим бо-
лее 3 месяцев и завершается в первых числах 
сентября [2]. 

Т а б л и ц а  3
Межгодовая изменчивость размеров завершивших метаморфоз  

особей Salamandrella keyserlingii

T a b l e  3
Interannual variability in the size of Salamandrella keyserlingii individuals  

after metamorphosis

Популяции
ВДМ-2 p Ойра p Термокарст p

год 1980 1981 2011 2018 2017 2018
n 10 175 6 13 49 39
L, мм 17,7±0,4

15,6–19,8
23,9±0,1
20,0–27,4

* 25,6±0,2
24,7–26,2

23,1±0,6
20,9–25,6

* 23,1±0,3
19,0–29,9

23,2±0,3
20,3–29,2

–

L.t., мм 32,0±0,6
29,4–35,2

40,4±0,2
34,2–47,0

* 44,1±1,3
40,2–47,5

39,9±1,4
28,5–45,3

* 37,7±0,5
26,8–48,1

39,5±0,6
30,3–51,1

*

P, мг 323,3±19,9
266–480

431,7±6,4
222–682

* н/д н/д н/д н/д н/д н/д

Популяции
Верхнее Венечное p Нижнее Венечное p Натальино p

год 2016 2017 2016 2017 2016 2017
n 63 58 40 102 72 35
L, мм 22,2±0,3

17,1–26,8
21,4±0,2
17,5–25,2

* 21,6±0,4
18,3–28,7

21,2±0,2
18,1–28,9

– 22,8±0,2
19,7–28,8

23,5±0,4
17,8–29,2

–

L.t., мм 34,6±0,4
26,7–44,6

34,3±0,4
26,0–41,9

– 35,2±0,7
25,6–48,2

34,7±0,3
29,4–47,1

– 38,5±0,4
29,2–45,3

38,1±0,8
25,8–47,6

–

P, мг 299,6±12,3
160–780

н/д н/д 445,8±23,5
150–900

н/д н/д 480,2±10,9
300–690

н/д н/д
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В прибрежных охотоморских популяциях 
большинство взрослых животных уходят в зи-
мовочные укрытия примерно в середине сентября, 
в конце месяца в ловушки попадают лишь оди-
ночные особи. Как и в континентальных популя-
циях, позже этого времени у водоемов отлавли-
ваются только выходящие из воды даже во время 
первых снегопадов сеголетки. На самом севере 
ареала – в прибрежных Чаунских тундрах завер-
шение сезона активности наблюдается на две 
недели раньше – в начале второй декады сен-
тября отлавливаются лишь единичные взрослые 
особи [2]. 

Таким образом, продолжительность сезона 
активности подавляющей части взрослых и юве-
нильных особей сибирского углозуба в различ-
ных популяциях на Северо-Востоке различается 
почти в полтора раза – от 4–4,5 месяцев на побе-
режье Охотского моря до 3–3,5 месяцев в конти-
нентальных популяциях Магаданской области и 
Чукотки, а также на самом севере ареала – на 
побережье Восточно-Сибирского моря. Макси-
мальная продолжительность сезона активности 
сеголетков (у наиболее рано метаморфизировав-
ших животных) – 2 месяца на побережье и в кон-
тинентальных районах Магаданской области и 
не более 1,5 месяцев – в северных популяциях; 
минимальная (у выходящих на сушу в период 
формирования ледового покрова на водоемах) – 
несколько часов почти во всех популяциях Се-
веро-Востока. 

Заключение
Проанализированные в настоящей статье ре-

гиональные сведения по фенологии сибирского 
углозуба в контрастных по климату районах Се-
веро-Востока, тем не менее, позволяют сделать 
ряд обобщений, касающихся экологии вида в 
целом. 

1. Сезон активности углозубов на Северо-
Востоке в полтора–два раза короче, чем на юге 
ареала (где он достигает 6–6,5 месяцев), и столь 
же сильно различается в популяциях региона – 
длится 4–4,5 месяца в прибрежных охотомор-
ских и лишь около 3–3,5 месяцев – в континен-
тальных и прибрежных арктических. Вместе с 
тем, прибрежные (охотоморские и арктические) 
заселенные видом территории характеризуются 
более низкими летними температурами, чем кон-
тинентальные. 

2. Основные характеристики сезона размно-
жения на Северо-Востоке (сроки начала и окон-

чания, предельные их даты, динамика и общая 
его продолжительность), по-видимому, как и ве-
зде в ареале, зависят от погоды конкретной ве-
сны. В расположенных на юге региона (при-
брежных охотоморских и континентальных) по-
пуляциях в холодные весны они могут совпадать 
с таковыми в северных широтах (63–69° с.ш.), а 
в теплые – с самыми южными на Дальнем Вос-
токе (49–51° с.ш.). 

