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ЧЕСНОЧНИЦА ПАЛЛАСА (PELOBATES VESPERTINUS (PALLAS 1771), 
AMPHIBIA, PELOBATIDAE) – ВТОРОЙ ВИД АМФИБИЙ, 
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Чесночница Палласа – евразийская амфибия, которая зимует около полугода в грунтах на глубинах
до 200 см, всегда ниже уровня промерзания, поскольку не переносит отрицательных температур.
Вместе с тем значительная глубина погружения в грунты может предопределять дефицит кислоро-
да. В лабораторных экспериментах выявлены минимальное достаточное для длительного существо-
вания Pelobates vespertinus и летальное содержание кислорода в воздухе, оценены метаболические
пути в условиях нормоксии и гипоксии. Параллельно, в типичном зимовочном биотопе вида (доли-
на р. Оки) определены сезонная динамика температур и концентрации кислорода в супесчаных
грунтах на разных глубинах. Установлено, что животные выдерживают десятикратное по сравне-
нию с атмосферным воздухом уменьшение содержания кислорода в грунтах более двух месяцев,
пребывая в активном состоянии. При сокращении концентрации в 20 раз (до 1%) наступает состо-
яние комы, которое обратимо, если продолжается не более суток. Это свидетельствует о высокой
степени устойчивости вида к стрессу, возникающему в результате реоксигенации и пребывания в
среде с переменным уровнем кислорода. Таким образом, P. vespertinus – второй по устойчивости к
дефициту кислорода в среде вид амфибий после сибирской лягушки (Rana amurensis), которая спо-
собна длительно (несколько месяцев) переносить полное его отсутствие. Чесночница имеет неболь-
шие (относительно массы тела) размеры запасающих органов (абдоминальных жировых тел и пече-
ни) и малое содержание в тканях резервных веществ (липидов и гликогена), которые в условиях
нормоксии при 3°C расходуются с низкой скоростью. При гипоксии использование липидов при-
останавливается, а потребление гликогена увеличивается, что свидетельствует о переходе от аэробно-
го к преимущественно анаэробному обмену. Совокупный эффект снижения метаболизма из-за низ-
кой температуры (3°C) и активации гликолиза из-за недостатка кислорода обеспечивает высокий уро-
вень устойчивости к гипоксии, выделяющий чесночницу Палласа среди других изученных роющих
видов амфибий. Установлено, что по содержанию кислорода грунтовый воздух типичных мест на глу-
бинах зимовки (в песчаных массивах) не отличается от атмосферного. Предполагается, что повсе-
местный выбор видом для зимовки участков с рыхлыми грунтами связан не с превосходной аэрацией
субстратов, а с легкостью рытья. Полученный результат открывает возможность использования изу-
ченной чесночницы (возможно, и других видов рода, а также лопатоногов и роющих жаб) в качестве
модельных животных для исследования адаптаций к дефициту кислорода в воздухе.
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Адаптации животных к гипоксии – способ-
ность переносить недостаток кислорода в среде –
привлекают внимание физиологов как путь поис-
ка моделей для разработки методов лечения соот-
ветствующих заболеваний человека (Semenza et al.,

1991; Wang et al., 1995; Maxwell et al., 1999; Ivan
et al., 2001; Jaakkola et al., 2001; Andreyeva et al.,
2018; Бородина, Солдатов, 2019). Среди амфибий
лишь некоторые виды способны переносить
кратковременное (несколько часов или суток) от-
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сутствие кислорода в среде (Bickler, Buck, 2007;
Tattersall, Ultsch, 2008). Недавние исследования
показали, что единственный вид из изученных к
настоящему времени обладает уникальной для
класса толерантностью к аноксии (полному от-
сутствию кислорода). Это – сибирская лягушка
(Rana amurensis Boulenger 1886), способная зимо-
вать в водоемах в аноксических условиях, исполь-
зуя анаэробный метаболизм (Berman et al., 2019;
Shekhovtsov et al., 2020). Чаще всего амфибии мо-
гут столкнуться с гипоксией на зимовке в воде по-
до льдом, где по разным причинам формируется
дефицит кислорода (Bradford, 1983; Bickler, Buck,
2007; Tattersall, Ultsch, 2008; Берман и др., 2017;
Берман, Булахова, 2019). Вместе с тем, для поиска
устойчивых к гипоксии видов перспективна еще
одна группа бесхвостых амфибий – так называе-
мые “роющие” виды, уходящие в зимнюю спячку
(гибернацию) или летний покой (эстивацию) в
грунты, казалось бы, на малодоступные для этих
животных глубины – 1.5–2 м (Wells, 2007). В их
числе – принадлежащие к разным родам жабы
(Bufonidae), чесночницы (Pelobatidae), лопатоно-
ги (Scaphiopodidae) и другие. Значительная глу-
бина, на которую зарываются животные, в ряде
случаев предопределяет существенный недоста-
ток кислорода в грунтах. Однако физиология,
в т.ч. и дыхание, роющих амфибий во время ги-
бернации или эстивации едва затронута исследо-
ваниями (Pörtner et al., 1991; Wang et al., 1994;
McAneney et al., 2006 и др.). Полученные в тече-
ние последних нескольких десятилетий результа-
ты представляют большой интерес (Armentrout,
Rose, 1971; Pinder et al., 1992; Navas, Carvalho,
2010; Rossi et al., 2020).

Условия зимовки в грунтах (газовый состав
воздуха, температура, влажность и т.п.) любого
широко распространенного вида разнообразны в
зависимости от биотопов и в разные годы. Трудо-
емкость исследования названных параметров ве-
лика, поскольку связана с проведением обшир-
ных земляных работ, в т.ч., по установке и демон-
тажу систем трубок с воронками для улавливания
воздуха на разных горизонтах грунтов (Взаимо-
действие…, 1985; Смагин, 2005). Поэтому пред-
ставляется нереальным исследовать сезонную ди-
намику факторов во многих местах гибернации
роющих амфибий разных видов.

Дополнительные трудности изучения условий
зимовки в природе связаны со сложным устрой-
ством стенок зимовочных полостей в почве
(“гибернакул”), функции которых разнообразны.
В засушливых регионах важнейшая из этих функ-
ций – препятствование потерям воды, для чего
некоторые амфибии (например, представители
родов Cyclorana или Neobatrachus) формируют ко-
коны, состоящие из нескольких слоев сброшен-

ной при линьке кожи и почвы, которые скрепле-
ны между собой выделяемой лягушками слизью.
Животные сохраняют легочное дыхание через
ноздри, остающиеся не покрытыми коконом
(Withers, Richards, 1995; Withers, Thompson, 2000).
Другой вариант гибернакулы – камера с уплот-
ненными стенками, незначительно большего,
чем сама амфибия, размера, что минимизирует
соприкосновение тела с почвой и, тем самым,
уменьшает осмотическую потерю воды из орга-
низма (Carvalho et al., 2010). Некоторые виды (на-
пример, родов Scaphiopus и Pelobates) выживают
без защитного кокона, находясь в прямом кон-
такте с рыхлым окружающим субстратом, или в
камерах, размер которых лишь на несколько мил-
лиметров превышает размер животных (Seymur,
1973; Ермохин и др., 2013). Очевидно, что и уплот-
ненные стенки, и коконы уменьшают потерю во-
ды, но представляют собой барьер для диффузии
газов (Feder, Burggren, 1992). Конструкция зимо-
вочных камер, как выяснилось, может “предна-
меренно” затруднять газовый обмен для ускоре-
ния запуска механизмов метаболической депрес-
сии; как, например, у австралийской роющей
лопатницы (Cyclorana alboguttata (Günther 1867))
(Rossi et al., 2020). Однако измерить газовый со-
став воздуха непосредственно в гибернакуле еще
сложнее, чем в грунте на глубине расположения
животных.