3. Анализ дат и динамики выхода из водое-
мов углозубов после нереста показал отсутствие 
календарных закономерностей. Даже при совпа-
дении сроков окончания периода размножения в 
отдельных континентальных популяциях взрос
лые животные задерживаются в воде до августа 
так же, как это происходит на арктическом побе-
режье; в других – покидают водоем через месяц 
после начала размножения, как в наиболее юж-
ных районах Северо-Востока.

4. Продолжительность эмбриогенеза может 
совпадать в разных географических популяциях 
как в регионе, так и по ареалу в целом и разли-
чаться при этом в соседних водоемах, поскольку 
скорость развития зависит от хода температуры 
в конкретном водоеме. 

5. Продолжительность личиночного разви-
тия на Северо-Востоке существенно различается. 
Первые завершившие метаморфоз животные по-
являются на суше в южных прибрежных районах 
в среднем на две недели позже, чем в континен-
тальных и арктических. В каждой из рассмот
ренных популяций сроки выхода метаморфов 
из воды могут варьировать в разные годы так же, 
как в разных водоемах в один сезон, иногда до-
стигая уровня различий, известных для популя-
ций, обитающих в разных частях ареала. 

6. При благоприятных погодных условиях 
выход метаморфов из наиболее прогреваемых 
водоемов начинается за 1,5–2 месяца до наступ-
ления зимы. В холодное лето, а также в холод-
ных местообитаниях (затененных водоемах или 
расположенных высоко над уровнем моря) он 
задерживается почти на месяц. В редких случа-
ях большинству личинок удается завершить раз-
витие до ледостава, который происходит в кон-
тинентальных и арктических районах в сентяб
ре, а в прибрежных охотоморских – в октябре; не 
успевшие пройти метаморфоз личинки неминуе
мо погибают.

7. Размеры завершивших развитие животных 
существенно варьируют как в разных популя-
циях, так и в одном и том же водоеме в разные 
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годы. В подавляющем большинстве популяций 
значимые внутрипопуляционные различия сред-
них размеров сеголетков, закончивших метамор-
фоз раньше и позже в сезоне, не выявлены. 
Поздние сроки завершения развития и выхода 
сеголетков из воды приводят к сокращению перио-
да их роста в оставшееся до зимовки время, что 
в дальнейшем может отразиться на одной из 
ключевых популяционных характеристик – раз-
мерах особей старших генераций.

Таким образом, проведенное сравнение сви-
детельствует о том, что бытующие в научной ли-
тературе обобщенные (осредненные) представ-
ления об условиях существования и единстве 
экологии вида на громадной территории Северо-
Востока в целом не во всем обоснованы. В северо-
восточных популяциях выявлен широкий диа-
пазон сроков фенологических событий, которые 
зависят от температурного режима конкретного 
местообитания в данный сезон. Кроме погодных 
условий на них оказывают влияние местополо-
жение нерестового водоема в ландшафте, его 
размер и глубина, характер мерзлоты берегов и 
дна, а также водная и прибрежная раститель-
ность. Сроки фенологических событий в боль-
шей степени зависят от многообразия климати-
ческой и микроклиматической составляющих, 
чем от географического положения популяций, 
и нередко совпадают с наблюдаемыми в более 
южных частях ареала. 
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Phenology of Siberian salamander (Salamandrella keyserlingii,  
Caudata, Hynobiidae) in climatically different regions of northeast Asia
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Abstract. The timing of the main phenological events and some associated ecology features of the Sibe-
rian Salamander (Salamandrella keyserlingii) in several remote populations in the cold marine, extracon-
tinental and arctic climates in northeastern Asia were analyzed. It was shown that the populations consist-
ently differ in the duration of the season of activity: it is almost one and a half times longer (4–4.5 months) 
on the coast of the Sea of Okhotsk near Magadan than for the continental and the Chukotka’s population 
(3–3.5 months). At the same time, the start and end of reproduction, which is the key aspect of biology, their 
limiting dates, dynamics and total duration may coincide in coastal and continental populations (with a 
significant variation of each indicator depending on the weather of a particular spring). The dates and in-
tensity of the spawned salamanders’ coming out from water bodies differ: they stay in water until August in 
some continental populations and on the Arctic coast, however, they come out within a month after the start 
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of reproduction in other continental populations, as well as in the southern part of the Northeast. The tim-
ing of embryonic and larval development varies, even if the dates of spawning coincide; they differ signifi-
cantly in nearby water bodies and coincide in remote populations of the region or even the range. Meta-
morphosis and coming out of underyearlings on land in the southernmost populations of the region begin 
about two weeks later than in the continental and arctic ones. The sizes of metamorphs can vary signifi-
cantly both in remote areas and in nearby water bodies, or in the same water body in different years; in 
some cases, they are comparable to the size of underyearlings from other parts of the range.

Thus, the greatest influence on the characteristics under consideration is undoubtedly exerted by the 
diversity of climatic and microclimatic components than by the geographical position of populations.

Key words: season of activity, timing of reproduction, embryonic and larval periods, size of meta-
morphs, emergence from water bodies. 
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