Учитывая сказанное, целесообразный подход,
по-видимому, состоит не столько в выяснении
всего разнообразия складывающихся условий на
зимовке, сколько в экспериментальной оценке
предельных возможностей амфибий переносить
гипоксию. В качестве удобной модели мы избра-
ли чесночницу Палласа (Pelobates vespertinus (Pal-
las 1771)) – вид, недавно выделенный из обыкно-
венный чесночницы (Pelobates fuscus (Laurenti
1768)) (Боркин и др., 2001; Литвинчук и др., 2008).
Ареал P. vespertinus (Litvinchuk et al., 2013; Dufres-
nes et al., 2019) занимает обширную территорию
от бассейнов Дона и Волги на западе до р. Тургай
и междуречья Тобола-Ишима – на юго-востоке;
северная граница совпадает с северной границей
хвойно-широколиственных лесов, южная – с се-
верной окраиной полупустынь. На протяжении
всего ареала чесночница зимует в грунтах на глу-
бине от нескольких десятков сантиметров до 2 м
(Искакова, 1959; Гаранин, 1983; Дебело, Чибилев,
2013; Ермохин и др., 2013).

Первая и основная цель работы – определить в
лабораторном эксперименте минимальное содер-
жание кислорода в воздухе, достаточное для дли-
тельного существования P. vespertinus, и порого-
вую концентрацию, непродолжительное пребы-
вание в которой летально для особей вида.
Техника экспериментов состояла в описании ре-
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акций животных (адекватные, нарушенные, ко-
ма) при заданных концентрациях кислорода и
поддержании влажности. Таким путем выясняли
витальный диапазон содержания кислорода для
животных – от безопасного понижения концен-
трации до экстремально малых значений.

Вторая цель – выяснить биохимические пути,
обеспечивающие выживание чесночницы во время
гибернации в условиях нормоксии и гипоксии.
Известно, что у амфибий, зимующих/эстивирую-
щих в почве при нормальной концентрации кис-
лорода, главным метаболическим резервом служат
липиды жировых тел, в то время как у амфибий
при дефиците кислорода метаболизм поддержи-
вается за счет запасов гликогена. Количественное
соотношение липидов и гликогена, косвенно сви-
детельствующее об условиях среды в местах зи-
мовки, и их баланс при изменении газового со-
става до настоящего времени у чесночницы Пал-
ласа не были известны.

Третья цель состояла в определении сезонной
динамики температур и концентрации кислорода
в воздухе грунтов на разной глубине в одном из
характерных местообитаний чесночницы, распо-
ложенном в нижнем течении р. Оки близ г. Калу-
га. Таким путем мы надеялись получить первые
данные о реально наблюдаемых параметрах сре-
ды в естественных местах зимовки вида.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Животные

Pelobates vespertinus (n = 41, масса тела P = 10.7 ±
± 0.5 г, длина тела L = 41.8 ± 1.0 мм) были собраны
в середине сентября у села Урицкое (Саратов-
ская обл., 51°25′ с.ш., 44°56′ в.д.) в долине р. Мед-
ведица и перевезены в термостатируемом контей-
нере с почвой в ИБПС ДВО РАН (г. Магадан) для

экспериментов. В лаборатории животные в не-
скольких вентилируемых 3-литровых контейне-
рах с почвой влажностью 35–40% прошли пред-
зимнюю акклимацию – их содержали по двое су-
ток при ступенчато снижающихся температурах
15, 10 и 8°C, затем по две недели – при 5 и 3°C
(рис. 1). В этих условиях – в почве при температу-
ре 3°C, характерной для зимовки чесночницы в
природе (Ермохин и др., 2013), – содержали кон-
трольные группы K-1 (n = 10) до конца января
и K-2 (n = 4) до середины мая и всех эксперимен-
тальных животных до начала работы с ними.

Экспериментальное лабораторное оборудование
Животных акклимировали и содержали до

начала экспериментов в термостатах ТСО-1/80
(ОАО Смоленское СКТБ СПУ, Россия, https://
sktb-spu.ru). Для уменьшения градиентов они бы-
ли дополнительно теплоизолированы снаружи
(пенофорол фольгированный, 10 мм), благодаря
чему максимальное отклонение средней темпера-
туры в термостате составило лишь ± 0.5°C (изме-
рения проведены температурными логгерами
DS1922L, НТЛ ЭлИн, Россия, https://elin.ru).

Для поддержания гипоксических условий в
экспериментах были использованы прозрачные
склянки (Duran Group, DWK Life Science, Герма-
ния, https://www.dwk.com/laboratory/brands/duran)
объемом 0.8 л. Их герметичные крышки имели
четыре отвода, которые были заглушены мягки-
ми силиконовыми пробками и закрыты сверху
пластиковыми винтовыми колпачками. В каждую
склянку помещали одну чесночницу, укладывали
влажную фильтровальную бумагу и, для предот-
вращения возникновения гиперкапнии, сорбент
углекислого газа, образующегося при дыхании
животных (натронная известь – Sofnolime 2550,
Molecular products Limited, Великобритания, https://

Рис. 1. Схема лабораторных экспериментов по выяснению отношения чесночницы Палласа (Pelobates vespertinus) к
концентрации кислорода в воздухе при температуре 3°C. Группы: К-1 и К-2 – контрольные, Э-1, Э-2 и Э-3 – экспе-
риментальные. Стрелки – время отбора проб для биохимических исследований.
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www.molecularproducts.com). Во всех эксперимен-
тах сосуды с чесночницами находились в выше-
описанных термостатах при 3°С.

Содержание кислорода и углекислого газа в
склянках с чесночницами измеряли газоанализа-
тором MultiGas OxyPro O2/CO2 (HTK Hamburg
GmbH, Германия, https://www.htk-hamburg.com)
с периодичностью один раз в двое суток. Воздух
отбирали через прокол в силиконовой пробке-за-
глушке иглой газоанализатора. Каждая сессия со-
стояла из трех последовательных отборов воздуха
объемом 20 мл; концентрацию газов в склянке
рассчитывали как среднее значение трех измере-
ний. Перед каждой сессией измерений датчик O2
калибровали по атмосферному воздуху и чистому
азоту (ООО Команда Магаданской кислородной
станции, Россия, ГОСТ 9293-74), датчик CO2 – по
чистым азоту и углекислому газу (ЗАО Уралдиок-
сид, Россия, ГОСТ 8050–85).

Для компенсации разряжения в склянке после
изъятия 60 мл воздуха для анализа в нее через си-
ликоновую пробку-заглушку шприцем вводили
газовую смесь с необходимой долей кислорода.
Точность измерения поверенного газоанализато-
ра составляет ± 0.5% (Свидетельство о поверке
ФГУП ВНИИФТРИ, Россия). Использование га-
зоанализатора MultiGas OxyPro O2/CO2 обуслов-
лено именно малым объемом забираемой разовой
пробы, не создающей значительного разряжения
в склянке; однако величина абсолютной погреш-
ности прибора не позволила оценить интенсив-
ность газового обмена чесночниц, а тем самым –
и уровень метаболической депрессии.

Предварительные эксперименты

Для сокращения продолжительности основ-
ных экспериментов предварительно была оцене-
на способность чесночниц существовать при со-
держании кислорода вдвое ниже содержания кис-
лорода в атмосферном воздухе (10%). При этом
мы ориентировались на данные по роющей ло-
патнице (Cyclorana alboguttata), особи которой в
этих условиях не проявляли признаков угнетения
(Rossi et al., 2020). Чесночницы (n = 6) были пере-
мещены из условий нормоксии в склянки с 10%
кислорода и пребывали в этих условиях в течение
двух недель; их состояние оценивали по адекват-
ности реакций на освещение, наклон склянки,
при необходимости – на прикосновение введен-
ного через силиконовую пробку тонкого щупа.

На следующем этапе для проверки стабильно-
сти состояния животных при гипоксии было ис-
следовано вдвое более низкое содержание кисло-
рода (5%), в эти условия перевели четыре особи
из шести; продолжительность эксперимента так-

же составила две недели. Концентрации 10 и 5%
достигали путем медленной продувки склянок га-
зообразным азотом.

Для оценки окололетальных значений гипо-
ксии двух других чесночниц оставили в условиях
постепенного снижения содержания кислорода
за счет дыхания до наступления комы (мышцы
расслаблены, зрачки не реагируют на свет, букко-
фарингеальные движения отсутствуют). Описан-
ное состояние наступило при достижении 1.9 и
0.7%. Через 18–20 ч комы животных перевели в
условия с нормальной концентрацией кислорода,
после чего они ожили. Все шесть тестированных
особей после экспериментов содержались в лабо-
ратории в течение нескольких недель.

Результаты предварительных экспериментов
позволили смоделировать схему основных: со-
кратить продолжительность экспериментов, на-
чав не с атмосферного содержания кислорода, а с
10%, и считать минимальной витальной концен-
трацией примерно 2–3% кислорода (среднее зна-
чение между хорошо переносимой концентраци-
ей – 5% и средней около без пробела летальной
концентрацией – 1%).

Основные эксперименты

Для выяснения способности P. vespertinus дли-
тельно переносить пониженное содержание кис-
лорода и уточнения летальных его концентраций
были проведены три эксперимента. Результаты
некоторых из них были частично опубликованы
ранее (Bulakhova et al., 2023).

В первом эксперименте (Э-1) определяли спо-
собность чесночниц (n = 7) длительное время
(не менее месяца) находиться в условиях экстре-
мально низкого (примерно в 10 раз ниже нормы)
содержания кислорода (2–3%). С момента отлова
животные находились в нормоксии при 3°C в
почве, затем их перевели в склянки с содержани-
ем кислорода 10%, которое до 2–3% снижалось за
счет дыхания животных и поддерживалось добав-
кой газовой смеси на этом уровне в течение меся-
ца (до конца января), после чего шесть взрослых
самок были отобраны для биохимических анали-
зов (см. рис. 1).

Во втором эксперименте (Э-2) уточняли зна-
чения окололетальной концентрации кислорода,
при кратковременном пребывании в которой на-
ступала кома. Животные (n = 8) находились в
нормоксических условиях почти 4.5 месяца после
отлова (до конца января), после чего их переводи-
ли в склянки с 10% кислорода; в результате дыха-
ния животных содержание кислорода снижалось
до окололетальных концентраций (наступления
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комы). Три взрослые самки затем были отобраны
для биохимических исследований (см. рис. 1).

В третьем эксперименте (Э-3) выясняли, зави-
сит ли устойчивость чесночницы к экстремально
низкой витальной гипоксии от времени ее на-
ступления (середина зимовки или конец зимов-
ки). Он был аналогичен первому эксперименту,
но начался на три месяца позже (в начале марта)
(см. рис. 1). Для ускорения достижения необхо-
димых концентраций время пребывания в интер-
вале 10–8% кислорода было уменьшено до 2–3 сут,
после чего его содержание понизили до 5% добав-
лением азота, и далее оно сокращалось за счет ды-
хания животных до 2–3%. Эта процедура в сред-
нем сокращала время понижения с 10 до 3% до
двух недель. После наступления комы все особи
(n = 6) были умерщвлены для оценки биохимиче-
ских изменений в тканях.

Биохимические исследования
Резервные вещества исследованы только у

взрослых самок (n = 27, L = 42.4 ± 0.7 мм, Р = 11.1 ±
± 0.4 г), поскольку у многих видов амфибий су-
ществуют возрастные и половые различия их за-
паса и расхода (Pasanen, Koskela, 1974; Bulakhova,
Shishikina, 2022; Bulakhova et al., 2023). Были ис-
следованы самки в трех вышеописанных экспе-
риментальных выборках и в двух контрольных.
В контрольной группе К-1 восемь особей были
умерщвлены для биохимических исследований
одновременно с животными группы Э-1; в кон-
трольной группе К-2 (n = 4) – в середине мая
(см. рис. 1). Размеры выборок эксперименталь-
ных животных указаны в предыдущем разделе.

Исследование содержания воды и резервных
веществ (липиды и гликоген) в тканях, а также
массы запасающих органов (печень и жировые
тела) проведено по методикам, описанным ранее
(Pasanen, Koskela, 1974; Bulakhova, Shishikina,
2022). Содержание воды (%) определяли в образ-
цах ткани печени и мышц, которые взвешивали,
высушивали в течение 2 сут при 105°C и затем
снова взвешивали. Определение концентрации
гликогена проводили в образцах печени и мы-
шечной ткани о-толуидиновым методом (Tar-
noky, Nagy, 1963; Северин, Соловьева, 1989) и рас-
считывали по графикам стандартных растворов
глюкозы. Липиды из образцов печени и мышц
экстрагировали смесью диэтилового эфира и эта-
нола (1 : 3) в течение 48 ч и оценивали методом
Canal et al. (1972). Для определения оптической
плотности растворов использовали спектрофото-
метр Ecoview-UV-3100 (Shanghai Mapada Instru-
ments Co., Ltd. Китай, https://mapadash.en.ec21.
com). Значения концентраций гликогена и липи-
дов приведены в тексте в мг/г сырой ткани. Гепа-

тосоматический индекс и индекс жировых тел
рассчитывали как отношение массы печени и жи-
ровых тел к массе тела, выраженное в процентах.

Статистический анализ

Концентрацию гликогена, липидов и содержа-
ние воды в тканях в контрольных и эксперимен-
тальных группах сравнивали с помощью U-test
Манна–Уитни. Значимость определяли при p ≤
≤ 0.05. Все значения представлены как среднее ±
± стандартная ошибка.

Полевые исследования

Температура и содержание кислорода в грун-
тах измерены в окрестностях г. Калуга (54°32′ с.ш.,
36°16′ в.д.) в долине р. Оки близ оз. Тишь (рис. 2),
в обстановке, аналогичной месту отлова чесноч-
ниц для экспериментов (Решетникова и др., 2011;
Ермохин и др., 2013). Здесь ранее были проведены
учеты амфибий ловчими канавками с цилиндра-
ми (Алексеев и др., 2011), показавшие высокую
численность P. vespertinus, его доминирование
среди отловленных животных и, тем самым, ти-
пичность выбранного участка в качестве место-
обитания вида.

Биотоп представляет собой основание корен-
ного борта долины левого берега р. Оки, сложен-
ного песками (см. рис. 2). В растительном покро-
ве преобладают ксерофильные злаки с участием
лесостепных видов “окской флоры” (Решетнико-
ва и др., 2011). Локальные доминанты: вейник на-
земный (Calamagrostis epigeios (L.) Roth), вязель
пестрый (Coronilla varia L.), осока бледноватая
(Carex pallescens L.), щавель кислый (Rumex ace-
tosa L. s. str.), подмаренник мягкий (Gallium mollu-
go L.).

Концентрацию кислорода в воздухе грунтов
определяли на глубинах 160 и 240 см, поскольку
многократно показано, что чесночницы зимуют в
горизонтах более 1.5 м (Банников, Денисова,
1956; Искакова, 1959; Дебело, Чибилев, 2013; Ер-
мохин и др., 2013). На названные глубины были
установлены по две (дублирующие) системы, до-
ставляющие воздух к поверхности почвы (Сма-
гин, 2005). Каждая состояла из воронки (диаметр
10 см, высота 9 см, объем 1.3 л) с направленным
вверх соском (диаметр соска 1.8 см), к которому с
помощью переходников из силиконовых трубок
был присоединен выходивший на поверхность
почвы медный капилляр (внутренний диаметр
4 мм) (рис. 3). На кончик капилляра плотно наса-
живали силиконовую трубку, пережатую на выхо-
де хирургическим корнцангом. Системы стояли с
декабря 2019 г. по апрель 2021 г.
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Содержание кислорода измеряли один раз в
2 месяца газоанализатором ПКГ-4 (Эксис, Россия,
https://www.eksis.ru), точность измерения кон-
центрации кислорода ± 0.4%. Как будет показано
ниже, этой точности оказалось достаточно для
достижения целей исследования. При отборе
проб почвенного воздуха силиконовые трубки
ниже корнцангов прокалывали иглой газоанали-
затора, затем в течение примерно 40 с откачивали
воздух из капилляра до получения постоянного
значения. В одну сессию на каждой системе кон-
центрацию кислорода в грунтовом воздухе опре-
деляли трижды и рассчитывали среднее значение.
По окончании измерений силиконовые трубки
пережимали корнцангами ниже прокола.

Температуру грунта в шурфе измеряли на го-
ризонтах 5, 80, 160 и 240 см температурными
логгерами DS1922L, согласно Смагину и др.
(2006), один раз в сутки (в 6 часов утра). Индиви-
дуальная погрешность датчиков при калибровке в
0°C составила от 0.1 до 0.3°C против заявленной в

паспорте ± 0.5°С. Все значения температуры в
тексте приведены с учетом выявленных индиви-
дуальных отклонений. Логгер на глубине 5 см был
установлен на расстоянии 10 м от остальных, с
тем, чтобы временное удаление снега с поверхно-
сти почвы при отборе проб грунтового воздуха не
сказывалось на температуре в указанном гори-
зонте.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Чесночница в условиях 
экспериментальной гипоксии

В первом эксперименте (Э-1), начавшемся в
конце ноября, при концентрации кислорода 10–
3% чесночницы жили в течение 24–34 сут, при
концентрации 2–3% шесть из семи особей
прожили более 1 мес.; лишь одна погибла раньше
(табл. 1). Содержание углекислого газа во время
всех экспериментов не превышало 0.03%.

Рис. 2. Местообитание чесночницы Палласа (Pelobates vespertinus) и расположение экспериментальной площадки
(указано стрелкой) (окрестности г. Калуга, долина р. Оки близ оз. Тишь).
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Во втором эксперименте (Э-2) кома у живот-
ных наступила по достижению концентраций
0.6–1.8% (в среднем, около 1%), т.е. в 12–21 раз
ниже атмосферной (табл. 2). Это состояние ока-
залось необратимым и приводило к гибели, если
животные находились в нем более суток. Чесноч-
ницы (см. табл. 2), одномоментно переведенные
из кратковременной комы в условия нормоксии,
восстановились и жили в лаборатории в течение
нескольких месяцев.

В третьем эксперименте (Э-3) у пяти живот-
ных из шести кома наступила уже на 3–9-е сут
пребывания в условиях с 2–3% кислорода; лишь
одна особь выдержала гипоксию дольше – 31 сут
(см. табл. 1).

Поведение чесночниц, содержавшихся при
температуре 3°C как при нормоксии, так и при
гипоксии (10, 5 и 2–3%), не различалось: они бы-
ли вяло-активными, признаков беспокойства не
проявляли даже при наклонах склянок или рез-
ком их освещении – находились в нормальных
позах (сидели или лежали, поджав под себя ко-
нечности), иногда неторопливо перемещались;
некоторые животные “рыли” влажный фильтр,
уложенный на дно склянок, превращали его в ко-
мок, под который неторопливо “прятались”, бу-
дучи потревожены. При увеличении температуры
активность животных повышалась.

При концентрациях кислорода, близких к ле-
тальным (менее 2%), поведение чесночниц сви-
детельствовало о дискомфорте – время от време-
ни они вытягивали задние конечности и остава-
лись в этой характерной позе от нескольких
минут до получаса.

 Биохимические исследования

Содержание воды в тканях не различалось
(U-test, p > 0.05) у животных в контрольных или
экспериментальных группах (рис. 4), что позво-
лило сравнивать содержание у них гликогена и
липидов без пересчета на сухое вещество.

Масса печени у исследованных особей была
невелика: максимальное значение лишь 560 мг,
минимальное – 180 мг. Относительная масса пе-
чени в группах К-1 и Э-2 достигала 2.9%. Хотя в
трех других выборках индекс печени был ниже
(рис. 5), значимых различий между пятью группа-
ми не было (U-test, p > 0.05).

Жировые тела имелись не у всех животных: в
контрольных группах к концу января (К-1) они
сохранились лишь у 50% особей и имели массу
21 ± 6 мг (от 5 до 31 мг), а к середине мая (К-2) их
доля сократилась до 25% (1 особь с массой жиро-
вых тел 22 мг). В экспериментальной группе Э-1 в
конце января доля особей с жировыми телами –

67% и масса жировых тел – 37 ± 9 мг (19–58 мг)
были выше, чем в это же время в контрольной
группе. В выборке Э-3 жировые тела имелись
лишь у 17% особей, а в Э-2 этих органов не было
ни у одного животного, что можно объяснить
слишком малым объемом последней группы. От-
носительная масса жировых тел была невелика –
в среднем 0.05–0.1% в обеих контрольных груп-
пах и 0.24–0.30% в экспериментальных.

Содержание липидов в печени у животных в
обеих контрольных группах не различалось и со-
ставляло в среднем около 2.6 мг/г. В эксперимен-
тальных группах этот показатель был незначи-
тельно выше – около 3 мг/г (U-test, p > 0.05).
В мышцах наблюдалась та же тенденция, что и в
печени – содержание липидов в контроле (3.7–
6.2 мг/г) было ниже, чем в экспериментах (7.9–
10.4 мг/г); однако экспериментальные группы до-
стоверно отличались по этому показателю лишь
от контрольной К-1 (U-test, p ≤ 0.05).

Рис. 3. Общий вид установленных в шурфе систем от-
бора проб грунтового воздуха (желтые воронки, мед-
ные трубки) и измерения температур (белым шпага-
том привязаны логгеры для облегчения их поиска при
изъятии).
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Таблица 1. Длительность пребывания (сут) чесночницы Палласа (Pelobates vespertinus) в условиях гипоксии*

* Примечание. Протоколы экспериментов подробно изложены в разделе “Материал и методы”.

№ эксперимента № особи
Суток при пониженной концентрации кислорода

Статус
всего 10–3% 3–2%

Э-1

1 70 34 36 Жива
2 63 24 39 Жива
3 63 24 39 Жива
4 63 26 37 Жива
5 63 27 36 Жива
6 63 31 32 Жива
7 38 28 10 Кома

Э-3

1 15 10 5 Кома
2 15 11 4 Кома
3 15 12 3 Кома
4 15 11 4 Кома
5 42 11 31 Кома
6 18 9 9 Кома

Таблица 2. Окололетальная концентрация кислорода и время ее достижения (сут) в воздухе склянок с чесночни-
цей Палласа (Pelobates vespertinus) в группе Э-2

№ особи
Суток при пониженной концентрации кислорода Окололетальный 

порог О2, %всего 10–3% 3–2% <2%

1 34 26 3 5 0.6

2 24 12 6 6 0.9

3 16 9 4 3 0.9

4 21 14 2 5 0.9

5 24 17 4 3 0.9

6 13 10 2 1 1.8

7 18 10 6 2 1.2

8 16 6 5 5 0.9

Содержание гликогена в тканях чесночниц,
проведших в условиях нормоксии около 4 меся-
цев (группа К-1), было невысоко (в печени 35.4 ±
± 5.1 мг/г, в мышцах 4.1 ± 1.0 мг/г) и спустя
2.5 месяца (К-2) уменьшилось еще более суще-
ственно (до 2.1 и 0.2 мг/г, соответственно). В экс-
периментальной группе Э-1 в печени этот пока-
затель оказался вдвое, а в мышцах – почти в 4 раза
ниже, чем у контрольных животных в это же вре-
мя (рис. 6). Во втором и третьем экспериментах
содержание гликогена снизилось еще значитель-
нее (в печени до 4.8 ± 2.5 и 3.1 ± 0.3 мг/г, в мыш-
цах до 1.6 ± 0.6 и 0.7 ± 0.3 мг/г).

Содержание кислорода и температура в грунтах

Содержание кислорода в грунтовом воздухе в
зимовочном биотопе чесночницы (см. рис. 3) на
глубинах 160 и 240 см за полтора года наблюдений
не опускалось ниже 19%. Между горизонтами оно
не различалось и почти всегда было немногим
ниже, чем в атмосферном воздухе. Концентрация
кислорода начинала уменьшаться весной и до-
стигала наименьших значений к середине августа
(19.3%). Максимальные показатели (21.3%) отме-
чены в феврале 2022 г. (рис. 7).
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Температуры зимой в грунтах, как известно,
зависят, главным образом, от температур воздуха
и высоты снежного покрова. Суточные миниму-
мы температуры воздуха в значительной степени
различались по годам. В теплую зиму 2019–2020 гг.
температура только однажды опускалась ниже
–10°C (с 7 по 9 февраля, минимальная –14.3°С).

Зима 2020–2021 гг. была много суровее, миниму-
мы достигали –26°С (https://rp5.ru/Архив_пого-
ды_в_Калуге).

Сплошной снежный покров зимой 2019–2020 гг.
установился в начале декабря, наибольшая его
мощность (13–15 см) отмечена в начале–середи-
не января. Зимой 2020–2021 гг. постоянный по-

Рис. 4. Содержание воды (%) в печени (A) и мышцах (B) чесночницы Палласа (Pelobates vespertinus) в двух контрольных
и трех экспериментальных группах. Здесь и на рис. 5 и 6: среднее значение ± стандартная ошибка, точки – индивиду-
альные значения.
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Таблица 3. Минимальные за декаду значения температуры (°C) атмосферного воздуха, температуры грунтов
и мощности снега зимой 2019–2020 гг. (перед чертой) и 2020–2021 гг. (после черты)

Дата Снег, см Атмосферный 
воздух

Почва и грунты на глубине, см

5 80 160 240

20.12 0.4/11 –2.6/–11.9 2.1/–1.2 3.3/1.0 4.6/3.8 6.0/6.1
31.12 3/16 –5.1/–10.9 1.3/0.0 3.8/1.2 5.4/3.4 6.5/5.5
10.01 13/27 –4.6/–8.4 0.9/0.1 2.9/1.4 4.7/3.3 6.0/5.2
20.01 15/35 –6.7/–24.3 1.1/0.0 2.8/1.6 4.2/3.3 5.5/5.0
31.01 14/35 –5.3/–19.1 0.8/0.0 2.5/1.5 3.9/3.1 5.2/4.8
10.02 2/46 –14.3/–18.4 0.3/–0.1 2.2/1.5 3.7/3.0 4.9/4.6
20.02 1/73 –3.7/–26.1 0.3/–0.1 1.9/1.4 3.2/2.9 4.5/4.5
28.02 1/65 –3.1/–23.3 0.7/–0.1 2.0/1.2 3.2/2.8 4.4/4.4
10.03 1/42 –2.1/–22.3 1.2/0.0 2.4/0.9 3.3/2.4 4.4/4.0
20.03 0.4/42 –7.0/–17.2 2.4/–0.2 4.4/0.4 4.1/2.2 4.5/3.8
31.03 4/28 –6.4/–5.8 1.6/0.0 4.0/0.6 4.6/2.2 5.0/3.7
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кров установился также в начале декабря, но вы-
сота его была значительно больше, чем в преды-
дущую зиму, и достигла максимума (70 см) в

середине февраля (https://rp5.ru/Архив_погоды_
в_Калуге) (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ
Отношение к гипоксии

Чесночница Палласа, как и другие виды чес-
ночниц и экологически близкие к ним представи-
тели бесхвостых амфибий – лопатоноги и неко-
торые виды жаб, например монгольская (Strauch-
bufo raddei (Strauch 1876)), – зимуют на суше,
зарывшись глубоко в предпочитаемые ими не-
плотные грунты – супеси, пашню и т.д. (Брем,
1895; Savage, 1942; Емельянов, 2018). Все они
именно закапываются (как бы “погружаясь” в
землю), оставляя после себя лишь разрыхленный
грунт, а не норы.

Зимовка глубоко в грунте – вынужденная
стратегия чесночницы Палласа, отражающая от-
ношение этой амфибии к отрицательным темпе-
ратурам: она непродолжительно (не более 3 су-
ток) переносит охлаждение лишь до –1°C и по
этому показателю относится к наименее холодо-
устойчивым бореальным амфибиям (Berman et al.,
2019а).

Вместе с тем, уходя от отрицательных темпера-
тур в почву и грунты ниже уровня их промерза-
ния, чесночница рискует столкнуться с дефици-
том кислорода. Он может возникнуть в том слу-

Рис. 5. Относительная масса печени у чесночницы
Палласа (Pelobates vespertinus) в двух контрольных и
трех экспериментальных группах.
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Рис. 6. Содержание гликогена (мг/г сырой ткани) в печени (A) и мышцах (B) чесночницы Палласа (Pelobates vespertinus)
в двух контрольных и трех экспериментальных группах.
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чае, когда диффузии газов препятствуют слои
более плотных материалов (например, суглин-
ков), промерзание почв сверху, достигающее в
холодных регионах глубины более 1.5 м, или по-
верхностное затопление (Withers, 1978; Ultsch,
Anderson, 1986; Lavelle, Spain, 2001; Берман и др.,
2020; Bulakhova et al., 2020).

Проведенные эксперименты свидетельствуют
между тем, что даже значительный дефицит кис-
лорода в грунтовом воздухе не опасен для этого
вида. Концентрацию кислорода в 2–10 раз ниже
атмосферной нормы на уровне моря чесночницы
без видимого ущерба могут выдерживать долго.
Они сохраняют при этом некоторый уровень ак-
тивности (“вяло-активны”), не проявляя призна-
ков беспокойства. При концентрациях ниже 2%
кислорода чесночницы впадали в кому. Обращает
на себя внимание способность чесночницы пере-
носить моментальную реоксигенацию – один из
ключевых стрессовых факторов для подвергших-
ся гипоксии животных (Bickler, Buck, 2007), не-
редко приводящий к гибели. Эта способность
чесночницы свидетельствует о высокой степени
адаптации вида к пребыванию в атмосфере с пе-
ременным уровнем кислорода.

Точность использованного оксиметра (± 0.5%)
не позволяет твердо назвать нижний порог кон-
центрации кислорода, при котором чесночница
Палласа может длительно существовать, но полу-

ченные данные надежно указывают, что он лежит
около 2%.

Мы не ставили перед собой задачу выяснить
максимальную продолжительность выживания
P. vespertinus в условиях дефицита кислорода. Экс-
перимент (Э-1) был прекращен по прошествии
примерно двух месяцев, причем половину срока
животные находились в экстремальной гипоксии
(2–3% кислорода). Этот результат позволяет
предполагать, что при достаточном запасе резерв-
ных веществ чесночница может находиться в ги-
поксии без ущерба более продолжительное время.

Способность чесночницы Палласа переносить
столь значительную – экстремальную – гипо-
ксию в воздушной среде пока уникальна для
класса амфибий. В принципиально более мягких
условиях – при концентрациях кислорода около
9% – длительно может жить выше упомянутая Cy-
clorana alboguttata (Rossi et al., 2020). Некоторые
другие виды амфибии в экспериментах показали
толерантность к более жесткой гипоксии, но
лишь кратковременно. Например, жаба-ага (Rhi-
nella marina (L. 1758)) успешно вынесла пребыва-
ние при концентрациях кислорода 7–10% в тече-
ние суток, а 5% – в течение часа (Wood, Malvin,
1991; Gamperl et al., 1999); жаба-рококо (Rhinella
schneideri (Werner 1894)) при содержании кисло-
рода 5% может прожить несколько минут
(Kruhøffer et al., 1987), европейский протей (Prote-

Рис. 7. Сезонная динамика температуры, содержания кислорода в воздухе грунтов и в атмосфере на эксперименталь-
ном участке у оз. Тишь, а также высота снежного покрова и минимальные за декаду температуры воздуха на метео-
станции “Калуга” (https://rp5.ru/Архив_погоды_в_Калуге). Содержание кислорода: 1 – в атмосферном воздухе, 2 – в
грунте на глубине 240 см, 3 – в грунте на глубине 160 см (кривые 2 и 3 совпадают); минимальная за декаду температура
почвы: 4 – на глубине 240 см, 5 – на глубине 160 см; 6 – минимальная за декаду температура воздуха.
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us anguinus Laurenti 1768) – 12 ч в условиях анок-
сии, пиренейский тритон (Calotriton asper (Dugès
1852)) – лишь 1.5 ч (Issartel et al., 2009).

Вместе с тем полного отсутствия кислорода
(аноксию) чесночница Палласа не переносит,
в отличие от наиболее устойчивого к гипоксии
вида амфибий – сибирской лягушки (Rana amu-
rensis) (Berman et al., 2019).

Способность чесночницы Палласа переносить
дефицит кислорода понижается по мере увеличе-
ния длительности пребывания животных в лабо-
ратории до начала экспериментов. В исследова-
ниях, начавшихся в конце ноября, 6 особей из 7
успешно прожили 32–39 сут при концентрации
2–3% кислорода. Те же условия весной (в марте)
длительно выдержала лишь одна особь из 6 (см.
табл. 1). Очевидно, что причиной этого может
быть величина запаса резервных веществ, обеспе-
чивающая выживание в период зимовки.

Липиды и гликоген в зимнем метаболизме 
чесночницы Палласа

У зарывающихся амфибий во время эстива-
ции/гибернации основное метаболическое “топ-
ливо” – липиды, что подтверждается данными о
сезонных изменениях их запасов в организме и
респираторными коэффициентами (см. обзор
Feder, Burggren, 1992). Липиды у таких амфибий
запасаются в тканях (печень, мышцы) и в виде
подкожных отложений, однако основные депо
липидов – абдоминальные жировые тела, кото-
рые достигают у зарывающихся видов выдаю-
щихся размеров по сравнению с таковыми у зи-
мующих в воде или вблизи поверхности амфи-
бий. Например, у жабы Фаулера (Anaxyrus fowleri
(Hinckley 1882)) жировые тела достигают в сред-
нем 3% от массы тела (Bush, 1963), у лопатоногов
Scaphiopus – 3–5% (Seymour, 1973), а у плоского-
ловой лопатницы (Cyclorana platycephala (Günther
1873)) – до 10–24% (van Beurden, 1980). Запас ли-
пидов в жировых телах такого размера достаточен
для удовлетворения всех энергетических потреб-
ностей указанных видов во время 7–10-месячной
или даже двухлетней эстивации, а у части особей
обитающего в пустынных районах Австралии
C. platycephala при отсутствии необходимого ко-
личества осадков – до 5–6 лет покоя (Bush, 1963;
McClanahan, 1967; Gehlbach et al., 1973; Seymour,
1973; van Beurden, 1980).

В нашем исследовании уже через 4 мес. (в кон-
це января) лишь у половины исследованных чес-
ночниц сохранились жировые тела, а к концу зи-
мовки доля особей с жировыми телами сократи-
лась до четверти. Это свидетельствует о том, что
при нормальном содержании кислорода в воздухе
у чесночниц, как у многих других видов амфибий,

жировые тела, очевидно, используются в процес-
се аэробного метаболизма и расходуются даже
при низких температурах среды (около 3°С). Од-
нако поразительно малая масса жировых тел
(до 0.1% от массы тела в контрольных группах и
до 0.3% – в экспериментальных) и значительная
доля животных без них уже в середине зимовки,
низкое содержание липидов в печени и мышцах
свидетельствуют либо о низкой скорости расхода
этого резервного вещества, либо об использова-
нии других энергетических ресурсов для обеспе-
чения успешной зимовки.

Использование липидов в качестве основного
энергетического ресурса дополнительно выгодно
из-за метаболической воды, образующейся в про-
цессе окисления (Pinder et al., 1992). Очевидно,
что этот путь, наряду со способностью поглощать
влагу из окружающей почвы через кожу (Ruibal
et al., 1969; Tracy et al., 2007), актуален для видов,
зимующих/эстивирующих в засушливых районах
или при относительно высоких температурах. Ве-
роятно, это может быть одной из причин столь
больших различий относительных масс жировых
тел между указанными выше видами жаб, квакш
и лопатоногов, с одной стороны, и исследован-
ной нами чесночницы – с другой.

Получение энергии путем окисления липидов
возможно лишь при доступе кислорода (Pinder
et al., 1992), но прекращается при гипоксии. Чес-
ночницы, проведшие 38–70 сут при пониженном
содержании кислорода, имели большую массу
жировых тел, чем пребывавшие в течение 4 меся-
цев в нормоксии. Доля животных, полностью из-
расходовавших жировые тела, в этих двух группах
так же различалась (33 и 50%, соответственно).
Очевидно, что гипоксия в течение почти полови-
ны срока сказалась на вовлечении липидов в об-
мен – низкие уровни кислорода ограничили воз-
можность окислять липиды, и животным при-
шлось переходить на не липидный обмен.

У чесночницы в нормоксии наряду с сокраще-
нием размеров жировых тел происходит умень-
шение содержания гликогена в тканях – его ко-
личество во второй половине зимовки (между
концом января и серединой мая) за 3.5 месяца
уменьшилось в среднем на 33 мг/г в печени и по-
чти на 4 мг/ г в мышцах. Эта скорость не высока
по сравнению со скоростями, отмеченными у
других видов (Koskela, Pasanen, 1975).

В середине зимовки (конец января) у чесноч-
ниц содержание гликогена в печени (35.4 мг/г) и
мышцах (около 4 мг/г) оказалось в несколько раз
меньше такового у зимующих при таких же тем-
пературах (3–4°С) в умеренных широтах в воде
лягушек (Kato, 1910; Smith, 1950; Hong et al., 1968;
Pasanen, Koskella, 1974; наши неопубликованные
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данные). Таким образом, P. vespertinus (как мини-
мум, взрослые особи вида) перед зимовкой, воз-
можно, имеют наименьший запас гликогена по
сравнению с другими амфибиями. Косвенное
подтверждение этого предположения – крайне
низкая холодоустойчивость чесночницы Палласа
(Berman et al., 2019a), поскольку выживание и
предельные переносимые температуры при замо-
раживании у амфибий обусловлены синтезом
криопротекторов, который зависит от количества
гликогена в печени (Costanzo, Lee, 1993). Очевид-
но, что уменьшение времени выживания в усло-
виях гипоксии во второй половине зимовки
(группа Э-3) связано с постепенным сокращени-
ем изначально небольшого запаса резервных ве-
ществ (гликогена и липидов), которое наблюда-
ется даже при нормоксии.

Пребывавшие в течение 2 месяцев при гипо-
ксии чесночницы израсходовали вдвое больше
гликогена, чем контрольные, но сохранили боль-
шую массу жировых тел. Очевидно, что это вы-
звано условиями эксперимента – недостатком
кислорода. Хотя мы не определяли уровень глю-
козы и лактата в тканях, иного варианта, как пре-
кращение аэробного обмена и переход на глико-
лиз, предположить нельзя.

Скорость расхода гликогена в эксперимен-
тальных группах была хотя и выше, чем в кон-
трольных, однако существенно ниже таковой у
видов, не толерантных к гипоксии. Так, напри-
мер, у умеренно устойчивой к дефициту кислоро-
да травяной лягушки (Rana temporaria L. 1758) за-
пасы гликогена в печени истощались в течение
первой недели гипоксического воздействия, при
содержание кислорода в воде около 40% от нор-
мального (Boutilier, 2001), а у не переносящей ги-
поксию жабы Великих равнин (Anaxyrus cognatus
(Say 1822)) концентрация печеночного гликогена
уменьшилась вдвое всего лишь через 40 мин пре-
бывания в аноксии (Armentrout, Rose, 1971).

Распространенная реакция на неблагоприят-
ные условия окружающей среды у животных
(включая амфибий), лежащая в основе спячки,
торпора, диапаузы, анаэробиоза, ангидробиоза и
эстивации, – метаболическая депрессия (Ho-
chachka, Guppy, 1987; Pinder et al., 1992). Способ-
ность чесночницы переносить в течение длитель-

ного времени гипоксию обусловлена, очевидно,
активацией гликолиза в сочетании с подавлением
метаболизма. Пониженная температура снижает
активность животных и скорость метаболизма,
а физиологическая и метаболическая пластич-
ность обеспечивает экономию энергетических
затрат; совокупный эффект этих факторов на-
правлен на поддержание метаболизма на мини-
мальном уровне, обеспечивающем выживание
(Boutilier et al., 1997). Исходя из малых размеров
“депо” (печени и жировых тел) и невысокого со-
держания запасенных ресурсов (липидов и глико-
гена), можно предположить, что роль подавления
метаболизма для выживания при длительной зи-
мовке у чесночницы должна быть очень высока.

Условия зимовки в природе
Основание супесчаного шлейфа, где располо-

жена площадка (см. рис. 2) для сезонного мони-
торинга температур и содержания кислорода в
грунтовом воздухе, служит местом зимовки чес-
ночниц, размножающихся поблизости в поймен-
ных озерках. Отловы канавками с цилиндрами
(Алексеев и др., 2011) показали высокую числен-
ность чесночницы и ее доминирование среди от-
ловленных животных на ксерофитных злаковых
лугах (табл. 4). В четырех других биотопах (пой-
менный ивовый лес, пойменные гигрофитный и
разнотравный остепненный луга и нагорная дуб-
рава на склонах) в течение августа–ноября пой-
маны единичные особи (Алексеев и др., 2011).

В песчаном грунте экспериментальной пло-
щадки обе зимы концентрация кислорода по всей
глубине профиля, даже на глубине 240 см, была
близка к атмосферной.

Как свидетельствуют исследования по сезон-
ной динамике газового обмена в легких грунтах
(Смагин, 2005), описанная нами ситуация орди-
нарна: на предельно исследованной глубине в
240 см концентрация кислорода мало отличается
от аналогичного показателя в атмосферном воз-
духе.

Подчеркнем, что гумусовый горизонт под ука-
занной площадкой мониторинга тонок, выражен
фрагментарно из-за небольшого проективного
покрытия растительности (50–60%), оползания
песка по склону и ветрового сноса. Только в пре-

Таблица 4. Суммарная численность амфибий за август–октябрь 2010 г. на участке в основании супесчаного борта
долины р. Ока с ксерофитным злаковым лугом у оз. Тишь (по: Алексеев и др., 2011)

Вид Количество особей на 10 м канавки Общее количество особей

Pelobates fuscus 1.93 511
Bombina bombina (L. 1791) 0.69 184
Bufo bufo (L. 1758) 0.04 1
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делах первого метра было заметно неравномерное
окрашивание гумусовыми потеками. В разрезе
грунта до глубины почти 300 см супесь была одно-
родна – без прослоев инородного материала. Та-
ким образом, условия аэрации были равномерны
по всему профилю.

Можно ожидать замедление аэрации грунтов в
случае промерзания верхнего горизонта почвы.
Но в течение двух зимних периодов наблюдений
промерзания не было. Для автоморфных почв
легкого гранулометрического состава с невысо-
кой полевой влагоемкостью (3–6%) аэрация мало
меняется по сезонам и остается высокой по всему
профилю (Взаимодействие …, 1985; Гаель, Смир-
нова, 1999). И лишь в тяжелых (в крайнем вариан-
те – глинистых) грунтах газообмен затруднен, по-
этому в устроенных здесь животными норах могут
создаваться гипоксические условия (Chew et al.,
2004).

Супеси и другие рыхлые субстраты, очевидно,
важны для роющих амфибий, т.к. их легче рыть.
Но служит ли содержание кислорода в грунтах,
мало отличимое от атмосферного на уровне зем-
ли, привлекательным фактором для чесночницы
Палласа, не очевидно. Некоторые роющие виды
амфибий выбирают микробиотопы с гипоксич-
ными условиями для того, чтобы замедлить мета-
болизм и, тем самым, снизить энергетические за-
траты и замедлить накопление токсичных мета-
болитов. Так, возвращаясь к Cyclorana alboguttata,
напомним, что при выборе условий гибернации
она предпочитает нормоксии гипоксию (9%), не-
жесткую, но ускоряющую наступление метаболи-
ческой депрессии (Rossi et al., 2020). В природе
этот вид достигает подобного эффекта путем за-
рывания в глинистый грунт и создания кокона из
сброшенной кожи и слизи. Некоторые виды рыб,
например, мангровый ривулус (Kryptolebias mar-
moratus (Poey 1880)), при отсутствии воды так же
выбирают микробиотопы с гипоксическими усло-
виями (Rossi, Wright, 2020).

Чесночница Палласа проводит на зимовке бо-
лее полугода, и экономия энергетических резер-
вов путем замедления метаболизма, по-видимо-
му, актуальна для нее. Зимовочные камеры в пес-
чаном грунте представляют собой не более чем
полости с едва уплотненными стенками; никто из
исследователей не отмечает использования сли-
зи, шкурок от линьки и т.д. Остается предполо-
жить, что уменьшение энергетических затрат до-
стигается действием пониженной температуры.

Температуры грунтов на экспериментальной
площадке в долине р. Оки в смежные зимы (теп-
лую и малоснежную 2019–2020 гг. и суровую, но
многоснежную 2020–2021 гг.) различались незна-
чительно (см. табл. 3) благодаря сочетанию тем-

ператур воздуха и мощности снежного покрова.
В 2019–2020 гг. значения температуры на всех
глубинах были положительны, но и зимой 2020–
2021 гг. они понизились лишь до –1…–2°С толь-
ко в горизонте 5 см (при температурах воздуха
–12°С и снежном покрове 2 см). В конце марта в
год с холодной, но снежной зимой в слое грунта
на глубине 80 см температура опускалась до 0.4°С.
Тогда же на глубинах 160 и 240 см она понизилась
до 2.2 и 3.7°C, соответственно (см. табл. 3).

Между тем для чесночницы температура 3°C
на глубине зимовки (примерно 1.5 м) рассматри-
вается как благоприятная (Ермохин и др., 2013).
В нашей лаборатории животные при 3°C благопо-
лучно зимовали в течение 4–7 месяцев. В природе
продолжительность зимовки может быть, вероят-
но, и большей. Таким образом, даже в снежные
зимы минимальные температуры грунта на глу-
бине 160 см оказываются ниже (как считалось)
благоприятных. Нетрудно допустить, что здесь в
грунтах в холодные и малоснежные зимы может
быть еще холоднее даже на большей глубине. От-
сюда следует, что либо чесночницы зарываются
глубже 160 см, либо зимуют при меньших, чем
3°C (но не отрицательных) температурах. Именно
поэтому восточная граница ареала чесночницы
Палласа в Зауралье связана с нулевой изотермой,
которая проходит в грунтах на глубине 160 см
(Берман и др., 2020).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенная работа показала, что чесночница

Палласа – вид, способный длительно (более ме-
сяца) без видимого ущерба находиться при кон-
центрации кислорода в 10 раз ниже атмосферной
нормы. Более того, в гипоксии она пребывает в
активном, хотя и заторможенном, состоянии.

В типичных же местах зимовки чесночницы
Палласа – в песчаных массивах, слагающих борт
долины реки, и на характерной глубине, вероят-
но, более 160 см – воздух в грунтах по содержа-
нию кислорода лишь незначительно отличается
от атмосферного. Таким образом, хотя чесночни-
ца может переносить глубокую гипоксию, в ис-
следованном (типичном для нее) месте зимует, не
испытывая дефицита кислорода. Выявленная си-
туация позволяет полагать, что выбор рыхлых
грунтов связан не с их превосходной аэрацией, а с
легкостью рытья.

Чесночница Палласа проводит в зимовке бо-
лее полугода, имея малые размеры запасающих
органов, низкое содержание жиров и гликогена в
них. Исходя из этого, можно предположить, что
для обеспечения выживания чесночнице необхо-
димо иметь небольшую скорость расхода резерв-
ных веществ (существенное подавление метабо-
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лизма), что и наблюдалось у взрослых самок в ла-
боратории даже при нормальном содержании
кислорода. Важную роль в инициации метаболи-
ческой депрессии, вероятно, играют низкие по-
ложительные температуры в местах гибернации.
Контрольные животные провели в условиях ла-
бораторной зимовки более полугода при темпера-
туре 3°C, которая считается оптимальной для ви-
да зимой (Ермохин и др., 2013). Между тем в
окрестностях г. Калуги в холодные и даже с
обильным снегом зимы температуры в грунтах на
глубине 160 см падают до 2.2°C; следовательно, в
морозные и бесснежные зимы грунты на назван-
ной глубине могут охлаждаться еще сильнее. Ес-
ли чесночницы зимуют не при 3°C, а при более
низких (1–2°C) температурах, метаболическая
депрессия, весьма вероятно, может быть еще
глубже, а расход энергетических ресурсов, соот-
ветственно, – ниже. Таким образом, за успеш-
ность зимовки в песчаных грунтах ответственна
низкая температура, но не гипоксия.

В классе амфибий известен единственный вид
(сибирская лягушка), который переносит полную
аноксию на зимовке в воде. По результатам на-
стоящей работы чесночницу Палласа ныне мож-
но рассматривать как наиболее устойчивый к ги-
поксии вид, зимующий в необводненных грунтах
(т.е. в воздушной среде) при положительных тем-
пературах.

Полученный результат открывает возмож-
ность использования чесночницы Палласа (как и
других видов рода, а также, вероятно, лопатоно-
гов и роющих жаб) в качестве модельных живот-
ных для экспериментальных целей.
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PALLAS’ SPADEFOOT, PELOBATES VESPERTINUS (PALLAS 1771) 
(AMPHIBIA, PELOBATIDAE), THE SECOND AMPHIBIAN SPECIES 

TO TOLERATE EXTREME HYPOXIA
D. I. Berman1, *, N. A. Bulakhova1, **, E. N. Meshcheryakova1, 2, ***, 
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Pallas’ spadefoot is a Eurasian species of amphibian that winters for about half a year at a depth to 200 cm,
always below the level of freezing, since it does not survive negative temperatures. However, significantly dig-
ging into the soil can cause oxygen deficiency. The minimum sufficient for a long-term existence of Pelobates
vespertinus and the lethal oxygen content in the air were revealed, as well as metabolic pathways were evalu-
ated under the conditions of normoxia and hypoxia in laboratory experiments. Beside this, the seasonal dy-
namics of temperatures and oxygen concentrations in sandy loam soils at different depths were determined in
a typical wintering biotope of the species (the Oka River valley). Animals have been found to be capable of
withstanding a tenfold decrease in oxygen content in soils compared to atmospheric oxygen for more than two
months, thereby remaining quite active. When the concentration is decrease 20 times (up to 1%), a state of
coma occurs, which is reversible if it lasts not more than a day. This shows a high degree of resistance of the
species to stress resulting from reoxygenation and staying in an environment with variable oxygen levels. Thus,
P. vespertinus is the second amphibian species following the Siberian frog (Rana amurensis), which can toler-
ate its complete absence for a long time (several months). Compared to body weight, the spadefoot has small
storage organs (fat bodies and liver) and a low content of reserve substances (lipids and glycogen) in tissues,
which are usually consumed at a low rate in normoxia at 3°C. During hypoxia, lipid utilisation is suspended
and glycogen consumption is increased, indicating a shift from aerobic to predominantly anaerobic metabo-
lism. The cumulative effect of reduced metabolism due to low temperature (3°C) and the activation of gly-
colysis due to the lack of oxygen provides a high level of resistance to hypoxia, distinguishing Pallas’ spadefoot
from other swarming amphibian species studied. The oxygen content in the ground air of typical places at
wintering depths (in sandy massifs) is shown to coincide with the atmospheric oxygen. The ubiquitous choice
by the species of wintering areas with loose soils is assumed to be associated not with their excellent aeration,
but rather with the ease of digging. The results obtained seem to be promising for using the study spadefoot
(and possibly other species of the spadefoot genus, as well as burrowing toads) as model for exploring the ad-
aptations to air oxygen deficiency.

Keywords: burrowing amphibians, hypoxia, overwintering conditions, reserve substances
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